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ПРЕДИСЛОВИЕ

Справочными руководствами по палеоботанике, выходив­
шими на русском языке в конце 60-х и начале 70-х годов, 
были «Палеоботаника» А. Н. Криштофовича [8] и два тома 
«Основ палеонтологии» [11, 12]. Палеоботанический материал, 
полученный в последовавшие десятилетия, не был учтен в оте­
чественных ботанических сводках. Лишь некоторые наиболее 
важные данные вошли в серию книг «Жизнь растений» [2]. 
Между тем в палеоботанике за это время произошли сущест­
венные перемены из-за открытия новых вымерших растений, 
значительного повышения требований, предъявляемых к мор­
фологическим исследованиям, и технического перевооружения 
(применение в широких масштабах сканирующей и трансмис­
сионной электронной микроскопии, техники серийных срезов 
заделанных в пластик остатков, различные мацерационные ме­
тоды и др.). Все это привело к коренному пересмотру систе­
матики проптеридофитов («псилофитов»), прогимноспермов, 
каллистофитовых, пельтаспермовых, лептостробовых (чеканов- 
скиевых), древнейших покрытосеменных и других групп, что 
не могло не сказаться на палеофлористических представлениях-

Задача настоящего издания — обобщить материалы, нако­
пившиеся за последние десятилетия, в особенности по система­
тике и палеофлористике. Выбор системы оказался трудным де­
лом. Нельзя найти двух сводок или учебников, принимающих 
одну и ту же систему. Ранг одного и того же таксона, всеми 
понимаемого в одинаковом объеме, порой колеблется от семей­
ства до класса (например, полушниковые). В данном издании 
ранг таксонов по возможности принимался низким, а объем — 
широким, поскольку тогда легче разместить в системе многие 
ископаемые растения. Таксоны выбирались из числа наиболее 
устоявшихся. Многие вымершие семейства, порядки и классы 
ранее назывались по родам, введенным для вегетативных час­
тей (Cordaites, Phyllotheca и др.). Это приводило к неразре­
шимым таксономическим и номенклатурным проблемам. Такие 
таксоны, где было можно, переименованы с соответствующими 
пояснениями.

Детальность изложения систематики той или иной группы 
определялась значением ископаемого материала для общей 
систематики этой группы. Если ископаемые формы лишь рас­
ширяют объем группы, не дополняя существенно ее характе­
ристику, даваемую по современным формам, то такая группа 
описана сокращенно. Вымершие таксоны высокого ранга, осо­
бенно высших растений, излагаются более подробно. Сведения 
о низших растениях приводятся в сокращенном виде. В книге 
не рассматривается палеоэкология растений, так как этой теме 
посвящена монография В. А. Красилова [5].
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Автор исходил из того, что термины, разъясняемые в учеб­
никах по ботанике, читателю известны. Некоторые термины 
поясняются при первом их употреблении. Часто используется 
предложенный автором термин «сателлитный род». Это род, 
который формально не включается в какой-либо надродовый 
таксон, а лишь условно сближается с ним для информационно­
поисковых целей.

В книге не излагаются различные теоретические вопросы 
палеоботаники, в том числе касающиеся принципов систематики 
и номенклатуры. Читатель, незнакомый с этими принципами, 
должен иметь в виду, что в палеоботанике широко использу­
ется введение независимых родовых названий для разных час­
тей (органов) растений (отдельно листьев, стеблей, семян 
и т. д.) даже в тех случаях, когда прижизненное сочетание 
этих частей известно. Независимые родовые названия могут 
вводиться и для одних и тех же частей растений, если они 
имеют существенно разную степень сохранности, соответственно 
допуская описание и диагностику с неодинаковой детальностью 
и точностью.

Текст, посвященный кайнозойским флорам, написан М. А. Ах- 
метьевым. Все иллюстрации выполнены автором.

Многие вопросы, связанные с подготовкой книги, обсужда­
лись с М. А. Ахметьевым, В. А. Вахрамеевым, Н. А. Волковой,
A. Б. Германом, Л. В. Глуховой, А. В. Гоманьковым, Г. А. За­
варзиным, И. А. Игнатьевым, И. Н. Крыловым, М. А. Мейен,
B. В. Меннером, Т. И. Серебряковой, Б. С. Соколовым, М. П. Со­
ловьевой, А. Л. Тахтаджяном и др. Всем перечисленным лицам 
автор выражает искреннюю благодарность.



Г л а в а  1
ТИПЫ СОХРАННОСТИ И МЕТОДЫ ИЗУЧЕНИЯ 

ИСКОПАЕМЫХ РАСТЕНИЙ

Различают три основных способа сохранения ископаемых 
растений: отпечатки, фитолеймы и петрификации. В первом 
случае растительный остаток полностью истлевает, оставляя 
на породе свой оттиск. Это не просто механический оттиск рас­
тения на еще не затвердевшем осадке, а результат сложного 
физико-химического процесса. Остаток выделяет в окружаю­
щую его минеральную среду (матрицу) продукты разложения 
и создает вокруг себя своеобразную геохимическую обстановку. 
Отпечатки на грубом песчанике часто покрываются тонкой 
минеральной корочкой, передающей мельчайшие детали. Не­
редко отпечаткам противопоставляются полости, оставленные 
объемными остатками, слепки и каменные ядра. В действи­
тельности это — разные выражения одного и того же типа со­
хранности с исчезновением вещества растения. Отпечаток 
листа представляет собой сильно уплощенную полость, а сле­
пок (каменное ядро) —отпечаток определенной внутренней 
поверхности остатка.

Фитолеймами (compression в англоязычной литературе) 
называют обугленные остатки растений, в разной мере сплюс­
нутые и обычно ассоциирующие с отпечатком, если они не об­
разуют прослои углей. В кутикулярном мешке чаще заключен 
бесструктурный уголь, иногда сохраняются отдельные ткани 
(проводящая, механическая). При выщелачивании угля в ку­
тикулярном мешке может остаться полное жилкование. В ходе 
преобразования органического вещества и выноса его компо­
нентов могут образоваться вторичные структуры (окаймление 
толстых перышек, возникновение складок, системы тонких тре­
щин и т. д.), которые порой принимались за прижизненные 
признаки растений. К фитолеймам принадлежат остатки лю­
бого размера, в том числе споры и пыльца.

Петрификациями (истинными окаменелостями) называют 
остатки, ткани которых полностью или частично замещаются 
минеральным веществом с сохранением клеточной структуры 
(«клеточная минерализация»). Это окаменевшие стволы с со­
хранившимся строением древесины, остатки в угольных почках 
(карбонатные конкреции в угольных пластах), вулканоген­
ных породах, известковистых песчаниках и др. Процессы за­
мещения клеток минеральными веществами (кварцем, кальци­
том, пиритом и др.) пока еще плохо понятны с физико-хими­
ческой точки зрения, особенно если окаменение захватывает 
легко разлагающиеся компоненты цитоплазмы, включая
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хлоропласты и, возможно, хромосомы. Фоссилизация сохраняет 
многие биохимические компоненты растений, изучаемые палео­
биохимией [33].

Перечисленные типы сохранности в разных комбинациях 
совмещаются в одном остатке. Что-то в нем просто отпечата­
лось на матрице, что-то превратилось в фитолейму, а что-то 
петрифицировалось. Обычны частичные псевдоморфозы (из­
вестны даже у миоспор), т. е. замещение части органического 
вещества минеральным.

Д. М. Шопф предложил различать еще дурипартическую 
сохранность (сохранение твердых частей), при которой неко­
торые ткани организма противостоят окислению и другим фи­
зическим изменениям. Сюда относятся кремневые и известко­
вые скелеты водорослей, если они не подверглись перекристал­
лизации. К частным типам сохранности относятся полости, 
оставленные корнями или сверлящими водорослями, следы 
активности бактерий и грибов (они обычны в оболочках мио­
спор и акритарх, в кутикуле растений, цистах динофлагеллят 
и др.).

Тип сохранности предопределяет технику исследования. От­
печатки изучаются в отраженном свете, причем, если есть и 
фитолейма, очень эффективным может быть смачивание об­
разцов спиртом или ксилолом и использование скрещенных 
поляризационных фильтров (перед объективом бинокуляра и 
на осветителе). Микроструктура поверхности отпечатков может 
также изучаться с помощью прозрачных пленочных оттисков 
(реплик) или непрозрачных слепков (например, из силиконо­
вой резины), которые можно поместить на столик сканирую­
щего микроскопа. Реплики изучаются в косом проходящем 
свете. С оставленных растениями глубоких полостей можно по­
лучить слепки из различных материалов (парафин, силиконо­
вая резина и др.). Изучение поверхности отпечатка может по­
требовать удаления фитолеймы, которую сжигают, прокаливая 
образец в муфельной печи.

Главные методы изучения фитолейм— мацерация в окисли­
тельных смесях и изготовление трансфер-препаратов. Для ма­
церации чаще всего используется смесь Шульце из концентри­
рованной азотной кислоты и бертолетовой соли. В ней проис­
ходит окисление угля до гуминовых кислот, которые затем 
удаляются щелочью (нашатырный спирт, едкое кали). При 
этом остаются кутикулярные мембраны, оболочки спор и 
пыльцы, смоляные ходы и вместилища, реже механические и 
проводящие ткани. Промытые продукты мацерации заделыва­
ются в прозрачные среды (глицерин-желатин, канадский баль­
зам, различные пластики и др.) для изучения в проходящем 
свете. Их можно также резать на микротоме или изучать их 
поверхности в сканирующем микроскопе. Если мацерируется 
целый штуф породы, из которого в результате его разрушения 
извлекаются растительные остатки, то такой метод называется 
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объемной (комплексной) мацерацией (bulk-maceration в англо­
язычной литературе).

Трансфер-препараты — это фитолеймы, перенесенные с по­
роды на пленку, стекло или пластик для изучения со стороны, 
ранее закрытой породой. Для этого остаток, лежащий на по­
роде, закрывается пленкой или прозрачной смолой (пласти­
ком), порода с тыльной стороны образца, растворяется в под­
ходящей кислоте, а нерастворившаяся ее часть удаляется меха­
нически. Дальше очищенные от породы остатки можно 
мацерировать, резать и т. п.

Если фитолейма слишком хрупкая и трансфер-препарат не 
получается, приходится прослеживать скрытые в породе части 
растения (например, сложно ветвящиеся оси) с помощью 
«микрораскопок». Эта техника эффективна, но трудоемка, так 
как все стадии работы надо фиксировать на фотографиях и 
рисунках. С той же целью делают серию пришлифовок, 
фотографируя и зарисовывая последовательные срезы ос­
татка.

При извлечении микрофоссилий используется различная 
сепарационная и обогатительная техника. Так, при извлечении 
диатомовых водорослей карбонаты удаляются с помощью ук­
сусной, муравьиной или соляной кислот. Для сепарации пали- 
номорф (миоспор, акритарх и других микрофоссилий с орга­
нической оболочкой) дезинтегрированная порода центрифуги-, 
руется в тяжелых жидкостях с таким удельным весом, чтобы 
минеральные частицы осели, а палиноморфы всплыли. Ис­
пользуя разницу микрофоссилий в удельном весе, удается раз­
делить центрифугированием даже определенные виды.

Петрификации изучаются с помощью полированных или 
травленных пришлифовок, прозрачных шлифов и пленочных 
оттисков. Пришлифовки особенно эффективны при изучении 
пиритизированных и сильно обугленных остатков. Прозрачные 
шлифы широко применяются при изучении известковых водо­
рослей и древесины. Петрификации в угольных почках, туфо­
генных и карбонатных породах сейчас чаще всего изучаются 
без изготовления шлифов, заменяемых пленочными оттисками. 
Образец распиливается на блоки, поверхность которых при­
шлифовывается и травится кислотой, растворяющей матрицу. 
После короткого травления оболочки клеток выступают из 
матрицы. На поверхность распила наливается растворитель 
целлюлозной пленки, а сверху на еще мокрую поверхность 
накладывается сама пленка. Обращенный к образцу тонкий 
слой пленки растворяется в растворителе и облекает высту­
пившие стенки клеток. Высохшую пленку снимают и она уно­
сит на себе тонкий срез остатка, так что клеточную структуру 
можно изучать в проходящем свете в тончайших деталях. 
Нужные участки пленки можно снова растворить и освободить 
захваченные ею фрагменты (миоспоры, трахеиды и др.), чтобы 
рассмотреть их в сканирующем или трансмиссионном микро­
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скопе. Если петрификация лежит на поверхности штуфа и из­
готовление срезов затруднено, то остаток закрывается проз­
рачной смолой, после чего можно делать распилы, пришли- 
фовки, снимать пленочные оттиски и т. д. Для изучения 
клеточных структур растений в высокометаморфизованных 
углях очень эффективен метод ионного травления полирован­
ных аншлифов (Л. Я. Кизильштейн, А. Л. Шпицглуз).

Из-за совмещения разных типов сохранности в одном ос­
татке часто приходится комбинировать методы. Применение 
любого технического приема всегда связано с риском испор­
тить образец. Поэтому обычно не допускается обработка эк­
земпляров, уже ставших номенклатурными типами или просто 
оригиналами. ; . ,, _ ,



Г л а в а 2
СИСТЕМАТИКА ИСКОПАЕМЫХ РАСТЕНИЙ

I. ПРОКАРИОТЫ
Из прокариот ниже будут рассмотрены только бактерии и 

цианобактерии (синезеленые водоросли). Для систематики со­
временных прокариот используются такие признаки как форма 
клеток (цилиндрическая, спиральная, сферическая и т. д.) и 
способы их объединения, подвижность, размеры, отношение 
к кислороду, способы питания и др. При этом такой признак, 
как цилиндрическая форма клетки, может сочетаться с любыми 
прочими признаками. Свободно сочетаются и многие другие 
признаки. Поэтому система прокариот, по выражению Г. А. За­
варзина, приобретает характер многомерной решетки. Узлы 
решетки отвечают таксонам, каждый из которых характеризу­
ется определенным сочетанием признаков. Из-за того, что не­
которые сочетания запрещены, в решетке образуются пробелы. 
Но остающиеся участки решетки не образуют структуру, ко­
торую можно было бы интерпретировать как филогенетиче­
ское дерево. Построение системы прокариот на филогенетиче­
ской основе Г. А. Заварзин считает принципиально невоз­
можным.

Классификация ископаемых прокариот чрезвычайно трудна. 
Помимо того, что можно видеть у остатков прокариот лишь 
их форму и размеры, а прочие признаки, наиболее важные 
для систематики, остаются как правило недоступными, у нас 
нет возможности реконструировать несохранившиеся признаки 
по сохранившимся. Более того, само отнесение ископаемых 
форм к прокариотам чревато ошибками, поскольку не суще­
ствует надежного способа отличать прокариот от внешне сход­
ных с ними эвкариот. Например, актиномицеты, цианобакте­
рии, различные водоросли и грибы, ризоиды мхов могут да­
вать сходные по облику нити с перегородками или полые 
внутри. Приходится учитывать, что в геологическом прошлом 
могли существовать вымершие группы, остатки которых внешне 
похожи на прокариот. За остатки прокариот можно легко при­
нять и неорганические образования.

ОТДЕЛ BACTERIOPHYTA (BACTERIAE).
БАКТЕРИИ

Отдел бактерий понимается здесь достаточно широко 
с включением в него помимо собственно бактерий, еще и архе- 
бактерий, микоплазм (бактерий без оболочки), актиномицетов,
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миксобактерий и спирохет. Некоторые бактерии, возможно, 
произошли от сходных с ними цианобактерий путем утраты 
пигментной системы.

Бактерии — микроскопические организмы. Размер их кле­
ток обычно не превышает 10 мкм. Одноклеточные бактерии 
могут быть округлыми (кокки) или вытянутыми, в последнем 
случае — прямыми (палочки), изогнутыми или винтообразно 
закрученными. Клетки некоторых бактерий ветвятся. Нитча­
тые формы состоят из одного ряда клеток. Скопления бакте­
рий образуют пленки и налеты, видные невооруженным гла­
зом. Оболочка клетки многих бактерий достаточно прочная, 
чтобы придать им более или менее постоянную форму и дать 
им возможность сохраняться в ископаемом состоянии.

Древнейшие микрофоссилии, отнесенные к бактериям, были 
обнаружены в докембрийских отложениях, в кремнях серии 
Фиг Три (Южная Африка) возрастом примерно 3,2 млрд. лет. 
С травленных пришлифовок из этих кремней снимались реп­
лики, которые изучались с помощью электронного микроскопа. 
Найденные палочковидные тельца длиной менее микрона с ор­
ганической оболочкой, были отнесены к роду Eobacterium. 
В кремнях железорудной серии Ганфлинт в Канаде возрастом 
1,9 млрд, лет тем же методом были изучены сходные тельца, 
собранные в беспорядочные группы и короткие цепочки. В тон­
ких петрографических шлифах, приготовленных из окремнен- 
ных строматолитов этой же серии, наблюдались звездообраз­
ные микрофоссилии, описанные как особый род Eoastrion 
(рис. 1, н), но внешне неотличимые от современной микоплазмы 
Metallogenium, способствующей осаждению марганца и железа 
в водоемах. Eoastrion может относиться и к актиномицетам. 
Сходные микрофоссилии известны и в более молодых отложе­
ниях. В докембрийских отложениях встречаются и очень тон­
кие нити, которые рассматриваются некоторыми исследовате­
лями как нитчатые бактерии.

Микрофоссилии, сходные с кокками, палочками, нитчатыми 
и винтообразно («спирально») закрученными бактериями, 
известны из отложений разных геологических периодов. Описы­
вались и различного типа колонии. Принадлежность этих мик- 
рофоссилий к бактериям обосновывалась не только их внеш­
ним видом. Они встречались в ископаемых костях и раститель­
ных остатках именно там, где отмечалось патологическое 
поражение тканей. В копролитах известны бактерии, сходные 
с кишечной флорой. Микрофоссилии, сходные с железобакте­
риями, приурочены к докембрийским и фанерозойским желез­
ным рудам. Нитчатые формы, напоминающие современную 
серобактерию Beggiatoa, найдены в породах, богатых сульфи­
дами.

Роль бактерий в становлении и эволюции биосферы Земли 
огромна. Наблюдения над современными осадками показывают, 
что бактериальная активность приводит к накоплению карбо- 
Ю



Рис. 1. Прокариоты и продукты их жизнедеятельности
Ннжний протерозой (м, н, п, р), рифей (б—ж, к, о, с, т), венд (з); Южный Урал (б—г, ж), 
Восточная Сибирь (д), Тянь-Шань (е), Казахстан (з), Австралия (к, о, с, т), Северная 
Америка (м» н» п, р); а — восстановление формы строматолитовых столбиков; б, в — ре­
конструкции Kussiella kussiensis (М a s 1.) К г у 1. (б) н Baicalia balcalica ( Ma s  1.) 
Кг  у I. (в); г, д — полевые зарисовки Jacutophyton (г) и Kussiella (д); е—з — Inzeria 
toctogulii К г у 1. (е), Gymnosolen ramsayi S 1 е i n m. (ж) и Patomia ossica К г у 1.
(з); и — формы сохранности цианобактерий в водорослево-бактериальных пленках, на­
верху — гормогониевые, внизу — мастигокладусы; к — разрез Glenobotrydion aenigma- 
tis J. W. S c h о p f, снаружи — преобразованный слизистый чехол, внутри — коллап­
сировавшее содержимое клетки; л — схема разложения клетки и слизистого чехла (пунк­
тирная линия) коккоидной цианобактерии; м—т — микрофоссилии в окремнелых участ­
ках строматолитов, Kakabekia umbellata В а г gh, (м), Eoastrion (а 1. Metallogenium) 
bifurcation В а г g h. (н), Palaeolyngbya barghoorniana J. W. S c h о p f, частично рас­
павшаяся нить (о), Huroniospora (и), Gunflintia minuta В a r g h. с участками, напоми­
нающими гетероцисты (p), Eomycetopsis filiformis J. W. S c h o p  f (c), Glenobotrydion 
aenigmatis J . W. S c h о p f, черные пятна — коллапсировавшее содержимое клеток, 
имитирующее ядро (т; см. «к» и «л»); линейка 3 см (в, е—з), 10 мкм (м—т), 1 мкм (к)

натов, железных руд, сульфидов, кремней, фосфоритов, бокси­
тов. Сейчас бактерии перерабатывают ежесуточно примерно 
5 млн. т сульфатов, производя около 1,5 млн. т сероводорода, 
вместе с синезелеными водорослями участвуют в отложении
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извести (например, в строматолитах). Роль бактерий в разло­
жении органических остатков общеизвестна, следы деятельно­
сти их можно видеть даже на наиболее устойчивых к разложе­
нию остатках. Таковы кутикулы растений и спорополленино- 
вые оболочки миоспор. На них можно встретить участки, 
сплошь покрытые оттисками кокков, которые иногда ошибочно 
принимались за собственные микроструктурные признаки по­
раженных оболочек. В раннем диагенезе осадков один из глав­
ных источников энергии — бактерии, разлагающие органическое 
вещество.

ОТДЕЛ CYANOPHYTA. ЦИАНОБАКТЕРИИ
Употребляемый ниже термин «цианобактерии» вытеснил 

термин «синезеленые водоросли», который постепенно стано­
вится жаргонным. Клетки (кроме цианелл, живущих внутри 
разных водорослей) имеют оболочку достаточно устойчивой 
формы. Они округлые, эллиптические, цилиндрические, бочон- 
ковидные, яйцевидные или иные, могут оставаться одиночными, 
объединяться в колонии или образовывать многоклеточные 
нити, обычно выделяют слизь в виде толстого чехла, окружен­
ного у некоторых форм плотной оболочкой (влагалищем). 
У колониальных форм клетки делятся, но остаются объединен­
ными слизью. Образуется слоевище. Общий слизистый чехол 
может объединять и нитчатые формы. У некоторых форм нити 
ветвятся и местами образуют многорядные слоевища. У нитча­
тых форм помимо обычных клеток имеются гетероцисты. Это 
клетки с утолщенными стенками и иногда более крупные. Они 
фиксируют азот и снабжают азотистым питанием прочие клетки 
нити. Вблизи гетероцист часто происходит ветвление или де­
ление нитей.

Диапазон условий, в которых могут обитать современные 
формы, очень велик. Основная масса видов населяет пресно­
водные бассейны и лишь немногие живут в морях, преимуще­
ственно в приливно-отливной зоне и в опресненных участках. 
На суше они живут в почве, образуют налеты на камнях и 
коре деревьев. Некоторые цианобактерии способны и к аэроб­
ному, и к анаэробному метаболизму. Поэтому они могут засе­
лять участки, где обстановка непрерывно меняется и бывает 
попеременно аэробной и анаэробной (например, заиленные 
участки приливно-отливной зоны), где другие организмы су­
ществовать не могут. Цианобактерии способны жить в условиях 
резких колебаний солености вод и в огромном диапазоне тем­
ператур. Некоторые цианобактерии известьвыделяющие (на­
пример, формы, образующие вместе с бактериями стромато­
литы). Имеются и формы, окисляющие сероводород до эле­
ментарной серы, которая откладывается на поверхности клеток.

Современные цианобактерии классифицируются по форме 
клеток, колоний и нитей, набору пигментов, способам размно­
жения и другим признакам. Распределение ископаемых остат-
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ков по группам весьма условно, хотя нередко одноклеточные 
формы относят к хроококковым, а нитчатые— к гормогоние- 
вым (осцилляториевым). В геологическом прошлом могли су­
ществовать группы, лишь внешне сходные с упомянутыми 
современными таксонами. На возможность существования та­
ких групп косвенно указывает недавнее открытие зеленых про­
кариот, выделяемых в группу Prochlorophyta и отличающихся 
от цианобактерий составом пигментов. Однако пока неясно, 
следует ли исключить эти организмы из цианобактерий.

В ископаемом состоянии цианобактерии представлены ос­
татками трех типов. Это, во-первых, одиночные клетки и нити 
с сохранившейся органической оболочкой и (или) чехлом. Вто­
рой тип — это псевдоморфозы кремнезема по органическим 
структурам. В шлифах они выглядят как сохранившие объем 
клетки и их агрегаты. Третий тип включает известьвыделяю- 
щие формы. От них остаются лишь известковые чехлы, при 
растворении которых иногда удается выделить остатки орга­
нической оболочки (или чехла). Отнесение многих остатков 
всех трех типов к цианобактериям остается дискуссионным. 
Известковые фоссилии, нередко относимые к цианобактериям, 
рассмотрены в разделе «Известковые фоссилии водорослевого 
происхождения». Хорошо сохранились сферические и нитча­
тые микрофоссилии, представленные кремневыми псевдомор­
фозами (рис. 1, к, о—т). Некоторые микрофоссилии, описан­
ные как разные таксоны, в действительности могут быть фос- 
силизированными разными стадиями посмертного разложения 
клеток, одинаковых при жизни. Нередко сохраняется слизистый 
чехол клетки, он имитирует ее оболочку, а содержимое клетки 
коллапсирует и выглядит как ядро (рис. 1, л, т). Такие микро­
фоссилии ошибочно относили к эвкариотным водорослям и по 
их появлению судили о времени возникновения эвкариот. При 
посмертном изменении нитчатых форм отдельные их клетки 
увеличиваются в объеме и лопаются, имитируя гетероцисты. 
Детальные исследования посмертных изменений современных 
осциллаториевых показали (Л. М. Герасименко, И. Н. Кры­
лов) , что один вид может дать множество типов остатков, каж­
дый из которых мог бы выделяться как особый таксон микро- 
фоссилий (рис. 1, и). При этом нити легко распадаются на 
отдельные клетки (имитируя коккоидные), которые собира­
ются во вторичные агрегаты, раздельно захороняются нити 
с чехлами и изолированные чехлы.

Выделено довольно много нитчатых и кокоидных родов, от­
личающихся размерами и формой клеток и нитей, толщиной 
стенки и другими признаками (рис. 1, о — т).

Докембрийские цианобактерии встречаются в микробиотах 
окремнелых строматолитов (известны микробиоты серии Ган- 
флинт в Канаде возрастом 1,9 млрд, лет и серии Биттер 
Спрингс в Австралии возрастом около 1 млрд. лет). Цианобак­
терии обнаружены и в более молодых отложениях.
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ИЗВЕСТКОВЫЕ ФОССИЛИИ 
ВОДОРОСЛЕВОГО ПРОИСХОЖДЕНИЯ

Выделение извести характерно для бактерий, цианобакте­
рий, разных эвкариотических водорослей. В одних случаях из­
весть активно секретируется организмом и откладывается в его 
тканях, на поверхности тела или в окружающем его слизистом 
чехле. В других случаях выделение извести пассивное. Счита­
ется, что растение выщепляет С02 из растворенного в воде 
бикарбоната кальция. В результате образующийся кальцит осаж­
дается на поверхности тела. Выпадение извести может проис­
ходить и из-за изменения водорослями pH среды. Возможно, что 
пассивное выделение извести происходит с участием известь- 
выделяющих бактерий. Остатки чехлов или обызвествленных 
частей, получающихся в результате этих процессов, встреча­
ются в осадочных толщах самого разного возраста и обычно 
называются «известковыми водорослями». Они наиболее ха­
рактерны для морских карбонатных отложений, но нередко 
встречаются и в породах, образовавшихся в пресных водах, 
в почве, у выходов подземных источников.

Ниже рассматриваются только те известковые водоросли, 
которые трудно сопоставить с современными таксонами. Само 
по себе обызвествление еще ничего не говорит о систематиче­
ском положении остатка. Сходные обызвествленные чехлы или 
ткани могут принадлежать нескольким группам, например, 
трубчатые чехлы — нитчатым формам цианобактерий, зеленых 
(сцеплянки), красных и желтозеленых водорослей. В прошлом 
могли существовать и другие известьвыделяюгцие нитчатые 
формы. Для таких остатков водорослей используются формаль­
ные классификации. К известковым постройкам, в которых 
совсем не сохраняются остатки материнских водорослей отно­
сится большинство строматолитов и онколитов. Остатки водо­
рослей в них различимы лишь в редких случаях.

При описании известковых водорослей неопределенного си­
стематического положения нередко сближают эти фоссилии 
с той или иной группой современных водорослей. Иногда диа­
пазон разногласий весьма значителен. Например, род Epiphy- 
ton, введенный для ветвящихся ярусами обызвествленных ни­
тей, образующих кустистые скопления, относили к цианобак­
териям, зеленым или красным водорослям. При разногласиях 
такого диапазона лучше обращаться к формальным группам, 
как это делается при систематизации акритарх и дисперсных 
миоспор (см. главу 3) и как уже предлагал Ю. Пиа. Так, вы­
деленная им группа Spongiostromata охватывает известковые 
постройки, сохраняющие зоны нарастания, но не собственно 
органические структуры (чехлы водорослей и т. п.). Сюда от­
носятся строматолиты и онколиты. Группа Porostromata 
(здесь не рассматривается) включает трубчатые известковые 
чехлы различных водорослей, иногда собранные в желваки или
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прослои. Исчерпывающей классификации для всех продуктов 
деятельности известьвыделяющих водорослей пока не сущест­
вует.

Строматолиты (Stromatolithi). Строматолитами называют 
тонкослоистые, часто скорлуповатые, преимущественно карбо­
натные постройки пластообразной, желваковой или столбчатой 
формы. Эти постройки образовывались в результате жизнедея­
тельности сообществ цианобактерий, бактерий и других микро­
организмов. История их изучения, а также структура, проис­
хождение и классификации подробно изложены в литературе 
[9, 11, 26]. Обычно в них не сохраняются остатки материнских 
организмов. Поэтому существует тенденция вообще не отно­
сить к строматолитам тела, в которых такие остатки (напри­
мер, трубочки Girvanella) хорошо различимы. В этом случае 
говорят о водорослевых желваках или прослоях. В то же время 
докембрийские слоистые тела с окремнелыми участками, со­
хранившими оболочки цианобактерий и проблематичных мик­
роорганизмов, неизменно относят к строматолитам. Противоре­
чивость такого подхода очевидна [9]. Формы с сохранившимся 
остатками их образователей можно называть «интактными» 
(неповрежденными), а без таковых — «маскированными». Со­
ответственно следует изменить и характеристику групп.

Сначала к строматолитам применялась обычная бинарная 
номенклатура. Это не вызывало нареканий, пока допускалась 
их принадлежность к животным. Когда же выяснилось, что это 
не целостные особи, а продукт жизнедеятельности множества 
организмов, появились предложения не вводить для них ла­
тинских названий, а использовать для разных форм буквенные 
символы. Однако бинарная номенклатура используется го­
раздо шире. При выделении видов, родов и надродовых таксо­
нов (типов, групп) учитываются общий облик постройки, тек­
стура и тонкая структура слоев, если строматолит столбча­
тый,— то форма столбиков, тип их ветвления, характер их 
боковой стенки и другие признаки. Изучение современных стро­
матолитообразующих сообществ показывает, что микрострук­
тура тел образуется за счет деятельности бактерий, разлагаю­
щих отмершие цианобактерии. Микроструктура может быть 
ленточной, струйчатой, сгустковой, пятнистой и др. Она изу­
чается в шлифах и пришлифовках, а общая конструкция по­
стройки — методом графического препарирования, который мо­
жно назвать «методом Крылова». В 1959 г. И. Н. Крылов 
предложил распиливать строматолиты на серию тонких плас­
тинок, прослеживать изменения контуров от одной пластинки 
к другой и восстанавливать скрытую в породе форму постройки 
и изменение слоистости в пределах одной постройки (рис. 1, а ) . 
Благодаря применению «метода Крылова» выяснилась измен­
чивость текстурных и структурных признаков в разных местах 
единого биогерма. Оказалось, что формы, описанные в каче­
стве самостоятельных родов, могут сочетаться в пределах
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одной постройки. Это послужило дополнительным аргументом 
против использования бинарной латинской номенклатуры. Од­
нако в качестве контраргумента был приведен опыт палеобо­
танической таксономии и номенклатуры, где допускается вы­
деление самостоятельных родов для дисперсных частей даже 
в том случае, если известно прижизненное сочетание этих час­
тей. Поэтому допустимо сохранение, скажем, рода Jacutophy- 
ton (рис. 1, г), хотя отдельные части постройки, носящей это 
название, соответствуют родам Baicalia (рис. 1, в) и Conophy- 
ton. Такой набор родов, образующих одну постройку, называют 
«биогермным рядом». Постройки сходные макроскопически, 
имеют разную микроструктуру и наоборот. Предлагалось ус­
ловиться о приоритете одних признаков перед другими во всех 
случаях (например, роды всегда основывать на общей конст­
рукции постройки, а виды — на микроструктуре). Однако от­
разить все многообразие ситуаций таким способом нельзя из-за 
изменчивости признаков в пределах построек. Приходится учи­
тывать и то, что микроструктура может искажаться вторич­
ными процессами (перекристаллизацией, метаморфизмом и др.). 
При классификации макрофоссилий часто вводят разные роды 
для остатков в зависимости от того, известна или нет у них 
микроструктура. Так же можно поступать и в случае строма­
толитов.

В литературе предложено более 20 классификаций строма­
толитов. Для общего знакомства с ними можно принять сле­
дующую упрощенную классификацию. По форме постройки 
различают пластовые, желваковые и столбчатые строматолиты, 
а также переходные формы между ними и комбинированные 
типы (столбчато-пластовые и столбчато-желваковые). Лучше 
всего изучены и полнее расклассифицированы столбчатые стро­
матолиты. Они охарактеризованы большим набором признаков 
и более уверенно разделяются на роды и виды. Их классифи­
цируют по форме столбиков (они могут быть выдержанными 
цилиндрическими или неправильными по форме, клубнеобраз­
ными), типу их ветвления и по признакам боковой поверхности 
столбиков (с облекающими столбик слоями, или без облека- 
ния; поверхность может быть ровной, бугристой, с карнизами 
и козырьками). Микроструктура чаще всего служит для выде­
ления видов. Некоторые роды, выделяемые при таком подходе, 
показаны на рис. 1, б — з.

Без изучения комплексов строматолитов не было бы совре­
менной стратиграфии протерозоя, в частности расчленения ри- 
фея. В 60-х годах И. Н. Крыловым, С. В. Нужновым, М. А. Се- 
михатовым, М. Е. Раабен, В. А. Комаром была сначала уста­
новлена выдержанность комплексов в пределах крупных 
регионов (Сибирь, Урал), а затем и одинаковый порядок комп­
лексов в разных регионах. Радиоизотопные датировки подтвер­
дили примерную одновозрастность однотипных комплексов на 
огромных расстояниях в пределах СССР. Позже примерно те 
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же комплексы были прослежены в Северной Америке, Индии, 
Австралии, Африке. Сходство в последовательности стратигра­
фических комплексов в удаленных регионах, пространственная 
выдержанность этих комплексов. — эмпирическое обобщение, не 
вполне понятное с биологической точки зрения. В самом деле, 
известно, что строматолиты — продукты жизнедеятельности 
микроорганизмов. Изучение современных строматолитов убеж­
дает, что форма построек очень сильно зависит от гидродина­
мической обстановки и других экологических факторов. По­
этому разумно предположение, что комплексы их могут ис­
пользоваться только для литолого-фациальных реконструкций, 
а не для стратиграфических целей. О том же, казалось бы, сви­
детельствовали и факты сосуществования в одной постройке 
форм, обычно относимых к разным родам. Со временем выяв­
ляется более широкое распространение в разрезе тех или иных 
родов. Тем не менее, хотя картина распределения таксонов 
в разрезе с каждым годом все больше усложняется, это не 
означает дискредитации стратиграфического значения строма­
толитов. Более того, изучение фанерозойских форм, большей 
частью интактных, позволило установить и их стратиграфиче­
ское значение и не только при эколого-стратиграфических ис­
следованиях, но и в качестве руководящих ископаемых. Правда, 
основное значение фанерозойские строматолиты имеют для 
литолого-фациальных исследований. Поскольку строматолиты 
формировались фотосинтезирующими организмами они могли 
образовываться на глубинах, едва ли превышавших 100 м. 
Замечено, что строматолиты фанерозоя приурочены к фациям, 
обедненным другими органическими остатками. Они харак­
терны для толщ, накапливавшихся в бассейнах с неустойчивой 
соленостью (см. выше о разных типах метаболизма цианобак­
терий). Именно в таких бассейнах они образуются и сейчас. 
Насколько эти фациальные характеристики современных и фа­
нерозойских строматолитов приложимы к докембрийским, пока 
неясно. Предполагают, что в докембрии условия их формиро­
вания были более разнообразными, а затем строматолитооб- 
разователи были потеснены другими организмами.

Онколиты (Oncolithi). Под онколитами в широком смысле 
этого слова первоначально понимали желваки со слоистостью 
примерно того же типа, что и у строматолитов, но облекаю­
щей желвак со всех сторон. Эти желваки могут быть неболь­
шими, около миллиметра в поперечнике, и более крупными, 
размером с кулак и даже больше. Первоначально онколиты 
(как это было и со строматолитами) рассматривались как во­
дорослевые особи и лишь позже было установлено, что они — 
продукт жизнедеятельности сообществ микроорганизмов (циа­
нобактерий, бактерий и др.). В них иногда встречаются тру­
бочки типа Girvanella и другие органические остатки. Еще 
первые исследователи онколитов (В. X. Твенхофел, Ю. Пиа, 
В. П. Маслов и др.) распределяли их по таксона му-которым



присваивали латинские названия. Отношение к мелким фор­
мам, охватываемым вместе с некоторыми другими образова­
ниями (предположительно водорослевого происхождения) по­
нятием «микрофитолиты» (или «микропроблематика»), изме­
нилось после того, как оказалось, что они могут быть успешно 
использованы в стратиграфии докембрийских толщ {15]. Коли­
чество описанных родов и видов микрофитолитов стало быстро 
увеличиваться. Использовались такие их признаки, как раз­
мер желваков, толщина слоев (если они есть) или ширина 
лучей у радиально-лучистых форм, строение центральной части 
и др. Позже выяснилось, что некоторые из этих систематиче­
ских признаков связаны со вторичными изменениями желва­
ков, особенно с перекристаллизацией кальцита, причем сход­
ные конечные стадии могут возникать при видоизменении раз­
ных первичных форм. С другой стороны, возникла проблема 
различия докембрийских онколитов и тех фанерозойских оса­
дочных образований, которые всегда описывались как оолиты 
и изучение которых обычно входило в компетенцию литологии, 
а не биостратиграфии. Существовало мнение, что оолиты имеют 
хемогенное происхождение. В то же время в оолитах разного 
возраста были обнаружены органические нити. Неясно, обра­
зуются ли оолиты чисто хемогенным путем, без всякого уча­
стия известьвыделяющих организмов.

II. ЭВКАРИОТЫ
Ниже излагается систематика сначала эвкариотических во­

дорослей, а затем высших растений. Под «водорослями» обычно 
понимают некий неформальный таксон, имеющий эколого-мор­
фологический смысл, и объединяющий как рассматриваемые 
отделы от перидиней до харовых водорослей, так и цианобак­
терий.

Разнобой в системах эвкариотных водорослей очень велик. 
Например, диатомеи иногда составляют самостоятельный отдел, 
именуемый Bacillariophyta или Diatomeae, а в других случаях 
рассматривается как класс Bacillariophvceae в составе отдела 
Chromophyta, или как порядок Diatomales (Bacillariales) 
в классе Chrysophyceae. Этот разнобой отчасти связан с не­
давно начавшимся широким внедрением электронно-микроско­
пических, биохимических и иных методов исследования. Такие 
важные для современной систематики признаки, как строение 
хромосом, строение жгутиков или биохимические свойства пиг­
ментов не могут изучаться на ископаемом материале. Прихо­
дится опираться на менее значимые, но сохраняющиеся у фос- 
силий признаки и выбирать ту систему водорослей, к которой 
легче всего привязать ископаемый материал. Излагаемая ниже 
система по возможности приближена к вариантам системы, ко­
торые вошли в наиболее широко распространенные сводки [2, 
II, 32, 43, 45, 46].
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Сохраняющиеся у ископаемых форм признаки принадлежат 
к числу тех, по которым наблюдается поразительный паралле­
лизм между отделами. Этот параллелизм обычно демонстри­
руют на ступенях морфологической дифференциации вегетатив­
ного тела водоросли. Ступени морфологической дифференциа­
ции водорослей таковы: 1) монадная структура (клетки оди­
ночные, снабженные жгутиками и благодаря им подвижные), 
если клетки соединяются в колонии, то жгутики остаются,
2) амебоидная (ризоподиальная) структура [клетки одиночные 
и лишены жгутиков, передвигаются, выпуская псевдоподии 
(как амебы)], 3) пальмеллоидная (глеоморфная) структура 
[несколько клеток (иногда большое их количество) погружены 
в общую слизь, выделяемую клетками], 4) коккоидная струк­
тура (клетки лишены жгутиков и поэтому неподвижные, оди­
ночные или соединенные в колонии, но не нити), 5) нитчатая 
(трихальная) структура (безжгутиковые клетки соединяются 
в нити, которые могут ветвиться или оставаться простыми; 
нити, составляющие тело, могут быть одинаковыми или диффе­
ренцированными), 6) кладоталлоидная структура (безжгути­
ковые клетки соединены в однослойную или многослойную 
пластинку; при делении клеток в разных плоскостях могут воз­
никать цилиндрические или сложной формы слоевища), 7) 
сифональная структура [клетки очень крупные, содержащие 
множество ядер в единой цитоплазме; такие многоядерные 
клетки (ценоциты) могут быть трубчатыми или более сложно 
устроенными].

Существуют и другие классификации этих ступеней. Од­
нако, вне зависимости от того, какую классификацию принять, 
в каждом отделе эвкариотических водорослей встречается не­
сколько ступеней (в некоторых отделах — почти все они) и 
каждая ступень свойственна нескольким отделам. Например, 
как у желтозеленых, так и у зеленых водорослей известны мо­
надная, пальмеллоидная, коккоидная, нитчатая и сифональная 
структуры. Нитчатая структура известна у всех отделов (у диа­
томовых могут образовываться однорядные колонии, которые 
не все признают нитями). Некоторые из перечисленных ступе­
ней свойственны также цианобактериям и грибам. Следует 
иметь в виду еще и то, что особь одного вида в ходе своего 
жизненного цикла может проходить несколько ступеней. Нако­
нец, даже сама принадлежность фоссилии к водорослям может 
быть проблематичной. Например, нитчатая стадия в онтогенезе 
мхов (протонема) может напоминать нитчатую водоросль. Не 
всегда легко отличить обызвествленные части водорослей от 
раковин фораминифер (таких как нитчатая фораминифера 
Nubecularia) . Устойчивые к мацерации микроскопические обо­
лочки могут быть сходными с различными водорослями и их 
цистами, спорами высших растений, статобластами («покоя­
щимися почками») мшанок, яйцами беспозвоночных. Скопления 
спор высших растений описывались как колонии водорослей.
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На водорослях хорошо виден общий принцип построения 
естественной системы. На первый взгляд трудно понять, по­
чему внешне очень сходные одноклеточные формы с жгутиками 
относятся к разным отделам только из-за различия в их пиг­
ментах, а в одном отделе оказываются как одноклеточные, так 
и многоклеточные, весьма сложно устроенные формы со слож- 
нодифференцированными органами размножения. Такое отне­
сение к одному отделу внешне весьма различных форм и к раз­
ным отделам — похожих форм, становится понятным только 
при ознакомлении со всей системой. Тогда становится замет­
ной последовательная связь таксонов. Изложить здесь всю эту 
последовательность объединения таксонов с низкого ранга до 
самого высокого невозможно. Соответственно в описании круп­
ных таксонов будут сведены к минимуму те характеристики, 
которые не наблюдаются на ископаемом материале и которые 
содержатся в любом руководстве по систематике водорослей 
[2, 11, 45].

ОТДЕЛ PYRROPHYTA.
ПИРОФИТОВЫЕ ВОДОРОСЛИ (ДИНОФЛАГЕЛЛЯТЫ)

Для пирофитовых водорослей, или динофлагеллят харак­
терны пигменты от красноватых до желтозеленых. Динофла- 
гелляты одноклеточные, изредка нитчатые формы. В норме 
у них два длинных жгутика. Поскольку у некоторых динофла­
геллят нет фотосинтеза, а питание гетеротрофное, некоторые 
зоологи относят эти организмы к простейшим. Динофлагел- 
ляты интересны необычным разнообразием в строении хромо­
сом и типах митоза, причем некоторые роды по этим призна­
кам приближаются к прокариотам (их называли мезокарио- 
тами). Разные динофлагелляты участвуют в симбиозах и тогда 
называются зооксантеллами. Они поселяются в фораминифе- 
рах, радиоляриях, других (нефотосинтезирующих) динофлагел- 
лятах и различных группах кишечнополостных. Присутствие 
этих симбионтов благоприятствует жизни хозяина, этим, 
в частности, обеспечивается быстрый рост рифообразующих 
кораллов.

Остановимся только на динофитовых и эбридиевых, рас­
сматриваемых как классы. Остальные динофлагелляты неиз­
вестны в ископаемом состоянии.

Класс Dinophyceae (динофиты). Большинство ископаемых 
динофитов (свыше 200 родов) принадлежит к порядку Peridi- 
niales (перидинеи), известному с силура. Порядки Dinophysia- 
les и Gymnodiniales известны в геологической летописи по 
единичным родам. Современные перидинеи — одноклеточные, из­
редка нитчатые формы. Клетка покрыта органическим панци­
рем — текой, разделенной на секторы экваториальным желоб­
ком— цингулюмом (cingulum), от которого вниз отходит вер­
тикальный желобок — сулькус (sulcus). В месте отхождения
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Рис. 2. Динофлагелляты (а—д), эбридиевые (е—и), кокколитофориды и близ­
кие к ним водоросли (к—ф) и силикофлагелляты (х—щ)
Верхний мел (л, щ), палеоген (б. е, ш), миоцен (ж, и), современные (а, к); Новая Зе­
ландия (е), Боливия (ж), США (и, щ), Украина (л), Австрия (ш); а — пластинки теки- 
(элитека: 1' —А' — апикальные; 1" —7" — передние экваториальные, или пресингу- 
ляриые; 1а —За — передние интеркалярные, или промежуточные; 1с —6с — поясок, или 
сингулюм; гипотека: Г" —5"' — задние экваториальные, или постсингулярные; 1р — 
задняя промежуточная, или постинтеркалярная; 1" , 2" — антапикальные пластинки 
с антапикальнымн рогами; б — циста Rhombodinium glabrum ( Co o k s . )  V о z z h. 
перидиниоидная форма; в — циста Oligosphaeridium complex (W h i t e) D a v. et 
Wi l l . ,  хоратная форма, каждый отросток соответствует парапластиике; г, д — обра­
зование цисты (крап) внутри теки, перидиниондный (г) и гистрихосферондный, или го- 
ииаулаксоидный (д) типы; е — Craniopsis octo Н о  v. et F г е n g.; ж — Parathranium 
tenuipes H о v.; з — диаграмма скелета Falsebria; и — Ebriopsis antiqua ( S c h u l z )  
H о v. часть скелета; к — коккосфера Cyclococcolithus teptoporus (М и г г. et В 1 а с к.) 
K a m p t . ;  л — Arkhangelskiella dlstincta S h u  m., к о к к о л и т ; м — схема строения 
кокколита (1 — дистальный щит, 2 — проксимальный щит, 3 — центральная арея); 
н — п — кокколиты локсолнтидного (и), подорабдидного (о) и кокколнтидного (п) строе­
ния; р —ф — ортолиты (р — клетка и изолированный призматолит, с — пеиталит; т — 
астеролит, у — цератолит, ф — сфенолит); х — ч — скелет силикофлагеллят (х — форма 
с апикальной пластинкой стрелк, ц — форма с апикальным окном; ч — вид ске­
лета в плане: 1 — радиальный шип, 2 — боковая перекладина, 3 — базальное кольцо, 
4 — апикальная перекладина, 5 — базальный акцессорный шип); ш — Mesocena apicu- 
lata ( S c h u l z )  H a n n a ,  в углах септы; щ — Lyramula furcata H a n n a ;  линейка 
50 мкм (б), 10 мкм (е, ж, и, ш, щ), 1 мкм (к, л)
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сулькуса от цингулюма в теке есть две поры для жгутиков. 
Нижний жгутик идет вдоль сулькуса, а затем становится сво­
бодным. Верхний жгутик лежит в сулькусе, опоясывая всю 
теку. Тека сложена многочисленными пластинками, соединен­
ными резкими швами. Форма, количество и расположение 
пластинок — важные систематические признаки. Для удобства 
их описания пластинки, в зависимости от их положения, обоз­
начены буквенно-цифровыми символами (рис. 2, а). Существуют 
разные системы терминов для обозначения теки и ее частей. 
Общая форма теки может быть очень разнообразной, в основ­
ном, за счет образования различных по форме и величине вы­
ступов— рогов, число которых не более пяти. Пластинки глад­
кие или скульптированные. Они часто делятся невысокими реб­
рами на многоугольные участки и нередко пронизаны порами, 
видными лишь в электронный микроскоп.

В жизненном цикле перидиней и гимнодиниевых есть ста­
дия покоящейся цисты (рис. 2, б —д), или диноцисты. Под 
текой вокруг протопласта формируется плотная оболочка ди­
ноцисты, пронизанная спорополленином, иногда известью и, 
может быть, кремнием или другими веществами. Эта оболочка, 
иногда состоящая из нескольких слоев, хорошо сохраняется 
в ископаемом состоянии и тоже называется диноцистой. Выде­
ляемые из породы палинологическими методами и изучаемые 
вместе с миоспорами и акритархами, все эти микрофоссилии 
иногда обозначаются единым термином «палиноморфы». То, 
что ископаемые перидинеи часто представлены диноцистами, 
было установлено лишь в 60-х годах, благодаря работам 
В. Р. Эвитта. До этого считалось, что ископаемые перидинеи 
принадлежат двум группам — табулированным и нетабулиро- 
ванным. У первых различимы пластинки, а у вторых их нет, 
хотя цингулюм и сулькус сохраняются. Судя по современным 
перидинеям, табулированные диноцисты несут на себе отраже­
ние пластинок, а нетабулированные не несут, хотя у соответ­
ствующих перидиней пластинки на теке имеются. У нетабулиро- 
ванных перидиней часто наблюдаются выросты или их группы, 
направляющиеся от внешней оболочки к пластинкам. Каждой 
пластинке соответствует один вырост или одна группа вырос­
тов. Поэтому по длине и расположению выростов можно ре­
конструировать теку (рис. 2, в — д ).

Формы с выростами, но без следов сулькуса и цингулюма 
были найдены в ископаемом состоянии в прошлом веке и на­
званы гистрихосферами. Их сопоставляли с разными водорос­
лями, а также с животными (радиоляриями, скелетными эле­
ментами губок, статобластами мшанок и др.). Затем устано­
вили, что у гистрихосфер в определенном месте оболочки есть 
разрыв или аккуратное отверстие — археопиль. После открытия 
диноцист у современных перидиней оказалось, что через архео­
пиль клетка покидает цисту при прорастании. Установление 
археопиля и классификация его типов позволили определить 
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правильную ориентировку динодист, проводить сопоставление 
современных и ископаемых форм, а также устанавливать со­
ответствие выростов и определенных пластинок теки. Все это 
прояснило систематическую принадлежность и морфологию 
динодист, для них потребовалась специальная терминология. 
В основу была взята терминология элементов теки, но к неко­
торым терминам добавлена приставка «пара-», или же корень 
«-тека» изменен на «-циста». Например, вместо «цингулюм» 
говорится «парацингулюм», а вместо «эпитека»—' «эпициста». 
Предлагалось вместо «пара-» употреблять приставку «псевдо-» 
или говорить об «отраженных элементах». Труднее обстоит 
дело с систематикой. В диагнозах современных перидиней учи­
тываются признаки теки, а не диноцисты, тогда как у ископае­
мых перидиней положение обратное. Диноцисты изучены у не­
скольких десятков современных перидиней. Этого недостаточно 
для установления соотношений таксонов современных и иско­
паемых перидиней, учитывая разнообразие тех и других.

Все диноцисты делятся на три типа: 1) проксиматные ли­
шены выростов и хорошо повторяют строение теки, в том числе 
табуляцию (рис. 2, г), 2) хоратные имеют главное тело, несу­
щее сильно развитые выступы (рис. 2, в, д) или иную орна­
ментацию, 3) каватные имеют вложенные внутреннее и внеш­
нее тела, разделенные промежутком. Есть и переходные формы 
(проксимохоратные). Далее диноцисты делятся по типу архео- 
пиля, признакам паратабуляции, форме и расположению вы­
ростов, строению стенки. Археопиль (рис. 2, б, в) может об­
разовываться за счет удаления всех апикальных парапласти­
нок, одной прецингулярной пластинки, отделения эпицисты от 
гипоцисты, образования меридиональной трещины или иначе. 
Выросты имеют различную форму, часто сложно ветвятся, 
срастаются основаниями или верхушками, образуя гребни и 
сетчатое внешнее покрытие. Порой выросты густо покрывают 
поверхность диноцисты, так что выявить паратабуляцию невоз­
можно. Внутренние тела каватных форм различаются разме­
рами и конфигурацией (может быть два вложенных внутрен­
них тела). Существует детальная классификация диноцист по 
всему комплексу признаков [1, 45].

До установления связи гистрихосфер с диноцистами счита­
лось, что перидинеи появились с перми, а в большом количе­
стве— с юры. Диноцисты с археопиле и следами табуляции, 
а поэтому достоверно сопоставляемые с перидинеями, известны 
с силура (род Arpulorus). В более древних толщах встреча­
ются палиноморфы (акритархи) с длинными, иногда сложно 
устроенными выростами. Они сходны с диноцистами, но отне­
сение их к перидинеям пока проблематично. Часть их может 
принадлежать празинофитовым. Перидинеи, близкие к роду 
Gonyaulacysta, известны в силуре и низах девона. В осталь­
ной части девона, в карбоне и нижней перми встречаются ак­
ритархи, иногда описываемые как диноцисты, но их системати-
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ческое положение неизвестно. В отложениях верхней перми и 
триаса обнаружены немногочисленные находки явных периди- 
ней, но в большом количестве они появляются с юрских отло­
жений и далее весьма обычны в мелу и кайнозое. Диноцисты 
широко используются для стратиграфии мезо-кайнозоя. С на­
чала юры и до антропогена выделяется около 30 зон по ним. 
В геологическом распространении диноцист отмечены фазы 
расцвета (силур — низы девона, нижняя — средняя юра, палео­
цен— нижний эоцен), разделенные интервалами упадка. Дино­
цисты в большом количестве встречаются в современном 
планктоне (уступают лишь диатомовым), играют большую роль 
в трофических цепях, а иногда при «цветении» моря («крас­
ные приливы») размножаются в огромном количестве и вызы­
вают заморы нектонных и бентосных организмов. Тем не ме­
нее современная эпоха по таксономическому разнообразию пе- 
ридиней относится к фазе упадка.

Современные перидинеи весьма разнообразны экологически. 
Среди них много морских планктонных форм, но есть и оби­
татели солоноватых и пресных вод. Ископаемые перидинеи, за 
редким исключением — морские. Заведомо пресноводные редки 
и известны лишь с позднего мела. В распределении родов от­
ражается близость береговой линии. При приближении к бе­
регу в целом увеличивается толщина стенки диноцист. Комп­
лексы диноцист обнаруживают довольно четкую климатическую 
приуроченность, так что по их смене можно судить о фазах 
потеплений и похолоданий.

Класс Ebriophyceae (эбридиевые). У эбридиевых есть внут­
ренний кремневый ажурный скелет, имеющий трехлучевую или 
четырехосную симметрию (рис. 2, е — и). Стержневидные эле­
менты скелета не имеют внутри полости, в отличие от силико- 
флагеллят (см. ниже). Гетеротрофным питанием (главным 
образом, диатомеями) эбридиевые отличаются от типичных водо­
рослей, но сходны с некоторыми динофлагеллятами, с послед­
ними они сближаются строением ядра и парой жгутиков. 
Кроме того среди динофлагеллят есть формы (род Ас- 
tiniscus) с внутренним скелетом, напоминающим эбридиевый 
и также сложенным элементами без внутренней полости. Эбри­
диевые— морские планктонные организмы, известны с палео­
цена и особенно многочисленные в эоцене и миоцене. Сейчас 
они представлены тремя родами. Они изучаются вместе с дру­
гими кремневыми организмами — радиоляриями, диатомовыми, 
силикофлагеллятами. Приуроченность эбридиевых к водам хо­
лодного и умеренного климата позволяет использовать их ос­
татки для палеоклиматических реконструкций.
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ОТДЕЛ CHRYSOPHYTA (CHRYSOPHYCOPHYTA).
ЗОЛОТИСТЫЕ ВОДОРОСЛИ

Из золотистых водорослей в геологическую летопись вошли 
только кокколитофориды и сходные с ними известьвыделяющие 
водоросли, а также силикофлагелляты (кремневые жгутико­
вые). Обе группы рассматриваются как подклассы класса Chry- 
somonadophyceae (Chrysophyceae; хризомонадовые). Из-за пре­
обладания жгутиковых форм и (отчасти) фаготрофного пита­
ния хризомонадовых иногда включают в число простейших 
(Protozoa). Хотя таксономически кокколитофориды и кремне­
вые жгутиковые считаются близкими, в практике палеобота­
нических исследований они изучаются раздельно. Кремневые 
жгутиковые извлекаются из породы вместе с радиоляриями, 
эбридиевыми и диатомовыми. Для этого требуется растворить 
карбонаты, в том числе и остатки кокколитофорид. О цистах 
хризомонад (Chrysostomataceae и Archaeomonadaceae), встре­
чающихся с верхнего мела, можно найти сведения в литера­
туре [45].

Кокколитофориды (подкласс Coccofithophoridophycidae) и 
другие нанолиты. В разных системах кокколитофориды рас­
сматриваются в ранге от класса (Coccolithophyceae) до под­
порядка.

Современные кокколитофориды — одноклеточные орга­
низмы. Их жизненный цикл состоит из подвижной (с жгу­
тиками) и неподвижной (безжгутиковой) стадий. На непод­
вижной стадии клетка покрывается панцирем (коккосферой; 
рис. 2, к) из известковых пластинок — кокколитов (рис. 2, 
л — п), которые могут развиваться и на подвижной стадии, но 
тогда имеют иной облик. Они формируются внутри клетки и 
затем выталкиваются на поверхность. Образуется до 30 кокко­
литов на клетку. В ископаемом состоянии целые коккосферы 
сохраняются редко. Таксоны описываются по изолированным 
кокколитам. Одному и тому же виду кокколитофорид свой­
ственны разные кокколиты как из-за дифференциации в пре­
делах коккосферы, так и из-за различия на разных стадиях 
жизненного цикла. Трудности систематики кокколитов связаны 
с их небольшими размерами (от 1 до 15 мкм). Современная 
систематика требует использования электронной микроскопии. 
Есть известковые микрофоссилии (нанофоссилии), не имеющие 
аналогов в современном населении океанов. Это дискоасте- 
риды, торакосфериды, нанокониды, сфенолиты (рис. 2, ф), це- 
ратолиты (рис. 2, у) и другие группы, изучаемые с кокколи- 
тами и также охватываемые понятием нанолиты. Организмы, 
продуцирующие нанолиты, образуют нанопланктон (часть 
планктона, не удерживаемая обычными планктонными сет­
ками). В биостратиграфических работах для комплексов нано­
литов используются термины «известковый нанопланктон» или 
«известковые нанофоссилии».
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Уже описано свыше 2000 видов нанофоссилий. Среди них 
много синонимов, вызванных просчетами систематиков и тем, 
что таксоны нанолитов выделяются безотносительно к их при­
жизненной связи в коккосферах. Тем не менее разнообразие 
нанолитов очень велико. Сейчас они распределены между двумя 
десятками семейств. Примерно половина их непосредственно 
включается в подкласс кокколитофорид. Устоявшейся системы 
таксонов рангом выше семейства пока нет, так как система 
строится по изолированным элементам панциря, признаки ко­
торых не образуют достаточно выдерживающихся комплексов 
и нередко по-разному комбинируются друг с другом.

Кокколиты разделяются на голококколиты, гетерококколиты 
и пенталиты. Они различаются типом кристаллизации каль­
цита. Кристаллы, слагающие голококколиты (рис. 2, р, с), со­
храняют свойственную кальциту форму ромбоэдрических или 
гексагональных призм (оба вида кристаллов могут встречаться 
у одного кокколита), почти неизмененных воздействием клетки. 
Большинство кокколитов принадлежит гетерококколитам (рис. 
2, к — п), у которых первичная форма кристаллов сильно из­
менена и имеет форму, свойственную данному таксону. Соот­
ношение голо- и гетерококколитов пояснялось следующей ана­
логией (С. Н. Голубев). Здание сложной формы можно по­
строить из огромного числа идентичных кирпичей, а можно из 
значительно меньшего числа фигурных железобетонных изде­
лий. Голококколиты будут аналогом здания первого типа, 
а гетерококколиты—'Второго. Пенталиты (рис. 2, с) состоят 
из пяти одинаковых элементов, но не ромбоэдрических. 
Принадлежность пенталитов к кокколитофоридам не дока­
зана.

В зависимости от ориентировки кристаллов кокколиты по- 
разному ведут себя в поляризованном свете. Геолиолиты имеют 
упорядоченно ориентированные кристаллы и в скрещенных 
николях дают фигуру в виде креста или изогир. Ортолиты 
(рис. 2, р — ф) сложены беспорядочно ориентированными 
кристаллами и поэтому их угасание при вращении столика 
микроскопа мозаичное. Есть кокколиты, у которых внутрен­
ние и внешние части имеют разное угасание, поведение их 
в поляризованном свете используется при выделении родов и 
семейств.

Шире всего распространены, особенно в кайнозойских отло­
жениях, овальные или округлые дисковидные кокколиты — 
плаколиты (рис. 2, к — м). Они состоят из двух кольцевых 
щитков, соединенных невысоким цилиндром. Другой распрост­
раненный тип — дисколиты. Это округлые диски с утолщенным 
краем. Рабдолитами называются кокколиты в форме перевер­
нутого короткого гвоздя с широкой шляпкой (рис. 2, о). Зи- 
голиты — это эллиптические формы, состоящие из перифериче­
ской зоны, центр которой сложен балками, дающими кресто­
образную или Х-образную фигуру (рис. 2, н); иногда балки 
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лежат параллельно или есть всего одна балка. Есть и другие 
нанолиты.

Кокколитофориды. достоверно известны с триаса. Более 
древние нанофоссилии указывались с кембрия включительно. 
Их систематическое положение не вполне ясно, хотя карбоно­
вый род Palaeococcolithus сходен с плаколитами. С юры нано­
фоссилии встречаются в больших количествах и часто стано­
вятся породообразующими. Так, писчий мел состоит преиму­
щественно из кокколитов и других нанофоссшшй, а также их 
изолированных элементов. Хемогенного карбоната в нем ви­
димо нет. В 1 мм3 писчего мела содержится до 7 • Ю10 кокколи­
тов. На глубинах свыше 3—4 км они растворяются. 
Значительная (если не большая) часть их попадает в осадок в фе­
кальных пеллетах планктонных животных, питающихся кокко- 
литофоридами. Органическое вещество пеллетов предотвра­
щает растворение кокколитов во время их долгого оседания 
на дно. Из-за частичного растворения кокколитов может ме­
няться их морфология, что необходимо учитывать в система­
тике.

Известковые нанофоссилии очень разнообразны, быстро ме­
няются по разрезу и поэтому очень важны для стратиграфии, 
начиная с юры. Только в юре по нанофоссилиям выделено бо­
лее 20 зон. Поскольку разнообразие нанофоссилий убывает 
в холодных водах, по их распределению реконструируются 
климатические пояса и эпизоды. Считают, что именно с похо­
лоданием климата связано резкое вымирание большинства ме­
ловых кокколитов в датском веке.

Подкласс Silicoflagellatophycidae (кремневые жгутиковые; 
силикофлагелляты). Силикофлагелляты первоначально были 
найдены среди микрофоссилий и лишь затем в современном 
планктоне. Это одноклеточные формы. Протопласт заключен 
внутри кремневого скелета и лишь слабо выступает за его пре­
делы. Скелет (рис. 2, х — щ) сложен тонкими полыми внутри 
трубками с гладкой или тонко скульптированной поверхностью. 
Основу скелета образует округлая, овальная или многоуголь­
ная рамка (базальное кольцо). К ней с одной стороны при­
крепляются перекладины пирамидальной центральной структуры, 
которая завершается апикальной перекладиной или апи­
кальным кольцом. В углах базального кольца и иногда в мес­
тах соединения перекладин центральной структуры располага­
ются шипы. Небольшие добавочные шипы отходят от перекла­
дин базального кольца. Строение скелета, особенно размер и 
расположение шипов, сильно варьируют в пределах вида, что 
затрудняет систематику. Силикофлагелляты распределены по 
группам, названным по характерному роду. Диктиохиды (от 
Dictyocha) имеют квадратное базальное кольцо с шипами или 
желваками в углах и апикальную перекладину (рис. 2, ч). 
Дистефаниды (от Distephanus) имеют шестиугольное базаль­
ное кольцо с угловыми шипами и округлошестиугольное апи-
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кальное кольцо (рис. 2, ц). У мезоценид (от Mesocena; рис. 
2, ш) есть только округлое или округломногоугольное базаль­
ное кольцо с небольшими шипами, центральной структуры нет. 
Сходным образом выделяются и другие группы, а также роды, 
условно сближаемые с силикофлагеллятами (см. 45). Силико- 
флагелляты появляются в небольшом количестве в раннем 
мелу, в позднем мелу их разнообразие увеличивается, расцвет 
их приходится на миоцен. Большинство родов исчезает в конце 
плиоцена. В современном планктоне остаются лишь Dictyocha 
и Distephanus. Силикофлагелляты имеют стратиграфическое 
значение для расчленения и корреляции морских отложений, 
обедненных остатками известьвыделяющих организмов или 
лишенных их. Силикофлагелляты встречаются только в мор­
ских водах. При этом род Dictyocha обитает в теплых, a Di­
stephanus— в холодных водах. Соотношение этих родов в раз­
резе свидетельствует о температурных колебаниях среды.

ОТДЕЛ BACILLARIOPHYTA (DIATOMEAE).
ДИАТОМОВЫЕ ВОДОРОСЛИ (ДИАТОМЕИ) " .

Диатомовые водоросли иногда включаются в число золоти­
стых (Chrysophyta), но чаще их считают самостоятельным от­
делом. Это одноклеточные, реже колониальные организмы 
с двустворчатым кремневым скелетом. Клетки разной вели­
чины, от 0,75 мкм до 2 мм. Для систематики наибольшее зна­
чение имеет строение панциря. Его обычно сравнивают с ко­
робкой, закрытой крышкой (рис. 3, а — г). Коробке соответ­
ствует гипотека, а крышке — эпитека. Каждая из них состоит 
из створки (соответствует дну коробки или крышки) и поис­
кового ободка (соответствует стенке). Гипотека заходит кра­
ями внутрь эпитеки. Створка гипотеки называется гиповаль­
вой, а эпитеки — эпивальвой. Створка имеет лицевую поверх­
ность и загнутую по краям часть — загиб, иногда довольно 
высокий. Рост клеток может сопровождаться образованием 
вставочных ободков между створкой и поисковым ободком. 
Они закладываются у края загиба створки и отодвигают поис­
ковый ободок или ранее образовавшийся вставочный ободок. 
При гибели особи скелет распадается на створки и ободки. 
Лишь при полном соединении частей сохраняются целые пан­
цири. У некоторых диатомей удалось обнаружить органическую 
оболочку, окружающую панцирь. Очертание панциря ме­
няется в зависимости от его ориентировки. Вид панциря с ли­
цевой или боковой поверхности створки называется соответ­
ственно видом со створки или видом с пояска. Часть форм 
с цилиндрическим панцирем всегда ориентируется в препарате 
так, что получается вид с пояска.

При вегетативном размножении, которое может происходить 
несколько раз в сутки, протопласт увеличивается и раздвигает 
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Рис. 3. Диатомовые
а — элементы симметрии панциря, продольная (1), поперечная (2), центральная (3) оси; 
поперечная (4), продольная (5) и створковая, или вальварная (6) плоскости; б — панцирь 
центрического типа, наверху — вид со створки, внизу — вид с пояска (э — створка 
эпитеки, г — створка гипотеки, п — поисковые ободки); в — панцирь пеннатного типа, 
вид со створки (слева, вверху), вид с пояска (справа), поперечное сечение (внизу), 1 — 
конечный узелок, 2 — шов, 3 — центральный узелок; г — уменьшение размеров пан­
циря в ходе размножения (черные створки принадлежат материнской особи, белые — 
достраиваемые); д — перфорация стенки Triceratium ante del uvianum (E h г.) G r u n., 
миоцен Испании; e — строение ареолы с велумом на внутренней стороне панциря (попе­
речный разрез стенки панциря); ж — Rhaphoneis schraderi В u к г у, миоцен Мексики; 
з — Triceratium schulzii J о u s ё, верхний мел; и — Coenobiodiscus muriformis L о е b I., 
W i g h t  et D a r l e y ,  расположение ареол (современная форма); к —- Licmophora 
flabellata ( Ca r  m.) A g., современная морская колониальная форма; л — Surirella 
capronii В г е b., современная пресноводная кариноидная форма; м — Delphineis ап- 
gustata ( P a n t . )  A n d  г., миоцен США; н — Surirella gemma Е h г., реконструкция 
части створки с каналовидным швом; о — поперечное сечение панциря пеннатного типа 
с изогнутой плоскостью симметрии; п — форма створок пеинатных диатомией; линейка 
10 мкм (ж, и, н), 1 мкм (д, м)

гипотеку и эпитеку. После деления дочерние клетки расхо­
дятся, имея только гипотеку или эпитеку. Часть панциря, до­
ставшаяся дочерней клетке, в любом случае становится эпи­
текой. К ней потом достраивается гипотека. Поэтому при пов­
торных делениях часть образующихся панцирей становится 
все меньшего размера (рис. 3, г). Покоящиеся споры имеют 
панцирь, отмеченный специфическими элементами (шипиками, 
выростами и др.).

L .J  о.,
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Панцири пронизаны отверстиями — ареолами (рис. 3, д — и, 
м, н), по внешней или внутренней кромке затянутыми пленкой 
(велумом), тоже пронизанной тонкими порами, иногда со 
скульптированным краем. Форма и расположение ареол и пор 
на велуме — важные систематические признаки. Гладкие 
участки, лишенные скульптуры и ареол, называются гиалино­
выми. От вставочных ободков внутрь панциря могут отходить 
разной высоты перегородки, плоскость которых параллельна 
створке. От самих створок тоже могут отходить перегородки — 
псевдосепты. Они образуются одновременно со створкой. Внут­
ренняя и внешняя поверхности нередко скульптированы каме­
рами, ребрами, бороздами, шипами, рогами и т. д.

По строению панциря различают две группы с разной 
симметрией при виде со створки; радиально-симметричные на­
зываются центрическими (рис. 3, б, д, ж — и), а двусторонне­
симметричные— пеннатными (рис. 3, в, к — п). Контур тех и 
других с пояска обычно прямоугольный. Створки центрических 
диатомей бывают круглыми, треугольными, четырехугольными, 
овальными или полукруглыми. Не все эти диатомеи действи­
тельно радиально-симметричные, но по прочим признакам они 
ближе к радиально-симметричным. Ареолы и иные украшения 
расходятся у них по радиусам от точки, расположенной в цен­
тре или в стороне от него. Предлагалось делить центрические 
диатомеи на три типа: 1) дискоидные имеют круглые створки 
с плоской, выпуклой или выпукло-вогнутой лицевой поверхно­
стью, 2) створки гониоидных диатомей имеют контур с углами; 
(у обоих типов ободок соизмерим с диаметром створки), 3) со­
леноидный тип сходен с дискоидным по очертанию створки, но 
поисковый ободок очень широкий, так что панцирь становится 
трубчатым. Иногда створки в виде колпачка с длинным шипом 
на вершине. Панцири пеннатных диатомей сложнее. У них 
различают три оси и три плоскости симметрии (см. схему на 
рис. 3, а). У центрических диатомей выделяются лишь два вида 
осей и плоскостей симметрии, в том числе центральная ось и 
вальварная плоскость. Панцири пеннатных диатомей (рис. 
3, в) имеют осевое поле, иногда дополняемое швом. Осевое 
поле (ложный шов, pseudoraphe) — это гладкая бесструктурная 
полоса вдоль продольной оси створки. Шов (raphe) в простей­
шем случае — это щель, разрезающая створку вдоль от полю­
сов к центральной части, до которой она может доходить. Та­
кой щелевидный шов встречается на одной или обеих створках. 
Он бывает разной длины и иногда есть лишь на половине 
створки. Части шва по разные стороны от центра называются 
ветвями шва. Центр створки часто утолщен (центральный узе­
лок). Здесь ветви шва могут соединяться. Образуется централь­
ная пора. У полюсов щель заканчивается конечной порой и 
конечным (полярным) узелком. Сложнее устроен каналовид­
ный шов (рис. 3, н). С поверхности он открывается узкой 
щелью, а вовнутрь панциря — многочисленными отверстиями. 
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Его ветви вместе с центральным узелком, к которому они под­
ходят, располагаются или по продольной оси створки, или сме­
щены к одному из ее краев.

Делались попыткй классифицировать современные диато- 
меи по признакам протопласта (особенно по хлоропластам), 
но чаще используется строение панциря. Центрическим (Centro- 
phyceae, Centricae) и пеннатным (Pennatophyceae, Pennatae) 
диатомеям сейчас придают ранг классов. Центрические делятся 
на порядки по общей форме панциря (низкоцилиндрической, 
палочкообразной) и очертанию створок (округлому, углова­
тому). Порядки пеннатных диатомей различаются по строению 
осевого поля и шва (створки без шва; щелевидный шов на од­
ной створке; такой же шов на обеих створках; каналовидный 
шов на обеих створках). Семейства, роды и виды различа­
ются по прочим признакам [11, 45]. Ископаемые формы не 
всегда легко сопоставляются с современными таксонами из-за 
распадения панциря при захоронении. Трудно сопоставить пан­
цири покоящихся спор и вегетирующих особей. Это затрудняет 
систематику и современных форм. Иные затруднения связаны 
со значительной внутривидовой изменчивостью панцирей.

Поскольку в систематике современных и ископаемых диато­
мей используются примерно одни и те же признаки, можно 
проследить историю таксонов. Древнейшие диатомеи известны 
в раннем мелу (указания на более древние находки нужда­
ются в проверке). В мелу и большей части палеоцена встре­
чаются почти исключительно центрические, обычно лишенные 
поискового ободка. Строением створок эти диатомеи сущест­
венно не отличаются от современных. При мерно на рубеже 
мела и палеогена состав диатомей изменился на две трети. 
В конце палеоцена в заметном количестве появляются пеннат- 
ные формы (единично с позднего мела), но до миоцена гос­
подствуют центрические. Пеннатные сначала представлены бес­
шовными формами, много позже (в эоцене) появляются шов­
ные, со швом как на одной створке, так и на обеих. С миоцена 
пеннатные быстро увеличиваются в количестве и разно­
образии и сейчас в обоих отношениях превосходят центриче­
ские. Правда, в планктонных сообществах и сейчас преобла­
дают центрические формы, а в бентосных — пеннатные. 
С эоцена появляются пресноводные диатомеи, среди которых 
с тех пор и доныне резко преобладают пеннатные (все они 
бентосные).

Обилие диатомей в морских, а с неогена и в пресноводных 
отложениях придает этой группе большое стратиграфическое 
значение. Хотя среди диатомей есть долгоживущие роды (с мела 
доныне) и виды (миоцен— ныне), удается выделить дробные 
стратиграфические комплексы. Так, для неогена и антропо­
гена севера Тихого океана выделяют около 25 диатомовых зон. 
Диатомеи особенно важны для стратиграфии в районах, где 
остатки фораминифер и нанолиты редки, недостаточно специ-
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фичны или отсутствуют. Это области высоких широт. Диатомеи 
разносятся течениями далеко от мест первоначального обита­
ния, что способствует дальним стратиграфическим корреля­
циям между разными климатическими поясами. В последние 
годы диатомеи широко используются в стратиграфии океани­
ческих осадков, в частности, в ходе глубоководного бурения. 
Обычно вместе с ними изучаются силикофлагелляты и эбри- 
диевые. Диатомеи очень чувствительны к температуре и соле­
ности воды, а также присутствию питательных компонентов. 
Поэтому по составу диатомей можно производить климатиче­
ское районирование бассейнов, заключать о солености вод, 
делать выводы о расположении апвеллинговых зон. Смена 
комплексов используется в климатостратиграфии.

В океанах и олиготрофных озерах скопления диатомей об­
разуют диатомовые илы. При сохранении органического веще­
ства остатки диатомей вместе с прочими водными организмами 
образуют сапропелевые илы, накапливающиеся в озерах. По­
роды, сложенные их панцирями (диатомиты), широко распро­
странены с палеогена.

ОТДЕЛ PHAEOPHYTA. БУРЫЕ ВОДОРОСЛИ

Бурые водоросли — одна из интереснейших групп эвкари- 
отических водорослей. Это многоклеточные растения с самыми 
разными по форме слоевищами — шнуровидными, шарообраз­
ными, пластинчатыми, трубчатыми, перистыми, древовидными 
и др. Иногда талломы несут воздушные пузыри. Свое назва­
ние эти водоросли получили от присутствия бурых и желтых 
пигментов. Для бурых водорослей характерна смена поколе­
ний— бесполого поколения (спорофит), продуцирующего зоо­
споры, тетраспоры или моноспоры, и полового поколения (га- 
метофит), продуцирующего гаметы. Может образовываться и 
гаметоспорофит — поколение, получающееся при бесполом 
размножении гаметофитов. Поколения могут строго чередо­
ваться (как у высших растений), причем по облику спорофит 
и гаметофит различаются или сходны внешне. Черты сходства 
бурых водорослей с высшими растениями наводили на мысль 
об их филогенетической связи. Современные бурые водоросли 
очень разнообразны и широко распространены. Но химический 
состав их талломов не благоприятен для захоронения. В лите­
ратуре, особенно прошлого века, множество органических ос­
татков относилось к бурым водорослям. Это роды Fucoid.es, 
Caulerpites и др. Многие из них принадлежат к ихнофоссилиям 
(следы ползания животных и т. п.), другие оказались остат­
ками листьев и побегов высших растений и лишь немногие мо­
гут относиться к бурым водорослям. В кайнозойских отложе­
ниях изредка встречаются отпечатки талломов с воздушными 
пузырями как у современных родов Fucus, Cystoseira и Asco- 
phyllum (порядок Fucales). Роды Drydenia (рис. 4, a), Hunger- 
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fordia и Enfieldia ИЗ верхнего девона Штата Нью-Йорк похожи 
на талломы бурых водорослей. Их можно относить к Phae- 
ophyta как сателлитные роды. С Phaeophyta сближали фор­
мальную группу Vendotaenides из'верхов докембрия (М. Б. Гни- 
ловская)- В делом геологическая летопись почти ничего не 
дает для систематики и филогенетики заведомых бурых водо­
рослей.

С бурыми или красными водорослями сближаются палеозой­
ские роды, объединяемые в разные порядки и семейства (Ne- 
matophytales, Foerstiales, Protosalviniales, Spongiophytaceae, 
Prototaxitaceae и др.). Их тоже можно считать сателлитными 
по отношению к Phaeophyta. Эти роды введены, с одной сто­
роны, для фрагментов стволов (Prototaxites), а с другой — для 
кожистых фитолейм с толстым кутикулоподобным чехлом (Pro- 
tosalvinia, Orestovia, Spongiophyton, Aculeophyton, Nematophy- 
ton, Bitelaria и др.).

Остатки Prototaxites (S — D; рис. 4, 6 — г) выглядят как 
куски древесины. Известны фрагменты стволов до 1 м диамет­
ром. Стволы сложены плотной массой толстостенных трубок. 
Одни из них несептированы, диаметром до 70 мкм, продольно 
ориентированы. Другие трубки до 7 мкм диаметром заполняют 
остальное пространство ствола. Интенсивно ветвясь вблизи бо­
лее крупных трубок, они окружают их подобием влагалища. 
Тонкие трубки разбиты септами и несут в стенке мельчайшие 
поры с двойным окаймлением (рис. 4, в), сходные с окаймлен­
ными порами в трахеидах голосеменных. В девоне также встре­
чаются уплощенные фрагменты с внешним кутикулоподобным 
чехлом с клеточной структурой (рис. 4, г). Внутренняя часть 
этих остатков, относившихся к Nematothallus и Nematoplexus, 
сложена трубками, гладкостенными или со спиральными утол­
щениями. Между трубками попадаются спороподобные тельца. 
Возможно, что это окончания талломов, стволовая часть кото­
рых принадлежит Prototaxites. Химический состав Prototaxites 
и N ematothallus близок. Эти растения, хотя и принадлежали 
водорослям, могли заселять сушу. Вместе с Prototaxites (в том 
числе в силуре) часто встречаются проблематичные фоссилии 
Pachytheca (рис. 4, д). Это шаровидные многослойные тела. 
Внутренняя часть или полая, или сложена нитями из удлинен­
ных клеток, которые изгибаются по внутренней кромке внеш­
него слоя, а далее расходятся и слагают радиальный слой. За 
ним следует слой пузырчатой ткани. В одном месте внешние 
слои прерываются и здесь образуется вздутие с той же струк­
турой, что и внутренняя часть. Стенки клеток сложены орга­
ническим веществом. Pachytheca была найдена в чашевидном 
подстилающем образовании.

Род Protosalvinia (D2—з; рис. 4, и — п) описан по фрагмен­
там плотных кожистых фитолейм. Они вильчато делятся. Ок­
руглые окончания иногда осложнены выростами. По располо­
жению клеток удалось реконструировать онтогенез конечных
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Рис. 4. Бурые (предполагаемые а—п) и красные (р—щ) водоросли, в том 
числе из девона (а—п) и карбона (ц—щ) США (а—в, и—п), ФРГ (г), Англии 
(д), Воронежской области (ж, з)
а -  Drydenia foliata F r y  et B a n k s ;  6 -  Prototaxites southworthil A m .  (слева) 
и схема строения слоевища Prototaxites-, в -  поперечное сечение поры с Д?ой«“ “ ° кпа.й“, 
лением на стенке трубки Р. southworthil-, г -  реконструкция слоевища Р. Р*У&т°РЬу]- 
loides К г et W е у 1.; д — продольное сечение Pachytheca sp. и деталь строения стенки 
P^fascicuiata К i <fs t.’ eAt L a ?n £; e (слева направо) -  Orestovia petzu E г в -  Кузбасс. 
Spongiophyton nanum K r a u s . — Гана, Rhyhdophyton sulcatum. T. et A. I s  * £ h. 
Bitelaria dubjanskii T. et A. I s t c h. -  Воронежская область; ж (слева направо и сверху 
вниз) — клеточная структура Orestovia voroneiiensis Т. et A. I s  t e n  О. or 
I T c h l r k .  -Za 1.) T. et A. I s t c h . ,  Orestovites frssuratus T. et A. I s t c h. и Hhytt 
dophyton sulcatum T. et A. I s t c h . ;  a -  капсула и отверстие на месте выпавшей кап-
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долей. В округлых и вытянутых углублениях конечных долей 
располагаются гиподермальные концептакулы с несколькими 
полостями. В одних полостях (рис. 4, л—о) встречаются тет­
раэдрические тетрады крупных .(до 250 мкм) спор с трехлуче­
вым проксимальным рубцом и оболочкой, составленной спо- 
рополленином и устойчивой к мацерации. В других полостях 
найдены булавовидные структуры, сложенные крупноклетной 
тканью (рис. 4, п). Предполагается, что это многогнездовые 
спорангии или мужские гаметангии.

Есть и другие девонские роды с кутикулоподобным чехлом. 
Некоторые из них имеют лентовидные вильчатые или монопо- 
диально делящиеся талломы (Orestovia, Bitelaria и др.; рис. 
4, е — з), скопления которых образуют угольные пласты. Фи- 
толеймы Orestovia и близких к ней растений образуют в Куз­
бассе пласты углей, называемых сапромикситами, барзасситами 
или томитами. Меньшие по мощности угли известны в Во­
ронежской области. Они сложены остатками Bitelaria, Oresto­
via, Rhytidophyton и др. Первоначально эти растения были при­
няты за псилофиты. В их кутиновом чехле есть различающиеся 
по размерам и структуре отверстия, первоначально описывав­
шиеся как устьица. Т. А. Ищенко и А. А. Ищенко установили, 
что эти отверстия возникают вторично на месте своеобразных 
капсул, которые в ходе онтогенеза разрываются. В. А. Краси­
лов обнаружил в слоевищах Orestovia сходные с тоахеидами 
удлиненные клетки со спиральными утолщениями. К рассмот­
ренным родам близок Spongiophyton из девона Польши, Бра­
зилии, Ганы и других районов.

О том, что эти роды не высшие растения, свидетельствует 
их химический состав и то, что кутиноподобное вещество про­
питывает всю покровную ткань. По биохимическим признакам 
роды Nematothallus, Prototaxites, Orestovia и Spongiophyton 
близки, a Protosalvinia занимает промежуточное положение 
между ними и высшими растениями. Учитывая строение орга­
нов размножения Protosalvinia, форму талломов и многокле­
точную структуру, можно отнести эти растения к бурым и, 
в меньшей степени, красным водорослям. Но у тех и других 
неизвестны кутинизация покровов и споры со спорополленино- 
вой оболочкой. Высказывалось мнение, что рассматриваемые 
роды принадлежат особому отделу водорослей, возможно на­
земных.

<‘Улы у О. voronefiensis; и — п — слоевища и репродуктивные органы Protosalvinia типа 
Р- ravenna W h i t e  и Р. arnoldii В h а г, et V е n k a t. (и), Р. furcata (Da w s о л) 
А г п. (к—о) и Р. ravenna (п); и, к — слоевища с концептакулами, л — тетрада спор, 
м — разрез концептакула с тетрадой, спор, н — слоевище с, бороздами, о — строение 
борозды^ с концептакулами, п — головчатый орган; р, с — слоевища кораллиновых во­
дорослей с разной степенью упорядоченности клеток и полостями спорангиев (с); т. у — 
корковое (т) и ветвистое (у) слоевища Mclobesieae; ф — членистое слоевище Corallineae 
(справа — сочленение с помощью необызвествленных узлов); х — Solenopora, слоевища 
в продольном и поперечном разрезах (слева) и расположение псевдосепт в клетке; ц — 
сечение Vngdarella\ ч — сечеиие Mamotella\ ш, щ — Stacheia (ш — сечение, щ — распо­
ложения клеток); линейка 10 см (г), 0,5 и 5 см (т, у), 1 см (а, е, и), 1 мм (к, н, о, ф, ц), 
•ии МКМ (д, ж, 3, Л , М, X, ш, щ), 50 мкм (п), 10 мкм (б), 1 мкм (в)
о*
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ОТДЕЛ RHODOPHYTA (RHODOPHYCOPHYTA). 
к р а с н ы е  ВОДОРОСЛИ

Хотя красные водоросли, или багрянки, широко распрост­
ранены в морских отложениях с палеозоя, это лишь неболь­
шая доля их былого разнообразия. Это видно из того, что из 
нескольких тысяч современных видов менее 10 % имеют обыз­
вествленные слоевища (кальцит или арагонит секретируется 
в слизистой части оболочки) и могут сохраняться в ископае­
мом состоянии.

От других эвкариотических водорослей красные отличаются 
отсутствием подвижных стадий. Их споры и гаметы лишены 
жгутиков. При бесполовом размножении образуются моноспо­
рангии с единственной моноспорой или тетраспорангии с че­
тырьмя спорами (тетраспорами), расположенными в ряд, 
накрест или тетраэдрически. Группы спорангиев (сорусы) рас­
положены на концах веточек слоевища, иногда специализиро­
ванных, или в поверхностном слое слоевища. У кораллиновых 
тетраспорангии размещены во вместилищах (концептакулах). 
Спермации (мужские гаметы) производятся сперматангиями, 
расположенными рассеянно, группами (сорусами), а у коралли­
новых— в концептакулах. Карпогоны (женские гаметы) не 
имеют специальных вместилищ. Проросшая зигота дает не 
спорофит, а особь с карпоспорангиями, карпоспоры которых 
дают начало спорофиту. Такой смены поколений нет у других 
растений.

Наиболее примитивные Rhodophyta одноклеточные. Воз­
можно, что многие докембрийскне одноклеточные и иногда 
почкующиеся микрофоссилии, относимые к цианобактериям или 
зеленым водорослям, в действительности принадлежат Rhodo­
phyta [45]. Таковы, например, Eosphaera (рис. 5, а) и Huronio- 
spora (рис. 1, п). У Eosphaera клетки при почковании остаются 
в пределах слизистого чехла, как у современного Porphyrldium 
purpureum. Собранные в тетрады докембрийскне микрофосси­
лии могут быть тетраспорами Rhodophyta. Выделением слизи­
стого чехла Rhodophyta сходны с цианобактериями.

Большая часть современных известьвыделяющих Rhodo­
phyta принадлежат семействам Corallinaceae и Squamariaceae. 
Их слоевища имеют вид корок, желваков, ветвистых кустиков, 
в том числе состоящих из отдельных члеников. Слоевища сло­
жены массой плотно упакованных и определенным образом 
ориентированных нитей. В сечении получается как бы много­
клеточная ткань. Обычно для изучения Rhodophyta делают 
ориентированные шлифы. Из крупного слоевища можно полу­
чить несколько шлифов. Чаще же приходится довольствоваться 
единичными сечениями. Представление о целом слоевище скла­
дывается по сечениям множества экземпляров.

У ископаемых форм репродуктивные органы или плохой 
сохранности, или неизвестны. На месте спорангиев и концепта-
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кулов в слоевище остаются полости (рис. 4, с), собранные 
в группы или одиночные. К ним с поверхности слоевища мо­
гут идти каналы. Если органы размножения неизвестны, си­
стематика Rhodophyta строится по форме и микроструктуре 
слоевищ (рис. 4, р—щ). Выделяют желваковидные, корковые, 
ветвистые и членистые слоевища. При классификации микро­
структур учитывают строение и расположение нитей, перего­
родок, пор. Выделяются зоны с разной микроструктурой — 
гипоталлий и периталлий (рис. 4, р, с). Первому у корковых 
форм соответствует базальная (прилегающая к субстрату) 
часть слоевища, а у ветвистых — срединная его часть (средин­
ный гипоталлий). Периталлию соответствует внешняя (пери­
ферическая) часть; к ней приурочены спорангии и концеп- 
такулы.

По форме и микроструктуре слоевищ и строению органов 
размножения (если сохранились хотя бы их полости) ископае­
мые Rhodophyta делятся на семейства Solenoporaceae (кемб­
рий— миоцен), Gymnocodiaceae (пермь — палеоген), Squama- 
riaceae (средний карбон — ныне) и Corallinaceae (девон — 
ныне). Последние два семейства принадлежат порядку Crypto- 
nemiales класса Florideophyceae (флоридеевые). Систематиче­
ское положение первых двух семейств неопределенно. Их сбли­
жают с Cryptonemiales по общей структуре слоевища и единич­
ным находкам полостей от органов размножения. С Rhodophyta 
также сближают проблематичные семейства Epiphytaceae 
(кембрий—-девон) и Ungdarellaceae (карбон — пермь). По­
следнее включает несколько родов. Некоторые из них (в том 
числе Ungdarella) сравнивались со строматопороидеями, фора- 
миниферами и губками.

Полнее всего изучено семейство Corallinaceae, разделяемое 
на ряд групп. Одна группа (рис. 4, р) включает современный 
род Lithothamnium (известен с мела) и другие формы с гипо­
таллием, сложенным стелющимися по субстрату нитями. Нити 
периталлия не упорядочены в ряды или ряды нечеткие. У Li­
thothamnium сорусы оставляют полости, соединенные с поверх­
ностью слоевища порами. В другой группе поперечные пере­
городки клеток, принадлежащих соседним нитям, располага­
ются на одном уровне, а сами нити расположены рядами. 
Поэтому в разных сечениях бросаются в глаза ряды клеток. 
У современного рода Lithophyttum (известен с мела) часто 
встречаются полости, оставленные концептакулами и имею­
щими форму перевернутого сердца, с одним отверстием на 
вершине (оно видно лишь при удачном сечении). Есть и иные 
структуры слоевищ. Эти типы структур наблюдаются у кор­
ковых, желваковых и ветвистых форм. У части кораллиновых 
(у мелобезиевых; рис. 4, т, у) слоевища сплошные, а у соб­
ственно кораллиновых (род СогаШпа известен с мела) они 
разделены на членики с необызвествленными сочленениями 
(рис. 4, ф). При захоронении слоевище распадается на чле-
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Рис. 5. Зеленые (а?, б?, в -о )  и харовые (п -э )  B0«°P0C™ к_ ,  , ш)> пермь
Д о к е м б р и й  ( а ) ,  о р д о в и к  ( е ) .  с и л у р  ( о ) .  д е в о н ^ б ,  г ,  Д , с ,  Р б  A j  ( а , л , ч , щ )

Й), »Ра ( - У);оМпаЛ'(б -д  1’ж °з  “ н!о.Р,р.Ф)" европейская часть СССР (е. к. * ш .  ы, э). Западная Европа ( д. • , б _  Eovotvox silesiensis K a z m . ;  в —
Копетдаг (м)*, а — Eosphcierci ty пптичрекое сечение и деталь поверхности
Г ^ г Г - « Л Л г 1  о 4 £ в и Г Й ,  И

^ Ррля%ВЯ“ росль ortonella lurcata Oarw,. и -  общий вид и
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НИКИ, образующие крупные скопления. Корковые слоёвНЩа се­
мейства Squamariaceae сходны с мелобезиевыми.

Семейство Solenoporaceae (рис. 4, х) представлено неболь­
шими (до нескольких сантиметров) округлыми или корковид­
ными слоевищами, близкими по анатомическому строению 
к первым двум группам кораллиновых. Но клетки более круп­
ные, а клеточные нити толще. Гипоталлий различим редко и 
сложен одним слоем крупноклеточных нитей. Видимо он не 
обызвествлялся, как и у некоторых нынешних форм. По строе­
нию периталлия слоевища бывают с четкими горизонтальными 
рядами клеток или без них. Систематика соленопоровых стро­
ится также по форме клеток, расположению нитей, присут­
ствию и густоте поперечных и продольных перегородок в них. 
У одного силурийского вида рода Solenopora отмечены по­
лости, возможно соответствующие концептакулам, а у миоце­
нового рода Neosolenopora — спорангии, подобные спорангиям 
кораллиновых. Самостоятельность соленопоровых от коралли­
новых не очевидна. Высказывалось мнение, что род Parachae- 
tetes, обычно включаемый в Solenoporaceae, может принадле­
жать цианобактериям.

Слоевища семейства Ungdarellaceae (рис. 4, ц — щ) мелкие 
стержневидные, ветвящиеся или желваковые. По образному 
сравнению В. П. Маслова, они имеют «фонтанную» структуру. 
От осевой зоны, сложенной одной нитью, пучком нитей или 
полостью от необызвествленных нитей, косо вверх идут к по­
верхности нити или неправильные ряды клеток. У желвако­
видных форм клетки могут складываться в концентрические 
зоны. Такие формы сходны с фораминиферами.

Есть и другие фоссилии, прямо включаемые в Rhodophyta 
или условно сближаемые с ними. Часть из них может принад­
лежать фораминиферам, губкам, строматопороидеям, зеленым 
или иным водорослям. Rhodophyta распространены с кембрия. 
В палеозое доминируют соленопоровые и предполагаемые 
предки кораллиновых (Archaeolithophyllum и близкие формы). 
В мезозое соленопоровые замещаются кораллиновыми, господ­
ствующими в кайнозое. Из необызвествлявшихся Rhodophyta 
в литературе описан род Stenogrammites (верхняя юра По-

структура обызвествленной кодиевой водоросли (h =  5—20 см); к — Beresella erecta 
М a s 1. et К u 1., схема строения известкового чехла. каналы показаны точками и сплош­
ными линиями; л — реконструкция Calcifolium, пунктиром показаны каналы; м — 
Turkmeniaria adducia М a s 1.. косое сечение в шлифе и реконструкция; н — Mizzia 
velebitana S c h u b , .  реконструкция, наверху — прижизненное сечение, внизу — се­
чение; о — Rhabdoporella pachyderma R о t h р 1. реконструкция, снизу —вид в шлифе; 
п — схема строения гирогонита. стрелкой показана базальная пластинка; р — Maed- 
leriella mangenotii G г a m b.; c — Trochiliscus (al. Moellerina) bulbiformis K a r p . ;  
7 Clavator reidii G l o v e s  гирогонит (слева), сечение через известковые оболочки 
(в середине), внешний вид утрикула (справа); у — С. reidii» внешний вид узла с основа­
ниями листьев; ф — С. peckii М a d 1. поперечный разрез междоузлия; х — Clavator. 
строение центрального стержня с коровыми клетками; ц — разнообразие гирогонитов 
“ вертикальном сечении; ч — Karpinskya laticostata ( Р е с k) Р е  ck; ш — Quasiumbella 
pseudorotunda B r a  z h n .  et B e r c h . ;  щ — Clypeator corugatus ( P e c k )  G г a m b.; ы — 
bycidium melo S a n d  b.; э — Chovanella maslovii Iarz.; линейка 1 см (г). 1 мм (з. м» 
и’ ы), 0,5 мм (ч). 100 мкм (л. о. р — т. щ. э). 50 мкм (ж). 40 мкм (б). 10 мкм (а> в. е)>
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волжья) с дихотомически разветвленными слоевищами, отне­
сенный к семейству Phillophoraceae (порядок Gigartiniales). 
Систематическое положение таких остатков требует уточнения. 
Rhodophyta и близкие к ним известковые фоссилии часто встре­
чаются в морских карбонатных отложениях и нередко были 
породообразователями. В кайнозое они были важными участ­
никами рифостроящих сообществ. Порой их остатки целиком 
слагают рифовые массивы и биостромы. Изучение их важно 
для седиментологических реконструкций. Современные извест­
ковые Rhodophyta живут на литорали и сублиторали, изредка 
до глубины в 200 м. Обычно пояс их расположен глубже по­
яса более светолюбивых зеленых водорослей, они охотно за­
селяют мелководья, удаленные от берега. Ветвистые формы 
иногда образуют желвачки, перекатываемые водой по дну. Из­
вестняки из таких желвачков известны в палеоген-неогеновых 
отложениях. Встречаются и известняки, сложенные мелкими 
обломками Rhodophyta. Большинство современных известковых 
Rhodophyta населяет тепловодные бассейны с нормальной со­
леностью.

ОТДЕЛ CHLOROPHYTA (CHLOROPHYCOPHYTA).
ЗЕЛЕНЫЕ ВОДОРОСЛИ

В отличие от предшествующих отделов зеленые водоросли 
представлены в геологической летописи чуть ли не всем спект­
ром свойственных им жизненных форм — от одноклеточных до 
сифональных- Это одноклеточные формы с органической обо­
лочкой (Tasmanitaceae), изучаемые вместе с палиноморфами, 
многоклеточные формы, сохраняющиеся в виде фитолейм 
(Parka), колониальные и сифональные известковые формы, 
изучаемые в петрографических шлифах. Разнобой в классифи­
кации очень велик в отношении объема отдела и его подразде­
ления. Иногда с Chlorophyta объединяются харовые водоросли, 
а празинофитовые, наоборот, исключаются, как и сцеплянки. 
Сравнение современных и ископаемых форм связано с трудно­
стями. Только у Siphonophyceae сложно устроенные слоевища 
легко сопоставляются с современными семействами и даже ро­
дами. Более просто устроенные формы (кодиевые, ранние дази- 
кладовые, рецептакулиты) можно включать в число сифоновых 
лишь условно. Зеленые водоросли по числу видов занимают одно 
из первых мест среди водорослей и растений в целом. У них мы 
встречаем монадные, коккоидные, пальмеллоидные, нитчатые, 
кладоталлоидные и сифональные формы. Размеры варьируют 
от 1—2 мкм до метра в длину. Клеточная стенка многих форм 
обызвествляется, причем карбонат кальция сочетается с пек­
тиновыми веществами. Из ископаемых форм органы размно­
жения указывались лишь у сифоновых. В принимаемой системе 
зеленые водоросли разделены на шесть классов. Им дается 
сокращенная характеристика. Несколько подробнее описаны 
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сифоновые. Ископаемые сцеплянки (Conjugatophyceae) крайне
редки и не рассматриваются.
F Класс Prasinophyceae (празинофитовые) стал выделяться 
сравнительно недавно, а раньше объединялся с вольвоксовыми. 
Современные празинофитовые (до 10 родов) большей частью 
одноклеточные. Клетки не имеют целлюлозной стенки, а по­
крыты слизью или чешуйчатым чехлом. Своеобразные черты, 
в том числе и строение жгутиков, ставят празинофитовых 
особняком среди Chlorophyta и вообще эвкариотических 
водорослей [45]. В геологической летописи празинофитовые 
представлены прежде всего семейством Tasmanitaceae. К нему 
относят род Tasmanites (PC—N2; рис. 5, в) и около 30 других 
родов, распространенных от докембрия до голоцена. Их при­
надлежность к празинофитовым выяснилась недавно, когда 
нашли, что они похожи на цисты современных форм. Тасма- 
нитиды представлены сферическими телами диаметром до 
600 мкм и толстой (5—20 мкм) стенкой, окрашенной в желтый, 
красноватый или коричневый цвет. Самый толстый средний 
слой пронизан множеством радиальных каналов и более тон­
кими канальцами, пронизывающими не всю толщу слоя, а лишь 
поверхностную часть. В плане канальцы выглядят под свето­
вым микроскопом как мелкие точки, а каналы как поры. Рас­
положение тех и других служит таксономическим признаком. 
Некоторые роды имеют орнаментированную оболочку, напри­
мер, выстланную многоугольными утолщениями. При выходе 
водоросли из цисты оболочка разрывается или образуется 
округлое отверстие (пилом) как у динофлагеллят. В девоне 
встречаются прослои, переполненные оболочками тасманитид, 
а в перми Тасмании известны сложенные ими угли (тасманиты, 
или «белые угли»). Эти скопления тасманитов свидетельствуют 
о «цветении» воды. Тасманитиды приурочены к морским отло­
жениям. Из-за чрезвычайной плотности оболочек тасманитиды 
легко переотлагаются. К празинофитовым относят также се­
мейство Leiosphaeridiaceae, известно с докембрия и объединяю­
щее ископаемые формы, которые могут принадлежать к ныне 
живущему семейству Halosphaeraceae. К лейосферидиям отно­
сят гладкие тонкие оболочки, обладавшие пиломом.

Класс Volvocophyceae (вольвоксовые)— одиночные жгути­
ковые клетки или колонии таких же клеток (монадные и паль- 
меллоидные формы). С вольвоксовыми сравнивался девонский 
род Eovolvox (рис. 5, б). Это шаровидные полые колонии (це- 
нобии) из плотно упакованных округлых или грушевидных кле­
ток, располагающихся одним слоем. Внутри некоторых колоний 
наблюдается аналогичная, но меньшая (дочерняя?) колония. 
Сходный облик имеют докембрийские микрофоссилии Eospha- 
ега (рис. 5, а), но у них клетки не образуют сплошного слоя. 
Как уже отмечалось сходные сферические образования могут 
возникать у красных водорослей, а также у цианобактерий при 
разложении и последующем окремнении их клеток. К вольвок-
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совым могут принадлежать некоторые палеозойские микрофос- 
силии, встречающиеся в карбонатных породах и описываемые 
как фораминиферы (Archaeosphaera, Calcisphaera и др.).

Класс Protococcophyceae (протококковые) — клетки непод­
вижные (если есть жгутики, то они неподвижны), одиночные 
или собраны в колонии; талломы коккоидные. Из ископаемых 
форм наиболее известен род Gloeocapsomorpha (рис. 5, е). Ог­
ромные скопления его колоний слагают ордовикские горючие 
сланцы Эстонии (кукерситы). Этот род обычно относят к се­
мейству Botryococcaceae и иногда считают синонимом Bofryo- 
coccus вместе с некоторыми позднепалеозойскими родами {Re- 
inschia и др.), образующими сапропелевые угли (богхеды). Их 
остатки изучают в тонких шлифах или мацерируя породу. 
С раннего карбона известен род Botryococcus, колонии кото­
рого сложены клетками, погруженными в общую слизистую 
массу. Принадлежность карбоновых представителей к этому 
роду подтверждена хемотаксономическими исследованиями. 
К протококковым относят отдельные роды микрофоссилий, на­
чиная с докембрийских. Некоторые роды распространены до­
вольно широко (например, Globochaete в мезозое Средиземно­
морья, Мексики и Кубы).

Класс Ulotrichophyceae (улотриксовые) объединяет много- 
.клеточные нитчатые и пластинчатые формы. К порядку Chaeto- 
phorales близок род Parka (S2—Dt; рис. 5, г, д), имеющий мно­
гослойные и многоклеточные уплощенные округлые или оваль­
ные, иногда лопастные талломы до 7 см в диаметре. По всему 
таллому размещены спорангии, иногда плотно упакованные и 
тогда шестиугольного очертания. Спорангии с однослойной 
стенкой заполнены спорами, у которых обнаружена трехлуче­
вая складка. Систематическое положение Parka требует уточ­
нения. Можно усмотреть сходство Parka с печеночниками типа 
Sphaerocarpus. Возможно, что хетофоровые были предками пе­
ченочников. К улотриксовым относятся некоторые сверлящие 
водоросли, поселяющиеся на карбонатных породах в морском 
мелководье и перерабатывающие породу в порошковидную 
массу (микрит). Древнейшие сверлящие водоросли известны 
в ордовике, но только для позднесилурийских водорослей уда­
лось ясно показать их систематическое положение. Они близки 
к современным хетофоровым и представлены ветвящимися ни­
тями из округлых клеток (рис. 5, ж), стенка которых, как это 
видно на электронных микрофотографиях, тонкослоистая.

Класс Siphonophyceae, или сифоновые водоросли, замечате­
лен тем, что крупные и сложно устроенные слоевища не имеют 
клеточного строения, а состоят из одной огромной клетки (це- 
ноцита) с одним или многими ядрами. Такое строение слоевищ 
называется сифонным. Иногда слоевище разделено перегород­
ками на сегменты, остающиеся многоядерными. В основании 
ответвлений слоевища или гаметангиев могут образовываться 
плотные пробки, Ископаемые сифоновые представлены семей­
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ствами Codiaceae (порядок Siphonales) и Dasycladaceae (поря­
док Dasycladales). Их слоевища в большей или меньшей мере 
обызвествлены. Известны ископаемые сифоновые без известко­
вого чехла. Например, род Ostrebium, поселяющийся в пустых 
раковинах и коралловых постройках, известен с миоцена до­
ныне.

Порядок Siphonales (сифоновые). Описываемые водоросли 
обычно относят к Siphonales и единственному семейству Codia­
ceae (кодиевые) с обызвествленными слоевищами двух типов: 
а) подушковидными или желваковыми, б) ветвистыми, сложен­
ными из округлых или уплощенных сегментов. X. Таппан [45] 
считает, что правильнее сближать эти водоросли не с совре­
менными кодиевыми, у которых редко наблюдается обыз­
вествление слоевищ, а с каулерповыми, разделяемыми на не­
сколько семейств. Большую часть форм, обычно относимых 
к кодиевым, она помещает в семейства Udoteaceae и Garwo- 
odiaceae порядка Caulerpales.

Многие ископаемые кодиевые описаны по изолированным 
сегментам. Внутреннее строение слоевищ довольно сложное. 
Они состоят из разветвленной системы сифонов, известковые 
чехлы которых сливаются в компактное тело, пронизанное ка­
налами— ответвлениями ценоцита. Несколько параллельных 
каналов идут по оси тела и отдают наружу ответвления. На 
их концах располагаются полости, возможно соответствующие 
гаметангиям, или мелкие пузыри (утрикулы)- Последние обра­
зуют утрикулярную систему, выполняющую у современных ко- 
диевых фотосинтетическую функцию (внутренние ветви цено­
цита бесцветные). У ископаемых форм утрикулы выглядят как 
мелкие ямки на поверхности слоевища. Иногда поверхность 
осложнена мелкими выростами (папиллами), к которым подхо­
дят ответвления внутренних каналов.

Облик слоевища современных кодиевых (рис. 5, и) сильно 
варьирует в пределах рода (к Codium относят подушковидные 
и ветвистые формы). У ископаемых форм облику слоевища 
придается большое значение. Также учитываются распределе­
ние, размер и способ обызвествления каналов, строение по­
верхности слоевища (наличие папилл и утрикул). Ископаемые 
кодиевые можно разделить на две группы. Одна включает 
роды, сравнимые с современными; это преимущественно чле­
нистые ветвящиеся формы, известные с ордовика (Dimorpho- 
siphon, Palaeoporella). Другая группа, иногда выделяемая 
в подсемейство Garwoodioideae, включает силурийские — кар­
боновые роды, представленные желвачками с радиальными не- 
септированными каналами. По размеру и типу ветвления ка-' 
налов выделяют роды, из них наиболее известна Ortonella 
(S — С; рис. 5, з). Принадлежность этих фоссилий к зеленым 
водорослям не доказана. Это могут быть и цианобактерии.

Современные и, видимо, ископаемые кодиевые —■ теплолю­
бивые водоросли. С ордовика кодиевые играют немалую поро­
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дообразующую роль, остатки их слагают биогермы, рифы. Со­
временные кодиевые могут слагать известковые пески и карбо­
натные илы (когда чехлы распадаются на кристаллы араго­
нита). Их биогенное происхождение после литификации нельзя 
установить.

Порядок Dasicladales. Дазикладовые или мутовчатые си- 
фонеи, имеют слоевище из одного гигантского ценоцита, со­
стоящего из неразветвленной или вильчато делящейся цент­
ральной оси с мутовками одиночных или собранных пучками 
ветвей. Реже ветви сидят беспорядочно. В отличие от кодиевых, 
слоевище одноядерное. Главная ось и ветви с поверхности 
обызвествляются, так что у ископаемых форм по строению из­
весткового чехла можно судить о строении слоевища (рис. 5, 
к — о). Остатки имеют вид перфорированных цилиндров, сфер, 
дисков или пластин, соответствующих сегментам слоевища. 
Спорангии также обызвествляются. В систематике ископаемых 
дазикладовых учитывается облик слоевищ, характер сегмента­
ции, количество и расположение веток, положение и форму 
спорангиев. Слоевища бывают палочковидными, грушевидными, 
шаровидными на ножке, зонтиковидными (диск на ножке), 
членистыми. Ответвления образуют замкнутые или сквозные 
трубчатые полости (поры) внутри чехла главной оси. Сквоз­
ные поры могут быть простыми или ветвящимися, расширяю­
щимися к поверхности. Замкнутые поры на конце сужаются 
или, наоборот, завершаются вздутием. С порами ассоциируют 
полости, оставленные спорангиями- Ответвления последнего 
порядка выходят из пор и фотосинтезируют. Они могут быть 
лепешковидными, заполняющими расширенную наружную часть 
поры, или нитчатыми.

Описано много ископаемых родов, обычно включаемых 
в одно семейство Dasycladaceae и несколько триб. Древнейшие 
(кембрийские) формы слабо расчленены, ветви редкие. Часть 
этих форм доживает до конца палеозоя. В ордовике встреча­
ются два типа слоевищ: а) цилиндрические с ветвящимися 
или неветвящимися порами (следами от ветвей), иногда рас­
ширенными на конце, неупорядоченными, б) сферические на 
ножке. К первому типу относится Rhabdoporella (0 — Q ; рис. 
5, о). В ордовике и силуре нередко становится породообразую­
щим род Vermiporella с цилиндрическим чехлом, который вет­
вится и пронизан прямыми или слабо изогнутыми порами. 
В карбоне в расположении пор (ветвей) появляется упорядо­
ченность, как это видно у Beresella (С; рис. 5, к). Эти формы 
также бывают породообразующими. Дазикладовые со сфери­
ческими слоевищами имеют одну (Cyclocrinus) или несколько 
сфер (Mizzia; Р; рис. 5, н). Органы размножения этих палео­
зойских родов неизвестны. Вверх по разрезу строение слое­
вищ усложняется. Появляются формы с ветками, собранными 
в пучки (с девона). Особенно богатые комплексы разнообраз­
ных дазикладовых известны в триасе Альп и современного
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Средиземноморья. Эти формы были строителями рифов. В три­
асе появляется доживший доныне род Acicularia с зонтиком 
из спорангиофоров со сферическими полостями для спор. Да- 
зикладовые — неплохие руководящие ископаемые, но их изуче­
ние важнее для восстановления обстановок седиментации. Со­
временные дазикладовые не растут глубже 60 м и преимущест­
венно теплолюбивы.

Отдельно надо упомянуть рецептакулиты— загадочные 
морские организмы (О—С), нередко сближаемые -с губками и 
археоциатами. Их считали и самостоятельным типом живот­
ных. Сейчас они чаще всего включаются в число зеленых во­
дорослей, близких к сифоновым, и выделяются в порядок 
R ec ep ta c u lita le s . Рецептакулиты во многом сходны с архео­
циатами, которые тоже предположительно сближаются с водо­
рослями и отличаются от зеленых водорослей обызвествлением 
самой стенки слоевища, а не слизистого чехла. Слоевища раз­
мером от 0,5 до 70 см, округлые, грушевидные, с полостью 
внутри, или уплощенные. Стенка двойная, сложена из одина­
ковых элементов (меромов), расположенных рядами. Мером 
состоит из наружной пластинки, внутренней пластинки и стол­
бика между ними. Наружные пластинки выстилают наружную, 
а внутренние — внутреннюю стенку. Столбик несет отростки, 
направленные в разные стороны. Описано наиболее характер­
ное строение, но оно может быть и иным. Эволюция скелета 
шла в направлении все более тонких стенок вплоть до полного 
исчезновения внутренней стенки, головки меромов упрощались, 
слоевища менялись от пористых и конусовидных, открытых 
вверх, до сплошных (без пор), с замкнутым контуром. Целе­
сообразно считать рецептакулитов сателлитным порядком зе­
леных водорослей. Рецептакулиты иногда были породообразую­
щими.

ОТДЕЛ CHAROPHYTA. г .
ХАРОВЫЕ ВОДОРОСЛИ (ХАРОФИТЫ)

Харофиты нередко включаются в один отдел с зелеными 
водорослями из-за сходства пигментов и ассимиляционных про­
дуктов (крахмала). Но морфологически они (рис. 5, и — э) 
очень своеобразны. Их слоевища напоминают побеги высших 
растений. Сначала современных харовых относили даже к хво­
щам. У них ярко выражена членистость тела и мутовчатое 
расположение ответвлений. Для описания харовых широко ис­
пользуется морфологическая терминология высших растений- 

Современные харовые имеют многоклеточное слоевище, 
прикрепляющееся к субстрату ризоидами. Стебли членистые. 
Их ответвления (листья) расположены правильными мутов­
ками в узлах, делящих стебель на междоузлия. Одноклеточ­
ные выросты при основаниях листьев называются прилистни­
ками. Междоузлие одних харовых сложено единственной труб­
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чатой клеткой, а у других — вокруг центральной трубки распо­
ложен один слой правильно ориентированных клеток меньшего 
диаметра (кора). Строение коры неодинаково у разных родов. 
Клетки узлов мелкие, собраны в невысокий диск, от которого 
отходят листья и прилистники. Листья устроены так же, как 
и стебли. В узлах членистых листьев располагаются листочки. 
Междоузлия могут нести одноклеточные выросты (шипы).

Из периферических клеток узла образуются антеридии и 
оогонии. Шаровидные, покрытые многоугольными клетками 
(щитками) антеридии редко сохраняются в виде фоссилий. 
Оогонии (рис. 5, п — с, ч —э) эллипсоидные и яйцевидные, 
сложены пятью трубчатыми клетками (первичными спира­
лями), облекающими яйцеклетку снаружи и свернутыми про­
тив часовой стрелки (левозавернутая спираль). На верхушке 
облекающие клетки отделяют один — два яруса коротких кле­
ток, образующих коронку с порой в центре. Швы между об­
лекающими клетками оставляют резкие ребра на поверхности 
ооспоры. Оболочка ооспоры (плода), образующейся после оп­
лодотворения яйцеклетки, пропитывается суберином и кремне­
земом и становится плотной.

У многих харовых вегетативные и репродуктивные органы 
обызвествляются. Обызвествленные оогонии и плоды ископае­
мых харовых (гирогониты) чаще всего встречаются изолиро­
ванно (рис. 5, р, с, ц — э). Отдельные обызвествленные клетки 
гирогонита (партекальцины) соответствуют облекающим клет­
кам (спирали) и клеткам коронки (вершинные партекаль­
цины), имеющей разную форму. У большинства харовых гиро- 
гонит состоит из пяти партекальцин. Партекальцины иногда 
несут различную орнаментацию. На концах гирогонита могут 
быть отверстия — верхушечное (апикальное) и базальное, за­
крытое базальной пластинкой. Внутри гирогонита иногда со­
храняется органическая оболочка ооспоры. У части ископаемых 
форм гирогониты заключены во внешнюю оболочку — утрикул 
(рис. 5, т). Он состоит из валикообразных веточек вегетатив­
ного происхождения, смыкающихся на верхушке гирогонита 
(гирогонит можно сравнить с нуцеллюсом, а утрикул — с инте- 
гументом). Веточки утрикула остаются свободными или их из­
вестковые чехлы сливаются. Различать утрикул от гирогонита 
легко, когда сохраняются они оба. У форм с развитым утри- 
кулом обызвествление гирогонита может быть слабым. Наблю­
дая одну известковую оболочку, не всегда легко решить, имеем 
ли мы дело с утрикулом или гирогонитом. До сих пор не ясно 
являются ли палеозойскиие роды Sycidium, Chovanella (рис. 
5, ш — э) и др. утрикулами или гирогонитами, поэтому предла­
гается нейтральный термин «скорлупа».

Ископаемые харовые изучаются в отраженном свете. Важно 
изготовление шлифов для различения утрикул и гирогонитов, 
установления внутренних черт строения, отграничения от дру­
гих организмов (например, фораминифер). Травлением гиро-
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гонитов кислотой можно выделить органическую оболочку 
ооспоры.

Уже описано несколько десятков родов и сотни видов иско­
паемых харофитов, -но их устоявшейся надродовой система­
тики нет. В. П- Маслов предлагал выделять классы Trochi- 
liscophyceae (правозавитые спирали, единственный род Trochi- 
liscus, D — Сь рис. 5, с) и Gharophyceae (левозавитые спирали) 
с порядками Clavatorales (формы с утрикулами) и Charales 
(утрикулы отсутствуют). Порядки делятся на семейства, по- 
разному трактуемые в литературе. Особняком стоят роды Cho- 
vanella (D; рис. 5, э) и Sycidium (D — Сь' рис. 5, ы), иногда 
выделяемые в самостоятельные порядки. Chovanella интерпре­
тируется то как гирогонит, то как комплекс гирогонита и ут- 
рикула. Род Sycidium относится к гирогонитам с характерной 
полигональной скульптурой, отвечающей рельефу спорины. 
Стенка Sycidium пронизана тонкими порами, чего не наблюда­
ется у остальных харовых. Предлагалось выделять Sycidium 
в отдельный класс Sycidiphyaceae. Из харовых с утрикулами 
полнее всего изучен род Clavator (J3 — Кь рис. 5, т — х).

Происхождение харовых неизвестно [45]. Предполагается их 
филогенетическая связь с зелеными водорослями, близкими 
к хетофоровым и имеющим мутовчатое расположение частей 
слоевища. Древнейшие харовые известны из верхов силура. 
В девоне — нижнем карбоне широко распространены трохи- 
лиски, хованеллы, сицидии и умбеллы (Umbella и близкие роды 
обычно встречаются в виде сечений в шлифах). С девона по­
являются Charales с левозавернутыми спиралями (например, 
Eochara с 8—13 партекальцинами). В мезозое большую роль 
играет порядок Clavatorales, встречающийся и в палеогене. 
Современный род Chara известен с эоцена. Харовые неогена 
близки по облику и систематическому составу современным.

Харовые успешно используются для стратиграфии, особенно 
для континентальных отложений триаса, в которых иногда нет 
других фоссилий. Современные и многие ископаемые харо­
вые— пресноводные, реже солоноватоводные растения. В мио­
ценовых и более древних отложениях попадаются массовые 
скопления гирогонитов и вегетативных частей вместе с морской 
фауной. Трудно предполагать накопление гирогонитов и очень 
хрупких вегетативных частей далеко от местообитаний. Соле­
ность вод, в которых обитали вымершие группы, по-видимому, 
была различной. В толщах с морской фауной харовые могут 
быть приурочены к небольшим прослоям, в которых морской 
фауны нет. Скопления харовых иногда образуют прослои по­
роды, называемой харацитом или харовым туфом.

ГРИБЫ
Под грибами (Mycetalia, Fungi) будем понимать нефор­

мальную группу, объединяющую слизевиков (низших) и на­
стоящих (высших) грибов.
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Слизевики (Myxomyceta) в ископаемом состоянии неиз­
вестны, хотя может быть споры слизевиков встречаются среди 
миоспор, но проходят мимо внимания палинологов или попа­
дают в число других организмов.

Дать единую краткую характеристику настоящим грибам 
(более 50000 современных видов) так же невозможно, как и 
сразу всем эвкариотическим водорослям. Есть грибы однокле­
точные и со сложным многоклеточным телом. Очень разнооб­
разны репродуктивные механизмы, иногда не имеющие анало­
гов у других организмов. Фрагментарность ископаемых грибов 
не дает достаточных оснований для выделения хорошо обосно­
ванных вымерших надродовых таксонов. Многие вымершие 
роды имеют неопределенное систематическое положение.

Ниже приводятся наиболее важные данные о тех ископае­
мых грибах, с которыми чаще всего сталкиваются палеобота­
ники [36, 47].

1. Септированные или несептированные гифы (рис. 6, а). 
Эти фоссилии наблюдаются на поверхности кутикулы или внутри 
петрификаций высших растений- Гифам могут принадлежать 
некоторые трубчатые микрофоссилии, встречаемые в докемб- 
рийских и более молодых отложениях вместе с палиноморфами. 
Гифоподобные микрофоссилии встречаются в докембрийских 
кремнях со среднего рифея (возраст около 1 млрд. лет).

В прикреплении к гифам встречаются колонии или однокле­
точные пузырьки не вполне ясной природы, иногда внутри 
с мелкими округлыми тельцами (спорами?). Такие пузырьки 
относят к спороцитам или спорангиям. Расшифровка подобных 
остатков особенно интересна, когда они приурочены к корне-

Рис. 6. Грибы (а—в) и акритархи (г—з)
Ордовик (е—з)> силур (г), пермь (в, д). эоцен (а), современные (б); США (а. г, е—з 
Австралия (в д); а — элифильный гриб Meliolinltes dilcheri D a g h I. проросшая спора 
с первичными гифолодиями и вегететивным мицелием; б — перитеций Microthyrium tu- 
nicae G о 1.; в — Coronasclerotes australis P i c k h.. склероций в угле; г — Leiofusa 
rhikne L о e b 1.; д — Circulisporites parvus de J e r  s. с концентрическими и спиральными 
ребрами и бороздами; е — Baltisphaeridium perclarum L о е b I. et Т а р р а п, отростки 
с базальными внутренними пробками; ж — Synsphaeridium cf. gotlandicum Е i s е n. 
акритарховый агрегат; з — Veryhahium irroratum L о е b 1. et T a p p a n; линейка 
50 мкм ( b > r> e) 10 мкм (а* б. д- ж» з).
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вым системам высших растений и могут быть эктотрофной ми­
коризой (т. е. быть симбионтами растения, в котором они 
найдены). Возможно, что гифы и спороциты в остатках девон­
ских риний принадлежат микоризе оомицетов. Эндомикориза 
была описана в корнях карбоновых плауновидных, кордаитан- 
товых и мараттиевых (Psarotiius). Найдены гифы с хламидо- 
спорами, почти такие же, как у современных грибов рода Glo­
mus. Некоторые несептированные гифы несут оогонии и анте­
ридии и сходны с современным паразитным оомицетом Albugo. 
Эти остатки найдены в семенах Nucellangium. В других слу­
чаях более вероятно посмертное заражение растительных ос­
татков грибами.

2. Склероции (плотные гифовые скопления, служащие для 
вегетативного размножения). Они встречаются в углях с кар­
бона и исследуются наряду с другими компонентами угля 
в шлифах и пришлифовках (рис. 6, в). Соответствующий гриб­
ной компонент угля называется «склеротинит». Помимо скле- 
роциев в углях встречаются и другие грибы.

3. Плодовые тела сумчатых грибов, или аскомицетов 
(класс Ascomycetes). Эти фоссилии принадлежат плодовым 
телам, располагавшимся на листьях высших растений и назы­
ваемым эпифильными; они выдерживают мацерацию и извле­
каются вместе с палиноморфами. Щитовидные плодовые тела 
(тириотеции) вместе с подходящими к ним гифами встреча­
ются на кутикуле голосеменных и покрытосеменных. Эти пло­
довые тела принадлежат сумчатым грибам порядка Hemisphae- 
riales и имеют вид уплощенных округлых или неправильной 
формы телец, сложенных радиально расположенными клет­
ками (рис. 6, б). В середине тириотеция иногда видно «усть­
ице»— отверстие, служащее для высеивания созревших спор 
из сумок. Сами сумки и споры обычно не сохраняются, но 
иногда удавалось наблюдать даже последовательные стадии 
прорастания спор. Систематика эпифильных грибов строится 
по таким признакам, как присутствие — отсутствие свободного 
мицелия, его строение, форма плодового тела, строение усть­
ица, клеточный рисунок. Эпифильные Hemisphaeriales известны 
с перми, но детально изучались лишь на меловом и палеоге­
новом материале.

4. Дисперсные споры встречаются вместе с палиноморфами 
или прилипшими к кутикуле листьев вместе с плодовыми те­
лами.

5. В карбоне в угольных почках встречаются тельца, на­
поминающие хитридии Chytridiomycetes. Сходство с хитри- 
диями особенно велико у телец, найденных в ткани семян, 
мегаспорах и пыльце.

Древнейшие достоверные базидиальные грибы (Basidiomy- 
cetes) известны в среднем карбоне. Это Palaeancistrus, най­
денный в древесине карбонового папоротника Zygopteris и 
представленный септированными гифами с пряжками. Из про­
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чих грибов следует отметить Palaeosclerotium, совмещающий 
признаки сумчатых и базидиальных. Плодовые тела замкну­
тые, типа клейстотециев, а споры продуцировались сумками. 
Эти клейстотеции, свойственные аскомицетам, сложены гифами 
и имеют такие же поры в септах, как и базидиомицеты. Веге­
тативный мицелий имеет пряжки и поры в септах того же типа, 
что и у базидиомицетов. Этот род считается промежуточным 
между аско- и базидиомицетами. Согласно другому мнению, 
споры, интерпретируемые как аскоспоры, могут быть тетраспо­
рами. Тогда вмещающие их полости сопоставимы с концепта- 
кулами силур-девонских нематофитов (см. отдел Phaeophyta), 
тело которых тоже сложено гифами. Наконец, высказывалось 
мнение, что Palaeosclerotium объединяет два разных гриба.

Изучение ископаемых грибов важно не только для понима­
ния их геологической истории. Высказывались предположения, 
что грибы были первыми поселенцами суши. Большая роль их 
в экосистемах очевидна с девона. Остатки гифов обычны в кар­
боне и в более молодых отложениях- Большей частью их ос­
татки встречаются в районах с влажным климатом, а остатки 
эпифильных грибов — в районах влажного и теплого климата. 
Грибы, особенно их споры, могут использоваться в страти­
графии.

АКРИТАРХИ И КРИПТАРХИ

Успехи палеопалинологии еще в 30-х годах привели к по­
пыткам извлечь споры и пыльцу из нижнепалеозойских отло­
жений. Были обнаружены микрофоссилии, внешне сходные 
с миоспорами (работы В. Дарра, А. Рейссингера, А. Эйзенака). 
В 40-х годах С. Н. Наумова сообщила о находке спор высших 
растений в докембрии. Микрофоссилии нижнего палеозоя и 
докембрия оказались более однообразными, чем миоспоры бо­
лее молодых отложений. Возникли дискуссии о систематиче­
ском положении обнаруженных микрофоссилий. Представление 
о том, что это — споры древнейших высших растений, опреде­
лило морфологическую интерпретацию остатков и, более того,

- привело к ошибкам. На рисунках изображалась небольшая 
трехлучевая щель, присутствие которой якобы доказывало при­
надлежность микрофоссилий к высшим растениям.

Однако более тщательное исследование показало, что за 
трехлучевую щель принимались случайные складки смятия обо­
лочек, а порой щель, отсутствующую на оболочках, дорисовы­
вала фантазия. С другой стороны, простота строения многих 
оболочек сдерживала выделение руководящих таксонов. По­
этому для выделения родов и видов использовались любые 
признаки, видные в микроскоп,— размер и цвет оболочек, сте­
пень смятия и др. Значение первичных таксономических при­
знаков придавалось и особенностям сохранности оболочек. Па- 
линоморфы часто несут следы коррозии, воздействия бактерий



и грибов, оттиски зерен матрицы, следы роста минералов и др. 
Такие структуры у древнейших микрофоссилий использова­
лись для диагностики родов (например, Balvinella) и видов. 
В качестве микрофоссилий описывались и случайные объекты- 
В результате систематика древнейших микрофоссилий оказа­
лась крайне запутанной.

Детальными иследованиями установлено, что в ордовикских 
и более древних отложениях спор высших растений, нет. Было 
рекомендовано воздержаться от формального включения древ­
нейших микрофоссилий в определенные группы водорослей или 
иных организмов, а объединять их в особую группу акритарх, 
охватывающую все растительные микрофоссилии с органиче­
ской оболочкой, допускающей обработку материала палиноло­
гическими методами (мацерация в кислотах и щелочах, сепа­
рация в тяжелых жидкостях). У. Л. Дайвер и К- Д- Пит пред­
ложили различать собственно акритархи (Acritarcha) и 
криптархи (Cryptarcha). Под первыми понимаются все микро­
фоссилии размером от 5 до 500 мкм с органической оболочкой и 
внутренней полостью. Это одноклеточные формы (иногда соб­
ранные в легко распадающиеся группы и цепочки), имеющие 
выросты, а если их нет, то обладающие особенностями общего 
очертания (полигональные, удлиненные, веретеновидные, но 
не сферические). Выросты могут быть в виде шипов, простых 
или ветвящихся трубок (полых внутри), окрыления, оторочки. 
Поверхность гладкая или с микрорельефом. Внутри оболочки 
могут быть включения (внутреннее тело, зерна, темное пятно). 
Иногда оболочка открыта с помощью разрыва (на значитель­
ном промежутке), пилома (как у динофлагеллят) или такой 
структуры (эпитихе), когда после образования арковидной 
щели оконтуренная ею часть оболочки отворачивается в сто­
рону как клапан конверта. Тем самым в группе Acritarcha ос­
тавлены формы, легче всего поддающиеся классификации и 
с большей степенью вероятности сближаемые с динофлагелля- 
тами, празинофитовыми, реже с другими эвкариотическими во­
дорослями (зелеными, желто-зелеными, золотистыми).

Группа Cryptarcha включает проблематичные микрофосси­
лии с менее специфическими признаками. Это одноклеточные 
сферические или эллипсоидальные тельца, многоклеточные об­
разования (нити, цепочки, колонии) из плотно соединенных 
клеток. Выросты отсутствуют, но оболочка бывает пористой 
или тонко орнаментированной, открытие путем разрыва или 
пилома, внутри попадаются темные пятна, зерна, внутреннее 
тело.

Акритархи и криптархи делятся на роды, объединяемые 
в подгруппы; последние различаются общей формой, строением 
и распределением отростков, тонкой орнаментацией оболочки. 
В докембрии встречаются преимущественно криптархи под- 
гРУпп Sphaeromorphitae (сферические микрофоссилии с глад­
кой или слабо орнаментированной однослойной оболочкой),
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Nemalomorphitae (нити или цепочки из плотно соединенных 
клеток) и Synaplomorphitae (агрегаты или колонии плотно 
соединенных округлых клеток). К первой подгруппе относится 
род Leiosphaeridia — гладкие сферические однослойные обо­
лочки с многочисленными, произвольно расположенными склад­
ками смятия. Все три подгруппы встречаются в окремненных 
строматолитах или извлекаются из осадочных пород мацераци- 
онными методами-

В кембрии криптархи продолжают существовать, но общий 
облик комплексов определяют собственно акритархи — формы 
с шипами и отростками, иногда вильчатыми (группа Acantho- 
morphitae), появляются веретеновидные формы с тонкими окон­
чаниями (группа Netromorphitae; рис. 6, г) и бочонковидные 
или гантелевидные формы с выростами на округленных концах 
(род Lophodiacrodium). Большая часть кембрийских акритарх, 
видимо, принадлежит динофлагеллятам и празинофитовым. 
В ордовике количество и разнообразие акритарх достигает мак­
симума. Особенно характерны появившиеся еще в кембрии 
роды Baltisphaeridium и Micrhystridium (группа Acanthomor- 
phitae; рис. 6, е) с длинными отростками, простыми или с виль­
чатой верхушкой. К подгруппе Polygonomorphitae, включающей 
треугольные или многоугольные акритархи, иногда с углами, 
оттянутыми в длинные отростки, относится род Veryhahium 
(рис. 6, з). Силурийские акритархи также разнообразны. В це­
лом отмечается усложнение акритарх и криптарх вверх по 
разрезу докембрия и нижнего палеозоя. Прежде появляются 
формы с гладкой и слабо скульптированной оболочкой, затем 
шиповатые, еще позже формы с отростками, сначала простыми, 
затем усложненными. Усложняется и стенка. Появление более 
сложных форм не приводит к вытеснению более простых.

К концу силура разнообразие акритарх сокращается. Далее 
оно значительно уменьшается от девона к карбону, сохраня­
ется на одном уровне от карбона до триаса и далее падает 
в юре вместе с распространением дннофлагеллят. Замещение 
акритарх динофлагеллятами косвенно указывает на то, что это 
разные группы водорослей [45]. Возможно, что многие акри­
тархи, даже внешне сходные с динофлагеллятами, принадлежат 
другим водорослям, в том числе празинофитовым, с которыми 
сближаются по ультраструктуре оболочки Baltisphaeridium и 
некоторые другие палеозойские роды.

Некоторые роды акритарх встречаются до кайнозоя (Very­
hahium известен в палеогене). В неоген-четвертичных отложе­
ниях акритархи отмечены в континентальных пресноводных 
толщах. Возможно, что и часть более древних акритарх при­
надлежала пресноводным организмам. Обычно же акритархи 
приурочены к морским осадкам. Увеличение количества акри­
тарх среди палиноморф наблюдается по мере удаления в сто­
рону моря от береговой линии. Отмечалась и дифференциация 
ассоциаций акритарх в зависимости от фациальной обстановки.
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Установлена смена ассоциации простых сфероморфных акри- 
тарх в девонских породах, отложившихся вблизи рифового 
тела, ассоциациями более сложно устроенных акантоморфных 
акритарх по мере удаления от рифа. Отмечена связь юрских 
акритарх, имеющих более длинные и сложно ветвящиеся от­
ростки, со спокойными водами, а гладких оболочек или форм 
с небольшими отростками — с турбулентной средой и более 
грубыми осадками. Таким образом, состав акритарх может 
быть использован при реконструкции гидродинамических усло­
вий. Замечена и климатическая дифференциация нижнепалео­
зойских комплексов акритарх.

Акритархи имеют большое стратиграфическое значение, 
особенно при изучении докембрийских и нижнепалеозойских от­
ложений, а также тех более молодых толщ, в которых мало 
или вовсе нет других фоссилий. Находки акритарх указывают 
в континентальных разрезах на морские прослои, используемые 
как маркирующие горизонты. Акритархи нередко встречаются 
в породах в огромном количестве (до 900 000 экземпляров 
в 1 см3) и, вероятно, служили исходным веществом при обра­
зовании горючих ископаемых.

ВЫСШИЕ РАСТЕНИЯ

Все высшие растения делятся на две группы по доминиро­
ванию в жизненном цикле гаметофита и спорофита- Растения 
с доминирующим гаметофитом составляют один отдел Вгуо- 
phyta (моховидные), а с доминирующим спорофитом несколько 
отделов:

1) Propteridophyta — тело не разделено на корень и стебель: 
боковые оси, если и отличаются от главной оси положением, 
то почти не отличаются от нее анатомически; гаметофит сво- 
бодноживущий,

2) Pteridophyta — тело дифференцировано на корень (или 
ризофор) и стебель, а стеблевая часть — на главную ось и бо­
ковые ветви или на ось и листья. Гаметофит свободноживу- 
щий,

3) Pinophyta (Gymnospermae)— женский гаметофит разви­
вается на спорофите, архегонии хорошо развиты. Мужской га­
метофит сначала внутриклеточный, завершает развитие на спо­
рофите, несущем женский гаметофит,

4) Magnoliophyta (Angiospermae) — женский и мужской га- 
метофиты сильно редуцированы. Архегонии и антеридии пол­
ностью редуцированы.

Приведенные диагнозы отделов при их рассмотрении допол­
нены другими признаками. Как обычно бывает в систематике, 
между отделами есть переходные формы, а диагностические 
признаки порой отсутствуют. Например, у птеридофитов жен­
ский гаметофит изредка развивается на материнском расте­
нии (спорофите) и у некоторых плауновидных достигает ста-
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Рис. 7. Филогения выс­
ших растений и геогра­
фическая приурочен­
ность основных фило­
генетических линий
(карта на. врезке — па­
леофлор истическое рай­
онирование позднего 
палеозоя; таксоны с ши­
рокой трансгрессией 
признаков показаны беа 
сужения основания до­
черней филогенетиче­
ской ветки; ширина вет­
вей отражает пример­
ную относительную
роль таксонов в расти­
тельных сообществах 
соответствующих вре­
мен)
1 —нотальные (гондванскне) 
внетропнческие фитохорин;
2 — экваториальные н приле­
гающие к ним экотонные 
фитохории; 3 — бореальные 
внеэкваторнальные фитохо­
рин; 4 — географическая 
ситуация неопределенна. 
Clad.— Cladoxylales* Calamo- 
pit. — Calamopityales* Cal- 
list .— Callistophytales. Di — 
Dicranophyllales. F — Fede- 
kurtzia и близкие к ней 
растения* G — Gnetales lb — 
Ibykales ( =  Iridopteridales)*- 
Ms — Marsiliales- SI — Salvi- 
niales* W — Welwitschales



дии зародыша. Не вполне выдерживается даже такой признак, 
как доминирование спорофита. Есть папоротники с домини­
рующим гаметофитом, Поэтому признаки отделов (как и диаг­
ностические признаки любых иных таксонов) нельзя считать 
абсолютными атрибутами всех индивидов или всех подчинен­
ных таксонов. Это скорее те общие черты, которыми по пре­
имуществу отличаются все члены отдела,, взятого в целом, от 
членов других отделов. Общие черты выявляются в ходе си­
стематизации таксонов более низкого ранга при их последо­
вательном объединении.

На рис. 7 показана филогения высших растений (без мохо­
видных).

ОТДЕЛ BRYOPHYTA. МОХОВИДНЫЕ

Современные моховидные представлены примерно 25 000 ви­
дами. Ископаемых видов описано несравненно меньше (из па­
леозоя и мезозоя описано не более 100 видов; (27, 48]). Гаме- 
тангии и спорогоны на ископаемых остатках очень редки, а по 
фрагментам листьев и вегетативных побегов далеко не всегда 
можно различить эвтаксоны, проследить их геологическую ис­
торию. Размещение ископаемых форм в системе обычно произ­
водится путем сравнения с современными таксонами по комп­
лексу второстепенных признаков. Например, пермские роды, 
относимые к порядку Protosphagnales, сравнивались со совре­
менными сфагнами по дифференциации клеток листа (рис. 8, 
м, н). Принадлежность клеток к хлорофиллоносным определя­
лась лишь по более интенсивной окраске. Талломные формы 
печеночников при плохой сохранности трудно отделить от во­
дорослевых. Некоторые фоссилии, описанные как печеночники, 
могут оказаться гаметофитами или корневыми образованиями 
высших споровых. В большинстве руководств моховидные де­
лятся на классы Hepaticopsida, Anthocerotopsida и Bryopsida. 
Данные об ископаемых Anthocerotopsida пока сомнительны. 
Описано много моховидных неясного систематического поло­
жения. В верхнем карбоне известны побеги, близкие к листо­
стебельным мхам и отнесенные к роду Muscites. Из нижнего 
девона описан род Sporogonites, у которого от пластинчатого 
таллома отходят неветвящиеся спорогоны. В нижнем карбоне 
встречены тетрады спор (Tetrasporites) , напоминающие тако­
вые сферокарповых печеночников.

Класс Hepaticopsida (Marchantiopsida). Печеночники или 
печеночные мхи, могут быть талломными и листостебельными. 
Талломные, стелящиеся по земле формы обычно дорзивен- 
тральные — их дорсальная (спинная) сторона отличается от 
вентральной (брюшной), к которой прикрепляются ризоиды. 
У листостебельных на оси сидят листья, иногда расщепленные. 
Если их рядов два, то они прикрепляются по бокам оси (ко­
торая может быть прямостоячей). Третий ряд листьев (амфи-
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гастрии) располагается на брюшной стороне. Гаметангии рас­
полагаются на специальных подставках.

1 При классификации ископаемых форм [27] приходится учи­
тывать преимущественно строение вегетативных частей (рис. 
8, а—ж). В упрощенном виде принадлежность к надродовым 
таксонам определяется следующим образом. К печеночникам 
относят все талломные формы (хотя часть их может принад­
лежать и антоцеротовым) и те листостебельные, у которых 
листья без средней жилки и расположены в два—-три ряда 
(побеги со спиральным расположением и/или средней жилкой 
относят к Bryopsida). Листостебельные формы относят к по­
рядку Jungermanniales и подпорядку Jungermanniineae (акро- 
гинные юнгерманниевые), а талломные с пластинкой из одного 
или немногих слоев одинаковых клеток — к подпорядку Metz- 
geriineae (анакрогинные). Печеночники с более сложным 
строением таллома, обладающего многочисленными амфигаст- 
риями, воздушными камерами и дыхальцами (воздушными по-

Рис. 8. Мохообразные
Средний карбон (г. д) пермь (з—о), верхняя юра (е ж); Западная Европа (г. д). Буре* 
инский (е, ж) и Печорский ((з> н м, о) бассейны- европейская часть СССР (к, л, н); а. 
б — талломный печеночник типа Pallavicinites- общий вид таллома (а) и схема попереч­
ного сечения показаны ризоиды (б); в — схема поперечного сечения талломного пече­
ночника типа Pelliothallites-, г* д — Hepaticites kidstonii W a l t . -  общий внд (г) н кле­
точное строение (д); е. ж -  Cheirorhiza brittae К г a s s i 1. общий вид (е) и часть побега 
с двумя дорсальными лопастями (ж); з, и — Intia vermicularis N е u b„ прикрепленный 
к побегу лист (з) и клеточное строение листа (и); к —и — Protosphagnum nervatum N е u b.* 
побег (к)- основание листа (л) клетки листа около средней жилки (м), кайма листа (н); 
о — Vorcutannularta plicata N е u b„ линейка 5 мм (о) 1 мм (е. з). 0.5 мм (г). 100 мкм 
(д. ж. и. м)



рами), относят к порядку Marchantiales. Этот подход сильно 
упрощен. Так, не все листостебельные формы принадлежат ак- 
рогинным юнгерманниевым и не все талломные юнгерманние- 
вые — к анакрогинным. Приходится изыскивать дополнитель­
ные признаки, характерные современным представителям того 
или иного семейства или порядка.

Почти все палеозойские печеночники — талломные формы, 
близкие к Metzgeriineae. Их таллом слабо дифференцирован, 
с отчетливым срединным ребром или без него, с нерасчленен- 
ными или лопастными крыльями, с ризоидами или без них 
(рис. 8, а — в). По этим и другим признакам выделяются роды 
(Pallavicinites, Metzgeriites, Blasiites и др.). Внешне сходен 
с юнгерманниевыми, но, вероятно, принадлежит еще к мецге- 
риевым род Hepaticites (С; рис. 8, г, д), у которого на стебле 
сидят два типа однослойных листьев. Из них крупные языко­
видные прикрепляются к стеблю двумя боковыми рядами, 
а мелкие сидят двумя рядами на вентральной стороне, каждый 
мелкий лист прикреплен у основания крупного. К юнгерманни­
евым принадлежит Cheirorhiza (J3; рис. 8, е, ж), типично лис­
тостебельный род с тремя рядами листьев. Боковые листья 
двулопастные. Верхняя (дорсальная) лопасть округлая, а ниж­
няя (вентральная)— линейная, иногда редуцирована до не­
большой группы клеток. Амфигастрии от языковидных до во­
лосовидных, прижаты к стеблю. Ризоиды многоклеточные, что 
свойственно листостебельным мхам, и прикрепляются к стеблю 
и листьям. Ископаемые маршанциевые (Marchantiales) с ха­
рактерными воздушными камерами и порами (или без пор) 
достоверно известны с триаса. У триасового Eomarchantites 
таллом состоит из дорсального и вентрального эпидермиса, ме­
жду которыми располагаются воздушные камеры с простыми 
порами. Sphaerocarpales и Calobryales (Haplomitriales) почти 
неизвестны в геологической летописи. К. сферокарповым может 
относиться род Najadita (Т3).

Класс Bryopsida (Musci). Сюда относятся мхи, или листо­
стебельные мхи. Их гаметофит состоит из стебля (каулидия), 
покрытого листьями (филлоидами), часто со средней жилкой. 
Ось часто имеет центральную проводящую ткань. Мхи делятся 
на подклассы Sphagnidae (сфагновые), Andreaeidae (неиз­
вестны в ископаемом состоянии) и Bryidae. Современные сфаг­
новые представлены единственным родом Sphagnum одним из 
главных торфообразователей на Земле. Споры и листья сфаг- 
нов часто встречаются в четвертичных, реже в палеоген-неоге- 
новых отложениях, единично — в меловых и юрских. К сфагно­
вым условно относят дисперсные споры рода Sphagnumsporites 
( с Т 3) .

Лишь по вегетативным побегам выделялся порядок Proto- 
sphagnales. Ветвления побегов и дифференциации листьев на 
стеблевые и веточные не наблюдалось. Светлые клетки, интер­
претируемые как гиалиновые, не имеют пор, расположены
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ё ячеях, сложенных темными клетками, в коротких рядах или 
П-образно. Строением клеточной сети листья протосфагновых 
мхов сходны с молодыми листьями современных сфагнов, но 
имеют среднюю жилку. Лучше других изучены роды Proto­
sphagnum (Р2; рис. 8, к — и) и Vorcutannularia (Р2; рис. 8, о).

Бриевые мхи (подкласс Bryidae) распределены между 13—■ 
15 порядками и обычны в кайнозойских отложениях. Это или 
современные, или близкие к ним роды. Иногда у кайнозойских 
родов сочетаются признаки разных современных семейств. На­
пример, у Muscites lanceolata из неогена Англии М. Боултер 
обнаружил сочетание признаков современных семейств Нурпо- 
dendraceae, Rhizogoniaceae и Mniaceae. Палеозойские и мезо­
зойские бриевые мхи обычно представлены листьями и облист­
венными побегами. Их относят к Bryidae, но часть их может 
принадлежать к андреевым или вымершему подклассу. Мно­
гие докайнозойские мхи включаются в сборный род Muscites. 
Из вымерших родов показательна Intia (Р; рис. 8, з, и), имею­
щая ланцетные или овальные с приостренной верхушкой листья. 
Клетки пластинки червеобразные, часто расположены рядами 
(дорожками), идущими косо к средней жилке. Намечается 
группировка клеток как у Protosphagnum, но без дифференци­
ации самих клеток по окраске. По краю листа проходит кайма 
уплотненных клеток, из которых наружные образуют зубчики. 
Intia, Protosphagnum и некоторые другие пермские роды свя­
заны переходными формами и, вероятно, принадлежат ка­
кому-то одному порядку.

Время появления и происхождение моховидных неизвестны. 
В верхах силура встречаются талломные растения, сближав­
шиеся с печеночниками, но в равной степени они могут быть и 
гаметофитами ассоциирующих растений. Происхождение мохо­
видных связывали с Horneophyton (см. отдел Propteridophyta), 
имеющим колонку стерильной ткани в спорангиях, что харак­
терно для спорогонов моховидных. Однако других признаков, 
подтверждающих эту филогенетическую связь, не обнаружено. 
С позднего девона известны печеночники, в палеозое только 
мецгериевидные талломные, а с мезозоя также и листостебель­
ные. В перми преобладают листостебельные мхи, приуроченные 
к бореальной (ангарской) флоре. Возможно, что эти мхи были 
углеобразователями. В мезозое известны преимущественно пе­
ченочники. Кайнозойские моховидные уже очень сходны с со­
временными.

ОТДЕЛ PROPTERIDOPHYTA. ПРОПТЕРИДОФИТЫ

Обоснование самостоятельности отдела проптеридофитов 
приведено выше. Его название предложено Э. Арбером. Более 
привычное название «псилофиты» неизменно и ошибочно ас- 
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социируется с родом Psilophyton, который относится к наибо­
лее продвинутым проптеридофитам, возможно уже принадлежа­
щим к птеридофитам. Распространенное название «риниофиты» 
также неудачно, поскольку оно связано с родом Rhytiia, объем 
и таксономическая интерпретация которого дискуссионны. 
X. П. Бэнкт предлагал вообще отказаться от таксона, объеди­
няющего всех проптеридофитов, и выделять риниевых, зостеро- 
филловых и тримерофитовых в качестве независимых таксонов. 
Однако эти три группы связаны рядом важных общих призна­
ков, отражающих начальную ступень в эволюции высших рас­
тений и отличающих всех проптеридофитов от птеридофитов. 
Первые полностью лишены вторичных тканей, корней, листьев 
и листоподобных придатков, снабженных проводящей системой, 
их спорангии всегда непосредственно прикрепляются к осям 
(а не специализированным придаткам) или являются их про­
должением, оси всегда протостелические, стела нерасчленен- 
ная, цилиндрическая или эллиптическая, ризоиды несептиро- 
ванные. Показательна близость строения спор у разных групп. 
Единство проптеридофитов подкрепляется существованием ро­
дов, в которых комбинируются признаки трех указанных групп. 
Это Renalia, Hsuea и Nothia, условно включенные в класс Zo- 
sterophyllopsida. Сочетание риниевых и зостерофилловых при­
знаков найдено у силур-раннедевонских родов Cooksonia и Ste- 
ganotheca, которые, видимо, размещаются в корнях филогене­
тического древа высших растений, указывая на их монофилети- 
ческое происхождение.

Выявлению филогенетических связей между основными 
группами, а также соотношений с другими растениями препят­
ствует отсутствие надежных сведений о строении гаметофитов. 
Под названием Lyonophyton rhyniense (рис. 9, а — г) описаны 
обоеполые гаметангиофоры, состоящие из цилиндрической оси 
и апикального чашевидного расширения с лопастным краем. 
Архегонии прикреплялись к выступу в центре чаши и имели 
длинную шейку. Булавовидные антеридии с антерозоидами си­
дели на внутренних стенках чаши. Ось гаметангиофора снаб­
жена проводящим пучком, устроенным так же, как у Rhynia 
major и Horneophyton. Раздельнополые гаметангиофоры имеют 
такое же чашевидное лопастное расширение и ось, покрытую 
эмергенцами. Проводящий пучок делится на верхушке, и его 
ответвления расходятся воронкообразно в чашевидном расши­
рении. Округлые антеридии сидят на стенках чаши ниже крае­
вых лопастей и слегка погружены или расположены среди 
парафизоподобных выступов стерильной ткани. Архегониофоры, 
видимо, устроены так же. Растения рода Sciadophyton (рис. 
9, д), выделявшегося в семейство Sciadophytaceae, в действи­
тельности представляют собой гаметофиты того же типа. Каким 
спорофитам соответствуют эти гаметофиты, не вполне ясно. 
Г.-Й. Швайцер установил, что к некоторым экземплярам Sci­
adophyton прикреплены ветвящиеся оси (молодые спорофиты),
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Рис. 9. Проптеридофиты
Нижний девон (а —д* и —ч) и верхи силура (е — з); Западная Европа (а —р) ; Северная 
Америка (с—ч); а —г — Lyonophyton rhyniehse W. et R. R е m у (a — реконструкция 
гаметофита» б — гаметангиофор, в — антеридий- г — архегоний; ан — антеридий, ах — 
архегоний, от — отделительная или питающая ткань, сп — сперматогенная ткань- я — 
яйцеклетка- ш — шейка архегония); д — Sciadophyton sp., реконструкция гаметофита 
и отдельный гаметангиофор (вид сверху); е — Cooksonia pertonii L a n g ;  ж — С. cale- 
donica Е d w.; з — спорангий Steganotheca striata E d w,; и — устьице Rhynia; к, л — 
R. gwynne-vaughanii К i d s t. et L a n g (к — проводящий пучок в поперечном сечении); 
м — р — R. major К i d s t. et L a n g  (h — ризоиды, о — анатомическое строение кси­
лема зачернена, п — спорангий- р — спора); с — ф — ветвление тримерофитовых (с — 
Pertica quadrifaria К a s р. et A n d г., т — Р. varia G г а п о f f et а], у — Trimero- 
phyton robustius H o p p . ,  ф — P dalhousii D o r a n  et aL); x — Psilophyton dawsonii
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характером ветвления напоминающие Zosterophyllum. С дру­
гой стороны, несомненно сходство в анатомическом строении 
Ryonophyton, упомянутых раздельнополых гаметангиофоров, 
Rorneophyton и Rhynia major. ■ Описанные гаметангиофоры 
сходны с подставками печеночников и имеют такие же прово­
дящие пучки, как моховидные. Может быть эти гаметофиты 
принадлежат моховидным, но более вероятна их принадлеж­
ность проптеридофитам. Их сходство с Rhynia и Horneophyton 
и возможная связь Sciadophyton с Zosterophyllum, вероятно, 
указывают на то, что разные проптеридофиты имели однотипно 
устроенные гаметофиты, к тому же имеющие черты гаметофи- 
тов моховидных. Это дополнительное свидетельство единства 
всей группы и близости проптеридофитов к ранним моховид­
ным.

Высшие таксоны выделяются по строению и расположению 
спорангиев, положению протоксилемы в проводящих пучках и 
характеру ветвления осей.

КЛАСС RHYNIOPSIDA. РИНИЕВЫЕ

Риниевые имеют верхушечные, округлые или эллиптические 
спорангии. Протоксилема дентрархная. У более примитивных 
представителей (Rhyniales) главная ось выделяется слабо или 
вовсе не выражена, а у наиболее продвинутых (Trimerophyta- 
les) вполне отчетлива.

Порядок Rhyniales. Сюда относятся формы с дихотомиче­
ским или трихотомическим, изотомическим или анизотомиче- 
ским ветвлением побегов. Оси гладкие. Часть из них завер­
шается спорангиями. Они от округлых до эллиптических, реже 
почковидные. Споры округлые, с отчетливой трехлучевой 
щелью, часто с курватурами и утолщением экзины у места 
схождения лучей, экзина с тонкой скульптурой.

Наиболее примитивен род Cooksonia (S — Dp, рис. 9, е, ж), 
имеющий округлые или почковидные спорангии на концах 
дихотомически делящихся осей- Способ раскрытия спорангиев 
достоверно не известен. Иногда намечается линия по дисталь­
ному краю, возможно указывающая на поперечное раскрытие 
спорангиев. Этот признак сближает Cooksonia с зостерофилло- 
выми. У Steganotheca (S — Dp рис. 9, з) спорангии эллипти­
ческие с усеченной и утолщенной верхушкой. Взаимное распо­
ложение прото- и метаксилемы у этих родов не изучено. Оба 
рода включаются в семейство Cooksoniaceae, объединяющее 
наиболее примитивные высшие растения.

В семейство Rhyniaceae входит прежде всего род Rhynia 
(Dp рис. 9, и — р). Рассмотрены два вида — R. major и R. * 1

H a n  k s et аГ- поперечное сечение фертильной оси в месте ветвления: ц. ч — Р. crenv-
1 aJ um D o r a n  (ц — группы парных спорангиев* ч — фертильный побег); линейна 
10 см (м), 1 см (д, л. с — ф, ч)* 5 мм (а. ж. п). 1 мм (е. з, о, х. ц). 200 мкм (н)> 100 мкм 
1в> г) 50 мкм (и* к). 10 мкм (р)
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gwynne-vaughanii. К R. major (рис. 9, м — p) отнесены голые 
оси, ветвление которых обычно описывалось как дихотомиче­
ское. В действительности у них намечалась более толстая ось, 
от которой отходили по одной или по двое более тонкие оси. 
В осях проходит центральный проводящий пучок с более мел­
кими клетками внутри, описываемыми как протоксилема. 
У R. major вместо кольчатых и спиральных утолщений на 
стенках трахеид наблюдается мелкосетчатая структура, по­
этому отнесение этих клеток к трахеидам и самого растения 
к проптеридофитам не доказано. Пучок трахеид окружен тол­
стым слоем флоэмы, охваченной широкой корой. В эпидермисе 
отмечены непогруженные устьица. Нижняя стелющаяся часть 
оси несла пучки ризоидов. На концах осей расдолагались эл­
липтические продольно вытянутые спорангии, раскрывавшиеся 
продольно с помощью специального слоя клеток, сходного 
с эндотецием семенных растений и прерывавшегося вдоль уз­
кой полосы с одной стороны спорангия. Предполагали, что 
R. gwynne-vaughanii — гаметофит того же растения, но рекон­
струкция побега, выполненная методом последовательных сре­
зов показала, что у R. gwynne-vaughanii были спорангии (рис. 
9, л). Они сидели на концах осей, которые ниже спорангия да­
вали боковые ответвления, направленные вверх, т. е. происхо­
дило перевершинивание. Побег ветвился комбинированно — ди­
хотомически и моноподиально. Спорангии с толстой трехслой­
ной стенкой и подушкой из трахеид и паренхимы в нижней 
части спороносной полости. Трахеиды осевого пучка со спи­
ральными и кольчатыми утолщениями. Эти два вида риний, 
вероятно, следует относить к разным родам, принадлежность 
которых к одному семейству сомнительна. Другие роды риние- 
вых изучены плохо.

Порядок Trimerophytales (Psilophytales). По фрагментар­
ным остаткам тримерофитовые плохо отличимы от Rhyniales и 
от наиболее примитивных птеридофитов. При более полной 
сохранности остатков видно, что у большинства тримерофито- 
вых, в отличие от риниевых, выделяются оси разных порядков. 
Боковые оси закономерно расположены (рис. 9, с — ф, 10, 
а — в). Спорангии сгруппированы на особых ответвлениях, 
у которых наблюдались и анатомические отличия от вегетатив­
ных веток; последние обнаруживают слабую тенденцию к уп­
лощению. Предполагается, что часть вегетативных боковых 
осей начала преобразовываться в корни.

У Psilophyton (D)_2; рис. 9, х—ч, 10, в) нельзя выделить 
единственную главную ось, но можно различить более толстые, 
неравномерно ветвящиеся оси, от которых отходят без опреде­
ленного порядка более тонкие ветвящиеся оси. Спороносные 
ветви вильчато делятся до семи раз и заканчиваются парами 
веретеновидных спорангиев с оттянутыми верхушками. В мес­
тах ветвления спороносных осей видны бугорки — остатки не­
доразвившихся ветвей (рис. 10, в). Оси протостелические, цент-
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Рис. 10. Проптеридофиты
Нижний девон; Северная Америка (а—в* и —н» п* р)» Великобритания (г—з* с— э)> За- 
падная Сибирь (о); а* б — Pertica quadrifaria; в — Psilophyton dawsonii', г—е — Zoste- 
Tophyllum llanoveranum C r o f t  et L a n g  (r—отдельный спорангий сбоку в сложенном 
виде и со стороны оси. д — продольный разрез спорангия» е — то же в месте» показанном 
на «г» стрелкой); ж» з — Z. myretonianum P e n h ,  устьице и реконструкция; и. к — 
Renalia hueberi Gens . »  реконструкция и спора; л —н — Orlcilla bilinearis G e n s ,  
(л — улнтковидная верхушка осн» м — фертильный побег» н — спорангий с попереч­
ной щелью); о — Sawdonia ornata Н u е b.* реконструкция; п, р — 5. acanthotheca 
G е n s е 1 et al., реконструкция фертильного побега и спора; с —ф — Horneophyton 
ligtxieri (К i d s t. et L a n g) D a r r. (c — спороносная верхушка оси, т — реконструк­
ция, у — вильчатый спорангий в разрезе» ф — спора); х—э — Nothia aphylla L y o n  
ex Н rsj e g (x —поперечный разрез спорангия с зоне раскрытия, ц — общий вид споран­
гия, ч — щ — ветвящиеся спороносные побеги, ы — поперечное сеченне оси, э — общий 
внд оси); линейка 10 см (а, о), 1 см (б, в, з, и, т). 5 мм (л, м, п, с, ч—Щ, э), 1 мм (г,
Д, ы), 100 мкм (е, х), 50 мкм (ф), 25 мкм (ж, к, р)
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ральная протоксилема окружена массивной метаксилемой. Про­
водящий пучок стерильных осей округлый, а спороносных — 
эллиптический, почти прямоугольный в сечении, причем про­
токсилема сильно уплощена. Кора двуслойная. Внешний слой 
снабжен колленхимной тканью. Поверхность осей голая или 
покрыта эмергенцами. Стенка спорангия устроена так же, как 
и внешний слой коры. Спорангии раскрывались продольной 
щелью. Споры примерно такие же, что и у риниевых. Споро­
вмещающая полость спорангия выстлана кутикулоподобной 
мембраной. У Trimerophyton (рис. 9, у) в узлах главной оси 
отходят в одну сторону сразу по три ветки, которые повторно 
трифуркируют. У Pertica (рис. 9, с, т, ф, 10, а, б) главная ось 
достигала в высоту 3 м. Ветки располагались или мутовчато, 
или спирально. От главной оси отходит почти прямая ветка, 
а дихотомически делятся лишь более тонкие ее ответвления.

В морфологическом ряду от растений типа Rhynia к наибо­
лее продвинутым тримерофитовым будут увеличиваться раз­
меры осей и интенсивность их ветвления, выделяться более 
толстые и все более спрямленные оси, произойдет дифферен­
циация веток на стерильные и фертильные. Параллельно будет 
увеличиваться количество метаксилемы, а протоксилема в фер­
тильных ветвях вытянется (как в осях примитивных прогимно- 
спермов и в клепсидроидных пучках папоротников).

КЛАСС ZOSTEROPHYLLOPSIDA. ЗОСТЕРОФИЛЛОВЫЕ

Среди зостерофилловых есть роды (Zosterophyllum, Sawdo- 
nia, Crenaticaulis, Gosslingia, Margophyton), объединяемые 
важными общими признаками и образующие вполне естествен­
ную группу. Другие роды (Nothia, Renalia) отмечены своеоб­
разными признаками, но выделять их в особые таксоны преж­
девременно. Поэтому характеристика класса дана без подраз­
деления на порядки и семейства. Для зостерофилловых харак­
терны округлые или поперечно вытянутые спорангии с попе­
речной дистальной щелью, иногда сопровождаемой утолще­
нием стенки. Спорангии раскрывались вдоль щели на две 
створки. Спорангии терминальные или сидят на осях сбоку на 
коротких ножках, собраны в верхушечные стробилы, в группы 
в средних частях осей, реже свободно рассеяны по побегу. 
Споры примерно такие же, как и у риниевых, часто с курвату- 
рами. Протоксилема экзархная, диффузно рассеяна по перифе­
рии ксилемы реже собрана в нечеткие группы. У Gosslingia, 
Crenaticaulis и Margophyton в месте ветвления осей есть оста­
ток пазушной оси, возможный гомолог пазушного ризофора 
современной селягинеллы (в месте ветвления фертильного по­
бега Psilophyton также есть редуцированная ось).

Род Zosterophyllum ф ь  рис. 10, г — з) имеет тонкие голые 
оси, ветвящиеся дихотомически, под прямым углом или К-об- 
разно. Интенсивно и неравномерно ветвящаяся часть побега,
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видимо, стелилась по субстрату. Спорангии большей частью 
собраны в терминальные стробилы (до 60 штук в одном стро­
биле) и прикреплялись к оси сбоку толстой ножкой, изогнутой 
вверх и немного вовнутрь. У Z. divaricatum спорангии спуска­
ются по внешней стороне оси ниже ее дихотомирования. По 
расположению спорангиев (спиральному, двурядному, с одной 
стороны оси) выделяются подроды. Дистальная щель споран­
гия несет двугубое поперечное утолщение. Род Suwdonia (DX—з; 
рис. 10, о — р) установлен для покрытых эмергенцами побе­
гов. Спорангии почковидные, с небольшими эмергенцами, дис­
тальная щель сопровождается валиковидным утолщением. 
Ножка спорангия короткая, с проводящим пучком. Спорангии 
концентрировались небольшими группами в средних частях 
осей. Побеги ветвились нерегулярно, дихотомически, или вы­
делялась главная ось. К этим двум родам близки Crenaticaulis 
с двумя рядами зубовидных выростов, Margophyton с боко­
выми валиками на осях и Hicklingia, ранее относившаяся 
к риниевым. У Oricilla (рис. 10, л — н) спорангии располага­
ются двумя рядами по обеим сторонам от оси и ориентированы 
в плоскости оси.

Род Renalia (D^ рис. 10, и, к) первоначально сближался 
с риниевыми из-за расположения спорангиев на концах боко­
вых веточек. К Renalia, видимо, относятся многие фрагменты 
спороносных веточек, описанные в литературе как Cooksonia. 
Спорангии Nothia (Dx; рис. 10, х — э) почковидные, иногда по­
парно сросшиеся, с поперечной дистальной щелью, которая со­
провождается не утолщением, а утонением стенки спорангия. 
Спорангии собраны в верхушечные пучки, рассеяны по побегу 
или собраны в мутовки по трое. Их ножки настолько длинные, 
что выглядят как боковые оси. Протоксилема не экзархная, 
а центрархная. В роде Nothia, таким образом, совмещаются 
признаки зостерофилловых (строение спорангиев) и риниевых 
(расположение спорангиев, центрархная протоксилема). Соче­
тание центрархной протостеллы и апикальных почковидных 
спорангиев с дистальной щелью свойственно и роду Hsuea 
(D[), у которого отмечены также дихотомически делящиеся 
придатки, напоминающие придаточные корни или ризофоры.

Вероятно зостерофилловые дали начало плауновидным, при­
чем соединительным звеном были растения типа Asteroxylon 
(класс Lycopodiopsida).

КЛАСС HORNEOPHYTOPSIDA. ГОРНЕОФИТОВЫЕ

Известен только род Horneophyton (Dp, рис. 10, с — ф). Его 
оси выглядели подобно риниевым, но отходили от клубневид­
ного тела, несущего тонкие ризоиды и лишенного проводящей 
ткани. Строение проводящего пучка в осях примерно то же, 
что у Rhynia major и Lyonophyton. Терминальные спорангии 
имели вид трубок с колонкой стерильной ткани внутри. Спо-
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рангии собраны в пучки с общей споровмещающей полостью и 
пучковидно ветвящейся центральной колонкой. Спорангии от­
крывались верхушечной порой. Споры примерно такие же, как 
у риниевых. Присутствием осевой колонки спорангии напоми­
нают спорогоны антоцеротовых и других мохообразных. Воз­
можно, что. этот род свидетельствует не о происхождении мо­
хообразных от проптеридофитов, а лишь о возможном пути об­
разования спорангиев высших растений из такой верхушки оси, 
в которой споровая масса изначально концентрировалась 
только в коровой части. Предполагаемые гаметофиты описаны 
под названием Lyonophyton (см. выше).

САТЕЛЛИТНЫЕ РОДЫ ОТДЕЛА PROPTERIDOPHYTA

Есть немало силурийских и девонских родов, сходных с про- 
птеридофитами, но плохо изученных. Euthursophyton (Di) 
имеет дихотомически ветвящиеся, свернутые на концах оси, 
густо покрытые эмергенцами. Судя по экзархной протоксилеме, 
этот род относится к зостерофилловым, но его спорангии не­
известны. К Taeniocrada (D) относят лентовидные ветвящиеся 
побеги. Спорангии эллиптические (как у риниевых и тримеро- 
фитовых), собраны в терминальные или боковые кисти, а у Т. 
langii, видимо, прикреплялись к осям сбоку. Верхушки молодых 
побегов спирально свернуты. В нижней части побеги несут 
многочисленные дихотомирующие придатки (ризоиды?). При­
надлежность этого рода к проптеридофитам не доказана, это 
могут быть и спонгиофитовые (см. отдел Phaeophyta).

ОТДЕЛ PTERIDOPHYTA. ПТЕРИДОФИТЫ

Под названием Pteridophyta объединялись разные группы 
растений. Ниже сюда отнесены классы Barinophytopsida, Lyco- 
podiopsida, Equisetopsida, Polypodiopsida и Progymnospermo- 
psida. Современные псилотовые также входят в птеридофиты. 
Обычно им придают высокий ранг самостоятельного класса и 
даже отдела, но исследования Д. Бирхорста указывают на воз­
можную связь псилотовых с папоротниками. Баринофитовые 
имеют безлистные оси и стробиловидные собрания расположен­
ных двурядно спорангиев. Плауновидные (Lycopodiopsida) от­
личаются микрофильностью. Их листья возникли не за счет 
слияния осей (как у папоротников и, может быть, членистосте­
бельных), а из выростов, которые были затем васкуляризо- 
ваны. Спорангии адаксиальные. Членистостебельные выделя­
ются отчетливо членистым строением стебля и его ответвлений, 
мутовчатостью листьев и спорангиофоров. Остальные птеридо­
фиты принадлежат папоротникам и ирогимноспермам. Разли­
чия этих двух групп достаточно четкие (ирогимноспермам 
свойственна вторичная древесина того же типа, что и голосе­
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менным), но их самостоятельность видна и филогенетически, эти 
группы независимо произошли от тримерофитовых. Последова­
тельное использование филогенетического принципа для выде­
ления птеридофитов в целом и их подразделения на классы 
пока невозможно. Есть растения, занимающие промежуточное 
положение между плауновидными и членистостебельными (Е1е- 
ulherophyllum, Esiirinophyton), а также между членистостебель­
ными и папоротниками (Ibyka, Iridopteris). Бовманитовые 
(сфенофилловые) имеют признаки, сближающие их с плауно­
видными. Девонский Enigmophyton сочетает признаки папорот­
ников и плауновидных.

КЛАСС BARINOPHYTOPSIDA. БАРИНОФИТОВЫЕ

Баринофитовые известны в девоне и раннем карбоне. Чаще 
всего они рассматриваются как самостоятельный порядок не­
определенного систематического положения. Им свойственны 
стробиловидные агрегаты спорангиев, располагающиеся на 
концах дихотомически делящихся осей (Protobarinophyton, 
Krithodeophyton-, рис. 11, а — г) или по обе стороны от оси 
(Barinophyton\ рис. 11, д — к). Спорангии сидят двумя рядами, 
поперечно вытянутые, прикрепляются к крючковидно изогну­
тому спорангиофору (рис. 11, г, з, и), у рода Krithodeophyton 
разделены стерильными придатками (рис. 11, в). Сходные при­
датки могут быть расположены под стробилом. Баринофитовые 
объединяют растения как гомоспоровые (Krithodeophyton, Pro­
tobarinophyton), так и гетероспоровые (Baritiophyton; рис. 11, 
е, ж), причем мега- и микроспоры продуцируются в одном и 
том же спорангии (рис. 11, к). В главной оси обнаружена эк- 
зархная протостела. По характеру ветвления осей, форме спо­
рангиев, общему облику стробилов и экзархности протостелы 
баринофитовые напоминают зостерофилловых, но отличаются 
рядом продвинутых признаков — более мощными осями, появ­
лением перистого расположения стробилов, длинных споран- 
гиофоров, стерильных придатков между спорангиями, гетеро- 
споровостью. По-видимому, гетероспоровость развивалась 
путем дифференцировки спор одного спорангия и в других груп­
пах высших растений (прогимноспермах, членистостебельных).

Учитывая возможное происхождение от зостерофилловых, 
независимое от плауновидных, а также своеобразие признаков 
(от плауновидных их резко отличает отсутствие листьев, со­
вершенно иное направление в эволюции стробилов и нерасчле- 
ненность стелы), можно считать баринофитовых самостоятель­
ным таксоном того же ранга, что и плауновидные, т. е. классом. 
На некоторое родство с плауновидными указывают экзарх- 
ность протостелы и сходство в структуре экзины мегаспор бари­
нофитовых и карбоновых плауновидных.
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Рис. 11. Барннофитовые
Нижний девон (в), верхи нижнего — низы среднего девона (а, б, г), верхний девон (д— к); 
Западная Сибирь (а, б, г), Западная Европа (в), США (д —к); а. б — Protobarinophyton 
obrutschevii A n а п., фертильный побег (а) и ветвление стеблей (б); в — Krithodeophyton, 
схема строения стробила; г — Barinophyton robustius (Z а 1.) В г a u ег, схема строе­
ния стробила (слева, спорангии зачернены) и реконструкция его части, верхние спораи- 
гиофоры лишены спорангиев; д — В. obscurum ( Dun)  W h i t е; е. ж — В. richardsotiii 
( Da ws . )  W h i t e ,  мегаспора (e) и микроспора (ж); з —к — В. citrulliforme A r n o l d ,  
схема строения стробила (з, и; спорангии зачернены, ось заштрихована, спорангиофоры 
оставлены белыми), вид со стороны спорангиев (з) и сбоку (и), две мегаспоры среди массы 
микроспор в спорангии (к); лннейка 4 см (б), 1 см (а, д), 5 мм (г), 2 мм (з, и), 200 мкм 
(к). 50 мкм (е), 10 мкм (ж)

КЛАСС LYCOPODIOPSIDA (LYCOPSIDA). ПЛАУНОВИДНЫЕ

В старых и некоторых новых системах плауновидные де­
лятся на две группы. В одну входят гетероспоровые формы 
с лигулой, а в другую — гомоспоровые без лигулы. Затем на­
метилась тенденция не выделять этих групп, а прямо делить 
на порядки. Присутствие лигулы и гетероспоровость остаются 
важными таксономическими признаками, но теперь известны 
гомоспоровые формы с лигулой (порядок Protolepidodendrales).

Предками плауновидных считаются зостерофилловые. Про­
межуточное положение между обеими группами занимает по­
рядок Drepanophycales, в котором спорангии прикрепляются 
или к стеблю, или к пазухе неспециализированного листа. 
К этим плауновидным очень близок порядок Lycopodiales, от­
личающийся появлением стробилов и специализированных спо­
рофиллов с адаксиальными спорангиями. Лигульные формы 
появляются в среднем девоне и сначала были гомоспоровыми 
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(порядок Protolepidodendrales). Их расчлененные листья и 
спорофиллы выглядят одинаково, спорангии адаксиальные и 
отодвинуты дистально от основания листа. Остальные лигуль- 
ные плауновидные гетероспоровые. Среди них четко выделя­
ются травянистые формы с неограниченным ростом и интен­
сивным дихотомическим или анизотомическим ветвлением 
стебля (порядок Selaginellales). Остальные лигульные плауно­
видные включают несколько семейств, объединение которых 
в порядки остается очень условным. При пято противопостав­
лять древовидные семейства (лепидокарновые, сигилляриевые 
и сходные с ними растения) более мелкорослым (плевромейе- 
вым и изоетовым). Однако, анализируя распределение призна­
ков между достаточно хорошо изученными родами, нельзя объ­
единить эти семейства в четко различающиеся порядки. К тому 
же и сами семейства трудно охарактеризовать четким набором 
признаков. Лепидокарповым, сигилляриевым и плевромейевым 
свойственно образование стробилов, у чалонериевых и изоето- 
вых стробилов нет. Этот признак можно было бы взять за ос­
нову при выделении порядков, но тогда плевромейевые ока­
жутся отделенными от чалонериевых и изоетовых, с которыми 
их объединяют другие признаки, особенно строение ризофоров. 
В последние годы появились данные, что гетероспоровым плау­
новидным были свойственны разные типы эмбриогенеза. При 
этом чалонериевые оказываются вместе с Isoetes и Bothroden- 
dron-Bothrodendrostrobus, а не с лепидокарповыми. Это соот­
ношение групп подкрепляется и строением ризофоров. Они 
клубневидные у чалонериевых и изоетовых и стигмариевидные 
у лепидокарповых. По строению ризофоров плевромейевые 
ближе к изоетовым и чалонериевым, а по наличию гетероспо- 
ровых стробилов — к лепидокарповым. Правда, у плевромейе- 
вых стробилы венчают неветвящиеся стебли, а у лепидокарпо­
вых прикрепляются к стволам сбоку или сидят на концах 
веток. Однако среди раннекарбоновых плауновидных, вероятно, 
были формы (Lepidodendropsis и др.) со стробилами типа Le- 
pidostrobus — Flemingites, венчавшими неветвящиеся стебли. 
У этих же родов можно предполагать ризофоры, более близкие 
по строению к таковым чалонериевых, плевромейевых и изое­
товых, чем лепидокарповых. Поэтому ниже все эти пять се­
мейств объединены в один порядок Isoetales, что согласуется 
и с предполагаемой филогенией плауновидных (рис. 12). Ли­
гульные и гетероспоровые роды, которые нельзя распределить 
по семействам, рассматриваются как сателлитные по отноше­
нию к этому порядку.

Заметим, что на материале плохой сохранности не всегда 
легко отличить побеги плауновидных, хвойных, мхов и некото­
рых других групп. Не случайно мхи Polyssaievia были сначала 
описаны как Walchia, потом фигурировали как Lycopodites. 
Облиственные побеги плауновидных описывались как Walchia, 
спорофиллы — как семенные чешуи хвойных, кора кордаитов
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Рис. 12. Филогения (слева) и распределение основных признаков у разных 
Lycopodiopsida и родственных таксонов
В — Barinophytopsida, 7. — Zosterophyllopsida, D -  Drepanophycales, Prl.— Proto- 
lepidodendrales, Chat.— Chaloncriaceae, Plm — Pteuromeiaceac; 1 — положение 
спорангиев иа оси, пазушное, эпифильное; 2 — расположение спорангиев стробилами 
(терминальными н боковыми) и фертильными зонами; 3 — присутствие лигулы; 4 при- 
сутствие гетероспоровости; 5 — характер подземных корнеподобных органов (R сте- 
лящнеся корневище — подобные оси сходные с воздушными* S — стигмариевидиые 
ризофоры; С — клубневидные ризофоры)

с листовыми подушками (Lophoderma) как кора плауновидных 
и т. д. Многочисленные признаки внешнего сходства плауно­
видных и хвойных остаются загадочными.

Порядок Drepanophycales. Дрепанофиковые

Девонский порядок Drepanophycales (рис. 13, а—к) еще 
очень близок к Zosterophyllopsida. Спорангии примерно такие, 
же, как у Sawdonia и прикрепляются ножкой к стеблю, но 
у Barragwanathia располагались в пазухе листа или адакси- 
ально на самом листе. Дрепанофиковые отличаются от зосте- 
рофилловых расчленением стелы и появлением листовых сле­
дов. Стела звездчатая в сечении. Вблизи концов звездчатой 
фигуры проходят пучки протоксилемы, от которых отходят бо­
ковые пучки. У Asteroxylon стебли покрыты длинными эмер- 
генцами, примерно такими же, как у зостерофилловых. Боко­
вой пучок подходит к основанию эмергенца, но не входит в него. 
У Drepanophycus и Barragwanathia эмергенцы преобразуются 
в расположенные по спирали округлые в сечении или уплощен­
ные листья с проводящим пучком в них. Листья и стебли несут 
многочисленные устьица,
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Порядок Lycopodiales. Плауновые

Сюда принадлежат современные роды Lycopodium и Phyl- 
loglossum. Это травянистые растения с дихотомически или 
псевдомоноподиально ветвящимися стеблями. Спорангии почко­
видные, раскрываются поперечной щелью, сидят на короткой 
ножке. Спорофиллы собраны в терминальные стробилы или 
фертильные зоны. С плауновыми условно связывают род 
Oxroadia (Сх), имеющий протостелические стебли и гомоспоро- 
вые стробилы. Спорофиллы отличаются от вегетативных лис­
тьев хорошо развитой пяткой. Ископаемые побеги, внешне 
сходные с Lycopodium, включаются в сборный род Lycopoditcs, 
указываемый с девона и плохо изученный.

Порядок Protolepidodendrales. Протолепидодендровые

О строении иротолепидодендровых лучше всего судить по 
роду Leclercqia (D2; рис. 13, м—у), который очень близок 
к Protolepidodendron (рис. 13, л; возможно это таксономические 
синонимы). Стела Leclercqia в сечении округлая, с зубцами по 
краю, к которым приурочены протоксилемные пучки. Листья 
расчленены на пять лопастей. Спорофиллы такие же, несут эл­
липтический спорангий, раскрывавшийся продольной щелью 
(в отличие от зостерофилловых и дрепанофиковых). Дистально 
от спорангия лист нес небольшую лигулу. Спорофиллы собраны 
в фертильные зоны. Споры трехлучевые, с оторочкой. Гетеро- 
споровость не установлена. Корневая система неизвестна. Воз­
можно, что оси отчасти были стелящимися, с придаточными 
корнями, которые может быть соответствовали пазушным бу­
горкам и придаткам зостерофилловых (Crenaticaulis, Gosslin- 
gia). Из этих пазушных органов могли сформироваться и при­
даточные корни, и пазушная лигула. К протолепидодендровым 
близок род Estinnophyton (его типовой вид сначала был по­
мещен в Protolepidodendron) с дваждывильчатыми спорофил­
лами (рис. 13, ф). Спорангии прикреплялись короткими нож­
ками к местам дихотомирования спорофилла. Спорофиллы 
Estinnophyton сходны со спорангиофорами Calamophyton и 
Hyenia (Cladoxylales), а также Eviostachya и Bowmanites (Equi- 
setopsida). Высказывалось предположение, что бовманитовые 
(«сфенофиллы») произошли от примитивных плауновидных.

Порядок Isoetales. Изоетовые

К изоетовым относятся плауновидные, обычно причисляе­
мые к разным порядкам (Lepidodendrales, Pleuromeiales, Isoe­
tales и др.). Вероятно изоетовые произошли от Protolepidoden­
drales, причем в вегетативной сфере главным было приобрете­
ние прямостоячего стебля, вторичных тканей и ризофоров, 
а в репродуктивной сфере — специализированных спорофиллов
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Рис 13. Плауновидные
Нижний (а —з, к, ф) средний (л —у) и верхний (и) девон, средний (ч — я) и верхний (х, ц) 
карбон; Австралия (а) Западная Европа (б —е, к, м, ф—ц, ш), Западная Сибирь (ж)» 
США(и> н —у, ч, 1Ц—э, я); a — Barragwanathia longifolia L a n g  e t C o o k s o n ;  б —e— 
Asteroxylon mackiei К i d s t. et L a n g (б — расположение эмергеицев на поперечном 
срезе верхушки побега, в — реконструкция побега со спорангиями, г —реконструкция 
общего облика, д—листовой след, отошедший от осевого проводящего цилиндра, е—блок- 
диаграмма анатомическогогстроения- ксилема зачернена, флоэма показана густым кра­
пом); ж к — Drepanophycus spinaeformis G о е р р. (ж — общий вид; з — основание
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(отличающихся формой пластинки от вегетативных листьев), 
стробилов и гетероспоровости. Появление вторичных тканей 
создало предпосылки для образования древовидных форм. Од­
нако рост всех (или большинства) изоетовых был детермини­
рован (см. сем. Lepidocarpaceae). У вегетативных побегов 
о присутствии лигулы можно судить по наличию лигульной 
ямки в пазухе листа или несколько выше на листовой подушке. 
Лигульная ямка сохраняется в виде слепка или кутинового 
мешка, на дне которого месту прикрепления лигулы соответст­
вует отверстие. Если лигульной ямки не было, а сама лигула 
рано отсыхала (как на вегетативных побегах современной се- 
лагинеллы), то такой лепидофит легко принять за безлигуль- 
ный.

Характерны ризофоры. Их морфологическая интерпретация 
дискуссионна: занимая положение корней, ризофоры отличаются 
от них эндархной ксилемой и отсутствием корневых волосков. 
Придатки ризофоров, или аппендиксы, также отличаются от 
корней отсутствием чехлика, анатомическим строением и тем, 
что в ходе роста ризофора они опадали посредством отделяю­
щего слоя, оставляя отчетливые рубцы. Аппендиксы сидят по 
правильной спирали (корни обычно расположены беспоря­
дочно). Высказывались предположения о гомологии аппендик­
сов и листьев, хотя расположение аппендиксов не сле­
дует рядам Фибоначчи. Сходство ризофоров и стеб­
лей имеет эмбриогенетические предпосылки. В эмбриогенезе 
лепидокарповых (Lepidocarpon) верхушка зародыша дихотоми- 
рует. Одна из ветвей сходна по строению со стигмарией, а дру­
гая— со стеблем. Таким образом, стигмарии развиваются не 
из зародышевого корешка; онтогенетически они гомологичны 
побегу. Правда, у Chaloneriaceae, Isoetaceae и Bothrodendro- 
strobus ризофор возникает из меристемы, закладывающейся 
между первичными корешками.

Семейства и роды часто выделялись по таким второстепен­
ным признакам, как степень развития листовых подушек, их 
размер, форма и расположение, строение коры между подуш­
ками и т. д. При разграничении семейств (например, Lepido-
листа с проводящим пучком, и — эпидерма с устьицами, к — лист и слораигнй); л — 
Protolepidodendron scharyanum К г е j с i прежнее представление о строении листьев (л') 
и спорофиллов (л"); м — Leclercqia< лист у экземпляра, ранее отнесенного к Р. scharya­
num', н—у — complexa B a n k s  et al. (и —• облиственный побег в сколе породы, листья
выглядят вильчатыми, о —- анатомическое строение оси с основаниями листьев и деталь 
ксилемного цилиндра с выступающими протоксилемными полюсами, л — спорофилл со 
спорангием, стрелка указывает положение лигулы, р — часть спорофилла со спорангием 
и лигулой (стрелка), с — часть спорофилла верхняя стрелка указывает на лигулу, ииж- 
ияя — на место прикрепления спорангия, т — стерильный лист, стрелка указывает на 
лигулу, у — спора); ф — Estinnophyton wahnbachensc (Кг.  et W е у 1.) F a i г. -D е ш., 
реконструкция спорофилла; х — Sporangiostrobus puertollatietisis W. et R. R c m у; ц — 
Eodeodcndron hispanicutn Wa g t i ,  et S p i n. кора; ч, ш — Chaloneria periodica P i g g 
et К о { h w. (al. Polysporia mirabilis N c w b.)> реконструкция фертильной .зоны (ч) 
и мегаспора (ш); щ — микроспоры типа Endosporites vesiculatus К os.  из спорангиев 
Chaloneria, внизу — сечение в полярной плоскости; ы — спора из спорангия Spencerites 
noorei ( G r i d  1.) L e i  s m.; э — спора Spencerisporites gracilis К о s. из спорангия 
о pencerites сечение в полярной плоскости; ю — Spencerites insignis (W i l l . )  S c o t t »  
схема стробила в продольном разрезе спорангии зачернены; я — S. mooret. поперечный 
разрез спорофилла; линейка 5"V.m  ( г , £ч) 1 см (а, ж, н, ц), 5 мм (в. к. ф, я), I мм (б, е, 
л> м, п, ю), 0,5 мм (о, р, т), 100 мкм (д,{_и, с, ш, ы, э), 50 мкм (щ), 10 мкм^(у)
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Рис. 14. Плауновидные, семейства Lepiciocarpaccae (а —ц), Chaloneriaceae (ч?) 
и Sigillariaceae (ш—э)
Карбон, в том числе иижний (ф, ч), средний (в —д, н, п—с, х, ц, ы) и верхний (ш, щ); 
США (в—д, о, п, х, ч — щ), Западная Европа (г, н, р, с, ф, ц, ы); а — Lepidodendron, 
изменение от протостелы в основании ствола (1) к сифоиостеле веток (2) и снова к про- 
тостеле в тонких ветках (3); б — расположение тканей Lepidodendron (I — флоэма, 
2 — вторичная древесина, 3 — первичная древесина, 4 — сердцевина, 5 — кора с. ли­
стовыми подушками); в — L. scleroticum Р а п п . ;  г — L, vasculare В i п п.; д— L. di- 
centricum С. F e l i x ;  е —к — Stigmaria ficoides В г о п g п. (е — общий вид, ж — се­
чение ризофора, з — сечение аппендикса; и — проводящий пучок аппендикса, к — ри- 
зофор с аппендиксами); л — поперечное сечение листа Lepidodendron (1 — трансфузион- 
иая ткаиь, 2 — флоэма, 3 — ксилема, 4 — устьичиый желобок); м — устьичиая полоса 
на листе Lepidodendron', н — микроспора Lycospora из спорангия Lepidostrobus Ыппеуа-
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dendraceae и Lepidocarpaceae) учитывали выборочные приз­
наки, не обращая внимания на комплекс прочих признаков.

Семейство Lepidocarpaceae. К лепидокарповым отнесены 
растения, обычно включаемые в порядок Lepidodendrales. Наз­
вание семейства произведено от Lepidocarpon — рода, введен­
ного для стробилов (род Lepidodendroti предложен для отпе­
чатков коры; нельзя быть уверенным, что все виды Lepidodendroti 
принадлежат лепидокарповым, поскольку органы размно­
жения и анатомическое строение осей известно лишь у неболь­
шой части видов). Согласно новейшей номенклатуре стробилов 
(Sh. Brack — Hanes, В. A. Thomas), названием Lepidosirobus 
(С; рис. 14, т) обозначаются только гомосиоровые стробилы и 
стробилы с неизвестным строением спор,а за теми гетероспоро- 
выми стробилами, которые раньше назывались Lepidosirobus, за­
креплено название Flemingites (С; рис. 14, п, р, т,у). Морфологи­
чески оба рода близки. Ось стробила 5—40 см длиной. На оси 
спирально или мутовчато сидят спорофиллы. Их проксималь­
ная продольно вогнутая часть несла спорангий, а дистальная 
часть имела вид треугольной пластинки, коленообразно отогну­
той вверх. В месте перегиба спорофилл образовывал направ­
ленную вниз пятку. Спорангии были плотно закрыты дисталь­
ными частями смежных спорофиллов. У обоеполых стробилов 
мегаспорангии располагались в нижней части стробила. Мик­
роспоры трехлучевые, округлотреугольные, типа Lycospora 
(рис. 14, н, о). Мегаспоры тоже трехлучевые, до 3 мм в диа­
метре (рис. 14, х; см. также рис. 71, у). Предполагается, что 
мегаспоры с длинными выростами плавали в воде, причем вы­
росты удерживали пузырьки воздуха. Сперматозоиды освобож­
дались микрогаметофитами в воду в большом количестве. Они 
проникали в плавающую мегаспору с дистальной стороны и 
достигали архегониев. Репродуктивная биология этих форм на ­
поминала то, что наблюдается у водных папоротников.

Род Lepidocarpon (С; рис. 14, ц) имеет примерно то же 
анатомическое строение оси и спорофиллов. Стробилы всегда 
однополые. Единственная мегаспора в спорангии (типа Cysto-

nus А г b е г; о — микроспора того же типа, деталь экваториальной оторочки между 
проксимальной (1) и дистальной (2) поверхностями; п — спорофилл Flemingites [типа 
F. schopfii ( B r a c k )  В ; а с k • Н a n е s et T h o m a s ] ;  р — F. brownii ( S c h i m p , )  
B r a c k - H a n e s  et T h o m a s ;  с — спорофилл Lepidostrobophyllum maius
(B r о n g n.) H i r m e г; т — разные степени разрастания спорофиллов (заштрихованы) 
и образование интегумеитолодобного органа (справа), слева направо (вид в сечении) — 
Flemingites (а 1. Lepidostrobus), Lepidostrobopsis, Lepidocarpopsis с одной функционирую­
щей н тремя абортивными мегаспорами (показаны пунктиром), Lepidostrobopsis с микро­
спорами, Lepidocarpon', у — расположение микро- и мегаспорофиллов Flemingites-, ф — 
вырост на мегаспоре из F. allantonensis (С h а 1.) B r a c k - H a n e s  et T h o m a s ;  
х — содержимое спорангия Caudatocorpus arnoldii B r a c k - H a n e s ,  мегаспора La- 
genicula с тремя абортивными мегаспорами и крыловидным придатком (показан точками); 
Ц — интегументоиодобный мегаспорангий Lepidocarpon lomaxii S c o t t ;  ч — Protostig- 
maria eggertiana J e n n.; ш, щ  — Mazocarpon oedipternum J. M. S c h о p f, продольный 
Разрез мегастробила (ш, слева), поперечный разрез спорофилла (ш, справа), спорангий 
зач|Риен, мегаспоры оставлены белыми, реконструкция спорофилла (щ); ы — мегаспора 
из Sigillariostrobus czarnockii В о с h.; э — реконструкция Sigillaria; линейка 1 м (в — д), 

см (ч), 1 см (р, с), 5 мм (п, ц), 1 мм (х, ш, щ), 0,5 мм (ы), 100 мкм (и), 10 мкм (н, ф), 
1 мкм (о)
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sporites; см. рис. 74, р; такие мегаспоры известны и в верхнем 
девоне) прорастает прямо в нем. В некоторых экземплярах 
в мегаспорангиях находили зародыш. Спорангий заключен 
в интегументоподобное вместилище, образованное боковыми 
выростами спорофилла. Известна серия сосуществовавших ро­
дов (рис. 14, т), в которой сначала происходит редукция числа 
мегаспор в мегаспорангии до одной, но еще без образования 
интегументоподобного вместилища (роды Caudatocorpus и Ach­
lamydocarpon). У Caudaiocorpus (рис. 14, х) абортивные мега­
споры тетрады остаются довольно крупными. Тетрада охва­
чена зернистой массой, образующей хвостовое окрыление функ­
ционирующей мегаспоры. Функционирующая и абортивная 
мегаспоры Achlamydocarpon прикрыты с проксимальной стороны 
губчатой массой спорополленина, напоминающей недоразвитые 
массулы сальвиниевых папоротников. Мегаспора была окру­
жена тапетальной мембраной с орбикулами (тельцами Убиша), 
что характерно для голосеменных.

Долго считали, что с Lepidostrobus ассоциировали стволы 
Lepidodendron, затем установили сочетание Lepidocarpon со 
стволами Lepidophloios. Ризофоры тех и других относят к роду 
Stigmaria. Постепенно выясняется более сложное соотношение 
родов, установленных по разным частям. С Lepidophloios ассо­
циировали мегастробилы Lepidocarpon и микростробилы Lepi­
dostrobus oldhamius. С некоторыми Lepidodendron ассоцииро­
вали мегастробилы Achlamydocarpon и микроспоры Lycospora 
и Cappasporiies. Часть видов Flemingites сочеталась с вегета­
тивными сифоностелическими осями Paralycopodites (Ct—С2), 
имевшими неопадающие листья. Эти оси, видимо, соответст­
вуют роду Ulodendron (рис. 15, U1), установленному по отпе­
чаткам с фитолеймами.

Род Lepidodendron (С—Р; рнс. 14, а—д; 15, Ld) можно счи­
тать лишь сателлитным родом семейства, так как стробилов 
большинства видов мы не знаем. Разные виды ассоциировали 
с Lepidostrobus, Flemingites, Achlamydocarpon. Стволы дости­
гали 40 м в высоту и 1 м в поперечнике, ветвились дихотоми­
чески или псевдомоноподиально. Концы веток были облиствен­
ными. Ниже поверхность веток была покрыта листовыми 
подушками, т. е. нижними расширенными частями листьев. Ли­
стья ланцетные или линейные, до метра в длину, с единствен­
ной жилкой. По обе стороны от жилки пробегали устьичные 
полосы (рис. 14, л, м), иногда погруженные в желобки. Ли­
стья оставляли на подушке листовой рубец с центральным 
рубчиком проводящего пучка, по сторонам которого распола­
гались рубчики парихн (тяжей воздухоносной ткани). Над лис­
товым рубцом была лигульная ямка. Большую часть ствола 
составляла многослойная кора, пронизанная проводящими пуч­
ками, идущими в листья и сопровождаемыми тяжами воздухо­
носной ткани. Вторичной флоэмы не было. Стела тонкая, с не­
большим количеством вторичной древесины или без нее. Самые
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Рис. 15. Роды плауновидных, установленные по непетрифицированным ве­
гетативным побегам
Т ~  Tomiodendron, Ап — Angarodendron, Е — Eskdalia, Ul — U lodcndron> Ur — Urso- 
dendron, Ld — Lepidodendron, Lp — Leptdophloios, S — Sigillaria, C — Cyclosiigma, Ap — 
Angarophlolos, Lo — Lophiodendroir, Ls — Lepidodendropsis

тонкие ветки протостелические, более толстые — сифоностели- 
ческие (из-за отсутствия флоэмы вовнутрь от древесины такую 
стелу называют также медуллированной протостелой). Судя по 
расположению тканей, в. том числе вторичных, в осях разного 
порядка рост деревьев был детерминированным (чего не бы­
вает у современных деревьев). Ветки постепенно вытягивались 
и делились вслед за делением верхушечной меристемы, пока 
от стелы не оставалось всего несколько трахеид, перидерма 
исчезала. Тогда рост веток останавливался. Некоторые виды
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возможно были лианами. С возрастом со стволов опадала 
кора. Разные типы сохранения стволов, отличающиеся степе­
нью обескоренности, выделяются в самостоятельные роды. Из 
них род Knorria введен для глубоких стадий декортикации. 
Анатомическое строение стволов Lepidophloios СХ—2; рис. 15, 
Lp) примерно то же, но листовой рубец располагался в ниж­
ней части поперечно вытянутой листовой подушки.

К роду Stigmaria (С—Р; рис. 14, е—к) относят ризофоры. 
Переход от ствола к ризофору был постепенным. Ризофор 
вильчато делился несколько раз. На более тонких ответвлениях 
сидели аппендиксы диаметром до 1 см. Тонкая сердцевина ри- 
зофора окружена небольшим количеством протоксилемы, за 
которой, иногда без метаксилемы, лежала вторичная древесина, 
разбитая на радиальные клинья сердцевинными лучами, сопро­
вождавшими проводящие пучки аппендиксов. Проводящий пу­
чок аппендикса был подвешен в полости на узком ребре парен­
химной ткани. Изолированные аппендиксы такого строения из­
вестны с верхнего девона.

Семейство Sigillariaceae. Самостоятельность семейства си- 
гилляриевых (С; рис. 14, ш—э) сомнительна. Оно отличается 
от лепидокарповых неветвящимися стволами и расположением 
листовых рубцов не на подушках, а непосредственно на коре 
или ее продольных ребрах. Однако среди лепидокарповых, ви­
димо, тоже были неветвящиеся формы. Что касается ребер на 
коре, то это слившиеся подушки, принадлежащие одной орто­
стихе. Для сигилляриевых, как и для лепидокарповых, харак­
терны листья двух типов: с устьичными желобками и без них. 
Указывались листья с двумя тяжами древесины в проводящем 
пучке и вторичной древесиной. Листовой след мог быть двой­
ным и в коре. Все хорошо изученные стробилы однополые. Род 
Mazocarpon (рис. 14, ш, щ) установлен для стробилов, сходных 
с Flemingites. Мегаспорангии пронизаны паренхимной тканью, 
оставлявшей несколько полостей, в каждой из которых сидело 
по одной мегаспоре. Микроспоры принадлежат к роду Crassis- 
рога. Стробилы располагались горизонтальными рядами и при­
креплялись длинными ножками к стволам недалеко от вер­
хушки под ее облиственной частью. Стробилы легко опадали 
и разделялись на ось и спорофиллы. Ризофоры относят к родам 
Stigmaria и Stigmariopsis. Они имеют меньше сердцевинных 
лучей в древесине и более тонкую сердцевину, чем у лепидо­
карповых. Род Stigmariopsis, связываемый с некоторыми субси­
гилляриями, отличается ветвлением ризофоров; четыре главных 
ветви в основании ствола далее делятся не дихотомически, 
а перисто.

Род Sigillaria (С—Р; рис. 14, э, 15, S). Крупные стволы 
были неветвящимися или ветвились дихотомически один-два 
раза вблизи верхушки. Ствол или его ответвления венчались 
пучком листьев, оставлявших листовые рубцы. Листовые рубцы 
отчетливые, крупные, с тремя рубчиками (проводящего пучка



и двух парихн), с лигулой на верхней кромке или чуть выше 
по стволу. По рельефу коры, форме, строению и расположению 
рубцов род делится на многочисленные виды, объединяемые 
в группы (подроды) и подгруппы. Группа Eusigillaria вклю­
чает подгруппы Rhytidolepis и Favularia. Для первой харак­
терна правильная продольная ребристость коры. Ребра в виде 
уплощенных валиков, несущих листовые рубцы, которые или 
уже ребра или занимают всю его ширину. Тенденция к слия­
нию подушек, принадлежащих четким ортостихам, свойственна 
многим плауновидным, но только у Rhytidolepis она заверша­
ется образованием сплошных ребер. Границы между подуш­
ками отмечены на ребре небольшим поперечным валиком. При 
сближении рубцов появляются и все больше усиливаются пе­
режимы на ребрах. Тогда связь ребер со слившимися подуш­
ками становится наглядной. Формы со сближенными рубцами 
связывают подгруппы Rhytidolepis и Favularia. Для последней 
характерны плотно расположенные шестиугольные рубцы, раз­
деленные узкими полосками коры. На стволах Rhytidolepis со 
снятым верхним слоем коры видны расположенные парами 
желваки парихн с рубчиком проводящего пучка между ними 
(род Syringodendron). Группа Subsigillaria имеет менее четкие 
ортостихи. Листовые подушки, если они расположены вплот­
ную, линзовидные, с округлыми верхним и нижним контурами 
и заостренными боковыми углами, или ромбические. Листовые 
рубцы поперечно вытянутые, занимают большую часть по­
душки. На более старых частях ствола листовые рубцы раз­
двигаются и между ними открываются широкие пространства 
гладкой коры.

Семейство Chaloneriaceae. Это плауновидные (рис. 13, х—я), 
ранее помещавшиеся в роды Polysporia, Sporangiostrobus, Speti- 
cerites (спороносные части), Bodeodendron (отпечатки коры), 
Puertollania (те и другие части), Endosporites (микроспоры), 
Valvisisporites (мегаспоры) и др. Отпечатки вегетативных по­
бегов чалонериевых и лепидокарповых могут быть очень сход­
ными. Стебли протостелические у верхушки и основания, 
в средней части — с сердцевиной, количество вторичной древе­
сины увеличивается в нижней части стебля. Внизу стебли пере­
ходят в клубневидный округлый или расчлененный ризофор, 
вероятно покрытый аппендиксами. Стебли неветвящиеся или 
вильчато делящиеся на верхушке, покрыты компактно располо­
женными подушками. Имеются парихны. Пластинка у листа и 
спорофилла примерно одинаковая, с килем и двумя устьич- 
ными полосами на нижней стороне (как у лепидокарповых). 
Спорангии собраны в обоеполые фертильные зоны, которые 
могут венчать стебель в виде дистального стробила. Спорангии 
сидят на спорофилле всем основанием (Chaloneria) или на дис­
тально смещенной ножке (Spencerites). У Chaloneria cormosa 
полость спорангия содержит продольные перегородки (трабе­
кулы). Микроспоры с обширной кавой, охватывающей всю



дистальную сторону зерна. Проксимальная щель одно-или трех­
лучевая. Возможно, что к чалонериевым, а не лепидокарповым 
принадлежат многочисленные лигульные гетероспоровые плау­
новидные раннего карбона с неветвящимися или слабо ветвя­
щимися стеблями, не сопровождаемыми в захоронениях стиг- 
мариями. Некоторые из этих форм могли иметь ризофоры типа 
Protostigmaria (рис. 14, ч).

Семейство Pleuromeiaceae. Плевромейевые (рис. 16, н—э), 
по-видимому, произошли от чалонериевых, от которых унасле­
довали неветвящиеся стебли с дистальной фертильной зоной — 
стробилом. Стела округлая в сечении с радиальными высту­
пами, очевидно, соответствующими протоксилемным полюсам 
(Pleuromeia stenbergii). Само присутствие выступов, таких же, 
как у Protolepidodendrales, но менее многочисленных, указы­
вает на отсутствие вторичной древесины. Ризофоры расчле­
нены на лопасти и несли аппендиксы, оставлявшие четкие 
рубцы после опадения. Листья мясистые узкотреугольные с тол­
стой средней жилкой. Вероятно у Pleuromeia rossica стериль­
ных листьев не было. В отличие от чалонериевых, пластинка 
спорофиллов иная, чем у вегетативных листьев, она копьевид­
ная, овальная или округлая, с вытянутым или округлым спо­
рангием, иногда занимающим большую часть пластинки споро­
филла, у которого в этом случае дистальная часть сильно ре­
дуцируется {Pleuromeia). Микроспоры каватные, однолучевые 
(типа Aralrisporites) или трехлучевые (типа Densoisporites) , 
с зернистой или шиповатой экзиной. Мегаспоры гладкие или 
рельефные (от неясной сетчатости до длинных шипов).

К плевромейевым помимо рода Pleuromeia можно отнести 
триасовые роды Tomiostrobus, Cylostrobus, Skilliosirobus, Ап- 
nalepis и др., различающиеся размером стебля (он может быть 
сильно редуцирован), формой спорофиллов, типом спор и дру­
гими признаками. Разграничение этих родов нуждается в уточ­
нении. Вероятно, число их можно сократить. К, плевромейевым 
может быть относятся сифоностелические стволы Chinlea, пер­
воначально принятые за корневища осмундовых. Непосредст­
венными предками семейства могут быть пермские роды тина 
Viatcheslavia и Signacularia.

Семейство Isoetaceae (полушниковые). Современные полуш- 
никовые представлены родами Isoetes и Stylites. Ископаемые 
формы, напоминающие Isoetes, но недостаточно изученные, от­
носят к роду Isoetites, указываемому с триаса. У Isoetes сте­
бель сильно редуцирован. Существует мнение, что листья Isoe­
tes, в действительности,— недоразвившиеся спорофиллы. Ниж­
няя часть клубневидной оси является ризофором. Спорангий 
прикрыт выростом спорофилла (велумом), отсутствующим 
у предыдущих семейств. Спорангии с трабекулами как у неко­
торых Chaloneriaceae и Pleuromeia. С Isoetes сближают мело­
вой род Nathorstiana, имевший короткий стебель с пучком 
листьев наверху. Ризофор нес несколько вертикальных ребер,



Рис. 16. Плауновидные
Пограничные отложения девона и карбона (а — в, ю* я), нижний карбон (д—м), пермо- 
триас (ы, э), трнас (н—хц); Западная Европа (а —в, ж —р, ш, щ, ю, я), европейская часть 
СССР (с—ц), Сибирь (г—е, ы, э); а —в — спорофилл Cyclostigma kiltorkense H a u g h t ,  
(а — сечение, б — вид снизу, в — зубчатый край); г, д — Tomiodendron kemeroviense 
(С h а с h 1.) R a d с г. (г — реконструкция, д — поперечный разрез стебля, стела 
зачернена); е — Ursodendron chacassicum R a d с z., поперечный разрез стебля со звезд­
чатой стелой; ж —и — Eleutherophyllum waldenburgense (S t u r )  Z i m m. (ж — споро­
филл, з — лист, и — спора); к —м — Е. mirabile S t и г (к — облиственный побег, л — 
междоузлие, венчаемое зубовидными листьями, м — продольный скол побега с мутов­
чатыми листовыми следами); н —р — Pleuromeia sternbergii (М u е n s t.) С о г d а (н — 
реконструкция, о — рнзофор, п — спорофилл, р — реконструкция листа); с— ц — 
Р- rossica N е u b. (с — ризофор снизу, т — стробил, у — реконструкция спорофилла, 
спорангий зачернен, ф — микроспора с проксимальными папиллами, х — микроспора, 
трещина в сэкзине открыла часть тела, ц — мегаспора); ч — реконструкция стробила 
Skilliostrobus australis As h ,  крапом отмечено положение спорангия; ш, щ — Annale- 
P*s zeilleri F 1 i с h е (ш — реконструкция спорофилла, щ — дисперсная мегаспора);

э. — Tomiostrobus radiatus N e u  b. (ы — микроспора, э — микроспорофилл); ю, я — 
Hehspora lepidophyta (К е d о) Р 1 а у f. (ю — общий вид, я — деталь оторочки); ли­
нейка 1 м (г), 10 см (н), 5 см (р), 1 см (к, о, с, т, ч), 5 мм (д, е, л, м, ш, э), 1 мм 
\ а» б), 0,5 мм (ж, з), 100 мкм (в, ц, щ), 10 мкм (и, ф, х, ы, ю), 5 мкм (я)



от которых отходили корни. Строение спорофиллов неизвестно. 
К полушниковым близок пермо-триасовый род Takhtajanodoxa, 
имевший короткие дихотомически ветвящиеся стебли и простой 
радиально-симметричный ризофор. Растение было эвстеличе- 
ским с вторичной древесиной. Лигула подстилалась крупным 
глоссоподием. Микроспорофиллы не найдены. Мегаспоры глад­
кие.

Сателлитные роды порядка Isoetales. Некоторые из приводи­
мых ниже родов выделялись в семейства Lepidodendropsida- 
ceae, Caenodendraceae, Leptophloeaceae и др., что нецелесооб­
разно, так как мы не знаем органов размножения и главных 
анатомических признаков этих растений.

Род Tomiodendron (Q; рис. 15Т, 16, г, д). Стволы до 30 см 
в диаметре, неветвящиеся, листовые подушки удлиненно ром­
бические, их размер мало зависит от размера ствола, они рас­
положены компактно или разреженно, иногда в расставленных 
ортостихах. Лист прикреплялся в верхней части подушки, в его 
пазухе была лигульная ямка. Известны протостелические 
стволы. Стела тонкая цилиндрическая.

Род Angarodendron (Q -г; рис. 15, Ап). Стволы неветвя­
щиеся, диаметром до 10 см, покрыты толстой кутикулой, устьиц 
нет. Листовые подушки поперечно ромбические до линзовид­
ных, с пяткой, крупным подлистовым пузырем и лигульной 
ямкой. Поперечные зоны более крупных сближенных подушек 
чередуются с зонами более мелких и более расставленных по­
душек. Спорофиллы линейные с вытянутыми спорангиями, ме­
гаспоры с небольшой гулой, крупные (до 9 мм в диаметре) 
типа Seiosisporites pastillus, микроспоры трехлучевые типа 
Cyclobaculisporites trichacantus.

Род Ursodendron (Cj; рис. 15, Ur, 16, е). Стволы до 6 см 
в диаметре, изредка ветвящиеся. Листовые подушки поперечно 
вытянутые, линзовидные или ромбические, иногда плохо очер­
ченные, с крупной пазушной лигульной ямкой. Листья неопа­
дающие. Иногда листья расположены правильными горизон­
тальными рядами. Стела пятилучевая в поперечном сечении.

Род Lepidodendropsis (D?, С,; рис. 15, Ls). Объем и диаг­
ностические признаки рода нуждаются в ревизии. Первона­
чально к роду были отнесены турнейские тонкоствольные плау­
новидные с вытянутыми веретеновидными (до шестигранных) 
подушками, в верхней части которых прикрепяются неопадаю­
щие листья. Подушки расположены отчетливыми горизонталь­
ными рядами. В дальнейшем к тому же роду только по форме 
и расположению подушек были отнесены девонские побеги со 
своеобразным анатомическим строением, приписывать которое 
карбоновым видам L. нет оснований. С частью видов сочета­
лись ризофоры Protostigmaria.

Род Cyclostigma (D3—Q?; рис. 15, С, 16, а—в) близок к Le- 
pidodendron по типу ветвления ствола. Листовые подушки раз­
реженные, слабо возвышались над поверхностью коры, их ряды
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полого восходят или почти горизонтальные. На листовом рубце, 
занимавшем почти всю подушку, видны рубчик проводящего 
пучка и два рубчика парихн. Не исключено присутствие ли­
гулы. Мега- и микроспорангии- вытянутые. Дистальная часть 
спорофилла игловидная, с зубчатым краем. Стробилы внешне 
похожи на Flemingites. Ризофоры ветвились менее интенсивно, 
чем у Stigmaria, к тупым концам ответвлений прикреплялись 
аппендиксы.

Порядок Selaginellales. Селягинелловые
К силягинелловым пока можно отнести только род Selagi- 

nella (известен с перми), к которому может быть относятся 
карбоновые растения, описанные как Paurodendron. Ископае­
мые виды, сходные с Selaginella, но недостаточно изученные 
для точного определения, входят в род Selaginellites. К селя- 
гинелловым, видимо, принадлежат многие дисперсные мега­
споры, встречающиеся с карбона и отнесенные к самостоятель­
ным родам. Селягинелловые — травянистые растения. Ветвление 
побегов часто происходит в одной плоскости. У части селя- 
гинелловых, в том числе у Paurodendron и пермской Selagi­
nella harrisiana, все листья одинаковые и сидят по спирали. 
У большинства видов побеги гетерофилльные, листья сидят че­
тырьмя рядами, но одна сторона побега остается безлистной. 
Спорофиллы собраны в стробилы. Число мегаспор в споран­
гии может быть редуцировано до одной тетрады и даже до од­
ной мегаспоры. Развитие гаметофита часто происходит еще 
в спорангии, здесь же может происходить оплодотворение и 
развиваться зародыш (как у некоторых Lepidocarpon). Стела 
в сечении звездчатая, с протоксилемными пучками на концах 
лучей.

К селягинелловым близок своеобразный юрский род Synly- 
costrobus с анизофильными побегами и стробилами, прикреп­
ленными в нижней части чешуевидных листьев. Спорофиллы 
с сильно развитой пяткой. Микроспорангии содержат трехлу­
чевые микроспоры, а мегаспорангии (в прикреплении не най­
дены)— одну тетраду мегаспор. Сателлитным родом порядка 
Selaginellales можно считать и травянистый лигульный гетеро- 
споровый род Miadesmia (С), иногда выделяемый в особое се­
мейство, но недостаточно изученный.

В литературе описаны еще десятки родов плауновидных, 
установленных по отпечаткам и петрификациям стволов, изо­
лированным листьям, спорофиллам, стробилам и спорам. Плау­
новидные достигли значительного разнообразия еще в девоне, 
когда появились первые лигульные и гетероспоровые формы. 
По-видимому, плауновидным (циклостигмам?) принадлежали 
споры Retispora (рис. 16, ю, я) из верхов девона. Наиболее 
разнообразны карбоновые плауновидные. Среди них, помимо опи­
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санных выше форм, встречаются и многие другие, иногда очень 
своеобразные. Таков, например, род Eleutherophyllum (рис. 16, 
ж—м) с мутовчато расположенными сильно редуцированными 
листьями.

Представленные в современном растительном мире един­
ственным родом Equisetum членистостебельные в геологическом 
прошлом были весьма разнообразны. Они появились в девоне 
и процветали от карбона до триаса. Типичные роды хорошо 
отличаются от других птеридофитов, хотя есть ископаемые 
роды, совмещающие признаки этого и других классов (напри­
мер, Eleutherophyllum-, рис. 16, ж—м). В старых системах вы­
делялась группа протоартикулят (Hyenia, Protohyenia и Cala- 
mophyton), считавшаяся переходной от псилофитов к членисто­
стебельным. В действительности эти роды принадлежат 
кладоксилеевым папоротникам.

Происхождение класса неизвестно. Возможно его предками 
были кладоксилеевые или ибиковые. Предполагалось проис­
хождение бовманитовых от плауновидных из-за сходства с рас­
тениями типа Estinnophyton (Protolepidodendrales). Излагае­
мая ниже классификация основана на следующих признаках 
(рис. 17). Подклассы Bowmanitidae и Equisetidae отличаются 
главным образом стелярной организацией — экзархная или 
слабо мезархная протостела у первых, артростела у вторых. 
Порядки выделяются по присутствию (Calamostachyales) или 
отсутствию (Equisetales) брактей в стробилах. Семейства раз­
личаются строением и расположением спорангиофоров. Прак­
тиковавшееся выделение семейств по родам, установленным

Рис. 17. Основные наиболее выдержанные признаки, отличающие порядки 
Bowmanitales (В), Calamostachyales (С) и Equisetales (Е)
Верхний ряд — организация стебля (первичная древесина зачернена, вторичная — ра­
диально заштрихована), нижннй ряд — организация стробилов или фертнльиых зон 
(спорангиофоры зачернены, брактей показаны перекрестной штриховкой, спорангии — 
крапом)

КЛАСС EQUISETOPS1DA (ART1CULATAE). 
ЧЛЕНИСТОСТЕБЕЛЬНЫЕ (ХВОЩОВЫЕ)
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для вегетативных частей (Phyllothecaceae, Archaeocalamitaceae, 
Calamitaceae, Schizoneuraceae, Prynadaeaceae), отвергается, 
так как сходные вегетативные побеги (например, типа Phyl- 
lotheca и Schizoneura) ассоциируют с существенно разными 
фруктификациями.

В число самостоятельных порядков ниже не включены моно­
типные таксоны Pseudoborniales и Cheirostrobales. Эти расте­
ния безусловно своеобразны, но пока еще плохо изучены. 
К Pseudobornia (D3; рис. 18, а) отнесены растения с членистым 
стеблем до 20 м в высоту и до полуметра в диаметре. Ветки 
до 3 м в длину. Верхние ветки завершались стробилами дли­
ной до 30 см с чередующимися мутовками брактей и споран- 
гиофоров. Последние вильчато ветвились, заворачивались вверх 
и несли до 30 спорангиев. Листья необычны.' Они располага­
лись мутовками по четыре и вильчато делились до четырех раз. 
Конечные доли перисто рассечены на тонкие доли. Пока трудно 
сопоставить псевдоборнию с другими членистостебельными. 
Из-за сложно расчлененной листовой пластинки и отсутствия (?) 
сердцевинной полости в стеблях псевдоборнию сравнивают 
с бовманитовыми (рис. 19, 20). Еще ближе к бовманитовым 
Eviostachya (D3; рис. 18,6—з ) , у которой была трехлучевая 
в сечении протостела с парными протоксилемными полюсами 
вблизи концов лучей. Стробилы располагались мутовчато и 
состояли из оси с мутовчато расположенными ветвящимися 
спорангиофорами. По анатомическим признакам и строению 
спорангиофоров Eviostachya напоминает среднедевонских иби- 
ковых (см. класс Polypodiopsida, порядок Ibykales). Род Chei- 
rostrobus (Сь рис. 20, у, ф) известен по единственному фраг­
менту стробила. Сердцевина смешанная. Брактей и спорангио- 
форы расположены чередующимися мутовками. Брактея и 
спорангиофор над ней снабжаются ветвями одного проводящего 
пучка и делятся в горизонтальной плоскости на три сегмента. 
Каждый сегмент спорангиофора заканчивается щитком, несу­
щим четыре длинных спорангия, расположенных параллельно 
ножке сегмента. О вегетативных частях ничего не известно.

ПОДКЛАСС BOWMANITIDAE. БОВМАНИТОВЫЕ

Бовманитовые обычно именуются в литературе «сфенофил- 
лами» (от рода Sphenophyllum, установленного для вегетатив­
ных побегов) и рассматриваются в ранге порядка (Sphenophy- 
1 ales). Выделяется и семейство Sphenophyllaceae. Возможно, 
что листьями типа Sphenophyllum обладали растения с суще­
ственно разными фруктификациями (в том числе типа Cheiro- 
strobus). Поэтому описываемый подкласс назван по роду Вот- 
manites, установленному по стробилам; соответственно названы 
порядок Bowmanitales и семейство Bowmanitaceae. С другой 
стороны, некоторым бовманитовым свойственны облиственные 
побеги, описываемые в литературе как Asterophyllites (этот род
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Рис. 18. Проблематичные членистостебельные верхнего девона
а — Pseudobomia ursina N a t h . ,  Медвежьи острова; б—з — Eviosiachya hoegii L е с 1.» 
Бельгия (б — ось с двумя стробилами, в — схема поперечного разреза нижиего узла 
стробила, пары спорангиофоров показаны на разной стадии отхождения от узла, дре­
весина зачернена, протоксилема в ней оставлена белой, г — поперечное сечение споран- 
гиофора, д — сечение ножкн стробила в ее нижней части, е — схема строения спорангио- 
фора с развернутыми в плоскости спорангиями, ж — спорангиофор со спорангиями в 
прижизненном положении, з — нижняя часть стробила), линейка 1 см (а, б), 5 мм (з), 
100 мкм (д)

Рис. 19. Вегетативные части бовманитовых
Ннжний (ж), средний (а —в, з, и, л) и верхний (е) карбон, нижняя (к) и верхняя (г, д) 
пермь; Западная Европа (а, б, ж, к, л), Индия (г, д), КНР (е), США (в, з, и); а — 
Sphenophyllum saarense W. R е ш у; 6 — 5. saxonicum W. et R. R e m y ;  в — Mesl- 
diophyton (al. Sphenostrobus) paulus L e i s m.; г, д — Sphenophyllum (al. Trizygia) spe- 
ciosum (R о у 1 e) Zeill. (д — эпидерма); e — полиморфизм листьев на побегах разного 
порядка у 5. oblongifolium ( G e r m ,  et К a u 1 f.) U n g e r ;  ж — 5.  tenerrimum E t t. 
ex H e l m h . ;  з — S. plurifoliatum W i l l ,  et S с о t t, конец луча первичной древе­
сины (внизу) и вторичная древесина; и — то же, периферия вторичной древесины (внизу), 
первичная флоэма (стрелки) и вторичная флоэма (наверху); к — 5. quadrifidum R е п., 
поперечное сечение стебля н окружающих его листьев, стрелками показаны парные про- 
токснлемиые группы, двойными линиями — ход проводящих пучков; л — 5. insigne 
W i 1 1., отделение листового следа; линейка 1 см (а), 5 мм (б, г, ж, к), 1 мм (в) 
100 мкм (д, з, и)



Рис. 20. Фруктификации Bowmanitales
Карбон (б, в, д—х), нижняя пермь (г); США (б, д, е, з, и), Западная Европа (в, г, 
ж, л —о, с —х), Донбасс (ж, к, п, р); а — расположение спорангиев и слорангнофоров 
на метамере стробила, Sphenophyllum trichomatosum S t и г (1), Bowmanites aquensls 
W. R e m у sp. (2), B. angustifolius (3), B. moorei M a m a у (4), В. dawsonii W i l l .  
(5), B. kidstonii ( H e m i n g . )  H о s k. et С г о s s (6), B. roemeri S o l m s  - L a u b .  
sp. (7), B. fertilis ( S c o t t )  H o s k .  et C r o s s  (8), Sphenophyllum majus (9), Aspidi- 
ostachys ( 1 0 ) ,  Peltastrobus (11), Lilpopia (12); б — изменчивость в расположении споран­
гиев у Sphenoslrobus (al. Litostrobus) iowensis (M a m.) Good; в — спорангиофор н спо­
рангий Bowmanites roemeri; г — Lilpopia raciborskii (L i 1 p о p) Co n .  et S c h a a r . ,  
реконструкция; д — Peltastrobus reedae В a x t., реконструкция части стробила; e — 
проводящая система спораигнофоров (S) и брактей Bowmanites furcatus A n d г. et М. a m., 
ж — В. jablokovii S n i g. сечение спорангия, стомий отмечен стрелками; з — В. moorei', 
метамер стробила, реконструкция, скобкой отмечен комплекс из фертильного придатка 
(F) и двух стерильных брактей (St); и — В. aquensis, реконструкция; к — проводящая 
система Sphenostrobus (al. Litostrobus) novikae (S n i g. et al.) S. M e у e n; л, м — 

dawsonii, расположение спорангиев в плане (л) и продольном разрезе (м) метамера 
стробила; н —В. fertilis. спорангии со всех спорангиофоров, кроме одного, убраны; о — 
спора Sphenophyllum myriophyllum С г ё р i п; п, р — споры В. jablokovii (п) и В. ptero- 
sporus S n i g.; с — спора S. tenerrimum E t t. ex H e l m h . ;  т — побег 5. cuneifolium 
'Ь t e r n b. со стробилом; у, ф — Cheirostrobus petticurensis S c o t t ,  поперечное сече­
ние стробила (у), фертильный метамер в продольном разрезе (ф); линейка 2 мм (у, ф), 
1 мм (б, д, к), 0,5 мм (е, з), 100 мкм (ж), 20 мкм (о—с)



отнисят к каламитовым). Таков род Mesidiophyton (рис. 19, в; 
иногда его считают синонимом Sphenostrobus и Litosrobus) 
Бовманитовые известны по отпечаткам и петрификациям. Со­
ответствие родов и видов, установленных по остаткам разных 
типов сохранности, известно лишь в немногих случаях. Так, 
Sphenophyllum plurifoliatum в угольных почках, по-видимому, 
соответствует виду S. myriophyllam, описанному по отпечат­
кам. Бовманитовые — травянистые растения. Вегетативные по­
беги относятся к роду Sphenophyllum (D3—Р; рис. 19, а, б, е, 
ж). Листья собраны в мутовки в числе, обычно кратном трем, 
овальные, клиновидные, линейные, рассеченные на доли или 
цельные, край ровный, зубчатый или бахромчатый. Листья 
в мутовках одинаковые или разных размеров и формы. В по­
следнем случае мутовка становится бабочковидной. Отмечена 
гетерофиллия (как у современных водных и полуводных по­
крытосеменных). У одних видов в основании листа входит одна 
жилка, одна дихотомически ветвится и все ветви выходят в дис­
тальный край листа. У других видов жилки выходят в боко­
вые края. При этом в основании листа может входить более 
одной жилки. Клетки эпидермы вытянуты вдоль жилок и 
обычно с извилистыми стенками. Устьица сосредоточены на 
нижней стороне листа. В особый род Trizygia (Р; рис. 19, г, д) 
часто выделяют побеги с анизофилльными мутовками, одной 
жилкой, входящей в основание листа, выходом жилок в боко­
вые края, беспорядочно ориентированными устьицами.

Стебель тонкий ребристый, иногда ветвящийся. Ребра 
стебля прямо проходят через узел и соответствуют по положе­
нию листьям. Стела треугольная (реже шести- и четырехуголь­
ная) в поперечном сечении, с экзархной или слабо мезархной 
протоксилемой (рис. 19, з, к), которая может разрушаться, ос­
тавляя лакуну. У некоторых видов есть вторичная древесина 
(рис. 19, з, и), сложенная лестничными и точечными трахеи- 
дами и небольшим количеством мелких паренхимных клеток. 
Окаймленные поры приурочены к тангентальным и радиальным 
стенкам трахеид. Отмечены длинные (до 8 мм) трахеиды, воз­
можно являющиеся сосудами. Древесинный цилиндр окружен 
флоэмой и корой с отчетливыми ребрами, сглаживающимися 
по мере развития перидермы. В узлах и междоузлиях от стебля 
могут отходить придаточные корни. Веточные следы отходят 
от проксилемных полюсов выше листового следа и могут счи­
таться пазушными.

У большинства бовманитовых есть хорошо оформленные 
стробилы (рис. 20, а—н), в основном принадлежащие роду 
Bowmaniles { — Sphenophyllostachys). Стробилы сидят на концах 
ветвей, иногда укороченных. Реже спорангиофоры приурочены 
к пазухам обычных листьев. Разнообразие стробилов можно 
упорядочить в виде ряда с постепенным усложнением споран- 
гиофоров (рис. 20, а). При наиболее простой конструкции в уз­
лах расположены мутовки из шести линейных брактей, несу­
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щих в пазухе по одному спорангию на короткой ножке. У дру­
гих стробилов брактеи сливаются в нижней части в диск или 
чашу, число спорангиофоров увеличивается, они ветвятся, обра­
зуются щитовидные (пельтатные) структуры с подвешенными 
снизу двумя, четырьмя или более спорангиями. Спорангиофоры 
сопровождают каждую брактею, или брактеи со спорангиофо- 
рами чередуются со стерильными. Брактеи могут быть подобны 
стерильным листьям. Изредка мутовка спорангиофоров при­
крепляется к оси несколько выше мутовки брактей. У наиболее 
сложных стробилов брактея вильчато делится, ветвятся и спо­
рангиофоры, расширенные верхушки которых несут пары вися­
чих спорангиев. Отмечалось срастание спорангиев и образова­
ние сердцевины в оси стробилов. У Peltastrobus (рис. 20, а, № 11, 
д) в узле расположены, чередуясь, три стерильных и три фер­
тильных брактеи. В пазухе фертильной брактеи прикрепляются 
сразу пять спорангиофоров, каждый из которых заканчивается 
щитком с двумя рядами спорангиев (6—8 сидячих спорангиев 
в каждом ряду). Известен лишь один гетероспоровый вид. 
Споры одно- или трехлучевые, гладкие или скульптированные 
мелкой зернистостью, сеткой, крылообразными выростами 
(рис. 20, о—с). На фоне этого разнообразия анатомия осей 
стробилов сохраняется, она примерно та же, что и у вегетатив­
ных побегов. Наметить корреляцию между типами листвы и 
стробилов не удается. Систематика усложняется тем, что при­
знаки, считавшиеся важными для выделения родов, иногда ока­
зывались варьирующими в пределах вида (рис. 20,6).

Обычно в качестве самостоятельного выделяется семейство 
Lilpopiaceae. У рода Lilpopia (Р; рис. 20, г) вегетативные по­
беги типа Sphenophytlum, но стробилы сидят в одной мутовке 
со стерильными листьями, чередуясь с ними. Стробилы состоят 
из короткой оси с компактно расположенными на ней щитовид­
ными сиорангиофорами с висячими спорангиями. Можно срав­
нить отдельный стробил со сложно ветвящимся пазушным спо- 
рангиофором Bowmanites fertitis или группой спорангиофо­
ров Peltastrobus. Выделение особого семейства для Lilpopia 
едва ли оправдано.

Рассмотренное последовательное усложнение стробилов ин­
терпретировалось как эволюционные линии. Однако в страти­
графической последовательности мы не видим направленного 
усложнения или упрощения стробилов.

ПОДКЛАСС EQUISETIDAE. ХВОЩОВЫЕ

Для хвощовых характерно образование сердцевины в стеб­
лях (рис. 21, б, д, ж). Вблизи верхушки побега проводящие 
пучки кольцом окружают сердцевину. Ниже сердцевина заме­
щается полостью с диафрагмами в узлах. На месте протокси­
лемы часто образуется каринальный канал (рис. 21, з, о). При 
захоронении полость заполнялась породой, так что образовы-
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Рис. 21. Вегетативные части каламостахиевых (а, б, в—3, в—4, г, д, з—2, 
з —3 f з —4 , и—ф, ч, ш) и археокаламитовых (в— 1, в—2, е, ж, з— 1, х, ц)
Карбон (а, г, д — ж, и—м, о, у — ц), нижняя (п —т) и верхняя (ч, ш) пермь; Еврамерий- 
ская область (а, г—ж, н —м, о —ц), Катазиатская область (ч, ш); а — реконструкция 
Catamites (al. Calamitina) sachsei S t u r ;  б — строение стебля каламостахиевых {1 — 
сердцевинная полость, 2 — вторичная древесина, 3 — веточные рубцы, 4 — стеблевые 
листья, 5  — листовые рубцы); в — прохождение проводящих пучков через узел у Archaeo- 
catamites (I, 2 ) ,  Mesocalamites (3) и Catamites (4), точки — листовые следы, у Catamites 
на верхнем узле овальные контуры — инфранодальные каналы, точками отмечен участок,
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вался сердцевинный отлив с ребрами (соответствуют межпуч­
ковым сердцевинным лучам) и бороздами (соответствуют вы­
ступающим в полость, проводящим пучкам), иногда осложнен­
ными тонким ребрышком (оттиском каринального канала). 
Изолированные сердцевинные отливы относятся к родам Cata­
mites, Paracalamites и др. Кора иногда несет продольные ребра, 
укрепленные механической тканью. Не всегда легко решить, 
какой остаток перед нами — сердцевинный отлив или ребри­
стая наружная поверхность побега. За поверхностные ребра 
нередко принимали и линии срастания листьев в цилиндриче­
ских или конических влагалищах.

Порядок Calamostachyales. Каламостахиевые

Каламостахиевые обычно именуются в литературе калами- 
товыми (порядок Calamitales, семейство Calamitaceae) от рода 
Catamites, установленного для сердцевинных отливов. Согласно 
Международному кодексу ботанической номенклатуры, типо­
вым видом Catamites служит С. radiatus, включающий сердце­
винные отливы, обычно относимые к Asterocalamites или 
Archaeocalamites. Принадлежность этих остатков к порядку Ca­
lamitales в его обычном понимании сомнительна. По этим при­
чинам называть порядок и семейство лучше по родовому наз­
ванию Calamostachys, введенному для органов размножения.

Каламостахиевые были растениями разной величины, от 
мелких и травянистых (в том числе лиановидных) до древо­
видных, с интенсивным ветвлением и мощной вторичной древе­
синой. Род Calamostachys (С—Р; рис. 22, б—д, к, л) установ­
лен для стробилов, сложенных чередующимися вдоль оси 
мутовками брактей и спорангиофоров. Проводящие пучки спо- 
рангиофоров и брактей выходят из оси независимо. Брактей 
появлялись в онтогенезе раньше спорангифоров и анатомиче­
ски подобны листьям. Они ланцетные или треугольные, колено­
образно изогнуты вверх, часто сросшиеся в горизонтальной 
части. Количество спорангиофоров меньше, чем брактей.

соответствующий фиг. «г»; г — анатомическое строение узла Arthropitys communis В i п.; 
Д — вторичная древесина и сердцевинная полость с узлами у Catamites sp.; е — Archaeo­
calamites esnostensis ( Ren . )  L e i s t., поровость трахеид вторичной древесины; ж — 
сердцевинный отлив A. radiatus ( B r o n g n . )  S t и г; з — поперечное сечение Archaeo­
calamites (1), Arthropitys (2), Calamodendron (3) и Arthroxylon (4), точками показана па­
ренхима, вертикальной штриховкой — вторичная древесина, склеренхима зачернена, 
округлые контуры — карннальные каналы; и — Arthropitys communis, тангентальиый 
срез вторичной древесины с сердцевинными лучами разной ширины; к, л — A. bistriata 
( C o t t a )  G о е р р., поровость на радиальных стенках трахеид, в том числе на поле 
перекреста (л); м — Catamites suckowii B r o n g n . ,  подземная часть; н — схема под­
земной части Catamites', о — Calamodendron intermedium R е п., первичный проводящий 
пучок с каринальным каналом и трахеидами протоксилемы (стрелки), вторичная древе­
сина окаймлена мощной склеренхимой, у краев — межпучковые лучи; п, р — Annula- 
ria carinata G u t b,; c — A. spicata (G u t b.) S c h i m p . ;  т — Asterophyllites equise- 
tiformis (S с 1 о t h.) B r o n g n . ;  у» ф — поперечные срезы листьев Asterophyllites 
charaeformis (S t е г n b.) G о e p p. (y), A. granais (S t e г n b.) G e i n. (ф); x, ц — 
Archaeocalamites radiatus, лист (x) и побег (ц), ч — Lobatannularia heianensis (К о  d.) 
Л a w*; Щ — L. lingulata H a l l e ;  линейка 1 м (a), 5 см (ж, ц), 1 см (м, р — х), 5 мм 
(п), 1 мм (г), 100 мкм (и), 10 мкм (е—л)
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Рис. 22. Фруктпфикации каламостахиевых (а —п) и археокаламитовых (р—ц);
Карбон (а*—в, д, е, з —ц) и пермь (г, ж); Еврамерийская область, в том числе Северная 
Америка (е, з-—к, м, о, п) и Европа (ж, н, р —ц), Ангарская область (Кузбасс, л); 
а —д — васкуляризация и соотношение брактей и спорангиофоров Palaeostachya (а) и 
Сalamostachys (б—д) [а — Р. decacnema D е 1 е v., б — С. americana А г п., в — С. (al. 

Schimperia) sp., г — схема онтогенеза С. spicata var. roemeri R. et W. R e m у, пунктир — 
проводящая система спорангиофора, д — то же у С. (al. Schimperia) 3; е — Mazosfachys 
pendulata К о s.; ж — стробил с одиночными спорангиями; з — разрез спорангия Са- 
lamocarpon insignis В а х t. с мегаспорой, занимающей весь спорангий; и — спора Pa­
laeostachya decacnema', к — спора Calamostachys binneyi ( Ca r r . )  S с h i m р.; л —* Ca-
lamostachys sp.; м — стробил Pendulostachys cingulariformis G o o d ;  и — Cingularia 
typica W e i s s ;  о — микроспоры Elatcritcs triferens W i Is., принадлежащие Cala- 
mocarpon insignis; n — Kallostachys scottii B r u s h  et В a r gh.; p —• Pothocites; с—у — 
P. grantonii P e t., поперечное сечение (с) и реконструкция спорангиофора (т), спора 
из спорангия (у); ф, х — Protocalamostachys (al. Pothocites) arranensis W a l t . ,  строение 
стенки спорангия (ф) и схема строения спорангиофоров (заштрихованы) и анатомического 
строения оси (х); ц — Pothocites sp.; лииейка 1 см (р), 5 мм (л, н, п), 1 мм
(г, е, ж, р, с, х), 0,5 мм (з), 100 мкм (ф), 50 мкм (о, у), 10 мкм (и, к)



Спорангиофоры пельтатные, несут четыре спорангия. Споры ок­
руглые, трехлучевые, обвернуты сверху лентовидными элате- 
рами, которые в свернутом виде выглядят как сплошной верх­
ний покров споры. При созревании спор элатеры разворачива­
лись. У некоторых видов стробилы гетероспоровые.

Другие роды имеют примерно то же анатомическое строе­
ние осей стробилов, брактей и спорангиофоров. Роды выделя­
ются по месту прикрепления спорангиофоров, количеству спо­
рангиев на спорангиофоре и прочим признакам. У Palaeosta- 
chya (С; рис. 22, а, и) спорангиофоры прикреплены в пазухе 
брактей. Перемещение снорангиофора отмечено коленообраз­
ным изгибом его проводящего пучка. У Mazostachys (С; 
рис. 22, е) спорангиофор несет пару спорангиев и смещен вверх 
к расположенной выше мутовке брактей. У Pendulostachys (С; 
рис. 22, м) спорангиофор прикрепляется к нижней поверхности 
брактей, хотя сохраняет независимую от нее проводящую си­
стему. Возможно, что род Cingularia — старший синоним Pen­
dulostachys. Иное направление в эволюции стробилов — появ­
ление гетероспоровости в родах Calamostachys и Palaeostachya. 
Оно завершается редукцией числа мегаспор до одной (Gala- 
mocarpon\ С; рис. 22, з, о), как это мы видели у лепидокарпо- 
вых. Интересен род Weissistachys, у которого расширенные ди­
стальные части спорангиофоров срастаются в кольцо. У Uralo- 
stachya в каждой мутовке чередуются коленообразные брактей 
и пельтатные спорангиофоры. Такое чередование известно 
у бовманитовых. Происхождение стробилов неизвестно. Брак- 
теи и спорангиофоры можно интепретировать как видоизме­
ненные стерильные и фертильные ветки.

Род Catamites (С—Р; рис. 21, а, б, в, № 4, д, м, и) понима­
ется в традиционном объеме вопреки рекомендации Междуна­
родного кодекса ботанической номенклатуры. Род объединяет 
сердцевинные отливы или остатки самих стволов, иногда до­
стигающих 40 см в диаметре. Большая часть видов относится 
к каламостахиевым, но возможно, что некоторые виды отно­
сятся к другим семействам (поэтому Catamites следует счи­
тать сателлитиым родом порядка). Поверхность сердцевин­
ных отливов покрыта продольными ребрами (оттиски пучков 
первичной древесины), которые чередуются, подходя к узлам 
с обеих сторон. Соединение борозд в узле складывается в по­
перечную зигзагообразную линию. Остатки стволов с сохранив­
шейся структурой поверхности и веточными рубцами относят 
к роду Calamitina. Местам отхождения веток на коре соответ­
ствуют крупные рубцы, а листовым следам — точечные руб­
чики выше узловой линии. Стволы с сохранившимся анатоми­
ческим строением относят к родам Arthropitys, Catamodendron 
и др. (рис. 21, г, е, з—л, о). Первичные проводящие пучки эн- 
дархные или мезархные. Вторичная древесина, иногда массив­
ная, сложена трахеидами с лестничными, сетчатыми или точеч­
ными порами. Массив вторичной древесины разбит на клинья,
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отходящие от пучков первичной древесины и разделенные меж­
пучковыми (первичными) сердцевинными лучами, иногда окай­
мленными слоем волокнистых клеток. В толще вторичной дре­
весины есть и более узкие вторичные (пучковые) лучи. Ткани 
кнаружи от древесинного цилиндра обычно сохраняются плохо. 
Если ее удается наблюдать, то выделить в ней обычной флоэмы 
с ситовидными трубками не удается. Вместо этого наблюдается 
своеобразная ткань из тонкостенных слабо удлиненных клеток. 
У Arthropiiys наблюдалось образование перидермы. Корневища 
имеют сходное со стволами анатомическое строение, но прони­
заны в коровой части крупными полостями и имеют обычную 
флоэму с ситовидными трубками. К Catamites близок род 
Mesocalamites (рис. 21, в, № 3), включающий сердцевинные от­
ливы, у которых в узлах чередование пучков смежных междо­
узлий не выдерживается. Облиственные побеги (рис. 21, п—т) 
относят к родам Annularia, Asterophyllites (см. сателлитные 
роды Equisetopsida) и Dicalamophyllum.

Порядок Equisetales. Хвощовые
К хвощовым принадлежат членистостебельные с верхушеч­

ными стробилами и фертильными зонами («ярусными строби­
лами»), в которых нет стерильных брактей. Анатомическое 
строение изучено в деталях только у современного рода Equise- 
tum и раннекарбоновых родов, иногда включаемых в семей­
ство Asterocalamitaceae.

Семейство Tchernoviaceae. К черновиевым относятся травя­
нистые растения с пельтатными спорангиофорами, несущими 
до 10—11 спорангиев, плотно прижатых расширенным основа­
нием к щитку и закрывающим всю его нижнюю поверхность. 
Иногда спорангии срастались боками (?). Изолированные спо- 
рангиофоры такого типа объединяются родом Tchernovia 
(рис. 23, е, ж, 24, е. ж). Ножка спорангиофора неветвящаяся. 
У родов Equisetinostachys (С—Р; рис. 23, б—г) и Phyllopitys 
(С—Р; рис. 23, а) спорангиофоры собраны в фертильные зоны, 
расположенные или на боковых ветках, или (у некоторых ви­
дов Equisetinostachys) на неветвящемся стебле. У рода Sen-

Рис. 23. Черновиевые 
перми Сибири 
** а — Phyllopitys heeri 
( S c h m a l h . )  Z a 1.; 6 — 
Equisetinostachys gorelovae S. 
M e y  еп;  в, г — вегетатив­
ный побег (в) и! фертильная 
(типа Equisetinostachys) вет­
ка (г) Phyllotheca turnaensis 
G о г е 1.; д — Sendersonia 
matura S. М е у е п et 
М еп sh.; е, ж — Tchernovia, 
спорангиофор в продольном 
разрезе и его общий вид
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Рис. 24. Хвощовые ( а /б ,  г—з,г к—о) и сателлитные роды класса Equiseto- 
psida (в, и, п—т)
Верхний палеозой (а), нижняя пермь (з, и), верхняя пермь (б, е, ж, п—т), средний 
триас (к—о), верхний триас (г, д), рэт—лейас (в); Индия (а), Австралия (б), Гренландия 
(в), Западная Европа (г, д, к —-о), Печорский бассейн (е, ж), Бразилия (з), Тунгусский 
бассейн (и), КНР (п -т )
* — Phyllotheca indica B u n  b.; б — реконструкция спороношения Gondwanostachys 
australis S. М е у е п ;  в — Neocalamites hoerensis (S c h i m p.) H a i l e ;  г — Equise- 
tites conicus S t e r n b . ,  часть корневища; д — E. glandulosus К r S us.,  листовое вла­
галище; e, ж — Tchernovia striata N e u b . ,  изолированные спорангиофоры; з — рекон­
струкция Notocalamites askosus R i g b y ;  и — Paracalamites vicinalis R a d c z , ;  к, л — 
Schizoneura (al. Echinostachys) paradoxa S c h i m p. et M о u g., вегетативный побег 
(к), спороносный побег с незрелыми стробилами (л); м — Echinostachys cylindrica S с himp. 
et- М ° u g., спорангиофор с мегаспорангиями; н, о — Е. oblonga B r o n g n . ,  споран- 
гиофор с микроспораигиями (н) и микростробил (о); п — Schizoneura manchuriensis, 

о n' no; p —т — Manchurostachys manchuriensis Ко n' по; реконструкция споро­
носного побега (p), спорангиофор со спорангиями (с), часть спороносной оси (т); линейка 
Ь см (г, к), 1 см (в, д, з, и, л, п, р), 5 мм (а, б, о), 2 мм (т), 1 мм (е, ж, м, н, с)



dersonia (P2; рис. 23, д) боковые фертильные ветки редуциро­
ваны до единственной фертильной зоны, венчаемой пучком 
тонких листьев. В результате получается подобие бокового 
стробила. Листья срастаются в нижних частях в цилиндриче­
ские или конические влагалища. Вегетативные побеги такого 
типа относят к родам Phylloiheca (см. сателлитные роды Equi- 
setopsida) и Phyllopitys.

Семейство Gondwanostachyaceae. Род Gondwanostachys (Р; 
рис. 24, б) имеет фертильные побеги с ребристыми междоуз­
лиями и расставленными мутовками стерильных листьев, слив­
шихся в чашевидное влагалище. В нижней части междоузлия 
располагается одна мутовка спорангиофоров с дважды ветвя­
щейся ножкой. На конце каждого ответвления располагается 
щиток с четырьмя висячими спорангиями. Вегетативные по­
беги относят к роду Phylloiheca.

Семейство Echinostachyaceae. Род Echinostachys (Т; рис. 24, 
к—о) объединяет стробилы, сидевшие на длинных ножках в па­
зухах листьев интенсивно ветвящегося побега. Стробил состоял 
из многочисленных мутовок спорангиофоров, завершавшихся 
дисковидным или коническим щитком. Спорангии сидели не на 
щитке, как у других хвощовых, а тремя продольными рядами 
на ножке. Стробилы гетероспоровые. Споры того же типа (Са- 
lamospora), что и у многих других хвощовых. Вегетативные по­
беги этих растений относят к Schizoneura (см. сателлитные 
роды Equisetopsida).

Семейство Equisetaceae. Помимо современного рода Equise- 
tum семейство хвощовых объединяет роды Equisetites, Neoca- 
lamites и некоторые другие. Род Equisetum известен с юры по 
остаткам побегов с листовыми влагалищами. Встречаются кор­
невища с характерными корневыми клубеньками, а также стро­
билы, которые или венчают стебель или сидят на концах боко­
вых веток.

Род Equisetites (рис. 24, г, д) включает формы, сходные 
с современными хвощами, но недостаточно хорошо сохранив­
шиеся для уверенного отнесения к Equisetum или несколько от­
личающиеся от современных видов. Так, у триасового Equiseti­
tes bracteosus в стробилах через каждые несколько мутовок 
спорангиофоров вставлялась мутовка стерильных листьев. Род 
Equisetostachys объединяет изолированные стробилы или фраг­
менты спороносных побегов, близких к Equisetum. Род Neoca- 
lamites (Т—К; рис. 24, в) имеет стробилы, по-видимому, близ­
кие к хвощовым, но облиственные побеги иные — с длинными 
листьями, иногда срастающимися в группы. Ребра проходят 
через узлы, не чередуясь, тогда как у Equisetum они более или 
менее четко чередуются.

Есть и другие растения, которые могут принадлежать к Equi- 
setales. Этот порядок оказывается весьма разнообразным по 
облиствению (листья одиночные или слившиеся во влагалища,
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простые или дйхотомирующйе), строению и расположению спй- 
рангиофоров. Возможно, что эти признаки более изменчивы 
в пределах родов и семейств (т. е. как у бовманитовых и ка- 
ламостахиевых), количество которых может быть стоит сокра­
тить.

Происхождение Equisetales неизвестно. Их предки, веро­
ятно, принадлежат к уже упоминавшемуся семейству Astero- 
calamitaceae. К роду Archaeocalamites ( =Asterocalamites; по 
правилам номенклатуры именно эти растения должны назы­
ваться Catamites) относят сердцевинные отливы и стебли, в том 
числе облиственные, с прямым или лишь изредка чередую­
щимся прохождением проводящих пучков через узлы (рис. 21, 
в, № 1, 2, ж, з, № 1). Листья дихотомически делятся несколько 
раз (рис. 21, х, ц). Спороносные побеги состоят из фертильных 
зон, расположение и строение которых недостаточно ясно. 
В одних случаях (Pothocites', рис. 22, р—у) ось несет несколько 
спороносных зон, разделенных мутовками стерильных листьев, 
в других случаях (Protocalamostachys и фертильные побеги, 
описывавшиеся как Bornia radiata) расположение фертильных 
зон неясно. У Protocalamostachys (рис. 22, ф, х) ножка споран- 
гиофора ветвилась сначала в горизонтальной, а затем в верти­
кальной плоскости, на концах ветвей висело по одному обра­
щенному назад спорангию. У Pothocites (рис. 22, с. т) ножка, 
видимо, делилась разом на четыре ветви также с обращенными 
к оси спорангиями на концах. У «В. radiata» (рис. 22, ц) ножка 
венчалась щитком с висячими спорангиями. Эта серия родов, 
возможно, иллюстрирует образование пельтатных спорангио- 
форов членистостебельных. Заметим, что в пельтатных споран- 
гиофорах современных хвощей проводящие пучки удерживают 
повторное дихотомирование. Более интенсивное ветвление 
ножки могло привести к образованию спорангиофоров Goiul- 
wanostachys, а редукция ветвления — к спорангиофорам Notho- 
calamites (рис. 24, з).

По анатомическому строению Archaeocalamites близок к Ca­
tamites, но во вторичной древесине нет межпучковых сердцевин­
ных лучей, а только пучковые (рис. 21, з, № 1). У Pothocites от­
мечена двуслойная оболочка спор, похожая на то, что видно 
У спор каламостахиевых, когда элатеры еще свернуты. Пред­
полагают, что каламостахиевые произошли от астерокалами- 
тов. Семейство Equisetaceae иногда выводят из каламостахие­
вых или даже объединяют тех и других в одном семействе по 
присутствию элатер на спорах. Но нельзя исключать проис­
хождение Equisetaceae от травянистых предков, не относящихся 
к каламостахиевым и независимо от них происходящих от ас- 
терокаламитов.

При рассмотрении филогении Equisetidae обычно обраща­
лось внимание на строение узлов. У Archaeocalamites, Tcherno- 
viaceae, Gondwanostachyaceae и части Equisetaceae ребра в уз­
лах противопоставлены, а у каламостахиевых и большинства
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Equlsetaceae — Чередуются. Этот признак Изменяется от Аг- 
chaeocalamites через Mesocalamites к Catamites. Однако в эво­
люции узла и ветвления побегов еще много непонятного. У Аг- 
chaeocalamites известны побеги с очень нечеткими узлами, 
в которых борозды, соответствующие первичным проводящим 
пучкам, не соединены поперечными бороздами (рис. 21, в,№ 1). 
Иногда такие поперечные борозды наблюдаются (у современ­
ных хвощей некоторые проводящие пучки прямо проходят че­
рез узел и не соединяются с соседними пучками). Как произо­
шел переход от первого типа узла ко второму, пока неизвестно. 
У Equisetum ветвление побегов внепазушное и веточные следы 
чередуются с листовыми. По-видимому, таким же было ветв­
ление у черновиевых, а у каламостахиевых и, видимо, эхино- 
стахиевых оно было пазушным. Внепазушное ветвление совре­
менных хвощей объясняли прирастанием листьев к стеблям, 

\  так что ветви следует соотносить с пазухами листьев, отходя­
щих от предыдущего узла и полностью приросших к стеблю. 
Эта гипотеза не подкреплена наблюдениями ископаемых форм.

САТЕЛЛИТНЫЕ РОДЫ КЛАССА EQUISETOPSIDA

Род Paracalamites (С—Р; рис. 24, и). Сердцевинные отливы 
сходны с Archaeocalamites, но ребра более рельефны и пере- 

/  мычки в узлах резче. Веточные рубцы отсутствуют. Такие серд­
цевинные отливы известны у Tchernoviaceae и Gondwanosta- 
chyaceae. Среди видов рода есть и такие, которые описаны не 
по сердцевинным отливам, а по остаткам стеблей с ребристой 
наружной поверхностью.

Род Annularia (С—Р; рис. 21, п—с). Облиственные побеги 
с мутовками ланцетных или линейных листьев, расположен­
ными в плоскости побега. Листья с единственной средней жил­
кой, в основании срастаются в узкое кольцо. Часть видов от­
носится к каламостахиевым.

Род Asterophyllites (С—Р; рис. 21, т—ф). Облиственные 
побеги с мутовками тонких листьев, прямоугольных в сечении, 
направленных под острым углом к оси. Большинство видов от­
носится к каламостахиевым, но некоторые, возможно, к бовма- 
нитовым.

Род Phyllotheca (С—Р; рис. 23, в, 24, а). Облиственные по­
беги. Листья срастаются на значительную длину в цилиндри­
ческое, коническое или чашевидное влагалище. Его форма мо­
жет различаться на стебле и ветках. Линия срастания листьев 
(сутура) отмечена бороздкой. Свободные части листьев линей­
ные. К Phyllotheca относятся почти все виды, описанные как Ко- 
retrophyllites (конические влагалища были приняты за междо­
узлия). Разные виды относятся к Tchernoviaceae и Gondwano- 
stachyaceae.

Род Schizoneura (= Convallarites; Р—Т; рис. 24, к, л, п). 
На прежних реконструкциях типовой вид S. paradoxa изобра- 
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жался с узкоконическими стробилами, которые оказались при­
надлежащими хвойным Aethophyllum (Voltziaceae). Наиболее 
полные остатки 5. paradoxu состоят из побегов, ветвящихся во 
все стороны. В узлах сидят или ветки, или листья, или те и 
другие. Листья свободные до основания или сросшиеся по 2—7 
в ланцетные «солистья» (влагалища). К некоторым узлам при­
креплены стробилы, описанные как Echinostachys (см. выше). 
У пермских видов (гондванская 5. gondwanensis, катазиатская 
S. striata и др.) чаще всего наблюдается два широколанцет­
ных солистья в каждом узле, но известны и виды с большим 
числом солистьев в узлах. С катазиатскими схизоневрами ас­
социируют стробилы типа Manchtirostachys (рис. 24, р—т), со­
вершенно иные, чем Echinostachys, но недостаточно ясного 
строения. Фруктификации остальных видов неизвестны.

КЛАСС POLYPODIOPSIDA (PTEROPSIDA, FILICOPSIDA).
ПАПОРОТНИКИ (ПОЛИПОДИОПСИДЫ)

Папоротники — уступают по числу современных родов 
(около 300) и видов (около 10 000) только покрытосеменным 
и мохообразным. Количество ископаемых родов тоже исчис­
ляется сотнями [11, 32, 46, 48]. Систематика папоротников свя­
зана с большими трудностями. Им свойственно поразительное 
разнообразие вегетативных и генеративных органов, причем 
в распределении признаков по таксонам наблюдается высокая 
степень комбинативности при значительной изменчивости при­
знаков в пределах таксонов. Поэтому составить перечень при­
знаков, выдерживающихся в пределах таксона, особенно круп­
ного, становится очень трудно. Стремление к более четкой 
диагностике ведет к непрерывной перестройке всей системы, к вы­
делению все более дробных родов, семейств и порядков. От­
сюда крайняя нестабильность системы папоротников. Разно­
гласия начинаются со статуса папоротников в целом. Чаще 
всего их считают классом, иногда отделом (Polypodiophyta). 
Папоротники как единый таксон вообще не всегда выделяются. 
Различно оценивается и ранг групп даже при одинаковом по­
нимании их объема. Например, осмундовые рассматриваются 
в разных системах в ранге от семейства до подкласса. Коли­
чество выделяемых семейств лептоспорангиатных папоротников 
варьирует от 10 до 40. Привнести в систематику определен­
ность и стабильность путем обращения к палеоботаническому 
материалу и филогенетическим гипотезам пока не удается.

Во многих старых и некоторых новых руководствах прин­
цип построения системы таков. Все папоротники делятся на 
прапапоротники, эвспорангиатные и лептоспорангиатные. 
В прапапоротники включают полистелические и протостели- 
ческие формы, спорангии одиночные, с многослойной стенкой, 
сидят на концах сложно ветвящихся осей. Эвспорангиатные 
тоже имеют многослойную стенку у спорангиев, развиваю- 
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щихся из нескольких инициальных клеток, но расположены 
спорангии в сорусах или синангиях. У лептоспорангиатных 
стенка спорангия однослойная, спорангий развивается из од­
ной инициальной клетки. Далее лептоспорангиатные делятся 
на изоспоровые (порядок Filicales) и гетероспоровые (порядки 
Marsiliales и Salviniales). Деление изоспоровых папоротников 
на семейства производится преимущественно по признакам 
спорангиев (особенно по строению кольца) и сорусов (боль­
шое значение придается наличию и строению индузия, или по- 
крывальца).

Стройность этой системы стала нарушаться давно. Обнару­
жилась условность деления спорангиев на эв- и лептоспоран­
гиатные типы, поскольку встречаются переходные формы, у не­
которых родов развитие спорангиев происходит по-разному, 
при созревании спорангия многослойная стенка может стано­
виться однослойной. У нескольких палеозойских родов обнару­
жилось сочетание лептоспорангиатных признаков (однослой­
ная стенка спорангиев, четкие сорусы) с прапапоротниковой 
анатомией стеблей и черешков. Установлено, что сходное строе­
ние кольца могло развиваться в разных группах независимо. 
У карбоновых папоротников Phillipopteris и Sclerocelyphus, ви­
димо, варьировало число слоев в стенке спорангия, а специаль­
ной структуры для вскрытия спорангия не было. У считав­
шихся изоспоровыми лептоспорангиатных папоротников най­
дены споры разного размера. Если раньше присутствие косого 
кольца у спорангиев, сорусов без индузия и трехлучевых спор 
у рода Oligocarpia было достаточным для его отнесения к Glei- 
cheniaceae, то теперь положение иное. Род Sermaya имеет та­
кие же сорусы и спорангии, но его черешки такие же, как 
у прапапоротников. Из прапапоротников выделилась группа 
прогимноспермов. Критерии выделения высших таксонов папо­
ротников стали ненадежными.

Сложность прослеживания на ископаемых формах многих 
признаков, используемых в систематике современных папорот­
ников, вынуждает принимать для вымерших форм сильно уп­
рощенную систему. Приходится руководствоваться необходи­
мостью хоть как-то распределить роды по семействам и поряд­
кам. Из тех же соображений нужен и обобщающий таксон для 
всех папоротников. По сравнению с наиболее разработанными 
системами главные допущенные ниже упрощения таковы: 1) ис­
ключаются из рассмотрения ужовниковые (Ophioglossales) и 
многие семейства (Davalliaceae, Hymenophyllaceae, Hymenop- 
hyllopsidaceae, Platyzomaceae и др.), достоверно неизвестные 
в геологической летописи, 2) принимается расширенный объем 
того или иного таксона; например, объединены семейства Dick- 
sonlaceae и Cyatheaceae, в объем Polypodiaceae включены не­
редко считающиеся самостоятельными семействами Asplenia- 
ceae, Adiantaceae, Grammitidaceae, Aspidiaceae, 3) порядки 
Cladoxylales и Ibykales не подразделяются на семейства. Не­
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смотря на эти упрощения вне системы все же остаются много­
численные роды, частью описанные как сателлитные для класса 
Polypodiopsida.

Порядок Cladoxylales. Кладоксилеевые

К кладоксилеевым относят девонские и раннекарбоновые 
растения с множеством концентрических пучков древесины, 
проходящих вдоль ствола и имеющих различную конфигура­
цию. Пучки располагаются по периферии ствола правильным 
кольцом и радиально вытянуты или же разбросаны по всему 
поперечнику ствола и тогда их очертания могут быть непра­
вильными, округлыми, изогнутыми, по-разному соединяющи­
мися и даже пересекающими по диаметру весь- ствол. Это раз­
нообразие во многом зависит от уровня среза и порядка ветвле­
ния. Интерпретация стелярной организации (рис. 25, г—ж, л) 
зависит от интерпретации отдельных ксилемных пучков и про­
межутков между ними. Эти промежутки могут соответствовать 
перфорациям соленостелы, листовым, веточным или корневым 
прорывам. В зависимости от этого общая организация может 
быть эвстелической, сифоностелической или иной. Ксилемные 
пучки бывают округлыми или вытянутыми, причем трахеиды 
внешней зоны (обычно лестничные) часто располагаются пра­
вильными рядами. Если ряды разделены узкими лучами, то 
древесину считают вторичной. В центре пучка иногда наблю­
дается округлый уплощенный тяж тонкостенных паренхимных 
клеток, окруженных трахеидами протоксилемы. Чаще такие 
тяжи смещены по одному к обоим концам уплощенного пучка. 
Получается подобие «периферических петель» («peripheral 
loops»), известных у многих зигоптериевых папоротников. 
У других родов на месте протоксилемы образуются полости 
(протоксилемные лакуны), сопровождаемые протоксилемными 
трахеидами с нарушенным расположением. У Rhymokalon (D3; 
рис. 25, е, ж) протоксилема отсутствует при лакунах осей пер­
вого порядка, но сопровождает протоксилемные лакуны в осях 
более высокого порядка. Этот род важен для понимания сте­
лярной организации порядка. На поперечном сечении оси пер­
вого порядка видна сложно рассеченная ксилема, клетки ко­
торой в центре оси перемешаны с паренхимными. Ближе к пе­
риферии ксилема собрана в радиальные пластины, прерванные 
участками паренхимы, так что поперечное сечение пластины 
становится четкообразным. В боковых ветках тяжи ксилемы 
округлые, с протоксилемными лакунами в центре. Между тя­
жами видны соединения. Стела оси первого порядка может 
рассматриваться как актиностела с зарождающейся сердце­
виной. Расширение участков паренхимы в центре оси и ксилем­
ных пластинах может привести к возникновению характерного 
Для кладоксилеевых множества ксилемных пучков. Тогда их 
стелярная организация — это сильно расчлененная актиностела.
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Рис. 25. Кладоксилеевые (а—н) и ибиковые (о—т)
Средний (а — г, з—т) и верхний (е, ж) девон, нижний карбон (д); Западная Европа (а—Д, 
з —н), Северная Америка (е, ж, о—т); а — г ~  Pseudosporochnus nodosus L е с 1. et B a n k s ,  
реконструкции общего облика (а), спорангиофора (б), боковой ветки (в), стелы ветки 
третьего порядка (г); д — Cladoxylon mirabile U n g\, сечение оси в месте отхождения 
ветки, проводящие пучки афлебиев отмечены стрелками; е, ж — Rhymokalon trichium 
S с h е с k ]., стелярная организация (на «е» перфорация пластин убрана); з —н — Са- 
lamophyton primaevum Кг. et W е у 1., реконструкция спорангиофора (з), спора (и) 
в ее орнаментация (к), стела (л), а также спорангиофор (м) и стерильный придаток (н) 
по первоначальному представлению, когда соответствующие образцы включались в С/а- 
doxylon scoparium Кг. et W е у ].; о — Iridoptcris eriensis А г п., поперечное сечение 
стебля; п —т — Ibyka amphikoma S k o g e t  B a n k s ,  сечение ветвящейся оси (п), ре­
конструкция спороносной ветки (р), общий облик (с), стерильный придаток (т); линейка 
10 см (а), 5 см (с), 1 см (в, е, р, т), 5 мм (г, м, н), 1 мм (б, д, з, л, о, п), 25 мкм 
(и), 10 мкм (к)

Лучше изучен род P se u d o sp o ro c h n u s  (D2- 3; рис. 25, а—г). 
Его ствол несет пучок корней в основании и пучок веток на­
верху. Ветки делились то вильчато, то пучками на три—четыре 
ветки следующего порядка, к которым по спирали прикреиля* 
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гШСЬ самые ТбнКИё ветки. Конечные ответвления были часТьЮ 
стерильными, а частью фертильными — с парными эллиптиче­
скими спорангиями на концах. Проводящая система состояла 
из большого количества радиально вытянутых внешних пучков 
и более округлых центральных пучков. Внешние пучки, обла­
дающие периферическими петлями, не соединялись. Проходя 
вверх, центральные округлые пучки присоединяются к ради­
альным. В ветках внешние пучки срастаются в открытые на­
ружу V- или W-образные структуры. Вторичной древесины не 
найдено. Метаксилема сложена преимущественно лестничными 
трахеидами, но есть и точечные с окаймленными порами. Сте- 
лярная структура Р. nodosus выводится из таковой Rhymoka- 
lon путем обособления отдельных древесинных пучков. Но надо 
помнить, что Rhymokalon найден в верхнем девоне, а Р. nodo­
su s— в среднем. Кроме того у первого в пучках протоксилем- 
ные лакуны, а у второго — периферические петли. Последние 
свойственны папоротникам Zygopteridales (см. ниже), а про- 
токсилемные лакуны — членистостебельным, некоторым папо­
ротникам, голосеменным и покрытосеменным.

К кладоксилеевым принадлежат роды Calamophyton и Нуе- 
nia, называвшиеся протоартикулятами и считавшиеся предками 
членистостебельных. Calamophyton (D2; рис. 25, з—к) обликом 
близок к Pseudosporochnus, но ветки сидели на главном стебле 
не пучком, а спирально, хотя сами потом ветвились пучками. 
Заполненные породой поперечные трещины осей были приняты 
за узлы членистого побега. Органы размножения на сколах 
породы выглядели как вильчатая ножка с висячими споранги­
ями. Из этой структуры выводили пельтатные спорангиофоры 
членистостебельных. «Микрораскопки» показали гораздо более 
сложное ветвление спорангиофоров (рис. 25, з). Анатомическое 
строение стеблей примерно то же, что и у Pseudosporochnus, но 
пучки, имеющие периферические петли, соединяются, склады­
ваясь в сильно расчлененную артростелу. Hyenia отличается от 
Calamophyton горизонтальным корневищем, а не вертикальным 
стволом. Строение спорангифоров примерно такое же. Анато­
мическое строение осей пока неизвестно. По анатомии осей 
к Pseudosporochnus и Calamophyton близки Protohyenia (Dt 
или начало D2) и сборный род Cladoxylon. Считалось, что 
У Cladoxylon ветви располагались на стебле пучками или по 
спирали, спорангиофоры расположены веерообразно, а вегета­
тивные придатки неправильно дихотомические (рис. 25, м, н). 
Все эти признаки показаны на остатках, в действительности 
относящихся к Calamophyton. К роду Cladoxylon достоверно 
принадлежат лишь верхнедевонские петрифицированные фраг­
менты стеблей (рис. 25, д), другие органы этого рода неизве­
стны.

Есть еще несколько родов среднего девона — нижнего кар­
бона (Pietzschia, Xenocladia и др.), описанных по небольшим 
фрагментам осей со стелярной организацией как у кладокси- 
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леевых. Род Pietzschia (D2) интересен присутствием клиновид­
ных склеренхимных пластин по периферии ствола, располагаю­
щихся между пластинами древесины.

Порядок Ibykales ( = Iridopteridales).
Ибиковые ( = иридоптериевые)

Группу родов, которую можно сближать и с кладоксилее- 
выми (особенно с Rhymokaloti), и с зигоптериевыми, иногда 
объединяют в порядок Ibykales, или Iridopteridales. Ксилема 
главного стебля имеет в сечении вид звезды с тремя и более 
лучами. Протоксилема (один-два тяжа) находится недалеко от 
конца лучей, иногда замещена полостью, периферических пе­
тель нет. От осевой ксилемы мутовками или очередно отходят 
более мелкие округлые (с центральной протоксилемой) и более 
крупные эллиптические (с тяжами протоксилемы у суженных 
сторон) пучки. Роды Iridopteris (D2; рис. 25, о) и Arachnoxylon 
известны лишь по фрагментам минерализованных стеблей. 
У рода Ibyka (D2; рис. 25, п—т) ветки первых порядков при­
креплялись к стеблю спирально, а ответвления последнего по­
рядка были почти мутовчатыми, с загнутыми вниз окончаниями. 
Фертильные ветки последнего порядка дихотомически делились 
и несли на концах одиночные спорангии. Этот род сближался 
с предками членистостебельных. Отчасти это делалось из-за 
того, что у Ibyka наблюдались протоксилемные лакуны и му- 
товчатость в расположении части ветвей. Мутовчатость отме­
чена и у Iridopteris. Происхождение членистостебельных от иби- 
ковых вполне вероятно, особенно если учесть сходство анато-' 
мического строения Iridopteris и Eviostachya (рис. 18, в).

Порядок Zygopteridales. Зигоптериевые

Зигоптериевые — это папоротники, свободные спорангии ко­
торых с дву- или многослойной стенкой и толстой ножкой, рас­
положенные одиночно или группами на концах тонких ветвя­
щихся осей либо на нижней поверхности перышек. Оси прото- 
стелические, филлофоры и черешки с С-, V-, W- или Н-образной 
ксилемой. Оси безлистные и тогда ветвятся в разных плоско­
стях, или с пластинчатыми перышками. Интересно, что папо­
ротниковидные перья и перышки с хорошо развитой пластин­
кой появляются у зигоптериевых с раннего карбона, т. е. много 
позже, чем у прогимноспермов и голосеменных. К зигоптерие- 
вым было принято относить все палеозойские папоротники 
с указанным анатомическим строением. Однако в дальнейшем 
выяснилось, что часть зигоптериевых имеет спорангии с одно­
слойной стенкой и более тонкой ножкой. По этим признакам 
и по строению кольца такие роды гораздо ближе к лептоспо- 
рангиатным «настоящим» папоротникам, куда они иногда и 
помещаются. Ниже соответствующие роды объединены в по- 
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ядок Botryopteridales, совмещающий признаки зигоптериевых 
(анатомическое строение стеблей, филлофоров и, отчасти, че­
решков) и Polypodiales (строение спорангиев). С другой сто­
роны, к зигоптериевым теперь можно отнести Rhacophyton 
(рис.'26), систематическое положение которого долгое время 
оставалось неопределенным.

Многие роды ископаемых папоротников, установленные по 
фрагментам стеблей, филлофоров и черешков, сейчас трудно 
распределить между Zygopteridales и Botryopteridales и прихо­
дится считать сателлитными для обоих этих порядков. Напри­
мер, известен род Rhabdoxylon (С2- 3) с протостелическими ди­
хотомически делящимися осями без дифференцированных фил­
лофоров. Эти оси отличаются от тримерофитовых присутствием 
диархных воздушный корней. Поскольку органы размножения 
неизвестны, поместить этот род в определенный порядок невоз­
можно.

Кроме того древнейшие папоротники имеют сложное комби­
нирование типов органов, которые по фрагментарным остаткам 
приходится описывать под разными родовыми названиями. На­
пример, к Clepsydropsis относят линзовидные в сечении че­
решки с периферическими петлями у суженных боков (рис. 
27, л). Такие черешки ассоциируют со стеблями не только зи­
гоптериевых, но и кладоксилеевых. К Etapteris отнесены

Рис. 26. Rhacophyton ceratangium A n d г. et Р h i 1 1 i р s
Верхний девой; США; а — часть главной оси с чередующимися парами вегетативных ра- 
хисов (показаны их нижние части), образующих два ряда на противоположных сторонах 
°си, слева внизу — воздушные корни; б — вид сверху пары вегетативных вай с афлебиямн 
и воздушным корнем (слева), на разрезе оси показано клепсидроидное анатомическое 
строение; в — трехмерное (слабо уплощенное) перо последнего порядка; г — сильно 
уплощенное перо последнего порядка из более молодых отложений; д — часть фертиль­
ной вайи; е — спорангии; ж — спора; линейка 5 см (а), 1 см (б), 5 мм (в—д), 1 мм (О), 10 мкм (ж)
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Рис. 27. Зигоптериевые
Нижний (б, и» л), средний (а, в —ж) и верхний (к, н, о, с—у) карбон, нижияя пермь 
(м, п, р, ф, х);, США (а, к, н, о, т), Западная Европа (б — ж, и, л, м, п, р, с, у — х); 
а — Stauropteris biseriata С i с h. et Т а у I.; б — S. bumtislandica В е г  t г., мегаспо­
рангий, мегаспоры зачернены; в —г — 5. oldhamia В i n п е у, схема ветвления и сте- 
лярной организации (ксилема зачернена) (в), реконструкция (г), разрез микроспоран­
гия (д); е — поперечное сечение древесины в филлофоре Etapteris diypsilon (W i 1 1.) 
В e г t г.; ж — древесина в филлофоре Е. scottii В е г t г. и Е. leclercqae S m o o t  et 
Т а у 1., з — поперечное сечение древесины в филлофоре Zygopteris williamsotiii В е г t г., 
небольшие белые просветы — протоксилема; и — то же у Diplolabis roemeri S о l т s- 
L a u b,; к — древесина филлофора Zygopteris sp. с вторичной ксилемой; л — первичная 
древесина филлофора и черешков Clepsydropsis leclercqae G a l t . ;  м — х — Nemejcopte- 
ris feminaeformis (S c h 1 о t h.) В a г t h e 1, фертильная вайя (м), поперечное сечение 
спорангия (и), его общий вид (о) и строение стенки (п) с многорядным кольцом и гнездами 
склереид, спора (р), рельеф экзины (с), внутриклеточный гаметофнт (т), вегетативные 
перья (у, ф), общий вид (х); линейка 10 см (х), 1 см (г), 5 мм (а, е, и, м, у, ф), 1 мм 
(ж, л, о), 0,5 мм (к), 200 мкм (д, п), 100 мкм (б), 50 мкм (р), 10 мкм (с, т)



черешки с Н-образнЫМ сечением Древесины (рис. 27, е—и). Они 
сочетаются с фертильными перьями типа Corynepteris, Biscali- 
theca (семейство Zygopteridaceae) и Tedelea (порядок Botryo- 
pteridales). К роду Ankyropteris относят стебли с многоуголь­
ной в сечении древесиной и небольшим количеством паренхимы 
в центре, от которого узкие паренхимные лучи расходятся 
в виде неправильной звезды. Такие стебли ассоциируют с че­
решками Etapteris (у Tedelea) и Clepsydropsis (у Auslroclepsis 
и Senftenbergia). С другой стороны, зигоптериевые связаны 
промежуточными формами с прогимноспермами (через Rhaco- 
phyton), кладоксилеевыми (особенно из-за черешков Clepsyd­
ropsis), разными ботриоптериевыми (по анатомическому строе­
нию стеблей, филлофоров и черешков). У Rhacophyton и од­
ного вида Zygopteris (рис. 27, к) найдена вторичная древесина, 
что не характерно для папоротников. Сходство отдельных зи_- 
гоптериевых с другими группами папоротников частью указы­
вает как на возможные филогенетические связи, так и на яв­
ления параллелизма. У многих зигоптериевых были хорошо 
развитые афлебии при основании перьев (рис. 26, б, 27, а, г, 
28, в, д), что характерно для многих папоротников, а также 
некоторых примитивных голосеменных.

При описании зигоптериевых возникают терминологические 
трудности, так как у них нет отчетливого деления органов на 
стеблевые и листовые. По анатомическим признакам можно 
различить радиальносимметричные протостелические (иногда 
со смешанной сердцевиной) и актиностелические стебли. Петри­
фицированные фрагменты дорзивентральных рахисов, прикреп­
лявшихся к стеблям, описываются в литературе как черешки. 
Помимо стеблей и черешков могут быть и промежуточные по 
строению дорзивентральные органы — филлофоры. Они спи­
рально прикрепляются к стеблю и несут то два, то четыре ряда 
перьев. Если не известна вся последовательность ветвления от 
главного стебля до веточек или перышек последнего порядка, 
то четко разграничить стебли, филлофоры и черешки бывает 
трудно. Нередко любые ответвления стебля, имеющие дорзивен- 
тральное строение, называют черешками, не учитывая, что это 
могут быть филлофоры. У части зигоптериевых, вероятно, об­
разовывался ложный ствол: вокруг стебля скапливалась ком­
пактная масса филлофоров (или черешков) и воздушных корней. 
У рода Auslroclepsis (рис. 29, з), вероятно принадлежащего 
зигоптериевым, стебель ветвился, проходя в ложном стволе, 
в сечении которого видны срезы нескольких стеблей. У других 
родов ложного ствола не было из-за более редкого ветвления 
стебля и меньшего числа воздушных корней. Филлофоры раз­
личаются формой древесины. Она может быть клепсидроидной 
(как у Clepsydropsis-, рис. 27, л). Периферические петли за­
крыты или открываются в местах отхождения черешков. У дру­
гих форм древесина филлофоров в сечении этаптероидная (рис. 
27, е, ж) или иная. В черешках сечение древесины округлое
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Рис. 28. Зигоптериевые (а—5, а—6, б—д) и ботриоптериевые (а—1, а—2, 
а—3, а—4, е—ф)
Нижний (а —2, а —4, е —5, ж, к, п —с), средний (а —3, а —5, б—д, е —3, е —4, з, т —ф) 
и верхний (а —1, е—I, е — 2, л —о, х) карбон, нижняя пермь (а —б); Западная Европа 
(а —в, д —з, л —с, х), США (г, т —ф); а — расположение спорангиев (1) Botryopteris fo- 
rensis R e n., (2) B. antiqua К i d s t., (3) Boweria, (4) Musatea globata G a l t . ,  (5) 
Corynepteris, (6) Nemejcopteris (a 1. Biscalitheca)\ 6 — строение спорангия Corynepteris 
scotii G a l t ,  et S c o  t t.; в — фертильное перо C. sternbergii (Е t t.) Z е i 1 1 е г; г — 
схема фертильного пера С. involucrata В a x t ,  e t B a x e n d .  в поперечном сечении;
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или С-образное (выпуклое абаксиально). Наиболее примитив­
ные зигоптериевые вообще не имеют листовых пластинок, 
позже появляются сначала сильно рассеченные, а затем все 
более слитные перышки. На них'у наиболее продвинутых форм 
(Corynepteris) мы находим и спорангии, «пересевшие» с без­
листных спорокладов.

Зигоптериевые делятся на три семейства: 1) Rhacophyta- 
сеае— наиболее примитивные гомоспоровые формы с четырех­
рядными перьями, зачаточными рассеченными перышками, спе­
циализированными спорокладами, 2) Stauropteridaceae— гете- 
роспоровые формы без листовых пластинок, 3) Zygopterida- 
сеае — формы с пластинчатыми перышками, иногда споронос­
ными.

Семейство Rhacophytaceae, Хорошо изучен только род Rha- 
cophyton (D3; рис. 26). Главная ось диаметром до 2 см и дли­
ной более 1,5 м. Ее стела, возможно, была звездчатой в сече­
нии. По неправильной спирали сидели парные ветви, сопровож­
даемые парой афлебиев и воздушными корнями. Каждая ветвь 
в нижней части делилась перисто в одной плоскости. Конечные 
ответвления в разной степени уплощенные и приближающиеся 
к сильно расчлененным перышкам. В рахисах по крайней мере 
двух порядков первичная древесина клепсидроидная (примерно 
такая же, как на рис. 27, л), с крупными периферическими 
петлями. От узких концов первичного пучка отходят дочерние 
пучки, сначала С-образные, но вскоре делящиеся надвое. С ши­
роких сторон первичного пучка откладывается вторичная дре­
весина (трахеиды с лестничными окаймленными порами) с уз­
кими лучами. В более толстых рахисах вторичная древесина 
окружает первичную со всех сторон. Фертильные перья сопро­
вождают стерильные и делятся дихотомически. Спорангии си­
дят на ветвящихся спорангиофорах, веретеновидные, с сильно 
оттянутыми верхушками. Споры с оторочкой (каватные?).

Семейство Stauropteridaceae. Известен один род Stauropte- 
ris (С; рис. 27, а — д) со сложно ветвящимися безлистыми 
осями. Прослежено шесть порядков ветвления. В каждой точке 
ветвления ось отделяет сразу две дочерние оси, иногда со­
провождаемые афлебиеподобными придатками, так что полу­
чается четырехрядное расположение перьев. Известны формы * I

Д — Alloiopteris (al. Corynepteris) siernbergii (E t t.) H. P о t., прикрепление перьев 
и афлебиев к филлофору; е — строение стелы (правый ряд) и филлофоров (левый ряд) 
Botryopteris\ . 1 — В. renaultii С. В е г t г. et С о г п., 2 — В. forensis, 3 — В. trid-
entata (Felix) S с о t t ., 4 — В. mucilaginosa K r a e n t z , ,  5 — В. antiqua-, ж — строе­
ние древесины в ветвящемся филлофоре В. antiqua; з — строение древесины В. triden- 
гаш, сифоностелическая ось (стрелка) отходит от ветвящегося филлофора; и — Botryop- 
teris sp., схема ветвящегося филлофора; к — вайя В. aniiqua\ л — поперечное сечение 
Проводящего пучка В. forensis (1 — зона флоэмы, 2 — склеренхима); м —о — перышки
Iм) и спорангии (и, о) В. forensis', п, р — спорангий В. antiqua', с — субапикальиое при­
крепление спорангия В. antiqua; т. у — спора В. globosa D а г г., общий вид (т) и рельеф 
зкзины (у); ф — спора Botryopteris sp. (вид, имеющий спорангии, абаксиально прикреп­
ленные к пластинке перышка); х — многоклеточные «эквизетоидиые» волоски Botryop- 
tnnS SP-» линейка 1 см (д), 5 мм (в, к), 1 мм (г, м), 500 мкм (б), 200 мкм (л, н, о),
*00 мкм (п, р, х), 10 мкм (т, ф), 1 мкм (у);
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Рис. 29. Ботриоптериевые (а—е, и—ш) и зигоптериевые (ж, з)
Нижний (а, з) и средний — верхний (б—*е, и —ш) карбон, иижняя пермь (ж); Западная 
Европа (а, ж, и —с, х — ш), США (б —е, т — ф); а — Musatea duplex (W i l l . )  C h a p h. 
et A 1 v.; 6—e — Tedelea (a 1. Ankyropteris) glabra (B a x t.) E g g .  et D e 1 e v., спо­
рангий (б), поперечный срез стебля с пазушной веткой и филлофором (в: 1 — древесина 
филлофора; 2 — древесина пазушной ветки, 3 — древесина стебля; 4 — внутренняя 
зона коры, 5 — проводящий пучок чешуи, 6 — чешуя на стебле), стерильное перо с аф- 
лебием (г), стебель с пазушной веткой, чешуями, филлофором и воздушными корнями 
(д), стерильное и фертильное перышки (е); ж — Asterochlaena laxa S t  е n z., поперечное 
сечение стебля и черешков; з — ложный ствол типа Austroclepsis\ и, к — Senftenbergia 
plumosa ( Ar t . )  R a d  f. var ligerensis G r a u v. -S t. et D о u b. и спорами Raistri- 
ckia polymorpha G r a u v . - S t .  et D о u b. (и); л — S. pennaeformis (В г о n g n.) S t u b  
спорангий; м— с — Psalixochlaena cylindrica (W i l l . )  H o i  d., [m — общий вид пера, 
н — вегетативное перо и сечение его рахиса, о, п — спорангий со стороны стомия (о) 
и кольца (п), р — фертильное перо, с — дистальная часть фертильного пера со споран­
гиями]; т — Anachoropteris clavata G r a h . ,  боковой побег, отходящий от черешка
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с двурядным расположением. Периферических петель • нет. 
Первичная древесина крестообразная в сечении. Лучи креста 
разъединяются в более толстых осях. Вторичной древесины 
нет. Растения изоспоровые или гетероспоровые. Спорангии вер­
хушечные. Одни из них округлые, с многослойной стенкой, за­
полнены микроспорами. Другие продольно вытянуты, снизу 
заполнены паренхимой, а в верхней части с однослойной стен­
кой заключают от двух до восьми мегаспор. Если функциони­
ровали лишь две мегаспоры, другие мегаспоры той же тетрады 
абортировались (были мелкими). Спорангии раскрывались 
верхушечным устьем. К этому семейству могут быть близки 
Chacassopteris (Cj) и Rowleya (С2).

Семейство Zygopteridaceae. Эти растения имеют хорошо 
развитые перышки на вегетативных вайях. Фертильные вайи 
или безлистные, в виде перистой системы осей с пучками спо­
рангиев, или облиственные. Стенка спорангиев многослойная 
с мощным кольцом. Наиболее изучен род Nemejcopteris (С — 
P t; рис. 27 м — х, 28, а, № 6),имеющий запутанную номенкла­
турную историю. Остатки разных его частей описывались в со­
ставе родов Zygopteris, Etapteris, Biscalitheca, Schizostachys, 
Monoscalitheca, Pecopteris и др. Отчасти это связано с разли­
чием сохранности остатков (отпечатки, фитолеймы, петрифи­
кации). К роду Nemejcopteris логично относить целое рекон­
струированное растение, когда можно видеть соединение веге­
тативных (типа Pecopteris feminaeformis) и фертильных перьев. 
Изолированные фертильные перья относят к родам Biscalitheca 
или Zygopteris (их соотношение не вполне ясно). Минерализо­
ванные филлофоры некоторых видов принадлежат роду Etap­
teris. Сечение древесины в черешках было С-образным. Анато­
мическое строение стеблей неизвестно. На реконструкции (рис. 
27, х) Nemejcopteris изображается с ползучим, густо опушен­
ным стеблем (корневищем). Он временами ветвится, отдавая 
вверх филлофоры с расставленными парными перьями предпо­
следнего порядка с многочисленными чешуйками (в целом рас­
положение перьев четырехрядное). В основании филлофоров и 
перьев сидят сильно расчлененные афлебии. Перышки с харак­
терным зубчатым краем. К фертильным перьям прикрепляются 
на длинных ножках пучки банановидных спорангиев. Стенка 
спорангия с многочисленными мелкими гнездами механических 
клеток. Кольцо в виде широких боковых полос из клеток 
с сильно утолщенными стенками. Споры иногда прорастали 
в спорангии.

(древесина); у — Ahachoropteris sp., адаксиальный побег и боковое перо, отходящее от 
черешка (древесина); ф — стебель типа Tubicaulis с черешками типа Anachoropteris in- 
voluta Н о s к. (древесина); х — спора типа Granulatisporites parvus (I b г.) P о t. et 
К r e rn p из спорангия Oligocarpia leptophylla ( B u n b . )  Gr  a u v. -S t. et D o u  b.; 
Ц-—ш — O. brongniartii S t u r ,  стерильное перо (ц), спорангий (ч), фертильное перо 
(ш); линейка J см (ж, м), 5 мм (я), 1 мм (в, к, н, д, ш), 200 мкм (л, р), 100 мкм (о, 
п с), 20 мкм (и), 10 мкм (х)
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Род Corynepteris (С; рис. 28, а, № 5, б — д). Перья пред­
последнего порядка сидели на осях (типа Etapteris) четырьмя 
рядами. Стерильные перья описывались как Alloiopteris. Сорусы 
из 5—10 спорангиев прикреплялись толстой ножкой к нижней 
стороне пера у основания каждого перышка. Иногда вокруг 
сорусов образовывалась обвертка, нечто вроде тройного инду- 
зия (рис. 28, г). В ножке соруса проходил проводящий пучок. 
Спорангии сидячие или с короткой ножкой, слегка загнуты во­
внутрь соруса. Кольцо U- или V-образное из нескольких рядов 
клеток. В стенке спорангия найдены гнезда механических кле­
ток. Споры трехлучевые, шиповатые.

Порядок Botryopteridales. Ботриоптериевые

Ботриоптериевые близки к Zygopteridales по анатомическим 
признакам стеблей, филлофоров и черешков, но отличаются 
строением спорангиев, в чем они ближе к «настоящим» папо­
ротниками (Osmundales и Polypodiales). В отличие от Zygopte­
ridales спорадически появляются сифоностелия, пазушное вет­
вление, сорусы из большого числа спорангиев. Характерна не­
упорядоченность в соотношении стеблей, филлофоров и череш­
ков. Нередко стебли отходят от филлофоров, филлофоры от 
черешков, могут быть только стебли и черешки. Наиболее при­
митивные ботроптериевые еще не имели пластинчатых перы­
шек, но у большинства родов они есть. Выделяется несколько 
семейств, отличающихся строением и расположением споран­
гиев, а также анатомическими признаками. У Botryopteridaceae 
спорангии или собраны в безлистные агрегаты, или располага­
ются на перышках, кольцо боковое многорядное. Спорангии 
Tedeleaceae имеют верхушечное кольцо (как у схизейных), си­
дят по краю модифицированных перышек или прикрепляются 
к конечным веточкам перисто ветвящегося органа. У Sermaya- 
сеае перышки несут сорусы или нечеткие группы спорангиев 
на неизмененных перышках, спорангии с косым кольцом (как 
у глейхениевых). Спорангии Psalixochlaenaceae такие же, как 
у Botryopteridaceae, но сидят на скошенных и уплощенных 
верхушках перисто ветвящихся осей. Трудно, сказать, связано 
ли сходство перечисленных семейств с разными семействами 
Polypodiales с соответствующей филогенетической преемствен­
ностью или с параллелизмом.

Семейство Botryopteridaceae. Хорошо изучен только род 
Botryopteris (С—Pf, рис. 28, а, № 1? 2, е—х). У примитивных 
видов интенсивно ветвящиеся оси «бесперышковые» (рис. 28, к ), 
а у продвинутых несут перышки типа Pecopteris (рис. 28, и, м) 
или Sphenopteris. У самых древних форм к протостелической 
оси (она могла отходить от черешка) прикреплялись уплощен­
ные филлофоры с эллиптической в сечении древесиной и од­
ним протоксилемным пучком на адаксиальной стороне. У бо­
лее молодых форм увеличивается число протоксилемных пуч­
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ков, а поперечное сечение древесины постепенно становится 
омегообразным. У рода нет четкого различия между филлофо­
рами и черешками в строении древесины. От радиально сим­
метричных осей с цилиндрической ксилемой (стеблей) отходят 
черешки с эллиптическим до омегообразного сечением древе­
сины, а от черешков, становящихся тогда филлофорами, отхо­
дят как черешки следующего порядка, так и оси со стеблевой 
древесиной. Ветвление может быть сложным и интенсивным. 
Оно дополняется воздушными корнями. В результате у неко­
торых видов образуется ложный ствол до 15 см в диаметре. 
Главная ось может быть сифоностелической. Спорангии си­
дели на концах ветвящихся осей и иногда образовывали ог­
ромные скопления (по несколько десятков тысяч спорангиев). 
Реже спорангии прикреплялись толстыми ножками к нижней 
поверхности перышка, покрывая его целиком. В однослойной 
стенке спорангия хорошо выделяется боковое кольцо с тол­
стыми стенками. Раскрытие происходило вдоль стомия — узкой 
полосы тонкостенных клеток. Споры трехлучевые, гладкие или 
бугорчатые. Вероятно род окажется сборным. Одним из важ­
ных признаков, объединяющих его виды, служит омегообраз­
ное сечение древесины в черешках. Те виды, у которых спо­
рангии сидели на поверхности перышка, по строению и рас­
положению спорангиев сходны с осмундовыми. У Botryopteris 
и некоторых пермских осмундовых (Zalesskya, Thamnopteris) 
сходно строение стеблей (две концентрические зоны древе­
сины). Возможно родство обеих групп. Близость к лептоспоран- 
гиатным папоротникам подчеркивается и довольно сложно 
устроенными волосками (рис. 28, х). В коре встречается сильно 
развитая секреторная система, сходная с секреторными кана­
лами мараттиевых. Однако отмечались округлые (точечные) 
окаймленные поры на стенках трахеид (помимо лестничных и 
сетчатых), что не свойственно большинству лептоспорангиатных 
папоротников.

Род Musatea (Ct; рис. 28, а, № 4, 29, а) объединяет споро­
носные перья, ветвящиеся в одной плоскости со слегка упло­
щенными конечными веточками, на концах которых сидели 
группами по 4—6 вытянутые спорангии, возможно слабо срас­
тавшиеся в основании. Стенка спорангия с утолщенными клет­
ками, собранными в подобие продольного кольца. Споры трех­
лучевые. Стебли, филлофоры и черешки описывались как Di- 
plolabis и Metaclepsydropsis.

Семейство Tedeleaceae. По строению и расположению спо­
рангиев теделеевые сходны со схизейными, но анатомическое 
строение то же, что и у типичных Zygopteridales. Отмечено па­
зушное ветвление, неизвестное у схизейных и вообще Polypo- 
di ales.

Род Tedelea (С; рис. 29, б — е) по строению черешков (типа 
Etapteris) и развитым пластинчатым перышкам близок к Со- 
rynepteris (Zygopteridaceae), но перья были двурядными. Оси
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имели анатомическое строение типа Ankyropteris. Поверхность 
осей, филлофоров и черешков в их нижней части была усеяна 
волосками и чешуевидными афлебиями. Видимо имелись лож­
ные стволы из массы черешков и воздушных корней. Споран­
гии сидели группами по краю перышка. Утолщенные клетки 
кольца собраны на верхушке. К Tedelea близок род Senften- 
bergia (С—Pi; рис. 29, и—л), долгое время включавшийся 
в схизейные, но имевший оси типа Ankyropteris. Стерильные 
вайи соответствуют форм-роду Pecopteris, в частности, Р. plu- 
tnosa.

Вайи этого вида сидели на стволах, отпечатки которых 
описываются как Megaphyton и нередко условно связываются 
с мараттиевыми. У Senftenbergia только стерильные вайи 
имеют перышки, а спорангии сидят на концах тонких уплощен­
ных веточек, ветвление которых примерно повторяет ветвление 
жилок в стерильных перьях и перышках.

Семейство Psalixochlaenaceae (рис. 29, м — с). Строение 
спорангиев у псаликсохленовых такое же, как и у Botryopte- 
ridaceae, но они располагаются в сорусах на несколько расши­
ренных и скошенных окончаниях перышек (рис. 29, о — с). Спо­
рангии в сорусе созревали неодновременно. Стебли ветвятся 
дихотомически или латерально, в последнем случае ветвление 
пазушное. Протостела цилиндрическая с мезархной ксилемой. 
Листовые проводящие пучки абаксиально изогнуты (типа Апа- 
choropteris) как в главном рахисе, так и в перьях. У Psalixo- 
chlaena пучки рахиса с двумя адаксиальными тяжами прото­
ксилемы. Вайи перистые. К псаликсохленовым возможно отно­
сятся описанные по отпечаткам роды Hymenophyllites, Boweria, 
Sturia и др. Отмечается сходство с современными Hymenophyl- 
laceae. Заметим, что по строению экзины гименофилловые счи­
таются наиболее примитивными среди современных папорот­
ников.

Семейство Sermayaceae. Спорангии собраны на перышках 
в нечеткие группы или правильные сорусы. Стенка с отчетли­
вым косым или поперечным кольцом. У Sermaya и Doneggia 
черешки типа Anachoropteris (рис. 29, т — ф). Отмечалось даль­
нейшее усложнение поперечного сечения древесины черешка: 
края ксилемной пластины закручиваются вовнутрь или соеди­
няются в кольцо, в середине которого лежит дополнительная 
пластина древесины; обнаружено отхождение черешков Anacho­
ropteris от сифоностелических стеблей. Семейство Anachoropte- 
ridaceae лучше рассматривать как формальный надродовой 
таксон для фрагментов стеблей и черешков. Род Sermaya (С) 
установлен по петрификациям. Сидячие спорангии собраны 
в сорусы на нижней стороне перышек. Кольцо косое, двуряд­
ное. Споры трехлучевые, мелкоточечные. Вполне возможно, что 
Sermaya и Oligocarpia (род, установленный по отпечаткам спо­
роносных перьев и известный до верхней перми; рис. 29, 
х—ш) — растения одного рода.
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К сермайевым, возможно, относятся Geperapteris (см. са- 
теллитные роды Polypodiopsida), Discopteris и Grambastia. 
Предполагают, что сермайевые были предками глейхениевых.

Порядок Marattiales. Мараттиевые

Мезозойские мараттиевые близки к современным и включа­
ются в то же семейство Marattiaceae. Палеозойские мараттие­
вые, имевшие стволы типа Psaronius, предлагалось выделять 
в семейство Psaroniaceae. По мере исследования палеозойских 
родов вскрывается все большая их общность с современными. 
Мараттиевые и ужовниковые (Ophioglossales здесь не рассмат­
риваются) традиционно относятся к эвспорангиатным папорот­
никам. Стенка спорангия толстая многослойная, иногда с устьи­
цами. Характерны синангии, иногда спрятанные в спорокарпий 
(двустворчатое вместилище). У современных форм спорангии 
могут быть и свободными, что считают производным призна­
ком, не учитывая, что свободные спорангии известны и у кар­
боновых мараттиевых. Степень срастания спорангиев варьиро­
вала в течение всей истории порядка. Вайи современных и 
мезозойских родов цельные (редко), просто- или дваждыпери- 
стые, пальчатые. В карбоне и перми были вайи по крайней 
мере четыреждыперистые (типа Pecopteris и Sphenopteris). 
Стела от протостелы до очень сложной полициклической дик- 
тиостелы (Psaronius). Предполагают, что мараттиевые про­
изошли от раннекарбоновых зигоптериевых, близких к Согупе- 
pteris.

Род Scolecopteris (С — Р; рис. 30, а — д, к) установлен для 
перьев последнего порядка, изученных на петрификациях и фи- 
толеймах хорошей сохранности. Синангии радиальные, снаб­
жены короткой толстой ножкой с проводящим пучком, сложены 
3—6 (редко 7) спорангиями, сросшимися снизу или на всю 
длину. Стенка спорангия с внутренней верхней стороны одно­
слойная, а в остальном двуслойная. Спорангии растрескивались 
по внутренней стенке и становились свободными. Синангии си­
дели в ряд по обе стороны от средней жилки перышка. Если 
перышки сливались, синангии сохраняли такое же положение 
по обе стороны от средней жилки слившихся перышек. Споры 
трех- или однолучевые, крупные (до 120 мкм) или мелкие (до 
20 мкм), шиповатые, зернистые или бугорчатые, с характерной 
для мараттиевых периной. Разные по размеру споры могут 
быть в одном спорангии. Минерализованные стволы принадле­
жат роду Psaronius, стерильные вайи — форм-роду Pecopteris. 
Фертильные вайи типа Scolecopteris и близкого к нему рода 
Acaulangium, представленные остатками, на которых нельзя 
изучить детали строения синангиев, относят к роду Asterotheca 
(рис. 30, л). Есть целая группа родов, сходных со Scolecopteris 
строением и расположением спорангиев. У этих родов синангии 
могут быть сидячими (Acaulangium, Acitheca и др.), спорангии
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Рис. 30. Мараттиевые (а—ш) и осмундовые (ш,—я)
Средний (а —н п, с, у, ф, ц) и верхний (о, х) карбон, верхняя пермь (щ — ю, я, слева), сред­
ний—верхний триас (ч —ш), нижний мел (я, справа); США (а— д, к, м — п, с, ф—д), Западная 
Европа (е —и, л, у, ч, ш), Австралия (щ), европейская часть СССР (ы — ю, я, слева), Юж­
ная Африка (я, справа); а —в — Scolecopteris iowensis М а ш., фертильное перо (а), спора 
(б) и рельеф ее экзины (в); г, д — S. tnamayi Mi l l . ,  спора (д) и рельеф ее экзииы (г);
не



почти свободными (Eoangiopteris), перышки сфеноптероид- 
ными (Tetrameridium, Radstockia). У других родов синангии 
эллиптические, погруженные в ткань листа (Radstockia, рис. 
30, м, н; МШауа), сидят в два ряда по сторонам от средней 
жилки, закрывая всю поверхность перышка (Danaeites-Ortho- 
theca) или расположены на верхушках лопастей пластинки пе­
рышка (Chorionopteris). Синангии мараттиевых эволюциониро­
вали от радиальных к билатеральным и от поверхностных 
к погруженным в толщу листа. По этим признакам считают 
самым продвинутым современный род Danaea. Хотя радиаль­
ные непогруженные синангии действительно старше билате­
ральных и погруженных, это преобразование произошло еще 
в карбоне (Eoangiopteris и МШауа) и не может служить кри­
терием продвинутости современных форм.

Род Psaronius (С2 — Р; рис. 30, о — ц) объединяет петри­
фицированные стволы до метра в диаметре. Основной объем 
ствола сложен многочисленными плотно упакованными воз­
душными корнями, свободными по периферии ствола. Ближе 
к центру они объединялись участками, а затем и сплошной мас­
сой дополнительной псевдопаренхимной ткани ( у современных 
мараттиевых воздушные корни свободны). Между корнями про­
ходят черешки, обрывавшиеся по периферии ствола и остав­
лявшие рубцы (см. род Caulopteris среди сателлитных родов 
Polypodiopsida). Стебель обычно имел амфифлойную сифоно- 
стелу в основании ствола, а выше развивалась очень сложная 
полициклическая диктиостела с широкими прорывами. В пре­
делах рода выделяют группы видов по расположению череш­
ков (спиральному, двумя, четырьмя или многими рядами). 
Изолированные минерализованные черешки относят к Stewar- 
tiopteris и Stipitopteris.

У рода Danaeopsis (Т; рис. 30, ч, ш) вайи простоперистые, 
с длинными перьями, низбегающими на рахис. Вдоль пера 
пробегает толстая средняя жилка, боковые жилки вильчато * У

е —н — Crossotheca crepinii Z е i 1 1., стерильное (е) и фертильное (ж) перья, вид фер­
тильное перышко (з), спора (и), к — 5. parvifolia (М a m.) Mi l l . ,  поперечный срез 
фертильного пера; л — Asterotheca damesii ( S t u r )  В г о us  m.; м, н — Radstockia 
kidstonii Т а у 1., фертильное перо (м) и синангий (н); о — расположение проводящих 
пучков и полос склеренхимы (точки) на поперечном срезе стебля Psaronius blickei М о г  g.; 
п — Р. simplicicaulis D i М i с h. et Р h i 1 1., изменение листового следа, склеренхимы 
(мелкие точки) и секреторных каналов (крупные точки) в глубине (внизу) и у поверхности 
(наверху) стебля; р — Psaronius (а 1. Megaphyton) с двурядным расположением перьев; 
с — Р. simplicicaulis, листовой рубец, т — поперечное и продольное сечение Psaronius;
У — часть листового следа Р. renaultii Wi l l . ;  ф — молодой стебель Psaronius; х — 
более зрелый стебель Psaronius с сильно развитой вторичной паренхимой (крап) между 
воздушными корнями; ц — проводящая система моноциклического Р. simplicicaulis; 
ч, ш — Danaeopsis marantacea ( P r e s  1) Н е е г ,  общий вид вайи (ч), жилкование н рас­
положение спорангиев (ш); щ — Palaeosmunda williamsii G o u l d ,  поперечный срез 
стелы и внутренней коры, сердцевина заштрихованы; ы — ю — Thamnopteris schlehten- 
dalii (Е i с h w.) B r o n g n , ,  поперечное сечение стебля с разными зонами древесины 
(крап), листовыми следами в коре и свободными черешками по периферии (ы), листовой 
след (э), изменение листового следа по мере следования наружу (ю); я — типы стелы 
У осмундовых (слева — Thamnopteris, справа — Osmundacaulis)\ линейка 50 см (р), 
5 см (ч), 1 см (ж, с, ф —ц, ш, ы), 5 мм (п), 2 мм (м, щ), 1 мм (а, е, з, л, н, у, э, ю), 
0,5 мм (к), 20 мкм (б, в), 10 мкм (д), 1 мкм (г)
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делятся, изредка соединяются краевыми анастомозами. 
Спорангии сидят двойными рядами (линейными сорусами?). 
Споры трехлучевые, гладкие или мелкошиповатые. Анатомиче­
ские признаки стеблей и вай неизвестны, поэтому принадлеж­
ность рода к мараттиевым нуждается в подтверждении.

Порядок Osmundales. Осмундовые

По способу развития и многослойной стенке спорангиев, 
группе утолщенных клеток вместо кольца, отсутствию сорусов 
и другим признакам, осмундовые занимают промежуточное по­
ложение между ботриоптериевыми и лептоспорангиантными 
папоротниками. Иногда осмундовые называются протолептоспо- 
рангиатными папоротниками. Стебли современных осмундовых 
невысокие, окутаны воздушными корнями и основаниями череш­
ков от отмерших вай. Вайи просто- и дваждыперистые. Споро­
филлы нередко сильно изменены и выглядят как бурая метелка. 
Сильный диморфизм вай известен с юры. Спорангии собраны 
в группы (не сорусы!) или покрывают участки нижней поверх­
ности вайи, у некоторых ископаемых видов устилают всю по­
верхность перышка. Спорангии крупные, с толстой короткой 
ножкой, раскрываются с помощью двух сближенных групп 
клеток с утолщенными стенками. У ископаемых форм может 
быть одна группа таких клеток. Споры округлые, трехлучевые, 
иногда прорастают в спорангии. Представленные в современ­
ной флоре лишь тремя родами, осмундовые были более разно­
образными в прошлом. Несомненно осмундовые известны с три­
аса, к ним очень близки некоторые пермские роды. Ископае­
мые осмундовые известны по петрифицированным стволам 
(вайи которых не установлены) или по вегетативным и споро­
носным вайям (стволы которых неизвестны).

По строению стволов ископаемые осмундовые близки к со­
временным (рис. 30, щ — я). У позднепермских родов (Tham- 
nopteris, Zalesskya, Petcheropteris, Iegosigopteris, Palaeosmunda) 
в центре ствола расположен стебель, окруженный ком­
пактным чехлом черешков и небольшим количеством воздуш­
ных корней. Стебель Thamnopteris (рис. 30, ы) и Zalesskya 
протостелический, с ксилемой, четко разделенной на внешнюю 
зону из сильно вытянутых лестничных трахеид и внутреннюю 
зону из более коротких трахеид, возможно функционировавших 
как водозапасающая ткань. Ксилема окружена сплошной фло­
эмой и эндодермой. Листовые следы (рис. 30, э, ю) отходили 
от внешней зоны ксилемы, но листового прорыва не образовы­
валось. Они проходили через многослойную кору и входили 
в черешки, постепенно меняя очертание в сечении от округлого 
до С-образного. У Palaeosmunda (рис. 30, щ) была хорошо 
развита сердцевина, а отхождение листовых следов сопровож­
далось листовым прорывом в кольце ксилемы, снаружи окру­
женной флоэмой. Такую «диктиоксилическую» эктофлойную си-
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фоностелу М. Гирмер называл протодиктиостелой. Она харак­
терна для современных родов. Среди мезозойских осмундовых 
рода Osmundacaulis (иногда применяется неверное название 
Osmundites) появляется (с раннего триаса) и настоящая дик- 
тиостела, т. е. амфифлойная сифоностела с листовыми проры­
вами. Такой стелярной организации у современных форм нет. 
У них лишь иногда возникают небольшие участки флоэмы и эн­
додермы внутрь от ксилемного кольца,' разбитого на мно­
жество тяжей.

Систематика петрифицированных стволов осмундовых стро­
ится по типам стелярной организации, строению коры, листовых 
следов, черешков (в них уже в перми появляются харак­
терные для осмундовых секреторные клетки). При всем сход­
стве этих ископаемых стволов с современными их принадлеж­
ность к осмундовым не всегда очевидна. Листья, свойственные 
осмундовым достоверно известны лишь с триаса. Род Todites 
указывался и в перми, но без детальных исследований. В верх­
ней перми Австралии стволы Palaeosmunda ассоциируют в за­
хоронениях с листьями, спороношения которых не изучены. Но 
в Индии сходные листья, отнесенные к Damudopteris (рис. 31, 
х, ч), несут спорангии, отличающиеся от осмундовых и имею­
щие экваториальное кольцо, узкий длинный стомий и одно­
слойную стенку. Спорангии собраны в нечеткие группы. Нельзя 
исключать, что в перми существовали роды, по строению спо­
рангиев отличающиеся от прочих осмундовых и составляющие 
особое семейство. По строению и расположению спорангиев, 
а также морфологии спор Damudopteris напоминает ботрио- 
птериевых, особенно Sermaya и некоторых Botryopteris.

Род Todites (Р2?, Т — J; рис. 31, а — д). Вайи дваждыпе- 
ристые, перышки с перистым жилкованием. Стерильные вайи 
типа Cladophlebis. Фертильные перышки мельче стерильных. 
Многочисленные одиночные спорангии расположены вдоль жи­
лок, иногда лишь вдоль средней жилки. Между спорангиями 
отмечались многоклеточные ветвящиеся волоски. Спорангии 
крупные, почти сидячие с верхушечной группой утолщенных кле­
ток, раскрывались продольной щелью. Не вполне ясно соот­
ношение с родами Acrostichites и Acrostichides.

В. А. Красилов относит к роду Osmunda листья, широко 
распространенные в юре Сибири и обычно описываемые как 
Raphaelia diamensis. Это дваждыперистые вайи с ланцетными 
перышками с перетянутым основанием и перистым жилкова­
нием. Спорангии, внешне сходные с осмундовыми, описывались 
У карбоновых родов Todeopsis и Kidstonia, нуждающихся в бо­
лее детальном изучении. Сателлитным родом можно считать 
Anomopteris (Ti_2; рис. 31, ш, щ) со своеобразными афлебиями 
и многочисленными спорангиями на фертильных перышках, не­
много редуцированных по сравнению со стерильными.
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Рис. 31. Осмундовые (а—д), схизейные (е~н) и циатейные (о—ф), роды 
Damudopteris (х—ч) и Anomoptcris (ш, щ)
Верхняя пермь (х — ч), средний триас (ш, щ), средняя (а — д, ж, з, л —ф) и верхняя (и, к) 
юра, нижний мел (е); Западная Европа (а— д, ж —ф, ш, щ), США (е), Индия (х — ч); 
а — Todites denticulatus ( B r o n g n . )  К г a s s е г, фертильное перышко, снизу — схема 
прикрепления спорангиев; б — Т. (а 1. Cladophlebis) denticulatus; стерильные перышки; 
в —д — Т. <а 1. Acrostichides) williamsonii ( B r o n g n . )  S е w., фертильное перышко (в), 
спорангий (г), спора (д); е — споры Cicatricosisporites aralicus (В о 1 k h.) B r e n n e r  
из спорангиев Pelletixia amelgutta S к о g, дистальная (слева) и проксимальная (справа) 
стороны; ж — к — Stachypteris spicans Р о  m., фертильное перышко (ж), спора (з), пол­
ностью (и) и частично (к) фертильные перья; л —н — Kiukia exilis ( P h i  II.) R a c i b., 
общий внд вайи (л), спорангий (м), фертильное перышко (н); о — ф — Coniopteris hyme- 
nophylloides (В г о n g n.) S e w., стерильное перо (о) н перышки (п, р), фертильные 
перья (с, ф), индузий (т). спора (у); х —ч — Damudopteris polymorpha ( F e i s t  m.) P a n t  
et K h a r e ,  спорангий (x), фертильное перо (ц), спора (ч); щ, щ —Anomopteris mougeotii 
B r o n g n . ,  стерильная (снизу) и фертильная (сверху) части пера (ш), часть вайи 
с афлебиями (щ); линейка 1 см (л, о, ф), 5 мм (щ), 2 мм (б, в, ц), 1 мм (ж, и, к, и, 
п — с, ш), 200 мкм (а, т), 100 мкм (г, м, х), 10 мкм (д, е, з, у, ч)
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Порядок Polypodiales (Filicales). Полиподиевые

Порядок полиподневых понимается в объеме, соответствую­
щем лептоспорангиатным папоротникам (Filicales) многих 
прежних систем [8, 11, 50], но с исключением осмундовых. В не­
которых новейших системах [2] лептоспорангиатные папорот­
ники делятся на несколько порядков и тогда полиподиевые ох­
ватывают лишь часть их семейств (например, Gleicheniaceac, 
Matoniaceae, Dipteridaceae, Polypodiaceae, Grammitidaccae). 
Ниже рассматриваются шесть укрупненных семейств, извест­
ных в ископаемом состоянии (Schizaeaceae, Gleicheniaceae, 
Cyatheaceae, Matoniaceae, Dipteridaceae, Polypodiaceae) и име­
ющих спорангии с однослойной стенкой и отчетливым кольцом. 
Все это гомоспоровые папоротники (у современных Platyzoma- 
taceae в одних спорангиях 16 крупных спор, а в других 32 
вдвое более мелких). Выбранные шесть семейств характеризу­
ются следующими сочетаниями признаков. Если спорангии 
имеют косое кольцо и собраны в сорусы, лишенные индузия, 
то такие папоротники сближают с глейхениевыми. Спорангии 
схизейных не собраны в сорусы, кольцо верхушечное, индузия 
нет или его заменяет подвернутый край листа. У циатейных 
сорусы укрыты в чашевидных или двустворчатых индузиях, 
располагаются по краям или на нижней поверхности перышек. 
Если индузий отсутствует, можно руководствоваться другими 
признаками. У матониевых индузии зонтиковидные (пельтат- 
ные), т. е. состоят из ножки и щитка. Сорусы сложены одним 
кругом спорангиев. Характерны сетчатое жилкование и диха- 
зиальное ветвление вайи. Диптериевые сходны с матониевыми 
по общему облику вай, сетчатому жилкованию и строению со­
русов, но лишены индузия (как и некоторые ископаемые мато- 
ниевые). Сорусы сидят по всему листу внутри ячей, образу­
емых анастомозирующими жилками, тогда как у матониевых 
сорусы тяготеют к средней жилке перышка. Кольцо у матоние­
вых косое, а у диптериевых почти вертикальное. В семействе 
Polypodiaceae (в широком смысле) кольцо отчетливо верти­
кальное, а индузии очень разнообразны (гтельтатные, чашевид­
ные и др.).

Семейство Schizaeaceae.Современные и, видимо, ископаемые 
схизейные — травянистые формы, лианы. Обычно листья диф­
ференцированы на спорофиллы и трофофиллы. Первые от лен­
товидных или дихотомически делящихся до перистых, лиано­
видных с неограниченно долго растущим рахисом. Спорофиллы 
нередко с редуцированной пластинкой, так что спорангии си­
дят на ответвлениях рахиса. В других случаях спорангии сидят 
вдоль края перышка. Спорангии не собраны в сорусы, раскры­
ваются продольной щелью. Кольцо поперечное, верхушечное. 
Споры однолучевые или трехлучевые. Нередко к схизейным 
относят крупные дисперсные трехлучевые споры с ребристой 
экзиной, но подобные споры известны и у других папоротников.

121



Со схизейными связывают род Cicatricosisporiies (рис. 31, е), 
установленный по дисперсным спорам и появляющийся 
на рубеже юры и мела. У других ископаемых родов (Klukia, 
Stachypteris) споры с бугорчатой или сетчатой экзиной (рис. 
31, з). Вайи Klukia (J — К; рис. 31, л — н) дважды-четырежды- 
перистые. Спорангии прикрепляются боком на нижней стороне 
перышек по обе стороны от средней жилки, к которой обра­
щены однорядным верхушечным кольцом. Вайи Stachypteris 
(J — Кг, рис. 31, ж — к) трижды-четыреждыперистые. Стериль­
ные перышки с лопастным краем и перистым жилкованием, 
или узкие, почти игловидные. Спороносные перья (иногда спо­
рангии занимают лишь часть перышка) с редуцированной 
пластинкой, имеют вид линейного колоска, состоящего из мел­
ких треугольных перышек, на каждом из которых сидит круп­
ный спорангий с верхушечным кольцом. К схизейным относятся 
также мезозойские роды Ruffordia, Pelletixia и др.

Семейство Gleicheniaceae. Важный признак глейхениевых — 
спорангии, собранные в сорусы без индузия. Спорангии круп­
ные, раскрываются продольной щелью, кольцо косое. Стебли 
преимущественно протостелические. Для вай характерны не­
ограниченный рост в длину и ложнодихотомическое ветвление. 
В месте ветвления рост главной оси подавляется, а боковые 
ответвления продолжают развиваться. К глейхениевым отно­
сятся мезозойские Gleichenites и Gleichenoides, возможно перм­
ская Chansitheca и триасовый род Mertensides. Все они плохо 
изучены.

Семейство Cyatheaceae. Листья циатейных многократно пе- 
ристорассеченные. За редкими исключениями сорусы спрятаны 
в хорошо развитых шаровидных, чашевидных или двустворча­
тых индузиях, сидят по краю перышек на концах жилок или 
на жилках в отдалении от края. Кольцо косое или почти вер­
тикальное. Известны петрифицированные стволы с диктиосте- 
лическим или сифоностелическим строением и черешки (Pro- 
tocyathea, Ciboticaulis, Cyathodendron, Thyrsopterorachis, Су- 
athorachis и др.). Стволы сходны с мараттиевыми (Psaronius) 
мощным покровом из воздушных корней и, отчасти, стелярной 
организацией. Современный род Dicksonia известен с юры, 
a Cyathea — с палеогена. Из вымерших родов отметим Coniop- 
teris, Eboracia, Kylikipteris, Gonatosorus, Disorus и Alsophili- 
tes. Вайи Coniopteris (J—К; рис. 31, о—ф) дважды-трижды- 
перистые, с тонкими, часто окрыленными стержнями и сфено- 
птероидными перышками, обычно надрезанными на лопасти, 
иногда глубокие. Спороносные перышки, занимающие все перо 
или его нижнюю часть, редуцированы. По краю или на вер­
хушке перышка располагаются округлые сорусы (по одному 
на перышко или лопасть) с двустворчатым, чашевидным или 
почковидным индузием. На дне его сидят многочисленные 
спорангии с косым кольцом. Споры трехлучевые, треугольные, 
с тонкой гладкой экзиной.
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Рис. 32. Матонпевые (а—о), диптериевые (п—х); марсилиевые (ц). азолло- 
вые (ч—э) и ^сальвиниевые (ю) i ■ .4
Верхний трнас (а—ж), юра (з, с —х), нижний (к—о) и верхний (щ—э) мел, неоген (ц —ш, 
ю); США (а—ж), Западная Европа (з, к —о, т — х), юг европейской части СССР (с, ц — ш, ю), 
Западная Сибирь (щ —э); а —ж — Phlebopteris smithii (D a u g h.) А г n., вайя (а), вет­
вление рахиса (б, в), спороносные перья (г), сорус (д), спорангий (е), спора (ж); з — 
Р. polypodioid.es B r o n g n . ,  жилкование; и — ветвление стебля Phanerosorus; к —о — 
Weichselia reticulata S t o k e s  el W e b b., прикрепление перьев к стеблю (к), при­
крепление перьев и перышек к рахисам (л), сорус, спорангии зачернены (м), продольный 
разрез соруса (н), шаровидные собрания сорусов (о); п, р — ветвление рахиса у Clathrop- 
teris и Thaumatopteris (п) и Dictyophyllum (р); с — жилкование Dictyophyllum acutilo- 
baturn F. B r a u n ;  т, у — D. rugosum L. et H., жилкование фертильного пера, мегта 
прикрепления опавших спорангиев отмечены точками (т), спорангий (у); ф, х — Haus- 
matinia dichotoma D u n k e r ,  жилкование (ф) и общий вид листа (х); ц — Marsilia sp., 
мегаспоры с прилипшими микроспорами; ч, ш — Azolla tomentosa N i к., мегаспора 
с Массулами (ч) и глохидий (ш); щ—э — Azinia paradoxa В а 1., спорокарпий с плава­
тельным аппаратом, покрытым стенкой спорангия (щ), разрез мегаспоры, покрытой слоем 
плавательного аппарата (ы), мегаспора без плавательного аппарата (э); ю — Salvinia 
cerebrata N i к., мегаспора с дистальной (наверху) н проксимальной сторон; лииейка 
|0 см (к), 5 см (а), I см (б, в, л, х), 5 мм (с), 2 мм (г, з), I мм (т, ф), 200 мкм (д), 
*00 мкм (е, н, о, у, ц—щ, э, ю), 10 мкм (ж, ы),



Семейство Matoniaceae. Ископаемые матониевые (10—12 ро­
дов) известны с пермо-триаса по стерильным и фертильным 
вайям и петрифицированным корневищам. Вайи трех основных 
типов. У вай типа Matonia (рис. 32, а—в) главный рахис де­
лится на верхушке вильчато. От каждой из ветвей, отгибаю­
щихся назад,, отходят вверх несколько перьев (это дихоподий, 
состоящий из двух односторонних акроскопических симподиев). 
Вайи типа Phanerosorus (рис. 32, и), внешне сходные с глей- 
хениевыми (Lygodium), имеют неограниченный рост и ложно­
дихотомическое ветвление. В месте ветвления рахис трифурки- 
рует, после чего рост средней оси подавляется, а боковые оси 
продолжают расти до следующего ветвления по тому же об­
разцу.

Вайи типа Weichselia (рис. 32, к) крупные, дваждыпери- 
стые, прикреплялись к верхушке ствола компактной розеткой. 
Перышки матониевых треугольные, серповидные или линей­
ные, прикрепляются всем основанием, прочерчены средней 
жилкой. Боковые жилки ветвятся и нередко анастомозируют. 
Особенно характерны анастомозы вблизи места прикрепления 
сорусов, сидящих в ряд по обе стороны от средней жилки, 
обычно недалеко от нее. В коротких перышках может быть 
всего один— два соруса. Индузин зонтиковидные. Роды без 
индузия (Phlebopteris, Piazopteris и Nathorstia) включаются 
в матониевые по облику вай, расположению сорусов, строению 
спорангиев (с почти вертикальным кольцом) и спор. Минера­
лизованные корневища относят к Paradoxopteris, Yetzopteris, 
Alstaettia и Matoniopteris. Они легко узнаются по полицикли­
ческому строению из концентрических меристел. Листовые 
следы С-образные.

Род Phlebopteris (Т— К; рис. 32, а — з). Перья, отходящие 
от отогнутых назад ветвей главного рахиса, несут длинные 
линейные или более короткие изогнутые вперед перышки. От 
средней жилки перышка отходят боковые жилки, соединяю­
щиеся анастомозами. Сорусы расположены в ряд по обе сто­
роны от средней жилки, состоят из 5—16 спорангиев, сидящих 
по кругу на небольшом возвышении. Кольцо почти верти­
кальное.

Род Weichselia (J — К; рис. 32, к — о). Перышки толстые, 
ксероморфные, пекоптероидные, с сетчатым жилкованием, при­
креплены к верхней стороне рахиса, так что перо в сечении 
V-образное, а вайя выглядит плойчатой. Сорусы собраны в ша­
ровидные гроздья по 12—44, прикрепляющиеся к безлистному 
рахису с одной стороны. Индузии отдельных спорангиев смы­
каются краями, так что все спорангии (около 12 на сорус) 
оказываются спрятанными внутри. Почти вертикальное кольцо 
расположено с одного бока спорангия и обращено к ножке 
индузия. Споры субтреугольные, трехлучевые, лучи окаймлены 
с обеих сторон утолщением экзины. Возможно род принадле­
жит особому семейству.
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Семейство Dipteridaceae. Диптериевые близки к матониевым 
(возникали сомнения в самостоятельности этих семейств). 
Вайи похожи на матониевые, но при дихотомическом ветвле­
нии главного рахиса образующиеся ветви изгибаются вверх 
(и иногда продольно скручиваются), а свои перья отдают вниз 
(рис. 32, п, р). Перья в разной степени срастаются. Жилкова­
ние сетчатое (рис. 32, с). Фрагменты перьев можно принять 
за листья покрытосеменных. В Ячейках/ образуемых третич­
ными жилками, помещаются лишенные индузия сорусы (рис. 
32, т), в которых спорангии расположены беспорядочно (в от­
личие от кругового расположения у матониевых). Кольцо от 
косого до почти вертикального (рис. 32, у). В последнем слу­
чае диптериевые сближаются с полиподиевыми. Высказывалось 
мнение, что мезозойские роды, традиционно включаемые в дип­
териевые следует сближать из современных растений не с Dip- 
teris, а с Cheiropleuria (Polypodiaceae). Ископаемые диптерие­
вые представлены родами с не вполне четкой диагностикой,—■ 
Clathropteris (рис. 32, п), Dictyophyllum (рис. 32, р — у), Thau- 
matopteris, Camptopteris, Goeppertella, Kenderlykia, Apachea. 
Это большей частью триасовые и юрские растения.

У вай Hausmannia (Тз — К; рис. 32, ф, х) слияние перьев 
приводит к тому, что у некоторых видов образуются двулопаст­
ные вайи с цельными или надрезанными краями. У других ви­
дов вайи по рассеченности приближаются к Clathropteris, 
у третьих доли делятся дихотомически. Жилкование сетчатое. 
Сорусы располагаются в ячеях жилкования по всей нижней по­
верхности вайи.

Семейство Polypodiaceae. Семейство полиподиевых в широ­
ком смысле включает папоротники нередко выделяемых се­
мейств Aspleniaceae, Adiantaceae, Grammitidaceae, Aspidiaceae 
и Pteridaceae. Их общие черты — вертикальное или неполное 
кольцо, мелкие спорангии, споры немногочисленные (меньше 
100), обычно однолучевые. Из кайнозоя и отчасти мезозоя опи­
сано много современных родов (Acrostichum, Asplenium, Adian- 
tum, Onoclea, Polypodium, Pteris, Woodwardia и др.). Некото­
рые ископаемые роды очень близки к современным (Eorha- 
chis — к Acrostichum, Dennstaedtiopsis — к Dennstaedtia). К по- 
липодиевым относятся Polypodites, Aspidites, Teilhardia, Vargo- 
lopteris, Onychiopsis, Adiantopteris и другие роды. Семейство 
достоверно известно с юры.

Порядок Marsiliales. Марсилиевые

Марсилиевые включают современные роды Marsilia, Pilula- 
ria и Regnellidium, известные в палеоген-неогеновых отложе­
ниях (Marsilia указывалась и в верхнем мелу), а также палео­
геновый род Rodeites. Листья состоят из четырех (Marsilia) 
или двух (Regnellidium) листочков с веерным жилкованием, 
похожих на клеверные, или линейные, почти шиловидные (Pi- 
lularia). Главная особенность порядка — спорокарпии, т. е.
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замкнутые вместилища сорусов, состоящих из микро- и мега­
спорангиев. В мегаспорангиях развивается по одной мегаспоре 
(рис. 32, д). Ископаемый материал не дополняет характери­
стику порядка.

Порядок Salviniales. Сальвиниевые

Эти папоротники плавают на поверхности воды. Фертиль­
ные листья подводные, несут мужские и женские сорусы 
(микро- и мегасорусы), заключенные в замкнутый округлый 
индузий. Микроспоры погружены в пенистую массу (массулу), 
сопровождающую и мегаспоры в качестве плавательного ап­
парата. В мегаспорангиях развивается одна мегаспора. Семей­
ства выделяются по строению вегетативных листьев, строению 
индузия (однослойный у Azollaceae и двуслойный, с полостью 
между слоями у Salviniaceae), количеству мегаспорангиев 
в сорусе и другим признакам. Иногда всех сальвиниевых от­
носят к одному семейству. В ископаемом состоянии известны 
изолированные мегаспоры с характерными массулами, реже 
попадаются вегетативные и фертильные листья.

Семейство Salviniaceae. Единственный род Salvinia (рис. 32, 
ю) известен с позднего мела. У ископаемых сальвиний известны 
амфиспорангиатные сорусы, в которых сочетаются мега- и мик­
роспорангии.

Семейство Azollaceae. У азолловых микроспоры объединены 
массулой, иногда отвечающей целому спорангию. У многих 
видов над поверхностью массулы выступают волоски с зазуб­
ринами — глохидии (рис. 32, ш), которыми массулы с микро­
спорами цепляются к плавающим мегаспорам. В мегаспоран­
гии развивается по одной мегаспоре. Каждая мегаспора 
(рис. 32, ч) соединена с несколькими массулами. Одни окру­
жают ее с дистальной стороны, а другие в виде поплавков 
собраны по 3—9 с проксимальной стороны. Обычно встреча­
ются лишь массулы с глохидиями и микроспорами и мегаспоры 
с поплавками, реже мегаспоры с прикрепленными массулами, 
несущими микроспоры. Единственный современный род Azolla 
известен с раннего мела. К нему близки известные по мегаспо­
рам и массулам с микроспорами позднемеловые роды Рага- 
zolla, Azollopsis, Azinia и др. У Azinia (рис. 32, щ—э) индузии 
с плотной оболочкой описывались как спорокарпии, содержа­
щие микро- и мегаспорангии. Поэтому Azinia выделялась в осо­
бое семейство Aziniaceae. Есть косвенные данные, что обоепо­
лые сорусы были и у других позднемеловых азолловых.

САТЕЛЛИТНЫЕ РОДЫ КЛАССА POLYPODIOPSIDA

Из приводимых ниже родов одни (Caulopteris, Pecopteris, 
Lobatopteris, Cladophlebis) заведомо сборные, объединяющие 
виды разных семейств, порядков и даже классов. Остальные 
роды ближе к естественным, но судить об их положении в си- 
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етеме трудно. Род Sphenopteris рассмотрен среди сателлитных 
родов классов Ginkgoopsida и Cycadopsida.

Род Caulopteris (D2—Р; рис. 33, а) объединяет ядра и от­
печатки стволов палеозойских Древовидных папоротников. На 
поверхности располагаются по спирали или расставленными 
ортостихами рубцы от опавших вай нередко с четким конту­
ром листового следа. Между рубцами могут сохраняться от­
тиски воздушных корней, отчего поверхность ствола выглядит 
продольноребристой. Такие стволы чаще всего соответствуют 
роду Psaronius (Marattiales), но некоторые могли принадле­
жать зигоптеридиевым и иным папоротникам. Сходные стволы,

Рис. 33. Сателлитные роды класса Polypodiopsida
Средний девон (р), средний — верхний карбон (а—д), нижняя (к—о) и верхняя (з, и) 
пермь, нижний мел (ж, п); Еврамерийская палеофлористическая область (а— д), Буреин- 
ский бассейн (ж), Кузбасс (з—о), Мугоджары (п), о-ва Шпицберген (р); а — Caulopte- 
TqS’ б — Megaphyton\ в — Pecopteris pennaeformts В г о n g п.; г — Р. arborescens 
( Se n  1.) Brongn.;  д—Р.{а]. Lobatopteris) corsinti W a g n e r ;  e—последовательность вет­
вления жилок у Pecopteris (верхний ряд) и Lobatopteris (нижний ряд), стрелкой показана 
главная стадия, различающая оба типа жилкования; ж — Cladophlebis serrulata S а - 
m У !•; з, и — Prynadaeopteris karpovii R a d с z., общий вид вайи (з) и спороносное 
перо (и); к —о — Geperapteris imitans (N е u b.) S. M e у e n, фертильное перо (к), 
сорус с частично удаленными спорангиями (л), вид спорангия сверху (м) и сбоку (н), 
споры из одного спорангия (о); п — Tempskya rossica К i d s t. et G w. - V a' u g h., раз­
рез участка ложного ствола с двумя ветвящимися стеблями и воздушными корнями (кор­
невые волоски показаны в левом верхнем углу, в других местах занятое ими пространство 
заштриховано); р — Protocephalopteris praecox (Н 0 g) A n a  п.; линейка 1 см (з, р), 
0 мм (ж, к), 2 мм (в—д, и, п), 0,5 мм (л), 100 мкм (м, н), 10 мкм (о)
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но с двумя вертикальными рядами рубцов, относят к Mega- 
phyton (рис. 33, б; если контур проводящего пучка на рубце 
открытый сверху или закрытый и овальный), Artisophyton 
(если контур закрытый с глубокой вырезкой снизу) или другим 
родам.

Род Pecopteris (с карбона; рис. 33, в—е) введен для сте­
рильных сложноперистых вай ископаемых папоротников, имею­
щих прямые или слабо изогнутые перышки, прикрепляющиеся 
к рахису широким или слабо перетянутым основанием. Края 
перышек цельные или лопастные, жилкование перистое, сред­
няя жилка отчетливая, прослеживается далеко в направлении 
верхушки или доходит до нее. Боковые жилки от простых до 
дихотомирующих несколько раз. После первого деления боко­
вой жилки ее ветви снова делятся примерно на одном и том 
же расстоянии от первого деления (в отличие от Lobatopteris, 
рис. 33, е). Предлагалось в состав рода Pecopteris включать 
только виды с простыми или однажды вильчатыми боковыми 
жилками, относя остальные виды (при условии выделения рода 
Lobatopteris) к Polymorphopteris. Разные виды Pecopteris, судя 
по ассоциирующим фертильным вайям, принадлежат зигопте- 
риевым, ботриоптериевым, мараттиевым, осмундовым и разным 
семействам Polypodiales. Листья типа Pecopteris обычны 
и у современных папоротников. Встречаются папоротники, про­
межуточные по строению перышек между Pecopteris и другими 
форм-родами. Иногда их относят к особым форм-родам. Так, 
род Ovopteris включает вайи, промежуточные между Pecopteris 
и Sphenopteris. У Lobatopteris (с карбона; рис. 33, д, е) строе­
ние вай такое же, как и у Pecopteris, но вторичные жилки вет­
вятся иначе. После первого деления одна ветвь делится снова, 
а затем делится образовавшаяся внутренняя ветвь. Возникает 
«лобагоптероидное» жилкование, которое в ходе онтогенеза мо­
жет далее усложняться, так что в развитых перышках с интен­
сивно ветвящимися жилками разница в жилковании Lobato­
pteris и Pecopteris затушевывается.

Род Cladophlebis (с перми; рис. 33, ж). Вайи сложнопери­
стые, стерильные. Перышки серповидно изогнуты, в остальном 
сходны с Pecopteris. Некоторые виды имеют жилкование как 
у Lobatopteris. Предлагалось выделять в отдельные роды вайи 
с видоизмененными базальными перышками перьев и иными 
специфическими признаками. Ассоциирующие фертильные вайи 
принадлежат осмундовым, матониевым, полиподиевым и иным 
папоротникам. Многие современные папоротники имеют вайи 
типа Cladophlebis.

Род Prynadaeopteris (С—Р; рис. 33, з, и). Стерильные вайи 
соответствуют форм-родам Pecopteris, Sphenopteris и Ovopte­
ris. Перышки часто глубоко рассечены и принимают облик 
мелких перьев. Род включает спорофиллы плохой сохранности 
или недостаточно изученные. Сорусы мелкие, с небольшим ко­
личеством спорангиев.
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Род Geperapteris (Р; рис. 33, к—о) включает спорофиллы 
того же типа, что и у Prynadaeopteris, но с более полной ха­
рактеристикой сорусов, спорангиев и спор. Сорусы округлые, 
сложены многочисленными (до 60 и более) грушевидными или 
эллиптическими сидячими спорангиями. Стенка спорангия од­
нослойная, в большей верхней части спорангия сложена тол­
стостенными клетками. Стомий состоит из немногих рядов уз­
ких клеток. Споры трехлучевые, округло-треугольные, с не­
большими шипиками или конусами. Род близок- к разным 
родам порядка Botryopteridales (Doneggia, Discopteris, некото­
рым Botryopteris и др.).

Род Tempskya (К; рис. 33, п) иногда выделяется в отдель­
ное семейство. Ложный ствол диаметром до 50 см и длиной до 
6 м состоит из сотен стеблей, проходящих в плотной массе при­
даточных корней с корневыми волосками. В нижней части 
ствола наблюдались только корни. От сифоностелических стеб­
лей диаметром до 4 мм отходят тонкие (1 мм) черешки. Ви­
димо облиственной была лишь верхняя часть ствола. В неко­
торых местонахождениях стволы ассоциируют с мелкими вай­
ями, описывавшимися как Anemia fremontii. Спорангии, 
застрявшие в массе корней и стеблей, различного типа, в том 
числе и сходные со схизейными.

Род Protocephalopteris (D2; рис. 33, р). Главная ось зигза­
гообразная. Ветки попарно прикрепляются попеременно то 
к одной, то к другой стороне оси. У основания ветки от оси 
отходят дихотомически разделенные афлебии. Ветки прямые, 
несут парные боковые органы, которые тоже прикрепляются 
попеременно то с одной, то с противоположной стороны ветки. 
Стерильные боковые органы дихотомируют дважды, а фер­
тильные— один раз и заканчиваются висячими спорангиями. 
Общим обликом род напоминает Rhacophyton (Zygopteridales).

КЛАСС PROGYMNOSPERMOPSIDA. ПРОГИМНОСПЕРМОВЫЕ

Открытие прогимноспермовых связано с установлением ор­
ганической связи давно известных растений, а именно вай рода 
Archaeopteris (они принимались за гетероспоровых папоротни­
ков) и стволов рода Callixylon (их относили к голосеменным 
порядка Cordaitales). Органическая связь этих частей была 
доказана в 60-х годах Ч. Беком, а затем неоднократно подтверж­
дена. Прогимноспермовые знакомят нас со своеобразным соче­
танием признаков: вегетативные органы и терминальные спо­
рангии как у тримерофитовых или примитивных папоротников 
(кладоксилеевых, зигоптериевых), вторичная древесина как 
У голосеменных, развивается в протостелических или эвстели- 
ческих осях. Наиболее примитивные роды отличаются от наи­
более продвинутых тримерофитовых только расчленением про­
тостелы и/или присутствием вторичной древесины. Спорангии 
тримерофитовых (Рsilophyton) и некоторых прогимноспермо-
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вых (Tetraxylopteris, Protopitys) устроены почти одинаково. 
Наиболее продвинутые гетероспоровые роды достигают уровня 
организации голосеменных во всех органах, кроме репродук­
тивных.

От раннедевонских тримерофитовых через среднедевонские 
протоптеридиевые к археоптериевым и протопитиевым и далее 
к голосеменным (каламопитиевым и лагеностомовым) наблю­
даются следующие морфологические преобразования: 1) пере­
ход от протостелы к эвстеле [22] с параллельным образованием 
все более мощной вторичной древесины, 2) увеличение числа 
протоксилемных пучков в главной оси, 3) планация боковых 
систем побегов и срастание их в листовые пластинки, 4) раз­
витие правильного филлотаксиса, 5) концентрация спорангиев 
на специализированных боковых ветках и иногда переход их 
на перышки, 6) образование сначала стробилоподобных агре­
гатов фертильных перышек, а затем хорошо оформленных стро­
билов, 7) появление гетероспоровости и редукция числа мега­
спор в мегаспорангиях, 8) образование дистальной полости 
(кавы) у микроспор. Эти процессы протекали асинхронно. 
В разных родах можно видеть различные сочетания прими­
тивных и продвинутых признаков, что затрудняет классифика­
цию прогимноспермовых и их отграничение от смежных таксо­
нов.

В пределах класса намечаются четыре группы. Одна из 
них имеет постоянно протостелические оси (порядок Protopte- 
ridiales), а две другие — эвстелические, с двурядным (порядок 
Protopityales) и спиральным (порядок Archaeopteridales) рас­
положением веток. Роды Protopteridiales гомоспоровые, у Pro­
topityales гетероспоровость плохо выражена, а у Archaeopteri­
dales и Noeggerathiales — совершенно отчетливая. Порядок 
Noeggerathiales отнесен к Progymnospermopsida условно, пре­
имущественно по причине предполагаемой филогенетической 
связи с Archaeopteridales. Есть роды, у которых не известен 
нужный комплекс признаков. Так, род Oocampsa (начало D2) 
внешне сходен с тримерофитами и ранними прогимноспермо- 
выми. Его споры с оторочкой, возможно отражающей начало 
расслоения экзины и образования кавы, что сближает Oocam­
psa с Rellimia, но неизвестно, была ли у этого рода вторичная 
древесина. Род Chaleuria (D2) гетероспоровый, причем споры 
двух размерных классов встречаются в одном спорангии. По 
прочим признакам нельзя решить, принадлежат ли Chaleuria 
прогимноспермовым, кладоксилеевым или зигоптериевым. Ана­
томия осей неизвестна. Роды Cairoa, Proteokalon, Sphenoxylon, 
Palaeopitys и некоторые другие включаются в прогимноспермо- 
вые условно, так как они описаны по изолированным минера­
лизованным фрагментам осей, причем характер боковых сте­
рильных органов и спороношений неизвестен.
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Протоптеридиевые (рис. 34) ошибочно считались наиболее 
примитивными прапапоротниками, давшими начало зиго- 
птериевым. Достаточно полно изучены Rellimia (al. Protopte- 
ridium; рис. 34, к—н), Tetraxylopteris и Aneurophyton, не­
сколько хуже — Triloboxyloti. С протоптеридиевыми сближа­
ются упоминавшиеся девонские роды Cairoa, Proteokalon и 
Sphenoxylon (возможный синоним Tetraxylopteris). К ним 
близки раннекарбоновые роды Stauroxylon и Palaeopitys, из­
вестные по фрагментам минерализованных осей и может быть 
принадлежащие примитивным каламопитиевым или лагеносто- 
мовым. Род Eospermatopteris установлен для отливов крупных 
стволов, вероятно имевших ветки типа Aneurophyton.

Оси протостелические, первичная древесина в сечении трех­
лопастная, треугольная или крестообразная (рис. 34, а—е). 
В более тонких осях контур ксилемы округляется, количество 
лопастей уменьшается. В конечных веточках проводящие пучки 
округлые или линзовидные. Протоксилема (рис. 34, и) эндарх- 
ная, в виде отдельных изометричных гнезд в центре стелы и 
у концов лучей или вытянутых прерывистых пластин внутри 
стелы (высказывалось мнение, что эти пластины сложены ради­
ально вытянутыми клетками метаксилемы). Вторичная древесина 
(рис. 34, б) развивалась в более толстых осях, имеющих также 
и перидерму, что свойственно растениям с вторичной древеси­
ной и несвойственно папоротникам (кроме Ophioglossales). 
Трахеиды вторичной древесины несут округлые или многоуголь­
ные окаймленные поры на всех стенках. Лучи однорядные, вы­
сокие. Вторичная древесина отсутствует у рода Peinmannia 
(D2; рис. 34, а, № 2), который по прочим признакам близок 
к формам с вторичной древесиной (особенно Cairoa). Ветвле­
ние осей попарно-перекрестное (Tetraxylopteris; рис. 34, в, г), 
спиральное (Pellimia, Triloboxylon, Peinmannia, Aneurophyton), 
двурядное с чередующимися парными и одиночными ветками 
{Proteokalon). Конечные ответвления делятся дихотомически 
в разных плоскостях или в одной плоскости и тогда уплоща­
ются (Triloboxylon; рис. 34, е—и). Если бы они сливались, то 
их можно было бы считать листьями. Такие уплощенные обра­
зования назывались плосковетками.

Спорангии эллиптические, собраны группами, иногда боль­
шими массами на многократно ветвящихся системах осей, 
обычно изгибающихся в сторону главной оси, к которой на­
правлены ответвления (рис. 34, г, д, м, н). Спороносные 
веточки Triloboxylon небольшие (рис. 34, ж) и сидят по спирали 
непосредственно на более толстых осях между ветками. Гете- 
роспоровость не обнаружена. Споры округлые, трехлучевые. 
Сэкзина отслоена в виде кавы, охватывающей всю дистальную 
сторону (рис. 34, к, л).
5*

Порядок Protopteridiales ( =  Aneurophytales).
Протоптеридиевые
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Рис. 34. Протоптеридиевые (а, № 1—4, б—н) и археоптериевые (а, № 5, 6)
Средний (к, м, н) и верхний (б —и, л) девон; США (б —н, л), Западная Европа (к, м, н); 
а — схема анатомического строения осей разного порядка и стратиграфическое распро­
странение родов, вторичная древесина зачернена, сердцевина показана крапом (Т — турне, 
Fm — фамен, Fr — фран, G — живет, Е — эйфель; 1 — Proteokalorv, 2 — Reitimannia; 
3 — Triloboxyloti; 4 — Tetraxyloptcris\ 5 — Actinoxylorv, 6  — Archaeopteris)\ 6 —д — 
Teiraxylopteris schmidtii B e c k ,  первичная (штриховка) и вторичная (зачернение) дре­
весина в осях разного порядка (б), вегетативный побег (в), спороносный побег (г) и его 
веточка (д); е—и — Triloboxyloti ashlatidicum M a t t ,  et В a n k s, расположение дре­
весины в оси (е), фертильный придаток (ж), лнстоподобный придаток (з), древесина в од­
ном нз сегментов стелы с вытянутым участком протоксилемы (и); к —н — Rellimia thorn- 
sottii ( Da ws . )  L e d ,  et Bon . ,  споры в сечении (к) и в полярном положении (л), 
фертильные ветки с удаленными спорангиями (м), фрагменты фертильного (слева) и сте­
рильного (справа) экземпляров (н); линейка 1 см (б, г, н), 5 мм (д, ж, з, м), 1 мм 
(е), 1 0 0  мкм (и), 2 0  мкм (к, л)



Известен единственный род Protopitys (Сь рис. 35, а—в). 
Это древовидные растения со стволами до полуметра в попе­
речнике. Вторичная древесина массивная (в корнях не обнару­
жена), типично голосеменной структуры. Радиальные стенки 
трахеид с одно-многорядными округлыми окаймленными по­
рами. Лучи однорядные, высотой в 2—3 клетки или двурядные, 
высотой до 15 клеток. Эллиптическая в сечении сердцевина 
окаймлена метаксилемой. Протоксилемные пучки расположены 
на концах парных выступов метаксилемы, вдающихся в серд­
цевину в суженных ее частях. Филлотаксис чередующийся, дву­
рядный. Два ответвления осевых пучков сливаются в листовой 
след. Облик фотосинтезирующих органов неизвестен. Споро- 
клады ветвятся перисто-дихотомически. Спорангии терминаль­
ные, эллиптические, с оттянутой верхушкой, раскрывались про­
дольной щелью. Споры в одних спорангиях в среднем 80 мкм 
в диаметре, в других — около 150 мкм, в третьих — промежу­
точные. Самые крупные — 355 мкм в диаметре. Как и у прото- 
птеридиевых, споры трехлучевые с дистальной кавой.

Порядок Archaeopteridales. Археоптериевые

Археоптериевые отличаются от протоптеридиевых эвстели- 
ческими осями, от протопитиевых преимущественно спиральным 
филлотаксисом, а от обеих этих групп — ярко выраженной ге- 
тероспоровостью. По строению древесины и организации стебля 
и корня археоптериевые достигли уровня примитивных голосе­
менных. У некоторых археоптериевых уже имеются развитые 
листовые пластинки. Хорошо изучен только род Archaeopteris. 
Роды Siderella, Actinopodium и Actinoxyton (рис. 34, а, № 5) 
известны по фрагментам петрифицированных осей с двуряд­
ным чередующимся (у Siderella и, видимо, Actinopodium) или 
спиральным (у Actinoxylon) ветвлением осей. Листья или лис­
топодобные рассеченные органы прикреплялись к веткам спи­
рально, двурядно или попарно-перекрестно. Роды Svalbardia и 
Eddya могут быть синонимичны с Archaeopteris. Выделение се­
мейств преждевременно.

Род Archaeopteris (D3—Cj; рис. 35, д, м, о—ц) объединяет 
крупные деревья со стволами диаметром до метра и более. Об­
ломки петрифицированных стволов относят к роду Callixylon 
(рис. 35, е—л). Радиальные стенки трахеид вторичной древесины 
покрыты округлыми окаймленными порами без торуса, собран­
ными в группы, которые на смежных трахеидах образуют непре­
рывную радиальную полосу. Полосы с порами на радиальных 
срезах чередуются с полосами без пор (рис. 35, е). В поздней 
Древесине слоев прироста меньшее число более мелких пор 
встречается на тангентальных стенках (как у некоторых хвой­
ных). Корни протостелические, с четырехлучевой метаксиле-

Порядок Protopityales. Протопитиевые
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Рис. 35. Протопитиевые (а—в) и археоптериевые (г—ц)
Нижний карбон (а—в), средний — верхний (г) и верхний (д—д) девон; Западная Европа 
(а—в), о-ва Шпицберген (г), Северная Америка (д—ц); а — Protopitys scotica Wa l t . ,  
спороносный побег; б — Р. buchiana Goepp., строение стебля (радиальные линии — вто­
ричная древесина, метакснлема — крап; протокснлема — черные точки); в — Р. sco­
tica, трахеида вторичной древесины с окаймленными порами; г — Svalbardia polymorpha 
H Q  g-> вегетативный побег; д — ArchaeopterCs macilenta L e s  q., ветка, покрытая ос­
нованиями листьев; е—и — CcUUxyton newberryi ( Da ws . )  E l k .  et W i e I., радиальный 
срез вторичной древесины (е), окаймленные поры (ж), поры поля перекреста (з), группа
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мой каждый луч которой завершается двумя протоксилемными 
пучками. Стволы имеют перидерму и широкую сердце- 
вину, иногда поперечно септированную. По периферии сердце­
вины располагаются первичные проводящие пучки, сокращенно 
называемые симподиями. От них отходят наружу листовые 
следы (рис. 35, и). Места их отхождения складываются в пра­
вильную восходящую спираль. Иногда правильность спирали 
нарушается из-за неодинаковой густоты листьев на разных 
сторонах оси. Проводящие пучки веток и листьев входят в еди­
ную систему филлотаксиса, но ветки и листья приурочены к раз­
ным ортостихам (рис. 35, д). Верхушка ветки предпоследнего 
порядка облиствена так же, как и ветки последнего порядка, 
они сидят двумя рядами, между которыми видны не­
ясные рубцы от опавших листьев. В каждую ветку входил один 
пучок. Он повторно тангентально делился. Возникал цилиндр 
из симподиев, внешние ответвления которого направлялись 
в листья. В основание листа входит одна жилка, затем пов­
торно дихотомирующая. Листовая пластинка цельная или 
рассеченная, иногда на нитевидные доли. Хотя листья распо­
лагались спирально или попарно-перекрестно, их пластинки 
обычно ориентированы параллельно плоскости пера (как у Me­
tasequoia и некоторых видов Abies). Проводящая система (в от­
личие от голосеменных) не свидетельствует о пазушном ветвле­
нии. Хотя иногда перышки подстилают ветки последнего 
порядка, из этого не следует делать вывод о пазушном возникно­
вении ветки. Отхождение листовых следов от осевых симподиев 
радиальное, а у голосеменных (кроме самых примитивных) — 
тангентальное.

Фертильные ветки Archaeopteris (рис. 35, м, п—т) или це­
ликом спороносные, или несут спорангии на средних перьях, 
иногда лишь в их средних частях. Полностью фертильные 
перья завершаются лентовидными стерильными придатками — 
сильно измененными листьями. Спорангии расположены на ак- 
ропетальной стороне пера, сидят поодиночке или собраны в не­
большие группы на повторно дихотомирующих тонких веточ­
ках, изредка переходят на верхнюю сторону перышка, которое 
в этом случае видоизменяется. Такие спороносные перышки 
располагаются на оси по спирали, так что образуется строби­
лоподобная структура (рис. 35, п). Ножка спорангия снабжена 
проводящим пучком, а стенка имеет устьица. Археоптериевые 
были гетероспоровыми (рис. 35, у—ц). Микроспоры округлые,

окаймленных пор (н); к — однорядные лучи на тангентальном срезе С. brownii Н о s к. 
ти ^ г ,° s s’ л — многорядные лучи С. newberryi; м — фертильная вайя Archaeopteris 

Па A macilenta; н — расположение проводящих пучков и нх радиальное ветвление 
°си Archaeopteris; о — перышко A. halliana (Goepp.) D a ws . ;  п — стробиловидный 

ппиГ ^ rchaeopteris; р —ф — A. halliana, частично фертильное перышко (р), фертильный 
(с), фертильная ветка, у нижнего придатка спорангии убраны (т), скульптура 

рая (у) н общий внд (ф) мегаспоры; х, ц — микроспора Archaeopteris sp., скульптура 
1 ПРИ тРехлУчевой щели (х) н общий вид (ц); лннейка 1 см (а, г, м), 5 мм (д),

мм (б, о, р—т), 100 мкм (е, к, л, ф), 20 мкм (з, и), 10 мкм (ж, ц), 5 мкм (у, х)
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трехлучевые, с мелкобугорчатой поверхностью. Внешний слой 
экзины представлен компактной массой сросшихся толстостен­
ных телец с небольшой внутренней полостью, внутренний слой 
(ламеллярный)— тонкими плотно соединенными пластинами 
(ламеллами). Расслоения экзины не было. Из микроспор ар- 
хеоптериевых легко выводится пыльца некоторых голосемен­
ных квазисаккатной структуры (см. главу 3). Мегаспоры по­
добны микроспорам, но гораздо крупнее. Их экзина имеет те 
же два слоя, но поверхность ее покрыта слоем круглых телец 
с толстой оболочкой и губчатой внутренней частью (наподобие 
телец Убиша).

К роду Svalbardia (рис. 35, г) относят побеги с листьями, 
рассеченными на узкие дихотомирующие доли. У Eddya лис­
тья более крупные, с веерным жилкованием. Предполагают, 
что это проростки Archaeopteris. К археоптериевым могут при­
надлежать роды Fedekurtzia и Botrychiopsis (средний карбон — 
низы перми Гондваны).

Возможно, что среди археоптериевых началась редукция 
числа мегаспор до одной функционирующей (остальные мега­
споры тетрады абортируются). Далее происходило образова­
ние семезачатка. При этом общий облик растения и строение 
микроспорокладов оставались прежними. Те виды Archaeopte­
ris, у которых не обнаружены мегаспоры, могли продуцировать 
семена. Показательно, что древнейшие семена Archaeosperma 
были найдены в одном захоронении с облиственными побегами 
Archaeopteris hibernica (других растений, которым могли при­
надлежать эти семена, в этом захоронении не найдено).

Порядок Noeggerathiales. Неггератиевые

Неггератиевые сближались с членистостебельными и папо­
ротниками, но более вероятно их родство с прогимноспермами 
[46]. Лучше всего изучен род Noeggerathia (С; рис. 36, а). Это 
простоперистые вайи с обратнояйцевидными или округлором­
бическими перышками, жилкование веерное, края перышек 
зубчатые. Стробилы (род Noeggerathiostrobus; рис. 36, б, д) 
сложены чашевидными спорофиллами, неполностью охватыва­
ющими ось и несущими на верхней стороне мега- или микро­
спорангии. Мега- и микроспоры (рис. 36, в, г) округлые, трех­
лучевые. С дваждыперистыми вайями рода Palaeopteridium 
(рис. 36, и, к) ассоциируют фруктификации типа Discinites 
(рис. 36, е, ж), их спорофиллы чашевидные, с зубчатым краем 
и полностью охватывают ось. В отличие от Noeggerathiostrobus, 
мегаспорангии содержат лишь по одной мегаспоре. К этим ро­
дам близка Ьасоеа (рис. 36, з), стробилы, вероятно ассоцииро­
вавшие с цельными листьями типа Lesleya (напоминают Тас- 
niopteris) и простоперистыми листьями типа Megalopteris. 
С неггератиевыми сближают род Tingia (Р; рис. 36, л), у кото­
рого удлиненные перышки сидят в четыре ряда, причем в двух
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Рис. 36. Неггератиевые
Средний карбон (а —к), пермь (л); Западная Европа (а—ж, и, к), США (з), КНР (л); а — 
Noeggerathia foliosa S t е г n b.; б — ее стробил (Noeggerathiostrobus bohemtcus■ F е i s tm.); 
в, г — мегаспора (в) и микроспора (г) N. bohemicus; д, е — спорофиллы Noeggera­
thiostrobus (д) и Discinites (е); ж — спорофилл D. jongmansii Н i г m.f абаксн- 
альный вид; з — спорофилл Lacoea seriata R e a d ,  адаксиальный вид; и, к — вайя (н) 
и отдельное перо (к) Pataeopteridium macrophyllum N е m.; л — Tingia crassinervis 
H a l l e ;  линейка 3 см (а, б, н), 1 см (ж, з, к, л), 2 0 0  мкм (в), 1 0 0  мкм (г)

внутренних рядах перышки мельче боковых. Ассоциирующие 
с Tingia стробилы (Tingiostachys) изучены недостаточно. Ве­
роятно их коленообразно изогнутые спорофиллы располагались 
мутовками по четыре и несли в своей горизонтальной части 
четыре спорангия. Неясно, были ли стробилы гомо- или гете- 
роспоровыми.

Сходство неггератиевых с прогимноспермами заключается 
в гетероспоровости и форме перышек; кроме того спорофиллы 
неггератиевых сходны с фертильными перышками стробило­
видных фруктификаций, ассоциирующих с некоторыми Archae- 
opteris. В отличие от папоротников спорангии неггератиевых 
сидят на перышках сверху.

ОТДЕЛ PINOPHYTA (GYMNOSPERMAE).
ГОЛОСЕМЕННЫЕ

Голосеменные отличаются от птеридофитов появлением се- 
мезачатков (семян),— видоизмененных мегаспорангиев, заклю­
ченных в специализированные покровы. Семезачатки открыты 
Для прямого доступа пыльцы. Иногда пыльца прорастает за 
пределами семезачатка как у покрытосеменных, но эти расте­
ния (например, некоторые хвойные) по всем прочим признакам 
соответствуют обычным голосеменным, С появлением семян
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развиваются и специализированные органы, несущие семена 
или сопровождающие их. Видоизменяются и мужские фрукти- 
фикации.

Для обозначения фруктификаций заимствуют термины из 
морфологии птеридофитов (например, мегаспорофилл) или 
покрытосеменных (например, соцветие). Однако морфологиче­
ская самостоятельность фруктификаций делает оправданным 
введение для них собственной терминологической системы [29], 
излагаемой ниже. Семя с семяножкой (семена без семяножки 
называются сидячими) образует моносперм, а любое собрание 
семян — полисперм. Совокупность стерильных органов, отлича­
ющихся от листьев и сопровождающих фруктификации, назы­
вается циркаспермом. Полиспермы бывают простыми (рис. 37, 
а—п) и сложными (рис. 37, р—т). Простые полиспермы де­
лятся на четыре главных группы. В первую входят полиспермы 
(1) кистевидные (состоят из моноспермов, расположенных во­
круг оси; рис. 37, а); (2) колосовидные (отличаются от кисте­
видных редукцией ножки; рис. 37, б), (3) зонтиковидные (мо­
носпермы на укороченной оси; рис. 37, г), (4) головчатые (си­
дячие семена на укороченной оси или моноспермы на мясистом 
коротком рецептакле; рис. 37, в); (5) перистые (рис. 37, д), 
(6) неравномерно ветвящиеся (плейохазиальные; рис. 37, е). 
Второй тип включает уплощенные листоподобные полиспермы. 
Если пластинка полисперма подобна вегетативному листу, та­
кой полисперм называется филлоспермом (рис. 37, ж), а если 
отличие от листа большое — кладоспермом (рис. 37, з—к). Кла- 
доспермы могут быть с цельной или расчлененной пластинкой, 
типы симметрии которой те же, что и у листьев. Наподобие 
щитовидных листьев бывают щитовидные (пельтатные) поли­
спермы, или пельтоиды (рис. 37, к). Третий тип — это полу­
замкнутые вместилища семян,— купулы и капсулы. Под купу- 
лами (рис. 37, л, м) понимают ортотропные или инвертированные 
вместилища из в разной степени сросшихся или сво­
бодных элементов циркасперма. Одно или несколько семян 
прикреплены к ложу купулы. Купулу, превратившуюся в подо­
бие интегумента и выполняющую функцию захвата пыльцы 
своей верхушкой, называют внешним интегументом (или купу- 
ломентом). Все прочие вместилища семян можно называть 
капсулами (рис. 37, н, о). Они бывают двустворчатыми, кувши­
нообразными и обращенными, пельтатными и иными. К чет­
вертому типу полиспермов относятся фертилигеры. В этом слу­
чае полиспермы одного из предыдущих типов прикрепляются 
к измененному или неизмененному листу, образуя с ним еди­
ный комплекс (рис. 37, п). Разработанной классификации 
сложных полиспермов пока нет. Для их обозначения удобнее 
пользоваться названиями таксонов. Например, полиспермы 
сходные с шишкой продвинутых хвойных, можно называть ко- 
нифероидными.

Предлагаемая классификация полиспермов служит для



Рис. 37. Основные типы полиспермов (семена зачернены)
а — кистевидный, б — колосовидный, в — головчатый, г — зонтиковидный (Gaussia 
cristata), д — перистый (Trichopitys hetermorpha), е — плейохазиальный (Arberia mina- 
sica), ж — филлосперм (Emplectopteris triangularis), з — кладосперм типа Stiphorus- 
Leuthardtia н вегетативный лист типа Glossophyllum, н — кладосперм и вегетативный лист 
Gycas, к — пельтоид Peltaspermum и вегетативная вайя Lepidopteris, л — односемянная 
купула (Lagenostoma lomaxii S c o t t ) ,  м — многосемянная купула (Calathospermum 
scoticum), н — многосемянная пельтатная капсула (Cardiolepis piniformis), о — инверти­
рованная многосемянная капсула (Caytonia), п — фертилигер (Ottokaria), р — сложный 
полнсперм, состоящий нз купул (Lagenospermum); с — сложный замиондный полнсперм 
\£amia), т — сложный кониферондный полнсперм

точного описания и не претендует на общность происхождения 
определенных типов.

К мужским фруктификациям часто могут быть применены 
термины, применяемые для птеридофитов. Особый термин — 
микроспороклад — вводится для таких агрегатов микроспоран­
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гиев, которые ветвятся в нескольких направлениях и не могут 
называться ни микростробилами, ни микроспорофиллами. Спе­
циализированные стерильные органы, сопровождающие муж­
ские фруктификации, образуют циркандр.

Переход от спор птеридофитов к пыльце голосеменных и 
вопросы терминологии пыльцы и предпыльцы рассмотрены 
в главе 3. Основные направления в эволюции пыльцы голосе­
менных показаны на рис. 38. 1

Рис. 38. Главные типы и эволюционные тенденции у предпыльцы и пыльцы 
голосеменных (таксоны в скобках указаны в качестве примеров)
1 — каватное трехлучевое зерно (прогимноспермы, Zimmerman.nith.eca), 2 — трехлуче­
вое безмешковое зерно (прогимноспермы, Lagencstomales), 3 — одномешковое билате­
ральное зерно с однолучевой проксимальной щелью (древние Callistophytales), 4 — то 
же без щели (продвинутые Callistophytales), 5 — квазимоносаккатное билатеральное 
зерно (Cardiolepidaceae), б — безмешковое билатеральное зерно, иногда с проксималь­
ной щелью (Arberiales, Peltaspermales, Vittatina), 7 — безмешковое однобороздное зерно 
(Peltaspermales, Ginkgoales), 8  — одномешковое зерно с интраретикулоидом (Cladostro- 
bus), 9 — квазимоносаккатное зерно с проксимальной щелью (Vojnovskyaceae, Rufioria- 
ceae); 10 — то же без щели (Vojnovskyaceae, Pinales), 11 —- одномешковое зерно с прок­
симальной щелью (Cordaitanthaceae), 12 — то же без щели (Ccrdaitanlhaceae), 13 — ква- 
знднсаккатное зерно с проксимальной щелью (Pinales), 14 — то же без щели (Peltasper- 
males, Arberiales, Pinales), 15 — двумешковое зерно (Pinales), 16 — безмешковое зерно 
(Pinales), 17 — безапертурное зерно (Pinales), 18  — однолучевое зерно (Trigonocarpa­
les), 1 9  _  зерно с тремя щелями или бороздами (Trigonocarpales, Eucommiiditcs), 20 — 
однолучевое зерно с мешковидной структурой, расположенной иначе, чем в 2, 4 и 15 
(Trigonocarpales), 21 — однобороздное зерно (Cycadales, Bennettitales), 22 — попереч­
ное сечение ребристого тела (наблюдается у 5 — 7, 10, 14, 15?, 21), 23 — разрез квази- 
саккуса; 24 — неслоистая экзнна н проксимальная щель в зернах, подобных 2, 25 — зер­
нистая экзина, 26 — структура мешка у Pinaceae, 27 — ячеистая (альвеолярная) сэк- 
знна Trigonocarpales, а — квазисаккус; б — мешок; в — интраретикулоид
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Рис. 39. Возникновение и преобразование покровов семени (а—г) и древнейшие семена (д—ж)
а — мегаспорангий и окружающие его стерильные оси у гипотетического предка голосеменных; б — древнейшее семя, верхушка мегаспоран­
гия преобразована в сальпинкс, лопасти интегумента и купулы специализированы; в — появление интегументального микропиле, основа­
ние сальпинкса преобразовано в лагеностом с центральной колонкой; г — нуцеллюс слился с интегументом, образовалось купулярное микро­
пиле; 1 — первичный интегумент, 2  — первичный нуцеллюс, доли купулы и их дериваты показаны крапом; д — реконструкция семеносной 
купулы типа Hydrasperma, одно нз семян показано в разрезе (верхний девон США); е — то же Archaeosperma arnoldii Р е t. et B e c k  (верхний 
девон США); ж — платиспермическое семя Spermolithus devonicus J o h n s ,  (верхний девон Ирландии)



Обычно пыльца проникает в семезачаток с помощью секре­
торной капли, выделяемой из микропиле и улавливающей 
пыльцу из воздуха. Секреторная капля втягивается в семеза­
чаток и увлекает налипшую на нее пыльцу. Этот механизм, 
вероятно, возник уже у первых голосеменных. У них функцию 
захвата пыльцы исполняла верхушка нуцеллюса, видоизменен­
ная в полую трубковидную структуру — сальпинкс (рис. 39, б). 
По мере замыкания интегумента над нуцеллюсом и образова­
ния микропиле функция захвата пыльцы перешла к верхушке 
интегумента (рис. 39, в), а после образования внешнего инте­
гумента из купулы — к его верхушке (рис. 39, г). Захват 
пыльцы мог осуществляться и капсулами.

Голосеменные связаны переходными формами с птеридо- 
фитами и покрытосеменными. Некоторые из таких форм ука­
зывают на филогенетические связи. Таковы прогимноспермы, 
филогенетически связывающие птеридофитов и голосеменных. 
В других случаях переходными являются лишь отдельные ор­
ганы, независимо приобретающие сходство в разных филоге­
нетических линиях. Таковы мега спорофиллы, подобные семеза- 
чаткам и семенам с зародышами, у плауновидных, пикноксиль- 
ные стволы у членистостебельных. Возможно такой же смысл 
имеет «ангиоспермизация» разных голосеменных, т. е. приоб- 
ретание ими черт, свойственных покрытосеменным.

Переходные формы можно наблюдать и между главными 
таксонами класса. Вскоре после открытия птеридоспермов 
было предложено деление голосеменных на филлоспермиды и 
стахиоспермиды. Первые включали формы с семенами на лис­
топодобных органах — мегаспорофиллах. Это птеридоспермы 
и цикадовые, а также беннеттиты, сходные по облику листвы 
и жизненных форм с цикадовыми. В стахиоспермиды вошли 
растения с фруктификациями на видоизмененных побегах, не­
редко имевших вид шишек. Это кордаиты, хвойные и гинкго- 
вые. С филлоспермидами связывались маноксилические стволы 
и папоротниковидные листья, а со стахиоспермидами — пикно- 
ксилические стволы и упрощенные листья,— игловидные, с 
простой пластинкой и веерным или параллельным жилкова­
нием.

Позже приведенные комплексы признаков нарушились. Среди 
лагеностомовых птеридоспермов обнаружились настоящие пик- 
ноксилические стволы, продуцировавшие папоротниковидную 
листву. Семеносные побеги лагеностомовых никак нельзя счи­
тать видоизмененными листьями. Это стебли, интенсивно вет­
вящиеся и несущие купулы на концах веточек. С другими пте- 
ридоспермами были связаны листья, считавшиеся свойствен­
ными хвойным (Phylladoderma). Листья гинкгового облика 
были найдены у беннеттитов (Eoginkgoites) и птеридоспермов. 
У арбериевых прихотливо сочетаются разные признаки филло- 
спермид и стахиоспермид. Считалось, что стахиоспермидам свой­
ственны платиспермические семена, а филлоспермидам—ра-
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Рис. 40. Реконструкция семян и купул Ginkgoopsida (а—в), Cycadopsida 
(г, з~ о )  и Pinopsida (д—ж) (стрелками показаны эволюционные тенденции) 
а ~'Lyraspertna — тип, L. scotica (С а I d.) L o n g ,  нижний карбон; б — Callosper- 
warion — тип, С. pusillum Eg g .  et D e 1 e v., верхний карбон; в — современный, 
(nnkgo biloba L., семя с воротничком; г — Hydrasperma — тип, И. tenuis. L o n g ,  ку- 
пула с четырьмя семенами (зачернены; слева схема их расположения), нижний карбон; 
Д — iVucellangium — тип, N. glabrum (D а г.) A n d  г., средний карбои; е — Mitros- 
регтит — тип, М. vinculum G r o v e  et R o t h  w., верхний карбон; ж — Pinus — 
тин; з — Lagenostoma — тип, Tyliosperma orbiculatum M a m., средний карбон; и, к — 
rachytesta — тип, Stephanospermum elongatum H a l l  (и) и схема строения тригоно* 
карпового семени (к), средний — верхний карбон; л — семя Genomosperma kidstonii 
~ ° п ё со свободными долями интегумеита, нижний карбон; м — Calathospermum 
Scoticum W a l t . ,  многосемянная купула и ее васкуляризация, нижний карбон; н — 
btamnostoma huttonense L o n g  со слитным иитегументом, нижний карбон; о — про­
дольный разрез верхушки семени у многих палеозойских Cycadopsida (1 — сальпиикс; 
~ ~~ иуцеллярная затычка, 3 — пыльцевая камера, 4 — центральная колонка, 5 — шест, 
о мегаспоровая мембрана; купула и ее дериваты в г —к, м показаны крапом



диоспермические. Однако у многих птеридоспермов семена ока­
зались платиспермическими.

Сейчас установлены иные связи между порядками, позволя­
ющие более естественно сгруппировать порядки в классы. 
Наметились возможные направления в преобразовании фрукти- 
фикаций, не учитывавшиеся раньше. Все это привело к пере­
оценке многих признаков и перестройке системы [29]. Оказа­
лось, что основные филогенетические линии голосеменных и 
соответствующие таксоны высшего ранга лучше всего отра­
жены в эволюции семян и купул. Самые древние семена де­
лятся на два типа — платиспермические (рис. 39, ж; 40, а) и 
радиоспермические (рис. 39, д, е; 40, г). Платиспермические 
(билатерально-симметричные) семена продольно уплощены и 
в главной плоскости проходит по одному проводящему пучку 
в крыльях, образуемых интегументом. Реже эти пучки делятся 
в той же главной плоскости. Очень редко в перпендикулярной 
плоскости имеются дополнительные остаточные пучки, быстро 
исчезающие (Callospermarion). Это может служить указа­
нием на то, что платиспермические семена возникли от радио- 
спермических. Радиоспермические (радиально-симметричные) 
семена не уплощены, а в интегументе есть несколько располо­
женных по кругу пучков. Платиспермические семена лишены 
купулы и сначала располагались на безлистных осях. Такие 
полиспермы свойственны порядку Calamopityales. Древней­
шие роды с купулами объединяются в порядок Lagenostomales. 
В нем различаются две группы, пока не имеющие таксономи­
ческого статуса и условно обозначаемые ниже символами BS и 
RS. У BS купулы билатерально-симметричные (рис. 39, д, е; 
40, г), а у RS — радиально-симметричные (рис. 40, з). В RS 
у одних родов купула осталась свободной, а у других стала за­
мыкаться и преобразовываться во внешний интегумент. Завер­
шение этого процесса произошло у Trigonocarpales (рис. 40, и, 
к). При этом внутренний интегумент сросся с нуцеллюсом, со­
хранив свою проводящую систему. Образовался васкуляризо­
ванный нуцеллюс, или внутренний интегумент,— оболочка двой­
ного происхождения. При этом на верхушке этого вновь воз­
никшего органа остаются структуры, осложнявшие верхушку 
нуцеллюса (рис. 40, о). Это сальпинкс с базальным вздутием 
(лагеностомом), окружавшим выступ верхушки нуцеллюса 
(центральную колонку, или нуцеллярную затычку — nucellar 
plug). Характерен и выступ мегагаметофита внутри нуцеллюса, 
называемый шестом (tent-pole).

Тот же процесс срастания оболочек протекал в группе BS 
и завершился в порядке Cordaitanthales (рис. 40, д, е). Этот 
порядок тесно связан с хвойными по широкому комплексу при­
знаков. В этой линии голосеменных васкуляризация нуцел­
люса сначала варьирует, а затем исчезает (рис. 40, ж). Во 
внешнем интегументе от проводящей системы купулы остаются 
лишь два пучка и в единичных случаях — дополнительные
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пучки, отходящие от главных и расположенных в главной пло­
скости семени. Такие семена, неотличимые по внешним при­
знакам от платиспермичееких, являются вторично-платиспер- 
мическими.

В истоках класса стоят два порядка со множеством общих 
признаков, указывающих на общее происхождение, но с раз­
ными семенами— платиспермическими (Calamopityales) и ра- 
диоспермическими (Lagenostomales с группами BS и RS). Оба 
порядка связываются с прогимноспермами переходными фор­
мами в анатомическом строении стеблей. Группа BS дала на­
чало кордаитантовым, от которых произошли хвойные (вто- 
рично-платиспермические голосеменные), а группа RS — три- 
гонокарповым, возможным предкам цикадовых и беннеттитов.

У древнейших голосеменных семена, свободные микроспо­
рангии и синангии приурочены к безлистным осям. В конце 
раннего — начале среднего карбона в разных группах впервые 
встречаются семена и синангии, сидящие на нижней стороне 
перышек или замещающие перышки и перья последнего по­
рядка. У потомков каламопитиевых, объединяемых в порядки 
Callistophytales и Gigantonomiales, платиспермические беску- 
пульные семена и синангии сидят на неизмененных (или мало 
измененных) листьях, так что образуются типичные филло- 
спермы и микроспорофиллы. У Trigonocarpales семена и си- 
нангии или замещают элементы листа (перья, перышки), или 
прикрепляются к рахисам, не нарушая расположение перьев 
и перышек, или остаются на безлистных осях. По-видимому, 
перемещение фруктификаций на ранее сформировавшиеся (еще 
у прогимноспермов) вегетативные листья было в филогенети­
ческом масштабе очень быстрым, как и у зигоптериевых папо­
ротников. Такие быстрые перемещения органов с места на ме­
сто называют гомеотическими (гомеозисом).

У потомков группы BS — кордаитантовых, дикранофилло- 
вых и хвойных — подобного гомеозиса фруктификаций не про­
исходило. Вместо этого еще в карбоне возникают сложные, про­
стые кистевидные и колосовидные полиспермы, развиваются 
циркасперм и циркандр из стерильных чешуй, микроспорангии 
концентрируются на уплощенных или радиально-симметричных 
структурах.

Следствия гомеозиса фруктификаций — постгомеотическое, 
или постгетеротопное преобразование — ярко выражены у про­
двинутых Callistophytales и их потомков, объединяемых в поря­
док Peltaspermales. У них происходит постепенное преобразо­
вание филлоспермов и микроспорофиллов в органы, более 
напоминающие осевые, так что образуются различные кладо- 
спермы и микроспороклады, нередко сходные обликом с пер­
вично безлистными полиспермами и микроспорокладами. Кла- 
доспермы преобразуются в купулы, капсулы, пельтоиды или 
остаются уплощенными (порядки Peltaspermales, Caytoniales, 
Leptostrobales, Ginkgoales). Кдадоспермы образуются и у

145



радиоспермических голосеменных — Cycadales, имеющих много 
общего с Trigonocarpales. Радиоспермическими являются также 
Bennettitales, Gnetales и Welwitschiales. Первые сильно отли­
чаются от тригонокарповых расположением семян и развитием 
специализированного циркасперма, но сходны по строению 
синангиев — одно из немногих указаний на происхождение Веп- 
netlitales от Trigonocarpales. С тригонокарповыми связывали 
также происхождение гнетовых и вельвичиевых.

Более гипотетичны филогенетические связи Arberiales 
(«глоссоптерид») и, особенно, Pentoxylales. Их семена плати- 
спермические. Платиспермия, видимо, первична. Эфедровые 
тоже платиспермические, но здесь о первичности или вторич- 
ности платиспермии ничего нельзя сказать. Методом исключе­
ния скорее можно отнести эфедровые к первично-платиспер- 
мическим голосеменным.

Если учесть преобразования органов размножения и при­
влечь другие признаки, мы получим следующую общую систему 
голосеменных [29]: класс Ginkgoopsida включает первично-пла- 
тиспермические формы (Calamopityales, Callistophytales, Gi- 
gantonomiales, Peltaspermales, Caytoniales, Leptostrobales, 
Ginkgoales, Arberiales?, Pentoxylales?), класс Pinopsida ( = Co- 
niferopsida) — вторично-платиспермические (Cordaitanthales, 
Dicranophyllales, Pinales) и класс Cycadopsida — радиосперми- 
ческие (Lagenostomales, Trigonocarpales, Cycadales, Bennetti­
tales, Welwitschiales, Gnetales). Ephedrales имеют платиспер­
мические семена и, видимо, принадлежат Ginkgoopsida. Дан­
ная система отличается от предшествующих следующими 
наиболее важными особенностями:

1) она основывается на выявленном (а не постулирован­
ном) фундаментальном значении основых типов семян — пла- 
тиспермических, радиоспермических и вторично-платисперми- 
ческих (соответственно, с учетом других признаков удается 
четко разграничить классы);

2) группа птеридоспермов оказывается гетерогенной и мор 
фологически, и филогенетически (ее можно оставить лишь как 
неформальное объединение родов неопределенного системати­
ческого положения);

3) гинкговые вновь сближаются с лептостробовыми (чека- 
новскиевыми), но оказываются близкими не к хвойным (сход­
ство с ними преимущественно конвергентное), а к пельтаспер-
MOBbIMJ

4) эфедровые оказываются в другой группе голосеменных, 
чем гнетовые и вельвичиевые (эти три группы почти неизвестны 
в ископаемом состоянии и далее не рассматриваются).

Изложенная система вскрывает параллелизм между клас­
сами по многим признакам, особенно в строении пыльцы и 
листьев. Это дает возможность легче осветить разнообразие го­
лосеменных. Однако выявляющийся параллелизм в большей 
мере, чем раньше, побуждает к осторожности в отнесении форм-
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родов, основанных на изолированных органах, к определенным 
порядкам и даже классам. Для уверенного размещения ископае­
мых родов в системе необходимо знать прижизненное сочета­
ние органов. Это особенно касается листьев и пыльцы, очень 
сходные типы которых продуцировались растениям разных 
классов.

КЛАСС GINKGOOPSIDA. ГИНКГООПСИДЫ

В современном растительном мире гинкгоопсиды представ­
лены родом Ginkgo, и возможно, родом Ephedra (здесь не рас­
сматривается и не учитывается в характеристике класса). Пер­
вично платиспермические бескупульные семена располагаются 
на безлистных осях (Calamopityales, Pentoxylales), филлоспер- 
мах (Callistophytales) и происходящих от них кладоспермах 
(Peltaspermales и их потомки) или на фертилигерах (Arberia- 
les). Мужские фруктификации — безлистные ветвистые микро- 
спороклады, иногда эпифильные (Arberiales), или микроспоро­
филлы, несущие синангии на нижней стороне неизмененных пе­
рышек (Gigantonomiales и часть Callistophytales). Пыльца 
очень разнообразна и эволюционировала от трехлучевой пред- 
пыльцы у древнейших форм (рис. 38, № 2) до мешковой 
(рис. 38, № 3, 4) и квазисаккатной (рис. 38, № 5, 14) и далее 
до однолучевой (рис. 38, № 6) и однобороздной (рис. 38, № 7) 
безмешковой пыльцы. Среди гинкгоопсид были крупные дере­
вья и мелкие стелящиеся кустарники, может быть, травяни­
стые формы и лианы. Жизненные формы большинства вымер­
ших родов неизвестны. Стебли эвстелические с одним кругом 
протоксилемных пучков. Реже развиваются дополнительные 
циклы первичных пучков. Вторичная древесина, иногда мощ­
ная, сложена трахеидами с точечными окаймленными порами 
на радиальных стенках и пронизана сердцевинными лучами. 
Проводящие пучки, направляющиеся в лист, чаще всего отхо­
дят от двух и более осевых первичных пучков. Листья от слож­
ноперистых или дихотомически делящихся до простых, с веер­
ным или параллельным, открытым или сетчатым жилко­
ванием.

Гинкгоопсиды делятся на восемь порядков (см. выше), раз­
личающихся строением полиспермов. Близость некоторых 
порядков подчеркивается общностью строения листвы и микро- 
спорокладов. Порядки Callistophytales, Peltaspermales и Gink- 
goales связаны настолько постепенным переходом, что их раз­
граничение становится условным, хотя крайние формы отлича­
ются очень резко. С другой стороны, порядок Calamopityales 
еще очень плохо отграничен от радиоспермических Lagenosto- 
niales по анатомическому строению осей и черешков, морфоло­
гии листвы, микроспорокладов и предпыльцы.
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Порядок Calamopityales. Каламопитиевые

Отпечатки семян каламопитиевых (рис. 41) относят к Sa- 
maropsis (например, S. bicaudata), а петрифицированные ос­
татки— к родам Lyrasperma (Q; рис. 41, a), Eosperma, Del- 
iosperma и др. Семена эллиптические в сечении. В каждой 
половине интегумента проходит по одному пучку, иногда сопро­
вождаемому в нижней части семени побочными пучками. Вер­
хушка нуцеллюса несет короткий сальпинкс с небольшим ба­
зальным вздутием (лагеностомом), на дне которого распола­
гается невысокая центральная колонка. Нуцеллюс срастается 
с интегументом почти на всю свою длину. Облик микроспоро- 
кладов недостаточно хорошо известен. Видимо они были та­
кими же, как у более примитивных Lagenostomales. Пред- 
пыльца трехлучевая, округлая, найдена в пыльцевой камере

Рис. 41. Каламопитиевые и сближаемые с ними роды (а, б, д, е)
Нижний карбон; Северная Америка (а, б, д, ж —и), Западная Европа (в, г, е, к); а, б — 
Triphyllopteris uberis S к о g e t G e n s e l ,  реконструкция спороносного пера (а), пу­
чок спорангиев (б); в, г — Calamopitys embergeri G a l t . ,  реконструкция оси с перьями 
типа Kalymtna, показано изменение листового следа в разных местах (в), сектор оси с на­
чинающим отходить черешком, кора спарганового типа (г); д — и — образование эвсте- 
лического стебля, первичная древесина показана крапом, вторичная древесина — ра­
диально изогнутыми линиями, последовательность листовых следов — буквами А — D, 
протостелическая ось Stenomyelon sp. (д), разделенная на секторы первичная древесина 
S. tuedianum K i d s t .  et G w . - V a u g h .  (e), стебель со смешанной сердцевиной, 
С. americana S c o t t  e t J e f f .  {ж; наверху — расположение протоксилемы в сегменте 
первичной древесины), эвстелические стебли Calamopitys sp. (з) и С. foersteri R e a d  
(и); к — Calamopitys sp., ось с черешком типа Kalymma (наверху) и пазушной веткой 
(стрелка); линейка 1 см (а, в), 3 мм (г —к), 1 мм (б)
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семян. Вегетативные вайи, вероятно ассоциировавшие с Lyras- 
регта,— сложноперистые, типа Sphenopteridium, с рассечен­
ными клиновидными, перышками. Главный рахис вильчатый, 
иногда нес перышки ниже места ветвления. Жилкование перы­
шек веерное ( как у археоптериевых).

Стебли тонкие, иногда несколько сантиметров в диаметре, 
эвстелические (рис. 41, в, г, ж—к). По периферии сердцевины, 
иногда смешанной (среди паренхимы встречаются трахеиды), 
расположено несколько первичных пучков. Они, как и у архе­
оптериевых, делятся радиально [22], но уже наблюдается па­
зушное ветвление осей. Из-за долгого прохождения веточного 
следа в коре пазушная и подстилающая ветви оказываются 
соответствующими далеко отстоящим друг от друга узлам (гете- 
роаксиллярность). К осевым пучкам снаружи примыкает до­
вольно широкая зона вторичной древесины, сложенной трахе- 
идами с ямчатыми порами на радиальных стенках. Лучи мно­
горядные. Кора спарганового типа (рис. 41, г), т. е. по ее 
периферии расположены короткие радиальные склеренхимные 
пластины, идущие вдоль стебля и изредка анастомозирующие. 
У Calamopitys в вайю направляется несколько пучков, распо­
ложенных полукругом, обращенным выпуклостью вниз (рис. 41, 
в). Выше пучки сливаются. После первого (дихотомического) 
деления рахиса в каждом из ответвлений проходит V-образный 
пучок с несколькими протоксилемными тяжами. Далее рахис 
ветвится перисто. Более тонкие оси тех же растений протосте- 
лические, относятся к роду Stenomyelon (рис. 41, д, е), а че­
решки— к Kalymma. В осях и черешках часто наблюдаются 
секреторные каналы. Интересен раннекарбоновый род Diichnia, 
у которого двойной листовой след отходит от смежных осевых 
пучков, как у более поздних родов Ginkgoopsida.

К каламопитиевым, возможно, относятся вайи родов Sphe­
nopteridium, Diplotmema и Triphyllopteris. С Triphyllopteris ас­
социируют микроспороклады (рис. 41, а, б). Это агрегаты из 
интенсивно ветвящихся осей, несущих свободные удлиненные 
спорангии, споры трехлучевые.

Достоверные каламопитиевые известны из верхов девона и 
из нижнего карбона, но могли существовать и в среднем кар­
боне. К каламопитиевым близки некоторые изолированные 
позднедевонские черешки и протостелические оси, сближаемые 
с прогимноспермами. С другой стороны трудно разграничить 
стебли и черешки каламопитиевых и наиболее примитивных 
лагеностомовых. Предполагалось, что каламопитиевые — предки 
лагеностомовых, но возможно, что обе группы независимо воз­
никли от древнейших голосеменных с варьирующей симмет­
рией семени. К каламопитиевым могут принадлежать древней­
шие известные платиспермические семена Spermolithus 
(рис. 39, ж). Их анатомическое строение неизвестно.
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Рис. 42. Каллистофитовые и сближаемые с ними роды (а—в, п—ч)
Средний (а—д, з, и, о, у, ф) и верхний (ж, к —и, п —т) карбон пермь (х —ч); Западная
Европа (а, и, к), США {б—д, ж, з, л —о, у — х), Сибирь (п—т), КНР (ц, ч); а — семя 
Cornucarpus acutus (L. et H.) A г b e г, ассоциирующее с вайями Eremopteris artemisiae- 
folia ( S t e r n  b.) S c h i m p . ; 6 , в —семя Cornucarpus (б) и перистый полисперм с опав­
шими семенами (в), ассоциирующие с вайями Е. zamioides ( B e r t  г.) K i d s  t.; г —
перышки Callistophyton boyssetii ( Ren . )  R o t h  w., с секреторными органами; д —
Callistophyton; e — строение стебля Callistophyton (1 — листовой след, 2 — кора спар- 
ганового типа, 3  — флоэма, 4 —  вторичная древесины, 5 — первичная древесина); ж —  
микроспорофилл Callandrium (а 1. I danothekion) callistophytoides S t i d d et H a l l ;  
з — продольный и поперечный разрезы синангия I danothekion glandulosum M i l l ,  et 
E g g .  (секреторные каналы зачернены, пунктир — проводящие пучкн); и — вайя Dlckso- 
nites pluckehetii (S с h 1.) S t e r z. ежесменными рубцами на неизмененных перышках;
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Название порядка каллистофитовых произведено от рода 
Callistophyton, установленного для петрифицированных стеб­
лей, которые первоначально были описаны под незаконным 
названием Poroxylon и выделены в семейство Poroxylaceae, 
ошибочно фигурировавшие среди кордаитантовых. Каллисто­
фитовые в стелярной организации сходны с каламопитиевыми, 
а семена (С alios per mar ion) близки к Lyrasperma, но имеют 
свободный интегумент с полностью сформировавшимся микро­
пиле. По строению семян и пыльцы сходны с пельтаспермо- 
выми, кейтониевыми, арбериевыми и некоторыми хвойными. 
Строением и расположением синангиев напоминают мараттие- 
вых. На реконструкции (рис. 42, д) показан стелящийся по 
земле стебель диаметром до 3 см с отходящими от него прида­
точными корнями. Плагиотропный характер ствола следует из 
отчетливо билатеральной симметрии в расположении первич­
ной ксилемы, окружающей уплощенную сердцевину (рис. 42, е ), 
и нередко в преимущественном нарастании вторичной древе­
сины с двух противоположных сторон. Ветвление пазушное. 
Почка снабжена чешуевидными листьями (катафиллами). Про­
водящий пучок, идущий в почку, образуется из сливающихся 
ответвлений смежных осевых пучков. Листовой проводящий 
пучок имеет небольшое количество абаксиальной вторичной 
древесины. После отделения от осевого пучка в тангентальном 
направлении он идет рядом с ним на протяжении 2,5 междоуз­
лий, затем дихотомирует и эти ветви идут вверх по стволу 
параллельно еще 1,5 междоузлия, вместе входят в черешок и 
несколько дальше сливаются в один пучок. В стеблях, как и 
у каламопитиевых, отмечены спаргановая кора, секреторные 
полости и каналы.

Семена (С alios per mar ion; рис. 40, б) мелкие. Интегумент 
трехслойный, уплощенный, с секреторными полостями. Осевой 
проводящий пучок входит в халазу и заканчивается чашевид­
ным расширением. Два боковых ответвления проходят в сар- 
котесту и идут в ней почти до верхушки семени. Два дополни­
тельных остаточных пучка отходят в перпендикулярной пло­
скости и быстро исчезают. Сальпинкс формируется в онтогенезе 
за счет разрушения центральных весхушечных клеток ну- 
целлюса. Параллельно происходит разделение интегумента и 
нуцеллюса. У молодых семезачатков нуцеллюс и интегумент 
слившиеся, как у Lyrasperma (Calamopityales). Семезачатки 
выделяли пыльцеулавливающую секреторную каплю. К кал- 
листофитовым, видимо, принадлежат и семена Taxospermum,
к -- перо D. pluckenetii с семенными рубцами на измененных перышках; л —н — пыльца 
Callandrium, продольный разрез (л), мнкрогаметофит (м), дистальный вид (н); о — пыль­
цевая трубка Callospermartorv, п, р — Paragondwanidium sibiricum ( Pe t . )  S. M e у e n; 
C ^y^rndwanotheca sibirica Ne u b . ;  т — Angarocarpus ungensis (Z a !.) R a d c  z,; 
У» Ф — Spermopteris coriacea ( O o e p p , )  С г i d 1. et Mo r r . ,  филлоспсрм (у) н жилко­
вание листа; х — филлосперм Tinsleya kansana М a m а у; ц, ч — филлосперм (ц) и 
жилкование (ч) Emplectopteris triangularis H a l l e ;  лииейка 1 0  см (д), ! см (в, и, р, х), 
о мм (б, п, с, т, ф), 1 мм (г, ж, з, к, ч), 1 0  мкм (л, о)

Порядок Callistophytales. Каллистофитовые
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у которых интегумент срастался в нижней части с нуцеллюсом. 
Отпечатки филлоспермов описывались как Dicksonites plucke- 
netii. Среднекарбоновые формы несли по одному семени на 
нижней базископической лопасти неизмененных перышек 
(рис. 42, и). Базальные перышки пера были стерильными. 
Позднекарбоновые формы имели филлоспермы с модифициро­
ванными перышками, несшими большее количество семян 
(рис. 42, к).

Синангии (род 1 danothekion\ С; рис. 42, ж, з) располагались, 
как и семена, на неизмененных или несколько измененных пе­
рышках и состояли из 5—9 спорангиев, сросшихся нижними 
частями и открывавшимися с внутренней стороны. У некото­
рых Idanothekion в наружной стенке спорангия проходит про­
водящий пучок. Пыльца одномешковая (типа Vesicaspora), но 
мешок разделен на два баллона, соединенных экваториаль­
ными перемычками. Внутренняя поверхность мешка несет 
сетку, как у пыльцы хвойных (рис. 42, л—н). У более ранних 
каллистофитовых есть проксимальная щель, исчезающая у бо­
лее поздних форм, прорастание которых было дистальным 
(рис. 42, о). В некоторых зернах были найдены проталлиаль- 
ные клетки с проксимальной стороны и крупная эмбриональ­
ная клетка дистально от них (рис. 42, м). Микрогаметофит та­
кой же, как и у современных хвойных. Позже формировалась 
небольшая генеративная (антеридиальная) клетка, распола­
гавшаяся в более крупной спорогенной клетке. Все эти стадии 
прослежены у пыльцы, еще заключенной в спорангии. Сход­
ство в строении и онтогенезе пыльцы и микрогаметофита кал­
листофитовых и хвойных — один из самых замечательных при­
меров параллелизма в эволюции растений.

Промежуточное положение между Callistophytales и Са!а- 
mopityales занимают роды Eremopteris и Paragondwanidiutn. 
К первому относят папоротниковидные вайи (рис. 43, а), ас­
социирующие с двурогими семенами (рис. 42, а, б), сидевшими 
на перистых безлистных полиспермах (рис. 42, в). Семена по­
хожи на Lyrasperma двурогой верхушкой, но доли интегумента 
у них уже явно были сомкнутыми вокруг короткого микропиле. 
По этому признаку Eremopteris ближе к каллистофитовым, а по 
безлистности полиспермов — к Calamopityales. С вайями Рага- 
gondwatiidium (рис. 42, п, р) сочетались перистые полиспермы 
с редуцированными базальными перышками или без них 
(Gondwanotheca; рис. 42, с) и семена с двурогой верхушкой 
и длинным микропиле (Angarocarpus; рис. 42, т). Другие ор­
ганы этих растений неизвестны.

Возможна принадлежность к каллистофитовым филлоспер­
мов Spermopteris (рис. 42, у, ф; этот род считался возможным 
предком цикадовых, что мало вероятно), Tinsleya (рис. 42, х) 
и Emplectopteris (рис. 42, ц, ч). Последний род рассматри­
вался предковым по отношению к порядку Gigantonomiales 
(«гигантоптеридам»).
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Рис. 43. Переход от папоротниковидных листьев к гинкговидным'|у2палео- 
зойских Ginkgoopsida
Средний (а) и верхний (е) карбон, нижняя (б —д, ж, з) и верхняя (и) пермь; Западная 
Европа (а —д, и), США (е), Приуралье (ж, з); а — Eremopteris artemisiaefolia; б — Cal- 
lipteris ronferta (S t e r n b.) B r o n g n , ;  в — C. naumannii (G u t b.) G e i n , ;  г — 
C. lyratifolia f. stricta Z e i 1 1.; д — C. flabellifera (W e i s s) Z e i 1 1,; e — Dichophyl- 
twm (al. Callipteris) moorei E l i a s ;  ж з — Mauerites gracilis Z a 1.; и — Sphenobaiera 
digitata (В г о n g n.) F l o r i n ;  не в масштабе

Что касается форм-родов, установленных по вегетативным 
вайям, то из них к каллистофитовым могут принадлежать Ма- 
rlopteris (см. сателлитные роды классов Ginkgoopsida и Суса- 
dopsida), Karinopteris, некоторые Pecopteris и Eusphenopteris.

Порядок Peltaspermales. Пельтаспермовые

В большинстве случаев семейства Peltaspermaceae и Согу- 
stospermaceae (ниже для последнего семейства употребляется 
правильное название Umkomasiaceae) помещаются в нефор­
мальную группу «мезозойских птеридоспермов» вместе с кей-
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Рис. 44. Peltaspermales (1 — 14), Ginkgoales (15, 17) и Leptostrobales (16)
Семена в прикреплении зачернены, микроспорангии, синангии и пыльца показаны кра­
пом; нижияя пермь(1—3), верхняя пермь н пермо-трнас (4, 8 — 10, И ниже пунктирной 
линии, 12, 13), триас и рэт—лейас ( 5 ,  6 ,  11 выше пунктирной линии, 14, 15), р э т — лейас 
и юра (7, 1 5  —17); 1 — еврамерийские Callipteris, Autunia, Callipterianthus, семена, 
Pterispermostrobus, Vesicaspora. Protohaploxypinus и Vittatina; 2 — субангарские Maueri- 
tes н Biarmopteris; 3 — североамериканские Supala и ассоциирующий полисперм; 4 — 
субангарские Rhaphidopteris и Allsporites; 5  — гондванские Umkomasiaceae: Johnsto- 
nia, Pilophorosperma, Dicroidium, Pteruchus, Alisporites, Umkomasia, Xylopteris; 6 —- 
гренландские Ptilozamites и Harrisiothecium; 7 — гренландские и европейские Rhapht-
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тониевыми. Иногда пельтаспермовые возводятся в ранг по­
рядка и даже подкласса [32]. В других случаях они сближаются 
с медуллезовыми. После более детального сравнительного изу­
чения многих пермских и мезозойских Ginkgoopsida (рис. 44) 
был выделен порядок Peltaspermales с семействами Trichopi- 
tyaceae, Peltaspermaceae, Cardiolepidaceae и Umkomasiaceae 
[29]. Пельтаспермовые филогенетически связываются с калли- 
стофитовыми, но отличаются от них тем, что семеносные ли­
стья преобразуются в кладоспермы, все более утрачивающие 
сходство с вегетативной листвой и приобретающие облик спе­
циализированных фертильных побегов. Кладоспермы более при­
митивных родов сходны с вегетативными листьями типом рас­
членения и микроструктурой, поэтому провести границу между 
пельтаспермовыми и каллистофитовыми трудно. У более продви­
нутых родов кладоспермы чаще всего пельтатные (пельтоиды) 
или купуловидные. Семеносный диск венчает ножку и несет 
снизу семена, окружающие ножку. Семеносная пластинка мо­
жет быть также перистонервной с семенами, сидящими двумя 
рядами, и пальчатонервной, когда семена сидят на концах ра­
диусов, расходящихся от основания кладосперма. Она может 
редуцироваться до купуловидного вместилища единственного 
семени (Unkomasiaceae). Края кладосперма в разной степени 
подвернуты вниз. При сильном подворачивании образуется 
почти закрытая капсула (Cardiolepidaceae). Семена сидят 
на нижней стороне кладосперма. Важно, что у семян пельта- 
спермовых и их потомков главная плоскость симметрии распо­
ложена радиально по отношению к несущей оси. В классе Pi- 
nopsida ориентировка той же плоскости по отношению к не­
сущей оси тангентальная.

У мужских фруктификаций редукция листовой пластинки 
шла гораздо быстрее. Синангии древнейших пельтаспермовых 
расположены перисто, так что конструкция фертильного пера 
та же, что и у вегетативного (Callipterianthus, Schuetzia). 
У Umkomasiaceae сохраняется уплощенность пластинки, несу­
щей спорангии. У остальных пельтаспермовых спорангии си­
дят пучками у концов веточек, слегка сливаясь у основания. 
Пыльца (рис. 38, № 5—7, 9, 10 , 14) от квазимоносаккатной 
и квазидисаккатной (иногда билатеральной), с ребристым или 
неребристым телом, до безмешковой (гладкой или ребристой).

dopteris, Pteroma, Alisporttes, Pachypteris; 8 — печорские Cardiolepidaceae: Phyllado- 
derma, Cardlolepis, Nucicarpus, Permotheca, Vesicaspora; 9 — субангарские Cardiolepi­
daceae: Phylladoderma subgen. Aequisfomia, Doliostomia, Permotheca, Vesicaspora; 10 — 
печорские Callipteris, Compsopteris, Peltaspermum; 11 — семейство Peltaspemaceae: 
выше пунктирной линии — Peltaspermum, Cycadopites, Antevsia, Lepidopteris, Vittaep- 
ayllum, семя, ниже пунктирной линии — Protohaploxypinus, Vittatina, Permotheca, 
Peltaspermum, семена, Tatarina; 12 — субангарские Glossophyllum, Stiphorus, семя;

u~ тУн^Усские Kirjamketiia, Stiphorus, Cycadopites', 14 — европейские Glossophyllum, 
bpnenobaiera, Cycadopites, Antevsia, Leuthardtia; 15 — европейские и гренландские
bphenobaiera, Bernettia, Cycadopites-, 16 — европейские и сибирские Czekanowskia, Phoe- 
nicopsls, Leptostrobus; 17 — современный Ginkgo biloba и ископаемые Eretmophyllum, 
°Ыега, Ginkgo, Sphenobaiera, Stachyopitys
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Листва очень разнообразна. Чаще всего листья перистые 
с открытым жилкованием. Характерна вильчатость рахиса. 
Есть роды с цельными листьями и параллельным или веерным 
жилкованием, дланевидно расчлененными листьями. Пальчатое 
и перистое расчленение могут комбинироваться. Отмечается 
срастание перьев и перышек с сохранением системы жилок. 
Листья при таком срастании называются когерентными. В за­
висимости от того, какого порядка элементы срастаются, полу­
чаются листья уникогерентные (сливаются перышки пера), би- 
когерентные (сливаются уникогерентные перья последнего по­
рядка) и трикогерентные (сливаются бикогерентные перья). 
В ходе этого процесса жилкование иногда становится сетча­
тым. У некоторых пельтаспермовых обнаружены катафиллы 
в основании побегов (как у каллистофитовых) и чередование 
укороченных и удлиненных побегов (как у гинкговых). Анато­
мическое строение стеблей известно лишь у родов Kirjamkenia 
(Peltaspermaceae) и Rhexoxylon (Umkomasiaceae). В обоих 
случаях наблюдается вхождение в лист проводящих пучков, 
отходящих от разных осевых первичных пучков (как у каламо- 
питиевого Diichnia и гинкговых). Для пельтаспермовых харак­
терны секреторные каналы или полости, что объединяет их 
с каламопитиевыми, каллистофитовыми и гинкговыми.

В порядке выделяются четыре семейства: Trichopityaceae 
(кладоспермы сохраняют листоподобность, делятся перисто или 
перисто-дихотомически, семена прикрепляются субапикально 
к конечным долям), Peltaspermaceae (характерны пельтоиды 
и выводимые из них многосеменные открытые кладоспермы), 
Cardiolepidaceae (пельтатные капсулы почти замкнутые) и 
Umkomasiaceae (одиночные семена в купуловидных инвертиро­
ванных вместилищах).

Если ранние пельтаспермовые связаны переходными фор­
мами с каллистофитовыми, то поздние, особенно триасовые,— 
с гинкговыми и лептостробовыми (рис. 44). Род Sphenobaiera, 
традиционно включаемый в Ginkgoales, отчасти вероятно при­
надлежит к пельтаспермовым. Затруднение в распределении 
родов по семействам и в отделении самих пельтаспермовых от 
каллистофитовых, гинкговых и лептостробовых свидетельствуют 
о родственных связях этих порядков.

Семейство Trichopityaceae. Трихопитиевые включались 
в число дикранофилловых или гинкговых из-за неверной трак­
товки кладоспермов Р. Флорином. Он считал, что у Trichopitys 
семена обращенные и прикреплены к концам веточек, сидя­
щих спирально на пазушной оси. Семеносные оси, по мнению 
Р. Флорина, располагались на главной оси сложного поли­
сперма спирально. В действительности, и весь сложный поли­
сперм, и боковые простые кладоспермы были уплощенными 
(рис. 37, д; 45, д). Семена прикреплялись субапикально и 
абаксиально (рис. 45, б, в). Пластинки вегетативных листьев 
(в том числе подстилающих кладоспермы) дихотомически или
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Рис. 45. Семейство Trichopityaceae
Верхний карбон (а), ннжияя пермь (б —к); США (а), Франция (б —д), Приуралье (е—к);
а _ семена, ассоциирующие с Dichophyllum moorei\ б —д — Trichopitys heteromorpha
S a p .  (б — дистальное расширение полнсперма с абаксиально прикрепленным семенем, 
в — то же, внд сбоку, г — то же по представлениям Р. Флорина, д — реконструкция 
части фертильного побега, пазушный кладосперм выделен крапом); е—к — Biarmopte- 
ris pulchra Z a 1. emend. S. M e у e n (e — кладосперм с абзксиальной стороны; ж — 
кладосперм с вильчатым делением пластинки, з — перышко кладосперма с абаксналь- 
ным семенным рубцом, н — реконструкция кладосперма, к — |то же с абаксиальной сто­
роны, показан семенной рубец и пазушиые швы, отмеченные стрелками); пннейка 5 мм 
(е, ж), 1 мм (з)

перисто-дихотомически делящиеся. К Trichopitys очень близок 
род Mauerites (рис. 44, № 2, 43, ж, з). Его кладоспермы пери­
сто-дихотомические (Biarmopteris; рис. 45, е—к), семена при­
креплялись субапикально (рис. 45, и) и оставляли по опадении 
четкие семенные рубцы (рис. 45, з, к). Перистые кладоспермы 
с субапикальными семенами ассоциировали с листьями рода 
Supaia (рис. 44, № 3), который явно близок к Callipteris (сем. 
Peltaspermaceae). Род Dichophyllum (рис. 43, е) занимает про­
межуточное положение между Mauerites и Callipteris-, ассоци­
ирующие семена двурогие (рис. 45, а), как у многих Ginkgo- 
opsida.

Семейство Peltaspermaceae. Название семейства Peltasper­
maceae произведено от рода Peltaspermum (Р—Т; рис. 37, к; 
44, № 11), объединяющего пельтоиды с фестончатым или глу­
боко надрезанным краем и пальчатонервные кладоспермы. 
Пельтоиды собраны в сложные кистевидные полиспермы. Се­
мена сидящие со свободным интегументом. У рода Stiphorus 
(рис.-44, № 12, 13) кладоспермы несут два ряда семян и сидят 
на концах вильчатой ножки. К Peltaspermaceae можно условно 
относить и роды, связывающие порядки Pellaspermales и Cai- 
Hstophytales (Callipteris, Tinsleya и др.). С листьями Callipte- 
ris (С3—Р; рис. 43, б—д; 44, № 1, 10; 46, б) ассоциируют кла­
доспермы с округлоромбической пальчатонервной двусеменпой 
пластинкой (Autunia; Р,; рис. 46, а) и кистевидные собрания 
пельтоидов (рис. 44, № 10), свойственные более молодым ви­
дам.
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Рис. 46. Порядок Peltaspermales
Ни жняя (а —в, т—х) и верхняя (д—з, п—-с, ц —щ) пермь, пермо-триас (и, ы —ю), триас 
(г, к—о); Западная Европа (а, б, т —х),США (в), Гренландия (г), европейская часть СССР (д—з, п, справа), Сибирская платформа (н, ы —ю), Печорский бассейн (к, п, слева, р, 
с, д - ’щ), Гондвана (л —о), в том числе Австралия (и) и Южная Африка (о); а — Autunia 
milleryensis, собрание кладоспермов н кладосперм с семенем; б — вайя Callipteris соп- 
ferta; в — Gigantopteris americana W h i t e ;  г — кутикула Lepidopteris ottonis ( G o e p  p)  
S c h i m p.; д — Tntarina olferievii S. M e у e n, устьице; е—з — Г. conspicua S. M e у e n. 
расположение устьиц (e) на ннжней (слева) и верхней сторонах листа (стрелки — ось
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Микроспороклады древних форм (Ca.llipterianthu.s-, Рц 
рИС. 4 4  ̂ № 1 ) — это видоизмененные перья с полностью реду­
цированной пластинкой, сидящие на одном рахисе предпослед­
него порядка вместе с вегетативными перьями (как у археоп- 
териевых). За синангии, якобы ассоциирующие с листьями 
Callipteris, были приняты палочковидные копролиты (Thu­
ringia). У более поздних форм спорангии почти свободные 
(или становились такими при созревании), расположены ра­
диальными пучками на сложно ветвящихся системах осей 
(рис. 44, № 11). Видимо пучки сидели на веточках не терми­
нально, а на нижней стороне. Иногда в стенке спорангия 
встречаются смоляные тельца. Пыльца древних представите­
лей (рис. 44, № 1, 11 под пунктирной линией (квазисаккатная 
с кольцевидным или двукрылым (с экваториальными пере­
мычками) квазисаккусом (типа Vesicaspora), с двумя квази- 
саккусами и ребристым телом (типа Protohaploxypinus) и 
безмешковая ребристая (типа Vittatina). Эти типы пыльцы 
иногда связаны переходами. Два последних типа пыльцы не­
сомненно продуцировались позднепермскими растениями с лист­
вой типа Tatarina. В конце перми — начале триаса в семействе 
появились роды, продуцировавшие безмешковую моноколь- 
патную пыльцу (типа Cycadopites; рис. 44, № 11 [над пунктир­
ной линией], 13, 14).

Характерны почти все типы листьев (рис. 43, б — д; 44, 
№ 1, 10—14; 46, б, в — к), известные у Peltaspermales (см. 
выше), причем многие типы известны в ассоциации с пельтои- 
дами типа Peltaspermum. Это простые с веерным жил­
кованием (Tatarina), лопастные (Tatarina), простоперистые 
(Tatarina, Compsopteris) и сложноперистые (Lepidopteris, Scyto- 
phyllum, Callipteris) листья. Известны листья пальчато-рассе­
ченные (Kirjamkenia), перистые со слившимися перышками 
(Scytophyllum) и перьями (Vittaephyllum), в последнем слу­
чае иногда с сетчатым жилкованием (Furcula, часть Giganto- 
pteris). Простые листья Tatarina спирально располагались на 
укороченных и удлиненных побегах, причем, как и у гинкговых, 
укороченные побеги сопровождались катафиллами (рис. 46, з). 
Устьица расположены на обеих сторонах листа, радиально

листа), устьица (ж), катафиллы (з); н — Т. lobata S. М е у е п; к — Scytophyllum пеи- 
burgianum D о b г,; л, м — Dicroidium odontopteroides, кутикула листа (л), поперечный 
Разрез устьица (м); н — устьице с утолщениями замыкающих клеток D. superbum 
( S h i r  1.) T o w n r . ;  о — Rhexoxylon tetrapteroides W a l t . ,  древесина зачернена; 
п — замыкающие клетки Phylladoderma subgen. Phylladoderma с кутнновыми утолще­
ниями и бочонковидная кутикула переднего дворика устьица Р. subgen. Aequistotnia 
(еправэ); р — кутикула Р. subgen. Р. arberi Z а 1.; с — жилкование Р. subgen. Phyl- 
ladoderma; т—х — Sphenopteris germanica W e i s s  (т), Schuetzia anomala G e i n. (y), 
6 Г0  синангии (ф) и пыльца (х); ц — щ — Sporophyllites petschorensis (S с h m a 1 h). 
£ e *• emend. S. M e y e n ,  кладосперм (ц), схема его поперечного сечения (ш), часть кла- 
ДОсперма с удаленным краем, семенными рубцами и семенами (ч), семя (щ); ы — ю — 
Kirjamkenia lobata» поперечное сеченне стебля (ы; древесина зачернена), двойной листо­
вой след в коре (э), схема отхождения листового следа от осевых первичных пучков (ю); 
_?н®йка 1 см (а, б, н, о, с, ф), 5 мм (в, з, к, ц), 1 мм (е, ш—э), 100 мкм (г, ж, л, 
PJ. 20 мкм (д, п, х), 10 мкм (м, н)

159



лежащие побочные клетки обычно несут папиллы, нависающие 
над замыкающими клетками (рис. 46, г — ж).

Анатомия стебля известна у K ir ja m k e t i ia  (рис. 46, ы — ю) 
и напоминает то, что мы видим у Callistophytales. Стебли эв- 
стелические, зона вторичной древесины неширокая. В коре рас­
положены крупные секреторные полости. Два листовых следа 
отходят от соседних осевых пучков и выше сливаются, так 
что в лист входит один пучок, далее дихотомирующий. По эпи­
дермальным признакам K ir ja m k e t i ia  близка к T a ta r in a  и Glos-  
so p h y l lu m .  Стебли и листья K ir ja m k e t i ia  ассоциируют с пар­
ными перистонервными кладоспермами S t ip h o r u s  (рис. 44, 
№ 13). К S t ip h o r u s  близки вильчатые кладоспермы S p o ro p h y l-  
l i t e s  (рис. 46, ц—щ), у которых семена сидят двумя рядами 
и скрыты завернутым краем пластинки кладосперма. Семена 
мелкие, похожи на семена, ассоциирующие со S t ip h o r u s  (рис. 
44, № 12) и мезозойскими гинкговыми (рис. 44, № 17). Ассо­
циирующая пыльца (типа V itre isp o r i te s )  такая же, как у кей- 
тониевых. Вероятно эти кладоспермы продуцировались расте­
ниями с листьями рода R h ip id o p s is  (см. сателлитные роды от­
дела Pinophyta), имеющими пальчаторассеченную пластинку и 
в этом отношении сходными с листьями кейтониевых. Листья 
R h ip id o p s i s  также похожи на гинкговые, но их жилки выхо­
дят в боковые края долей, чего не бывает у гинкговых.

К Peltaspermaceae, по-видимому, принадлежат и растения 
с вайями S p h e t io p te r i s  g e r m a n ic a  (Pt; рис. 46, т) и микроспо- 
рокладами S c h u e tz ia  (рис. 46, у — х), спорангии которых были 
собраны в головчатые группы, сидевшие двумя рядами на тол­
стой вильчатой оси.

Семейство Cardiolepidaceae. Листья кардиолепидиевых, от­
несенные к роду P h y l la d o d e r m a  (Рг; рис. 44, № 8, 9; 46, с), 
ошибочно приписывались к кордаитам, гинкговым и хвойным. 
Семеносные капсулы C a r d io le p is  (Рг; рис. 37, к) имеют пель- 
татную организацию, причем края пельтоида загнуты вниз и 
вовнутрь, охватывая ножку. Микропилярные трубки семян, 
расположенных вокруг ножки, подходят к щели между нож­
кой и краем капсулы. В стенке капсулы отмечен толстый слой 
смолоносных клеток. Смоляные тельца встречаются и в семе­
нах (в дисперсном виде они относятся к роду N u c ic a r p u s ; рис. 
44, 8, 9). Изолированные мужские синангии (часть видов
P e r m o th e c a ; рис. 44, № 8) состоят из сросшихся в основании 
спорангиев с пыльцой типа V e s ic a sp o ra ,  т. е. с одним квази- 
саккусом, разделенным на два крыла (как у ранних Peltasper­
maceae). Листья P h y l la d o d e r m a  цельные, обратнояйцевидные 
до линейных, с множественными параллельными жилками, 
сходящимися в верхушке. В основание листа входит одна 
жилка. Листья амфистомные. Замыкающие клетки несут та­
кие же крыловидные кутиновые утолщения (рис. 46, п, р), как 
и у мезозойских умкомазиевых (рис. 46, м, н), гинкговых (рис. 
47, б, е) и беннеттитов. В мезофилле проходили смоляные тяжи
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Рис. 47. Гинкговые (а—е), лептостробовые (ж, з),?кейтониевые (и—с), род 
Irania (т—ф)
Верхний триас (к, т—ф), юра (а—и, л —с); Западная Европа (а—д, ж, к, м—р), Узбеки* 
стан (е), Буреинский бассейн (з), Грузия (и, л), Мексика (с), Иран (т—ф); а — Eretmo- 
phyllum pubescens T h o m a s ;  б — Sphenobaiera longifolia (P о m.) F l o r i n ,  устьице; 
в — S. pecten H a r r i s ;  г, д — Baiera furcata, лист (г), отпечаток половина «косточки» 
семени и вид «косточки» в разрезе (д); е — Pseudotorellia sp., внд устьица снаружи и из­
нутри листа, замыкающие клетки с крыловидными утолщениями; ж — Solenites vimi- 
neus (Р h i 1 I.) H a r r i s ;  з — Czekanowskia rigida H e e r ,  кутикула листа и отдель­
ное устьице; и — Sagenopteris heterophylla D о 1 u d. et S v a n., жилкование; к —
о. rhoifolia P r e s 1; л — S. heterophylla, устьице; м, и — Caytonia nathorstii ( T h o ­
ma s )  H a r r i s ,  продольный разрез семени (м) и часть полисперма с капсулами (и); 
о — пыльца Caytonanthus encodes Н а г г i s; п, р — Caytonanthus arberi ( T h o m a s )  
H a r r i s ,  микроспороклад (п) и синангнй (р); с — Perezlaria oaxacensis D е 1 е v. 
et G o u l d ;  т—ф — Irania hermaphroditica S c h w e i t z . ,  фертильный побег (т), часть 
полисперма (у) и микроспороклад (ф); линейка 1 см (а, в, г, к, и, с), 5 мм (д, ж, и,
п, т), 1 мм (м, у, ф), 50 мкм (з), 10 мкм (б, е, л, о)
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или лежали смоляные тельца. Характерна тонкая 
ребристость кутикулы нижней стороны листа (как у M a u er i te s  
и пермских R h a p h i d o p t e r i s ) . По строению листьев Cardiolepi- 
daceae близки к K ir ja m k e n ia  (Peltaspermaceae), но отлича­
ются организацией замыкающих клеток.

Семейство Umkomasiaceae ( = Corystospermaceae). Признаки 
фруктификаций умкомазиевых особенно полно изучены у мало 
отличающихся родов U m k o m a s ia  и P i lo p h o r o s p e r m a  (рис. 44, 
№ 5). Их полиспермы ветвятся в нескольких плоскостях. От­
ветвления выходят из пазух небольших чешуевидных листьев. 
На концах веточек располагаются обращенные одиночные или 
парные купулы с одним семенем. Микропилярная трубка 
длинная, отогнутая кнаружи. Интегумент двурогий, свободен 
от нуцеллюса, несущего вытянутый сальпинкс. Микроспоро- 
клады (P te ru c h u s \  Т; рис. 44, № 5) безлистные, к рахису пе­
ристо прикрепляются щитки (иногда сильно редуцированы) 
с лопастным краем и множеством одиночных спорангиев на 

, N нижней поверхности. Пыльца квазисаккатная двукрылая, 
с неребристым телом. Стволы (P h exoxy lo tr , Т; рис. 46, о) диа­
метром до 25 см. Древесинный цилиндр разбит на клинья ши­
рокими сердцевинными лучами. По периферии широкой сердце­
вины располагаются дополнительные (перимедуллярные) мас­
сивы древесины, каждый из которых нарастал и к центру, и 
к периферии ствола. Древесина хвойного типа. На радиаль­
ных стенках располагаются 1—2 ряда округлых окаймленных 
пор. В главный рахис пера входит несколько пучков, распо­
ложенных полумесяцем (веточные следы расположены по 
кругу) и отходящих от разных осевых пучков.

 ̂ Вайи (роды D ic r o id iu m ,  X y lo p te r i s  и др.; Т; рис. 44, № 5; 
46, л — н) перистые, расчлененные в разной степени, с одон- 
топтероидным или перистым жилкованием. Иногда в конеч- 

- ных долях проходит лишь одна жилка. Характерна вильча- 
' тость рахиса. По эпидермальным признакам некоторые Um­

komasiaceae близки к Peltaspermaceae и Cardiolepidaceae.
Сателлитные роды семейства Umkomasiaceae. Род P t i lo z a -  

m i te s  (Тз — Д; рис. 44, № 6). Рахис вильчатый, короткие пе­
рышки прикреплены широким основанием, жилкование парал­
лельное, эпидермальное строение, близкое к Peltaspermaceae. 

. Ассоциирующие микроспороклады (H a r r i s io th e c iu m ) состоят 
из ветвящейся системы осей с двустворчатыми вместилищами 
спорангиев на концах. Пыльца квазисаккатная.

Род Rhaphidopteris (Рг — J; рис. 44, № 4, 7). Листья 
крайне полиморфные, от простоперистых до триждыперистых, 
нередко с вильчатым рахисом. Листья амфистомные. Замыка­
ющие клетки несут такие же кутиновые утолщения, как у Car­
diolepidaceae. Близкий род P a c h y p te r i s  (J; рис. 44, № 7) отли­
чается гипостомными листьями и своеобразными выростами 
(«беретами») на рахисе, сравнимыми с чешуевидными выростами 
на рахисах Lepidopteris (Peltaspermaceae). С Pachypteris ас­
162



социируют мужские фруктификации P te r o m a ,  сходные с P ie -  
ruchus, но с прижатыми к щитку спорангиями. Пыльца квази- 
саккатная (типа A l i s p o r i t e s ) .

Порядок, Ginkgoales. Гинкговые

Ископаемые листья сближали с гинкговыми еще в прош­
лом веке и часто ошибочно. Так, к G in k g o  относили листья, 
сейчас выделяемые в род N e p h r o p s i s  (Cordaitanthales). Род 
G in k g o p h y l lu m  (С — Р) и сейчас сближается с гинкговыми, 
хотя это основано лишь на пальчатом расчленении листовой 
пластинки. Многие роды, ранее считавшиеся гинкговыми, пе­
реведены в порядок Leptostrobales. Род E o g in k g o i te s  оказался 
беннеттитом, a P h y l la d o d e r m a  вошла в семейство Cardiolepi- 
daceae. Ниже гинкговые приняты в состав одного семейства 
Ginkgoaceae (рис. 44, № 15, 17). Предлагавшиеся семейства 
Sphenobaieraceae, Karkeniaceae, Torelliaceae и Pseudotorellia- 
сеае введены по дисперсным листьям и недостаточно изучен­
ным фруктификациям. Хорошо изучены лишь G in k g o  и близ­
кие к нему роды дисперсных листьев (рис. 44, № 17; 47, а — 
е). Полиспермы G in k g o  — это вильчатая (реже более развет­
вленная) ножка с двумя семенами, из которых одно часто не­
доразвивается. Семеносная пластинка кладосперма редуциро­
вана до небольшого асимметричного воротничка под семенем 
(рис. 40, в; 44, № 17). Семена выглядят апикальными, но, 
с эволюционно-морфологической точки зрения, семеносная по­
верхность воротничка — абаксиальная. Микроспороклады 
также сильно редуцированы. Они имеют вид микростробилов, 
сложенных или пельтатными микроспорофиллами (B e r n e t t i a ; 
рис. 44, № 15), примерно такими же, как у умкомазиевых, или 
ножками с парой или пучком микроспорангиев на конце 
(G in k g o , S ta c h y o p i ty s ;  рис. 44, № 17). Пыльца безмешковая 
(иногда, вероятно, с сильно редуцированным кольцевым ква- 
зисаккусом), монокольпатная, обычно сворачивается в ло­
дочку. Листья ромбические, двулопастные (G in k g o ) ,  у других 
родов — дихотомически рассеченные или простые, вытянутые 
(рис. 44, № 17; 47, а, в, г). Разные типы листьев связаны по­
степенными переходами. Жилкование веерное или параллель­
ное. В основание листа входят две жилки, отходящие от сосед­
них осевых первичных пучков. Жилки несколько раз дихото- 
мируют и входят в верхушку листа. Для гинкговых харак­
терны секреторные каналы между жилками или вдоль них. 
Листья амфи- и гипостомные. Устьица свободно разбросаны 
между жилками и беспорядочно ориентированы. Побочные 
клетки кутинизированы так же, как и прочие клетки эпи­
дермы, и часто снабжены папиллами (рис. 47, е, слева), нави­
сающими над замыкающими клетками. Последние нередко 
с крыловидной кутинизацией (рис. 47, б, е, справа).
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В отдельное семейство Karkeniaceae выделялся род Karke- 
nia (J3 — Ki). Это кистевидные полиспермы, прикреплявшиеся 
к укороченным побегам и состоящие из оси с короткими семе- 
ножками. Семена типа Allicospermum. В отличие от Ginkgo, 
интегумент свободен до основания. Верхушка нуцеллюса ос­
ложнена нуцеллярным клювиком. Часто сохраняется только 
склеротеста, имеющая вид скорлупы ореха. Неясно, был ли 
при семенах Karkenia воротничок. С полиспермами ассоции­
руют листья типа Ginkgoites и Sphenobaiera.

Сателлитные роды семейства Ginkgoaceae. Род Ginkgoites 
(Т — К) объединяет виды, несколько отклоняющиеся от 
Ginkgo эпидермальными признаками или вовсе не имеющие 
эпидермальной характеристики. Такие листья могут принадле­
жать как Ginkgoales, так и другим порядкам голосеменных.

Род Baiera (Р?; Т — К; рис. 47, г). Листья сходны с наи­
более рассеченными листьями Ginkgo или рассечены еще силь­
нее, причем центральный синус доходит почти до черешка. 
В конечных долях проходит более одной жилки (у близкого 
рода Baierella — одна жилка). Устьица ориентированы пре­
имущественно продольно и образуют нечеткие ряды (у Ginkgo 
и Ginkgoites они ориентированы и.разбросаны беспорядочно). 
Смоляные тельца между жилками округлые или овальные. 
У части видов микроструктура листа неизвестна. Граница 
между Baiera и Ginkgoites нечеткая. С листьями иногда ассо­
циируют семена с толстой внешней кутикулой, устьицами на 
интегументе и обильными секреторными каналами, чем эти се­
мена сходны с семенами Ginkgo (рис. 47, д). Вполне воз­
можно, что пермские виды рода принадлежат Mauerites и Tri- 
chopitys (Peltaspermales).

Род Sphenobaiera (Р?, Т — К; рис. 43, и; 44, № 13—15, 17; 
47, в). Листья прикреплялись к укороченным побегам. Плас­
тинка бесчерешковая (это отличает Sphenobaiera от Baiera), 
пальчато рассечена. Доли листа собраны в две симметричные 
группы, клиновидно сужаются, иногда надрезаны на вер­
хушке. В основание листа входят две жилки. Эпидермальное 
строение известно лишь у части видов. Листья амфистомные. 
Устьичные ряды нечеткие. Устьица ориентированы преиму­
щественно продольно. Кутикула побочных клеток утолщена 
со стороны замыкающих клеток. Иногда над побочными клет­
ками нависают папиллы побочных клеток. Между жилками 
располагаются продолговатые смоляные тельца. Некоторые 
пермские и триасовые виды скорее всего относятся к Pelta­
spermales.

Порядок Leptostrobales. Лептостробовые

Из двух названий порядка — Leptostrobales и Czekanow- 
skiales — выбрано первое, так как оно произведено от назва­
ния рода Leptostrobus, установленного для фруктификаций.
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Своеобразие лептостробовых выяснилось еще в 30-х годах. 
Полиспермы (род L e p to s t r o b u s )  кистевидные, с сидящими на 
тонкой оси двустворчатыми капсулами. Наиболее вероятно, 
что предками лептостробовых, как и гинкговых, были Pelta- 
spermales [29]. Семеносная створка L e p to s t r o b u s  с подверну- 
ным краем вполне сопоставима с билатеральными пальчато­
нервными P e l ta s p e r m u m  (рис. 44, № 11, 16), а парное поло­
жение створок — с парными кладоспермами S t ip h o r u s  (рис. 
44, № 12, 13) и Umkomasiaceae (рис. 44, № 5). С'лептостро- 
бовыми предположительно связывают микроспороклады рода 
I x o s tro b u s ,  сходные с микроспорокладами G in kgo , но с сильно 
сросшимися четырьмя спорангиями. Пыльца, лептостробовых, 
гинкговых и триасовых пельтаспермовых неразличима в све­
товом микроскопе. У всех трех групп известны укороченные 
побеги с катафиллами. Свойственные большинству лептостро­
бовых дихотомирующие листья известны и у Peltraspermales. 
Филогенетическая связь с Peltaspermales объясняет и сходство 
с гинкговыми (тоже потомками пельтаспермовых) в строении 
листьев, пыльцы и микроспорокладов, присутствии катафил- 
лов на укороченных побегах (рис. 47, ж). Обычно лептостро- 
бовые противопоставляются гинкговым, так как в основание 
листа входит лишь один пучок. В действительности это раз­
личие в рамках класса Ginkgoopsida второстепенное. Один 
проводящий пучок в черешке (например, у K ir ja m k e n ia )  об­
разуется путем слияния листовых следов, отходящих от раз­
ных осевых пучков. Это слияние происходит на небольшом 
участке. Чтобы получить две жилки, входящие в лист, доста­
точно подавить слияние пучков или сместить участок слияния 
в глубь коры. Надо еще учесть, что соседние осевые пучки, 
дающие начало парному листовому следу, вполне могут ока­
заться ветвями тангентально разделившегося одного осевого 
пучка, далеко идущими параллельно вдоль оси ( как у C a l l i s to -  
p h y to n ) .

Род L e p to s t r o b u s  (Тз — Кь рис. 44, № 16). Ось полисперма 
с мелкими катафиллами в основании, несет по разреженной 
спирали двустворчатые почти сидячие капсулы. Створки ок­
руглые, со сглаженной радиальной ребристостью. Недалеко 
от дистального края к створке прикрепляется несколько се­
мян, оставлявших после опадения округлые рубцы. Створки 
контактируют по краевой кайме, иногда покрытой большим 
количеством папилл. Предполагается, что иапиллозная кайма 
иногда функционировала как рыльце, на котором прорастала 
пыльца. В семенах (типа A m p h o r i s p e r m u m ) , ассоциирующих 
с одним из видов, не найдена пыльца в микропиле (и нет ме- 
гаспоровой мембраны). У других форм внутри капсулы най­
дены семена с мегаспоровой мембраной. Рыльцеподобная 
кайма не обнаружена у более древних видов рода. Ассоцииру­
ющие листья относятся к родам C z e k a n o w s k ia ,  S o le n i te s ,  S te -  
p h e n o p h y l lu m  и W in d w a r d ia  (?).
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Род P h o e n ic o p s is  (Т — К; рис. 44, № 16). Линейные листья 
с тупой, иногда зубчатой верхушкой и параллельным жилко­
ванием, собраны в пучок на верхушке укороченного побега, 
покрытого катафиллами. Если такие листья имеют эпидер­
мальную характеристику, они относятся к родам S tep h en o -  
p h y l lu m  (листья гипостомные в верхней части и амфистомные 
в нижней, устьица расположены полосами между жилками), 
C u lg o w e r ia  (листья амфистомные, устьица собраны в рядах, 
а не полосах) и W in d w a r d ia  (листья амфистомные, устьица 
на нижней стороне собраны в узкие полосы, а на верхней 
в ряды). Устьица всех трех родов ориентированы преимущест­
венно продольно, побочные клетки кутинизированы сильнее 
прочих клеток и нередко несут папиллы, нависающие над за­
мыкающими клетками. К S te p h e n o p h y l lu m  близок род A rc to -  
ba iera , листья которого иногда рассечены в верхней части.

Род C z e k a n o w s k ia  (Т3 — К; рис. 44, № 16, 47, з) отличается 
от P h o e n ic o p s is  очень тонкими, повторно дихотомирующими, 
или перистодихотомическими, прямоугольными в сечении 
листьями. В лист входит одна жилка, дихотомирующая вслед 
за делением листовой пластинки. Род S o le n i te s  (рис. 47, ж) 
возможно является старшим таксономическим синонимом 
C z e k a n o w s k ia .  Род H a r t z ia  отличается от C z e k a n o w s k ia  прос­
тыми или однажды вильчатыми листьями. Листья H a r tz ia  ас­
социируют с полиспермами S ta p h id io p h o r a ,  близкими к Ьер-  
to s t ro b u s .

С лептостробовыми сравнивался род I ra n ia  (Т3; рис. 47, 
т — ф), имеющий обоеполые фертильные побеги. К нижней 
части оси прикрепляются микростробилы, а выше — короткие 
вильчатые придатки с женскими капсулами. Микростробилы 
цилиндрические, с плотно сидящими по спирали спорангиофо- 
рами, к расширенной дистальной части которых прикрепляются 
два висячих спорангия. Женские капсулы веретеновидные, 
при созревании раскрывавшиеся (?) и становившиеся сердце­
видными. Их более детальное строение неизвестно. Предлага­
лось выделять особый порядок Irani ales, но до более полного 
исследования рода I ra n ia  лучше помещать его в качестве са- 
теллитного в Leptostrobales.

Порядок Caytoniales. Кейтониевые

Кейтониевые обособлялись среди голосеменных из-за свое­
образных инвертированных капсул с семенами внутри. Эта их 
особенность, вместе с сетчатым жилкованием листьев и вытя­
нутыми четырехгнездными синангиями, приводила к предпо­
ложению, что кейтониевые были предками покрытосеменных. 
Инвертированные капсулы легко выводятся из кладоспермов 
Peltaspermales, например, путем преобразования пельтоидов 
P e l ta s p e r m u m  или радиальных капсул Cardiolepidaceae в би­
латеральный орган, либо замыкания билатеральных кладо- 
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спермов типа S t ip h o r u s  (Peltaspermaceae) или S p o r o p h y l l i t e s .  
Семена кейтониевых и N u c ic a r p u s  (Cardiolepidaceae) сходны 
своими длинными микропилярными трубками. Микроспоро- 
клады и пыльца Caytoniales и Peltaspermales в общем одно­
типны. Сетчатое жилкование, характерное для кейтониевых, 
известно и у Peltaspermales. Скорее всего кейтониевые про­
изошли от Peltaspermales.

Род C a y to n ia  (J—К; рис. 47, м, н) введен для женских 
капсул, с которыми ассоциируют микроспороклады' C a y to n a n -  
th u s  (рис. 47, п, р), пыльца V itr e is p o r i te s  (рис. 47, о) и листья 
S a g e n o p te r i s  (рис. 47, и, л). Сложные полиспермы состояли из 
оси с перисто отходящими ребристыми ветками, на которых 
двумя сближенными рядами сидели инвертированные округ­
лые капсулы. Характер прикрепления семян не вполне ясен. 
Возможно они располагались по U-образной линии. Капсулы 
разных видов несколько различаются. У одних видов семена, 
возможно, были погружены в стенку капсулы, а у других 
этого не было. У семян (рис. 47, м) отмечались верхушечные 
волоски, возможно, направлявшие пыльцу в микропиле. Инте- 
гумент многослойный с двумя проводящими пучками и слоем 
каменистых клеток (подобный слой наблюдался в капсулах 
Cardiolepidaceae и семенах K a r k e n ia ) ,  свободен от нуцеллюса, 
верхушка которого несла короткий сальпинкс (как у некото­
рых Peltaspermales и Ginkgoales). Мелкая квазисаккатная 
пыльца проникала в капсулу с помощью секреторной капли. 
Микроспороклады были перистыми. С конечных ответвлений 
свисали вытянутые синангии из 3—6 полностью сросшихся спо­
рангиев. Полагают, что кейтониевые были двудомными расте­
ниями (микроспороклады и полиспермы встречаются в разных 
захоронениях). Листья пальчатые, с длинным черешком, на 
конце которого парами сидят четыре (редко три) листочка. 
Иногда каждая пара листочков прикрепляется к собственному 
ответвлению черешка. Средняя жилка есть или отсутствует. 
Жилкование сетчатое. Устьица разбросаны без видимого по­
рядка на нижней стороне листа. Такие листья встречаются 
с верхнего триаса до низов верхнего мела. Пыльца типа V it­
r e i s p o r i te s ,  известная в перми, принадлежала Peltaspermales.

К кейтониевым можно отнести и род P e r e z la r ia  (J; рис. 47, 
с), установленный по микроспорокладам. Ось несла боковые 
ветки с звездчатыми группами спорангиев (как у некоторых 
Peltaspermales). Ассоциирующие листья ( M e x ig lo s s a )  первона­
чально ошибочно относились к G lo sso p te r i s .

Порядок Gigantonomiales ( = Gigantopteridales).
Г игантономиевые

Растения, включаемые в порядок гигантономиевых, обычно 
фигурируют в литературе под названием гигантоптерид (от 
рода Gigantopteris; Р; рис. 48, г—е). Это листья с сетчатым
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Рис. 48. Гигантономиевые
Пермь; КНР; а—г — возможное преобразование листьев от сложноперистых к простым 
[а — Emplectopteridium, б — Gigantonoclea lagrelii ( Ha l l e ) , *  в — Gigantonoclea (al. 
Bicoempleciopieris) hallei (A s a m а), г —^Gigantopteris (al. Tricoemplectopteris) taiyua- 
nensis ( As a ma ) ] ;  д — жилкование Gigantopteris dictyophylloides G u et Zh i; e — 
жилкование Gigantopteris (al. # Tricoemplectopteris) taiyuanensis; ж, з — Gigantonomia 
(al. Gigantonoclea) fukiensis (Y a b e et О i s h i) L iet Y а о, семеносное перо (ж) и ре­
конструкция семеносной вайи (з); и —л — Gigantotheca paradoxa L i et Y а о, часть 
пера со спорангиями (и, к), реконструкция (л); линейка 10 см (л), 2 см (з), 5 мм (ж), 
2 мм (и, к)

жилкованием. Листья G ig a n to p te r i s  и морфологически близких 
родов можно расположить в ряд, в котором будет происходить 
последовательное срастание перышек одного пера, а затем 
перьев разного порядка (рис. 48, а—е). Эти сливающиеся эле­
менты листа удерживают прежнее жилкование. Это то же об­
разование листьев с когерентностью разного порядка, что и 
в семействе Peltaspermaceae, но для гигантономиевых более ха­
рактерно образование сетчатого жилкования. Подобный ряд 
строился для пермских родов Катазии; исходным был в нем 
род E m p le c to p te r i s ,  перышки которого уже имеют сетчатое жил­
кование (рис. 42, ц, ч). Платиспермические семена сидят на 
неизмененных перышках, и есть все основания относить этот 
род к Callistophytales. Далее в предлагавшемся ряду (G ig a n ­
to n o c le a  la g re l i i  — уникогерентные листья, G ig a n to n o c le a  h a l­
l e i — бикогерентные листья, G ig a n to p te r i s  ta iy u a n e n s i s  — три- 
когерентные листья; рис. 48, а—г) фруктификации известны 
только у бикогерентных листьев. Филлоспермы были описаны 
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как Gigantonomia (рис. 48, ж, з), а микроспорофиллы — как 
Gigantotheca (рис. 48, и—л). Семена сидят в ряд недалеко от 
края пера на его нижней стороне. Их строение неясно, но, ве­
роятно, они были платиспермическими, ориентированными глав­
ной плоскостью перпендикулярно к краю. Указание, что рядом 
с семенами в месте их прикрепления были отверстия в пла­
стинке листа, нуждается в подтверждении. Микроспорофиллы 
несут многочисленные спорангии (синангии?), расположенные 
плотными рядами вдоль боковых жилок в их нижней части. 
Строение спорангиев не удалось изучить. Предположение, что 
ряды спорангиев прикрывались общим индузием, не вполне 
убедительно.

Существует тенденция сближать с гигантоптеридами или 
относить к G ig a n to p te r i s  все конгерентнолистные формы верхнего 
палеозоя и триаса. Как уже говорилось, некоторые из растений 
с такими листьями принадлежат семейству Peltaspermaceae. 
Очевидно, между гигантономиевыми и пельтаспермовыми на­
блюдается далеко идущий параллелизм в образовании листьев 
разного порядка когерентности. Учитывая, что к Peltasperma­
ceae наверное принадлежат листья из нижней перми США, 
часто относимые к G ig a n to p te r i s  (рис. 46, в; они ассоциируют 
с кладоспермами типа A u tu n ia  — S a n d r e w ia ) ,  неформальную 
группу «гигантоптериды» нельзя отождествлять с порядком Gi- 
gantonomiales. Соответственно название Gigantopteridales 
приходится отвергнуть. До более детального изучения фруктифи- 
каций гигантономиевых можно рассматривать в составе един­
ственного семейства Gigantonomiaceae fam. nov. Если упомя­
нутый выше ряд последовательного увеличения когерентности 
листьев отражает филогенетическую последовательность, а Е т -  
p le c to p te r i s  t r ia n g u la r i s  действительно принадлежит Callisto- 
phytales, можно предположить, что гигантономиевые произошли 
от каллистофитовых.

Порядок Arberiales ( =  Glossopteridales).
Арбериевые

Трудно назвать группу ископаемых растений, морфология, 
систематика и филогенетическое значение которых служили 
бы источником такого количества ошибок и противоречий, как 
арбериевые. С другой стороны непрерывно поступают новые 
данные о разнообразии всей группы. Поэтому систематика ар- 
бериевых далека от стабилизации. Подразделить их на семей­
ства пока невозможно.

Рассмотрим более полно реконструированные растения. Та­
ковы кладоспермы рода D ic ty o p te r id iu m  (С3—Р; рис. 49, е), 
сидевшие в пазухе листа типа G lo s s o p te r i s ,  образуя фертили- 
сер. Края кладосперма заворачивались вниз и полностью скры­
вали многочисленные семена, рассеянные по всей пластинке и 
заключенные в рыхлую сетку ветвящихся волосков. Интегумент
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Рис. 49. Арбериевые
Верхний палеозой Гондваны; а — Arberia minasica W h i t e ;  б — Australoglossa wal- 
komii H o l m e s ,  лист с полиспермом; в — Denkania indica S u r. et C h a n d r a ;  
г — Rigbya arberioides L a c e y  et al ; д—ж — Jambadosirobus pretiosus C h a n d. et 
S u г. (д), Dlctyopteridium (e; наверху — поперечный разрез) и Lidgettonia mucronata 
S u r .  et C h a n d r a  (ж); з — к — Senotheca murulidihensis В a n., лист с приросшим 
полиспермом (з), верхняя часть полисперма и жилкование листа (и), семена (к); л — 
пыльца Protohaploxypinus из спорангия Arberiella vulgaris P a n t  et N a u t,; м— о — 
микроспороклады Eretmonia cooyalensis H o l m e s  (м), E. utkalensis S u r .  et M a h e s h. 
(н) и Glossotheca (о); п, p — часть микроспороклада (п) н спорангий (р) Arberiella afri- 
сапа P a n t  et N a u t,; с, т — лист Glossopteris (с) и его сечеиие (т); у — жилкование 
G. indica S с h i m р.; ф — Pteronilssonia gopalii P a n t  e t M e h r a ;  x — жилкование
170



свободен от нуцеллюса. Хорошо развит нуцеллярный клювик. 
В пыльцевой камере встречена квазидисаккатная пыльца с реб­
ристым телом (типа P r o to h a p l o x y p i n u s ) . Такая же пыльца 
встречена в ассоциирующих микроспорокладах E r e tm o n ia  
(рис. 49, м, н), состоящих из видоизмененного листа с сетча­
тым жилкованием. От оси листа отходят в противоположные 
стороны две ножки, каждая из которых повторно ветвится. Ко­
нечные веточки несут бобовидные спорангии. Эти растения 
были деревьями с толстыми пикноксилическими стволами. Дре­
весина типа A ra u c a r io x y lo n  (см. сателлитные роды Pinophyta). 
В корнях (V e r te b ra r ia \  рис. 49, ш, щ) от осевого массива пер­
вичной древесины отходят узкие клинья вторичной древесины, 
соединенные горизонтальными перегородками, также состав­
ленными трахеидами. Промежутки между клиньями заполнены 
рыхлой паренхимой (аэренхимой). У более толстых корней эта 
септированная и разбитая на клинья центральная часть покры­
валась сплошной вторичной древесиной.

Полиспермы встречаются изолированно от подстилающих 
(несущих) листьев или в соединении с ними. Отдельные типы 
полиспермов выделены как роды, но лишь немногие из них 
достаточно детально изучены и удовлетворительно интерпре­
тированы. Несколько родов было установлено для различно 
сохранившихся кладоспермов D ic ty o p te r id iu m .  Из-за того, что 
степень заворачивания краев кладосперма различна, а пло­
скость скола проходила на разных уровнях, создавалось впечат­
ление оси, окруженной семенами (одна из прежних интерпре­
таций D ic ty o p te r id iu m ) ,  двустворчатой структуры из стериль­
ной и семеносной створок (другая интерпретация того же 
рода; такие остатки относились также к родам S c u tu m ,  H ir-  
su tu m , C is te l la ,  P lu m s te a d io s t r o b u s  и др.). Можно наметить 
несколько основных типов полиспермов. Наиболее примитив­
ными были неправильно ветвящиеся полиспермы A r b e r ia  
(рис. 37, е; 49, а). Уплощение и срастание ветвей привело к об­
разованию фертилигеров типа R i g b y a  (рис. 49, г), A u s tr a lo g -  
lo s sa  (рис. 49, б) и, наконец, O tto k a r ia  (рис. 37, п). Округлый 
или овальный кладосперм O tto k a r ia  с расчлененным краем 
прикреплялся с помощью длинной ножки к средней жилке ли­
ста типа G lo s s o p te r i s ,  образуя типичный фертилигер. Степень 
слияния кладосперма с подстилающим листом варьирует от 
рода к роду. У L id g e t to n ia  (рис. 49, ж) к листу прикрепляется 
несколько кладоспермов, а у P a r th a  — длинные ножки с груп­
пой семян на концах. У D e n k a n ia  (рис. 49, в) ножки несут 
по одному семени окруженному купуловидным образованием * 1

Gangamopteris; ц — кутикула нижней (слева) и верхней (справа) сторон листа Glosso- 
Pteris harrisii P a n t  et G u p t a ;  ч — Rhabdotaenia danaeoides (R о у 1 e) P a n t; hi, 
Щ — Vertebraria, первичная древесина до отложения вторичной древесины, поперечное 
сеченне (ш) и общий вид (щ); линейка 1 см (а —в, д—з, о, с, ф, ч), 5 мм (г, и, м, н),
1 мм (к, п), 0,5 мм (р, ш), 100 мкм (ц), 10 мкм (л)
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(?). Прирастание билатерального полисперма к средней жилке 
наблюдается у S e n o th e c a  (рис. 49, з—к), причем в микропиле 
семян найдена пыльца типа P r o to h a p lo x y p in u s ,  как и у D ic ty -  
o p te r id iu m .

Таким образом, внешнее разнообразие полиспермов сво­
дится к немногим преобразованиям: 1) уплощению, срастанию 
и редукции семяножек, 2) образованию кладосперма и его раз­
ным модификациям, 3) прирастанию кладосперма к изменен­
ному или неизмененному листу и образованию фертилигера, 
4) вариациям в числе кладоспермов, прикрепленных к листу.

Микроспороклады E r e tm o n ia  уже были описаны. У Glos-  
so th e c a  от видоизмененного листа отходит большее число эле­
ментарных микроспорокладов (рис. 49, о). У K e n d o s t r o b u s  во­
круг оси сидели ножки с радиальными группами спорангиев на 
верхушке. Из микроспорангиев была извлечена различная 
пыльца, преимущественно типа P r o to h a p lo x y p in u s  (рис. 49, л), 
но также безмешковая с ребристым телом (напоминает V itta-  
t i n a ) . Часть родов, видимо, обладала квазимоносаккагной и 
квазидисаккатной пыльцой с неребристым телом. Примеча­
телен параллелизм в строении пыльцы арбериевых, Peltasper- 
males и хвойных.

В отложениях с доминирующими арбериевыми встречается 
большое количество пикноксилических стволов с древесиной 
типа A ra u c a r io x y lo n ,  D a d o x y lo n  и др., отличающихся порово- 
стыо трахеид, строением сердцевины и другими признаками. 
Установить соответствие описанных родов древесины с опре­
деленными родами фруктификациий и листвы пока нельзя. 
Корни (V e r te b r a r ia , см. выше) достигают 30 см в диаметре. 
Есть данные, что структуру типа V e r te b ra r ia  несли и облист­
венные ветви. Листья большей частью простые, с сетчатым 
жилкованием. Такие листья со средней жилкой, сложенной 
несколькими параллельными, изредка анастомозирующими 
проводящими пучками, относят к роду G lo s s o p te r i s  (рис. 49, 
с—у, ц). В нем выделено множество видов, различающихся 
размерами и очертанием листа, формой и ориентацией петель 
жилкования и другими признаками, в том числе эпидермаль­
ными. У некоторых видов основание листовой пластинки несет 
направленные назад треугольные выросты. Если выросты уве­
личены и лист становится стреловидным, то такие формы отно­
сят к B e le m n o p te r i s .  У R h a b d o ta e n ia  (рис. 49, ч) боковые 
жилки отходят от средней под почти прямым углом, анасто­
мозы отсутствуют. К P te r o n i l s s o t i ia  (рис. 49, ф) отнесены пе­
ристые листья с вильчатым рахисом и линейными перышками 
с параллельным жилкованием. Листья этих двух типов сходны 
с цикадовыми и беннетитовыми, но по эпидермальным призна­
кам неотличимы от типичных G lo sso p te r is .  Видимо лишь кон­
вергентное сходство с цикадовыми (D i c t y o z a m i t e s ) и тригонокар- 
повыми (L in o p te r i s  и др.) имеют и перистые листья D u n edoo-  
nia, перышки которых имеют сетчатое жилкование. Простые
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листья, отличающиеся от Glossopteris отсутствием средней 
жилки, выделяют в род Gangamopteris (рис. 49, х) с много­
численными видами, а листья с укороченной средней жилкой 
и открытым жилкованием — в Palaeovittaria. Возможно, что 
к арбериевым относятся и некоторые листья с веерным жилко­
ванием, принимаемые за кордаитовые и относимые к роду 
Noeggerathiopsis.

Прижизненная ассоциация определенных листьев и фрукти- 
фикаций установлена лишь в единичных случаях и шока каса­
ется лишь Glossopteris, с которыми найдены в органической 
связи Dictyopteridium, Senotheca, Ottokaria и некоторые другие 
фруктификации.

Пазушные полиспермы ранних арбериевых сравнивались 
с пазушными сложными полиспермами кордаитантовых. Более 
вероятна связь арбериевых с теми примитивными голосемен­
ными (типа Calamopityales), которые имели эвстелические 
стволы, платиспермические семена, собранные в ветвящиеся 
полиспермы, и микроспороклады, ветвящиеся в трех измере­
ниях. Если в линии от каламопитиевых к калистофитовым на 
листья переместились отдельные семена, то у арбериевых — це­
лый ветвистый полисперм. Аналогичные преобразования пре­
терпели и микроспороклады. Далее произошло постгетеротоп- 
ное преобразование листьев, подстилающих полиспермы и мик­
роспороклады. Ассоциирующие с Calamopityales вайи типа 
Sphenopteridium и Triphyllopteris известны в карбоне Гондваны 
в отложениях, залегающих ниже флороносных толщ с арбе- 
риевыми. Если арбериевые произошли от каламопитиевых, то 
можно полагать, что их семена — первично платиспермические. 
Возможными потомками арбериевых считались Umkomasia- 
ceae, Pentoxylales, Cycadales, Bennettitales и покрытосеменные. 
Умкомазиевые скорее произошли от пермских Peltaspermaceae. 
Цикадовые и беннеттиговые (класс Cycadopsida) филогенети­
чески связаны с палеозойскими радиоспермическими голосе­
менными. Покрытосеменные, по-видимому, произошли от ра- 
диоспермических голосеменных. Происхождение Pentoxylales 
от арбериевых не исключено.

Порядок Pentoxylales. Пентоксилеевые

К пентоксилеевым (рис. 50) относят несколько мезозойских 
(J—Ki) родов, установленных для минерализованных стеблей 
(Pentoxylon, Nipanioxylon) , листьев (Nipaniophyllum) , микро- 
спорокладов (Sahnia) и колосовидных (или головчатых) по- 
лиспермов {Car по conit es) . Вероятно, это — дисперсные части 
двух видов (может быть родов) растений, имевших сходные 
листву и фруктификации при различной анатомии стеблей 
{Pentoxylon, Nipanioxylon). Микроспороклады, ассоциирующие 
с Pentoxylon, относят к Sahnia, а ассоциировавшие с Nipa­
nioxylon пока неизвестны. Пентоксилеевые по анатомии стеб-

173



Р и с .  5 0 .  П е н т о к с и л е е в ы е

Верхняя юра — низы мела; Индия; а — стебель (Pentoxylon sahnii S г i v.) с листьями 
(Nipaniophyllum raoi S a h n i) на укороченных побегах; б — поперечное сечеиие Р. sah­
nii, метаксилема зачернена, протоксилема показана светлыми точками, вторичная дре­
весина заштрихована (1 — листовой след, 2 — черешок листа, прижатый к стеблю); 
в — собрание полиспермов Carnoconites compaction S г i v. и окружающие его листья 
типа N. raoi; г — фертильный побег с микроспорокладамн Sahnia nipanensis V.-M i t t.; 
линейка 1 см (а, в), 2 мм (г), 1 мм (б)

лей несколько напоминают тригонокарповых (типа Medullosa). 
У более полно изученного рода Pentoxylon (род Nipanioxylon 
сходен с ним в общих чертах) древесина состоит из 3—9 (чаще 
всего 5) мезархных пучков, окруженных вторичной древесиной, 
которая нарастала преимущественно со стороны сердцевины 
(рис. 50, б). Эксцентрические массивы обычно описываются 
как меристелы. Однако, как и в случае тригонокарповых (Me­
dullosa), это разновидность эвстелической организации. У Me­
dullosa также изредка встречаются формы с более сильным 
нарастанием вторичной древесины со стороны сердцевины. Тра- 
хеиды вторичной древесины с одно-двурядными, плотно распо­
ложенными, округлыми или многоугольными окаймленными 
порами. Сердцевинные лучи однорядные, 2—7 клеток в высоту.

Найдены укороченные побеги (рис. 50, а) с плотно распо­
ложенными рубцами опавших листьев и чешуи. В удлиненных 
побегах листовые рубцы редкие, объем древесины больше и 
есть дополнительные периферийные пучки древесины, чере­
дующиеся с основными. Листья цельные, лентовидные, с мощ­
ной средней жилкой из нескольких лежащих параллельно прово­
дящих пучков (как у Glossopteris). Как и у цикадовых, прово­
дящие пучки в листьях диплоксилические (верхний и нижний 
тяжи древесины разделены паренхимой). В основание листа 
входит шесть проводящих пучков, выходящих независимо от 
разных осевых пучков. Боковые жилки отходят от средней под 
почти прямым углом, изредка дихотомируют и иногда соеди-
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няются анастомозами. Вначале считали, что листья имеют ме- 
зоперигенные устьица и извилистые радиальные стенки эпи- 
дермаотных клеток как у беннеттитовых, а позже, что по стро­
ению эпидермы пентоксилеевые близки к цикадовым.

Полиспермы состоят из оси, прикрепленной к верхушке уко­
роченного побега (рис. 50, в). Ось несла до восьми ответвлений, 
концы которых служили семяложем. Платиспермические се­
мена сидели по плотной спирали, имели двуслойный интегумент, 
свободный от нуцеллюса и сложенный внешним мясистым слоем 
и внутренним каменистым, миндалевидной формы. Мясистые 
слои смежных семян плотно смыкались, так что полиспермы 
внешне напоминали плод малины. Микроспороклады (рис. 50, 
г) располагались на верхушке укороченного побега мутовчато 
и срастались основаниями. На концах вильчато-ветвящихся осей 
сидели овальные спорангии. Пыльца безмешковая, одноборозд­
ная.

Происхождение пентоксилеевых неизвестно. Из более древ­
них растений к ним ближе всего Arberiales и Peltaspermales. 
Отдельные черты сходства с тригонокарповыми и цикадовыми, 
очевидно, конвергентные.

КЛАСС CYCADOPSIDA. ЦИКАДОПСИДЫ

К цикадопсидам принадлежат голосеменные с радиосперми- 
ческими семенами и купулами, превращающимися у более про­
двинутых порядков во внешний интегумент. Это порядки Lage- 
nostomales, Trigonocarpales, Cycadales и Bennettitales (еще бо­
лее продвинутые порядки Gnetales и Welwitschiales здесь не 
рассматриваются, так как они достоверно неизвестны в геоло­
гической летописи). Lagenostomales ( = Lyginopteridales) и Tri­
gonocarpales ( = Medullosales) до сих пор относились к птери- 
доспермам. Именно изучение этих растений привело к откры­
тию птеридоспермов в начале XX в. и к убеждению, что все 
растения, имеющие семена и папоротниковидные листья, при­
надлежат единому крупному таксону. Наличие таких листьев 
считалось чрезвычайно важным признаком, а поэтому прини­
жалось значение других: строения мужских фруктификаций и 
семян, существование купулы. Прослеживание филогений голо­
семенных убеждает в том, что папоротниковидный облик ли­
стьев был унаследован от прогимноспермов разными голосе­
менными и сам по себе не имеет определяющего таксономиче­
ского значения.

Порядок Lagenostomales. Лагеностомовые

К лагеностомовым принадлежат наиболее примитивные ци- 
кадопсиды с ветвящимися безлистными полиспермами, несу­
щими односемянные или многосемянные купулы. У более
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примитивных форм (E u r y s t o m a , H y d r a s p e r m a  и др.) купула со­
стоит из ветвящихся неуплощенных осей (рис. 39, д, е). Их 
уплощение и постепенное слияние приводит к чашевидному 
покрову (рис. 37, л). Купула дистально расчленена на доли. 
Интегумент также часто расчленен на доли, причем можно по­
строить ряд, ведущий от семян с глубоко расчлененным инте- 
гументом (G e n o m o s p e r m a ; рис. 40, л) к семенам со слитным 
интегументом (S t a m n o s to m a \  рис. 40, н). Заметим, что у древ­
нейших семян конца девона — начала карбона (H y d r a s p e r m a , 
A rc h a e o s p e r m a ;  рис. 39, д, е; 40, г) элементы интегумента сли­
лись довольно сильно. Таким же путем могла образовываться 
и купула. У древнейших лагеностомовых купула билатерально­
симметричная. Ось, несущая купулу, вильчато делится, затем 
дочерние ветви делятся в перпендикулярной плоскости и к каж­
дой из вновь образовавшихся ветвей изнутри присоединяется 
семезачаток. Выше его прикрепления ветви купулы снова де­
лятся один — два раза. В зависимости от последовательности 
ветвлений и расстояния между уровнями ветвления билате- 
ральность купулы выступает то ярче, то слабее. Сближение 
первых ветвлений придает купуле радиальность. Двураздель- 
ность древнейших купул сравнивается с вильчатостью рахи­
сов, свойственной многим примитивным голосеменным. Даль­
нейшие ответвления купулы сопоставимы с боковыми и терми­
нальными перьями вайи.

По симметрии купулы лагеностомовые делятся на группы 
BS и RS, имеющие разную эволюционную судьбу. В группе BS 
сохранилась билатеральная симметрия купулы (A r c h a e o s p e r m a , 
H y d r a s p e r m a ,  S ta m n o s to m a ,  G n e t o p s i s ) , а в группе RS купулы 
стали радиально-симметричными (L a g e n o s t o m a , T y l io sp e rm a ,  
C a t a i h o s p e r m u m ) . Возможно, что этим группам соответствуют 
разные семейства, которые нецелесообразно выделять до полу­
чения более полных реконструкций форм, имеющих различные 
купулы. С лагеностомовыми сближается и род C o n o s to m a ,  ус­
тановленный для радиоспермических семян, вероятно, выпав­
ших из купул.

Мегаспора древнейших форм (A r c h a e o s p e r m a ) несет на вер­
хушке три абортивных мегаспоры тетрады. В одном случае 
(у C o n o s to m a )  была описана трехлучевая щель на верхушке 
мегаспоры под пыльцевой камерой. Это подтверждает гомоло­
гичность мегаспоровой мембраны лагеностомовых мегаспоре 
высших споровых.

С лагеностомовыми связываются различные типы микроспо- 
рокладов, отличающихся характером ветвления осей, степенью 
слияния спорангиев и симметрией синангиев. Разграничить наи­
более примитивные микроспороклады лагеностомовых и Cala- 
mopityales сейчас невозможно. Так, микроспороклады типа 
T e la n g iu m ,  видимо были у обоих порядков. Некоторые микро­
спороклады (например, F e r a x o th e c a ) , вероятно, принадлежали 
лагеностомовым. Микроспороклады безлистные, иногда несут
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отдельные редуцированные перышки в нижних частях споро­
носных ветвей. Синангии могут быть рассеянными среди пе­
рышек облиственных вай. У наиболее древних форм свобод­
ные спорангии собраны радиальными группами на концах ве­
точек, у рода P a r a c a la th io p s  (рис. 51, а, б) отходящих с одной 
стороны вильчато делящихся осей (как у некоторых прогим- 
носпермов). В других случаях радиальные группы свободных 
спорангиев венчают дихотомически делящиеся оси (Z im m e r - 
m a n n ith e c a ,  S im p lo th e c a \  рис. 51, в). При слиянии спорангиев 
одной группы образуются радиальные синангии (T e la n g io p s i s ; 
рис. 51, д, е). Синангии наиболее продвинутых форм сидят на 
верхушках осей, расширенных в виде округлой или стреловид­
ной подушечки (F e ra x o th e c a ; рис. 51, г). Стенка спорангия тол­
стая, утоньшается со стороны, обращенной вовнутрь синангия, 
откуда происходило вскрытие. К лагеностомовым обычно отно­
сят род C r o s s o th e c a  с эполетовидными синангиями, сходными 
с F eraxo th eca . Установлено, что типовой вид С. c re p in i i  Z е i 11. 
принадлежит папоротникам (рис. 30, ж, и). Однако не исклю­
чено, что часть видов рода действительно принадлежит к ла­
геностомовым.

Предпыльца (рис. 38, № 2, 51, а, д, т) округлая, трехлуче­
вая или однолучевая, мелкобугорчатая или мелкошиповатая 
(типа C y c lo g r a t i i s p o r i t e s  и G r a n u ta t i s p o r i t e s ) . Строение споро- 
дермы изучено лишь у одного экземпляра C r o s s o th e c a  (не оп­
ределенного до вида), принадлежность которого к лагеносто­
мовым не очевидна. Экзина двуслойная и состоит из тонкой 
неслоистой нэкзины и толстой, тоже неслоистой сэкзины. Вдоль 
трехлучевой щели слой нэкзины резко изгибается и подходит 
близко к поверхности зерна (рис. 38, № 24). Такое же строе­
ние имеет спородерма многих гомоспоровых папоротников. 
У некоторых родов расслоение экзины приводит к образованию 
кавы («псевдосаккатная пыльца»; рис. 51, а), а у других 
сэкзина альвеолярная.

Провести четкое разграничение лагеностомовых и каламо- 
питиевых по анатомическим признакам стволов и веток, как 
и по структуре микроспорокладов, трудно. Вторичная древесина 
сложена трахеидами с многорядными эллиптическими, ок­
руглыми, реже многоугольными окаймленными порами на ра­
диальных и (у части родов) тангентальных стенках. Сердцевин­
ные лучи разной ширины и высоты у разных родов. Среди ла­
геностомовых описаны протостелические (рис. 51, ж, р, с, х, ц) 
и эвстелические (рис. 51, з, и, л) формы. Неясно, были ли среди 
лагеностомовых растения с протостелическим строением глав­
ной оси. Лагеностомовые с купулами C a la th o s p e r m u m  s c o t ic u m  
(рис. 37, м; 40, м) имели оси разных порядков, причем самые 
толстые (типа T e tra s t ic h ia \  рис. 51, ж) были протостелическими 
с крестовидной первичной древесиной, окруженной тонким рав­
номерным слоем вторичной древесины. Купулы другого вида 
того же рода (С. f i m b r i a t u m ) , видимо, ассоциировали с осями
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Рис. 51. Порядок Lagenostomales и сближаемые с ним роды
Ннжний (а —в, д—ж, т—ф, ч, ш) и средний (г, з—с, х, ц) карбон; Западная Европа 
(а —в, ж —р, ч, ш), США (г—е, с—ц); а, б — Paracalathiops stachei W. R e m y ,  пыльца 
(а) н мнкроспороклад (б); в — Zimmermannitheca cupulaeformis W. et R. R em  у; г — 
Feraxotheca culcitaus Mi l l ,  et T а у 1.; д — пыльца T elangiopsis arkansanum Egg .  et 
T а у 1.; e — T elangiopsis, справа вверху продольный разрез синангня (древесина за­
чернена); ж — Тetrastichia bupatides G o r d o n  (вторичная древесина показана радиаль­
ными штрихами, протокснлема — крупными точками); з—н — Lyginopteris oldhamia
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Calathopteris, тоже протостелическими, но уже со смешанной 
сердцевиной. Род Calathopteris по многим признакам боковых 
веток близок к роду Pitas, имевшему эвстеллические пикнокси- 
лические стволы до 2,5 м в диаметре с широкой сердцевиной. 
По-видимому, с Pitas ассоциировали купулы Stamnostoma 
(рис. 40, н). Протостелические ветки Pitas (описываются как 
Tristichia) устроены сходно с наиболее толстыми осями С. sco- 
ticum и С. fimbriatum. Может быть за главные оси двух по­
следних видов принимают толстые боковые ветки.

Без знания осей всех порядков трудно провести различия 
в анатомическом строении между лагеностомовыми и прогим- 
носпермами, среди которых также есть протостелические и эв- 
стелические формы. Повторяются и конфигурации прото­
стелы— трехлучевой (Triloboxylon— Tristichia) и крестовид­
ной (Tetraxylopteris■— Tetrastichia). Однако есть и отличия. 
Для осей характерна кора спарганового типа. У других родов 
внешний слой коры диктиоксилоновый, т. е. в нем располага­
ются радиально ориентированные и часто анастомозирующие 
склеренхимные пластины (рис. 51, з—к). Отпечатки таких осей 
имитируют побеги плауновидных с мелкими листовыми подуш­
ками. Подобной структуры коры у прогимноспермов неизве­
стно. Правда, и у лагеностомовых встречается кора (например, 
у Staaroxylon), не принадлежащая упомянутым типам. Более 
существенны различия лагеностомовых с прогимноспермами 
в васкуляризации боковых ответвлений. Симподиальные тяжи 
первичной ксилемы у прогимноспермов и примитивных лагено­
стомовых ветвятся радиально, а у продвинутых лагеностомовых 
(как обычно у голосеменных) -— тангентально и лишь затем 
отклоняются в радиальном направлении, уходя в лист или 
ветку. У лагеностомовых в вайи направлялись или уплощен­
ный V-образный листовой след с несколькими протоксилем- 
ными тяжами, или несколько самостоятельных листовых сле­
дов, причем оба типа наблюдались у одного вида рода Cala­
thopteris. V-образные следы проходят в стерильные вайи * У

Bi n .  (з — поперечное сечение, вторичная древесина — радиальные сплошные линии» 
пучкн первичной древесины пронумерованы по филлотаксису, и — блок-диаграмма 
стебля, черные линии в коре — склеренхима, образующая днктнокснлоновую структуру, 
к — поперечный срез коры со склеренхнмнымн пластинами, л — расположение первич­
ных пучков на развертке стебля, арабские цифры — порядок отхождения листовых сле­
дов, римские цифры — осевые симподии; м — поровость на радиальных стенках тра- 
хеид вторичной древесины, н — первичный проводящий пучок: 1 — луч, 2 — трахеида 
вторичной древесины, 3 — центробежная метаксилема, 4 — протоксилема, 5 — центро­
стремительная метаксилема); о — Sphenopteris (al. Lyginopteris) hoeninghausii B rongn .; 
n — S. larischii S t u r; p — стебель Heterangium grievii Wi l l .  (1 — основание черешка, 
2 — воздушный корень, 3 — первичная древесина, смешанная с паренхимой, 4 — вто­
ричная древесина; 5 — кора, 6 — проводящий пучок); с — Я. americanum A n d г,;

У — Тelatigiopsis, пыльца (т) и синангнй на конце оси (у); ф — лист Rhodeopteridium 
lyp. trichomanoides ( B r o n g  n.) Z i m m., ассоциирующий c Telangiopsis н пыльцой 
(на «е», «т» и «у»); х — Schopfiastrum decussatum A n d r .,  стебель с черешками; ц — 
пазушное ветвление Microspermopteris aphyllum В а х t.; — ч — Тantallosperma setigera 
в а г n. et L o n g ;  ш — Buteoxylon gordonianum B a r n ,  et L о n g, сечение стебля 
и оснований черешков, вторичная древесина показана радиальными линиями, первичная 
Древесина зачернена; линейка 1 см (п, х), 5 мм (е, з, р, ш), 2 мм (в, г, ж), 1 мм (б, о, 
У» Ц. ч), 0,5 мм (к), 100 мкм (а, м, н), 10 мкм (т)
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и полиспермы, а многопучковые — в микроепороклады. От стеб­
лей иногда отходили воздушные корни, как у папоротников.

Несколько особняком стоят протостелические формы, изоли­
рованные стебли которых описаны как роды Microspermopteris, 
Heterangium и Schopfiastrum. Они имеют экзархную протостелу, 
ее метаксилема пронизана паренхимой, которая у Microsper­
mopteris (рис. 51, д) и Heterangium (рис. 51, р) собрана в не­
сколько лучей, отходящих от центра. У Microspermopteris (как 
у эвстелического рода Lyginopteris) отмечено пазушное ветв­
ление (рис. 51, ц). У Schopfiasirum (рис. 51,х) листовые следы 
отходят в чередующемся порядке двумя рядами (вайи этого 
рода возможно принадлежат Karinopteris). Листовые следы 
Heterangium парные или одиночные в месте выхода из стелы. 
Стебли этого рода ассоциировали с микроспорокладами Telan- 
giopsis, одно-трехлучевыми округлыми спорами и листвой 
Rhodeopteridium (рис. 51, р—ф). К протостелическим относится 
и род Buteoxylon (рис. 51, ш), у которого листовые следы Т- 
образные в сечении (в отличие от V-образных и многопучковых 
следов других лагеностомовых) и сопровождаются небольшим 
количеством вторичной древесины. В метаксилеме рассеяны 
паренхимные клетки. Кора спарганового типа. Этот род, с ко­
торым, возможно, ассоциировали радиоспермические семена 
Tantallosperma (рис. 51, ч), относят к семейству Buteoxylaceae.

Листва была нескольких типов. Характерно вильчатое раз­
ветвление рахиса недалеко от его прикрепления к оси. Досто­
верно установлена принадлежность к лагеностомовым отдель­
ных видов родов Rhodeopteridium (рис. 51, ф), Diplotmema и 
Sphenopteris (рис. 51, о, п).

Род Calathospermum (Cf, рис. 37, м; 40, м) описан по кув­
шиновидным, глубоко рассеченным на доли купулам с большим 
количеством (до 70) сильно вытянутых семян (Salpingostoma). 
Семяножки простые или вильчатые. Интегумент состоит из до­
лей, слившихся на половину длины. Сальпинкс длинный с рас­
ширением (лагеностомом) у основания. Купулы располагались 
на осях перисто. Отпечатки сложных полиспермов относят 
к роду Megatheca. Микроспорофиллы (Telangium? affine) 
сложно ветвятся в разных плоскостях. На концах веточек си­
дят синангии из 4—5 спорангиев, сросшихся в основании. Пред- 
пыльца округлая, трехлучевая. Оси (Tetrastichia, Calathopte- 
ris), ассоциирующие с Calathospermum, рассмотрены выше.

Род Lagenostoma (С2; рис. 37, л) установлен по изолиро­
ванным односеменным купулам с расчлененным на доли краем. 
Внешняя стенка купулы покрыта редкими булавовидными три­
хомами. Оси полисперма безлистные, ветвятся перисто, у неко­
торых видов оси последнего порядка ветвились дихотомически. 
Интегумент семян срастался с нуцеллюсом. Короткий саль- 
гшнкс венчал лагеностом с сильно развитой центральной ко­
лонкой. Микроепороклады (Telangium scottii) безлистные, пе­
ристые, синангии из 7—8 сросшихся у основания спорангиев.
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Предпыльца округлая, трехлучевая, с сетчатым. рельефом. 
Стебли (Lyginopteris\ рис. 51, з—н) эвстелические, с мощной 
диктиоксилоновой корой. Осевые проводящие пучки делятся 
тангентально. Веточные следы в виде полумесяца, обращен­
ного выпуклостью вниз. Вайи типа Sphenopteris (рис. 51, о, п). 
Главный рахис вильчато делится на некотором расстоянии от 
стебля. Дальнейшее ветвление рахиса перистое.

Порядок Trigonocarpales. Тригонокарповыё

Название порядка тригонокарповых произведено от рода 
Trigonocarpus, установленного по каменным ядрам семян сне- 
известной внутренней структурой. Такие же семена, но с сохра­
нившимся анатомическим строением, относят к роду Pachyte- 
sta. Эта группа растений отличается от лагеностомовых васку­
ляризованным нуцеллюсом (внутренним ингегументом), сво­
бодным от интегумента (внешнего, или купулы), синангиями 
из полностью сросшихся спорангиев и своеобразной организа­
цией стеблей имитирующей полистелию. Пыльца преимущест­
венно однолучевая с характерной альвеолярной сэкзиной. Не­
которые роды по отдельным признакам ближе к лагеностомо- 
вым, чем к тригонокарповым, что хорошо подчеркивает родство 
обоих порядков.

Семена радиоспермические. Полнее других изучены семена 
Pachytesta (С2—Pi рис. 40, к), о:ни до 11 см в длину и до 6 см 
в поперечнике. Тонкий внутренний интегумент пронизан распо­
ложенными по кругу проводящими пучками и венчается не­
большим лагеностомом с центральной колонкой. Внешний ин­
тегумент толстый трехслойный, с одревесневшим средним слоем 
(склеротестой), несущим три крупных ребра и различное коли­
чество дополнительных ребер. Внешний слой мясистый (сарко- 
теста). Во внешнем интегументе проходит от трех до несколь­
ких десятков проводящих пучков. Три радиальных слоя клеток 
во внешнем интегументе интерпретируются как места сраста­
ния (сутуры) ранее свободных долей купулы. У близкого рода 
Stephanospermum наблюдается апикальная расчлененность 
внешнего интегумента, указывающая на неполное срастание 
долей купулы. Другие семена отличаются количеством основ­
ных ребер и иными второстепенными признаками. Переход 
между семенами, свойственными тригонокарповым и лагеносто- 
мовым, пока не обнаружен. Древнейшие семена тригонокарпо­
вых имеют серпуховский возраст. Это род Rhytichogonium, с ко­
торым внешне сходны визейские семена Boroviczia, но их 
анатомическое строение не изучено. Прикрепление семян недо­
статочно ясно. Нередко за семена принимали крупные синангии. 
Судя по редким находкам не очень хорошей сохранности, се­
мена замещали перышки на вайях или прикреплялись к рахису 
перьев последнего порядка, т. е. тригонокарповые имели фил- 
лоспермы.
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Рис. 52. Мужские фруктификации и анатомия тригонокарповых
Нижний (т), средний (а, б, д—з, н—с, у), средний — верхний (л, м, д—ш), верхний* 
(в, г, и, к, ф, щ) карбон, нижняя пермь (х); США (а —к, н —п, т — ф, ч— щ), Западная 
Европа (р. х), Еврамерийская область (л, м, с): а — Halletheca reticulata Т а у I.; б —■ 
Aulacotheca iowensis Eg g .  et К г у d., мнкроспороклад; в, г — Parasporotheca leismanii 
D e n .  et Egg . ,  мнкроспороклад (в) и разрез синангия (г); д, е — Sullitheca dactyli- 
fera S t i d d et al., общий вид (д), срез в нижией части синангня (е), крапом показана 
полость, в которую открываются спорангии, точками — проводящие пучки; ж, з — 
Dolerotheca formosa J. „М. S с h о р f, вид синангия снизу (ж) и увеличенный фрагмент, 
трубчатые сииангии показаны открывшимися; н, к — Dolerotheca, поперечные срезы на 
уровне спорангиев и межспорангиальных лакун (н; ветвящаяся линия ■— склеренхим- 
ные пластины) и проводящей системы (к; ветвящаяся линия — основные пучки); л, м — 
пыльца Monoletes, проксимальная сторона н поперечное сечение ( л ) ,  дистальная сторона 
(м); н — сечеиие экзины Aulacotheca iowensis в области проксимальной щели; о, п —
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Мужские фруктификации представлены синангиями. Лишь 
некоторых родов концы спорангием оставались свободными. 

Синангии очень разнообразны (рис. 52, а—к, о, п). Иногда они 
сложены тремя-четырьмя спорангиями, окружающими осевую 
колонку паренхимной ткани (Rhetinotheca) или осевую полость 
(Aulacotheca, Halletheca\ рис. 52, а, б). В других случаях спо­
рангии срастаются в очень сложные агрегаты, интерпретация 
которых остается дискуссионной. У Dolerotheca (С2-з; рис. 52,
ж_к) пластины со спорангиями, образовывали колоколовидную
структуру. Согласно одной интерпретации, они располагались 
радиально и дихотомировали, а согласно другой — были со­
браны в три сегмента. У Sullitheca (рис. 52, д, е) система пла­
стин существенно проще. Пластины рода Parasporotheca 
(рис. 52, в, г) треугольные, завернутые вовнутрь. Соседние 
синангии вложены друг в друга, так что образуются перистые 
агрегаты. Синангии Potoniea (рис. 52, о—с) близки к Dole­
rotheca, Sullitheca и Stewartiotheca, но спорангии были собраны 
в пределах синангия в группы по четыре-шесть. Эти группы 
спорангиев, видимо, соответствуют первичным синангиям, слия­
ние которых затем привело к образованию сложной колоколо­
видной структуры. Это подтверждается прохождением прово­
дящих пучков, лежащих вдоль каждого спорангия с наружной 
стороны группы. Такое же внешнее расположение проводящих 
пучков отмечено у синангиев Halletheca (рис. 52, а), состоящих 
лишь из одного ряда спорангиев, и у минерализованных синан­
гиев других родов. Синангии тригонокарповых легко выводятся 
из синангиев лагеностомовых, а более сложные формы из ме­
нее сложных.

У большинства тригонокарповых, в отличие от лагеносто­
мовых, предпыльца эллипсоидальная с продольной проксималь­
ной щелью, к которой могут добавляться две дистальные щели 
(рис. 52, л—н). Внешне эти зерна легко принять за одноборозд­
ную и трехбороздную пыльцу. Экзина трехслойная. На тонкой 
нэкзине лежит толстый слой альвеолярной сэкзины, за которым 
следует тектум, усеянный большим или меньшим количеством 
полых внутри зерен (орбикул, или телец Убиша) тапетального 
происхождения (рис. 52, н). Особняком стоит род Potoniea, у ко­
торого предпыльца трехлучевая, как и у лагеностомовых 
(рис. 52, р, с). У Parasporotheca сэкзина отслоена, так что * У

Potoniea illinoense S t i d d, синангий (о), звездовидные сечения групп спорангиев (п); 
Р — предпыльца из синаигия Potoniea, ассоциирующего с Paripteris linguaefolia В е г i г. 
с — экзина Р. illinoense, недозрелое (наверху) и зрелое состояния; т — Qaaestora amp- 
lecta M a p e s  et R o t h  w., сечение стебля и прижатых к нему черешков, метакснлема 
зачернена, вторичная древесина заштрихована, листовые следы в черешках — кружки;
У — Medullosa primaeva В а х t., обозначения те же; ф — М. noei S t е i d t m., сече­
ние стебля и черешков; х — М. solmsii S c h e n k  var. lignosa We b .  et S t e r z., се­
чение стебля с двумя виепучковыми слоями вторичной древесины; ц — первичная прово­
дящая система Medullosa; ч — вайя Medullosa с черешками Myeloxylon, листьями Alet- 
hopteris н синангием Dolerotheca (стрелка); ш — перышко Alethopteris и его сечение; 
Щ — васкуляризация перышка A. typ grandinii (В г о n g n.) Q о е р р.; линейка 1 см 
(б, в, ж, т, у), 5 мм (г, д, ф, ш) 2 мм (а, е, и к о), 1 мм (з, п), 100 мкм (л, м), 
20 мкм (р),^ 5мкм (н)
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образуются два мешка со сложной системой наружных складок. 
В отличие от Ginkgoopsida и Pinopsida, к мешкам обращены 
узкие концы дистальной борозды (не ее бока), а проксималь­
ная щель параллельна (не перпендикулярна) борозде. Во всех 
случаях проксимальная щель устроена так же, как у птеридо- 
фитов. Именно поэтому можно говорить о том, что у лагеносто- 
мовых и тригонокарповых была не пыльца, а предпыльца. Из­
вестен онтогенез спородермы (рис. 52, с).

О прикреплении синангиев к вайям известно мало. Синан- 
гии Aulacotheca были найдены собранными на безлистной ве­
точке (рис. 5, б). Показана связь Potoniea с парноперистыми 
невроптеридами и расположение этих синангиев на ветвящихся 
безлистных осях. Синангии Dolerotheca прикреплялись к ра­
хису, замещая перья последнего порядка на вайях Alethopte- 
ris (рис. 52, ч). Пластинчатые синангии Whittleseya найдены 
прикрепленными к вайе непарноперистых видов Neuropteris, 
причем они замещают боковые перышки пера последнего по­
рядка. Таким образом, у тригонокарповых как и в классе Gink­
goopsida, произошел переход фруктификаций со специализиро­
ванных безлистных побегов на облиственные вайи.

Стебли описываются как роды Medullosa и Sutcliffia, а мно­
гопучковые черешки перьев как род Myeloxylon. Считалось, что 
стелярная организация Medullosa (рис. 52, у—ц) в корне от­
личается от таковой лагеностомовых. На поперечных сечениях 
стеблей первичные проводящие пучки раздельные и каждый 
из них окружен своим собственным массивом вторичной древе­
сины. Поэтому эти стебли описывались как полистелические, 
сложенные несколькими мернстелами, погруженными в парен­
химу.

Более тщательное изучение первичной проводящей си­
стемы у Medullosa [22, 43] показало ошибочность такой интер­
претации. Каждый пучок состоит из тангентально вытянутого 
массива метаксилемы с протоксилемными гнездами, располо­
женными на концах и вдоль наружного края пучка. При ветв­
лении происходит расчленение пучка, причем протоксилемные 
тяжи располагаются в дистальной части дочернего пучка. Про­
слеживая соотношение отдельных пучков и их протоксилемных 
тяжей на последовательных срезах, можно видеть, что они объ­
единяются в такую же систему симподиев, как и у эвстеличе- 
ских прогимноспермовых и лагеностомовых. При этом из-за 
того, что ветвление пучков происходит под очень острым углом 
к оси стебля, ответвления разных уровней оказываются вместе 
на одном поперечном срезе, отчего создается впечатление мно­
жества независимых пучков. Их принадлежность к единой си­
стеме симподиев маскируется и нарастанием вторичной древе­
сины, придающей каждому вторичному пучку вид независимой 
меристелы. К роду Sutcliffia относятся стебли с одним — двумя 
пучками того же типа, что и у Medullosa. Самостоятельность 
рода Sutcliffia подвергалась сомнению. Черешки Myeloxylon
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(рис. 52, ч) пронизаны множеством проводящих пучков и обы­
чно имеют кору спарапгового типа.

Происхождение структуры стеблей типа Medullosa неизве­
стно. Сегментация ксилемного цилиндра с отложением вторич­
ной древесины во все стороны в каждом сегменте известна 
уже в раннем карбоне (Bostonia). У раннекарбонового рода 
Quaestora (рис. 52, т) черешки (типа Myeloxyloti) такие же, 
как у Medullosa, но стебли протостелические с крестовидной 
в сечении стелой, а филлотаксис декуссатный (попарно-пере­
крестный). По-видимому, сегментация древесины у Medullosa 
возникла путем фрагментации протостелы, имевшей в сечении 
вид звезды или креста.

Корни с экзархной актиностелой и тремя-пятью протокси- 
лемными пучками.

Метаксилема сложена лестничными и ямчатыми трахеи- 
дами. Во вторичной древесине трахеиды ямчатые, причем не­
которое количество пор расположено на тангентальных стен­
ках. Массив вторичной древесины пронизан паренхимными лу­
чами.

Достоверно установлена связь осей Medullosa с облиствен­
ными вайями Neuropteris (рис. 53, а, б, д, е) и Alethopteris 
(рис. 52, ч—щ), а также осей Sutcliffia с Linopteris (рис. 53, ж,

Рис. 53. Листва тригонокарповых
Средний карбон; Западная Европа; а — перышко Neuropteris ovata H o f f  m.; б — не­
парноперистая вайя Neuropteris; в — парноперистая вайя Paripteris; г — конструкция 
ваяй Neuropteris с афлебиями внизу; д, е — перышко и конструкция вайи N. rarinervis 
MPU n Ь*» ж — Linopteris neuropteroides ( G u t  b.) H. P о t., главный рахис несет про­
межуточные перышки; з — жилкование перышка L. subbrongniartii G г.- Е и.; лннейка 1 см (ж), 5 мм (а, д, 3 )
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з). Более подробно эти, а также другие роды, установленные 
по остаткам листьев и иногда связываемые с тригонокарпо- 
выми, рассмотрены вместе с сателлитными родами порядков 
Ginkgoopsida и Cycadopsida.

Порядок Cycadales. Цикадовые

Цикадовые близки к тригонокарповым по строению семян 
и, отчасти, по анатомии стеблей, но резко отличаются распо­
ложением семян на кладоспермах (рис. 54, г, д, и). У немно­
гих форм (Cycas) кладоспермы сохраняют листоподобную пла­
стинку, к краям которой прикрепляются семена. Такие кладо­
спермы образуют рыхлые собрания на верхушке ствола. 
У большинства современных родов кладоспермы имеют вид 
деревянистых чешуй с двумя семенами, свисающими вниз. Эти 
кладоспермы собраны в компактные шишки, внешне напоми­
нающие шишки хвойных. Таким образом, в филогенетической 
линии, идущей от тригонокарповых к цикадовым, происходит 
такое же преобразование филлоспермов во все более специали­
зированные кладоспермы, как и в классе Ginkgoopsida.

Ископаемые цикадовые известны преимущественно по ос­
таткам листьев. Фруктификации и анатомическое строение 
стеблей описаны лишь у отдельных родов. Судя по листьям, 
ископаемые цикадовые были разнообразнее нынешних. Совре­
менные роды имеют толстые клубневидные или колоннообраз­
ные неветвящиеся (пахикаульные) стволы, известные и у не­
которых вымерших цикадовых. Так, триасовые роды Michelil- 
loa и Lyssoxylon описаны по фрагментам стволов, близких по 
анатомическим признакам к современному Dioon. Среди иско­
паемых цикадовых были и лептокаульные формы, т. е. имеющие 
крону с тонкими, повторно делящимися ветками. Это, например, 
юрские нильсонии (род Nilssoniocladus; рис. 54, а) и триасовый 
Leptocycas. Лептокаульные и пахикаульные формы имеют ма- 
ноксилические стволы, т. е. их основная часть занята сердцеви­
ной и корой. Первичные проводящие пучки с обращенной во­
внутрь ксилемой располагаются в один круг или несколькими 
концентрические кругами. Количество вторичной древесины не­
велико. Она сложена трахеидами с округлыми или лестнич­
ными окаймленными порами. Листовые следы парные, отходят 
от осевого пучка, расходятся в разные стороны, огибают сте­
бель и входят в лист с противоположной стороны ствола. Про­
ходя через кору, они делятся, так что в лист входит несколько 
пучков.

Листья ископаемых цикадовых классифицируются с учетом 
эпидермальных признаков и могут относиться к разным родам 
в зависимости от того, известны эти признаки или нет. Напри­
мер, простые листья с толстой средней жилкой и многочислен­
ными свободными боковыми жилками, отходящими под откры­
тым углом, относят к форм-роду Taeniopteris, если их эпидер-
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Рис. 54. Цикадовые и сближаемые с ними роды
Нижняя пермь (о), верхний триас (и, к), средняя юра (б, ж), нижннн мел (а, л — н); Япо­
ния (а), Западная Европа (б — к), Аргентина (л — н), США (о); а — Nilssoniocladus (al. 
Nilssonia) nipponensis Ki m.  et S e k.; б, в — Androstrobus manis H a r r i s ,  мнкро- 
стробил (б) и микроспорофилл (в); г, д — Beania gracilis С а п . ,  семена зачернены, на 
нижних придатках — семенные рубцы (г), семеносный придаток, семя в продольном 
разрезе (д); е, ж — Ctenis falcata S е w., лист (е), жилкование (ж); з — устьице С. nat- 
horstii\ и, к — кладосперм Palaeocycas integer ( Na t h . )  F 1 о г. (и) и ассоциирующий 
лист Bjuvia simplex F 1 о г. (к); л» м — Ticoa harrisii Ar c h . ,  вайя (л), перышко (м); 
н — устьице Т . magnipinnulata A r c h ,  с погруженными замыкающими и соседними 
(показаны крапом) клетками; о — кладосперм Archaeocycas whitei М a m а у; линейка 
Ю см (и, к), I см (а, б, г, е, л), 5 мм (д, ж, м, о), 50 мкм (з), 20 мкм (н)

мальное строение неизвестно. Такие же листья с эпидермой 
цикадового типа относят к роду Doratophyllum. Если эпидерма 
беннеттитового типа, то эти листья относят к роду Nilssoniopte- 
ris. Сходную листву имели и другие растения. Листья изредка 
простые (рис. 54, к), но чаще перистые (рис. 54, а, е, ж, л, м) 
с линейными, ланцетными, овальными, клиновидными или 
иными перышками (сегментами). Жилкование открытое или 
сетчатое. Край листа ровный или зубчатый. Радиальные стенки 
эпидермальных клеток прямые или изогнутые, изредка извили­
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стые. Устьица перигенные (гаплохейльные). Замыкающие 
клетки обычно погружены, их стенки утолщены обычно за счет 
накопления лигнина, редко — кутина (рис. 54, з, н).

У ископаемых цикадовых обнаружены уплощенные кладо- 
спермы типа Cycas (рис. 54, и), но семена в прикреплении не 
встречались. .Сильно специализированные кладоспермы, собран­
ные в компактные шишки, у ископаемых форм пока не описаны. 
Особняком стоят полиспермы рода Beania (J; рис. 54, г, д) 
На тонкой оси сидят в спиральном порядке тонкие кладо­
спермы, завершающиеся отогнутыми вверх и назад щитками 
с парой семян. Судя по кутинизированным мембранам, инте- 
гумент сильно срастался с нуцеллюсом. Каменистый средний 
слой интегумента окружен мясистыми внешним и внутренним 
слоями. Внутренний слой пронизан проводящими пучками. 
В микропиле обнаружена такая же пыльца, как и в микро­
спорангиях Androstrobus. Полиспермы Beania ассоциировали 
с листьями типа Nilssonia и чешуями типа Deltolepis. С Beania 
сравнивался род Dirhopalostachys (J3—Ki), у которого семена, 
вероятно, были укрыты в разросшиеся и замкнутые кладо­
спермы. Предлагалось выделять семейство Dirhopalostachya- 
сеае, что нецелесообразно при современной изученности рода 
Dirhopalostachys.

Микростробилы разительно отличаются от тригонокарповых 
синангиев. Это компактные органы с мясистыми спорофил­
лами, несущими на нижней стороне сорусы из микроспоран­
гиев. Такие стробилы известны у мезозойских цикадовых (And­
rostrobus, J; рис. 54, б, в; Leptocycas). Пыльца безмешковая, 
однобороздная, часто свернута в лодочку. Внешний слой сэк- 
зины сплошной с тонкой скульптурой, а внутренний губчатый. 
Нэкзина ламеллярная (как у большинства голосеменных).

Цикадовые, видимо, произошли от растений, близких к три- 
гонокарповым, но достоверные промежуточные формы неизве­
стны. В качестве таковых фигурируют раннепермские роды Аг- 
chaeocycas (рис. 54, о) и Phasmatocycas с листовой пластинкой 
типа Taeniopteris и семенами на черешке листа. Эти роды можно 
сравнить и с карбоновым Spermopteris (см. порядок Callistop- 
hytales; рис. 42, у, ф). Пока неясно, были ли семенами упомяну­
тых раннепермских родов радио- или платиспермическими. 
Судя по строению кутикулярных мембран, семена Phasmato­
cycas не имели на верхушке нуцеллюса пыльцевой камеры, ок­
руженной валиком, и по этому признаку ближе к Beania, чем 
к родам Cycadaceae, имеющим пыльцевую камеру.

Принято считать, что кладоспермы типа Cycas наиболее 
примитивны среди современных цикадовых, но листья, отве­
чающие Cycas по эпидермальным признакам, появляются лишь 
с середины верхнего мела.

Среди цикадовых выделялось несколько семейств. Все со­
временные и близкие к ним ископаемые роды чаще всего объ­
единяются в одно семейство Cycadaceae (иногда род Cycas 
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выделяется в отдельное семейство). В семейство Nilssoniaceae 
(иногда возводимое в ранг порядка) включаются растения 
с полиспермами Beatiia, микростробилами Androstrobus и лист­
вой Nilssonia.

Роды, установленные по изолированным листьям, рассмат­
риваются ниже как сателлитные для Cycadales в целом. Та­
кой же статус придается и роду Nilssonia, так как эти листья 
ассоциировали с разными фруктификациями.

Сателлитные роды порядка Cycadales. Род Ctenis (Т—К; 
рис. 54, е, ж). Листья простоперистые. Перышки удлиненные, 
с тупой или слабо приостренной верхушкой, прикреплены к ра­
хису под открытым углом. Жилки почти параллельные, дихо- 
томируют и анастомозируют (жилкование сетчатое). Средней 
жилки нет. Устьица перигенные, располагаются на нижней сто­
роне листа, ориентированы беспорядочно. Радиальные стенки 
клеток прямые. Фруктификации неизвестны. Очертание листьев 
рода Pseudoctenis (Т3—Ki) примерно то же, что и у Ctenis, но 
жилкование открытое. В основание перышка входит несколько 
жилок, идущих параллельно, изредка дихотомирующих. Усть­
ица перигенные, собраны на нижней стороне листа, ориентиро­
ваны перпендикулярно жилкам. Радиальные стенки эпидер­
мальных клеток прямые. Вид Р. lanei ассоциировал с микро­
стробилами Androstrobus prisma.

Род Nilssonia (Т—К). Листья ланцентные до почти линей­
ных, цельные или в различной степени, иногда неравномерно, 
сегментированные, край цельный или зубчатый. Листья соб­
раны на боковых укороченных побегах (род Nilssoniocladus; 
рис. 54, а). Жилки параллельные; отходят от рахиса под пря­
мым углом и очень редко дихотомируют. Радиальные стенки 
эпидермальных клеток прямые. Устьица перигенные, непра­
вильно ориентированные. Побочные клетки в числе 5—6, несут 
папиллы, нависающие над устьичной ямкой.

Другие роды установлены по листьям с линейными перыш­
ками и параллельным жилкованием (Paracycas), цельным лис­
тьям с перистым открытым жилкованием, прямыми редко ди- 
хотомирующими жилками (Doratophyllum, Bjuvia, рис. 54, к). 
Судя по эпидермальным признакам, к цикадовым могут отно­
ситься и некоторые папоротниковидные формы, например, ме­
ловые роды Ticoa (рис. 54, л—н), Ruflorinia, Mesodescolea, Al- 
m.argemia и Mesosingeria.

Порядок Bennettitales. Беннеттитовые

Открытие обоеполых фруктификаций беннеттитовых в конце 
прошлого века привело к гипотезе происхождения цветковых 
от беннеттитовых, которые оказались единственной группой 
вымерших голосеменных с обоеполыми фруктификациями. Сей­
час эта гипотеза утратила популярность. До сих пор сущест­
вуют устаревшие представления о беннеттитовых, а именно,
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что все они имели обоеполые фруктификации; воспроизводится 
первая и ошибочная реконструкция «цветка» Cycadeoidea.

Среди радиоспермических голосеменных нет других расте­
ний, кроме тригонокарповых, с которыми можно, хотя бы кос­
венно, связать происхождение беннеттитовых. Бросается в глаза 
сходство в организации синангиев обеих групп. Семена беннет­
титовых радиоспермические, но, в отличие от тригонокарповых, 
иногда имеют свободную купулу. Васкуляризация семян сильно 
редуцирована, как это часто бывает у голосеменных, семена 
которых укрыты различными покровами. Пыльца одноборозд­
ная, а не однолучевая. Есть и другие различия между обоими 
порядками, так что дистанция между ними достаточно велика.

Беннеттитовые обычно подразделяются на семейства Wil- 
liamsoniaceae и Bennettitaceae ( = Cycadeoideaceae). Стебли 
вильямсониевых тонкие, интенсивно ветвящиеся (лептокауль- 
ная организация; рис. 55, ж). Эти растения, видимо, были кус­
тарниками. Стволы Bennettitaceae толстые, колонно- или бо- 
чонкообразные (пахикаульная организация; рис. 55, а). Воз­
можно, что пахикаульными были и некоторые вильямсониевые. 
Разграничение обоих семейств по жизненным формам нужда­
ется в уточнении. Если жизненные формы в основном такие 
же как у цикадовых, то фруктификации принципиально иные. 
Микроспорофиллы (рис. 55, б—г, з, л) листоподобные, иногда 
перистые, пальчатые или чашевидные, несут на верхней сто­
роне или по краю микроспорангии или синангии. Семена сидят 
не на кладоспермах, а на расширенной верхушке бокового по­
бега (семяложе, или рецептакуле) вперемешку с межсемен­
ными чешуями (рис. 55, б, ж—к, м). Расширенные верхушки 
чешуй подогнаны друг к другу так, что образуется сплошная 
ровная поверхность с отверстиями в углах сходящихся чешуй 
(рис. 55, м). К отверстиям подходят микропилярные трубки 
семян. Листья беннеттитовых и цикадовых морфологически 
сходны, но могут быть отделены по строению эпидермы.

Реконструкции общего облика существуют лишь для немно­
гих форм, так что судить как сочетаются разные типы стеблей, 
листьев и фруктификаций трудно. Поэтому характеристика се­
мейств дается ниже по фруктификациям, а роды, установлен­
ные по листьям, рассматриваются как сателлитные для всего 
порядка.

Семейство Bennettiaceae известно, главным образом, по 
роду Cycadeoidea (J—К; рис. 55, а—д). Возможно, что этот 
род — старший синоним рода Bennettites, который плохо изу­
чен. Столы Cycadeoidea толстые, бочонковидные, конические 
или цилиндрические, до 60 см в диаметре. Если ствол ветвился, 
растение выглядело как несколько сросшихся ананасов. Центр 
ствола занят широкой сердцевиной, окаймленной кольцом ме- 
зархных пучков первичной древесины. Вторичная древесина ма­
ломощная, обращена к периферии ствола, сложена лестнич­
ными трахеидами. Помимо многочисленных широких сердце-
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Рис. 55. Фруктификации беннеттитовых
Верхи триаса — низы юры (и, к), юра (а—з, л, м); США (а—д), Англия (е—з, л), Грен­
ландия (и, к), Мексика (м); а—д — Cycadeoidea dacotensis ( M c B r i d e )  W a r d ,  ре­
конструкции габитуса (а), фруктификации (б; сииаигии зачернены), микроспорофилла 
(в) и сииангия (г), пыльца (д); е —- пыльца Williamsoniella lignieri N a t h . ;  ж — рекон­
струкция осей Bucklandia pustulosa H a r r i s ,  фруктификаций Williamsonia leckenbyi 
N a t h ,  и листьев Ptilophyllum pecten ( Ph i l . )  N a t h . ;  з — Williamsoniella coro- 
nata T h o m a s  (семена и брактеи зачернены, спорангии показаны крапом); и. к — со­
отношения семян и межсемениых чешуй (заштрихованы) у Bennetticarpus crossospermus 
H a r r i s  (и) и Vardekloeftia conica H a r r i s ;  (к); л — Welirichia sol H a r r i s ,  си- 
нангии^эачернены, белые кружки — смолоносные органы; м — реконструкция Willi­
amsonia netzahualcoyotUi W i e 1.; лннейка 10 см (а, ж), 5 мм (б, з, л, м), 1 мм (в), 
100 мкм (г), 10 мкм (д, е)

винных лучей, сопряженных с листовыми следами, были еще 
узкие одно-двурядные лучи. Листовой след, вначале С-образ- 
ный, вскоре делится на несколько мезархных проводящих пуч­
ков, располагающихся (в сечении) по подковообразному кон- 
туру. Вся эта группа пучков, направляется прямо в лист и не 
разбивается, как у цикадовых, на два пучка, огибающих сте­
бель. Поверхность ствола покрыта плотным чехлом из основа­
ний опавших листьев. В верхней части ствола встречены почки 
с неразвернувшимися перистыми листьями.

По всему стволу разбросаны обоеполые фруктификации, 
часто изображавшиеся в виде распустившихся цветков. Изоб-
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ражали околоцветник из перистых брактей, прикрепляющихся 
к основанию рецептакуда и сменяемых выше по оси сначала 
раскидистыми перистыми микроспорофиллами, а затем много­
численными семенами, разделенными межсеменными чешуями. 
Позже обратили внимание, что микроспорофиллы в разверну­
том состоянии не встречаются и что синангии на свернутых 
микроспорофиллах зрелые или даже освободившиеся от 
пыльцы. Сейчас установлено, что микроспорофиллы были сог­
нутыми. Их нижняя часть несла боковые отростки, подходив­
шие к верхней части микроспорофилла, но не сраставшиеся 
с ней (рис. 55, б). Синангии (рис. 55, в—д) состояли из 20— 
30 удлиненных спорангиев, сидевших двумя рядами по обе 
стороны от щелевидной полости. Зрелые синангии рас­
крывались на две створки. Пыльца однобороздная, с двуслой­
ной экзиной. Экзина часто смята в систему складок, которые 
ошибочно принимались за клетки гаметофита. Женская часть 
обоеполой фруктификации состояла из конического рецепта­
кула, покрытого сотнями радиоспермических семян и межсе­
менных чешуй. В основании семян, возможно, была рудимен­
тарная купула. Интегумент срастался с нуцеллюсом. Фрукти­
фикации подстилались обверткой из перистых брактей.

Семейство Williamsoniaceae. Часть родов, входящих в этс 
семейство, иногда выделяется в семейство Wielandiellaceae, 
для которого характерны тонкие ветвящиеся побеги. Подразу­
мевается, что вильямсониевые в узком смысле были пахикауль- 
ными, как на реконструкции Williamsonia sewardiana. В даль­
нейшем оказалось, что эта реконструкция ошибочна и что по­
беги W. sewardiana довольно интенсивно ветвились и не были 
толстыми. Тем не менее фруктификации Williamsonia, видимо, 
продуцировались и пахикаульными растениями. Анатомическое 
строение стеблей почти неизвестно. Фруктификации сидели 
в развилках дихазиально ветвившихся побегов или прикрепля­
лись к боковым веткам. Фруктификации были как однопо­
лыми, так и обоеполыми. Полиспермы принадлежат к родам 
Williamsonia (рис. 55, ж, м), Bennetticarpus (рис. 55, и), Var- 
dekloeftia (рис. 55, к) и Wielandiella, мужские — к Weltrichia 
(рис. 55, л) и Bennettistemon, обоеполые — к Williamsoniella 
(рис. 55, е, з) и Sturiella. Есть и другие роды. Общая конструк­
ция полиспермов и «гинецея» обоеполых фруктификаций оди­
накова. У Vardekloeftia была свободная купула, а интегумент 
свободен от нуцеллюса. У Wielandiella купула не обнаружена. 
Таким образом в одном семействе объединены роды с купулой 
и без нее. Вполне возможно, что у бескупульных семян купула 
обращена во внешний интегумент (как у тригонокарповых), 
а у купульных вновь стала свободной (как у лагеностомовых). 
Сравнимые вариации в числе оболочек семян наблюдаются и 
у покрытосеменных, где этот признак имеет второстепенное 
таксономическое значение и иногда изменчив даже в пределах 
одного рода. Остаются неясными и гомологии межсеменных че- 
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шуй. Может быть это испытавшие стерилизацию моноспермы. 
Как и у Cycadeoidea фруктификации подстилались одним или 
несколькими рядами брактей, часто в различной мере срастав­
шихся. Встречаются изолированные фруктификации с сомкну­
тыми частями, внешне сходные с бутонами цветковых.

Микростробиллы (рис. 55, л) состоят из мутовки микроспо­
рофиллов, сросшихся в основании или на значительном протя­
жении в чашеобразный орган. Сами микроспорофиллы простые 
или перистые, покрытые рядами синангиев, детали строения 
которых не изучены. Пыльца того же типа, что и у Cycadeoidea.

Листва вильямсониевых типа Nilssoniopteris (рис. 56, л, 
м), Ptilophyllum (рис. 56, а—г), Anomozamites и др. Ветвле­
ние облиственных побегов было как боковым, так и дихазиаль- 
ным.

Рассмотрим некоторые форм-роды листьев. Довольно ярко 
выражен параллелизм в разнообразии листьев беннеттитовых 
и цикадовых. Точное разграничение этих порядков по листьям 
возможно лишь по эпидермальным признакам. Считается, что 
устьица беннеттитов мезоперигенные, хотя анализ недоразви­
тых устьиц показывает, что развитие могло идти и по мезоген- 
ному типу. Так или иначе при характеристике устьиц лучше 
пользоваться терминами, отражающими не типа онтогенеза, 
а строение готовых устьичных аппаратов (см. главу 4). Соот­
ветственно устьица беннеттитовых будут парацитными, а усть­
ица цикадовых — актино- или петалоцитными. У беннеттитовых 
замыкающие клетки имеют с каждой стороны лишь по одной 
латеральной побочной клетке, так что те и другие клетки ока­
зываются заключенными в прямоугольную рамку радиальных 
стенок (рис. 56, ж, р). В эту рамку попадают и венечные лате­
ральные клетки, если они имеются. Своеобразно устройство за­
мыкающих клеток (рис. 56, в, г, ж, м, р). Они имеют оттяну­
тые полюса и расширенную среднюю часть, несущую с дор­
сальной (обращенной к поверхности листа) стороны кутиновые 
утолщения. Последние хорошо сохраняются при мацерации, 
так что пара замыкающих клеток выглядит на внутренней сто­
роне кутикулы как бабочка с распростертыми крыльями, ту­
ловищу которой соответствуют утолщения вдоль устьичной 
Щели и сама щель. Кутиновые «крылья» соединены на обоих 
концах устьичной щели кутиновой перемычкой. Утолщение 
вдоль устьичной щели сливается с кутиновым окаймлением усть­
ичной ямки. Поэтому, если замыкающие клетки погружены, их 
бабочковидное утолщение оказывается подвешенным на кути­
новой воронке, соответствующей проксимальным (обращенным 
к устьичной щели) стенкам побочных клеток. Иногда бабочко­
видное утолщение неравномерно и обращается в довольно ши­
рокую рамку с полярными выростами. Устьица цикадовых 
имеют сходную систему утолщений замыкающих клеток, но 
обычно за счет не кутинизации, а одревеснения (лигнифика- 
ции) оболочек.
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Рис. 56. Листья беннеттитовых
Верхний триас (ж, н — р), средняя (а—д, з —м) и верхняя (е) юра; Англия (а— д, з —м), 
Грузия (е), Гренландия (ж), США (н —р); а —в — Ptilophyllum pectinoides ( Ph i l . )  Мо г., 
прикрепление перышек (а), часть пера (б), устьице (в); побочные клетки (1) н папиллы 
на них (2), замыкающие клетки (3); г — Р. pecten, поперечный разрез кутикулы устьица 
в его средней части (вверху) и у полюсов (внизу) (1 — побочные клетки, 2 — папиллы 
на них; 3 — замыкающие клетки; 4 — дорсальная кутинизацня нх, 5 — устьичная ямка, 
6 — апертура с кутиновым окаймлением); д — Zamites quiniae H a r r i s ;  е — Pte- 
rophyllum paradoxum D о 1 u d,; ж — P. rosenkrantzii H a r r i s ,  полюса (I) и кути- 
низированные крылья (2) замыкающих клеток, побочная клетка (3), полость замыкаю­
щей клетки (4); з, и — Dictyozamites hawellii Se w., жилкование перышек (з) и топо­
графия эпидермы (и; кружки — основания волосков, черточки — ориентировка устьиц, 
точки — жилки); к — зубчато-извилистый шов над радиальными стенками у Anomoza- 
mites nilssonii ( Ph i l . )  S e w.; л, м — Nilssoniopteris major (L. et H.) F l o r . ,  лист (л) 
и его эпидермальное строение (м), показаны четыре устьица и два основания волосков; 
и — Eoginkgoites sectoralis B o c k ,  лист; о—р — Е. davidsonii As h ,  жилкование с 
краевой жилкой (о), вид устьица снаружи (п) и изнутри кутикулы листа (р; 1 — побоч­
ные клетки, 2 — крыловидные утолщения замыкающих клеток, 3 — кутикулярная 
кайма вдоль апертуры); линейка 1 см (б, д, е, л, н), 2  мм (а, з, о), 1 мм (и), 50 мкм
м), 10 мкм (в, г, к, п, р)

Радиальные стенки эпидермальных клеток чаще всего изви­
листые на одной или обеих сторонах листа (рис. 56, в, к, м). 
Амплитуда извилистости может достигать половины попереч­
ника клетки. Нередко радиальные стенки выглядят зубчатыми 
из-за системы боковых кутиновых утолщений с обеих сторон 
кутинового ребра, проходящего вдоль радиальной стенки 
(рис. 56, к). Считалось, что беннеттитовым свойственны из­
вилистые, а цикадовым — прямые радиальные стенки. Затем
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были обнаружены прямые стенки у беннеттитовых и извили­
стые у цикадовых. Извилистые стенки могут быть и у папо­
ротников, в том числе имеющих листья, сходные с беннеттито- 
выми. Но у папоротников кутикула очень тонкая или отсутст­
вует, а замыкающие клетки не несут кутиновых утолщений.

Рассмотрим сателдитные роды листьев беннеттитовых.
Род Nilssoniopteris (Тз—Кг, рис. 56, л, м). Простые оваль­

но-лентовидные листья с черешком. Листовая пластинка при­
креплена к средней жилке таким образом, что она (пластинка) 
одинаково открыта с обеих сторон листа. Боковые жилки про­
стые или вильчатые, отходят под открытым углом. Устьица 
расположены на нижней стороне листа в полосах между жил­
ками и беспорядочно ориентированы. Верхняя эпидерма сло­
жена рядами прямоугольных клеток. Обычны волоски на по­
верхности листа.

Род Pterophyllum (Т2—К; рис. 56, е, ж). Листья перистые, 
с линейными перышками, прикрепляющимися к широкому ра­
хису всем основанием, иногда слабо расширенным. Перышки 
прикрепляются к рахису не строго с боков, а со сдвигом к его 
верхней поверхности. Жилки параллельные, иногда дихотоми- 
руют при выходе из рахиса. Устьица встречаются лишь на 
нижней стороне. Они собраны в четкие полосы и ориентированы 
перпендикулярно жилкам, или разбросаны равномерно по ли­
сту и ориентированы беспорядочно. Синонимами считают Туг- 
tnia и Bureja.

Род Ptilophyllum (Т3—Кг, рис. 56, а—г). Листья ланцетные 
до почти линейных, перистые, с длинным, свободным от перы­
шек черешком с базальным расширением. Перышки чередую­
щиеся, наклонены к верхушке листа, их основания перекры­
вают рахис с верхней поверхности. Перышки перетянуты у ос­
нования, иногда яйцевидные или параллельнокрайние, но и 
тогда с закругленной асимметричной верхушкой. Жилки расхо­
дятся слабо и изредка дихотомируют. Устьица собраны в по­
лосы между жилками на нижней стороне листа и беспорядочно 
ориентированы.

Род Dictyozamites (J—Кг, рис. 56, з—и). Листья сходны 
с Ptilophyllum, но перышки закругленные, жилки чаще дихо­
томируют и соединены анастомозами. Эпидермальное строение 
почти как у Ptilophyllum.

К сателлитным родам также принадлежат Otozamites (от­
личается от Dictyozamites открытым жилкованием, а от Pti­
lophyllum округленными перышками, чаще дихотомирующими 
и сильнее расходящимися жилками), Zamites (рис. 56, д; этот 
род близок к Ptilophyllum, но перышки реже расставлены и 
часто прикрепление к рахису сопровождается мозолевидным 
УтолЩением, устьичных полос нет), Zamiophyllum, Neozamites, 
Bphenozamites, Anomozamites, Pseudocycas, Cycadolepis (че­
шуевидные листья). У рода Eoginkgoltes (рис. 56, н—р) листья 
напоминают гинкговые по расчленению листовой пластинки.



Рис. 57. «Птеридоспермы» (сателлитные роды классов Ginkgoopsida и Су- 
cadopsida)
Нижний (з —к) и средний — верхний (а —ж, л —р, у) карбон, верхний триас (с, т); За­
падная Европа (а—о, р, у), Кузбасс (п, у), Гренландия (с, т); а — Sphenopteris elegans 
B r o n g n . ;  б — схема вайи Mariopteris; в — М. muricata ($ с h 1.) 2 е i 11.; г, д — 
Odontoptcris minor B r o n g n . ,  схема вайи (г), базальные перышки (д); е, ж — О. brar~ 
dii B r o n g n . ,  жилкование иижней части перышка в середине пера (е), перо (ж); з — 
Cardiopteridium spetsbergense N a t h . ;  и — Fryopsis (al. Cardiopteris) potymorpha 
( Q o e p p . )  W o l f e ;  к — схема вайи Fryopsis; л, м — схема вайи Callipteridium pt^  
ridium (S с h 1.) Z e i 1 1. модификации В (л) и А (м); н — промежуточные перышки
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САТЕЛЛИТНЫЕ РОДЫ КЛАССОВ 
GINKGOOPSIDA И CYCADOPSIDA

Приводимые ниже роды обычно относятся к птеридоспер- 
мам. Разные виды некоторых из этих родов могут принадле­
жать разным семействам, порядкам и даже отделам (Sphenop- 
teris).

Род Sphenopteris (со среднего девона; рис. 57, а). Вайи 
сложноперистые, иногда с вильчато делящимся главным рахи­
сом. Перышки цельнокрайние или лопастные, с перетянутым 
основанием. Жилкование перышек от неравнодихотомического 
до перистого. Рахис часто окрыленный. Род понимается в раз­
ном объеме. Иногда в него включают лишь птеридоспермы. 
Часть видов нередко выделяется в самостоятельный род Eus- 
phenopteris.

Род Mariopteris (С2; рис. 57, б, в). Вайи сложноперистые, 
перышки прикреплены широким основанием или сфеноптеро- 
идные (как у Sphenopteris). Базальные перышки перьев круп­
нее прочих за счет разрастания катадромной части, которая 
расчленена в разной степени. Спороносные вайи выделялись 
в род Fortopteris, отнесенный к папоротникам, хотя более веро­
ятна его принадлежность к Callistophytales. В зависимости от 
типа ветвления рахисов и очертания вайи, часть видов иногда 
выделяется в род Karinopteris.

Род Odontopteris (С2—Р; рис. 57, г—ж). Вайи разные по 
конструкции, несут цельные перышки с «одонтоптероидным» 
жилкованием, т. е. из рахиса в перышко входит несколько жи­
лок, в разной мере расходящихся. Средней жилки нет. Жилки 
сильно низбегают и дихотомируют вблизи рахиса. Поэтому 
трудно понять, сколько жилок входило в перышко. За одонтоп- 
тероидное принимали дихотомическое жилкование, начинаю­
щееся с одной сильно низбегающей жилки (О. brardii, рис. 57, 
е, ж; О. minor, рис. 57, г, д; и др.). Иногда (О. subcrenulata и 
близкие виды) в перышко входит несколько жилок. Род нуж­
дается в ревизии.

Род Alethopteris (С—P t; рис. 52, ч—щ). Вайи сложнопе­
ристые. Перышки от субтреугольных до почти линейных, сое­
динены окаймлением рахиса. Жилкование перистое, средняя 
жилка проходит до верхушки перышка. Боковые жилки про 
стые или вильчатые. В окаймление из рахиса входят короткие 
жилки. Большинство видов, вероятно, принадлежит Trigono- 
carpales.

Род Lonchopteris (С2; рис. 57, р). Вайи сходны с Alethopte- 
ns, но имеют сетчатое жилкование. Можно построить ряд форм

между перьями у Caltipteridiunr, о — жилкование С. gigas (Q u t b.) W e i s s ;  п — 
Angaridium potaninii (S с h m.) Z a 1.; p — жилкование Lonchopteris rugosa B r o n g n ,  
c>  ̂ ~  Furcula granulifera H a r r i s ,  жилкование (с) и общий вид листа (т); у — Anga- 
ropieridium cardiopteroides (S с h m.) Z a 1.; линейка 30 см (л, м), 1 см (а, в, ж, з, п, 
т - У), 5 мм (и, р), 1 мм (с)
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от одного рода к другому с постепенным увеличением числа 
анастомозов, среди которых боковые жилки теряются. Виды 
со свободными жилками выделяют в род Lonchopteridium.

Род Callipteridium (С2—Pg рис. 57, л—о). Вайи сходны 
с Alethopteris, но отличаются дополнительными перьями и пе­
рышками (дополнительные перышки прикрепляются между перь­
ями прямо к рахису более высокого порядка; такой же сдвиг 
в порядке ветвления происходит и у перьев; перья, сидящие 
на рахисе пера, на два порядка более высокого, чем они сами 
называются дополнительными). Перышки языковидные или суб­
треугольные, слабо срастаются в основании. Дополнительные 
перышки треугольные. Жилкование перистое. Средняя жилка 
сильная, доходит до верхушки перышка. Вероятно, типичные 
представители принадлежат Trigonocarpales.

Род Neuropteris (С[—Р; рис. 53, а, б, г—е). Вайи сложно­
перистые. Наиболее крупные вайи достигают 2—3 м в длину, 
но встречаются и мелкие формы. Есть дополнительные пе­
рышки и перья. Перышки сливаются в верхушке пера, закан­
чивающегося непарным перышком. Перышки перетянуты в ос­
новании, иногда с ушками, сидячие или с небольшим череш­
ком. Вдоль оси перышка проходит средняя жилка или пучок 
параллельных дихотомирующих жилок. Боковые жилки отги­
баются назад и часто дихотомируют. В основании вайи у не­
которых видов сидели округлые афлебии, которые встречаются 
изолированно и относятся к роду Cyclopteris. Многочисленные 
виды различаются по форме, размерам и жилкованию перы­
шек, эпидермальным признакам. Переходные виды между Neu­
ropteris и другими родами иногда выделяются в особые роды 
(Neuraletopteris, Neurodontopteris и др.). От Neuropteris на­
блюдаются переходы к крупным вайям с мелкими широкоязы­
ковидными перышками (род Margaritopteris). Виды без сред­
ней жилки иногда выделяются в род Cardioneura. Большинство 
видов принадлежит к Trigonocarpales. Вайи рода Reticulopteris 
(С2—Pi) устроены так же, как у Neuropteris, но жилкование 
сетчатое. Оба рода связаны переходными формами, имеющими 
небольшое число анастомозов между жилками.

Род Paripteris (С]_2; рис. 53, в). Вайи сложноперистые, но 
перистое расчленение совмещено с симподиальным. Перья 
последнего порядка венчаются парой перышек. Строение пе­
рышек то же, что и у Neuropteris. Разграничение обоих родов 
возможно лишь по строению верхушек перьев. Поэтому само­
стоятельность рода признается не всеми (так, все ангарские 
парноперистые вайи включаются в Neuropteris). С частью ви­
дов ассоциируют синангии Potoniea (Trigonocarpales).

Род Linopteris (С2; рис. 53, з). Вайи такие же, как у Pari­
pteris, но жилкование сетчатое. Если парноперистость отверга­
ется в качестве родового признака, то в Linopteris включаются 
виды рода Peticulopteris. Перья найдены в прикреплении к осям 
Sutcliffia (Trigonocarpales). . . . . . .
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Род Fryopsis (= Cardiopteris\ Q ; рис. 57, и, к). Вайи про­
стоперистые или с вильчатым рахисом. Перышки округлые или 
яйцевидные, сидячие,- В основание перышка входит пучок сбли­
женных жилок, которые дихото'мируя и отгибаясь назад, сле­
дуют к краям (кардиоптериодноежилкование).

Род Cardiopteridium (Q; рис. 57, з). Вайи дваждыперистые, 
часто с вильчатым рахисом. Перышки округлые или асиммет­
ричные, иногда слабо расчленены, сидячие или с коротким че­
решком. Жилкование кардиоптериодное, но в перышко входит 
одна (?) жилка.

Род Angaropteridium (С—Р; рис. 57, у). Вайи простопери­
стые или с вильчатым рахисом (виды с вильчатым рахисом вы­
делялись в род Abacanidium) . Перышки округлые или более 
вытянутые, часто с сильно развитыми ушками, иногда асиммет­
ричными, прикреплены к рахису толстым черешком. Жилкова­
ние кардиоптероидное, но в перышко входит одна широкая 
жилка. У видов с эпидермальной характеристикой устьица со­
браны в компактные полосы на одной стороне листа, иногда 
погруженные в желобки, пробегающие между жилками. Рас­
члененные афлебиевидные перышки, встречающиеся изолиро­
ванно, относятся к роду Тchirkoviella. Соотношение с родом 
Bergiopteris неясно.

Род Angaridium (С2—Рр, рис. 57, п). Вайи просто- или 
дваждыперистые. Перышки от обратнотреугольных с округлен­
ным дистальным краем и веерным жилкованием (концы жилок 
выходят в мелкие краевые зубчики) до сильно расчлененных на 
линейные доли. Срастание конечных сегментов дваждыпери- 
стых форм приводит к формам, относимым к Paragondwani- 
diutn (Callistophytales; рис. 42, п, р).

Род Furcula (Т; рис. 57, с, т). Листья простые с лентовид­
ной, вильчато разделенной пластинкой. От средней жилки от­
ходят под открытым углом боковые жилки, ответвления кото­
рых образуют густую сетку. Вероятно, род относится к порядку 
Peltaspermales, в котором известны сходные когерентные листья 
со слившимися перышками и перьями разных порядков (роды 
Scytophyllum и Vittaephyllum-, рис. 44, № 11, 46, к). У некото­
рых таких листьев отмечается сетчатое жилкование.

КЛАСС PINOPS1DA (CONIFEROPSIDA).
ПИНОПСИДЫ (КОНИФЕРОПСИДЫ)

В составе пинопсид выделяется три порядка — Cordaitantha- 
les, Dicranophyllales и Pinales. Их объединяют платисперми- 
ческие семена. В отличие от Ginkgoopsida, платиспермия вто­
ричная (см. общую характеристику отдела Pinophyta). У не­
которых Cordaitanthales еще сохраняется васкуляризация 
нуцеллюса, исчезающая у остальных пинопсид. Проводящая си­
стема в семенах большинства хвойных вообще редуцируется 
и остается лишь у немногих родов, семена которых открытые,
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Рис. 58. Cordaitanthaceae (а—ж, м—ч) и Vojnovskyaceae (з—л, ш—ю) 1
Средний — верхний карбон (а—ж, м—ч), пермь (з—л, ш — ю); Западная Европа (а, в, 
ж, о, п), США (б, г—е, м, и, р — ч), Кузнецкий (з, л, ш), Печорский (и к) и Тунгус­
ский (щ—ю) бассейны; а — сложный полисперм типа Cordaitanthus pseudofluitans 
(К i d s t.) C r o o k . ;  6 — пазушный комплекс микростробила C. coticinnus D е 1 е v. 
sp.; в, г — микроспорофиллы С. penjonii Re n .  sp. (в) и Gothania (г); д — пазушный 
полисперм С. duquesnensis R о t h w. sp.; e, ж — реконструкция дерева (е) и фертильной 
ветки (ж) Cordaites; з — микроспороклад Kuznetskia planiuscula S. М е у  еп; и — по­
лисперм и семя Vojnovskya paradoxa N е u b.; к — семяножка V. paradoxa, вид сбоку 
и сверху; л — Sylvella alata Z а 1.; м, н — Cordaites crassus R еп., нижняя эпидерма 
(м) и поперечное сечение (н) листа (I — центробежная ксилема, 2 — центростремитель­
ная ксилема» 3 — гиподерма, сопровождающая жилку, 4 — гиподерма, соответствующая 
ложной жилке); о — сердцевинный отлив (Artisia); п — Cordaitanthus pseudofluitans, 
семя на семяножке; р — преобразование пыльцы от форм с проксимальной щелью и внеш-
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не спрятаны среди семенных чешуй (Taxaceae, Cephalotaxus, 
некоторые Podocarpaceae). Для класса характерны пикнокси- 
лические стволы и простые по строению листья — игловидные, 
чешуевидные или более крупные с веерным или параллельным 
жилкованием, известны филлодии. Полиспермы обычно слож­
ные, реже семена сидят изолированно, не в полиспермах. Муж­
ские фруктификации настолько разнообразны, что им нельзя 
дать единой характеристики. Судя по строению семян и ана­
томии стволов, можно предполагать происхождение пинопсид 
от лагеностомовых группы BS. Преобразование билатерально­
симметричной купулы привело к формированию внешнего инте- 
гумента, подобно тому, как преобразование радиальной купулы 
лагеностомовых группы RS завершилось образованием внеш­
него интегумента тригонокарповых.

Происхождение других органов, свойственных классу, более 
гипотетично. Наиболее примитивные представители — Cordai- 
tanthus и Dicranophyllum из серпуховского яруса нижнего кар­
бона — изучены очень слабо. О строении их фруктификаций 
можно судить лишь косвенно, опираясь на сведения о средне­
карбоновых и даже позднекарбоновых видах. У них семена 
собраны в стробиловидные полиспермы, возникновение кото­
рых неизвестно. С ветвистыми полиспермами лагеностомовых 
можно сопоставить ветвящиеся семяножки среднекарбонового 
вида Cordaitanthus pseudofluitans (рис. 58, а), а с чешуями 
пазушного комплекса того же вида — катафиллы, известные 
у основания вай лагеностомовых (Lyginopteris). Микроспоро- 
клады некоторых кордаитантовых (Kuznetskia) ветвистые, 
сравнимые с микроспорокладами лагеностомовых, но сильно ре­
дуцированные, ветвящиеся в одной плоскости и со свободными 
спорангиями. Листья резко отличаются от папоротниковидных 
вай лагеностомовых, но можно предполагать, что листья кор­
даитантовых возникли путем филлодизации, т. е. редукции пе­
рьев и перышек вай и преобразования черешка в нормальный 
фотосинтезирующий лист. Чешуевидные листья могли возник­
нуть за счет катафиллов лагеностомовых.

ней скульптурой около нее (1 — Felixipoltenitcs) к форме с проксимальной щелью и только 
внутренней структурой (2 — Sullisaccites) и далее к формам без проксимальной щели 
(3 —• Florinitcs); с, т, у — пыльца Cordaitanthus concitinus, дистальная сторона с лепто- 
мой (с), проксимальная сторона с щелью (т), вид сбоку (у); ф — Sullisaccites kentuckien- 
si's M i l l .  et. T а у 1, продольный разрез пыльцевого зерна; х, ц, ч — Felixipollenites 
tnacroreticulatus M i l l ,  et T а у 1., пыльца в разрезе (х) и со стороны проксимальной 
щели (ц), скульптура, окружающаяТпроксимальную щель (ч), ш — пыльцевое зерно 
Kuznetskia tomiensis G o r e  l.'1 et S.*M e у e n; щ — Crassinervia tunguscana S c h v.; 
ы, э — кутикула верхней (ы) и нижней (э) эпидермы Cordaites (al. Sparsistomites) go- 
relovae S. M e у e n; ю — Cordaites (al. S parsistomites) gradient us (G о г e 1.) S. M e - 
y e n  — c. gorelovae; линейка 50 см (e), 1 см (а, з, и, о, ю), 5 мм (б, л, щ), 1 мм (в, 
к> п), 100 мкм (ы, э), 20 мкм (ц, ч), 10 мкм (с—х, ш)



Порядок Cordaitanthales. Кордаитантовые

Обычное название порядка (Cordaitales) производится от 
Cordaites. Этот род установлен для листьев, ассоциировавших 
с существенно разными фруктификациями по крайней мере 
двух семейств (Cordaitanthaceae, Vojnovskyaceae). Возможно, 
что гондванские виды Cordaites (относимые без достаточных ос­
нований к Noeggerathiopsis) принадлежали Arberiales. Поэтому 
порядок переименован в Cordaitanthales.

У кордаитантовых семена собраны в простые полиспермы, 
состоящие из расположенных по спирали стерильных чешуй 
и моноспермов, причем взаимное расположение тех и других 
вдоль оси полисперма меняется от одного рода к другому и от 
семейства к семейству. Простые полиспермы подстилались 
брактеей и были собраны в сложные полиспермы. У некоторых 
родов встречены лишь изолированные простые полиспермы и 
неизвестно объединялись ли они в сложные полиспермы. Мик- 
роспороклады или ветвистые, или стробиловидные, различные 
по конструкции. Листья простые, с веерным или почти парал­
лельным жилкованием. В семействе Rufloriaceae устьица со­
браны в дорсальные (т. е. на нижней стороне листа) желобки. 
Для листьев кордаитантовых характерны «ложные жилки» 
(рис. 58, н )— пучки гиподермальной ткани (склеренхимы), 
проходящие в различном количестве между жилками и вдоль 
них. Если допустить, как сказано выше, происхождение листьев 
кордаитантовых от черешков лагеностомовых, то система «лож­
ных жилок» гомологизируется с корой спарганового типа, ха­
рактерной для черешков лагеностомовых. Разделение ксилемы 
в проводящем пучке листа кордаитантовых на центробежную 
и центростремительную (рис. 58, н, № 1 и 2) можно сопоста­
вить с аналогичным делением ксилемы в листовом следе лаге­
ностомовых (рис. 51, и, № 3 и 5).

По строению фруктификаций и, отчасти, листьев кордаитан­
товые делятся на семейства Cordaitanthaceae, Vojnovskyaceae и 
Rufloriaceae, из которых достаточно полно охарактеризовано 
лишь первое.

Семейство Cordaitanthaceae. Внешний облик обычно рекон­
струируется по аналогии с современными высокоствольными 
хвойными. Однако среди кордаитантовых были низкорослые 
деревья с воздушными корнями, населявшие мангровые за­
росли (рис. 58, е). На то, что некоторые корни были воздуш­
ными указывают следы сверлений, оставленных в них насе­
комыми.

Ниже характеристика семейства дается по фруктификациям. 
Хотя с ними ассоциировали листья Cordaites (рис. 58, ж, м, н), 
стволы Mesoxylon и Araucarioxylon, корни Amyelon и Ргетпо- 
xylon, сердцевинные отливы Artisia (рис. 58, о) и пыльца Flo- 
rinites, эти роды лучше трактовать как сателлитные для по­
рядка в целом, а отчасти даже для голосеменных вообще, по­
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скольку некоторые из этих родов ассоциировали с иными, чем 
у Cordaitanthaceae фруктификациями. Это особенно касается 
родов, установленных по фрагментам стволов и корней с со­
хранившимся анатомическим строением. Известно, что Cordai­
tanthaceae имели стволы с вторичной древесиной типа Агаиса- 
rioxylon, а их сердцевина (род Artisia) содержала поперечные 
полости. Сходные стволы с септированной сердцевиной, видимо, 
имели разные голосеменные, в том числе арбериевые и хвойные. 
Род Mesoxylon, ассоциирующий с микроспорокладами Gotha- 
nia, семенами Mitrospermum, листьями Cordaites felicis и пыль­
цой Felixipollenites или Sullisaccites, пока неизвестен в ассоци­
ации с иными частями. К Cordaitanthaceae также относится 
род Pennsylvanioxyloti, установленный по минерализованным 
стволам.

Род Cordaitanthus (С2—Рь рис. 58, а—д, ж) охватывает как 
женские, так и мужские фруктификации, хотя их следовало бы 
относить к разным форм-родам. Фруктификации имели вид се­
режек с билатерально-симметричной осью. Ее стела была эл­
липтической в сечении и состояла из множества соприкасаю­
щихся мезархных пучков, иногда с небольшим количеством вто­
ричной древесины. От узких сторон стелы поочередно отхо­
дили проводящие пучки брактей. С каждой стороны оси эти 
пучки складывались в два сближенных ряда. Поэтому, хотя 
брактей сидели в четыре ряда, их расположение на отпечатках 
кажется двурядным (рис. 58, а). В пазухе брактей сидели или 
боковые полиспермы, или микроспороклады. Те и другие со­
стоят из оси, проводящий пучок которой происходит из слив­
шихся ответвлений двух проводящих пучков главной оси. Выше 
слияния в пучке появляется сердцевина. Как полиспермы, так 
и микроспороклады несли внизу спирально расположенные сте­
рильные чешуи. В полиспермах некоторые из чешуй замеща­
лись ветвящимися семяножками с семенами на концах или 
одиночными семенами с более короткими семяножками. В дру­
гих случаях все стерильные чешуи были собраны в нижней ча­
сти бокового полисперма, а все семяножки в его верхней части 
(рис. 58, д). Дисперсные семена относятся к родам Nucellan- 
gium (рис. 40, л ) , /Mitrospermum (рис. 40, е), Samaropsis и, мо­
жет быть, Rhabdocarpus, Cordaicarpus и др. Для них характе­
рен свободный интегумент с двумя проводящими пучками. 
У Mitrospermum compressum интегументальные пучки делятся 
в главной плоскости семени. У некоторых видов в нуцеллюсе 
располагаются по кругу трахеиды (из чего следует первичная 
радиально-симметричная структура семян).

Микроспороклады несли пучки микроспорангиев на концах 
чешуй (рис. 58, б—г), собранные на конце оси или (реже) раз­
мещенных среди стерильных чешуй. Чешуи пересечены прово­
дящим пучком, который у спороносных чешуй доходит до вер­
хушки и здесь дихотомически делится. Конечные ответвления 
пучка входят в основание каждого спорангия. У некоторых ви­
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дов деление пучка происходит в разных плоскостях, так что и 
спорангии не располагаются в одной плоскости. Пыльца одно- 
мешковая (рис. 58, р—ч), типа Florinites, Sullisaccites и Felixi- 
polletiites. Мешок настоящий, с большой полостью и внутренней 
сеткой (остаток альвеолярной сэкзины). У более прими­
тивных форм имеется хорошо развитая проксимальная трехлу­
чевая щель, которая у более продвинутых форм редуцируется. 
Параллельно происходит становление дистальной борозды. Оче­
видно, прорастание сменялось с проксимального (стадия пред- 
пыльцы) на биполярное и далее на дистальное (стадия 
пыльцы). Род Gothania установлен для микроспорокладов при­
мерно того же облика, но спорангии сидят по краю чешуи 
в один ряд (рис. 58, г), а пыльца типа Felixipolletiites (рис. 58, 
р, № 1, х—ч), она встречена в семенах Mitrospermum.

Учитывая, что микроспороклады войновскиевых не были 
стробиловидными, можно предполагать такой же их облик 
у древнейших Cordaitanthaceae или общих предков этого семей­
ства и войновскиевых. Следовательно, стробилоподобный об­
лик, свойственный женским фруктификациям всех кордаитан- 
товых, появился у мужских фруктификаций Cordaitanthaceae 
вторично. Не исключено, что этот признак был перенесен с од­
ного пола фруктификаций на другой (гамогетеротопия).

Семейство Vojnovskyaceae. Первоначально войновскиевые 
были описаны как особый порядок, поскольку предполагалось, 
что им свойственны обоеполые стробилы. Более детальные ис­
следования показали ошибочность этой интерпретации и воз­
можность сопоставления с Cordaitanthaceae по общей органи­
зации полиспермов, хотя микроспороклады войновскиевых со­
всем иные. Полиспермы известны лишь у Vojnovskya (Q —Р; 
рис. 58, и, к). На толстой оси по разреженной спирали сидят 
чешуевидные листья типа Nephropsis. Несколько выше при­
крепления такого листа к оси прикрепляется обратнокониче­
ский полисперм. Его ось снизу голая, может быть с недоразви­
той стерильной чешуей, а расширяющаяся часть покрыта 
загнутыми назад семяножками с расширенной верхушкой. Оче­
видно, семена прикреплялись к семяножке таким образом, что 
их главная плоскость симметрии была ориентирована танген- 
тально по отношению к оси полисперма. Расширенная вер­
хушка покрыта линейными межсеменными чешуями, между 
которыми сидели еще несколько семян. Обычно семена опа­
дали до захоронения. Листья Nephropsis сопоставимы с брак- 
теями, а полиспермы — с боковыми полиспермами (пазушными 
комплексами) Cordaitanthus. Vojnovskya отличается от Cordai- 
tanthus: 1) спиральным расположением брактей и боковых по­
лиспермов, 2) размещением полиспермов не непосредственно 
в пазухе брактей, а выше по оси, 3) листоподобностью брактей,
4) обратным расположением семяножек и стерильных чешуй 
на оси. Семена, найденные в ассоциации с Vojnovskya, башен­
ковидные, типа Samaropsis, с довольно толстым окрылением
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и выемчатой верхушкой. К войновскиевым также принадлежат 
некоторые семена типа Samaropsis с тонкой крылаткой, семена 
рода Syivella (Р; рис. 58, л) с вытянутой асимметричной кры- 
таткой и очень длинным микропиле, а также часть семян Тип- 
gussocarpus с мясистым интегументом.

Если у Cordaitanthaceae мужские фруктификации имеют 
ту же общую конструкцию, что и сложные полиспермы, то 
у войновскиевых конструкция мужских и' женских фруктифи- 
каций резко различна. Микроспороклады (род Kaznetskia; Р; 
рис. 58, з, ш) имеют вид уплощенной интенсивно ветвящейся 
системы осей, иногда срастающихся в центральный лимб. Ко­
нечные веточки несут одиночные спорангии с квазимоносаккаг- 
ной пыльцой (типа Cordaitina). В стенке спорангиев разбро­
саны продольно ориентированные палочковидные утолщения.

С фруктификациями ассоциируют листья типа Cordaites 
(рис. 58, ы—ю), иногда не отличимые по морфологическим 
признакам от листьев, ассоциирующих с Cordaitanthus, но 
отличающиеся эпидермальными признаками (не отмечались 
столь правильные устьичные ряды, как у большинства листьев 
Cordaitanthaceae). Анатомическое строение стволов неизвестно. 
В захоронениях войновскиевые обычно ассоциируют с руфло- 
риевыми. Поэтому неясно, какому семейству принадлежат 
встречающиеся в тех же захоронениях стволы, относимые к ро­
дам Araucarioxylon, Mesopitys, Eristophyton, Metacaenoxylon, 
Septomedullopitys, Amyelon, Dadoxyloti. Из них часть видов 
Araucarioxylon, Eristophyton и Mesopitys, а также роды Septo- 
medullopitys и Metacaenoxylon пока встречены лишь в слоях, 
где руфлориевые отсутствуют.

Семейство Rufloriaceae. Название семейства руфлориевых 
неудачно, так как оно образовано от Rufloria (С2—Р; рис. 59, 
а—д ) — рода, установленного для листьев. Однако пока нет 
данных, что такие листья были свойственны разным семей­
ствам. Листья отличаются устьичными желобками, пробегаю­
щими между жилками на нижней стороне листа (дорсальные 
желобки). По прочим признакам листья Rufloria сходны с Cor­
daites. Оба рода обнаруживают полный параллелизм видов по 
форме и размерам листа, строению основания (широкое и 
окаймленное, узкое, иногда оттянутое) и верхушки (ровной или 
с мелкими зубчиками).

Полиспермы большей частью кистевидные, но ось иногда 
сильно укорочена, а семяножки складываются в зонтик (Gaus- 
sia-, С2—Р; рис. 59, и, к). Степень укорочения оси варьирует 
в роде Krylovia (С2-з; рис. 59, е, ж). В других случаях ось ос­
тается длинной, а семяножки редуцируются, так что получа­
ется колосовидный полисперм (Bardocarpus; Р; рис. 59, з ) . Перм­
ским руфлориевым больше свойственны полиспермы с длинной 
осью и короткими семяножками. Таков род Suchoviella (Р; 
рис. 59, р, с), у которого ось полисперма несет ниже семеносной 
Части розетку из чешуй, типа Lepeophyllum). Возможно, что и

205



Рис. 59. Руфлориевые
Верхний карбон (е, ж, и), пермь (а, в—д, з, к—у); Сибирь (а, в—к, н—п), Печорский 
бассейн (л, м, р —-у); а — переход от нормальных листьев к катафнллам у Rufloria bre- 
vifolCa ( G o r e  1.) S. М е у е п ;  б — схема поперечного сечения листа Rufloria (1 — дор­
сальный желобок, 2 — гиподерма, 3 — жилка); в — дорсальные желобки (стрелки) 
Rufloria', г — устьичная полоса Rufloria-, д — распределение дорсальных желобков 
(сплошные линии) и жилок (точки) в основании листа Rufloria; е, ж — Krylovia sibirica 
С h а с h 1. с укороченной (е) н удлиненной (ж) осью; з — Bardocarpus depressus (S с h m.) 
Z a 1. (чешуи в основании гипотетические); н — Gaussia cristata N е u b.; к — (/. sew 
tellata N e u b . ;  л — Pechorostrobus bogovii S M e у e n, спорангий и микростробил; 
м — пыльца Р. bogovii; н—п — Cladoslrobus lutuginii Z a  1., пыльца (н) и ее разрез 
(о), микростробил (п); р, с — Suchoviella synensis I g n a t ,  et S. M e у e n, семя (p) 
полисперм (с); т, у — Suchoviella sp., семя (т) и ось полисперма (у); линейка 1 см (а, з), 
5 мм (д—ж, и—л, п, т, у), 100 мкм (в, г), 10 мкм (м, н)

у других родов ось несла внизу стерильные чешуи. В этом слу­
чае можно сопоставить полиспермы руфлориевых и других 
Cordaitanthales, от которых руфлориевые будут отличаться лис- 
топодобностью чешуй и их смещением в основание полисперма, 
а семян — в его верхнюю часть. Возможно, что у некоторых
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кими же, как у Rufloria. Семена относятся к родам Bardocar- 
pus, Samaropsis и Tungussocarpus.

Микроспороклады известны лишь у позднепермских руф­
лориевых и относятся к родам Pechorostrobus (рис. 59, л, м) 
и Cladostrobus (рис. 59, и—п). У первого рода на оси по спи­
рали сидят микроспорангии, ниже которых к оси прекреплен 
циркандр из чешуевидных листьев (типа Lepeophyllum). Спо­
рангии иногда несут тонкие дистальные волоски. Пыльца ква- 
зимоносаккатная (типа Cordaitina) с проксимальной щелью.

! У Cladostrobus ось микростробила несет не непосредственно
спорангии, а микроспорофиллы, состоящие из .тонкой ножки и 
дистальной ромбической пластинки. Спорангии большими скоп­
лениями прикрепляются к средней части ножки и, вероятно, рас­
полагались вокруг нее. Пыльца (типа Cladaitina) с мешком, 
охватывающим тело с экватора и дистально (рис. 38, № 8; 
59, н, о). Степень отслоения мешка от тела сильно варьирует. 
У части зерен мешок совсем незаметен. Мешок несет внутрен­
ние полигональные выступы с узкими щелями между ними, 
так что получается негативная сетка (интраретикулоид). Про­
ксимальной апертуры нет. Пыльца более древних руфлориевых 
была более сходной с пыльцой войновскиевых. С семенами 
Bardocarpus ассоциирует пыльца типа Pototiieisporites с эква­
ториальным квазисаккусом. Внешне эта пыльца похожа на Cor­
daitina и Florinites, но еще больше на пыльцу древнейших 
хвойных (Lebachiaceae). Интересно, что Cladostrobus по общей 
организации также несколько сходен с хвойными семейств Le­
bachiaceae и Voltziaceae.

Филогенетические соотношения с семействами Vojnovskya- 
сеае и Cordaitanthaceae неизвестны. Cordaitanthaceae появля­
ются раньше остальных семейств, но хорошо изученные пред­
ставители Cordaitanthaceae, известные со среднего карбона, 
явно не могли быть предками руфлориевых и войновскиевых. 
Примитивными признаками порядка Cordaitanthales можно 
считать разветвление семяножки и ветвистые (а не стробило­
видные) микроспороклады. Роды, у которых соединялись оба 
признака, неизвестны. У Cordaitanthaceae известны только стро­
биловидные мужские фруктификации. Представить образование 
такой структуры из системы ветвящихся осей довольно трудно. 
В то же время бросается в глаза сходство общей организации 
мужских и женских фруктификаций кордаитантовых. Воз­
можно, что онтогенетическая программа стробилоподобных 
мужских фруктификаций была заимствована от сложных поли- 
спермов (перенос признаков с одного пола на другой не явля­
ется чем-то совершенно необычным у организмов). Такое же 
объяснение применимо к необычайному для голосеменных сход­
ству Pechorostrobus и Suchoviella (рис. 59, л, с) — микростро-
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билам и полиспермам, ассоциирующим с листьями Rufloria 
synensis. Кажется весьма вероятной такая общая последова­
тельность в эволюции фруктификаций Cordaitanthales. У наи­
более примитивных и пока неизвестных форм были сложные 
полиспермы со спирально расположенными боковыми поли­
спермами, в которых стерильные чешуи перемежались с ветвя­
щимися семяножками. Микроспороклады этих растений были 
примерно такими же, как у лагеностомовых. В дальнейшем 
у Cordaitanthaceae произошло преобразование микроспорокла- 
дов по образцу сложных полиспермов, а у войновскиевых мик­
роспороклады сохранили примитивную организацию, но сильно 
редуцировались. В боковых полиспермах войновскиевых и Cor­
daitanthaceae семяножки стали неветвистыми и этот же признак 
свойствен руфлориевым. Какими были микроспороклады древ­
нейших руфлориевых, точно неизвестно, но есть косвенные дан­
ные, что они не были стробиловидными. Возникновение 
стробиловидной организации у них произошло, вероятно, с помо­
щью того же генетического механизма, как и в Cordaitan­
thaceae. Как будет показано при рассмотрении порядка Dicra- 
nophyllales, предложенная последовательность форм еще нуж­
дается в согласовании с тем, что мы знаем о его истории.

Сателлитные роды порядка Cordaitanthales. Род Cordaites 
(С—Р; рис. 58, ж, м, н, ы—ю) был введен для изолированных 
листьев, но к нему относили и реконструированные растения 
с фруктификациями Cordaitanthus. Поскольку листья такого 
типа встречаются и с другими фруктификациями, целесооб­
разно вернуть роду первоначальное значение. Листья ремне­
видные, овальные, ланцетные, а расширенным (иногда окайм­
ленным) или оттянутым основанием, в него входят две или 
более жилок, которые дихотомируют вслед за расширением пла­
стинки и идут почти параллельно в лентовидных пластинках. 
Между жилками и вдоль них часто проходят тяжи механиче­
ской (гиподермальной) ткани, оттиски которой образуют лож­
ные жилки, их число варьирует. Эпидермальное строение ли­
стьев нескольких типов: с правильными рядами устьиц в узких 
или широких полосах, с рассеянными по нижней поверхности 
устьицами; различия наблюдаются и в строении устьиц. Эти 
различия в эпидермальных типах достаточны для выделения 
особых родов. Так как у типового материала рода строение 
эпидермы неизвестно, было предложено оставить название 
Cordaites для листьев с неизвестной характеристикой эпи­
дермы. Листья с изученной эпидермой выделялись в роды 
Sparsistomites, Angophyllites, Europhyllites и др. Развитые 
листья могут быть связаны переходами с чешуевидными, от­
носимыми к родам Crassinervia (рис. 58, щ), Lepeophyllum и 
Nephropsis. Ветки с рубцами от опавших листьев относят к роду 
Cordaicladus.

Род Artisia (С—Р; рис. 58, о). Сердцевинные отливы со 
следами поперечных диафрагм, соответствующих пластинам
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паренхимы. В зависимости от толщины и конфигурации диаф­
рагм и участков между ними меняется облик сердцевинного 
отлива. Септированную сердцевину имели роды Cordaioxylon, 
Mesoxylon, Solenoxylon, Septomedullopitys, а также стволы не­
которых других голосеменных, прогимноспермов и отдельных 
покрытосеменных.

Порядок Dicranophyllales. Дикранофилловые

В подавляющем большинстве систем голосеменных дикрано­
филловые или не рассматриваются совсем или им не придается 
статус особого порядка. Ф. Немейц [32] выделял класс Dicranop- 
hyllopsida с порядками Dicranophyllales и Trichopityales. Три- 
хопитиевые относятся к порядку Peltaspermales (см. выше). 
Определяя систематическое положение порядка, важно учиты­
вать признаки родов, образующих естественный круг форм, 
в который несомненно входит Dicranophyllum (С—Р; рис. 60, 
а—д, е, № 1). Этот род установлен для облиственных побегов 
и изолированных листьев, пластинка которых может быть ли­
нейной или дихотомирующей до четырех раз. У нескольких ви­
дов (в том числе типового ) вдоль краев листа пробегают усть- 
ичные (дорсальные) желобки, имеющие такой же облик, как 
у древних представителей Rufloria (см. выше). Иногда устьич- 
ная полоса, оставаясь компактной и четко отделенной от ос­
тальной эпидермы, не погружается (рис. 60, д). Очень харак­
терны микроскопические краевые зубчики. К Dicranophyllum 
близок род Mostotchkia (С—Р; рис. 60, е, № 1, о, п). Его лис­
тья только простые, а краевые зубчики наблюдаются очень 
редко. Далее в ряду листьев следует род Entsovia (С—Р). 
У одного из его видов вдоль краев линейного листа находится 
но паре сближенных желобков (рис. 60, е, № 2), а у остальных 
видов парные желобки распределены по всей ширине листа 
(рис. 60, е, № 3, ж—к). Многочисленные и изредка сдвоенные 
желобки свойственны роду Slivkovia (рис. 60, е, № 4, л—н), 
но его листья чешуевидные, а облиственные побеги напоминают 
хвойные. У Slivkovia, как и у Dicranophyllum, край листа мик- 
розубчатый (рис. 60, н). Существенно, что строение желобков 
и устьиц у Mostotchkia, Entsovia и Slivkovia одинаково. Для 
Mostotchkia характерны пазушные почки (рис. 60, п), вероятно, 
соответствующие органам Dicranophyllum (рис. 60, а), интер­
претированным как микростробилы. Таким образом, вегетатив­
ные части перечисленных родов указывают на их принадлеж­
ность к одной группе. К ней же может принадлежать ранне­
пермский вид Lesleya delafondii (типовой вид L. grandis, 
вероятно, относится к Noeggerathiales), установленный по широ­
ким простым листьям со средней жилкой и многочисленными пов­
торно дихотомирующими боковыми жилками. По строению усть- 
нчных полос и устьиц, а также по микрозубчатости края этот 
вид сходен с Dicranophyllum. Такие же устьичные полосы и ус-
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Рис. 60. Дикранофилловые
Верхний карбон (а —г, о), нижняя (д, к) и верхняя (ж —и, л —н, п) пермь; Западная Ebj 
ропа (а —в, д), Кузбасс (г), европейская часть СССР (ж —и, н), Приуралье (к), Печорский 
(л—н) и Тунгусский (о) бассейны; а—в — Dicratiophyllum gallicum G r a n d  Е u r  у* 
вегетативный побег (а), схема строения листа черные полосы — устьичиые желобки, жилка 
показана пунктиром лишь внизу листа (б), женский фертильный побег (в); г — D. effU‘ 
sum С h а с h 1.; д — Dicratiophyllum sp., эпидерма нижней стороны листа с устьичиой 
полосой; е — схема поперечного сечения листьев Dicratiophyllum и Mostotchkia (1), Еп- 
tsovia lorata F е f. (2), Е. rarisulcaia S. M e y e n  (3), Slivkovia (4); ж —и — E. rarisul- 
cata, схема расположения парных устьичных желобков на листе (ж), устьица (з), устьич- 
ный желобок (и); к — Е. kungurica S. M e y e n ;  л — н — Slivkovia petschorensis S. М е - 
y e n ,  побег (л), лист (м), кутикулярные краевые зубчики (н); о — Mostotchkia longi- 
folia С h а с h !., черные полосы — устьичные желобкн; п — М. gomatikovii S. М. et 
S m о 1., побег с пазушными почками, устьичные желобки — сплошные линии, низбе- 
гающие на стебель; линейка 2 см (к), I см (а, в), 5 мм (б, г, ж, л), 2 мм (м, о, п), 
200 мкм (д), 100 мкм (и, н), 20 мкм (з)



тьнца имеет и Zamiopteris (см. сателлитные роды Pinophyta). 
Микрозубчатость края никогда не указывалась у Ginkgoop- 
sida, характерна для хвойных и отмечалась у Cordaites.

Полиспермы известны у Dicranophyllum. На боковых виль­
чатых придатках ниже места разветвления сидят семена, но 
неясно располагались ли они по спирали или двумя рядами. 
Возможно, что к дикранофилловым относятся также изолиро­
ванные кистевидные полиспермы с семенами, сидящими по 
спирали на коротких семяножках. По строению п'олиспермов 
дикранофилловые могут быть отнесены только к Pinopsida и 
сближены с Cordaitanthales и примитивными хвойными (Le- 
bachiaceae).

Порядок Pinales (Coniferales). Хвойные

Систематика ископаемых хвойных сильно запутана. В ос­
новном это связано с тем, что без применения специальной 
палеоботанической техники (прежде всего — эпидермального 
анализа) часто невозможно систематизировать вегетативные 
побеги и разобраться в строении фруктификаций, особенно 
женских. Часто опирались на внешние признаки фруктифика­
ций, пыльцы и облиственных побегов, уверенно относя плохо 
изученные остатки к современным родам и семействам. Многие 
роды и виды были установлены по слабо изученному матери­
алу.

За остатки хвойных нередко принимали части других рас­
тений. Членистостебельные Phyllopitys первоначально сближа­
лись с таксодиевыми. Мхи Polyssaievia сначала были описаны 
как Walchia. Стробилы и дисперсные микро- и мегаспорофиллы 
плауновидных (особенно семейства Pleuromeiaceae) принима­
лись за шишки и семенные чешуи араукариевых. Смешивались 
и облиственные побеги хвойных и плауновидных. Остатками 
стволов хвойных считали фрагменты древесины кордаитанто- 
вых, прогимноспермов и лагеностомовых. Листья пельтаспер- 
мовых Pachypteris были описаны как род хвойных (Retinospo- 
rites). К хвойным ошибочно отнесены и листья пельтаспермо- 
вого Phylladoderma. Эти ошибки не случайны. Они указывают 
на разносторонний параллелизм в морфологии и анатомии раз­
ных групп высших растений. Ланцетные листья Phylladoderma 
с одним проводящим пучком в основании и параллельными 
жилками, сходящимися в верхушке, такие же как у некоторых 
хвойных. Не менее разительно сходство микростробилов воль- 
диевых и рода Cladostrobus (Rufloriaceae). Повторяются и типы 
Мешковой у квазисаккатной пыльцы. Сходство разных органов 
хвойных и плауновидных даже порождало гипотезы об их пря­
мой филогенетической связи. В обеих группах повторяются 
сходные типы и самой листвы, и даже ее микроструктурных 
признаков (расположение устьиц компактными полосами, дис­
персно или в желобках, остроконечие на верхушке, микрозубча­
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тость края и др.). Спорофиллы плауновидных напоминают од­
носеменные чешуи хвойных. Можно привести и другие черты 
сходства.

Иной круг проблем связан с разногласиями в интерпрета­
ции морфологии хвойных, прежде всего их женских шишек. 
Одни видели в семенной чешуе видоизмененный лист, несущий 
семена (т. е. кладосперм), а другие — сильно модифицирован­
ный побег. После классических работ Р. Флорина возобладала 
вторая точка зрения. Правда, сохранились и сторонники пер­
вой точки зрения, апеллирующие к наблюдениям над урод­
ствами современных хвойных. Оживленные дискуссии издавна 
происходят и по поводу покровов семезачатков, особенно арил- 
люса тиссовых и эпиматия подокарповых. Морфологическая 
интерпретация органов осложняется многочисленными явлени­
ями параллелизма, к которым добавляется деспециализация 
органов. Например, сложные полиспермы позднепермского рода 
Sashinia выглядят примитивнее, чем у всех прочих палеозойских 
Pinopsida, из-за того, что брактеи и элементы циркасперма от­
личаются от вегетативных листьев только величиной, да и се­
мяножки очень похожи на них. Однако по строению микроспо­
рофиллов и пыльцы эти же роды нельзя считать столь прими­
тивными. Несомненно, уподобление частей сложного полисперма 
друг другу и вегетативной листве вторичного происхождения 
и связано с распространением на всех них одной онтогенетиче­
ской программы. Такую возможность необходимо учитывать 
при реконструкции филогении хвойных.

Остановимся на общей характеристике хвойных. По формам 
роста они близки к кордаитантовым и некоторым Ginkgoop- 
sida. Среди них есть как очень крупные деревья, так и неболь­
шие кустарники. Хвойные рода Aethophyllum (Voltziaceae) 
были травянистыми. Стволы в общих чертах такие же, как и 
у других пикноксильных прогимноспермов и голосеменных. 
Они эвстелические, с мощной вторичной древесиной и тонкой 
корой. Первичная древесина состоит из пучков («симподиев»), 
расположенных по кругу и отдающих тангентально и затем 
наружу листовые следы (рис. 61, а—в). У наиболее продвину­
тых хвойных (Taxodiaceae, Cupressaceae, некоторые Podocar- 
расеае) ответвления соседних симподиев сливаются попарно 
(рис. 61, б) и от места слияния идет листовой след. Система 
первичных проводящих пучков таких хвойных внешне напо­
минает диктиостелу папоротников, но имеет совершенно иное 
происхождение [22]. Вторичная древесина состоит из трахеид 
(с точечными окаймленными порами на радиальных стенках) 
и лучевой паренхимы. У лебахиевых поровость трахеид много­
рядная, поры плотно упакованы и имеют многоугольные очер­
тания. Такую же поровость (араукароидную) имеет древесина 
кордаитантовых и араукариевых. В палеозое же у хвойных 
были и трахеиды с менее плотно расположенными округлыми 
порами, характерными для большинства современных хвойных.
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Рис. 61. Диагностические признаки хвойных
а—б — развертка первичной проводящей системы, кружками обозначены листовые следы 
(а — ундулнрующие свободные пучки, б — анастомозирующие пучки); в — расположе­
ние ундулирук щих и тангентально делящихся первичных пучков; г—к — листья, по­
беги и их поперечные сечения (г — тнп I, Dacrydium, д — тип I, Picea, е — тип 1, Dacry- 
diurn, ж — тип П, Sequoia, з — тип III, Cupressus, Tetradinis, и — расчлененный лист 
Buriadia, к — тип IV, Podozamites)\ л —т — микроспорофиллы л — эпислорангиатный 
с иещитовидной пластинкой, D vinostrobus; м, н — эпислорангиатный щитовидный, £>аг- 
пеуа (м), Sertostrobus (н); о — периспорангиатный,1 щитовидный; п — гипоспорангиат- 
ный щитовидный, с приросшими к ножке микроспорангиями; р — периспорангиатный 
Щитовидный; с — периспорангиатный щитовидный; т — гипоспорангиатный без дисталь­
ной пластинки, Cephalotaxus]; у — ч — соотношение брактен (заштрихована) и семенной 
чешуи у зрелых полиспермов (у — брактея свободная; ф — брактея, частично сросшаяся 
с семенной чешуей; х — семенная чешуя редуцированная, частично сросшаяся с брак- 
теей; ц — брактея редуцированная, частично сросшаяся с семенной чешуей; ч — полное 
срастание семенной чешуи и брактеи)

На пересечении лучевых клеток и трахеид, т. е. на полях пере­
креста, поры отличаются от прочих пор трахеид и могут быть 
разного типа, что широко используется в систематике. У пале­
озойских хвойных неизвестны смоляные каналы в древесине, 
'появляющиеся лишь у мезозойских родов, но смоляные ходы 
в листьях известны с перми. Обзор родов хвойных, описанных
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по фрагментам минерализованных стволов, дан У. Н. Стьюар­
том [43].

Листья четырех типов (рис. 61, г—к). Самые древние листья 
(рис. 61, г), удержавшиеся у некоторых современных хвой­
ных,— это шиловидные, с широким основанием, расположен­
ные на стеблях по спирали и не прижатые к стеблям. В перми 
появляется второй тип (рис. 61, з ) — листья чешуевидные, при­
жатые к стеблю, расположены по спирали или попарно-пере­
крестно. С триаса известны узкие уплощенные листья с не­
сколько оттянутым основанием (третий тип; рис. 61, ж) и бо­
лее широкие листья с множественными параллельными жил­
ками (четвертый тип; рис. 61, к). Изредка встречаются листья 
с вильчатой верхушкой (Buriadia). У современного рода Phyl- 
locladus (Podocarpaceae) и позднемелового рода Protophyllo- 
cladus вместо листьев развиваются филлодии. Опадающие ли­
стья с отделяющим слоем, оставляющие на стебле низбегаю- 
щую листовую подушку, известны с поздней перми (Quadro- 
cladus). Устьица перигенные (гаплохейльные), разбросаны по 
всему листу или сосредоточены на одной из сторон, собраны 
в ряды, полосы или группы, иногда не упорядочены. Чаще всего 
замыкающие клетки погружены и ориентированы вдоль листа, 
но могут располагаться косо или поперек к оси листа. Край 
листа часто несет микроскопические зубчики.

По строению женских фруктификаций современные хвойные 
делятся на две группы'—тиссовых и всех остальных. У тиссо­
вых семена располагаются по одному на концах веточек и уку­
таны мясистой оболочкой (ариллюсом). В палеозое известны 
хвойные и с одиночными (без ариллюса) семенами на облист­
венных ветках (Buriadiaceae). У остальных современных хвой­
ных семена прикрепляются к различного облика семенным че- 
шуям, подстилаемым кроющей чешуей (брактеей) и собран­
ным у большинства хвойных в сложные полиспермы (шишки). 
Иногда шишки редуцированы до единственного семени, сидя­
щего на расширенном мясистом семяложе в пазухе редуциро­
ванной брактеи. У карбоновых и пермских лебахиевых вместо 
семенной чешуи в пазухе брактеи расположен укороченный по­
бег (пазушный комплекс), несущий в верхней части длинные 
семяножки (моноспермы) с терминально или абаксиально при­
крепленными семенами, а в нижней — стерильные чешуи (цир- 
касперм). У примитивных хвойных (рис. 62) пазушный ком­
плекс может быть очень сходным с боковыми полиспермами 
Rufloriaceae и Vojnovskyaceae. Первоначально семенная чешуя 
была свободной от подстилающей брактеи (рис. 61, у; 62, е, и— 
л). Затем в разных эволюционных линиях оба органа все более 
срастаются (рис. 61, ф, ч; 62, м—о), а также наблюдается ре­
дукция или семенной чешуи (рис. 61, х) или брактеи (рис. 61, ц).

Мужские фруктификации представлены микростробилами, со­
бранными у продвинутых хвойных в компактные группы, в которых 
каждый стробил располагается в пазухе брактеи. Микроспоро-
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Рис. 62. Преобразование пазушных комплексов^СогскНапИаакз (Cr), Di- 
cranophyllales (Dc) и Pinales (Pn)
Брактеи и семена зачернены, семенные чешуи (о, т —х), листоподобные семяножки (м, п) 

стерилизованные семяНожки (н) показаны крапом» стерильные чешуи (циркасперма) — 
узкими белыми треугольниками; а — Cordaitanthus pseudofluitansi б — С. typ. diver- 

fiorus; в — С. zeilleri; г — С. duquesnensis; д — Vojnovskicr, е — Gaussia cristata; ж — 
У,*си*е"а*а'у з — Suchoviella; и — Dicranophyllum; к — *Lebachia» lockardii\ л — Buria- 
п с ~7.Lebach.ia (al. Walchia) piniformis; и — Kungurodendron; о — Walchiostrobus; 
d e n h P — Timanostrobus] c — Concholepis; т — Pseudovoltzia, Voltzia; у — Swe• 

°°rgia. Aethophyllum и близкие роды; ф, x — более продвинутые хвойные, ц — тис-
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филлы сидят на оси по спирали. Выделяется несколько основ­
ных типов микроспорофиллов (рис. 61, л—т). Реже всего встре­
чаются радиальные микроспорофиллы, когда ножка венчается 
щитком, на котором сидят спорангии, окружающие ножку со 
всех сторон (пельтатные микроспорофиллы тиссовых). У боль­
шинства хвойных микроспорофиллы билатеральные. Ножка за­
вершается треугольным, ромбическим или иным дистальным 
щитком. Спорангии прикрепляются к нему на уровне ножки 
или ниже места ее прикрепления. Наконец, спорангии могут 
прикрепляться к самой ножке. Они или прямо сидят на ней 
или на концах тонких веточек, отходящих от ножки.

Пыльца (и предпыльца) квазисаккатная (у большинства 
палеозойских и триасовых родов), мешковая и безмешковая. 
Количество мешков от одного до трех (редко до пяти). Аналоги 
одно- и двумешковых форм есть среди квазисаккатной пыльцы. 
У примитивных хвойных наблюдается только проксимальная и 
биполярная апертура, у более продвинутых форм остается 
только дистальная апертура или же пыльца безапертурная.

Ниже хвойные разделены на 12 семейств, из которых пять 
вымершие. Подробно характеризуются лишь вымершие семей­
ства. Из признаков, используемых для разграничения семейств 
у ископаемых хвойных, особое значение имеют наличие сфор­
мированных семенных чешуй и степень срастания чешуисбрак- 
теей, количество и положение семян на чешуе, положение семян 
при отсутствии семенных чешуй, наличие и строение допол­
нительных оболочек вокруг семян, строение семян, облик мик­
роспорофиллов, тип листвы и ее эпидермальные признаки. 
В новейших системах намечается тенденция к группировке 
семейств в порядки и возведения хвойных в ранг подкласса 
или даже класса. Особенно часто выделяются в отдельный так­
сон высокого ранга (вплоть до класса) тиссовые. С современ­
ными представлениями о филогении и разнообразии хвойных 
лучше согласуется принимаемая система из далее никак не 
группируемых 12 семейств.

Считается, что хвойные произошли от кордаитантовых. Это 
следует из многочисленных сходств лебахиевых с кордаитан- 
товыми. Действительно, боковые полиспермы войновскиевых 
и некоторых лебахиевых (Timanostrobus) устроены почти оди­
наково. Очень похожи пыльца лебахиевых и древних руфло- 
риевых, древесина хвойных и Cordaitanthaceae. В процессе 
исследований открываются все новые черты сходства с Cordai- 
tanthales. Однако хвойные сходны и с Dicranophyllales по 
специфическим признакам, на независимом возникновении ко­
торых трудно настаивать. С этими признаками мы познакомимся 
при характеристике Lebachiaceae. От лебахиевых прои­
зошли вольциевые, они дали начало другим семействам, имею­
щим пазушные полиспермы (таксодиевым, сосновым, араука- 
риевым и др.). Вероятно, от лебахиевых же происходят буриа- 
диевые и тиссовые.
2 1 6



По мере исследований корни современных родов и семейств 
вроде бы уходят все дальше в глубь геохронологической шкалы. 
В юре и раннем мелу обнаружены почти все современные семей­
ства. Однако более детальное изучение вымерших таксонов 
приводит к выводу, что о времени возникновения современных 
родов и семейств можно судить лишь тогда, когда удается вос­
становить прижизненное сочетание разных, органов. Находка 
изолированных органов, неотличимых от тех же органов совре­
менного рода, недостаточна для заключения, что перед нами 
именно тот род. Так, известно, что в эоцене с облиственными 
побегами, такими же как у Taxodium, сочетались женские 
шишки и микростробилы, свойственные сейчас роду Metasequoia. 
Эти эоценовые хвойные были «синтетическими типами», в них 
соединялись признаки разных современных таксонов, в дан­
ном случае — родов одного семейства. В более древних отло­
жениях мы встречаем «синтетические типы», соединяющие при­
знаки разных современных семейств. Показателен юрский род 
Pararaucaria, установленный по петрифицированным шишкам. 
У него сочетаются признаки сосновых и таксодиевых, а отдель­
ные признаки свойственны также араукариевым и кипарисо­
вым. Мнение о филогенетическом единстве перечисленных се­
мейств как будто подтверждается.

Семейство Lebachiaceae. Хотя названия Lebachiaceae и Le- 
bachia номенклатурно незаконны (и должны быть заменены 
на Walchiaceae и Walchia), но оставлены, следуя давней тради­
ции. Лебахиевые отличаются от кордаитантовых иглоподоб­
ными, иногда вильчатыми листьями и начинающимся уплоще­
нием пазушного комплекса (не у всех родов) с одновремен­
ным смещением семяножек (моноспермов) на его адаксиаль- 
ную сторону. Количество семяножек может сокращаться, так 
что в конце концов остается лишь одна семяножка. Семена си­
дят или на загнутых назад верхушках семяножек или прикреп­
ляются к нижней стороне семяножки под верхушкой (эта сто­
рона семяножки, смещенной на адаксиальную сторону пазуш­
ного комплекса, оказывается обращенной в сторону верхушки 
сложного полисперма). Брактеи подобны вегетативным лис­
тьям, но обычно крупнее их (у кордаитантовых брактеи и 
листья сильно различаются, даже если брактеи листоподобны). 
Стерильные чешуи пазушного комплекса также бывают по­
добны вегетативным листьям, но мельче их. У некоторых леба- 
хиевых в пазушном комплексе можно видеть вторично возник­
ший и не наблюдаемый у кордаитантовых постепенный переход 
°т стерильных чешуй к семяножкам, причем промежуточные 
органы несли в разной степени недоразвитые семена. Такие 
промежуточные органы можно называть стерилизованными се­
мяножками. Строение микроспорофиллов изучено недостаточно. 
Пыльца (или предпыльца) одномешковая или квазимоносак- 
катная. Сложные полиспермы («шишки») и микростробилы вен­
чают обычные облиственные побеги и не имеют специализиро-
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Рис. 63. Лебахиевые (а—л, ц—я) и ранние вольциевые (м—х)
Верхний карбон (ж), нижняя (а—е, з—т, ы) и верхняя (у —щ, э—я) пермь; Западная 
Европа (а — х, ы), север европейской части СССР (ц—щ, э —я); а — пазушный полисперм 
Lebachia piniformis (S с h 1.) F 1 о г. со стороны булавовидной семяножки (слева, семя 
опало) и вильчатой брактеи; б — Gomphostrobus bifidus (G е i n.) Z e i 1 1.; в — поли­
спермы L. piniformis; г — микроспорофилл L. hypnoides ( B r o n g n . )  Z e i 1 1.; Д, e — 
микростробйлы (д) и пыльцевое зерно (е) L. piniformis; ж — L. hirmeri F 1о г., з — 
L. parvifolia F 1 о г. (слева) и L. hypnoides; и— л — L. hypnoides, схема ветвления побега 
(и), устьица н основание волоска (к), верхняя эпидерма с устьичными полосами (слева)
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ванной ножки, как у более продвинутых хвойных. Примитивный 
признак — уменьшение размера листьев от более толстых веток 
к более тонким.

Род Lebachia (С2—Pi; рис. 63, а, в—л). Более детально изу­
ченные виды — небольшие деревья. Вторичная древесина как 
у кордаитантовых (типа Dadoxylon). Сердцевина, видимо, 
иногда была септированной, но сердцевинные отливы (типа Ту- 
lodendron; рис. 63, ы) совершенно иные, чем' у кордаитантовых 
(Artisia). Они покрыты веретеновидными подушками с ост­
рыми концами. Борозды между подушками соответствуют от­
тискам первичных проводящих пучков, вдававшихся в сердце- 
вину. Ветки последнего порядка расположены перисто. Листья 
на них шиловидные, с микроскопическими зубчиками или во­
лосками по краю. Устьица собраны в короткие и широкие по­
лосы, по одной на каждой грани листа. Листья на ветках пред­
последнего порядка и более толстых с вильчатой верхушкой 
(род Gomphosirobus; рис. 63, б). Сложные полиспермы удли­
ненно-эллиптические, брактеи вильчатые (типа Gomphostro- 
bus). Боковые- полиспермы уплощенные, их ось несет в нижней 
части спирально расположенные стерильные чешуи, а выше 
единственную булавовидную семяножку с вырезкой на вер­
хушке (рис. 63, а). Под вырезкой прикреплялось семя. Строение 
пазушного комплекса было ошибочно интерпретировано Р. Фло­
рином: он принял семяножку за само семя, и его неправильная 
интерпретация широко распространилась в литературе. Семена 
соответствуют роду Samaropsis. В отличие от Cordaitanthaceae, 
микростробилы устроены совершенно иначе, чем сложные по­
лиспермы: нет ни брактей, ни пазушных побегов, а на оси си­
дят микроспорофиллы с дистальным щитком, несущим по сто­
ронам от места прикрепления ножки пару спорангиев. К Leba­
chia условно отнесен вид ,,L.“ lockardii, у которого семяножки 
были загнуты назад и несли семена на верхушке (рис. 64, а). 
К Lebashia близки роды Kungurodendron и Ortiseia. В пазуш­
ных комплексах Kungurodendron (Р; рис. 64, б) было не­
сколько адаксиально расположенных и загнутых назад семяно­
жек, а абаксиально располагались стерилизованные семяножки, 
сменяемые вниз по оси стерильными чешуями, сходными с ве­
гетативными листьями микрозубчатым краем. Предпыльца ква-

и нижняя эпидерма (справа) с устьицем и основаниями волосков (л); м, н — Walchlostro- 
goihanii F I о г., семенная чешуя со стерильными чешуями (м) и семяножка с се- 

* * * * *  Рубцом (слева) и прикрепленным семенем (н); о—т — Еrnestiodendron filiciforme 
ко / F l o  г., пыльцевое зерно (о), кутикула листа (п), устьица и основания волос- 

(Ph ветка последнего порядка (с), ветка предпоследнего порядка (т); у — UUmannia
I utnentaria. (S с h 1.) Go ер  p., семенная чешуя; ф. х — Pseudovolizia Uebeana (G е i п.)
. J. °г.,_ пашузный комплекс в разрезе (ф) и со стороны семян (х); ц — Quadrocladus 

tpi* l{lens ŝ М е у е п ; ч  — Dvinostrobus sagittalis G о m. et S. M.; ш—пыльца Scutaspori- 
s Ейз микроспорангия D. sagittalis; щ — Sashinia, схема строения пазушного комплекса 

Семяножки, семена зачернены; ы — Tylodendron speciosum W e i s s ;  э—-я — Tima- 
(K>\ro°us muravicvH S M e y e n ,  пыльцевое зерно с проксимальной стороны (э), семя 
' реконструкция сложного полнсперма (я); линейка 1 см (б, в, д, ж, и, т, у, ц, 
jq 5 мм (ч), 2 мм (з, с, щ), 1 мм (а, г, ю), 100 мкм (л, п), 20 мкм (е, к» о, р, ш),
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Рис. 64. Брактейно-пазушные комплексы лебахиевых
Семена зачернены, брактеи показаны штриховкой, семяножки — густым крапом, сте­
рилизованные семяножки — редким крапом, семенной рубец зачернен (в) или показан 
крапом (е); верхний карбон — низы перми (а), нижняя (б) и верхняя (в —е) пермь; США 
(а). Приуралье (б), Западная Европа (в —е); а — «Lebachia» lockardii M a p e s  et 
R o t h  w.; 6 — Kungurodendron, вид с адаксиальной стороны; в —e — Ortiseia leonardii 
F 1 о r. emend. C l e m.  -W e s t e r . ,  вид с адаксиальной стороны, брактея удалена (в), 
абаксиальный вид с брактеей (г) и без нее (д), семя, ориентированное халазой вверх (е); 
линейка 2 мм

зимоносаккатная с тонким квазимоносаккусом, закрывающим 
всю дистальную сторону и оставляющим свободной прокси­
мальную сторону иногда с однолучевой щелью. У Ortiseia (Р; 
рис. 64, в—е) пазушный комплекс несет лишь одну широкую 
семяножку с абаксиально прикрепленным семенем. Халаза 
семени (рис. 64, е) осложнена выступами. Предпыльца типа 
Nuskoisporites, с кольцевидным мешком и трехлучевой прок­
симальной апертурой.

Более примитивные боковые полиспермы имел род Timano- 
strobus (Р; рис. 64, э—я). Они не были уплощенными и несли 
большое количество семян, которые вблизи верхушки сменя­
лись стерильными чешуями. Интересно, что брактеи при боко­
вых полиспермах не обнаружены. Предпыльца примерно такая 
же, как у Kungurodendron.

Своеобразен род Sashinia (Р2; рис. 64, ц—щ), близкий 
к прочим лебахиевым листоподобными брактеями и примитив­
ными боковыми полиспермами, циркасперм которых сложен 
обычными вегетативными листьями. Семяножки собраны пуч­
ком на верхушке оси, они имеют то же эпидермальное строение 
и такую же верхушку, как и листья, но верхушка была загнута, 
а семена сидели ниже изгиба на абаксиальной стороне (рис. 64, 
щ). По строению пыльцы, микроспорофиллов и эпидермы лис­
тьев Sashinia более сходна с вольциевыми. Пыльца квазисак- 
катная, с экваториальной и проксимальной полосами, также 
имеющими квазисаккатную структуру. Микростробилы (Dvino- 
strobus) сложены микроспорофиллами, имеющими тонкую 
ножку с сидящими на ней спорангиями и ромбический дисталь­
ный щиток. Sashinia ассоциирует с облиственными побегами
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рода Quadrocladus (рис. 63, ц). Побеги ветвятся не­
упорядоченно, есть боковые укороченные побеги с более мел­
кими листьями. Листья от коротких субтреугольных и языко­
видных до длинных линейных. Пластинка в сечении от линзо­
видной до округлой. Устьица встречаются по всему листу, 
иногда расположены короткими рядами. Иногда край мелко­
зубчатый. Побеги Quadrocladus, вероятно, ассоциировали 
с фруктификациями, относимым к разным родам.

К лебахиевым иногда относят роды Carpentieria и Lecrosia 
с вильчатыми листьями. В равной степени, вероятно, что эти 
роды принадлежат Dicranophyllales.

Из приведенной характеристики видна общность лебахие- 
вых и дикранофилловых сразу по нескольким признакам—• 
вильчатости части листьев, микрозубчатости края, компактным 
устьичным полосам (у части семейства). Если семена у дикра­
нофилловых располагались в боковых полиспермах по спирали, 
как у Timanostrobus, это будет еще одним существенным при­
знаком сходства обеих групп растений.

Семейство Buriadiaceae. Род Buriadia (Сз?—Р; рис. 65, а— 
е). Побеги ветвились нерегулярно и имели древесину с округ­
лыми окаймленными порами. Листья или игловидные, или 
с вильчатой верхушкой, реже обратнотреугольные с зубчатой 
верхушкой. Край листа с микроскопическими зубчиками. Ус­
тьица собраны на нижней поверхности (или на нижних гранях 
у листьев, треугольных в сечении) в рыхлые устьичные полосы. 
Семена разбросаны по всему побегу без видимого порядка. Они 
обращенные, длинная микропилярная трубка примыкает к тон­
кой семяножке. Семена уплощенные, покрыты по краям много­
численными волосками. Внутри семян не обнаружена мегаспо- 
ровая мембрана. У Walkomiella листья не бывают вильчатыми, 
они шире и плотнее прижаты к оси, а устьица в полосах распо­
ложены компактнее. Семена, в отличие от Buriadia, ортотроп- 
ные. Микростробилы буриадиевых неизвестны. О филогенетиче­
ских связях этого семейства пока ничего нельзя сказать.

Семейство Voltziaceae. Вольциевые отличаются от лебахие- 
вых формированием семенной чешуи, которая образовалась пу­
тем слияния моноспермов (семяножек) на адаксиальной стороне 
бокового полисперма. Семена сначала прикреплялись абакси- 
ально вблизи верхушки семяножек, а потом сдвигались прокси­
мально. У более примитивных семенная чешуя сопровождалась 
стерильными чешуями, частью, вероятно, соответствующими сте­
рилизованным семяножкам. Позже стерильные чешуи исчезают, 
а брактея частью сливается с семенной чешуей. Микростро­
билы пельтатные, с тонкой ножкой и дистальным щитком, имев­
шим сильно развитую пятку. Спорангии прикреплялись непо­
средственно к щитку под ножкой или к ножке с помощью 
тонких ветвящихся спорангиофоров. Пыльца квазисаккатная.

К вольциевым можно отнести и хвойные, выделяемые в отдель­
ное семейство Cycadocarpidiaceae ( =  Podozamitaceae). Их основ-
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Рис. 65. Буриадиевые (а—е), вольциевые (ж—ч) и палиссиевые (ш, щ)
Верхний палеозой (а — е), средний (ж—м, о, п, ч) и верхний (н, р —ц, ш, щ) триас; Индия t
(а —е), Западная Европа (ж —м, о —р, ц —щ), Украина (н, с—ф), Япония (х); а —е — £
Buriadia heterophylla ( F e i s t  m.) S e w.  et S a h n i ,  побег с семенем (зачернено) (a)( 
семя (б), вильчатый лист (в), развертка эпидермы, кружками показаны устьица (г), 
устьица (д), пыльца из микропиле (е); ж —к—Aethophyllum stipulare B r o n g n . ,  пазуш-
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ное отличие в строении листьев и брактей, имеющих множество 
параллельных, сходящихся в верхушке жилок. Однако этот 
признак недостаточен- для выделения семейства, поскольку 
у некоторых триасовых хвойных, явно близких по прочим при­
знакам, брактей могут быть или узкие с одной жилкой, или 
более широкие с множеством жилок. Листья соответствующих 
двух типов вполне могут сочетаться в одном семействе, что 
видно на примере современных араукариевых и подокарповых.

Наиболее примитивен род Walchiostrobus (С3—Pi; рис. 63, 
м—т) ) к которому относятся и облиственные побеги, обычно 
помещаемые в род Ernestriodendron (рис. 63, п—т). Целесо­
образно использовать для изолированных сложных полиспер- 
мов, а также для реконструированных растений название Wal­
chiostrobus. Сложные полиспермы известны только по отпечат­
кам. Брактей линейные. Семенная чешуя сложена тремя-пятью 
уплощенными и сросшимися при основании моноспермами 
(рис. 63, м, н) с субапикальными семенами, по опадении кото- 

■рых остаются крупные рубцы. Моноспермы сопровождаются 
стерильными чешуями. Строение микростробилов неизвестно. 
Пыльца (рис. 63, о) примерно такая же, как у Lebachia. По­
беги ветвятся перисто, листья шиловидные, устьица распо­
ложены рядами по всему листу. Характерны такие же основа­
ния, волосков, как у Lebachia (рис. 63, к, р).

Боковые полиспермы более продвинутых родов теряют внеш­
нее сходство с полиспермами лебахиевых, образуется лопаст­
ная семенная чешуя с низко расположенными семенами, реду­
цируется число стерильных чешуй (или стерилизованных семя­
ножек), брактея частично срастается с семенной чешуей. Эту 
стадию эволюции представляют Pseudovoltzia (Р2; рис. 63, ф, 
х) и Voltzia. Семенная чешуя Ullmannia (Р2; рис. 63, у) нерас- 
члененная, несет лишь одно семя и, вероятно, соответствует од­
ному моносперму Ortiseia или одной лопасти семенной чешуи 
Pseudovoltzia. По эпидермальным признакам Ullmannia и Pse­
udovoltzia очень близки. С Ullmannia ассоциируют микро­
стробилы, сложенные пельтатными микроспорофиллами с мно­
жеством спорангиев, прикрепленных к нижней части дисталь­
ного щитка. Пыльца квазидисаккатная (типа Jugasporites).

Род Voltzia (рис. 65, л) установлен по вегетативным гете­
рофильным побегам. Строение его семенных чешуй изучено 
плохо. Вероятно, они были того же типа, что и у Pseudovolt-

н“ й комплекс (ж; семена зачернены, брактея заштрихована), пыльца (з; I — лезура 
проксимальной стороны, 2 — субэкваториальное утонение экзнны, 3 — квазисаккус; 
т ~г борозда), микроспорофилл (и), общий вид обоеполый побег (к), л — Voltzia heterop- 
nylla В г о п g п.; м — Sertostrobus laxus G г a u v. -S t., микроспорофнлл; н — Су- 
cadocarpidium (al. Podozamites) toretziensis S t a n i s 1.; о, n — Darneya peltata S c h a a r.

M a ub. ,  микроспорофилл (о) и микростробнл (п); р — Swedenborgia cryptomeroides 
Л\а t h., пазушный комплекс, брактея показана стрелкой; с — 5. tyttosperma S t а - 
n i s 1.; т—ф — Borysthenia fasciculata S t a n i s I., побег с полиспермом (у), пазушные 
комплексы; х — Cycadocarpidium osawae К о  n' по; ц — C, schwabii N a t h . ;  ч —
*uccites vogesiacus S c h i m p. et Mo ug.; ш, щ — Palissya sphenolepis B r a u n ;  ли­
нейка 10 см (к, ч), I см (л, п, т, щ), 5 мм (а, н, о, с, у —ц), 2 мм (ж, p, ш), 1 мм 

г* * и, м), 0,5 мм (в), 50 мкм (д), 25 мкм (е, з)

i 2 2 3



zia, т. e. у них были такие же стерильные лопасти. Из более 
продвинутых вольциевых лучше всего изучен род Aethophyllum 
(Т; рис. 65, ж—к). Это было травянистое растение со стеля- 
щимся корнем, имевшим вторичную древесину, и воздушными 
двудомными побегами без вторичной древесины. Листья длин­
ные и очень узкие, с несколькими параллельными жилками. 
Верхушки верхних веток заняты рыхлыми женскими шишками.. 
Они длинные, со спирально сидящими копьевидными бракте- 
ями, сливающимися в нижней части с пятилопастной семенной 
чешуей. Микростробилы (типа Willsiostrobus) сложены пель- 
татными микроспорофиллами, спорангии прикреплены к бокам 
и пятке щитка и вытянуты вдоль ножки. Пыльца квазидисак- 
катная.

Род Cycadocarpidium (Т—J Д; рис. 65, н, х, ц). Чаще всего 
встречаются изолированные брактеи с прикрепленным к ним 
пазушным полиспермом. Брактеи от листоподобных, сходных 
с Podozamites, до редуцированных, не выступающих за лопа­
сти семенной чешуи, но все же имеющих характерное парал­
лельное жилкование. К лопастям прикрепляются обращенные 
семена, детали строения которых не изучены. Чаще всего бы­
вает два семени, но иногда их бывает до четырех. Семена при­
креплялись в средней части лопастей. Полиспермы ассоцииро­
вали с листьями Podozamites. С одним видом ассоциировали 
микростробилы Willsiostrobus. Можно составить ряд форм, 
в котором брактея будет постепенно редуцироваться до неболь­
шого отростка (Swedenborgia\ Т; рис. 65, р, с).

Род Boristhetiia (Т; рис. 65, т—ф). Листья длинные, с одной 
жилкой, собраны пучками на концах укороченных побегов. 
Сложные полиспермы сходны с таковыми Aethophyllum, но бо­
лее короткие, брактеи очень длинные, линейные, с одной жил­
кой.

Род Yuccites (Ть рис. 65, ч). Листья крупные, лентовидные, 
с широким основанием. В него входит несколько жилок, вскоре 
дихотомирующих и далее параллельно следующих к верхушке 
листа, выходящих и в боковые края. Стебли были неветвящи- 
мися, с толстой корой, суккулентными. С Yuccites ассоции­
ровали микростробилы Willsiostrobus.

Род Podozamites (Р2?; Т—К; рис. 65, и) можно отнести 
к вольциевым в качестве сателлитного. Листья ланцетные, 
с острой или притупленной верхушкой. В суженное основание 
входит одна жилка, которая вскоре дихотомически делится не­
сколько раз. Далее жилки идут параллельно и сближаются 
в верхушке. Эпидермальное строение двух типов. К самому 
роду Podozamites относят листья, нижняя сторона которых 
четко разделена на устьичные и безустьичные зоны, а на верх­
ней стороне устьиц нет. Устьица собраны в правильные ряды 
и ориентированы преимущественно поперек листа. Две четы­
рехугольные побочные клетки охватывают устьичную щель по 
всей ее длине. Замыкающие клетки слабо погружены. Листья
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с продольно ориентированными устьицами, собранными в ряди 
между жилками, относят к роду Lindleycladus. Триасовые виды 
ассоциируют с женскими шишками Cycadocarpidiutn и Swedeti- 
borgia, которые не обнаружены в более молодых отложениях. 
Фруктификации, ассоциировавшие с юрскими и меловыми ви­
дами, неизвестны.

Семейство Cheirolepidiaceae. Остатки хейролепидиевых ча­
сто включались в семейство Araucariaceae. Соотношения этих 
семейств остаются во многом неясными. Если принять новей­
шую интерпретацию рода Hirmeriella и близкого рода Тота- 
хеШа, то хейролепидиевые будут отличаться от араукариевых 
сильно развитой лопастной семенной чешуей (у араукариевых 
она редуцирована до небольшой лигулы), а также свободной 
брактеей, так что при распадении шишки брактеи и семенные 
чешуи захороняются раздельно. Вероятно, в будущем оба се­
мейства будут объединены. Микростробилы (Classostrobus; 
рис. 66, з, и) прикрепляются по одному к облиственным побе­
гам. Микроспорофиллы пельтатные, с 2—8 спорангиями, при­
крепленными к щитку под ножкой. Очень характерна пыльца 
(Classopollis; Т—Р; рис. 66, к, л). Она округлая безмешковая, 
в дисперсном виде часто собрана в тетрады. Вокруг зерна про­
ходит желобок, смещенный от экватора дистально и сопровож­
даемый круговым пояском с полосчатой структурой. На ди­
стальном полюсе располагается округлый участок, лишенный 
сэкзины (псевдопора), на проксимальном — плохо выраженная, 
иногда вовсе отсутствующая трехлучевая щель. Сэкзина сло­
жена столбиками, накрытыми тектумом с микропорами. Микро­
стробилы с такой пыльцой относили к роду Masculostrobus, но 
типовой вид этого рода имеет иную пыльцу. Предложено отно­
сить к Masculostrobus микростробилы с пельтатными микро­
спорофиллами, щиток несет два свободных микроспорангия.

Общий признак листьев хейролепидиевых — распределение 
устьиц, которые или беспорядочно разбросаны, или собраны 
в ряды, но не в полосы. Замыкающие клетки ориентированы 
по-разному, глубоко погружены. В округлую устьичную ямку 
часто вдаются папиллы побочных клеток (рис. 66, ж). Некото­
рые хейролепидиевые были крупными деревьями с вторичной 
Древесиной типа Protocupressinoxylon и листьями типа Cupres- 
sinocladus (рис. 66, а—в). Хейролепидиевые распространены 
от верхнего триаса до мела (пыльца Classopollis— до палео­
гена). Их происхождение неизвестно (семенную чешую можно 
вывести из вольциевой).

Род Hirmeriella (= Cheirolepidium\ Тз—J; рис. 66, м, н) ус­
тановлен для женских шишек, обычно представленных изолиро­
ванными семенными чешуями, реже — изолированными бракте- 
ями. В проксимальной части чешуи лежит одно (реже два) 
обращенное семя, прикрытое крыловидным выростом семенной 
чешуи. Дистальная часть чешуи разделена на несколько ло­
пастей. Изолированные брактеи крупнее семенных чешуй и 
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Рис. 66. Хейролепидиевые (а—п), араукариевые (р—ф), сосновые (х—ш) 
и таксодиевые (щ—я)
Верхний триас — низы юры (м, н), средняя (п—я) и верхняя (а—в) юра, мел (г—л); 
Западная Европа (а— н, п —я), Аргентина (о), а —в — хвойное с побегами Cupressinoc* 
ladus valdensis S ew . (б), древесиной Protocupressinoxylon (?) purbeckense F r a n c i s  
(в) и стробилами Classostrobus; г — членик стебля Frenelopsis с зубовидными сросшимися 
(слева) и цилиндрическим (справа) листьями; д—ж — F. alata (К. F e i s t  m.) K n o b  1., 
схема ветвления побега, древесина зачернена (д), общий вид побега (е), строение устьица 
(ж); з — микроспорофилл Classostrobus comptonensis A l v i n  et al. (ассоциирует c Pseu- 
dofrenelopsis); и — F. alata, микростробил Classostrobus; к — схема пыльцы типа Classo*
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могут оставаться на оси после опадения семенных чешуй. Ас­
социирующие вегетативные побеги типа Brachyphyllum, Pagio­
phyllum (рис. 66, п) и Geinitzia (?). К Hirmerieila близок род 
ТотахеШа (рис. 66, о), имеющий два семени в чешуе и ассоци­
ирующий с листьями типа Elatocladus и микростробилами, 
микроспорофиллы которых не имеют дистального щитка.

Род Frenelopsis (К; рис. 66, г—ж). Побеги ветвящиеся, чле­
нистые. Цилиндрическое междоузлие переходит в мутовку из 
трех маленьких чешуевидных листьев, прижатых к следующему 
междоузлию и прикрывающих самую нижнюю часть его.

Семейство Palyssiaceae. Палиссиевые — плохо изученное се­
мейство. Принято считать (вслед за Р. Флорином), что жен­
ская шишка состоит из длинных копьевидных брактей, сидя­
щих на оси по спирали и подстилающих пазушный полисперм. 
Последний у Palyssia (Т3) ветвится симподиально несколько 
раз (два верхних ответвления стерильные), а у Stachyotaxus 
(J,) — вильчато один раз. На концах ответвлений сидят семена, 
частично закрытые мясистым ариллюсом. Однако опубликован­
ные иллюстрации не убеждают в приведенной интерпретации 
боковых полиспермов; на них видно только то, что к оси слож­
ного полисперма прикрепляются боковые полиспермы, несущие 
нечто похожее на семена на адаксиальной стороне (рис. 65, 
ш, щ).

Листья расположены спирально. Они узколинейные или ли- 
нейно-лацентные, с одной жилкой, гипостомные. По обе сто­
роны от жилки проходит по устьичной полосе с правильными 
рядами устьиц. Микростробилы неизвестны.

Семейство Araucariaceae. Ранее к араукариевым относили 
множество остатков, принадлежащих и другим семействам, 
в том числе все облиственные побеги родов Brachyphyllum и 
Pagiophyllum. Под названием Araucarites описывались семен­
ные чешуи и других хвойных, а также спорофиллы плауновид­
ных. Род Dammarites объединяет каменные ядра, внешне похо­
жие на шишки араукариевых, но в действительности принадле­
жащие вегетативным побегам с сохранившимися основаниями 
мясистых листьев. Фрагменты древесины, отнесенные к роду

pollis, ассоциирующей с побегами F. oligostomata Ro m.  (1 — дистальная «пора», 2 — 
дистальный поясок, 3 — римула; 4 — экваториальный поясок, 5 — проксимальный 
полюс); л — структура экваториального пояска Classopollis из микроспорангия С. сотр- 
tonensis (см. «з»); м, н — Hirmerieila muensteri ( S c h e n k )  J u n g ,  сложный полисперм 
до опадения семенных чешуй, показанных крапом (м), семенная чешуя (крап) н брактея 
с обеих сторон (н; семя зачернено); о — ТотахеШа teguistoi A r c h ,  (семенная чешуя 
показана крапом); п — листва Pagiophyllum maculosum К с n d., ассоциирующая с 
Н. kendalliae H a r r i s ;  р —ф —'араукариевое с побегами Brachyphyllum mamillare 
L. et Н. (р, ф), полиспермамн Araucarites phillipsii C a r r ,  (т, у; лигула показана крапом; 
и микростробилами (ф); х—ш — сосновое с листьями Pityocladus scarburgiensis Н а г - 
г 1 s (х), брахибластами (ц), семенными чешуями и брактеями Schizolepis liasokeuperia- 
nus B r a u n  (ч — сильно расчлененная семенная чешуя н редуцированная брактея;

— семенная чешуя с оттисками двух семян); щ —я — Elatides witliamsonii (L. et H.) 
”  a * h-, вегетативные побеги типа Geinitzia (щ), устьица на семенной чешуе (ы), часть 
полисперма (э), пыльца (ю), продольное сечение микроетробила (я); линейка 1 м (а), 1 см 
, л  3, и, о, ф), 5 мм (д, т, у, х, щ), 2 мм (л, р, ч, ш, э), 1 мм (ц), 200 мкм (я), 
1 00 мкм (в), 20 мкм (с, ы, ю), 10 мкм (к, л)
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Рис, 66. Хейролепидиевые (а—п), араукариевые (р—ф), сосновые (х—ш) 
и таксодиевые (щ—я)
Верхний триас — низы юры (м, н), средняя (л — я) и верхняя (а—в) юра, мел (г—л); 
Западная Европа (а—н, п—я), Аргентина (о), а —в — хвойное с побегами Cupressinoc* 
ladus valdensis Sew.  (б), древесиной Proiocupressinoxylon (?) purbeckense F r a n c i s  
(в) и стробилами Classostrobus; г — членик стебля Frenelopsis с зубовидными сросшимися 
(слева) и цилиндрическим (справа) листьями; д—ж — F. alata (К. F e i s t  m.) Knob! . »  
схема ветвления побега, древесина зачернена (д), общий вид побега (е), строение устьица 
(ж); з — микроспорофилл Classostrobus comptonensis A l v i n  et al. (ассоциирует c Pseu- 
dofrenelopsis); и — F. alata, микростробил Classostrobus; к — схема пыльцы типа Classo-
2 2 6
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могут оставаться на оси после опадения семенных чешуй. Ас­
социирующие вегетативные побеги типа Brachyphyllum, Pagio­
phyllum (рис. 66, п) и Geinitzia (?). К Hirmerieila близок род 
ТотахеШа (рис. 66, о), имеющий два семени в чешуе и ассоци­
ирующий с листьями типа Elatocladus и микростробилами, 
микроспорофиллы которых не имеют дистального щитка.

Род Frenelopsis (К; рис. 66, г—ж). Побеги ветвящиеся, чле­
нистые. Цилиндрическое междоузлие переходит в мутовку из 
трех маленьких чешуевидных листьев, прижатых к следующему 
междоузлию и прикрывающих самую нижнюю часть его.

Семейство Palyssiaceae. Палиссиевые — плохо изученное се­
мейство. Принято считать (вслед за Р. Флорином), что жен­
ская шишка состоит из длинных копьевидных брактей, сидя­
щих на оси по спирали и подстилающих пазушный полисперм. 
Последний у Palyssia (Т3) ветвится симподиально несколько 
раз (два верхних ответвления стерильные), а у Slachyotaxus 
(Ji) — вильчато один раз. На концах ответвлений сидят семена, 
частично закрытые мясистым ариллюсом. Однако опубликован­
ные иллюстрации не убеждают в приведенной интерпретации 
боковых полиспермов; на них видно только то, что к оси слож­
ного полисперма прикрепляются боковые полиспермы, несущие 
нечто похожее на семена на адаксиальной стороне (рис. 65, 
ш, щ).

Листья расположены спирально. Они узколинейные или ли- 
нейно-лацентные, с одной жилкой, гипостомные. По обе сто­
роны от жилки проходит по устьичной полосе с правильными 
рядами устьиц. Микростробилы неизвестны.

Семейство Araucariaceae. Ранее к араукариевым относили 
множество остатков, принадлежащих и другим семействам, 
в том числе все облиственные побеги родов Brachyphyllum и 
Pagiophyllum. Под названием Araucarites описывались семен­
ные чешуи и других хвойных, а также спорофиллы плауновид­
ных. Род Dammarites объединяет каменные ядра, внешне похо­
жие на шишки араукариевых, но в действительности принадле­
жащие вегетативным побегам с сохранившимися основаниями 
мясистых листьев. Фрагменты древесины, отнесенные к роду

pollis, ассоциирующей с побегами F. oligostomata Ro m.  {1 — дистальная «пора», 2 — 
дистальный поясок, 3 — римула; 4 — экваториальный поясок, 5 — проксимальный 
полюс); л — структура экваториального пояска Classopollis из микроспорангия С. сотр- 
tonensis (см. «з»); м, н — Hirmerieila muenstcri ( S c h e n k )  J u n g ,  сложный полисперм 
До опадения семенных чешуй, показанных крапом (м). семенная чешуя (крап) и брактея 
с обеих сторон (н; семя зачернено); о — ТотахеШа teguistoi A r c h ,  (семенная чешуя 
показана крапом); п — листва Pagiophyllum maculosum К end . ,  ассоциирующая с 
Н. kendalliae H a r r i s ;  р—ф —'араукариевое с побегами Brachyphyllum mamillare 
L. et H. (p, ф), полиспермами Araucarites phillipsii C a r r ,  (т, у; лигула показана крапом; 
и микростробилами (ф); х—ш — сосновое с листьями Pityocladus scarburgiensis Н а г -  
г 1 s (х), брахибластами (ц), семенными чешуями и брактеями Schizolepis liasokeuperia- 
nus B r a u n  (ч — сильно расчлененная семенная чешуя н редуцированная брактея;

семенная чешуя с оттисками двух семян); щ — я — Elatides williamsonii (L. et H.) 
^  a * h., вегетативные побеги типа Geinitzia (щ), устьица на семенной чешуе (ы), часть 
полисперма (э), пыльца (ю), продольное сечеиие микроетробила (я); линейка 1 м (а), 1 см 
!лл е’ 3’ й* °» Ф). 5 мм (д, т, у, х, щ), 2 мм (п, р, ч, ш, э), 1 мм (ц), 200 мкм (я). 
100 Мкм (в), 20 мкм (с, ы, ю), 10 мкм (к, л)
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Araucarioxylan, частично действительно принадлежат араука- 
риевым (мезозойские виды), но принадлежат и к другим голо­
семенным. В это семейство включались малоизученные роды 
(Agathopsis, Albertia и др.). Более детальные исследования 
позволили отнести некоторые юрские и меловые остатки к роду 
Araucaria.

Древесина примерно та же, что и у кордаитантовых. Окай­
мленные поры на радиальных стенках трахеид часто скученные 
и шестиугольные (араукариоидная поровость). Смоляные ка­
налы отсутствуют. Листья сидят по спирали. Они шиловидные, 
чешуевидные или с ланцетной листовой пластинкой и множест­
вом жилок, которые редко дихотомируют и направляются в вер­
хушку листа, где сходятся. Устьица собраны в правильные 
ряды, реже в неясные полосы. Облиственные побеги относят 
к родам Brachyphyllum (рис. 66, р), Pagiophyllum (рис. 66, п), 
Allocladus, Araucariodendron, Ussuriocladus (?) и др.

Женские шишки компактные. Деревянистые брактеи срас­
таются с семенной чешуей, которая несет одно инвертирован­
ное семя. Одной стороной интегумент прирастает к семенной 
чешуе (рис. 66, у). У Araucaria семенная чешуя выступает 
в виде небольшого язычка — лигулы. Фертильная единица, опа­
дающая с оси шишки целиком, включает брактею, семенную 
чешую и семя. Лишь у немногих видов семена отделяются от 
чешуи при захоронении. Фрагменты шишек относят или к Ага- 
ucarites (рис. 66, т, у) или к Araucaria, известной с юры. Пет­
рифицированные шишки юрской Araucaria mirabilis позволили 
отнести этот вид к современной секции Випуа\ в них сохра­
нились разные стадии развития гаметофита. В семенах найдены 
и зародыши с двумя семядолями, что раньше считалось при­
знаком высокой продвинутости в пределах рода. У юрских ара- 
укариевых найдены односеменные чешуи, что тоже считается 
признаком продвинутости.

Микростробилы (рис. 66, ф) крупнее, чем у других хвойных, 
и достигают 25 см в длину. Микроспорофиллы пельтатные. 
К щитку ниже ножки прикрепляется до 20 длинных спорангиев. 
Изолированные микроспорофиллы араукариевых, хейролепи- 
диевых и вольциевых можно различить только по эпидермаль­
ным признакам щитка и строению пыльцы. Пыльца (рис. 66, с) 
безмешковая, округлая, лишенная пор и настоящей борозды. 
Дисперсную пыльцу относят к роду Araucariacites, известному 
с триаса.

Семейство Pinaceae. Сосновые — наиболее распространен­
ное современное семейство хвойных, а род Pinus — наиболее 
многочисленное дерево в мире. Сосновые играют ведущую роль 
в растительном покрове по крайней мере с конца палеогена. 
С ними нередко сближали остатки других растений. Например, 
линейные листья с одной жилкой типа Pityophyllum относили 
к сосновым, не имея данных о строении кутикулы. Такие же 
листья были у других хвойных, а также гинкговых (Toretzia).
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Юрский род Pseudaraucaria, включавшийся в Araucariaceae, 
отнесен к сосновым, поскольку он близок к Pseudolarix.

Древнейшие сосновые известны в отложениях средней юры 
(семенные чешуи Schizolepis и ассоциирующие побеги Pityoc- 
ladus). Фрагменты вторичной древесины относят к родам Pi- 
noxylon, Piceoxylon, Keteleerioxylon, Pseudolaricioxylon и др. 
Трех- и пятилистные укороченные побеги, характерные для Pi­
nas, известны в верхнем мелу. Типичные для Pinus женские 
шишки встречаются с нижнего мела. Семенные чешуи Schizole­
pis (Тз—К; рис. 66, ч, ш) двулопастные, синус между лопас­
тями может быть очень глубоким. Весьма обычна ископаемая 
пыльца — двумешковая, одномешковая или безмешковая.

У юрских и меловых родов по-разному сочетаются признаки 
современных родов одной или разных триб, а у Par araucaria — 
признаки сосновых и таксодиевых с некоторыми признаками 
араукариевых. К сожалению, эти синтетические типы мало спо­
собствуют филогенетическим реконструкциям. К тому же сход­
ства с другими семействами могут быть конвергентными. То 
же можно сказать и о родах. Признаки разных современных 
родов сочетаются у меловых видов Pityostrobus. К синтетиче­
ским типам относятся Nellostrobus (J j), Pseudoaraucaria и 
Nansenia (Ki). Последний род установлен по облиственным 
побегам и напоминает Keteleeria и Tsuga, а по некоторым при­
знакам также Abies и Picea. Раннемеловой род Keteleerioxy­
lon установлен по петрифицированной древесине. Строением 
смоляных ходов он близок к Pinus, Picea и Larix, а по другим 
признакам — к Keteleeria. Неогеновая Colchidia сочетает при­
знаки Pinus (длинная и узкая хвоя в пучках) и Cathaya (строе­
ние устьиц).

Поскольку в нижнем мелу встречаются помимо синтетиче­
ских типов также и типичные шишки Pinus, можно предпола­
гать, что именно этот или близкий к нему род стоит в истоках 
филогенетического древа сосновых. Род Schizolepis по ряду 
признаков (отсутствие окрыления у семян, свободная брактея, 
отсутствие правильных рядов устьиц на ассоциирующих лис­
тьях Pityocladus) близок к вольциевым, у которых известна 
и дифференциация побегов на укороченные и удлиненные 
(такая дифференциация намечается уже у Sashinia — Leba- 
chiaceae). К сосновым близок и позднетриасовый род Сотр- 
sostrobus. Его двусемянные чешуи сидят в пазухе брактеи, 
микроспорофиллы несут под ножкой два спорангия, пыльца 
квазидисаккатная или двумешковая (типа Alisporites). Ассо­
циирующие листья близки к роду Thomasiocladus (J). У них 
правильные ряды продольно ориентированных устьиц, собран­
ные в две полосы по обе стороны от жилки. Впрочем, Thomasi­
ocladus по эпидермальным признакам ближе к Cephalotaxaceae, 
а отличие от вольциевых резкое.

В качестве сателлитных к Pinaceae можно отнести уже упо­
минавшийся Schizolepis, а также Pityostrobus и Pityocladus.
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Род Pityostrobus (J— 5). Виды этого рода не относят к со­
временным родам или из-за неполной сохранности, или из-за 
совмещения признаков разных родов. Например, у Р. palmeri 
сочетаются признаки Pinus и Cedrus, у Р. hallii — Pinus и Pi- 
сеа, у Р. hueberi — Picea, Keteleeria, Pseuodolarix и Tsuga, 
у P. virginiana — Picea, Pinus и Cedrus. Известны и другие 
-сочетания. Поэтому роду Pityostrobus можно дать лишь очень 
обобщенный диагноз. Это компактные шишки с двусемянными 
чешуями. Обращенные семена лежат на проксимальной части 
чешуи. Брактея, если ее удается наблюдать, в разной степени 
сросшаяся с семенной чешуей. При выделении видов и сравне­
нии с современными родами учитываются форма шишек и че- 
шуй, признаки семян, распределение смоляных ходов, васку­
ляризация семенной чешуи и брактеи и др.

Род Pityocladus (Т3—К; рис. 66, х, ц) включает вегетатив­
ные удлиненные побеги, несущие опадающие листья и укорочен­
ные неопадающие побеги, покрытые тесно расположенными 
чешуями и линейными, легко опадающими листьями типа Pi- 
tyophyllum с единственной жилкой. Эпидермальные признаки 
примерно те же, что и у родов Pinaceae. У Pityocladus scarbur- 
gensis, ассоциирующего с женскими шишками Schizolepis, усть­
ица разбросаны в беспорядке, что не свойственно сосновым. 
Принадлежность к сосновым видов, у которых неизвестны при­
знаки эпидермы, неопределенна. К Pityocladus близок род Аг- 
chaeolarix (Ki).

Семейство Taxodiaceae. Остатки таксодиевых описывались 
как Abietites (Pinaceae), Podocarpoxylon (Podocarpaceae), 
Cephalotaxopsis (типовой вид относится к Тахасеае, а некото­
рые виды к таксодиевым) и др. В систематике облиственных 
веток часто не учитывался внутривидовой полиморфизм, так 
что к разным видам и даже родам относились экземпляры од­
ного вида. Вымершим родам (как у сосновых) были свойст­
венны иные комбинации признаков, чем у современных родов, 
т. е. среди таксодиевых также были синтетические типы. На­
пример, у Parataxodium сочетаются признаки Taxodium и Me­
tasequoia, а у Elatides — признаки Cryptomeria, Cunninghamian 
Taxodium в строении шишек и листвы, и признаки Cryptomeria 
и Sequoia в строении древесины. Parasequoia совмещает черты 
Sequoia и Sequoiadendron. К Sequoia couttsiae (палеоген) отне­
сены побеги и шишки с признаками Sequoiadendron, Sequoia, 
Athrotaxis и даже Cupressus. Если современная Metasequoia 
достаточно хорошо отличается от Taxodium и Sequoia, как бы 
занимая промежуточное положение между ними, то ископае­
мые виды включаются в этот род условно. У М. occidentalis 
побеги с супротивными листьями (как у метасеквойи) несут 
шишки со спиральными чешуями (как у секвойи). Листва М- 
milleri такая же, как у Taxodium. Поэтому находя изолиро­
ванные шишки, листья и другие фрагменты и не зная их соче­
тания, нельзя относить их к современным родам.
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СовреМённЫе таксоДйевыё — Деревья, Но в прошлом среди 
них, вероятно, были и кустарники, по многим признакам близки 
к сосновым. Первичные осевые проводящие пучки могут ана- 
стомозировать (рис. 61, б), что неизвестно у сосновых. Фраг­
менты древесины относят к родам Taxodioxylon, Cupressinoxy- 
lon Podocarpoxylon, Glyptostroboxylon, Taiwanioxylon и др.

Листья разных типов: 1) линейно-ланцетные с черешковид- 
ным основанием, 2) шиловидные, ромбические в сечении, 
иногда сплющенные с боков, 3) чешуевидные. Эти три типа со­
ответствуют форм-родам Elatocladus, Geinitzia и Pagiophyllum. 
По эпидермальным признакам с таксодиевыми сближают роды 
Sewardiodendron, Haiburnia и Farndalea. Первые два морфоло­
гически соответствуют Eladocladus, а третий — Pagiophyllum. 
Эпидермальные отличия между ними существенны: у Sewardi­
odendron листья гипостомные с двумя полосами поперечно 
ориентированных устьиц, у Haiburnia — амфистомные е разбро­
санными, продольно ориентированными устьицами, у Farnda­
lea— эпистомные с двумя полосами устьиц, ориентированных 
преимущественно поперечно (иногда отдельные устьица или 
короткая устьичная полоса есть и на нижней стороне). Эти же 
типы эпидермальной структуры и некоторые дополнительные 
встречаются и у более молодых таксодиевых.

Шишки небольшие, округлые, сложены щитовидными или 
плоскими семенными чешуями, почти полностью сросшимися 
с брактеями. Срастание происходит в онтогенезе шишки. У Сгу- 
ptomeria дистальная часть семенной чешуи расчленена (как 
у вольциевых). Семена меловых таксодиевых отнесены к ро­
дам Taxodiastrum, Alapaja и др.

Микростробилы мелкие, сидят на концах веточек или в па­
зухах листьев, они одиночные, собраны в группы или кистевид­
ные агрегаты. У Elatides микроспорангии срастаются с ножкой 
и между собой (как у сосновых). Пыльца округлая, без меш­
ков и борозды, пора обычно выражена коническим или крюч­
ковидным выступом. Реже пора простая и отсутствует. Пыльца 
часто разрывается на две половины. С таксодиевыми сближа­
ются роды пыльцы Perinopollenites, Taxodiaceaepollenites, Se- 
quoiapollenites и др.

Сходство некоторых таксодиевых с вольциевыми свидетель­
ствует об их филогенетической связи. Однако уже упоминав­
шаяся Paraucaria сочетает признаки таксодиевых и сосновых. 
Наиболее древние таксодиевые (Elatides) известны из средней 
юры. В юре же, видимо, отделились сциадоптиевые. По древ­
ним синтетическим типам трудно судить о конкретных фило­
генетических отношениях родов. Можно полагать единство про­
исхождения Sequoia, Metasequoia, Sequoiadendron и, вероятно, 
laxodium. Показательно, что эоценовый вид Metasequoia mil- 
Leri, установленный по микростробилам, ассоциирует с ветками, 
Шишками и древесиной того же рода. Однако ассоциирующие 
листья почти неотличимы от таковых Taxodium.
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Род Elatides (J2—Кь рис. 66, щ—я). Деревья с опадающими 
побегами. Листья неопадающие, ромбические в сечении, сидят 
по спирали на низбегающих листовых подушках. Проводящий 
пучок сопровождается смоляным ходом. Устьица в полосах, 
ориентированы поперечно или неупорядоченно. Побочные 
клетки снабжены папиллами. Древесина (типа Cupressinoxyloti) 
с большим количеством ксилемной паренхимы и таксодиоид- 
ными порами на полях перекреста. В коре проходят смоляные 
каналы. Женские шишки терминальные, овальные, до 6 см 
в длину, сложены неопадающими чешуями, сидящими по спи­
рали. Чешуи уплощены, с длинной ножкой и острой верхушкой. 
Свободная от брактеи часть (лигула) слабо лопастная. Три- 
пять ортотропных семян сидят в проксимальной части лигулы. 
Микростробилы собраны в верхушечные гроздья. Три срос­
шихся микроспорангия прикрепляются к щитку микроспоро­
филлы и идут вдоль ножки, срастаясь с ней. Пыльца округлая, 
пора заметна плохо, видимо, располагалась на пологой па- 
пилле. С частью видов, возможно, ассоциировали микростро­
билы Stenomischus со свободными спорангиями.

Кроме того, к таксодиевым принадлежат Parasequoia, Сшг- 
ninghamiostrobus, Parataxodium, Sphenolepis, Protosequoia.

Особняком стоит современный род Sciadopitys, часто выде­
ляемый в особое семейство. Его листья двух типов. Одни бурые, 
чешуевидные, покрывают удлиненные побеги по спирали. На 
верхушках побегов они располагаются ложными сближенными 
мутовками и несут в пазухах небольшие укороченные побеги, 
завершающиеся одним линейным листом с устьичной борозд­
кой на верхней стороне. По сторонам от бороздки проходит 
по жилке. Эти листья образовались от слияния двух листьев, 
нижней поверхности которых соответствует бороздка. Подоб­
ные листья известны с юры и относятся к Sciadopitytes или 
к Sciadopitys. Облиственные побеги с такими листьями относят 
также к Sciadopitophyllum. Пыльца Sciadopitys эллипсоидаль­
ная, с короткой бороздкой, поверхность с шиповатыми грану­
лами. Сходная пыльца ассоциирует с юрскими Sciadopitytes.

Семейство Cupressaceae. Среди кипарисовых есть такие 
своеобразные фруктификации, как «шишкоягоды» можжевель- 
ников, но по остальным признакам фруктификаций большин­
ство кипарисовых близко к таксодиевым. Сходное строение 
имеют древесина, эпидерма листьев, пыльца. Главное отличие 
между семействами — в листорасположении (преимущественно 
попарно-перекрестном, или декуссатном, у кипарисовых) и 
иных признаках вегетативных побегов. Ископаемые кипарисо­
вые известны по остаткам древесины, облиственных побегов, 
иногда несущих фруктификации, а также семян и пыльцы. 
Обычно ископаемые виды включают в современные роды или 
в немногочисленные ископаемые роды, например, Thuites и 
Cupressinocladus, введенные для вегетативных побегов. При­
надлежность последних к кипарисовым порой сомнительна. Так, 
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к роду Cupressinocladus отнесены юрские виды, принадлежа­
щие Cheirolepidiaceae (рис. 68, а—в), хотя позднемеловые виды 
того же рода скорее всего относятся к кипарисовым.

Без знания эпидермы отличить облиственные побеги разных 
родов часто невозможно (например, листья Cupressus, Junipe- 
rus sect. Sabina, Diselma и Widdringtonia очень сходны). Весьма 
сходные уплощенные побеги с подвернутыми краями боковых 
листьев имеют Microbiota и Biota, а также часть видов Cup­
ressus, Chamaecyparis, Thuja, Libocedrus и др. Напомним, что 
декуссатное и мутовчатое листорасположение, а также упло­
щение побегов свойственны и хейролепидиевым.

Судя по большему срастанию семенной чешуи и брактеи, 
кипарисовые произошли от таксодиевых (а не наоборот). С ки­
парисовыми сближают облиственные побеги, фрагменты дре­
весины типа Cupressinoxyton или Juniperoxylon и женские 
шишки с декуссатными чешуями, найденные в отложениях 
верхнего триаса. Однако эти остатки недостаточно изучены. 
Вполне достоверные кипарисовые известны с верхнего мела, 
С палеогена известны остатки большинства современных родов. 
С кипарисовыми сравнивались по эпидермальным признакам 
филлодии рода Protophyllocladus (К2), обычно относимые к по- 
докарповым, но отличающиеся от них отсутствием устьичных 
рядов.

Семейство Podocarpaceae. Поскольку современные подокар- 
повые — растения Южного полушария, Р. Флорин выдви­
нул гипотезу, что так же было и в прошлом. Поэтому остатки 
северных подокарповых сближались с другими семействами. 
Подокарповые гораздо разнообразнее по строению листвы и 
женских фруктификаций, а также расположению микростро­
билов, чем другие семейства хвойных. У одних подокарповых 
есть обычные по облику шишки, а у других от шишки оста­
ется лишь мясистое семяложе (рецептакул) с единственным 
семенем. Дисперсные части ископаемых подокарповых легко 
спутать с другими растениями. Двусемянные чешуи принимали 
за кладоспермы цикадовых типа Beania. Мешковую пыльцу 
легко спутать с пыльцой сосновых и пельтаспермовых. Пока­
зательно, что пыльца части мезозойских подокарповых была 
названа Tsugaepollenites. С современным родом Acmopyle 
сближали юрский род Retinosporites, который оказался пель- 
таспермовым (младшим синонимом Pachypteris). Побеги типа 
Cyparissidium ошибочно относили к кипарисовым. Род Tritae- 
ma (Ki), отличия которого от Podocarpus не вполне ясны, опи­
сан по листьям, сначала отнесенным к Abietites и сближавши­
мся с сосновыми.

Среди подокарповых есть и деревья, и кустарники. Указать 
Диагностические признаки древесины, характерные для всего 
семейства, нельзя. Фрагменты древесины относят к родам Ро- 
docarpoxylon и Circoporoxylon. Чаще всего встречаются тра- 
хеиды с однорядными окаймленными порами, но есть и виды
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с преобладающей араукариоидной поровостью. Смоляные ходы 
отсутствуют.

Листья могут быть всех типов, известных у хвойных, причем 
два-три типа листьев могут сменяться в онтогенезе от проро­
стка до взрослой особи. У нескольких родов листья сплюснуты 
не в дорзовентральном, а латеральном направлении (билате­
ральные листья; рис. 61, е). У Phyllocladus помимо игольчатых 
листьев развиваются филлокладии с перистым жилкованием. 
Изолированные листья или облиственные побеги вклю­
чаются в роды Elatocladus, Brachyphyllum, Pagiophyllum, Су- 
parissidium. Видимо всем родам свойственна продольная ориен­
тировка устьиц. У узких листьев с одной жилкой устьица распо­
лагаются двумя полосами по обе стороны от нее у широких 
листьев с множественными жилками и филлокладиев — по всей 
поверхности пластинки.

Микростробилы мелкие, похожи на сосновые. Они состоят 
из оси и пельтатных микроспорофиллов. Два спорангия при­
крепляются к щитку под ножкой и иногда срастаются с ниж­
ним килем ножки. Микростробилы или одиночные, сидящие 
в пазухе листа, или собраны в группы разного облика. Иногда 
группа состоит из микростробилов, сидящих в пазухе одного 
листа. Группа микростробилов может состоять из простой или 
ветвящейся оси с несколькими брактеями, каждая из которых 
несет в пазухе микростробил. Считается, что эволюция шла от 
групп к одиночным микростробилам, что сомнительно, так как 
у всех примитивных хвойных микростробилы одиночные.

Пыльца преимущественно двумешковая, реже с тремя и бо­
лее мешками. У современной Saxegothaea мешков нет. Разнооб­
разие двумешковых зерен по размеру, наклону и контуру меш­
ков сопоставимо с наблюдаемым у сосновых. Иногда встреча­
ется и трехлучевая структура на проксимальном полюсе.

Женские шишки могут быть редуцированы до единственной 
семенной чешуи, сидящей в пазухе брактеи на рецептакуле 
(мясистой верхушке побега). Семенная чешуя обтягивает семя 
почти целиком или только нижнюю его часть и называется эпи- 
матием.

У некоторых подокарповых семена ортотропные и эпиматий 
чашевидный. Степень слияния интегумента и нуцеллюса, а также 
инвертированность семян варьируют даже в пределах одного 
рода. Так же варьирует степень слияния эпиматия с интегу- 
ментом и брактеей. Существует мнение о соответствии эвима- 
тия ариллюсу палиссиевых и купуле лагеностомовых, но дан­
ные по триасовым и юрским родам не подтверждают эту точку 
зрения. У Rissikia в пазухе трехлопастной брактеи сидят три 
семенные чешуи с обращенными семенами. У Mataia дисталь­
ная часть семенной чешуи завернута внутрь и охватывает ниж­
ние части семян. У современных подокарповых степень охвата 
семян еще больше, так что к микропиле ведет лишь отверстие 
в кувшиноподобном эпиматии. Сравнение Rissikia с другими
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хвойными подтверждает гомологизацию эпиматия и семенной 
чешуи.

Женские фруктификации изучены у Rissikia, Mataia, Scar- 
burgia, Trisacocladus (ассоциирует с микростробилами, проду­
цировавшими пыльцу с тремя квазисаккусами), Nipaniostrobus, 
Ripanioruha, Mehtaia и Sitholeya. Шишки, условно относимые 
к Podocarpus, известны с раннего мела.

Семенная чешуя, преобразованная в покров семени, свой­
ственна араукариевым и хейролепидиевым, которые в геологи­
ческой летописи появляются с верхов триаса — юры, т. е. они 
сосуществовали с первыми подокарповыми. Триасовая Rissikia 
сходна с вольциевыми и Cryptomeria из таксодиевых. Род 77ч- 
cranolepis, обычно относимый к цикадокарпидиевым, предлага­
лось включить в подокарповые. Rissikia отличается от перечис­
ленных семейств сильно расчлененной брактеей. По строению 
пыльцы и микростробилов подокарповые тяготеют к сосновым 
и тем вольциевым, у которых микроспорофиллы гипоспоранги- 
атные. Правда, у вольциевых число спорангиев больше. Вполне 
возможно происхождение подокарповых от вольциевых.

Род Rissikia (Т; рис. 67, г—л). Ветки последнего порядка 
несут в основании мелкие чешуевидные листья, а выше — спи­
рально расположенные линейные, латерально уплощенные (как 
у Podocarpus секции Dacrycarpus) или ромбические в сечении 
листья. Вдоль каждой грани листа проходит нечеткая полоса 
устьиц, расположенных неправильными рядами и продольно 
ориентированных. Четыре побочные клетки несут небольшие 
папиллы или проксимально утолщены. Микростробилы округ­
лые. Микроспорофиллы пельтатные, с двумя спорангиями, при­
крепленными к нижней части щитка и ножке. Пыльца двумеш- 
ковая. Экзина на проксимальной стороне ребристая, чем Rissi­
kia отличается от всех известных подокарповых. Женские 
шишки сидят на концах облиственных побегов. Брактея разде­
лена на три глубокие лопасти, края каждой из которых, в свою 
очередь, надрезаны на три неглубокие лопасти. Трем главным 
лопастям соответствуют по одной лопасти рассеченной натрое 
семенной чешуи. Каждая ее лопасть несет одно-два инверти­
рованных семени, прикрепляющихся длинной ножкой к нижней 
части семенной чешуи.

Род Mataia (J; рис. 67, м, н). Листья уплощены дорзивент- 
рально, с четкой средней жилкой. По сторонам от нее проходит 
по устьичной полосе, сложенной рядами продольно ориентиро­
ванных устьиц. Шишка рыхлая, ее ось снизу облиствена, затем 
идет голый участок, а далее сидят брактеи и семенные чешуи. 
Брактея небольшая, треугольная. Семенная чешуя имеет тол­
стую ножку и широкую стреловидную пластинку, дистальная 
часть которой завернута и закрывает нижние части обращен­
ных семян.

Род Scarburgia (J; рис. 67, а—в). Облиственные побеги 
(типа Cyparissidium) тонкие, с тесно расположенными и слабо
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Рис. 67. Подокарповые (а—н), тиссовые (о—р, т, у) и их сравнение с Le- 
bachiaceae (с), род Lasiostrobus (ф—ц)
Верхний карбон (ф—ц), верхний триас (г—л), средняя юра. а —в, м—р), современные 
(т, у); Западная Европа (а —в, о — р), Южная Африка (г—л), Новая Зеландия (м, н)> 
Северная Америка (ф—ц); а —в — Scarburgia blackii ( H a r r i s )  H a r r i s ,  побег типа 
Cyparissidium blackii ( H a r r i s )  H a r r i s  (а), микростробил Pityanthus scalbiensis 
van К о n. van C i t t. (б), пыльца (в); г—л — Rissikia media (T e n. -W о о d s) Town. » 
побег (г) и его часть (д), устьице (е), пыльца (ж), микроспорофилл с опавшими микро­
спорангиями (з), сложный полисперм (и), комплекс из трех семенных чешуй с подстилаю­
щими брактеями (к)» диаграмма того же комплекса (л); м, н — Mataia podocarpoides 
(Е t t.) T o w n  г., семенная чешуя с брактеей (показана пунктиром), семена зачернены 
(м), побег (н); о—р — Marskea jurassica (F 1 о г.) H a r r i s ,  моносперм в прикрепле­
нии к побегу (о), побег типа Elatocladus (п), моносперм и окружающие его чешуи, после­
довательные пары которых пронумерованы (р); с —у — предложенное Т. М. Гаррисом 
сопоставление укороченных фертильных побегов Lebachiaceae (с), Taxus (т) и Arnento- 
taxus (у); ф—ц — Lasiostrobus polysacci Т а у 1.» микростробил (ф), пыльца с пятью меш­
ками, иа врезке немного увеличенная проксимальная трехлучевая щель (х), поперечное 
сечение пыльцы (ц; в середине контур коллапсировавшего содержимого); линейка 1 сМ 
(г, з, н), 5 мм (и, ф), 2 мм (а, д, и, к, о, р), 1 мм (м), 0,5 мм (б), 20 мкм (в, е, ж), 
5 мкм (х, ц)
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отклоняющимися ланцетными амфистомными листьями. Усть­
ица разбросаны беспорядочно, ориентированы чаще всего про­
дольно. Край листа с микроскопическими зубчиками. Женские 
шишки рыхлые, с тонкой осью: Семенная чешуя с короткой 
ножкой и треугольной пластинкой. Семя округлое, укрыто эпи- 
матием. Нуцеллюс несет апикальный клювик. Микростробилы 
(типа Pityanthus) цилиндрические, с небольшим количеством 
стерильных чешуй в основании. Ножка спорофилла длинная, 
треугольная в сечении, завершается щитком с пяткой. Два спо­
рангия прикрепляются к нижней части щитка и килю ножки. 
Пыльца двумешковая.

Семейство Тахасеае. Современные тиссовые — кустарники и 
небольшие деревья. У большинства тиссовых отмечаются до­
полнительные спиральные утолщения на стенках трахеид вто­
ричной древесины. На этом основании даже палеозойские фраг­
менты древесины с этим признаком (роды Taxopitys, Prototaxo- 
xylon, Parataxopitys, Platyspiroxylon) условно сближались 
с тиссовыми. Однако подобные утолщения известны и у дру­
гих хвойных (например, сосновых), а также может быть были 
у других порядков голосеменных.

Листья линейные, с суженным или черешковидным основа­
нием, обычно развернуты в плоскости побега. Листья гипостом- 
ные, устьица расположены двумя полосами по сторонам от 
средней жилки, а в полосах — рядами, продольно ориентиро­
ваны.

Микростробилы одиночные (реже собраны в небольшие 
группы). Микроспорофиллы радиальные, с дистальным щитком, 
к центру которого прикрепляется ножка, а вокруг нее — спо­
рангии (Taxus). У Тоггеуа и Marskea спорангии прикрепляются 
снизу к дистальному расширению ножки. Тогда щиток может 
редуцироваться. У Austrotaxus микростробилы состоят из спо- 
рангиофоров, каждый из которых подстилается брактеей и вен­
чается синангием из трех-четырех спорангиев. Из-за своеобра­
зия микростробилов выделялось особое семейство Austrotaxa- 
сеае. Пыльца округлая, безмешковая, иногда несет следы бо­
розды.

Женские фруктификации внешне напоминают шишки неко­
торых подокарповых, но в действительности устроены иначе. 
На верхушке побега или небольшой боковой веточки распола­
гается одно семя, окруженное мясистым покровом — ариллю- 
сом, оставляющим верхушку семени открытой (рис. 67, т, у). 
В нижней части ариллюс закрыт чешуями. Ариллюс может сли­
ваться с интегументом. Васкуляризация интегумента и арил- 
люса у разных тиссовых неодинакова. Интегумент имеет два 
(очень редко три-четыре) пучка или вовсе лишен пучков. Арил­
люс тоже может быть без проводящей системы. Если она есть, 
то состоит из нескольких проводящих пучков, расположенных 
по кругу. В онтогенезе интегумент появляется, как и у всех 
хвойных, в виде двух бугорков, которые по мере роста превра­
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щаются в кольцевидный валик, далее разрастающийся вверх. 
Ариллюс в онтогенезе возникает из кольцевидного валика. 
В гомологичности интегумента тиссовых и прочих хвойных нет 
оснований сомневаться. Ариллюс нередко сопоставляют с эпи- 
матием подокарповых, т. е. семенной чешуей. Соответственно 
оспаривается истинно верхушечное положение семени тиссовых, 
которое якобы развивается сбоку от верхушки. Согласно дру­
гой концепции, у тиссовых вовсе нет семенной чешуи, являю­
щейся видоизмененным пазушным побегом. Ариллюс гомоло- 
гизируется с ариллюсом палиссиевых, рассматриваемым как 
новообразование. Предполагается возникновение ариллюса 
путем слияния чешуй, расположенных ниже семени. Ископае­
мые формы пока не дают недвусмысленных свидетельств 
в пользу одной из этих точек зрения. Семена с ариллюсом из­
вестны с триаса (род Palaeotaxus).

Верхушечное положение семян подтверждается их прово­
дящей системой, в которой нет следов того, что семя распола­
гается в пазухе одной из чешуй, окружающих ариллюс. Прово­
дящая система ариллюса продолжает проводящую систему оси. 
Расположение чешуй, ариллюса и семян у наиболее детально 
изученной юрской Marskea то же, что и у современных тиссо­
вых. Одиночные семена, не собранные в шишки, известны у па­
леозойских буриадиевых, но здесь семена не верхушечные. Вы­
сказывалось мнение, что тиссовые филогенетически никак не 
связаны со всеми рассмотренными хвойными и образуют неза­
висимую филогенетическую линию голосеменных. Однако есть 
возможность вывести их из лебахиевых (рис. 67, с—у), гомо- 
логизируя покрытый чешуями укороченный семеносный побег 
тиссовых с пазушным побегом лебахиевых. При этом прихо­
дится допускать смещение семени из бокового положения в вер­
хушечное, что весьма вероятно, учитывая довольно высокую 
«мобильность» семян у примитивных Pinopsida (такое смещение 
свойственно покрытосеменным). Тогда полного филогенетиче­
ского обособления тиссовых от остальных хвойных не потре­
буется. Важно учитывать и черты сходства с разными семей­
ствами хвойных. Показательно, что род Austrotaxus занимает 
промежуточное положение между тиссовыми и подокарповыми, 
почему его помещают то в одно, то в другое семейство. У подо­
карповых известен чашеобразный радиально симметричный 
эпиматий, сходный с ариллюсом. Пыльца тиссовых сходна, 
в том числе и по тонкой структуре экзины, с безмешковой пыль­
цой других хвойных, особенно таксодиевых. Дополнительные 
спиральные утолщения трахеид сближают тиссовых с некото­
рыми сосновыми. Много черт сходства у тиссовых с Cephalota- 
хасеае. Если выделяется самостоятельный порядок Taxales, то 
Cephalotaxaceae включается в него или не включается.

Тиссовые появляются в геологической летописи вполне 
оформленными одновременно с другими семействами совре­
менных хвойных (сосновыми, араукариевыми, таксодиевыми,
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подокарповыми). У мезозойских родов также обнаружены син­
тетические типы, совмещающие признаки разных современных 
родов. Так, декуссатное расположение чешуй под семенем сбли­
жает Marskea с Тоггеуа и Amentotaxus, а эпидермальное строе­
ние (валикообразное ограничение устьичных полос и концент­
рация папилл в них) — с Taxus. У Marskea и Amentotaxus 
укороченный фертильный побег голый в основании, а по строе­
нию микроспорофиллов Marskea ближе к Тоггеуа. К тиссовым, 
вероятно, принадлежат, описанные по облиственным побегам, 
мезозойские роды Tomharrisia, Bartholinodendron, Florinia и др.

Род Marskea (J; рис. 67, о—р). Ветки последнего порядка 
прикрепляются почти супротивно и в одной плоскости. Лис­
тья супротивные, накрестлежащие в смежных парах, но из-за 
закрученности оснований распростерты в плоскости побега. 
Листовая пластинка плоская, с двумя устьичными полосами из 
плохо выраженных рядов продольно ориентированных моно- 
цикличных устьиц. Побочные и все покровные клетки устьич- 
ной полосы несут папиллы. Семена расположены на концах бо­
ковых укороченных побегов, отходящих поодиночке. Нижняя 
часть укороченного побега голая, вблизи семени появляются 
тесные декуссатно прикрепляющиеся чешуи. Ариллюс тонкий, 
но с толстой кутикулой, с небольшим отверстием для верхушки 
семени, по-видимому, свободный от интегумента на небольшом 
протяжении. Микростробилы одиночные, дистальные концы 
микроспорофиллов заострены и загнуты вверх. Микроспоро­
филлы несли снизу 2—3 (?) микроспорангия. Пыльца шаровид­
ная, гладкая, имеется участок с утоненной оболочкой.

Семейство Cephalotaxaceae. Головчатотиссовые представ­
лены одним родом Cephalotaxus. В мелу известны стерильные 
побеги, которые отнесены к этому роду по морфологическим и 
эпидермальным признакам. Род Thomasiocladus (J—Ki?) близок 
по эпидермальным признакам и листорасположению к Cepha­
lotaxus. Меловой род Cephalotaxopsis, иногда включаемый в это 
семейство, частично относится к подокарповым, а частью к так- 
содиевым. Головчатотиссовые имеют большое значение для си­
стематики хвойных. По строению древесины (трахеиды несут 
спиральные утолщения) и облиственных побегов головчатотис­
совые близки к тиссовым. Особенно велико сходство с Тоггеуа. 
У них листья прикрепляются супротивно. Образующиеся пары 
листьев сидят по двурядной спирали. Листья гипостомные, а 
У проростков амфистомные, т. е. как у тиссовых. Сходно уст­
роены устьичные полосы и устьица. Микростробилы собраны 
в головчатые структуры, подстилаемые чешуями. Каждый мик- 
Ростробил подстилается брактеей, сидящей на его ножке. Мик­
роспорофиллы немногочисленные, состоят из ножки, заканчива­
ющейся остроконечием, ниже которого прикреплено 3—8 вися­
чих спорангиев. Иногда брактею микростробила сопоставляют 
с Дистальной пластинкой микроспорофилла прочих хвойных, 
а сам микростробил — с системой ветвящихся спорангиофоров
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вольциевых (?) Darneya и Sertostrobus. По строению пыльцы 
головчатотиссовые близки к вольциевым.

Женская шишка состоит из оси с несколькими декуссатно 
сидящими брактеями, несущими по паре пазушных семеза- 
чатков (в дальнейшем по всей шишке развивается только одно 
семя). Семяножки короткие и несут поперечный валик, нередко 
интерпретируемый как редуцированный эпиматий. Более веро­
ятно, что этот валик соответствует дистальному расширению 
семяножки, характерному для Cordaitanthales (рис. 59, д, к). 
Можно предположить, что ось пазушного побега, несущего два 
семени, почти полностью срослась с брактеей. Тогда пара се­
мян с их проводящими пучками сопоставляется со всем пазуш­
ным комплексом лебахиевых. Подтверждением этого считают 
тератологические формы, у которых семена (их число в пазухе 
брактеи может возрастать до четырех) сопровождаются чешу- 
ями, окружающими снаружи группу семян. Эти тераты дейст­
вительно устроены так же, как и полиспермы Lebachiaceae. Че­
рез весь интегумент проходят два проводящих пучка—-признак, 
свойственный еще кордаитантовым.

Таким образом, по разным признакам головчатотиссовые 
близки к подокарповым (не случайно часть меловых Cephalo- 
taxopsis перешла в подокарповые), лебахиевым и тиссовым, 
что свидетельствует о единстве тиссовых с прочими хвойными.

САТЕЛЛИТНЫЕ РОДЫ ПОРЯДКА PINALES

Род Lasiostrobus (С3; рис. 67, ф—ц). Известны только мик­
ростробилы. Они овальные с приостренной верхушкой. Толстая 
ось несет плотно расположенные по спирали мясистые, гипо- 
стомные и покрытые волосками микроспорофиллы, верхняя 
часть которых изогнута вверх и заканчивается длинным ост­
рием. В месте перегиба есть небольшая мясистая пятка. К ниж­
ней поверхности микроспорофилла прикрепляются по всей 
длине от оси до пятки 7—10 удлиненных толстостенных микро­
спорангиев, расположенных в один поперечный ряд и раскры­
вавшихся продольной щелью. Пыльца округлая с 3—8 неболь­
шими мешкоподобными вздутиями на дистальной стороне не­
далеко от экватора. Изредка наблюдается трехлучевая щель. 
Экзина состоит из гомогенной нэкзины и трехслойной сэкзины, 
средний слой которой столбчатый и напоминает столбчатый 
слой покрытосеменных. Поверхность сэкзины густо покрыта 
бугорками и морщинами.

ФОРМ-РОДЫ ВЕГЕТАТИВНЫХ ПОБЕГОВ

Приводимый ниже ключ и диагнозы родов заимствованы из 
работ Т. М. Гарриса, но несколько изменены. В ключе указаны 
многие роды, определяемые с учетом эпидермальных призна­
ков. Если известны эпидермальные признаки, то они исполь­
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зуются или для разграничения видов, или для выделения особых 
родов. Например, по эпидермальным признакам различают 
виды Elatocladus или такие же морфологические листья по 
этим же признакам выделяют в отдельные роды Thomasiocladus 
(Cephalotaxaceae?), Tomharrisia и Bartholinodendron (Taxaceae), 
parndalea и Sewardiodendron (Taxodiaceae). Целесообразность 
выделения родов, основанных лишь на эпидермальных призна­
ках вегетативных листьев, решается отдельно в каждом кон­
кретном случае [43].

(1) Листья нерасчлененные ..........................................................................................2
Листья вильчаты е.........................................; .................................... Carpentieria

(см. также: сем. Lebachiaceae; Buriadia, сем. Buriadiaceae).
(2) Листья суживающиеся к основанию и верхушке . ......................................3

Листья суживающиеся только к верхушке ..................................................... 5
(3) В листьях одна жилка .......................................................................................... 4

В листьях много жилок .....................Podozamites, Lindleycladus, Yucci-
tes, Aethophyllum (см. сем. Voltzia- 
ceae и его сателлитные роды), 

- , Araucariodendron (сем. Araucaria-
ceae?).

(4) Листья очень длинные (отношение длины 
к ширине более 20 : 1, иногда до 100 :1),
обычно сидят на укороченных побегах Pityocladus (сателлитный род сем.

Pinaceae), Boristhenia (сем. Voltzi-
aceae).

Листья более короткие (отношение длины 
к ширине менее 20 : 1), сидят на удли­
ненных побегах ......................................................................................Elatocladus

(5) Листорасположение спиральное.......................................................................... 6
Листорасположение декуссатное или
мутовчатое .................................................Cupressinocladus (см. также Frene-

lopsis, сем. Cheirolepidiaceae).
(6) Листья удлиненные, отношение длины к ширине не меньше 5 : 1 ................. 7

Листья более короткие...............................................................................................8
(7) Листья плоские в сечении ..................................................................Elatocladus

Листья округлые или ромбические в се­
чении .............................................................................................................. Geinitzia

(8) Свободная часть листа длиннее ширины
подушки в основании листа .................................................................................. 9
Свободная часть листа короче ширины
подушки в основании листа ......................................................... Brachyphyllum.

(9) Свободная часть листа прижата к стеблю .....................................Cyparissidium
Свободная часть листа отклоняется от стебля ................................................ 10

(Ю) Свободная часть листа тонкая, плоская,
развернута в плоскости побега ......................................................... Elatocladus
Свободная часть листа толстая, направ­
лена вверх без развертывания в плоско­
сти п о б е г а .................................................Pagiophyllum (см. также Haiburnia,

сем. Taxodiaceae).

Родам приведенного ключа могут соответствовать хвойные 
любого возраста.

Род Brachyphyllum (рис. 66, р). Листорасположение спи­
ральное. Лист состоит из утолщенного основания (подушки), 
сужающегося в свободную часть, длина которой (т. е. длина
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верхней поверхности) или вся длина листа меньше ширины по­
душки.

Род Cupressinocladus (рис. 66, б). Листорасположение де- 
куссатное или в чередующихся мутовках. Листья мелкие, че­
шуевидные или более длинные, дорзивентрально уплощенные 
и отклоняющиеся от стебля, но не сужающиеся в черешок.

Род Cyparissidium (рис. 67, а). Листорасположение спираль­
ное. Свободная часть листа постепенно сужается от подушки, 
несколько уплощена, прижата к стеблю, удлиненная. Ее длина 
превышает ширину подушки.

Род Elatocladus (рис. 67, п). Листорасположение спираль­
ное, реже супротивное, но тогда листья располагаются в одной 
плоскости. Листья удлиненные, дорзивентрально уплощенные, 
отклоняющиеся от стебля. Через лист проходит одна жилка. 
У некоторых видов основание листа черешковидное.

Род Geinitzia (рис. 66, щ). Листорасположение спиральное. 
Свободная часть листа серповидная или отогнутая, игловидная, 
одинаковой толщины в вертикальном и горизонтальном направ­
лениях, сливается с подушкой без сужения.

Род Pagiophyllum (рис. 66, п). Листорасположение спираль­
ное. Ширина листа примерно та же, что и подушки, а длина 
больше ширины подушки. Листовая пластинка иногда слабо 
сужается в основании, ее ширина превышает толщину.

САТЕЛЛИТНЫЕ РОДЫ ОТДЕЛА PINOPHYTA

Приведенные ниже роды условно сближались с определен­
ными порядками. Так, листья с пальчатым расчленением пла­
стинки (Rhipidopsis, Psygmophyllum, Ginkgophyllum) условно 
относились к Ginkgoales, а перистые листья (Yavorskyia) —• 
к цикадофитам (Cycadales и Bennettitales). Такое, даже услов­
ное размещение родов по порядкам нередко вводит в заблуж­
дение, создавая мнение о возможном появлении гинкговых 
в карбоне, о присутствии цикадофитов в центре Ангариды 
в перми и т. п., хотя основание для такого мнения отсутствует. 
Целесообразно размещать подобные роды по паратаксонам, 
принятым в палеопалинологии (антетурма, турма и т. д.). Это 
уже делалось для листьев с цельной пластинкой и параллель­
ным или веерным жилкованием. Листья, предположительно при­
надлежащие птеридоспермам, делились на группы Gondwanides, 
Compsopterides, Cardiopterides, Syniopterides [12]. Более де­
тальная классификация листьев, принадлежащих голосеменным, 
предложена Ф. Немейцем [32]. Отдельно рассматриваются роды, 
установленные по фрагментам минерализованной древесины, 
отпечаткам и фитолеймам семян.

Род Ginkgophyllum (С—Р). Облиственные побеги со спи­
рально сидящими листьями. Обычно встречаются лишь изоли­
рованные листья. Они клиновидные, повторно разделенные на 
лентовидные сегменты с небольшим числом жилок в каждом.
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Рис. 68. Сателлитные роды отдела Pinophyta, (а—о, т), признаки семян, 
изучаемые путем мацерации (п—с)
Пермь; Сибирь (а, б, и —н, т), Печорский бассейн (в—д, з), Приуралье (е, ж), Западная 
Европа (о); а, б — Zamiopteris glossopteroides S c h m a  lh.;  в, г — Zamiopteris sp., pac- 
положение устьичных и безустьнчных полос (в), устьица (г); д — Z. neuburgianaS. m е - 
y e n ,  верхняя эпидерма; е, ж — Psygmophyllum expansum  ̂ (В г о n g n.) S с h 1 ш р.; 
з — Rhipidopsis ginkgoides S с h m a 1 h.; и» к — Yavorskyia mungatica R a d c z.; л. 
м — Araucarioxylon rangeiforme L-ep., однорядные лучи на тангентальном^ срезе (л) 
поровость на трахендах н полях перекреста (м); н — Samaropsis irregularis N е u b.; 
о — ulmiformis G o e p p . ;  п—с — семя с интегументом, свободным от иуцеллюса 
(п), семя со слипшимися кутикулярными мембранами интегумента и нуцеллюса (р), 
семя со сросшимися интегументом н иуцеллюсом (с), внутренняя кутикула интегумента 
и кутикула нуцеллюса помечены штрихами; I — микропнле, 2 — пыльца, 3 — нуцелляр- 
ный клювик, или сальпннкс, 4 — наружная кутикула интегумента, 5 — внутренняя ку­
тикула интегумента, 6 — кутикула иуцеллюса, 7 —» мегаспоровая мембрана, 8 — сек­
реторный орган, 9 — след проводящего пучка, 10 — слипшиеся кутикулы интегумента 
и нуцеллюса, швы направлены в противоположные стороны; т — Tungussocarpus tycnten- 
sis (Z a 1.) S u e  h.; линейка 2 см (а, з), 1 см (ж, н), 5 мм (к, о, т), 2 мм (б, н), 0,5 мм 
(в), 100 мкм (д, л, м), 20 мкм (г)



Род Psygmophyllum (Р; рис. 68, е, ж). Объем рода пони­
мается по-разному. Если исходить из узкого понимания рода и 
принимать типовым вид Р. expansum, то к роду будут отно­
ситься крупные листья (или филлодии?), расчлененные на ло­
пасти неправильных очертаний. Расчленение смешанное пери­
стое, пальчатое и вильчатое. Из суженного основания в лист и 
его лопасти проходит мощная средняя жилка, видимо сложен­
ная несколькими тяжами. Боковые жилки изгибаются наружу. 
Край крупнолопастный. У более мелких листьев пластинка рас­
членена слабее, у самых мелких нерасчлененная, с пологими 
краевыми лопастями и средней жилкой лишь вблизи черешка. 
Устьица не образуют полос и рядов. С Psygmophyllum иногда 
объединяют роды Syniopteris, Iniopteris и Comipteridium\ от 
него намечается переход к Mauerites, Rhaphidopteris и Comia, 
т. е. к родам, принадлежащим порядку Peltaspermales.

Род Rhipidopsis (Р—Tj?; рис. 68, з). Листья пальчатые, 
черешковые. Доли клиновидные, с прямым или выпуклым 
краем. В основание доли входит одна жилка, несколько раз 
дихотомирующая. Ее ветви начинают выходить в края в нижней 
трети доли. Боковые доли мельче остальных, а иногда сильно 
редуцированы. Род отличается от гинкговых ранним выходом 
жилок в края листа. Листья, вероятно, продуцировались расте­
ниями с фруктификациями Sporophyllites (сем. Peltasperma- 
сеае, рис. 46, ц—щ), но это касается только типового вида 
R. ginkgoides. С какими фруктификациями ассоциировали дру­
гие виды рода, пока сведений нет.

Род Ruehleostachys (Т). Изолированные свечевидные мик­
ростробилы состоят из толстой оси с плотно сидящими по по­
логой спирали пучками из 6—8 длинных спорангиев, расширен­
ных в средней части. Пыльца квазидисаккатная. К длинной 
голой ножке микростробила прикреплялся довольно длинный 
лист с черешковидным основанием и нечетким продольно ори­
ентированным жилкованием. Лист амфистомный с большим 
количеством разбросанных в беспорядке продольно ориенти­
рованных устьиц. Замыкающие клетки не погружены, побочные 
клетки не выделяются среди покровных эпидермальных клеток. 
Ruehleostachys иногда относят к хвойным.

Род Zamiopteris (Р; рис. 68, а—д). Листья похожи на Сог- 
daites, но отличаются изгибом боковых жилок наружу, тогда 
как осевые жилки собраны в’ пучок. На нижней стороне 
между жилками проходят компактные устьичные полосы. Усть­
ица ориентированы вдоль жилок или беспорядочно. По строе­
нию устьичных полос род близок к Lesleya delafondii и некото­
рым Dicranophyllum. Но встречаются листья, которые по мор­
фологии и эпидермальным признакам образуют переход от 
Zamiopteris к Cordaites. Очевидно, Zamiopteris принадлежит 
или Cordatianthales, или Dicranophyllales.

Род Yavorskyia (Р2—Тц рис. 68, и, к). Листья перистые, 
перышки примерно одинаковые, линейные или ланцетные, при­
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крепляются суженным основанием, в которое входит одна 
жилка. Она вильчато делится и ее ветви идут к краям, выходя 
в них с середины перышка. От каждой из ветвей идут вверх 
дихотомирующие ответвления, Направляющиеся в верхушку. 
У некоторых видов перышко сопровождается у основания с ги­
роскопической (обращенной к верхушке листа) стороны не­
большой лопастью, в которую входит одна, затем дихотомиру- 
юшая жилка.

Роды для фрагментов древесины. Рассматриваемые фосси- 
лии могут включать не только голосеменных, но и прогимно- 
спермов, особенно если речь идет о раннекарбоновых и девон­
ских остатках. Систематика фрагментов древесины строится 
преимущественно по признакам вторичной древесины. При 
этом учитываются: 1) поровость трахеид (араукариоидная 
или смешанная, присутствие торуса, расположение пор груп­
пами), 2) утолщения на стенках трахеид (трабекулы; крассулы, 
т. е. поперечные валики между порами или группами пор; тон­
кие или плоские лентовидные спиральные утолщения), 3) при­
сутствие древесной паренхимы, 4) толщина стенок у клеток лу­
чей, их поровость, 5) присутствие лучевых трахеид, 6) поры на 
полях перекреста (купрессоидные, пицеоидные, таксодиоидные, 
пиноидные, оконцовые, подокарпоидные), 7) ширина и высота 
лучей, 8) присутствие и строение смоляных ходов. Если сохра­
няется первичная древесина, сердцевина и кора, то учитыва­
ются мезархное, экзархное или эндархное созревание первич­
ной древесины, септированность сердцевины и присутствие в ней 
трахеид и секреторных полостей, различные признаки коры [12]. 
Основные роды (преимущественно хвойных), установленные по 
строению древесины, приводит У. Н. Стюарт [43].

Род Araucarioxylon (с карбона; рис. 68, л, м). Поровость на 
радиальных стенках трахеид араукариоидная, поры полей пере­
креста купрессоидные. Спиральных утолщений и древесной па­
ренхимы нет. Тангентальные и горизонтальные стенки клеток 
лучей гладкие, без пор. Ширина (рядность) лучей до 5 клеток. 
Предлагалось включать в Araucarioxylon лишь формы с одно­
рядными лучами, а с многорядными — относить к Dadoxylon. 
В составе обоих родов в любом их понимании есть виды кор- 
даитантовых, хвойных и, видимо, других голосеменных.

Род Dadoxylon (с карбона). Стволы с такой же вторичной 
древесиной, как у Araucarioxylon, но с сохранившейся первич­
ной древесиной, которая у Dadoxylon эндархная, и сердцеви­
ной, лишенной септированности, гомо- или гетероцеллюлярной. 
Согласно другой трактовке, Dadoxylon отличается от Arauca­
rioxylon рядностью лучей (см. выше).

Дисперсные семена. Многие дисперсные семена (и семеза- 
чатки; ниже для краткости изложения эти понятия объединя­
ются) несут достаточно характерные признаки для отнесения 
к определенным порядкам. Таковы Pachytesta (Trigonocarpa- 
les), Lagenostoma (Lagenostomales), Mitrospermum и Nucellan-
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gium (Cordaitanthales) и др. Другие роды (например, Sama- 
ropsis) заведомо сборные. Систематика семян зависит от их 
сохранности. Одни роды выделяются по признакам, видным на 
отпечатках, другие требуют мацерации фитолеймы, третьи ос­
нованы на петрифицированных остатках При изучении отпе­
чатков и немацерированных фитолейм учитываются очертания 
семян, строение их основания (выемчатое, округлое, оттянутое) 
и верхушки (плоской, округлой, с носиком, ушками, выемкой 
разной формы и т. д.), присутствие каймы или крылатки вокруг 
центральной части (ядра), их форма и пропорции, характер 
поверхности в разных частях семени (гладкая, морщинистая, 
ребристая, с оттисками волосков и др.), различные дополни­
тельные признаки. К этой группе относятся, например, Sama- 
ropsis и Tungussocarpus.

Мацерация фитолеймы вскрывает дополнительные признаки 
(рис. 68, п—с). По количеству кутинизированных мембран 
можно установить, был ли у семян внешний интегумент (ку- 
пула), по слипанию ж протяженности мембран в направлении 
к халазе судят о степени слияния интегумента и нуцеллюса. 
По очертанию мембран восстанавливается форма микропиле, 
специальные структуры на верхушке нуцеллюса (клювик, ла- 
геностом, сальпинкс). Верхушка семени может нести воронку, 
крючковидные ушки, волоски и иные выросты. При мацерации 
выявляются смоляные тельца и каналы, каменистый слой, 
иногда и прохождение проводящих пучков. Часто, но не всегда 
выделяется мегаспоровая мембрана. Изредка видны архегонии. 
В микропиле попадается пыльца, что позволяет судить о при­
жизненной ассоциации семян, пыльцы и мужских фруктифика- 
ций. В микропиле проникает и чуждая данному растению 
пыльца.

Если мацерированные семена имеют достаточно своеобраз­
ные признаки, то они выделяются в роды узкого объема. Та­
ковы семена с воронкой на верхушке, выделяемые в род 
Stephanostoma. Большое количество семян лишено достаточно 
броских и удобных для классификации признаков. В этом слу­
чае выделяются роды широкого объема и отчасти заведомо 
сборные. Классификационными признаками выступают степень 
слияния интегумента и нуцеллюса, степень кутинизации того 
и другого, наличие мегаспоровой мембраны, каменистого слоя, 
смолоносных каналов и полостей (роды Amphorispermum, Ву- 
smatospermum, Allicospermum, С hit os per mum).

Род Samaropsis (с верхнего девона; рис. 68, н, о). Семена 
платиспермические (двусторонне-симметричные и уплощенные), 
различной формы (округлые, субтреугольные, трапециевидные, 
сердцевидные и др.). Четко различаются ядро и окружающая 
его широкая кайма более тонкой консистенции, часто пленча­
тая, прерывающаяся в основании или в верхушке. Возможно, 
что этот род охватывает и некоторые окрыленные плоды по­
крытосеменных.
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Род Tungussocarpus (Р; рис. 68, т). Семена двусторонне­
симметричные, мясистые, с плохо намечающимся ядром. Очер­
тания семян от округлых до почковидных и поперечно-оваль­
ных. Верхушка слабо приострена, основание выемчатое. Раз­
ные виды, видимо, принадлежат семействам Vojnovskyaceae и 
Rufloriaceae.

ОТДЕЛ MAGNOLIOPHYTA (ANGIOSPERMAE).
ПОКРЫТОСЕМЕННЫЕ (МАГНОЛИОФИТЫ)

Систематика ископаемых покрытосеменных в большей мере, 
чем остальных высших растений, испытывает влияние система­
тики нынеживущих форм. Показательно, что если для других 
отделов, доживших до наших дней, установлены вымершие се­
мейства, порядки и классы, то среди вымерших покрытосемен­
ных почти не выделялись таксоны рангом выше рода, да и 
ископаемые роды выделялись не из-за своеобразия, а из-за 
недостатка данных для сопоставления соответствующих ос­
татков с современным родом. Не случайно и то, что названия 
многих ископаемых родов произведены от названий современ­
ных родов. Эта ситуация сложилась тогда, когда отпечатки 
древнейших форм, в том числе раннемеловых, сближались с со­
временными семействами и родами, далеко отстоящими в си­
стеме. Создалось мнение, что уже к началу мела эти растения 
прошли долгий эволюционный путь. Остатки, относимые к раз­
ным порядкам отдела, указывались и в домеловых отложениях. 
Поэтому появление покрытосеменных относили к триасу и даже 
перми. Предполагалось, что они росли в таких местах, что их 
остатки не захоронялись (например, на возвышенностях). По­
скольку палеоботанический материал якобы не давал свиде­
тельств о происхождении и самих покрытосеменных, и их ос­
новных групп, филогенетика покрытосеменных развивалась ис­
ключительно путем сравнительного анализа современных так­
сонов, включая их географическое распространение.

Значение палеоботанического материала для филогенетики 
покрытосеменных недооценивается. Обширные палинологиче­
ские исследования 50—60-х годов показали, что пыльцу палео­
геновых и, тем более, меловых покрытосеменных далеко не 
всегда можно распределить по современным родам и даже се­
мействам из-за ее своеобразия. Палинологические исследования 
не подтвердили предполагавшегося внезапного расселения по­
крытосеменных современного типа в середине мела и не давали 
оснований для предположения о длительной домеловой эволю­
ции этих растений. С другой стороны, кутикулярные исследо­
вания часто вскрывали серьезные ошибки при определении ос­
татков листьев лишь по их макроскопическим признакам. При 
ревизии палеогеновых флор с помощью кутикулярного метода 
Д° 60 % родовых определений, сделанных до этого, оказывались 
ошибочными.
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Изучение силурийских, девонских и раннекаменноугольных 
растений в 60—70-х годах показало на примере происхождения 
основных таксонов высших растений, насколько ценным может 
быть палеоботанический материал, если он хорошо обработан. 
Может быть под влиянием этих успехов палеоботаники палео­
зоя были подвергнуты детальным исследованиям и документы 
о древнейших покрытосеменных. В результате были отвергнуты 
многие устоявшиеся представления. Пока невозможно предло­
жить такую систему, в которой можно разместить наиболее 
интересные ископаемые формы древнейших покрытосеменных. 
Поэтому ниже излагаются лишь наиболее важные сведения 
о тех ископаемых родах, знание которых особенно ценно для 
познания эволюции группы в целом. Общая система, постро­
енная по современным представлениям, не дается.

Покрытосеменные сделали следующий важный шаг в эво­
люции размножения. Если у голосеменных, по сравнению со 
споровыми, мегаспора перестает быть свободно живущей и за­
ключена в семезачатке, остающемся открытым для доступа 
пыльцы непосредственно в микропиле, то у покрытосеменных 
сам семезачаток изолируется от прямого контакта с пыльцой 
и заключен в особое вместилище (плодолистик, завязь). Морфо­
логическая тенденция к укрытию семезачатков наблюдается и 
у голосеменных. Так, у Cardiolepidaceae и Caytoniales семеза- 
чатки полностью скрыты в купулах. Но пыльца проникала 
в микропиле с помощью эксудагного механизма (секреторной 
капли, улавливающей пыльцу). У этих растений семезачатки 
изолированы от физической среды ничуть не хуже, чем у по­
крытосеменных, имеющих неполностью замкнутые плодоли­
стики, но функционально, по стратегии опыления, эти расте­
ния остаются типичными голосеменными. У некоторых Lepto- 
strobales предполагается прорастание пыльцы на дистальной 
поверхности капсулы, так что в семезачатки проникала не 
пыльца, а пыльцевые трубки. У хвойных пыльца иногда прора­
стает на семенной чешуе или приросшей к ней брактее. При­
ближаясь к покрытосеменным функционально, эти растения 
морфологически неотличимы от тех растений, которые сохра­
няют стратегию опыления, свойственную голосеменным. У по­
крытосеменных совмещается укрытие семян в специальных 
вместилищах, недоступных для пыльцы, с прорастанием пыльцы 
на особых органах этих вместилищ — рыльцах. Образующаяся 
пыльцевая трубка растет в направлении семезачатка, по дости­
жении которого происходит двойное оплодотворение, развитие 
семени и заключающего его плода. Захват пыльцы рыльцем и 
двойное оплодотворение — главные диагностические признаки 
покрытосеменных.

В отличие от большинства голосеменных у покрытосеменных 
появляется многоапертурная пыльца, сосуды в древесине, обы­
чны обоеполые фруктификации, листья со сложным сетчатым 
жилкованием, составленным жилками нескольких порядков, об­
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разующимися в ходе интеркалярного роста листовой пластинки. 
Многие покрытосеменные травянистые, что пока достоверно ус­
тановлено лишь у одного голосеменного — Aethophyllum (Volt- 
ziaceae). Не только рост, но и структура всего тела травяни­
стого растения может быть высоко детерминированной. У го­
лосеменных такая степень детерминации структуры свойственна 
лишь отдельным органам. Среди покрытосеменных широко раз­
виты разные способы бесполого размножения (вегетативное, 
апомиктическое и др.), обычного у споровых и не характерного 
для голосеменных. Они гораздо разнообразнее голосеменных 
по жизненным формам, многим физиологическим и экологиче­
ским особенностям.

Согласно наиболее признанным системам, покрытосеменные 
делятся на два класса — двудольные (Magnoliopsida, Dicoty- 
ledones) и однодольные (Liliopsida, Monocotyledones). Совер­
шенно выдержанных признаков, отличающих один класс от 
другого, нет. Можно говорить лишь о преобладании опреде­
ленного признака в одном из классов. Например, для двудоль­
ных характерны две семядоли, сетчатое жилкование листьев 
и число членов околоцветника, кратное пяти, реже четырем. 
У однодольных чаще всего одна семядоля, листья с параллель­
ным жилкованием и число членов околоцветника, кратное трем. 
Однако по этим и другим признакам в обоих классах наблю­
дается очень много исключений. Поэтому отнесение ископаемых 
родов к однодольным или двудольным, как правило, основы­
вается не на таких обобщенных признаках, а на сравне­
нии с тем или иными представителями современных родов 
или семейств.

Современные двудольные обычно делятся на семь подклас­
сов, названия которых произведены от современных родов 
(в прежних системах употреблялись другие названия, отража­
ющие какой-либо характерный признак и помещенные ниже 
в скобках. При этом надо помнить, что с введением новых на­
званий изменялся объем подклассов).

Это Magnoliidae (многоплодниковые), Ranunculidae, Hama- 
melidae (сережкоцветные, однопокровные), Caryophyllidae 
(центросеменные), Dilleniidae, Rosidae и Asteridae, (Composi- 
tae, сложноцветные). Подкласс Ranunculidae часто включается 
в состав Magnoliidae.

Однодольные (класс Liliopsida) выводятся из двудольных и 
делятся на четыре подкласса — Alismatidae, Liliidae, Camme- 
linidae и Arecidae. Эти подклассы, как и классы, различаются 
не идеально выдерживающимися признаками, а лишь тенден­
циями в распределении определенных признаков. Magnoliidae 
включают так называемый раналиевый комплекс и некоторые 
Другие семейства. Под раналиевым комплексом понимают 
группу с хорошо развитым околоцветником, который дифферен­
цирован или нет на лепестки и чашелистики. Эти растения 
имеют множество тычинок, развивающихся (в онтогенезе) от
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периферий к центру (цейТрйпётальйЫе Тычйнки). Гинецей апо* 
карпный, семезачатки двупокровные (битегмические), красси- 
нуцеллятные (с массивным нуцеллюсом). В разных семейст­
вах встречаются незамкнутые плодолистики и бессосудистая 
древесина. Характерна одноапертурная пыльца. Перечислен­
ный комплекс признаков считается примитивным для покрыто­
семенных в целом. Многие считают, что первые покрытосемен­
ные принадлежали раналиевому комплексу и имели крупные 
одиночные обоеполые цветки с множественными членами око­
лоцветника, большим количеством тычинок и свободных плодо­
листиков типа листовки. Все эти органы располагались по спи­
рали. Опыление производилось насекомыми. В качестве при­
мерной модели такого примитивного цветка нередко указывают 
цветок магнолии. Дальнейшая эволюция цветка мыслится 
в уменьшении числа членов, их срастании, переходе к мутовча­
тому расположению, развитии однополых цветков, образовании 
различных соцветий, редукции околоцветника и т. п.

Далее подклассы делятся на большое количество порядков 
и семейств [2, 44]. Характеристика всех этих таксонов здесь не 
дается. Эта система применима к ископаемым покрытосеменным 
лишь тогда, когда ископаемые остатки прямо сопоставимы с со­
временным таксоном по изолированным частям без вовлечения 
всего комплекса признаков, характеризующий данный надродо- 
вой таксон. Например, найдены листья, сходные с дубовыми, и 
ассоциирующие желуди. Тогда уверенно можно говорить о при­
сутствии в данной флоре рода Quercus, который принадлежит 
порядку Fagales подкласса Hamamelidae. Часто подобное срав­
нение ископаемых остатков с современными формами оказыва­
ется слишком ненадежным из-за своеобразия найденных остат­
ков.

В подобных случаях, имея дело с другими высшими расте­
ниями, выделяют особые вымершие надродовые таксоны. Тот 
же путь в принципе возможен и в систематике ископаемых по­
крытосеменных (но им не пользуются и ограничиваются выде­
лением новых родов, которые по косвенным признакам вклю­
чаются в современные надродовые таксоны или остаются вне 
таковых).

Знакомство с древнейшими покрытосеменными, особенно 
с их фруктификациями и пыльцой, дает возможность увидеть 
их своеобразие, которое порой вполне достаточно для выделе­
ния надродовых таксонов очень высокого ранга, может быть 
даже самостоятельных классов. По-видимому, большинство ме­
ловых покрытосеменных принадлежало вымершим порядкам 
и семействам, выделить которые еще предстоит.

Поскольку все меловые и многие кайнозойские формы соот­
носятся с современными семействами с большой долей услов­
ности, полезно распределить ископаемые покрытосеменные по 
специальным паратаксонам надродового ранга, выделенным 
для дисперсных частей. Система таких паратаксонов успешно
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используется в классификации пыльцы ископаемых покрытосе­
менных. Подобная система была предложена В. А. Красиловым 
и для некоторых дисперсных листьев.

КЛАССИФИКАЦИЯ ДИСПЕРСНЫХ ЛИСТЬЕВ

Для листьев покрытосеменных особенно характерно сетча­
тое жилкование. Не случайно, что листья некоторых голосемен­
ных из триасовых и юрских отложений принимались за ли­
стья покрытосеменных из-за сетчатого жилкования, а это под­
тверждало мнение о появлении этих растений в домеловое время. 
Между тем есть принципиальная разница в сетчатом жилко­
вании голосеменных и покрытосеменных. У последних оно образо­
вано жилками нескольких порядков, т. е. анастомозами связаны 
более толстые и более тонкие жилки. Концы самых тонких жи­
лок, если они не выходят в края и не сливаются со смежными 
жилками, слепо оканчиваются в мезофилле ячеек жилкования. 
У голосеменных анастомозируют жилки одного порядка. В ре­
зультате каждая ячейка сетки, если она не расположена вдоль 
средней жилки, оконтурена жилками одинаковой толщины или 
одинаково сужающимися в направлении края. Такое жилкова­
ние известно у тригонокарповых, арбериевых, кейтониевых, бен- 
неттитов, цикадовых и других голосеменных (рис. 42, ч; 44, 
№ 11; 46, в; 47, и; 48, е; 49, б, у, х; 53, з; 54, ж; 56, з, о; 57, р). 
Только у триасового рода Furcula (рис. 57, с, т), сближаемого 
с пельтаспермовыми, некоторых гигантономиевых (рис. 48, д) 
и современного Gneturn сетчатое жилкование сходно с наблю­
даемым у покрытосеменных, особенно ранних: соединяются 
жилки разного порядка.

Различие в жилковании зрелых листьев голосеменных и по­
крытосеменных связано с различиями в онтогенезе листовой 
пластинки. Хотя зависимость архитектоники листа голосемен­
ных от последовательности онтогенетических процессов не изу­
чена, предполагается, что у них она та же, что и у папоротников 
со сходным, в том числе сетчатым жилкованием. У папо­
ротников в онтогенезе листа наблюдаются две фазы меристе- 
матической активности. Апикальная фаза приводит к возник­
новению черешка и рахиса из апикальной меристемы. Во время 
маргинальной (краевой) фазы из рядов меристематических кле­
ток по обе стороны от эмбрионального рахиса возникают пе­
рышки и их жилки. У простых листьев двудольных с перистым 
жилкованием наблюдаются три перекрывающиеся фазы. Апи­
кальная фаза короткая и приводит к возникновению неболь­
шого бугорка и прокамбия, который затем даст начало сред­
ней жилке. Далее следует короткая маргинальная фаза, 
когда две краевые меристемы производят эмбриональную 
листовую пластинку и вторичные жилки, располагающиеся пе­
ристо и дифференцирующиеся от оси зачатка к краю. После 
этого наступает растянутая во времени фаза диффузной интер-
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Рис. 69. Пыльца (а—г) и листья (д) древнейших покрытосеменных
а —̂ строение экзины гиетовых, Eucommidites и возможных предков покрытосеменных 
(левая половина; слева — схема экзины на срезе при изучении с электронным микро­
скопом), некоторых сережкоцветных, Rosidae, Asteridae и многих других покрытосемен­
ных (правая половина); б — экзина Clavatipollenites и других покрытосеменных с пер­
форированным (левая половина) и сплошным (правая половина) покровом; в — некото­
рые Magnoliidae и Asteridae; г — распределение пыльцы древнейших покрытосеменных 
в разрезе (1 — Clavatipollenites, 2 — Retimonocolpites, 3 — Liliaoidites, 4 — Stellatopol- 
Us, 5 — Tricolpites, 6 — трикольпоратная пыльца, 7 — Normapolles; линейка 10 мкм); 
8 — современные Magnoliidae с зернистой экзиной; L — линия к однодольным, М — 
линия к Magnoliidae, D — линия к наиболее продвинутым двудольным; А — линия к се­
режкоцветным); д — распределение листьев древнейших покрытосеменных в разрезе 
(1 — лист типа Magnoliaephyllum, ассоциирующий с соплодиями Prisca reynoldsii R е 
et D i 1 c h , 2 — дихотомически сложный лист, 3 — Liriophyllum, 4 — платаиоидныи
лист, 5 — пельтатиый лист Menispermites, 6 — пернстосложный лист Sapindopsis, 7 
Araliopsoides, 8 — Araliaephyllum; 9 — Vitiphyllum, 10 — перистый лист Sapindopsis^ 
И — Plantaginopsis, 12 — Rogersia, 13 — Acaciaephyllum, 14 — Quercophyllum, 15 
Ficophyllum,, 16 — Proteaephyllum, 17 — лист нз нижнего мела Забайкалья
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И ассоциирующих органах, можно легко ошибиться .6 опреде­
лении современного таксона, поскольку данный тип листьев 
всегда может оказаться компонентом синтетического типа (см. 
ниже: «Древнейшие покрытосеменные».)

ВОЗМОЖНЫЕ ПРЕДКИ ПОКРЫТОСЕМЕННЫХ

Литература о происхождении покрытосеменных необозрима, 
но в своем подавляющем большинстве касается современных 
таксонов, из сравнения которых делаются попытки вывести наи­
более примитивные семейства, по ним составить представление 
об облике предка, а далее реконструировать возможные фило­
генетические линии, связывающие этого предка с современными 
таксонами. Филогенетических схем очень много'. Одни схемы 
монофилетические, помещающие в истоки раналиевый комп­
лекс, другие — полифилетические. В этом случае раналиевому 
комплексу отводится роль лишь одного из корней покрытосе­
менных. Филогенетические схемы, основанные преимущественно 
на анализе современных форм, ниже не рассматриваются. Име­
ющихся же палеоботанических материалов недостаточно, чтобы 
предложить сколько-нибудь конкретную филогению таксонов и 
указать группу голосеменных в ранге порядка, давшую начало 
покрытосеменным. Поэтому ограничимся знакомством с древ­
нейшими известными покрытосеменными и лишь в общих чер­
тах обсудим вопрос о том, какие голосеменные в принципе 
могли дать начало покрытосеменным.

Больше всего дискуссий связано с происхождением плодо­
листика и гинецея в целом. Популярна гипотеза кондупликат- 
ного происхождения плодолистика, выводимого из листа, несу­
щего семезачатки (филлосперма или кладосперма). Согласно 
этой гипотезе, в онтогенезе предка такой лист был сначала за­
ключен в почке в сложенном виде, семезачатками вовнутрь. 
Эта ранняя онтогенетическая стадия предка и удержалась 
у взрослых форм первых покрытосеменных. Семезачатки созре­
вали, а лист оставался сложенным вдоль средней жилки. Край 
листа постепенно преобразовывался в рыльцевую поверхность 
для приема пыльцы. В качестве возможных предков при этом 
указывались птеридоспермы с семенами, сидящими на вайях. 
Приводился пермский род Archaeocycas (см. рис. 54, о) (его 
считали возможным предком и цикадовых). Можно предста­
вить, как листовая пластинка Archaeocycas разрастается, а се­
мезачатки оказываются спрятанными в подобие листовки.

Сторонники иных гипотез происхождения плодолистика вы­
бирают в качестве прототипа другие ископаемые формы. Если 
плодолистик считается гомологом купулы, то внимание привле­
кают имеющие купулу лагеностомовые, в частности, обнаружен­
ная у Hydrasperma купула (видимо, тератологическая), в ко­
торой помимо семян находились микроспорангии. Происхожде­
ние покрытосеменных связывалось также с Arberiales (глос-
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соптеридами), а исходным типом фруктификации считался го- 
нофилл —; приросший к стерильной листоподобной брактее се­
меносный орган. Арбериевые казались особенно подходящими 
на роль предка, поскольку у них, в отличие от других «птери- 
доспермов», семеносные купуловидные органы прикрепляются 
к верхней поверхности несущего листа (см. рис. 49, в, д—ж), 
а для многих покрытосеменных характерно как раз адакси- 
альное размещение семезачатков на плодолистиках. В качестве 
возможных предков фигурировали также голосеменные с обое­
полыми фруктификациями, а именно беннеттитовые и Irania 
(рис. 47, т—ф). Внимание привлекали некоторые лептостробо- 
вые с подобием рыльца по дистальному краю капсулы, расте­
ния типа Dirhopalostachys с укрытыми в капсулах семенами, 
кейтониевые и некоторые другие ископаемые голосеменные.

Какие голосеменные дали начало покрытосеменным, неиз­
вестно до сих пор. Каждый из предлагавшихся вариантов поз­
воляя объяснить происхождение какой-то группы признаков, 
не позволяет объяснить происхождение прочих признаков. На­
пример, лептостробовые указывают на возможный путь образо­
вания рыльца, но из их семезачатков слишком трудно вывести 
семезачатки покрытосеменных В. А. Красилов считает, что фор­
мирование характерного для покрытосеменных комплекса (син­
дрома) признаков происходило за счет «вклада» разных групп, 
между которыми происходил обмен генами неполовым путем, 
например, за счет вирусной трансдукции. Если этот процесс 
действительно происходил, то можно ожидать его проявления 
в становлении не только цветка, но и других органов. Между 
тем морфология пыльцы и листьев древнейших покрытосемен­
ных дифференцируется достаточно постепенно.

При установлении предка покрытосеменных следует учиты­
вать следующие обстоятельства. Во-первых, некоторые приз­
наки голосеменных оказываются чрезвычайно выдержанными 
в течение долгой эволюции основных таксонов. Например, 
среди Pinopsida за всю их историю не появилось листьев с сет­
чатым жилкованием. В классе Ginkgoopsida семена прикреп­
ляются к уплощенным семеносным органам только абаксиально. 
В классе Cycadopsida отмечается повторное образование сет­
чатого жилкования и почти не отмечается тенденция к расслое­
нию экзины с образованием мешков. С другой стороны, в раз­
ных классах голосеменных проявляются некоторые сходные 
преобразования, приводящие к независимому появлению очень 
сходных органов. Таково, например, поразительное сходство 
пыльцы (включая внутриклеточный гаметофит) Callistophyta- 
les и хвойных, листьев семейства Cardiolepidaceae и разных 
хвойных. Если изложенная выше филогения голосеменных в ос­
новных чертах правильна, то многочисленные черты сходства 
гинкговых с хвойными возникли параллельно.
Следовательно надо не просто искать среди голосеменных 
формы, сходные с покрытосеменными по выборочным, пусть
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даже очень заметным признакам, которые всегда могут ока­
заться возникшими независимо. Надо попытаться найти у по­
крытосеменных признаки, особенно хорошо выдерживающиеся 
у голосеменных в их эволюции и дающие возможность разде­
ления голосеменных на главные группы. Если такие признаки 
обнаружатся, можно установить, от каких голосеменных они 
унаследованы.

Как уже отмечалось, в ходе эволюции разных классов го­
лосеменных из всех их признаков наиболее устойчивы типы 
семян — платиспермический, радиоспермический и вторично- 
платиспермический. Платиспермические семена всегда беску- 
пульные, а если сопровождаются купулоподобным кладоспермом 
(вроде воротничка гинкго), то сохраняют главные приз­
наки платиспермии. Вторично-платиспермические семена Pi- 
nopsida от карбоновых кордаитантовых до современных хвой­
ных неизменно имеют интегумент, возникающий из двух 
примордиев и васкуляризованный двумя пучками у менее про­
двинутых форм (дополнительные пучки, если они есть, отходят 
от главных и расположены в одной с ними плоскости; у более 
продвинутых форм васкуляризация исчезает). У Cycadopsida 
сохраняется радиоспермия и купула, а у более продвинутых 
форм — образовавшийся из купулы внешний интегумент.

Учитывая поразительную устойчивость этих признаков се­
мян в филогенетических линиях, можно ожидать, что они удер­
жались и при переходе от голосеменных к покрытосеменным. 
Можно исключить из числа возможных предков всех Pinopsida, 
филогенетическая независимость которых от покрытосеменных 
видна по широкому комплексу признаков. Если допустить, что 
все остальные голосеменные принадлежат Ginkgoopsida или 
Cycadopsida (а не какому-нибудь еще неоткрытому классу), то 
следует сделать выбор между этими двумя классами, проана­
лизировав тип семян покрытосеменных. У них, в отличие от го­
лосеменных, количество интегументов сильно варьирует, иногда 
даже в пределах рода. Если интегумент один, то нельзя точно 
указать, какому органу голосеменных он соответствует, 
а именно: единственному интегументу Ginkgoopsida, внутрен­
нему интегументу (васкуляризованному нуцеллюсу) Cycadop­
sida или купуле, слившейся с интегументом. В битегмических 
(с двумя интегументами) семезачатках васкуляризация внеш­
него интегумента очень разнообразна или отсутствует. Васкуля­
ризация внутреннего интегумента отмечается редко, но если во 
внутренний интегумент проходит более одного пучка, то они 
располагаются по кругу, т. е. как у радиоспермических форм. 
Можно предположить, что покрытосеменным в целом свойственна 
радиоспермия. Соответственно их предков надо искать среди 
радиоспермических голосеменных [29]. Тогда всех представи­
телей класса Ginkgoopsida, в том числе каллистофитовых, ар- 
бериевых, пельтаспермовых, кейтониевых, пентоксилеевых и 
лептостробовых, уже нельзя рассматривать как возможных
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предков. С этим согласуется и уже упоминавшееся абаксиаль- 
ное прикрепление семян у Ginkgoopsida. Покрытосеменные 
с листоподобными плодолистиками характеризуются адакси- 
альной (на верхней поверхности) или краевой, но не абакси- 
альной плацентацией.

Приняв происхождение покрытосеменных от радиосперми- 
ческих голосеменных, обратимся к мезозойским таксонам по­
следних (лагеностомовые и тригонокарповые, видимо, вымерли 
до конца палеозоя), из которых известны лишь цикадовые и 
беннеттитовые. Полиспермы цикадовых могли преобразоваться 
в плодолистики, тем более, что у цикадовых встречаются крае­
вая и адаксиальная планцентации. Труднее установить преем­
ственность цикадовых и покрытосеменных по строению муж­
ских фруктификаций, типу прохождения листового следа и 
некоторым другим признакам. Беннеттиты считались предками 
покрытосеменных, но не удавалось вывести плодолистик из 
головчатых полиспермов. Однако это затруднение можно 
преодолеть, если принять во внимание возможность гамогете- 
ротопии (переноса признаков с одного пола на другой), из­
вестной у многих животных и предполагаемой у кордаитанто- 
вых; плодолистик мог возникнуть путем переноса структуры 
мужских фруктификаций на женские. Тогда предками покрыто­
семенных могли быть голосеменные с такими мужскими фрук- 
тификациями, которые по общей структуре близки к плодолис­
тикам, но место семезачатков занимают синангии, сорусы или 
спорангии. Именно таково строение микроспорофиллов некото­
рых беннеттитовых (рис. 55, з). Мысленно заменив синангии 
битегмическими семезачатками, можно представить орган, ко­
торый достаточно сложить вдоль, чтобы получить примитивную 
листовку. Тогда становятся понятными многочисленные черты 
сходства покрытосеменных и беннеттитов (парацитные устьица, 
строение древесины, неслоистая нэкзина, присутствие нектар­
ников и др.). Находит объяснение и давно отмечаемое сход­
ство покрытосеменных и гнетовых. Происхождение гнетовых от 
беннеттитовых считается весьма вероятным. Следовательно, 
сходство гнетовых и покрытосеменных оказывается связанным 
с общим происхождением обеих групп от беннеттитовых. Изло­
женная гипотеза согласуется с общей фитогеографической си­
туацией в начале мела. Считается, что покрытосеменные поя­
вились в семиаридных районах экваториального пояса, т. е. 
там, где беннеттиты были обычным компонентом раститель­
ности.

ДРЕВНЕЙШИЕ ПОКРЫТОСЕМЕННЫЕ

При определении принадлежности древнейших остатков 
к покрытосеменным приходится опираться не на сравнение 
с определенными современными порядками и семействами, 
а на комплекс признаков, известный среди высших растений 
только у покрытосеменных. Приходится иметь дело лишь с дис- 
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персными частями — пыльцой, листьями, плодами, прижизнен­
ное сочетание которых большей частью неизвестно. В доальб- 
ских отложениях встречены лишь изолированные листья и дис­
персная пыльца, причем пыльца появляется в разрезе примерно 
на ярус раньше листьев, а именно в барреме. Более древних 
находок достоверных покрытосеменных нет.

Рассмотрим меловые и лишь те более молодые таксоны, ко­
торые наиболее существенны для понимания эволюции отдела 
в целом.

Листья. К листьям покрытосеменных ранее относили триа­
совые Furcula (скорее всего принадлежащие пельтаспермовым; 
рис. 57, с, т) и Sanmiguelia (растение неопределенного систе­
матического положения, возможно относящееся к членистосте­
бельным) и некоторые другие домеловые остатки. Их принад­
лежность к покрытосеменным сейчас отвергнута. К древнейшим 
листьям покрытосеменных относится Dicotylophyllum pusillum 
(рис. 69, д, № 17) из нижнего мела (баррема или апта) Забай­
калья. Это небольшой ланцетный лист с четкой средней жил­
кой, доходящей почти до верхушки. Боковые жилки (7—8 пар) 
слабо изгибаются вверх и не доходят до края. Третичные жилки 
не видны.

Более полные данные имеются по аптским и альбским ли­
стьям, стратиграфическая последовательность которых просле­
жена на Атлантическом побережье США. Эта последователь­
ность, дополненная данными по другим районам, показана на 
рис. 69, д. Она привязана к аптскому, альбскому и сеноман­
скому ярусам. В апте — нижнем альбе пять типов листьев при­
урочены к низам разреза (зона 1). Листовые пластинки не­
большие цельные, жилкование сетчатое, со слабой упорядочен­
ностью вторичных жилок. Ячейки, образуемые вторичными 
жилками и их ответвлениями, неправильных очертаний и непо­
стоянных размеров. Вторичные и соединяющие их жилки отли­
чаются плохо. Только у рода Quercophyllum (рис. 69, д, № 14) 
край зубчатый, но зубцы размещены неравномерно. У верхушки 
зубца располагается широкая железковидная площадка. У Qu­
ercophyllum, Rogersia (рис. 69, д, № 12) и Ficophyllum 
(рис. 69, д, № 15) ясно выражена средняя жилка. У Protea- 
ephyllum (рис. 69, д, № 16) она менее заметна и намечается 
тенденция к пальчатому жилкованию, а листовая пластинка поч­
ковидная. Если эти листья близки по жилкованию к двудольным 
(особенно к Magnoliidae), то Acaciaephyllum (рис. 69, д, № 13) 
с длинным оттянутым стеблеобъемлющим основанием можно 
сравнить с однодольными. Его вторичные жилки, отходящие 
под острым углом от нижней части средней жилки, изгибаются 
вовнутрь и следуют в верхушку, где сходятся. Эти листья 
сравнимы с листьями подкласса Liliidae (обычно наиболее при­
митивным считают подкласс Alismatidae).

В верхах описываемого интервала среди Ficophyllum появ­
ляются более крупные листья (длиной до 20 см) с более упо-



рядоченным жилкованием. Встречаются листья со сложно рас­
члененным на лопасти краем (Vitiphyllum; рис. 69, д, № 9) и 
неправильным сетчатым жилкованием. Появляются листья спа- 
раллелодромным жилкованием (Plantaginopsis; рис. 69, д, 
№11). У листьев рассматриваемого интервала черешок не­
четко отграничен от листовой пластинки. Вероятно все это 
были простые листья, а не листочки сложноперистых листьев. 
Листья Acaciaephyllum найдены прикрепленными к побегу по 
спирали.

Выше в альбе сохраняются некоторые типы листьев зоны 
1 и добавляются новые. Один из них включает листья с паль­
чатым жилкованием, от овально-сердцевинных до щитовидных. 
Радиальные главные жилки дихотомируют и образуют симмет­
ричные петли нескольких порядков. Это роды Populophyllum и 
Menispermites, которые гипотетически связываются с Proteae- 
phyllum из предыдущего комплекса и сравнимы с современ­
ными водными Nymphaeales. У них есть длинный черешок, ос­
нование от плоского до воронковидного как у плавающих и 
надводных листьев лотоса (Nelumbo). Удерживаются простые 
листья небольшого и среднего размера с перистым жилкова­
нием, гладким или двоякозубчатым краем. К однодольным, ви­
димо, относится Alismaphyllum со стреловидными листьями. 
Впервые появляются перистые листья (Sapindopsis). Сначала 
листочки четко отделены от рахиса лишь в нижней части листа, 
а в верхней части они низбегают на окрыленный рахис. Еще 
выше по разрезу появляются типично перистосложные листья 
с асимметричными в основании листочками, сравниваемые с Ro- 
sidae или Hamamelidae. Несколько раньше появляются паль- 
чато рассеченные платаноидные листья (Araliaephyllum) 
с двумя боковыми лопастями и иногда дополнительными лопас­
тями в нижней части крупных лопастей. Вторичные жилки 
еще не вполне упорядочены, третичные слабые и неравномерно

- распределены. У разных типов листьев, встречающихся выше 
по разрезу, жилкование становится все более упорядоченным. 
В верхах верхнего альба и сеномане все большую роль играют 
платаноидные листья (рис. 69, д, № 7), появляются листья 
с вырезанной верхушкой (Liriophyllutn, рис. 69, д, № 3), глу-

- боко рассеченные на лопасти (Dewalquea) и другие типы.
В других районах комплексы того же возраста соответст-

- вуют рассмотренным. В среднеальбской флоре Западного Ка­
захстана встречены листья с неравномерным жилкованием, 
асимметричной лопастностыо, щитовидные листья с главными 
жилками, незакономерно изгибающимися в разные стороны. 
Позже появляются перистосложные листья типа Sapindopsis.

В верхнем мелу разнообразие листьев продолжает увеличи­
ваться — появляются почти все основные типы, характерные для 
покрытосеменных в целом, с сенона — листья пальм. При этом 
разнообразии форм удивительно относительное однообразие 
эпидермальных признаков. Антиклинальные клетки прямые, во-
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лоски, если они есть, простые, из немногих клеток, обычны же- 
лезки, иногда щитовидные, встречаются гидатоды. Устьица 
большей частью аномоцитные и парацитные. Эпидермальные 
исследования обычно не подтверждают отнесение верхнемело­
вых листьев к современным родам. В палеогене определения 
современных родов нередко подтверждаются ассоциирующими 
плодами и пыльцой. Большинство олигоценовых и миоценовых 
листьев обычно описывается в составе современных родов. Од­
нако своеобразие даже неогеновых листьев иногда - недооцени­
вается. Например, Д. К. Фергюсон подверг тщательному ана­
лизу эпидермальные признаки миоценовых двудольных из флоры 
Кройцау (ФРГ) и пришел к выводу, что из 65 видов лишь 29 
можно без колебаний относить к современным семействам и 
лишь 17 — к современным родам. Тот же автор показал, что 
из более чем 80 ископаемых видов Lauras, описанных в литера­
туре, лишь один принадлежит этому роду. Эти выводы заслу­
живают внимания, хотя и должны быть тщательно проверены 
на материале других флор.

Дисперсная пыльца. Отличить наиболее примитивную 
пыльцу покрытосеменных от пыльцы голосеменных можно по 
структуре экзины, изучаемой с помощью электронной микро­
скопии. У голосеменных нэкзина имеет ясную слоистость 
(рис. 38, № 22, 25, 27; 52, н, с; 69, а [слева]), а у покрытосе­
менных (рис. 69, а [справа], б, в) она или монолитная, т. е. 
состоит из одного лишь подстилающего слоя, или двуслойная 
(верхний слой подстилающий, а нижний соответствует не­
слоистой эндэкзине). Эндэкзина покрытосеменных тонкозер­
нистая. В подстилающем слое на разрезах иногда видна «бе­
лая линия» — очень тонкая электронно-прозрачная пластинка, 
которая часто лежит вблизи границы подстилающего слоя и 
эндэкзины. От подстилающего слоя кнаружи отходят много­
численные столбики (колумеллы), образующие столбиковый 
слой и прикрытые сверху покровом (тектумом); последний 
сплошной или перфорированный. Пыльца со столбиковым слоем 
и тектумом называется тектатной (рис. 69, б). Она встречается 
У очень многих покрытосеменных. Триасовая и юрская тектат- 
ная пыльца принадлежит хейролепидиевым (Classopollis-,
рис. 66, к, л). Ее нэкзина слоистая, как у прочих голосемен­
ных.

К покрытосеменным относили трехбороздную пыльцу Еисот- 
tniidites, известную с юры. У нее под тектумом лежит крупно­
зернистый слой, подстилаемый слоистой нэкзиной. Эта пыльца 
найдена в микростробилах (цикадовых?) и в микропиле изо­
лированных семян и поэтому не могла принадлежать покрыто­
семенным. По строению сэкзины ее сближали с покровосемен­
ными (гнетовыми и др.). Редкие однобороздные зерна с сетча­
то-столбчатой экзиной обнаружены в верхнем триасе США, но 
эти зерна лучше сближать с Eucommiidites, так как их нэкзина 
толстая и, вероятно, слоистая, и могут присутствовать допол-
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нительные борозды. Были сообщения о находке пыльцы покры­
тосеменных даже в карбоне (Tetraporina, Triporina и др.), но 
это оказались оболочки водорослей. Отвергнута принадлеж­
ность к покрытосеменным и других домеловых микрофоссилий 
(Poroplanites, Trifossapollenites и др.).

Пока нет данных о происхождении тектатной пыльцы с не- 
слоистой нэкзиной. Такая пыльца в небольшом количестве по­
является в барреме. Наиболее полная стратиграфическая по­
следовательность древнейшей пыльцы покрытосеменных изу­
чена по обоим берегам Атлантики (Габон, Англия, Бразилия, 
США). Разнообразие пыльцы и листьев увеличивается в раз­
резе параллельно (рис. 69, г, д). Это лишний раз убеждает 
в том, что те и другие остатки действительно принадлежат по­
крытосеменным, хотя прижизненное соответствие типов пыльцы 
и листьев пока остается неизвестным. В этом отношении инте­
ресна ассоциация уже упоминавшегося Dicotylophyllum pusillum 
с пыльцой Asteropollis в Забайкалье в отложениях, где другой 
пыльцы покрытосеменных не найдено. Данная пыльца имеет 
разветвленную, 3—5-лучевую борозду. Судя по наблюдениям 
в световой и сканирующий электронный микроскоп, экзина 
Asteropollis тектатная, с крупными перфорациями в тектуме.

В барреме известна только однобороздная пыльца, отно­
симая к нескольким родам. Сначала появляется пыльца Astero­
pollis и Clavatipollenites (распространенная наиболее широко) 
и вскоре Retimonocolpites, Liliacidites и Stellatopollis; лучше 
всего изучен род Clavatipollenites (рис. 69, г, № 1). Это оваль­
ные или округлые зерна с отчетливой дистальной бороздой. 
Нэкзина толстая, неслоистая. Хорошо развитый столбиковый 
слой прикрыт тектумом с перфорациями одного размера по 
всей поверхности за пределами борозды. Гребни (мури), раз­
деляющие отверстия в тектуме, имеют узловатую поверхность. 
Во внеапертурной части нэкзина, видимо, представлена только 
неслоистым подстилающим слоем. Нэкзина борозды покрыта 
с поверхности неясными бородавками неправильных очерта­
ний. Подстилающий слой здесь слоистый, а под ним лежит 
неслоистая эндэкзина с внутренней скульптурой. Д. У. Уол­
кер считает, что по тонкой структуре экзины Clavatipollenites 
и Asteropollis очень сходны с современными родами Ascarina 
и Hedyosmum семейства Chlorantaceae. Тем самым отчасти 
находит подтверждение точка зрения, высказанная Ж. Ф. Ле- 
руа, что Hedyosmum — наиболее примитивное современное по­
крытосеменное.

Род Retimonocolpites (рис. 69, г, № 2) имеет гораздо боль­
шие отверстия в тектуме, который преобразуется в тонкую 
сетку с широкими петлями. Мури несут скульптуру из попереч­
ных валиков или шипов. Столбиковый слой почти редуциру­
ется, так что тектум отделяется от подстилающего слоя. В под­
стилающем слое можно различить белую линию, расщепляю­
щуюся вблизи борозды. Эндэкзина есть лишь вблизи борозды 
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и под ней и имеет зернистую структуру. Такого строения эк- 
зина с шиповатым тектумом при отсутствии столбикового слоя 
неизвестна у современных покрытосеменных и голосеменных. 
По тонким признакам экзины, наблюдаемым на срезах, этот 
род близок к однодольным.

К роду Afropollis относятся округлые зерна с широкой кру­
говой экваториальной бороздой. Тектум пронизан за преде­
лами борозды отверстиями, образующими сетку. Столбиковый 
слой отчетливый или отсутствует, нэкзина довольно толстая.

Род Stellatopollis (рис. 69, г, № 4) объединяет эллиптиче­
ские до почти округлых зерна с сетчатым тектумом. Мури не­
сут головчатые выступы (от 4 до 8 на ячейку) с треугольной, 
реже округлой, расширенной наверху головкой. Головки вы­
ступов, расположенных вокруг одного отверстия, сближены и 
образуют звездчатую фигуру. Такая экзина называется звезд­
чатой, или кротоноидной. На срезах видно, что тектум и его вы­
ступы неслоистые, столбики короткие, подстилающий слой не­
слоистый (возможно слоистый под бороздой), эндэкзина очень 
тонкая или отсутствует всюду, кроме окрестностей борозды, 
скульптура борозды бугорчатая. Звездчатая экзина известна 
у современных двудольных (Euphorbiaceae, Buxaceae, Thyme- 
leaceae), а нечто подобное — у однодольных (Liliaceae, Athe- 
rospermataceae), однако считать эти группы филогенетически 
связанными трудно.

В барреме же, но несколько позже появляется род Liliaci- 
dites (рис. 69, г, № 3), связываемый с однодольными и отличаю­
щийся от Clavatipoltenites тем, что размер отверстий в тектуме 
сильно уменьшается на суженных концах зерна. Такая диффе­
ренциация экзины известна только у однодольных подклассов 
Liliidae (Liliaceae, Amaryllidaceae, Bromeliaceae) и Alismati- 
dae (род Butomus).

Рассмотренные роды встречаются и в апте, где к ним до­
бавляются новые морфологические типы. Главное новообразо­
вание— появление трехбороздных зерен рода Tricolpites 
(рис. 69, г, № 5). Они продолговатые, с довольно отчетливым 
столбиковым слоем и сетчатой экзиной. Структура экзины при­
мерно та же, что и у Clavatipollenites, но есть и отличие — при­
сутствие «белой линии» и хорошо развитая тонкозернистая эн­
дэкзина. Полагают, что Tricolpites филогенетически связан 
с Clavatipollenites, т. е. трехбороздная пыльца выводится из 
однобороздной, а не развивалась независимо из безапертурной 
пыльцы, как иногда считали. Другие аптские трехбороздные 
зерна (Striatopollis) имеют полосчато-сетчатую структуру. Эта 
ассоциация сохраняется в нижнем альбе.

В среднем альбе появляются трехборозднопоровые формы, 
которых становится больше в верхнем альбе (роды Tricolpopo- 
ropollenites, Tricolporoidites). Детальное строение борозд, пор, 
а также экзины в целом у этих форм не изучалось. Эта пыльца 
имеет треугольное или субтреугольное очертание. В верхах
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альба появляется многопоровая пыльца. Тот же набор типов 
пыльцы сохраняется в низах сеномана.

В начале среднего сеномана появляются треугольные формы 
с порами в углах. Это роды Complexiopollis и Atlantopollis, от­
носящиеся к группе Normapolles (рис. 69, г, № 7), которая 
широко распространена в раннекайнофитовых (верхнемеловых) 
палинологических комплексах. Недавно пыльцу Normapolles 
нашли в цветках двудольных, близких к порядку Juglandales. 
В верхнем мелу появляются практически все основные струк­
турные элементы, свойственные пыльце современных покрыто­
семенных, но о систематической принадлежности дисперсной 
пыльцы верхнего мела известно мало. Более уверенно различа­
ется только пыльца однодольных и двудольных. Современные 
семейства и роды легче распознаются в палеогеновой диспер­
сной пыльце, но и здесь число таких таксонов невелико. Неко­
торые считают, что даже миоценовая пыльца в большей своей 
части принадлежит вымершим родам или достаточно отлича­
ется от пыльцы современных родов, чтобы не использовать их 
названия.

Фруктификации. Более детально исследованные меловые и 
отчасти палеогеновые цветки, соцветия, плоды и соплодия дают 
представление об уровне продвинутости, достигнутом покрыто­
семенными в определенные эпохи.

Нижнемеловые фруктификации изучены еще недостаточно и 
не всегда их принадлежность к покрытосеменным очевидна [25]. 
Род Опоапа (готерив — апт) описан по округлым плодам (?) 
с толстой оболочкой, пронизанной каналами. Сходно выглядят 
плоды семейства Icacinaceae (подкласс Rosidae), в которое 
включали Опоапа. К роду Phytocrene и тому же семейству 
относили сеноман-туронские фруктификации, тоже плохо изу­
ченные. Род Kenella (альб; рис. 70, б) описан по веретеновид­
ным плодам (?) с продольными ребрами и многочисленными 
щетинками на поверхности. В альбе вместе с листьями Nelum- 
bites найдены фруктификации, сходные с плодами Nelumbo.

Из нижнего альба США описан плод, который состоит из 
оси, завершающейся расширением с 6—8 кондупликатными 
(сложенными вдоль) поперечно исчерченными плодолистиками, 
раскрывавшимися адаксиальной щелью. Ниже плодолистиков 
располагаются рубцы, возможно, соответствующие опавшим 
плодолистикам, частям околоцветника или андроцея. Изолиро­
ванные плодолистики того же типа были описаны под непри­
годным названием Carpolithus curvatus. Другой плод из того 
же местонахождения состоит из трех раскрытых плодолистиков, 
прикрепленных с трех сторон к общей ножке и, возможно, 
сросшихся у основания. Совместно найдены экземпляры с 3—8 
плодолистиками, слившимися у основания. С альба вместе с пла- 
таноидными листьями появляются репродуктивные оси, несу­
щие большое количество головок, сходных с соцветиями пла­
тана. Детали их строения не изучены.
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Род Caspiocarpus (средний альб) включает верхушечные 
метельчатые соплодия, венчающие плоские желобчатые стебли 
с черешковыми пальчатонадрезанными листьями (типа Cissi- 
fes). Базальные ветви соплодия . в виде сложных кистей, ос­
тальные ветви — короткие кисти со спирально расположенными 
плодиками (около 10)— листовками, раскрывающимися вдоль 
брюшного, а в дистальной части и вдоль спинного шва. В пло­
диках до четырех (расположенных в два ряда) анатропных 
семезачатков с продольным швом. Интегумент тонкий, двойной. 
Внешний интегумент длиннее внутреннего. Микропиле корот­
кое, халаза широкая. По строению плодиков и семезачатков 
род ближе всего к Ranunculales.

К роду Archaeanthus (сеноман: рис. 70, ж—и) отнесены 
плоды, состоящие из длинной оси с плодолистиками, располо­
женными по спирали и снабженными ножкой. Плодолистики 
раскрывались по спинному шву, сопровождавшемуся утолще­
нием стенки. Семена мелкие и, судя по их положению, плацен- 
тация была субмаргинальной. Плоды этого вида трактуются 
как многолистовки. Ниже плодолистиков на оси есть два яруса 
плотно расположенных рубцов. Рубцы верхнего яруса, вероятно, 
принадлежат тычинкам, а нижнего — членам околоцветника 
(тепалиям). Ассоциирующие листья (Liriophyllum) крупные, 
цельнокрайние, двулопастные, с толстой средней жилкой и че­
решком. Вторичные жилки отходят от средней перисто, причем 
две апикальные жилки проходят вдоль краев осевой вырезки 
в ее нижней части.

Фруктификация рода Prisca (рис. 70, в—е) — это кисть из 
прикрепленных в очередном порядке расставленных вытянутых 
многолистовок. Каждая многолистовка состоит из тонкой оси, 
нижняя часть которой служит ножкой, а верхняя — рецепта- 
кулом для многочисленных тесно сидящих листовок, располо­
женных по спирали. Плодолистики кондупликатные, с субмар­
гинальной плацентацией. Семезачатки ортотропные с двумя 
тонкими интегументами. Судя по размерам зрелых и недораз­
витых листовок, их рост завершался к моменту опыления, что 
свойственно многим ископаемым голосеменным из классов 
Ginkgoopsida и Cycadopsida, но не покрытосеменным. Какой- 
либо специализации рыльцевой поверхности не наблюдается, 
в том числе и вблизи адаксиального шва. Лишь на внутренней 
поверхности листовок вблизи семезачатков найдены рудимен­
тарные папиллы. Каждая многолистовка подстилалась корот­
кой брактеей со стеблеобъемлющим основанием, острой верхуш­
кой и сетчатым жилкованием. На оси незрелых экземпляров 
найдены не вполне четкие следы околоцветника. Ассоци­
ирующие листья (Magnoliaephyllum; рис. 69, д, № 1) простые, 
Цельнокрайние, узкоовальные до ланцетных, с брохидодромным 
жилкованием.

В сеномане встречены также изолированные органы, срав­
нимые с околоцветником и описанные как Calycites (рис. 70,а).
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Рис. 70. Органы размножения покрытосеменных
Альб (в), сеноман (а, в—м), сенон (н — х), Маастрихт (ц), эоцен (ч); Северная Америка 
(а, в — м, х, ч), бассейн Колымы (б), Швеция (н—ф), бассейн Амура (ц); а — Calycites 
parvus N е w Ь.» орган, сходный с чашечкой; б — плоды Kenella harrisiatia S a rn y  t;  
в—e — Prisca reynoldsii R e t .  et D i 1 c h., ветвь с соплодиями (в), устьице на ножке 
соплодия (г), семезачаток, внешний иитегумеит заштрихован (д), часть соплодия (е); 
ж —и — Archaeanthus linnenbergeri D i l c h e r  et C r a n e ,  схема листовки (ж), побег 
с цветком и зрелое собрание листовок (з), часть собрания листовок (и); к —м — сережко-
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Они радиально-симметричные, состоят из 4—6 лопастей, слив­
шихся у основания, иногда двураздельных.

В сеномане США найдена сережковидная мужская фрукти- 
фикация (рис. 70, к—м). Ось густо покрыта тычинкоподобными 
органами с четырьмя пыльниками в каждом. Пыльца однобо­
роздная, типа Retimonocolpites. Общим обликом эта фруктифи- 
кация больше похожа на микроспороклады голосеменных. 
В этих же отложениях найдены небольшие актиноморфные 
цветки. Пять лепестков чередуются с пятью чашелистиками. 
Пять тычинок сидят против лепестков, тычиночная нить при­
крепляется у основания лепестка. Гинецей сложен кольцом при­
жатых друг к другу плодолистиков и сходен с плодами, опи­
санными из мела и палеогена под названием Nordenskioeldia. 
Д. Ф. Бэзингер и Д. Дильчер, открывшие эти цветки, полагают, 
что они могли принадлежать предкам Hamamelidales и Rosales.

Несколько родов описали Э. Фрийс и А. Скарби по изоли­
рованным цветкам из верхнего мела (сенона) Швеции. Род 
Scandianthus (рис. 70, н—п) близок к порядку Saxifragales. 
Это мелкие актиноморфные цветки, подстилаемые двумя брак- 
теолями. Околоцветник сложен пятью лепестками и пятью ча­
шелистиками. Тычинок 10, они расположены в два цикла. Гине­
цей образован двумя слившимися плодолистиками. Завязь ниж­
няя, две апикальные латеральные плаценты с многочисленными 
семезачатками. Роды Caryanthus (рис. 70, р, с), Manningia 
(рис. 70, т, у) и Antiquocarya (рис. 70, ф) близки к современным 
Juglandales по общей организации и различаются по количе­
ству членов и симметрии цветков. Все цветки эпигинные и 
обоеполые. В пыльниках найдена пыльца типа Normapolles. Из 
кампана США описан еще один тип обоеполого цветка с пяти­
членным околоцветником и гинецеем из пяти сросшихся плодо­
листиков (рис. 70, х).

В верхнем мелу и палеоцене широко распространен род 
Nyssidium (рис. 70, ц), относимый к Hamamelidae. Это метель­
чатые (плейохазиальные) соплодия с длинной осью, несущей 
в чередующемся порядке боковые кисти, каждая из которых 
состоит из 8—14 сидящих по спирали плодиков. Один из них 
венчает кисть. Плодики эллиптические, парные, брюшной шов 
сопровождается утолщением. Ассоциирующие листья принадле­
жат Trochodendroides.

К роду Tricolpopollianthus (даний) принадлежат головча­
тые мужские соцветия, состоящие из тычиночных цветков 
на довольно массивном ложе. Дистальная часть тычинок рас-

видное собрание синангнев (м), пыльца из него (к) н сииангий (л); и — плацентация у 
Scandianthus; о — S. costatus F r i l s  e t S k a r b y ,  цветок с сильно выступающими 
чашелистиками и брактеолей внизу; п — диаграмма цветка Scandianthus; р, с—рекон­
струкция (р) и диаграмма (с) цветка Caryanthus; т у  — реконструкция (т) и диаграмма 
jy) цветка Manningia crassa F г i i s; ф — Antiquocarya; x — цветок неопределенного 
систематического положения; ц — соплодия «Nyssidium arcticum ( Не е  г) I l j i n s -  
к а у а; ч — Paleorosa similkameensis B a s линейка 3 см (з), 1 см (б, в, ж, н, м, ц), 
1 Мм (а» е, л, х, ч), 0,5 мм (о), 200 мкм (д, р, т, ф), 20 мкм (г), 5 мкм (к)
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Рис. 71. Миоспоры и мегаспоры
а — различие предпыльцы (ppl) и пыльцы (pi) Cycas — типа (С) и Pinus — типа (Р), 
пунктиром показана проксимальная сторона, сплошной линией — дистальная (слева 
строение зерен, справа прорастание зерен в семезачатке); б, в — рельеф экзины в плане 
н в разрезе; б (слева направо) — бородавки, пестики, столбики, шипы, конусы, капиллн; 
в (слева направо) — гребни, руги (морщинки), червячки, фовеолы (ямки), ребра (руб- 
чнкн); г — квазисаккатная пыльца разного типа нз микроспораигия Permotheca ve- 
sicasporoides E s a u ! . ,  G o m . e t S .  M e y e n  (Cardiolepidaceae), слева — нормальное 
зерно, справа — аберрантное, верхняя пермь, европейская часть СССР; д — изменчи­
вость ребристой квазисаккатной пыльцы в микроспорангнн Arberiella vulgaris (Arberia-
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ширена и образует щиток с листовидной верхушкой. Пыльцевые 
мешки прикреплялись к двум ребрам связника. Пыльца сфери­
ческая, в полярном положении трехлопастная, в экваториаль- 
н0М — эллиптическая, трехбороздная. Эти соцветия ассоции­
руют с платаноидными листьями и похожи на тычиночные 
головки платанов, но по строению пыльцы ближе к Hamameli- 
daceae. В датских отложениях встречены и женские соцветия, 
очень сходные с платановыми. Тот же возраст имеют наиболее 
древние остатки плодов осок в характерных мешочках.

Способ опыления меловых цветков неизвестен. Исходя из 
мелких размеров пыльцы и строения экзины полагали, что уже 
раннемеловые покрытосеменные были энтомофильными. Более 
вероятно, что однополые раннемеловые цветки, собранные 
в кистевидные, метельчатые и сережковидные соцветия, были 
анемофильными. Вообще же однозначной зависимости способа 
опыления от размеров пыльцы и строения экзины не сущест­
вует.

Большое количество фруктификаций покрытосеменных про­
исходит из эоцена. Почти все они принадлежат вымершим ро­
дам, а часть — вымершим семействам. Так, в эоценовых «лон­
донских глинах» лишь 30—35 % семян и плодов можно было 
отнести к современным родам. Цветки лишь очень редко уве­
ренно включаются в современные роды (например, Cinnamo- 
тит и Quercus в янтарях Прибалтики, принадлежащих вер­
хам эоцена или низам олигоцена). К числу вымерших родов 
относятся Trianthera, Adenanthemum, Sahnianthus, Sahnipush- 
pam, Eokachyra, Combretanthites, Eomimosoidea и др. Хорошо 
изучены петрифицированные цветки рода Paleorosa (средний 
эоцен; рис. 70, ч).

Эоценовые цветки (как и листья, пыльца, плоды и семена) 
обычно удается сблизить с определенными современными семей-

Jes), верхняя пермь, Индия; е — Raistrickia grovensis J. М. S c h o p f ,  карбон, США; 
ж — Kraeuselisporites cuspidatus В а J me, нижний триас, Австралия; з — Laevigatos- 
porites, карбон Еврамерийской области; и — Taeniaesporttes, нижний триас, Австралия; 
к — Tripartites iticisotrilobus (N a u m.) P o t .  et Кг.; л — Gleicheniidites, нижний 
мел, Англия; м — A quilapollenites attenuatus F u n k ,  Маастрихт, США; н — преобра­
зования апертур пыльцы у двудольных (D) и однодольных (М), I—VII — основные на­
правления преобразований исходного типа. 1 — предковый однообороздиый тип, 2 — 
исходный однобороздиый тип, 3 — 30 — производные организации пыльцы (3, 4 — 
трнхотомосулькатная, 5  — дистально трикольпатиая. 6 — трикольпатная, 7  — трихо- 
томоносулькатная -}- трикольпатная, 8 — дистально монопоратная, 9 — дистально опер- 
кулятная, 10 — экваториально зоиокольпатиая, И — экваториально дикольпатиая, 
12 — экваториально трикольпатная, 13 — экваториально трипоратиая, 14 — инаперту- 
ратиая, 15 — проксимально монопоратная, 16 — проксимально оперкулятиая, 17 — 
перипоратная, 18 — перикольпатная, 19 — трикольпоратиая, 20 — моиосулькатная, 
21 — дикольпатиая, 22 — днпоратная, 23 — меридионально зоиокольпатиая, 24 — ди­
стально меридионально трипоратиая, 25 — трнхотомосулькатная, 26 — дистально суб­
экваториально трипоратиая, 27 — дистально монопоратная, 28 — инапертуратиая, 29 — 
перипоратная, 30 — спирапертуратиая); о — схема одного из типов пыльцы группы 
Normapolles (род TrudopolltsY, п — общие признаки одиолучевой и трехлучевой спор 
U — курватуры, 2 — лезура, или щель разверзаиия; контактные площадки показаны 
крапом); р —у — мегаспоры [р — Cystosporites, на верхушке — три абортивные мега­
споры тетрады, средний карбон, США; с — Setosisporites, трихом нет на контактной пло­
щадке, в месте соединения лучей небольшая гула, средний карбон, Рур; т — Triletes 
brassertii S' t а с h et Z e r n t d, целый экземпляр (внизу) и тело, от которого отдели­
лась оторочка, карбон. Западная Европа; у — Lagenicula crassiaculeata Z е г п d t с 
крупной гулой, там же]; лниейка 100 мкм (р—т), 10 мкм (г—м, у)
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ствами. Иногда в строении цветка сочетаются признаки близ­
ких семейств одного порядка. Например, у Sahnianthus сочета­
ются признаки семейств Lythraceae и Sonneratiaceae одного по­
рядка Myrtales. Здесь, таким образом, снова встречаемся (как 
и у хвойных) с синтетическими типами. Среди эоценовых цвет­
ков преобладают обоеполые, с хорошо развитым околоцветни­
ком, чаще всего двойным. Почти все цветки актиноморфные, 
реже билатерально-симметричные, что отражено в некоторой 
разнице в размерах лепестков. Еще реже цветки отчетливо зи­
гоморфные. Число членов околоцветника небольшое (3—6), ле­
пестки большей частью свободные или немного сросшиеся у ос­
нования. Известны цветки с венчиком, сросшимся в нижней 
половине в трубку, причем наиболее узкая часть венчика рас­
положена сразу над завязью. У некоторых цветков андроцей реду­
цирован до двух тычинок. Встречаются и сережковидные соцве­
тия. Судя по морфологии цветка, эоценовые покрытосеменные 
были как анемофильными, так и энтомофильными. Их возмож­
ные опылители — жуки, двукрылые, перепончатокрылые, ба­
бочки. Типы цветков, ассоциирующие с другими опылителями, 
в эоцене не известны. Нет цветков со следами высокой специа­
лизации, свойственной, например, орхидным и сложноцветным 
(отнесение к орхидным рода Protorchis из эоцена оспарива­
ется). Сложноцветные появились лишь в олигоцене.

Среди фруктификаций мела и палеогена так и не найдены 
такие, которые бы подтверждали примитивность всего синд­
рома признаков «раналиевого комплекса» [25]. Из «кодекса 
примитивности», опирающегося на раналиевый комплекс, па­
леоботанические документы подтверждают примитивность мо- 
нокольпатной пыльцы и эволюционные линии от такой пыльцы 
к трехбороздной и далее к трехборозднопоровой, трехпоровой 
и многопоровой (рис. 71, н). Подтверждается примитивность 
двухпокровных семезачатков по сравнению с однопокровными, 
листовок по отношению к другим типам плодов, актиноморф 
ных цветков по отношению к зигоморфным. Образование обое­
полых цветков и синкарпного гинецея, видимо, завершилось 
к концу раннего мела, зигоморфных цветков в эоцене и много­
лепестных— в олигоцене.

Синтетические типы, объединяющие признаки разных ро­
дов одного семейства, описаны даже из олигоцена. Например, 
род Fagopsis (семейство Fagaceae) по пыльце близок к Fagus, 
Quercus и Trigonobalanus, по строению тычиночных соцветий — 
к Fagus, а по строению купулы и орешка — к Castanea, Casta- 
nopsis и Lithocarpus. Если учитывать ассоциации разных орга­
нов, встречающихся в захоронениях, то можно предположить, 
что отдельные современные семейства появились в позднем 
мелу. Эоценовые покрытосеменные не более, чем на треть 
состояли из современных родов. С миоцена преобладают совре­
менные роды. Прослеживание в разрезе пыльцы современных 
семейств и родов, приводит к таким же выводам [31].



Г л а в а  3

ПАЛЕОПАЛИНОЛОГИЯ

Все виды микрофоссилий с органической оболочкой (орга­
ностенных), извлекаемых из породы палинологическими мето­
дами (мацерация в кислотах и щелочах, сепарация тяжелыми 
жидкостями), называются палиноморфами. Это споры и пыльца, 
акритархи, динофлагелляты, мелкие плодовые тела грибов и 
др. Дисциплину, изучающую палиноморфы, называют палеопа­
линологией или просто палинологией. Некоторые палиноморфы 
рассматривались в других главах. В настоящей главе речь 
пойдет о тех разделах палинологии, которые теснее всего свя­
заны с исследованиями морфологии, систематики и эволюции 
высших растений. Прочие сведения о палинологии можно найти 
в обзорной литературе [7, 14, 17, 37—39].

Палинология давно стала самостоятельной дисциплиной, 
что привело и к отрицательным последствиям, в частности, 
к отрыву от других областей палеоботаники и ботаники, хотя 
данные, полученные при изучении макрофоссилий, помогают 
правильнее интерпретировать палеопалинологические наблю­
дения, выявить систематическое положение дисперсных мио- 
спор, определить диапазон изменчивости миоспор внутри так­
сонов, выявить параллелизм миоспор разных таксонов, часто 
вводящий в заблуждение.

НЕКОТОРЫЕ ПОНЯТИЯ И ТЕРМИНЫ
Рассмотрим некоторые морфологические особенности спор 

и пыльцы, большое таксономическое значение которых выяви­
лось сравнительно недавно и поэтому нашло отражение не во 
всех специальных руководствах. Кратко остановимся также на 
понятиях и терминах, по-разному трактуемых в литературе

Миоспоры. На ископаемом материале не всегда удается от­
личить споры от пыльцы и предпыльцы, микроспоры от мега­
спор и изоспор. Поэтому в палеопалинологии широко исполь­
зуется термин «миоспоры», соответствующий изоспорам гомо- 
споровых растений, микроспорам гетероспоровых растений, 
мелким мегаспорам (когда соответствующие им микроспоры не­
известны), предпыльце и пыльце. Условно принимается, что 
миоспоры имеют размер меньше 20 мкм (особого биологиче­
ского смысла этот размер не имеет; он определяется размером 
ячеек в стандартных ситах и используемой техникой приготов­
ления препаратов).

Предпыльца. Переход от споровых растений к голосеменным 
сопровождался сменой во времени и месте прорастания спор. 
У споровых известно прорастание спор в спорангиях (у зиго-
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птеридиевого Biscalitheca образовывалось до 10 клеток), но 
чаще оно происходит вне их, причем прорастание проксималь­
ное, т. е. со стороны щели разверзания, обращенной вовнутрь 
тетрады. Лишь в редких случаях у споровых (некоторые па­
поротники семейств Osmundaceae, Loxogrammaceae, Polypodi- 
асеае и Ophioglossaceae) наблюдается биполярное прораста­
ние — с проксимальной и дистальной сторон. У папоротников 
намечаются и экваториальные апертуры. Из споры развива­
ется свободноживущий гаметофит. Редуцированный гаметофит 
наиболее продвинутых голосеменных образуется еще в микро­
спорангии и остается в ненарушенной оболочке микроспоры. 
Внутриклеточные гаметофиты наблюдались в пыльце калли- 
стофитовых (рис. 42, м). Правда, нередко за клетки гамето- 
фита (проталлиальные) принимались складки смятия экзины 
(у кордаитантовых и беннеттитовых) Лишь в семезачатке мик­
роспора прорастает и образует пыльцевую трубку, доставля­
ющую спермин к архегониям. Микроспоры с заключенным 
внутри гаметофитом и первично дистально расположенной 
апертурой для прорастания называются пыльцой. У покрыто­
семенных прорастание не обязательно связано с дистальной 
стороной, а происходит через любую из апертур (борозду, бо­
розду-пору, пору), которые, однако, считаются производными 
дистальной апертуры (борозды). Экваториальные вздутия не­
которых покрытосеменных (например, верхнемелового Petnphi- 
xipollenites) , видимо, предшествовали экваториальным порам.

Приобретение семян не было синхронизовано с переходом 
от типичных спор к типичной пыльце. У лагеностомовых и неко­
торых других примитивных голосеменных нет следов дисталь­
ной апертуры, а есть проксимальная однолучевая или трехлу­
чевая щель (рис. 51, а, д, у; 52 р), совершенно такая же, как и 
у папоротников. Очевидно, прорастание было проксимальным. 
Сочетание проксимального прорастания (как у спор) с проник­
новением микроспор в семезачаток (как у пыльцы) лежит в ос­
нове понятия предпыльцы. Надежных морфологических призна­
ков оболочки, позволяющих отделить споры от спороподобной 
предпыльцы среди дисперсных миоспор, нет. Можно только 
исходить из принадлежности данных миоспор определенным 
растениям — споровым или примитивным голосеменным.

У цикадовых и Ginkgo пыльца прорастает с двух сторон 
(рис. 71, а[С]). С дистальной стороны выпускается пыльцевая 
трубка, но она выполняет лишь гаусториальную функцию, т. е. 
она внедряется в стенку нуцеллюса и абсорбирует воду и пи­
тательные вещества. Освобождение сперматозоидов происходит 
с противоположной (проксимальной) стороны, где нет ника­
кой апертуры. Возможно так же было у многих ископаемых го­
лосеменных, микроспоры которых внешне выглядят как на­
стоящая пыльца. Косвенные свидетельства дают ультратонкие 
срезы экзины. До их применения предпыльца Monoletes, при­
надлежащая тригонокарповым, описывалась как пыльца с не-
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определенной полярностью. Исследования с трансмиссионным 
электронным микроскопом показали, что экзина сложена ла­
меллярной нэкзиной и альвеолярной сэкзиной. У Dolerotheca 
и Aulacotheca вдоль проксимальной щели на более ранних ста­
диях онтогенеза нэкзина была сильно утолщена в виде тре­
угольного гребня, обращенного к поверхности, а сэкзина 
в этом месте почти выклинивалась. Затем в ходе онтогенеза 
нэкзина под гребнем резорбировалась и образовывалась узкая 
щель (рис. 52, н). С дистальной стороны есть две борозды 
(рис. 52, л, м), вдоль которых сэкзина выклинивается, но 
утонения нэкзины в этом месте нет. У Codonotheca и Rhetino- 
theca (?) нег проксимальной щели в строении как нэкзины, так 
и сэкзины. Дистальная сторона несет две борозды, отмеченные 
выклиниванием сэкзины и иногда утолщением- нэкзины. Воз­
можно, что на этих родах виден переход от проксимального 
прорастания к дистальному. Неизвестно, с какой стороны об­
разовывалась пыльцевая трубка (если она вообще была), ка­
кими были гаметы (сперматозоидами или спермиями) и как 
они доставлялись к архегониям.

Переход от проксимальной апертуры к дистальной описан 
у карбоновых кордаитантовых. У каллистофитовых наблюда­
ется смена зерен с дистальной бороздой и изредка встречаю­
щейся проксимальной щелью (средний карбон) зернами без 
проксимальной щели (верхний карбон). Пыльцевая трубка вы­
ходила с дистальной стороны (рис. 42, о).

Известно несколько типов предпыльцы. Это радиально-сим­
метричные округлые зерна лагеностомовых (Feraxotheca, Те- 
langiopsis), части пахитестовых (Pototiiea) и других примитив­
ных форм. Ко второму типу относится билатерально-симметрич­
ная пыльца типа Monoletes (см. выше). Третий тип охватывает 
каватную (псевдосаккатную) предпыльцу примитивных голо­
семенных (Paracalathiops, Simplotheca и др.) и некоторых три- 
гонокарповых (Parasporotheca). Четвертый тип включает меш- 
ковые и квазисаккатные зерна с функционирующей прокси­
мальной щелью и без следов дистальной апертуры. Намечаются 
и иные типы. Смена полярности прорастания произошла неза­
висимо в разных группах голосеменных и в каждой нельзя про­
вести четкую грань между пыльцой и предпыльцой.

Стратификация оболочки миоспор. В ископаемом состоянии 
сохраняется не вся оболочка. Лишь в исключительных случаях 
сохраняется внутренний слой ■— интина, состоящий преимуще­
ственно из целлюлозы. Остальные слои слагают экзину и со­
храняются хорошо, так как они состоят из спорополленина, 
органического полимерного вещества, устойчивого к воздейст­
вию окисляющих и выщелачивающих веществ. Химический 
состав разных слоев у разных растений варьирует, что отра­
жено в отличиях сохранности, оптической и электронно-опти­
ческой плотности. Оболочки миоспор некоторых растений со­
храняются очень плохо (например, лиственницы, осины, тополя
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и др.). М.ожет происходить дифференциальное сохранение 
слоев, их разделение при захоронении (например, тело может 
выпадать из мешкового зерна и захороняться отдельно от мешка).

Существует множество схем стратификации оболочки мио- 
спор (ниже приняты схемы, наиболее широко применяемые 
в современной литературе, особенно по электронно-микроско­
пическим методам исследования миоспор). При сопоставлении 
слоев у разных растений учитываются плотность оболочек, их 
относительное положение, внутреннее строение, химический со­
став. Рассмотрим сначала стратификацию оболочек пыльцы го­
лосеменных и покрытосеменных. На электронно-микроскопиче­
ских фотографиях поперечных срезов «ад интиной располага­
ется экзина. Ее нижний слой — эндэкзина. Он неслоистый или 
имеет ламеллярную (слоистую) текстуру. Выше лежит трех­
слойная эктэкзина. Ее нижний слой (подстилающий) неслои­
стый, как и верхний слой (тектум, или тегиллюм), иногда про­
низанный порами. Средний слой (эндосэкзина) бывает трех 
типов: а) гранулированный, состоящий из многочисленных 
слипшихся зерен, б) ячеистый, или альвеолярный, причем 
ячейки могут быть со стенками и просветами разной относи­
тельной величины и разной ориентировки, ячейки могут соеди­
няться порами, в) столбчатый, или колумеллярный, состоящий 
из столбиков, которые соединяют подстилающий слой с текту- 
мом. У покрытосеменных разрастание пор может приводить сна­
чала к сетчатой структуре тектума (семитектатная экзина), 
а затем к его редукции (интектатная экзина), когда столбча­
тый слой обнажен. Гранулированный и ячеистый типы связаны 
переходами. Если не удается разграничить эндэкзину и подсти­
лающий слой под световым микроскопом, эти два слоя объеди­
няются под названием нэкзины, а столбчатый слой и тектум — 
сэкзины. Когда эндэкзина отсутствует, под нэкзиной понимают 
только подстилающий слой. При отсутствии нэкзины под тек- 
тумом может быть лишь один, например, гранулированный 
слой. У многих голосеменных и покрытосеменных экзина мо­
жет нести скульптуру (рис. 71, б, в), от которой следует отли­
чать мелкие зерна, иногда шиповатые, откладывающиеся на 
поверхность экзины после ее формирования и относимые к пе­
рине. Эти зерна (орбикулы, или тельца Убиша) иногда слива­
ются и покрывают большие участки экзины. В местах скопле­
ния с ними ассоциируют тонкие мембраны, которые, как сами 
орбикулы, очевидно, имеют тапетальное происхождение 
(рис. 52, н).

Споры птеридофитов сильно различаются по внутреннему 
строению оболочек, но в палеоботанической систематике эти 
отличия используются мало. Для элементов скульптуры спор 
птеридофитов применяются те же понятия и термины, что 
и для пыльцы. У многих из птеридофитов периспорий образует 
сплошной покров и несет скульптуру из ребер, складок, выро­
стов и т. д. Собственно экзина бывает однослойной и гомоген- 
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ной или состоит из нескольких слоев различного строения (ла­
меллярного, гранулированного, гомогенного).

Кава, квазисаккус, мешок. У многих растений оболочка рас­
слоена и образует полость. У птеридофитов слои, между кото­
рыми образуется полость, называют по-разному. Обычно ука­
зывается, что полость разделяет эндэкзину и эктэкзину. Иногда 
употребляют соответственно термины нэкзина и сэкзина, интэк- 
зина и экзоэкзина и др. Споры с полостью, принадлежащие 
птеридофитам и примитивным голосеменным, чаще всего назы­
вают каватными, а саму полость — кава (рис. 38, № 1). От 
кавы не всегда легко отличить экваториальную дисковидную 
оторочку без внутренней полости, образованную периной или 
экзиной. В таком случае оторочку называют по-разному в за­
висимости от толщины и поперечного профиля:' пленчатую ши­
рокую оторочку — зоной, более узкую и толстую — цингулю- 
мом и т. п. [17]. Кава появилась независимо у разных птеридо­
фитов, а именно у некоторых плауновидных (Selaginella, Speti- 
cerites, Endosporites; рис. 13, щ—э) и прогимноспермов (Рго- 
topteridiales, Protopityales; рис. 34, к, л); у последних кава при­
крепляется к телу лишь проксимально выше экватора.

До недавнего времени микроспоры голосеменных чаще 
всего квалифицировались как пыльца и подразделялись на два 
типа — безмешковую и мешковую. Считалось, что мешковая 
пыльца имеет строение примерно того же типа, что и у сосны. 
Расслоение экзины происходит между нэкзиной и сэкзиной, так 
что альвеолярный слой остается на внутренней поверхности 
мешка и придает ему внутрисетчатую структуру, а подстилаю­
щий слой слагает поверхность тела (рис. 38, № 26; у каватных 
форм поверхность тела сложена эндэкзиной). Учитывая общие 
филогенетические представления можно было выводить мешко­
вую пыльцу из каватных спор прогимноспермов. Изучение сре­
зов ископаемой пыльцы с трансмиссионным электронным мик­
роскопом показало, что многие роды дисперсных миоспор, счи­
тавшихся Мешковыми, в действительности не имеют мешков 
в виде полос (рис. 38, № 23). Сначала это было показано на 
родах Lueckisporites, Strotersporites, Inferpollenites, Parillini- 
tes, Ovalipollis, Polarisaccites, Triadispora, Jugasporites, Podo- 
sporites, Parvisaccites и Guttulapollenites из перми и триаса 
Западной Европы, а затем на родах Cannanoropollis, Plicati- 
pollenites, Platysaccus, Protohaploxypinus и Striatopodocarpites 
из верхнего палеозоя Австралии. То образование, которое под 
световым микроскопом имеет облик мешка (рис. 44, № 1, 
4—9, 11; 46, х; 47, о; 49, л; 58, ш; 59, м; 63, е, о, ш, э; 67, ж; 
7 1 г, д, и) и так описывалось палинологами, сложено губча­
той массой экзины с многочисленными небольшими полостями 
неправильной формы, ориентированными или в беспорядке, 
или радиально. Губчатая масса, сопоставимая с альвеолярным 
слоем сэкзины, покрывает тело со всех сторон, утоняясь с прок­
симальной и дистальной сторон. Если проксимальная сторона
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несет ребра (рис. 38, № 22), то они тоже сложены губчатой 
массой, сходящей на нет в бороздах между ребрами. Губчатая 
масса утоняется или исчезает в области дистальной апертуры.

Имитирующие мешок скопления губчатой массы были на­
званы протосаккусом, а соответствующие миоспоры протосак- 
катными. Эти термины этимологически неудачны, поскольку 
протосаккатная структура не всегда филогенетически предше­
ствует мешковой. Поэтому лучше использовать термины «ква- 
зисаккус» и «квазисаккатный». Можно легко представить ре­
зорбцию альвеол внутри квазисаккуса и образование настоя­
щего мешка. У Taeniaesporites (al. Lunatisporites) noviaulensis 
(триас) толстый альвеолярный слой образует широкие ребра 
сэкзины на проксимальной стороне, как у квазисаккатного 
пермского рода Lueckisporites, но есть крупные полости в обоих 
мешках. При этом наружные стенки мешка еще довольно тол­
стые и на больших участках больше похожи на губчатую массу 
квазисаккуса, чем на тонкостенные альвеолы современных хвой­
ных. У Felixipollenites macroreticulatus из среднего карбона 
альвеолярный слой с тонкими стенками закрывает проксималь­
ную и дистальную стороны, но полость в мешке крупная. 
Внутри мешка на теле сохранился тонкий альвеолярный слой. 
Квазисаккатная организация свойственна современным Dacry- 
dium (Podocarpaceae) и некоторым видам Tsuga (Pinaceae), 
хотя другие представители обоих семейств имеют настоящие 
мешки. По-видимому, переход от квазисаккатной организации 
к мешковой совершался в разных группах, но мог происходить 
и обратный процесс. Настоящий мешок с тонкостенными аль­
веолами на его внутренней поверхности известен в среднем 
карбоне у кордаитантовых (Cordaitanthus concinnus и С. schu- 
leri\ дисперсные миоспоры Sullisaccites и Felixipollenites-, 
рис. 58, р—ч) и каллистофитовых (Idatiothekion, рис. 42, л—н; 
часть дисперсных миоспор рода Vesicaspora). У потомков тех 
и других растений, однако, встречаются квазисаккатные мио­
споры. Строение экзины более древних миоспор, считающихся 
Мешковыми, детально не изучалось. Каватные споры, как уже 
говорилось, есть у прогимноспермов. Строение каватной пред- 
пыльцы ранних голосеменных (Paracalathiops, Simplotheca и 
др.; рис. 51, а) и каватных спор гомоспоровых прогимноспермов 
(рис. 34, к, л) сопоставлялось с мешковой предпыльцой триго- 
нокарповых рода Parasporotheca, у которого два полукруглых 
мешка образуются за счет расщепления сэкзины, слой которой 
остается на теле, так что его поверхность выглядит зернистой. 
У микроспор наиболее продвинутых прогимноспермов (Archa- 
eopteridales) внутренний слой экзины ламеллярный, а внешний 
сложен плотной губчато-зернистой массой с небольшими про­
светами. Эти два слоя интерпретируются как эндэкзина и эк- 
тэкзина (подстилающий слой и тектум отсутствуют). Из таких 
спор можно вывести протосаккатную, а затем мешковую 
пыльцу голосеменных.
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ТАКСОНОМИЯ ДИСПЕРСНЫХ МИОСПОР

Первая система дисперсных миосиор была предложена 
А. К. Ибрагимом в 1933 г. Далее исследования проводились од­
новременно по трем направлениям, которые условно назовем 
формальным, конгрегационным и актуалистическим. Формаль­
ное направление заключалось в том, что отобранные таксоно­
мические признаки сразу получали определенный вес. В точ­
ном соответствии с весом (рангом) признаков выделялись 
ранги паратаксонов миоспор. Смена веса признаков при пере­
ходе от одного паратаксона к другому не предусматривалась. 
Так была построена система С. Н. Наумовой (1939 г.). Все 
миоспоры (сам этот термин тогда не употреблялся) были раз­
делены на два типа — споры и пыльцу, соответствующие спо­
ровым и семенным растениями. Среди спор различались классы 
Rimales (с определенной щелью разверзания) и Irrimales (без 
таковой). Класс Rimales по строению щели был разделен на 
группы Triletes (трехлучевая щель) и Monoletes (однолучевая 
щель). Группа Triletes охватывала два безранговых паратак­
сона— Azonotriletes (без оторочки) и Zonotriletes (соторочкой). 
В первом выделены 9 подгрупп, а во втором — 10. Подгруппы 
отороченных спор различались по рельефу экзины (Leiotrile- 
les — гладкие, Trachytriletes — шагреневые, Acanthotriletes — 
шиповатые, Lophotriletes — бугорчатые, Dictyotriletes — сетча­
тые, Chomotriletes — обвитые концентрическими валиками, и 
др.). Подгруппы отороченных спор основывались на строе­
нии оторочки (Euryzonotriletes — плотная широкая ото­
рочка, Hymenozonotriletes — пленчатая оторочка, Stenozonotri- 
letes — узкая оторочка, и др.). По такому же принципу класси­
фицировались однолучевые миоспоры и пыльца. Для пыльцы 
указывалось наличие пор и мешков, их количество и другие 
признаки. Получилась фиксированная система из 49 подгрупп, 
охватывающих все возможные типы миоспор. В дальнейшем 
подгруппы получили статус родов.

Благодаря своей простоте система Наумовой получила ши­
рокое распространение. Однако подгруппы (роды) оказались 
очень крупными, а их стратиграфическое значение незначи­
тельным. Для детальной стратиграфии приходилось опираться 
на виды, которых в некоторых родах выделялось очень много 
и ориентироваться в них было трудно.

Конгрегационное направление начало развиваться тоже 
в 30-е годы, но распространилось позже, после выхода работ 
Р. Потонье, Г. О. У. Кремпа, Д. М. Шопфа, Л. Р. Вилсона и 
Р. Бентола [37, 39]. Они выделяли надродовые таксоны также 
по признакам фиксированного веса, но роды получались путем 
объединения сходных видов, причем характер объединяющих 
признаков менялся от одного рода к другому, как и вес этих 
признаков. Количество родов не фиксировалось структурой си­
стемы, а определялось конкретным материалом. Обнаружение
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миоспор с новым сочетанием признаков или с ранее неучтенным 
признаком могло привести к установлению нового рода. Одни 
роды основывались на сочетании простых признаков, другие 
на редко встречающихся специфических признаках. Например, 
в род Leiotriletes включались гладкие субтреугольные трехлу­
чевые споры.. Споры рода Reinschospora имеют треугольный эк­
ваториальный контур с вогнутыми сторонами, заполненными 
многочисленными ресничками. Род Cristatisporites основывался 
на зубчатости оторочки. Изменчивость признаков внутри рода 
выявлялась в ходе исследования, и пределы изменчивости за­
ранее не устанавливались. Так, если в группе видов, связанных 
переходом и объединенных в один род, скульптура менялась 
от зернистой к мелкобугорчатой, это не вынуждало делить со­
ответствующие виды на разные роды только потому, что в дру­
гих случаях то же различие в скульптуре служило родовым 
признаком. В таксономии современных организмов такой метод 
установления таксонов путем последовательного объединения 
экземпляров в вид, видов в род и т. д. (т. е. «снизу», от таксо­
нов низкого ранга к таксонам более высокого ранга) был назван 
Е. С. Смирновым конгрегационным. Напомним, что в ботанике 
именно переход к конгрегационной систематике и отказ от лин- 
неевской формальной системы надродовых таксонов положил 
начало принимаемой ныне системе растений. Конгрегацион- 
ную систему часто называют естественной. Преимущество ее 
в том, что она не связана с заранее фиксированным весом при­
знаков, признание которого неизбежно ведет к тому, что в том 
или ином таксоне приходится заведомо искусственно объеди­
нять и разъединять объекты.

Конгрегационная систематика, применяемая сейчас боль­
шинством палинологов, значительно сложнее в освоении и 
использовании, чем формальная. Но получаемые при этом роды- 
конгрегации более узкого объема, чем роды-подгруппы С. Н. На­
умовой, оказались несравненно более ценными для стратигра­
фических построений. Это было показано сначала на комплексах 
миоспор из угленосного карбона Западной Европы и Се­
верной Америки, а затем и на материале из других отложений.

И формальный, и конгрегационный подходы не связывают 
систему миоспор с таксонами, выделяемыми по целым расте­
ниям (эвтаксонами). Поэтому оба подхода встретили сопротив­
ление палинологов, считавших, что следует выделять не пара­
таксоны миоспор, а эвтаксоны растений в целом. Сторонники 
такой точки зрения относили миоспоры к эвтаксонам современ­
ных (реже вымерших) растений, опираясь на актуалистические 
наблюдения. Этот актуалистический подход привел к тому, что 
в списках миоспор не только кайнозоя и мезозоя, но даже и па­
леозоя появилось немало названий современных родов. Иногда 
родовые названия видоизменялись, чтобы подчеркнуть некото­
рое своеобразие ископаемых миоспор. Так появились роды Рго- 
topicea, Equisetosporites и др. Поскольку миоспоры разных рас­
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тений могут быть практически неразличимыми (по крайней 
мере в световом микроскопе), а изменчивость спор и пыльцы 
в пределах эвтаксона даже родового ранга неопределенно боль­
шой, актуалистический подход породил ложные представления 
о стратиграфическом и географическом распространении родов 
и семейств. Беннеттитовые были указаны в карбоне, род Podo- 
carpus и семейство вельвичиевых в перми и т. д. [11, 12, 14].

Таким образом, наиболее удобной оказалась конгрегацион- 
ная систематика. Надродовыми таксонами в ней приняты 
(в восходящем порядке) субинфратурма, субтурма, турма и 
антетурма. Они выделяются по образцу таксонов системы 
С. Н. Наумовой, но на более широком комплексе признаков. 
Основное назначение этих таксонов — как-то сгруппировать 
роды, чтобы сделать систему обозримой. Никакой связи с эв- 
таксонами при этом не подразумевается. Примером построе­
ния конгрегационной системы могут быть одномешковые (вклю­
чая квазисаккатные) миоспоры. Они относятся к антетурме 
Varigerminantes (прорастание может быть как дистальным, 
так и проксимальным), турме Saccites (мешковые миоспоры), 
субтурме Monosaccites (мешок один). Последняя делится на ин- 
фратурмы Sphaerosacciti (тело свободно помещается внутри 
мешка), Monpolsacciti (мешок охватывает тело с проксималь­
ной или дистальной сторон), Dipolsacciti (мешок прикрепля­
ется вблизи экватора, оставляя свободными полюса). Субин- 
фратурмы выделяются по иным признакам. Можно представить 
усовершенствование этой системы за счет учета различий ме­
жду мешком и квазисаккусом, присутствия внутреннего ретику- 
лоида у некоторых миоспор (Cladaitina) и т. д.

По такому же образцу строится систематика всех палино- 
морф (см. также раздел «Акритархи и криптархи»), В система­
тике двумешковых миоспор учитываются наличие ребер, строе­
ние дистальной борозды, форма и характер прикрепления меш­
ков. Различают гаплоксипиноидные зерна, у которых мешок 
(квазисаккус) образует единый овальный контур, включающий 
в себя контур тела (рис. 71, д [слева]), и диплоксипиноидные 
зерна, у которых мешки (квазисаккусы) сужаются в месте 
прикрепления к телу, так что общий контур зерна становится 
отчетливо лопастным (рис. 71, г [справа], д [в центре]). Споры 
и спороподобная предпыльца классифицируются по общей сим­
метрии, наличию периспория, строению щели разверзания, 
скульптуре и структуре экзины. Пыльца покрытосеменных клас­
сифицируется по числу, строению и расположению апертур, 
скульптуре и структуре экзины и т. д.

СООТНОШЕНИЕ ПАРАТАКСОНОВ МИОСПОР 
С ЭВТАКСОНАМИ

При систематизации дисперсных миоспор можно учитывать 
изменчивость спор и пыльцы, наблюдаемую в пределах эвтак- 
сонов, факторы сохранности, изменчивость, наблюдаемую
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в конкретной пробе. Все это ведет к большей естественности 
паратаксонов, приближая их к эвтактонам.

Некоторые признаки миоспор достаточно специфичны для 
уверенного сближения с определенным эвтаксоном. Например, 
у хвощовых и каламостахиевых есть очень характерные эла- 
теры, не отмеченные у других высших растений. Микроспоры 
Aratrisporites пока встречались только у плауновидных, близ­
ких к роду Pleuromeia и, видимо, относящихся к семейству 
Pleuromeiaceae. Можно привести и противоположные примеры 
связи очень сходных миоспор с совершенно разными эвтаксо- 
нами. Выше упоминалась пыльца форм-рода Stellatopollis 
с очень своеобразной кротоноидной скульптурой. Среди совре­
менных покрытосеменных такую скульптуру имеют отдельные 
роды шести семейств, относящихся к двум подклассам Dille- 
niidae и Caryophyllidae. Двумешковые или квазисаккатные 
миоспоры с характерной ребристостью проксимальной стороны 
тела известны у пельтаспермовых, арбериевых и хвойных.

Не меньшие сложности связаны с обратным явлением — 
полиморфизмом спор в пределах не только эвтаксона, но даже 
одного спорангия. В систематике миоспор высокий вес прида­
ется числу лучей проксимальной щели, наличию, количеству и 
форме мешков, борозд и пор, строению периспория, скульптуре 
экзины и др. По всем этим признакам можно наблюдать силь­
ную внутривидовую изменчивость.

Первые однолучевые миоспоры появляются позже трехлу­
чевых, а именно в среднем девоне, а в заметном количестве — 
со среднего карбона. Среди карбоновых миоспор встречаются 
формы, близкие по размерам и скульптуре, но отличающиеся 
щелью разверзания — одно- или трехлучевой. У многих совре­
менных растений споры обоих типов обнаружены в одном спо­
рангии, хотя и с резким преобладанием одного типа. То же от­
мечено у среднекарбоновых растений. Например, у мараттие- 
вых Scolecopteris minor и S. fragilis наряду с монолетными 
спорами попадаются зерна с недоразвитым третьим лучом, ко­
торые преобладают у S. latifolia, где можно видеть переход 
как к типично однолучевым, так и к типично трехлучевым спо­
рам. У видов рода Scolecopteris резко преобладают однолуче­
вые или трехлучевые споры. Такая же группировка видов изве­
стна у других споровых. Для карбонового рода Spencerites 
(плауновидные) характерны трехлучевые споры и лишь для 
вида S. majusculus — однолучевые. То же отмечается в роде 
Bowmanites. Иногда это различие имеет значение родового при­
знака. Например, у тригонокарповых трехлучевая предпыльца 
известна лишь у Potoniea. Вообще же изменчивость проксималь­
ной щели свойственна и голосеменным. У пыльцы (Jugaspori- 
tes) из спорангия Ullmannia frumentaria наблюдался переход 
от однолучевой щели через двухлучевую к трехлучевой. Меш- 
ковые (и квазисаккатные) миоспоры обнаруживают сильную 
изменчивость размеров, очертания, числа и угла наклона меш­
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ков (квазисаккусов), что хорошо видно по пыльце из споран­
гиев современных хвойных и ископаемых голосеменных (рис. 71, 
Г) д). Встреченные в одном спорангии зерна попадают в раз­
ные роды дисперсных миоспор. Выше уже отмечалась изменчи­
вость пыльцы Cladaitina, встреченной в спорангиях Cladostro- 
bus. Наблюдались все стадии отслоения мешка от тела, начи­
ная с зерен, которые выглядят безмешковыми. Все эти стадии, 
а также разъединившиеся мешок и тело часто складываются 
в лодочку, имитируя монокольпатную пыльцу. Этому разнооб­
разию соответствует несколько родов, выделяемых по дисперс­
ным миоспорам. Видимо к этой же пыльце относится типовой 
материал рода Ginkgocycadophytus, принимавшегося за пыльцу 
гинкговых и цикадофитов.

Можно привести множество подобных примеров. Диапазон 
внутривидовой изменчивости по многим признакам иногда 
сравним с разнообразием, наблюдаемым в нескольких родах. 
В целом же диапазон изменчивости увеличивается по мере ук­
рупнения эвтаксона. Нередко некоторые виды рода или отдель­
ные роды семейства отклоняются по какому-либо признаку 
спор. Например, большинство тригонокарповых имеет пыльцу 
типа Monoletes (рис. 52, л, м), но у Pototiiea пыльца трехлуче­
вая (типа Punctatisporites; рис. 52, р), а у Parasporotheca меш- 
ковая (рис. 38, № 20). Для семейства Pinaceae характерна 
мешковая пыльца, преимущественно двумешковая, но у родов 
Larix и Pseudotsuga она безмешковая, а у одной секции Tsuga 
квазисаккатная. У современного рода Dacrydium квазисаккат- 
ная организация пыльцы, у Saxegotaea пыльца безмешковая, 
а у остальных подокарповых мешки настоящие в количестве 
от двух до трех, реже более. Подобные случаи вызывают за­
труднения. Так мезозойские роды Dictyophyllum, Clathropteris, 
Thaumatopteris и Hausmannia, включаемые в Dipteridaceae, 
имеют трехлучевые споры, а у единственного современного 
рода семейства — Dipieris, споры однолучевые. Эти же мезо­
зойские роды сближались с современным родом Cheiropleuria 
(семейство Polypodiaceae), имеющим трехлучевые споры.

Нередко по мере исследований диапазон известного разно­
образия спор в таксоне сильно возрастает. Первоначально счи­
талось, что пельтаспермовым свойственна безмешковая лодоч­
ковидного очертания пыльца. Теперь у них обнаружены реб­
ристые и квазисаккатные типы пыльцы, которые сближались 
с хвойными, вельвичиевыми, арбериевыми. Значительное разно­
образие в ультраструктуре экзины обнаружено у карбонового 
папоротника Botryopteris.

В разных эвтаксонах можно встретить не только сходные 
типы миоспор, но и однинаковые преобразования, связывающие 
разные формы. Это хорошо видно на уже разобранных приме­
рах. Переход от трехлучевых спор к однолучевым происходит 
одинаково в разных эвтаксонах, а именно, путем редукции 
одного из лучей и выпрямления оставшихся в одну линию.
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Переход от одномешковой (квазимоносаккатной) пыльцы к дву- 
мешковой . (квазидисаккатной) у разных голосеменных осуще­
ствляется посредством появления билатеральности, сужению 
мешка (квазисаккуса) на противоположных сторонах и исчез­
новению перемычек. Примечателен параллелизм преобразова­
ний в Мешковых и квазисаккатных зернах. Само образование 
квазисаккатных форм с сопутствующей одинаковой изменчиво­
стью произошло независимо у арбериевых, пельтаспермовых и 
хвойных. Таким же независимым и сходным по типу преобразо­
ваний был переход между квазисаккатными и мешковыми 
формами у кордаитантовых и хвойных. Параллелизм 
наблюдается и в смене полярности прорастания у разных 
голосеменных. Переход от проксимального прорастания к дис­
тальному, от предпыльцы к пыльце произошел независимо во 
всех трех классах голосеменных. Глубокий параллелизм отме­
чен в строении пыльцы между однодольными и двудольными 
(рис. 71, и).

Некоторые из рассмотренных параллелизмов вполне 
можно объяснить как эволюционные преобразования по сход­
ным траекториям, начиная от некоей одинаковой исходной 
точки. Такая интерпретация наиболее вероятна в случае смены 
полярности прорастания, перехода от предпыльцы к пыльце, 
от однобороздной пыльцы к поровой и трехбороздной. В дру­
гих случаях полиморфизм по определенному признаку сохра­
няется в разных группах, в том числе принадлежащих одной 
филогенетической линии. При этом нет оснований считать, что 
в каждой группе эволюция шла параллельными рядами в опре­
деленном направлении. Это явление называется транзитивным 
полиморфизмом. Таков половой диморфизм, проявляющийся 
в отличиях микроспор от мегаспор. У покрытосеменных, осо­
бенно при гетеростилии, отмечалась внутривидовая дифферен­
циация пыльцы на два или даже три четких типа. Известен 
и диморфизм мегаспор (например, у Isoetes clixitei). Более рас­
пространен сохраняющийся упорядоченный полиморфизм с по­
степенным переходом между разными модификациями. Лучше 
всего его иллюстрирует уже не раз упоминавшийся переход, 
связывающий одно- и трехлучевые проксимальные щели. Хотя 
первоначально однолучевая щель эволюционировала из трех­
лучевой, нет оснований считать, что в каждой группе, имеющей 
оба типа щели, эволюция шла в том же направлении. Более 
вероятно, что в каждом таксоне сохраняется изменчивость по 
этому признаку, но преимущественно распространен то один, то 
другой тип.

И эволюционный параллелизм, и транзитивный полимор­
физм проявляются во всех признаках строения миоспор от об­
щей организации до деталей экзины. Некоторые типы сходств 
пока трудно интепретировать. Например, у некоторых папо­
ротников и покрытосеменных экзина сплошная, не разделенная 
на слои, а на ней располагается прерывистый слой орбикул
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тапетального происхождения. У микроспор Densosporites (плау­
новидные) из верхнего карбона экзина двуслойная. Внутренний 
слой тонкий, а внешний губчатый, с неправильными просветами, 
напоминающий альвеолярный слой некоторых голосеменных. 
Для интерпретации таких сходств необходимо систематическое 
изучение с трансмиссионным электронным микроскопом спор 
проптеридофитов и прогимноспермов. У проптеридофитов из­
вестно расслоение оболочки спор на гладкое тело и скульпти- 
рованный внешний слой, а у прогимноспермов — кава, но тон­
кая структура этих спор не изучена.

Особенно трудна классификация просто устроенных мио- 
спор, например округлых миоспор с трехлучевой или однолу­
чевой щелью и гладкой или тонкоскульптированной экзиной 
(форм-роды Calamospora, Leiotriletes, Laevigatosporites, Ptmc- 
tatisporites и др.). У них учитываются размеры спор, толщина 
экзины, длина лучей, незначительные вариации скульптуры. 
Обычно ценность подобных признаков невелика. Это видно на 
примере рода Calamospora. Такого типа споры найдены в стро­
билах Calamostachys, Palaeostachya и Pendulostachys (а также 
у неггератиевых). Признаки, считавшиеся видовыми, оказались 
связанными с внутривидовой изменчивостью или с сохранностью 
миоспор. Споры извлеченные из спорангиев, нередко отлича­
ются зрелостью. Например, в спорангиях Senftenbergia plu- 
mosa (зигоптеридиевые) недозрелые споры гладкие, а зре­
лые — шиповатые, типа Raistrickia. Изменение скульптуры 

в ходе созревания обнаружено у спор современной Anemia.
Таким образом, между паратаксонами миоспор и эвтаксо- 

нами нет достаточно четкого соответствия. В каждом крупном 
эвтаксоне наблюдается упорядоченное многообразие спор с до­
минированием одного или немногих типов. Сходное разнообра­
зие обычно встречается в других таксонах, хотя преобладать 
могут другие типы. Это явление не случайно. Отчасти оно свя­
зано с тем, что у высших растений встречается лишь ограни­
ченное число типов организации спор, различающихся как 
по расположению апертур, расслоению экзины, строению пери­
спория, очертанию зерна, так и по более тонким признакам 
(орнаментация, ультраструктура оболочек). Хотя сочетаний 
подобных признаков получается много, в преобразовании при­
знаков и их комбинировании наблюдаются определенные за­
кономерности и устанавливаются запреты (например, на меш­
ках никогда не наблюдается сильно выступающей скульптуры). 
Поэтому неизбежно повторение сходных типов в разных эвтак- 
сонах. Можно сказать, что соответствие между системой мио­
спор и системой эвтаксонов взаимномногозначное (полиморф­
ное). Отсюда следует необходимость независимой таксономии 
и номенклатуры миоспор. Любые попытки жестко связать так­
соны миоспор с эвтаксонами ведут к путанице.

Сказанное тем более справедливо в отношении миоспор 
недостаточно хорошей сохранности. Выше уже упоминался род
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Cladaitina, у которого изолированные мешки и тела имити­
руют монокольпатную безмешковую пыльцу. У спор каламо- 
стахиевых и хвощовых обычно отделяются элатеры. Утрата 
или плохая сохранность отдельных элементов ведут к непра­
вильным определениям. Макроостатки растений издавна обо­
значаются разными родовыми названиями при существенных 
различиях в степени и виде сохранности. Аналогичный подход 
необходим и в систематике миоспор.

Пренебрегать возможностями более естественной группи­
ровки миоспор в паратаксоны нецелесообразно. Есть возмож­
ность как-то учесть изменчивость спор в эвтаксонах. Можно 
опереться на повторяющиеся ассоциации связанных перехо­
дами миоспор в пробах, данные о спорах в спорангиях расте­
ний, известных в тех же отложениях. Выше приводились при­
меры изменчивости спор в спорангиях. Нередко удавалось рас­
познать аналогичные серии изменчивости среди дисперсных 
миоспор того же местонахождения. Ряды изменчивости можно 
строить и безотносительно к данным о полиморфизме спор 
в спорангиях. Некоторые из таких серий могут интепретиро- 
ваться как внутривидовая изменчивость, если они многократно 
повторяются в разных пробах. Предлагалось ввести понятие 
«морфон» для группы палинологических таксонов, объединяе­
мых непрерывным изменением морфологических признаков 
(К. И. Ван дер Цван). Были предложения вообще отказаться 
от биномиальной номенклатуры при изучении изменчивости мио­
спор в захоронениях и использовать систему «биозаписей» (bio­
records), состоящую из буквенно-цифровых символов (Н. Ф. 
Хьюз). Детально изученные группировки миоспор одного слоя, 
формы которых несколько отличаются, но связаны переходами, 
предлагалось называть «палинодемами» (Г. Фисшер). Однако 
эти понятия пока не получили широкого распространения.

Большое значение при установлении диапазона изменчиво­
сти имеют данные, полученные при изучении миоспор в микро­
пиле семезачатков или прилипших к кутикуле листьев опреде­
ленного вида. Мало изучались копролиты растительноядных 
животных; в них встречаются массовые скопления однородных 
миоспор. Нередко в породах, переполненных макроостатками 
одного вида, среди миоспор также резко доминирует один тип, 
изменчивость внутри которого можно трактовать как внутри­
видовую. Например, в палинологических комплексах листоватых 
углей, сложенных фитолеймами листьев Phylladoderma (семей­
ство Cardiolepidaceae), преобладают миоспоры типа Vesica- 
spora. Последние в зависимости от направления сплющивания 
при захоронении выглядят то как одномешковые, то как дву- 
мешковые (среди них определяли разные роды). Учитывая 
совместное захоронение, а также разнообразие форм в ассо­
циирующих микроспорангиях Permotheca (рис. 71, г) и микро­
пиле семян, вполне можно было трактовать эти разные формы 
как внутривидовую изменчивость.
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МОРФОЛОГИЧЕСКАЯ ЭВОЛЮЦИЯ МИОСПОР

Вверх по геохронологической шкале нарастает разнообразие 
миоспор, достигающее максимума в новейших отложениях. 
Многие миоспоры можно сопоставить с определенными эвтак- 
сонами. Иногда морфологические типы миоспор обнаруживают 
отчетливую географическую приуроченность. Миоспоры дают 
яркие примеры параллельной эволюции, не только идущей по 
сходным морфологическим траекториям, но и происходящей 
с высокой синхронностью в разных таксонах и биотах геологи­
ческого прошлого.

Древнейшие палиноморфы докембрия, кембрия и ордовика 
еще предстоит проанализировать в указанном аспекте. Поэтому 
сразу перейдем к миоспорам высших или близких к ним расте­
ний, например, спонгиофитовых водорослей, несущим основные 
черты миоспор высших растений. Миоспоры с устойчивой 
к мацерации оболочкой и несомненной трехлучевой проксималь­
ной щелью появляются в ордовике и их количество и разнооб­
разие постелено увеличиваются к концу силура. Если исходить 
из узкого понимания объема родов, то к концу силура их число 
составит примерно 15. Эти роды выделялись по довольно мел­
ким признакам. Древнейшие миоспоры округлые, округлотреу­
гольные, часто собраны в тетрады. Они гладкие, или с невысоким 
рельефом в виде мелких бугорков, ямок, шипиков и радиаль­
ных складок. В силуре появляются курватуры — округлые 
ребра, соединяющие концы лучей. Одновременно появляются 
миоспоры с экваториальным утолщением, чуть позже — с тон­
кой оторочкой (периспорием), а еще позже — с прокси­
мальным утолщением экзины вблизи места соединения 
лучей. Миоспоры с таким утолщением и курватурами называ­
ются ретузоидными (от рода Retusotriletes). Они характерны 
для многих проптеридофитов (позже они ассоциируют и с во­
дорослями типа Protosalvinia). Перечисленные признаки по-раз­
ному комбинируются, на чем собственно и основано выявление 
родов.

В нижнем девоне также преобладают округлые и округло­
треугольные миоспоры. Рельеф многих из них становится более 
контрастным, а строение выростов — более сложным. В верхах 
нижнего девона появляются миоспоры с вильчатыми и якоре­
подобными выростами экзины. С низов девона отмечаются мио­
споры с небольшими папиллами у места схождения лучей или 
четким треугольным контуром проксимального утолщения. 
Почти одновременно появляется сетчатый рельеф экзины (Dic- 
tyotriletes). С верхов нижнего девона у многих миоспор отме­
чается четкое различие рельефа на проксимальной и дисталь­
ной сторонах, так что образуются лишенные рельефа контакт­
ные участки, которыми миоспоры соприкасались в тетрадах. 
Появляются и миоспоры с каватной организацией и с цингу- 
люмом, а также редкие монолетные споры.
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В разрезе нижнего девона постепенно увеличиваются раз­
меры миоспор. Средний размер зигенских миоспор около 20мкм 
в основании яруса и около 40 мкм в его кровле. Еще в середине 
силура встречаются миоспоры размером более 50 мкм, с се­
редины нижнего девона — более 100 мкм, а в конце нижнего 
девона — более 200 мкм. Становление гетероспоровости можно 
отнести на конец раннего — начало среднего девона. В верхах 
среднего девона известны мегаспоры размером до 1600 мкм. 
В среднем же девоне увеличиваются количество и разнообразие 
каватных (псевдосаккатных) миоспор, часть которых (Rhabdo- 
sporites) принадлежит прогимноспермам. В верхнем девоне 
помимо довольно многочисленных мегаспор появляются мио­
споры Archaeoperisaccus, которые относились к Мешковой 
пыльце с дистальной бороздой. Однако тонкая структура эк- 
зины у этих спор та же, что и у археоптериевых. Поскольку 
в верхнем девоне появляются первые семена, возможно, что 
часть верхнедевонских миоспор относится к предпыльце.

В нижнем карбоне возрастает количество и разнообразие 
каватной предпыльцы. Иная предпыльца, морфологически сход­
ная со спорами птеридофитов, среди миоспор неразличима. 
Увеличивается разнообразие и других миоспор. Иногда можно 
проследить последовательное усложнение миоспор определен­
ного типа. Например, еще в девоне появляются треугольные 
споры с закругленными углами. В низах карбона у таких спор 
появляется вдавленность интеррадиальных участков экватори­
ального контура. Выше по разрезу вдавленность увеличивается 
(Waltzispora), а затем на экваториальных выступах, находя­
щихся на продолжении лучей, возникают добавочные скуль­
птурные украшения (Mooreisporites, Murospora, Ahrensisporites, 
Tripartites\ рис. 71, к). У других треугольных миоспор происхо­
дят иные преобразования. Появляются шипы разного размера, 
придающие этим спорам округлый внешний контур (Dia- 
tomozonotriletes). Некоторые характерные типы миоспор имеют 
строгую стратиграфическую приуроченность. Таковы трехлуче­
вые миоспоры с пленчатой перфорированной оторочкой (Reti- 
spora; рис. 16, ю, я), характерные для пограничных отложений 
девона и карбона.

В среднем карбоне увеличивается количество однолучевых 
спор (большей частью мараттиевых). Тогда же начинается 
уже рассмотренная смена полярности прорастания у ряда го­
лосеменных. Растет количество квазисаккатных и Мешковых 
форм. Квазимоносаккатные формы предшествуют квазидисак- 
катным, но с небольшим разрывом во времени. В верхах ниж­
него карбона встречаются первые квазимоносаккатные и вскоре — 
мешковые формы, причем почти сразу среди них намечается 
билатеральность квазисаккуса (мешка) из-за его сужения на 
противоположных сторонах экватора. В течение первой поло­
вины среднего карбона сужение перемычки приводит к разделе­
нию одного квазисаккуса на два. Во второй половине среднего
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карбона у квазисаккатных миоспор появляется проксимальная 
ребристость. В конце среднего карбона впервые встречаются 
миоспоры типа Vittatina с ребристым телом без мешков. У боль­
шей части рассмотренных миоспор, в том числе с ребристым 
телом, сохраняется проксимальная однолучевая, двухлучевая 
или трехлучевая щель. Она часто видна и у Vittatina.

Эта последовательность миоспор лучше всего прослежена 
в экваториальном поясе карбона. В последнее время появились 
данные, что одно- и двумешковые, в том числе ребристые, мио­
споры, а также миоспоры типа Vittatina встречаются в нижней 
части среднего карбона Средней Сибири. Те же типы миоспор 
известны и в верхнем палеозое Гондваны, но из-за неопреде­
ленности возраста соответствующих толщ трудно судить о син­
хронности или диахронности их появления по отношению к эк­
ваториальному поясу. Однако примечательно, что последова­
тельность миоспорвГондване сохраняется: сначала появляются 
квазимоносаккатные миоспоры, затем квазидисаккатные 
с неребристым телом, вскоре — с ребристым телом, позже всего 
формы типа Vittatina. Судить о систематическом положении 
этих миоспор разных фитохорий можно лишь по косвенным 
данным. Квазимоносаккатная и одномешковая пыльца в эква­
ториальном поясе и Сибири принадлежит разным кордаитан- 
товым и хвойным, в гондванских местонахождениях — арберие- 
вым, к которым относится и большая часть гондванских квази- 
дисаккатных ребристых и неребристых миоспор, а также часть 
миоспор типа Vittatina. Полное отсутствие арбериевых в эква­
ториальной и карбоно-раннепермской флоре Сибири наводит 
на мысль, что рассмотренная сходная смена типов миоспор 
происходила параллельно в разных систематических группах. 
Вверх по разрезу разнообразие признаков миоспор растет, хотя 
отдельные специфические признаки исчезают (например, виль­
чатые и якоревидные выступы как у Hystricosporites и Апсуго- 
spora, исчезающие вблизи границы девона и карбона). В перми, 
видимо, произошла крупная смена морфологических типов мио­
спор голосеменных. В это время в нескольких линиях голосе­
менных происходило замещение миоспор с проксимальной ще­
лью бесщелевыми. Можно предполагать, что в перми основная 
масса голосеменных уже приобрела пыльцу вместо предпыльцы. 
В пермских миоспоровых комплексах указывается высокий про­
цент безмешковых монокольпатных миоспор типа Cycadopites. 
Нередко за такие миоспоры принимают сложившиеся в «ло­
дочку» одномешковые и протомоносаккатные миоспоры и их 
изолированные мешки и тела. Истинная доля безмешковых 
монокольпатных миоспор в пермских комплексах неясна. В це­
лом пермские миоспоры примерно в равной мере представлены: 
1) спорами птеридофитов и 2) квазисаккатной и Мешковой 
пыльцой и (предпыльцой?). Пропорции этих типов варьируют 
от одной фитохории к другой, а в пределах одной фитохории 
зависят от фациальной принадлежности пород.
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Триасовые миоспоры во многом сохраняют пермский облик. 
В то же время появляются, особенно в верхнем триасе, мио­
споры, которые далее станут доминирующими в юре и нижнем 
мелу. Резко сокращается количество и разнообразие квазимо- 
носаккатных форм, постепенно уменьшается разнообразие реб­
ристых квазисаккатных форм (они исчезают в верхнем триасе), 
вместо Vittatina появляются другие безмешковые миоспоры 
с ребристой экзиной (Gnetaceaepollenites, Ephedripites, Weylan- 
dites). Среди квазисаккатных миоспор удерживаются формы 
с проксимальной щелью (например, Triadispora), но основную 
роль играют бесщелевые формы. Заметно увеличивается коли­
чество безмешковых монокольпатных миоспор, принадлежащих 
гинкговым, цикадовым, беннетитам, пельтаспермовым и лепто- 
стробовым. В верхнем триасе состав миоспор приближается 
к юрскому. Появляются миоспоры рода Classopollis (рис. 66, 
к, л), которые в юре и мелу будут определять облик миоспоро- 
вых комплексов многих районов. Триасовые споры птеридофи- 
тов также имеют переходный облик и частью представлены 
морфологическими типами, переходящими из перми, а ча­
стью— формами, характерными для юры и мела. Для триаса 
характерны каватные миоспоры Densoisporites (с трехлучевой 
щелью) и Aratrisporites (с однолучевой щелью), связываемые 
с плевромейевыми и имеющими почти планетарное распрост­
ранение.

Юрские и меловые споры птеридофитов в целом уже вполне 
отвечают современным по общему разнообразию типов орга­
низации. Не случайно споры этого возраста часто относили 
к семействам и родам современных растений. При изучении 
спор из спорангиев и сравнении комплексов миоспор и макро- 
фоссилий выявились многочисленные ошибки в определениях. 
Тем не менее соответствие юрских и меловых спор современ­
ным по типу их организации не поколеблено. То же можно ска­
зать о пыльце голосеменных, если не считать уже упоминав- 
щейся пыльцы Classopollis. Помимо этой пыльцы в юре и мелу 
встречаются мешковые (преимущественно двумешковые) и ква- 
зисаккатные формы, принадлежащие хвойным, кейтониевым и 
пельтаспермовым, безмешковые ребристые формы неопределен­
ного систематического положения, однобороздные безмешковые 
формы, продуцировавшиеся гинкговыми, лептостробовыми, бен- 
неттитовыми и цикадовыми, трехбороздные формы типа Еисот- 
miidites, безмешковая пыльца, сопоставимая с пыльцой арау- 
кариевых, тиссовых и других семейств хвойных. Из этих типов 
только Classopollis и Eucommiidites неизвестны у современных 
голосеменных.

В течение мела постепенно сокращается количество пыльцы 
Classopollis и монокольпатной однобороздной пыльцы типа Су- 
cadopites. На фоне уменьшения роли пыльцы голосеменных 
с середины мела возрастает количество и разнообразие пыльцы 
покрытосеменных. Миоспоры кайнозоя представлены преиму- 
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щественно современными морфологическими типами, хотя си­
стематическое положение многих родов неясно.

Такова геохронологическая последовательность смены мио- 
спор. Полнее всего она выражена в комплексах экваториаль­
ных областей. Во внеэкваториальных флорах смена того или 
иного типа миоспор может быть менее выраженной, иногда она 
происходит с запозданием, меньше разнообразие типов миоспор 
^например, для внеэкваториальных областей позднего палеозоя 
и мезозоя не характерны однолучевые споры птеридофитов), 
временами доминируют другие типы, чем в приэкваториальных 
областях, встречаются немногочисленные эндемичные типы. 
Тем не менее, в виде общей тенденции рассмотренная 
последовательность имеет глобальное значение. Л. А. Куп­
риянова предлагала различать три основных типа миоспор. 
Первый тип имеет проксимальную лучевую апертуру (соответ­
ствует птеридофитам и господствует в палеозое), второй тип — 
одну дистальную апертуру в виде борозды (соответствует го­
лосеменным и ранним покрытосеменным и господствует в ме­
зозое), третий тип — экваториальные или разбросанные по 
всему зерну апертуры — борозды, поры, сложные апертуры (со­
ответствует покрытосеменным и господствует в кайнозое). Эта 
схема принималась с множеством отклонений. Самым важным 
дополнением к ней можно считать выявившееся более раннее 
появление и широкое распространение некоторых из типов, 
большее развитие, особенно в палеозое, предпыльцы со свой­
ственными ей проксимальными или биполярными апертурами. 
Предпыльца доминировала у голосеменных карбона и перми 
и не утратила значения в мезозое. Она занимает промежуточ­
ное положение между первым и вторым типами.

Вопросы эволюционного преобразования миоспор детально 
рассмотрены Р. Потонье [38].

ДИСПЕРСНЫЕ МЕГАСПОРЫ

Гетероспоровость свойственна некоторым моховидным и 
многим птеридофитам — прогимноспермам Protopityales и Аг- 
chaeopteridales, баринофитам, членистостебельным (некоторые 
Calamostachyales, Echinostachyaceae, Bowmanitales), плауно­
видным (Selaginellales, Isoetales), неггератиевым, зигоптери- 
диевым (Stauropteridaceae), лептоспорангиатным папоротни­
кам (семейство Platyzomaceae) и «водным папоротникам» 
(Marsiliales, Salviniales). К гетероспоровым принадлежат все 
семенные растения. Вне зависимости от того, как реконструи­
ровать филогенетические связи между таксонами высших рас­
тений, неизбежен вывод, что гетероспоровость возникла в раз­
ных группах независимо. Ее появление в среднем — позднем 
девоне установлено у плауновидных, прогимноспермов и бари- 
нофитовых. Обычно микроспоры и мегаспоры встречаются 
в разных спорангиях. Но у Barinophyton они встречаются
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в одном спорангии. У Chaleuria споры в одном спорангии при­
надлежат двум размерным классам, различающимся и морфо­
логическими признаками. Совмещение микро- и мегаспор в спо­
рангии отмечено у Archaeopteris.

Отличить мегаспоры от микроспор по дисперсным остаткам 
не всегда возможно, поскольку известны мелкие (менее 200 мкм) 
мегаспоры и очень крупные (до 600 мкм) микроспоры. В боль­
шинстве случаев мегаспоры легко отличимы от микроспор 
более толстой оболочкой и крупными размерами (более 
200 мкм). Самые крупные мегаспоры известны в карбоне и 
достигают 9 мм в диаметре. Проксимальная щель у мегаспор 
трехлучевая, даже если микроспоры однолучевые. Иногда раз­
личить микро- и мегаспоры можно только зная их прижизнен­
ное соотношение в стробилах. Мегаспоры Calamostachys ате- 
ricana практически такие же, как и микроспоры, самые мелкие 
мегаспоры (140 мкм) по величине очень близки к самым круп­
ным микроспорам (120 мкм), хотя средние величины тех и 
других отличаются достоверно (230 и 90 мкм).

У плауновидных, членистостебельных и зигоптеридиевых 
отмечена редукция мегаспор в спорангии до одной тетрады 
и далее (у Lepidocarpon, Achlamydocarpon, Caudatocorpus, Са- 
lamocarpon) до одной функционирующей мегаспоры, достигаю­
щей крупного размера и несущей сильно недоразвитые (абор­
тированные) мегаспоры на проксимальной стороне (рис. 14, х; 
71, р). Тот же процесс происходил при образовании семени 
голосеменных. У наиболее древних семян Archaeosperma (по­
рядок Lagenostomales) наряду с функционирующей мегаспорой 
сохраняются три абортивные (рис. 39, е).

Морфологически мегаспоры часто подобны микроспорам. 
У некоторых Archaeopteris, каламостахиевых и других групп 
мегаспоры выглядят как увеличенные в размерах микро­
споры.

Экзина разделяется на те же слои, совпадает и тонкая струк­
тура экзины (например, у Archaeopteris), но чаще наблюдаются 
заметные отличия (Selaginella, Marsilia и др.). Структура слоев 
классифицируется по той же схеме. Могут присутствовать пе­
рина, тапетальные мембраны и орбикулы. Все эти сведения 
важны для понимания эволюции гетероспории, гомологизации 
частей семени, выяснения связи между таксонами и т. п.

Дисперсные мегаспоры извлекаются из осадков палиноло­
гическими методами, просеиванием породы через сита или 
просто отделяются от штуфа иглой. Они изучаются в сухом 
состоянии или мацерируются. В зависимости от применяемой 
техники и среды для заделки сильно меняются размеры и 
иногда рельеф, мегаспор. Например, мацерированные и заде­
ланные в глицерин-желатину мегаспоры увеличиваются, а их 
рельеф становится более контрастным. Поэтому надо описы­
вать мегаспоры и в сухом состоянии до химической обработки. 
Встречаются мегаспоровые мембраны голосеменных.
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Для стратиграфии чаще всего используются карбоновые, 
пермские и триасовые мегаспоры Isoetales и Salaginellales, а 
также верхнемеловые и кайнозойские мегаспоры сальвиние- 
вых. Хуже изучены мегаспоры девона, перми и юры, среди кото­
рых преобладают плауновидные.

Систематика дисперсных мегаспор строится по тем же прин­
ципам, что и миоспор, но менее разработана. Меловые и кайно­
зойские мегаспоры сальвиниевых и спорокарпии марсилиевых 
описываются в составе родов Azolla, Salvinia, MarsiUa или вы­
мерших родов. Более древние дисперсные мегаспоры иногда 
также связываются с родами целых растений (эвтаксонами), 
например, триасовым родом Pleuromeia (те же мегаспоры опи­
сываются и как Talchirella daciae или Triletes polonica).

Для дисперсных мегаспор используются примерно те же 
категории надродовых таксонов и того же типа номенклатура их, 
что и для миоспор. Они выделяются по наличию оторочек 
(рис. 71, т), соотношению скульптуры на проксимальной и ди­
стальной сторонах, числу оболочек (у мацерированных остат­
ков) и др. Роды выделяются по комбинациям большего числа 
признаков, а виды — по степени развития того или иного при­
знака, размерам мегаспор и их элементов, например, скульп­
туры (рис. 71, с). Вообще в систематике мегаспор наибольшее 
значение имеют следующие признаки: 1) общее очертание (ок­
руглое, субтреугольное и др.), 2) строение контактной ареи 
(площадки), т. е. участка проксимальной стороны, который 
контактировал с другими мегаспорами тетрады; внутри ареи 
расположена трехлучевая щель (однолучевых мегаспор не бы­
вает), которая иногда сильно приподнята; концы щели нередко 
соединяются дугами (курватурами); рельеф контактной ареи 
может отличаться от рельефа остальной поверхности, 3) скуль­
птура и ее распределение по поверхности, которая может быть 
гладкой, покрытой шипами, буграми, простыми или ветвящи­
мися выростами, сетчатым рисунком, ямками и др.; часто 
скульптура дистальной и проксимальной сторон сильно отлича­
ется; иногда дистальная сторона гладкая, а проксимальная 
скульптурирована, но обычно соотношение рельефа сторон об­
ратное; еще чаще скульптура дистальной стороны контраст­
нее, 4) проксимальная сторона может нести своеобразный вы­
рост, цельный или разделенный на доли (рис. 71, у); этот вы­
ступ («гула») свойствен лепидофитам карбона, проксимальная 
сторона может быть покрыта дополнительным слоем споропол- 
ленинина, 5) у мацерированных мегаспор можно различить 
разное количество оболочек; внутренние оболочки порой несут 
специфические округлые уплотнения вблизи контакта лучей или 
вдоль лучей, 6) внутренняя структура оболочек (сплошная, без 
различимой структуры, ламеллярная, зернистая, альвеолярная, 
волокнистая из переплетающихся нитей разной толщины).

Некоторые типы дисперсных мегаспор изображены на 
рис. 71, р—у.
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Гл а в а  4
ЭПИДЕРМАЛЬНО-КУТИКУЛЯРНЫЕ

ИССЛЕДОВАНИЯ

Без эпидермально-кутикулярных исследований во многих слу­
чаях невозможно различить виды, роды и надродовые таксоны 
(до классов включительно) ископаемых растений, особенно 
пельтаспермовых, гинкговых, лептостробовых, кордаитантовых, 
хвойных, цикадовых, беннеттитовых и многих покрытосеменных. 
Благодаря эпидермально-кутикулярным исследованиям систе­
матика, а с ней и представления о стратиграфическом и географи­
ческом распространении многих групп изменились [24, 41]. Эти 
исследования играют большую роль и в расшифровке морфо­
логии, особенно при реконструкции прижизненного сочетания 
частей по их эпидермальной структуре. Таким путем была по­
казана прижизненная связь листьев Czekanowskia и женских 
капсул Leptostrobus, а также листьев Phylladoderma и фрукти- 
фикаций Cardiolepis. Эпидермально-кутикулярные исследова­
ния позволяют привлечь к палеоботанической характеристике 
толщ дисперсные кутикулы, систематика которых рассматрива­
ется ниже.

ИСПОЛЬЗУЕМЫЕ ПРИЗНАКИ
При эпидермально-кутикулярных исследованиях использу­

ются признаки, относящиеся как к собственно эпидерме, так и 
к покрывающей ее кутикуле. Последняя несет оттиск эпидер­
мальных клеток и позволяет наблюдать их форму и располо­
жение. Собственные признаки кутикулы — различные выросты 
и включения, толщина, цвет и т. д. Различают пропитанные 
кутином (кутинизированные) оболочки эпидермальных клеток 
и внешний покров клеток, состоящий из кутикулы, т. е. испы­
тавший не кутинизацию, а кутикуляризацию. Однако в палео­
ботанике под кутикулой понимается вся та мембрана, которая 
состоит из кутина и остается после мацерации фитолейм. В по­
следние годы рельеф кутикулы изучается с помощью сканиру­
ющего электронного микроскопа, но систематические признаки 
остались примерно теми же, что и при световой микроскопии, 
хотя точность наблюдения и описания некоторых признаков 
возросла. Микроструктура поверхности фитолеймы или отпе­
чатка изучается и без отделения кутикулы. Для этого исполь­
зуется отраженный свет, реплики, латексные слепки, сканирую­
щий электронный микроскоп. При естественной мацерации 
фитолеймы ее удается снять с остатка на пленку или трансфер- 
препарат без дальнейшей химической обработки. В зависимо­
сти от сохранности материала и метода исследования нередко
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наблюдаются разные элементы структуры, но используются 
одинаковые термины. Так, говоря о радиальных стенках клеток, 
можно иметь в виду действительно саму сохранившуюся стенку, 
как это часто бывает на немацерированных фитолеймах лис­
тьев папоротников. На препаратах же кутикулы видны не сами 
стенки, а швы. Шов (Naht в немецкоязычной литературе) — ку- 
тиновое ребро, проникшее в промежуток между клетками 
(рис. 72, а—в). Его толщина и структура связаны со строением 
стенки, но отражают лишь некоторые ее признаки. Поэтому 
применение термина «стенка» при описании кутикулы — упро­
щение. Такое же упрощение — употребление термина «замы­
кающие клетки» для кутикулярного покрова, соответствующего 
лишь части стенки замыкающих клеток. То же можно сказать 
о термине «эпидермальные признаки», иногда относящемся 
лишь к кутикуле.

Эпидермальные признаки условно делятся на топографиче­
ские и структурные. Первые касаются размещения и ориенти­
ровки покровных клеток, устьиц и трихом. Клетки располага­
ются рядами, беспорядочно, чередующимися полосами различных 
по форме и ориентировке клеток или иначе. Часто клеточ­
ные ряды наблюдаются только вдоль жилок или на одной сто­
роне листа. По расположению устьиц различают гипостом- 
ные, эпистомные и амфистомные листья. В первом случае 
устьица собраны на нижней стороне, во втором — на верхней, 
в третьем — на обеих. Ориентировка устьиц (определяемая по 
ориентировке замыкающих клеток) по отношению к оси листа 
может быть продольной, косой или поперечной. Различают 
устьичные ряды, полосы и группы. Полосы могут состоять из 
рядов или неупорядоченно размещенных устьиц. Смежные ус­
тьица нередко имеют общие побочные клетки.

Изменения топографических признаков (их совокупность 
можно также называть архитектоникой эпидермы) выража­
ются прежде всего в изменении числа и взаимного расположе­
ния, но не собственных признаков отдельных элементов. По­
этому соответствующие преобразования можно трактовать как 
олигомеризацию, полимеризацию и гетеротопию.

Структурными называют признаки самих покровных кле­
ток, устьиц и трихом. В характеристику клеток включаются 
отчетливость, толщина и очертание радиальных стенок (т. е. 
стенок между клетками эпидермы), рельеф периклинальных 
стенок (образующих поверхность листа). Радиальные стенки 
бывают прямыми, изогнутыми, мелкоизвилистыми, крупноизви­
листыми и т. п; периклинальные стенки — гладкими, струйча­
тыми (рис. 72, щ), ребристыми (рис. 72, ы), с кутикулярными 
папиллами (оцеллами; рис. 72, б) или эпидермальными папил- 
лами (когда полость клетки входит в папиллу).

Под устьицем иногда понимают лишь замыкающие клетки 
с щелью между ними, называя устьичным аппаратом всю 
структуру, в которую входят также соседние специализирован-
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Рис. 72. Эпидермально-кутикулярные структуры
а — образование кутииового шва над радиальной стенкой; б — отображение клеточной 
структуры на кутикуле, вид снаружи листа (слева) и изнутри кутикулы (справа), пока­
заны два устьица, у одного замыкающие клетки оборваны; в — различные очертания 
устьиц; г —типы кутинизации побочных клеток (проксимальная, звездовндная, колесо­
видная, дистальная), д. е — проксимальные папиллы (д) и губы (е) на побочных клетках; 
ж — устьице в плане (вверху) и в разрезе (внизу); цифры на верхнем рисунке: 1 — Т-об­
разное утолщение на полюсах замыкающих клеток; 2 — апертура; 3 — внешний выступ; 
4, 5 — поровая (4) и эпидермальная (5) стенки замыкающих клеток, 6, 7 — радиальная 
(6) и тангентальная (7) стенки побочных клеток; цифры на нижнем рисунке: 1 — подустьич- 
ная полость, 2 — устьичный край. 3 — задний дворик, 4 — внутренний выступ; 5 — 7 — 
дорсальная (5), поровая (6) и эпидермальная (7) стенкн замыкающих клеток, 8 — побоч­
ная клетка. 9, 10 — вентральная стенка замыкающей клетки (9) с внешним выступом 
(10). 11 — передний дворик, 12 — апертура; з —к — мезогенный (з). мезоперигенный
(и) и перигенный (к) типы онтогенеза устьиц: л —ф — некоторые типы устьиц, выделяе­
мые без учета их онтогенеза, замыкающие клетки зачернены, побочные — показаны кра­
пом (л — аномоцитное. м — циклоцитное, н — актииоцитное, о — анизоцитное, п — 
диацитное, р — парацитное, с — брахипарацитное, т — тетрацитное, у — ставроцитное. 
ф — перицитное); х ц — анизогональная (х) и изогональная (ц) системы покровных 
клеток; ч — клеточные пакеты; ш — септироваиные клетки; щ — эпикутикулярная 
струйчатость; ы — эпнкутикуляриая ребристость . .



ные (побочные и венечные) клетки. Чаще же устьицем назы­
вают всю эту структуру. Если с замыкающими клетками кон­
тактируют обычные покровные клетки, то такие устьица назы­
вают неспециализированными, лишенными побочных клеток. 
Побочными называют эпидермальные клетки, примыкающие 
к замыкающим клеткам и выделяющиеся степенью кутиниза- 
ции или иными признаками от обычных эпидермальных клеток. 
Иногда такое видоизменение испытывают, клетки, более дале­
кие от замыкающих клеток и называемые венечными. Перво­
начально понятию венечных клеток придавался только онто­
генетический смысл. Венечными назывались клетки, образо­
вавшиеся при делении материнских побочных клеток стенками, 
не соприкасающимися с замыкающими клетками. Побочные и 
венечные клетки в совокупности называются соседними.

Имеются детальные классификации устьиц [2, 24, 41]. В них 
учитываются не только строение готовых устьиц, но и их онто­
генез. Известно, что по готовым устьицам нельзя судить о типе 
их онтогенеза. Все же в палеоботанике распространилась 
именно онтогенетическая классификация устьиц на гаплохейль- 
ный и синдетохейльный типы. Первый тип включает устьица, 
у которых только замыкающие клетки образуются из материн­
ской клетки, а соседними служат клетки, оказавшиеся по сто­
ронам от материнской. У второго типа материнская клетка дает 
начало не только замыкающим, но и латеральным (лежащим 
по бокам от замыкающих) побочным клеткам. При этом по­
лярными (расположенными на продолжении устьичной щели) 
клетками служат обычные покровные клетки часто неспециа­
лизированные. Тогда говорят об отсутствии полярных побоч­
ных клеток.

Позже стала принятой иная онтогенетическая классифика­
ция Д. Д. Панта (рис. 72, з—к), в которой устьица делятся на 
перигенные, мезогенные и мезоперигенные. Понятия периген- 
ного (рис. 72, з) и гаплохейльного устьица совпадают. Мезо- 
генными (рис. 72, к) названы устьица, у которых все побоч­
ные клетки (полярные и латеральные) образуются из той же 
материнской клетки, что и замыкающие. У мезоперигенных 
(рис. 72, и) устьиц часть побочных клеток развивается по пе- 
ригенному, а часть по мезогенному типу. Синдетохейльные усть­
ица могут быть и мезогенными, и мезоперигенными.

Иногда расположение побочных клеток позволяет судить об 
онтогенезе устьица, однако это трудно проверить у ископаемых 
форм, если только не удается найти недоразвитые или уродли­
вые устьица. Поэтому все чаще используются классификации, 
построенные по готовым устьицам без учета их онтогенеза. 
Типы устьиц различаются по числу, форме и расположению 
побочных и венечных клеток. Чаще всего это типы: 1) аномо- 
Цитный — замыкающие клетки окружены неспециализирован­
ными клетками (рис. 72, л), 2) анизоцитный — замыкающие 
клетки окружены тремя клетками, из которых одна значи­

295



тельнО меньше других (рис. 72, о), 3) парацитный — по обе 
стороны от замыкающих лежат по одной или более параллель­
ных им побочных и венечных клеток (рис. 72, р), 4) диацит- 
ный — замыкающие клетки окружены парой побочных, общая 
стенка которых перпендикулярна устьичной щели (рис. 72, п),
5) актиноцитный — побочные клетки радиально расходятся от 
замыкающих (рис. 72, н). Другие типы показаны на рис. 72, 
л—ф. Папиллоцитными называют устьица с папиллами, нависа­
ющими над устьичной ямкой (рис. 72, д), а югатоцитными — 
с кутиновым ребром по ее кромке (рис. 72, г, е).

Замыкающие клетки лежат на поверхности листа или по­
гружены. Вместе с замыкающими порой погружаются побоч­
ные и венечные клетки. У некоторых плауновидных, кордаитан- 
товых, дикранофилловых, беннеттитов, хвойных и других рас­
тений погружается вся устьичная полоса, так что образуются 
устьичные желобки (рис. 14, л; 59, б—д; 60, б, г, е—м, о, п). 
Замыкающие клетки устьиц в желобках могут быть погружен­
ными. Известны растения с устьицами, приподнятыми над по­
верхностью листа.

Трихомы представлены одно- и многоклеточными волосками, 
иногда в виде сложных многоклеточных образований (звездча­
тые или щитовидные трихомы папоротников и покрытосемен­
ных). Трихомы могут опадать или механически отделяться при 
захоронении или снятии фитолеймы с образца, так что на листе 
остаются лишь основания трихом.

Из других признаков следует отметить строение замыкаю­
щих клеток. Они интенсивно изучаются с помощью сканирую­
щего электронного микроскопа. У плауновидных, папоротников, 
многих покрытосеменных замыкающие клетки лишены доста­
точно ярких и выдерживающихся признаков. У Bennettitales 
(рис. 56, в, г, ж, м, р) и разных Ginkgoopsida (рис. 46, м, н, 
п, р; 47, б, е) замыкающие клетки несут своеобразные кутино- 
вые утолщения на дорзальной стороне, т. е. со стороны поверх­
ности листа, имеющие вид бабочки с расправленными крыль­
ями. У большинства цикадовых и хвойных сходные по очерта­
нию утолщения, если они есть, состоят из лигнина, а не кутина. 
Поэтому они легко разрушаются при мацерации. Замыкающие 
клетки могут нести и иные структуры (складки, исчерченность 
и др.).

СИСТЕМАТИЧЕСКОЕ ЗНАЧЕНИЕ ПРИЗНАКОВ
Первые опыты применения эпидермально-кутикулярных ис­

следований в палеоботанической систематике относятся к про­
шлому веку (И. Борнеман, Р. Зейлер и др.), систематические 
исследования начались в начале XX в. (X. X. Томас, Н. Бен­
крофт, А. Г. Натгорст и др.). Большое значение этих исследо­
ваний было показано на хвойных, гинкговых, лептостробовых, 
цикадовых, беннеттитах, птеридоспермах и покрытосеменных. 
В настоящее время такие исследования применяются при изу­
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чении почти всех групп высших растений. Широко использу­
ются данные, полученные при изучении современных растений.

Если систематика'опирается на топографические признаки, 
учитывает преобладающий тип устьиц, строение замыкающих 
клеток, строение трихом, сравнивает соответственные по поло­
жению части (например, нормальные листья) и участки (на­
пример, средние части листа), то эпидермально-кутикулярные 
типы будут свойственными или одному виду, или группе ви­
дов одного рода. Реже строение эпидермы однородно у всех 
видов рода или родов семейства. Таких случаев, когда комп­
лекс эпидермальных признаков резко изменчив в пределах 
вида и даже рода (если соблюдаются перечисленные условия), 
неизвестно. Конечно, эпидермальные признаки- разных органов 
могут оказаться существенно различными. Значительные отли­
чия в эпидермально-кутикулярных признаках у остатков го­
мологичных частей несовместимы с принадлежностью таких 
остатков к одному виду.

С изменчивостью и невыдержанностью веса признаков при­
ходится сталкиваться и здесь. Признаки, весомые в система­
тике одного таксона, могут оказаться варьирующими в другом 
таксоне. В этом отношении эпидермально-кутикулярные при­
знаки не отличаются от всех прочих. Никогда нельзя заранее 
сказать, какой признак будет выдерживающимся, а какой 
варьирующим и бесполезным. Например, у кордаитантовых 
гипостомность листьев выдерживается у всего рода Rufloria 
(видимо он соответствует нескольким естественным родам), но 
среди хвойных можно назвать роды, где распределение устьиц 
по нижней и верхней сторонам листа зависит от степени его 
прижатости к стеблю. У подокарповых и сосновых замыкаю­
щие клетки всегда ориентированы продольно, а у таксодиевых 
ориентация устьиц — варьирующий признак.

ЭВОЛЮЦИЯ ЭПИДЕРМАЛЬНО-КУТИКУЛЯРНЫХ 
ПРИЗНАКОВ

Происхождение кутикулы и устьиц неизвестно. Кутикуло­
подобный покров известен у протосальвиний, спонгиофитовых 
и близких к ним водорослей, но лишь у девонских представи­
телей, существовавших совместно с высшими растениями. Ос­
новываясь на онтогенетических наблюдениях, Д. Д. Пант вы­
двинул гипотезу, что устьица произошли от концептакулов бу­
рых водорослей. Однако многие выводят высшие растения из 
зеленых водорослей. Д. Д. Пант отметил сходство в онтогенезе 
устьиц и спорангиев. Возможно, что предковые структуры 
устьиц несли функцию размножения.

Устьица проптеридофитов уже вполне развиты. У Rhynia 
они составлены двумя лежащими на поверхности бобовидными 
замыкающими клетками с четкой стенкой между ними и апер­
турой (рис. 9, и). Стенки, обращенные к апертуре, слегка 
утолщены. У Sawdonia замыкающие клетки погруженные и

2 9 7



кутикула покрывает ту их часть, которая обнажена в устьич- 
ной ямке. Стенка между полярными частями замыкающих кле­
ток выражена очень плохо. У Zosterophyllum, имеющего сход­
ные устьица, этой стенки вовсе не видно (рис. 10, ж). Поэтому 
предполагают, что у Zosterophyllum в действительности была 
одна «замыкающая» клетка с апертурой в центре. Нечто подоб­
ное известно у спорофитов мхов. До изучения минерализован­
ных остатков трудно расшифровать строение устьиц зостерофшг 
лов. Вообще же граница между замыкающими клетками вблизи 
полюсов бывает плохо заметна на кутикуле у многих высших 
растений. Это связано с очень плотным прилеганием замыкающих 
клеток, из-за чего кутиновый шов не образуется. У проптери- 
дофитов нет специализированных побочных клеток или они 
слабо намечаются. Зато у них уже отмечаются папиллы, одно­
клеточные и многоклеточные волоски и эмергенцы.

У раннедевонского Drepanophycus spinaeformis (плауновид­
ное) найдены устьица с отчетливыми побочными и венечными 
клетками (рис. 13, и). Они описаны как парацитные, но, ве­
роятно, это ошибка интерпретации, некоторые устьица были ак- 
тиноцитными. У плауновидных эпидермальная структура бы­
стро эволюционировала. В раннем карбоне у них появляются 
листья с дорсальными желобками (рис. 14, л).

Дорсальные желобки независимо появились и у голосемен­
ных, сначала у Dicranophyllum и ангарских родов Rufloria и 
Angaropteridium (частью), а затем и у других групп. Можно 
указать и другие примеры параллелизма в эволюции эпидер- 
мально-кутикулярных структур. Это типы устьиц, повторяю­
щиеся у папоротников и покрытосеменных, хотя общие предки 
этих таксонов — девонские прогимноспермы или близкие к ним 
тримерофитовые проптеридофиты — имели слабо специализи­
рованные устьица того же типа, что и проптеридофиты. Усть- 
ичные ряды и полосы появляются с карбона и свойственны 
в это время плауновидным, кордаитантовым и хвойным; позже 
встречаются у разных цикадофитов и некоторых гинкгоопсид.

В палеозое у высших растений преобладают аномоцитные 
и актиноцитные устьица. Парацитные устьица, помимо Drepa­
nophycus, отмечались у среднекарбонового тригонокарпового 
Alethopteris sullivantii и хвойного Swillingtonia ( = Lebachia) , 
но эти наблюдения ошибочны. Парацитные устьица харак­
терны для беннеттитов. Они известны у мезо-кайнозойских 
папоротников и многих покрытосеменных. Только с кайнозоя 
встречается полный набор устьичных типов, известных у выс­
ших растений. В перми появляется бабочковидная кутиниза- 
ция замыкающих клеток (у Peltaspermales), характерная и 
для мезозойских беннеттитовых (см. выше).

Ранние (меловые) покрытосеменные сравнительно одно­
образны по всему комплексу эпидермальных признаков. Их 
современное эпидермально-кутикулярное разнообразие воз­
никло лишь в кайнозое.
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КЛАССИФИКАЦИЯ ДИСПЕРСНЫХ КУТИКУЛ

Под дисперсными' кутикулами понимают обрывки листьев 
с сохранившимся эпидермальным строением и естественно от- 
мацерированные фрагменты кутикулы. Дисперсные кутикулы 
часто встречаются в осадочных породах, они обычны в пали­
нологических пробах и вполне могут быть использованы для 
палеоботанической характеристики стратонов. Для специаль­
ного изучения дисперсных кутикул применяют объемную ма­
церацию породы, которая после дезинтеграции пропускается 
через сито.

Часто не удается сблизить дисперсные кутикулы с опреде­
ленными родами и видами, установленными -по менее фраг­
ментарным остаткам. В этом случае обозначали определенные 
типы дисперсных кутикул цифровыми или буквенными симво­
лами, что неудобно в таксономической работе. Поэтому для 
дисперсных кутикул была введена бинарная номенклатура. 
Первоначально роды дисперсных кутикул были введены 
С. В. Мейеном (1965 г.) по образцу системы С. Н. Наумовой 
для дисперсных миоспор. Были выбраны немногие признаки, 
комбинации которых давали заранее ограниченное число ро­
дов. Позже предложено выделять по этому принципу надро- 
довые группировки дисперсных кутикул (антетурмы, турмы 
и субтурмы), а объем родов сузить и число их заранее не 
фиксировать [41]. И та, и другая системы мало используются 
в систематике дисперсных кутикул, для которых обычно по- 
прежнему употребляют произвольный набор символов или 
название подходящего эвтаксона. Отчасти это связано 
с тем, что дисперсные кутикулы до сих пор чаще всего описы­
ваются попутно с другими растительными остатками и лишь от 
случая к случаю используются в стратиграфии.
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Гла в а  5
ПАЛЕОФЛОРИСТИКА

Флористика — это изучение географического распределения 
таксонов, проекция системы' растений на географический фон.
В палеофлористике приходится учитывать не только простран­
ственное, но и хронологическое распределение таксонов. Тогда 
палеофлористику можно определить как изучение пространст­
венно-временного распределения таксонов. Нанося на карту 
ареалы таксонов, можно видеть сгущения линий в одних местах 
Земли и разрежения в других. Это означает, что таксоны обра­
зуют природные совокупности, каждая из которых занимает 
определенную территорию. Совокупности вложены друг в друга, 
образуя систему соподчинения. Каждой совокупности отвечает 
территориальная флористическая единица — фитохория (фи- s 
тохорион). Фитохории могут быть разного ранга. В нисходя­
щей последовательности это царства, области, провинции, ок­
руга, районы. Они получают собственные географические на­
звания. Список таксонов фитохории или ее участка называется 
флорой.

При выделении фитохорий приходится учитывать частоту 
встречаемости того или иного таксона. Поэтому границы ме­
жду фитохориями — не линии, вдоль которых происходит пол­
ная смена совокупности таксонов, а полосы, в которых более 
или менее резко сменяется частота встречаемости таксонов. 
Границы между фитохориями, если они проходят по суше, 
всегда размыты в той или иной степени. Такие размытые гра­
ницы в экологии и биогеографии называются экотонами.

Между структурой и таксономическим составом сообществ 
нет прямой связи. Один и тот же таксон может входить в раз­
ные сообщества, или удерживая жизненную форму, или меняя 
ее. С другой стороны, может происходить замена таксонов 
в сообществе без изменения его структуры (точнее, без изме­
нения места данного сообщества в общей классификации со­
обществ). Тем не менее и на распределение таксонов, и на 
структуру и распространение сообществ влияют одни и те же 
факторы — орографические, эдафические, климатические и др. 
Поэтому между районированием флористическим (по распре­
делению таксонов) и геоботаническим (по распределению со­
обществ) обнаруживается взаимосвязь. Многие границы ока­
зываются одновременно флористическими и геоботаническими. 
Территории, оконтуренные такими комплексными границами, 
предлагалось называть дивизионами растительности. Взаимо­
связь флористического и геоботанического районирования не­
избежно возникает еще и из-за того, что в современной фито-
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ценологии сами сообщества выделяются по флористическому 
принципу (метод Браун — Бланке).

При любом районировании приходится подменять одни 
признаки другими. Непосредственно проследить на . больших 
площадях действительное распространение таксонов невоз­
можно, так как в этом случае требовалось бы наносить на 
карты конкретные индивиды данного таксона. Поэтому даже 
при чисто флористическом районировании необходимо опи­
раться на распространение сообществ, если они визуально 
легче прослеживаются. Наоборот, о распространении сообще­
ства можно судить по распространению легко прослеживае­
мого таксона. В обоих случаях привлекаются данные по физи­
ко-географическим элементам территории, резко различающимся 
растительным покровом. Так, нет необходимости проводить 
детальные флористические и геоботанические исследования 
вдоль всей границы между заболоченной равниной и приле­
жащей к ней возвышенностью. Достаточно изучить отдельные 
участки этой границы и, если они окажутся однотипными по 
интересующим нас признакам, можно провести границу, поль­
зуясь просто гипсометрической картой. Таким образом, при 
районировании (как и при любом ином типологическом иссле­
довании) трудно наблюдаемые, но считающиеся важными при­
знаки подменяются сопряженными с ними, легче наблюдаемыми 
признаками. Последние не учитываются при оформлении ре­
зультатов исследования, отчего создается впечатление, что эти 
признаки совсем не принимались во внимание. Хотя они и не 
входят в характеристику выделенных единиц, они служат их 
обоснованием и поэтому должны учитываться при формули­
ровке принципов исследования [13, 35].

Если при изучении современного растительного покрова 
флористические характеристики могут быть отделены от гео- 
ботанических (хотя на практике они нередко совмещаются, 
порой неосознанно), то на палеоботаническом материале это 
невозможно. Во-первых, в силу специфики палеоботанической 
летописи в ней оказываются представленными лишь опреде­
ленные типы растительности, а другие выпадают (например, 
растительность высокогорий обычно не представлена в макро- 
фоссилиях). Поэтому карты палеофлористического райониро­
вания, даже если они строятся путем наложения ареалов 
разных таксонов, оказываются как бы «вложенными» в кар­
тину распространения определенных типов растительности. Во- 
вторых, сама палеоботаническая таксономия иногда отражает 
скорее классификацию жизненных форм данного таксона, чем 
его деление на роды и виды по всей совокупности признаков. 
Например, род Calamites объединяет сердцевинные Отливы 
чуть ли не всех каламостахиевых карбона и перми, имеющих 
достаточно толстые стволы с хорошо развитой сердцевинной 
полостью. При прослеживании в пространстве рода Stigma- 
ria устанавливается распространение некоего обобщенного
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таксона неопределенного ранга (ибо такими ризофорами обла­
дали многие лепидофиты), а главное — распространение зарослей 
на сильно обводненных местообитаниях (в том числе мангро­
вого типа). В-третьих, при прослеживании ископаемых таксо­
нов еще в большей мере, чем при выявлении ареала современ­
ного таксона, учитываются косвенные признаки, такие как рас­
пределение моря и суши, распространение данной осадочной 
формации или просто данного флороносного слоя и т. д. Тем 
самым в обоснование палеофлористических карт входит ши­
рокий комплекс экосистемных признаков, некоторые из кото­
рых трудно отбросить при характеристике фитохории.

Поэтому не случайно, что карты палеофлористического 
районирования и характеристики, даваемые фитохориям, несут 
существенно постороннюю нагрузку, прежде всего — палео- 
климатическую. На этих картах нередко показывают распре­
деление аридных поясов и оледенений. Палеоклиматические 
термины иногда вводятся и в номенклатуру фитохорий. По­
следние приобретают характер «дивизионов растительности», 
отражающих обобщенные типы палеоклиматов.

Разумеется, карты палеофлористического районирования 
нельзя считать палеоклиматическими картами, поскольку гра­
ницы между фитохориями могут быть связаны не с климати­
ческими рубежами, а с препятствиями на миграционных путях. 
Разобщенные фитохории при сходстве климатических характе­
ристик могут иметь разные наборы таксонов из-за формирова­
ния за счет разных материнских флор. К тому же некоторые 
границы на картах могут быть связаны с вторичным тектони­
ческим сближением или разобщением территорий (если прини­
мать мобилистские концепции). Поэтому палеофлористические 
карты при всей их геоботанической и палеоклиматической на­
грузке могут служить лишь важным компонентом палеоклима- 
тических карт, но не подменять их.

В палеофлористике часто употребляется термин «флора», 
хотя комплексы растительных остатков и соответствующие им 
списки таксонов нельзя рассматривать как флоры прошлого. 
Для этого нужны существенные поправки на неполноту дан­
ных, смешение остатков в захоронениях (в том числе из-за 
переотложения), несоответствия паратаксонов и эвтаксонов. 
Поэтому вводились понятия тафофлора, стратофлора, геофлора 
и т. п. Не оспаривая целесообразности этих терминов, можно 
оставить и термин «флора», так как при изложении истории 
растительного мира Земли можно по мере возможности отвле­
каться от дефектов геологической летописи, от разрозненности 
остатков и фактически излагать реконструированную картину 
именно флор прошлого, их распределения. В ходе же реконст­
рукции нужно разграничивать наблюдаемые комплексы расти­
тельных остатков и гипотетические представления о составе 
материнских флор или типов растительности. При описании 
реконструированной истории иногда удобен термин «геофлора»,
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Рис. 73. Эволюция фитохорий в позднем палеозое и мезозое 
СА — Североамериканская область; Д.-В.— Дальневосточная провинция; Печор.^. 
Печорская провинция; Еврамерийская н Ангарская области карбона составляют Аркто- 
карбоиовое царство, Североамериканская, Атлантическая и Катазнатская области 
ранией перми — Амеросинийское царство; Дальневосточная, Печорская и Сибирская 
провинции входят в Ангарскую область, которая вместе с Субангарской областью состав­
ляет Ангарское царство; Потомакская, Европейская, Среднеазиатская и Восточно-Азиат­
ская провинции юры н мела входят в Европейско-Сииийскую (Европ.-Син.) область. 
Составили С. В. Мейен и В. А. Вахрамеев (1984 г.)



поскольку он означает длительно существующую флору обшир­
ной территории, соответствующей фитохории высокого ранга 
(царству или области).

Палеофлористическое исследование венчается реконструк­
цией флорогенеза (флорогении). Соответствующий обобщаю­
щий раздел ботаники называется флорогенетикой. Подобно 
тому, как филогенетика реконструирует филогению организмов 
и с этой целью использует и обобщает все сведения о них, так 
флорогенетика реконструирует происхождение флор. Историче­
скую преемственность флор можно представить в виде флоро­
генетического древа [35, с. 32], предлагаемый вариант которого 
(рис. 73) будет рассмотрен в конце настоящей главы.

Поскольку для выяснения происхождения флор необходимо 
установить происхождение и пути расселения слагающих 
флоры таксонов, флорогенетика включает в себя филогенетику 
растений со всеми ее составляющими и проецирует филогене­
тические линии на палеогеографический и палефлористический 
фон. Понять расселение растений можно лишь при условии 
знания аут- и синэкологии таксонов. Поэтому флорогенетика 
включает в себя и палеоэкологию растений. Особенно важно, 
что флорогенетика не просто использует данные систематики, 
филогенетики, палеофлористики и палеоэкологии растений, но 
и синтезирует их. Таким образом, флорогенетика охватывает 
более широкий круг вопросов, чем историческая география рас­
тений (Е. В. Вульф), фитохориономия (А. Л. Тахтаджян), фи­
логенетическая география растений (А. Энглер) и др.

При изложении истории флор сейчас уже невозможно не 
принимать во внимание мобилистские идеи. Ясно, что мате­
рики в геологическом прошлом находились в иных пространст­
венных отношениях, чем сейчас. К сожалению, имеющиеся ре­
конструкции взаимного расположения материков достаточно 
убедительны, начиная лишь с юры. Для палеозоя уверенно ре­
конструируется взаимное расположение некоторых гондванских 
материков (хотя и там не все ясно). Очень дискуссионны по­
ложение Катазии и Казахстана, палеогеографические взаимо­
отношения Северо-Востока СССР и северо-запада Северной 
Америки, палеогеографическая ситуация в Средней Азии и др. 
Оценить достоверность разных палинспастических построений 
с помощью данных о флорах палеозоя пока трудно. Поэтому 
в истории палеозойских и триасовых флор взаимоотношения 
материков упоминаются лишь в некоторых случаях.

ИСТОРИЯ ФЛОР
Ниже будет рассмотрена история только флор, составлен­

ных высшими растениями. За редкими исключениями не при­
ведены характеристики упоминаемых таксонов, поскольку для 
наиболее важных из них это сделано в главе 2, в которой 
нужный таксон легко найти с помощью указателя.
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Историю наземной растительности удобнее рассматривать 
по естественным этапам. Они достаточно четко выделяются 
в истории взятых изолированно районов. Но в масштабе всей 
Земли легко выделяются лишь очень крупные этапы ранней 
(докарбоновой) истории наземного растительного мира, до 

становления достаточно четких фитохорий. Границы периодов 
стандартной геохронологической шкалы порой совершенно ис­
кусственно делят историю отдельных фитохорий.

А. Н. Криштофович [8] выделял семь крупнейших последо­
вательно сменявших одна другую флор Земли, отражающих 
эры в развитии растений. Додевонскую флору он называл фи- 
комикофитной, а соответствующую эру — талассофитной. Да­
лее следовали псилофитовая (ранний — средний девон) и ан- 
тракофитовая (поздний девон — ранняя пермь) флоры, при­
надлежащие палеофитной эре. Следующая мезофитная эра 
охватывает палеомезофитную (поздняя пермь — триас) и нео- 
мезофитовую (юра — ранний мел) флоры, а кайнофитовая — 
палеокайнофитовую (поздний мел — неоген) и неокайнофито- 
вую (антропоген) флоры. Имеются и иные схемы периодизации 
истории растительного покрова [13, 35]. Вне зависимости от 
того, насколько естественны такие планетарные флоры и эры, 
сами понятия палеофитной, мезофитной и кайнофитной флор 
в применении к наземному растительному миру удобны и бу­
дут нами использоваться.

Рассматриваемые ниже флоры составлены сотнями родов 
и видов, сложно распределенных в геологическом разрезе и 
на площади. Поэтому предпочтение будет дано тем таксонам, 
которые или определяют облик флор, или особенно интересны 
с точки зрения связей главных флор. Более полные характери­
стики фитохорий можно найти в литературе [10, 13, 14, 16, 
28, 35].

СТАНОВЛЕНИЕ НАЗЕМНОЙ РАСТИТЕЛЬНОСТИ

Заселенность суши какими бы то ни было организмами 
в докембрии и первых периодах фанерозоя до силура вклю­
чительно остается областью отвлеченных гипотез, в которых 
нет недостатка. Высказывались предположения, что в докемб­
рии и раннем палеозое суша была заселена водорослями и 
лишайниками. Г. Д. Реталляк отметил, что в палеопочвах ор­
довика не видно следов подземных частей растений. Отсутст­
вие более плотного и развитого растительного покрова должно 
было сказываться на режиме выветривания, эрозии и осадко- 
накопления на суше, поскольку не было регуляции стока вод. 
Рельеф должен был быстро пенепленизироваться, облик ланд­
шафта суши должны были определять очень мелководные об­
ширные бассейны непостоянных очертаний, населенные сначала 
прокариотическими, а затем также и эвкариотическими организ­
мами. Следовательно, кластический материал (кроме пелито-
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вого) из глубин континентов не достигал морских бассейнов, 
в которые он мог поступать главным образом за счет береговой 
абразии. Соответственно мощности терригенных морских осад­
ков, накапливающихся за единицу времени, в то время дол­
жны были быть несравненно меньшими, чем в эпохи с разви­
тым наземным растительным покровом. По мнению А. Г. По­
номаренко, появление наземной проптеридофитовой раститель­
ности способствовало возникновению внутриконтинентальных 
и прибрежных отстойников, что приводит к расширению эвфо- 
тической зоны в морских бассейнах и усилению снабжения 
кислородом более глубоких слоев воды.

Находки микрофоссилий (палиноморф), внешне сходных со 
спорами высших растений, в докембрии и нижнем палеозое 
порождали гипотезы, допускавшие заселение суши задолго до 
появления в геологической летописи первых остатков достовер­
ных наземных растений. В отложениях, начиная с верхов до­
кембрия, иногда обнаруживались и макрофоссилии, напомина­
ющие высшие растения (рис. 74, а—д). Наиболее известны на­
ходки рода Aldanophyton в кембрии Сибири (рис. 74, б—д). 
Это шиповатые полые оси с расширенными нижними частями, 
несущими лентовидные ризоидоподобные придатки. Несмотря 
на хорошую сохранность, никакой анатомической структуры 
у этих остатков не видно. Приуроченность массового захороне­
ния остатков к битуминозным известнякам, отлагавшимся да­
леко от береговой линии, не позволяет относить их к высшим 
наземным растениям.

В верхах докембрия обнаружены очень мелкие споры с от­
четливой трехлучевой складкой (рис. 74, е), но считать, что 
они принадлежат высшим растениям пока нет оснований. Ско­
рее они относятся к проблематическим водорослям (Vendo- 
taenides), встречающимся в тех же слоях. Споры с достовер­
ной трехлучевой щелью в докембрии и кембрии пока не обна­
ружены. Указания на такие находки или были впоследствии 
поставлены под сомнение, или оказались ошибочными. За трех­
лучевую щель принимали складки смятия оболочек. Все эти 
остатки сейчас описываются в составе группы акритарх.

В. Г. Чалонер сформулировал критерии для отнесения древ­
нейших остатков к высшим растениям. Это присутствие спор 
с устойчивой к мацерации оболочкой и щелью разверзания, 
трахеид и кутикулы с устьицами. Если учитывать эти при­
знаки и допускать, что не на любом фрагменте можно наблю­
дать весь их набор, то о первом появлении высших растений 
можно судить по уровню появления в разрезе, хотя бы на 
разных остатках, всего набора.

Первые споры с типичной трехлучевой щелью разверзания 
и устойчивой к мацерации оболочкой (род Ambitisporites 
в лландовери) появляются с верхнего ордовика (рис. 74, з). 
Для силура характерно соединение спор в диады и тетрады, 
иногда заключенные в общую оболочку. Это могут быть цисты
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Рис. 74. Фоссилии неопределенного систематического положения из венда 
(е), кембрия (б—д), ордовика (а), силура (з) и даунтона (ж); Западная Европа 
(а), бассейн Алдана (б—д), Ленинградская область (е), Ливия (ж, з)
а — Boiophyton pragense О b г h.; б—д — Aldanophytoti antiquisstmum К г у s h t.; 
е _  Ambiguaspora parvula V o l k . ;  ж — Emphanisporites rotatus Me G r s g . ;  з — 
Ambitisporites avltus H o f f  m.; линейка 1 см (a—e), 10 мкм (e—з)

водорослей. Количество трехлучевых спор сильно увеличива­
ется в лудлове, причем они приурочены преимущественно 
к осадкам побережий. Закономерностей в географическом рас­
пределении этих остатков не отмечено, хотя ассоциирующие 
акритархи обнаруживают провинциальность. Споры в споран­
гиях известны с лудлова. Тоже с лудлова появляются находки 
оси с трахеидами. Древнейшие оси, с которых удалось полу­
чить кутикулу с устьицами, обнаружены уже в низах девона 
(жединском ярусе). Правда, по всему разрезу силура встреча­
ются не только споры, но и дисперсные фрагменты кутикулы 
с клеточной структурой (но без устьиц), а также трубчатые 
микрофоссилии со спиральным утолщением стенки. Эти ку- 
тикулярные фрагменты и трубки интерпретировались как части 
высших растений, но более вероятна их принадлежность водо­
рослям, родственным Nematothallus и спонгиофитовым. Среди 
силурийских дисперсных фрагментов тканей Т. К. Аль-Амери 
указывает и такие, которые напоминают остатки высших рас­
тений. Количество этих остатков увеличивается по мере при­
ближения к береговой линии. Систематическое положение 
силурийских и древнейших девонских спор (рис,- 74, ж, з) оста­
ется неопределенным. По строению они вполне сходны со спо­
рами из спорангиев раннедевонских проптеридофитов (споры 
Ambitisporites найдены в спорангиях Cooksonia pertonii). Од­
нако некоторые их типы известны в спорангиях не только про  ̂
птеридофитов, но и водорослей, а другие типы пока не обнару­
жены в спорангиях (рис. 74, ж).

Появление макроостатков высших растений в венлокском 
ярусе силура, а также увеличение их количества в пржидоль- 
ском ярусе силура и далее в основании девона сопровожда­
ется ростом разнообразия дисперсных спор. Оба явления при-
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нято рассматривать как отражение появления высших расте­
ний и их параллельного выхода на сушу. Между тем гораздо 
более вероятно, что древнейшие остатки высших растений 
принадлежат не наземным, а водным и полуводным формам. 
Эти растения были мелкими, травянистыми, а по последующей 
истории растительного покрова известно, что травянистые на­
земные (никогда не погружающиеся в воду) растения не по­
падают в захоронения как макрофоссилии. Почти все извест­
ные ископаемые травянистые растения были водными, болот­
ными или эпифитными. Показательно, что в нижнем и среднем 
девоне все палеопочвы с подземными частями растений при­
надлежат к числу подводных или гидроморфных, т. е. они 
или заливались водой, или были постоянно увлажнены. Сопо­
ставляя тафономические и морфолого-анатомические наблюде­
ния, можно прийти к выводу, что появление и постепенное уве­
личение числа и разнообразия макрофоссилий высших растений 
в верхах силура — низах девона свидетельствует не о выходе 
их на сушу, а о переселении в воду. Тогда процесс формиро­
вания высших растений приходится отнести на предшествую­
щие эпохи силура, а вопрос о том, в какой среде происходил 
этот процесс, остается полностью открытым. Нельзя исклю­
чать, что он происходил не во время выхода водорослей на 
сушу, а в водорослевом населении суши. Этим приспособив­
шимся к жизни на суше водорослям или первым развившимся 
из них высшим растениям («риниофитоидам») и могут принад­
лежать споры, встречающиеся в низах силура. Не случайно, 
что количество этих спор увеличивается по мере приближения 
к береговой линии. В начале девона растения стали рассе­
ляться в глубь континентов, и уже в жедине макроостатки 
высших растений (Cooksonia) захоронялись в типично аллю­
виальных отложениях.

СИЛУРО-ДЕВОНСКИЕ ФЛОРЫ

Основываясь на распределении макрофоссилий в разрезах, 
X. П. Бэнкс [21] предложил разделить интервал от пржидоль- 
ского яруса (силур) до фаменского яруса (девон) на семь 
флористических зон. Они обозначены римскими цифрами и на­
званиями характерных родов, распространение которых не обя­
зательно соответствует всей зоне. Из-за невозможности выде­
лить в девоне четкие фитохории характеристика зон дается 
без разделения по местонахождениям или их группам. 
Д. К- Макгрегор и Д. Б. Ричардсон [21] для девона установили 
региональные и планетарные палинологические зоны, не совпа­
дающие с зонами по макрофоссилиям.

Зона I (Cooksonia), судя по новейшим находкам, начина­
ется в верхах венлока и далее охватывает лудлов и даунтон 
(пржидолий). Флора зоны I известна в немногих местонахож­
дениях (Подолия, ЧССР, Англия, Ирландия, штат Нью-Йорк).
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Высшие растения (Cooksonia), представленные мелкими эк­
земплярами с тонкими осями (до 3 мм в ширину), ассоции­
руют с водорослями Parka, Pachyiheca и Prototaxiles, а также 
морскими животными. По-видимому, это ассоциация маршей. 
В Подолии в зоне I известны талломные формы (Praehepati- 
cites), возможно относящиеся к водорослям или принадлежа­
щие гаметофитам проптеридофитов.

Зона II (Zosterophyllum), жедин (диттон)— нижний зиген. 
Эта флора известна в тех же районах, что и предыдущая, 
а также в Казахстане и Кузбассе, близка к ней по составу 
и общему облику, но отличается появлением и широким рас­
пространением Zosterophyllum и иногда Sporogonites. В верх­
ней части зоны исчезает Parka. В жединских отложениях 
Кузбасса указаны своеобразные роды Stolophyton (оси с бо­
ковыми эллиптическими спорангиями, сидящими на ножке), 
Juliphyton (возможно этот род близок к Zosterophyllum) и 
Uscunajphyton (вильчатая ось, несущая на наружной стороне 
верхней части обоих ответвлений изогнутые вверх придатки, 
на которых сидит по одному спорангию).

Зона III (Psilophyton), верхний зиген — эмс. Именно флору 
этой зоны обычно имеют в виду, когда говорят о раннедевон­
ской флоре, иногда называемой псилофитовой. Будем называть 
флору этой и двух предшествующих зон проптеридофитовой. 
В зоне установлено около 30 родов ( в некоторых местонахож­
дениях обнаружено 15—20 видов), относящихся к проптери- 
дофитам, первым плауновидным (Drepanophycus, Protolepido- 
dendron, Barragwanathia), в том числе лигульным (Leclercqia), 
баринофитовым (Barinophyton, Protobarinophyton). Проптери- 
дофиты представлены всеми тремя классами, в том числе и 
впервые появляющимися тримерофитами (Psilophyton, Trime- 
rophyton, Pertica). К риниевым относятся Cooksonia и, может 
быть, некоторые Taeniocrada, а к зоостерофилловым — Zoste­
rophyllum, Gosslingia, Renalia, Rebuchia, Sawdonia и Crenati- 
caulis. Местонахождения зоны известны в Сибири, Казахстане, 
Донбассе, Западной Европе, Северной Америке, КНР, Южной 
Америке, Австралии. Существует мнение, что к данной зоне 
относится и считающаяся другими силурийской флора с Bar­
ragwanathia Австралии; Barragwanathia обнаружена в эмсе 
Канады.

Предпринимались попытки выделить в раннем девоне пале- 
^флористические провинции. Например, предлагалось рассмат­
ривать в качестве самостоятельных провинций флоры Казах­
стана и Сибири. Отмечалось своеобразие флор Гондваны. Ран­
недевонские фитохории пока нельзя обосновать ни по макро- 
фоссилиям, ни по миоспорам. Многие раннедевонские роды 
макрофоссилий известны лишь в одном местонахождении. Од­
нако есть и широко распространенные роды (Zosterophyllum, 
Sawdonia, Drepanophycus, Taeniocrada). Заметить какие-либо 
закономерные изменения родового состава и тем более надро-
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довых групп на площади пока не удается. В некоторых рай­
онах (ФРГ, Казахстан, Южная Америка) увеличивается роль 
плауновидных. Psilophyton и близкие к нему тримерофито- 
вые отсутствуют в Сибири, .a Margophyton (широко распро­
страненный в Евразии) в Северной Америке. Невозможность 
ограничения раннедевонских фитохорий, видимо, связана как 
с субъективными (плохая изученность растительных остатков 
в подавляющем большинстве местонахождений), так и с объ­
ективными причинами. Все или почти все известные нам ран­
недевонские растения или были однолетними, или имели одно­
летние воздушные побеги. Поэтому их распространение могло 
не зависеть от климатической зональности, к тому же не очень 
резкой. Кроме того, многие раннедевонские роды (если не 
большинство их) были водными или полуводными растениями, 
что тоже благоприятствовало меньшей зависимости их распро­
странения от климатических поясов. Согласно реконструкции 
Г.-Й. Швайцера, раннедевонские ландшафты (Рейнской обла­
сти) напоминали обширные марши с очень слабо расчленен­
ным рельефом. Они часто заливались морем, так что создава­
лось множество промежуточных биотопов между морскими и 
континентальными.

Зоны IV (Hyenia) и V (Svalbardia), средний девон. Гра­
ница между ними проходит немного выше границы эйфеля и 
живета. Среднедевонская флора называлась гиениевой или 
протоптеридиевой по характерным родам Hyenia и Protopteri- 
diurn (т. е. Rellimia). Появление этих родов действительно от­
мечает новый этап в эволюции высших растений. По-видимому, 
Hyenia имела такое же анатомическое строение, как и Cala- 
mophyton, появляющийся с середины эйфеля и относящийся 
к кладоксилеевым папоротникам. Свойственное кладоксилее- 
вым анатомическое строение с множеством ксилемных пучков, 
идущих вдоль стебля, появляется в самых верхах зоны III. 
Rellimia — один из наиболее древних прогимноспермов, пока 
еще весьма примитивных. Появление Rellimia в основании 
среднего девона подтверждается и одновременным появлением 
ассоциирующих с этим родом спор Rhabdosporites langii.

В среднедевонской флоре, сложенной более чем 50 родами, 
сохраняются многие роды проптеридофитовой флоры, принад­
лежащие зостерофилловым (Sawdonia, Hicklingia) и тримеро- 
фитовым (Pertica, Psilophyton). Примечателен род Chaleuria 
с зарождающейся гетероспоровостыо; его соотношения с три-#- 
мерофитовыми и прогимноспермами неясны. Продолжают су­
ществовать баринофитовые. Помимо уже упоминавшихся Hye­
nia и Calamophyton, папоротники представлены родами Pseu- 
dosporochnus, Langoxylon и, может быть, Protocephalopteris. 
К протоптеридиевым прогимноспермам, кроме Rellimia отно­
сятся Aneurophyton, Tetraxylopteris и Triloboxylon. Рубеж зон 
IV и V отмечен появлением археоптеридиевого прогимносперма 
Svalbardia. В среднем девоне обнаружены первые дисперсные
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м е г а с п о р ы ,  к о т о р ы е  м о г л и  п р и н а д л е ж а т ь  к я к  п р о г и м н о е п е р м я м ,
таки плауновидным. Последние широко распространены в обеих 
среднедевонских зонах. Они представлены перешедшими из 
нижнего девона Drepanophycus, Protolepidodendron и Lecler- 
cqia, а также впервые появляющимися Colpodexylon (эйфель), 
Archaeosigitlaria и Lepidodendropsis (с живета). Среднедевон­
ские плауновидные протостелические, с экзархной или слабо 
мезархной ксилемой. Их стела имеет в поперечном сечении 
очертание зубчатого колеса. В среднем девоне указывался и 
род Lycopodites, сравнивавшийся с современным родом Lyco­
podium. В живете появляются ибиковые (Ibyka, Iridopteris), 
возможные предки членистостебельных. Предполагают, что 
род Honseleria из живета ФРГ относится к членистостебель­
ным, но вероятнее его принадлежность к ибиковым. Из расте­
ний неопределенного систематического положения для среднего 
девона характерен род Barrandeina. В зоне V во многих ме­
стах встречаются спонгиофитовые и близкие к ним водоросли 
(бурые?) родов Protosalvinia, Spongiophyton, Orestovia, Bite- 
laria. В Кузбассе фитолеймы Orestovia вместе с некоторыми 
другими, пока еще плохо изученными родами, образуют про­
слои угля (сапромиксита, или барзассита). Характер место­
обитания этого углеобразующего сообщества пока неизвестен. 
Тонкие прослои угля, образованные остатками Orestovia, Bi- 
telaria и родственными им растениями, известны и в Воронеж­
ской области.

Местонахождения среднедевонской флоры распространены 
так же, как и проптеридофитовой, но большая их часть отно­
сится к живету. В наиболее богатых местонахождениях опре­
делено до 30 видов. Эйфельская флора известна в немногих 
местах и по облику близка к проптеридофитовой. Когда в ли­
тературе говорится о среднедевонской флоре в целом, то име­
ется в виду прежде всего живетская флора Европы, Сибири, 
Казахстана и Средней Америки. В большинстве местонахож­
дений обычны остатки, относимые к Rellimia, Pseudosporochnus 
(среди них есть экземпляры с диаметром стволов до 20 см) и 
Protolepidodendron, однако лишь для немногих мест опреде­
ления этих родов надежны. В некоторых местонахождениях 
(Центральный Казахстан, о-ва Шпицберген, Северная Африка, 
штат Нью-Йорк, КНР) большую роль играют плауновидные 
с довольно толстыми стволами (диаметром до 8 см); у най­
денных в Казахстане и морфологически близких к Tomioden- 
dron М. А. Сенкевич обнаружила крупную лигульную ямку 
в пазухе листа. В Казахстане в среднем девоне были распро­
странены лепидофиты, сходные с Lepidodendropsis по строению 
и очертанию листовых подушек, но имеющие, по данным 
А. Л. Юриной (1985 г.), стробилы типа Flemingites.

Пока непонятно, можно ли объединить местонахождения, бо­
гатые лепидофитами, в перечисленных районах в отдельную 
фитохорию или присутствие лепидофитов с довольно толстыми
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стволами контролировалось местными фациальными услови­
ями. Отмечалось отличие гондванских среднедевонских флор 
(более бедных) от одновозрастных флор северных материков. 
В КНР до сих пор не найдены обычные в Европе Hyenia и 
Calamophyton. Выделить фитохории не удается и по миоспо- 
рам, есть космополитные роды и даже виды (Rhabdosporites 
langii, Grandispora naumovii и др.), но есть и таксоны, ограни­
ченного географического распространения.

Зона VI (Archaeopteris), фран — нижний фамен. В литера­
туре флора зон VI и VII называется «археоптериевой». Ниже 
это название вслед за X. П. Бэнксом применяется только для 
флоры зоны VI. Археоптериевая флора распространена столь 
же широко, что и протоптеридиевая, и сравнима с ней по раз­
нообразию (более 50 родов). Сам род Archaeopteris распрост­
ранен по всему Северному полушарию и в Австралии. По­
скольку Archaeopteris относится к числу доминирующих рас­
тений, его распространение подчеркивает космополитность 
позднедевонской флоры.

Появление Archaeopteris в начале позднего девона, видимо, 
сыграло большую роль в эволюции растительного покрова. Это 
были настоящие деревья с мощными (до 1,5 м в диаметре) 
стволами, сложенными вторичной древесиной. В позднем де­
воне (США) Archaeopteris формировали леса по побережьям 
рек, впадавших во внутреннее море. Судя по обилию фрагмен­
тов древесины Callixylon во многих местонахождениях, археоп- 
териевые леса покрывали обширные площади. В позднем де­
воне существовали и деревья со стволами, имеющими древе­
сину типа Dadoxylon и Palaeoxylon. Продолжали существовать 
протоптеридиевые прогимноспермы Aneurophyton. Возможно 
им принадлежали толстые (диаметром до 1 м) стволы (Eosper- 
matopteris).

В верхнем девоне еще встречается некоторое количество 
проптеридофитов (Taeniocrada, Sawdonia, Thursophyton) и ба- 
ринофитов, кладоксилеевые (Pseudosporochnus и др.), роды не­
определенного систематического положения (Tortkophyton, Pla- 
typhyllum), водоросли (Protosalvinia и Prototaxites). Большую 
роль во многих верхнедевонских местонахождениях играют 
плауновидные. Среди них есть доживающие примитивные типы 
(Drepanophycus), роды, появившиеся в среднем девоне (Archae- 

osigillaria, Lepidosigillaria, Colpodexylon, Lepidodendropsis, Ly- 
copodites) и новые роды (Protolepidodendropsis, Leptophloeum, 
Pseudolepidodendropsis). Некоторые из плауновидных имели 
довольно толстые стволы (до 40 см в диаметре у Lepidosigil­
laria) .

О фитохориях зоны VI можно сказать то же, что и о пред­
шествующих. Наметить отчетливых географических тенденций 
в распределении родов почти не удается. Правда, в Европе и 
Сибири нет рода Leptophloeum, характерного для Гондваны, 
КНР, Японии, Казахстана и Северной Америки и встречающе­
го



гося в комплексах с доминирующими плауновидными (послед­
них очень мало в Сибири и, наоборот, много в экваториальных 
флорах и Гондване). Если в предшествующих вонах намеча­
лась некоторая разница гондванских и северных местонахож­
дений, то в зоне VI ее подметить не удается отчасти из-за 
того, что флора Гондваны очень плохо изучена. Некоторые 
роды распространены очень широко, другие обнаруживают 
географическую приуроченность. Так, мегаспоры типа Nikiti- 
nisporites и соответствующие им однолучевые микроспоры 
Archaeoperisaccus распространены только севернее предпола­
гаемого франского палеоэкватора.

Зона VII (Rhacophyton— Cyclostigma) отвечает верхней 
части фамена и, может быть, местами низам турне, так как 
сопоставление флороносных слоев друг с другом и с морскими 
разрезами часто недостаточно уверенное. Приходится учиты­
вать и то, что в пограничных отложениях девона и карбона 
облик флористических комплексов может зависить от фаци­
альной обстановки, контролирующей участие растений, более 
характерных для девона или карбона. В СССР в течение 
многих лет граница девона и карбона проводилась по подошве 
зоны Wocklumeria, а в других странах — по подошве зоны 
Gattendorfia. Сейчас большинство стратиграфов склонно про­
водить эту границу по конодонтовой зоне Siphonodella sulcata, 
что незначительно отличается от прежнего уровня по подошве 
зоны Gattendorfia. Именно этот уровень границы принят и 
в данной работе при указании возраста растений и комплек­
сов флоры. Повышение границы систем в СССР ведет к тому, 
что некоторые флоры, традиционно считавшиеся раннекарбо­
новыми, теперь надо считать позднедевонскими. Соответственно 
приходится иначе оценивать и фитогеографическую обстановку 
в позднем девоне в целом.

При установлении зоны VII X. П. Бэнкс обозначил ее только 
родом Rhacophyton, к которому стоит добавить широко рас­
пространенный род Cyclostigma. Флора зоны VII беднее пре­
дыдущей (менее 30 родов, если учитывать надежно датиро­
ванные местонахождения). В Западной Европе, на Медвежьих 
островах и в США преобладают лепидофиты (Cyclostigma, 
Protolepidodendropsis, Archaeosigillaria), прогимноспермы (Ar- 
chaeopteris, Callixylon) и папоротниковидные (Rhacophyton, 
Cladoxylon, Cephalopteris). Появляются достоверные членисто­
стебельные (Pseudobornia, Sphenophyllum и Eviostachya) и 
первые голосеменные, представленные изолированными или за­
ключенными в купулу семезачатками (Archaeosperma, Spermo- 
Uthus и др.). К растениям неопределенного систематического 
положения относятся Sphenopteris, Sphenopteridium, Platyphyl- 
lum, Dadoxylon. По данным С. Э. Шеклера, род Rhacophyton 
мог приспосабливаться к болотным условиям в прибрежно­
морских низинах и речных долинах. Скопления остатков этого 
рода образовывали тонкие угольные пласты. В торфообразую-
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щих болотах того времени других растений, видимо, не было. 
Плауновидные проникли в болота позже.

Возможно, что с зоны VII начинается фитогеографическая 
дифференциация. К этой зоне скорее всего принадлежит флора 
быстрянской свиты Минусинского бассейна с Pseudolepidoden- 
dropsis, Cyclostigma и Sphenophyllum. К Pseudolepidodendrop- 
sis отнесены лепидофиты, принадлежащие другому, вероятно, 
эндемичному роду. Из этой же свиты указывался один экземп­
ляр Archaeopteris. Если учесть обилие Archaeopteris в нижеле­
жащей тубинской свите (верхний девон), то крайняя редкость 
этого рода в быстрянской флоре и сама бедность последней 
таксонами (при большом количестве растительных остатков) 
едва ли представятся случайными. С этого времени до начала 
среднего карбона в Сибири не было растений с толстыми пик- 
ноксилическими стволами. Их исчезновение можно связать 
с аридизацией климата. Обособление в Сибири самостоятельной 
Ангарской области отражено в турнейской флоре, сменившей 
быстрянскую.

Чтобы выявить становление флористической дифференциа­
ции нужно обращаться и к палинологическим данным. В вер­
хах девона почти по всему миру заметную роль играют очень 
характерные споры Retispora lepidophyta с перфорированной 
оторочкой (рис. 16, ю, я; 75), вероятно принадлежащие циклостиг­
мам. Устанавливается родовая общность миоспоровых комп­
лексов самых верхов девона в Европе, Казахстане, Сибири, Се­
верной Америке и Австралии. В то же время сравнение пали­
нологических комплексов нижней части турне показывает, что 
их видовой и, отчасти, родовой состав довольно сильно меня­
ется в пространстве.

ФЛОРЫ КАРБОНА И ПЕРМИ

До зоны VII включительно можно было рассматривать эво­
люцию растительного покрова для Земли в целом. Далее при­
ходится излагать ее по отдельным фитохориям. Количество 
фитохорий и степень их отличий увеличиваются от раннего 
карбона и до конца перми (рис. 73). В раннем карбоне суще­
ствовали самостоятельные Ангарская и Еврамерийская области. 
Судя по палинологическим комплексам, тогда же отделилась и 
Еондванская область, где миоспоры турне и отчасти визе от­
носятся к эндемичной миофлоре Granulatisporites frustulen- 
tus (Австралия). Со среднего карбона постепенно отделяется 
Катазиатская область от Еврамерийской. В течение карбона и 
перми растет не только количество фитохорий, но и их ранг — 
до царства включительно. Деление растительного покрова на 
фитохории тесно связано с климатом. Так, еврамерийская и 
катазиатская флоры приурочены к экваториальному поясу 
с тропическим и субтропическим климатом, ангарская флора — 
внетропическая (бореальная) и лишь в перми местами захо-
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Рис. 75. Распространение спор Retispora lepidophyta в конце девона (а) и 
схема палеофлористического районирования конца карбона — начала 
перми (б)
1—5 — местонахождения: Ангарской области (1), Казахстанской провинции (2), Ката- 
зиатской (3) и Еврамерийской (4) областей, Гоидваиского царства (5)

дила в экваториальный пояс. Гондванская флора соответствует 
южной (нотальной) внетропической зоне.

Еврамерийская флора. Эта флора распространена в кар­
боне и ранней перми Северной Америки, Северной Африки, Ев­
ропы, Кавказа, Малой и Средней Азии (рис. 75). В КНР и Юго- 
Восточной Азии к Еврамерийской области можно отнести лишь 
флоры раннего и среднего карбона, сменяемые затем флорами 
Катазиатской области (в среднем карбоне — провинции).

Составить единые списки еврамерийских растений трудно, 
так как одни таксоны устанавливались по отпечаткам, а дру­
гие (независимо от первых) — по петрификациям, в том числе 
в угольных почках. Определить соответствие тех и других так­
сонов часто не удается. Еще сложнее установить систематиче­
скую принадлежность дисперсных миоспор. Последовательность 
еврамерийских комплексов миоспор от верхов девона до ни­
зов перми разделена на большое количество палинологических 
зон. Флора на рубеже девона и карбона меняется постепенно. 
Некоторые захоронения низов перми сохраняют карбоновый 
облик. Это создает трудности в проведении обеих границ 
карбона во флороносных толщах.

Начиная с турне можно выделить выдерживающиеся ас­
социации растений. Одна из турнейских ассоциаций состав-
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лена преимущественно плауновидными, иными чем в девоне. 
Характерны роды Lepidodendropsis и Sublepidodendron, появ­
ляются первые виды Lepidodendron. Остатки вегетативных по­
бегов ассоциируют с ризофорами (Stigmaria, Protostigmaria) 
и специализированными стробилами (Lepidostrobus, Lepido- 
сагроп), неизвестными в девоне. Споры лепидофитов — важный 
компонент миоспоровых комплексов. Плауновидные внедря­
ются в болотные экосистемы и становятся в них доминантами. 
В другой ассоциации, отчасти связанной с дельтовыми равни­
нами, доминируют папоротники, лагеностомовые, каламопити- 
евые и, может быть, прогимноспермы. По-видимому, турнейские 
папоротники еще не имели развитой листовой пластинки (пе­
рышек). Большая часть папоротниковидных вай, вероятно, при­
надлежала каламопитиевым и лагеностомовым. Разделить 
листву этих групп по отпечаткам довольно трудно. Обычно при­
водится единый список родов: Cardiopteridium, Fryopsis, Rho- 
deopteridium, Adiantites, Anisopteris, Sphenopteridium, Triphyllop- 
ieris и др. В известковистых песчаниках и туфогенных породах 
те же растения известны в виде петрификаций. При этом можно 
отделить роды папоротников (большей частью с клепсидроид- 
ными черешками), каламопитиевых (Calamopitys) и лагено- 
стомовых (Lyginorachis и др.). В турне встречаются семена 
типа Hydrasperma. Фруктификации (семена, спорангии) как 
голосеменных, так и папоротников располагались на безлист­
ных осях. Среди членистостебельных турне к сфенофиллам 
добавляются растения с сердцевинными отливами Archaeocala- 
mites.

По-видимому, в турне побережья экваториальных морей 
были уже заселены зарослями мангрового типа, причем доми­
нировали в них плауновидные. С турне и далее вверх по раз­
резу карбона часто встречаются стигмариевые почвы. Турней- 

.ский возраст имеют и первые угленосные толщи внутриконти- 
нентального (лимнического) происхождения, указывающие, что 
растительность на склонах долин могла сдерживать снос обло­
мочного материала в низины. Возможно, что еще в турне нача­
лась пространственная дифференциация еврамерийской флоры. 
Так, намечаются различия турнейских флор Урала и КНР от 
флоп Западной Европы и Северной Америки.

Визейская флора по облику близка к турнейской. Сохраня­
ются роды голосеменных, установленные по отпечаткам лис­
тьев. Визейские папоротники принадлежат зигоптеридиевым и 
ботриоптеридиевым (кладоксилеевые уже исчезают), среди ко­
торых пока не установлены формы с развитыми перышками. 
Появляются первые тригонокарповые (им принадлежат се­
мена Trigonocarpus и Holcospermum, листва Neuropteris). 
Среди лепидофитов увеличивается количество и разнообразие 
Lepidodendron, характерен род Eskdalia, появляются первые 
сигиллярии и Lepidophloios. Весьма обычны археокаламиты. 
Род Cheirostrobus известен только в визе. Можно выделить 
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две основные ассоциации растений. Одна сопровождает уголь­
ные пласты (антракофильная) и представлена преимущест­
венно лепидофитами; другая (антракофобная) не связана 
с угольными пластами и представлена растениями с папорот­
никовидной листвой. Возрастают географические различия фло­
ристических комплексов, отмечаемые как по миоспорам, так и 
по макрофоссилиям; по тем и другим можно выделить Казах­
стан из остальной части Еврамерийской области в Казахстан­
скую провинцию.

Флора серпуховского века (намюра А) близка к визейской, 
хотя в течение этого века некоторые раннекаменноугольные 
роды исчезли (Sublepidodendron, Eskdalia и др.) и, наоборот, 
появились роды, характерные для среднего карбона (Mariopte- 
ris, Alethopteris, Pecopteris, Cordaites). Вместо .Archaeocalami- 
tes все большую роль играют Mesocalamites, позже сменяемые 
Catamites.

Примерно на границе нижнего и среднего карбона (между 
нижним и средним намюром западноевропейской шкалы кар­
бона) происходит существенное преобразование флоры. Флора 
кульма (так называют европейский нижний карбон) сменя­
ется флорой вестфальского типа. В литературе обсуждался 
вопрос о стратиграфическом уровне этой смены, называвшейся 
«флористическим скачком» (Florensprung), ее связи с пере­
рывами в осадконакоплении, ее резкости. Разумеется, речь не 
идет о мгновенной перестройке, но в масштабах карбона смена 
комплексов в любом случае была быстрой. Важно то, что она 
сопровождалась резким (местами двукратным) сокращением 
видового состава. «Флористический скачок», вероятно, произошел 
одновременно с похолоданием в Ангарской области («ос- 
трогским эпизодом»), В своем полном выражении среднекар­
боновая флора представлена в позднебашкирское — ранне­
московское время, когда она достигает максимума разнооб­
разия (несколько сотен видов).

Еврамерийская среднекарбоновая флора хорошо изучена. 
Именно она олицетворяет традиционные и вошедшие в лите­
ратуру представления о флоре карбона вообще (часто не учи­
тывается, что изображаемые на реконструкциях пышные леса 
карбона были приурочены лишь к экваториальной зоне). Ос­
нову среднекарбоновой флоры составляют разнообразные дре­
вовидные лепидофиты (Lepidodendron, Lepidophloios, Chalone- 
ria, Sigillaria), зигоптеридиевые (Corynepteris), ботриоптери- 
Диевые (Botryopteris, Senftenbergia, Oligocarpia, Discopteris) 
и мараттиевые (Scolecopteris, Psarotiius) папоротники, каламо- 
стахиевые (Catamites, Catamostachys, Annularia, Asterophylli- 
tes), бовманитовые (Sphenophyllum, Bowmanites), тригонокар- 
повые (Neuropteris, Paripteris, Alethopteris, Pachytesta, Linop- 
teris, Medullosa), лагеностомовые (Lyginopteris, Lagenostoma, 
часть Sphenopteris), каллистофитовые, кордаитантовые (Cor­
daites, Cordaitanthus). Из часто встречающихся голосеменных
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систематическое положение которых не вполне ясно, отметим 
Odontopteris и Lonchopteris. В среднем карбоне известны также 
неггератиевые, травянистые плауновидные (Selaginella), ди- 
кранофилловые. В болотах господствовали плауновидные (Le- 
pidophloios, Lepidodendron), остатки которых слагали до 65% 
объема торфа, мараттиевые папоротники (Psaronius — Scole- 
copteris) и тригонокарповые (Medullosa), местами доминиро­
вали кордаитантовые. О разнообразии болотной флоры можно 
судить по наиболее изученному по угольным почкам пласту 
Херрин (верхи среднего карбона Иллинойса), содержащему 68 
видов (59 родов), а с учетом прижизненного сочетания таксо­
нов— 44 вида (29 родов). С начала среднего карбона появля­
ется пыльца лебахиевого типа, а в середине эпохи — первые 
аллохтонные макроостатки побегов типа Lebachia (Swillingto- 
nia). Вероятно хвойные первоначально занимали приподнятые 
участки вокруг аккумулятивных низин.

В верхнем карбоне (стефане) резко уменьшается количе­
ство плауновидных (особенно за счет Lepidocarpaceae) и уве­
личивается количество папоротников. Это изменение отражено 
во всех типах растительных остатков: отпечатках, петрифика­
циях в угольных почках, миоспорах. Поскольку смена доминант 
произошла одновременно в Донбассе, Западной Европе и Се­
верной Америке, можно полагать, что произошла резкая смена 
климата. Снижение в верхнем карбоне угленасыщенности и 
площадей паралического угленакопления, вероятно, объясня­
ется увеличением сухости климата в экваториальном поясе, 
которое, возможно, совпало по времени с гондванским оледе­
нением. Вероятно усилившаяся сухость климата сначала ска­
залась на растениях, живших вне углематеринских болот. Из­
менение комплексов отпечатков растений в междупластьях про­
исходит несколько ниже по разрезу (в середине вестфала D), 
чем комплексов растительных остатков в угольных пластах.

Основной фон верхнекарбоновых комплексов флоры состав­
ляют мараттиевые папоротники (Asterotheca, Pecopteris, Psa­
ronius), кордаитантовые, каламостахиевые, бовманитовые, три­
гонокарповые (Neuropteris, Alethopteris), птеридоспермы (Cal- 
lipteridium, Odontopteris, Taeniopteris). В верхнем карбоне 
иногда встречаются захоронения с доминирующими хвойными 
(Lebachia, Ernestiodendron). Плауновидные представлены глав­
ным образом сигилляриями (субсигилляриями). Основными 
лесообразующими растениями в позднем карбоне были древо­
видные папоротники и кордаитантовые; растительность более 
засушливых территорий и местообитаний приобрела уже перм­
ский (отенский) облик.

В среднем карбоне четко выделяется Казахстанская про­
винция, в которой флора много беднее, чем в остальной части 
Еврамерийской области (нет Sigillaria, Lepidophloios, Mario- 
pteris, Alethopteris, Cordaites и многих других растений). Из 
эндемичных родов можно указать лишь Caenodendron. В ос- 
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тальном эндемизм казахстанской флоры, в которой домини­
руют Lepidodendron, Neuropteris, Mesocalamites и Sphenopteris, 
проявляется на уровне видов. Самостоятельность казахстанской 
флоры подкрепляет представление о том, что Казахстан в ран­
нем и среднем карбоне был отделен от остальной Еврамерий- 
ской области океаническим бассейном. Согласно некоторым 
мобилистским представлениям, во второй половине среднего 
карбона произошло объединение обоих массивов суши. Именно 
в это время Казахстанская провинция перешла в Ангарскую 
область.

Вверх по разрезу карбона возрастает и своеобразие флоры 
КНР. Хотя в целом облик среднекарбоновой флоры здесь евра- 
мерийский (присутствуют сходные птеридоспермы, каламиты, 
кордаитантовые и др.), есть и отличия, выражающиеся в боль­
шом количестве эндемичных видов, некоторых эндемичных ро­
дах и почти полном отсутствии многих растений, характерных 
для Европы и Северной Америки (например, сигиллярий). Для 
многих местонахождений очень характерны невроптериды. Со 
среднего карбона отделилась Катазиатская провинция, кото­
рой в позднем карбоне можно придать статус особой области 
(см. ниже). На западе США (Кордильерская провинция) 
в среднем — верхнем карбоне также намечается некоторое свое­
образие флоры, в частности, раннее появление хвойных. Есть 
и другие местные особенности еврамерийских комплексов сред­
него и верхнего карбона, выраженные в распределении отдель­
ных родов. По этим особенностям иногда выделяют (О. П. Фи- 
суненко, Е. У. Пфефферкорн, У. X. Еиллеспи и др.) самостоя­
тельные провинции, отчетливость которых существенно меньше, 
чем у пермских провинций; поэтому останавливаться на их 
характеристике не будем.

Примерно на рубеже карбона и перми в еврамерийской 
флоре увеличивается количество хвойных (Lebachia, Ernestio- 
dendroti) и пельтаспермовых Callipteris, уменьшается количе­
ство плауновидных. Сильно сокращаются в размере папорот­
никовидные вайи голосеменных. В остальном раннепермская 
еврамерийская (отэнская) флора сходна с позднекарбоновой, 
так что нередко комплексы растений стефана и отэна трудно 
различить. Типично отэнские комплексы с доминирующими 
хвойными, Callipteris, пыльцой Potonieisporites и Vittatina из­
редка появляются в неугленосных фациях с середины верхнего 
карбона. В неугленосных районах комплексы пермского облика 
с многочисленными хвойными, вероятно, появились еще раньше. 
На это косвенно указывают палинологические данные по сред­
нему— верхнему карбону Урала (Е. В. Дюпина, А. Н. Кол- 
чина). Пермского облика комплексы макроостатков растений 
Указывались в низах верхнего и даже в верхах среднего кар­
бона Средней Азии (Т. А. Сикстель, Л. И. Савицкая, 
Т. А. Искандарходжаев), но систематический состав и страти­
графическое положение этих комплексов еще нуждаются
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в уточнении. Некоторые типично пермского облика комплексы 
макроостатков ассоциируют в Казахстане с морской средне­
карбоновой фауной (М. И. Радченко, К. 3. Сальменова). Та­
ким образом вполне вероятно, что та флора, которая начала 
сменять антракофильную флору на западе Еврамерийской об­
ласти в конце карбона — начале перми, появилась гораздо 
раньше в экотонной фитохории на востоке области и отсюда 
распространилась на запад. Однако важно помнить, что древ­
нейшие достоверные хвойные известны в вестфале В в недрах 
Еврамерийской области, где они, вероятно, возникли в припод­
нятых местообитаниях вблизи аккумулятивных низин.

В отэне падает угленасыщенность, сокращается доля захо­
ронений, отражающих сообщества болотистых низин. Судя по 
палинологическим данным, растительность углеобразующих 
болот отэна еще долго сохраняла стефанский облик. Раститель­
ность пойм и склонов речных и озерных долин изменилась 
сильнее. По-видимому, с начала перми широко распространи­
лись хвойные или хвойно-папоротниковые леса, продуцировав­
шие массу квазимоносаккатной пыльцы. Ее процент резко 
увеличивается вблизи границы карбона и перми; увеличивается 
и доля ребристой безмешковой (типа Vittatina) и квазидисак- 
катной (типа Protohaploxypinus) пыльцы. Все эти изменения 
еврамерийской флоры в конце карбона — начале перми обычно 
связывают с аридизацией. Однако имеются данные, в том 
числе по палеопочвам, что изменение растительных сообществ 
в большей мере вызывалось расчленением рельефа и уничтоже­
нием болотистых равнин, а не уменьшением количества осад­
ков.

Еврамерийская флора остальной части нижней перми и ни­
зов верхней перми мало известна. В этом интервале встречены 
небогатые захоронения, в которых сильно обедненный комплекс 
отэнских растений сочетается с хвойными (Ortiseia), более 
сходными с верхнепермскими. В это время углеобразование 
полностью прекращается. В Еврамерийской области широко 
распространяется вулканизм.

Цехштейновая флора. К верхней перми в Западной Европе 
традиционно относят отложения цехштейна, представленные 
морскими карбонатно-галогенными породами, указывающими 
на аридный климат. В делении перми, принятом в СССР, цех- 
штейну отвечает лишь верхняя часть верхней перми. Цехштей- 
новое море распространялось в Европу с севера и простиралось 
от Ирландии на западе до Прибалтики на востоке. С юга 
Европа омывалась другим морским бассейном, связанным 
с океаном Тетис. Берега обоих морей были заселены сходной 
растительностью. Флора цехштейна изучена более детально. 
Она небогата (около 20 видов) и составлена главным образом 
хвойными (Ullmannia, Pseudovoltzia, иногда QuacLrocladus) 
с небольшой примесью других растений (Pseudoctenis, Spheno- 
baiera, Taeniopteris, пельтаспермовые Lepidopteris). Примеча-
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тельно очень небольшое количество членистостебельных (Neoca- 
lamites, Paracalamites) и почти полное отсутствие папоротни­
ков (виды Pecopteris и. Sphenopteris скорее принадлежат Ре1- 
taspermales) и кордаитов (известны единичные листья Cordai- 
tes). В палинологических комплексах преобладают одномеш- 
ковые миоспоры Nuskoisporites и квазидисаккатные роды Ьи- 
eckisporites, Taeniaesporites, Jugasporites, Protohaploxypinus, 
встречаются Vittatina. Близкие мйоспоровые комплексы изве­
стны в верхней перми Канады. Флора, сходная с цехштейно- 
вой, расселилась и далеко на восток. По миоспорам и немно­
гим находкам макроостатков растений она прослеживается на 
Северном Кавказе, в Прикаспии, на севере КНР. На Дарвазе 
(Рабноу) встречены многочисленные Lepidopteris (этот род 
сравнительно редок в цехштейне) и редкие хвойные типы UI- 
Imannia, ассоциирующие с цехштейновыми миоспорами (Ьие- 
ckisporites и др.).

Североамериканская флора. На востоке США известны мес­
тонахождения нижнепермской флоры, сходной с отэнской. Они 
приурочены к формации Данкард. Более молодая раннеперм­
ская флора известна лишь на юго-западе США и приурочена 
к аналогам артинского — кунгурского ярусов. Ее связывали 
с катазиатской и даже приходили к выводу о прямой связи Вос­
точной Азии и Северной Америки через Пацифику. Причиной 
для этого послужили многочисленные находки растений, отне­
сенных к катазиатским родам Gigantopteris и Tingia. Позже 
выявились отличия американских и катазиатских гигантопте- 
рид, а растения определявшиеся как Tingia, были отнесены 
к эндемичному роду Russellites, близкому к еврамерийско-ка- 
тазианскому роду Plagiozamites. Даже если не принимать во 
внимание эти растения, разница между североамериканской и 
катазиатской флорами очень велика. В первой, отражающей 
семиаридную обстановку и приуроченной к пестроцветным 
толщам, очень много хвойных (они крайне редки в Катазии) 
и своеобразных голосеменных, отнесенных к эндемичным ро­
дам Supaia, Glenopteris и Tinsleya. Есть цикадоподобные Аг~ 
chaeocycas и Phasmatocycas и вайи, близкие к ангарским 
Compsopteris и Callipteris. Некоторые хвойные близки к цех- 
штейновой Pseudovoltzia. Довольно много папоротников (Pe­
copteris) .

О позднепермской флоре Северной Америки можно судить 
лишь по комплексам миоспор. В них преобладают квазисаккатные 
(с ребристым и неребристым телом) формы и Vittatina, причем 
отмечается существенная общность с верхнепермскими комп­
лексами Западной Европы и Приуралья.

Катазиатская флора. Катазиатская провинция среднего 
карбона в позднем карбоне становится самостоятель­
ной областью. Хотя в ней удерживаются многие еврамерийские 
Роды (Lepidodendron, Neuropteris, Odontopteris, Cordaites) и 
Даже виды (среди Sphenophyllum, Annularia, Pecopteris),
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общий облик флоры во многом определяется эндемичными ро­
дами (Tingia, Cathaysiodendron) и видами (среди Lepidoden- 
dron, Botkrodendron, Ulodendron, Sphenopteris, Pecopteris, Rha- 
copteris, Callipteridium). Напомним, что в еврамерийской флоре 
Lepidodendron почти исчезает на рубеже среднего и верхнего 
карбона. В верхнем карбоне КНР указывают роды Emplectop- 
teris и Emplectopteridium, которые могли быть предками перм­
ских гигантоптерид (гигаитономиевых). Аридизация, посте­
пенно охватывавшая экваториальный пояс и проявившаяся 
в Еврамерийской области, гораздо менее заметна в КНР и 
Юго-Восточной Азии, где угленосные отложения широко раз­
виты почти до конца перми. Это климатическое различие обеих 
фитохорий заметно и в позднем карбоне, но еще отчетливее — 
в перми, когда уже можно говорить о самостоятельном Катази- 
атском царстве. В перми Катазии почти нет хвойных (домини­
ровавших в Еврамерийской области) и Callipteris, мало корда- 
итантовых, нет сигиллярий. Физиономически катазиатская ниж­
непермская флора, приуроченная к угленосным толщам, 
больше похожа на верхнекарбоновую, а не нижнепермскую ев- 
рамерийскую флору.

Местонахождения катазиатской верхнекарбоновой флоры 
известны преимущественно в КНР. Пермские местонахождения 
известны также на п-ове Корея, в Японии, Вьетнаме, Лаосе, 
Таиланде, Индонезии и Малайзии. В составе комплексов можно 
проследить различия между северными и южными местонахож­
дениями, принадлежащими двум фитохориям с границей ме­
жду ними, проходящей от верховьев Хуанхэ к низовьям Янцзы. 
Различия заключаются в распределении отдельных видов и 
родов, в том числе гигантоптерид (Gigantopteris очень редок 
в северной фитохории и обычен в южной, Gigantonoclea встре­
чается только на юге). В целом катазиатская нижнепермская 
флора характеризуется постепенным увеличением вверх по 
разрезу роли характерных катазиатских растений — Lobatan- 
nularia, Tingia, Plagiozamites, Emplectopteris, Cathaysiopteris, 
гигантоптерид, эндемичных видов Sphenopteris, Pecopteris, Ta- 
eniopteris. Появляются мезофитные элементы (листья, морфо­
логически близкие к Pterophyllum и Nilssonia-, несколько видов 
Cladophlebis). Продолжают существовать и переходят в верх­
нюю пермь появившиеся еще в карбоне виды Lepidodendron, 
Cathaysiodendron, Pecopteris, Sphenopteris, Cordaites. В верх­
ней перми количество катазиатских эндемиков далее возра­
стает. Появляются (или встречаются чаще) эндемичные пред­
ставители Schizoneura, Sphenophyllum, Fascipteris, Gigantopte­
ris, Gigantonoclea, Rhipidopsis, иногда — хвойные. Продолжают 
существовать Tingia. Встречаются роды, общие с ангарской 
флорой (Compsopteris, Comia, Rhipidopsis). Отличие катазиат­
ской флоры от еврамерийской, североамериканской и цехштей- 
новой хорошо видно и в комплексах миоспор, среди которых 
есть эндемичные роды, а количество квазисаккатных миоспор
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невелико и резко увеличивается только в северной фитохории 
во второй половине верхней перми. Соотношение катазиатской 
флоры с одновозрастными флорами на надродовом уровне не­
достаточно ясно, поскольку пока .нельзя судить о систематиче­
ском положении многих катазиатских эндемиков.

В поздней перми катазиатская флора распространилась да­
леко на запад. Ее местонахождения в Турции, Ираке (рис. 76), 
Саудовской Аравии и Сирии свидетельствуют о существовании 
пояса тепло- и влаголюбивой флоры, населявшей побережья 
Тетиса. С юга к этому поясу прилегала территория, заселенная 
гондванской флорой. Очевидно отсюда в Турцию проникли 
Glossopteris. Обращает на себя внимание отсутствие^ смешан­
ных комплексов катазиатских и гондванских растений на юге 
и востоке Азии. Поэтому нынешняя географическая близость 
(200—500 км) местонахождений обеих флор в Тибете, Гима­
лаях и в районе Приморья может интерпретироваться как ре­
зультат горизонтального перемещения блоков земной коры.

Ангарская флора. Систематическому составу, распростра­
нению и истории развития ангарской флоры посвящен специ­
альный обзор [28]. Признание самостоятельности ангарской 
фитохории в начале карбона до сих пор встречает возражения. 
Однако, если не родовой, то видовой состав сибирской турней- 
ской флоры эндемичен, сибирские комплексы резко обеднены 
и сложены почти исключительно лепидофитами и сфенофил-

Рис. 76. Распространение растений различной фитогеографической принад­
лежности в конце ранней и в поздней перми
1 —Атлантическое царство; 2 — Субангарская область; 3 — Ангарская область; 4 — 
•Катазиатское царство; 5 — Гондваиское царство; 6—местонахождение со смешанными 
комплексами; Хазро (X), Га’ара (Г), Рабноу (Р), Сарытайпан (С), Кабул (К). Варгал (В)
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лами. Несмотря на обширные сборы, здесь не найдены многие 
характерные для еврамерийской флоры роды лепидофитов, па­
поротников и голосеменных. Показательно полное отсутствие 
стигмарий, Lepidostrobus и семян.

Пока нет достоверных данных о положении во флороносных 
толщах Сибири границ девона и карбона, турнейского, визей- 
ского и серпуховского ярусов. Условно из перечисленных ниже 
лепидофитовых комплексов I (быстрянский) отнесен к фамену, 
II — к турне, III — к визе, IV — к серпуховскому ярусу. Комп­
лекс I, встреченный в быстрянской и алтайской свитах Мину­
синского бассейна, рассмотрен выше. В более богатом II ком­
плексе доминируют лепидофиты (Eskdalia, впервые появляется 
эндемичный род Ursodendrotv, отсюда указывался Lepidoden- 
dropsis), в небольшом количестве встречаются растения с папо­
ротниковидной листвой (типа Aneimites, Adiantites и Triphyl- 
lopteris) и Sphenophyllum. Довольно обычно проблематичные 
растения, условно называемые Caulopteris ogurensis. В комп­
лексе III, кроме Ursodendron и С. ogurensis, встречаются пер­
вые Angarophloios. Местонахождения II и III комплексов из­
вестны и в других районах Сибири, а также в Монголии, при­
чем состав лепидофитов может несколько варьировать, а кроме 
лепидофитов могут встречаться папоротниковидные типа Cha- 
cassopteris. На юге Монголии в низах карбона известны комп­
лексы лепидофитов с Lepidostrobus и Stigmaria, видимо, при­
надлежащие еврамерийской флоре.

Наиболее богатый IV комплекс приурочен к острогскому го­
ризонту Кузбасса и его аналогам в других районах Северной 
Азии. В одних захоронениях, преимущественно в песчаниках, 
доминируют плауновидные (несколько видов Tomiodendron, 
Lophiodendron и Angarophloios), а в более тонких разностях 
пород — членистостебельные и растения папоротниковидного 
облика (Angaropteridium, Abacanidium, Chacassopteris).

Начиная с комплекса III, т. е. примерно с визе, между ан­
гарской и еврамерийской флорами уже не остается практически 
ничего общего, если сравнивать одновозрастные комплексы. 
Однако можно отметить определенное сходство между лепидо- 
фитами комплексов III и IV с более древними еврамерийскими 
и позднедевонскими лепидофитами. У ангарских лепидофитов 
сохраняется архаичная стелярная организация (округлая или 
звездчатая в сечении протостела), отсутствие настоящих лис­
товых рубцов, сильно развитый подлистовой пузырь, пазушное 
положение лигульной ямки. Судя по отсутствию в ангарских 
захоронениях стробилов (Lepidostrobus, Lepidocarpon и др.), 
спорофиллы у них не были собраны в стробилы, как и у при­
митивных лепидофитов экваториального пояса. Архаичность 
ощущается и среди растений с папоротниковидной листвой. 
Серпуховские Chacassopteris сходны с девоно-турнейскими па­
поротниками, до конца раннего карбона преобладают растения 
с округлыми кардиоптероидными перышками (в еврамерийской
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флоре их много лишь в турне и визе, где с ними встречаются и 
другие папоротниковидные). В ангарской флоре отсутствуют 
растения с пикноксилическими стволами. Они были в девоне 
и снова появляются лишь со среднего карбона. Таким обра­
зом, с раннего карбона мы сталкиваемся с характерным для 
Ангариды выживанием древних морфологических типов, т. е. 
с явлением внеэкваториального персистирования.

Бедность и своеобразие ангарской флоры раннего карбона 
можно связать с аридностью климата (вмещающие толщи часто 
пестроцветные, содержат эвапориты, лишены следов угленос­
ности). Литологические признаки пород показывают, что арид- 
ность климата снижалась в течение раннего карбона 
(М. И. Грайзер, Ф. С. Ульмасвай). Толстые многолетние мано- 
ксилические стволы лепидофитов (до 30 см в- диаметре) сви­
детельствуют о безморозном климате, что подтверждается и 
литологическими признаками. Стволы диаметром до 10 см из­
вестны даже на Северо-Востоке СССР, вблизи Северного по­
люса тех времен.

Примерно на рубеже раннего и среднего карбона в ангар­
ской флоре происходит полная перестройка. Резко уменьша­
ется количество лепидофитов, доминирующими растениями 
становятся Angaropteridium и Rhodeopteridium, условно относи­
мые к птеридоспермам. Этот комплекс, называемый птеридо- 
спермовым, включает также первые листья кордаитов и 
членистостебельные (Mesocalamites, Paracalamites). По-види­
мому, перестройка флоры связана с похолоданием («острог- 
ским эпизодом»), захватившим всю Ангариду и отразившимся 
в еврамерийской флоре в виде «флористического скачка». Од­
новременно в южных районах Сибири появляются первые при­
знаки угленосности.

Собственно угленосные отложения начали накапливаться 
в Сибири тогда, когда на смену птеридоспермовой флоре 
пришла флора (мазуровская) с многочисленными кордаито- 
выми (Cordaites, Rufloria), птеридоспермами Angaropteridium 
и Angaridium, каллистофитовыми Paragondwanidium, члени­
стостебельными Paracalamites. Появляются еврамерийские 
мигранты Neuropteris и Dicranophyllum. Лепидофиты (Angaro- 
dendron, Angarophloios, Caenodendron) встречаются не по 
всему разрезу и чаще всего приурочены к отдельным прослоям, 
в которых их остатки могут даже доминировать, а скопления 
стеблевой кутикулы местами образуют целые угольные пласты 
(в Кузнецком, Минусинском и Тунгусском бассейнах). Проис­
хождение основных компонентов мазуровской флоры неизве­
стно. Учитывая, что древнейшие кордаитантовые известны 
в серпуховских отложениях Европы, можно полагать, что ангар­
ские кордаитантовые — потомки иммигрантов из экваториаль­
ных фитохорий. Вероятно такое же происхождение имеют Pa­
ragondwanidium и растения с листвой Angaropteridium, род­
ственные раннекарбоновым экваториальным Cardiopteridium.
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В дальнейшем эволюция этих групп в Ангариде происходила 
автохтонно, их еврамерийские родственники в Ангариде больше 
не появлялись.

Следующая, алыкаевская флора близка к мазуровской, но 
богаче и разнообразнее. В ней появляется еще больше евраме- 
рийских мигрантов. Это бовманитовые (Sphenophyllum), ка- 
ламостахиевые (Calamostachys, рис. 22, л; Annularia), дикра- 
нофилловые, некоторые своеобразные семена. Одновременно 
увеличивается разнообразие Neuropteris и количество папорот­
ников с небольшими вайями и мелкими перышками (Spheno- 
pteris, Pecopteris). Характерны органы размножения (Krylo- 
via, Gaussia и др.), ассоциировавшие с Cordaites и Rufloria. 
В мазуровской и алыкаевской флорах встречено более ста ви­
дов растений. Это значительное обогащение флоры, в частно­
сти, за счет проникновения еврамерийских родов, указывает, 
наряду с интенсивным углеобразованием, на потепление 
климата и гумидную обстановку. Но климат был сезонным, 
о чем свидетельствуют четкие слои прироста в пикноксиличе- 
ских стволах голосеменных. По направлению к Северо-Востоку 
СССР и Восточному Казахстану угленосность пород и разно­
образие флоры снижаются, что можно связать с более холод­
ным климатом в северных областях (здесь известны средне­
карбоновые ледово-морские отложения) и более сухим в юж­
ных, выделяемых в Казахстанскую провинцию (до этого она 
входила в Еврамерийскую область).

Алыкаевская флора сменяется промежуточной, названной 
по одноименному горизонту в Кузбассе. В Верхоянье она ассо­
циирует с морской фауной низов нижней перми. В ней уже 
нет большинства еврамерийских элементов, доминируют листья 
кордаитов (Rufloria, Cordaites, чешуевидные Crassinervia, Nep- 
hropsis), с которыми ассоциируют женские фруктификации 
Vojtiovskya, Gaussia и Bardocarpus и сильно разветвленные 
микроспороклады, напоминающие как Kuznetskia, так и Telan- 
giopsis. Обычны доживающие алыкаевские роды Angaropteri- 
dium, Angaridium, Neuropteris, Paragondwanidium. Обильны 
членистостебельные (Phyllotheca, Paracalamites, Phyllopitys, 
Tchernovia, Armulina, Annularia), голосеменные Zamiopteris, 
встречаются папоротники. Выше (в ишановской флоре) алы­
каевские элементы исчезают, несколько меняется видовой со­
став. Примерно та же флора сохраняется в верхах нижней — 
низах верхней перми (кемеровская и усятская флоры). Здесь 
появляются семена Sylvella и мхи Salairia. Флоры от промежу­
точной до усятской нередко объединяются в одну верхнебала- 
хонскую флору.

Верхнебалахонская флора сменяется кольчугинской, состо­
ящей из нескольких последовательных флор. В ней доминируют 
кордаиты (Cordaites, Rufloria, чешуи Crassinervia, Lepeophyl- 
lum, Nephropsis) с фруктификациями Cladostrobus и Kuznet­
skia, семенами Tungussocarpus, Sylvella и др., те же членистп-
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стебельные, что и ран Ыне (но без Phyllopitys и АппиНпа). 
Встречается довольно много папоротников (Prynadaeopteris, 
Pecopteris), листостебельных мхов (Polyssaievia, Protosphag­
num), растений неопределенного систематического положения 
(Glottophyllum, Psygmophyllum). В верхней части верхней 

перми исчезает род Rufloria, до этого один из наиболее рас­
пространенных родов ангарской флоры. Несколько раньше 
появляются мелколистные кордаиты («сульцивные») с тон­
кими желобками вдоль жилок на верхней стороне листа с мно­
жеством ложных жилок. Для кольчугинской флоры харак­
терны каллиптериды (Callipteris, Comia) и роды мезофитного 
облика (Rhipidopsis, Tomia, Ginkgoites, Yavorskyia) , количе­
ство которых увеличивается вверх по разрезу.

Приведенная выше характеристика верхнебалахонской и 
кольчугинской флор дана применительно к Кузбассу. Верхне- 
балахонская флора сохраняет облик по всей азиатской части 
Ангариды, несколько обедняясь на Северо-Востоке СССР и 
в Казахстане. Кольчугинская флора более дифференцирована 
в пространстве. В Тунгусском бассейне, Северной Монголии и 
на Северо-Востоке СССР нет каллиптерид, меньше папоротни­
ков, не найдены Psygmophyllum. На Западном Таймыре в верх­
ней перми встречается Neuropteris. В Приморье и на юге 
Монголии попадаются катазиатские растения (папоротники, 
Taeniopteris и др.). В этих районах, а также в Кузнецком и 
Тунгусском бассейнах найдены единичные местонахождения 
листьев типа Glossopteris (а в Приморье и Gangamopteris).

К сибирской флоре близка флора Печорской провинции 
(Печорское Приуралье в кунгуре и поздней перми), которая 
выделяется значительно большим количеством папоротников, 
эндемичными мхами (Intia, Vorcutannularia), присутствием 
плауновидных Viatcheslavia и Paikhoia, рода Psygmophyllum, 
большим количеством Rhipidopsis, Callipteris и Comia (в ка­
занско-татарских отложениях). Примечательно присутствие 
растений, известных в карбоне — нижней перми Еврамерийской 
области (Danaeites, Oligocarpia, Sphenophyllum thonii). Для 
верхней перми Печорского Приуралья особенно характерны 
кардиолепидиевые, листья которых (Phylladoderma) образуют 
угольные пласты, и род Compsopteris. Можно отметить некото­
рую общность флор Печорского Приуралья и Приморья. Так, 
в Приморье изредка встречаются Phylladoderma. Небогатые 
комплексы пермской флоры, сравнимые с печорской и при­
морской, известны на Аляске, на крайнем севере Гренландии 
и на северо-востоке КНР.

Субангарская флора. Ангарская область в перми была ок­
ружена территорией с флорой переходного (экотонного) типа, 
или Субангарской областью [10, 28], в которую входят ранее 
выделявшиеся Уральско-Казахстанская и Восточно-Европей­
ская области (теперь они упразднены как самостоятельные 
области). Полнее всего субангарская флора представлена на
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европейской части СССР. Для нее характерно присутствие ти­
пично ангарских растений, к которым добавлены роды смеж­
ных фитохорий и эндемики. Связи субангарской флоры со 
смежными флорами расшифрованы недостаточно из-за редко­
сти местонахождений и недостаточной их изученности. По­
этому пока нельзя точно оконтурить эту область.

Субангарская область возникла еще в карбоне. На Среднем 
Урале со среднего карбона Г. В. Дюпина и А. Н. Колчина от­
мечают палинологические комплексы, более близкие к перм­
ским субангарским, чем к карбоновым еврамерийским и ангар­
ским. Преобладает квазисаккатная пыльца, в том числе ква- 
зидисаккатная с ребристым телом (типа Protohaploxypinus) , 
в верхнем карбоне появляется Vittatina. Пермский облик ураль­
ских карбоновых комплексов, вероятно связанный с тем, что 
здесь распространены безугольные формации аридного или се­
миаридного климата, приводил к стратиграфическим ошибкам. 
В еврамерийских комплексах миоспоры типа Protohaploxypinus 
единично встречаются с вестфала, a Vittatina — с начала верх­
него карбона. В Тунгусском бассейне соответствующие мио­
споры также появляются примерно в тех же по возрасту отло­
жениях, но опять же единично. На Урале эти миоспоры опре­
деляют облик комплексов. В начале ранней перми уральские 
комплексы становятся близкими к еврамерийским. Можно по­
лагать, что Еврамерийская область была заселена растениями, 
до этого более характерными для Урала. Весьма вероятно, что 
флора, свойственная среднему — позднему карбону Урала, на­
селяла также Казахстан и Среднюю Азию, но комплексы мио- 
спор и макроостатков этих районов еще плохо изучены.

С артинского яруса в Среднем Приуралье появляются комп­
лексы растительных макрофоссилий, сначала бедные по со­
ставу. Сочетаются ангарские (Rufloria, Paracalamites), евра- 
мерийские (хвойные, Callipteris) и местные (Psygmophyllum) 
растения. В кунгуре флора уже богатая и разнообразная. 
В ней опять же сочетаются ангарские роды (Rufloria, Nephrop- 
sis, Sylvella, Bardocarpus, Phyllotheca, Paracalamites, Annu- 
lina), растения, известные также в Печорской провинции и от­
сутствующие в Сибири (Psygmophyllum) и эндемичные роды 
(Peltaspermum, Mauerites, Biarmopteris, Entsovia). Здесь много 
сфенофиллов, различных семян и еще плохо изученных родов. 
В кунгуре Приуралья много хвойных (Kungurodendron и др.) 
и пельтаспермовых типа Comia, Callipteris, Sylvopteris, есть 
папоротники и др. Сходные хвойные известны в Северной Аме­
рике, где есть и птеридоспермы, подобные уральским. Миоспо- 
ровые комплексы обоих регионов также имеют немало общего. 
Артинско-кунгурскую флору нередко называют «бардинской» 
и неверно считают, что она была распространена и в Печорском 
Приуралье. Некоторые бардинские растения встречаются 
в Юго-Восточном Казахстане. В целом Казахстан в ранней 
перми был заселен типично ангарскими, бардинскими, евраме-
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рийскими (?) и эндемичными растениями. Состав и соотноше­
ние комплексов казахстанских растений еще нуждаются в уточ­
нении.

Уфимская флора Приуралья очень бедна. В ней доминируют 
гетероспоровые плауновидные Viatchestavia. По-видимому они 
образовывали густые заросли по берегам морского бассейна, 
внедрявшегося в Приуралье с севера. В Татарии в уфимских 
отложениях найдены многочисленные листья Phylladoderma. 
Распознать заведомо уфимские отложения в других местах 
области трудно. Возможно, что уфимский возраст имеет флора 
Северного Афганистана, где найдены кордаиты, субангарские 
Phylladoderma и Pursongia, экваториального типа папоротники, 
еврамерийские хвойные, катазиатские Lobatarmularia и Taeni- 
opteris.

В казанское и раннетатарское время в субангарской флоре 
доминировали хвойные (Timanostrobus и др.), пельтаспермо- 
вые (Rhaphidopteris, Phylladoderma), встречались осмундовые 
папоротники {Thamnopteris), членистостебельные, Psygmop- 
hyllum, дикранофилловые (Entsovia, Mostotchkia), Signacularia 
(близка к Viatchestavia). Кордаиты в европейской части СССР 
встречаются лишь в низах казанского яруса. В Южном При­
уралье они поднимаются в верхнетатарский подъярус. В верх­
нетатарской флоре европейской части СССР доминируют РеГ 
taspermaceae (Tatarina) и Cardiolepidaceae (Phylladoderma 
subgen. Aequistomia), обычны хвойные (Sashinia, Quadrocla- 
dus), протосфагновые мхи, изредка встречаются Rhaphidopteris 
и Glossophyllum (с ассоциирующими кладоспермами Stipho- 
rus). По преобладанию Tatarina автор предложил называть 
эту флору Татариновой. Ее местонахождения немногочисленны 
и приурочены к отдельным сероцветным линзам озерного про­
исхождения, заключенным в красноцветы. Вероятно, перечис­
ленные растения росли по берегам озер. Судя по палинологи­
ческим данным, татариновая флора распространялась далеко 
на север. Ассоциирующий с ней комплекс миоспор со Scutaspo- 
rites, Vittatina, Protohaploxypinus и др. найден Б. Балмом на 
севере Гренландии (мыс Стош). Комплекс растений Татарино­
вой флоры найден и в Печорском Приуралье, где эта флора, 
вероятно, сменила флору Печорской провинции Ангарской об­
ласти. Позднетатарская (?) флора Наньшаня (север КНР) 
содержит примерно те же пельтаспермовые и хвойные, что и 
в европейской части СССР. Здесь также есть каллиптериды, 
папоротники, Rhipidopsis и другие растения, указывающие на 
связи с ангарскими флорами сибирского и дальневосточного 
типов. Возможно, что субангарская флора заселяла и Камчатку, 
где в мезозойских отложениях найдены переотложенные комп­
лексы пермских миоспор субангарского типа (Protohaploxypi­
nus, Vittatina и др.).

Субангарская область меняла свои границы. Так в Тянь- 
Шане чисто еврамерийская флора начала перми сменяется' суб­
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ангарской флорой кунгурско-уфимского возраста с Rufloria, 
Equisetinostachys, Nephropsis, Zamiopteris, хвойными и др. 
Восточнее (север КНР) субангарская флора сменяет катазиат- 
скую, но это происходит гораздо позже, а именно в татарском 
веке. В целом субангарская флора распространялась на юг и 
на восток из районов, прилежащих к Уралу. Состав субангар­
ской флоры различен в зависимости от того, с какими флорами 
она граничит. В Западной Ангариде в ней встречаются печор­
ские, западноевропейские и североамериканские растения, а на 
востоке —■ сибирские и дальневосточные растения.

Гондванская флора. Под гондванской флорой обычно пони­
мают комплексы с доминирующими листьями Glossopteris и 
Gangamopteris. Ее называют также глоссоптериевой. Подра­
зумевалось, что более древние флоры Гондваныблизки кевраме- 
рийским. Теперь установлено своеобразие и более древних 
флор Гондваны. К сожалению, нижнекарбоновые флоры Гонд­
ваны изучены плохо. Они известны в Аргентине, Восточной 
Австралии и Кашмире. Их главные компоненты — тонкостволь­
ные плауновидные типа Lepidodendropsis, Cyclostigma, Archa- 
eosigillaria, папоротниковидные (может быть частью прогимно- 
спермы и голосеменные) Rhacopteris (?), Rhodeopteridium, 
Charnelia, Cardiopteridium, членистостебельные Archaeocala- 
mites. Поскольку органы размножения этих растений неизве­
стны или плохо изучены, судить о близости к растениям Евра- 
мерийской области невозможно. На отличия гондванской флоры 
раннего карбона от еврамерийской указывают палинологиче­
ские данные. Турнейские миоспоровые комплексы Австралии 
довольно существенно отличаются от еврамерийских. Более 
молодые комплексы еще специфичнее.

Последующие комплексы доглоссоптериевой флоры лучше 
всего изучены в Аргентине, Бразилии и Австралии. Они состоят 
из Fedekurtzia, Nothoracopteris, Botrychiopsis (,= Gondwani- 
dium), возможно принадлежащих прогимноспермам, Sphenopte- 
ridium, Bergiopteris (простоперистые вайи этого рода очень 
напоминают Angaropteridium Ангариды), плауновидных Вга- 
silodendron, членистостебельных Paracalamites, встречаются 
хвойные (?) и Cordaites. Близкая по составу флора с домини­
рующим родом Botrychiopsis, вместе с которым встречаются 
членистостебельные и плауновидные, населяла Гондвану во 
время оледенения, начавшегося в позднем карбоне (или 
в конце среднего карбона). Высказывалось мнение, что пери- 
гляциальные равнины были покрыты «ботрихиопсиевой тунд­
рой» (Г. Д. Реталляк). Еще во время оледенения появились 
растения, характерные для глоссоптериевой флоры, в том 
числе Gangamopteris. В среднем — верхнем карбоне Арген­
тины найдены побеги, отнесенные к Ginkgophyllum, но, веро­
ятно, принадлежащие к Dicranophyllum — роду, известному 
также в еврамерийской и ангарской флорах.

Появление глоссоптериевой флоры надежно не датировано.
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Скорее всего она появилась в позднем карбоне. Отложения 
с глоссоптериевой флорой часто называют нижнегондванскими. 
Они известны на всехгондванских материках, включая Антарк­
тиду. С. Архангельский и О. Аррондо делят Гондванскую об­
ласть на западную (Нотоафро-Американскую) и восточную 
(Австрало-Индийскую) провинции. В обеих провинциях глав­
ную роль играют глоссоптериды (порядок Arberiales), причем 
при следовании снизу вверх по разрезу Glossopteris постепенно 
вытесняет Gangamopteris. Судя по последним данным, видовая 
общность среди Glossopteris разных гондванских материков 
невелика. В Нотоафро-Американской провинции, расположен­
ной ближе к экваториальному поясу, отмечается примесь форм, 
имеющих еврамерийский облик или прямо относимых к евра- 
мерийским родам и видам. Это преимущественно папоротники, 
в том числе мараттиевые (Asterotheca, Dizeugotheca, Psaro- 
nius), и членистостебельные (Sphenophyllum, Annularia). Мес­
тами здесь доминируют хвойные (Paranocladus) и плауновид­
ные. В верхах карбона — низах перми Патагонии и Ла-Риоха 
описаны захоронения стволов плауновидных диаметром до 
58 см, что свидетельствует о безморозном климате. На потепле­
ние указывают и еврамерийские растения в одновозрастных 
отложениях разных районов Аргентины и Бразилии. Примеча­
тельно отсутствие у этих плауновидных стигмарий, как и у ан­
гарских плауновидных. В австрало-индийской флоре примеси 
еврамерийских родов, а также остатков плауновидных (кроме 
мега- и микроспор) почти нет. Кроме глоссоптерид в гондван- 
ской флоре встречаются хвойные Buriadia и Walkomiella, чле­
нистостебельные (Sphenophyllum, Phyllotheca, Paracalamites, 
Schizoneura), осмундовые и другие папоротники. Известны 
листья, сходные с Cordaites (обычно они ошибочно включаются 
в род Noeggerathiopsis). В более древних нижнегондванских 
комплексах они ассоциируют с Botrychiopsis и Gangamopteris. 
Некоторые арбериевые Гондваны имели листву цикадофито- 
вого типа (Rhabdotaenia, Pteronilssonia). Макроостатки плау­
новидных редки в австрало-индийской флоре, но встречаются 
многочисленные и разнообразные мегаспоры и микроспоры, 
относимые к плауновидным, близким к селягинеллам.

Из приведенной характеристики видно разительное отличие 
глоссоптериевой флоры от других позднепалеозойских флор, 
хотя долго держалось мнение о близком родстве ее с ангар­
ской флорой. В действительности общие роды очень редки 
в одной или обеих флорах. Другие общие роды установлены 
по вегетативным частям, а ассоциирующие органы размноже­
ния резко различаются. Так, вегетативные побеги Phyllotheca, 
ассоциирующие с фертильными побегами Tchernouia (в Анга- 
риде) и Gondwanostachys (в Гондване), принадлежат разным 
семействам.

Комплексы нижнегондванских миоспор, напротив, внешне 
очень сходны с пермскими комплексами европейской части
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СССР, Западной Европы и Северной Америки. Это касается 
некоторых спор (типа Granulatisporites, Calamospora, Horri- 
disporiies, Apiculatisporites и др.) и, в особенности, пыльцы, 
В послеледниковых отложениях с доминирующими листьями 
Gangamopteris преобладает квазимоносаккатная пыльца, а 
с доминирующими Glossopteris — квазидисаккатная, с ребри­
стым или неребристым телом. Встречается и Vittatina. Те же 
типы пыльцы, хотя ее форм-роды могут и не совпадать, изве­
стны и в северных флорах. Сходна и последовательность появ­
ления главных типов: сначала появляется квазимоносаккатная 
пыльца, затем квазидисаккатная неребристая, позже такая же, 
но ребристая, еще позже — Vittatina. Пока неясно, можно ли 
считать это сходство миоспор свидетельством связей между 
гондванской и северными фитохориями. По-видимому, главной 
причиной сходства была не общность флор, а параллелизм 
в эволюции пыльцы. Так, доказано, что гондванская квазидисак­
катная ребристая пыльца хотя бы частью принадлежит арбе- 
риевым, а такая же пыльца Субангарской области — пельта- 
спермовым.

ПЕРЕХОД ОТ ПАЛЕОФИТА К МЕЗОФИТУ

На представления о переходе от палеофита к мезофиту 
большое влияние оказало то, что они формировались на евро­
пейском материале. Здесь флора поздней перми (цехштейна) 
гораздо ближе к триасовой, чем к раннепермской. В то же 
время цехштейновая морская фауна имеет еще отчетливо па­
леозойский облик. Поскольку кайнофитные флоры также появ­
ляются в Европе еще в середине мела, а не на границе мезозоя 
и кайнозоя, возникло мнение, что флора опережает фауну 
в эволюции («закон эволюционного несогласия» Р. Потонье). 
До сих пор появляются схемы периодизации растительного 
мира, в которых граница палеофита и мезофита совмещена 
с границей нижней и верхней перми. Более детальный анализ 
фактического материала выявил ошибочность этого мнения. 
Речь не идет о том, чтобы перенести границу на другой уро­
вень геохронологической шкалы. Сравнение данных по разным 
фитохориям показывает, что граница палеофита и мезофита — 
не какой-либо четкий и планетарный рубеж, а длительный пе­
реходный период, растянувшийся на многие миллионы лет, со­
ответствующий нескольким ярусам и содержащий несколько 
рубежей.

Детальная реконструкция этого перехода невозможна 
из-за неполноты стратиграфических данных и из-за крупных 
перерывов в разрезах. Так, некоторые комплексы Си­
бири одними рассматриваются как верхнепермские, а другими 
как анизийские. По данным А. В. Гоманькова, в европейской 
части СССР перерыв между татарскими и триасовыми отложе­
ниями соответствует части джульфинского, всему дорашам-
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скому и низам индского яруса Тетиса. Несмотря на неопреде­
ленность стратиграфических сопоставлений уже сейчас можно 
указать на переходные комплексы, из которых одни в любом 
случае попадут в пермь, а другие — в триас. Так, мало веро­
ятно, чтобы флора пестрого песчаника Западной Европы пере­
шла из триаса в пермь, а кордаитовая флора угленосных толщ 
Сибири из перми в триас.

Мезофитные элементы, т. е. представители групп, которым 
предстоит доминировать в мезозойских флорах (тайнее, от се­
редины триаса до середины мела), появляются в разных пер­
мских флорах. В цехштейне Западной Европы встречаются 
вольциевые хвойные, пельтаспермовые Lepidopteris. Описан­
ные отсюда Sphenopteris близки к Rhaphidopteris, роду, обыч­
ному в юре и близкому к юрскому же роду Pachypteris. В севе­
роамериканской раннепермской флоре есть вольциевые хвой­
ные и растения, сходные с цикадовыми. Возможно, что роды 
Supaia и Glenopteris принадлежат Peltaspermales. Особенно 
много мезофитных элементов в субангарской флоре. Это пель­
таспермовые, вольциевые, осмундовые и др. Плауновидные Vi- 
atcheslavia и Signacularia могли быть предками триасовых 
Pleuromeiaceae. Катазиатская флора очень богата цикадофи- 
тами, причем некоторые листья иногда относят к родам Nil- 
ssonia и Pterophyltum, хотя их эпидермальное строение не изу­
чено. В гондванской флоре встречены осмундовые. Арбериевые 
могли быть предками мезозойских пентоксилеевых. Перечис­
ленные мезофитные элементы лишь отчасти связаны преемст­
венностью с более древними растениями. Так, пельтаспермо­
вые типа Mauerites и Rhaphidopteris, видимо, произошли от 
более древних каллиптерид. Мезозойские хвойные выводятся 
из пермских вольциевых. Возможно, что мезозойские гинкго- 
вые и лептостробовые произошли от субангарских Peltasper­
males.

Смена палеофитных комплексов на мезофитные происходит 
в разных районах на разных уровнях геохронологической 
шкалы. В одних районах смена достаточно резкая, в других — 
растянута в разрезе, однократная или многоступенчатая. Рез­
кие смены сопровождаются перерывами в осадконакоплении 
или немыми интервалами. В Западной Европе значительная 
часть таксонов миоспор из цехштейна переходит в низы триаса, 
но в большинстве разрезов они не имеют палеоботанической 
характеристики. В европейской части СССР много мезофитных 
элементов отмечается с кунгура, но отчетливо мезофитный об­
лик флора приобретает в верхней части татарского яруса (вят­
ский горизонт), т. е. задолго до конца перми, если учитывать 
предлагаемое сопоставление татарского яруса с серединой верх­
ней перми Тетиса. В Катазии даже в нижней перми много 
мезофитных элементов. Смена палеофитной флоры на мезофит- 
ную здесь хорошо выражена в миоспоровых комплексах, при­
чем видно, что в северной провинции она происходит в преде­
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лах верхней перми, а в южной провинции — уже в пределах 
нижнего триаса. В Гондване глоссоптериевая флора встреча­
ется и в толщах, обычно относимых к триасу (серия Панчет), 
хотя не исключен их пермский возраст. Вышележащие отложе­
ния (серия Парсора), явно принадлежащие триасу, содержат 
некоторые элементы глоссоптериевой флоры. В целом в Гонд­
ване смена флор происходила постепенно.

В Сибири выше заведомо пермских угленосных толще кор- 
даитовой флорой лежит мощная осадочно-вулканогенная 
толща с богатой и своеобразной корвунчанской флорой (так 
называют лишь флору Тунгусского бассейна, но удобнее при­
менять термин «корвунчанская» ко всей сибирской флоре, сме­
няющей кордаитовую; корвунчанской можно называть и флору 
мальцевской серии Кузбасса). Корвунчанскую флору обычно 
относят к триасу. Между тем, если учитывать ассоциирующую 
фауну остракод и конхострак, то нельзя исключать того, что 
нижняя часть отложений с этой флорой может соответствовать 
или верхам татарского яруса, или перерыву между пермью 
и триасом в стратотипических разрезах европейской части 
СССР.

Корвунчанская флора мезофитная. В ней доминируют па­
поротники (Cladophlebis; в нижней части разреза больше ос- 
мундовых и мараттиевых, выше появляются матониевые), 
много пельтаспермовых (Lepidopteris, Scytophyllum, Madyge- 
nopteris, Tatarina, Peltaspermum и др.), есть Taeniopteris. Из 
палеофитных элементов присутствуют Sphenophyllum и Yavor- 
skyia. В позднекорвунчанской (путоранской, мальцевской) 
флоре доминируют хвойные Quadrocladus (с ними ассоциирует 
пыльца Lueckisporites), а местами плевромейевые (Tomiostro- 
bus, Pleuromeia, споры Aratrisporites). Некоторые из корвун- 
чанских растений особенно характерны для триаса (Pleuro­
meia, Aratrisporites, Scytophyllum, Madygenopteris), другие, на­
оборот, для перми (Sphenophyllum, Tatarina, Quadrocladus, 
Lueckisporites). В любом случае «пермские» роды корвунчан­
ской флоры (например, Tatarina и Quadrocladus) появляются 
в Сибири гораздо позже, чем в соседней Субангарской обла­
сти. С другой стороны, в Верхоянье и на Таймыре найден род 
Pleuromeia, распространенный в триасе очень широко. В Ин­
дии, лишь начиная с триаса, встречается Lepidopteris, извест­
ный в северных флорах с верхней перми. Эти и другие факты 
указывают, что переход от палеофита к мезофиту сопровож­
дался миграцией растений. Очевидно нарушились барьеры, 
прежде разделявшие фитохории, в глобальном масштабе вы­
ровнялась и климатическая обстановка. В последовательной 
перестройке лика Земли можно видеть причину перехода от 
палеофита к мезофиту.
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ТРИАСОВЫЕ ФЛОРЫ

При составлении геохронологической шкалы триаса, в ча­
стности, отделов и ярусов, палеоботанические данные не при­
нимались во внимание. Этапы эволюции растительного покрова 
не совпадают с единицами геохронологической шкалы. Правда, 
указать такие этапы для всей Земли нельзя. В Гондване глос- 
соптериевая флора постепенно заменяется дикроидиевой, су­
ществовавшей до конца триаса и постепенно обогащавшейся 
северными растениями. В северных флорах довольно сущест­
венные перемены во флоре произошли в середине среднего 
триаса, после чего флоры приобрели облик, свойственный 
также и ранне-среднеюрским флорам. Поэтому приходится рас­
сматривать триасовые флоры по этапам регионального значе­
ния. И. А. Добрускина предложила называть отдельные флоры 
по характерным родам, учитывая, что не в каждой местной 
флоре этот род присутствует и что его стратиграфическое рас­
пространение может быть шире. Так, флора норийского и рэт- 
ского ярусов названа лепидоптериевой от рода Lepidopteris, 
который появляется еще в перми и отсутствует в норийских 
местонахождениях Юго-Восточной Азии.

В большинстве районов мира триасовые отложения неугле­
носны. Для них трудно получить непрерывную (по площади и 
в разрезе) палеоботаническую характеристику, даже с помо­
щью палинологических исследований. К тому же соотношение 
большей части родов триасовых миоспор с семействами и по­
рядками высших растений неизвестно.

Как уже отмечалось, в начале триаса по сравнению с позд­
ней пермью резко снижается фитогеографическая дифферен­
циация. Это особенно хорошо видно по распространению се­
мейства Pleuromeiaceae. Род Pleuromeia или связываемые 
с ним трехлучевые каватные споры типа Densoisporites рас­
пространены от Западной Европы до КНР, Таймыра и При­
морья. К Pleuromeia, видимо, близки роды Tomiostrobus (Куз­
басс, Таймыр, Печорское Приуралье, Верхоянье), Cylostrobus 
(Австралия, Южная Америка) и Skilliostrobus (Австралия), 
продуцировавшие однолучевые каватные микроспоры типа 
Aratrisporites. Последние распространены чуть ли не по всему 
миру и известны также в верхах триаса, где они ассоциируют 
с другими плауновидными. Роды плевромейевых обычно встре­
чаются в захоронениях в массовых количествах, причем дру­
гих растительных макрофоссилий вместе с ними нет или они 
редки. Зато в тех же слоях много водных беспозвоночных, 
а местами •— амфибий. В разных местонахождениях эта фауна 
пресноводная, солоноватоводная или морская. Предполагают, 
что плевромейевые образовывали густые заросли на пологих, 
часто заливавшихся берегах. Микро- и мегаспоры плевромей­
евых нередко резко доминируют в палинологических комплек­
сах. Широко распространены и некоторые другие миоспоры
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триаса (и переходных толщ от перми к триасу). Это прежде 
всего квазидисаккатная пыльца типа Taeniaesporites с широ­
кими ребрами на дистальной стороне тела. Ее могли проду­
цировать какие-то вольциевые хвойные.

Хотя некоторые раннетриасовые роды распространены 
очень широко, в их распределении можно подметить региональ­
ную ограниченность. Районирование триасовых флор ниже да­
ется по И. А. Добрускиной, с некоторыми изменениями. В ран­
нем триасе и анизийском веке сохраняются наиболее крупные 
фитохории поздней перми, хотя различия флор сильно сглажи­
ваются. Можно говорить о сохранении Гондванской и Ангар­
ской фитохорий в ранге областей. Между ними располагается 
Лавразийская область, к которой относится «вольциевая» 
флора пестрого песчаника Западной Европы (нижний триас — 
анизийский ярус). В ней помимо Pleuromeia много хвойных 
(Voltzia, Aethophyltum, Yuccites), членистостебельных (Schi- 
zoneura, Echinostachys, Equisetites, Equisetostachys), встреча­
ются папоротники (Neuropteridium, Crematopteris) и цикадо- 
фиты. Сходный с европейским комплекс миоспор найден в КНР. 
О раннетриасовой флоре Северной Америки можно судить лишь 
по комплексам миоспор Гренландии и Канады, сходным с ев­
ропейскими. В этих комплексах сочетается квазисаккатная 
ребристая (Protohaploxypinus, Taeniaesporites), неребристая 
(Klausipollenites), безмешковая ребристая (Gnetaceaepolleni- 
tes) и неребристая (Cycadopites) пыльца голосеменных и 
споры, значительная часть которых принадлежит плауновид­
ным (Kraeuselisporites, Densoisporites и др.).

Плевромейевая и вольциевая флоры исчезли примерно в се­
редине среднего триаса. Более поздние триасовые флоры по­
степенно все больше приближаются по составу к юрским. 
Иногда их захоронения внешне выглядят как юрские и не по­
хожи на верхнепермские и нижнетриасовые. Поэтому, начиная 
с середины триаса для внегондванских флор можно принимать 
те же наиболее крупные фитохории, что и для юры, т. е. Эква­
ториальную и Сибирскую области. В пределах Экваториальной 
области намечаются две главные флоры. Одна соответствует 
ладинскому и карнийскому ярусам и называется сцитофилло- 
вой (от Scytophyllum). Другая, норийско-рэтская, называется 
лепидоптериевой (от Lepidopteris). Их местонахождения изве­
стны по всей Экваториальной области. Наиболее богатые мес­
тонахождения приурочены к верхам среднего и верхнему три­
асу в Западной Европе (Германский бассейн), т. е. к регио­
нальному стратиграфическому подразделению «кейпер». Нередко 
кейперской называют всю внегондванскую флору этого возра­
ста. Здесь встречаются уже почти все основные группы мезо­
зойских растений, появляющиеся на разных стратиграфических 
уровнях. Это беннеттиты (Pterophyllum, Sturiella), кейтониевые 
(Sagenopteris) и лептостробовые (Czekanowskia), достоверно 
неизвестные в более древних отложениях. Много гинкговых
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(Ginkgoites, Sphenobaiera), цикадовых (Nilssonia, Ctenis), па­
поротников мезозойских семейств и родов (Cladophlebis, Clat- 
hropteris, Camptopteris, iPhlebopteris, Danaeopsis), хвойных 
(Equisetites, Neocalamites). Хвойные принадлежат продвину­
тым вольциевым (Cycadocarpidium, Tricranolepis, Swedenbor- 
gia, Podozamites). Есть и первые хейролепидиевые (Brachyp- 
hyllum, пыльца Classopollis), а также могут быть сосновые и 
подокарповые. Из групп, унаследованных от перми, встреча­
ются мараттиевые (Asterotheca), широко распространились 
пельтаспермовые (Scytophylum, Lepidopteris, Peltaspermum, 
Glossophyllum). Экваториальная область протягивается из За­
падной Европы через всю Евразию в КНР, Японию и Юго-Вос­
точную Азию. Степень различия флористических 'комплексов 
в разных частях этой территории несравненно меньше, чем 
в перми, и несколько меньше, чем в юре. С запада на восток 
можно заметить изменения флоры, позволяющие наметить 
провинции (секторы, по И. А. Добрускиной), показанные на 
рис. 77. Например, на востоке области нет мараттиевых; в Дон-

Рис. 77. Палеофлористическое районирование Евразии в триасе (ладинский 
и карнийский века)
I Сибирская область; II — Европейско-Синийская область; провинции (секторы); 
“L — Европейская; СА — Среднеазиатская; ВА — Восточно-Азиатская; I — суша; 2 — 3 — 
граница (2 — между областями! 3—между провинциями). По И. А. Добрускиной (1984 г.),
г изменениями
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бассе и восточнее его больше хвойных типа Podozamites — Су- 
cadocarpidium.

К Экваториальной области принадлежат мадыгбнская 
флора Ферганы, широко известная из-за ошибочной датировки 
и представленная растениями сцитофилловой флоры; в ней 
много общего с другими ладинско-карнийскими флорами Евра­
зии (есть в ней и эндемичные растения). Она была отнесена 
к верхам перми — низам триаса, а в ее составе ошибочно ука­
заны пермские катазиатские, ангарские, гондванские и цех- 
штейновые роды, что повлекло к неверным фитогеографическим 
и флорогенетическим выводам.

Интервал, охватывающий верхнюю часть карнийского и 
нижнюю часть норийского ярусов, в Евразии имеет не вполне 
надежную палеоботаническую характеристику. Верхненорий- 
ско-рэтская («лепидоптериевая») флора, помимо присутствия 
пельтаспермовых (Lepidopteris), характерна обилием беннет- 
титов (Pterophyllum, Anomozamites, Wielandiella), цикадовых 
(Ctenis, Pseudoctenis, Nilssonia), хвойных (Суcadocarpidium, 
Elatocladus и др.), гинкговых (Ginkgoites, Baiera, Spheno- 
baiera), лептостробовых (Czekanowskia, Hartzia, Phoeni-
copsis). Много папоротников, относящихся к Marattiales (Ма- 
rattiopsis, Danaeopsis), Osmundales (Todites), Dipteridaceae 
(Dictyophyllum, Clathropteris), Matoniaceae (Phlebopteris). 
Обычны членистостебельные (Neocalamites, Equisetites). Почти 
все эти растения переходят в юрскую флору. Рэтские и ранне- 
лейасовые флоры уже составляют в сущности единый комплекс. 
В норийско-рэтское время в Экваториальной области ярче про­
является широтная зональность, а различия западных и во­
сточных флор сглаживаются. Тем не менее во многих местных 
флорах есть эндемичные роды и виды узкого распространения.

К Экваториальной области и, возможно, особой подобласти 
или провинции относятся местонахождения средне-верхнетриа­
совых флор Северной Америки (Атлантическое побережье и 
юго-западная часть США). Здесь есть роды, общие с Евразией 
(Selaginellites, Neocalamites, Equisetites, Todites, Phlebopteris, 
Clathropteris, Pseudoctenis, Zamites, Otozamites, Brachyphyl- 
lum, Voltzia), но есть и эндемичные, иногда очень своеобразные 
роды (Dinophyton, Marcouia, Eoginkgoites). Особенно примеча­
тельно отсутствие достоверных пельтаспермовых. На юго-за­
паде США преобладают хвойные и Dinophyton, меньше папо­
ротников и цикадофитов. На северо-востоке США доминируют 
цикадофиты, несколько меньше папоротников, еще меньше 
хвойных и членистостебельных, совсем нет гинкговых и лепто­
стробовых.

Сибирско-Канадская область охватывает Сибирь, Печорское 
Приуралье, Восточный склон Урала, о-в Шпицберген, большую 
часть Монголии и Приморье. Здесь преобладают хвощовые, па­
поротники (Cladophlebis, Todites), пельтаспермовые (Lepidor 
teris, Scytophyllum, Glossophyllum), гинкговые (Sphenobaiera),
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известны лептостробовые и кейтониевые (Sagenopteris). Ци- 
кадофитовых и диптериевых нет или они крайне редки.

Флора Гондванской области, известная на всех гондванских 
материках, называется дикроидиевой по почти постоянному 
присутствию и доминированию рода Dicroidium (Umkomasia- 
сеае). К этому роду близки Johnstonia и Xylopteris, ассоцииру­
ющие фруктификации принадлежат Umkomasia, Pilophorosperma 
и Pteruchus, а стволы — Rhexoxylon. Вероятно, это. семейство 
имеет северное (субангарское?) происхождение. Присутствуют 
также хвойные Voltziopsis и Rissikia, явно пришедшие с се­
вера Lepidopteris и Peltaspermum. Иногда многочисленны чле­
нистостебельные (Neocalamites), папоротники (Todites, Clado- 
phlebis, Asterotheca), встречаются северного происхождения ци- 
кадофиты (Taeniopteris, Otozamites, Pseudoctenis) и гинкговые 
(Ginkgoites, Baiera, Stachyopitys). Известны также роды 
неопределенного систематического положения (Chiropteris, 
Yabeiella, Linguifolium), проблематичные голосеменные Heidi- 
phyllum (напоминающие Podozamites). Эта флора наиболее бо­
гата в интервале от второй половины раннего триаса до кар- 
нийского века, вероятно, она просуществовала до конца триаса. 
По повторяющимся ассоциациям были выделены различные 
типы дикроидиевой растительности, соответствующие при­
брежно-морским низинам, речным долинам, широколиственным 
лесам и др. В Австралии в прибрежно-морских отложениях 
верхов триаса встречается ассоциация с многочисленными ос­
татками Pachypteris ( = Pachydermophyllum), т. е. рода, ха­
рактерного также для юры Европы. Г. Д. Реталляк предпо­
лагает, что эта ассоциация соответствует зарослям мангрового 
типа. Обычно такие заросли развиваются лишь в условиях без­
морозного климата.

Нечетко выраженная географическая дифференциация эк­
ваториальной, сибирской и гондванской флор среднего — позд­
него триаса, широкое распространение некоторых родов сви­
детельствуют о нерезкости климатических зон. Видимо, по всей 
Земле был безморозный климат.

ЮРСКИЕ И РАННЕМЕЛОВЫЕ ФЛОРЫ

Учитывая преемственность флор, удобнее рассматривать 
раннемеловые флоры вместе с юрскими. В интервале от на­
чала юры до середины мела можно выделить два этапа в эво­
люции растительного покрова, отразившие крупные климатиче­
ские перемены. В ранней— средней юре господствовал теплый 
и влажный климат. В поздней юре Экваториальная область 
была охвачена сильной аридизацией,которая почти не сказалась 
в Сибирской области, но привела к некоторому смещению гра­
ниц области в северном направлении. В юре исчезает прежнее 
резкое противопоставление гондванских флор северным.
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Юра и ранний мел — время господства голосеменных. В Эк­
ваториальной области и в прилегающих к ней с севера и юга 
экотонных районах преобладают цикадовые, беннеттиты, хвой­
ные и, иногда, пельтаспермовые. В Сибирской области домини­
руют гинкговые и лептостробовые, но не меньшую роль играют 
и папоротники.

Юрские и меловые флоры различаются не только преобла­
данием определенных крупных групп, но и их родовым и видо­
вым составом. Тем не менее во флорах разных областей немало 
общих родов и даже видов. Именно поэтому в юре и мелу, как 
и в триасе, в качестве наиболее крупных фитохорий принима­
ются не царства (так было в позднем палеозое), а области, 
хотя степень таксономической общности между областями в юре 
и мелу гораздо выше, чем в позднем палеозое. Ниже принима­
ется номенклатура и характеристика фитохорий, даваемые 
В. А. Вахрамеевым [13, 35 и др.]; В. А. Красилов предлагал 
для наиболее крупных фитохорий другие названия.

Ранне-среднеюрские флоры. Районирование ранне- и средне­
юрских флор совпадает (рис. 78). Сибирская область занимает

Рис. 78. Палеофлористическое районирование в ранней и средней юре и рас­
пространение характерных родов
Сиб.— Сибирская область; Э — экваториальная область, штриховкой показана терри­
тория аридного климата, внутри которой, вероятно, проходила палеофлористическая 
граница (указана стрелкой); Н — Нотальная область; 1 — Dictyophyllum, Thaumatop- 
teris, Phlebopteris; 2 —Otozamites, Dictyozamites, Zamites, Spnenozamites\ 3 —
lophyllum; 4 — Klukia; 5 — чекановскиевые (Leptostrobales); 6 — положение берего­
вой линии Тетиса. По В. А. Вахрамееву (1984) г., с изменениями
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северо-восток Европы, Урал (кроме южного окончания), боль­
шую часть Казахстана, всю Сибирь и большую северную часть 
КНР. Климат области, был теплым и влажным, способствовав­
шим угленакоплению, особенно интенсивному в средней юре. 
Растительность Сибири в юре раньше называлась «гинкговой 
тайгой». Затем выяснилось, что часть растений, относившихся 
к гинкговым (Phoetiicopsis, Czekanowskia)., принадлежат леп- 
тостробовым. К гинкговым относятся Ginkgo, Baiera, Spheno- 
baiera. В нижне-среднеюрских комплексах много папоротников, 
принадлежащих Cladophlebis, Coniopteris, Raphaelia и др. 
Хвойные представлены родами Schizolepis, Piiyophyllum (Pi- 
пасеае) и Podozamites. Количество других растений невелико. 
Это беннеттиты (Pterophyllum, Anomozamites), цикадовые 
(Nilssonia), кейтониевые, мараттиевые, матониевые и диптери- 
евые. Мало или совсем нет хейролепидиевых, о присутствии 
которых можно судить главным образом по пыльце Classopol- 
lis.

Лишь в некоторых районах Сибири в тоарских отложениях 
отмечено большое количество (до 20 %) этой пыльцы и неко­
торых спор, характерных для более южных областей. По-види­
мому, в тоаре произошло существенное потепление, отмеченное 
и палеотемпературными измерениями. В средней юре по срав­
нению с ранней уменьшается разнообразие папоротников, уве­
личивается количество беннеттитовых и цикадовых, появляется 
Sagenopteris.

Экваториальная область занимала почти всю Западную 
Европу, Кавказ, Среднюю Азию, южную часть КНР и Юго- 
Восточную Азию. В Америке местонахождения известны 
в Гренландии (верхний комплекс рэт-лейасовой флоры за­
лива Скорсби), на юге Аляски, п-ове Ванкувер, Мексике и 
на Кубе. В этой области доминируют беннеттиты (Апотога- 
mites, Pterophyllum, Ptilophyllum, Otozamites, Nilssoniopteris, 
Zamites, Williamsonia, Williamsoniella), цикадовые (Nilssonia, 
Beania, Ctenis, Pseudoctenis), матониевые (Phlebopteris), ма­
раттиевые (Marattiopsis) и диптериевые (Clathropteris, Dicty- 
ophyllum, Thaumatopteris). В средней юре, кроме того, много 
Coniopteris, характерны Klukia, Gleichenia и Stachypteris, а ко­
личество диптериевых падает. В неугленосных прибрежно-мор­
ских отложениях много пельтаспермовых (Pachypteris, Phaphi- 
dopteris) и хейролепидиевых (Brachyphyllum, Pagiophyllum, 
Classopollis). Хвойные представлены также сосновыми (Schi­
zolepis), таксодиевыми (Elatides) и Podozamites. Есть гинкго- 
вые (Ginkgo, Baiera, Sphenobaiera) и лептостробовые (Czeka­
nowskia). Местами в захоронениях доминируют хвощи (Equi- 
setum, Neocalamites). В целом экваториальная флора гораздо 
богаче сибирско-канадской. Так, если в нижней юре Сибирско- 
Канадской области установлено около 70 родов и более 120 
видов, то в одновозрастной экваториальной флоре — более 200 
родов и 500 видов.
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В зависимости от пропорции перечисленных групп в Эква­
ториальной области выделяются провинции (пока только 
в Евразии). В Европейской провинции (Европа, Кавказ) при­
сутствуют все перечисленные группы, но гинкговых и лепто- 
стробовых немного и приурочены они к угленосным толщам. 
К этой провинции принадлежит флора Йоркшира, одна из наи­
более полно изученных ископаемых флор мира. Среднеазиат­
ская провинция отличается большим количеством гинкговых, 
лептостробовых, нильсоний и Cladophlebis, зато количество 
хвойных и птеридоспермов меньше. В Восточно-Азиатской про­
винции (южная часть КНР) мало хейролепидиевых и прак­
тически нет лептостробовых.

В среднеюрских захоронениях выделяются различные ассо­
циации растительных остатков, соответствующие разным типам 
растительности. Это ассоциация хвощей, остатки которых 
иногда образуют даже угольные пласты. Ассоциация с много­
численными Ptilophyllum приурочена к прибрежно-морским, 
иногда загипсованным отложениям, и возможно, местами за­
нимала экологическую нишу современных мангровых зарослей. 
Выделяются и другие ассоциации, в том числе лесные с раз­
личными доминантами.

Ранне-среднеюрские флоры гондванских материков изу­
чены гораздо слабее и число их местонахождений невелико. 
Они известны в Бразилии, Колумбии, Аргентине, Австралии и 
Новой Зеландии. После исчезновения дикроидиевой флоры 
гондванские материки были заселены растениями, известными и 
в Экваториальной области, причем к числу доминирующих 
групп, как и в экваториальной флоре, относятся беннеттитовые 
(Otozamites, Zamites, Dictyozamites, Ptilophyllum), диптериевые 
и матониевые папоротники, Coniopteris, хвойные Brachyphyl- 
lum и Pagiophyllum. Местами (например, в низах юры Австра­
лии) в миоспоровых комплексах наблюдается большое количе­
ство пыльцы Classopollis. Однако, в отличие от Экваториаль­
ной области, в Гондване мало гинкговых, нет лептостробовых 
и сосновых, редки Nilssonia и Podozamites, есть подокарпо- 
вые (Mataia). Пыльца подокарповых обычна в палинологиче- 

’ ских комплексах.
Хотя гондванская флора меньше отличается от экватори­

альной, чем сибирско-канадская, площадь ее распространения 
можно выделить в особую область. Для этой области предла­
галось название Австральная, которое хотя и удачно этимоло­
гически, но вызывает трудности при переводе на другие языки 
(возникает путаница с прилагательным «австралийская»). По­
этому удобнее называть ее Нотальной областью.

Позднеюрские и раннемеловые флоры. Поздняя юра пони­
мается в объеме, принятом в СССР, т. е. с включением келло- 
вейского века, относимого в Западной Европе к средней юре. 
С палеоботанической и палеоклиматической точек зрения кел- 
ловей гораздо ближе к поздней, чем к средней юре. С этого
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времени в Евразии начинается сильное потепление, отразивше­
еся в смещении к северу границы областей и в развитии эква­
ториального аридного, пояса. В некоторых районах (Средняя 
Азия, юг Западной Сибири) аридизация началась в конце 
средней юры.

Состав и соотношение флор, установившиеся в поздней 
юре, сохраняются в общих чертах и в раннем мелу (рис. 79). 
Поэтому флоры обеих эпох рассматриваются совместно. Это 
удобно и потому, что датировка некоторых комплексов недо­
статочно уверенна. Такова индийская флора из серии Раджма- 
хал. Ее относили к разным эпохам (чаще к средней юре), 
теперь некоторые палинологи считают ее раннемеловой.

В поздней юре и раннем мелу выделяется четыре основных 
области, соответствующие палеоширотным климатическим по­
ясам. С севера на юг это Сибирско-Канадская, Европейско- 
Синийская, Экваториальная (Северо-Гондванская) и Ноталь- 
ная (Южно-Гондванская) области. Их распространение пока­
зано на рис. 79. Для первой из перечисленных фитохорий при­
нято название Сибирско-Канадская, а не Сибирская, поскольку 
соответствующая флора распространялась и в Канаду, по край­
ней мере в раннемеловую эпоху. Самостоятельность Европейско- 
Синийской и Экваториальной областей (в ранней — средней 
юре здесь была единая Экваториальная область с несколь­
кими провинциями) обусловлена уже упоминавшимся станов­
лением аридного пояса, которому примерно соответствует 
Экваториальная область. По палеофлористическим и палеокли- 
матическим признакам Нотальная область соответствует Евро- 
пейско-Синийской. Южного аналога Сибирско-Канадской обла­
сти в поздней юре и раннем мелу, вероятно, не было.

Сибирско-Канадская область в поздней юре и раннем мелу 
располагается там же, что и раньше, но ее южная граница 
довольно сильно сместилась 
на север (в Евразии).
Климат области был влаж­
ным и большей частью без­
морозным. Во многих мес­
тах и особенно в Сибири 
продолжалось угленакопле- 
ние. Родовой состав гинкго- 
вых и лептостробовых в об­
щем сохранился. Обе группы 
особенно детально изучены 
в верхнеюрских — нижнеме­
ловых отложениях Буреин- 
ского бассейна, где помимо 
Ginkgo, Baiera и Spheno- 
baiera обнаружены Eretmo- 
phyllum, Pseudotorellia и 
некоторые другие роды.

Рис. 79. Палеофлористическое райони­
рование в конце раннего мела (альб)
Области: Сибирско-Канадская (I), Европей- 
ско-Синийская (II), Экваториальная (III) и 
Нотальная (IV). Штриховкой показано рас­
пространение аридного и семиаридного кли­
мата
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Среди хвойных по всей области преобладают Pityophyllum и 
Podozamites, реже встречаются Elatides и Athrotaxites и еще 
реже хейролепидиевые. Увеличивается количество цикадофитов 
(.Nilssonia, Ctenis, Pterophyllum, Butefia, Heilungia = Sinophyl- 
lum), по большому количеству которых выделяется Амурская 
провинция. Много папоротников (они особенно разнообразны 
в Амурской провинции). Исчезают Phlebopteris и Clathropteris, 
появляются различные роды осмундовых и глейхениевых, по- 
прежнему много Cladophlebis, Coniopteris и Raphaelia. Широко 
распространены хвощи (Equisetum), встречаются листостебель­
ные мхи и печеночники. Кроме Амурской выделяется Ленская 
провинция. Обе сохраняются и в неокоме.

Раннемеловая флора Сибирской области во многом близка 
к позднеюрской, но есть и отличия. Она разнообразнее за счет 
увеличения числа видов, но особенно важно появление в ней 
(с альба) покрытосеменных (Trochodendroides, Menispermites, 
Celastrophyllum, Cissites и др.).

Европейско-Синийская область (раньше она рассматрива­
лась В. А. Вахрамеевым как подобласть Индо-Европейской об­
ласти) разделяется на несколько провинций и протягивается 
из Европы в Среднюю Азию и далее на восток Азии. В отличие 
от Сибирско-Канадской области флора Европейско-Синийской 
области обнаруживает несколько меньшую унаследованность 
от более древних флор той же территории. Почти повсеместно 
прекращается угленакопление и устанавливается аридная или 
семиаридная обстановка. Это сказалось на таксономическом 
составе флор (резкое уменьшение роли папоротников и хво­
щей), и на ксероморфном облике многих растений (кожистые 
листья, толстая кутикула с глубоко погруженными устьицами). 
Ксероморфизм особенно характерен для многочисленных бен- 
неттитов (Pterophyllum, Ptilophyllum, Otozamites, Cycadeoidea 
и др.), цикадовых, пельтаспермовых (Pachypteris) и хейроле- 
пидиевых (Brachyphyllutn, Pagiophyllum, Frenelopsis). Послед­
ние характерны для всей области. Они продуцировали огромные 
количества пыльцы Classopoliis, которая доминирует в мио- 
споровых комплексах, иногда слагая их нацело. Взгляды на 
местообитания хейролепидиевых расходятся. Предполагали, 
что они образовывали мангровые заросли или росли по побе­
режьям морей. Изучение захоронений стволов хейролепидие­
вых в верхней юре Англии указывает на резко выраженную се­
зонность климата (теплая и влажная зима, жаркое и сухое 
лето; сходные леса из Callitris, живущие в таком климате, сей­
час известны на побережье о-ва Ротнест на юге Западной Ав­
стралии). Анализ распространения остатков (в том числе 
пыльцы) хейролепидиевых показывает, что эти растения могли 
заселять самые разнообразные местообитания, нередко произ­
растая далеко от береговой линии. Встречаются папоротники 
(Nathorstia, Stachypteris, Weichselia), нередко с толстым ксе- 
роморфными перышками, кейтониевые, сосновые, араукариевые
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и подокарповые. Гинкговые и особенно лептостробовые редки, 
в раннем мелу лептостробовые вообще здесь исчезают, как и 
папоротники Coniopteris. На западе области в начале мела от­
мечается некоторое увлажнение климата, сопровождаемое 
увеличением количества схизейных (Ruffordia, Pelletixia,
Cicatricosisporites), глейхениевых (Gleichenia, Gleicheniidites) и 
матониевых (Matonidium, Phlebopteris) папоротников. Арид- 
ность временами снижалась и в других местах и тогда место 
хейролепидиевых занимали другие хвойные, прежде всего, 
сосновые. В барреме впервые появляется пыльца покрытосе­
менных, а в апте и, особенно, в альбе — их листья и изредка 
фруктификации и фрагменты древесины. Последовательность 
появления остатков покрытосеменных рассмотрена в главе 2. 
Наиболее полные комплексы покрытосеменных приурочены 
к апт-альбским отложениям Атлантического побережья США 
(Потомакская провинция) и Западного Казахстана. Распро­
странение в альбе трехбороздной пыльцы совпадает с распро­
странением пельтатных листьев (возможные водные предки 
подкласса Rosidae) и пальчато рассеченных листьев (сближа­
ются с предками Hamamelidales).

Такова флора Европейской провинции.
Среднеазиатская провинция отличается несколько иным со­

отношением отдельных родов. Восточноазиатская провинция 
располагалась за пределами аридного пояса (он выклинивался 
на восток). Ее позднеюрские флоры изучены плохо. В раннем 
мелу восточноазиатская флора была пестрой по составу: много 
папоротников (Ruffordia, Gleichenia, Nathorstia, Onychiopsis, 
Polypodites), цикадовых и беннеттитовых (Nilssonia, Nilssoni- 
opteris, Pterophyllum, Zamites), хвойных (Athrotaxites, Bra- 
chyphyllum, Pagiophyllum, Araucariodendron, Ussurioctadus, 
Nageiopsis), встречаются (в альбе) листья и плоды покрыто­
семенных. Местами на востоке Азии отмечаются и близкие 
к европейским нижнемеловые комплексы растений с Weich- 
selia и хейролепидиевыми.

К Экваториальной области принадлежат местонахождения 
Южной Америки (без Патагонии и юга Чили) и большей ча­
сти Африки (без южного окончания). О распространении об­
ласти в других местах пока трудно судить. Флора области ре­
конструируется преимущественно по палинологическим дан­
ным. Наиболее характерно присутствие больших количеств 
пыльцы Classopollis, сопровождаемой пыльцой других голосе­
менных, а именно Araucariacites, безмешковыми Dicheiropollis 
(вероятно, это хвойные, родственные хейролепидиевым), ребри­
стой пыльцой Ephedripites, а также родами Etaterosporites, 
Elaterocolpites, Galeacornea. В барреме появляется пыльца по­
крытосеменных, сначала представленная формами, близкими 
к Clavatipollenites, а также Liliacidites, Stellatopollis и Astero- 
pollis. Для апта и альба особенно характерен род Afropollis, 
временами проникающий на юг Европейско-Синийской обла-
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Сти. Дальнейшая последовательность пыльцы покрытосемен­
ных рассмотрена в главе 2. Экваториальная область распола­
галась большей частью в аридном поясе, что видно и по лито­
логическим критериям. Лишь по окраинам области климат был 
более гумидным.

Макроостатки растений известны в немногих местах. Это 
преимущественно папоротники Weichselia (ассоциирующие 
споры принадлежат к Dictyophyllidites и Piazopteris, а также 
древесина голосеменных. В Колумбии Д. Понс описала более 
полные комплексы аптальбского возраста с Cupressinocladus, 
Weichselia и фрагментарными листьями покрытосеменных, 
сближенных с Hamamelidae, Dilleniidae и Magnoliidae. Комп­
лекс с платаноидными листьями, вероятно, принадлежит уже 
верхам альба или нижнему сеноману.

К Нотальной области относятся южные части Африки и 
Южной Америки, Индия, Австралия и Антарктида. К сожале­
нию, остается недостаточно точно датированной богатая флора 
Раджмахальских холмов Индии, где найдены многочисленные 
минерализованные остатки беннеттитовых (в том числе их 
фруктификаций), пентоксилеевых (главный источник наших 
знаний об этих растениях) и других растений. Раджмахаль- 
скую флору считали среднеюрской или несколько более моло­
дой, но по палинологическим данным она скорее относится 
к низам мела (здесь есть Cicatricosisporites, но еще нет пыльцы 
покрытосеменных). Для Нотальной области характерно обилие 
беннеттитов (Otozamites, Dictyozamites, Ptilophyllum, Pterophyl- 
lum и др.), хейролепидиевых (В г achy phy Hum, Pagiophyllum, 
Classopollis) и других хвойных, включая араукариевые и подо- 
карповые. Встречаются разнообразные папоротники (Cladoph- 
lebis, Onychiopsis, Hausmannia, Gleichenites), некоторые 
гинкговые (Ginkgoites, Karkenia), кейтониевые, хвощи. Пентокси- 
леевые известны в верхней юре и нижнем мелу Индии, Австра­
лии и Новой Зеландии. Вероятно, это была довольно распро­
страненная группа растений Нотальной области. Пыльца по­
крытосеменных появляется в Нотальной области позже, чем 
в Экваториальной. В Австралии в нижнем альбе появляется 
пыльца Clavatipollenites и примерно на том же уровне — Aste- 
ropollis. В Патагонии в нижнем мелу много своеобразных го­
лосеменных (Mesosingeria, Almargemia) и растений с папорот­
никовидной листвой, которые могут принадлежать цикадовым 
(Ruflorinia, Ticoa и др.). Очень характерная для Dacrycarpus 
(Podocarpaceae) пыльца появляется в Новой Зеландии в верх­
ней юре. Здесь же найдены пентоксилеевые. Во всей области 
нет лептостробовых и сосновых (мешковая пыльца, сходная 
с сосновой, вероятно, принадлежит подокарповым). Особня­
ком стоит флора Мадагаскара, которую, описавший ее О. Ап- 
перт, отнес к верхней юре. Здесь найдены преимущественно па­
поротники — схизейные (Mohriopsis), матониевые (Phlebopte- 
ris, Matonia, Piazopteris), Coniopteris, Dictyophyllum и др.;
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вместе с ними найдены хвощи. В. А. Вахрамеев считает Но- 
тальную область антиподом не Сибирско-Канадской, а Евро- 
пейско-Синийской области.

Позднеюрско-раннемеловые флоры интересны тем, что в них 
впервые появились покрытосеменные. По палинологическим 
данным, они появляются раньше всего (в барреме) по обе сто­
роны от современной Атлантики — в Экваториальной Африке, 
Бразилии, Англии, т. е. в Экваториальной области и на юге Ев- 
ропейско-Синийской области. Первая пыльца покрытосеменных 
ассоциирует с большим количеством пыльцы Classopollis и при­
урочена к толщам, накопившимся в аридных условиях. Ви­
димо, покрытосеменные появились в условиях аридного климата 
на морских побережьях низких широт, хотя были способны за­
селять и увлажненные местообитания. Дальнейшее их расселе­
ние совпадает с эпизодами дрифта и расхождения гондванских 
материков. Отмечено последовательное продвижение их внутрь 
материков. По-видимому, правы те, кто считает, что первые по­
крытосеменные имели преимущества перед голосеменными при 
заселении нарушенных и вообще нестабильных местообитаний. 
Они входили в пионерные сообщества и при палеографических 
перестройках вытесняли голосеменные. В конце апта и в альбе 
они расселились планетарно. Палеоботанические данные не 
подтверждают популярную гипотезу о первоначальном появ­
лении покрытосеменных в Юго-Восточной Азии. Судя по пали­
нологическим наблюдениям, покрытосеменные появляются 
здесь, как и в большинстве районов, в конце апта — альбе.

Эволюция позднеюрских — раннемеловых флор протекала 
различно в разных фитохориях, но некоторые изменения, ви­
димо, были синхронными и связанными с глобальными потеп­
лениями, похолоданиями. Они устанавливаются по участию ци- 
кадофитов, рассеченности листовых пластинок, путем реконст­
рукции высотных поясов растительности и их движения. Упо­
минавшееся позднеюрское потепление сменяется небольшим 
похолоданием в валанжине — барреме, затем новым потепле­
нием в апте и похолоданием в конце альба.

Выше при изложении истории раннемеловых флор взяты за 
основу данные по макроостаткам растений, тогда как палино­
логические материалы привлекались лишь в качестве дополни­
тельных. Однако существуют схемы палеофлористического рай­
онирования раннего мела, составленные преимущественно по 
миоспорам. Наиболее детальные схемы такого типа разрабо­
таны Г. Ф. У. Хернгрином и А. Ф. Хлоновой (1983 г.). В об­
щем палинологическое районирование согласуется с макропа- 
леоботаническим, но есть и некоторые отличия. Так, в преде­
лах Сибирско-Канадской области выделяется расположенная 
на севере и северо-востоке Сибири фитохория, называемая Бо- 
реально-Арктической подпровинцией и характеризуемая обед­
ненным составом миоспор и полным отсутствием Classopollis. 
На картах районирования по миоспорам граница Сибирско-
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Канадской и Европейско-Синийской областей не отражена. Веро­
ятно, это связано с тем, что по пыльце трудно или невозможно 
различить фитохории, отличающиеся различными пропорци­
ями гинкговых, лептостробовых, цикадовых и беннеттитовых.

ПЕРЕХОД ОТ МЕЗОФИТА К КАЙНОФИТУ 
И ПОЗДНЕМЕЛОВЫЕ ФЛОРЫ

С позднего мела облик флор во многих районах Земли ме­
няется, поскольку доминирующей группой становятся покрыто­
семенные. В остальных местах они присутствуют в сообщест­
вах с доминирующими хвойными. В позднем мелу постепенно 
исчезают многие растения, определявшие облик предшество­
вавших флор. Первыми исчезают пельтаспермовые, лишь из­
редка встречаются кейтониевые. Сильно уменьшаются аре­
алы беннеттитов и цикадовых (кроме нильссоний), лептостро­
бовых и гинкговых. Лептостробовые и беннеттиты исчезают 
в конце мела. Позднемеловые хвойные, папоротники и плауно­
видные представлены современными семействами.

Верхнемеловые флоры часто называют кайнофитными из-за 
доминирования покрытосеменных во многих захоронениях. По­
скольку смена мезозойских фаун кайнозойскими относится 
к рубежу мела и палеогена, существовало мнение, что эволю­
ция флор, как и на границе палеозоя и мезозоя, опережает 
эволюцию фаун. При этом эволюция континентальной биоты 
в течение позднего мела трактовалась упрощенно [16].

Низы верхнего мела отмечены появлением треугольной 
трехпоровой пыльцы группы Normapolles в Европе и Северной 
Америке. Позднемеловые покрытосеменные сильно отличаются 
от кайнозойских, а смена их древних групп на современные 
происходит в верхах мела — низах палеогена. Специальные 
подсчеты показали, что впечатление о преобладании покрыто­
семенных во многих верхнемеловых захоронениях (Дальний 
Восток, Канада) ошибочно, в количественном отношении здесь 
доминируют хвойные. В Сибири и Новой Зеландии пыльца 
покрытосеменных становится доминирующей лишь в сеноне. 
В туроне Новой Зеландии свыше 70 % комплекса составляют 
споровые, цикадовые и хвойные. Количество покрытосеменных 
зависит от фациальных условий. Так, в сеномане некоторых 
районов Франции пыльца покрытосеменных встречается лишь 
единичными зернами. Нельзя забывать и о том, что хвойные 
и сейчас принадлежат к числу основных лесообразователей на 
огромных пространствах.

Переход мезозойского органического мира в кайнозойский 
совершался долго: в одних группах организмов раньше, в дру­
гих позже, неодновременно в разных районах. Переход от ме­
зофита к кайнофиту следует анализировать с учетом существо­
вавших фитохорий, точно датируя местные флористические 
смены. Представления о повсеместном завоевании покрытосе-
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менными господства в начале мела сложились на основании 
данных для Европы и США, где захоронения с доминирую­
щими покрытосеменными становятся обычными с сеномана. 
Постулируя, что то же наблюдается и во всем мире, исследо­
ватели строили гипотезы о причинах «внезапного и повсемест­
ного» завоевания суши покрытосеменными на рубеже раннего 
и позднего мела.

До сих пор существует убеждение, что меловые покрыто­
семенные были близки к современным родам. Более детальные 
исследования меловых фруктификаций (см. главу 2) и пыльцы 
показывают иное. Пыльца современных родов отмечена в не­
большом количестве лишь с сенона и принадлежит немногим 
(около 10) родам (Nypa, Ilex, Nothofagus, Alnus, Symplocos и 
др.). Количество современных семейств в отложениях этого воз­
раста немногим больше. Подавляющее большинство пыльцы 
нельзя отнести к современным родам и семействам.

При палеофлористическом районировании позднемеловых 
континентов необходимо учитывать данные по листьям и мио- 
спорам, во многих районах макрофоссилии отсутствуют. Еди­
ного районирования с учетом тех и других остатков пока нет. 
Схемы, составленные по макрофоссилиям (В. А. Вахрамеев,
B. А. Красилов, А. Л. Тахтаджян), охватывают только Север­
ное полушарие, только Евразию или только СССР. По миоспо- 
рам составлялись и глобальные схемы (Е. Д. Заклинская,
C. Р. Самойлович, А. Ф. Хлонова, Г. Ф. У. Хернгрин, С. К- Шри- 
вастава; рис. 80). Между предложенными схемами есть сущест-

Рис. 80. Палинологическое районирование в позднем меле (преимущест- 
венно сенона)
Области: I — с Aquilapollenites. II — с Norrriapolles, III — Экваториальная (с паль­
мами), IV — Потальная (с Nothofagidites); 3 — Elaterosporites; 4 — Ephedripites; 5 
Psilamonocolpites (пыльца типа пальмовой); б — Microcachrydites (Podocarpaceae); 7 — 
Nothofagidites
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венная разница. Тем не менее, с позднего мела, очевидно, воз­
никло современное распределение наиболее крупных фитохо- 
рий. На севере располагались фитохории, отвечающие нынеш­
нему Голарктическому царству, южнее— фитохории, предва­
рительно сопоставляемые с объединенными Палеотропическим 
и Неотропическим царствами. Обнаруживается и южный ана­
лог Голарктического царства, ныне представленный Капским, 
Голантарктическим и Австралийским царствами.

Между сравниваемыми позднемеловыми и современными 
фитохориями нельзя проводить климатические аналогии. 
В позднем мелу не было климатической дифференциации со­
временного типа. Нет никаких данных о существовании в те 
времена оледенений. По-видимому, на всей Земле климат был 
преимущественно безморозным, на что указывают и палеотем- 
пературные измерения, и модели атмосферной циркуляции. 
Косвенно об этом свидетельствуют и палеоботанические дан­
ные. Однако их палеоклиматическая интерпретация ненадежна. 
Обычно климатическая характеристика позднемеловым флорам 
дается по наличию современных родов и семейств. Их связь 
с климатическими зонами принимается неизменной Это допу­
щение, даже если считать определения надежными, едва ли 
оправдано. Вероятнее, что многие роды с течением времени 
существенно меняли свою климатическую приуроченность. Это 
видно хотя бы из того, что в прошлом в одних захоронениях 
встречаются роды, ныне населяющие разные климатические 
зоны. Необходимо учитывать возможность йнеэкваториаль- 
ного персистирования.

Пока нельзя уверенно сопоставить позднемеловые фитохо­
рии с современными климатическими зонами. Это особенно 
относится к выделению в позднем мелу аналогов современной 
тропической флоры. На этот счет существуют разные мнения. 
Одни считают, что экваториальный пояс позднего мела был 
занят субтропическими лавролистными лесами, а формаций, 
сопоставимых с современной растительностью тропиков, совсем 
не было; другие — что экваториальная зона с тропической фло­
рой не только сформировалась в мелу, но и успела до конца 
мела разделиться на аналоги нынешних царств (Палеотропис 
и Неотропис).

Следует ясно разделять два вопроса — была ли в позднем 
мелу зона с тропическим климатом (т. е. со среднемесячной 
температурой самого холодного месяца года выше определен­
ного уровня, например, +16° или +18°) и были ли раститель­
ные формации, физиономически и таксономически сходные 
с современными тропическими. Тропическая климатическая 
зона тогда, несомненно, существовала, но неясно, какие расти­
тельные формации ее занимали и с какими современными фор­
мациями их следует сравнивать.

Становление современных крупнейших фитохорий произо­
шло на фоне существенно иного, чем сейчас, расположения ма-
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териков. В позднем мелу еще не закрылся океан Тетис, а Про- 
тоатлантический океан не препятствовал биогеографическим 
связям. Западная Гондвана (Африка и Южная Америка) уже 
отделилась от Восточной. Началось и отделение Африки от 
Южной Америки, так что расстояние между ними составляло 
уже сотни километров. Образовались акватории и между ос­
тальными гондванскими материками. Тем . не менее флористи­
ческие связи между частями Гондваны сохранялись.

По макрофоссилиям В. А. Вахрамеев [13, 35] выделяет в Се­
верном полушарии Сибирско-Канадскую и Европейско-Туран- 
скую области. Граница между ними в Евразии проходила суб­
меридионально недалеко от Урала, пересекала Казахстан и 
КНР. Положение восточной ветви этой границы неясно. К ев- 
ропейско-туранской близка флора востока Северной Америки 
и Гренландии. Зона перехода между обеими областями выде­
ляется в Туркмено-Казахстанскую провинцию. По макрофос­
силиям трудно установить четкие географические тенденции, 
проявляющиеся в распределении крупных таксонов или мор­
фологических типов листьев. Наиболее ясно противопоставля­
ются позднемеловые флоры США и Западной Европы и сенон- 
ские флоры Южного Казахстана с одной стороны, и сибирско- 
канадские флоры — с другой. В первых много покрытосеменных 
со сравнительно узкими, чаще всего цельнокрайними лис­
тьями (или листочками сложных листьев). Сюда относятся De- 
walquea ( = Debeya) , Manihotites, Anisophyllum, Magnoliaephyl- 
lum и др. Меньшую роль играют платанолистные роды (такие 
листья иногда относят к платанам, особенно если с ними 
встречаются подходящие фруктификации; к этой группе при­
надлежит Credneria) и листья, сходные с Ficus (например, 
Diospyrophyllum). Известны находки пальм. В захоронениях 
обычны хвойные (Sequoia, Araucaria), а гинкговые практиче­
ски отсутствуют. Лептостробовых нет. Характерна ассоциация 
секвой с лавролистными покрытосеменными. На облике евро­
пейской флоры сильно сказался аридный климат, пояс кото­
рого охватывал Южную Европу, Ближний Восток и далее 
Среднюю Азию и КНР.

Сибирско-канадская флора отличается большим количест­
вом платанолистных форм (Credneria, Platanus, Pseudoproto- 
phyllum, Paraprotophyllum, Grewiopsis) и форм типа Trocho- 
dendroides (особенно характерен для всей области) и Rham- 
nites. Встречаются и листья, шире распространенные в более 
южных флорах. Часто в сеноманских флорах преобладают мелкие 
листья, сходные с Viburnum, а также относящиеся к Menisper- 
mites. Платанолистные формы в большом количестве появляются 
с сенона. При движении с севера на юг отмечается умень­
шение количества хвойных, увеличение количества цельно­
крайних листьев покрытосеменных и количества остатков цика­
довых. Характерен род Quereuxia, вероятно, принадлежавший 
водным растениям. Листья Trochodendroides сопровождаются
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соплодиями Trochodendrocarpus. Пальмы полностью отсутст­
вуют. Помимо покрытосеменных в сибирско-канадской флоре 
много папоротников, хвойных (Par at ах odium), гинкговых 
(Ginkgoites), продолжают существовать цикадовые (Nilssonia) 
и лептостробовые (до сенона — Phoenicopsis). Отсутствие Nil­
ssonia на крайнем севере Аляски и Чукотки (?) послужило 
основанием для выделения Берингийской области. Сибирско- 
канадская флора росла в условиях достаточно теплого и влаж­
ного климата. На востоке СССР и на западе США и Канады 
продолжалось угленакопление. В начале позднего мела отме­
чается похолодание (амкинский эпизод Е. Л. Лебедева), сме­
няющееся потеплением и новым похолоданием в конце мела. 
При похолодании во флоре возрастает роль хвойных.

Источником разногласий между палеофлористами служит 
флора Гренландии. Ее объединяют то с Сибирско-Канадской, 
или Бореально-позднемеловой областью (А. Л. Тахтаджян), то 
с Европейско-Туранской областью (В. А. Вахрамеев), то с фло­
рой Сахалина, отделяемой от Сибирско-Канадской области 
(В. А. Красилов). По присутствию Phoenicopsis и Ginkgoites 
гренландская флора сближается с сибирско-канадской, а по 
наличию Dewalquea ( =  Debeyа) и других южных форм — с ев- 
ропейско-туранской флорой. Здесь сочетаются лавролистные 
и платанолистные роды, а среди хвойных — Sequoia и Parata- 
xodium. Иначе говоря, гренландская флора складывается из 
элементов разных областей. Такое же сочетание элементов 
В. А. Красилов отмечает на Сахалине. Для разрешения этих 
разногласий необходимо более тщательно разобраться не 
только в составе флор, но и в их стратиграфических соотноше­
ниях. Сейчас нередко сравниваются флоры верхнего мела, при­
надлежащие разным ярусам.

О позднемеловых флорах экваториальных и нотальных об­
ластей по макроостаткам растений нельзя составить сколько- 
нибудь ясного представления. Имеются данные лишь по еди­
ничным местонахождениям, причем большая часть определений 
нуждается в ревизии. Поэтому ограничимся указанием на то, 
что в этих областях в позднем мелу основными компонентами 
флоры были покрытосеменные, хвойные и папоротники.

До сих пор палинологическое районирование позднего мела 
(рис. 80) выполнялось безотносительно к распределению мак- 
рофоссилий. Главную роль в нем играет распределение доми­
нирующих групп Normapolles (рис. 71, о; это пыльца древних 
Juglandales) и Aquilapollenites (см. рис. 71, м; эту пыльцу 
пока не удается связать с определенным порядком покрытосе­
менных). Пыльца Normapolles характерна для востока Север­
ной Америки и Европы, т. е. для Атлантического сектора 
Земли. Соответствующую фитохорию называли по-разному, 
в том числе и Европейско-Туранской областью. Пыльца Aqui­
lapollenites характерна для северо-востока Северной Америки 
и всей Сибири. Эту фитохорию также именовали по-разному,
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в том числе и Сибирско-Канадской областью. Переходные ком­
плексы отмечались в Западной Сибири, Казахстане, Приуралье, 
на юго-западе США и выделялись в отдельные провинции. Гра­
ница между фитохориями, выделенными по обеим группам, - 
сначала казалась меридиональной, проходящей от северо-вос­
тока Казахстана через Западную Сибирь в область нынешнего 
Северного Ледовитого океана. Позже было установлено, что 
комплексы миоспор с доминирующей пыльцой Aquilapolleniies 
есть на северо-западе Европы. Эти данные вместе с анализом 
других ключевых родов позволяют считать границу двух глав­
ных флор широтной с коленообразным изгибом (принятым за 
меридиональную границу) в Западной Сибири — Казахстане.

Палинологические данные позволяют проследить на юге 
Европейско-Туранской области ксерофитную растительность, 
приходящуюся на аридный пояс. Здесь продолжает встречаться 
Classopollis и ребристая пыльца голосеменных (Gnetaceaepol- 
lenites, Ephedripites). В верхнем мелу Казахстана, особенно 
Южного, количество пыльцы Classopollis достигает 60 %. Этой 
пыльцы много и южнее Сибирско-Канадской области. Так, она 
доминирует в сантонских отложениях Японии.

Южнее Европейско-Туранской области располагались эква­
ториальные флоры, прослеживаемые в палинологических ком­
плексах Северной и Экваториальной Африки и севера Южной 
Америки. Эти районы объединяются в фитохорию опять же 
с разными названиями, например, Афро-Южноамериканская 
область. По аналогии с ранним мелом лучше употреблять на­
звание Экваториальная область. Примечательно отсутствие 
здесь мешковой пыльцы хвойных, большое количество спор 
с элатерами, ребристой пыльцы, а также пыльцы пальм и дру­
гих тропических растений. Много пыльцы протейных. В верх­
нем мелу Египта отсутствует пыльца Normapolles. Судя по при­
сутствию общих родов (Buttinia, Proxapertites и др.) в Африке 
и Южной Америке, Атлантический океан в начале позднего 
мела еще не препятствовал миграции растений. К тропи­
кам относится и Малайзийская провинция с местонахождени­
ями на островах Юго-Восточной Азии. Здесь пыльцы протей­
ных нет.

О верхнемеловых миоспоровых комплексах Индии данных 
мало. Отсюда указана пыльца и Aquilapolleniies и Normapol­
les, причем возрастное и географическое соотношение комплек­
сов с той и другой пыльцой не вполне ясны. Далее к югу рас­
полагалась Австрало-Антарктическая провинция (область) 
с местонахождениями в Австралии, Новой Зеландии, на юге 
Южной Америки и в Антарктиде. Здесь особенно интересно 
доминирование пыльцы Nothofagus (появляется в верхнем сан- 
тоне), характерного растения кайнозоя южных материков. 
Встречается пыльца протейных и подокарповых. Как и в ран­
нем мелу, разные типы пыльцы покрытосеменных появляются 
в Австралии позже, чем в Экваториальной и Европейско-
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Туранской областях. Так, трехбороздная пыльца появляется 
лишь в начале турона, а многопоровая (Australopollis) — 
в конце турона.

Таковы самые общие черты позднемеловых фитохорий. 
В действительности состав и соотношение их флор гораздо 
сложнее. Похолодания и потепления приводили к существен­
ным перемещениям растительных ассоциаций. Так, при потеп­
лении в сантонско-кампанское время в Сибирско-Канадской 
области появились ассоциации с высоким содержанием лавро- 
листных покрытосеменных, а ассоциации хвойно-широколист­
венных пород оттеснялись к северу. В это же время в Японии 
увеличивается количество пыльцы Classopollis, что указывает 
на аридизацию климата. Подобные климатические эпизоды 
резко меняли облик флор, а отсутствие резких температурных 
различий между фитохориями приводило к перемещениям фло­
ристических ассоциаций на большие расстояния. Все это сильно 
затрудняет флористическое районирование Земли для позднего 
мела в целом. В условиях существенных перемещений флори­
стических границ районирование должно выполняться по более 
дробным интервалам.

Рубеж мела и палеогена не отмечен крупными флористи­
ческими перестройками в глобальном масштабе.

КАЙНОЗОЙСКИЕ ФЛОРЫ*

Геологические и климатические события кайнозоя оказали 
влияние на развитие растительного покрова Земли. Колебания 
климата в кайнозое определялись не столько внешними по от­
ношению к планете факторами, сколько изменением океани­
ческой и атмосферной циркуляций. Так, установление циркум- 
экваториальной циркуляции океанических вод в начале 
.эоцена привело к заметному потеплению даже в высоких ши­
ротах, расширению экваториальной у субтропической зон. Воз­
никновение ледяного щита в Антарктиде было следствием об­
разования циркумполярного течения в результате ее отделения 
от соседних материков. Закрытие Панамского перешейка 
в плиоцене привело к изоляции тихоокеанских экваториальных 
вод от атлантических и возникновению устойчивых меридио­
нальных течений (Гольфстрим, Лабрадорское), явившихся од­
ной из причин оледенения Северного полушария.

В Северном полушарии главные события палеогена связаны 
с раскрытием Северо-Восточной Атлантики. Первое нарушение 
устойчивой до этого континентальной связи Евразии и Север­
ной Америки произошло около 50 млн. лет назад в результате 
отделения Шпицбергена от Гренландии. Полная же изоляция 
Америки от Евразии установилась только в конце палеогена 
с окончательной ликвидацией Гренландско-Исландско-Фарер­

* Характеристика кайнозойских флор написана М. А. Ахметьевыи.
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ского порога. Сочленение Индостанской и Сицзанской плит 
в конце эоцена привело сначала к более активному биотиче­
скому обмену между Индией и внетропической Азией. Это от­
носится в основном к началу олигоцена, когда альпийские 
складчатые сооружения были еще не столь высоки. Альпийский 
орогенез на первом этапе сопровождался разделением Тетиса 
на западную и восточную части в результате сочленения Афри­
канской и Аравийской плит в начале неогена. Это вызвало изо­
ляцию морских биот Индо-Пацифической и Атлантическо-Сре­
диземноморской областей. За формированием горных цепей 
альпид от Западной Европы до Юго-Восточной Азии последо­
вало образование аридного пояса к северу от них. Прекрати­
лась сквозная воздушная циркуляция в меридиональном направ­
лении от экватора над Евразией. В конце миоцена (мессинский 
век) в Западном Тетисе произошла изоляция Средиземно­
морья от Атлантики с последующим расширением аридного 
пояса в Юго-Восточной Европе и Передней Азии.

Наиболее значительные вехи кайнозойской истории Восточ­
ной Азии были связаны со становлением и разрушением «Бе- 
рингийского моста», развитием вулканических поясов, парал­
лельных восточному ограничению континента, о развитием 
внутренних морей Японского, Охотского и др. Сходство япон­
ской островной биоты с континентальной до миоцена включи­
тельно находит подтверждение в предшествующей истории этой 
части Восточной Азии. Поднятие Ямато в центральной части 
современного Японского моря до конца палеогена оставалось 
сушей. Лишь во время трансгрессии Нисикуросава на рубеже 
раннего и среднего миоцена эта структура погрузилась под 
уровень моря.

На Североамериканском континенте важнейшие события 
кайнозоя происходили на Тихоокеанском побережье. Формиро­
вание Ларамийского вулканического пояса на рубеже мела и 
палеогена обусловило последующую изоляцию внутренних 
районов Северной Америки от Тихого океана и образование 
в эоцене обширной аридной области (Мексика и центральные 
районы США). Другим значительным событием, уже на ру­
беже миоцена и плиоцена, был подъем Панамского перешейка 
и ликвидация существовавшего с середины мезозоя пролива, 
разделявшего Северную Америку от Южной. Тогда возобно­
вился обмен между американскими сухопутными биотами («The 
Great American Faunal Interchange»). Закрытие Панамского 
перешейка привело к возникновению Гольфстрима и Лабра­
дорского течения, вызвавших охлаждение всей северо-восточ­
ной части Северной Гренландии.

В Южном полушарии в ’начале эоцена произошло отделение 
Австралии от Антарктиды. Вероятно уже в конце эоцена опу­
стилось поднятие Тасманова моря и прервались длительно су­
ществовавшие биотические связи между Новой Зеландией че­
рез о-в Лорд-Хау с о-вом Новая Каледония. Это обусловило
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последующий высокий эндемизм биот этих островов на уровне 
родов и семейств, сохраняющийся и до нашего времени. На­
чало полной термальной изоляции Антарктиды произошло на 
рубеже эоцена и олигоцена. С раскрытием пролива Дрейка 
разрушились ее последние континентальные связи с Южной 
Америкой. С образованием сплошного циркумполярного тече­
ния начался рост ледового щита (олигоцен). Развитию оледе­
нения в Южном полушарии способствовала и смена главных 
направлений океанической циркуляции с широтной на мериди­
ональную в конце палеогена. Это произошло после погружения 
длительно существовавших поднятий в Южной Америке (Рио- 
Гранде и др.). Формирование ледового щита Антарктиды при­
вело к первому в палеогене понижению уровня Мирового океана 
(около 30 млн. лет назад). Эта крупная регрессия кайнозоя, 
по-видимому, сопровождалась восстановлением и расширением 
сухопутных связей. Формирование Андийского пояса в Южной 
Америке и его активное воздымание в начале неогена вызвали 
здесь перераспределение осадков, что сопровождалось усиле­
нием широтной дифференциации растительного покрова к югу 
от экватора, а в «дождевой тени» к востоку от Анд началось 
формирование степей и полупустынь. Фрагментация Гондваны 
привела к дальнейшей изоляции Мадагаскара и других остро­
вов в западной части Индийского океана. Это объясняет столь 
высокий эндемизм современной мальгашской биоты.

Таков обширный палеографический фон, на котором эво­
люционировали кайнозойские фитохории. При изложении их 
истории можно исходить из современного флористического рай­
онирования по А. Л. Тахтаджяну (1978 г.).

ОСОБЕННОСТИ ПАЛЕОФЛОРИСТИКИ КАЙНОЗОЯ, 
ОСНОВНЫЕ ФИТОХОРИИ

Отличительная особенность палеофлористики кайнозоя —■ 
это то, что ведущей группой растений, определяющей основ­
ные черты и соподчиненность отдельных фитохорий, стали 
цветковые. К концу кайнозоя дифференциация флор стала мак­
симальной и привела к сложной мозаичной системе современ­
ных фитохорий. А. Л. Тахтаджян (1970 г.) выделяет шесть 
современных царств: Голарктическое, Палеотропическое, Нео- 
тропическое, Капское, Австралийское и Антарктическое.

Для кайнозоя в целом, даже опираясь на актуалистическую 
модель, чрезвычайно трудно нарисовать сколько-нибудь пол­
ную картину развития фитохорий. Поэтому в дальнейшем бу­
дем говорить лишь о самых крупных и наиболее устойчивых 
фитохориях (рис. 81, 82). Для внетропической части Север­
ного полушария на протяжении всего кайнозоя фитохорией пер­
вого порядка оставалось Голарктическое царство. Оно подраз­
делялось на ряд областей и провинций, которые заметно эво­
люционировали. Вся приэкваториальная зона объединялась
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Рис. 81. Палеофлористическое районирование в раннем—среднем эоцене
Голарктическое царство (I): Бореальная область (Бо) с Берингийской (Бр), Тулеаиской 
(Тл) н Сахалинско-Приморской (СП) провинциями область Тетис (Тт) с Западной (3) 
и Восточной (В) провинциями; Тропическое царство (II): Неотропическая (Н), Африкан­
ская (А) и Индо-Малезийская (ИМ) области; Нотальное царство (III), Антарктическая 
(Ат), Новозеландская (НЗ) и Южноамериканская (ЮА) области; Австралийское царство 
(IV); 1 — границы царств; 2 — границы областей н провинций; 3 — положение берего­
вой линии Тетиса. Составил М. А. Ахметьев (1984 г.)

Рис. 82. Палеофлористическое районирование в раннем миоцене
Голарктическое царство (I); Бореальная область (Бо) с Североамериканской (СА), Тур- 
гайской (Тг) и Дальневосточной (ДВ) провинциями, Мадреанская область (Mg), Среди­
земноморская область (Ср) с Южно-Европейской (ЮЕ), Казахстанской (К), Туркестан­
ской (Тт) и Китайско-Японской (КЯ) провинциями; Тропическое царство (II) Неотро­
пическая область (Н), Африканская область (А) с Капской (Кп) и Мальгашской (Мг) по­
добластями |(?), Индо-Малезийская область (ИМ); Нотальное царство (III); Антарктиче­
ская (Ат). Новозеландская (Нз) и Южноамериканская (ЮА) области; Австралийское 
царство (IV); 1 — границы царств; 2 — границы областей и провинций; 3— положение 
береговой линии Тетиса. Составил М. А. Ахметьев (1984 г.)
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в Тропическое царство, подразделяемое на три крупные обла­
сти — Неотропическую, Африканскую и Индо-Малезийскую. Во 
внетропической части Южного полушария в начале кайнозоя 
существовало только одно Нотальное царство. В палеогене 
оформилось Австралийское царство. Отсутствие палеоботаниче­
ских данных не позволяет проследить историю становления 
других современных фитохорий высокого ранга Южного полу­
шария — Капского царства, Новокаледонского и Мальгаш- 
ского подцарств.

ГОЛАРКТИЧЕСКОЕ ЦАРСТВО

В кайнозое во внетропической области Северного полуша­
рия существовало четкое климатическое и флористическое раз­
деление умеренной и субтропической зон. В начале палеогена 
здесь существовали Бореальная и Тетисовая области. В про­
цессе последующей дифференциации обе в конце палеогена и 
в неогене трансформировались и разделялись на самостоятель­
ные фитохории того же ранга.

Бореальная область. Кайнозойская Бореальная область уна­
следована от меловой. Полностью захватывая приарктические 
широты, она граничила на юге с Тетисовой областью. В Европе 
ее граница пересекала Англию, Прибалтику, Белоруссию, да­
лее от Среднего Урала она постепенно спускалась на юг к Ал­
таю и Монголии и выходила к Тихоокеанскому побережью 
в Приморье и Северной Японии. В Северной Америке она 
примерно совпадала с современной границей США и Канады. 
В палеоцене и в начале эоцена Бореальная область подраз­
делялась Л. Ю. Буданцевым (1983 г.) на Берингийскую, Са­
халинско-Приморскую и Тулеанскую провинции. Бореальная 
флора на раннем этапе сохраняла черты меловой флоры (осо­
бенно на родовом уровне), оставалась умеренной, мезофиль- 
ной, с господством таксодиевых, широколиственных деревьев и 
кустарников. Одной из ее особенностей, особенно для припо­
лярных районов, была крупнолистность, связанная со специфи­
кой светового режима в высоких широтах в сочетании с влаж­
ностью климата, особенно в период вегетации. Основными ле- 
сообразователями были Ginkgo, Metasequoia, Glyptostrobus, 
Magnolia, Trochodendroides, Platanus, а также Osmunda, 
Thuja, Alnus, Betula, Quercus, Juglans, Populus, Grewiopsis, 
Acer, Aesculus, Vitis и др. Заметную роль играли покрытосе­
менные неустановленного родства, вымершие в палеогене (Tro­
chodendroides, Grewiopsis, Macclintockia, Protophyllum и др.).

Берингийская провинция занимала Северо-Восточную Азию 
(включая Камчатку), Аляску и Западную Канаду. Основным 
типом ее растительности были хвойно-широколиственные леса 
с гигантизмом листьев основных лесообразователей. Кроме пан- 
бореальных элементов, представленных Equisetum arcticum, 
Metasequoia occidentalis, Trochodendroides arctica, «Acer» arc-
358



tica, Viburnum asperum и др., присутствовали местные виды 
тех же родов. Сахалинско-Приморская провинция захватывала 
часть Восточной Сибири и юг Дальнего Востока СССР. Она 
отличается от берингийской составом видов, а также присут­
ствием более термофильных покрытосеменных (Hamamelida- 
сеае — Liquidambar, Corylus; Alangium, Celtis, Dryophylium 
и др.). Гигантизм листьев характерен только для некоторых 
растений (Alangium , Platanaceae). Тулеанская провинция ох­
ватывала восточную часть Канады, Гренландию, Фарерские 
острова и, возможно, север материковой Европы. Ее флора 
сформировалась на основе быстро распадавшейся предшеству­
ющей гренландской на рубеже мела и палеогена. В это время, 
после осушения меридионального морского пролива на западе 
Канады, сюда пришла волна притихоокеанских мигрантов (Me­
tasequoia, Trochodendroides, Ulmus, Alnus, Betula, Tilia, Grewi- 
opsis, Acer и др.). Родовой состав флоры был близок к берин­
гийской, но, кроме некоторых доминирующих панбореальных 
видов, заметно отличался составом видов.

Первую наиболее заметную трансформацию раннепалеогено­
вая флора Бореальной области претерпела в эоцене, когда пла­
нетарное потепление привело к ее обогащению выходцами из 
Тетисовой области. Их инвазия, а также более широкое рас­
пространение южно-бореальных элементов наиболее отчетливо 
проявились на Камчатке и Аляске, где находки пальм известны 
с 60° с. ш. К середине эоцена южная граница Бореальной об­
ласти всюду сместилась к северу на 5—10°. Крупнолистная 
флора раннего палеогена исчезла в конце эоцена с началом 
похолодания, уступив свое место другой бореальной флоре — 
тургайской (s. Г). Областью максимального сосредоточения 
растений, составивших будущее ядро тургайской флоры в пре­
делах области, были ее южные горные районы на границе 
с Тетисовой областью. Находки листьев и плодоношений се­
режкоцветных (Juglandaceae, Salicaceae, Betulaceae, Fagaceae) 
известны из некоторых переходных флор мела и палеогена, на­
пример, тахобинской флоры Сихотэ-Алиня. Распространяясь 
на север и на юг по горным системам, в условиях практически 
безморозного климата для рипарийных формаций, они пока­
зывают большую пластичность в условиях дневного и сезонного 
перепада температур в горных районах. Поэтому эти рас­
тения оказались более жизнестойкими при падении среднегодо­
вых температур (на 5—8°) на рубеже эоцена и олигоцена. Вме­
сте с сосновыми и таксодиевыми многие роды древесных и кус­
тарниковых листопадных двудольных образовали новый тип 
бореальной флоры, названный А. Н. Криштофовичем «тургай­
ской». Термин «тургайская» флора, вероятно, вполне правомо­
чен как тип флоры, т. е. комплекс родов древесных голосемен­
ных и листопадных покрытосеменных растений, приспособлен­
ных к обитанию в умеренно-теплом влажном климате. Что 
касается термина Тургайская область или, лучше, провинция, 
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то он может быть употреблен только в узко региональном 
смысле. Это ограниченная территория, например, только За­
падный Казахстан в начале олигоцена или большая часть Ка­
захстана и юг Западной Сибири на рубеже олигоцена и мио­
цена как это показал С. Г. Жилин (1984 г.).

Тургайский тип флоры включает Osmunda, Ginkgo, Pinaceae 
(обычно в формациях склонового ряда), Sequoia, Metasequoia, 
Taxodium, Glyptostrobus, Populus, Myrica, Carya, Pterocarya, 
Alnus, Betula, Fagus, Quercus, Castanea, Ulmus, Zelkova, Cel- 
tis, Magnolia, Rhus, Cercidiphyllum, Liquidambar, Platanus,Acer, 
Vitis, Tilia и др. Абсолютное большинство родов тургайской 
флоры произрастает и ныне, хотя ареалы некоторых из них 
крайне малы (Metasequoia, Glyptostrobus, Ginkgo, Parrotia и 
др.). Тургайская флора из южных частей Бореальной области 
Евразиатского и Североамериканского континента в конце оли­
гоцена и в миоцене распространялась к югу и юго-западу (в Ев­
ропе) по мере отступания субтропической флоры. Обедненная 
за счет отсутствия наиболее термофильных родов, тургайская 
флора в олигоцене полностью завоевала и высокие широты, 
где по мере дальнейшего похолодания быстро сменилась дру­
гой, еще более умеренной флорой. Наследие тургайской флоры 
узнается и сейчас в рефугиумах (Балканском, Карпатском, 
Причерноморском, Талышском, Восточно-Азиатском, Аппалач­
ском и др.). Во время максимального расцвета тургайской 
флоры (олигоцен и миоцен) Бореальная область подразделя­
лась по крайней мере на три провинции: Североамериканскую 
(Аляска, Канада, северные штаты США— Орегон, Вашингтон 
и др. с типовыми флорами кенайской серии Аляски, Джон-Дей, 
Масколл и др.— Колумбийское плато), Тургайскую (уме­
ренная климатическая зона Европы и Казахстана, Южная и 
Средняя Сибирь) и Дальневосточную (вся Притихоокеан- 
ская часть Бореальной области в Азии). Флоры провинций раз­
личались составом видов и степенью участия в них палеоэнде­
миков. Потепление на рубеже раннего и среднего миоцена 
привело к временному расширению экотонной зоны между Бо­
реальной и Средиземноморской областями. Это особенно хо­
рошо выражено в Центральной Европе и на Дальнем Востоке.

В конце миоцена, по мере дальнейшего похолодания и уси­
ления климатической дифференциации, тургайская флора ис­
чезла на большей части Бореальной области, уступив место 
новому типу бореальной флоры с участием холоднолюбивых 
хвойных и мелколиственных древесных пород, разнообразных 
травянистых растений, составивших флористическую основу 
современных Евросибирской и Атлантическо-Североамерикан­
ской областей. В эту флору нового типа вошли: Picea, Pinus, 
Abies, Larix, Tsuga, Populus, Salix, Betula, Alnus, Quercus, Acer, 
Fraxinus, Tilia, Ulmus и др. Среди кустарников доминируют ро­
зоцветные (Spirea, Rosa, Sorbus ex sect. Eo-Sorbus), Corylus, 
Betula ex sect. Fruticosae, Lonicera и др. Флора тургайского
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типа почти до конца неогена сохранялась на юге Центральной 
и Восточной Европы, на северо-востоке КНР, п-ве Корея, 
в Японии, Аппалачах.

С середины миоцена, по мере усиления похолодания, возра­
стала широтная дифференциация Бореальной области и фор­
мирование новых зональных типов растительности (тайга, тун­
дра). По данным М. А. Ахметьева и др. (1978 г.), в Исландии 
становление таежной растительности на базе обедненных хвой­
но-широколиственных и буковых лесов тургайского типа прои­
зошло в позднем миоцене. Деградация тайги и формирование 
тундры произошли около 4 млн. лет назад. Вероятно, такой же 
возраст тайги и тундры был и в других регионах бореальной 
области.

Тетисовая область существовала как самостоятельная фи- 
тохория только в первой половине палеогена. Она включала 
пояс распространения субтропической флоры, охватывающий 
практически весь земной шар к северу от побережья Тетиса. 
В Америке сюда относилась территория, занятая ныне США, 
в Евразии — Европа, Передняя Азия, большая часть Казах­
стана, Средняя Азия, КНР и Япония. По палеогену цент­
ральных и юго-восточных районов КНР крайне мало палеобо­
танических материалов. Однако, судя по присутствию здесь 
в палеоцене и эоцене красноцветов и пестроцветов, соленосных 
отложений, эта часть Азии была занята сухими субтропиками. 
С началом исчезновения Тетиса как единого широтного океа­
нического бассейна в результате ранних фаз альпийского оро­
генеза, произошло заметное изменение климатической обста­
новки в разных частях ранее не дифференцированной муссон­
ной субтропической зоны. Существовавшие ранее западная 
(американская) и восточная (евразиатская) провинции Тети- 
совой области разделились на четыре самостоятельных фито- 
хории. Две из них в неогене вошли в состав Еоларктического 
царства (Китайско-Японская область и провинция Приатлан- 
тической и Примексиканской низменностей Атлантическо-Севе­
роамериканской области). В той части Тетисовой области, где 
климатические изменения в палеогене были наиболее контраст­
ными и влажный субтропический климат сменялся на сезонный 
(средиземноморского типа), сформировались Средиземномор­
ская и Мадреанская области. Дифференциация Тетисовой об­
ласти в середине палеогена обусловила существующее и ныне 
поразительное сходство на родовом уровне флор сухих суб 
тропиков Североамериканского континента и Средиземноморья, 
а также влажных умеренно-теплых и субтропических флор Ап­
палачей, КНР и Японии.

В субтропических лесах области преобладали вечнозеленые 
деревья и кустарники. Травянистый покров был беднее, чем 
в лесах умеренной зоны, и состоял, в основном, из папоротни­
ков. Они же (Lygodium и др.), наряду с некоторыми двудоль­
ными (Vitaceae и др.), составляли богатую группу лиан и
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эпифитов. В качестве основных лесообразователей выступили 
буковые (наиболее разнообразны в Евразии) и лавровые. Па­
леоценовые и эоценовые флоры Америки, судя по богатейшим 
местонахождениям Калифорнии, Техаса, Небраски, Колорадо 
и Нью-Мексико (Эльсинор, Уилкокс и др.), включали древовид­
ные папоротники, пальмы, болотный кипарис, многие древесные 
покрытосеменные (Celastrum, Parathesis, Persea, Sapindus). 
Найдены форм-роды Dryophyllum («синтетический» тип — праро­
дитель современных узколистных дубов и каштанов) и De- 
beya. Зональным типом растительности были лаврово-дубово- 
пальмовые леса с Bumelia, Clethra, Colubrina, Dodonaea, Pit- 
hecolobium, Platanus, Ficus, Persea, Quercus, Sabal и др. Для 
тетисовой флоры Евразии, типом которой служит флора Ге- 
линдена, были характерны Cinnamotnum, Litsea, Neolitsea, 
Persea, Lauras, Quercus (в том числе Cyclobalanopsis), Casta- 
nopsis, Lithocarpus, пальмы (Nypa, Trachycarpus, Sabal, Livi- 
stona). В месте сочленения Тетиса с Атлантическим океаном 
субтропическая флора продвигалась дальше всего к северу, 
достигая Великобритании (флоры Лондонского и Гемпшир- 
ского бассейнов). Благодаря непосредственному соседству Тети­
совой области с Тропической и Бореальной, при отсутствии 
крупных орографических барьеров между нею и последними, 
существовали экотонные зоны и островки чуждой интразональ- 
ной растительности (например, обедненные мангровы в суб­
тропиках эоцена Южной Англии).

В евразиатской части Тетисовой области состав форм-родов 
даже среди лесообразователей был шире, чем в Америке. 
Кроме Debeya и Dryophyllum сюда входили Ushia, Protoacer- 
ophyllum, роды сближаемые с Myrtaceae, Apocynaceae, Aralia- 
сеае, а также, вероятно, растения с пыльцой типа Normapolles.

О субтропической флоре Восточной Азии отчасти можно 
судить по преобразованиям позднепалеогеновых и неогеновых 
флор Японии и п-ва Корея. В КНР же, за пределами полей 
развития красноцветов, континентальных отложений верхнего 
палеогена и неогена практически нет.

Средиземноморская область сформировалась на базе Тети­
совой в ее восточной части. Ее первоначальные границы за­
метно отличались от современных. В прошлом на востоке она 
включала район междуречья Янцзы и Хуанхэ почти до Тихо­
океанского побережья. Однако по широте она была значительно 
уже и на первых порах ограничивалась только регионами, 
лежащими к северу от побережья Тетиса. Основные пре­
образования в эоцене выражались в замещении флоры муссон­
ных субтропиков флорой «летнесезонных» и семиаридных суб­
тропиков и происходили на фоне начавшейся дифференциации 
Тетиса в результате поднятий в Альпийской зоне Евразии. Мус­
сонный субтропический климат в середине эоцена сменился 
жарким климатом с продолжительным летним засушливым се­
зоном.
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Основу средиземноморской (полтавской) флоры составили 
выходцы из Тетисовой области, еще ранее приспособленные 
к сухим местообитаниям. Это прежде всего лавровые и буко­
вые. Представление о том, что древняя средиземноморская 
флора — результат взаимодействия флор «вельвичии» и «гин- 
кго» (М. Г. Попов) не получило палеоботанического подтверж­
дения. Уже наиболее ранняя провинциальная дифференциация 
Средиземноморской области определялась степенью аридиза- 
ции климата. На западе и севере области выделялись Южно- 
Европейская (Полтавская) и Казахстанская провинции. К югу 
от последней и далее на восток в КНР протягивалась Турке­
станская провинция. Южно-Европейская и Казахстанская про­
винции, где аридизация проявлялась слабее, отличались одна 
от другой относительным участием тропических и бореальных 
элементов. Кроме буковых (Quercus, Castanopsis, Dryophyllum) 
и лавровых (Lauras, Cinnamomum), важнейшими компонен­
тами склерофильных лесов этих провинций были Sequoia, Pi- 
nus, Magnolia, Andromeda, Apocynophyllum, Arbutus, Myrica, 
Cassia и другие бобовые, Rhus, пальма Nypa. Флора Туркмен­
ской провинции, судя по типовым местонаходжениям в СССР 
(Бадхыз) и КНР (Чанша), включала исключительно мелко­
листные склерофильные деревья и кустарники: Chamaecyparis, 
Cinnamomum, Dryandra, Palibinia, Rhus, Zizyphus,Amygdalis, бо­
бовые.

Отмечается пыльца пустынных растений (Nytraria, Zy- 
gophyllum, Calligonum, Frankenia, Ephedra и др.). Влажным 
субтропикам в Средиземноморской области соответствует Ки­
тайско-Японская провинция с пальмами, лавровыми, Termina- 
lia, Camelia и др.

В неогене, по мере расчленения и активизации поднятий 
в Альпийской системе, происходила дальнейшая дифференциа­
ция области. Похолодание на рубеже эоцена и олигоцена и 
последовавшая гумидизация северных районов области привели 
к замещению субтропической флоры теплоумеренной и уме­
ренной на большей части Казахстана, Центральной и Восточ­
ной Европы. Эти районы перешли из Средиземноморской об­
ласти в Бореальную. В результате границы первой на западе 
ограничивались только ближайшей периферией Средиземно- 
морского бассейна и одновременно сдвинулись к югу на ок­
раины Африки. Судя по составу флор Испании, Южной Фран­
ции, Балкан и Передней Азии, в неогене на западе области 
сохранились дубово-лавровые леса, расширились площади за­
нятые маквисом. Большая часть Кавказа в миоцене входила 
в экотонную зону между Средиземноморской и Бореальной 
областями, где происходило смешение субтропических и уме­
ренных элементов. На востоке Средиземноморской области 
к концу неогена на базе Туркменской провинции сформиро­
вался ряд новых. Флора каждой из них отличалась набором 
эндемичных родов сухих кустарников и трав (бобовые, Aste-
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raceae, Chenopodiaceae, Rosaceae, Rubiaceae, Zygophyllaceae, 
Brassicaceae и др.).

В современной средиземноморской флоре наследие ее пред­
шественницы местами сохраняется с видоизменениями в Юж­
ной Европе, Передней Азии, Западных Гималаях и некоторых 
других районах (леса с Argania и Tetraclinis Марокко; леса 
с Pinus halepensis, Quercus ilex и Q. suber в Восточной Испа­
нии и французских Приморских Альпах; леса с Pinus brutia 
в Передней Азии и т. д.).

Мадреанская область с момента становления в конце эоцена 
автохтонно развивалась в одних и тех же границах (юго-запад 
США, Мексиканское нагорье). Обособившись первоначально 
в субтропической зоне с сезонными осадками, по мере усиления 
аридизации и похолодания, она заметно трансформировалась, 
вобрав значительное количество бореальных элементов, 
адаптированных к дефициту влаги. Благодаря исследованиям 
Д. Аксельрода, удается проследить развитие флоры этой об­
ласти.

Как уже отмечалось, исходным зональным типом раститель­
ности Мадреанской области были субтропические леса с лавро­
выми и буковыми. В условиях все более резко проявляющейся 
сезонности климата, при первоначальном сохранении высоких 
среднегодовых температур, уже в эоцене во флорах формации 
Грин-Ривер (вторая половина среднего эоцена) и еще в боль­
шей степени во флоре Флориссанта (начало олигоцена) в роли 
доминантов начинают выступать растения, ранее образовывав­
шие леса сухих склонов. Это сосны, лавровые, буковые, бобо­
вые. Состав вновь формировавшихся сухих субтропических ле­
сов был несравненно шире и включал Rhus, Astronium, Ilex, 
Mahonia, Arbutus, Arctostaphyllos, Eugenia, Geonothus, Rham- 
nus, Dodonaea и др. Весьма характерно, что среди ксерофиль- 
ных и микрофильных элементов кустарникового подлеска уже 
присутствовали все основные компоненты миоценовых чапара- 
лей. По мере падения среднегодовых температур и сокращения 
осадков, по-прежнему сезонных, с середины миоцена в области 
все в большем количестве появляются бореальные элементы, 
занявшие к концу миоцена господствующие позиции. Предста­
вители Aceraceae, Hydrangeaceae, Juglandaceae, Platanaceae, 
Rosaceae, Salicaceae, Ulmaceae и других семейств вошли со­
ставной частью в формации как склонового ряда, так и рипа- 
рийные. К этому же времени заметно возросло разнообразие 
травянистых растений.

Толчком для дальнейшей дифференциации области послу­
жили активные поднятия Каскадных гор, Сьерра-Невады и 
Береговых хребтов в конце плиоцена. В образовавшейся «дож­
девой тени» начала формироваться полупустынная и пустын­
ная растительность (Большой Бассейн, пустыни Сонора, Мо­
хаве и др.).
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ТРОПИЧЕСКОЕ ЦАРСТВО

В кайнозое Тропическое царство объединяло три обширные 
флористические области: Африканскую, Индо-Малезийскую и 
Неотропическую. Расселение покрытосеменных в пределах эк­
ваториальной зоны к началу палеогена, в основном, заверши­
лось. Именно это определяет присутствие большого количества 
общих родов среди основных лесообразователей тропических 
дождевых лесов прошлого.

Африканская область. Из-за ограниченного количества ме­
стонахождений растительных остатков (это, главным образом, 
древесины) крайне трудно представить даже самую общую 
картину развития флоры и растительности Африки в кайнозое, 
а также наметить границы области и их трансформацию во вре­
мени. Еще в мелу Африка обособилась от остальных частей 
Гондваны. В альбе прервались ее связи с Южной Америкой, 
а в середине позднего мела — с Антарктидой. О былых связях 
между Южной Америкой и Африкой свидетельствуют сохранив­
шиеся дизъюнктивные ареалы ряда тропических семейств (Вго- 
meliaceae, Rapateaceae, Velloziaceae и др.). На гондванские 
связи указывают растения, сохранившиеся на юге Африки и 
Мадагаскара. Семейства и роды имеют дизъюнктивные ареалы 
и встречаются также в Австралии (Proteaceae, Restionaceae, 
Winteraceae, Dilleniaceae, Sterculiaceae, Cunoniaceae, Ericaceae 
и др.). В палеоцене и в начале эоцена большая часть Африки 
была покрыта влажными тропическими лесами. Их состав уда­
ется восстановить только для севера континента в зоне, приле­
гающей к побережью древнего океана Тетис. Роды весьма раз­
нообразны и относятся к тропическим семействам Агесасеае, 
Ebenaceae, Fabaceae, Lauraceae, Monimiaceae, Moraceae, Myr- 
sinaceae, Rhizophoraceae, Rutaceae, Sterculiaceae, Ternstroemi- 
aceae. Отдельные интразональные островки тропической расти­
тельности распространялись вдоль Тетиса далеко на север, 
внедряясь в субтропики Голарктического царства.

По-видимому, во второй половине эоцена — начале олиго­
цена, с установлением более отчетливо выраженной сезонности 
климата, тропические леса к северу от экватора стали за­
мещаться разреженными лесами саванного типа с Аппопа- 
ceae, Combretaceae, Ebenaceae, Euphorbiaceae, Fabaceae, Ster­
culiaceae и др. Этот тип лесной растительности простирался 
от Сенегала и Мавритании на западе, до районов Большого 
Африканского Рога на востоке. Ближе к побережью Тетиса эти 
леса менялись лавровыми с примесью бобовых, пальм и других 
древесных растений, приспособившихся к условиям жаркого 
сезонного климата. Лавровые леса с преобладанием растений 
тропического происхождения образовывали своего рода эко- 
тонную зону между Европой и Африкой. От миоценовых лавро­
вых лесов Балкан и других районов северного Средиземно­
морья они отличались отсутствием хвойных и буковых. Послед-
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ние в Африке появились в неогене, когда вся ее северная часть 
вошла в Средиземноморскую область. Этот переход происходил 
постепенно. К началу плиоцена средиземноморские и африкан­
ские субтропические элементы были представлены примерно 
в равных количествах. К концу плиоцена с усилением аридиза- 
ции началось активное внедрение новых ксерофитов и галофи­
тов (Artemisia, Chenopodiaceae, Ephedra, Tamaricaceae), насе­
лявших полупустынные и пустынные ландшафты. Это привело 
к вымиранию или оттеснению на второй план растений афри­
канского происхождения. Рефугиальным типом древних северо­
африканских лавролистных лесов являются современные леса 
Канарского архипелага с Lauras canariensis, Dracaena, Sidero- 
xylon, Appolinias и другими реликтовыми деревьями и кустар­
никами. На Абиссинском плато влажные леса (климатически 
более умеренные, чем в остальной части Африки севернее эк­
ватора) сохранялись почти до конца неогена. Начавшаяся ари- 
дизация проявилась здесь гораздо слабее и привела к замеще­
нию влажных лесов редколесьями с Acacia. Южнее экватора, 
на территории, занятой ныне пустынями Намиб и Калахари, 
тропические дождевые леса сохранялись до миоцена. На смену 
им пришли склерофильные леса с участием отдельных элемен­
тов соседней с юга Капской области. Пустынные ландшафты 
возникли здесь не раньше конца плиоцена.

Окончательное обособление капской и мальгашской флор от 
африканской вероятнее всего завершилось к миоцену. Находок 
палеоген-неогеновой флоры в этих районах практически не­
известно.

Индо-Малезийская область. Индостанский полуостров, Ин­
докитай и Малайзия на протяжении всего кайнозоя входили 
в Индо-Малезийскую область Палеотрописа. Именно здесь 
происходило формирование современной палеотропической 
флоры. Отсюда в оптимальные климатические фазы она миг­
рировала на северо-восток вплоть до Японии, а также на за­
пад и северо-запад. Палеогеновые флоры межтрапповых слоев 
Индии, возраст которых не моложе эоцена, включают свыше 
200 родов. Хвойные представлены араукариевыми и подокар- 
повыми. Исключительно разнообразны пальмы, которых только 
по остаткам древесины насчитывается свыше 30 видов. Неко­
торые из них родственны современным Cocos, Nypa, Amomocar- 
рит, Triccocotes, Viracarpon и др. Остатки древесин вечнозеле­
ных покрытосеменных уже к началу олигоцена включали пред­
ставителей большинства семейств тропиков Старого Света 
(Flacourtiaceae, Guttiferae, Tiliaceae, Elaeocarpaceae, Simarou- 
baceae, Burseraceae, Sapindaceae, Anacardiaceae, Fabaceae, 
Combretaceae, Sonneratiaceae, Euphorbiaceae и др.). He менее 
широкий спектр палеотропических семейств установлен по па­
линологическим данным из нижнепалеогеновых отложений Ас­
сама. В нем отмечены также Nymphaeaceae, Rhizophoraceae, Ме- 
liaceae, Olacaceae, Myrtaceae, Araliaceae и др. Присутствуют
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роды, ныне широко распространенные в Южном полушарии, 
(Podocarpus, Araucaria, Proteaceae, Casuarina, Nothofagus и 
др.). По периферии траппового плато Декана по морским по­
бережьям повсеместно росли мангровы с Nypa, Rhizophora, 
Sonneratia, Brownlowia. Во внутренних частях плато влажные 
тропические леса постепенно сменялись вечнозелеными субтро­
пическими лесами.

Важнейшим семейством тропиков Старого Света является 
Dipterocarpaceae; его центром формирования, вероятно, была 
Малайзия. Отсюда диптерокарповые распространились на вос­
ток (Филиппины) и на запад (Индия, Бирма). В Индии дип­
терокарповые появились в начале миоцена. Р. Лакханпал по­
лагает, что миграция диптерокарповых (как и бобовых) с конца 
палеогена происходила по двум сухопутным миграционным пу­
тям (расселение диптерокарповых водным путем из-за потери 
всхожести семян в морской воде исключена). Первый из них 
пролегал вдоль побережья Индийского океана. Появившись 
в начале миоцена в Восточной Индии, диптерокарповые быстро 
достигли южной оконечности п-ова Индостан и о-ва Шри- 
Ланка, который не был отчленен от континента. Об этом можно 
судить по остаткам диптерокарповых в отложениях серии Куд- 
далоре (первая половина миоцена). Характерно, что диптеро­
карповые сейчас в Южной Индии и на о-ве Шри-Ланка наибо­
лее разнообразны. Находки диптерокарповых в серии Сивалик 
(неоген) Предгималайского прогиба указывают на второй путь 
их расселения, в обход п-ова Индостан с севера. Вероятно 
именно этим путем, через Аравию, диптерокарповые к концу 
неогена достигли Африки. Прежние указания на находки дип­
терокарповых в Африке в эоцене нуждаются в подтверж­
дении.

Формирование субтропических и умеренных лесов Гима­
лаев в значительной степени на базе тропической флоры (на 
раннем этапе) началось в конце эоцена. Активные поднятия се­
редины миоцена и начала плейстоцена привели к еще большей 
дифференциации растительного покрова, связанной с верти­
кальной поясностью. О все большем участии хвойных в составе 
этих горных лесов можно судить по последовательному увели­
чению пыльцы сосновых (особенно Pinus) в формации Сивалик. 
Флора и растительность Малайзии, Индокитая и Индии до 
конца неогена оставались тропическими, влажными. Однако, 
начиная с миоцена, в ряде районов в разной степени прояви­
лась аридизация. В Предгималайском прогибе о ней можно 
судить по смене в разрезе формации Сивалик крупнолистных 
вечнозеленых растений, приуроченных к самым ее низам, мел­
колистными склерофильными формами. На побережье зал. Кач 
(Северо-Западная Индия) на границе с Африканской обла­
стью влажные тропические леса палеогена сменились в нео­
гене обедненными листопадными лесами с преобладанием бо­
бовых.
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Палеоботанические данные по Юго-Восточной Азии крайне 
скудны и не позволяют судить о степени дифференциации 
в неогене ныне обширного Индо-Малезийского подцарства. 
Пока этот регион приходится рассматривать до плейстоцена 
как единую флористическую область с некоторыми различиями 
на провинциальном уровне в ее западной (Индостанской) и вос­
точной (Индонезийско-Фиджийской) частях. Юг КНР и горные 
районы Индокитая в конце неогена перешли из Тропического 
в Голарктическое царство. Сведения о растительности Новой 
Гвинеи и прилегающих с востока Микронезии (Гуам, Маршал­
ловы острова) и Фиджи известны только для миоцена. На Но­
вой Гвинее в прибрежной зоне были развиты мангровы с Rhi- 
zophoraceae, Sonneratiaceae, Palmae, сменяющиеся по мере 
удаления от береговой линии дождевыми лесами. Выше распола­
гался пояс саванн с Casuarina и Eucalyptus. Более высокие 
уровни рельефа над поясом саванн занимала лесная раститель­
ность «пояса туманов». В Микронезии в неогене широко рас­
пространились мангровы и леса с Pisonia (Nyctaginaceae).

Неотропическая область. Как фитохория высокого ранга. 
Неотропическая область сформировалась к началу палеогена. 
На протяжении всего кайнозоя она включала большую часть 
Южной Америки и Центральную Америку вместе с Карибским 
бассейном. Последние два региона в северной части составляли 
экотонную зону с сочетанием североамериканских (бореаль- 
ных), а также новообразованных мадреанских и южноамери­
канских (неотропических) элементов. Границы области, осо­
бенно на юге, в основном совпадали с границами тропической 
и субтропической зон Южного полушария, смещаясь во вре­
мени в зависимости от климатических изменений. Зональным 
типом растительности Неотрописа в палеогене были дождевые 
леса полидоминантного состава. Родовой состав их был чрез­
вычайно широк и включал более сотни родов покрытосеменных 
обитающих и ныне в тропиках Нового и Старого Света. Этим 
подтверждается мнение, что формирование большинства ро­
дов покрытосеменных и их расселение в тропиках произошло 
еще в меловой период, когда Северная и Южная Америка и 
Азия были ближе друг к Другу. В составе самой богатой из 
эоценовых неотропических флор — Пичилейфу (провинция 
Рио-Негро, Аргентина, 41° ю. ш., данные Э. Берри) установлено 
свыше 100 видов растений, включая древовидные папоротники, 
Zamia tertiaria, Ginkgo patagonica, Araucaria, Fitzroya, Libo- 
cedrus, Podocarpus и покрытосеменные семейств Myricaceae, Ul- 
maceae, Moraceae (Ficus), Proteaceae (Lomatia, Embothrium), 
Polygonaceae, Nyctaginaceae, Winteraceae (Drimys), Myristica- 
ceae, Monimiaceae, Mimosaceae (Inga), Caesalpiniaceae (Cas­
sia), Fabaceae (Dalbergia), Rutaceae, Burseraceae, Meliaceae 
(Trichilia, Cedrela), Malpighiaceae, Euphorbiaceae, Buxaceae, 
Anacardiaceae (Schinus, Astronium), Celastraceae, Hippocrate- 
aceae, Icacinaceae, Sapindaceae (Paullinia, Sapindus, Cupania),.
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Tiliaceae, Sterculiaceae (Buettneria, Sterculia), Dilleniaceae (Te- 
tracera), Flacourtiaceae, Cochlospermaceae, Lauraceae (Nectandra, 
Phoebe идр .),Myrtaceae (Myrcia и др.), Araliaceae (Oreopanax), 
Myrsinaceae, Sapotaceae, Styracaceae, Symplocaceae, Apocyna- 
ceae (Allamanda, Plumeria), Asclepidaceae, Bignoniaceae, Rubi- 
aceae (Coprosma) и др. Характерно, что уже в эоценовых фло­
рах Южной Америки присутствовали представители семейств, 
ныне эндемичных для Неотропического царства (Cochlosper­
maceae, Heliconiaceae и др.).

Колебания климата в кайнозое отразились не столько на 
составе неотропической флоры, сколько на смещении северной 
и, особенно, южной ее границы. В эоцене и в первой половине 
миоцена, в период максимальных потеплений, она смещалась 
к югу не менее чем на 10—15°, достигая Огненной Земли.

Дифференциация растительного покрова Южной Америки 
заметно возросла в миоцене с поднятием Анд, которые к этому 
времени окончательно оформились как горное сооружение. При 
господствующих западных ветрах в «дождевой тени» влажные 
тропические леса сменились сначала саванной, а затем, уже 
на рубеже плиоцена и плейстоцена, степной и пустынной рас­
тительностью (Перуанская пустыня, Патагония). Находки 
богатой тропической миоценовой флоры на Боливийском плато 
на высотах до 4 км позволяют оценить амплитуду поднятия 
Анд за последние 5—7 млн. лет не менеее чем в 2 км. Родовой 
состав флор Потози и Пислипампа включает большинство тро­
пических родов (Аппопа, Bauchinia, Cassia, Dalbergia, Drepa- 
nocarpus, Euphorbia, Inga, Heliconia, Jacaranda, Pithecolobium, 
Protium, Terminalia, Sideroxylon и др.). В условиях горного 
рельефа эти растения не могли обитать выше 2000 м.

Основные пути миграции растений в кайнозое также не ос­
тавались постоянными. В эоцене, в условиях низкогорного и 
равнинного рельефа, растения мигрировали преимущественно 
с юга на север. Предполагается, что десятки палеоген-неогено- 
вых и современных родов североамериканских субтропиков 
имеют южное происхождение (Balanophoraceae, Begoniaceae, 
Bromeliaceae, Cannaceae, Chloranthaceae, Cochlospermaseae, 
Combretaceae, Cunoniaceae, Elaeocarpaceae, Flacourtiaceae, Ges- 
neriaceae, Myrsinaceae,, Proteaceae и др.). В плиоцене направ­
ление миграций становится прямо противоположным. По гор­
ным цепям растения североамериканской флоры проникают 
с севера до Колумбии и Венесуэлы (Juglans, Alnus, Quercus, 
Berberidaceae, Caprifoliaceae, Myricaceae, Rosaceae и др.). 
К концу плиоцена с возрастанием дифференциации флоры, 
Неотропическая область преобразовалась в царство.

Мангровая растительность в кайнозое. Мангровы — одна из 
ведущих, хотя и факультативных, растительных формаций 
тропиков Старого Света. Сведения о меловой мангровой
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растительности крайне скудны и не позволяют судить о ее роли 
в тропической зоне. Находки плодов пальмы Nypa указыва­
ются из отложений верхнего мела Индонезии и гвинейского 
побережья Западной Африки. На протяжении всего кайнозоя 
распространение мангровых не ограничивалось экваториальной 
зоной. Наряду с другими прибрежными сообществами, часто 
вместе с коралловыми постройками, они внедрялись в субтро­
пики, занимая в них интразональное положение. Видовой сос­
тав мангровых в этих случаях обеднялся. Важнейшими индика­
торами мангров выступают Nypa, Sonneratia, Rhizophora, Pale- 
obruguiera, Ceriops, K.andelia, Avicennia и др. Их пыльца, плоды, 
семена, листья и древесина часто встречаются в прибрежно­
морских отложениях. Особенно многочисленны находки хорошо 
сохраняющихся плодов пальмы Nypa. В палеогене мангры 
были, вероятно, еще слабо дифференцированы и лишь в не­
огене, с закрытием Панамского перешейка, произошло разделе­
ние атлантических и индо-тихоокеанских мангровых. В первых 
преобладали виды Rhizophora, во-вторых — Avicennia и Кап- 
delia. Максимального распространения к северу и югу манг­
ровы достигли в эоцене. Они мигрировали вдоль побережий 
Тетиса, достигая Великобритании и Украины. На Тихоокеан­
ском побережье Северной Америки отдельные компоненты манг­
ровых (Kandelia) заходили за 60° с. ш., в Японии они достигали 
Хоккайдо. В Южном полушарии следы мангровой растительно­
сти указываются из эоцена юга Австралии, Новой Зеландии и 
Южной Америки. В Австралии в среднем и позднем эоцене манг­
ровы были широко распространены вдоль современного юго-за­
падного побережья. Уровень моря в то время был выше совре­
менного на 300 м, и архипелаг был очень благоприятен для 
экспансии мангровых на широкой площади. Основными компо­
нентами австралийских мангровых были Nypa, Sonneratia, Avi­
cennia, Rhizophoraceae.

Вторая экспансия мангровых к северу и югу от экватора 
произошла на рубеже раннего и среднего миоцена. Пыльца 
Avicennia найдена в бурдигале Лангедока (Франция) и Сар­
динии, а на юго-восточном побережье Хонсю между Осакой и 
Хиросимой в одновозрастных отложениях встречена пыльца 
Rhizophora, Sonneratia, Avicennia.

История пальм. Наиболее заметными растениями Тропиче­
ского царства в кайнозое оставались пальмы. Как и ныне, их 
ареал не выходил за пределы экваториальной и субтропиче­
ской зон Земного шара, будучи ограничен 44° с. и ю. широты. 
Наибольшего разнообразия пальмы достигли в современную 
эпоху, подразделяясь на 15 групп (свыше 200 родов и около 
2700 видов). Ископаемые находки пальм крайне трудно сопо­
ставить с современными родами. По древесине, плодоношениям 
и другим частям выделены форм-роды Palmoxylon, Rhizopal- 
moxylon, Palmocarpon, Palmorachis, Palmophyllum, а пыльца 
представлена не менее чем 20 родами (Monocolpites, Palmopol-
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letiiies, Palmidites и др.). Предполагается, что древние пальмы 
были массивными ветвистыми растениями, высотой до 3—5 м 
со сложными розеточными листьями. Они образовывали при­
речные заросли, распространялись вдоль морских побережий. 
Находки представителей тех или иных групп пальм указывают, 
что в большинстве случаев их прародиной были районы их со­
временного сосредоточения и лишь в результате климатических 
изменений и палеогеографических перестроек они мигрировали 
из центра возникновения. Палеоботанические данные свиде­
тельствуют об обширном ареале и разнообразии пальм в на­
чале позднего мела (Бразилия, Западная Африка, Индия) и 
указывают на три возможных центра происхождения пальм: 
антарктический, малезийский и южноамериканский — западно­
африканский. Заметное сокращение разнообразия пальм в со­
временную эпоху в Африке связывается с плейстоценовым по­
холоданием.

НОТАЛЬНОЕ ЦАРСТВО
В Южном полушарии в начале кайнозоя продолжало су­

ществовать Нотальное царство. Оно охватывало весь Антаркти­
ческий континент, уже тогда разделенный на западную и вос­
точную части. К нему тесно примыкали Австралия, Новая Зе­
ландия и Южная Америка. Африка, отделенная от Антарктики 
еще в середине мелового периода, к началу кайнозоя флори­
стически была, вероятно, достаточно обособлена, хотя, конечно, 
не в такой степени, как в настоящее время. Имеющиеся очень 
ограниченные палинологические данные свидетельствуют, что 
крайний юг Африки, входящий теперь в Капское царство, в на­
чале палеогена входил в Нотальное царство в качестве само­
стоятельной области, расположенной на границе умеренной и 
субтропической зон. О древних связях африканской и других 
нотальных биот говорит присутствие в палинологических комп­
лексах палеогена Африки араукарии, ныне неизвестной на этом 
континенте, и Podocarpus. Вероятным отражением ранее суще­
ствующих связей являются также три группы современных аф­
риканских протейных (Brabeium, Dilobeia и 13 из 19 родов 
трибы Proteeae). Современные дизъюнктивные ареалы неко­
торых других покрытосеменных Африки, Мадагаскара и ос­
тальных континентов Южного полушария отчасти имеют древнее 
происхождение и соединялись в раннем палеогене и даже 
в мелу (для Restionaceae, Chloranthaceae, Winteraceae, Ster- 
culiaceae, Hibbertia, Dilleniaceae, Cunonia, Adansonia и др.). 
В то же время для большинства травянистых растений, осо­
бенно Asteraceae, с их способностью к расселению на большие 
расстояния, эти связи — новообразованные, установившиеся 
в конце неогена, а возможно уже в антропогене. Характерно, 
что до сих пор в кайнозойских отложениях Африки не найдены 
остатки Nothofagus, важнейшего растения умеренной зоны 
Южного полушария на протяжении всего кайнозоя.
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Палеогеновая флора Нотального царства в кайнозое была 
более гомогенной, чем ныне. Ее аналог — современная новозе­
ландская флора с разнообразными древними хвойными (Agat- 
his, Podocarpus, Dacridium, Phyllocladus), Nothofagus, Protea- 
ceae, Myrtaceae, Araliaceae, Winteraceae и представителями 
других семейств покрытосеменных, известных в Южном полу­
шарии с начала кайнозоя. Дифференциация Нотального цар­
ства на области следовала непосредственно за изоляцией раз­
ных частей Антарктики. Отделение Австралии от Антарктиды 
в первой половине палеогена привело уже в эоцене к обособ­
лению самостоятельной Австралийской области внутри Ноталь­
ного царства. К концу палеогена, по мере дрейфа Австралии 
к северу, эта область трансформировалась в самостоятельное 
царство, потеряв ранее существовавшие связи основных лесооб- 
разователей умеренной зоны. Дальше происходил флористиче­
ский обмен между Новой Зеландией и Южной Америкой через 
Западную Антарктику. Обособление этих двух регионов в ранге 
областей произошло в начале олигоцена после образования 
пролива Дрейка. Окончательно связи прервались к началу не­
огена в связи с оледенением Антарктиды.

Антарктическая область. Сведения о кайнозойской флоре 
и растительности Антарктиды крайне скудны. Растительные 
макро-и микрофоссилии известны из ряда местонахождений на 
Антарктическом полуострове и окружающих его островах 
(Южно-Шетландских, Сеймура, Александра I и др.); палино­
логические комплексы получены из моренных отторженцев на 
о-ве Блэк в зал. Мак-Мердо, а также из керна скважин, про­
буренных на шельфовом леднике Росса. В первой половине 
палеогена Антарктида была покрыта хвойно-мелколиственными 
лесами. Основными лесообразователями были хвойные (Arau­
caria, Podocarpus, Phyllocladus, Dacrydium, Microcachrys) в со­
четании с южными буками всех трех групп — Nothofagus теп- 
ziesii, N. fusca, N. brassii. Протейные были представлены Gre- 
villea, Banksia, Веаиргеа. Присутствовали Winteraceae и 

другие покрытосеменные. Некоторые папоротники были древовид­
ными (Cyathea). Климат первой половины палеогена, вероятно, 
был сходен с современным климатом прибрежных районов 
Чили между 37° и 49° ю. ш. (среднегодовые температуры 5°С, 
среднелетние температуры 8—10 °С, среднегодовые осадки 
>500 мм). К концу олигоцена с развитием горно-долинных 
ледников произошло заметное обеднение состава этих лесов, 
которые в начале неогена уже, по-видимому, полностью дегра­
дировали. К середине миоцена, когда сформировался устойчи­
вый ледяной щит, растительность, в основном, кустарниково­
травянистая, сохранилась только на океаническом побережье 
и прилегающих островах.

Новозеландская область. Новая Зеландия, пожалуй, единст­
венный регион Земного шара, где до наших дней сохранилось 
в наименее трансформированном виде древнее флористическое 
372



ядро. Этому в значительной степени способствовало прежде 
всего длительное существование относительно однородных кли­
матических условий (влияние окружающего океана, располо­
жение на стыке субтропической и умеренной климатических зон 
и др.). Вероятно, важную роль в этом сыграла также изоляция 
острова, проявляющаяся в неодинаковой степени в разное 
время. Она постепенно возрастала к антропогену и уже, по 
крайней мере, с начала неогена Новая Зеландия выделялась 
в самостоятельную флористическую область в пределах Но- 
тального царства. С большей уверенностью молено говорить, 
что мосты, соединявшие Новую Зеландию с Южной Америкой 
и Новой Каледонией, сохранялись до конца палеогена. Тасма­
ново море до этого же времени также не являлось столь уж 
непреодолимой преградой для миграции из Австралии расте­
ний способных к расселению на большие расстояния. Напри 
мер, пыльца, сходная с пыльцой современной Acacia, известная 
в Австралии с начала миоцена, в Новой Зеландии встречается 
только с плиоцена. Позже, чем в Австралии, в Новой Зеландии 
появилась пыльца Triporopollenites bellus, Bombacacidites bom- 
baxoides, Polypodites utimulatus, Milforsia homeopunctata и др.; 
в то же время до сих пор отсутствуют такие важные для Авст­
ралии растения, как Eucalyptus и Xanthorchoea. Анализ совре­
менной новозеландской флоры показывает, что в разных этапах 
кайнозойской истории ее древнее ядро дополнялось космо- 
политными, австралийскими, новокаледонскими, антарктиче­
скими, палеотропическими и другими элементами.

Палеогеновые леса Новой Зеландии, как и Антарктиды, 
были смешанными, но более богатыми. Среди хвойных основ­
ными лесообразователями были Agathis, Araucaria, Podocar- 
pus, Libocedrus, Dacrydium. Из покрытосеменных главная роль 
принадлежала Nothofagus, Proteaceae, Myrtaceae (Leptosper- 
mum и Metrosideros), Rubiaceae, Araliaceae, Winteraceae и др. 
С возрастанием изоляции острова в неогене из растительного 
покрова исчез ряд лесообразующих растений (Araucaria, Ath- 
rotaxis, Casuarina, Nothofagus ex gr. brassii, многих Protea­
ceae). Их место заняли пришельцы и неоэндемики. По мнению 
большинства специалистов, поздней дифференциации целого 
ряда таксонов способствовала высокая степень гибридизма. Она 
особенно проявилась у Asteraceae, а также у Carmichaelia, 
Hebe, Coprosma, Асаепа, Aciphylla, Epilobium, Myosotis, Ranun­
culus. Высокий эндемизм новозеланской флоры сейчас опреде­
ляется сложным сочетанием палео-и неоэндемиков, присутст­
вующих практически во всех основных дивизионах раститель­
ности.

Благодаря относительной стабильности климатических ус­
ловий, состав новозеландских палеогеновых и неогеновых ле­
сов был довольно постоянным. Смена фаз похолодания и по­
тепления приводила в основном только к перераспределению 
участия главных лесообразующих пород. Среди Nothofagus
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в периоды похолоданий возрастала роль группы «menziesii» 
и, особенно, «fusca», при уменьшении роли «brassii». Заметно 
возрастало содержание хвойных, особенно подокарповых. По­
тепления сопровождались увеличением роли Nothofagus brassii. 
В палинологических комплексах увеличивалось содержание 
пыльцы Bombacacidites, Cupaniediies, Anacolosidites, пальмы 
Rhopalostylis. На Северном острове, особенно в период макси­
мального потепления в эоцене и первой половине миоцена, 
фиксируются следы мангровой растительности. Формирование 
открытых пространств на юге этого острова в конце неогена и 
в плейстоцене связано с заметным похолоданием и возраста­
нием роли травянистых и кустарниковых форм. Плейстоцено­
вое похолодание привело к редукции протейных (сохранились 
только Knightia, Persoonia), исчезли Microstrobus, Microcach- 
rys, Acacia, Cranwellia и др.

Южноамериканская область. На протяжении всего кайно­
зоя южная оконечность Южноамериканского континента вхо­
дила в Нотальное царство. Северная граница Южноамерикан­
ской области, которая оформилась в середине палеогена, сме­
щалась во времени, достигая в период похолодания олигоцена 
и конца неогена 40° ю. ш., а в периоды потеплений (эоцен, 
первая половина миоцена) спускалась до Огненной Земли. Не­
однократное смещение этой границы приводило к возникнове­
нию экотонных зон (до 5° по широте), где наблюдалось сме­
шение антарктических и неотропических элементов даже среди 
основных лесообразователей. Состав таких лесов отражает 
олигоценовая флора Рио-Турбио Аргентины, включающая 
свыше 50 родов и около 90 видов, часть из которых несомненно 
антарктического происхождения (Noihofagus, Saxegothopsis, 
Embothriophyllum, Rhoophyllum), а часть — неотропического 
или тропического космополитного (Аппопа, Bignonia, Buettne- 
ria, Cupania, Nectandra, Phoebe). Флора о-ва Огненная Земля 
сохраняла в своем составе на протяжении всего палеогена и 
неогена (Araucaria, Podocarpaceae, Noihofagus, Proteaceae). 
С поднятием Анд в неогене умеренные леса юга Южноамери­
канского континента сохранились к плиоцену только в ее 
горной западной части, к востоку от которой сформировались 
степные и полупустынные формации умеренной зоны, подобные 
тем, которые сейчас можно видеть в Патагонии.

АВСТРАЛИЙСКОЕ ЦАРСТВО

Австралийское царство обособилось от Нотального только 
к концу эоцена в результате возрастающей дизъюнкции конти­
нентов Южного полушария и дрейфа Австралии в низкие ши­
роты.

Одна из характернейших черт палеоценовой и эоценовой 
флоры Австралии-— сочетание в ее составе растений, обитаю­
щих обычно в разных климатических обстановках. Наряду
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с типичными раннепалеогеновыми элементами Нотального 
царства (Araucaria, Podocarpus, Dacrydium, Microcachrys, Notho- 
fagus), важную лесообразующую роль играли саговники (Le- 
pidozamia, Bowenia, Pierosiome), частично вымершие к концу 
палеогена, а также другие тропические и субтропические рас­
тения ( Casuarina, Cupania, Beauprea, Myrtaceae, Santalum, 
Banksia и др.), В прибрежной зоне развивались мангровые ассо­
циации с Avicennia, Rhizophora, Sonneratia, Nypa. Подобное 
смешение растений могло происходить лишь в условиях теп­
лого влажного климата, без больших перепадов сезонных и 
суточных температур.

Северная Австралия в палеогене была расположена в «кри­
тических» широтах, поэтому многие полагают, что север кон­
тинента во вторую половину палеогена был покрыт редколесь­
ями с участием склерофильных древесных форм и разнообраз­
ных кустарников. (Косвенно это подтверждается находками 
пыльцы Adansonia). Подчеркивая специфику флоры Ноталь­
ного царства, часто обращают внимание, что многие растения, 
появившись еще в мелу, крайне незначительно изменились мор­
фологически и очень сходны со своими рецентными аналогами 
(Banksia, Nothofagus).

Большое количество палеоэндемиков древнего австралий­
ского и новозеландского происхождения в современной флоре 
о-ва Новая Каледония и о-вов Фиджи позволяет предполагать, 
что их расселение произошло задолго до полного раскрытия 
Тасманова моря и исчезновения поднятия Лорд-Хау. Связи Ав­
стралии с этими районами в палеогене были более тесными, и 
до насыщения флор этих островов палеотропическими элемен­
тами, а также широкого развития неоэндемиков в результате 
изоляции, они, вероятно, образовывали окраинную северо-вос­
точную часть Нотального царства.

В неогене флористическая дифференциация Австралии воз­
растала с увеличением климатической дифференциации. По 
мере перемещения континентов высоких широт в низкие в се­
редине миоцена дождевые леса, покрывавшие до этого боль­
шую часть континента, начали оттесняться к северо-восточному 
побережью. На огромных пространствах они сменились разре­
женными лесами со своими зональными типами. Главными ле- 
сообразователями их были эвкалипты, казуарины и акации. 
Позже они начали вытесняться саванной. По мере возрастания 
аридизации, пик которой приходится на конец плиоцена — на­
чало плейстоцена, в западных и центральных районах к концу 
миоцена обособились две флористические области, территори­
ально примерно отвечающие современным Юго-западноавстра­
лийской и Эремейской областям. Западная область, несмотря 
на отсутствие горных систем, как и ныне, отличалась видовым 
разнообразием и высоким эндемизмом. Это было связано с дли­
тельным сохранением ландшафтов в сочетании с морскими, 
эдафическими и климатическими барьерами, препятствующими
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миграции. К концу плиоцена здесь, в зоне с максимальным 
количеством осадков (до 800 мм и более), существовала зона 
эвкалиптовых лесов, сменявшихся на более сухих участках 
разреженными лесами из акаций; на латеритных почвах на­
чали развиваться верещатники, а аридная полоса (с количест­
вом осадков менее 300 мм) оказалась занятой травянистыми 
ассоциациями с Роасеае.

Остров Новая Гвинея, который сейчас входит в Папуасскую 
область Палеотропического царства, по крайней мере, до сере­
дины неогена относился к Австралийскому царству. Здесь 
были развиты дождевые леса, состав которых был очень схо­
ден с дождевыми лесами Австралии начала неогена. В них 
преобладали саговники, араукариевые, Cunoniaceae, Monimi- 
aceae, Magnoliaceae, Myrtaceae, Nothofagus. С поднятием цент­
ральной части острова увеличивалась высотная дифференциа­
ция растительности. Инвазия палеотропических элементов, 
в основном индо-малезийского происхождения, заметно возра­
стала по мере приближения о-ва Новая Гвинея к линии Уол­
леса. В отличие от других соседних регионов, теперь входящих 
в Палеотропическое царство, на облике растительности ост­
рова отразилось похолодание климата в Южном полушарии 
в конце плиоцена. Это похолодание, сопровождавшееся иссу­
шением климата, способствовало формированию на острове 
среднегорного саванного пояса, и ныне разделяющего тропиче­
ские дождевые леса побережья от высокогорных лесов, где до 
сих пор в обилии сохраняются реликты древней флоры Южного 
полушария.

ОСНОВНЫЕ ЧЕРТЫ ФЛОРОГЕНЕЗА

В настоящее время графически изобразить флорогению 
можно лишь от карбона до раннего мела (рис. 73). Некоторый 
флорогенетический смысл заложен и в предлагаемой схеме 
филогении высших растений (рис. 7). На основании сопоставле­
ния этих схем, а также с учетом сказанного выше об истории 
флор, выявляются основные черты флорогенеза, а также 
некоторые факторы и механизмы флорогенетического про­
цесса.

1. Выделяются два главных цикла географической диффе­
ренциации. Для девона пока не удается очертить отчетливые 
фитохории. Ясная флористическая дифференциация появляется 
в начале карбона и далее постепенно нарастает, что отражено 
и в количестве фитохорий, и в их ранге. Максимальная диффе­
ренциация наблюдается в поздней перми, когда отличия ме­
жду флорами разных царств касаются и доминирующих групп 
растений, и общего родового состава. Особенно велики разли­
чия между гондванской и остальными флорами. Примерно на 
рубеже перми и триаса начинается сближение флор, и в раннем
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Триасе флористическая дифференциация резко уменьшается. 
Хотя основные фитохории сохраняются, их флоры обнаружи­
вают много общего, некоторые растения почти космополитны. 
Позднее возобновляется процесс дифференциации флор, 
продолжающийся до антропогена. Изменение человеком 
природных ландшафтов и искусственное расселение расте­
ний ведет к некоторой дифференциации растительного 
покрова.

Единого фактора, с действием которого можно связать рас­
смотренные этапы дифференциации и дедифференциации, ве­
роятно, не существует. Изменения климата и соотношений 
между материками и акваториями, а также эволюция рельефа 
континентов сложно интерферируют. Становление эндемизма 
гондванской флоры связано и с влиянием Тетиса, сдерживав­
шего меридиональные миграции и с климатическим своеобра­
зием Гондваны. Повышение дифференциации флор в конце па­
леозоя связано с горообразовательными процессами и с усиле­
нием климатических контрастов на Земле. Причины по­
добных флористических явлений следует искать не в ка­
ких-то отдельных факторах, а во взаимодействии всех 
факторов, каждый из которых функционировал на всех этапах 
флорогенеза.

2. Модель прерывистого равновесия, предложенная для ви­
дообразования (длительные периоды равновесия сменяются бы­
стрыми перестройками), отражает то, что происходит с фло­
рами. Периоды медленного изменения флор перемежаются ко­
роткими интервалами их перестроек (на что палеоботаники 
обратили внимание еще в прошлом веке). Основным факто­
ром, вызывающим быстрые флористические смены, было изме­
нение климата. Но некоторые смены, хотя и сопровождались 
климатическими эпизодами, контролировались другими факто­
рами, менявшими пути миграции растений (например, быстрое 
заселение Казахстана ангарской флорой в середине карбона, 
вероятно, связано с установлением сухопутных связей с Си­
бирью; появление в неогене Индии северных растений отра­
жает отмирание Тетиса как фитогеографического барьера). 
Перестройки флор не обязательно связаны с изменением их 
фитогеографического статуса. Флора, испытавшая даже очень 
сильную и быструю перестройку состава, может сохранить свое 
фитогеографическое положение (так, сибирские флоры до и 
после острогского климатического эпизода — похолодания на 
рубеже раннего и среднего карбона — принадлежат одной и 
той же фитохории — Ангарской области).

3. При похолоданиях и потеплениях происходит смещение 
границ фитохорий, уловить которое не всегда можно из-за не­
достатка местонахождений в экотонах. Климатические смены 
могут провоцировать и миграцию отдельных таксонов. Во вне- 
экваториальных флорах периодам потепления соответствует по­
явление экваториальных растений (например, еврамерийских
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растений в среднем — верхнем карбоне южных районов Анга- 
риды, Classopollis, цикадовых и беннеттитовых в мезозое Си­
бири). Обратный процесс проникновения отдельных внеэквато- 
риальных растений в экваториальные флоры во время похоло­
даний до сих пор для пелеозоя и мезозоя не отмечался. Эта 
ассиметрия миграций, вероятно, связана с разной степенью це­
лостности экваториальных и внеэкваториальных экосистем и 
их разной способностью противостоять внедрению чуждых эле­
ментов.

4. Из распределения филогенетических ветвей по фитохо- 
риям (рис. 7) ясно видно, что корни почти всех таксонов выс­
шего ранга приурочены к экваториальному поясу, где также 

' наблюдается наибольшее разнообразие и таксонов, и морфоло
гических структур. Можно назвать лишь очень небольшое чи­
сло надродовых таксонов, возникших во внеэкваториальных 
флорах (Arberiales и Gondwanostachyaceae в Гондване, Voj- 
novskyaceae, Rufloriaceae и Tchernoviaceae в Ангариде). 
Основное формообразование у высших растений приурочено 
к экваториальным и прилежащим к ним экотонным фитохо- 
риям.

5. Некоторые таксоны, мигрировавшие во внеэкваториаль- 
ные флоры, удерживаются в них и живут дольше, чем в эквато­
риальных флорах, придавая флорам, в которых они оказались, 
более древний облик. Так, в позднепермской флоре Ангарской об­
ласти многие растения по уровню эволюционной продвинутости со­
ответствуют карбоновым (отчасти даже раннекарбоновым) рас­
тениям Еврамерийской области. Примитивного облика прогим- 
носпермы (Fedekurtzia) доживают в Гондване до среднего — 
позднего карбона. Это явление внеэкваториального персисти- 
рования интересно с эволюционной точки зрения и должно учи­
тываться в стратиграфических сопоставлениях и палеоклима- 
тических реконструкциях.

6. Многие таксоны известны и по макроостаткам, и по мио- 
спорам. В этом случае стратиграфический уровень их появле­
ния в комплексах миоспор обычно более низкий (иногда на 
целый ярус). Эта разница в уровне появления остатков раз­
ного типа может зависеть от массовости продукции миоспор. 
Вероятно именно с этим связано появление пыльцы покрыто­
семенных на ярус ниже (в барреме), чем листьев тех же рас­
тений (в апте). Иногда возникновение таксонов было приуро­
чено к биотопам, расположенным за пределами аккумулятив­
ных низин, так что макроостатки растений этих биотопов не 
захоронялись. Очевидно именно в этих условиях появились 
первые хвойные (см. главу 2).

7. Анализируя и схему флорогенеза (рис. 73), и распреде­
ление филогенетических линий в геохронологической шкале 
(рис. 7, 12), нельзя поставить этапы флорогенеза и филогении 
во взаимооднозначное соответствие со стратонами междуна­
родной шкалы. Для стратиграфических целей большее значе- 
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ние имеют не уровни появления новых групп растений, а уровни 
перестроек флор, даже если они сохраняют свою фитогеогра­
фическую приуроченность.

Сформулированные некоторые общие черты флорогенеза 
(их можно назвать правилами флорогенеза) нуждаются в уточ­
нении и более полном объяснении. Это — важнейшая задача 
будущих исследований. Обширные флорогенетические исследо­
вания пока еще не стали основными в палеоботанике, хотя 
именно они могут содействовать синтезу палеоботанического 
знания, интеграции палеоботаники с другими дисциплинами

и ?
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Anthocerotopsida 54 
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Apocynaceae 362, 369 
Apocynophyllum  363 
Appolinias 366
Aquilapollenites 269, 349, 352, 353 
Arachnoxylon 104
Araliaceae 362, 366, 369, 372, 373 
Araliaephyllum  253, 254, 260 
Araliopsoides 254
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Aratrisporites 80, 280, 288, 334, 335 
Araucaria 228, 351, 367, 368, 372— 
375
Araucariaceae 225, 227, 241
Araucariacites 228, 345
Araucariodendron 228, 241, 345
Araucarioxylon 171, 172, 202, 203,
205, 228, 243, 245
Araucarites 227, 228
Arberia 139, 170, 171
Arberiales 55, 140, 146, 147, 169, 175,
202, 255, 268, 331, 378
Arberiella  170, 268
Arbutus 363, 364
Archaeanthus 265, 266
Archaeocalamitaceae 85
Archaeocalamites 90, 91, 97, 98, 316,
317, 330
Archaeocycas 187, 188, 255, 321 
Archaeolarix 230 
Archaeolithophyllum  39 
Archaeomonadaceae 25 
Archaeoperisaccus 286, 313 
Archaeopteridales 55, 130, 133, 276, 
289
Archaeopteris 129, 132—137, 290,
312—314
Archaeosigillaria 311—313, 330
Archaeosperma 136, 141, 176, 290, 313
Archaeosphaera 42
Arctobaiera 166
Arctostaphyllos 364
Arecaceae 365
Arecidae 249
Argania 364
Arkhangelskiella 21
Arpulorus 23
Artemisia 366
Arthropitys  91, 93, 94
Arthroxylon  91
Artis ia  200, 202, 203, 208 „  
Artisophyton 128 
Ascarina 262 
Asclepiadaceae 369 
Ascomycetes 49 
Ascophyllum  32 . ’
Aspidiaceae 100, 125 
Aspidiostachys 87 
Aspidites 125 . . .
Aspleniaceae 100, 125 , .■ ;
Asplenium 125 / ;
Asteraceae 363, 364, 371, 373 ,' 
Asteridae 249, 254 
Asterocalamitaceae 94, 97 ,, ;
Asterocalamites 91, 97 
Asterochlaena 110 
Asterophyllites 85, 91, 94, 98, 317 
Asteropollis 262, 345, 346
Asterotheca 115, 117, 318, 331, 337,
339
Asteroxylon 65, 70, 72 
Astronium  364, 368
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Atherospermataceae 203 
Athrotaxis 230, 373 
Athrotaxites 344, 345 
Atlantopollis 264 
Aulacotheca 182—184, 273 
Australoglossa 170, 171 
Australopollis 354 
Austroclepsis 107, 110 
Austrotaxaceae 237 
Austrotaxus 237, 238 
Autunia 154, 157, 158, 169 
Avicennia 370, 375 
Azinia 123, 126 
Aziniaceae 126 
Azolla 123, 126, 291 ' - 
Azollaceae 126 
Azollopsis 126 
Azonotriletes 277

Bacillariales, Bacillariophyceae, Bacil- 
lariophyta 18
Bacteriae, Bacteriophyta 9 
Baicalia 11, 16
Baiera 155, 161, 164, 338,339,341,343
Baierella 164
Balanophoraceae 369
Baltisphaeridium  48, 52
Balvinella 51
Banksia 372, 375
Bardocarpus 205—207, 326, 328
Barinophyton 67, 68, 289, 309
Barinophytopsida, Barinophytales 55,
66, 67, 70
Barragwanathia 70, 72, 309 
Barrandeina 311 
Bartholinodendron 239, 241 
Basidiomycetes 49 
Bauchitiia 369 
Beania 187— 189, 233, 341 
Beauprea 372, 375 
Beggiatoa 10 
Begoniaceae 369 
Belemnopteris 172 
Bennetticarpus 191, 192 
Bennettistemon 192 
Bennettitaceae 190
Bennettitales 55, 140, 146, 173, 175,
189, 242, 296
Rennettites 190
Berberidaceae 369
Beresella 39, 44
Bergiopteris 199, 330
Bernettia 155, 163
Betula 358—360
Betulaceae 359
Betulofolia 252
Biarmopteris 154, 157, 328
Bicoemplectopteris 168.
Bignotiia 374 
Bignoniaceae 369 
Biota 233



Biscalitheca 107, 108, 111, 272
Bitelaria  33—35,311
Bjuvia  187, 189
Blasiites 57
Bodeodendron 73, 79
Boiophyton 307
Bombacacidites 373, 374
Boristhenia 223, 224, 241
Bornia 97
Boroviczia 181
Bostonia 185
Bothrodendron 69, 322
Bothrodendrostrobus 69, 73
Botrychiopsis 136, 330, 331
Botryococcaceae 42
Botryococcus 42
Botryopteridaceae 112, 114
Botryopteridales 55, 105, 107, 112, 129
Botryopteris 108, 109, 112, 113, 119,
129, 281, 317
Bowenia 375
Boweria 108, 114
Bowmanitaceae 85
Bowmanitales 55, 84, 85, 289
Bowmanites 71, 85, 86, 88, 89, 280*
317
Bowmanitidae 84, 85 
Brabeium 371
Brachyphyllum  227, 228, 234, 241, 337* 
338, 341, 342, 344—346 
Brasilodendron 330 
Brassicaceae 364
Bromeliaceae 263, 364, 369 :
Brownlowia 367 
Bryidae 57, 58 
Bryophyta 54
Bryopsida 54, 56, 57 ■
Bucklandia 191 '
Buettneria 369, 374 ; . -
Bumelia 362 
Bureja 195
Buriadia 213—215, 221, 222, 241, 3^i
Buriadiaceae 214, 221, 241 
Burseraceae 366, 368 
Butefia 344 .
Buteoxylaceae 180 
Buteoxylon 179, 180 
Butomus 263  ̂ .
Buttinia  353
Buxaceae 263, 368 ,
Bysmatospermum 246 '

Caenodendraceae 82 '
Caenodendroti 318, 325
Caesalpiniaceae 368
Culroa 130, 131
Calamitaceae 85, 91
Calamitales 91
Catamites 90, 91, 93, 94, 97, 98', 301, 
317
Calamitina 90, 93

Catamocarpon 92, 93, 290 
Calamodendron 91, 93 
Calamophyton 71, 84, 102, 103, 310, 
312
Calamopityales 55, 144—148, 151, 152, 
173, 176
Calamopitys 148, 149, 316 
Calamospora 96, 283, 332 
Calamostachyales 55, 84, 91, 289 
Calamostachys 91—93, 283, 290, 317, 
326
Calathopteris 179, 180 
Calathospermurn 139, 143, 176, 177, 
180
Calcifolium  39 
Calcisphaera 42 
Callandrium  150," 151 
Calligonum  363 . ' '
Callipterianthus 154, 155, 159 
Callipteridium  196—198, 318, 322 
Callipteris 153—155, 157—159, 319, 
321, 322, 327, 328
Callistophytales 55, 140, 145—147,
151, 152, 157, 160, 168, 169, 188, 197, 
199, 256
Callistophyton 150, 151, 165 
Callitris  344
Callixylon  129, 133—135, 312, 313
Callospermarion 143, 144, 150, 151
Calobryales 57
Calycites 265, 266
Camelia 363
Cammelinidae 249
Camptopteris 125, 337
Cannaceae 369
Cannanoropollis 275
Cappasporites 76
Caprifoliaceae 369
Cardiolepidaceae 140, 155, 156, 160, 
162, 163, 166, 167, 248, 256, 284, 329 
Cardiolepis 139, 155, 160, 292 
Cardioneura 198 
Cardiopterides 242
Cardiopteridium  196, 199, 316 325, 
330
Cardiopteris 196, 199 
Carmichaelia 373 
Carnoconites 173, 174 
Carpentieria 221, 241 
Carpolithus 264 
Carya 360 
Caryanthus 267 
Caryophyllidae 249, 280 
Caspiocarpus 265 
Cassia 363, 368, 369 
Castanea 270, 360 . ,
Castanopsis 270, 362, 363 
Casuarina 367, 368, 373, 375 
Cathaya 229 
Cathaysiodendron 322 
Cathaysiopteris 322 
Caudatocorpus 75, 76, 290
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Caulerpales 43 
Caulerpites 32
Cautopteris 117, .126, 127, 324
Caytonanthus 161, 166
Caytonia 139, 161, 166
Caytoniales 55, 145, 146, 166, 167, 248
Cedrela 368
Cedrus 230
Celastraceae 368
Celastrophyllum  344 - '
Celastrum 362 
Celtis 359, 360 
Centricae, Centrophyceae 31 
Cephalopteris 313
Cephalotaxaceae 229, 238, 239, 241 
Cephalotaxopsis 230, 239, 240 
Cephalotaxus 201, 213, 239 
Cercidiphyllum  360 
Ceriops 370
Chacassopteris 111, 324 
Chaetophorales 38, 42 
Chaleuria 130, 290, 310 
Chaloneria 70, 73, 79, 317 
Chaloneriaceae 73, 79, 80 
Chamaecyparis 233, 363 
Chansitheca 122 
Charales, Charophyceae 47 
Charnelia 330 
Charophyta 45
Cheirolepidiaceae 225, 233, 241
Cheirolepidium 225
Cheiropleuria 125, 281
Cheirorhiza 56, 57
Cheirostrobales 85
Cheirostrobus 85, 87, 316
Chenopodiaceae 364, 366
Chinlea 80
Chiropteris 339
Chitospermum 246
Chloranthaceae 262, 369, 371
Chlorophycophyta, Chlorophyta 40, 41
Chomotriletes 277
Chorionopteris 117
Chovanella 39, 46, 47
Chromophyta 18
Chrysomonadophyceae, Chrysophy- 
ceae, Chrysophycophyta, Chrysophyta 
18, 25, 28
Chrysostomataceae 25 
Chytridiomycetes 49 
Ciboticaulis 122
Cicatricosisporites 120,. 122, 345, 346 
Cingularia 92, 93 
Cinnamomum 269, 363 
Circoporoxylon 233
Circulisporites 48 ' ,
Cissites 265, 344 
Cistella 171
Cladaitina 207, 279, 281, 283 
Cladophlebis 119, 120, 126—128, 322, 
334, 337—339, 341, 342, 344, 346 
Cladostrobus 140, 206, 207, 211, 281,
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Cladoxylales 55, 71, 101 
Cladoxylon 102, 103, 313 
Classopollis 225—227, 261, 288, 337, 
341, 344—347, 353, 354, 377 
Classostrobus 225, 226 
Clathropteris 123, 125, 281, 337, 338, 
341, 342, 344
Clavatipollenites 254, 262, 263, 345, 
346
Clavator 39, 47 
Clavatorales 47 
Clepsydropsis 105—107 
Clethra 362 
Clypeator 39
Coccolithophoridophycidae 25
Coccolithophyceae 25
Cochlospermaceae 369
Cocos 366 _ •
Codiaceae 43
Codiutn 43
Codonotheca 273
Coenobiodiscus 29
Colchidia 229 "
Colpodexylon 311, 312 -
Colubrina 362
Combretaceae 365, 366, 369
Combretanthites 269
Comia 244, 322, 327, 328 ’ '
Comipteridium 244
Complexiopollis 264
Compsopterides 242
Compsopteris 155, 159, 321, 322
Compsostrobus 229
Concholepis 215
Coniferales 211
Coniferopsida 146
Coniopteris 120, 122, 341, 342, 344— 
346
Conjugatophyceae 41 
Conophyton 16 
Conostoma 176 
Convaltarites 98
Cooksonia 55, 59—61, 65, 307—309
Cooksoniaceae 61
Coprosma 369, 373
Corallina 37
Corallinaceae 36, 37
Corallineae 35
Cordaicarpus 203
Cordaicladus 208
Cordaioxylon 209
Cordaitales 129, 202
Cordaitanthaceae 140, 200, 202—205,
207, 208, 216, 219
Cordaitanthales 55, 144, 146, 163, 199, 
202, 206—208, 211, 215, 216, 240, 244, 
246
Cordaitanthus 200, 201, 203—205, 208, 
215, 276, 317
Cordaites 200, 201—203, 205, 208, 
211, 244, 317, 318, 321, 322, 325,



326, 330, 331 
Cordaitlna 205, 207 
Cornucarpus 150 
Coronasclerotes 48 
Corylus 359, 360
Corynepteris 107—109, 112, 113, 115, 
317
Corystospermaceae 153, 162 
Craniopsls 21 
Cranwellia 374
Crassineruia 201, 208, 326 ' - -
Crassispora 78 :
Credneria 351
Crematopteris 336 .
Crenaticaulis 64, 65, 71, 309 
Crirstatisporites 278 
Crossotheca 117, 177 
Cryptarcha 51 
Cryptomeria 230, 231, 235 
Cryptonemiales 37 ■
Ctenis 187, 189, 337, 338, 341 
Culgoweria 166 
Cunninghamia 230 
Cunninghamiostrobus 232 
Cunonia 371 . ‘
Cunoniaceae 365, 369, 376 
Cupania 368, 374 ’ ~
Cupaniedites 374 , i
Cupressaceae 212, 232 
Cupressinocladus 225, 226, 232, 233, 
241,242,346
Cupressinoxyloti 231—233 ’
Cupressus 213, 230, 233 
Cyanophyta 12 
Cyathea 122, 372 
Cyatheaceae 100, 121, 122 
Cyathodendron 122 
Cyathrachis 122 
Cycadaceae 188
Cycadales 55, 140, 146, 173, 175, 186, 
189 242
Cycadeoidea 190, 1(1, 193, 344
Cycadeoideaceae 190 
Cycadocarpidiaceae 223 
Cycadocarpidium 223—225, 337, 338 
Cycadolepis 195
Cycadopites 155, 159, 287, 288, 336
Cycadopsida 127, 143, 146, 153, 173,
175, 186, 196, 197, 256, 257, 265 
Cycas 139, 186, 188, 268
Cyclobaculisporites 82 
Cyclobalanopsis 362 
Cyclococcolithus 21 
Cyclocrinus 44 
Cyclogranlsporites 177 
Cyclopteris 198
Cyclostigma 77, 81, 82, 313, 314, 330 
Cylostrobus 80, 335 
Cyparissidium 233—236, 241, 242 
Cystoseira 32 
Cystosporites 75, 269 
Czekanowskia 155, 161, 165, 166, 292,

336, 338, 341 
Czekanowskiales 55, 164

Dacrycarpus 235, 346
Dacrydium 213, 276, 281, 372, 375
Dadoxyion 172, 205, 219, 245, 312, 313
Dalbergia 368, 369
Pammarites 227
Damudopteris 119, 120
Danaea 117
Danaeites 117, 327
Danaeopsis 117, 337, 338
Darneya 213, 223, 240
Dasycladaceae 43, 44
Dasycladales 43, 44
Davalliaceae 100.
Debeya 351, 352, 362
Delphineis 29
Deltolepis 188
Deltosperma 148
Denkania 170, 171
Dennstaedtia 125
Dennstaedtiopsis 125
Densoisporites 80, 288, 335, 336
Densosporites 282
Dewalquea 260, 351, 352
Diatomeae 18
Diatomozonotriletes 286
Dicalamophyllum  94
Dicheiropollis 345
Dichophyllum  153, 157
Dicksonia 122 »,
Dicksoniaceae 100 ■
Dicksonites 150, 152
Dicotyledones 249
Dicotylophyllum  259, 262
Dicranophyllales 55, 146, 199, 208,
209, 215, 216, 221, 244
Dicranophyllopsida 209
Dicranophyllum  201, 209—211, 215,
244, 298, 325, 330
Dicroidium  154, 159, 162, 339
Dictyocha 27, 28
Dictyophyllidites 346
Dictyophyllum  123, 281, 338, 340, 341,
346
Dictyopteridium  169—173 
Dictyotriletes 277, 285 
Didyozamites 172, 194, 195, 340, 342, 
346
Diichnia 149, 156 
Dilleniaceae 365, 369, 371 
Dilleniidae 249, 280, 346 
Dilobeia 371 
Dimorphosiphon 43 
Dinophyceae, Dinophysiales 20 
Dinophyton 338 
Diooti 186
Diospirophyllum  351 
Diplolabis 106, 113 
Diplotmema 149, 180
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Dipolsacciti 279
Dipteridaceae 121, 125, 281, 338 

. Dipteris 125, 281 
Dipterocarpaceae 367 
Dirhopalostachyaceae 188 
Dirhopalostachys 188, 256 —
Discinites 136, 137 -
Discopteris 115, 129, 317 
Diselma 233 
Disorus 122
Distephanus 27, 28 , ,
Dizeugotheca 331 
Dodonaea 362, 364 
Dolerotheca 182—184, 273 

•>- Doiiostomia 155 
Doneggia 114, 129 
Doratophyllum  189 
Dracaena 366 

- Drepanocarpus 369 
Drepanophycales 68, 70 
Drepanophycus 70, 72, 298, 309, 311, 

; 312
Drimys 368 
Dryandra 363 
Drydsnia 32, 34 
Dryophyllum  359, 362, 363 , 
Dunedoonia 172 
Dvinostrobus 219, 220

Ebenaceae 365 
Eboracia 122 
Ebriophyceae 24 
Ebriopsis 21

' Echinostachyaceae 96, 289 
Echinostachys 95, 96, 99, 336 

•■.Eddya 133, 136 
Elaeocarpaceae 366, 369 
Elaterites 92 
Elaterocolpites 345 
Elaterosporites 345, 349 
Elatides 227, 230—232, 341, 344 
Elatociadus 227, 231, 234, 236, 241, 
242, 338
Eleutherophyllum  67, 81, 84 
Embothriophyllum  374 
Embothrium  368 
Emphanisporites 307 
Emplectopteridium 168, 322 
Emplectopteris 139, 151, 152, 168, 
169, 322
Endosporites 73, 79, 275 '
Enfieldia  33
Enigmophyton 67
Entsovia 209, 210, 328, 329 -
Eoangiopteris 117 ' -A
Eoastrion 10, 11
Eobacterium 10
Eochara 47
Eoginkgoites 142, 163, 194, 195, 338 
Eokachyra 269 
Eomarchantites 57
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Eomimosoidea 269 
Eomycetopsis 11 
Eorachis 125 
Eos per та 148 
Eospermatopteris 131, 312 
Eosphaera 36, 38, 41 
Eovolvox 38, 41 
Ephedra 146, 363, 366 
Ephedrales 55, 146 
Ephedripites 288, 345, 349, 353 
Epilobium 373 
Epiphytaceae 37 
Epiphyton 14
Equisetaceae 96—98 -
Equisetales 55, 84, 94, 96, 97 
Equisetidae 84, 89, 97 
Equisetinostachys 94, 330 
Equisetites 95, 96, 336—338 
Equisetopsida 66, 71, 84, 94—96, 98 
Equisetosporites 278 
Equisetostachys 96, 336 
Equisetum 84, 94, 96, 98, 341, 344 
Eremopteris 150, 152, 153 
Eretmonia 170— 172 
Eretmophyllum  155, 161, 343 
Ericaceae 365 
Eristophyton 205
Ernestiodendron 219, 223, 318, 319 
Eskdalia 77, 316, 317, 324 
Estinnophyton 67, 71, 73, 84 
Etapteris 105—107, 111—113 
Eucalyptus 368, 373 
Eucommiidites 140, 254, 261, 288 
Eugenia 364 
Euphorbia 369
Euphorbiaceae 263, 365, 366, 368 
Europhytlites 208 
Eurystoma 176 
Euryzonotriletes 277 
Eusigillaria  79 
Eusphenopteris 153, 197 
Euthursophyton 66 
Eviostachya 71, 85, 86, 104, 313

Fabaceae 365, 366, 368 
Fagaceae 270, 359 
Fagales 250 
Fagofolia 252
Fagopsis 270 . .)
Fagus 270, 360 ' ,■
Falsebria 21 
Farndalea 231, 241 
Fascipteris 322 
Favularia 79
Fedekurtzia 55, 136, 330, 378 
Felixipollenites 201, 203; 204, 276 
Feraxotheca 176—178, 273 
Ficofolia 252 
Ficophyllum  254, 259 
Ficus 351, 362, 365 
Filicales 100, 121



Filicopsida 99 
Fitzroya 368 
Flacourtiaceae 366, 369 
Flemlngites 69, 75, 76, 78, 83, 311 
Florideophyceae 37 
Florinia  239
Florinites 201, 202, 204, 207 
Foerstiales 33 
Fortopteris 197 
Frankenia 363 
Fraxinus 360
Frenelopsis 226, 227, 241, 344
Fryopsis 199, 316
Fucales 32
Fucoides 32
Fucus 32
Fungi 47
Furcula 159, 197, 199, 251, 259

Galeacornea 345
Gangamopteris 171, 173, 327, 330— 
332
Garwoodiaceae 43 
Garwoodioideae 43 
Gaussia 139, 205, 206, 215, 326 
Geinitzia 227, 231, 241, 242 
Genomosperma 143, 176 
Geonothus 364 
Geperapteris 115, 127, 129 
Gesneriaceae 369 
Gigantonoclea 168, 322 
Gigantonomia 168, 169 
Gigantonomiaceae 169 
Gigantonomiales 55, 145—147, 152,
167, 169
Gigantopteridales 55, 167, 169 
Gigantopteris 158, 159, 167—169, 321, 
322
Glgantotheca 168, 169 
Gigartiniales 40
Ginkgo 143, 147, 155, 163—165, 272, 
341, 343, 358, 360, 368 
Ginkgoaceae 163, 164 
Ginkgoales 140, 145—147, 154, 156, 
163, 164, 167, 242 
Ginkgocycadophytus 281 
Ginkgoites 164, 327, 337—339, 346, 
352
Ginkgoopsida 127, 143, 146, 147, 149, 
153, 155, 157, 165, 184, 186, 196, 197, 
199, 211, 212, 256—258, 265, 296 
Ginkgophyllum  163, 242, 330 
Girvanella 15, 17 
Gleichenia 341, 345 
Gleicheniaceae 100, 121, 122
Gleicheniidites 269, 345 
Gleichenites 122, 346 
Gteichenoides 122 
Glenobotrydion 11 
Glenopteris 321, 333 
Globochaete 42

Gloeocapsomorpha 38 
Glomus 49
Glossophyllum 139, 155, 160, 329, 337, 
338

■ Glossopteridales 55 
Glossopteris 167, 169—174, 323, 327, 
330—332
Glossotheca 170, 172 
Glottophyllum  327 
Glyptostroboxylon 231 
Glyptostrobus 358,360- 
Gnetaceaepollenites 288, 336, 353 > j 
Gnetales 55, 146, 175 
Gnetopsis 176 
Gnetum 251 
Goeppertella 125 
Gomphostrobus 218, 219 
Gonatosorus 122 
Gondwanides 242 
Gondwanidium 330 
Gondwanostachyaceae 96—98, 378 
Gondwanostachys 95—97, 331 
Gondwanotheca 151, 152 
Gonyaulacysta 23 
Gosslingia 64, 71, 309 
Gothania 200, 203, 204 
Grambastia 115
Grammitidaceae 100, 121, 125 
Grandispora 312
Granulatisporites 111, 177, 314, 332
Grevillea 372
Grewiopsis 351, 358, 359
G unflin iia  11 ,
Guttiferae 366
Guttulapollenites 275
Gymnocodiaceae 37
Gymnodiniales 20 . ;
Gytnnosolen 11
Gymnospermae 53, 137

Haiburnia 231, 241 
Halletheca 182, 183 
Halosphaeriaceae 41 
Hamamelidae 249, 250, 267, 346 
Hamamelidales 267, 345 
Haplomitriales 57 
Harrisiothecium  154, 162 
Hartzia  166, 338
Hausmannia 123, 125, 281, 346 
Hebe 373 
Hediosmum 262 
Heidiphyllum  339 
Heilungia  344 
Heliconia 369 
Heliconiaceae 369 
Hemisphaeriales 49 
Hepaticltes 56, 57 
Hepaticopsida 54 
Heterangium  179, 180 
Hibbertia 371 
Hicklingia  65, 310
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Hippocrateaceae 368 
Hirm eriella  225, 227 
Hirsutum  171 
Holcospermum 316 
Honseteria 311
Horneophyton 58, 59, 61, 63, 65 
Horneophytopsida 65 
Horridisporites 332 
Hsuea 59, 65 
Hungerfordia 32 
Huroniospora 11, 36 
Hydrangeaceae 364
Hydrasperma 141, 143, 176, 255, 316 
Hyenia 71, 84, 103, 310, 312 
Hymenophyllaceae 100, 114 
Hymenophyltites 114 
Hymenophyllopsidaceae 100 
Hymenozonotriletes 277 
Hypnodendraceae 58 
Hystricosporites 287

Ibyka  67, 102, 104, 311 
Ibykales 55, 85, 100, 104 
Icacinaceae 264, 368 
Jdanothekion 150, 152, 276 
legosigopteris 118 
Ilex  349, 364 
Inferpollenites 275 
Inga  368, 369 
Iniopteris 244 
In tia  56, 58, 327 
Inzeria 11
Irania  161, 166, 256 
Iraniales 166 
Iridopteridales 55, 104 
Iridopteris 67, 102, 104, 311 
Irrimales 277 
Isoetaceae 70, 73, 80 
Isoetales 69, 70, 71, 82, 289 
Isoetes 69, 80, 282 
Isoetltes 80 
Ixostrobus 165

lacaranda 369
lacutophyton 11, 16
lambadostrobus 170
Iohnstonia 154, 339
lugasporites 223, 275, 280,, 321 ...
Juglandaceae 359
Juglandales 264, 352, 364
Iuglans  358, 369
lu liphyton  309
Jungermanniales, Jungermanniineac 56 
luniperoxylon  233 
luniperus 233

Kakabekia 11 
Kallostachys 92 
Kalymma 148, 149
392

Kandelia 370
Karinopteris 153, 180, 197 
Karkenia 164, 167, 346 
Karkeniaceae 163, 164 
Karpinskya 39 
Kenderlykia 125 
Kendostrobus 172 
Kenella 264, 266 - ,
Keteleeria 229, 230 ' ,
Keteleerioxylon 229 
Kidstonia 119
Kirjamkenia 155, 156, 159, 160, 162, 
165
Klausipollenites 336 
Klukia  120, 122, 340, 341 
Knightia  374 
Knorria  78 
Koretrophyllites 98 
Kraeuselisporites 269, 336 
Krithodeophyton 67, 68 
Krylovia  205, 206, 326 
Kungurodendron 215, 219, 220, 328 
Kussiella 11
Kuznetskia 200, 201, 205, 326 (
Kylikipteris 122

Lacoea 136, 137
Laevigatosporites 269, 283
Lagenicula 75, 269
Lagenospermum 139
Lagenostoma 139, 143, 176, 180, 245,
317
Lagenostomales 55, 140, 144—148,
175, 178, 245, 290
Langoxylon 310
Larix  229, 281, 360
Lasiostrobus 236, 240
Lauraceae 365, 369
Laurofolia 252
Laurus 261, 362, 363, 366
Lebachia 215, 217—220, 223, 348, 319
Lebachiaceae 207, 211, 216, 217, 229,
236, 240, 241
Leclercqia 71, 73, 309, 311 
Lecrosia 221 
Legumifolia 252 
Leiofusa 48
Leiosphaeridia 52 . . .....
Leiosphaeridiaceae 41 
Leiotriletes 277, 278, 283 
Lepeophyllum 205, 207, 208,'326 
Lepidocarpaceae 70, 73—75, 318 
Lepidocarpon 73, 75, 76, 82, 290, 316, 
324
Lepidocarpopsis 75 
Lepidodendraceae 73 
Lepidodendrales 71, 75 
Lepidodendron 74—77, 82 
Lepidodendropsidaceae 82 
Lepidodendropsis 69, 77, 82, 311, 312, 
316, 317, 324, 330



Lepidophloios 76—78, 316—318 
Lepidopteris 139, 155, 158, 159, 162, 
320, 321, 333—339 
Lepidosigillaria  312 
Lepidostrobophylium 75 
Lepidostrobopsis 75 
Lepidostrobus 69, 74—76, 316, 324 
Lepidozamia 375 
Leptocycas 186, 188 ,
Leptophloeum 312 
Leptophloeaceae 82 > ■.
Leptospermum 373
Leptostrobales 55, 145, 146, 154, 163, 
164, 166, 248
Leptostrobus 155, 164—166, 292 
Lesley a 136, 209, 244 
Leuthardtia 139, 155 
Libocedrus 233, 368, 373 ' ■ '
Licmophora 29 ' '
Lidgettonia 170, 171 
Liliaceae 263
Liliacidites 254, 262, 263, 345 
Liliidae 249, 259, 263 
Liliopsida 249 
Lilpopia 87, 89 
Lilpopiaceae 89 
Lindleycladus 225, 241 
Linguifolium  339 
Linopteris 172, 185, 198, 317 
Liquidambar 359, 360 
Liriophyllum  254, 260, 265 
Lithocarpus 270, 362 
Lithophyllum  37 
Lilhothatnnium  37 
Litostrobus 87, 88 
Litsea 362 
Livistona 362
Lobatannularia 91, 322, 329 
Lobatopteris 126— 128 
Lomatia 368 
Lonchopteridium 198 
Lonchopteris 197, 318 
Lotiicera 360 
Lophiodendroti 77, 324 
Lophoderma 70 
Lophodiacrodium 52 
Lophotrilctes 277 
Loxogrammaceae 272 
Lueckisporites 275, 276, 321, 334 
Lunalisporites 276 
Lycopodiales 68, 70, 71 
Lycopodiopsida 55, 65, 66, 68, 70 
Lycopodites 69, 71, 311, 312 
Lycopodium 71, 311 
Lycopsida 68 
Lycospora 74—76 
Lyginopteridales 175 
Lyginopteris 178—181, 201 
Lyginorachis 316 
Lygodium  124, 361 
Lyonophyton 59—61, 65, 66 
Lyramula 21

Lyrasperma 143, 148, 149, 151, 152
Lyssoxylon 186 
Lythraceae 270

Macclintockia 358
Madygenopteris 334
Maedleriella 39
Magnolia 358, 360, 363
Magnoliaceae 376
Magnoliaephyllum  254, 265, 351
Magnoliidae 249, 254, 259, 346
Magnoliophyta 53, 55, 247
Magnoliopsida 249
Mahonia 364
Malpighiaceae 368
Mametella 35
Manchurostachys 95, 99
Manihotites 351
Manningia 267
Marattiaceae 115
Marattiales 55, 115, 127, 338
Marattiopsis 54, 338, 341
Marchantiales 57
Marcouia 338
Margaritopteris 198
Margophyton 64, 65, 310
Mariopteris 153, 196, 197, 317, 318
Marsilia  123, 125, 290, 291
Marsiliales 55, 100, 125, 289
Marskea 236—239
Masculostrobus 225
Mataia 234—236, 342
Matonia 124, 346
Matoniaceae 121, 124, 338
Matonidium  345
Matoniopteris 124
Mauerites 153, 154, 157, 162, 164, 244, 
328, 333
Mazocarpon 75, 78 
Mazostachys 92, 93 
Medullosa 174, 183—185, 318 
Medullosales 175 
Megalopteris 136 
Megaphyton 114, 127, 128 
Megatheca 180 
Mehtaia 235 
Meliaceae 366, 368 
Meliolinites 48 
Melobesiae 35
Menispermites 253, 254, 260, 344, 351 
Mertensides 122 
Mesidiophyton 86, 88 
Mesocalamites 90, 94, 98, 317, 319, 
325
Mesocena 21, 27 
Mesodescolea 189 
Mesopitys 205 
Mesosingeria 189, 346 
Mesoxylon 202, 203, 209 
Metacaenoxylon 205 
Melaclepsydropsis 113
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Metallogenlum  10, 11
Metasequoia 135, 217, 230, 231, 358—
360
Metrosideros 373 
Metzgeriineae 56, 57 
Metzgeriites 57 ~
Mexiglossa 167 
Miadesmia 83 , :
Michelilloa  186
Micrhystridium  52 ! .
Microbiota 233
Microcachrys 372, 374, 375
Microcachrydites 349
Microspermopteris 179, 180
Microstrobus 374
Microthyrium  48
M ilforsia  373
M illaya  117
Mimosaceae 368
Mitrospermum  143,' 203, 204, 245
Mizzia 39, 44
Mniaceae 58
Moellerina 39
Mohriopsis 346
Monimiaceae 365, 368, 376
Monocolpites 370
Monocotyledones 249
Monoletes 182, 272, 273, 277, 281
Monosaccites 279
Monoscalitheca 111
Monpolsacciti 279
Mooreisporites 286
Moraceae 365
Mostotchkia 209, 210, 329
Murospora 286
Musatea 108, 110, 113
Musci 57
Muscites 54, 58
Mycetalia 47
Myeloxylon 183—185
Myosotis 373
Myrcia  369
Myrica 360, 363
Myricaceae 368, 369
Myristicaceae 368
Myrsinaceae 365, 369
Myrtaceae 363, 366, 369, 372, „373,
375, 376
Myrtales 270
Myxomyceta 48 ,, .,

Nageiopsis 345 
Najadita  57 
Nansenia 229 
Nathorstia 124, 344, 345 
Nathorstiana 80 
Nectandra 369, 374 
Nellostrobus 229 
Nelumbites 264 
Nelumbo 260, 264 
Nematomorphitae 52
394

Nematophytales 33
Nematophyton 33
Nematoplexus 33
Nematothallus 33, 35, 307
Nemejcopteris 106, 108, 111
Neocalamites 95, 96, 321, 337—339,
341
Neolitsea 362 
Neosolenopora 39 
Neozamites 195
Nephropsis 163, 204, 207, 208, 326, 
328, 330
Netromorphitae 52 
Neuralethopteris 198 
Neurodontopteris 198 
Neuropteridium 336 
Neuropteris 184, 185, 198, 316—319, 
321, 325—327 
Nikitinisporites 313
Nilssonia 187— 189, 322, 333, 337, 338, 
341, 342, 344, 345, 352 
Nilssoniaceae 189 
Nilssoniocladus 186, 187, 189 
Nilssoniopteris 187, 193— 195, 341, 345 
Nipaniophyllum  173, 174 
Nipanioruha 235 
Nipaniostrobus 235 
Nipanioxylon 173, 174 
Noeggerathia 136, 137 
Noeggerathiales 55, 130, 136, 209 
Noeggerathiopsis 173, 202, 331 
Noeggerathiostrobus 136, 137 
Nordenskioeldia 267 
Normapolles 254, 264, 267, 269, 348, 
349, 352, 353, 362 
Nothia 55, 59, 63—65 
Nothofagidites 349 
Nothofagus 349, 353, 367, 371-376  
Nothorhacopteris 330 
Notocalamites 95, 97 
Nubecularia 19
Nucellangium  49, 143, 203, 245 
Nucicarpus 155, 160, 167 
Nuscoisporites 220, 321 
Nyctaginaceae 368 
Nymphaeaceae 366 
Nymphaeales 260 
Nymphaefolia 252
Nypa 349, 362, 363, 366, 367, 370, 375 
Nyssidium 267 
Nytraria  363

Odontopteris 196, 197, 318, 321 
Olacaceae 366
Oligocarpia 100, 111, 114, 317, 327
Oligosphaeridium 21
Oncolithi 17
Onoana 264
Onoclea 125
Onychiopsis 125, 345, 346 
Oocampsa 130



Ophioglossaceae 272 
Ophioglossales 100, 115, 131 
Oreopanax 369 
Orestovia 33—35, 311 
Orestovites 34 
Oricilla  63, 65 
Orthotheca 117 
Ortiseia 219, 220, 223, 320 
Ortonella 38, 43 
Osmunda 119, 358, 360 
Osmundacaulis 117, 119 
Osmundaceae 272 
Osmundales 112, 118, 338 
Osmundites 119 
Ostrebium 43
Otozamites 195, 338—342, 344, 346 
Ottokaria 139, 171, 173 ' ■
Ovalipotlis 275 
Ovopteris 128 
Oxroadia 71

Pachydermophyllutn 339 
Pachypteris 155, 162, 211, 233, 333, 
339, 341, 344
Pachytesta 143, 181, 245, 317 
Pachytheca 33, 34, 309 
Pagiophyllum  227, 228, 231, 234, 241, 
242, 341, 342, 344—346 
Paikhoia 327
Palaeancistrus 49 ;
Palaeococcolithus 27 
Palaeocycas 187 
Palaeolingbya 11 
Palaeopitys 130, 131 
Palaeoporella 43 
Palaeopteridium 136, 137 
Palaeosclerotium 50 
Palaeosmunda 117—119 
Palaeostachya 92, 93, 283 
Palaeotaxus 238 
Palaeovittaria 173
Palaeoxylon 312 '
Paleobruguiera 370
Paleorosa 269
Palibinia 363
Pallavicinites 56, 57
Palmae 368
Palmidites 371
Palmocarpon 370 .
Palmophyllum  370 
Palmopollenites 370 
Palmorachis 370 
Palmoxylon 370 
Palyssia 223, 227 
Palyssiaceae 227
Paracalamites 91, 95, 98, 321, 325(
326, 328, 330, 331
Paracalathiops 177, 178, 273, 276
Parachaetetes 39
Paracycas 189
Paradoxopteris 124 ‘ ,!

Paragondwanidium  151, 152, 199, 325, 
326
Paralycopodites 76 
Paranocladus 331 

■Paraprotophyllum 351 
Pararaucaria 217, 229, 231 
Parasequoia 232
Parasporotheca 182, 183, 273, 276, 281
Parataxodium  230, 232, 352
Parataxopitys 237
Parathesis 362
Parathranium  21
Parazolla 126
Parillin ites  275
Paripteris 183, 185, 198, 317
Parka 38, 40, 42, 309
Parrotia 360
Partha 171
Parvisaccites 275
Patomia 11
Paullitiia  368
Paurodendron 83
Pechorostrobus 206, 207
Pecopteris 111, 112, 114, 115, 126—
128, 153, 317, 318, 321, 322, 326, 327
Pelletixia  120, 122, 345
Pelliothallites 56
Peltaspermaceae 153, 155—157, 160, 
162, 167, 169, 173, 244, 329 
Peltaspermales 55, 140, 145—147,
153—155, 159, 164—167, 172, 175,
199, 209, 244, 298, 321, 333 
Peltaspermum 139, 155, 157, 159, 165, 
166, 328, 334, 337, 339 
Peltastrobus 87, 89 
Pemphixipollenites 272 
Penaulostachys 92, 93, 283 
Pennatae, Pennatophyceae 31 ■■
Pennsylvanioxylon 203 
Pentoxylales 55, 146, 147, 173 , !
Pentoxylon 173, 174 
Perezlaria 161, 167 
Peridiniales 20 
Perinopollenites 231 
Permotheca 155, 160, 268, 284 
Persea 362 
Persoonia 374
Pertica 60, 63, 64, 309, 310 
Petcheropteris 118 
Phaeophyta 32, 33, 50, 66 
Phanerosorus 123, 124 
Phasmatocycas 188, 321 
Phillipopteris 100 
Phillophoraceae 40
Phlebopteris 123, 124, 337, 338, 340, 
341, 344—346 
Phoebe 369, 374
Phoenicopsis 155, 166, 338, 341, 352 
Phylladoderma 142, 155, 159, 160, 163, 
211, 284, 292, 327, 329 
Phylloctadus 214, 234, 372 
Phylloglossum  71
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Phyllopitys 94, 96, 211, 326, 327 
Phyllotheca 85, 94—96, 98, 326, 328, 
331
Phyllothecaceae 85 
Phytocrene 264 
Piazopteris 124, 346 
Picea 213, 229, 230, 360 
Piceoxylon 229 
Pietzschia 103, 104 
Pilophorosperma 154, 162, 339 
Pilu laria  125
Pinaceae 228—230, 241, 276, 281, 341, 
360
Pinales 55, 140, 146, 199, 211, 240 
Pinophyta 53, 137, 160, 171, 199, 211, 
242 243
Pinopsida 143, 146, 155, 184 199, 211, 
212, 238, 256, 257 
Pinoxylon 229
Pirns  143, 228—230, 268, 360, 363,
364, 367
Pisonia 368
Pithecolobium 363, 369
P it us 179
Pityanthus 236, 237
Pityocladus T i l ,  229, 230, 241
Pityophyllum  228, 230, 341, 344
Pityostrobus 229, 230
Ptagiozamites 321, 322
Plantaginopsis 254, 260
Platanaceae 359, 364
Platanofolia 252
Platanus 351, 358, 360, 362
Platyphyllum  312, 313
Platysaccus 275
Platyspiroxylon 237
Platyzomaceae 100, 121, 289
Pteuromeia 80, 81, 280, 291, 334—336
Pleuromeiaceae 70, 80, 211, 333, 335
Pleuromeiales 71
Plicatipollenites Tib
Plumeria 369
Plumsteadiostrobus 171
Podocarpaceae 201, 212, 214, 230, 233,
276, 346, 349, 374
Podocarpoxylon 230, 231, 233
Podocarpus 233, 235, 279, 367, 368,
370, 372, 373, 375
Podosporites 275
Podozamitaceae 223
Podozamites 213, 223, 224, 241, 337—
339, 341, 342, 344
Polarisaccites 275
Polygonaceae 368
Polygonomorphitae 52
Polymorphopteris 128
Polypodiaceae 100, 121, 125, 272, 281
Polypodiales 105, 112, 113, 121, 128
Polypodiophyta 99
Polypodiopsida 66, 85, 99, 101, 115, 
117, 126, 127 
Polypodites 125, 345, 373
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Polypodium 125
Polysporia 73, 79
Polyssaievia 69, 211, 327 ,,
Populophyllum  260
Populus 358, 360 ;
Poroplanites 262
Porostromata 15
Poroxylaceae 151
Poroxyloti 151
Porphyridium  36
Pothocites 92, 97
Potoniea 183, 184, 198, 273, 280, 281
Potonieisporites 207, 319, 
Praehepaticites 309 - .■■■■■
Prasinophyceae 41 
Premnoxylon 202 
Prisca 254, 265, 266 
Prochlorophyta 13
Progymnospermopsida 66, 129, 130 
Propteridophyta 53, 58, 66 
Proteaceae 367—369, 372—374 
Proteeae 371 
Proteaefolia 252 
Proteaephyllum 254, 259, 260 
Proteokalon 130—132 
Protium  369 
Protoacerophyllum 362 
Protobarinophyton 67, 68, 309 
Protocalamostachys 92, 97 
Protocephalopteris 127, 129, 310 
Protococcophyceae 42 
Protocupressinoxylon 225, 226 
Protocyathea 122
Protohaploxypinus 154, 155, 159
170—172, 275, 320, 321, 328, 329, 336 
Protohyenia 84, 103 
Protolepidodendrales 68—71, 80, 84 
Protolepidodendron 71, 73, 309, 311 
Protolepidodendropsis 312, 313 
Protophyllocladus 214, 233 
Protophyllum  358 
Protopicea 278
Protopityales 55, 130, 133, 275, 289 
Protopitys 130, 133, 134 
Protopteridiales 55, 130, 131, 275 
Protopteridium  131, 310 
Protosalvinia 33—35, 285, 311, 312 
Protosalviniales 33 
Protosequoia 232 
Protosphagnales 54 
Protosphagnum 56, 58 
Protostigmaria 75, 80, 82, 316 
Prototaxitaceae 33 
Prototaxites 33—35, 309, 312 
Prototaxoxylon 237 
Proxapertites 353 
Prynadaeaceae 85 
Prynadaeopteris 127—129, 327 
Psalixochlaena 110, 114 
Psalixochlaenaceae 114 
Psaroniaceae 115
Psaronius 49, 115, 117, 122, 127, 317,



318, 331
Pseudoaraucaria 229 
Pseudobornia 85, 86, 313 
Pseudoborniales 85
Pseudodenis 189, 320, 338, 339, 341 
Pseudocycas 195 
Pseudofrenelopsis 226 
Pseudolaricioxylon 229 
Pseudolarix 229, 230 
Pseudolepidodendropsis 312, 313 
Pseudoprotophyllum 351 
Pseudosporochnus 102, 103, 310, 311, 
312
Pseudotorellia 161, 343 
Pseudotorelliaceae 163 
Pseudotsuga 281
Pseudovoltzia 215, 219, 223, 320, 321 
Psilamonocolpites 349 
Psilophytales 62
Psilophyton 59—64, 129, 309, 310 
Psygmophyllum 242—244, 327—329 
Pteridaceae 125 
Pteridophyta 53, 66 
Pteris 125
Pterispermostrobus 154
Pterocarya 360
Pteroma 155, 163
Pteronilssonia 170, 172, 331
Pterophyllum  194, 195, 322, 333, 336,
338, 341, 344—346
Pteropsida 99
Pterostome 375
Pteruchus 154, 162, 163, 339
Ptilophyllum  181, 193—195, 340—342,
344
Ptilozamites 154, 162 
Puertollania 79 
Pundatisporites 281, 283 
Pursongia 329 ’ 'Ai
Pyrrophyta 20

Quadrocladus 214, 219, 221, 320, 329, 
334
Quaestor a 183, 185
Quasiumbella 39
Quercophyllum 254, 259
Quercus 250, 269, 270, 358, 360, 362—
364, 369
Quereuxia 351

Radstockia 117 
Raistrickia 110, 269, 283 
Ranunculales 265 
Ranunculidae 249 
Ranunculus 373 
Rapateaceae 365 
Raphaelia 119, 341, 344 
Rebuchia 309 
Receptaculitales 45 
Regnellidium 125 
Reinmannia 131, 132

Reinschia 42 
Reinschospora 278 
Rellimia 130, 132, 310, 311 
Renalia 59, 63—65, 309 
Restionaceae 365, 371 
Reticulopteris 198 
Retimonocolpites 254, 262, 267 
Retinosporites 211,233 
Retispora 81, 83, 286, 314, 315 
Retusotriletes 285 
Rhabdocarpus 203 
Rhabdoporella 39, 44 
Rhabdosporites 286, 310, 312 
Rhabdotaenia 171, 172, 331 
Rhabdoxylon 105 
Rhacophytaceae 109 
Rhacophyton 105, 107, 109, 129, 313 
Rhacopteris 322, 330 
Rhamnites 351 
Rhamnus 364
Rhaphidopteris 154, 162, 244, 329, 333, 
341
Rhaphoneis 29 
Rhetinotheca 183, 273 
Rhexoxylon 156, 159, 162, 339 
Rhipidopsis 160, 242—244, 322, 327,
329
Rhizogoniaceae 58 
Rhizopalmoxylon 370 
Rhizophora 366, 370, 375 
Rhizophoraceae 365, 366, 368, 370 
Rhodeopteridium 179, 180, 316, 325,
330
Rhodophyta, Rhodophycophyta 36, 37, 
39, 40
Rhombodiniutn 21
Rhoophyllum 374 " ,
Rhopalostachys 374
Rhus 360, 363, 364
Rhymokalon 101—104
Rhynchogonium 181
Rhynia 59—62, 64, 65, 297
Rhyniaceae, Rhyniales, Rhyniopsida
55, 61, 62
Rhytidolepis 79
Rhytidophyton 34, 35
Rigbya 170, 171
Rimales 277
Rissikia 234—236, 339
Rodeites 125
Rogersia 254, 259
Rosa 360
Rosaceae 364, 369
Rosales 267
Rosidae 249, 253, 254, 264, 345 
Rosifolia 252 
Rowleya 111
Rubiaceae 364, 369, 373 
Ruehleostachys 244 
Ruffordia  122, 345

' Rufloria  205—209, 297, 298, 325—327, 
330
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Rufloriaceae 140, 202, 205, 211, 215, 
247, 378
Ruflorinia  189, 346 
Russellites 321 
Rutaceae 365, 368

Sabal 362 
Saccites 279
Sagenopteris 161, 167, 336, 339, 341
Sahnia 173, 174
Sahnianthus 269, 270
Sahnipusham 269
Salairia  326
Salicaceae 359, 364
Salix 360 " - '
Salpingostoma 180
Salvinia  123, 126, 291
Salviniaceae 126
Salviniales 55, 100, 126, 289
Samaropsis 148, 203—205, 207, 219,
243, 246
Sandrewia 169
Sanmiguelia 259
Santalum  375
Sapindaceae 366, 368
Sapindopsis 253, 254, 260
Sapindus 362, 368
Sapotaceae 369
Sashinia 212, 215, 219—221, 229, 329 
Sawdonia 63—65, 70, 297, 309, 310, 
312
Saxegothaea 234, 281 
Saxegothopsis 374 
Saxifragales 267 - .
Scandianthus 267
Scarburgia 235, 236 , v  ,
Schimperia 92 • . . , '
Schinus 368
Schizaeaceae 121
Schizolepis 227, 229, 230, 341
Schizoneura 85, 95, 96, 98, 99, 322,
331, 336
Schizoneuraceae 85 
Schizostachys 111 
Schopfiastrum 179, 180 
Schuetzia 155, 159, 160 
Sciadophytaceae 59 
Sciatophyton 59—61 
Sciadopitophyllum  232 
Sciadopitys 232 
Sciadopitytes 232 
Sclerocelyphus 100
Scolecopteris 115—117, 280, 317, 318 
Scutasporites 219, 329 
Scutum 171
Scytophyllum  159, 199, 334, 336, 337, 
338
Selaginella 83, 275, 290, 318 
Selaginellales 69, 70, 83, 289 •. ,
Selaginellites 83, 338 
Senaersonia 94, 96
3 9 8

Senftenbergia 107, 110, 114, 283, 317 
Senotheca 170, 172, 173 
Septomedullopitys 205, 209 
Sequoia 213, 230, 231, 351, 352, 360, 
363
Sequoiadendron 230, 231 
Sequoiapollenites 231 
Sermaya 100, 114, 119 
Sermayaceae 112, 114 
Sertostrobus 213, 223, 240 
Setosisporites 82, 269 
Sewardiodendron 231, 241 
Siderella 133 
Sideroxyloti 366, 369 
Sigillaria  75, 77, 78, 317, 318 
Sigillariaceae 70, 78 
Sigillariostrobus 75 
Signacularia 80, 329, 333 
Silicoflagellatophycidae 27 
Simaroubaceae 366 
Simplotheca 177, 273, 276 
Sinophyllum  344 
Siphonales 43 
Siphonophyceae 40, 42 
Sitholeya 235 
Skilliostrobus 80, 81, 335 
Slivkovia 209, 210 
Solenites 161, 165, 166 
Solenopora 35, 39 
Solenoporaceae 37, 39 
Solenoxyloti 209 
Sonneratia 367, 370, 375 
Sonneratiaceae 270, 366, 368 
Sorbus 360
Sparsistomites 201, 208 
Spencerisporites 73 
Spencerites 73, 79, 275, 280 
Spermolithus 141, 149, 313 
Spermopteris 151, 152, 188 
Sphaerocarpales 57 
Sphaerocarpus 42 
Sphaeromorphitae 51 
Sphaerosacciti 279 
Sphagnidae 57 
Sphagnum 57 
Sphagnumsporites 57 
Sphenobaiera 153, 155, 156, 161, 164,
320, 337, 338, 341, 343 
Sphenobaieraceae 163 
Sphenolepis 232
Sphenophyllaceae, Sphenophyllales 85 
Sphenophyllostachys 88 
Sphenophyllum 85—89, 313, 314, 317,
321, 322, 324, 326, 327, 331, 334 
Sphenopteridium 149, 173, 313, 316, 
330
Sphenopteris 112, 115, 127, 128, 159, 
160, 179—181, 196, 197, 313, 317, 319, 
321, 322, 326, 333 
Sphenostrobus 86—88 
Sphenoxylon 130, 131 
Sphenozamites 195, 340



Spirea 360 
Spongiophytaceae 33 
Spongiophyton 33—35, 311 
Spongiostromata 14 
Sporangtostrobus 73, 79 
Sporogonites 54, 309 
SporophylUtes 159, 160, 167, 244 
Squamariaceae 36, 37, 39 
Stacheia 35
Stachyopitys 155, 163, 339 
Stachyotaxus 227 
Stachypteris 120, 122, 341, 344 
Stamnostoma 143, 176, 179 
Staphidiophora 166 
Stauropteridaceae 109, 289 
Stauropteris 106, 109 
Stauroxylon 131, 179 
Steganotheca 59—61 
Stellatepollis 254, 262, 263, 280, 345 
Stenogrammites 39 
Stenomischus 232 
Stenomyelon 148—149 
Stenozonotriletes 277 
Stephanospermum 181 
Stephanostoma 143, 246 
Stephenophyllum 165, 166 
Sterculia 369 !
Sterculiaceae 365, 369, 371 
Stewartiopteris 117 
Stewartiotheca 183
Stigmaria 74, 76, 78, 83, 301, 316, 324 
Stlgmariopsis 78
Stiphorus 139, 155, 157, 160, 165, 167, 
329
Stlpitopteris 117 
Stolophyton 309
Striatopodocarpltes 275 t
Striatopollis 263
Stromatolithi 15
Strotersporites 275
Sturia 114
Sturiella  192, 336
Stylites 80 .
Styracaceae 369 
Sublepidodetidron 316, 317 
Subsigillaria 79 '
Suchoviella 205—207, 215 
Sulcinephropsis 207 
Sullisaccites 201, 203, 204, 276, 
Sullitheca 182, 183 '
Supaia 154, 157, 321, 333 
Surirella  29 
Sutcliffia  184, 185, 198 
Svalbardia 133, 134, 136, 310 
Swedenborgia 215, 223—225 
Swillingtonia  298, 318 
Sycidiphyceae 47 
Sycldium 39, 46, 47 
Sylvella 200, 205, 326, 328 
Sylvopteris 328 
Symplocaceae 369 
Symplocos 349

Synaplomorphitae 52 .
Syniopterides 242 
Syniopteris 244 
Synlycostrobus 83 
Synsphaeridium 48 
Syringodendroti 79 ‘

Taeniaesporites 269, 276, 321, 336 
Taeniocrada 66, 309, 312 
Taeniopteris 136, 186, 188, 318, 320, 
322, 327, 329, 334, 339 
Taiwanioxylon 231 
Takhtajanodoxa 82 
Talchirella 291 
Tamaricaceae 366 
Tantallosperma 179, 180 
Tasmanitaceae 40, 41 
Tasmanites 38,41 ■ : ■-
Tatarina 155, 158—160, 329, 334 - 
Taxaceae 201, 230, 237, 241 
Taxales 238
Taxodiaceae 212, 230, 241
Taxodiaceaepollenites 231 ' i
Taxodiastrum 231
Taxodioxylon 231
Taxodium 217, 230, 231, 360
Taxopitys 237
Taxospermum 151
Taxus 236, 237, 239 :
Tchernovla 94, 95, 326, 331 
Tchernoviaceae 94, 97, 98, 378 
Tchirkoviella 199
Tedelea 107, 110, 113, 114 ' f
Tedeleaceae 112, 113 
Teilhardia 125
Telangiopsis 177—180, 273, 326 
Telangium 176, 180 
Temps ky a 127, 129 
Terminalia 363, 369 
Ternstroemiaceae 365 1
Tetracera 369 - 1
Tetraclinis 213, 364 1
Tetrameridium 117
Tetraporina 262 , Л -
Tetrasporites 54
Tetrastichia 177—180
Tetraxylopteris 130—132, 179, 310 '
Thamnopteris 113, 117, 118, 329
Thaumatopteris 123, 281, 340, 341
Thomasiocladus 229, 239, 241
Thultes 232
Thuja 233, 358
Thuringia 159
Thursophyton 312
Thymeleaceae 263
Thyrsopterorachis 122
Ticoa 187, 189, 346
Tilla  359, 360
Tiliaceae 366, 369
Timanostrobus 215, 216, 219—221,329 
Tingiales 55
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Tingia 136, 137, 321, 322 
Tingiostachys 137 
Tinsleya 151, 152, 157, 321 
Todeopsis 119 ~
Todites 119, 120, 338, 339 
Tomaxellia 225, 227 
Tomharrisia 239, 241 
Tomia 327
Tomiodendron 77, 81, 82, 311, 324 
Tomiostrobus 80, 81, 334, 335 
Torelliaceae 163
Toretzia 228 >
Torreya 237, 239
Tortkophyton 312 'v
Trachycarpus 362
Trachytriletes 277
Triadispora 275, 288
Trianther a 269
Triceratium  29
Trichilia  368
Trichopityaceae, Trichopityales 155— 
157 209
Trichopitys 139, 156, 157, 164 
Tricoccotes 366 
Tricoemplectopteris 168 
Tricolpites 254, 263 
Tricolpopollianthus 267 
Tricolpoporopollenites 263 
Tricolporoidites 263 
Tricranolepis 235, 337 
Trifossapollenites 262 
Trigonobalanus 270 
Trigonocarpales 55, 140, 144—146,
175, 197, 198, 245 
Trigonocarpus 181, 316 
Triletes 269, 277, 291 
Triloboxylon 131, 132, 179, 310 
Trimerophytales 55, 61, 62 
Trimerophyton 60, 64, 309 
Tripartites 269, 286 
Triphyllopteris 148, 149, 173, 316, 324 
Triporina 262 
Triporopollenites 373 
Trisacocladus 235 
Tristichia 179 
Tritaenia 233
Trizygia  86, 88 ..
Trochiliscophyceae 47 . ,
Trochiliscus 39, 47 
Trochodendrocarpus 352 
Trochodendroides 267, 344, 351, 358, 
359
Trudopotlis 269
Tsuga 229, 230, 276, 281, 360 
Tsugaepollenites 233 
Tubicaulis 111
Tungussocarpus 205, 207, 243, 246,
247, 326
Turkmeniaria 39
Tyliosperma 143, 176
Tytodendron 219 ; , .
Tyrmia 195
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Udofeaceae 43
Ullmannia 219, 223, 280, 320, 321 
Ulmaceae 364, 368 
Ulmus 359, 360 
Ulodendron 76, 77, 322 
Ulotrichophyceae 42 
Umbella 47
Umkomasia 154, 162, 339 
Umkomasiaceae 153—156; 162, 165 
173, 339
Ungdarella 35, 37 
Ungdarellaceae 37, 39 
Uralostachya 93 - 
Ursodendron 77, 81, 82, 324 
Uscunajphyton 309 
Ushia 362
Ussuriocladus 228, 345

Valvisisporites 79 
Vardekloeftia 191, 192 
Vargolopteris 125 
Variegerminates 279 
Velloziaceae 365 
Vendotaenides 33, 306 ,,
Vermiporella 44 
Vertebraria 171, 172 
Veryhahium 48, 52
Vesicas рога 152, 154, 155, 159, 160, 
276
Viatcheslavia 80, 327, 329, 333
Viburnofolia 252
Viburnum 351, 359
Viracarpon 366
Vitaceae 361
Vitiphyllum  254, 260
Vitis 358, 360
Vitreisporites 160, 167
Vittaephyllum  155, 159, 199
Vittatina 140, 154, 155, 159, 172, 287,
288, 319—321, 328, 329, 332
Vojnovskya 200, 204, 215, 326
Vojnovskyaceae 140, 200, 202, 204,
207, 214, 247, 378
Voltzia 215, 223, 336, 338
Voltziaceae 99, 207, 212, 221, 241, 249
Voltziopsis 339
Volvocophyceae 41
Vorcutannularia 56, 58, 327

Walchia 69, 211, 215, 217 
Walchiaceae 217 
Walchiostrobus 215, 219, 223 
Walkomiella 221, 331 
1Valtzispora 286 
Weichselia 123, 124, 344—346 
Weissistachys 93 
Weltrichia 191, 192 
Welwitschiales 55, 146, 175 
Weylandites 288 
Whittleseya 184



Widdringtonia 233 
Wielandiella 192, 338 
Wielandiellaceae 192 
Williatnsonia 191, 192 
Williamsoniaceae 190, 192 
Williatnsoniella 191, 192 
Willsiostrobus 224 
Windwardia 165, 166 
Winteraceae 365, 368, 371—373 
Woodwardia 125

Xanthorchoea 373 
Xenocladia 103 •
Xylopteris 154, 162, 339

Yabeiella 339
Yavorskyia 242—244, 327, 334 
Yetzopteris 124

Yuccites 223, 224, 241, 336

Zalessky a 113, 118 
Zatnia 368 
Zamiophyllum  195
Zamiopteris 211, 243, 244, 326, 330 
Zamltes 194, 195, 338—342, 345 
Zelkova 360
Zimmer mannitheca 140, 177, 178 
Zizyphus 363 
Zonotriletcs 277 
Zosterophyllales 55 
Zosterophyllopsida 59, 64, 70 
Zosterophyllum  61, 63—65, 298, 309 
Zygophyllaceae 364 
Zygophyllum  363
Zygopteridaceae 107, 109, 111, 113 
Zygopteridales 55, 103—105, 112, 113, 
129
Zygopteris 49, 106, 107, Ш
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