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От редакции 
 
Монография «Пермские хвойные Западной Ангариды» – последняя крупная палеоботаническая ра-

бота С.В. Мейена, которая, однако, только теперь, через два с лишним десятилетия после его кон-
чины, приходит к российскому читателю. Работу над ней Сергей Викторович начал в 1983 году с 
изучения казанских хвойных Русской платформы. И сразу получил несколько важных результатов. 
Например, выяснилось, что часть этих растений хвойными не являются, а относятся к близкой к 
ним группе голосеменных – дикранофилловым. «Изучение казанских хвойных, – отмечал С.В. Мейен в 
научном отчете за 1983 год, – и ревизия данных по более древним хвойным позволили существенно 
уточнить филогению этих растений в позднем палеозое»1. 
В 1984 году Сергей Викторович распространил свои исследования на кунгурские хвойные Приуралья, 

установил два новых рода и переописал с ревизией все прежде установленные виды. По его оценке, 
«наиболее интересный результат – установление нового рода Kungurodendron, у которого удалось 
изучить не только вегетативные побеги, но также женские и мужские фруктификации и пыльцу. 
Этот род принадлежит к числу наиболее примитивных представителей семейства лебахиевых. Па-
зушный комплекс еще представлен укороченным, правда уже уплощенным, побегом с многочисленными 
адаксиально расположенными семяножками. Открытие этих хвойных окончательно доказало оши-
бочность общепринятых представлений Р.Флорина о направлении эволюции ранних хвойных»2.     
Сначала С.В. Мейен предполагал опубликовать описание Kungurodendron в журнале «American 

Journal of Botany», остальные же хвойные описать в плановой монографии 1985 года.3 Однако затем 
решил объединить все данные в одной англоязычной работе, добавив к ним описания татарских 
хвойных, помещенные в монографии, сданной в печать в 1981 году.4 
Итоговую монографию, получившую название «Пермские хвойные Западной Ангариды», С.В. Мей-

ен завершил в 1985 году. В ней он описал 11 родов и 18 видов, большей частью новых, а также про-
анализировал все имеющиеся данные по ранним (верхнепалеозойским и нижнемезозойским) хвойным. 
Это позволило ему не только обрисовать эволюцию этих растений, их главных органов, наметить 
филогенетические соотношения таксонов, но и предложить новую систему семейств. В частности, 
Сергей Викторович выделил новое подсемейство, составленное наиболее примитивными родами.  

«В монографии, – писал С.В. Мейен, – учтены новейшие данные по хвойным Средней Азии и Ка-
захстана. Показано, что в неугленосных районах доминирование хвойных началось еще в московском 
веке. До сих пор комплексы растительных остатков с доминирующими хвойными рассматривались 
как более молодые, что порой приводило к серьезным стратиграфическим ошибкам. Эти данные 
важны для понимания основных черт позднепалеозойского флорогенеза во второй половине карбона 
– начале перми в Экваториальном поясе и прилегающих областях»5.  
В марте 1986 года монография в сокращенном виде6 была депонирована в ВИНИТИ7, а ее англий-

ская версия послана в редакцию журнала «Palaeontographica», членом которой состоял Сергей Викто-
рович. Главным редактором и владельцем этого издания был ныне покойный Г.-Й. Швайцер, приятель 
Сергея Викторовича со времен Международного ботанического конгресса в Ленинграде (1975). 
Казалось, препятствий для публикации английской версии не будет. В этом был твердо уверен и 

Сергей Викторович. Из редакции рукопись была направлена двум анонимным рецензентам, которые 
сделали замечания. Но ознакомиться с ними С.В. Мейен не успел – 30 марта 1987 года после тяже-
лой болезни его не стало. 
Спустя время ближайшие ученики С.В. Мейена – И.А. Игнатьев и А.В. Гоманьков – получили 

письмо от Г.-Й. Швайцера, в котором он предлагал им либо по своему усмотрению учесть замечания 
рецензентов, либо издать монографию С.В. Мейена в авторской редакции. Г.-Й. Швайцер подчерки-
вал, что работа его «друга Сергея» носит фундаментальный характер, а замечания рецензентов, в 
общем-то, частные. К тому же, как владелец издания, он может печатать в нем все, что считает 
нужным, а рецензенты ему не указ. После обсуждения предпочтение было отдано изданию в автор-
ской редакции, о чем И.А. Игнатьев письменно уведомил Г.-Й. Швайцера.     
Казалось, вопрос был решен. Однако монография С.В. Мейена в свет все не выходила, а письмен-

ные обращения к Г.-Й. Швайцеру оставались гласом вопиющего в пустыне.  
                         

1 Копия отчета хранится в научном архиве С.В. Мейена. 
2 Мейен С.В. Отчет за 1984 г. Копия хранится в научном архиве С.В. Мейена. 
3 Там же. 
4 Гоманьков А.В., Мейен С.В. Татариновая флора (состав и распространение в поздней перми Евразии). – М.: 

Наука, 1986. – 174 с. 
5 Мейен С.В. Отчет за 1985 г. Копия хранится в научном архиве С.В. Мейена. 
6 В депонированную рукопись не были включены описания татарских хвойных, опубликованные в «Татари-

новой флоре» (см. выше). 
7 Мейен С.В. Пермские хвойные Западной Ангариды. – М., 1986. – 141 с. (Деп. ВИНИТИ. №3405-В86).  
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Возможность поговорить лично с «другом Сергея» представилась ученикам С.В. Мейена лишь в 
1992 году в Париже, на Европейской палеоботанической конференции. На прием в честь открытия 
форума Г.-Й. Швайцер, страдавший алкогольной зависимостью, явился уже изрядно подшофе. Не 
без труда вспомнив монографию С.В. Мейена, он неожиданно заявил, что публиковать ее не собира-
ется, поскольку это «может нанести ущерб репутации друга Сергея». Добиться от него более со-
держательных объяснений не удалось ни в тот день, ни в оставшееся время конференции.  
Спору нет, пристрастие к алкоголю ослабляет ум и подавляет волю. Но остается вопрос: кто 

воспользовавшись этим обстоятельством, заставил Г.-Й. Швайцера кардинально изменить решение 
и остановить готовую к печати монографию? Ищи – кому выгодно, – советовали опытные в подоб-
ных делах древние римляне. Тем более что палеоботаника – наука маленькая, специалисты все на 
виду, все их выгоды и интересы, в общем-то, известны.  
Что ж, последуем совету древних. По всей вероятности, это были западные европейцы или аме-

риканцы. Именно их интересы нарушил С.В. Мейен со своими революционными открытиями, взры-
вающими общепринятую концепцию Р.Флорина. Ведь такие же революционеры с готовыми или 
почти готовыми проектами радикального переустройства системы и филогении ранних хвойных 
появлялись в те годы на обоих континентах.    
В США это, прежде всего, Г.У. Ротуэлл и Дж.Мэйпс, которые в 1991 году опубликовали систему 

ранних хвойных, в существенных чертах сходную с предложенной С.В. Мейеном, но отвергли его 
таксономические и номенклатурные новации, касающиеся еврамерийских хвойных8.  
Еще большую активность развили тогда еще молодые голландские палеоботаники Г.Керп и 

Й.Клемент-Вестерхоф, которые при поддержке своего учителя и главного редактора «Review of 
Palaeobotany and Palynology» Г.Висшера в 1986–1990 годах опубликовали собственный вариант об-
новленной системы родов и семейств еврамерийских ранних хвойных9. 
Выход в 1988 году монографии С.В. Мейена обесценивал и лишал приоритета многие предложен-

ные в этих работах новации. В результате задержки печати основные таксономические и номенк-
латурные решения, предложенные С.В. Мейеном, оказались младшими синонимами таксонов,  вве-
денных его иностранными коллегами.  
Только после появления этих конкурирующих иностранных  публикаций выходу в свет монографии 

С.В. Мейена был дан «зеленый свет». И это неудивительно. Менталитету некоторых западных ученых 
свойственна не только жесткость в борьбе за доминирование, принимающая подчас выходящие за пре-
делы научных дискуссий атавистические формы, но и циничный прагматизм, ставший едва ли не нормой 
среди ученого сословия еще на закате Века просвещения. Специалистам, остановившим публикацию С.В. 
Мейена ради собственного приоритета, понадобилось остальное ее содержание, прежде всего описания 
палеозойских хвойных Русской платформы и Приуралья. Ведь ссылки на неопубликованные данные, с од-
ной стороны, обнаруживали причастность к судьбе монографии С.В. Мейена, а с другой – не вполне со-
ответствовали лицемерно провозглашаемым стандартам западной «научной этики».   
И вот в 1995 году Г.Керп, сменивший Г.Висшера на посту главного редактора «Review of Pa-

laeobotany and Palynology», обратился к А.В. Гоманькову и И.А. Игнатьеву с предложением: опубли-
ковать монографию С.В. Мейена в своем журнале в авторской редакции, сопроводив биографиче-
ским очерком С.В. Мейена и послесловием, в котором были бы отражены достижения последних 
лет в изучении ранних хвойных. Откуда Г.Керпу стало известно о содержании рукописи С.В. Мейена 
можно лишь строить догадки. Однако в отсутствие в то время других возможностей та публика-
ция была осуществлена10.    
Таким образом, настоящая публикация монографии «Пермские хвойные Западной Ангариды» – 

первая на русском языке – является актом исторической справедливости как в отношении С.В. 
Мейена, так и отечественного читателя. Подобные крупные отечественные работы, не говоря о 
трудах менее значимых, должны публиковаться прежде всего на Родине, на русском языке, обога-
щая отечественную науку и культуру, а не за рубежом ради мелких иностранных выгод. 
Текст монографии С.В. Мейена печатается по машинописи с его рукописной правкой, с которой в 1986 

году был напечатан текст депонированной рукописи и сделан перевод на английский язык. Исключение со-
ставляет самый конец монографии, оставшийся только в английской версии. Он переведен на русский по 
тексту издания 1997 года. Из настоящего издания, как и самим автором из депонированной рукописи, исклю-
чены описания позднетатарских хвойных, которые повторяют соответствующие разделы монографии А.В. 
Гоманькова и С.В. Мейена «Татариновая флора» (см. выше). Даты действительного и эффективного обна-
родования таксонов указаны в соответствии с требованиями «Международного кодекса ботанической но-
менклатуры» и соответственно дополнена их синонимика. Восстановлен исходный размер фототаблиц, 
которые были уменьшены без указания на то при публикации в «Review of Palaeobotany and Palynology».
                         

8 Mapes J., Rothwell G.W. Structure and relationships of primitive conifers // N.J. Geol. Paläontol. Abh. – 1991. – 
Bd 183. – S. 269–287. 

9 Подробнее см.: Gomankov A.V. Post-Script // Rev. Palaeobot. Palynol. – 1997. – Vol. 96. – P. 449–451. 
10 Meyen S.V. Permian conifers of Western Angaraland // Rev. Palaeobot. Palynol. – 1997. – Vol. 96. – P. 351–447. 
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Пермские хвойные Западной Ангариды 
 

С.В. Мейен  
 
На материале из кунгурского, уфимского (?), казанского и татарского ярусов Русской платформы и Приура-

лья описаны те роды и виды хвойных, для которых известны фруктификации и/или эпидермально-
кутикулярные признаки вегетативных побегов. К Kungurodendron отнесены женские и мужские фруктификации 
и вегетативные побеги. Пазушный комплекс уплощен, семяножки многочисленные, абаксиально расположен-
ные, загнутые назад, семена апикальные. Пыльца с колумеллятноподобной экзиной. В роде Timanostrobus бо-
ковые полиспермы с многочисленными семяножками и стерильными чешуями, пыльца безмешковая с перфо-
рированным тектумом. Ассоциирующие вегетативные побеги типа Brachyphyllum – Pagiophylluin. Род Con-
cholepis введен для полиспермов с ложными (?) семенными чешуями, несущими многочисленные абаксиальные 
и краевые отростки. Род Dvinostrobus включает микростробилы с пыльцой типа Scutasporites, ассоциирующие с 
полиспермами Sashinia и облиственными побегами Quadrocladus. Исправлен диагноз рода Steirophyllum, кото-
рый ошибочно объединялся с Ullmannia и, возможно, является старшим синонимом Quadrocladus. Предложены 
комбинации Сураrissidium appressum (Zalessky) S.Meyen и Taxodiella bardaeana (Zalessky) S.Meyen. Описано 
несколько видов Pseudovoltzia (?), Cyparissidium и Quadrocladus. С учетом данных об этих новых таксонах и 
результатов ревизии еврамерийских хвойных Lebachia, Ernestiodendron и др. рассматриваются вопросы эволю-
ционной морфологии хвойных (женских и мужских фруктификаций, пыльцы, вегетативных побегов), предло-
жена филогения ранних хвойных. В основе системы и названий надродовых таксонов должны лежать роды, 
типифицируемые женскими фруктификациями. Вместо семейства Walchiaceae (=Lebachiaceae) предлагается 
новое семейство Lebachiellaceae. К его типовому роду Lebachiella отнесены полиспермы, ранее включавшиеся в 
Lebachia и Walchia. Род Lebachia номенклатурно неправомочен. Walchia рассматривается сателлитным родом 
семейства Lebachiellaceae. Предложена новая система ранних хвойных. Рассмотрено значение новых данных по 
древним хвойным для освещения вопросов флорогенеза. 

 
 
 

Введение 
 
Для реконструкции ранних этапов филогении 

хвойных (порядка Pinales) и их происхождения 
от порядка Cordaitanthales главную роль до сих 
пор играли Cordaitanthus из среднего–верхнего 
карбона Западной Европы и США, Lebachia и 
Ernestiodendron из низов перми, Ullmannia и 
Pseudovoltzia из верхов перми Западной Европы, 
а также единичные мезозойские хвойные. Анали-
зируя этот материал, Р.Флорин [Florin, 1938–
1945, 1951] пришел к выводу, что семенная че-
шуя хвойных гомологична женскому пазушному 
комплексу Cordaitanthus. Он считал, что в линии 
от кордаитов к современным хвойным пазушный 
комплекс стал дорсовентральным, его стериль-
ные чешуи сократились в числе и срослись в се-
менную чешую, к которой сначала приросли 
бывшие ранее свободными семяножки, а затем и 
брактеи. Род Pseudovoltzia соединял Lebachiaceae 
и мезозойские хвойные с настоящими семенны-
ми чешуями. Однако Г.-Й. Швайцер [Schweitzer, 
1963] показал, что у Pseudovoltzia не было сво-
бодных абаксиальных семяножек, а семена при-
креплялись к лопастям настоящей семенной че-
шуи, как считал ранее Дж.Уолтон [Walton, 1928]. 
Г.-Й. Швайцер «разорвал нить флориновской 
истории» [Harris, 1976, р. 126] и предложил со-
вершенно иную филогению хвойных. С другой 
стороны, Д.Д. Пант и Д.Д. Наутиял [Pant, Nauti-

yal, 1967; Pant, 1977] выводили лебахиевых из 
гондванских хвойных типа Buriadia. Особняком 
стоит вопрос о происхождении тиссовых. 
Р.Флорин считал, что они эволюционировали 
независимо от хвойных и составляют независи-
мый от них таксон того же ранга. Однако Т.М. 
Гаррис [Harris, 1976] считал, что по обычным 
правилам «филогенетической игры» вполне 
можно вывести тиссовых из лебахиевых. 

Упомянутое лишь кратко очерчивает главные 
противоречия, касающиеся ранней филогении 
хвойных. Исследования последних лет [Clement-
Westerhof, 1984; Grauvogel-Stamm, 1978; Mapes, 
Rothwell, 1984; Meyen, 1976–1978, 1981, 1982, 
1984; Scott, Chaloner, 1983] расширили круг де-
тально изученных ранних хвойных. Одновре-
менно выявились серьезные ошибки в традици-
онной интерпретации фруктификаций у родов 
Ernestiodendron и Lebachia. 

Возникли и номенклатурные вопросы, свя-
занные с незаконностью названий Lebachia и Le-
bachiaceae [Clement-Westerhof, 1984]. 

Ниже описаны пермские хвойные Западной 
Ангариды (т.е. Русской платформы и Приура-
лья), существенно расширяющие разнообразие 
женских фруктификаций, пыльцы и эпидермаль-
но-кутикулярных признаков ранних хвойных. 
Часть описанных хвойных (из кунгурского и ка-
занского ярусов) по возрасту отчасти заполняют 
хиатус между западноевропейскими хвойными 
красного лежня и цехштейна (рис. 1). Мно-
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Рис. 1. Стратиграфическое распространение хвойных в верхнем палеозое Экваториального пояса  

и Западной Ангариды 
 

гие вопросы эволюции хвойных теперь предста-
ют в новом свете. Полученные данные о перм-
ских хвойных Западной Ангариды интересны 
также с фитогеографической и стратиграфичес-
кой точек зрения. 

Настоящая работа не дает исчерпывающей 
ревизии ранее описанных таксонов. Ниже описа-
ны преимущественно те таксоны, по которым 
имеются данные о фруктификациях и/или эпи-
дермально-кутикулярных признаках листьев. В 
коллекции автора имеется еще множество веге-
тативных побегов, лишенных как кутикулы, так 
и броских морфологических признаков. Их сис-
тематизация пока не представляет интереса ни с 
таксономической, ни со стратиграфической точ-
ки зрения. Эти хвойные кратко упоминаются в 
историческом очерке. Настоящая работа публи-
куется параллельно на английском языке в жур-
нале «Palaeontographica». Английский вариант 
повторяет русский, но содержит описания верх-

нетатарских хвойных (Sashinia, Dvinostrobus, 
Quadrocladus и Geinitzia) и данные об их место-
нахождениях. То и другое опубликовано по-
русски в отдельной монографии [Гоманьков, 
Мейен, 1986].  

В работе использованы образцы, собранные 
автором или переданные ему разными лицами, 
упомянутыми при описании местонахождений в 
стратиграфической части. Все образцы, кроме 
особо отмеченных, хранятся в Геологическом 
институте АН СССР [ныне – РАН (Ред.)]. 

Фитолеймы мацерировались по стандартной 
методике в смеси Шульце. Изготовлялись транс-
фер-препараты с вегетативных побегов и фрук-
тификаций. Рисунки сделаны по фотографиям, с 
помощью рисовального аппарата, а также по 
лавсановой кальке, которая накладывалась прямо 
на образец и смачивалась спиртом для большей 
прозрачности. Для изучения образцов часто ис-
пользовались скрещенные поляризационные
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фильтры (один на осветителе, другой на объек-
тиве), удаляющие блики и нередко сильно по-
вышающие контраст изображения. 

 
Исторический очерк 

 
Пермские хвойные Западной Ангариды впер-

вые были описаны в работах середины XIX века 
[Эйхвальд, 1854; Головкинский, 1869; Шмаль-
гаузен, 1887; Eichwald, 1855, 1860; Kutorga, 1844; 
Ludwig, 1863; Goeppert, 1864–1865] попутно с 
другими растительными остатками и включались 
в роды Araucarites, Pinus, Steirophyllum, Ullman-
nia, Voltzia и Walchia. Большая часть этих хвой-
ных происходила из медистых песчаников верх-
ней перми и была представлена небольшими 
фрагментами вегетативных побегов. Почти все 
оригиналы к перечисленным работам утрачены 
или места их хранения неизвестны. В музее Ле-
нинградского [ныне – Санкт-Петербургского 
(Ред.)] университета хранятся некоторые экзем-
пляры из коллекции Э.И. Эйхвальда с его опре-
делениями, но сопоставить их с изображениями 
трудно. Некоторые образцы из коллекции Э.И. 
Эйхвальда изображены М.Д. Залесским [1927], 
который отмечает, что соответствие образцов и 
изображений Э.И. Эйхвальда неопределенно. 

Судя по сохранившимся образцам и опубли-
кованным изображениям, побеги хвойных, опи-
санные в перечисленных работах, делятся на две 
группы. Одна группа включает побеги с корот-
кими широкими листьями с тупой верхушкой. 
Эти побеги описывались преимущественно под 
названием Ullmannia bronnii Goeppert, но Э.И. 
Эйхвальд называл их Steirophyllum lanceolatum 
Eichwald (см. раздел «Систематическое описа-
ние»). Хвойные второй группы имеют более уз-
кие и длинные и более густо расположенные лис-
тья. Э.И. Эйхвальд описал их как Cupressites 
biarmicus Eichwald. Г.Р. Гепперт [Goeppert, 1864–
1865] предложил комбинацию Ullmannia biar-
mica, которая была принята в литературе. К этой 
же группе относится Walchia foliosa Eichwald. 

В 1920–1930-х годах западноангарскими 
пермскими хвойными занимался М.Д. Залесский 
[1927; Zalessky, 1929, 1937, 1939]. Он изобразил 
некоторые образцы, изученные С.Куторгой и 
Э.И. Эйхвальдом (см. выше), а также несколько 
дополнительных [Залесский, 1927]. Большей ча-
стью они принадлежат к уже упомянутым двум 
группам хвойных. К ним добавлен экземпляр, 
определенный как Walchia hypnoides 
Ad.Brongniart, из нижней перми Среднего При-
уралья [там же, табл. 33, фиг. 5, 5а]. Позднее 
Р.Флорин [Florin, 1939, S. 224] выделил этот об-
разец в новый вид Walchia (Lebachia?) stricta Flo-

rin, к которому отнес еще один экземпляр из 
нижней перми Оклахомы. Кроме того, М.Д. За-
лесский изобразил экземпляры хвойных плохой 
сохранности, о которых нельзя сказать ничего 
определенного. 

Позднее М.Д. Залесский описал из казанских 
отложений Прикамья три новых вида [Zalessky, 
1929]. К Ullmannia morkvaschica Zalessky он от-
нес побег с неравномерно расположенными при-
датками. Принадлежность этого экземпляра к 
хвойным неочевидна. По общему облику он по-
хож на побеги Phylladoderma (Cardiolepidaceae, 
Peitaspermales) с неопавшими основаниями лис-
тьев или фруктификаций. Сходные побеги опи-
саны В.П. Владимирович [1984] под названием 
Quasistrobus ramifloris Vladimirovich. С другой 
стороны, U. morkvaschica похожа на побег ди-
кранофилловых типа Mostotchkia [Mеуеn, 
Smoller, 1986]. Другой вид – Voltzia na-
madyschensis Zalessky еще больше похож на Mo-
stotchkia. К Pityophyllum permiensis Zalessky М.Д. 
Залесский отнес фрагмент линейного листа со 
средней жилкой. Систематическое положение 
этого листа неизвестно, и отнесение его к Pityo-
phyllum едва ли оправданно. 

Несколько видов, преимущественно новых, 
М.Д. Залесский [Zalessky, 1937, 1939] описал из 
кунгура Среднего Приуралья. Это виды Walchia 
uralica Zalessky, W. appressa Zalessky, W. bar-
daeana Zalessky, W. permiana Zalessky, Ullmannia 
bronnii Goeppert, U. bardaeana Zalessky, Bardella 
splendida Zalessky, Ammatopsis mira Zalessky [Za-
lessky, 1937], W. appressa, W. densa Zalessky, 
Brachyphyllum primordiale Zalessky, Voltzia prin-
cipalis Zalessky, V. prisca Zalessky, Taxodiella rec-
ticaulis Zalessky, Uralodendron verticillatum Za-
lessky, Biarmodendron foliosum Zalessky [Zalessky, 
1939]. Некоторые из них рассмотрены ниже в 
разделе «Систематическое описание». Bardella 
splendida, Ammatopsis mira и Biarmodendron fo-
liosum могут принадлежать дикранофилловым 
типа Mostotchkia. Принадлежность к хвойным 
видов Voltzia principalis и V. prisca еще более со-
мнительна. В коллекции автора есть сходного 
облика побеги. Внешне они напоминают хвой-
ные с лопатчатыми и линейными листьями, но 
найдены в органической связи с фруктифика-
циями типа Peltaspermum. Возможно это предки 
кардиолепидиевых. Некоторые из видов М.Д. 
Залесского кратко рассмотрел Р.Флорин [Florin, 
1940], но не высказал определенного мнения об 
их систематическом положении. 

В литературе 1930-х годов и более поздней 
хвойные упоминаются в числе прочих расти-
тельных остатков из разных ярусов перми Рус-
ской платформы и Приуралья. Все это уже упо-
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минавшиеся виды Ullmannia biarmica, U. bronnii, 
Walchia hypnoides, W. foliosa, W. appressa, иногда 
W. piniformis и др. [Зоричева, Седова, 1954; Мей-
ен, 1971; Москалева, 1940; Наливкин, 1949; Рад-
ченко, 1966; Тефанова, 1963, 1971; Тихвинская, 
1946; Radczenko et al., 1973; и др.]. 

В 1970-х годах автор предпринял специальное 
изучение пермских хвойных Западной Ангари-
ды, обращая внимание преимущественно на эпи-
дермально-кутикулярные признаки и фруктифи-
кации. Пока опубликованы данные лишь по 
хвойным татарского яруса – облиственным побе-
гам Quadrocladus и ассоциирующим женским 
(Sashinia) и мужским (Dvinostrobus) фруктифи-
кациям, а также пыльце типа Scutasporites [Го-
маньков, Мейен, 1986; Mеуеn, 1976–1978, 1981, 
1982]. Первоначально автор [Meyen, 1976–1978] 
ошибочно отнес к хвойным семейство Car-
diolepidaceae, представленное родами Phyllado-
derma (листья), Cardiolepis (женские капсулы), 
Permotheca (синангии), Nucicarpus (семена) и 
Vesicaspora (пыльца). Затем выяснилась принад-
лежность этого семейства к порядку Peltasper-
males [Meyen, 1981, 1982, 1984]. С хвойными ус-
ловно сближался род Slivkovia [Meyen, 1976–
1978], который затем был переведен в порядок 
Dicranophyllales вместе с некоторыми другими 
растениями, внешне сходными с хвойными 
[Mеуеn, Smoller, 1986]. 

Изучение фруктификаций и эпидермально-
кутикулярных признаков ясно показало, что так-
соны, выделенные только по внешним морфоло-
гическим признакам вегетативных побегов хвой-
ных, могут рассматриваться лишь как сборные 
формальные группировки. А потому ревизия 
прежде установленных родов и видов большей 
частью невозможна. 

 
Стратиграфическое положение материала 

 
Описываемые ниже хвойные происходят из 

кунгурского, уфимского (?), казанского и татар-
ского ярусов Русской платформы и Приуралья. 
Хотя стратотипические разрезы этих ярусов рас-
положены в этом же регионе, местонахождения 
хвойных не принадлежат к этим разрезам. Тем не 
менее стратиграфическая изученность региона 
достаточна для уверенного отнесения большин-
ства местонахождений к перечисленным ярусам 
и их подъярусам. Менее уверенно датируется 
местонахождение Шапкина, расположенное в 
Тимано-Печорском регионе (на северо-востоке 
Печорского Приуралья). 

Вопрос о сопоставлении перечисленных стан-
дартных ярусов с западноевропейскими подраз-
делениями перми остается открытым (см. под-

робнее [Kozur, 1980a, b]). В любом случае оче-
видно, что кунгурский ярус моложе тех частей 
западноевропейского отэна и красного лежня, к 
которым приурочены местонахождения хвойных 
с Lebachia, Ernestiodendron и Walchiostrobus. О 
том, с каким из стандартных ярусов перми со-
поставляется западноевропейский цехштейн с 
Pseudovoltzia, Ullmannia и Quadrocladus, сущест-
вует множество мнений. Разные стратиграфы 
сопоставляли цехштейн с кунгурским, уфим-
ским, казанским или татарским ярусами. По ко-
нодонтам наиболее вероятно соответствие цех-
штейна верхам казанского – татарскому ярусам 
[Kozur, 1980b]. Однако палеомагнитные данные 
указывают на то, что татарскому ярусу могут 
соответствовать более низкие части западноев-
ропейского разреза начиная с верхов красного 
лежня [Menning, 1981]. Не исключено, что зна-
чительная часть цехштейна соответствует круп-
ному региональному перерыву между татарским 
и вышележащими триасовыми отложениями (о 
диапазоне этого перерыва см. [Гоманьков, 1983; 
Гоманьков, Мейен, 1986]). 

Немногим яснее положение в шкале стан-
дартных ярусов формации Val Gardena (Альпы, 
Италия), из которой происходит Ortiseia [Clem-
ent-Westerhof, 1984; Florin, 1964]. В шкале ярусов 
Тетиса Val Gardena примерно сопоставляется с 
джульфинским и абадехским (индским) ярусами 
[Clement-Westerhof, 1984]. 

По палеомагнитным и палинологическим 
данным, татарский ярус сопоставляется пример-
но с теми же ярусами шкалы Тетиса [Гоманьков, 
1983]. С другой стороны, по палинологическим 
данным, слои с Ortiseia сопоставляются с цех-
штейном Западной Европы [Clement-Westerhof, 
1984]. Таким образом, несомненна принадлеж-
ность Val Gardena к верхней перми, вероятно, к 
верхней ее части. 

Наиболее древние фруктификации хвойных – 
Lebachia lockardii Mapes et Rothwell – описаны из 
формации Topeka Limestone Канзаса [Mapes, 
Rothwell, 1984]. Эта формация относится к груп-
пе Shawnee, т.е. к средней части Virgillian 
[Ebanks et al., 1979]. Дж.Мэйпс и Г.У. Ротвелл 
принимают возраст данных флороносных слоев в 
более широком диапазоне, включая низы перми, 
поскольку вместе с хвойными встречены расте-
ния, считающиеся пермскими, в том числе Di-
chophyllun moorei Elias, сближаемый с Callipteris 
flabellifera Weiss. Однако сейчас показано, что 
типично пермские по облику комплексы мио-
спор и макрофоссилий растений появляются в 
отдельных прослоях в середине стефана [Doubin-
ger, Langiaux, 1982]. Такие комплексы в стефане 
Франции характерны для неугленосных пачек. 
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Рис. 2. Стратиграфическое положение слоев с хвойными в местонахождениях: 1 – песчаники; 
2 – аргиллиты; 3 – алевролиты; 4 – галька; 5 – мергели; 6 – известняки; 7 – места находок хвойных 

 
В неугленосных районах пермского типа ком-
плексы миоспор могут быть распространены по 
всему верхнему карбону и спускаться в верхи 
среднего карбона. Это мы видим на восточном 
склоне Урала [Чувашов и др., 1984] и в Джунга-
рии. К таким толщам принадлежит группа 
Shawnee Канзаса. Поэтому пермского облика 
растения в этой группе не противоречат поздне-
карбоновому возрасту вмещающих отложений. 

 
Местонахождения кунгурского яруса 
Остатки кунгурских хвойных происходят из 

центральной и южной частей Сылвинской впа-
дины. По принимаемой унифицированной стра-
тиграфической схеме кунгур подразделяется 
здесь на лекскую (внизу) и кошелевскую свиты, 
принадлежащие соответственно к филипповско-
му и иреньскому горизонтам [Унифицированные 
и корреляционные стратиграфические схемы 
Урала, 1980]. Это преимущественно терригенные 
отложения с прослоями известняков, соли и ан-
гидритов. Хвойные собраны в местонахождениях 
по р. Барда (Крутая Катушка, Красная Глинка, 

Матвеево-1 у д. Матвеево) и р. Сылва (Чекарда-1 
и Чекарда-2). 

Бардинские местонахождения расположены в 
центре Сылвинской впадины и приурочены к 
верхней части лекской свиты. Б.И. Чувашов и 
Г.В. Дюпина [1973] приводят описание разреза 
по р. Барда. Отложения, выделяемые в унифици-
рованной схеме в лекскую свиту, они относят к 
крыловской свите, которую делят на три пачки. 
В нижней пачке (220–250 м) преобладают жел-
товато-серые песчаники с прослоями песчанис-
тых известняков. Средняя пачка (50–60 м) сло-
жена темными аргиллитами и мергелями. Верх-
няя пачка (50 м) сложена светло-серыми и жел-
товато-серыми микрослоистыми мергелями. 
Хвойные происходят из верхней части верхней 
пачки, т.е. из самых верхов лекской (крылов-
ской) свиты. Выше залегает толща чередующих-
ся зеленовато- и желтовато-серых песчаников, 
алевролитов и аргиллитов кошелевской свиты. 

В миоспоровом комплексе крыловской свиты 
резко преобладает пыльца голосеменных (стри 
атная квазидисаккатная пыльца – 27,3%, Vittatina
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– 19,8%, квазимоносаккатная пыльца – 10,6%, 
Azonaletes – 9,1%, Ginkgocycadophytus – 8,1%; 
данные Г.В. Дюпиной). Параллелизация бардин-
ского разреза с расположенными западнее типо-
выми разрезами филипповского горизонта про-
водится путем прослеживания пачек по литоло-
гическим признакам, а также по комплексам   
миоспор (см. подробнее [Дюпина, 1984; Золотова 
и др., 1973; Оборин, Хурсик, 1973; Порфирьев, 
1963; Чувашов, Дюпина, 1973]). 

 
КРУТАЯ КÁТУШКА. Левый берег р. Барда, в 

2 км выше моста в д. Матвеево. Хвойные собра-
ны в нижней части обнажения (рис. 2). Вместе с 
хвойными встречаются Equisetina magnivaginata 
Zalessky, Sphenophyllum, Paracalamites, Phyllo-
theca, Callipteris, Mauerites, Biarmopteris pulchra 
Zalessky, Sylvia striata Zalessky, Psygmophyllum, 
Cordaites, Rufloria с узкими дорсальными желоб-
ками, Entsovia kungurica S.Meyen, семена. 

 
КРАСНАЯ ГЛИНКА. Правый берег р. Барда, 

в 1,3 км выше моста в д. Матвеево. Хвойные со-
браны в двух интервалах разреза (рис. 2) вместе с 
Psygmophyllun, Mauerites, Callipteris, 
Asterodiscus, Cordaites, Rufloria с узкими дор-
сальными желобками, Entsovia, семенами. К 
слою 1 приурочены образцы №3773/473–494, к 
слою 6 – образцы №3773/498–519. 

 
МАТВЕЕВО-1. Левый берег р. Барда, в 1,3 км 

ниже по течению от моста в д. Матвеево.  
 
Сылвинские местонахождения расположены 

вблизи устья р. Чекарда, т.е. на юге Сылвинской 
впадины. Они приурочены к кошелевской свите 
[Наливкин, 1949; Порфирьев, 1963; Залесский, 
Чиркова, 1940]. Отложения, соответствующие 
кошелевской свите, выделялись М.Б. Кругловым 
[1933] в тисовскую (ее большая верхняя часть) и 
суксунскую свиты. При этом флороносные слои 
Чекарды помещались в тисовскую свиту [Залес-
ский Ю.М., 1956, 1957]. Кошелевская свита по 
объему совпадает с иреньским горизонтом, в ти-
повых разрезах которого на Уфимском плато вы-
деляются несколько пачек (снизу вверх: ледяно-
пещерская, неволинская, шалашнинская, елкин-
ская, демидковская, тюйская, лунежская). Часть 
разреза кошелевской свиты с многочисленными 
растительными остатками (чекардинская пачка 
Б.И. Чувашова) примерно сопоставляется с ел-
кинской пачкой иреньского горизонта [Дюпина, 
1984]. В.П. Горский [1970] сопоставлял флоро-
носные отложения кошелевской свиты с нижней 
частью уфимского яруса. Палинологические ис-
следования показали [Чувашов, Дюпина, 1973, с. 

190], что предположение В.П. Горского, вероятно, 
справедливо лишь для разреза по р. Уфа. Что ка-
сается разрезов кошелевской свиты по р. Сылва, 
то даже частичная их параллелизация с соликам-
ским горизонтом не принимается [Унифициро-
ванные и корреляционные стратиграфические 
схемы Урала, 1980]. 

 
ЧЕКАРДА-1. Левый берег р. Сылва, непо-

средственно ниже устья р. Чекарда. Описание 
обнажения, в котором собраны растения, опуб-
ликовано В.В. Пермяковым [1938, с. 70, 71]. В 
колонку (рис. 2) по сравнению с этим описанием 
внесены следующие поправки: объединены слои 
6–9 (общей мощностью 0,85 м), поскольку они 
плохо выдерживаются в обнажении; уточнены 
мощности слоев; показаны песчаники в основа-
нии слоя 14, который во время описания в 1938 
году был менее обнажен; показана брекчиевид-
ная порода в основании слоя 13. Из слоев 6–9 
происходят образцы №3773/626–648 и вся кол-
лекция №3737 (собрана А.Г. Шаровым); из слоя 
14 – образцы №3773/554–625; из осыпи – образ-
цы №5773/649–660. 

 
ЧЕКАРДА-2. Левый берег р. Сылва, непо-

средственно выше устья р. Чекарда. Описание 
этого обнажения опубликовано также В.В. Пер-
мяковым [1938, с. 70]. Во время посещения об-
нажения в 1965 году оно оказалось почти полнос 
тью закрыто осыпью и воспроизводится на ко-
лонке (рис. 2) по описанию В.В. Пермякова. Из 
слоев 2–3 собраны образцы №3773/661–694 и из 
осыпи образец №3773/695. 

 
В обоих местонахождениях встречена богатая 

флора, включающая (помимо хвойных) Spheno-
phyllum, Phyllotheca, Paracalamites, Annularia, 
Pecopteris, Callipteris, Peltaspermum, Asterodiscus, 
Psygmophyllum, Mauerites, Biarmopteris pulchra, 
Cordaites, Rufloria с узкими дорсальными желоб-
ками, Entsovia, Samaropsis triquetra Zalessky, 
Pholidophyllum ornatum Zalessky и др. 

 
Местонахождения уфимского (?) яруса 
К уфимскому ярусу условно отнесено единст-

венное местонахождение Шапкина. Скважина 
Шапкина-1 пробурена на левом берегу р. Печора, 
в 120 км от устья (70 км на ВЮВ от г. Нарьян-
Мар) в осевой зоне Денисовского прогиба Пе-
чорской синеклизы. Выход керна в скважине был 
небольшим (рис. 2), и потому сплошное описа-
ние разреза невозможно. Хвойные встречены на 
глубине 1508,2–1511,2 м в темно-серых алевро-
литах, относящихся к средней части екушанской 
свиты. Вопрос о возрасте екушанской свиты ос-
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тается дискуссионным [Енцова, 1970; Енцова и 
др., 1969, 1972; Тельнова, 1974; Варюхина и др., 
1981]. Она была впервые выделена на скважин-
ном материале в бассейне нижнего течения р. 
Печора. Ее стратотип расположен в скважине 
Нарьян-Мар-1. Здесь и в других скважинах, про-
буренных в низовьях р. Печора, екушанская сви-
та представлена серыми известковистыми 
песчаниками с прослоями гравелитов в нижней 
части. Мощность свиты в скважине Нарьян-Мар-
1 ~70 м. Найденная в свите морская фауна 
(Komiella rotundata Toula, K. sulaensis V.Barchat., 
Svalbardia capitolina Toula, Cancrinella ex gr. can-
crini Vern., Anidanthus kuliki Fred., Muirwoodia 
mammata Keys., Healdia ivanovi Mart.) считается 
разными исследователями кунгурской, уфимской 
или казанской. 

В нескольких скважинах в екушанской свите 
найдены растительные остатки. Это Phyllado-
derma, Rufloria ex gr. recta (Neuburg) S.Meyen, 
Mostotchkia gomankovii S.Meyen et Smoller, Psyg-
mophyllum sp. и др. В стратотипических разрезах 
пермских ярусов род Phylladoderma появляется 
примерно на границе соликамского и шешмин-
ского горизонтов уфимского яруса. Поэтому от-
несение флороносной части екушанской свиты к 
кунгурскому ярусу и соликамскому горизонту 
маловероятно. Вид Mostotchkia gomankovii извес-
тен в нижнеказанских отложениях (см. ниже). 
Однако хвойные екушанской свиты иные, чем 
нижнеказанские и, как мы увидим позже, более 
примитивные. Поэтому наиболее вероятно отне-
сение флоры екушанской свиты к шешминскому 
горизонту. Такая датировка хорошо согласуется 
с составом макроостатков растений. Сочетание 
Phylladoderma с Rufloria ex gr. recta характерно 
для той нижней части печорской серии, шеш-
минский возраст которой наиболее вероятен. 

В верхней подсвите тельвисской свиты, ле-
жащей выше екушанской, обнаружен казанский 
комплекс остракод с примесью уфимских форм 
[Кашеварова, 1973]. Этот комплекс хорошо со-
поставляется с тиманскими. Присутствие уфим-
ских видов рассматривается как свидетельство 
принадлежности верхнетельвисской подсвиты к 
нижней части казанского яруса. 

Комплекс миоспор екушанской свиты хорошо 
отличается от выше- и нижележащих. По пали-
нологическим данным, основание екушанской 
свиты сопоставляется примерно с границей вор-
кутской и печорской серий [Тельнова, 1974]. 
Комплекс миоспор екушанской свиты делится на 
два подкомплекса, причем хвойные скважины 
Шапкина-1 оказываются приуроченными к ниж-
ней части слоев с верхним подкомплексом. В.Д. 
Тельнова [1974] считает, что этот интервал раз-

реза по миоспорам сопоставляется с шешмин-
ским горизонтом района Соликамска. 

 
Местонахождения казанского яруса 
 
Западное Притиманье 
 
ВЫМЬ-1. Правый берег р. Вымь, в 4 км ниже 

устья р. Коин; нижнеказанский подъярус; сборы 
В.И. Розанова (1968 г.), И.С. Муравьева и Г.А. 
Иоффе (1969 г.), М.Г. Миниха (1971 г.), А.В. Го-
манькова (1979 г.). 

 
ВЫМЬ-2. Тот же берег, в 1,7 км ниже устья р. 

Коин. Сборы М.Г. Миниха (1971 г.). 
 
Стратиграфическое положение этих местона-

хождений рассмотрено в ([Муравьев и др., 1975]; 
см. также [Плотников, Молин, 1969; Молин, Ко-
лода, 1972; Варюхина и др., 1981]). Казанские 
отложения разделяются на чевьюскую и веслян-
скую свиты (слои), которые отвечают примерно 
нижне- и верхнеказанскому подъярусам. В ниж-
неказанских отложениях выделены три ритма, 
хвойные приурочены к нижнему из них. И.С. 
Муравьев с соавторами дают следующую харак-
теристику нижнему ритму (его мощность 30–35 
м): в его основании лежит известняк (до 0,4 м), 
местами переходящий в конгломерат, выше рас-
полагается 20 м желтовато-серых песчаников с 
1–2 пропластками глины. Много брахиопод, пе-
леципод и фораминифер. Среди последних опре-
делены Nodosaria suchonensis K.M.-Maclay и N. 
cf. pseudoconcinna K.M.-Maclay. Выше залегает 
сероцветная глинисто-карбонатная пачка (до 15 
м). Ее нижняя часть представлена аргиллитами и 
алевролитами с тонкими прослоями песчаника и 
линзами мергеля. Выше следует чередование ар-
гиллитов (с пресноводными остракодами Dar-
winula aff. persimplex Kotsch. и Placidea sp.), 
алевролитов и песчаников. Завершается эта пач-
ка коричневато-серыми алевролитами с 3 про-
пластками глинистых известняков. В нижнем 
пропластке много морских пелеципод, реже гас-
тропод и остракод. Средний пропласток соответ-
ствует захоронению местонахождения Вымь-1. 
Вероятно, местонахождение Вымь-2 занимает то 
же стратиграфическое положение. 

Средний ритм (25–30 м) терригенно-
карбонатный с морской фауной (Nodosaria 
suchonensis K.M.-Maclay, Geinitzina cf. spandeli 
Tscherd., Monoceratina cf. parvula Kotsch., Cavel-
lina grandis Schn., Actuaria secunda Kotsch., бра-
хиоподы, двустворки, мшанки). Верхний ритм 
(20–25 м) в нижней части преимущественно тер-
ригенный (песчаники, аргиллиты), выше – кар-
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бонатный, еще выше сложен глинами и мергеля-
ми. Верхнеказанские отложения (до 100 м), глав-
ным образом, карбонатные. 

Флора в местонахождениях Вымь-1 и Вымь-2, 
а также в других местонахождениях этой части 
разреза представлена Timanostrobus muravievii 
S.Meyen, Concholepis harrisii S.Meyen, Mostotch-
kia gomankovii, Rhaphidopteris sp., «Odontopteris» 
rossica Zalessky, Wattia sp., Samaropsis sp., 
Signacularia sp. и др. Примерно такой же возраст 
имеет типовой материал Rhaphidopteris praecur-
soria S.Meyen [1979]. 

 
СЛУДА. Окрестности г. Сыктывкар, д. Слуда, 

скв. СС-104, гл. 438–441 м. Сборы Ф.И. Енцовой 
(1960 г.). Флороносные слои принадлежат чевь-
юской свите, которая кратко охарактеризована 
выше. Интервал на глубине 438–441 м (рис. 2) 
помещен в работе В.А. Молина и Н.А. Колоды в 
верхнечевьюскую подсвиту, которой в приве-
денном выше описании разреза по р. Вымь соот-
ветствуют 2 верхних ритма. В интервале слоев с 
флорой в скв. CC-104 встречена морская фауна 
(предварительные определения К.Ф. Седых, 1960 
г.): глубина 415,1 м – Aulosteges sp., Camaropho-
ria sp., Rhynchopora geinitziana Vern.; глубина 
415,2 м – Aulosteges horrescens Vern., Productidae; 
глубина 415,5 м – Athyris pectinifera Sow., Spirifer 
sp.; глубина 419,1 м – Productus hemisphaericum 
Kut. Растительные остатки принадлежат Quadro-
cladus (al. Steirophyllum) komiensis S.Meyen, 
Paracalamites, Phylladoderma, Entsovia rarisulcata 
S.Mеуеn, Rhaphidopteris praecursoria, Cordaites, 
семена. 

 
КИТЯК (Акбатыровский или Преображен-

ский рудник). Левый берег р. Китяк (=Китячка; 
левый приток р. Бурец, впадающей в р. Вятка 
справа), против д. Большой Китяк (Акбатырово), 
Малмыжский р-н, Кировская обл. Сборы А.Г. 
Шарова (1937 г.). Местонахождение Китяк из-
вестно благодаря находкам позвоночных и опи-
сано в каталоге И.А. Ефремова и Б.П. Вьюшкова 
[1955]. Местонахождение приурочено к белебе-
евской свите, т.е. к верхнепермским отложениям, 
фациально замещающим в восточном направле-
нии морские отложения казанского яруса. Поло-
жение границ нижне- и верхнеказанского подъ-
ярусов, а также казанского и татарского ярусов в 
этих отложениях невполне определенно. Поэто-
му положение местонахождения Китяк в общем 
разрезе верхней перми дискуссионно. Это место-
нахождение расположено как раз в зоне фаци-
ального перехода морских казанских отложений 
в континентальные, где нижнеказанский подъя-
рус представлен еще морскими отложениями, 

относящимися к подзоне б2 по Н.Н. Форшу 
[1955, фиг. 4]: «переслаиванию серых глин, пес-
чаников, мергелей и известняков со значитель-
ным содержанием серых глин». Местонахожде-
ние Китяк расположено в вышележащих конти-
нентальных отложениях, в подзоне в1 по Н.Н. 
Форшу [1955, фиг. 5]. Е.И. Тихвинская [1946, с. 
256], проводившая исследования в этом районе, 
относит рудоносный горизонт с остатками по-
звоночных к нижней половине белебеевской 
свиты. Среди позвоночных, встреченных в ме-
дистых песчаниках местонахождения, определе-
ны амфибии Platyops stuckenbergi Traut. и 
Melosaurus и рептилии (Deinocephalia) Syodon и 
Molybdopygus arcanus Tchud. Этот комплекс по-
звоночных относится к II дейноцефаловой зоне 
(комплексу), которую П.К. Чудинов [1983] счи-
тает уже нижнетатарской. Соответственно он 
относит местонахождение Китяк (Акбатыров-
ский рудник) к нижнетатарскому подъярусу вме-
сте с другими местонахождениями той же зоны. 
При этом он ссылается на работы, в которых по-
казан татарский возраст местонахождений II 
комплекса, в том числе на статьи Е.И. Тихвин-
ской, К.Р. Чепикова и др. Однако в этих работах 
не упоминается об отнесении всех местонахож-
дений II комплекса к татарскому ярусу. К.Р. Че-
пиков [1946] указывает, что местонахождения 
Акбатырово и Камские Поляны относятся к бе-
лебеевской свите. В.И. Рачитский [1969] считает, 
что медистые песчаники с татарскими позвоноч-
ными в некоторых случаях врезаются в белебе-
евскую свиту и могут быть ошибочно включены 
в верхнеказанский подъярус. Вопрос о страти-
графическом положении позвоночных Акбаты-
ровского рудника он оставляет открытым. 

По составу растительных остатков, найден-
ных в местонахождении Китяк, можно уточнить 
его стратиграфическое положение. Здесь найде-
но множество Sphenophyllum stouckenbergii 
Schmalhausen и Pseudovoltzia (?) cornuta S.Meyen, 
встречены также Pecopteris helenaeana Zalessky, 
Danaeites, Lobatannularia, Paracalamites, «Odon-
topteris» rossica, Rhaphidopteris, Phylladoderma, 
Permotheca, Nucicarpus, Psygmophyllum, семена. 
Сходные комплексы флоры известны в казан-
ских отложениях на востоке Русской платформы 
[Есаулова, 1984; Мейен, 1971; Тефанова, 1963, 
1971; Варюхина и др., 1981; Владимирович, 
1984]. Ассоциация с большим количеством 
Sphenophyllum stouckenbergii и Phylladoderma 
встречена в местонахождении Кзыл-Байрак (пра-
вый берег Волги южнее г. Казань) в так назы-
ваемой «переходной пачке», т.е. в самых верхах 
казанского яруса. Однако до сих пор сфенофил-
лы на востоке Русской платформы в заведомо 
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татарских отложениях не встречались. Кроме 
того, хвойные в местонахождении Кзыл-Байрак 
принадлежат Steirophyllum lanceolatum – виду, 
характерному для нижнетатарских отложений 
Каргалинских рудников (см. ниже). В местона-
хождении Китяк хвойные иные, более древнего 
облика. Поэтому, учитывая сходство флоры Ки-
тяка с другими верхнеказанскими флорами, мы 
оставляем данное местонахождение в верхнека-
занском подъярусе ниже уровня переходной пач-
ки. Соответственно надо признать захождение II 
комплекса тетрапод в верхнеказанский подъярус. 

 
Местонахождения татарского яруса 
Хвойные собраны в 8 местонахождениях, из 

которых одно приурочено к нижнетатарскому 
подъярусу (Каргалинские рудники), одно (Иса-
ды) к северодвинскому горизонту верхнетатар-
ского подъяруса, а остальные (Аристово, Виледь, 
Титово, Дор, Луптюг, Калиновка) – к середине 
вятского горизонта верхнетатарского подъяруса. 
Стратиграфическое положение и комплексы 
фауны верхнетатарских местонахождений рас-
смотрены в [Гоманьков, Мейен, 1986]. 

 
КАРГАЛИНСКИЕ РУДНИКИ. Имеющиеся 

немногочисленные образцы из Каргалинских 
рудников имеют плохую географическую и стра-
тиграфическую привязку. На этикетках написа-
но: «Каргалинские медные рудники, Кузьминов-
ские отвалы. Оренбургская область, Белозерский 
район. Колл. Бочаров, 1948». По данным И.А. 
Ефремова и Б.П. Вьюшкова [1955, с. 56], Кузь-
миновский рудник расположен «на высоком 
сырту, в 9 км к С от пос. Горный, на р. Верхняя 
Каргалка, в 4 км к СВ от хут. Мясниковский 
(Вшивый) и в 7 км к ЮВ от Власьевского рудни-
ка. На костеносную нижнюю мергельную пачку 
пробиты три большие шахты, находящиеся в 
центре рудника, около сыртовой дороги. Разрез 
не описан. Остатки наземных позвоночных 
встречаются в линзе рудного серого плотного 
мергеля мощностью 0,6 м и в кроющих рудный 
слой медистых сланцеватых серых слегка песча-
нистых мергелях вместе с обильными остаткам: 
растений, рыб, эстерий, антракозий и насеко-
мых». В той же работе приведен список публи-
каций, касающихся Каргалинских рудников. 
Стратиграфическое положение флороносных 
слоев неоднократно рассматривалось в литерату-
ре. Его подробно рассмотрела Е.И. Тихвинская 
[1952], сопоставившая отложения с флорой с ни-
зами татарского яруса. К такому же сопоставле-
нию приходили и другие исследователи [Чепи-
ков, 1946, 1948; Рачитский, 1969; Чудинов, 1983; 
и др.]. Имеющиеся в коллекции экземпляры Stei-

rophyllun lanceolatum внешне неотличимы от 
хвойных, найденных в местонахождении Кзыл-
Байрак и относящихся к переходной пачке (са-
мые верхи казанского яруса). Из-за отсутствия 
точной стратиграфической привязки имеющихся 
образцов более детально вопрос их возраста рас-
смотреть невозможно. 

 
*  *  * 

Таким образом, распределение пермских 
хвойных Западной Ангариды, а также наиболее 
полно изученных карбоновых и пермских хвой-
ных Экваториального пояса приобретает вид, 
показанный на рис. 1. 

 

Терминология 
 
Для женских фруктификаций ниже применя-

ются термины, поясненные ранее [Мейен, 1982; 
Mеуеn, 1984] и уже входящие в литературу [До-
луденко, Костина, 1985; Anderson J., Anderson H., 
1985]. Семеносные органы обозначаются терми-
ном «полисперм». У хвойных и кордаитантовых 
пазушные полиспермы собраны в кистевидные 
сложные полиспермы, называемые обычно 
шишками или мегастробилами. Семя с семянож-
кой обозначено термином моносперм 
(=Samenschuppen по [Florin, 1938–1945] или «ме-
гаспорофилл» по [Florin, 1951]). Стерильные че-
шуи, сопровождающие полисперм, образуют 
циркасперм. Эта терминология позволяет четко 
сформулировать вопросы, касающиеся морфоло-
гии хвойных. Так, Р.Флорин считал семенную 
чешую преобразованным циркаспермом, к кото-
рому вторично приросли моноспермы. Г.-Й. 
Швайцер [Schweitzer, 1963] и М.Геде и П.Дюпюи 
[Guédès, Dupuy, 1974] считают семенные чешуи 
преобразованными листьями, несущими моно-
спермы с редуцированной ножкой. К рассмотре-
нию этих точек зрения вернемся в разделе «Эво-
люционная морфология верхнепалеозойских и 
раннемезозойских хвойных». 

У Kungurodendron и, вероятно, других палео-
зойских хвойных в женский пазушный комплекс 
входят, помимо стерильных чешуй, унаследо-
ванных от кордаитантовых, и семяножек также 
стерильные придатки, напоминающие семянож-
ки по общему облику и некоторым эпидермаль-
ным признакам, но имеющие недоразвитый се-
менной рубец или лишенные такого рубца вовсе. 
Такие придатки могут быть названы стерилизо-
ванными семяножками или фуникулодиями (по 
аналогии со стаминодиями цветковых растений). 

Пыльца, принадлежащая некоторым палео-
зойским хвойным, по терминологии Б.В. Шой-
ринга [Scheuring, 1974], может быть названа 
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протосаккатной. Однако этот термин наводит 
на мысль, что такой тип пыльцы филогенетичес-
ки предшествует мешковой, что не всегда так 
[Mеуеn, 1984]. Поэтому для такой пыльцы пред-
лагается ввести термин «квазисаккатная». Соот-
ветственно предлагается термин квазисаккус 
(вместо «протосаккус»), а также термины квази-
моносаккатная и квазидисаккатная для квази-
саккатной пыльцы, имитирующей одно- и дву-
мешковую. 

Характерный признак эпидермы у части па-
леозойских хвойных, например Walchia (al. Le-
bachia), Ernestiodendron, Kungurodendron, Swill-
ingtonia, «Lebachia» lockardii, Ortiseia: присутст-
вие мелких клеток с непропорционально круп-
ными папиллами или одноклеточными волоска-
ми. Иногда эти клетки описываются как основа-
ния волосков (трихоподии), хотя, вероятно, не 
всегда прикреплялись к ним именно волоски. 
Для таких специализированных папиллозных 
клеток предложен новый термин «папиллигер» 
(лат. – несущий папиллу), который можно при-
менять к внешне сходным клеткам и в тех случа-
ях, когда мы не знаем, несли ли они одноклеточ-
ные волоски или папиллы. 

Как и в работе [Гоманьков, Мейен, 1986], ни-
же используется специальная несложная система 
для обозначения видов, не обозначенных видо-
вым эпитетом и отмеченных сокращением «sp.». 
Ссылки на описания с таким сокращением обыч-
но громоздки и неудобны, особенно если таких 
«sp.», относящихся к одному роду, много. В 
упомянутой выше работе было предложено со-
провождать слово «sp.» инициалами и номером, 
причем номера, принадлежащие конкретному 
автору, не должны повторяться в его разных ра-
ботах. В цитированной работе описан вид Ge-
initzia sp. SVM-1. Ниже кратко упоминается еще 
один тип побегов Geinitzia, который обозначает-
ся соответственно «sp. SVM-2». Естественно, эти 
обозначения не должны регулироваться кодек-
сом номенклатуры и охраняться приоритетом. 
Это лишь небольшое дополнение к практике 
ссылок и цитирования. 

 
Систематическое описание 

 
Род Kungurodendron S.Meyen, 1997 

 
Kungurodendron S.Meyen: Мейен, 1986, с. 21, 23 

(nom. nud.); Meyen, 1997, p. 364. 
 

Название рода от кунгурского яруса и греч. 
dendron – дерево. 

Типовой вид – Kungurodendron sharovii 
S.Meyen. 

Диагноз. Облиственные вегетативные ветки 
предпоследнего порядка несут перисто располо-
женные ветки последнего порядка. Листья лан-
цетные, с остроконечием, с 2 устьичными поло-
сами на верхней стороне и небольшим числом 
устьиц в основании листа на нижней стороне, 
край с микроскопическими кутикулярными зуб-
чиками или одноклеточными волосками. Ось 
сложного полисперма продолжает облиственную 
ось и несет спирально расположенные брактеи, 
отличающиеся от вегетативных листьев большей 
величиной. Пазушный комплекс дорсовентраль-
но уплощенный, со стерильными чешуями, рас-
положенными по разреженной спирали. Верхняя 
часть комплекса занята адаксиально располо-
женными сильно низбегающими загнутыми на-
зад семяножками, апикальными и абаксиаль-
нымй фуникулодиями, сходными с семяножками 
по эпидермальной структуре, иногда несущими 
абортивные семенные рубцы. Микростробилы 
эллиптические, с многочисленными спирально и 
компактно расположенными микроспорофилла-
ми. Пыльца округлая, с тонким квазисаккусом, 
сложенным колумеллятноподобным слоем и ох-
ватывающим зерно экваториально и с дисталь-
ной стороны. 

Номенклатурные замечания. Новый род 
введен для всего комплекса органов – вегетатив-
ных побегов 2 порядков ветвления, полиспермов, 
микростробилов и пыльцы. Однако номенкла-
турным типом типового вида K. sharovii выбран 
экземпляр полисперма. Изолированные ветки 
могут быть отнесены к родам Walchia (sensu Flo-
rin, 1938) или Cyparissidium (sensu Harris, 1969, 
1979) (см. ниже описание C. appressum и С. 
entsovae). Какому из форм-родов (Masculo-
strobus, Walchianthus и др.) соответствует строе-
ние микростробилов, неизвестно. Что касается 
пыльцы, то пока нет рода дисперсных миоспор, к 
которому ее можно отнести. 

Сравнение. От Walchia (al. Lebachia) и Or-
tiseia новый род отличается прежде всего много-
численными семяножкам с апикальными семе-
нами, сильно редуцированными стерильными 
чешуями в нижней части пазушного комплекса, 
присутствием фуникулодиев и строением пыль-
цы. Подробнее соотношение с другими родами и 
систематическое положение нового рода рас-
смотрены в последующих разделах. 
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Рис. 3. Kungurodendron sharovii S.Meyen; Чекарда-1; вегетативные побеги и их эпидермальное 
строение: А – ветка предпоследнего порядка с длинными перисто расположенными ветками послед-
него порядка, экз. №3737/111; В – верхушка толстой облиственной ветки, экз. №3737/254А; С – экз. 
№3737/26; D – экз. №3737/15A; Е – край листа с зубчиками и узкой краевой безустьичной полосой, 
преп. №3737/15A, пункт 4; F – краевые зубчики, преп. №3737/270, пункт ЗВ; G – ветка предпоследне-
го порядка с короткими ветками последнего порядка, экз. №3737/270; Н – верхушка листа с остро-
конечием, трихоподием и окружающим трихоподий полем аномальных клеток (стрелка), преп. 
№3737/240-А; I – экз. №3737/240; J – часть развертки кутикулы листа, черная полоса – складка ку-
тикулы вдоль края, устьица показаны точками, стрелка указывает на ось листа, преп. №3737/270, 
пункт ЗВ; К – развертка кутикулы листа, устьица показаны точками, стрелка указывает на три-
хоподий с окружающим его полем аномальных клеток, преп. №3737/110-a; L – устьица с сильно ку-
тинизированными радиальными стенками побочных клеток, преп. №3737/270, пункт 3; М – устьице  

с побочными клетками без дополнительной кутинизации, преп. №3737/110-a, пункт 1 
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Kungurodendron sharovii S.Meyen, 1997 

Табл. 1–3; рис. 3–5; 6, A–G; 22, В 
 
Pseudovoltzia sp.: Mеуеn, 1982, pl. 16, fig. 134. 
Kungurodendron sharovii S.Meyen: Мейен, 1986, с. 

23, 24, 26–30; табл. 1–3; рис. 3–5; 6, A–G; 22, В (nom. 
nud.); Meyen, 1997, p. 364, 365, 367, 369; pl. I–III; figs. 
4–6; 7, A–G; 32, B. 

 
Видовой эпитет в честь покойного А.Г. Ша-

рова, собравшего часть типового материала, 
включая голотип. 

Голотип – экз. №3737/259 (табл. 2, фиг. 1, 2; 
табл. 3, фиг. 27); Чекарда-1. 

Диагноз. Ветки предпоследнего порядка ши-
риной до 8 мм. Их листья шириной до 3,5 мм и 
длиной до 12 мм. Ветки последнего порядка дли-
ной до 80 мм. Их листья шириной 1–1,25 мм, 
длиной 4–9 мм. Листья прижаты к оси или слабо 
отклоняются, ланцетные, с остроконечием 
(mucro) на верхушке. Устьичные полосы сходят-
ся к верхушке и переходят в осевую папиллоз-
ную полосу. Не принадлежащие устьицам клетки 
устьичной полосы полигональные, по-разному 
ориентированные, более или менее папиллозные, 
среди них изредка встречаются папиллигеры и 
трихоподии. Клетки осевой и краевых безусть-
ичных полос, а также клетки нижней эпидермы 
продольно вытянутые, расположены неровными 
рядами. Побочных клеток 6–7 (5–8), они имеют 
сильно кутинизированные радиальные и/или пе-
риклинальные стенки. Устьичная ямка округло-
многоугольная, перекрывается папиллами, си-
дящими на проксимальных стенках побочных 
клеток. На нижней стороне ниже верхушки на-
блюдается крупный трихоподий, окруженный 
полем более коротких клеток. 

Сложные полиспермы длиной до 70 мм и ши-
риной до 30 мм. Брактеи длиной до 12 мм и ши-
риной до 3,5 мм. Пазушные полиспермы длиной 
до 7–8 мм. Уплощенная нижняя часть пазушного 
полисперма шириной 3–4 мм. Стерильные чешуи 
в этой части пазушного полисперма с сильно 
низбегающей нижней стороной и короткой верх-
ней стороной. Край чешуи с такой же зубчатос-
тью, как у стерильных листьев. Верхняя часть 
пазушного полисперма адаксиально несет 9–11 
загнутых назад семяножек с терминальными се-
менными рубцами, редкими устьицами и еди-
ничными короткими одноклеточными волоска-
ми. На верхушке и с абаксиальной стороны рас-
положены 15–20 торчащих фуникулодиев, иног-
да несущих в разной степени абортированные 
семенные рубцы. 

Микростробилы длиной ~3 см и шириной ~8 
мм. Микроспорофиллы многочисленные, коле-

нообразно изогнуты, с дистальной пластинкой, 
имеющей такие же устьица, как у вегетативных 
листьев. Пыльца округлая, часто лодочковидно 
сложенная. Столбики в колумеллятноподобном 
слое расположены по полигональной сетке. Про-
ксимальная сторона мелкозернистая, прокси-
мальная щель маленькая, одно-трехлучевая. 

Описание. В коллекции имеется 32 экземпля-
ра из двух местонахождений (хорошей сохран-
ности кутикула получена с 8 экземпляров сте-
рильных побегов). Все фруктификации (6 слож-
ных полиспермов и 2 микростробила) происхо-
дят из типового местонахождения. Вегетативные 
побеги представлены большей частью неветвя-
щимися фрагментами веток (рис. 3, B–D, I). Ве-
роятно, все это или ветки последнего порядка, 
или концы веток более высокого порядка. Боко-
вые ветки перистоветвящихся побегов (рис. 3, A, 
G) разной длины, прикреплены под острым уг-
лом и несут более мелкие листья, чем ветки 
предпоследнего порядка. Верхушки побегов ту-
пые. Листья или плотно прижаты к осям (рис. 3, 
A, B, I), или несколько отклоняются в стороны 
(рис. 3, C, D, G в нижней части). По нижней сто-
роне листа проходит пологий киль. Общий план 
строения эпидермы, описанный в диагнозе, со-
храняется у всех листьев. Изменчивость затраги-
вает степень папиллозности клеток в устьичных 
полосах (иногда папиллы хорошо развитые,  
иногда – нечеткие, и тогда периклинальные стен-
ки могут быть с неправильными гребнями и 
трещинами, – табл. 1, фиг. 2–4, 7, 11), степень и 
вид (сплошная или краевая разной толщины) ку-
тинизации побочных клеток (рис. 3, L, M; табл. 
1, фиг. 3, 4, 7, 11). У некоторых устьиц 1–2 по-
бочные клетки не имеют усиленной кутинизации 
(рис. 3, L слева; 4, А). Изредка попадаются усть-
ица (рис. 3, М) без усиленной кутинизации по-
бочных клеток, и тогда можно лучше видеть, что 
периклинальные стенки побочных клеток накло-
нены к апертуре и образуют внешнюю устьич-
ную ямку. Остроконечие короткое, сильно кути-
низировано (рис. 3, Н). В устьичных полосах 
встречаются отдельные трихоподии (табл. 1, фиг. 
2) и папиллигеры. Клетки безустьичных полос 
более вытянуты, чем в устьичных полосах, и 
ориентированы вдоль оси листа или косо по от-
ношению к краю. Осевая безустьичная полоса 
постепенно исчезает в верхушке, где устьичные 
полосы сливаются (табл. 1, фиг. 8). Еще дальше к 
верхушке вместо устьичной полосы остается по-
лоса папиллозных клеток. Зубцы края варьируют 
от коротких, даже папиллоподобных (рис. 3, E, 
F), до длинных волосовидных с внутренней по-
лостью (как на рис. 5, I). Однорядность зубцов 
иногда нарушается. 



Пермские хвойные Западной Ангариды 

41 

Рис. 4. Kungurodendron sharovii S.Meyen; Чекарда-1; устьица брактеи сложного полисперма: 
А – неодинаковая кутинизация побочных клеток, верхняя эпидерма, преп. №3737/168, пункт 3; 

В – то же на нижней эпидерме в нижней части брактеи, преп. №3737/149-B, пункт 4 
 
Нижняя кутикула несет сильно варьирующие 

по числу и размеру эллиптические, веретеновид-
ные или щелевидные прорывы, природа которых 
неясна (табл. 1, фиг. 12). Это явно выражение 
какого-то органического признака, а не просто 
проявление сохранности. В нижней части листа и 
иногда у краев на нижней стороне есть несколь-
ко устьиц (рис. 4, В), у которых побочные клетки 
выделяются хуже, чем на верхней стороне листа. 
Крупный субапикальный трихоподий (рис. 3, H, 
K; табл. 1, фиг. 1, 9) находится в 2,5–3,5 мм от 
верхушки. Он окружен укороченными клетками, 
так что образуется аномальное для нижней сто-
роны клеточное поле длиной 250–500 мкм и ши-
риной 200–300 мкм. 

Оси, несущие полиспермы, шириной ~5–6 мм, 
их листья соответствуют по размеру осям предпо-
следнего порядка и вверх по оси переходят в 
брактеи. Последние отличаются от вегетативных 
листьев более тонкой кутикулой и несколько бо-
лее разреженными устьицами в устьичных поло-
сах (табл. 2, фиг. 15, 19, 21–23). Краевые зубцы 
обычно вытягиваются в длинные волоски (рис. 5, 
I; табл. 2, фиг. 15). Верхняя кутикула прослежива-
ется до основания брактеи, которая поэтому была, 
несомненно, свободной. Макроморфология слож-
ного полисперма лучше всего видна у голотипа 
(табл. 2, фиг. 13, 14), несущего не менее 60 па-
зушных комплексов. У голотипа сохранилась не-
сущая облиственная ось, брактеи хорошо видны 
по бокам и на верхушке, пазушные комплексы 
обращены к наблюдателю абаксиальной стороной 
без семяножек. Пазушные комплексы изучены на 
других экземплярах путем растворения в соляной 
кислоте фрагментов сложных полиспермов и на 
опавших изолированных пазушных полиспермах 

(рис. 5, А–С; табл. 2, фиг. 16–18, 20; табл. 3, фиг. 
26–31). Нижняя часть пазушного комплекса слабо 
расширяется вверх и покрыта внизу редко рас-
ставленными субтреугольными стерильными че-
шуями (табл. 2, фиг. 18). Их нижняя эпидерма 
сложена продольными рядами клеток, незаметно 
переходящими на ось. Из-за сильного прираста-
ния чешуи к оси от верхней эпидермы остается 
лишь асимметричная узкая полоска. Клетки иног-
да папиллозные (рис. 5, D), изредка встречаются 
устьица. Край несет такие же зубчики или корот-
кие волоски, как вегетативные листья, иногда есть 
и остроконечие (рис. 5, G, H). На изолированных 
пазушных комплексах эти стерильные чешуи хо-
рошо видны с адаксиальной стороны. Выше че-
шуй ось покрыта продольными кутикулярными 
складками, соответствующими низбегающим ос-
нованиям семяножек, стерилизованных семяно-
жек и фуникулодиев. Семяножки (табл. 3, фиг. 
27–31) длиной ~4 мм в своей свободной части. Их 
загнутая назад часть длиной 1,5–2 мм цилиндри-
ческая (рис. 5, E) или апикально расширенная. 
Семенной рубец занимает почти всю верхушку 
ножки и окаймлен валиком (табл. 3, фиг. 28, 29). 
Кутикула семяножки плотная, прямоугольные 
эпидермальные клетки вытянуты продольно и 
иногда с небольшими оцеллами (табл. 2, фиг. 17, 
20). Изредка встречаются устьица и редуцирован-
ные волоски (рис. 5, Е, стрелка; табл. 2, фиг. 16; 
табл. 3, фиг. 29). Верхушечные стерильные чешуи 
прямые, с языковидной или эллиптической вер-
хушкой, на которой иногда наблюдается сильно 
редуцированный семенной рубец (табл. 3, фиг. 27, 
30, 31), окаймленный фрагментом тонкой кутику-
лы, которая, вероятно, принадлежит абортивному 
семезачатку. 
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Рис. 5. Kungurodendron sharovii S.Meyen; Чекарда-1; женские фруктификации; А – адаксиаль-
ный вид пазушного полисперма, экз. №3773/559-2; В – то же, экз. №3773/675-1; С – тот же 
экземпляр после снятия большей части фитолеймы, на породе – оттиск абаксиальной сторо-
ны полисперма; D – папиллозные эпидермальные клетки на стерильных чешуях нижней части 
полисперма, преп. №3737/62А-А, пункт 5; Е – часть загнутой семяножки с апикальным семен-
ным рубцом и коротким волоском (стрелка), преп. №3737/149а, пункт 33; F – прямые фунику-
лодии (стерилизованные семяножки) с абортивными семенными рубцами, преп. №3737/149-B; 
G – стерильная чешуя из нижней части пазушного комплекса с четким остроконечием, преп. 
№3737/149аС,  пункт  14; Н – то же без остроконечия, преп. №3737/149а, пункт 6; I – волоски  

на краю брактеи, препарат №3757/149аВ, пункт 3С 
 

У наиболее сохранившегося микростробила 
(табл. 3, фиг. 32) ножка оборвана. На частичном 
продольном сколе видна тонкая ось и отходящие 
от нее под прямым углом микроспорофиллы 
(табл. 3, фиг. 33). Дистальная часть микроспоро-
филла коленообразно изогнута вверх и похожа 
на лист. Сохранность микроспорофиллов плохая, 
так что определить число спорангиев и место их 
прикрепления нельзя. На фрагментах кутикулы 
наблюдаются такие же устьица, как на листьях и 
брактеях. Пыльца (рис. 6, А–G; табл. 3, фиг. 34–
43) округлая, диаметром 40–55 (50) мкм, часто 
складывается в лодочку (табл. 3, фиг. 34) так, что 
снаружи остается дистальная сторона. Разверну-
тые зерна, у которых можно наблюдать обе сто-
роны, относительно редки. На проксимальной 
стороне тогда четко видна мелкая (6–10 мкм) 
однолучевая, двулучевая или асимметричная 

щель разверзания (табл. 3, фиг. 36, 42). Вокруг 
нее экзина тонкозернистая. Вблизи экватора зер-
нистость постепенно переходит в сетчатую 
структуру. Сетка получается за счет колумелло-
подобных элементов, расположенных непра-
вильномногоугольными узорами (табл. 3, фиг. 
40, 41, 43). Размер ячей увеличивается к дис-
тальному полюсу. В некоторых местах колумел-
лятноподобный слой отходит от тела, образуя 
пологие вздутия с узкой внутренней полостью 
(табл. 3, фиг. 35, 40, 42). Приведенная характери-
стика пыльцы основана на ее изучении со свето-
вым микроскопом. По просьбе автора 
Б.Люгардон (г. Тулуза, Франция) сделал срезы 
пыльцы и изучил их с трансмиссионным элек-
тронным микроскопом. На сделанных им фото-
графиях видно, что колумеллоподобные элемен-
ты сопровождаются остатками альвеолярной 
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Рис. 6. Схема строения пыльцы Kungurodendron sharovii S.Meyen (A–G), Timano-
strobus muravievii S.Meyen (K, L) и пыльцы, ассоциирующей с Kungurodendron ? sp. 
SVM-l и Cyparissidium entsovae S.Meyen (H–J): A–G – препарат №3737/176, контур 
тела показан более толстой линией, пункты 17 (А), 19 (В), 25 (С), 26 (D), 21 (II) 
(Е), 4 (F), 23 (G); Н – препарат №3775/117-5 (4, 5, 6), пункт 3; I – препарат 
№3775/115, пункт 2; J – препарат №3775/117-5 (4, 5, 6), пункт 1; K, L – препарат 
№4100/193-1, пункты 19 (К) и 4 (L); местонахождения Чекарда-1 (A–G), Шапкина  

(H–J), Вымь-2 (K, L) 
 
структуры. Подробное описание и интерпрета-
ция структуры пыльцы будут даны в другом мес-
те. Пока мы будем условно называть пыльцу K. 
sharovii квазисаккатной с колумеллятноподобной 
сэкзиной.  

Местонахождения. Чекарда-1, Крутая Ка-
тушка. 

 

Kungurodendron ? sp. SVM-1 
Рис. 6, I, J (?); 7, C 

 
Kungurodendron ? sp. SVM-1: Мейен, 1986, с. 30, 

рис. 6, I, J (?); 7, C; Meyen, 1997, p. 369, 370, fig. 7, I,   
J ?; 8, C. 

 
Описание. В местонахождении Шапкина 

найдены хвойные, возможно, родственные как 
Kungurodendron, так и Timanostrobus. Это не-
сколько вегетативных побегов, описанных ниже 
как Сураrissidium entsovae, и скопление семян. 

С теми и другими ассоциирует масса одинако-
вой пыльцы (рис. 6, I, J; табл. 4, фиг. 48–53) 
примерно того же типа, что у T. muravievii. Со-
хранность и количество материала недостаточ-
ны для точной диагностики рода и описания 
вида. Вегетативные побеги по микроструктуре 
листьев несколько похожи на K. sharovii. Рядом 
с одним из вегетативных побегов (рис. 7, А) 
располагается скопление, состоящее из вегета-
тивных листьев или чешуй неясного очертания, 
органа, напоминающего изогнутую семяножку 
(рис. 7, С, слева наверху), и нескольких семян 
(рис. 7, С, справа). Фитолейма семян при маце-
рации распалась на куски, так что определить 
соотношение кутикулярных мембран не уда-
лось. Мегаспоровая мембрана толстая. Семена 
длиной >5 мм и шириной >3,5 мм, овальные, с 
выпуклой средней частью и уплощенной нечет-
кой каймой. Внутри семян найдена все та же 
упоминавшаяся выше пыльца. 
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Рис. 7. Cyparissidium entsovae S.Meyen (A, B, D, E), Kungurodendron ? sp. SVM-1 (C), «Wal-
chiostrobus» lodevensis Florin (F), Timanostrobus muravievii S.Meyen, дисперсное семя (G): A – 
стерильный побег, трансфер-препарат №3775/117-2 (эпидермальное строение см. табл. 4, 
фиг. 44–46); В – реконструкция листа; С – группа семян (справа) и вероятная семяножка 
(наверху слева), трансфер-препарат №3775/117-5 (1–7); D, E – ветки с более мелкими лис-
тьями; F – полиспермы, рисунок по фотографии Р.Флорина [Florin, 1940, табл. 155/156, 
фиг. 2]; G – экз. №3974/33b-3; местонахождения Шапкина (А–Е), Лодев, Франция (F), Вымь-1 (G) 

 
Сравнение. По строению ассоциирующей 

пыльцы описываемые остатки близки к T. mura-
vievii, а по наличию загнутой семяножки (?) и 
строению ассоциирующих листьев (см. описание 
Cyparissidium entsovae) – к K. sharovii. Это соче-
тание признаков согласуется с промежуточным 
стратиграфическим положением описываемых 
остатков. Они моложе К. sharovii и старше Т. 
miravievii. 

Местонахождение. Шапкина. 

 
Род Cyparissidium Heer, 1874 

 
Диагноз. Листорасположение спиральное. 

Свободная часть листа постепенно сужается от 
листовой подушки (основания листа); листья бо-
лее или менее уплощенные, прижатые к стеблю, 
удлиненные, длина листа больше ширины листо-
вой пластинки или листовой подушки. 

Замечания. В разделе «Систематика и но-
менклатура древних хвойных» пояснена система 
форм-родов для вегетативных побегов, которые 

не могут быть изучены с нужной детальностью. 
Одним из таких родов вслед за Т.М. Гаррисом 
[Harris, 1969, 1979] принимается Cyparissidium. 
Такой же смысл в этот род вкладывают Дж. и 
Х.Андерсоны [Anderson J., Anderson H., 1985]. 
Диагноз Cyparissidium дан по Т.М. Гаррису с не-
которыми изменениями. Согласно этому диагно-
зу, к Cyparissidium должны относиться побеги с 
листьями, прижатыми к стеблю. Однако по это-
му признаку может наблюдаться внутривидовая 
изменчивость. Принимается, что данный вид от-
вечает диагнозу рода даже в том случае, если 
диагностический признак свойствен лишь части 
экземпляров вида. Очевидно, что в подобных 
случаях принимаемые таксономические решения 
неизбежно условны. 

 
Cyparissidium appressum (Zalessky, 1937) 

S.Meyen, 1997 
Рис. 8 

 
Walchia appressa Zalessky: Zalessky, 1937, p. 73; 

figs. 37, 38 (лектотип). 
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? Walchia hypnoides Brongniart: Залесский, 1927, с. 
31, 48; табл. 35, фиг. 5, 5а. 

? Walchia (Lebachia ?) stricta Florin (pars): Florin, 
1939, S. 224; Taf. 135/136, Abb. 11, 12. 

Cyparissidium appressum (Zalessky) S.Meyen: Мей-
ен, 1986, с. 32–34; рис. 8 (nom. nud.); Meyen, 1997, p. 
371, 373; fig. 9. 

 
Описание. В протологе виду дается следую-

щее описание [Zalessky, 1937, c. 73–74): «Empre-
inte d’une petite branche feuillée d’une longueur 
d’environ 8 cm et d’une largeur 4.5 mm portant des 
feuilles lancéolées étroitement striées à la branche et 
atteignant une longueur de 7 mm et une largeur de 
0.75 mm dans leur partie moyenne (Fig. 37 [= рис. 
8, A в настоящей статье]). Je rapporte à Walchia 
appressa Zal. non seulement les fines petites 
branches finales d’une largeur d’environ 4,5 mm, 
mais aussi les branches plus grosses atteignant une 
largeur ou une épaisseur de 10 mm et portant des 
feuilles serrées à ces branches comme aux premières 
dont une est reproduite sur la fig. 33 [= рис. 8, B в 
настоящей статье]». Позднее М.Д. Залесский [Za-
lessky, 1939, с. 362–363] дополнил описание вида 
по новым образцам, в том числе по неветвяще-
муся побегу длиной 20 см и шириной 12 мм с 
листьями длиной 10–20 мм, а также по ветвяще-
муся побегу 23 см длиной с перисто располо-
женными чередующимися ветками. Он отметил 
на листьях киль, иногда осложненный борозд-
кой, и множество тонких жилок. Очевидно, за 
жилки были приняты оттиски гиподермы, по-
скольку столь густое жилкование у хвойных не 
бывает. 

В образцах из типового местонахождения 
(Крутая Катушка), как и в других указанных 
М.Д. Залесским местонахождениях (Красная 
Глинка, Чекарда), побегов, подобных описанным 
М.Д. Залесским и вполне соответствующих его 
рисункам, очень много. Их отнесение к данному 
виду несомненно. С другой стороны, эти побеги 
макроморфологически неотличимы от тех, кото-
рые ассоциируют с Kungurodendron sharovii и 
описаны выше. Однако в некоторых других мес-
тонахождениях подобные побеги не ассоцииру-
ют с фруктификациями или с такими вегетатив-
ными побегами того же типа, у которых изучено 
эпидермальное строение. Таков, например, по-
бег, отнесенный М.Д. Залесским к W. hypnoides, 
а Р.Флорином – к W. (L. ?) stricta (см. синоними-
ку). Вполне вероятно, что типовые образцы C. 
appressum и K. sharovii принадлежат к одному 
виду. Но если их объединить, к виду C. appres-
sum придется отнести как стерильные побеги, так 
и фруктификации. Окажется, что таксон, для 
которого известны фруктификации и пыльца, 
будет иметь номенклатурным типом фрагмент 

 
Рис. 8. Cyparissidium appressum (Zalessky) S.Meyen: 
A – синтип; В – лектотип; по М.Д. Залесскому 
[Zalessky, 1937, фиг. 37, 38 – лектотип]; местона-
хождения   Крутая  Катушка  (А),  Чекарда-1  (В) 
 
 
вегетативной ветки, который утрачен и не имеет 
даже эпидермальной характеристики. Поэтому 
лучше не относить видовой эпитет appressum ни 
к вегетативным побегам с изученным строением 
кутикулы, ни тем более к фруктификациям. По 
той же причине для образцов М.Д. Залесского и 
других подобных им экземпляров без надежной 
эпидермально-кутикулярной характеристики вы-
брано родовое название Cyparissidium. Соответ-
ственно предлагается новая комбинация Cyparis-
sidium appressum (Zalessky) S.Meyen (базионим и 
лектотип указаны в синонимике). 

К сожалению, в описании вида Walchia ap-
pressa М.Д. Залесский не отметил строение края 
листа. На всех экземплярах, относимых мною к 
C. appressum, хорошо видна краевая микрозубча-
тость. По этому признаку C. appressum отличает-
ся от других видов рода, кроме C. entsovae, срав-
нение с которым приводится при его описании. В 
дальнейшем подобные побеги с микрозубчатым 
краем листьев стоит выделить, вероятно, в от-
дельный форм-род. 

Местонахождения. Крутая Катушка, Красная 
Глинка, Матвеево-1, Чекарда-1, Чекарда-2. 

 
Cyparissidium entsovae S.Meyen, 1997 
Табл. 4, фиг. 44–47; рис. 7, А, B, D, E 

 
Cyparissidium entsovae S.Meyen: Мейен, 1986, с. 

34, 35; табл. 4, фиг. 44–47; рис. 7, A, B, D, E (nom. 
nud.); Meyen, 1997, p. 373, 375; pl. IV, 44–47; figs. 8, A, 
B, D, E. 

 
Видовой эпитет в честь геолога Ф.И. Енцо-

вой, собравшей типовой материал. 
Голотип – экз. №3775/117-2 (табл. 4, фиг. 44–

47; рис. 7, А). 
Описание. Вегетативные побеги двух типов, 

провизорно обозначаемых как А и В. К типу А 
(рис. 7, А, В; табл. 4, фиг. 44–47) относится голо-
тип. Это фрагмент ветки последнего (?) порядка, 
покрытой плотно прижатыми к ней овальными 
листьями с длинным остроконечием (табл. 4, 
фиг. 47). Ширина листьев 2,2–2,5 мм, длина 5–6 
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мм. Кутикула сильно корродирована. Одна сто-
рона листа (табл. 4, фиг. 44 слева, 45) покрыта 
изгибающимися рядами продольно ориентиро-
ванных вытянутых клеток. На другой стороне 
(табл. 4, фиг. 44 справа, 46) такие же клетки рас-
полагаются полосой вдоль оси листа. Между 
осью листа и краем проходит полоса папиллоз-
ных клеток. По группам папилл, сидящих на по-
бочных клетках, можно распознать устьица 
(табл. 4, фиг. 46). Край листа мелкозубчатый, но 
кутикула зубчиков сильно разрушена. На породе 
рядом с этим побегом расположено скопление 
остатков, описанное выше как Kungurodendron ? 
sp. SVM-1. 

В том же слое найдены 5 экземпляров облист-
венных побегов типа В (рис. 7, D, E). На облист-
венной оси предпоследнего порядка перисто си-
дят короткие (~3,5 см длиной) ветки последнего 
порядка, листья серповидно изогнутые, длиной 
1,5–2 мм, шириной 0,6–0,7 мм, верхушка приост-
ренная. Кутикула сильно корродирована, так что 
из диагностических признаков можно рассмот-
реть только сильно оттянутое остроконечие и 
микрозубчастость края (как у типа А). 

Все описанные выше остатки покрыты боль-
шим количеством пыльцы (табл. 4, фиг. 48–53) 
того же типа, что у Timanostrobus muravievii (см. 
ниже). В некоторых местах пыльца покрывает 
кутикулу вегетативных побегов сплошным сло-
ем. Большинство зерен в разной степени сверну-
то (табл. 4, фиг. 48, 49, 53). У несвернутых зерен 
(табл. 4, фиг. 50–52) хорошо видна поперечная 
проксимальная щель. 

Пока трудно сказать, принадлежат ли типы А и 
В одному виду. Хотя они различаются морфоло-
гически, их объединяют одинаковое строение 
края и верхушка с остроконечием, а также иден-
тичная пыльца, облепившая кутикулу. Возможно, 
это облиственные оси разного порядка. Та же 
пыльца покрывает семена Kungurodendron ? sp. 
SVM-1 и найдена внутри них. Вероятно, все это 
части одних и тех же растений, близких к Kungu-
rodendron. От K. sharovii и Cyparissidium appres-
sum это растение отличается более узкой верхуш-
кой листьев типа А и более отстоящими, мелкими 
и серповидно изогнутыми листьями типа В, невы-
деленностью побочных клеток среди покровных 
клеток, более высокой кутинизацией. Наличием 
папиллозных устьичных полос с одной стороны 
листа тип А, несомненно, ближе к Walchia (аl. Le-
bachia) и к K. sharovii, чем к T. muravievii, но по 
строению ассоциирующей пыльцы типы А и В 
несомненно ближе к Т. muravievii, чем к K. 
sharovii. По форме листьев и микрозубчатости 
края тип В сходен также с Walchia (al. Lebachia).  

Местонахождение. Шапкина. 

 
Род Timanostrobus S.Meyen, 1997 

 
Timanostrobus S.Meyen: Мейен, 1986, с. 35, 37 

(nom. nud.); Meyen, 1997, p. 375. 
 
Название рода от Тиманского кряжа и лат. 

strobus – шишка. 
Типовой вид – Timanostrobus muravievii 

S.Meyen. 
Диагноз. Род установлен для полиспермов, 

хотя известны и другие органы этих растений. 
Главная ось сложного полисперма завершает об-
лиственный побег и несет спирально располо-
женные простые боковые полиспермы. Брактеи 
не обнаружены. Каждый простой полисперм со-
стоит из толстой оси, большая часть которой по-
крыта многочисленными спирально располо-
женными моноспермами, на верхушке ось по-
крыта стерильными линейными чешуями типа 
Brachyphyllum или Pagiophyllum. Мужские стро-
билы на концах облиственных веток. Пыльца с 
тонким квазисаккусом, охватывающим тело с 
экватора к дистальной стороне. Может присутст-
вовать монолетная проксимальная щель. 

Сравнение. Timanostrobus резко отличается 
от всех других хвойных большим числом спи-
рально расположенных семяножек в боковых 
полиспермах и поразительным сходством по-
следних с таковыми у Vojnovskyaceae. Подроб-
нее соотношение Timanostrobus с другими рода-
ми и его систематическое положение рассмотре-
ны в последующих разделах. 

 
Timanostrobus muravievii S.Meyen, 1997 

Табл. 4, фиг. 54; табл. 5; 6, фиг. 66–74;  
рис. 6, К, L; 7, G; 9, А–H; 10; 11; 26, Р 

 
Timanostrobus muravievii S.Meyen: Мейен, 1986, с. 

37–40; табл. 4, фиг. 54; табл. 5; 6, фиг. 66–74; рис. 6, 
К, L; 7, G; 9, А–H; 10; 11; 26, Р (nom. nud.); Meyen, 
1997, p. 375–377; pl. IV, 54; V; VI, 66–74; figs 7, К, L; 
8, G; 10, А–H; 11; 12; 36, Р. 

 
Видовой эпитет в честь геолога И.С. Муравь-

ёва. 
Голотип – экз. №4577/207-2 (табл. 5, фиг. 55, 

61, 62; рис. 9, А); Вымь-1. 
Диагноз. Сложные полиспермы длиной до 11 

см и шириной до 4 см, главная ось 10–18 мм, 
продолжает облиственную ось типа Brachyphyl-
lum или Pagiophyllum. Простые боковые поли-
спермы обратноконические. Семена окрылен-
ные, на коротких низбегающих ножках, прикре-
пляющихся к оси бокового полисперма под ост-
рым углом. Мегаспоровая мембрана толстая, 
длиной 0,8–2,5 мм, шириной 0,6–1,7 мм. Удли- 
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Рис. 9. Timanostrobus muravievii S.Meyen (A–H) и Vojnovskya paradoxa Neuburg (I, J): A – голотип 
№4577/207-2, мегаспоровые мембраны зачернены; В – схема строения семяножки, семя показано 
пунктирной линией, стрелка соответствует проекции главной плоскости семени на плоскость ри-
сунка; С – нижняя часть сложного полисперма и несущей облиственной ветки, экз. №4577/207-1;    
D – боковые полиспермы с семяножками в их нижних частях и стерильными чешуями апикально, 
экз. №4577/223-1; Е – нижняя часть бокового полисперма с многочисленными короткими семянож-
ками, рисунок по кутикулярному препарату №4577/223A-1; F – кутикула апикальной стерильной че-
шуи, препарат №4577/201-3, пункт 1; G – пыльца, прилипшая к боковому полисперму, проксимальная 
сторона слева, препарат №4577/223-1, пункт 4 (см. табл. 4, фиг. 54); Н – микростробил на несущей 
облиственной ветке, экз. №4577/204А-2; I – сплющенный край бокового полисперма с загнутыми на-
зад и апикально расширенными семяножками, вид в спирте и скрещенных поляризационных фильт-
рах, экз. №3039/194е (С); J – схема семяножки, семя показано пунктирной линией, стрелка соответ-
ствует проекции главной плоскости семени на плоскость рисунка; местонахождение Вымь-1 (А–Н) 
и  отвалы  шахты 3 Хальмерьюсского месторождения в Печорском бассейне, породы пласта J9 (I, J) 
 
ненные микростробилы шириной 6–8 мм и дли-
ной 3–4 см занимают верхушечное положение на 
повторно дихотомически делящихся облиствен-
ных ветках. Пыльца диаметром 50–70 мкм, ок-
руглая, часто лодочковидно сложенная. Квази-
саккус с густо расположенными мелкими про-
светами, постепенно исчезающими на прокси-
мальной стороне вблизи экватора и оставляю-
щими гладкую проксимальную арею с однолуче-
вой щелью. Листья от ланцетных до широкором-
бических, прижатые к оси или слегка отстоящие. 
Эпидерма одинаковая на обеих поверхностях 
листа. Устьица разбросаны беспорядочно или в 
нечетких коротких рядах, по-разному ориенти-
рованные. 5–6 побочных клеток образуют пра-

вильное кольцо вокруг погруженных замыкаю-
щих клеток. Край листа микрозубчатый. 

Описание. В коллекции имеется несколько 
десятков сложных полиспермов (табл. 4, фиг. 55–
60; рис. 9, А–Е). У трех из них сложные поли-
спермы венчают облиственные побеги (табл. 5, 
фиг. 55, 56, 60; рис. 9, С). Простые боковые по-
лиспермы большей частью с опавшими семена-
ми, но у голотипа (табл. 5, фиг. 55, 61, 62; рис. 9, 
А) и еще нескольких экземпляров к средней час-
ти полиспермов приурочены мегаспоровые мем-
браны, очевидно, относящиеся к неопавшим се-
менам. При мацерации фитолеймы из средней 
части полисперма получена кутикула оси и мо-
носпермов (рис. 9, E), расположенных по спира-
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Рис. 10. Timanostrobus muravievii S.Meyen; Вымь-1; облиственные побеги и их эпидермальное 
строение:  А  –  экз.  №3974/27-4;  В  –  экз.  №3974/2-2,  2-3, сечение древесины заштриховано;  

С – экз. №4577/198-1; D – два устьица, препарат №4577/198-1, пункт 1 
 
ли. Судя по кутикуле, семяножки короткие, низ-
бегающие. Клетки их эпидермы продольно вы-
тянутые, устьица не найдены. Такую же эпидер-
му имеют стерильные чешуи, располагающиеся 
на верхушке полисперма (табл. 5, фиг. 57; рис. 9, 
F). В нижней части бокового полисперма, может 
быть, также были стерильные чешуи. Фитолейма 
семян сильно повреждена, хорошо сохранились 
только мегаспоровые мембраны. При мацерации 
не удалось получить внешнюю кутикулу интегу-
мента. Внутренняя его кутикула тонкая, несет 
следы продольно вытянутых клеток. Кутикула 
нуцеллюса также тонкая вдоль краев мегаспоро-
вой мембраны и толще над ней. У верхушки ну-
целлюса найдена та же пыльца (табл. 5, фиг. 61, 
62), что и в ассоциирующих микростробилах. В 
том же слое найдены многочисленные семена с 
толстой мегаспоровой мембраной и пленчатой 
крылаткой очень изменчивых очертаний. В од-
ном из них (рис. 7, G) найдена та же пыльца. Уд-
линенные цилиндрические микростробилы (табл. 
5, фиг. 63, 65; рис. 9, Н) не сохранили деталей 
строения. Видны приостренные верхушки мик-
роспорофиллов, но характер прикрепления и 
расположения спорангиев неизвестен. Из микро-
стробилов извлечена пыльца (табл. 6, фиг. 66–71; 
рис. 6, K, L). Очертания зерен меняются в зави-
симости от степени их свернутости. У несверну-
тых зерен видны короткая, иногда приоткрытая 
щель и граница квазисаккатной структуры (табл. 

4, фиг. 54; табл. 6, фиг. 66, 67, 69–71). Многие 
зерна свернуты лодочковидно (табл. 6, фиг. 68) и 
их легко принять за монокольпатные типа Gink-
gocycadophytus, Coniferites, Ginkgaletes и др. 
Сходная пыльца была изображена (без описания) 
под названиями Acusporidatina reticuloida Koloda 
и Reticulatina heterobrochata Kоloda [Молин и 
др., 1983, табл. 6, фиг. 1–4, табл. 7, фиг. 1–6]. 

Листья облиственных побегов ланцетные до 
широкоромбических, плотно прижаты к оси или 
несколько отстоящие (табл. 5, фиг. 56, 64; рис. 10). 
Длина побегов до 10 см, ширина 2–18 мм. Некото-
рые побеги видны в продольном расколе (рис. 10, 
В). Побеги ветвятся под острым углом. С боль-
шинства побегов получена сильно корродирован-
ная кутикула с нечеткими очертаниями клеток и 
поврежденными краевыми зубчиками. С одного 
экземпляра получена кутикула хорошей сохран-
ности (табл. 6, фиг. 72–74; рис. 10, C, D). Устьица 
(табл. 6, фиг. 72, 73; рис. 10, D) с небольшой усть-
ичной ямкой, часто окаймленной кутиновым реб-
ром. Побочные клетки не выделяются очертаниями 
и степенью кутинизации. Краевые зубчики (табл. 6, 
фиг. 74) сливаются в сплошную зубчатую кутино-
вую кайму. Побеги, ассоциирующие с фрук-
тификациями, но не находящиеся с ними в органи-
ческой связи, могут быть названы Brachyphyllum 
(al. Pagiophyllum) sp. SVM-1 до получения более 
полных сведений об их кутикулярной структуре. 

Местонахождения. Вымь-1, Вымь-2. 
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Рис. 11. Timanostrobus muravievii S.Meyen, 
реконструкция   сложного   полисперма   и  

отдельного бокового полисперма 
 

Род Concholepis S.Meyen, 1997 
 
Concholepis S.Meyen: Мейен, 1986, с. 40 (nom. 

nud.); Meyen, 1997, p. 377. 
 
Название рода от греч. koncho – раковина и 

lepis – чешуя. 
Типовой вид – Concholepis harrisii S.Meyen. 
Диагноз. Ось сложного кистевидного поли-

сперма продолжает облиственную ветку. Семен-
ные чешуи и свободные брактеи расположены по 
разреженной спирали. Брактеи простые, хорошо 
развитые. Семенные чешуи изометричные или 
удлиненные, с краевыми, абаксиальными и суб-
маргинальными адаксиальными выростами, не-
сут более одного семени. 

Сравнение. Concholepis отличается от всех 
других родов хвойных многочисленными абакси-
альными, краевыми и субмаргинальными адакси-
альными выростами на семенных чешуях. Воз-
можно, что пазушные семеносные органы Con-
cholepis возникли несколько иначе, чем настоя-
щие семенные чешуи. Подробнее этот вопрос, 
систематическое положение рода и его соотноше-
ние с другими родами хвойных рассмотрены в 
последующих разделах. 

 
Concholepis harrisii S.Meyen, 1997 
Табл. 6, фиг. 75–77; табл. 7, фиг. 78, 79;  

рис. 12; 13; 14, А, B; 26, Q 
 
Concholepis harrisii S.Meyen: Мейен, 1986, с. 40–

43; табл. 6, фиг. 75–77; табл. 7, фиг. 78, 79; рис. 12; 13; 
14, А, B; 26, Q (nom. nud.); Meyen, 1997, p. 377, 380; 
pl. VI, 75–77; VII, 78, 79; figs 13; 14; 15, A, B; 36, Q. 

 
Видовой эпитет в память проф. Т.М. Гарриса. 
Голотип – экз. №3974/27-1 и противоотпеча-

ток 27A-1 (табл. 7, фиг. 79; рис. 12, А); Вымь-1. 
Диагноз. Сложные полиспермы длиной до 12 

см. Брактеи ланцетные, шириной ~2 мм и длиной 
>1 см. Семенные чешуи сидячие, почти округлые 
или удлиненные, длиной ~10 мм. Краевые, абак-
сиальные и субмаргинальные адаксиальные вы-
росты тупые, параллельно-крайние, длиной 2 мм 
и шириной 1–2 мм. Абаксиальные выросты рас-
положены в скрещивающихся косых рядах. Се-
мян по меньшей мере по 2 на чешую. Мегаспо-
ровая мембрана толстая. Вегетативные побеги 
типа Geinitzia. 

Описание. Имеется 2 целых (в том числе, го-
лотип) и 3 фрагмента сложных полиспермов 
(табл. 6, фиг. 75–77; табл. 7, фиг. 79; рис. 12, 13), 
ассоциирующих со множеством вегетативных 
побегов (табл. 5, фиг. 76; рис. 14, А, В). Пример-
но медианная плоскость раскола открыла у голо-
типа ось с расположенными на ней 8–9 пазуш-
ными комплексами с каждой стороны. Они ле-
жат чуть боком, поэтому видны лишь дисталь-
ные выросты чешуи. Примерно так же выглядит 
другой сложный полисперм (рис. 13). Третий 
полисперм (табл. 6, фиг. 76, 77; рис. 12, В, С), 
хотя и фрагментарен, демонстрирует общее 
очертание и обе поверхности семенных чешуй. 
Уплощенных краевых выступов >12, они разде-
лены узкими синусами. После того, как порош-
ковидная фитолейма была удалена, на абакси-
альной стороне обнаружилось 12 выступов, рас-
положенных несколькими скрещивающимися 
рядами. Адаксиальная сторона несет недалеко от 
края недоразвитые фестоны, чередующиеся с 
краевыми. В остальном эта сторона гладкая, с 
едва заметными овальными контурами, возмож-
но соответствующими семенным рубцам. Впро-
чем, вполне вероятно, что субмаргинальные 
адаксиальные фестоны – это основания семяно-
жек, а овальные контуры – артефакты сохранно-
сти. Брактея (рис. 12, D) копьевидная, с полу-
круглым перегибом в средней части, продольно 
исштрихованная. Схема строения пазушного 
комплекса показана на рис. 12, Е и 26, Q. 

Ветвление вегетативных побегов нерегуляр-
ное. Листья спирально расположенные, низбе-
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Рис. 12. Concholepis harrisii S.Meyen; Вымь-1: A – голотип №3974/27-1, мегаспоровая мембрана одно-
го семени зачернена; В – две семенные чешуи с абаксиальными выступами, часть брактеи показана 
крапом, экз. №4577/216B-2; С – противоотпечаток того же образца с гладкой адаксиальной поверх-
ностью, краевыми и субмаргинальными выступами семенной чешуи, части брактей показаны кра-
пом, экз. №4577/216A-2; D – экземпляр с хорошо видной брактеей на верхушке, экз. №4577/204-1;     
Е – схематическое продольное сечение брактеи (крап), семенной чешуи (зачернена) и семян (пунктир) 
 
гающие, серповидные или почти прямые, шири-
ной до 2,5 мм и длиной до 12 мм. На некоторых 
экземплярах (табл. 7, фиг. 78 внизу) наблюдают-
ся странные короткие боковые побеги с корот-
кими листьями. Может быть, это недоразвитые 
пролиферировавшие полиспермы. Кутикула пло-
хой сохранности. 

Местонахождения. Вымь-1 (вегетативные 
ветки и полиспермы), Вымь-2 (вегетативные вет-
ки). 

 
Род Quadrocladus Mädler, 1957 

 
Типовой вид – Quadrocladus florinii Mädler, 

1957. 
Диагноз. Побеги укороченные и удлиненные 

или только удлиненные. Листья расположены по 
спирали, в поперечном сечении округлые (и то-
гда унифациальные), овальные или ромбические 
(и тогда бифациальные). В очертании листья ли-
нейные, языковидные или субтреугольные, с за-
кругленной или слабо приостренной верхушкой, 
иногда с небольшим терминальным носиком. 
Устьица распределены по всему листу, иногда 
образуют короткие ряды. Побочных клеток от 3 

до 7, чаще 4–5. Они сходны с покровными клет-
ками очертанием, иногда сильнее их кутинизи-
рованы, несут утолщение или папиллу на сторо-
не, обращенной к устьичной ямке. Замыкающие 
клетки погружены. Край листа может быть ос-
ложнен микроскопическими зубчиками, имею-
щими вид папилл или одноклеточных волосков. 

Видовой состав. Quadrocladus solmsii (Gothan 
et Nagalhard) Schweitzer (Q. fiorinii Mädler рас-
сматривается синонимом этого вида) и Q. orobi-
formis (Schlotheim) Schweitzer из цехштейна За-
падной Европы [Schweitzer, 1960; Ullrich, 1964]; 
Q. (al. Steirophyllum) komiensis S.Meyen, Q. 
dvinennis S.Meyen, Q. borealis S.Meyen и Q. 
schweitzeri S.Mеуеn из казанской и верхнетатар-
ской («татариновой») флор Западной Ангариды 
(см. описание [Гоманьков, Мейен, 1986]); Q. si-
biricus (Neuburg) S.Meyen из вулканогенного 
пермотриаса Тунгусского бассейна и мальцев-
ской серии (нижний триас ?) Кузбасса [Meyen, 
1981]; к Quadrocladus или Steirophyllum, вероят-
но, близки некоторые хвойные из зоны С (верх-
няя пермь) Наньшаня [Дуранте, 1980]. 

Сравнение Quadrocladus с другими родами 
приводится при описании Steirophyllum и в по-
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cледующих разделах настоящей статьи (см. так-
же [Гоманьков, Мейен, 1986]). 

 
Quadrocladus (al. Steirophyllum) komiensis 

S.Meyen, 1997 
Табл. 7, фиг. 83–87; рис. 15; 16, A–E 

 
Quadrocladus (al. Steirophyllum) komiensis S.Meyen: 

Мейен, 1986, с. 44–47; табл. 8, фиг. 93–97; рис. 15; 16, 
A–Е (nom. nud.); Meyen, 1997, p. 393–395; pl. VIII, 93–
97; figs. 18; 19, A–E. 

 
Видовой эпитет от Коми АССР. 
Голотип – экз. №3742/21-2 и противоотпеча-

ток 21A-2 (табл. 7, фиг. 83, 85–87; рис. 15, А, В; 
19, В–Е); Слуда. 

Диагноз. Листья изменчивы по длине и углу 
прикрепления, длиной до 6 мм и шириной 1,5 
мм, с тупой или приостренной верхушкой. Эпи-
дерма однообразная на обеих сторонах листа. 
Эпидермальные клетки в продольных рядах. 
Устьица нерегулярно размещены, продольно или 
косо ориентированы, более разрежены вдоль 
центральной части листа. Замыкающие клетки 
погружены. 4–6 побочных клеток с утолщенны-
ми проксимальными стенками или с прокси-
мальной папиллой, дистальные стенки образуют 
округлый или (реже) неправильный контур. Край 
листа с кутикулярными зубчиками. Кутикула 
утолщена в верхушке листа. 

Описание. Имеются 3 экземпляра облиствен-
ных побегов (веточек последнего порядка) и изо-
лированные листья из типового местонахожде-
ния. Побеги варьируют по длине листьев и сте-
пени их отклонения от оси даже у одного экзем-
пляра. Некоторые листья линейные, другие ко-
роче и языковидные. Нижняя (?) кутикула толще, 
с более редкими устьицами и лучше сохрани-
лась. В остальном обе стороны листа имеют 
сходное строение кутикулы. Устьица немного-
численные, разрежены вдоль оси листа (табл. 7, 
фиг. 86). Побочные клетки не выделяются кути-
низацией (табл. 7, фиг. 83, 85). Краевые зубчики 
крупные, без внутренней полости, наклонены то 
к основанию, то к верхушке листа. Иногда на-
блюдаются угловые шипы и поры в швах над 
радиальными стенками (рис. 16, С). На одном 
экземпляре найдена группа прилипшей пыльцы 
типа Platysaccus (табл. 7, фиг. 87), возможно 
принадлежащая этим хвойным. 

Сравнение. Данный вид может быть отнесен 
как к Quadrocladus, так и к Steirophyllum (см. 
описание ниже). Выбор названия Quadrocladus 
сделан условно и мотивирован лишь следующи-
ми соображениями. У Steirophyllum пока неиз-
вестны микрозубчатость края, сильные вариации 
в форме и размерах листьев, встречаются устьи-

 
Рис. 13. Concholepis harrisii S.Meyen; 
Вымь-1; сложный полисперм (отпечаток и 
противоотпечаток), стрелка указывает 
семя,   экз.  №4577/227-1  (слева)  и  227A-1 

 
ца с большим числом побочных клеток. С дру-
гими видами Quadrocladus новый вид сходен не-
правильно разбросанными устьицами с неболь-
шим числом побочных клеток, присутствием 
краевых зубчиков, сходством эпидермального 
строения обеих сторон листа. Новый вид отлича-
ется от Q. solmsii, Q. orobiformis и Q. sibiricus 
более уплощенными листьями и хорошо разви-
тыми краевыми зубчиками, от Q. dvinensis – бо-
лее уплощенными листьями и более сильно раз-
витыми папиллами на побочных клетках, боль-
шим числом устьиц с 6 побочными клетками, от 
Q. borealis – значительно более развитыми зуб-
чиками. Верхнетатарские и пермотриасовые ви-
ды Quadrocladus в Западной Ангариде и Сибири 
ассоциируют с пыльцой Lueckisporites и Scu-
tasporites [Mеуеn, 1981], которая отсутствует в 
местонахождении Слуда и вообще в нижнеказан-
ских отложениях. Очевидно, растения с листвой 
Q. komiensis продуцировали иную пыльцу, может 
быть, типа Platysaccus. 

Местонахождение. Слуда. 
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Рис. 14. Облиственные стерильные побеги, ассоциирующие с Concholepis harrisii S.Meyen (A, B) и 
Pseudovoltzia ? cornuta S.Meyen (C, D): A – экз. №3784/185; В – экз. №4100/58-1; С – экз. №1438/13; D 
– экз. №1438/3A; местонахождения Вымь-1 (А, В) и Китяк (C, D) 
 

 
 

Рис. 15. Quadrocladus (al. Steirophyllum) komiensis S.Meyen; 
Слуда:   A  –  голотип  №3742/21A-2;  В  –  противоотпечаток  A,  

№3742/21-2; С – экз. №3742/21-6; D – экз. № 3742/12-1 



Пермские хвойные Западной Ангариды 

53 

 
Рис. 16. Quadrocladus (аl. Steirophyllum) komiensis S.Meyen (A–E) и Geinitzia sp. SVM-2 (F): A – рас-
пределение устьиц (черные крупные точки) в верхушке листа, преп. №3742/21A-6, пункт 2; В – го-
лотип, развертка кутикулы вдоль края листа с зубчиками, сложенная вдоль края кутикула и зуб-
чики зачернены, преп. №3742/21-2A, пункт 2; С – голотип, угловые шипы и поры в швах над ради-
альными стенками, преп. №3742/21-2A, пункт 2; D – голотип, устьице с проксимальными папил-
лами на побочных клетках, преп. №3742/21-2A, пункт 2; Е – голотип, устьице без проксимальных па-
пилл,  преп.  №3742/21-2A,  пункт 3; F – экз. №3981/88а-1; местонахождения Слуда (А–Е) и Исады (F) 

 
 

Род Steirophyllum Eichwald, 1854,  
emend. S.Meyen, 1997 

 
Steirophyllum Eichwald: Эйхвальд, 1854, с. 183; 

Eichwald, 1855, 1860, с. 237. 
Ullmania Goeppert: Шмальгаузен, 1887, с. 21; За-

лесский, 1927, с. 22, 29. 
Steirophyllum Eichwald, emend. S.Meyen: Мейен, 

1986, с. 47, 48, 50–54 (nom. nud.); Meyen, 1997, p. 401, 
402, 404, 405. 

 
Типовой вид – Steirophyllum lanceolatum 

Eichwald, 1854. 
Замечания. Вводя род Steirophyllum, Э.И. 

Эйхвальд (см. синонимику) знал об описании 
Г.Р. Геппертом [Goeppert, 1850] рода Ullmannia, 
но считал, что у этого рода листья более вздутые 
и короткие, менее отстоящие, более отчетливо 
продольно исштрихованные и крупнее. При этом 

Э.И. Эйхвальд указал, что к S. lanceolatum отно-
сятся хвойные, описанные Г.Фишером де Вальд-
геймом [Fischer de Waldheim, 1847] как Annularia 
ovata Fischer de Waldheim. Формально, по этой 
причине следует признать видовой эпитет 
lanceolatum незаконным и ввести комбинацию 
Steirophyllum ovatum. Однако пока лучше воз-
держаться от этого шага, поскольку местонахож-
дение образцов A. ovata неизвестно и убедиться в 
синонимии обоих видов сейчас нельзя. 

При первом описании типового вида S. 
lanceolatum Э.И. Эйхвальд [1854] указал на два 
«видоизменения», т.е. на два варьетета, и допус-
кал, что это могут быть самостоятельные виды S. 
latifolium и S. angustifolium. Однако в заглавии 
описания стоит эпитет lanceolatum и о двух ука-
занных видах упоминается провизорно, а потому 
с этими названиями можно не считаться. При 
последующем описании того же вида [Eichwald, 
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1855, 1860] о выделении двух видов уже ничего 
не говорится, и их названия даже не упоминают-
ся. Таким образом, пока можно оставить за типо-
вым видом эпитет lanceolatum. 

Г.Р. Гепперт [Goeppert, 1864–1865] поместил 
S. lanceolatum и, стало быть, род Steirophyllum 
вообще в синонимику рода Ullmannia и вида U. 
bronnii Goeppert. Эта точка зрения была принята 
И.Ф. Шмальгаузеном [1887] и М.Д. Залесским 
[1927]. В дальнейшем название Steirophyllum 
упоминалось лишь как синоним Ullmannia. Вид 
U. bronnii считался весьма обычным в верхней 
перми Западной Ангариды и к нему относили 
экземпляры того же типа, что и S. lanceolatum. 
Правда, положение с типовыми образцами S. 
lanceolatum неопределенное. Оригиналы к моно-
графии Э.И. Эйхвальда хранятся в музее Ленин-
градского [ныне – Санкт-Петербургского (Ред.)] 
университета, а образцы из той же коллекции, 
изображенные М.Д. Залесским [1927, табл. 9, 
фиг. 4, 5], хранятся в ЦНИГРМузее им. Ф.Н. 
Чернышёва [Ленинград; ныне – Санкт-
Петербург. (Ред.)]. Среди этих образцов нет та-
ких, которые можно было бы отождествить с 
изображением, данным самим Э.И. Эйхвальдом 
[1854; Eichwald, 1855, 1860, табл. 18, фиг. 6, 7]. 
М.Д. Залесский считал, что те два образца, фото-
графии которых он привел в своем атласе, по-
служили Э.И. Эйхвальду для его изображения, 
но на чем основано это мнение, непонятно. Рас-
положение побегов на имеющихся образцах и на 
рисунке Э.И. Эйхвальда совершенно разное. 

Тем не менее, нет сомнений, что подразуме-
ваются хвойные одного и того же вида. Эти по-
беги весьма своеобразны и легко узнаются в кол-
лекциях по коротким широким листьям, часто 
окаймленным, с тупой верхушкой (рис. 17, A–F). 
Точно такого же типа побеги есть и в моей кол-
лекции. Они происходят из Кузьминовского руд-
ника, входящего в группу Каргалинских рудни-
ков, откуда происходят и другие образцы того же 
вида, в том числе один из оригиналов И.Ф. 
Шмальгаузена [1887, табл. 6, фиг. 18]. Этот обра-
зец, хранящийся в музее Казанского университе-
та, был отнесен к Ullmannia bronnii и неотличим 
от образцов Э.И. Эйхвальда. На трех из имею-
щихся в моей коллекции экземпляров сохрани-
лась фитолейма, так что удалось изучить кутику-
лу листьев (рис. 17, D, E, I–N), которая оказалась 
совершенно иной, чем у U. bronnii [Gothan, Na-
galhard, 1921–1923; Mädler, 1957–1958; 
Schweitzer, 1960; Ullrich, 1964]. У S. lanceolatum 
устьица не образуют рядов, число побочных кле-
ток меньше, кроме того, на листьях не наблюда-
ется характерной штриховки (на что обратил 
внимание еще Э.И. Эйхвальд). Таким образом, 

самостоятельность вида lanceolatum полностью 
подтверждается эпидермальными исследования-
ми. Более того, сомнительна и принадлежность 
его к роду Ullmannia. По эпидермальным при-
знакам, прежде всего по отсутствию правильных 
устьичных рядов, и по меньшему числу побоч-
ных клеток S. lanceolatum гораздо ближе к 
Quadrocladus, чем к Ullmannia.  

Род Quadrocladus первоначально описан по 
единственному виду Q. florinii Mädler [1957–
1958]. Г.-Й. Швайцер [Schweitzer, 1960] помес-
тил этот вид в синонимику Q. solmsii (Gothan et 
Nagalhart) Schweitzer и дополнил тот же род ви-
дом Q. orobiformis (Schlotheim) Schweitzer. Для 
обоих видов характерно небольшое (чаще всего 
4) число побочных клеток у устьиц. В цехштей-
новой флоре Западной Европы род Quadrocladus 
хорошо отделим по этому признаку от Ullmannia 
и Pseudоvoltzia, у которых побочных клеток 
больше (6–9, до 12 у U. bronnii, 5–7 у U. frumen-
taria, 6–8 у Pseudovoltzia liebeana). Для U. fru-
mentaria характерны правильные ряды устьиц, у 
U. bronnii ряды устьиц также есть, но иногда, 
особенно на верхушке листа, они хуже выраже-
ны. У обоих видов Quadrocladus устьичных ря-
дов нет (Q. orobiformis) или они плохо выражены 
(Q. solmsii). 

Если характеристику рода Quadrocladus брать 
только по указанным двум европейским видам, 
то Steirophyllum lanceolatum оказывается как бы 
промежуточным между Q. orobiformis и U. bron-
nii по эпидермальным признакам, а именно, у 
него нет устьичных рядов (как у Q. orobiformis), 
но число побочных клеток преимущественно 4–
6, что ближе к U. bronnii. Если же принять во 
внимание описанные выше виды Quadrocladus, 
то отграничить Steirophyllum от этого рода ока-
зывается невозможным. По этой причине при-
шлось ввести для вида komiensis комбинирован-
ное родовое обозначение (см. описание этого 
вида выше). Иными словами, мы приходим к 
двум выводам: 1) род Steirophyllum не может 
быть объединен с Ullmannia; 2) род Quadrocladus 
оказывается младшим гетеротипным (таксоно-
мическим) синонимом Steirophyllum. 

Правда, можно признать признаки различия 
Steirophyllum и Ullmannia недостаточными для 
их родовой самостоятельности. В этом случае, 
отнеся Steirophyllum к Ullmannia, мы должны 
будем сделать то же для Quadrocladus. Но на 
этом же основании можно будет отнести к Ull-
mannia и род Pseudovoltzia, который по эпидер-
малъным признакам весьма близок к U. frumen-
taria. С этим решением едва ли кто согласится, а 
потому целесообразно принять сформулирован-
ные выводы. 
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Итак, по правилам номенклатуры и опираясь 
на принятый для рассматриваемых хвойных 
комплекс таксономических признаков, следует 
восстановить род Steirophyllum и отнести к нему 
все виды, ранее принадлежавшие к Quadrocladus. 
С другой стороны, название Steirophyllum прак-
тически не вошло в употребление после его об-
народования (любопытно, что, в отличие от дру-
гих родов, установленных Э.И. Эйхвальдом в 
том же издании, оно даже не попало в индекс 
родовых названий Г.Н. Эндрюса [Andrews, 
1970]), а потому название Quadrocladus можно 
консервировать. 

Прежде, чем принимать решение по возник-
шим таксономическим и номенклатурным во-
просам, надо учесть следующие соображения. 
Утверждение о самостоятельности Steirophyllum 
от Ullmannia основывается на следующих пред-
положениях: 1) род Ullmannia не является сбор-
ным, т.е. виды U. bronnii и U. frumentaria при-
надлежат к одному естественному роду; 2) вид 
U. bronnii также не является сборным, так что 
эпидермально изученные экземпляры относятся 
к тому же виду, что и все остальные; 3) все виды 
Quadrocladus относятся к единственному естест-
венному роду, т.е. ассоциировали с принципи-
ально однотипными фруктификациями и пыль-
цой. В действительности для этих трех допуще-
ний достаточных оснований нет, на что указы-
вают следующие косвенные данные. 

Мужские и женские фруктификации, тради-
ционно считающиеся характерными для рода 
Ullmannia, в действительности известны у U. 
frumentaria, а не у типового вида U. bronnii. Во-
обще, хорошо изучена именно U. frumentaria, 
имеющая довольно характерную и однообразную 
листву. Пыльца, полученная из микростробилов 
U. frumentaria, оперкулятная, типа Jugasporites 
[Foster, 1983], широко распространена в отложе-
ниях с побегами. Все побеги, с которых получена 
кутикула, показали одинаковые эпидермальные 
признаки. Таким образом, этот вид «хороший». 
Иное дело – U. bronnii. К этому виду отнесены 
все цехштейновые побеги с короткими мясисты-
ми листьями, но внешне он не выглядит одно-
родным. Это бросается в глаза при ознакомлении 
с изображениями, данными Г.Р. Гёппертом 
[Goeppert, 1850, табл. 20, фиг. 1–26; 1864–1865, 
табл. 45, фиг. 1–26]. Есть побеги с крупными ли-
стьями с приостренной верхушкой и продольной 
штриховкой, но есть побеги с совершенно иными 
листьями – более выпуклыми, с округленной 
верхушкой. Листья второго типа несравненно 
больше похожи на Steirophyllum lanceolatum, чем 
листья первого типа. В последующих работах 
под названием U. bronnii также фигурировали 

внешне существенно разные типы побегов. Не 
вполне ясно, выдерживаются ли эпидермальные 
признаки у образцов, относимых к этому виду. 
В.Готан и К.Нагальхард [Gothan, Nagalhard, 
1921–1923, табл. 5, фиг. 2) изображают правиль-
ные устьичные ряды. На фотографиях, приве-
денных Г.-Й. Швайцером [Schweitzer, 1960, табл. 
8, фиг. 1, 2] и Г.Ульрихом [Ullrich, 1964, табл. 13, 
фиг. 1–3], ряды несравненно менее четкие. О 
том, насколько выдерживаются другие признаки, 
судить по имеющимся изображениям и описани-
ям трудно. Ясному пониманию объема и диагно-
стических признаков вида препятствует еще и то, 
что типовой материал, описанный Г.Р. Геппер-
том, не подвергался эпидермальному изучению. 
Из имеющихся публикаций нельзя понять, сколь 
представительным было эпидермальное изуче-
ние коллекций. Более того, увеличенные фото-
графии тех экземпляров, с которых получены 
препараты кутикулы, не были опубликованы. 
Важно и то, что для U. bronnii, вероятнее всего, 
так и не был выделен лектотип. Это, однако, со-
вершенно необходимо сделать, так как Г.Р. Гёп-
перт отнес к U. bronnii не только облиственные 
побеги хвойных, но и фруктификации типа Pel-
taspermum [там же, табл. 45, фиг. 24, 25]. Потом 
такие фруктификации описывались в литературе 
как Strobilites bronnii [Florin, 1944а; Stoneley, 
1958]. Очевидно, они могли принадлежать обыч-
ным в цехштейне растениям с листвой Lepidop-
teris martinsii. Наконец, отнюдь не очевидна и 
номенклатурная правомочность самого эпитета 
bronnii. Г.Р. Гепперт и последующие авторы 
включали в U. bronnii ранее описанный вид Cu-
pressites ullmannii Bronn, эпитет которого имеет 
приоритет перед эпитетом bronnii. 

До сих пор изменчивость побегов U. bronnii, 
на которую обращал внимание еще Г.Р. Гепперт, 
считалась внутривидовой. Возникает подозре-
ние, что это не так и что под названием U. bron-
nii кроются существенно разные растения. На 
это, помимо внешнего различия экземпляров, 
указывают и следующие косвенные соображе-
ния. Как упоминалось, с U. frumentaria ассоции-
рует пыльца типа Jugasporites. Г.Висшер [Viss-
cher, 1971, с. 34] привел следующие соображения 
в пользу того, что с U. bronii ассоциирует пыльца 
Lueckisporites: а) относительная частота встре-
чаемости обоих таксонов максимальна в соответ-
ствующих отложениях; б) Lueckisporites и Ju-
gasporites сходны по присутствию «тонкой, ли-
шенной сэкзины площадки на проксимальной 
стороне тела. Тератологические формы Ju-
gasporites могут даже приближаться к тениатной 
структуре Lueckisporites». Г.Висшер отмечает 
противоречие его вывода с выводом Р.Флорина 
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[Florin, 1944а], указывавшего у U. bronnii нете-
ниатную пыльцу, но считает, что стробил, из ко-
торого Р.Флорин извлек пыльцу, не был найден в 
прикреплении к побегу. С последним, однако, 
можно не согласиться, так как на фотографиях, 
приведенных Р.Флорином [Florin, 1944а, табл. 
170, фиг. 10], стробил выглядит прикрепленным 
к побегу. 

Вывод Г.Висшера о пыльце, ассоциирующей 
с U. bronnii, встретил возражение автора [Meyen, 
1981], поскольку в пермотриасе Сибири совер-
шенно очевидна ассоциация Lueckisporites с 
Quadrocladus sibiricus. Та же пыльца весьма 
обычна в верхнетатарских отложениях Западной 
Ангариды, где побеги типа U. brоnnii отсутству-
ют. Поэтому было высказано предположение, 
что Lueckisporites в Западной Европе ассоцииру-
ет, как и в Сибири, с Quadrocladus. Однако это 
допущение противоречит резкому несовпадению 
встречаемости тех и других остатков в Европе, 
где Lueckisporites доминирует среди миоспор, а 
побеги Quadrocladus относительно редки. На-
блюдения Г.Висшера и данные по Сибири и За-
падной Ангариде можно согласовать, если до-
пустить сборный характер вида U. bronnii. Впол-
не вероятно, что среди экземпляров, традицион-
но определяемых как U. bronnii, есть (1) хвой-
ные, более близкие к U. frumentaria и имеющие 
почти такую же кутикулу и примерно такую же 
пыльцу, и (2) хвойные, более близкие к Quadro-
cladus, с менее правильными рядами устьиц, 
меньшим числом побочных клеток и пыльцой 
типа Lueckisporites. 

В любом случае недостаточная изученность 
вида U. bronnii и его соотношения с U. 
frumentariа и Quadrocladus (с учетом всех видов 
этого рода, а не только двух цехштейновых) пре-
пятствуют принятию обоснованного решения в 
отношении синонимии Quadrocladus и Steiro-
phyllum. Сейчас S. lanceolatum занимает как бы 
промежуточное положение между U. bronnii и 
Quadrocladus. Поэтому пока лучше всего посту-
пить следующим образом: 1) восстановить само-
стоятельность вида lanceolatum, как считал Э.И. 
Эйхвальд; 2) оставить этот вид в составе рода 
Steirophyllum. Целесообразно стремиться к тому, 
чтобы роды Ullmannia, Steirophyllum и Quadro-
cladus по возможности приближались к естест-
венным родам, а не тем форм-родам, которые 
предлагал Т.М. Гаррис для вегетативных побегов 
хвойных (см. раздел «Систематика и номенкла-
тура древних хвойных»). А потому отграничение 
этих трех родов целесообразно делать с учетом 
ассоциирующих фруктификаций и пыльцы. Сей-
час для типовых видов всех трех родов неизвест-
ны ни фруктификации, ни пыльца. Нуждается в 

прояснении типификация U. bronnii и Q. solmsii. 
Рассмотрение этих вопросов выходит за пределы 
задач настоящей работы. 

 

Steirophyllum lanceolatum Eichwald, 1854, 
emend. S.Meyen, 1997 

Рис. 17 
 
Steirophyllum lanceolatum Eichwald: Эйхвальд, 

1854, с. 183, табл. 18, фиг. 6, 7; Eichwald, 1855, 1860, 
р. 237, табл. 18, фиг. 6, 7. 

Ullmannia bronnii Gоeppert: Шмальгаузен, 1887, c. 
21, табл. 6, фиг. 18; Залесский, 1927, с. 22, 32, 39, 49, 
табл. 9, фиг. 4, 5, табл. 36, фиг. 1 (?), 2. 

Steirophyllum lanceolatum Eichwald, emend. 
S.Meyen: Мейен, 1986, с. 54–56; рис. 17; Meyen, 1997, 
p. 405, 406; fig. 25. 

 
Лектотип – один из экземпляров, изображен-

ных Э.И. Эйхвальдом на табл. 18, фиг. 6; изо-
бражен на рис. 17, B в настоящей работе. 

Диагноз. Известны ветки последнего порядка 
длиной до 7 см и шириной до 2 см. Листья рас-
положены по спирали, прикрепляются под ост-
рым углом к оси, иногда почти перпендикулярно 
к ней, длиной до 10 мм, шириной до 3 мм, с ту-
пой верхушкой, края почти параллельные, осно-
вание низбегающее. На верхушке побега листья 
серповидно изогнуты внутрь. Эпидерма обеих 
сторон одинаковая, сложена многоугольными 
клетками с округленными углами, рядов клеток 
нет. Устьица расположены и ориентированы без 
видимого порядка. Побочных клеток 4–8, чаще 
4–6. Периклинальные стенки побочных клеток с 
радиальной струйчатостью. У многих устьиц по-
бочные клетки несут проксимальные папиллы 
изменчивого размера. Покровные клетки часто с 
угловыми шипами. 

Описание. В коллекции имеются 9 фрагмен-
тов облиственных веток и 2 изолированных лис-
та. Автор видел оригиналы М.Д. Залесского (см. 
синонимику; ЦНИГРмузей), образцы коллекции 
Э.И. Эйхвальда [музей Ленинградского (ныне – 
Санкт-Петербургского – Ред.) университета] и 
один оригинал И.Ф. Шмальгаузена (см. синони-
мику; музей геологического факультета Казан-
ского университета). Дополнительные образцы 
хранятся в Казанском университете, часть из них 
собрана Н.К. Есауловой в местонахождении 
Кзыл-Байрак. Эти образцы внимательно не изу-
чались и не учтены в диагнозе и описании вида. 

В целом, макроморфология побегов и листьев 
очень однообразна. Хотя размер листьев и угол 
их прикрепления варьируют, общий облик побе-
гов сохраняется. Очень характерны грубые 
складки на листьях, которые, вероятно, при жиз-
ни были почти округлыми в сечении, часто
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Рис. 17. Steirophyllum lanceolatum Eichwald; Кузьминовский рудник: А, В – типовые образцы, от-
дельный лист (А) [Эйхвальд, 1854, табл. 18, фиг. 7] и облиственные побеги (В) [там же, табл. 
18, фиг. 6, справа – лектотип]; С – экз. №1439/4; D, E – изолированные листья с естественно 
мацерированной фитолеймой, устьица показаны точками, участки с несохранившимся клеточ-
ным строением заштрихованы, экз. №№1439/1 (D) и 1439/6 (Е); F – экз. №1439/3-2; G – верхуш-
ка побега, экз. №1439/3-3; Н – побег, с которого получены препараты кутикулы, экз. №1439/2;   
I – устьице с крупными проксимальными папиллами на побочных клетках, преп. №1439/2-А, 
пункт 1 (отмечено двумя стрелками на фиг. J); J – кутикула из средней части листа, тот же 
пункт; К – шипы в углах клеток, преп. №1439/2-A, пункт 3; L – поры в швах, преп. №1439/2-A, 
пункт 4; М – устьице с 4 побочными клетками и без проксимальных папилл на них, тот же пункт; 
N  –  устьице  с  небольшими  проксимальными  папиллами  (отмечено  одной стрелкой на фиг. J) 
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параллельно краю проходит уплощенная кайма 
(рис. 17, C, F), показанная и на рисунках Э.И. 
Эйхвальда (рис. 17, А, В). У одного из побегов 
(рис. 17, С) между листьями лежит семя, но, ве-
роятно, это случайное совместное захоронение. 
К тому же виду можно отнести и верхушку побе-
га с более мелкими серповидно изогнутыми ли-
стьями (рис. 17, G). Оригинал И.Ф. Шмальгаузе-
на (см. синонимику) сначала производит впечат-
ление фертильного побега, так как складки в 
верхушках листьев образуют округло-
треугольные контуры, имитирующие семенные 
рубцы. Этот экземпляр выделяется прикреплени-
ем листьев к оси под разными углами, что отра-
жено и на рисунке И.Ф. Шмальгаузена. 

Фитолейма, пригодная для мацерации, сохра-
нилась лишь на одном экземпляре (рис. 17, H) с 
более мелкими и узкими листьями. Такое же 
эпидермальное строение видно в отраженном 
свете на изолированных листьях обычного для 
вида облика (рис. 17, D, E). Поэтому экземпляр, 
из фитолеймы которого получены препараты ку-
тикулы, без колебаний отнесен к описываемому 
виду. Фитолейма сильно раздроблена, и видеть 
топографию больших участков эпидермы в пре-
паратах нельзя. Однако все фрагменты кутикулы 
устроены одинаково, а потому нет оснований 
считать, что эпидермальное строение разных 
сторон отличалось. Устьица моноцикличные, 
реже с 1–2 венечными клетками, не отличающи-
мися от покровных. Бросается в глаза изменчи-
вость устьиц в числе побочных клеток и степени 
развития проксимальных папилл (рис. 17, I, J, N), 
которые на некоторых устьицах вообще отсутст-
вуют (рис. 17, М). Побочные клетки выделяются 
среди покровных тонкой струйчатостью, чаще 
всего направленной к центру клетки. Из-за кор-
розии кутикулы число побочных клеток (А) 
можно было подсчитать лишь у 20 устьиц, из них 
у 5 устьиц – 4А (25%), у 8 устьиц – 5А (40%), у 5 
устьиц – 6А (25%), с 7А и 8А найдено по одному 
устьицу (по 5%). Степень развития угловых ши-
пов сильно варьирует. Иногда они крупные и 
сидят в каждом углу клетки (рис. 17, K). В неко-
торых местах швы над радиальными стенками 
пронизаны неравномерно расположенными по-
рами (рис. 17, L). Краевые зубчики не обнаруже-
ны. 

Сравнение. Выше уже отмечалось сходство 
S. lanceolatum и Quadrocladus. S. lanceolatum от-
личается от субангарских видов Quadrocladus 
гораздо меньшим полиморфизмом листьев. 
Очень велико внешнее сходство побегов S. 
lanceolatum и экземпляров, описанных 
К.Медлером [Mädler, 1957, табл. 9, фиг. 6, 7] как 
Q. florinii, но у последнего преобладают устьица 

с 4 побочными клетками, на которых нет струй-
чатости и которые сильнее кутинизированы, чем 
покровные клетки. Форма листа и топография 
эпидермы у обоих видов одинакова. 

Местонахождение. Каргалинские рудники (в 
том числе отвалы Кузьминовского рудника). 

 
Род Taxodiella Zalessky, 1939 

 
Базионим – Taxodiella recticaulis Zalessky 

[Zalessky, 1939, с. 367].  
Замечания. И родовое название Taxodiella, и 

предлагаемая ниже комбинация Taxodiella bar-
daeana (Zalessky) S.Meyen используются в на-
стоящей работе без полной уверенности в пра-
вильности принятых таксономических и номен-
клатурных решений. В кунгурских местонахож-
дениях Чекарда-1, Крутая Катушка и Красная 
Глинка встречается немало побегов хвойных с 
мелкими листьями. Внешне они довольно одно-
образны и, как показано ниже (см. описание вида 
T. bardaeana), вполне могут быть отнесены к од-
ному виду. Сходные побеги были описаны М.Д. 
Залесским как новые виды Walchia bardaeana, W. 
peremiana, W. uralica [Zalessky, 1937], W. densa и 
новый род и вид Taxodiella recticaulis [Zalessky, 
1939]. Как обычно у этого автора, новым таксо-
нам даны лишь очень краткие описания без 
обоснования различий между ними, а также от-
личий от ранее известных родов и видов хвой-
ных. Очевидно, что родовое название Walchia, 
независимо от того, считать ли типовым видом 
W. piniformis или W. filiciformis (см. раздел «Сис-
тематика и номенклатура древних хвойных»), 
для этих хвойных не подходит. Можно отнести 
их к одному из форм-родов в системе вегетатив-
ных побегов хвойных, предложенной Т.М. Гар-
рисом (см. раздел «Систематика и номенклатура 
древних хвойных»). Это означало бы упраздне-
ние уже выделенного рода Taxodiella. Между тем 
сохранение этого рода полезно, поскольку опи-
сываемые хвойные, скорее всего, действительно 
принадлежат особому естественному роду. 

Как у Kungurodendron, Concholepis, Ernestio-
dendron и некоторых других палеозойских хвой-
ных, у Taxodiella существенно меняется размер 
листьев при переходе от одного порядка ветвле-
ния к другому. У Taxodiella известны ветки трех 
порядков и соответственно три размерных класса 
листьев на одном ветвящемся побеге. Поэтому 
выделение особых видов только по размерам ли-
стьев у этих хвойных невозможно. В пределах 
одного побега может варьировать и степень от-
клонения листа от оси. Учитывая изменчивость 
этих и других признаков на имеющемся мате-
риале (рис. 18, G–Q), невозможно принять в 
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Рис. 18. Taxodiella bardaeana (Zalessky) S.Meyen: А–F – экземпляры, описанные М.Д. Залесским 
под названиями Walchia densa Zalessky (А, В) [Zalessky, 1939, фиг. 42, 43], W. bardaeana Zalessky 
(С) [Zalessky, 1937, фиг. 39, голотип], Taxodiella recticaulis Zalessky (D, E) [Zalessky, 1939, фиг. 
49, 48], W. реremiana Zalessky (F) [Zalessky, 1937, фиг. 40]; G – экз. №2009/44 (сборы Г.Т. Мау-
эра); Н – то же, деталь места, от которого отходит стрелка; I – то же, деталь места, от-
меченного крестиком; J – то же, деталь ветки предпоследнего порядка; К – экз. №3737/281, 
определенный М.Д. Залесским как W. densa Zalessky; L – экз. №3737/56; М – экз. №3737/59, два па-
зушных побега последнего порядка, подстилающие листья показаны крапом; N – то же, общий вид 
экземпляра; O – экз. №3737/70; Р – экз. №4560/2 (сборы Ю.М. Залесского); Q – экз. №3737/64; 
местонахождения  Чекарда-1  (A,  B,  L–O,  Q), Красная Глинка (С, К), Крутая Катушка (D–J, Р) 
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качестве видовых те признаки, которые отлича-
ют перечисленные таксоны М.Д. Залесского. Ес-
ли их объединить, возникнет вопрос о выборе 
видового эпитета. Очевидно, это могут быть bar-
daeana, uralica или реremiana как обнародован-
ные раньше [Zalessky, 1937]. Ситуация с W. 
uralica неясная, так как непонятно, с каким уве-
личением изображен голотип (единственный 
изображенный экземпляр). В подписях к своему 
рис. 36 М.Д. Залесский указал увеличение 1:1, 
что соответствует указанным в описании разме-
рам экземпляра в целом. Однако тогда листья на 
рисунке получаются вдвое большими, чем указа-
но в описании. Возможно, рисунок увеличен в 2 
раза, а размеры экземпляра указаны М.Д. Залес-
ским ошибочно (взяты не с образца, а с увели-
ченного рисунка). Из-за этой неясности лучше не 
использовать эпитет uralica. Из голотипов Т. 
bardaeana и W. peremiana полнее первый, и его 
отождествление с имеющимися образцами более 
определенно. Таким образом, лучше остановить-
ся на эпитете bardaeana. Поскольку опублико-
ванный в 1939 году вид Taxodiella rectiсaulis рас-
сматривается как синоним, предлагается комби-
нация Таxodiella bardaeana (Zalessky) S.Meyen 
(см. базионим в синонимике вида). 

Taxodiella отличается от Walchia (al. Lebachia) 
простыми, а не вильчатыми (типа Gompho-
strobus) листьями на побегах предпоследнего 
порядка, от Ernestiodendron – менее упорядочен-
ным ветвлением и эпидермальными признаками 
(меньшим числом побочных клеток, частью их 
поперечной ориентировкой по отношению к оси 
листа, отсутствием мелких папиллигеров). 

 

Taxodiella bardaeana (Zalessky, 1937) 
S.Meyen, 1997 

Табл. 7, фиг. 80–82; рис. 18 
 

Walchia bardaeana Zalessky: Zalessky, 1937, c. 75, 
фиг. 39 (голотип, единственный изображенный эк-
земпляр). 

Walchia peremiana Zalessky: Zalessky, 1937, c. 74, 
фиг. 40. 

Walchia uralica Zalessky: Zalessky, 1937, c. 71, фиг. 36. 
Walchia densa Zalessky: Zalessky, 1939, c. 363, фиг. 

42, 43. 
Taxodiella recticaulis Zalessky: Zalessky, 1939, c. 

367, фиг. 48, 49. 
Taxodiella bardaeana (Zalessky) S.Meyen: Мейен, 

1986, с. 59–61; табл. 8, фиг. 90–92; рис. 18 (nom. nud.); 
Meyen, 1997, p. 409, 410, 412; pl. VIII, 90–92; fig. 28. 

 
Исправленный диагноз. Облиственные вет-

ки по крайней мере трех порядков ветвления, 
которым соответствуют три размерных класса 
листьев (самые мелкие листья на конечных вет-
ках). Ветвление пазушное, от отчетливо перисто-

го до плохо упорядоченного, плагиотропное (?). 
Листья игловидные, уплощенные, со слабо вы-
пуклыми краями, длиной до 6 мм, шириной до 2 
мм, в разной степени отогнутые от оси, иногда 
прижаты к ней, верхушка приостренная, с остро-
конечием. Край с микроскопическими кутику-
лярными зубчиками. В мезофилле обычны па-
лочковидные тельца со смолоподобным содер-
жимым. Устьица в полосах (?), побочные клетки 
с проксимальными папиллами, часто ориентиро-
ваны перпендикулярно к оси листа. 

Описание. В коллекции имеется 14 побегов 
разной величины и разной степени разветвлен-
ности (рис. 18, G–Q.). Наиболее полный экземп-
ляр изображен на рис. 18, G–J. Сохранившаяся 
часть главной оси длиной ~16 см. В нижней час-
ти оси сохранились отдельные листья и неболь-
шие веточки. Отсутствие более крупных веток 
следующего порядка едва ли связано лишь с со-
хранностью образца. Сохранившиеся ветки 
предпоследнего порядка явно укорачиваются 
книзу. Примечательно неправильное чередова-
ние веток разного размера по левой стороне оси, 
по правой стороне все ветки короткие, но тоже 
разного размера и без определенного порядка. 
Наверху слева прикреплены самые длинные вет-
ки, несущие нерегулярно расположенные мелкие 
веточки последнего порядка (рис. 18, I). На дру-
гих экземплярах (рис. 18, N, P, Q) также видны 
неупорядоченность ветвления и мелкие веточки 
последнего порядка. Хорошо видно пазушное 
ветвление (рис. 18, М, О). Поверхность стеблей 
струйчатая (рис. 18, I). О форме листьев судить 
трудно из-за их сплющивания в разных  плоско-
стях. Если листья распростерты в плоскости ско-
ла, видно, что они ланцетные, с выпуклыми или 
почти параллельными краями (рис. 18, J, O). 
Верхушка приостренная, завершается коротким 
остроконечием (табл. 7, фиг. 80). Зависимость 
размера листьев от порядка ветвления выражена 
очень четко (рис. 18, G–I, K, M–Р). Чем крупнее 
листья, тем сильнее они отклоняются от оси. При 
естественной мацерации в фитолейме листьев на 
нескольких экземплярах видны темные палочко-
видные или округлые тельца длиной до 500 мкм 
и шириной до 100 мкм. При мацерации их со-
держимое растворяется, но контуры телец отпе-
чатываются на кутикуле. 

Фитолейма на большинстве экземпляров в 
разной степени прошла естественную мацера-
цию. Поэтому кутикула противоположных сто-
рон листьев слиплась, разделить ее не удается. 
Довольно сильна коррозия фитолеймы. При со-
хранении мезофилла отделить его от кутикулы 
большей частью нельзя. Поэтому об эпидер-
мальном строении можно судить лишь по не-
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Рис. 19. A – Pseudovoltzia ? cornuta S.Meyen, голотип №1438/15, сложный полисперм, стрелка по-
казывает семя в прикреплении (?), местонахождение Китяк; В – P. ? cornuta, изолированная се-
менная чешуя, экз. №1438/6, местонахождение Китяк; С – Swedenborgia longifolia Stanislavsky, 
ceменная чешуя, верхний триас Донбасса (по [Станиславский, 1971]); D – Cycadocarpidium pilo-
sum Grauvogel-Stamm, семенная чешуя и брактея, семенные рубцы показаны крапом, средний три-
ас Вогез (по [Grauvogel-Stamm, 1978]); Е, F – Pseudovoltzia liebeana (Geinitz) Florin, семенная че-
шуя и брактея (Е – внешний вид; F – продольное сечение), семена зачернены, семенные рубцы по-
казаны   крапом,   проводящие   пучки   –   пунктирной   линией,   верхняя  пермь  Западной  Европы 

(по [Schweitzer, 1963]) 
 
большим фрагментам кутикулы. На одних фраг-
ментах (табл. 7, фиг. 81) видны лишь прямо-
угольные клетки в нарушенных или довольно 
правильных рядах, устьиц нет. На других фраг-
ментах контуры клеток проследить не удается 
из-за коррозии, совмещения кутикулы противо-
положных сторон листа или прилипшего мезо-
филла, но по группам папилл можно различить 
устьица (табл. 7, фиг. 82). Видно, что они хотя 
бы частично собраны в ряды. Иногда отчетливо 
видна поперечная ориентировка устьичных ще-
лей. Число побочных клеток небольшое (5–6). 
Местами виден край листа с сильно корродиро-
ванными кутикулярными зубчиками. 

Сравнение. Хотя описанные выше экземпля-
ры, как и помещенные в синонимику виды и эк-
земпляры М.Д. Залесского, различаются доволь-
но сильно, можно эти различия считать проявле-
нием внутривидовой изменчивости, поскольку те 
же признаки могут варьировать в пределах одно-
го побега. Например, М.Д. Залесский отнес к 

Walchia densa побеги с более мелкими листьями, 
чем у W. bardaeana. Однако у одного из его ори-
гиналов (рис. 18, А) листья двух размеров, и бо-
лее крупные – такие же, как у W. bardaeana. У W. 
densa, W. bardaeana, W. uralica и Taxodiella recti-
caulis М.Д Залесский изображает своеобразные 
мелкие веточки последнего порядка. Такие же 
веточки есть на образцах в коллекции автора. 
Своеобразие этого признака позволяет считать 
его видовым маркером. Может быть, это струк-
тура, предшествующая укороченным побегам 
более поздних хвойных. Наиболее отклоняется 
от всех видов, помещенных в синонимику опи-
сываемого вида, побег Tаxodiella recticaulis, по-
казанный на рис. 21, Е. У него значительная 
часть оси не облиствена и не несет веток. Однако 
экземпляр на рис. 18, G в нижней части также 
несет лишь очень редкие листья и ветки. 

Поэтому T. recticaulis можно рассматривать 
лишь как крайний вариант изменчивости по это-
му признаку. 
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Рис. 20. Семена (А–Е) и облист-
венные ветки (F, G), ассоциирующие 
c Pseudovoltzia ? cornuta S.Meyen; 
Китяк: A – экз. №3773/80A; В – экз. 
№3773/91; С – экз. №3773/80 (про-
тивоотпечаток к фиг. A); D – экз. 
№3773/96-1; Е – экз. №3773/93; F – 
экз.  №3773/81;  G  –  экз.  №3773/97 

 
Местонахождения. Красная Глинка (экзем-

пляр, определенный М.Д. Залесским как Walchia 
densa – рис. 18, K; голотип W. bardaeana), Крутая 
Катушка (7 экз.; голотипы видов Тахоdiella recti-
caulis и W. peremiana), Чекарда-1 (6 экз.; голотип 
вида W. uralica, синтипы вида W. densa). Все 
оригиналы перечисленных видов М.Д. Залесско-
го утрачены. 

 

Род Pseudovoltzia Florin, 1927 
 

Pseudovoltzia ? cornuta S.Meyen, 1997 
Табл. 7, фиг. 88–92; рис. 14, C, D; 19, A, B; 20, F, 

G 
 

?Ullmannia sp.: Шмальгаузен, 1887, табл. 6, фиг. 
20, 21; табл. 7, фиг. 11–13 (стерильные побеги). 

Pseudovoltzia ? cornuta S.Meyen: Мейен, 1986, с. 
62, 64; табл. 8, фиг. 98–102; рис. 14, C, D; 19, A, B; 20, 
F, G (nom. nud.); Meyen, 1997, p. 412, 413; pl. VIII, 98–
102; figs 15, C, D; 29, A, B; 30, F, G. 

 
Видовой эпитет от лат. cornuta – рогатая. 
Голотип – экз. №1438/15 (табл. 8, фиг. 99; 

рис. 19, А); Китяк. 
Диагноз. Ось сложного полисперма продол-

жает облиственную ось. Брактеи расположены 
по спирали, свободные, линейные, длиной >6 мм 
и шириной 1 мм. Семенная чешуя состоит из 
проксимальной части с параллельными краями и 
дистальной пластинки, разделенной на острые 
лопасти. Боковые лопасти длинные и изогнуты 
наружу, центральные – короткие и прямые. Сте-
рильные побеги типа Geinitzia. Листья серповид-
ные, длиной до 6 мм и шириной 1,5 мм. 

Описание. В типовом местонахождении най-
дены 4 сложных полисперма (табл. 7, фиг. 89–91; 
рис. 19, А), одна изолированная семенная чешуя 

(табл. 7, фиг. 88; рис. 19, В) и многочисленные 
вегетативные побеги (табл.7, фиг. 92; рис. 14, C, 
D; 20, F, G). Строение семенной чешуи лучше 
видно на изолированном экземпляре. В ее сред-
ней части есть выступ, к которому, возможно, 
прикреплялось семя. Одно семя (в прикрепле-
нии) видно у голотипа. Дисперсные семена, най-
денные в том же слое, показаны на рис. 20, А–Е. 
Они овальные или яйцевидные, длиной 2,5–4,5 
мм и шириной 2–2,5 мм, с краевой каймой и по-
логими продольными складками. Верхушка се-
мени оттянута, двурогая или воронковидная. 
Двурогая структура могла возникнуть в резуль-
тате продольного раскола воронковидной вер-
хушки. Какие из ассоциирующих семян принад-
лежат P. ? cornuta, неизвестно. Сопровождающие 
вегетативные побеги сходны с таковыми Con-
cholepis harrisii, но листья мельче. 

Сравнение. Отнесение описанных экземпля-
ров к роду Pseudovoltzia условно, так как у типо-
вого вида Р. liebeana (Geinitz) Florin брактея час-
тью срастается с семенной чешуей (рис. 19, Е, F) 
и лопасти чешуи ясно разделены на стерильные 
и семеносные. Рогатые семенные чешуи извест-
ны у триасовых Aethophyllum, Swedenborgia, Cy-
cadocarpidium и Tricranolepis (рис. 19, С, D; 
[Grauvogel-Stamm, 1978; Станиславский, 1976]), 
но у этих родов брактея сильно срастается с се-
менной чешуей. Кроме того, первые три рода 
имеют иную вегетативную листву. Стерильные 
побеги, подобные тем, которые ассоциируют с 
полиспермами Р. ? cornuta, ранее описывались из 
того же местонахождения как Ullmannia sp. (см. 
синонимику). Вопрос о присутствии Ullmannia в 
Западной Ангариде обсуждается при описании 
рода Steirophyllum и в разделе «Флорогенетиче-
ские выводы».  

Местонахождение. Китяк. 
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Эволюционная морфология  

верхнепалеозойских и раннемезозойских 
хвойных 

 
Предложенный ниже сравнительный анализ 

касается лишь тех признаков, которые были 
изучены у пермских хвойных Западной 
Ангариды, и лишь тех палеозойских и 
мезозойских родов, соотношение с которыми 
западноангарских хвойных более понятно. 

 
Женские фруктификации 

 
Женские фруктификации позднепалеозойских 

хвойных делятся на два главных типа. К первому 
относятся Buriadiaceae с одиночными, не соб-
ранными в полиспермы семенами, сидящими на 
неспециализированных побегах, не отличаю-
щихся от вегетативных (Buriadia, Walkomiella 
[Pant, Nautiyal, 1967; Pant, 1977; Surange, Singh, 
1952])11. Фруктификации второго типа представ-
лены сложными полиспермами; на оси в спи-
ральном порядке сидят фертильные комплексы 
(простые боковые полиспермы), обычно подсти-
лаемые брактеями. Среди позднепалеозойских 
боковых полиспермов можно выделить не менее 
10 их типов, отвечающих разным родам. 

 
LEBACHIA (рис. 21). Р.Флорин [Florin, 1938, 

1944а] предложил следующую интерпретацию 
пазушного комплекса Lebachia piniformis 
(Schlotheim) Florin. В пазухе вильчатой брактеи 
(типа Gomphostrobus) располагается фертильный 
укороченный побег со множеством спирально 
расположенных стерильных чешуй и единствен-
ным ортотропным булавовидным семезачатком с 
апикальной выемкой. Семезачаток располагается 
в апикальной части пазушного комплекса на его 
адаксиальной стороне. Эта интерпретация стала 
общепризнанной. Тем не менее внимательное 
изучение фотографий [Florin, 1938], сравнение с 
другими позднепалеозойскими хвойными, а так-
же с ассоциирующими семенами (Samaropsis 
                         

11 Как показал Г.У. Ротуэлл с соавторами, вошед-
шее в литературу представление об одиночных семе-
нах, располагавшихся на неспециализированных по-
бегах у типового вида Buriadia – B. geterophylla, явля-
ется ошибочным. Неверная интерпретация связана с 
наложением остатков дисперсных семян и фрагмен-
тов вегетативных побегов. Остается также неясным, 
были ли собраны семена B. heterophylla в какие-либо 
стробилы. Подробнее см.: Singh K.J., Rothwell G.W., 
Mapes G., Chandra S. Reinvestigation of the conifero-
phyte morphospecies Buriadia heterophylla Seward et 
Sahni, with reinvestigation of vegetative diversity and 
putative seed attachments // Rev. Palaeobot. Palynol. – 
2003. – Vol. 127. – P. 25–43 (Ред.). 

delafondii Zeiller) убеждает в том, что интерпре-
тация булавовидного органа как семезачатка 
ошибочна [Clement-Westerhof, 1984]. Против ин-
терпретации Р.Флорина свидетельствуют сле-
дующие соображения: 

1. Для всех известных позднепалеозойских 
фруктификаций Pinopsida необычна булавовид-
ность семезачатка (семени) с постепенно сужи-
вающимся основанием. Семезачатки Pinopsida, 
если они прикрепляются к семяножке апикально, 
всегда имеют более или менее расширенное ос-
нование, резко сужающееся в месте прикрепле-
ния. При этом на конце семяножки после опаде-
ния семени образуется отчетливый рубец. 
Р.Флорин считал, что с Lebachia ассоциируют 
семена типа Samaropsis delafondii, которые име-
ют резко суживающееся основание и не могут 
быть онтогенетически выведены из булавовид-
ных придатков. 

2. Принадлежность булавовидного придатка 
к семезачатку не подкреплена анализом кутини-
зированных мембран, в частности, не продемон-
стрирована кутикула интегумента на верхушке 
семезачатка, не показана кутикула микропиле. 
Мембрана, интерпретированная как внешняя ку-
тикула интегумента [Florin, 1938, табл. 21/22, 
фиг. 7–12), гораздо больше напоминает кутикулу 
вегетативных чешуй пазушного комплекса. 

3. У булавовидного придатка тотчас под 
апикальной вырезкой ясно намечается контур 
[Florin, 1938, табл. 19/20, фиг. 10, 11), очень по-
хожий на семенной рубец. 

Несомненно, сходство булавовидного придат-
ка Lebachia и уплощенной листоподобной семя-
ножки Ortiseia (рис. 22, С, Е; 23, A [Clement-
Westerhof, 1984]). 

Таким образом, есть все основания принять 
интерпретацию пазушного полисперма L. pini-
formis, данную на рис. 21, и отклонить интерпре-
тацию Р.Флорина. 

 
«LEBACHIA» LOCKARDII (рис. 22, А). Этот 

вид описан Дж.Мэйпс и Г.У. Ротуэллом [Mapes, 
Rothwell, 1984; Rothwell, 1982b] из верхнего кар-
бона Канзаса по петрифицированным остаткам 
сложных полиспермов, микростробилов и веге-
тативных побегов. Дж.Мэйпс и Г.У. Ротуэлл 
считают, что изучение этих анатомически сохра-
нившихся остатков подтверждает интерпрета-
цию Lebachia, данную Р.Флорином. Между тем у 
«L.» lockardii семяножки тонкие и загнуты назад, 
семезачаток прикреплен к верхушке семяножки 
и имеет основание, резко суживающееся к месту 
прикрепления. По строению семяножки «L.» 
lockardii ближе не к Lebachia, а к Kunguroden-
dron (рис. 22, В) и Cordaitanthales (см. ниже). 
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Рис. 21. Lebachiella florinii S.Meyen; интер-
претация частей бокового полисперма, семя-
ножка показана крапом, брактея – штрихов-
кой, семезачаток – пунктиром, семенной    
рубец зачернен: А – вид с адаксиальной сто-
роны; B – вид со стороны брактеи; С – вид 
сбоку   (=   Lebachia   piniformis   sensu  Florin) 

 
Очевидно, относить этот американский материал 
к роду Lebachia нельзя, и есть все основания вы-
делить данный вид в особый род (см. раздел 
«Систематика и номенклатура древних хвой-
ных»). Важная особенность «L.» lockardii – дор-
совентральная уплощенность пазушного ком-
плекса и приуроченность семяножек к его адак-
сиальной стороне. Примитивный признак вида – 
вильчатость брактеи (как у Lebachia). 

 
ORTISEIA (рис. 22, C–F; 23, А). Полиспермы 

Ortiseia детально изучены Й.Клемент-Вестерхоф 
[Clement-Westerhof, 1984]. Брактея широкая, лис-
топодобная, с оттянутой невильчатой верхуш-
кой. Пазушный комплекс сильно уплощен, сло-
жен большим количеством стерильных чешуй, 
сильно варьирующих по форме в зависимости от 
положения в пазушном комплексе. Семяножка 
широкая, листоподобная, иногда с небольшой 
апикальной выемкой. Семенной рубец располо-
жен в средней части семяножки на ее абаксиаль-
ной стороне, но поскольку семяножка располо-
жена на адаксиальной стороне пазушного ком-
плекса, семенной рубец оказывается на адакси-
альной стороне последнего. Семезачаток круп-
ный, с базальными выростами, прикреплялся к 
семяножке боком. В целом, Ortiseia оказывается 
очень близкой к Lebachia, но отличается более 
низким прикреплением семезачатка к семяножке, 
большей уплощенностью и дорсовентральнос-
тью пазушного комплекса и простой (невильча-
той) брактеей. 

KUNGURODENDRON (рис. 22, В). Главные 
отличительные черты Kungurodendron, интере-
сующие нас сейчас, это (1) большое число семя-
ножек; (2) их адаксиальное положение в пазуш-
ном комплексе; (3) прикрепление семезачатка к 
загнутой назад верхушке семяножки; (4) наличие 
множества стерильных чешуй в основании па-
зушного комплекса; (5) наличие фуникулодиев 
(стерилизованных семяножек) с абаксиальной 
стороны пазушного комплекса и на его верхуш-
ке; (6) переход от стерильных чешуй к семянож-
кам; (7) простая брактея, мало отличающаяся от 
вегетативных листьев. 

 
TIMANOSTROBUS (рис. 11). По общему обли-

ку боковых полиспермов Timanostrobus гораздо 
ближе к Vojnovskyaceae (Cordaitanthales), чем к 
хвойным. Нет никаких следов уплощенности бо-
кового полисперма. Весьма многочисленные се-
мяножки покрывают большую часть бокового 
полисперма, а стерильные чешуи – его верхушку 
и (?) основание. Брактея, если она вообще есть, 
теряется среди боковых придатков бокового по-
лисперма. Неясно, являются ли чешуи бокового 
полисперма изначально стерильными, или это 
фуникулодии (т.е. стерилизованные семяножки), 
как у Kungurodendron. 

 
SASHINIA (рис. 23, В; 24, S, T). Для Sashinia 

характерны (1) уподобление брактей, элементов 
пазушного комплекса (стерильных чешуй и се-
мяножек) и вегетативных листьев (рис. 23, В); (2) 
сосредоточение семяножек на верхушке пазуш-
ного комплекса; (3) абаксиальный загиб дис-
тальной части семяножки и ее подушковидное 
разрастание; (4) прикрепление семезачатка к 
абаксиальной стороне семяножки под дисталь-
ной подушкой. 

 
WALCHIOSTROBUS, ERNESTIODENDRON 

(рис. 24, А–R). По мнению Р.Флорина [Florin, 
1939, 1944а], у Ernestiodendron filiciforme 
(Schlotheim) Florin пазушный комплекс оставался 
радиальным, сложенным только свободными се-
мяножками, а сопровождающих стерильных че-
шуй не было. Сложные полиспермы, в которых 
семяножки сопровождались стерильными че-
шуями, Р.Флорин [Florin, 1940] относил к Wal-
chiostrobus (Ernestiodendron?) fasciculatus. Сход-
ные изолированные пазушные комплексы он 
описал как Walchiostrobus sp. а. Наиболее важ-
ные экземпляры изображены Р.Флорином на ри-
сунках и очень хороших фотографиях, соответ-
ствие которых указано в подписях. Некоторые из 
его рисунков стали классическими, их неодно-
кратно репродуцировали во многих учебниках.
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Рис. 22. Реконструкция боковых полиспермов «Lebachia» lockardii Mapes et Rothwell (A), 
Kungurodendron sharovii S.Meyen (В) и Ortiseia leonardii Florin emend. Clement-Westerhof (C–
F); семена и семенные рубцы зачернены, брактеи заштрихованы, семяножки на А, С–Е по-
казаны крапом, на В фертильные семяножки показаны густым крапом, а стерилизованные 
(фуникулодии) – редким крапом, место прикрепления семени на F показано крапом; на С и Е 
брактея удалена, вид пазушного комплекса с адаксиальной (С) и абаксиальной (Е) сторон, се-
мя на F изображено халазой вверх; верхний карбон Канзаса (А), Чекарда-1 (В), верхняя пермь 
Италии  (C–F);  с изменениями по [Mapes, Rothwell, 1984] (A), [Clement-Westerhof, 1984] (C–F) 

 
Рис. 23. Дифференцированные элементы брактейно-пазушного комплекса у Ortiseia leo-
nardii Florin emend. Clement-Westerhof (А) и дедифференцированные – у Sashinia borealis 
S.Meyen. (B); брактеи заштрихованы, семяножки показаны крапом, семенные рубцы за-
чернены (на В частью показан пунктиром), место прикрепления брактеи у O. leonardii 
показано пунктирным овальным контуром; с изменениями по [Clement-Westerhof, 1984] (А) 

 
 
К сожалению, точность его рисунков не прове-
рялась последующими исследователями. Автор 
тщательно сравнил Флориновские рисунки с его 
фотографиями и некоторыми оригиналами. Ока-
зывается, рисунки не столько документируют 
признаки, наблюдаемые на образцах, сколько 
служат иллюстрациями общих идей Р.Флорина. 

Как показано ниже, Р.Флорин систематически 
принимал субапикальные семенные рубцы за 
нуцеллюсы ортотропных семезачатков. Есть не-
сколько признаков, которые позволяют отличить 
семенные рубцы от семезачатков. На хорошо со-
хранившемся материале, представленном отпе-
чатками с фитолеймами, микроструктура семеза- 
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чатков, как она видна под бинокуляром, совер-
шенно иная, чем у семяножки. Если мы видим 
округлый, овальный или ромбический субапи-
кальный контур на семяножке, и микроструктура 
вокруг этого контура и ниже вдоль семяножки 
непрерывная и однообразная, то можно уверенно 
интерпретировать этот контур как семенной ру-
бец. У семян голосеменных контур нуцеллюса 
обычно соединяется с верхушкой семени более 
или менее ясным следом микропиле, часто под-
черкнутым угольным тяжем. Кроме того, у кор-
даитантовых и хвойных семезачатки оттянуты в 
основании, а семяножка никогда не переходит в 
апикальный семезачаток той же ширины плавно, 
без отчетливой границы. С другой стороны, у не-
которых кордаитантовых и хвойных наблюдаются 
абортивные семезачатки [Мейен, 1982; Meyen, 
1982, 1984; Rothwell, 1982a] (автор встречал абор-
тивные семезачатки у Sashinia и Peltaspermales). 
Такие семезачатки часто встречаются в прикреп-
лении, так как у них не развился отделяющий 
слой. Если абортивные семезачатки субапикаль-
ные, они налегают на ножку. 

Имея в виду эти и другие критерии, обратим-
ся теперь к сравнению фотографий и рисунков 
Р.Флорина. На рис. 24, A–G, I–L сравниваются 
некоторые из рисунков Р.Флорина (A, Е, G, I, К) 
с тщательной прорисовкой соответствующих 
фотографий (B, D, F, J, L). Его рисунок Ernestio-
dendron filiciforme (рис. 24, А) показывает два 
моносперма с ортотропными семезачатками, 
имеющими четкий контур нуцеллюса и широкое 
трапециевидное микропиле. На соответствую-
щей фотографии (прорисовка на рис. 24, В) вид-
но, что апикальной вырезки нет (см. также рис. 
24, С). Овальный контур, описанный как нуцел-
люс семени, очевидно, относится к семенному 
рубцу, такому же, как у Pseudovoltzia liebeana 
(cм. [Schweitzer, 1963, табл. 1, фиг. 7]), но зани-
мающему субапикальное положение. Семенные 
рубцы (не семезачатки!) совершенно очевидны у 
Walchiostrobus sp. а (рис. 24, L, К). Соответ-
ствующий рисунок Р.Флорина вводит в заблуж-
дение. На нем показаны многочисленные сте-
рильные чешуи и 5 моноспермов. Последние не-
сут ортотропные семезачатки с четкими нуцел-
люсами и широкими трапециевидными микро-
пиле. Соответствующая фотография, очень хо-
рошо выполненная, демонстрирует лишь слабые 
следы стерильных чешуй, лишь 4 несомненные 
моносперма, апикальные вырезки (микропиле) 
определенно отсутствуют, а замкнутые контуры, 
принятые Р.Флорином за нуцеллюсы, несомнен-
но, относятся к семенным рубцам. Трехмерное 
расположение моноспермов, подразумеваемое 
рисунком Р.Флорина, также не может быть при-

нято. В случае спирального расположения моно-
спермов едва ли бы все они были ориентированы 
в одной морфологической плоскости по отноше-
нию к наблюдателю. У этого экземпляра все мо-
носпермы несут семенные рубцы, направленные 
вверх. Значит, орган в целом был первично уп-
лощен, опять же как у Pseudovoltzia liebeana. 

Автор изучал образцы, сравнимые с Walchi-
ostrobus sp. a (рис. 24, Н) в Естественно-
историческом музее в Берлине. Их моноспермы 
расположены в одной плоскости, несут субапи-
кальные семенные рубцы, ориентированные так 
же, а их нижние части перекрыты стерильными 
чешуями. В той же коллекции есть полиспермы, 
условно обозначаемые ниже как Walchiostrobus 
sp. SVM-1 (рис. 24, М). Они лишены стерильных 
чешуй, а моноспермы базально слились. Базаль-
ный полисперм, состоящий из моноспермов, 
слившихся при основании в лимб, хорошо виден 
у W. fasciculatus Florin [1939, табл. 153/154, фиг. 
11–17). Его интерпретация Р.Флорином [Florin, 
1944а, рис. 34, а в тексте], очевидно, ошибочна. 
Например, он изобразил моноспермы с орто-
тропными семенами и очень широким бочонко-
видным микропиле (рис. 24, I), но соответст-
вующие фотографии, сделанные как в ксилоле, 
так и в сухом виде, показывают совершенно 
иную картину (рис. 24, J). Апикальная вырезка 
очень пологая. Овальный контур (нуцеллюс по 
интерпретации Р.Флорина) замкнут снизу (не 
открыт, как на рисунке Р.Флорина) и исчезает в 
верхушке. Это может быть или абортивный се-
мезачаток, или семенной рубец (рис. 24, Q). 

Флориновские рисунки Walchia (Ernestioden-
dron?) germanica Florin (рис. 24, D–G) также не-
убедительны. На них показаны свободные моно-
спермы, несущие инвертированные апикальные 
семезачатки. Судя по фотографиям, моноспермы 
вполне могли быть базально слившимися, ни у 
одного из них нет четких контуров семезачатков, 
а сами семезачатки могли прикрепляться суб-
апикально или быть недоразвитыми. 

В упомянутом музее автор изучил один из 
оригиналов Walchiostrobus gothanii Florin [1939, 
табл. 151/152, фиг. 49, 50]. Этот вид был сближен 
Р.Флорином с Lebachia вместо Ernestiodendron 
по непонятным причинам. Судя по этому образ-
цу, рисунки Р.Флорина пазушных полиспермов 
W. gothanii [Florin, 1944а, рис. 33, F и G в тексте] 
ошибочны. В средней части оригинала пазушные 
комплексы распростерты в плоскости главной 
оси. Моноспермы базально слились в лимб и не-
сут субапикальные семенные рубцы, интерпре-
тированные Р.Флорином как семезачатки. 

Таким образом, у Е. filiciforme, W. gothanii, W. 
fasciculatus, W. sp. a и W. sp. SVM-1 боковые по-
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Рис. 24. Моноспермы и боковые (пазушные) полиспермы примитивных хвойных; А–С – образцы, отне-
сенные Р.Флорином к Ernestiodendron filiciforme (Schlotheim) Florin: A – opганы, интерпретированные 
Р.Флорином [Florin, 1944а, рис. 36] как моноспермы; В – тот же образец, как он выглядит на фото-
графии [Florin, 1939, табл. 117/118, фиг. 21]; С – семяножка с субапикальным семенным рубцом и под-
стилающей брактеей (рисунок по фотографии Р.Флорина [Florin, 1939, табл. 119/120, рис. 3, 4]);     
D–G – образцы, отнесенные Р.Флорином к Walchia (Ernestiodendron ?) germanica Florin: D – пазушный 
комплекс с абаксиальной стороны (рисунок по фотографии из [Florin, 1939, табл. 149/150, фиг. 2]);     
E – тот же пазушный комплекс в интерпретации Р.Флорина [Florin, 1944а, рис. 35f]; F – два моно-
сперма с недоразвитыми семенами (рисунок по фотографиям из [Florin, 1939, табл. 149/150, фиг. 3]); 
G – тот же пазушный комплекс в интерпретации Р.Флорина [Florin, 1944а, рис. 35е]; Н – экземпляр 
того же типа, что и Walchiostrobus sp. a sensu Florin, уплощенная семенная чешуя состоит из моно-
спермов, несущих семенные рубцы (показаны крапом), циркасперм состоит из многочисленных чешуй, 
Естественноисторический музей, Берлин; I, J – семяножка экземпляра, отнесенного Р.Флорином к 
Walchiostrobus (Ernestiоdendron ?) fasciculatus Florin: I – интерпретация Р.Флорина [Florin, 1944а, рис. 
34a]; J –то же нарисованное по фотографиям [Florin, 1940, табл. 153/154, фиг. 15–17]; К, L – Walchi-
ostrobus sp. a sensu Florin, изолированный пазушный комплекс: К – интерпретация Р.Флорина [Florin, 
1944а, рис. 34h]; L – то же, нарисованное по фотографиям [Florin, 1940, табл. 153/154, фиг. 19, 20]; 
М – Walchiostrobus sp. SVM-1, изолированная семенная чешуя, лишенная циркасперма, видны субапи-
кальные семенные рубцы, Естественно-исторический музей, Берлин; N – схематический рисунок эк-
земпляра на фиг. H с добавленным семезачатком; O – схематический рисунок экземпляра на фиг. М с 
добавленным семезачатком; Р – строение моносперма Walchiostrobus (al. Ernestiodendron) в интер-
претации Р.Флорина; Q – предлагаемая интерпретация такого же моносперма, семенные рубцы пока-
заны крапом, семезачатки зачернены; R – моноспермы некоторых кордаитантовых и наиболее при-
митивных хвойных (вид сбоку, семезачаток зачернен); S – пазушный комплекс Sashinia, семезачатки 
(зачернены) прикреплены  абаксиально  под  апикальной  подушкой,  загнутой  наружу;  Т  –  моносперм  

Sashinia, вид сбоку, абаксиальная сторона обращена направо, семезачаток зачернен 
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Рис. 25. А–С – семенная чешуя Ullmannia frumentaria (Schlotheim) Goeppert: А, В – ре-
конструкция по P.Флорину [Florin, 1944b], адаксиальный (А) и абаксиальный (В) вид, 
семезачаток зачернен, семяножка показана крапом, брактея – штриховкой; С – ре-
конструкция по Г.-Й. Швайцеру [Schweitzer, 1963]; D – Voltziopsis wolganensis Town-
row, реконструкция семенной чешуи, семезачатки зачернены, брактея заштрихована 

 
лиспермы (пазушные комплексы) в действитель-
ности были бифациальными семенными чешуя-
ми, состоящими из базально сросшихся моно-
спермов (ножек с субапикальными семезачатка-
ми), иногда сопровождаемых стерильными че-
шуями. Некоторые из чешуй могут быть фуни-
кулодиями, но базальные чешуи, очевидно, при-
надлежат остаточному циркасперму, гомологич-
ному таковому Lebachia, хотя и более редуциро-
ванному. 

Приведенная интерпретация пазушных поли-
спермов Walchiostrobus и Ernestiodendron была 
предложена автором в 1984 году [Mеуen, 1984, р. 
83–86, рис. 27]. Независимо к близким выводам 
пришла Й.Клемент-Вестерхоф [Clement-
Westerhof, 1984], которая также считает, что 
овальные контуры, принятые Р.Флорином за се-
мезачатки у семяножек Ernestiodendron filici-
forme (рис. 24, А–С), представляют собой семен-
ные рубцы. Про то, что Р.Флорин сделал ту же 
ошибку при описании W. (E. ?) fasciculatus, W. 
gothanii и Walchiostrobus sp. а (см. выше), 
Й.Клемент-Вестерхоф не упоминает. Кроме того, 
она считает, что для E. filiciforme характерны 
единичные семяножки в пазухе брактеи. Однако 
пока неясно, была ли в пазухе брактеи действи-
тельно одиночная семяножка, или это следствие 
того, что лишь одна семяножка из всего пазуш-
ного комплекса оказалась на поверхности скола 
породы. 

Брактея Walchiostrobus–Ernestiodendron была 
свободной, в пользу чего свидетельствуют (1) 
находки изолированных пазушных комплексов 
типа Walchiostrobus sp. а и (2) присутствие у 
сложных полиспермов брактей без пазушных 
комплексов (они опали?). 

 
CONCHOLEPIS (рис. 26, Q). О неопределен-

ности морфологической интерпретации поли-
спермов Concholepis упоминалось при описании 
этого рода. Неясно, прикреплялись семена непо-

средственно к гладкой адаксиальной стороне па-
зушного комплекса или к субмаргинальным 
адаксиальным придаткам, которые в таком слу-
чае являются короткими семяножками. Много-
численные придатки по краю и на нижней сто-
роне пазушного комплекса могут быть гомоло-
гичны стерильным чешуям и фуникулодиям 
Kungurodendron. 

 
PSEUDOVOLTZIA (рис. 19, E, F). Об измене-

нии флориновской интерпретации пазушного 
комплекса Pseudovoltzia в результате исследова-
ний Г.-Й. Швайцера [Schweitzer, 1963] упомина-
лось во введении к настоящей работе. Семенная 
чешуя P. liebeana сравнима с таковой Ortiseia по 
прикреплению семян в средней части семянож-
ки. Фертильные лопасти семенной чешуи P. lie-
beana сопоставимы с семяножками, а задние сте-
рильные лопасти – со стерильными чешуями 
рассмотренных ранее хвойных или фуникуло-
диями. Низким расположением семян на лопа-
стях (семяножках) P. liebeana близка к Ortiseia и 
Sashinia. От рассмотренных выше родов P. lie-
beana отличается наличием настоящей семенной 
чешуи и ее срастанием с брактеей в нижней час-
ти. Вид P. ? cornuta, описанный выше (рис. 19, А, 
В), возможно, относится к особому роду, но пока 
недостаточно изучен. У него семенная чешуя 
свободна от брактеи. 

 
ULLMANIA (рис. 25, А–С). Полиспермы из-

вестны у U. frumentaria (Schlotheim) Goeppert. 
Известный наиболее полно сохранившийся эк-
земпляр был ошибочно отнесен Р.Флорином 
[Florin, 1944b, S. 484] к U. bronnii Goeppert (см. 
[Schweitzer, 1963, S. 16]). Р.Флорин считал, что у 
Ullmannia семенная чешуя состоит из 5 сросших-
ся чешуй и единственного семени на длинной 
ножке, налегающей на семенную чешую в ее 
нижней части (рис. 25, А). Однако на приводи-
мых им фотографиях невозможно убедиться ни в 
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том, ни в другом. Г.-Й. Швайцер [Schweitzer, 
1963] изучил дополнительные экземпляры U. 
frumentaria и предложил иную интерпретацию 
семенной чешуи (рис. 25, С), которая несравнен-
но лучше согласуется с тем, что мы знаем о 
верхнепалеозойских хвойных, а именно: семеза-
чаток прикрепляется к середине адаксиальной 
стороны чешуи, на которой не видно следов   
срастания нескольких чешуй. Вполне вероятно, 
что орган, интерпретированный Р.Флорином как 
семенная чешуя, в действительности представля-
ет собой единичную семяножку такого же типа, 
как у Оrtiseia. Тогда брактейно-пазушный ком-
плекс U. frumentaria окажется сопоставимым c 
таковым Ernestiodendron filiciforme, как его ин-
терпретирует Й.Клемент-Вестерхоф (см. выше). 

Из опубликованных фотографий сложного 
полисперма U. frumentaria трудно понять, под-
стилались ли эти боковые семенные органы 
брактеей. На приведенных P.Флорином [Florin, 
1944b, табл. 179/180, фиг. 17–19, табл. 181/182, 
фиг. 1, 2) фотографиях, на рисунке Г.Б. Гейница 
[Geinitz, 1880], а также на изображениях фер-
тильных побегов, данных Й.Вайгельтом [Weigelt, 
1928] под названием «Archaeopodocarpus ger-
manicus», брактей не видно. Возникает вопрос, 
не соответствует ли обычно изображаемый фер-
тильный побег U. frumentaria простому боковому 
полисперму Sashinia (а не сложному полиспер-
му), отличаясь расположением семяножек не 
конденсированно на конце оси, а вдоль верхней 
части оси по спирали? 

 
VOLTZIOPSIS (рис. 25, D). Наиболее деталь-

ные описания полиспермов этого рода даны 
Дж.Таунроу [Townrow, 1967b] на материале из 
триаса Гондваны. В пазухе вильчатой брактеи 
располагается 5–6-лопастная семенная чешуя с 
базальным лимбом и узкими лопастями, несущи-
ми в средней части инвертированные семезачатки. 
Voltziopsis отличается от Pseudovoltzia отсутстви-
ем стерильных чешуй и вильчатой брактеей. 

 
VOLTZIA. Строение женских фруктификаций 

триасовых Voltzia изучено плохо. Л.Гровожель-
Стамм в 1984 году любезно показала автору по-
лиспермы и изолированные пазушные комплек-
сы, принадлежащие, вероятно, V. heterophylla 
Ad.Brongniart. Хотя сохранность образцов не 
идеальная, ясно видно, что семенные чешуи уст-
роены так же, как у Pseudovoltzia. Вероятно, при 
интерпретации полиспермов Voltzia P.Флорин 
[Florin, 1944a, b, 1951] допустил ту же ошибку, 
что и с Pseudovoltzia. 

Строение фруктификаций других триасовых 
(и некоторых пермских) хвойных подробно рас-

смотрено в литературе [Станиславский, 1971, 
1976; Anderson J., Anderson Н., 1985; Anderson 
H., 1978; Grauvogel-Stamm, 1978; Miller, 1977, 
1982; Schweitzer, 1963]. Наиболее детально изу-
чены роды Svedenborgia (рис. 18, С), Aethophyl-
lum, Cycadocarpidium (рис. 19, D), Tricranolepis и 
Borysthenia. У всех них семенная чешуя лопаст-
ная с низко расположенным прикреплением се-
мезачатков к лопастям, стерильные чешуи отсут-
ствуют, брактея более или менее сросшаяся с 
семенной чешуей, имеет вид небольшого при-
датка (Swedenborgia), может быть длинной и уз-
кой (Aethophyllum, Borysthenia) или более широ-
кой с несколькими параллельными жилками 
(часть Cycadocarpidium) или с одной (?) жилкой 
(Telemachus, Cycadocarpidium pilosum Grauvogel-
Stamm). 

Особняком среди всех этих рассмотренных 
ранних хвойных стоит род Rissikia (верхний три-
ас [Townrow, 1967a]), у которого брактея вильча-
тая (как у Voltziopsis), семенная чешуя разбита на 
три глубокие лопасти, каждая из которых несет 
1–2 семезачатка. Самое важное то, что у этих 
семезачатков Дж.Таунроу указывает длинные 
семяножки, прикрепляющиеся в нижней части 
лопасти, сами семезачатки инвертированные. 
Таким образом, Rissikia демонстрирует тот тип 
конструкции брактейно-пазушного комплекса, 
который Р.Флорин ошибочно приписал многим 
пермским и триасовым хвойным. Возникновение 
семяножки у Rissikia и ее гомологии остаются 
непонятными. Впрочем, свободные семяножки 
(возможно, под влиянием взглядов Р.Флорина) 
изображал Г.Розельт [Roselt, 1957-1958] у 
Tricranolepis. Л.Гровожель-Стамм [Grauvogel-
Stamm, 1978, с. 162, рис. 47а, табл. 21, фиг. 2а] 
изобразила семенную чешую Aethophyllum stipu-
lare с продольно расщепленной лопастью, напо-
минающей свободную семяножку. Свободные 
семяножки, если они действительно были у не-
которых триасовых хвойных, могли возникнуть 
вторично как у современной Cryptomeria [Bier-
horst, 1971; Schweitzer, 1963]. 

Остальные пермские и триасовые хвойные со 
сложными полиспермами изучены недостаточно 
для надежных сравнений, но, вероятно, они ук-
ладываются в уже рассмотренное разнообразие 
брактейно-пазушных комплексов. 

Сравнивая приведенные типы полиспермов 
друг с другом и полиспермами Cordaitanthales 
(не только Cordaitanthaceae, но и Vojnovskyaceae, 
и Rufloriaceae) и Dicranophyllales, a также учиты-
вая относительное стратиграфическое положение 
родов, можно наметить примитивные и продви-
нутые признаки полиспермов и основные моду-
сы их преобразований (рис. 26): 
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Рис. 26. Главные типы пазушных комплексов, боковых пелиспермов или семеносных веточек у 
Cordaitanthales (Cr), Dicranophyllales (Dc) и Pinales (Рn) и возможные пути их преобразований; 
брактеи и семена зачернены, семенные чешуи (N, R–U), листоподобные семяножки (L, O) и 
фуникулодии (М) показаны крапом, стерильные чешуи (члены циркасперма) показаны узкими 
белыми треугольниками, гомологичные органы показаны идентичными, спирально располо-
женные стерильные чешуи и моноспермы – двурядными: А – Cordaitanthus pseudofluitans (Kid-
ston) Crookall; В – С. diversiflorus Сrооkall (стерильные чешуи проблематичны); С – C. zeilleri 
Renault; D – С. duquesnensis Rothwell; Е – Vojnovskya; F – Gaussia cristata Neuburg; G – G. scutel-
lata Neuburg; H – Suchoviella; I – Dicranophyllum; J – «Lebachia» lockardii Mapes et Rothwell; К – 
Buriadia; L – Lebachiella florinii S.Meyen; M – Kungurodendron; N – Walchiostrobus; O – Sashinia; 
P – Timanostrobus; Q – Concholepis; R – Pseudovoltzia, Voltzia; S – Swedenborgia, Aethophyllum и 
родственные им триасовые роды; T, U – более продвинутые мезозойские и кайнозойские хвой-
ные  с  частично  (Т)  и  полностью (U) слившимися семенной чешуей и брактеей; V – тиссовые 
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1) от неуплощенного пазушного комплекса 
(почти все Cordaitanthales и хотя бы часть Di-
cranophyllales; Timanostrobus, Sashinia) к упло-
щенному (остальные хвойные); 

2) переход семяножек на адаксиальную сто-
рону пазушного комплекса (у Lebachia, «L.» 
lockardii, Kungurodendron); 

3) от большого числа семяножек или сидя-
чих семян (большинство кордаитантовых, Ti-
manostrobus, Kungurodendron) к меньшему (Sa-
shinia, Concholepis, Walchiostrobus, Pseudovoltzia, 
Voltzia, Voltziopsis, Swedenborgia, Aethophyllum, 
Cycadocarpidium, Borysthenia) и к единственной 
семяножке (Lebachia, Ortiseia, Ullmannia); ва-
риации по этому признаку в пределах вида 
(«Lebachia» lockardii); 

4) от апикального положения семезачатков 
на семяножках (большинство кордаитантовых, 
«L.» lockardii, Kungurodendron, Timanostrobus) к 
абаксиальному (Gaussia scutellata Neuburg, Leba-
chia, Ortiseia, Sashinia, Walchiostrobus–
Ernestiodendron, Ullmannia, Voltzia, Voltziopsis, 
Swedenborgia, Aethophyllum, Cycadocarpidium, 
Borysthenia); 

5) от вильчатой брактеи (Lebachia, «L.» 
lockardii, Voltziopsis) к простой (Cordaitanthales, 
большинство хвойных); 

6) от свободных семяножек (Kunguroden-
dron, Timanostrobus, Sashinia) к их базальному 
срастанию в примитивную семенную чешую 
(Walchiostrobus–Ernestiodendron, Concholepis, 
Pseudovoltzia, Voltzia, Voltziopsis, Swedenborgia, 
Aethophyllum, Cycadocarpidium, Borysthenia) и 
далее к полностью слитной семенной чешуе 
(большинство мезозойских хвойных); 

7) от присутствия множества стерильных 
чешуи в пазушном комплексе (многие кордаи-
тантовые, Lebachia, «L.» lockardii, Ortiseia, Kun-
gurodendron, Timanostrobus, Sashinia, Walchi-
ostrobus–Ernestiodendron, Concholepis) к неболь-
шому их числу (Pseudovoltzia) и полной редук-
ции (большинство остальных хвойных, некото-
рые кордаитантовые); 

8) от свободной брактеи (все карбоновые и 
нижнепермские хвойные, из верхнепермских – 
Ortiseia, Sashinia, Concholepis, Timanostrobus?, 
Pseudovoltzia ? cornuta) к базальному слиянию 
брактеи и семенной чешуи (верхнепермская 
Pseudovoltzia liebeana, все триасовые хвойные). 

К несомненно примитивным признакам при-
надлежит положение сложного полисперма на 
продолжении обычной облиственной вегетатив-
ной ветки, по толщине соответствующей ветке 
последнего или предпоследнего порядка. У Cor-
daitanthaceae сложный полисперм сидел в одной 
ортостихе с подстилающим вегетативным лис-

том, но много выше его пазухи, иногда на одном 
уровне с вегетативным листом соседней орто-
стихи ([Grand’Eury, 1877]; собственные наблю-
дения автора). Прикрепление выше пазухи свой-
ственно и боковым полиспермам Vojnovskya 
[Meyen, 1984]. Расположение сложных поли-
спермов (и микростробилов) на продолжении 
ветвей можно расценивать как новообразование 
ранних хвойных. Вероятно, у позднепалеозой-
ских и триасовых хвойных еще не было специа-
лизированной ножки сложного полисперма. 

Некоторые признаки трудно интерпретиро-
вать как примитивные или продвинутые. Это (1) 
прямая или загнутая семяножка; (2) большее или 
меньшее сходство стерильных чешуй пазушного 
комплекса, семяножек и брактей с вегетативны-
ми листьями; (3) наличие перехода между семя-
ножками и стерильными чешуями в пределах 
пазушного комплекса (как у Kungurodendron); (4) 
длина семяножек; (5) взаимное расположение 
семяножек и стерильных чешуй вдоль оси па-
зушного комплекса. 

Некоторые из рассмотренных выше преобра-
зований признаков, вероятно, необратимы. Это 
переход семяножек на адаксиальную сторону 
пазушного комплекса, переход семезачатков с 
верхушки семяножки на ее абаксиальную сторо-
ну, базальное срастание семяножек в примитив-
ную семенную чешую, утрата стерильных чешуй 
в пазушном комплексе.  

Другие преобразования обратимы в разной 
степени. Это уплощенность пазушного ком-
плекса, редукция числа семяножек и стериль-
ных чешуй, степень уподобления элементов 
брактейно-пазушного комплекса вегетативным 
листьям, вильчатая или простая брактея (пока-
зательна вильчатость брактей у триасовых ро-
дов Voltziosis и Rissikia), степень слияния брак-
тей с пазушным комплексом, прямая или загну-
тая семяножка, длина семяножек и лопастей 
семенной чешуи. 

Ни у одного из рассмотренных родов нет пол-
ного набора будь то примитивных или продви-
нутых признаков. Наибольшее число примитив-
ных признаков наблюдается у «Lebachia» 
lockardii и Timanostrobus, но и у них есть отдель-
ные продвинутые признаки (уплощенность па-
зушного комплекса и небольшое число или даже 
одна семяножка у «L.» lockardii, частичная или 
полная редукция брактей у Timanostrobus). У 
наиболее продвинутых триасовых хвойных со-
храняются некоторые примитивные признаки – 
сильная лопастность семенной чешуи, крупная 
брактея, сросшаяся с семенной чешуей на не-
большом интервале, отсутствие специализиро-
ванной ножки у сложного полисперма. 
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Сказанное о примитивности и продвинутости 
женских фруктификаций не может быть отнесе-
но к соответствующим родам в целом, так как 
оценка примитивности и продвинутости родов 
требует более широкого комплекса признаков. 

Из изложенного можно сделать общий вывод о 
происхождении семенной чешуи хвойных. 
Р.Флорин [Florin, 1938–1945, 1951] считал, что 
семенная чешуя произошла за счет слияния эле-
ментов циркасперма хвойных типа Lebachia. Ме-
жду тем уже у Walchiostrobus–Ernestiodendron мы 
видим фактически вполне сформировавшуюся 
семенную чешую, состоящую из слившихся ба-
зально семяножек и сопровождаемую стерильны-
ми чешуями. В дальнейшем стерильные чешуи 
редуцируются. Таким образом, гораздо правдопо-
добнее предполагать происхождение семенной 
чешуи путем слияния семяножек. Существенно, 
что семеносной адаксиальной стороне семенной 
чешуи соответствуют слившиеся абаксиальные 
стороны семяножек. Слитная семенная чешуя тем 
самым может рассматриваться как унифациаль-
ный орган [Meyen, 1984]. 

Не вполне понятна природа пазушного ком-
плекса Concholepis. Многочисленные абаксиаль-
ные и краевые придатки создают впечатление, 
что этот пазушный комплекс сформировался за 
счет дальнейшего уплощения пазушного ком-
плекса типа Kungurodendron, срастания и редук-
ции его элементов. Таким образом, здесь в фор-
мировании семенной чешуи, может быть, участ-
вовали и стерильные элементы пазушного ком-
плекса. Надо учитывать и явление стерилизации 
семяножек. Такие стерилизованные семяножки 
(фуникулодии), образующие как бы «вторич-
ный» циркасперм, могли участвовать в формиро-
вании семенной чешуи, доля участия семяножек 
и элементов циркасперма (как первичного, так и 
вторичного) в формировании семенной чешуи 
могла быть неодинаковой в разных группах 
хвойных. 

 
Мужские фруктификации 

 
Из пермских хвойных Западной Ангариды 

мужские фруктификации известны только у 
Kungurodendron, Timanostrobus и Sashinia (род 
Dvinostrobus). Из остальных древних хвойных 
микростробилы описаны у Lebachia, «L.» 
lockardii, Ortiseia, Walchiostrobus–
Ernestiodendron, Ullmannia, Voltzia (?), Aethophyl-
lum, Cycadocarpidium. 

Микростробилы верхнепалеозойских хвойных 
изучены плохо. P.Флорин [Florin, 1940] указы-
вал, что у Lebachia микроспорофиллы пельтат-
ные, с двумя висячими спорангиями, прикреп-

ленными к дистальному щитку по сторонам от 
ножки. Хотя эта интерпретация широко принята 
в литературе, она не подтверждена убедитель-
ными фотографиями. Микроспорофиллы 
Ortiseia, Kungurodendron, Timanostrobus и Sa-
shinia также имели дистальный щиток, но способ 
прикрепления спорангиев (с помощью тонких 
спорангиофоров к средней части ножки) извес-
тен только у Sashinia. Вероятно, спорангии при-
креплялись к ножке, а не к щитку и у трех ос-
тальных родов. По письменному сообщению 
Дж.Мейпс, так же были устроены микроспоро-
филлы «L.» lockardii. У Ullmannia многочислен-
ные спорангии прикреплялись к щитку [Potonié 
R., Schweitzer, 1960; Schweitzer, 1960]. К хвой-
ным можно условно отнести и верхнепенсиль-
ванский род Lasiostrobus [Taylor, 1970; Taylor, 
Millay, 1977], описанный по изолированному 
микростробилу. У него спорангии приросли к 
абаксиальной стороне ножки пельтатного микро-
спорофилла. 

Лучше известны микростробилы триасовых 
хвойных [Grauvogel-Stamm, 1978; Grauvogel-
Stamm, Schaarschmidt, 1979]. Среди них выделя-
ются примерно те же типы микростробилов. 

В целом, среди верхнепалеозойских и триасо-
вых микростробилов выделяются следующие 
типы микроспорофиллов. 

1. Спорангии прикрепляются к дистальному 
щитку. 

1а. Спорангии парные, свободные – Leba-
chia (?). 

16. Спорангии парные, приросшие к ножке – 
Amydrostrobus, Соmpsostrobus.  

1в. Спорангии мнoгочисленные свободные – 
Willsiostrobus (в том числе микростробилы, ассо-
циирующие с Ullmannia). 

2. Спорангии прикреплены всей длиной к 
ножке – Lasiostrobus. 

3. Спорангии прикреплены с помощью тон-
ких спорангиофоров к адаксиальной стороне 
ножки в ее средней части – Dvinostrobus, Dar-
neya, Sertostrobus, вероятно, сюда же относятся 
«Lebachia» lockardii, Ortiseia, Kungurodendron и 
Timanostrobus. 

Дистальные щитки могут быть без пятки 
(Lasiostrobus, Ortiseia, Kungurodendron, Timanos-
trobus, Dvinostrobus) или с пяткой, т.е. пельтат-
ные (Lebachia?, Darneya, Sertostrobus, Will-
siostrobus, Amydrostrobus, Compsostrobus). 

Если при сравнении древнейших хвойных с 
кордаитантовыми по строению женских фрукти-
фикаций мы видим значительное сходство, то 
строение микростробилов обеих групп принци-
пиально различно с самого начала. Однако есть 
два рода, нарушающих это правило. Первый – 
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род Cladostrobus (Rufloriaceae, верхняя пермь 
Сибири и Монголии) [Maheshwari, Meyen, 1975], 
микроспорофиллы которого похожи на таковые 
группы 3, особенно Dvinostrobus и Darneya. 
Микроспорофиллы Cladostrobus стоят особняком 
среди остальных мужских фруктификаций Cor-
daitanthales [Meyen, 1984]. Возможно, в строении 
микроспорофиллов Cladostrobus и сходных с 
ними микроспорофиллов хвойных независимо 
рекапитулируют признаки археоптериевых про-
гимноспермов, со спороносным пером которых 
(предпоследнего порядка) Ч.Б. Бек [Beck, 1981] 
гомологизирует микростробил Lebachiaceae. У 
Archaeopteridales фертильное перо последнего 
порядка может венчаться стерильным перыш-
ком, которое можно гомологизировать с дис-
тальным щитком микроспорофилла хвойных. 
Спорангии археоптериевых сидят на акроскопи-
ческой стороне оси последнего порядка, что на-
ходит параллель в адаксиальном положении спо-
рангиев на ножке микроспорофилла у Darneya и 
Sertostrobus. Наконец, спорангии Archaeopteri-
dales обычно прикрепляются к тонким ветвя-
щимся спорангиофорам, что мы видим у тех же 
родов хвойных. Сходные пучки спорангиев на-
блюдаются и у некоторых Cordaitanthales. 

Второй род – верхнетриасовый Ruehleo-
stachys, условно относившийся к хвойным или 
кордаитам [Roselt, 1955–1956; Grauvogel-Stamm, 
Schaarschmidt, 1979]. У него длинные трубчатые 
микроспорангии расположены пучками, прикре-
пленными прямо к оси стробила. Непосредст-
венное прикрепление одиночных спорангиев к 
оси стробила известно у верхнепермского ангар-
ского рода Реchorostrobus (Rufloriaceae) [Meyen, 
1984]. 

Существенно, что типы 1 и 3 микроспорофил-
лов хвойных с разным расположением споранги-
ев не связаны постепенными переходами. Воз-
можно, таких переходов вообще не было и смена 
типов происходила гомеотически [Мeyen, 1984]. 

 
Пыльца 

 
Среди описанных выше пермских хвойных За-

падной Ангариды округлая безмешковая пыльца 
известна у Kungurodendron и Timanostrobus, а ква-
зидисаккатная пыльца типа Scutasporites – у Sa-
shinia–Dvinostrobus–Quadrocladus. Возможно, 
часть хвойных с побегами Quadrocladus продуци-
ровала пыльцу типа Lueckisporites (см. описание 
рода Steirophyllum). Предполагается, что пыльца 
типа Platysaccus ассоциировала с побегами 
Quadrocladus (al. Steirophyllum) komiensis. Пыльца 
известна и у многих древних хвойных за предела-
ми Западной Ангариды. У Lebachia, «L.» lockardii 

и Walchiostrobus–Erestiodendron известна пыльца 
Potonieisporites [Florin, 1938–1945; Bharadwaj, 
1963–1964, 1974), у Ortiseia–Nuskoisporites [Cle-
ment-Westerhof, 1984], у Ullmannia frumentaria–
Jugasporites [Foster, 1983], у Voltzia–Triadispora 
[Grauvogel-Stamm, 1978], у Aethophyllum–Illinites 
[Grauvogel-Stamm, 1978], у Yuccites–Willsiostrobus, 
Cycadocarpidium–Willsiostrobus и Ruehleostachys–
Alisporites [Grauvogel-Stamm, 1978; Roselt, 1955–
1956]. Дж.Таунроу [Townrow, 1967b] предполага-
ет, что Voltziopsis ассоциирует с ребристой пыль-
цой типа Protohaploxypinus. Такая пыльца извест-
на у верхнетриасовой Rissikia (Podocarpaceae) 
[Townrow, 1967а]. 

При описании и сравнении пыльцы древних 
хвойных возникают серьезные трудности. В ли-
тературе принято описывать пыльцу типа Poto-
nieisporites, Nuskoisporites, Lueckisporites, Ju-
gasporites, Triadispora, Alisporites, Scutasporites 
как мешковую. В дальнейшем с помощью транс-
миссионной электронной микроскопии было по-
казано, что часть этой пыльцы (Lueckisporites, 
Jugasporites) не имеет единой полости типа меш-
ка, а ее структура протосаккатная [Scheuring, 
1974; Foster, 1979, 1983], или квазисаккатная (см. 
раздел «Терминология»). При наблюдении в све-
товой микроскоп все перечисленные роды пыль-
цы выглядят как квазисаккатные, т.е. вместо по-
лости с тонкой сеткой по внутренней стороне 
стенки видна губчатая масса спорополленина со 
множеством просветов разной величины и ори-
ентировки. Однако изучение пыльцы, ассоции-
рующей с Ortiseia (типа Nuskoisporites [Clement-
Westerhof, 1984]) и «Lebachia» lockardii (типа 
Potonieisporites [Mapes, Rothwell, 1984]), показа-
ло, что у нее есть большая внутренняя полость, 
окруженная довольно толстым слоем, имеющим 
губчатую структуру, такую же, как у квазисакку-
са. Эта пыльца – ее можно назвать субсаккатной 
– занимает как бы промежуточное положение 
между мешковой (эвсаккатной [Foster, 1983]) и 
квазисаккатной. При захоронении и сплющива-
нии внутренняя полость субсаккатной пыльцы 
будет закрываться, так что отличить такую 
пыльцу от квазисаккатной будет невозможно. 
Таким образом, пыльца перечисленных родов 
была или квазисаккатной, или субсаккатной. 

Иную организацию имеет пыльца западноан-
гарских родов Kungurodendron и Timanostrobus. 
Проксимальная сторона гладкая или с тонкошаг-
реневой структурой. Тело окружено тонкой ото-
рочкой с экватора и дистальной стороны. У Kun-
gurodendron оторочка имитирует колумеллятную 
структуру пыльцы покрытосеменных и отдален-
но напоминает структуру, известную у хейроле-
пидиевых (Classopollis) и Lasiostrobus. Неболь-
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шие вздутия оболочки с узкой полостью под ни-
ми отдаленно напоминают мелкие мешкоподоб-
ные выросты пыльцы Lasiostrobus. У Timanostro-
bus пыльца того же типа, что и дисперсная пыль-
ца, изображенная (без описания) Н.А. Колодой 
[Молин и др., 1983] под названием Acusporidat-
ina reticuloida Koloda и Reticulatina heterobro-
chata Koloda. Здесь колумеллятноподобного слоя 
нет (или он неразличим под световым микроско-
пом), но есть другой признак, характерный для 
покрытосеменных, – перфорированный внешний 
слой, который под световым и сканирующим 
микроскопами выглядит так же, как и перфори-
рованный тектум. Условно эта пыльца ниже на-
звана тектатной. 

До сих пор у палеозойских и триасовых хвой-
ных ни колумеллятноподобной, ни тектатной 
экзины не указывалось. Однако, если правильно 
предположение о принадлежности Lasiostrobus к 
хвойным, можно говорить о появлении колумел-
лятноподобной пыльцы еще у карбоновых хвой-
ных. 

Так или иначе, еще задолго до конца перми у 
хвойных обнаруживались два главных типа 
пыльцы. Для первого характерно разрастание 
сэкзины в виде квазисаккуса, субсаккуса или эв-
саккуса тороидального (Potonieisporites, Nuskois-
porites) или двулопастного (Scutasporites, Lueck-
isporites, Jugasporites, Triadispora, Alisporites, 
Illinites) очертания c переходом между ними (не-
которые Jugasporites и Triadispora). Обычно эти 
две разновидности первого типа пыльцы описы-
вают в литературе соответственно как одномеш-
ковую или двумешковую пыльцу. Пыльца этого 
же первого типа может далее осложняться реб-
рами (тениями). У второго типа развивается по 
экватору и с дистальной стороны колумеллятно-
подобный слой или перфорированный тектум. 
Тенденция к расслоению сэкзины и образованию 
мешков почти отсутствует. 

Есть еще один признак пыльцы хвойных, об-
наруживающий параллель с пыльцой покрытосе-
менных. Это образование крышечки (operculum) 
над проксимальной апертурой у Jugasporites, т.е. 
пыльцы Ullmannia [Foster, 1983]. Предполагается, 
что просветы между тениями у Lueckisporites и 
Taeniaesporites также несли оперкулятные струк-
туры [там же]. 

Вероятно, наиболее примитивна суб(квази)сак-
катная пыльца типа Potonieisporites, которая 
ближе всего к пыльце кордаитантовых, особенно 
к Felixipollenites с довольно толстым альвеоляр-
ным слоем на внутренней стороне стенки мешка 
и хорошо развитой проксимальной щелью [Mil-
lay, Taylor, 1974]. Однако если Lasiostrobus дей-
ствительно относится к хвойным, то по страти-

графическому положению в число примитивных 
типов попадает и пыльца с колумеллятноподоб-
ной экзиной и небольшими мешкоподобными 
выростами. Из такой пыльцы можно вывести 
пыльцу типа Timanostrobus и Kungurodendron. 
Но возможно и иное: почти с самого начала в 
эволюции хвойных время от времени могла про-
исходить редукция эвсаккуса или квазисаккуса с 
повторяющимся независимым образованием 
безмешковых зерен. На такую возможность кос-
венно указывает независимое и явно вторичное 
появление безмешковой пыльцы у некоторых 
Pinaceae и Роdocarpaceae. Безмешковые абер-
рантные зерна известны и у видов, в норме обла-
дающих мешками. 

Как упоминалось выше, квази- и эвсаккатная 
организации связаны переходами. У некоторых 
Ginkgoopsida (Permotheca, Peltaspermaceae) раз-
мер просветов в квазисаккусе может сильно 
варьировать даже у пыльцы одного спорангия, 
так что одни зерна в световом микроскопе вы-
глядят типично квазисаккатными, а другие – эв-
саккатными [Гоманьков, Мейен, 1986]. Нечто 
подобное наблюдается и у хвойных (Aethophyl-
lum stipulare [Grauvogel-Stamm, 1978, табл. 25, 
фиг. 3–7]). Есть все основания считать, что у 
хвойных, так же как у Cordaitanthales и Gink-
goopsida, преобразования, связывающие квази- и 
эвсаккатный типы организации, были обратимы-
ми [Meyen, 1984]. Поэтому ни один из этих ти-
пов нельзя считать более примитивным. Заме-
тим, что организация пыльцы Archaeopteridales 
[Pettitt, 1966] напоминает квазисаккатную. У 
других прогимноспермов известна каватная 
пыльца. Таким образом, расслоение экзины и 
образование полости уже на уровне прогимно-
спермов было флуктуирующим признаком. 

Разделение эв(квази)саккуса на две лопасти и 
образование дисаккатной и квазидисаккатной 
пыльцыпроизошло, очевидно, вторично. Уже у 
пыльцы типа Potonieisporites намечается билате-
ральная симметрия. В дальнейшем и по этому 
признаку наблюдается обратимость преобразо-
ваний. Так, квазимоносаккатная организация 
пыльцы у некоторых видов Tsuga возникла явно 
вторично из двумешкового типа. 

Относительно продвинутым признаком мож-
но считать и появление ребер на дистальной сто-
роне зерна. Ребристую пыльцу имел род Rissikia 
[Townrow, 1967a]. Широкие тении у верхнеперм-
ской пыльцы Scutasporites и Lueckisporites имеют 
ту же структуру, что и проксимальные ребра. 
Весьма вероятно, что к хвойным относится и род 
Taeniaesporites (верхняя пермь – триас). У более 
поздних хвойных ребра и широкие тении исче-
зают. Правда, в триасе известны хвойные с без-
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мешковой пыльцой, у которой ребра наблюдают-
ся со всех сторон зерна (пыльца типа Equiseto-
sporites из микростробилов Masculostrobus clath-
ratus Ash, верхний триас Аризоны [Ash, 1972]). 

Примитивный признак – сохранение прокси-
мальной апертуры, свойственное большинству 
палеозойских и некоторым триасовым хвойным. 
Постепенное исчезновение проксимальной апер-
туры у хвойных происходило позднее, чем у 
Cordaitanthales и Ginkgoopsida. Дистальная апер-
тура палеозойских и триасовых хвойных изучена 
плохо, о ее тонком строении почти ничего не из-
вестно. Отсутствие утоньшения экзины на дис-
тальной стороне у верхнекарбонового Potoniei-
sporites, ассоциирующего с «Lebachia» lockardii 
[Mapes, Rothwell, 1984, табл. 16, фиг. 4], и верх-
непермского Nuskoisporites, ассоциирующего с 
Ortiseia [Clement-Westerhof, 1984, табл. 32, фиг. 
3], указывает на проксимальное прорастание 
этих зерен (т.е. на их принадлежность к пред-
пыльце, а не к пыльце [Chaloner, 1970]). Нет ни-
каких признаков дистальной апертуры также у 
пыльцы (предпыльцы) Timanostrobus и Kungu-
rodendron. 

 
Вегетативные побеги 

 
Материала по морфологии вегетативных по-

бегов верхнепалеозойских и мезозойских хвой-
ных очень много. Ограничусь анализом лишь 
некоторых признаков. 

Прежде всего, необходимо отметить труд-
ность разграничения вегетативных листьев хвой-
ных и Dicranophyllales. Как выяснилось [Meyen, 
Smoller, 1986], вегетативные листья дикрано-
филловых весьма разнообразны и, что более 
важно, демонстрируют существенный паралле-
лизм с листьями хвойных. По внешнему облику 
побеги Mostotchkia и Slivkovia очень похожи на 
хвойные и отличаются только присутствием дор-
сальных желобков. Листья Entsovia с множест-
венными жилками также похожи на аналогичные 
листья хвойных и отличаются тем же признаком. 
Для дикранофилловых характерна та же микро-
зубчатость края и та же папиллозность побочных 
клеток, что и для хвойных. Есть и другие общие 
признаки листьев и облиственных побегов. По-
этому вполне возможно, что некоторые роды, 
традиционно относимые к хвойным (например, 
Carpentieria и Lecrosia), принадлежат дикрано-
филловым. Важно, что среди Dicranophyllum из-
вестны побеги с простыми (невильчатыми) ли-
стьями, иногда устьичные полосы не погружены. 
Побеги с листьями, совмещающими оба призна-
ка, будут макроморфологически неотличимы от 
хвойных. 

ВЕТВЛЕНИЕ ПОБЕГОВ. Наиболее ранние 
хвойные (типа Lebachia и Ernestiodendron) отли-
чаются от кордаитантовых отчетливо перистым 
ветвлением побегов предпоследнего порядка (т.е. 
плагиотропностью). Известны побеги с дважды-
перистым ветвлением в одной плоскости. Уже у 
этих древних форм иногда наблюдаются некото-
рые нарушения правильной перистости. Слабо 
упорядоченное ветвление, в котором трудно рас-
пределить ветви по порядкам ветвления, харак-
терно для различных пермских хвойных (Sa-
shinia–Quadrocladus, Pseudovoltzia, Ullmannia, 
Timanostrobus, Concholepis). С тех пор и доныне 
сохраняются оба типа ветвления – перистое и 
слабо упорядоченное. Этот признак имеет в 
лучшем случае родовое значение. Примечатель-
но, что побеги с правильным перистым ветвле-
нием не характерны для казанского и татарского 
ярусов Западной Ангариды и для верхнего па-
леозоя Гондваны. 

Среди древних хвойных, как и среди покры-
тосеменных, отмечается редукция ветвления и 
вообще тенденция к соматической редукции. 
Триасовые Aethophyllum продуцировали травя-
нистые однолетние воздушные побеги [Grauvo-
gel-Stamm, 1978], стебли Yuccites были ветвящи-
мися [Grauvogel-Stamm, устное сообщение], ли-
шенными вторичной древесины и, вероятно, сук-
кулентными. Возможно, на середину триаса при-
ходится максимум в разнообразии жизненных 
форм хвойных. С появлением слабо упорядочен-
ного ветвления отмечается дифференциация по-
бегов на укороченные (большей частью боковые) 
и удлиненные (Sashinia–Quadrocladus, Conchole-
pis). 

 
ЛИСТЬЯ. Ознакомление с палеозойскими 

хвойными не дает прямого ответа на вопрос о 
происхождении их листьев. Если допускать про-
исхождение хвойных от кордаитантовых и 
учесть сходство листьев хвойных со стерильны-
ми чешуями фруктификаций кордаитантовых, то 
можно предположить, что игловидные листья 
хвойных возникли в результате распространения 
катафиллярной онтогенетической программы на 
вегетативную листву [Meyen, 1984; Rothwell, 
1982b]. Не исключено, однако, что листья хвой-
ных и дикранофилловых имеют общее происхо-
ждение. Листья дикранофилловых и кордаитан-
товых могли произойти путем филлодизации че-
решков лагеностомовых [Meyen, 1984; Meyen, 
Smoller, 1986]. В дальнейшем происходила ре-
дукция этих филлодиев. Тем не менее показа-
тельно, что у наиболее примитивных хвойных 
нет катафиллов, а степень различия вегетатив-
ных чешуй пазушного комплекса и вегетативных 
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листьев иногда невелика. Поэтому первая точка 
зрения на происхождение листьев хвойных более 
правдоподобна. Специализированные чешуи, 
сопровождающие фруктификаций, например, 
циркандр у Willsiostrobus denticulatus (Grauvogel-
Stamm) Grauvogel-Stamm et Schaarschmidt [Grau-
vogel-Stamm, 1978, c. 120, рис, 29а], или укоро-
ченные побеги Pinaceae возникли, очевидно, 
позже или вторично. 

Для наиболее ранних хвойных характерен 
диморфизм листьев (Lebachia, Swillingtonia 
[Scott, Chaloner, 1983]): листья на ветках послед-
него порядка простые, а на ветках предпоследне-
го порядка – вильчатые, типа Gomphostrobus. 
Такой диморфизм листвы быстро исчезает в эво-
люции, но для многих позднепалеозойских и 
триасовых хвойных характерна сильная внутри-
видовая изменчивость в форме и размерах листь-
ев. У Ernestiodendron, Taxodiella, Kunguroden-
dron и отчасти Quadrocladus размер листьев за-
кономерно уменьшается от более толстых веток 
к более тонким. Отчетливая гетерофиллия не-
редко наблюдается на одной ветке, она слабо 
выражена у Quadrocladus, сильно выражена у 
Voltzia и Pseudovoltzia. Все это признаки в целом 
невысокого веса, однако закономерное уменьше-
ние размера листьев ко все более тонким веткам 
– примитивный признак. 

У древнейших хвойных вестфала ([Rothwell, 
1982b; Scott, Chaloner, 1983]; собственные на-
блюдения автора над хвойными среднего карбо-
на Средней Азии и Казахстана) листья либо 
прижатые к побегу, узкотреугольные, простые 
или вильчатые, либо отстоят под открытым уг-
лом и шиловидные или s-образные. Во всех слу-
чаях основание широкое, не суженное или слабо 
суженное. Листья в поперечном сечении плоские 
или ромбические, поперечновытянутые. Более 
короткие листья (типа Brachyphyllum) впервые 
появляются лишь в перми (см. описание Ti-
manostrobus) [White, 1929; Zalessky, 1939]. У 
верхнепермских и пермотриасовых Quadrocladus 
отмечаются округлые в сечении листья, а также 
листья с сильно суженной верхней поверхностью 
и расширенной сильно выпуклой нижней по-
верхностью. Отчетливое черешковидное суже-
ние основания листа появляется лишь в триасе 
(Albertia, Aethophyllum, Dechellyia, часть Elato-
cladus). В триасе же впервые появляются и хвой-
ные с билатерально (а не дорсовентрально) уп-
лощенными листьями (Rissikia [Townrow, 
1967а]). 

Несомненно продвинутый признак хвойных, 
независимо возникавший несколько раз в ходе 
их филогении, это листья с несколькими (иногда 
многочисленными) параллельными жилками. У 

нижнесреднетриасовых Aethophyllum и Albertia 
жилки выходят в боковые края, у более поздних 
Podozamites, Heidiphyllum, Araucariodendron, 
Agathis, часть Podocarpus и др. все жилки на-
правляются в верхушку, где слегка сходятся.  

Такое же преобразование в жилковании листь-
ев отмечается у Dicranophyllales. У наиболее при-
митивных форм (Dicranophyllum, с серпуховского 
яруса) в листе проходит одна жилка, дихoтоми-
рующая вслед за делением пластинки (как в лис-
тьях типа Gomphostrobus у Lebachiaceae). В верх-
нем карбоне появляются листья (Entsovia rara 
Gluchova) с множеством жилок, частью выходя-
щих в боковые края [Глухова, 1978], в нижней 
перми – листья (E. kungurica S.Meyen), у которых 
все жилки выходят в верхушку. 

Побеги с листовыми подушками, несущими 
отчетливые рубцы – показатель отделяющего 
слоя и опадения листьев – известны с верхней 
перми (Quadrocladus, Geinitzia subangarica). 

К числу примитивных признаков относится 
кутикулярная микрозубчатость края, известная у 
вестфальской Swillingtonia, многих других позд-
непалеозойских хвойных, а также у разных Di-
cranophyllales. У Cordaitanthales этот признак 
встречается исключительно редко (автору извес-
тен один случай обнаружения микрозубчатости у 
Соrdaites из верхней перми Кузбасса; такой эк-
земпляр обнаружил М.П. Кушнерёв в 1984 году). 
В перми известны хвойные и с гладким краем, 
причем листья по этому признаку часто варьи-
руют даже в пределах одного побега (Quadrocla-
dus). Микрозубчатость края может наблюдаться 
также на брактеях, стерильных чешуях пазушно-
го комплекса и щитке микроспорофилла.  

 
ЭПИДЕРМАЛЬНЫЕ ПРИЗНАКИ. Система-

тическое значение имеют эпидермальные при-
знаки листьев, брактей, стерильных чешуй па-
зушного комплекса и семяножек. Для всех этих 
органов эпидермальные  признаки известны 
только у Lebachia, Ortiseia, Kungurodendron и 
Sashinia. Эпидермальные признаки вегетативных 
листьев известны также у «Lebachia» lockardii, 
Ernestiodendron, Timanostrobus, Сурarissidium 
entsovae, Taxodiella, Pseudovoltzia, Ullmannia, 
Voltziopsis, Buriadia, Paranocladus, Walkomiella и 
многих более молодых хвойных. Нас будут ин-
тересовать эпидермальные признаки лишь более 
древних форм. 

У потенциальных предков хвойных, будь то 
Cordaitanthales или Dicranophyllales, листья гипо-
стомные, на верхней стороне листа устьица либо 
отсутсвуют, либо редки. Для Dicranophyllales и 
части Cordaitanthales характерны компактные 
устьичные полосы, иногда приуроченные к дор-
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сальным желобкам. У других Cordaitanthales 
устьица образуют рыхлые полосы с более или 
менее правильными рядами устьиц. Совершенно 
беспорядочное расположение устьиц по всему 
листу у Cordaitanthales неизвестно. Устьица Cor-
daitanthales и большинства Dicranophyllales про-
дольно ориентированы. 

У древнейших хвойных Swillingtonia из вест-
фала В [Scott, Chaloner, 1983] листья гипостом-
ные. Устьица образуют две широкие полосы и 
продольно ориентированы. Листья «Lebachia» 
lockardii имеют сходные устьичные полосы, но 
на верхней стороне встречаются дополнительные 
полосы и ряды устьиц [Mapes, Rothwell, 1984]. 
Число устьиц в полосе меньше, чем у Swillingto-
nia. Устьичные полосы Walchia (al. Lebachia) 
piniformis и близких видов расположены на обе-
их сторонах листа. Устьица Ernestiodendron рас-
положены рядами по всему листу. Беспорядоч-
ное расположение устьиц по всему листу без об-
разования полос и рядов, а также варьирование в 
ориентировке устьиц впервые появляются вместе 
лишь у верхнепермских Quadrocladus–
Steirophyllum. Поперечно ориентированные усть-
ица есть у Taxodiella. Для более древних хвой-
ных характерна преимущественно продольная 
ориентировка устьиц. С поздней перми и до на-
ших дней у хвойных сохраняются приведенные 
типы распределения устьиц, хотя в мезозое по-
являются некоторые дополнительные. Лишь в 
юре появляются хвойные, у которых все устьица 
ориентированы поперек листа (Podozamites) либо 
поперечная ориентировка преобладает (некото-
рые таксодиевые). 

Для Swillingtonia, Lebachia, Ernestiodendron, 
Kungurodendron и других примитивных хвойных 
характерны мелкие размеры и повышенная па-
пиллозностъ покровных клеток в устьичных по-
лосах. 

У этих же хвойных обычны папиллигеры – 
мелкие клетки с крупной папиллой или основа-
нием волоска. Среди верхнепермских хвойных 
такие клетки известны лишь у Ortiseia. Элемен-
ты циркасперма Kungurodendron обнаруживают 
мелкую извилистость радиальных стенок (табл. 
2, фиг. 25). В дальнейшем этот признак появля-
ется лишь у сильно продвинутых хвойных, на-
пример, у Pinaceae. 

Уже у древнейших хвойных устьица могут 
быть как моно-, так и дицикличные, с большим 
или меньшим числом побочных клеток, варьиру-
ют кутинизация и папиллозностъ побочных кле-
ток, степень погружения устьиц. Составить ко-
декс примитивности по этим признакам нельзя. 

Э.Скотт и У.Г. Чалонер [Scott, Chaloner, 1983] 
указывают парацитные устьица у Swillingtonia. 

Hи у одного другого рода Pinopsida такие усть-
ица никогда не указывались. Кроме того, по все-
му комплексу эпидермальных признаков Swil-
lingtonia близка к Lebachia, Kungurodendron и 
другим примитивным хвойным, имеющим акти-
ноцитные или петалоцитные устьица. Опублико-
ванные фотографии не убеждают, что устьица 
Swillingtonia действительно парацитные. Клетки, 
которые интерпретированы как побочные явля-
ются, скорее всего, замыкающими, а за внешний 
контур замыкающих клеток приняты кутикуляр-
ные гребни, известные на замыкающих клетках 
других хвойных (см., например, замыкающие 
клетки Sequoia [Dilcher, 1974, с. 122, фиг. 19, 
20]). В подкрепление своей интерпретации 
Э.Скотт и У.Г. Чалонер ссылаются на открытие 
парацитных устьиц у Drepanophycus 
[Stubblefield, Banks, 1978] и Alethopteris [Oestry-
Stidd, Stidd, 1976]. Парацитное строение устьиц 
первого растения столь же сомнительно. Что ка-
сается Alethopteris, то ошибочность отнесения 
его устьиц к парацитным показана в [Mickie, 
Rothwell, 1982; Reihman, Schabillion, 1976], при-
чем источник ошибки был тот же, что и в случае 
Swillingtonia. 

P.Флорин [Florin, 1951] отметил, что наличие 
трихом у палеозойских хвойных – признак при-
митивности, не свойственный современным 
хвойным. 

 
Филогенетические отношения порядков 

Cordaitanthales, Dicranophyllales и Pinales. 
Ранняя филогения хвойных 

 
Филогенетические взаимоотношения между 

кордаитантовыми, дикранофилловыми и хвой-
ными рассмотрена в [Meyen, 1984; Meyen, 
Smoller, 1986]. Выведение хвойных из Cordaitan-
thales, точнее, из еврамерийских карбоновых 
Cordaitanthaceae основано на сходстве женского 
пазушного комплекса, пыльцы, древесины, неко-
торых эпидермальных признаков [Florin, 1938–
1945, 1951]. Судить о филогенетических соот-
ношениях хвойных и дикранофилловых несрав-
ненно труднее из-за слабой изученности послед-
них. Тем не менее происхождение хвойных от 
дикранофилловых исключать нельзя [Меуеn, 
Smoller, 1986]. Бросается в глаза сходство лист-
вы древнейших дикранофилловых (род Dicrano-
phyllum) и хвойных. По-видимому, хотя бы неко-
торым дикра нофилловым были свойственны 
такие же кистевидные полиспермы, как и прими-
тивным руфлориевым. Поразительно сходны 
дорсальные желобки на листьях Mostotchkia, не-
которых Dicranophyllum и древних Rufloria. 
Древние дикранофилловые могли быть
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Рис. 27. Примерная филогения ранних хвойных: К – подсемейство Kungurodendroideae;   
L – подсемейство Lebachielloideae; V – семейство Voltziaceae; изогнутая линия разделя-
ет группы родов, заслуживающие выделения в отдельные подсемейства, более продви-
нутое из которых дало начало основным семействам мезозойских и кайнозойских хвойных 
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очень близки к Cordaitanthales. В раннем карбоне 
те и другие могли составлять единую группу 
близкородственных растений, дивергировавшую 
лишь в среднем карбоне. На начало среднего 
карбона, наверное, приходится и становление 
хвойных. Таким образом, возможен еще один 
вариант – возникновение Cordaitanthales, Di-
cranophyllales и Pinales как независимых поряд-
ков в начале среднего карбона из единой группы 
нижнекарбоновых растений, совмещающих при-
знаки этих трех порядков. 

Дальнейшая филогения палеозойских и ран-
немезозойских хвойных, если ее реконструиро-
вать по сумме всех рассмотренных выше призна-
ков и с учетом стратиграфического соотношения 
родов (рис. 1), представляется следующим обра-
зом (рис. 27). Помещение Swillingtonia в основа-
ние филогенетического древа определяется: (1) 
древним возрастом остатков (вестфал В); (2) ги-
постомными листьями, как у кордаитантовых; (3) 
предполагаемой ассоциацией с пыльцой типа 
Potonieisporites, прослеживаемой в намюре; (4) 
вильчатостью части вегетативных листьев.  

Многие признаки, свойственные Swillingtonia, 
наблюдаются и у «Lebachia» lockardii. Это при-
сутствие многочисленных папиллигеров в усть-
ичных полосах, отчетливость устьичных полос, 
краевая микрозубчатость, гиподерма. Вильчатые 
брактеи «L.» lockardii сопоставимы с вильчаты-
ми листьями Swillingtonia. У «L.» lockardii досто-
верно установлена пыльца Potonieisporites. Близ-
кое родство «L.» lockardii с Walchia (al. Lebachia) 
очевидно по широкому комплексу признаков. 
Наиболее существенные их отличия – это сле-
дующие признаки «L.» lockardii: (1) дистальное 
прикрепление семян; (2) сходство семяножек с 
таковыми Cordaitanthales в отличие от булаво-
видных и более листоподобных семяножек Wal-
chia (al. Lebachia); (3) факультативное присутст-
вие в пазушном комплексе более чем одной се-
мяножки. 

Свойственное Walchia (al. Lebachia) строение 
пазушных комплексов в общем удержалось у 
верхнепермской Ortiseia. Схоже строение суб-
саккатной пыльцы Potonieisporites и Nuskois-
porites. У обоих родов в эпидерме листьев при-
сутствуют папиллигеры. Весьма сходно строение 
устьиц. Однако Ortiseia ближе к Ernestiodendron, 
чем к Walchia (al. Lebachia), по общей топогра-
фии эпидермы и по отсутствию вильчатых ли-
стьев. Так или иначе, но близость этих трех ро-
дов очевидна. 

Примитивными признаками характеризуется 
и верхнепермская Sashinia. Прежде всего, это 
множественные несросшиеся семяножки на вер-
хушке пазушного побега, прикрепление споран-

гиофоров к ножке микроспорофилла, листопо-
добность и отсутствие пятки у щитка микроспо-
рофилла. Однако Sashinia, видимо, испытала не-
которую деспециализацию, а именно вторичное 
уподобление элементов брактейно-пазушного 
комплекса вегетативной листве. Продвинутые 
признаки Sashinia по сравнению с Walchia (al. 
Lebachia) – прикрепление семезачатков под за-
гнутой верхушкой семяножки, квазидисаккатная 
пыльца с тениями, беспорядочное распределение 
устьиц по обеим сторонам листа и иногда их не-
упорядоченная ориентировка, временами исчез-
новение краевой микрозубчатости, округлое се-
чение листьев и отделяющий слой у некоторых 
видов, появление гетерофиллии и укороченных 
боковых побегов. 

Многие примитивные признаки сохраняются 
у Kungurodendron: семезачатки прикрепляются к 
верхушкам загнутых семяножек (как у «L.» 
lockardii), в пазушном комплексе сохраняются 
многочисленные стерильные чешуи, в строении 
устьиц и устьичных полос много общего с Wal-
chia (al. Lebachia), у пыльцы отсутствует дис-
тальная апертура, щиток микроспорофилла не 
имеет пятки. Относительно продвинутые при-
знаки Kungurodendron – сильная уплощенность 
пазушного комплекса, редуцированный вид эле-
ментов циркасперма, смещение семяножек на его 
адаксиальную сторону, простая (невильчатая) 
брактея, эпистомные листья и брактеи, безмеш-
ковая пыльца с сильно редуцированной прокси-
мальной щелью. Колумеллятноподобная экзина, 
возможно, унаследована от карбоновых хвойных 
типа Lasiostrobus. 

Наиболее интересная черта Kungurodendron – 
появление вторичного перехода между семянож-
ками и элементами циркасперма. Обычно из на-
личия переходов между органами делается вы-
вод об их гомологичности и семофилогенетичес-
кой связи между соответствующими органами. В 
случае Kungurodendron переход между семянож-
ками и стерильными чешуями, очевидно, не мо-
жет быть первичным, так как у всех более древ-
них представителей Pinopsida различия между 
этими органами дискретны. Очевидно, мы стал-
киваемся здесь с интрогрессией онтогенетиче-
ских программ, никак не связанной с происхож-
дением одних органов от других. 

С Kungurodendron можно условно связать 
верхнепермский Соncholepis, у которого пазуш-
ный комплекс преобразуется в ложную (?) се-
менную чешую с остаточными придатками на 
абаксиальной стороне и по краю чешуи. 

Более примитивными выглядят полиспермы 
рода Timanostrobus. Его боковые полиспермы 
почти в точности повторяют то, что мы видим у
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Vojnovskyaceae. Интересно отсутствие или силь-
ная редукция брактей. В строении пыльцы, как и 
у Kungurodendron, сочетаются примитивные и 
продвинутые признаки. Зато вегетативные ли-
стья (типа Brachyphyllum или Pagiophyllum), не-
сомненно, продвинутые, как и их эпидермальные 
признаки. Другая продвинутая черта – слабая 
упорядоченность ветвления. 

Очевидно, эволюция Kungurodendron, Con-
cholepis и Timanostrobus протекала независимо 
от родов, имеющих абаксиальные семена. O фи-
логенетическом единстве этих трех родов судить 
без знания эпидермальных признаков и строения 
пыльцы Concholepis трудно. По строению пыль-
цы, как и по другим признакам, Kungurodendron 
обнаруживает близость, с одной стороны, к 
Lasiostrobus, а с другой – к Timanostrobus, что и 
отражено на филогенетической схеме. 

Филогенетическая линия от Walchia (al. Leba-
chia) к Walchiostrobus–Ernestiodendron основы-
вается на идентичности пыльцы, сохранении 
стерильных чешуй в пазушном комплексе, абак-
сиальном прикреплении семян к семяножкам и 
сходных специфических эпидермальных призна-
ках (строение устьиц, присутствие папиллиге-
ров). Важные отличия этих родов – срастание 
семяножек в примитивную чешую и расположе-
ние устьиц расставленными правильными ряда-
ми у Walchiostrobus–Ernestiodendron. Далее в 
линии к Pseudovoltzia сокращается число вегета-
тивных чешуй в пазушном комплексе, и они ста-
новятся сходными с семяножками. Вероятно, 
здесь происходил тот же процесс интрогрессии 
онтогенетических программ, что и у Kungu-
rodendron. У Pseudovoltzia происходит базальное 
срастание семенной чешуи и брактей. О неяснос-
тях в интерпретации полиспермов Ullmannia уже 
говорилось в разделе «Эволюционная морфоло-
гия верхнепалеозойских и мезозойских хвой-
ных». Однако по эпидермальным признакам род 
этот весьма близок к Pseudovoltzia. Близость 
Voltzia к Pseudovoltzia по строению полиспермов 
очевидна. С другой стороны, не вызывает сомне-
ния родство с обоими родами триасовых родов 
Aethophyllum, Cycadocarpidium и Albertiа (роды 
преимущественно с многонервными вегетатив-
ными листьями), Swedenborgia, Borysthenia и 
Voltziopsis. У всех этих хвойных исчезают веге-
тативные чешуи в пазушном комплексе, брактея 
остается слившейся с семенной чешуей, иногда 
вновь возникает вильчатость верхушки у брактей 
(Voltziopsis). Эта группа триасовых хвойных 
могла дать начало семействам Podocarpaceae, 
Taxodiaceae, Pinaceae, Araucariaceae и Cheirolepi-
diaceae. Хвойные с чертами этих семейств из-
вестны в верхнем триасе. К Podocarpaceae можно 

отнести триасовую Rissikia [Townrow, 1967а], 
Voltziopsis обнаруживает сходство с Taxodiaceae 
[Townrow, 1967b], к Pinaceae близок род Comp-
sostrobus из верхнего триаса [Delevoryas, Hope, 
1973]. Хвойные, очень близкие по комплексу 
признаков к современному роду Araucaria, из-
вестны с юры. Поэтому вполне вероятно, что се-
мейство араукариевых появилось еще в триасе. 
Свойственная Cheirolepidiaceae пыльца Classo-
pollis известна с верхнего триаса. 

О происхождении Buriadiaceae и Тахасеае 
можно сказать очень мало. По комплексу при-
знаков вегетативных побегов буриадиевые близ-
ки к примитивным хвойным, но нельзя исклю-
чать их происхождение от какой-либо нерас-
шифрованной группы палеозойских Pinopsida. 
Предполагавшееся происхождение Lebachiaсеае 
от Buriadia-подобных хвойных [Pant, 1977; Pant, 
Nautiyal, 1967] пока нельзя подкрепить конкрет-
ными признаками.  

Широко распространено мнение о независи-
мой эволюции Tахасеае от остальных Pinopsida. 
Однако многие признаки сближают Тахасеае с 
Cephalotaхасеае, а последние уже близки к «на-
стоящим» хвойным по широкому комплексу 
признаков. Каким образом можно вывести фрук-
тификации тиссовых из таковых лебахиевых, 
показал Т.М. Гаррис [Harris, 1976]. Правда, он 
еще не знал, что P.Флорин ошибочно интерпре-
тировал строение пазушного комплекса Lebachia, 
но в схему Т.М. Гарриса можно поставить «Le-
bachia» lockardii, и тогда она не потребует пере-
делки. 

 
Систематика и номенклатура  

древних хвойных 
 
Из филогенетического анализа, выполненного 

в предыдущем разделе, следует деление наибо-
лее изученных хвойных позднего палеозоя и 
триаса на четыре главных группы. 

А. Роды с дистально прикрепленными семеза-
чатками и многочисленными стерильными че-
шуями в пазушном комплексе. Это «Lebachia» 
lockardii, Kungurodendron, Timanostrobus и, мо-
жет быть, Concholepis. К этой же группе могут 
принадлежать Swillingtonia и Lasiostrobus. 

Б. Роды с абаксиальным прикреплением семе-
зачатков к семяножкам; имеется одна такая се-
мяножка или множественные, и тогда они сво-
бодные. Это Walchia (al. Lebachia), Ortiseia и Sa-
shinia. 

В. Роды с настоящей семенной чешуей, со-
провождаемой или нет стерильными чешуями. 
Это Walchiostrobus–Ernestiodendron, Pseudo-
voltzia, Ullmannia (?) и все триасовые роды, пере-
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численные на рис. 27, т.е. Voltzia, Aethophyllum, 
Yuccites и др. 

Г. Роды с семезачатками, не собранными в по-
лиспермы: Buriadia, Walkomiella, Paraburiadia. 

Этим четырем группам можно придать статус 
самостоятельных семейств. Однако группы А и Б 
имеют много общего по широкому комплексу 
признаков. Поэтому пока лучше ограничиться их 
выделением в два подсемейства одного семейст-
ва. В группу В входят роды, обычно относимые к 
семействам Lebachiaceae = Walchiсеае (роды 
Ernestiodendron и Walchiostrobus), Voltziaceae 
(роды Pseudovoltzia, Ullmannia, Voltzia, 
Voltziopsis) и Cycadocarpidiaceae = Podozamita-
ceae (роды Cycadocarpidium, Swedenborgia, 
Borysthenia). Учитывая тесную связь этих родов 
по разным признакам, есть смысл объединить их 
в одно семейство. Явно особняком стоит группа 
Г, выделяемая в семейство Buriadiaceae. В буду-
щем, может быть, окажется целесообразным 
поднять ранг этой группы до порядка, как пред-
лагает Д.Д. Пант [Pant, 1977], но до этого надо 
лучше изучить входящие в нее роды, особенно 
те, которые упоминает С.А. Архангельский [Ar-
changelsky, 1985] и которые еще не описаны. Мы 
здесь не рассматриваем различные предлагав-
шиеся в литературе семейства и порядки древних 
хвойных (Ullmanniaceae, Voltziales и др.), по-
скольку их выделение основывалось на ошибоч-
ной трактовке женских фруктификаций 
P.Флорином. 

Выбор названий для рассмотренных семейств 
и подсемейств решается просто лишь для групп 
А и Г. Для группы А типовым лучше взять наи-
более изученный и специфичный род Kungu-
rodendron. Соответственно название подсемейст-
ва будет Kungurodendroideae. Для группы Г мож-
но оставить существующее название 
Buriadiaceae. Заметим, что было предложено вве-
сти название Buriadiales для порядка [Pant, 1977], 
а соответствующее семейство, как это иногда 
случается в палеоботанике, вероятно, выделено 
не было. Название Buriadiaceae фигурирует в 
системе хвойных, предложенной автором 
[Meyen, 1984], но было ли оно введено кем-либо 
ранее, автору неизвестно. 

С остальными названиями дело обстоит на-
много сложнее. По правилам номенклатуры, се-
мейство, объединяющее группы А и Б, должно 
называться Walchiaceae [Clement-Westerhof, 
1984], а не Lebachiaceae, как это принято в лите-
ратуре. Тогда название подсемейства должно 
быть Walchioideae. Оба таксона должны типифи-
цироваться приоритетным родовым названием 
Walchia, а название Lebachia должно быть уп-
разднено [там же]. Однако принятие этого реше-

ния создает серьезные номенклатурные ослож-
нения. В литературе описано >60 видов Walchia, 
из которых лишь 4 могут быть отнесены к Wal-
chia как синониму Lebachia [там же]. Подав-
ляющее большинство остальных видов оказыва-
ется вообще без подходящего родового названия, 
так как строение их фруктификаций неизвестно. 
Правда, Й.Клемент-Вестерхоф предложила пере-
вести часть видов Lebachia и один вид Walchia в 
род Culmitzschia, руководствуясь эпидермалъ-
ными признаками. Виды, для которых эпидер-
мальное строение неизвестно, вообще оказыва-
ются вне системы родов. 

Существуют две возможности для решения 
возникшей проблемы. Наименее радикальное 
решение – консервация названий Lebachia и Le-
bachiaceae, широко принятых в литературе. Тог-
да потребуется официальное изменение типового 
вида рода Walchia. Уже предлагалось считать 
типовым видом W. filiciformis. В случае такого 
выбора придется отвергать название Ernestioden-
dron. Для полиспермов, ассоциирующих с Ernes-
tiodendron, есть законное название Walchiostro-
bus. Поэтому отвержение названия Ernestioden-
dron не скажется на номенклатуре фруктифика-
ций, что уже хорошо. Правда, чтобы сохранить в 
системе под названием Walchia упомянутые мно-
гочисленные виды этого рода, из характеристики 
рода придется исключить эпидермальные при-
знаки, известные у типового вида W. filiciformis = 
Ernestiodendron filiciforme sensu Florin. Это ре-
шение вызовет таксономические и номенклатур-
ные осложнения. Если система вегетативных по-
бегов палеозойских хвойных не будет учитывать 
эпидермальных признаков, ее придется приво-
дить в соответствие с уже существующей анало-
гичной системой мезозойских родов. Эпидер-
мальные признаки уже известны у довольно 
большого числа палеозойских видов и, несом-
ненно, должны быть использованы и для видо-
вой, и для родовой систематики. Таким образом, 
консервируя название Lebachia, мы получаем 
новые нерешенные вопросы. Кроме того, сама 
процедура консервации не всегда удается. Шан-
сов на то, что консервация названия Lebachia и 
Lebachiaceae будет осуществлена, не так много. 

Один из доводов этой консервации – это то, 
что номенклатурные типы (т.е. голотипы типо-
вых видов) Walchia, Lebachia и Ernestiodendron – 
вегетативные побеги. Связь с ними определен-
ных фруктификаций известна в случае Walchia–
Lebachia и менее очевидна для Ernestiodendron. 
Лектoтип Walchia (al. Lebachia) piniformis [Florin, 
1938, табл. 1/2, фиг. 1, 2] плохой сохранности, 
его кутикула не может быть изучена. Лектотип 
Ernestiodendron filiciforme вообще утрачен. 
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К сожалению, у других позднепалеозойских и 
триасовых родов, обычно размещаемых в систе-
ме по признакам фруктификаций, типовой мате-
риал представлен стерильными побегами, не 
имеет эпидермальной характеристики, иногда 
утрачен (или его местонахождение неизвестно), 
не обозначены лектотипы типовых видов. Это 
касается, помимо всего прочего, Pseudovoltzia, 
Ullmannia и Voltzia, хотя все три рода весьма 
важны для систематики ранних хвойных. 

Для Pseudovoltzia, Voltzia и Ullmannia принято 
вообще не разделять номенклатуру вегетативных 
побегов и женских фруктификаций. Мужские 
фруктификации Voltzia и Ullmannia при этом по-
лучали отдельные родовые названия. 

Такая практика уже привела к серьезной пу-
танице. Например, род Ullmannia указывается из 
многих флор верхнего палеозоя, но пыльца и по-
лиспермы, соответствующие типовому виду, не-
известны, а указаны лишь у U. frumentaria. Гово-
ря о том, что Ullmannia – широко распростра-
ненный род, принадлежащий семейству 
Voltziaceae, мы исходим из рискованного допу-
щения, что все побеги типа Ullmannia ассоции-
ровали с теми же полиспермами, что и U. frumen-
taria, для чего достаточных оснований нет (см. 
подробнее описание рода Steirophyllum). 

То, что происходит с хвойными из-за типифи-
кации основных таксонов вегетативными побега-
ми, уже вызвало аналогичные проблемы у члени-
стостебельных [Grauvogel-Stamm, 1978; Meyen, 
1971], плауновидных [Meyen, 1976; Thomas, 
Brack-Hanes, 1984], кордаитантовых [Maheshwari, 
Meyen, 1975; Мейен, 1972; Meyen, 1984] и других 
растений (см. подробнее [Meyen, 1978a, 1984]). 
Поэтому постепенно развивается тенденция пере-
страивать систему вымерших надродовых таксо-
нов таким образом, чтобы их типификация вы-
полнялась по родам и видам, установленным для 
фертильных частей [Grauvogel-Stamm, 1978; 
Meyen, 1978a, 1984; Thomas, Brack-Hanes, 1984]. 
Для этого иногда приходится вообще выводить 
прежние типовые роды из вновь выделяемых над-
родовых таксонов (чтобы избежать отвержения 
названий последних по правилу приоритета) и 
считать такие роды неформально ассоциирующи-
ми (сателлитными) по отношению к тому или 
иному порядку или семейству (подробнее о са-
теллитных таксонах см.: [Мейен, 1978; Meyen, 
1984; Thomas, Brack-Hanes, 1984]). 

Очевидно, та же процедура должна быть 
принята и в случае хвойных. Это значит, что в 
основу их системы (и филогении) должны быть 
положены роды, типифицированные фертиль-
ным материалом. Надродовые таксоны должно 
типифицировать именно такими родами и вида-

ми, которые к тому же должны иметь по воз-
можности полную характеристику (женские и 
мужские фруктификации, пыльца, вегетативные 
побеги и их эпидермальные признаки) и не 
включать видов, установленных лишь по веге-
тативным побегам. 

Особняком стоит вопрос о классификации са-
мих вегетативных побегов. В тех случаях, когда 
ассоциация вегетативных побегов с фруктифика-
циями ясно продемонстрирована, нет смысла 
вводить независимую номенклатуру для тех и 
других, если они происходят из одного местона-
хождения (как в случае Timanostrobus muravievii 
и Kungurodendron sharovii). Однако если вегета-
тивные побеги в некоторых местонахождениях 
не ассоциируют с подходящими фруктифика-
циями, для них нужна отдельная номенклатура. 
Такие вегетативные побеги лучше относить к 
таксону, типифицированному также вегетатив-
ными побегами (как в случае Quadrocladus dvi-
nensis, который ассоциирует с полиспермами Sa-
shinia aristovensis не во всех местонахождениях; 
пo той же причине часть западноангарских видов 
отнесена к Cyparissidium и Geinitzia). 

Вегетативные побеги, ассоциация которых с 
фруктификациями неизвестна или недостаточно 
определенна, должны относиться к собственным 
таксонам. Принципы классификации такого ма-
териала подробно рассмотрел Т.М. Гаррис [Har-
ris, 1969, 1979], имея в виду преимущественно 
мезозойские хвойные. Еще раньше Р.Флорин и 
некоторые другие палеоботаники стали выделять 
для мезозойских хвойных самостоятельные ро-
ды, опираясь преимущественно на эпидермаль-
ные признаки. При этом возникли вопросы де-
маркации родов, а также поиска подходящего 
рода в литературе. Т.М. Гаррис предложил сис-
тему из немногих родов по макроморфологиче-
ским признакам. Эпидермальные признаки при 
этом приобрели статус видовых. Если принять 
предложенные им диагнозы выбранных родов, то 
среди этих родов можно разместить виды Wal-
chia, описанные в литературе. Например, W. ap-
pressa Zalessky отходит к роду Cyparissidium (см. 
описание C. appressum), W. laxifolia (Florin) Ně-
mejc – к Geinitzia и т.д. Разумеется, пропустить 
все виды Walchia через систему родов Т.М. Гар-
риса без специального анализа каждого вида 
нельзя. Но в будущем осуществить это целесо-
образно. 

Особый подход потребуется к видам, у кото-
рых известно эпидермальное строение листьев. 
Т.М. Гаррис отверг эпидермальные признаки как 
основу для выделения родов. Однако к эпидер-
мальным признакам можно подойти так же, как 
Т.М. Гаррис подходил к макроморфологическим 
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признакам, т.е. взять в качестве родовых ограни-
ченное число наиболее четких признаков (пре-
имущественно топографических). Выбор их и 
введение соответствующей системы родов не 
входят в задачу настоящей работы. И все же с 
учетом возможности такого подхода в данной 
работе сохранены самостоятельными роды 
Quadrocladus и Taxodiella. 

Систему наиболее изученных палеозойских и 
отчасти триасовых хвойных можно строить сле-
дующим образом. Прежде всего, можно выде-
лить семейство Buriadiaceae с родами Buriadia и 
Walkomiella. По эпидермальным признакам и 
фитогеографической приуроченности в качестве 
сателлитного к этому же семейству можно отне-
сти род Paranocladus. Другим сателлитным ро-
дом будет Paraburiadia [Зимина, 1983]. 

Род Walchia c типовым видом W. piniformis 
(Schlotheim) Sternberg оставлен лишь для вегета-
тивных побегов, поскольку таков сохранившийся 
типовой материал. Наиболее важные диагности-
ческие признаки рода в таком его понимании – 
перистое ветвление побегов и вильчатость ли-
стьев на побегах предпоследнего порядка и более 
толстых. Те виды Walchia, у которых все листья 
простые, распределены по родам согласно сис-
теме Т.М. Гарриса. Полиспермы, строение кото-
рых описано и изображено Р.Флорином и кото-
рые он относил к этому виду, должны быть вы-
делены в особый род, для которого предлагается 
название Lebachiella S.Meyen с типовым видом 
Lebachiella florini S.Meyen. Ассоциирующие 
микростробилы помещены в род Walchianthus 
Florin. 

В роде Ernestiodendron оставлены лишь вегета-
тивные побеги, в том числе те, которые эпидер-
мально охарактеризованы. Ассоциирующие жен-
ские фруктификации выделены в род Walchiostro-
bus Florin (типовой вид – W. gothanii Florin). 

В будущем следует выделить в качестве осо-
бых родов полиспермы, ассоциирующие с Pseu-
dovoltzia, Ullmannia и Voltzia. 

Роды Lebachiella, Ortiseia и Sashinia выделены 
в подсемейство Lebachielloideae, которое вместе 
с подсемейством Kungurodendroideae составляет 
семейство Lebachiellaceae. Правда, сейчас лучше 
изучен род Ortiseia и можно было бы выбрать 
его для типификации, но его номенклатурный 
тип (голотип O. leonardii) – вегетативный побег. 

Семейство Voitziaceae пока оставляется в по-
ясненном выше объеме. Его название требует 
замены, так как типовой род Voltzia имеет не-
удовлетворительный типовой материал и в луч-
шем случае может быть сателлитным родом ка-
кого-либо семейства. Если к данному семейству 
относить Cycadocarpidium, то можно восстано-

вить и название Cycadocarpidiaceae, а род Voltzia, 
оставляемый только для вегетативных побегов, 
считать сателлитным по отношению к этому се-
мейству. Но прежде надо детальнее изучить ти-
повой вид Cycadocarpidium erdmannii Nathorst, 
интерпретация которого Р.Флорином [Florin, 
1944b], вошедшая в литературу, вызывает со-
мнения. Вероятно, у этого вида не было семяно-
жек, изображенных Р.Флорином [там же, рис. 60, 
а–е; сравните с его табл. 183/184, фиг. 4–11]. Для 
полиспермов, ассоциирующих с Voltzia, придется 
вводить отдельный род. Может быть, это будет 
тот же род, в который войдут полиспермы, ассо-
циирующие с Pseudovoltzia. 

Таким образом, система ранних хвойных при-
обретает следующий вид. 

 
Семейство Lebachiellaceae S.Meyen, 1997 

 
Типовой род – Lebachiella S.Meyen. 
Диагноз. Листья простые или вильчатые. Ось 

сложного полисперма продолжает облиственную 
ветвь, несет спирально расположенные брактеи 
(возможно, иногда редуцированные), сходные с 
вегетативными листьями. В пазухах брактей рас-
полагаются боковые полиспермы (пазушные 
комплексы), слoженные многочисленными сте-
рильными чешуями и несущие один или много 
моноспермов. Микростробилы венчают облист-
венные ветки, сложены микроспорофиллами с 
дистальной пластинкой. 

 
Подсемейство Lebachielloideae S.Meyen, 1997 

 
Диагноз. Моноспермы по одному на каждый 

пазушный комплекс или многочисленные, семе-
зачатки прикрепляются абаксиально в верхней 
части семяножки. 

Родовой состав. Lebachiella S.Meyen, 1997; 
Ortiseia Florin emend. Clement-Westerhof, 1984; 
Sashinia S.Meyen, 1978; Dvinostrobus Gomankov 
et S.Meyen, 1986. 

 
Род Lebachiella S.Meyen, 1997 

 
Lebachia Florin (pars): Florin, 1938, c. 60 
Lebachiella S.Meyen: Мейен, 1986, с. 105, 106 

(nom. nud.); Meyen, 1997, c. 437. 
 
Типовой вид – Lebachiella florinii S.Meyen. 
Диагноз. Род установлен для сложных поли-

спермов. Ось сложного полисперма продолжает 
облиственную ветку последнего порядка. Брак-
теи вильчатые, расположены спирально. Пазуш-
ный комплекс состоит из короткой оси, несущей 
многочисленные стерильные чешуи. На адакси-
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альной стороне та же ось несет одну булавовид-
ную семяножку. Инвертированный семезачаток 
прикреплялся субапикально к абаксиальной сто-
роне семяножки. 

Видовой состав. К роду Lebachiella могут 
принадлежать фертильные побеги, описанные 
P.Флорином [Florin, 1939] как Lеbachia hypnoides 
(Ad.Brongniart) Florin, L. garnettensis Florin, L. 
goeppertiana Florin. Эти фертильные побеги, ве-
роятно, составят особые виды рода Lebachiella, 
которые здесь не выделены, поскольку для этого 
требуется дополнительное изучение соответст-
вующего типового материала. 

Сравнение. Lebachiella отличается от Ortiseia 
меньшей уплощенностью пазушного комплекса, 
вильчатой брактеей, выемчатой верхушкой се-
мяножки, более высоким прикреплением семеза-
чатка к семяножке, устьичными полосами на 
брактее, от Sashinia – единичным моноспермом 
без апикальной загнутой подушки, вильчатой 
брактеей, меньшим сходством между брактеями, 
чешуями пазушного комплекса и вегетативными 
листьями. 

 

Lebachiella florinii S.Meyen, 1997 
 

Lebachia piniformis (Schlotheim) Florin (pars): Flo-
rin, 1938, c. 60, табл. 7/8, фиг. 6 (?), 7 (?), 9–11 (?); 
табл. 9/10, фиг. 6–10, 13 (?), 16, 17; табл. 11/12, фиг. 4 
(?), 5–7; табл. 15/16, фиг. 1–30; табл. 17/18, фиг. 11–
24; табл. 19/20, фиг. 1–30; табл. 21/22, фиг. 1–19, 20–
24 (?), 25(?); табл. 27/28, фиг. 7–8 (?), табл. 29/30, фиг. 
6, 7 (?); 1944а, рис. 32, b–е.12 

Lebachiella florinii S.Meyen: Мейен, 1986, с. 106, 
107 (nom. nud.); Meyen, 1997, с. 437, 438. 

 
Видовой эпитет в честь Р.Флорина. 
Голотип – экземпляр, изображенный 

Р.Флорином [Florin, 1938] на табл. 19/20, фиг. 1–
20 (см. схематический рисунок в [Florin, 1944а, 
рис. 32, b–е], а также рис. 21 в настоящей работе). 

Диагноз. Стерильные листья фертильных ве-
ток типа Walchia piniformis (sensu Florin, 1938). 
Сложные полиспермы цилиндрические, длиной 
4–10 см, шириной 7–14 мм, венчают побеги по-
следнего порядка, сидящие двумя рядами на вет-
ках предпоследнего порядка. Брактеи типа Gom-
phostrobus (такие же, как листья на ветках пред-
последнего порядка), длиной7–11 мм, шириной у 
основания 1,4–3 (до 6) мм, вильчатые, бифаци-
альные, прикреплены по спирали, торчащие, к 
основанию расширенные, с одной вильчато де-
                         

12 Некоторые изображения, особенно рисунки из 
цитированной работы Р.Флорина затем неоднократно 
воспроизводились в литературе; ссылки на литерату-
ру, в которой повторно репродуцируются иллюстра-
ции Р.Флорина, в синонимику не включены. 

лящейся жилкой, каждая ветвь жилки направля-
ется в долю вильчатой пластинки. Брактеи амфи-
стомные, на верхней стороне две папиллозные 
устьичные полосы, сливающиеся в основании и 
направляющиеся по одной в ответвления пла-
стинки. Устьица большей частью продольно 
ориентированы. Верхняя эпидерма с многочис-
ленными папиллигерами (или трихоподиями). 
Устьица такие же, как на вегетативных листьях. 
Нижняя эпидерма в средней и апикальной частях 
без устьиц, в нижней части с двумя группами 
разреженных и неправильных устьичных рядов, 
ассоциирующих с многочисленными папиллиге-
рами (или трихоподиями). Край с кутикулярны-
ми зубчиками или одноклеточными волосками. 
Пазушные комплексы слабо уплощены, длиной 
6–9 мм, шириной до 3,5 мм. Стерильные чешуи 
пазушного комплекса многочисленные, умень-
шаются к основанию и верхушке, самые крупные 
в средней части, длиной до 5 мм, шириной 1,5–
3,2 мм, узкотреугольные до овальных, с приост-
ренной или тупой верхушкой, амфистомные. 
Устьичные ряды более или менее правильные. 
Покровные клетки с папиллами, есть трихопо-
дии. Семяножка сильно уплощена, булавовид-
ная, с выемчатой верхушкой, под которой распо-
лагается семенной рубец. Эпидерма с устьицами, 
расположенными в коротких нерегулярных ря-
дах, в остальном сходна с эпидермой стерильных 
чешуй пазушного комплекса13. 

 
Подсемейство Kungurodendroidеае 

S.Meyen, 1997 
 
Типовой род – Kungurodendron S.Meyen. 
Диагноз. Семяножка с апикально располо-

женными семезачатками. 
Родовой состав. Kungurodendron S.Meyen, 

Timanostrobus S.Meyen, Concholepis S.Meyen (?). 
Сюда же относятся «Lebachia» lockardii (должна 
быть выделена в особый род) и, быть может, 
Lasiostrobus. 

 
Сателлитные роды семейства Lebachiella-

ceae. Walchia Sternberg, 1825; Quadrocladus 
Mädler, 1957; Carpentieria Němejс et Augusta, 
1934; Culmitzschia Ullrich, 1964 (sensu Clement- 
Westerhof, 1984); Lecrosia Florin, 1940; Swilling-
tonia Scott et Chaloner, 1983; Lasiostrobus Taylor, 
1970. 
                         

13 Более подробный диагноз для вегетативных лис-
тьев семеносной ветки, брактей и чешуй пазушного 
комплекса см. в [Florin, 1938, с. 60–62]; в диагнозе 
P.Флорина семяножка описана как семезачаток 
(Samenanlage [там же, с. 61, 62]). Мужские фруктифи-
кации и пыльца в диагноз вида не включены. 
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Семейство Voltziaceae Arnold, 1947 

 
Диагноз. Сложные полиспермы венчают 

нормальные облиственные ветки. Брактеи спи-
рально расположены, свободные или сливаются 
в нижней части с основанием семенной чешуи, 
игловидные или более широкие со множествен-
ными жилками, реже вильчатые. Пазушные се-
менные чешуи в разной степени рассеченные, у 
примитивных форм сопровождаемые остаточ-
ными стерильными чешуями пазушного ком-
плекса. Семезачатки прикрепляются по одному 
сверху к лопастям семенной чешуи или к сред-
ней части нерасчлененной семенной чешуи. 
Микроспорофиллы с тонкой ножкой и дисталь-
ным щитком, часто пельтатные (если щиток име-
ет пятку). Микроспорангии прикрепляются к 
дистальному щитку под ножкой или рядом с ней, 
либо к ветвистым спорангиофорам, отходящим 
от ножки в ее средней части. Листья игловидные 
или более широкие, с одной или несколькими 
жилками. Если жилок несколько, они могут все 
направляться к верхушке листа или раньше вы-
ходить в боковые края. 

Родовой состав. Voltzia Ad.Brongniart, 1823; 
Walchiostrobus Florin, 1940; Pseudovoltzia Florin, 
1927; Voltziopsis H.Potonié, 1899; Swedenborgia 
Nathorst, 1876; Aethophyllum Ad.Brongniart, 1828, 
emend. Grauvogel-Stamm, 1978; Cycadocarpidium 
Nathorst, 1886; Borysthenia Stanislavsky, 1976. 

Сателлитные роды. Ullmannia Goeppert, 
1850; Yuccites Schimper et Mougeot, 1844; Will-
siostrobus Grauvogel-Stamm et Maubeuge, 1969, 
emend. Grauvogel-Stamm, 1978; Sertostrobus 
Grauvogel-Stamm, 1969; Albertia Schimper, 1837; 
Podozamites (Ad.Brongniart) C.F.W. Braun, 1843; 
Lindleycladus Harris, 1979. 

Примечания. В дальнейшем целесообразно 
разделить семейство на два подсемейства. Одно 
из них должно включать наиболее примитивные 
формы со свободной (или слабо сросшейся с се-
менной чешуей) брактеей, остаточными вегета-
тивными чешуями в пазушном комплексе и наи-
большей близостью к Lebachiellaceae по призна-
кам эпидермы (особенно по присутствию крае-
вой микрозубчатости и папиллигеров) и пыльцы. 
Прежде всего это касается Walchiostrobus и 
Pseudovoltzia. Выделению подсемейств сейчас 
препятствует слабая изученность многих родов, 
особенно самого типового рода Voltzia. Как уже 
говорилось выше, надо предусмотреть и замену 
названия семейства, с тем чтобы роду Voltzia 
придать статус сателлитного, а типифицировать 
семейство родом, типовой материал которого 
представлен женскими фруктификациями. 

 
Флорогенетические выводы.  

Субангарская область в системе  
позднепалеозойских фитохорий 

 
Большинство пермских хвойных Западной 

Ангариды относилось к родам, обычным в За-
падной Европе (Ullmannia, Walchia), в том числе 
в мезозое (Voltzia, Pityophyllum, Brachyphyllum). 
Эндемичные роды, выделенные М.Д. Залесским 
([Zalessky, 1937, 1939]; см. раздел «Историче-
ский очерк»), относятся к редким растениям. 
Кроме того, они были описаны по макроморфо-
логическим признакам вегетативных побегов, 
так что сказать что-либо об их соотношении с 
западноевропейскими хвойными было нельзя. 

В результате проведенного исследования 
видно, что таксономический состав хвойных За-
падной Ангариды (запада Субангарской области) 
сильно отличается от того, что мы знаем о хвой-
ных Западной Европы (Еврамерийской области 
начала перми, Атлантической области или цар-
ства остальной части перми [Meyen, 1978b]). Од-
нако надо учитывать, что мы сравниваем отчасти 
неодновозрастные комплексы хвойных (рис. 1). 
Так, в Западной Ангариде нет хвойных, одновоз-
растных отенским, а в Западной Европе – хвой-
ных, одновозрастных кунгурским, уфимским и 
нижнеказанским. В сравнимых по возрасту от-
ложениях верхней перми есть общие роды 
Quadrocladus и, быть может, Pseudovoltzia. На 
существенно большую близость еврамерийских 
(атлантических) и западноангарских (субангар-
ских) хвойных косвенно указывает большое 
сходство дисперсной пыльцы голосеменных [Чу-
вашов, Дюпина, 1973; Чувашов и др., 1984; Hart, 
1974; Visscher, 1971]. Как видно из рис. 1, опи-
санные в настоящей работе западноангарские 
хвойные отчасти заполняют временной хиатус в 
последовательности западноевропейских и севе-
роамериканских хвойных. 

Из предыдущих разделов видно, что западно-
ангарские хвойные в целом неожиданно прими-
тивны. Самая продвинутая из них Pseudovoltzia ? 
cornuta, которая заметно примитивнее Pseudo-
voltzia liebeana из западноевропейского цех-
штейна. Удивительна примитивность Sashinia, 
которая доминирует среди хвойных Западной 
Ангариды в конце перми. Из филогенетической 
схемы хвойных (рис. 27) видно, что субангарские 
роды не попали в основное русло эволюции по-
рядка Pinales и относятся к боковым линиям. Ос-
новная эволюция хвойных в перми протекала, 
вероятно, в Экваториальном поясе. 

Экотонные районы, располагавшиеся между 
Ангаридой и Экваториальным поясом в карбоне,
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т.е. Урал, Казахстан и отчасти Средняя Азия, 
возможно, сыграли большую роль в эволюции 
хвойных. На это указывают как палинологиче-
ские данные, так и находки макроостатков хвой-
ных. Много квази(суб)саккатной пыльцы, веро-
ятно, принадлежавшей Pinales (в том числе типа 
Potonieisporites), появляется на восточном скло-
не Урала с середины московского яруса [Чува-
шов и др., 1984], т.е. с вестфала С–D [Wagner, 
Bowman, 1983]. К верхней части московского 
яруса приурочены находки хвойных типа Ernes-
tiodendron и Walchia (al. Lebachia) в Средней 
Азии. Так, Т.А. Быковская (Ташкент) показывала 
автору этого типа хвойные из местонахождения 
Тахтек (Южная Фергана), относимого к верхне-
московскому подъярусу [Сикстель и др., 1975]. 
Л.И. Савицкая и Т.А. Искандарходжаев [1984] 
относят появление хвойных в разрезах Средней 
Азии к московскому веку. М.И. Радченко (Алма-
Ата) демонстрировала автору вегетативные по-
беги и сложные полиспермы хвойных, принад-
лежащих, вероятно, новому роду, из жаманбу-
лакской свиты Джунгарии. Эта свита по морской 
фауне относится к верхней части московского 
яруса, т.е. примерно сопоставляется с вестфалом 
C–D. 

К вестфалу D приурочены Walchia-подобные 
хвойные Оклахомы [Rothwell, 1982b]. С этого 
интервала и далее вверх по разрезу хвойные (по-
беги и связываемая с хвойными пыльца) особен-
но многочисленны в неугленосных районах 
(Урал, Казахстан, Джунгария, юго-восток Канза-
са, восток Оклахомы) или в неугленосных пачках 
угленосных бассейнов (Донбасс, бассейн Цен-
трального Французского массива, Чехия). Оче-
видно, процветанию хвойных способствовала 
более аридная обстановка и более дренирован-
ные биотопы. В этом отношении показательно, 
что древнейшие макроостатки хвойных из вест-
фала В Англии явно аллохтонные и принесены, 
вероятно, с более возвышенных и, следователь-
но, более сухих и дренированных местообитаний 
[Scott, Chaloner, 1983]. Интересно, что в верхнем 
палеозое Гондваны хвойные не относятся к чис-
лу растений, избегающих угленосные толщи. 
Buriadia и Walkomiella встречаются в Индии в 
угленосных свитах. Северные хвойные лишь во 
второй половине триаса (с кейпера) становятся 
обычными во флористических комплексах угле-
носных отложений, а в число доминант таких 
комплексов входят лишь с юры, т.е. тогда, когда 
становление всех основных семейств уже завер-
шилось [Florin, 1963]. 

Насколько широко распространены описан-
ные в настоящей работе хвойные в Субангарской  

или иных областях, сказать пока трудно, так как 
для этого надо опираться не на внешнее сходство 
вегетативных побегов, а на органы размножения. 
Таких данных по субангарским хвойным за пре-
делами Русской платформы и Приуралья пока 
почти нет [Mеуеn, 1982]. Трудно проводить и 
иные географические сопоставления, в частности 
с многочисленными остатками хвойных, извест-
ными в нижней перми Северной Америки [Read, 
Mаmау, 1964; White, 1929], находками хвойных в 
перми Катазии [Bohlin, 1971, 1976; Gu, Zhi, 
1974], Дальнего Востока, Казахстана, Средней 
Азии и Печорского Приуралья. 

В угленосном верхнем палеозое Сибири дос-
товерные остатки хвойных неизвестны. Принад-
лежность к хвойным вида Ullmannia buga-
richtaensis Chachlov из верхней перми Тунгус-
ского бассейна [Рассказова, 1963] не доказана. 
Некоторые растения из верхнего палеозоя Сиби-
ри, относившиеся к хвойным, принадлежат чле-
нистостебельным [Mеуеn, 1982]. Во множестве 
хвойные появляются здесь в пермотриасе, во 
флоре, иногда называемой корвунчанской и про-
исходящей из вулканогенных и других неугле-
носных толщ. Однако и здесь мы видим пре-
имущественно примитивные хвойные с листвой 
типа Quadrocladus и пыльцой Lueckisporites 
[Mеуеn, 1981]. Правда, отсюда же указываются 
Voltzia и фруктификации типа Darneya, Will-
siostrobus и Sеrtostrobus [Dobruskina, 1984]. Од-
нако соответствующий материал или плохой со-
хранности, или детально не изучался. Имеющие-
ся определения нуждаются в подтверждении. 
Определение рода Voltzia пока нельзя подтвер-
дить эпидермальными исследованиями, так как 
эпидермальное строение типового материала 
Voltzia неизвестно. Еще важнее то, что палино-
логические данные [Обоницкая, 1974] противо-
речат сопоставлению комплекса сибирских 
хвойных с триасовыми хвойными Европы, а ско-
рее указывают на связь с пермскими европей-
скими (цехштейновыми) и западноангарскими 
хвойными. 

Таким образом, колыбелью хвойных можно 
считать более дренированные местообитания 
экваториального пояса. Максимальное разнооб-
разие современных хвойных и сейчас приходит-
ся на области с относительно сухим и теплым 
климатом [Florin, 1963]. Сейчас хвойные наибо-
лее многочисленны по числу индивидов в север-
ных внеэкваториальных гумидных областях, но 
разнообразие их там относительно невелико. 
Резко доминируют немногочисленные роды сос-
новых и таксодиевых, имеющих, несомненно, 
южное происхождение. С филогенетической и
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флорогенетической точек зрения, хвойные леса 
современной Голарктики весьма примитивны14. 

Большое число хвойных, распространенных в 
перми Субангарской области, можно использо-
вать как аргумент против отнесения этой области 
к Ангарскому царству. Как отмечено выше, 
хвойные отсутствуют в типичной ангарской 
флоре Сибири. С другой стороны, субангарские 
хвойные существенно отличаются от еврамерий-
ских и атлантических. Они представлены в 
большинстве своем различными родами и явля-
ются менее продвинутыми. В конце ранней и в 
поздней перми Субангарскую область населяли 
многие типично ангарские таксоны, в том числе, 
общие с Печорской провинцией. 

Фитогеографическая близость более древних 
флор восточных районов Русской платформы и 
Приуралья может быть различной. К сожалению, 
об этих флорах можно судить лишь по палиноло-
гическим данным, которые свидетельствуют о 
более выраженном сходстве с еврамерийской 
флорой. Карбоновые миоспоровые комплексы 
Урала обладают многими чертами, сближающи-
ми их с еврамерийскими, прежде всего высоким 
содержанием квазисаккатной (или субсаккатной; 
термин «квазисаккатная» используется ниже для 
обозначения обоих) пыльцы голосеменных, ко-
торая преобладает в комплексах Урала и играет 
подчиненную роль в комплексах Европы. В мио-
споровых комплесах верхов среднего и верхнего 
карбона Урала преобладает стриатная и нестри-
атная квазисаккатная пыльца, и они более сход-
ны с пермскими комплексами Европы и Приура-
лья, чем с одновозрастными комплексами Евро-
пы [Чувашов, Дюпина, 1973; Чувашов и др., 
1984]. Недоучет этого порождает стратиграфи-
ческие ошибки. Миоспоровые комплексы того 
же облика прослежены дальше в Казахстан, где 
уже отмечавшаяся жаманбулакская свита, со-
держащая среднекаменноугольную морскую 
фауну, была ошибочно отнесена палинологами к 
артинскому–кунгурскому ярусам. 

Очевидно, соответствующую территорию 
можно рассматривать как самостоятельную фи-
тохорию (провинцию или область), которая мо-
жет относиться к Еврамерийской области так же, 
как Субангарская область позднейшего периода 
– к области Ангарской. К сожалению, данные по 
миоспорам не позволяют судить о присутствии 
ангарских таксонов в этой каменноугольной фи-
тохории. И миоспоровые комплексы того же сос-
тава, и растительные макроостатки известны в 
                         

14 На этом месте русский текст монографии обры-
вается. Окончание монографии публикуется в перево-
де с английского языка, который осуществлен по из-
данию 1997 года И.А. Игнатьевым. (Ред.).  

жаманбулакской свите Джунгарии, где несом-
ненные ангарские растения отсутствуют. В на-
стоящее время эту фитохорию нельзя назвать 
«Субангарской». Есть название «Уральско-
Казахстанская», ранее использованное Г.П. Рад-
ченко [1966] для ранней перми, которое можно 
временно применять до тех пор, когда будут по-
лучены более полные данные о пространствен-
ном распространении этой фитохории. Роль 
хвойных в уральско-казахстанской флоре была, 
вероятно, значительной, но квазисаккатную 
пыльцу, доминирующую в соответствующих ми-
оспоровых комплексах могли продуцировать 
также Cordaitanthales, Dicranophyllales и древние 
Peltaspermales (в частности, Trichopityaceae). 

Некоторые растения, характерные для перми 
Субангарской области, в том числе хвойные, мо-
гут быть дериватами Уральско-Казахстанской 
флоры карбона. В настоящее время это только 
догадка. Имеющиеся данные по флорам, зани-
мающим промежуточное положение между фло-
рами типично ангарскими и еврамерийскими, 
очень скудны, и заполнение этого пробела в на-
ших знаниях является волнующей темой для бу-
дущих палеоботанических исследований. 

 

Заключение 
 
Результаты настоящей работы вместе с по-

следними данными по европейскому и северо-
американскому материалу существенно расши-
ряют наши представления о разнообразии ран-
них хвойных. Это особенно касается женских 
фруктификаций и пыльцы. Интерпретация жен-
ского пазушного комплекса, предложенная 
Р.Флорином и широко распространившаяся в 
литературе, должна быть изменена. Наиболее 
существенное исправление состоит в том, что 
семенная чешуя произошла, скорее, в результате 
срастания семяножек, чем за счет стерильных 
частей предкового пазушного комплекса. Про-
цесс образования семенной чешуи начался очень 
рано среди примитивных хвойных типа Walchio-
strobus-Ernestiodendron. Отдельная группа хвой-
ных, имеющая многочисленные семяножки су-
ществовала в течение всей перми и была харак-
терна для Западной Ангариды. Некоторые ее 
члены продуцировали особую асаккатную пыль-
цу, неизвестную до того у ранних хвойных. 

Вновь полученные данные не противоречат 
принимаемому в настоящее время выведению 
Pinales от Cordaitanthales. С другой стороны, Pi-
nales оказываются в близком родстве с Dicrano-
phyllales. Хвойные могли произойти от предко 
вой раннекаменноугольной группы, у которой 
комбинировались признаки всех трех порядков.
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Дальнейшая эволюция хвойных происходила в не-
скольких линиях, дивергировавших в течение пер-
ми. Одна линия вела к Voltziaceae и далее к боль-
шинству современных семейств. Другая линия да-
ла начало тиссовым. Остальные представляли со-
бой слепые ветви, прекратившие существовать до 
конца палеозоя или в раннем триасе. 

Общая система ископаемых хвойных требует 
существенной ревизии. Надродовые таксоны 
должны быть основаны на родах, установленных 
по женским фруктификациям, для которых из-
вестны также ассоциирующие стерильные ветки, 
мужские фруктификации и пыльца. В качестве 
первого шага в этом направлении предложено 
семейство Lebachiellaceae с двумя подсемейст-
вами. Семейство Voltziaceae должно быть заме-
нено вновь установленным семейством, типифи-
цированным женскими фруктификациями. Неко-
торые роды, занимающие ключевое положение в 
филогении хвойных, в частности Ullmannia, 
Pseudovoltzia и Voltzia, также нуждаются как в 
эмендации, так и в подходящей типификации. 

Хвойные впервые появились в хорошо дрени-
рованных местообитаниях гумидной климати-
ческой зоны. С середины карбона до середины 
мела они доминировали в аридных и семиарид-
ных областях, где процессы угленакопления бы-
ли подавлены. Лишь начиная с триаса хвойные 
становятся обычными элементами увлажненных 
местообитаний и гумидных климатических зон. 

Пермские хвойные Западной Ангариды (Суб-
ангарской области) отличаются от коэволюиро-

вавших экваториальных хвойных по системати-
ческому составу, будучи менее продвинутыми. 
Некоторые из них могли быть дериватами ураль-
ско-казахстанской флоры карбона. 
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Объяснения к фототаблицам 

  
Таблица 1 

 
Фиг. 1–12. Kungurodendron sharovii S.Meyen, Че-

карда-1; эпидермальное строение листьев вегетатив-
ных побегов: 1 – преп. №3737/240-А, пункт 2; круп-
ный субапикальный трихоподий на нижней эпидерме 
листа (×300); 2 – преп. №3737/15A-A, пункт 2; верх-

няя кутикула, часть устьичной полосы с трихоподием 
(в центре) (×300); 3 – преп. №3737/112B, пункт 2; 
верхняя кутикула, участки одной и той же устьичной 
полосы с многочисленными папиллами (слева) и без 
папилл с трещиноватой кутикулой периклинальных 
стенок (справа) (×300); 4 – тот же пункт; верхняя ку-
тикула, устьичная полоса, трещиноватая кутикула 
периклинальных стенок (×300); 5, 6 – преп. 
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№3737/240-Л, пункт 1; верхняя кутикула; устьице, 
сфотографированное с разными фокусами; папиллы 
на побочных клетках (5) и замыкающие клетки (6) 
(×1000); 7 – преп. №3737/112A, пункт 18; верхняя 
кутикула; устьица, не выделяющиеся кутинизацией 
побочных клеток (×300); 8 – преп. №3737/112A, пункт 
22; развертка кутикулы листа в верхушке; в середине 
– слившиеся папиллозные устьичные полосы; черные 
полоски – края листа (×30); 9 – преп. №3737/110a; 
нижняя кутикула с субапикальным трихоподием и 
группой клеток вокруг него (слева) (×100); 10 – преп. 
№3737/110; край листа; справа – нижняя кутикула с 
дифференциальной кутинизацией периклинальных 
стенок у разных клеток (×100); 11 – преп. 
№3737/112B, пункт 13; верхняя кутикула; устьичная 
полоса с сильно папиллознымк клетками (×300); 12 – 
преп. №3737/112B, пункт 12; нижняя кутикула с ще-
левидными прорывами (×100). 

 
Таблица 2 

 
Фиг. 13–25. Kungurodendron sharovii S.Meyen, Че-

карда-1; полиспермы: 13, 14 – голотип №3737/259; 
сложный полисперм (13 – ×1, 14 – ×3); 15 – преп. 
№3737/149-A, пункт 25; эпидермальное строение 
брактеи у края; слева – верхняя кутикула, справа – 
нижняя кутикула с щелевидными прорывами, видны 
краевые волоски (×100); 16 – преп. №3737/149а, пункт 
33; единичный волосок на семяножке (см. табл. 3, 
фиг. 29; рис. 52 у стрелки) (×300); 17 – тот же пункт; 
оцеллы на краю той же семяножки (×300); 18 – тот же 
преп., пункт 6; кутикула нижней части пазушного 
комплекса, стерильные чешуи с зубчатым верхним 
краем (×50); 19 – преп. №3737/149-B, пункт 4; нижняя 
кутикула брактеи (×100); 20 – преп. №3737/149аА, 
пункт 22; устьице и клетки с оцеллами в нижней час-
ти семяножки (×300); 21 – преп. №3737/149аВ, пункт 
ЗА; верхняя кутикула брактеи; устьичная полоса с 
папиллозными клетками и сильной кутинизацией по-
бочных клеток, слева трихоподий (×300); 22 – преп. 
№3737/149-B, пункт 2; верхняя кутикула брактеи, 
устьица с меньшей кутинизацией побочных клеток 
(×300); 23 – преп. №3737/149-A, пункт 25; нижняя 
кутикула брактеи с щелевидными прорывами, слева 
край с волосками (×100); 24 – преп. №3737/168, пункт 
10А; устьичные ряды на верхней кутикуле стерильно-
го листа, принадлежащего оси под полиспермом 
(×100); 25 – преп. №3737/149аС, пункт 14; извилистые 
швы над радиальными стенками клеток в нижней час-
ти пазушного комплекса (×1000). 

 
Таблица 3 

 
Фиг. 26–33. Kungurodendron sharovii S.Meyen, Че-

карда-1; фруктификации: 26 – экз. №3773/559; изоли-
рованный пазушный комплекс с опавшими семенами, 
стереопара (= рис. 5, А, реконструкция на рис. 22, В) 
(×5); 27 – преп. №3737/259-1 (голотип); верхушка фу-
никулодия с рубцом абортивного семезачатка (×30); 
28 – преп. №3737/149a, пункт 33; апикальный семен-
ной рубец на семяножке (×100); 29 – та же семяножка 
(= рис. 5, Е) (×30); 30 – преп. №3737/149аВ, пункт 1; 
фуникулодий с рубцом абортивного семезачатка (×30); 
31 – преп. №3737/149-B, пункт 3; развертка кутикулы 
фуникулодия, вверху – рубец абортивного семезачатка 
(×50); 32 – экз. №3737/176; микростробил, общий вид 
(×2); 33 – то же, деталь средней части (×5). 

Фиг. 34–43. Пыльца из того же микростробила, 
преп. №3737/176: 34 – пункт 21 (I); лодочковидно 
сложенное зерно (×500); 35 – пункт 21 (II), несверну-
тое зерно с небольшим отслоением сэкзины слева (= 
рис. 6, Е) (×500); 36 – пункт 17; проксимальная сторо-
на с двулучевой щелью (= рис. 6, А) (×500); 37 – то же 
зерно; средний фокус (×500); 38 – то же зерно; фокус 
на сетку дистальной стороны (×500); 39 – пункт 31 (I); 
тонкая сетчатость вблизи экватора (×1400); 40 – пункт 
19 (II); более грубая сетка дистальной стороны и ко-
лумеллятноподобная сэкзина (= рис. 6, В) (×1400);   
41 – пункт 28; сетка с крупными ячеями (×1400); 42 – 
пункт 26 (I); проксимальная щель, мешковидное от-
слоение сэкзины (= рис. 6, D) (×1400); 43 – пункт 31 
(III); сетка с крупными ячеями и хорошо различимы-
ми колумеллоподобными элементами в виде мелких 
черных точек (×1400). 

 
Таблица 4 

 
Фиг. 44–47. Cyparissidium entsovae S.Meyen, голо-

тип, Шапкина: 44 – преп. №3775/117-2, пункт 2; раз-
вертка кутикулы обеих сторон листа, слева – нижняя 
кутикула, справа – верхняя кутикула с двумя устьич-
ными полосами (×50); 45 – тот же пункт; часть папил-
лозной устьичной полосы (слева) (×300); 46 – тот же 
пункт; нижняя кутикула от края (слева) до оси листа 
(более темная полоса справа) (×100); 47 – тот же 
преп., пункт 5; остроконечие на верхушке листа 
(×230). 

Фиг. 48. Kungurodendron ? sp. SVM-1, преп. 
№3775/117(4, 5, 6), пункт 2; Шапкина; пыльца на ку-
тикулярной мембране семезачатка (×230). 

Фиг. 49–53. Пыльца, ассоциирующая с Cyparis-
sidium entsovae S.Meyen и Kungurodendron ? sp. SVM-
1: 49 – преп. №3775/115-a, пункт 5; лодочковидно 
свернутое зерно (×500); 50 – преп. №3775/115, пункт 
2; слабо свернутое зерно (= рис. 6, I) (×500); 51 – то 
же зерно; фокус на проксимальную щель, дифферен-
циальный интерференционный контраст (×1000); 52 – 
то же; фокус на перфорацию на дистальной стороне; 
53 – преп. №3775/115а, пункт 4; лодочковидно сло-
женное зерно (= рис. 6, J), фокус на дистальную сто-
рону (×1000). 

Фиг. 54. Timanostrobus muravievii S.Meyen, преп. 
№4577/223-1, пункт 4; Вымь-1; пыльцевое зерно, об-
ращенное более гладкой проксимальной стороной 
вверх (= рис. 9, G) (×500). 

 
Таблица 5 

 
Фиг. 55–65. Timanostrobus muravievii S.Meyen; 

Вымь-1 (фиг. 55–62, 64), Вымь-2 (фиг. 63, 65): 55 – 
экз. №4577/207-2; общий вид голотипа (= рис. 9А) 
(×1); 56 – экз. №4577/207-1; облиственная часть побе-
га, несущего сложный полисперм (= рис. 9, С) (×2); 57 
– преп. №4577/207-1; кутикула, стерильных чешуй в 
верхней части бокового полисперма (×10); 58 – экз. 
№4577/223-1; боковые полиспермы в верхней части 
сложного полисперма (= рис. 9, D) (×3); 59 – экз. 
№4577/201; облиствение оси, несущей сложный по-
лисперм (×1); 60 – то же, деталь (×2); 61 – голотип, 
преп. №4577/207-2, пункт 2; мегаспоровая мембрана и 
фрагменты кутикулярных мембран нуцеллюса и инте-
гумента, наверху – пыльцевое зерно (×100); 62 – то же 
пыльцевое зерно (×500); 63 – экз. №4100/193-1; край 
микростробила с выступающими микроспорофиллами 
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и спорангиями (×10); 64 – экз. №4577/206; вегетатив-
ные побеги (×2); 65 – экз. №4100/193-1; микростроби-
лы на концах ветвящейся оси (×1). 

 
Таблица 6 

 
Фиг. 66–74. Timanostrobus muravievii S.Meyen; 

Вымь-2 (фиг. 66–71), Вымь-1 (фиг. 72 –74): 66 – преп. 
№4100/193-1, пункт 30; пыльца из спорангия; фокус 
частью на перфорацию на дистальной стороне, час-
тью на тонкозернистую структуру вблизи экватора на 
проксимальной стороне, дифференциальный интер-
ференционный контраст (×1000); 67 – то же; фокус на 
проксимальную щель; 68 – преп. №4100/193-1, пункт 
14; в различной степени свернутая пыльца из споран-
гия (×300); 69 – преп. №4100/193-1, пункт 19; частич-
но свернутая пыльца из спорангия (= рис. 6, К) (×500); 
70 – то же зерно; фокус на проксимальную щель 
(×1400); 71 – то же зерно; фокус на дистальную сто-
рону, дифференциальный интерференционный кон-
траст (×1000); 72 – преп. №4577/198-1, пункт 1; кути-
кула вегетативных листьев, устьица (устьице у края 
слева см. на рис. 10, D) (×300); 73 – тот же пункт с 
меньшим увеличением (×100); 74 – тот же преп., 
пункт 2; кутикулярные краевые зубчики (×100). 

Фиг. 75–77. Сoncholepis harrisii S.Meyen; Вымь-1: 
75 – экз. №4100/201A-7; отдельный пазушный ком-
плекс с краевыми фестонами (×5); 76 – экз. 
№4577/216A-2; пазушные комплексы и небольшие 
фрагменты брактей (= рис. 13, C); уголь не очищен 
(×3); 77 – экз. №4577/216B-2; часть противоотпечатка 
того же экз. (= рис. 103), видны оттиски абаксиальных 
придатков (×3). 

 
Таблица 7 

 
Фиг. 78, 79. Concholepis harrisii S.Meyen; Вымь-1: 

78 – экз. №4100/61; ассоциирующие вегетативные 
побеги; внизу проблематичные укороченные побеги 
(×1); 79 – голотип №3974/27a-1 (×1). 

Фиг. 80–82. Taxodiella bardaeana (Zalessky) 
S.Meyen; Чекарда-1; 80 – преп. №3737/64А, пункт 4; 
остроконечие на верхушке листа (×50); 81 – тот же 
преп., пункт 6; часть безустьичной кутикулы листа 
(×300); 82 – преп. №3737/56, пункт 7; устьичная поло-
са (справа), кутикулы разных сторон листа не разде-
лены (×300). 

Фиг. 83–87. Quadrocladus (al. Steirophyllum) ko-
miensis S.Meyen; Слуда: 83 – голотип, преп. 
№3742/21-2A, пункт 3; устьице на стороне с более 
тонкой кутикулой (×300); 84 – преп. №3742/21A-6, 
пункт 1; кутикула верхней части листа (×50); 85 – го-
лотип, преп. №3742/21-2A, пункт 3; устьица на сторо-
не с более плотной кутикулой (= рис. 16, E) (×300); 86 
– тот же пункт; кутикула той же стороны листа, слева 
вверху краевые зубчики (×50); 87 – тот же преп., 
пункт 1; пыльца типа Platysaccus и Protohaploxypinus 
(наверху слева), прилипшая к более тонкой кутикуле 
листа (×280). 

Фиг. 88–92. Pseudovoltzia ? cornuta S.Meyen; Ки-
тяк: 88 – экз. №1438/6; изолированный пазушный 
комплекс (= рис. 19, B) (×5); 89 – экз. №1438/23; семе-
зачаток в прикреплении (?) к пазушному комплексу 
(см. фиг. 91) (×5); 90 – экз. №1438/9; пролифериро-
вавший (?) сложный полисперм (×2); 91 – экз. 
№1438/23; сложный полисперм с семезачатком (в ле-
вом верхнем углу, см. фиг. 89) и несущая облиствен-
ная ветка (×2); 92 – экз. №1438/4; ассоциирующий 
вегетативный побег (×1).  

 
 
Permian conifers of Western Angaraland 

 
S.V. Meyen 

 
Coniferalean genera and species for which fructifications and/or epidermal-cuticular characters are known, are de-

scribed for material coming from the Kungurian, Ufimian (?), Kazanian and Tatarian stages of the Russian Platform and 
Fore-Urals. Kungurodendron comprises both female and male fructifications and vegetative shoots. The axillary com-
plex is flattened, seed stalks numerous, abaxially situated, with hooked apex, seeds apically attached. Pollen with colu-
mellar-like sexine. In Timanostrobus lateral polysperms bear numerous seed stalks and sterile scales, pollen asaccate 
with perforated tectum. Associating leafy shoots of the Brachyphyllum-Pagiophyllum type. Concholepis includes com-
pound polysperms having false (?) seed scales that bear numerous abaxial and marginal appendages. Microstrobili asso-
ciating with polysperms of Sashinia and the leafy shoots Quadrocladus, and producing pollen Scutasporites are referred 
to Dvinostrobus. The diagnosis of the genus Steirophyllum is emended. This genus has been erroneously merged with 
Ullmannia. although it appears to be an older synonym of Quadrocladus. New combinations Cyparissidium appressum 
(Zalessky) S.Meyen and Taxodiella bardaeana (Zalessky) S.Meyen are proposed. Several species of Pseudovolizia (?), 
Cyparissidium, and   Quadrocladus are described. With regard to the data on all these taxa and results of the revision of 
Lehachia, Ernestiodendron and other Euramerican conifers, main aspects of the evolutionary morphology of fructifica-
tions, pollen and vegetative shoots are treated. A new phylogeny of the early conifers is proposed. Both the overall sys-
tem of conifers and names of the extinct suprageneric taxa should be based on genera typified by female fructifications. 
Instead of the family Walchiaceae (=Lebachiaceae), the new family Lebachiellaceae is proposed. Its type genus Leba-
chiella includes polysperms previously referred to Lebachia or Walchia. The generic name Lehachia is illegitimate. 
Walchia is regarded as a satellite genus of the family Lebachiellaceae. A new system of the early conifers is suggested. 
Florogenetic consequences of the study are treated. 
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