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ТЕОРЕТИЧЕСКИЕ ПРОБЛЕМЫ ПАЛЕОБОТАНИКИ 
 

Параллелизм и его значение  
для систематики ископаемых растений1 

 
 
С.В. Мейен 

 
С ростом числа исследований ископаемых растений, а также случаев установления связей между их фер-

тильными и стерильными органами мы все чаще сталкиваемся с явлением параллелизма, которое может выра-
жаться в появлении близких морфологических типов и сходных рядов изменчивости у разных таксономических 
групп. Представлены примеры таких рядов у птеридоспермов, цикадофитов и других ископаемых растений. 
Причины параллелизма часто видят в адаптации к сходным условиям среды. Однако замечательная повторяе-
мость одних и тех же рядов морфологических типов в разных группах, обитавших в разное время в разных ус-
ловиях, указывает на то, что в основе параллелизма лежат, по крайней мере отчасти, некоторые внутренние 
свойства организации растений. Поскольку параллелизм является широко распространенным эволюционным 
феноменом, следует принимать его в расчет при таксономическом изучении ископаемых растений. Предложе-
ны некоторые соответствующие методы систематики ископаемых растений2. 

 
Основные принципы систематики ископае-

мых растений выработались еще в первой трети 
XIX века, т.е. сразу после того, как палеоботани-
ки осознали, что часть ископаемых растений 
принадлежит нацело вымершим группам. Под-
ход к изучению этих растений, трудно сравни-
мых с ныне живущими родами, был двояким. 
Если были известны и стерильные, и фертильные 
части в органической связи, таксономический 
подход был тем же, что и в необотанике. Для 
слишком своеобразных или, наоборот, нехарак-
терных растительных остатков быстро вырабо-
тался некий кодекс систематических признаков с 
раз и навсегда заданной таксономической ценно-
стью. Составление этого кодекса завершилось в 
конце XIX столетия для макрофоссилий и в 60-е 
годы XX века для микрофоссилий. Именно на 
этом кодексе признаков основано разделение 
таких родов как Sphenopteris, Pecopteris, Phyllo-
theca, Equisetites, Lepidodendron, Samaropsis, Lei-
otriletes, Verrucosisporites и др. 1 

В основном эта палеоботаническая система-
тика, нашедшая всеобщее признание и отражен-
ная в сводках, возникла на материале из камен-
ноугольных – юрских отложений Западной Ев-
ропы и долго не обнаруживала настолько значи-
тельных изъянов, чтобы подвергаться сущест-
венной ревизии. Правда, по мере ознакомления с 
флорами других регионов ее приходилось до-
                                                 

1 Печатается по машинописной копии, хранящейся 
в научном архиве С.В. Мейена. Ранее опубликован 
перевод на английский язык: Meyen S.V. Parallelism 
and its significance for the systematics of fossil plants // 
Geophytology. – 1971. – Vol. 1. – №1. – P. 34–47 (Ред.). 

полнять, но сами принципы выделения родов, в 
сущности, не менялись. В последние годы в свя-
зи с более детальным изучением растительных 
остатков современными методами в характери-
стиках ставшими уже классическими родов ста-
ли обнаруживаться серьезные недочеты. Все ча-
ще и чаще исследователи сталкивались со слу-
чаями, когда внешне сходные растения оказыва-
лись далеко не родственными и, наоборот, ли-
стья, внешне не имеющие ничего общего, оказы-
вались принадлежащими родам одного семейст-
ва, а может быть и одному роду. Разумеется, в 
какой-то мере палеоботаники всегда осознавали 
формальность выделяемых таксонов. Тем не ме-
нее, в стратиграфических, биогеографических и 
даже эволюционных построениях они часто опе-
рируют этими таксонами, как принципиально 
соответствующими естественным таксонам, 
лишь несколько отличаясь от них объемом. Заве-
домо формальными считаются лишь относитель-
но небольшое число родов (типа Sphenopteris, 
Samaropsis и др.). 2 

Хорошие примеры последовательных ошибок 
дает история изучения верхнепалеозойских рас-
тений Ангариды и Гондваны. Считалось, что 
многие растения ангарской и гондванской флор 
близко родственны, как и сами флоры. В дейст-
вительности сходство этих растений в большин-
стве случаев оказалось результатом параллелиз-
ма [Meyen, 1969]. Аналогичная ситуация сложи-

                                                 
2 Перевод резюме, отсутствующего в рукописи 

публикуемой статьи, выполнен по ее английскому 
изданию И.А. Игнатьевым (Ред.). 
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лась при сравнении растений верхнего палеозоя 
Катазии и Юго-Запада США [Asama, 1966; 
Mamay, 1969], сходство которых также оказалось 
фиктивным. 

Подобные примеры хорошо известны каждо-
му палеоботанику. Изложению случаев, когда 
палеоботаники относили внешне сходные расте-
ний к одному «естественному» роду и, наоборот, 
таксономически разъединили растения, оказав-

шиеся затем близкими родственниками, можно 
посвятить целую обстоятельную монографию. 
По-видимому, настало время видеть за этими 
многочисленными примерами не досадные ис-
ключения из хорошего правила, а какое-то новое 
правило, исключающее или, по крайней мере, 
дополняющее старое привычное правило. По-
пытка извлечь некоторые уроки из допущенных 
ранее ошибок и сделана в настоящей статье. 

 
Примеры параллелизма у ископаемых растений 

 
На первый взгляд, есть лишь один такой урок 

– надо изучать материал более внимательно, и 
это гарантирует исследователя от ошибок. Но 
этот вывод не вполне верен. Во-первых, матери-
ал не всегда достаточно хорошей сохранности 
для применения нужной методики. Во-вторых, 
многие ошибки возникают не от недостатка на-
блюдений, а от их неверной интерпретации. 

При внешнем сходстве, не подкрепляемом 
достаточно близким родством, может быть два 
типа ситуаций. Первый тип (А), на который об-
ращают внимание чаще всего, – сходство от-
дельных органов у разных растений или сходст-
во отдельных целых растений разных системати-
ческих групп. Другой тип (В) – более сложный. 
Он включает сходство не отдельных морфологи-
ческих типов, а целых наборов их в двух и более 
систематических группах. Тип В соответствует 
закону гомологических рядов в наследственной 
изменчивости Н.И. Вавилова. Разграничение 
обоих типов совершенно условно, и часто тип А 
является частным случаем типа В. Рассмотрим 
теперь соответствующие примеры. 

 
ТИП А. Этот тип может включать независимо 

возникшее сходство как стерильных, так и фер-
тильных частей. Классический пример повторе-
ния внешней морфологии дает нам формальный 
род Taeniopteris, объединяющий морфологически 
почти одинаковые листья, родительские растения 
которых могут принадлежать папоротникам, пте-
ридоспермам, цикадовым, беннеттитам и пенток-
силеевым. Здесь мы видим сходство одного орга-
на – листа. Более полное сходство, захватываю-
щее почти всю сому, демонстрируют ангарские и 
гондванские Phyllotheca-подобные растения, при-
надлежащие разным семействам (Tschernoviaceae 
и Gondwanostachyaceae), но имеющие порази-
тельно сходные вегетативные побеги [Meyen, 
1970]. Правда, анатомическое строение ангарских 
филлотек неизвестно и о сходстве тонких струк-
тур судить пока нельзя. Сходство нижнегондван-
ской Buriadia и верхнепалеозойских–нижнемезо-
зойских хвойных северных материков захватыва-

ет, в сущности, всю вегетативную сферу и касает-
ся деталей структуры вторичной древесины, эпи-
дермы и др. Подобные случаи настолько обычны 
среди высших растений, что мы не будем приво-
дить больше примеров. 

 
ТИП В. На сходстве не отдельных органов или 

целых растений, а целых наборов (рядов) их в раз-
ных систематических группах палеоботаники об-
ращали значительно меньше внимания. Поэтому 
соответствующим примерам в данной статье отве-
дено больше места. В построенных ниже рядах 
изменчивости (рисунок) роды не эквивалентны и в 
некоторых случаях, возможно, представляют лишь 
обособленные группы видов в пределах более об-
ширного рода. И, наоборот, некоторые роды могут 
включать в себя несколько естественных, но близ-
ко родственных родов. При построении рядов по-
мимо морфолого-анатомической общности учиты-
валась также географическая и стратиграфическая 
общность составляющих их форм. 

 
Пельтаспермовые. Семейство Peltaspermaceae 

включает пермскую Tatarina [Мейен, 1969] и 
триасовые Scytophyllum [Добрускина, 1969] и 
Lepidopteris (известен также в перми). Т.М. Гар-
рис [Harris, 1932] сближал с Lepidopteris род Pti-
lozamites, иногда ошибочно относимый к цика-
довым. Первые три рода включают большое ко-
личество эпидермальных типов, при этом неко-
торые Scytophyllum с характерными простопери-
стыми вайями по строению эпидермы значи-
тельно ближе к определенным Lepidopteris, чем к 
другим видам Scytophyllum [Добрускина, 1969]. 
То же можно сказать о соотношении эпидер-
мальной структуры видов Tatarina и Scytophyl-
lum. Морфологически Scytophyllum и Lepidopteris 
связаны постепенными переходами. Переходные 
формы между простоперистыми Scytophyllum и 
Tatarina, у которой листья простые, достоверно 
неизвестны. Правда, среди Pursongia3 (к этому 
                                                 

3 Виды P. tunguscana Neuburg и P. mongolica Neuburg 
не принадлежат этому роду и формально могут быть 
включены в Glossopteris [Зимина, 1967; Мейен, 1969]. 
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Рисунок. Распределение некоторых морфологических типов вегетативных листьев в рядах. 
Морфология листьев показана схематически. 1 – Rubidgea и доглоссоптериды; 2 – Rhabdo-
taenia; 3 – Glossopteris; 4 – Pteronillsonia; 5 – Nilssoniopteris; 6 – Pterophyllum; 7 – Dictyo-
zamites; 8 – Otozamites; 9 – Doratophyllum и Macrotaeniopteris; 10 – Anthrophyopsis; 11 – Pseu-
doctenis; 12 – Ctenis; 13 – Amdrupia и Zamiopsis (?); 14 – Tatarina; 15 – Scytophyllum; 16 – Lepi-
dopteris; 17 – Angaridium mongolicum; 18 – Paragondwanidium sibiricum; 19 – Paragond-
wanidium  kumpanii;  20  –  Dicroidium hughesii;  21 – Dicroidium odontopteroides, D. feistantelii,  

Hoegia papillata; 22, 23 – Pachypteris; 24 – Eddya; 25 – Archaeopteris 
 
роду относятся листья, внешне не отличимые от 
Tatarina, но не имеющие эпидермальной харак-
теристики) имеются листья с сильно рассечен-
ным краем, – P. serrata (Srebrodolskaya) S.Meyen. 

В основе современного разделения родов Scy-
tophyllum, Lepidopteris и Tatarina лежит общий 
тип строения листа. Если это разделение верно, 
то можно утверждать, что в топографии кутику-
лы и структуре устьиц имеются параллельные 
ряды изменчивости. Если построить систематику 
семейства по эпидермальным признакам, парал-
лелизм получится в общей конструкции листа. 

По строению кутикулы и отчасти морфологии 
листьев к пельтаспермовым близко примыкают 
Comia, Compsopteris и Callipteris subgen. Feonia 
[Мейен, Мигдисова, 1969]. Виды этих родов 
можно связать в единый ряд. В начале его станут 
простоперистые Compsopteris. У них вторичные 
жилки перышек более или менее правильно ди-
хотомируют без образования главной ветви, край 
перышек цельный. 
У Comia primitiva Neuburg пучки вторичных 

жилок с плохо выраженной средней жилкой, ме-
жду пучками жилок есть промежуточные жилки; 

край цельный. У других Comia пучки более 
сложные, соответственно край становится все 
более лопастным. Промежуточные жилки стано-
вятся ветвящимися и более многочисленными. У 
C. dentata пучкам соответствуют уже хорошо 
развитые лопасти. Перышки C. dobrolubovae 
Tschalyschev больше напоминают перья Callip-
teris с базально слившимися перышками. У неко-
торых Comia рахис имеет снабженную жилками 
кайму (иногда лопастную), которую можно со-
поставить со слившимися промежуточными пе-
рышками Callipteris. Эпидермальные группы, 
выделенные среди Callipteris subgen. Feonia и 
Compsopteris, однотипны. 

Таким образом, здесь то же направление из-
менчивости вайи, что и среди типичных пельтас-
пермовых, но есть и некоторые отличия: 1) в 
этом ряду пока нет простых листьев; 2) при 
слиянии перышек4 все жилки выходят в края, 
тогда как у Scytophyllum боковые жилки слив-
                                                 

4 Для таких слившихся перышек, сохранивших из-
начальное расположение жилок, можно предложить 
новый термин пиннулоид (англ. pinnuloid). 
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шихся перышек оканчиваются на том же месте, 
как если бы перышки были свободными; 3) пе-
рышки у всех форм имеют четкую среднюю 
жилку, и форм, аналогичных Ptilozamites, пока не 
обнаружено (может быть, таковой является рас-
тение, описанное М.Д. Залесским [1934] как Di-
croidium adzvaenum Zalessky). 
 
Ряд Ctenis. Т.М. Гаррис [Harris, 1932] на ос-

новании эпидермального сходства объединил 
Ctenis, Pseudoctenis, Quervainea и Macrotaeniop-
teris из рэт-лейасовых отложений Гренландии в 
«серию Ctenis». Он предположил принадлеж-
ность к этой серии также Anthrophiopsis, Am-
drupia и некоторых Doratophyllum. Непосредст-
венному включению в одну серию Anthrophiopsis 
и Ctenis ему помешала лишь разница в их мор-
фологии, хотя по эпидермальным признакам A. 
crassinervis и C. fallax почти неотличимы. 

Перечисленные роды можно расположить в 
ряд по-разному. Можно начать с Macrotaeniop-
teris или Doratophyllum. Рассечение листа такого 
типа приводит нас к Pseudoctenis, а добавление 
еще и анастомозов – к Ctenis. Обратное слияние 
перышек дает нам Anthrophiopsis. Появление 
средней жилки у Ctenis дает Quervainea. Образо-
вание лопастности края у последней приводит к 
Amdrupia. Интересно, что у Anthrophiopsis из 
юры Кавказа край был лопастным. Подобные 
преобразования, кроме появления анастомозов, 
мы видели выше у птеридоспермов. 

Группа параллельных родов с анастомозами и 
без них уже давно известна в верхнепалеозойской 
еврамерийской флоре. Это Alethopteris – Lonchop-
teris, Neuropteris – Reticulopteris, Paripteris – Li-
nopteris, Pecopteris – Palaeoweichselia, Odontop-
teris – Anastomopteris. Первые три пары родов 
представлены достаточно большим числом видов, 
чтобы видеть изменчивость в конструкции вайи. 
Направление этой изменчивости в обоих членах 
каждой пары совпадает. Чтобы убедиться в этом, 
можно взять для анализа признаки как видовые, 
так и те, которые считаются варьирующими в 
пределах вида. Это – форма перышек, их тесное 
или расставленное расположение на рахисе, изме-
нение рассеченности перышек от верхушки вайи к 
основанию, положение средней жилки в основа-
нии перышка, окаймленность рахиса, отличие ба-
зального перышка с базископической стороны 
пера от остальных перышек (в частности, пре-
вращение его в дополнительное перо) и т.д. Сход-
ные направления изменчивости обнаруживаются 
и при сравнении разных пар. Роды Lonchopteris и 
Linopteris можно разбить на группы по степени 
развития сети анастомозов. У одних видов ана-
стомозы полностью маскируют боковые жилки, у 
других видов эти жилки хорошо выражены, а ана-

стомозы приурочены к периферии перышка. В 
пределах этих групп можно видеть одинаковые 
направления изменчивости перышек. 

 
Гондванские глоссоптериды. Благодаря от-

крытию фруктификаций и кутикулярным иссле-
дованиям, установлено, что эта группа гораздо 
разнообразнее морфологически, чем предполага-
лось ранее. Анализируя распределение морфоло-
гических и эпидермальных признаков, мы видим 
здесь ту же картину, что в уже рассмотренных 
группах, а именно ограниченный набор призна-
ков и довольно слабую корреляцию их друг с 
другом. 

Среди Glossopteris и Gangamopteris установ-
лено [Surange, Srivastava, 1956] несколько обоб-
щенных эпидермальных типов, причем некото-
рые из них характеризуют виды обоих родов. По 
степени выраженности средней жилки оба рода 
связаны постепенными переходами. Среди Gan-
gamopteris известны виды с небольшим числом 
анастомозов. Через такие виды этот род можно 
морфологически связать с Rubidgea, у которой 
анастомозов нет, но жилки часто искривляются 
навстречу друг другу и местами почти соприка-
саются (R. ovata Maithy). По строению жилок и 
осевой зоны R. ovata сходна, например, с Gan-
gamopteris intermedia Maithy. Характер анасто-
мозов у глоссоптерид различен. Как и у Lonchop-
teris (см. выше), анастомозы могут соединять 
боковые жилки, отчетливо прослеживающиеся 
от оси листа к краю (Glossopteris decipiens Feist-
mantel, G. taeniopteroides Feistmantel, Gangamop-
teris cyclopteroides Feistmantel и др.), а могут пре-
вращать жилкование в равномерную сетку (Glos-
sopteris retifera Feistmantel, G. conspiqua Feist-
mantel, Gangamopteris intermedia Maithy и др.). 
Непостоянным признаком и Glossopteris, и Gan-
gamopteris является присутствие вставных воло-
кон (interstitial fibers) внутри петель (Glossopteris 
fibrosa Pant, Gangamopteris fibrosa Maithy). Такие 
же волокна отмечены у Rhabdotaenia [Pant, 1958; 
Pant, Verma, 1963], общее очертание и кутикула 
листа которой вполне сравнимы с таковыми не-
которых Glossopteris, Gangamopteris и Palaeovit-
taria, что, видимо, объясняется родством роди-
тельских растений. Прежде листья Rhabdotaenia 
описывались как Macrotaeniopteris или Taeniop-
teris, т.е. сближались с совершенно иным кругом 
форм, что не удивительно: обладая толстой 
средней жилкой и не соединенными анастомоза-
ми боковыми жилками, отходящими почти под 
прямым углом, Rhabdotaenia морфологически, 
безусловно, ближе к некоторым цикадофитам, 
чем к типичным глоссоптеридам. 

По аналогии с рядом Ctenis среди глоссопте-
рид можно ожидать формы с перистыми листья-
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ми. И действительно, Д.Д. Пант и Б.Мера [Pant, 
Mehra, 1963] описали Pteronilssonia gopalii и от-
метили «общее сходство ее эпидермальных кле-
ток и устьичного аппарата с таковыми глоссо-
птеридных листьев, подобных Rhabdotaenia hark-
inii Pant и Glossopteris colpodes Pant» [там же, с. 
131]. Главное макроскопическое отличие Rhab-
dotaenia и Pteronilssonia состоит в простых ли-
стьях у первого рода и сложных – у второго. На 
первый взгляд, серьезным отличием Pteronils-
sonia от типичных глоссоптерид является виль-
чатость ее рахиса. Но, во-первых, Д.Д. Пант и 
Б.Мера справедливо отмечают, что фруктифика-
ции многих глоссоптерид сидят на ножках, отхо-
дящих от средней жилки, которая поэтому может 
потенциально быть вильчатой. Разветвление 
средней жилки известно у Belinghtfootia [Lacey, 
Huard-Moine, 1964] и Belemnopteris. У второго 
рода листья с густой сетью анастомозов, которые 
отсутствуют у первого рода. Оба рода, скорее 
всего, также входят в группу глоссоптерид и до-
полняют морфологическое разнообразие группы. 
 
Ряд Paragondwanidium. Следующий ряд 

форм, включающий Paragondwanidium, Angarid-
ium и некоторые Sphenopteris, характерен для 
средне-верхнекаменноугольных и нижнеперм-
ских толщ Сибири и особенно полно представ-
лен в Кузнецком, Тунгусском и Минусинском 
бассейнах. Этот ряд можно начать с Angaridium 
mongolicum Zalessky (простоперистая вайя с об-
ратнотреугольными перышками, изредка двуло-
пастными). Степень рассечения перышек возрас-
тает у A. submongolicum Neuburg и далее у A. fi-
nale Neuburg. Далее эти рассеченные перышки 
удлиняются и вайя становится скорее сложнопе-
ристой, чем простоперистой, – A. potaninii 
(Schmalhausen) Zalessky. Последний вид очень 
близок к Paragondwanidium petiolaatum (Neub-
urg) S.Meyen [Нейбург, 1948; Радченко, 1955], 
который, в свою очередь, весьма сходен (особен-
но если исходить из голотипа) с P. sibiricum (Pe-
tunnikov) S.Meyen. У некоторых экземпляров P. 
sibiricum перышки сильно лопастные и приобре-
тают вид перьев с базально слившимися перыш-
ками. Такие экземпляры близки к P. odontopter-
oides (Zalessky) S.Meyen, который долго относи-
ли к Sphenopteris, так как его вайя скорее выгля-
дит дваждыперистой, чем простоперистой. 
Крайним членом ряда является S. kumpanii Neub-
urg. Ее сходство с P. odontopteroides отмечено 
М.Ф. Нейбург [1948, с. 101]: «Более глубокая 
рассеченность на самостоятельные сегменты-
перышки у Sph. odontopteroides могла принести к 
типу пера Sph. Kumpanii или, наоборот, слияние 
самостоятельных перышек последнего вида мог-
ло дать лопастные перышки Sph. odontopteroides. 

Нервация в общем сходная». Жилкование перы-
шек S. kumpanii и базальных перышек P. si-
biricum практически одинаково. Поэтому целе-
сообразно предложить новую комбинацию Para-
gondwanidium kumpanii (Neuburg) S.Meyen, comb. 
nov.5 

 
О некоторых других рядах со сходной измен-

чивостью признаков скажем кратко.  
Среди гондванских триасовых Corystosper-

maceae (аналогично пельтаспермовым) можно 
видеть формы простоперистые (Dicroidium hugh-
esii (Feistmantel) Gothan), с вильчатым рахисом 
(D. odontopteroides (Morris) Gothan), дваждыпе-
ристые (D. feistmantelii (Johnston) Gothan) и два-
ждыперистые с вильчатым рахисом (Hoegia 
papillata Townrow). Подобный переход от слож-
ноперистых ваий к простоперистым был показан 
М.П. Долуденко [1969] на юрских Pachypteris 
(=Thinnfeldia).  

Более или менее сходные серии намечаются 
среди беннеттитов, у которых эпидермально 
близкие Pterophyllum, Anomozamites и Nilssoniop-
teris отличаются преимущественно рассечением 
листовой пластинки.  

Намечается серия форм из каменноугольных – 
пермских отложений Ангариды, связывающая 
простоперистые Angaropteridium со сложнопери-
стыми Neuropteris.  

В единый ряд можно свести катазиатские ги-
гантоптериды [Asama, 1959], направление из-
менчивости в котором будет близка к таковой в 
рядах Ctenis и Peltaspermaceae. 

В приведенных примерах автор в основном 
следовал принятому в литературе объему родов, 
хотя вполне возможно, что некоторые из них в 
действительности можно объединить аналогично 
Pachypteris и Thinnfeldia [Долуденко, 1969].  

На примере современных растений можно ви-
деть, что обычно используемые для разделения 
рассмотренных родов признаки имеют лишь ви-
довое значение. Например, у видов одного рода 
может сильно меняться рассечение листа: у со-
временного Asplenium есть и Taeniopteris-
подобные, и дваждыперистые листья. 

Серии форм с параллельной изменчивостью 
признаков можно построить и для других групп 
ископаемых высших растений, но в этом случае 
изменчивость затрагивает совершенно другие
                                                 

5 Базионим: Sphenopteris kumpanii Neuburg [Ней-
бург, 1948, с. 100, 101, табл. XV, фиг. 4, 5; табл. XVI, 
фиг. 1, 1а]. Предложенная С.В. Мейеном новая ком-
бинация не была в свое время действительно обнаро-
дована в соответствии с требованиями ст. 33.4 Меж-
дународного кодекса ботанической номенклатуры 
[2009], поэтому эти требования выполняются в на-
стоящей публикации (Ред.). 
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признаки. Если у рассмотренных выше растений 
в разных рядах параллельно меняются жилкова-
ние, степень рассечения листа, кутикулярные 
особенности, тип ветвления осей, то, например, у 
членистостебельных параллелизм проявляется в 
различных формах влагалища и других типах 
срастания листьев, различной форме верхушки 
листа (с остроконечием и без него), степени рас-
сечения листа и др. [Meyen, 1971]. У лепидофи-
тов независимо появляются и одинаково варьи-
руют в разных группах такие признаки, как лис-
топадность и образование листового рубца, 
большая или меньшая четкость ортостихов, об-
разование псевдомутовчатости, форма и скульп-
тура листовых подушек, рельеф коры и т.д. 

Параллельная изменчивость спор и пыльцы в 
разных систематических группах растений, в том 
числе ископаемых, подробно рассмотрена в ста-
тье Л.А. Куприяновой [1969]. 

 
Таким образом, в прежние представления о 

параллелизме у высших растений надо внести 
некоторые поправки. Явление параллелизма ча-
ще всего иллюстрируют примерами двоякого 
рода. В одном случае это две или более филоге-
нетические линии, идущие независимо, но в 
одинаковом направлении, со сходно происходя-
щей сменой признаков и со сходными конечны-
ми формами. Очень показательна в этом смысле 
независимо происходящая у лепидофитов и ка-
ламитов редукция количества мегаспор в мега-
спорангии с образованием подобия семени (Lepi-
docarpon, Miadesmia, Calamocarpon). Подобные 
примеры рассмотрены выше под рубрикой А. 
Такой параллелизм обнаруживается в таксоно-
мических группах рангом выше рода. 

В другом случае демонстрируется паралле-
лизм внутривидовой изменчивости разных видов 
или видовой изменчивости разных родов. Имен-
но этот тип параллелизма в первую очередь по-
служил для выявления закона гомологических 
рядов в наследственной изменчивости Н.И. Ва-
вилова. На более высоком систематическом 
уровне этот тип параллелизма, некоторые при-
меры которого рассмотрены выше под рубрикой 
В, анализировался в значительно меньшей сте-
пени, хотя некоторые наблюдения в литературе 
приводились. В чем же причина того, что по-
вторность морфологических типов (по крайней 
мере, вегетативных частей) у групп высокого 
таксономического ранга долгое время проходила 
мимо внимания палеоботаников и ботаников? 

По-видимому, дело в следующем. Среди со-
временных высших растений (исключая мохооб-
разные) только покрытосеменные и в меньшей 
степени папоротники обнаруживают достаточно 

большое однообразие в морфологии вегетатив-
ных частей. Членистостебельные, плауновидные, 
псилотовые, гинкговые и покровосеменные в 
современной флоре представлены одним или не-
многими родами. Хвойные и цикадовые пред-
ставлены специализированными формами, де-
монстрирующими немногочисленные морфоло-
гические типы стерильных побегов. Определен-
ного типа листья и облиственные побеги господ-
ствуют и в вымерших группах высших растений. 
Однако «преобладание» вовсе не означает «ис-
ключительной приуроченности». И вот это об-
стоятельство почему-то прошло мимо внимания 
многих палеоботаников. Поэтому стало традици-
ей относить листья, внешне сходные с папорот-
никами, к папоротникам и птеридоспермам (хотя 
это могут быть и цикадовые); побеги с игольча-
тыми листьями неизменно включаются в хвой-
ные (хотя такие листья могли иметь и кордаиты); 
дланевидно-рассеченные листья относились к 
гинкговым; простые листья с сетью анастомозов 
объединялись в группу глоссоптерид и т.д. 

Мнение, что каждой группе высших растений 
соответствует определенный тип листвы, господ-
ствует в таксономической практике палеоботани-
ка. Открытие таких групп, как чекановскиевые 
или беннеттиты, привело к выводу о том, что 
один тип листвы может быть свойствен более, чем 
одной группе, но из этого делался лишь один сле-
дующий вывод – значит, соответствующие расте-
ния связаны родством. Если же в некоей группе 
встречался «чуждый» ей тип листвы, это рассмат-
ривалось как досадное исключение, курьез приро-
ды и объяснялось конвергенцией, т.е. приспособ-
лением к определенным внешним условиям. 

Более широкое внедрение эпидермальных и 
других микроструктурных методов исследова-
ния, а также более полное изучение фертильных 
органов и установление их связи с вегетативны-
ми частями заставили пересмотреть многие сис-
тематические взгляды. Оказалось, что разнообра-
зие морфологии вегетативных частей в крупных 
систематических группах отнюдь не исключе-
ние, а правило. Среди цикадовых были установ-
лены формы с простыми листьями и сетчатым 
жилкованием (Anthrophiopsis) и с листьями, как у 
папоротников и птеридоспермов (Amdrupia, 
Zamiopsis?). Наоборот, среди глоссоптерид, 
обычно включающихся в птеридоспермы, были 
найдены листья типа Taeniopteris (род Rhabdo-
taenia) и Nilssonia (род Pteronilssonia), т.е. как у 
цикадовых и беннеттитов. В разных группах 
хвойных обнаружились крупные многонервные, 
а не игольчатые листья (Araucariodendron, Podo-
zamites), характерные лишь для немногих совре-
менных хвойных (некоторые араукариевые и по-
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докарповые). В то же время на примере Buriadia 
видно, что игольчатые листья были свойственны 
и другим голосеменным. Выяснилось, что среди 
прапапоротников многие роды имели листья, 
неотличимые от таковых лептоспорангиатных 
папоротников (Sermaya [Eggert, Delevoryas, 
1967], «Pecopteris» feminaeformis [Barthel, 1968] и 
др.), что листья, весьма сходные с гинкговыми, 
были еще у прогимноспермов (Eddya [Beck, 
1967]), наряду с листьями, более характерными 
для папоротников и прапапоротников. Анало-
гичная картина получается и в распределении по 
систематическим группам морфологических ти-
пов спор (как у хвойных, так и у птеридоспермов 
можно видеть сходный набор типов пыльцы). 

По-видимому, если без предубеждения пере-
смотреть систематическое положение известных 
ископаемых растений, изучив их современными 
методами, морфологическое разнообразие групп 
высших растений увеличится в значительно 
большей степени. Для этого разнообразия и для 
повторности структур в разных группах, конечно, 
есть пределы (мы их не знаем). Например, едва ли 
у лепидофитов будут обнаружены листья с сетча-
тым жилкованием, а у цикадовых – игольчатые 
листья, собранные в брахибласты. Однако обна-
ружение игольчатых листьев у кордаитов вполне 
вероятно. Простые листья с анастомозами можно 
ждать у пельтаспермовых и беннеттитов. 

Точно так же можно полагать, что в крупных 
группах, с которыми сейчас связывается лишь 

один тип спор или пыльцы, будут обнаружены и 
другие типы. Например, среди пельтаспермовых 
можно ожидать пыльцу не только монолетную 
(монокольпатную), известную у верхнетриасовой 
Lepidopteris ottonis [Townrow, 1960], но и иного 
облика. В пользу этого предположения свиде-
тельствуют такие наблюдения. В медистых слан-
цах западноевропейского цехштейна довольно 
обычны находки Lepidopteris martinsii (Kurtze) 
Townrow, в то время как находки соответствую-
щей пыльцы (типа Ginkgocycadophytus) не только 
в медистых сланцах, но и вообще в цехштейне 
исключительно редки, а те немногие находки, 
которые есть, вполне могут принадлежать тем же 
растениям, что и листья Sphenobaiera [Grebe, 
Schweitzer, 1962]. В палинологических комплек-
сах, полученных из массовых захоронений 
Tatarina, которая по наличию характерных ме-
гаспорангиатных дисков (Peltaspermum) и кути-
кулярным признакам должна быть отнесена к 
пельтаспермовым, резко преобладает двумешко-
вая пыльца. Такого же типа пыльца встречается 
прилипшей к кутикуле Tatarina. Конечно, воз-
можно, что и листва Tatarina, и ассоциирующие 
с ней Peltaspermum (с той же кутикулярной 
структурой) принадлежат другой группе расте-
ний. Но это лишь даст дополнительный пример 
параллелизма органов, на этот раз уже генера-
тивных (придется допустить, что мегаспоранги-
атные диски типа Peltaspermum характеризуют 
не только семейство пельтаспермовых). 

 
Возможные причины параллелизма 

 
В попытках объяснения параллелизма иссле-

дователи обращались как к особенностям внут-
ренней организации организмов, так и к факто-
рам внешней среды. При этом предпочтение ча-
ще отдавалось последним. Например, порази-
тельный параллелизм в строении цветка и пыль-
цы в разных группах покрытосеменных Е.Е. 
Леппик [1969; Leppik, 1969] и Л.А. Куприянова 
[1969] объясняют приспособлением к энтомофи-
лии (т.е. к биотическому фактору внешней сре-
ды). Параллельно идущую в разных группах ре-
дукцию и когеренцию листовых органов поздне-
палеозойских растений K.Азама [Asama, 1959, 
1966] прямо связывает с континентализацией 
климата, т.е. чисто абиотическим фактором. 
Смещение стелы к одной стороне ствола у раз-
ных ископаемых растений (некоторые Lepido-
dendron и птеридоспермы) связывают с их лиа-
ноподобным образом жизни. 

Верны эти объяснения или нет, для данных 
конкретных случаев, неизвестно. Но, так или 
иначе, апеллирование к одной лишь внешней 

среде не объясняет нам, почему во многих груп-
пах за сотни миллионов лет их истории так и не 
развились внешне очень несложные структуры, 
широко распространенные в других группах. На-
пример, мы не видим образования сорусов и си-
нангиев у плауновидных, сетчатого жилкования 
у гинкговых (единичные анастомозы у гинкго не 
меняют существа дела) и хвойных. Объясняя 
воздействием внешней среды многие особенно-
сти растений, мы часто забываем о том, что у 
других растений той или иной группы, обитаю-
щих в тех же условиях миллионы лет, эти осо-
бенности так и не выработались. Например, у 
плаунов, несмотря на огромную древность этой 
группы, виды секций Selago и Subselago до сих 
пор не имеют настоящих стробилов. Если по 
традиции считать независимое возникновение 
терминальных стробилов у плаунов, селягинелл 
и хвощей приспособлением к лучшей защите 
спорангиев, то остается непонятным, почему за 
сотни миллионов лет плауны без стробилов так и 
не были вытеснены плаунами со стробилами. 
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Если параллелизм форм стимулируется ис-
ключительно внешним влиянием, то трудно по-
нять повторность направлений изменчивости в 
самых разных группах, живших в разных усло-
виях и в разное время. Эти и некоторые другие 
соображения заставляют предполагать, что ис-
точник параллелизма нужно искать не только во 
внешней среде (биотической и абиотической), но 
и в особенностях внутренней организации груп-
пы. 

Довольно показательно в этом отношении 
распределение приведенных выше рядов (типа 
В) по геохронологической шкале. Интерпретиро-
вать эти ряды как филогенетическую последова-
тельность трудно, так как построенные в направ-
лении возрастания сложности или, наоборот, ре-
дукции строения листа, эти ряды никогда не сов-
падают со сменой форм в геологическом разрезе. 
Действительно, древнейшие пельтаспермовые 
(Lepidopteris martinsii), указываемые с отена, т.е. 
с нижней перми, имеют дваждыперистую вайю с 
промежуточными перышками. Этого же типа 
листья завершают эволюцию группы. Во второй 
половине поздней перми резко преобладают 
формы с простыми листьями (Tatarina). Просто-
перистые формы (Scytophyllum) появляются в 
среднем (?) – верхнем триасе. Совершенно бес-
порядочно распределены в геологическом разре-
зе и роды ряда Ctenis. Своеобразно распределе-
ние во времени ряда, построенного для глоссоп-
терид. Вначале (в доглоссоптериевой флоре) по-
являются формы без анастомозов и средней жил-
ки, затем с анастомозами (Gangamopteris) и 
вскоре со средней жилкой (Glossopteris), а фор-
мы без анастомозов отсутствуют. Позже появля-
ются формы без анастомозов и средней жилки, 
но уже иного типа (Rubidgea). Далее безраздель-
но господствуют формы с анастомозами, причем 
большая часть их со средней жилкой (Glossop-
teris). В конце существования группы появляют-
ся перистые вильчатые листья без анастомозов 
(Pteronilssonia) и простые листья без анастомо-
зов, но с сильной средней жилкой (Rhabdotae-
nia), листья с анастомозами и вильчатой средней 
жилкой (Belemnopteris), а также без анастомозов 
со средней жилкой лишь в основании листа (Pa-
laeovittaria). 

Из рассмотрения этих и многих других при-
меров складывается отчетливое впечатление, что 
развитие идет не прямо от форм с простым жил-

кованием (и/или ветвлением) к формам услож-
ненной морфологии, а более извилистым путем. 
Начинаясь с каких-то древнейших форм, кото-
рые можно апостериорно рассматривать как бо-
лее примитивные (но не обязательно они морфо-
логически более простые), группа постепенно 
набирала всю сумму признаков, одновременно 
теряя другие, ранее приобретенные, т.е. с внеш-
ним повторением прежних (предковых) форм. 

Как же увязать эти представления с классиче-
скими взглядами на морфогению органов, с об-
щепризнанными путями филогенетического пре-
образования их через перевершинивание, плана-
цию, слияние, редукцию, изгибание и т.д. 
[Zimmermann, 1959]. Существенных противоре-
чий с прежними взглядами можно избежать, если 
считать все перечисленные типы преобразований 
не однонаправленными, а обратимыми, т.е. по-
мимо редукции учитывать возможность разрас-
тания и мальтипликации (фасциации, полимери-
зации), наряду со слиянием ввести понятие рас-
сечения, а наряду с загибанием – выпрямление и 
т.д. На частную обратимость данных преобразо-
ваний указывал и Г.Л. Стеббинс [Stebbins 1950]. 
Представление об обратимости морфогенетиче-
ских модусов, безусловно, повлечет пересмотр 
многих общих и частных филогенетических 
взглядов, но мы не будем задерживаться на этом 
далее, так как это – тема для особой статьи. 

Если развитие растений действительно шло 
таким образом, а именно путем первоначального 
накопления определенных состояний, а затем их 
переключения с одного на другое, то предста-
вить себе внешнюю среду как основной и един-
ственный формообразующий фактор становится 
довольно трудно. Более правдоподобно, что 
внешняя среда в большей степени, чем принято 
считать, выступала в роли ограничителя, тригге-
ра и модификатора и ее роль была действительно 
ведущей в формировании далеко не всех особен-
ностей растений. Параллельность процессов на-
копления состояний в одних группах и разнона-
правленность в других наводят на мысль о боль-
шой роли в формообразовании каких-то непо-
нятных пока внутренних стимуляторов. Возмож-
но, что правильность форм у растений и их уди-
вительную повторность в разных группах в 
дальнейшем удастся выразить в понятиях всеоб-
щей кристаллографии, частным случаем которой 
будет обычная кристаллография неживых тел. 

 
Параллелизм и систематика ископаемых растений 

 
Вне зависимости от того, насколько правиль-

ны высказанные выше мысли о причинах парал-
лелизма, сам факт возникновения сходных от-

дельных форм и рядов в разных группах можно 
считать твердо установленным. С ним необхо-
димо считаться в таксономической работе палео-
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ботаника. На приведенных выше примерах вид-
но, что листья с анастомозами и без них, простые 
и перистые, со средней жилкой и без нее могут 
принадлежать близко родственным растениям. 
Наоборот, внешне удивительно сходные остатки 
вегетативных частей, долго рассматривавшиеся 
видами одного рода, в действительности принад-
лежат разным семействам, порядкам и даже 
классам. Признаки, на которые палеоботаники 
обычно опираются, считая их родовыми или еще 
более важными, оказываются непостоянными и 
независимо встречающимися в разных группах. 
Вместо четкого соподчинения и постоянной зна-
чимости признаков мы видим их сложную пере-
комбинацию и слабую взаимную корреляцию. В 
наблюдаемых сочетаниях очень трудно выделить 
константные признаки (радикалы в понимании 
Н.И. Вавилова [1967]) от изменчивых, важные от 
второстепенных, поэтому во многих случаях вы-
деление родов становится условностью. 

Как же систематизировать в этих условиях 
ископаемые растительные остатки, чтобы свести 
к минимуму систематические ошибки? По-
видимому, первой и важнейшей предпосылкой 
здесь является решительный отказ от строгой 
априорной фиксации таксономической ценности 
любого признака. Постоянная ценность признака 
допустима и даже необходима в искусственных 
классификациях, построенных, в сущности, по 
принципу дихотомического или политомическо-
го ключа. Но при построении классификации, 
приближающейся к естественной, т.е. отражаю-
щей не только сходство, но и родство группиро-
вок, таксономическая ценность если не всех, то 
большинства признаков определяется в ходе ис-
следования, а не задается заранее. Практически 
этот подход осуществляется следующим обра-
зом. 

Построение систематики группы идет от бо-
лее мелких таксонов к более крупным, т.е. сна-
чала подбираются виды, а затем роды и лишь 
после этого надродовые группировки. 

Давайте начнем рассмотрение предлагаемой 
таксономической процедуры с вида. Вид в па-
леоботанике не имеет отношения к биовидам и 
может быть только морфологическим, поскольку 
ничем, кроме ограниченного набора морфологи-
ческих признаков, палеоботаник не может опе-
рировать. Единственным доступным палеобота-
нике критерием вида может быть только перерыв 
в сплошной последовательности морфологиче-
ских типов (хиатус). Поэтому первая задача па-
леоботаника – построение такой последователь-
ности. На материале, собранном из одного ме-
стонахождения и одного слоя, строится ряд, 
смежные члены которого отличаются признака-

ми, заведомо недостаточными для видового раз-
граничения. Крайние члены ряда в этом случае 
связываются совершенно постепенным перехо-
дом, и относить их к разным видам нет никаких 
оснований. Такие ряды названы монотопными 
[Мейен, 1966]. Если имеется подходящий мате-
риал, аналогичные ряды строятся затем для того 
же типа остатков из экземпляров, собранных в 
других слоях и местонахождениях. В результате 
получается совокупность, дальнейшее дробление 
которой в силу ее сплошности лишено смысла. 
Такая совокупность и может рассматриваться как 
палеоботанический вид. Насколько эта совокуп-
ность соответствует биологическому виду в лю-
бом понимании, неизвестно. Далее следует ана-
лиз распределения признаков в пределах данной 
совокупности. При этом выделяются констант-
ные (видовые) и варьирующие признаки. Метод 
монотопных рядов позволяет установить преде-
лы видовой изменчивости и вскрыть паралле-
лизм изменчивости у близких видов. 

Следующей стадией является построение се-
рии подобных совокупностей для данной флоры. 
Если морфологическое разнообразие представи-
телей соответствующей группы в этой флоре ве-
лико, то можно выделить более крупную сово-
купность, члены которой по сумме признаков 
ближе друг к другу, чем к членам любой другой 
совокупности. Постепенно в анализ вовлекается 
материал с все большей территории и из все 
большего стратиграфического интервала. В ре-
зультате складывается несколько совокупностей 
и их соподчинение. Только теперь можно при-
дать им определенный таксономический ранг. 
После этого становится ясно, какие признаки 
имеют большее, а какие – меньшее таксономиче-
ское значение в изученной группе растений. При 
этом обычно получается, что признаки, ранее 
считавшиеся родовыми, имеют лишь видовое 
значение. И, наоборот, признаки, которые до сих 
пор вообще игнорировались, приобретают боль-
шой таксономический вес. Одновременно выяс-
няется, какие признаки свойственны только оп-
ределенным группам, а какие параллельно варь-
ируют в разных группах. 

Только после этого можно обратиться к ана-
лизу серий, установленных в других флорах. При 
этом может получиться так, что отдельные чле-
ны в сериях, принадлежащих разным флорам 
очень сходны (и в литературе они обычно фигу-
рируют под одним родовым названием), тогда 
как в целом серии достаточно различны. 

Вот несколько конкретных примеров. В тече-
ние долгого времени систематика листьев ангар-
ских кордаитов строилась на основании таких 
морфологических признаков как форма и разме-
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ры листа, очертание верхушки, густота и степень 
расхождения жилок. С введением эпидермаль-
ных признаков и путем построения монотопных 
рядов выяснилось, что морфологически неотли-
чимые листья могут принадлежать разным родам 
(Cordaites и Rufloria), что ложные жилки (на ос-
новании которых предлагали отделять Cordaites 
от Noeggerathiopsis) могут быть единственным 
признаком, отличающим очень близкие виды, 
что у видов разных родов и подродов изменчи-
вость верхушки и других признаков идет в па-
раллельном направлении, тогда как форма осно-
вания значительно более константна. 

Построение некоего подобия монотопных ря-
дов уже не на видовом, а на родовом уровне по-
зволило сблизить роды Scytophyllum, Lepidopteris 
и Tatarina, принадлежность которых к одному 
семейству подтверждается находками фрукти-
фикаций, а также эпидермальными признаками и 
переходными морфологическими типами. Оказа-
лось, что такие признаки, как степень рассечен-
ности листа и характер жилкования, варьируют в 
значительной степени, причем складывающиеся 
морфологические типы повторяются в других 
семействах. Например, листья Tatarina значи-
тельно ближе морфологически к гондванским 
Palaeovittaria и Rubidgea, чем к другим пельтас-
пермовым. В то же время для очень многих 
пельтаспермовых характерна толстая кутикула, 
причем жилки на отпечатках прослеживаются с 
трудом. По этому признаку, которому никогда не 
придавали существенного значения, пельтаспер-
мовые хорошо отличаются от користоспермовых 
и, наоборот, сближаются с юрским родом 
Pachypteris, систематическое положение которо-
го неясно. 

Хотя отдельные члены серии гондванских ко-
ристоспермовых и серии северных пельтаспер-
мовых и близких к ним форм очень сходны 
(Compsopteris adzvensis Zalessky из верхней пер-
ми Печорского бассейна настолько похож на Di-
croidium hughesii (Feistmantel) Gothan из триаса 
Гондваны, что первоначально был отнесн М.Д. 
Залесским к последнему виду), но сами серии в 
целом отличаются сильно. У северных пельтас-

пермовых пока достоверно не установлено форм 
с вильчатым рахисом и листьями с преобладани-
ем устьиц с четырьмя побочными клетками. В то 
же время когерентные листья с пиннулоидами, 
т.е. с сохранившимся исходным жилкованием, но 
слившимися перышками (как у Scytophyllum) не-
известны у користоспермовых. 

При отграничении родов еврамерийских дре-
вовидных лепидофитов большое значение при-
дается соотношению расстояний между ортости-
хами и между смежными филлоидами в одном 
ортостихе. Это один из признаков, отличающих 
разные группы сигиллярий. При построении мо-
нотопных рядов ангарских нижнекаменноуголь-
ных лепидофитов выяснилось, что здесь даже в 
пределах вида это соотношение очень изменчи-
во. Сигилляриеобразные формы с правильными, 
далеко расставленными ортостихами связаны 
переходом с формами, у которых ортостихи 
сближены настолько, что кора больше напоми-
нает таковую лепидодендронов, а не сигиллярий 
(эти лепидофиты еще не описаны в литературе). 
Рассматриваемы в соответствии с критериями, 
принятыми в систематике еврамерийских лепи-
дофитов, эти лепидофитовые серии были бы рас-
пределены по родам и видам совершенно неесте-
ственным образом. 

Аналогичные примеры, наверное, можно уви-
деть и среди микрофоссилий, особенно после 
соответствующей ревизии таксонов, считающих-
ся общими для разных фитохорий. 

Совершенно очевидно, что построение ука-
занных серий должно сопровождаться макси-
мально детальным изучением растительных ос-
татков. Это делает систематическую работу зна-
чительно более трудоемкой. Кроме того, для та-
ких исследований надо иметь многочисленные, 
хорошей сохранности образцы. Однако это един-
ственный способ построить систематику, макси-
мально приближающуюся к естественной, не по-
пасть в ловушку параллелизма и получить груп-
пировки ископаемых растений, которые можно с 
максимальной эффективностью использовать для 
стратиграфических, фитогеографических и фи-
логенетических построений. 
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Parallelism and its significance for the systematics of fossil plants 
 

S.V. Meyen 
 
With growing studies of fossil plants as well as with establishing connections between fertile and sterile plant re-

mains, one now and again comes across parallelism phenomena, which may be manifested in the appearance of similar 
morphological types and similar series of variations in different systematical groups. Examples of such series among 
pteridosperms, cycadophytes and other fossil plants are presented. The causes of parallelism are often searched in adap-
tation to similar environmental conditions. Remarkable recurrence of quite a number of series of morphological types in 
different groups, inhabiting various environments in various times suggests, however, that at least partly some inherent 
qualities of the plant organization are at the bottom of the parallelism. Since parallelism is a widespread evolutionary 
phenomenon one has to take it into consideration during the taxonomical treatment of fossil plants. Some corresponding 
methods of fossil plants taxonomy are suggested. 
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