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ВСТУП
Більшість пізньокам’яновугільних видів папо-
ротей і птеридоспермів (насінних папоротей)
відносяться до формальних родів, які встанов-
лені по фрагментах вегетативного листя. Їх
видова належність визначається набором
морфологічних ознак. Найважливішими є
ознаки сегментів останнього порядку перистої
вайї, які називають пір’їнками. Серед морфо-
логічних ознак є діагностичні ознаки, котрі не
зазнають мінливості впродовж росту рослини і
належать до таксономічно визначальних
ознак, а також є ознаки з деяким діапазоном
змін. До останніх і належать онтогенетичні
зміни вегетативного листя. Встановлення
онтогенетичної мінливості листя дає змогу зве-
сти до мінімуму таксономічні помилки та дея-
кою мірою наблизити класифікацію цих груп
рослин до природної, яка відображає рослину
в сукупності всієї морфологічної різноманітно-
сті на різновікових стадіях розвитку.

Стаття присвячена аналізу морфологічних

ознак деяких видів папоротей і птеридоспер-
мів, виявлених у відкладах касимовського і
гжельського віків Донецького басейну, які
свідчать про онтогенетичну мінливість рослин і
розширюють морфологічну характеристику
таксонів.

МАТЕРІАЛ
Матеріалом цієї статті є колекція рослинних
решток, які були зібрані в минулі роки у відсло-
неннях, ярах і кар’єрах в межах Луганської і
Донецької областей та зберігаються в Інституті
геологічних наук НАН України. Залишки папо-
ротей в касимовських відкладах зібрані
О.К. Щоголєвим, а у верхньогжельських відк-
ладах – Н.І. Бояріною і Г.Г. Коваленко. Залишки
птеридоспермів із гжельських відкладів зібра-
ні Н.І. Бояріною. Найбільш численні залишки
рослинних решток виявлені в аргілітах озерно-
го генезису в інтервалі між вапняками О4 і О6
біля c.м.т. Калинове Луганської області, а
також в аргілітах і алевролітах озерно-заплав-
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На основі аналізу морфологічної мінливості пер і пір’їнок встановлена онтогенетична мінливість деяких видів папоро-
тей і птеридоспермів із касимовських і гжельських відкладів Донецького басейну. В процесі розвитку перистої вайї
папоротей і птеридоспермів спостерігається збільшення товщини осі і ступеня сегментації листової пластинки пер
останнього порядку, що супроводжується зменшенням щільності розташування пір’їнок на осі, тобто зміною пір’їнок
від зрощених і дотичних до віддалених, а також збільшенням розміру і зміною форми бічних країв пір’їнок.
Онтогенетична мінливість у деяких папоротей проявляється також у збільшенні кількості дихотомії бічних жилок
пір’їнок, а у птеридоспермів з каліптеридним листям – у збільшенні сегментації листової пластинки пір’їнок.
Ключові слова: папороті, птеридосперми, онтогенетичні зміни листя, пізній карбон, Донецький басейн.

Ontogenetic changes of some ferns and pteridosperms from the Kasimovian and the Gzhelian of the Donets Basin have
been identified on the basis of an analysis of the pinnules and pinnae morphological changes. An increase of the axis thick-
ness and degree of segmentation of the leaf plate of the last order pinnae are identified in the process of development of the
pinnate frond of ferns and pteridosperms, that are accompanied by a reducing of compaction in location of pinnules on an
axis, e.g. a change of pinnules from adnate and touching to distant, and also by an increase of the pinnules size and a
change of a form of the pinnules lateral margins. Ontogenetic changes of some ferns are also approved in an increasing of
dichotomy amount of the pinnules lateral veins. Ontogenetic changes of the pteridosperms with callipterid foliage are also
approved in an increasing of segmentation of the pinnules leaf plate.
Key words: ferns, pteridosperms, foliage ontogenetic changes, Late Carboniferous, Donets Basin.
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ного генезису в інтервалі між вапняками Р3 і
Р4 біля с. Троїцьке та в інтервалі між вапняка-
ми Р5

0 і Р6 поблизу c.м.т. Луганське Луганської
області.

ОНТОГЕНЕТИЧНА МІНЛИВІСТЬ ПАПОРОТЕЙ
Основними морфологічними ознаками, що
визначають видову належність вегетативного
листя папоротей, є форма і розміри пір’їнок та
особливості жилкування. Проте деякі екзем-
пляри, що відносяться до одного виду, демон-
струють певні морфологічні зміни пер останнь-
ого порядку і пір’їнок (рис. 1). Аналіз цих змін
свідчить про те, що ця морфологічна мінливість
обумовлена онтогенетичними змінами в роз-
витку вайї.

Pecopteris bredovi Germar
Діагностичними ознаками папоротей

цього виду є пір’їнки зворотнояйцевидної
форми, довжиною 2-3 мм і шириною 1,5 мм, з
тонкою, переважно злегка звивистою серед-
ньою жилкою та дихотомією бічних жилок один
чи два рази.

В Донецькому басейні залишки папоротей
Pecopteris bredovi виявлені майже в 20 покла-
дах рослинних решток в озерних і озерно-
заплавних відкладах касимовського і гжель-
ського віку. Залишки представлені переважно

фрагментами пер передостаннього і останнь-
ого порядків. Морфологічна мінливість про-
являється в розмірі і формі бічних країв
пір’їнок та щільності їх розташування на осі.
Так, пір’їнки, довжина яких становить 2-3 мм
при ширині 1,5 мм, мають цільнокрайні бічні
краї, щільно розташовані на осі і зрощені при
основі. Пір’їнки, довжина яких збільшена до 4-
6 мм при ширині 2-3 мм, мають хвилясті бічні
краї і віддалено розташовані на осі. Такі озна-
ки мають пір’їнки, найімовірніше, на зрілій ста-
дії свого розвитку.

Pecopteris daubreei Zailler
До цього виду відносяться папороті, які

мають пір’їнки довгасто-еліптичної форми,
довжиною 3-10 мм і шириною 1,5-3 мм, з тов-
стою середньою жилкою, яка покрита крапко-
вими заглибленнями і дихотомуючими декіль-
ка разів бічними жилками.

В Донецькому басейні папороті Pecopteris
daubreei часто трапляються в озерних і озерно-
лагунних відкладах пізньогжельського віку.
Поодинокі знахідки відомі із нижньокаси-
мовських відкладів (Новик, 1952). Понад 60
екземплярів цих папоротей представлені
фрагментами пер останнього порядку різної
довжини. Маленькі пера останнього порядку
довжиною 1,5-2 см несуть в проксимальній
своїй частині маленькі пір’їнки довжиною 2 мм
і шириною 1-1,5 мм. Ці пір’нки зрощені до
середини своєї довжини і мають чітку середню
жилку та прості чи один раз дихотомуючі бічні
жилки. Дистальна частина цих пер недиферен-
ційована. Листова пластинка цієї частини пера
має цільнокрайні чи слабохвилясті бічні краї;
на ній простежуються бічні жилки з подвійною
дихотомією. Ці пера демонструють морфологіч-
ні ознаки пер на ранній стадії свого розвитку.
Пера останнього порядку довжиною понад
2 см мають вісь товщиною 1-1,2 мм і несуть
пір’їнки, що досягають 2-6 мм довжини при
ширині від 1,5 до 2,5 мм. Серед них пір’їнки
довжиною 2-4 мм і шириною 1,5-2 мм мають
цільнокрайні бічні краї та одну дихотомію біч-
них жилок, а пір’їнки довжиною 5-6 мм і шири-
ною 2-2,5 мм – слаболопатеву листову пла-
стинку і подвійну дихотомію бічних жилок.
Останні морфологічні ознаки, цілком імовірно,
властиві перам зрілої стадії розвитку.

Pecopteris cyathea (Schlotheim) Brongniart
Цей вид папоротей характеризується

пір’їнками довгасто-еліптичної і довгастої
форми з паралельними бічними краями, пере-
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Рис. 1. Онтогенетична мінливість папоротей

Fig. 1. Ontogenetic changes of ferns
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важно подвійною дихотомією бічних жилок чи
простими бічними жилками у маленьких
пір’їнок. Довжина пір’їнок змінюється від 3 до
10 мм при ширині 1,5-2 мм, але в середньому
сягає 6-8 мм. В монографії А. Броніяра
(Brongniart, 1834) зображені папороті
P. cyatheа, які мають пір’їнки довжиною 4-5 мм
з простими бічними жилками та пір’їнки
довжиною 6-8 мм з однією дихотомією бічних
жилок. Папороті з маленькими пір’їнками еліп-
тичної форми і з простим жилкуванням, розмі-
ри яких не перевищують 2-4 мм в довжину при
ширині 1,5-2 мм, відносяться до виду
Pecopteris arborescens (Schlotheim) Brongniart.
Існує думка (Cleal, 1984), що ці два види є іден-
тичні. Припускається, що пера з пір’їнками
P. arborescens розташовувались в верхній
частині, а пера з пір’їнками P. cyathea – в ниж-
ній частині вайї. Проте більшість палеоботані-
ків (Barthel, 1980; Nemejc, 1940; Zodrow, 1990)
ці два таксони розглядають як таксономічно
валідні і самостійні види. Ця точка зору підкріп-
люється даними про будову репродуктивних
органів папоротей цих видів (Pšenička, Zodrow,
Bek, Cleal, 2003).

В Донецькому басейні папороті Pecopteris
cyathea виявлені в сірих аргілітах озерного
генезису ранньогжельського віку. Вони пред-
ставлені невеликими фрагментами пер пере-
достаннього та останнього порядків. Фраг -
менти середньої частини пер передостаннього
порядку мають вісь шириною 3-5 мм, до якої
прикріплені пера останнього порядку з віссю
шириною 0,8-1 мм. Довжина пір’їнок на цих
перах змінюється від 4 до 8 мм. Пір’їнки
довжиною 4-5 мм і шириною 1,5-2 мм – дотич-
ні одна до одної, рідше віддалені та несуть чітку
середню і прості бічні жилки. Пір’їнки довжи-
ною 5-8 мм і шириною 1,5-2,5 мм – дотичні чи
віддалені та мають бічні жилки з однією дихо-
томією. Одне із пер передостаннього порядку
несе пера останнього порядку, які в напрямку
від основи до своєї верхівки демонструють
поступову морфологічну зміну пір’їнок. В про-
ксимальній частині ці пера несуть пір’їнки
довжиною 4-5 мм і шириною 1,5 мм, які мають
одну дихотомію бічних жилок, а в дистальній
частині – пір’їнки довжиною 3-4 мм і шириною
1,2-1,5 мм, з простими бічними жилками. На
цих перах достатньо чітко простежуються онто-
генетичні зміни в морфології пір’їнок папоро-
тей виду P. сyathea.

ОНТОГЕНЕТИЧНА МІНЛИВІСТЬ 
ПТЕРИДОСПЕРМІВ
Птеридосперми, або, як їх ще називають,
насінні папороті, мають подібну до справжніх
папоротей морфологічну мінливість в процесі
розвитку вайї. Мінливість спостерігається в
ступені диференціації пер, що супроводжу-
ється потовщенням їх осей, а також у зміні роз-
мірів, бічних країв і ступені сегментації
пір’їнок. На матеріалі із Донецького басейну
такі морфологічні зміни виявлені у птеридо-
спермів роду Odontopteris та птеридоспермів з
каліптеридним листям (рис. 2).

Odontopteris osmundaeformis (Schlotheim)
Zeiller

Діагностичними ознаками птеридоспермів
цього виду є форма пір’їнок, від напівкруглої
до округло-квадратної форми із збігаючим по
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Рис. 2. Онтогенетична мінливість птеридоспермів
Odontopteris osmundaeformis (Schlotheim) Zeiller та
птеридоспермів з каліптеридним листям

Fig. 2. Ontogenetic changes of the pteridosperms
Odontopteris osmundaeformis (Schlotheim) Zeiller
and the pteridosperms with callipterid foliage
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осі катадромним краєм, та жилки переважно в
кількості чотирьох, які відходять від осі пера і
два-три рази дихотомують. Розміри пір’їнок в
середньому становлять 6-10 мм в довжину і 5-
9 мм в ширину.

В Донецькому басейні О. osmundaeformis
виявлені в озерно-заплавних та озерно-лагун-
них відкладах гжельського віку. Найбільш чис-
ленні залишки знайдені в аргілітах і алевролі-
тах озерного й озерно-заплавного генезису
нижче вапняку Р4 біля с. Троїцьке Луганської
області, які представлені фрагментами листа з
дихотомуючим рахісом та фрагментами пер
останнього порядку.

Детальний морфологічний аналіз вегета-
тивної листви, який наведено в статті по мор-
фології птеридоспермів О. osmundaeformis
(Боярина, 2007), дозволяє розглядати морфо-
логічну мінливість пер і пір’їнок як отногене-
тичні зміни. Численні фрагменти пер останнь-
ого порядку О. osmundaeformis розрізняються
товщиною осей і ступенем сегментації пер, а
також розмірами пір’їнок. Мінливість пер про-
являється в зростаючій сегментації їх листових
пластинок, починаючи з пер, що несуть пір’їнки
лише в проксимальній частині пера, до пер з
повною сегментацією листової пластинки. Так,
пера з віссю 0,3-0,8 мм товщини несуть декіль-
ка пар пір’їнок у проксимальній частині і
завершуються пір’їнкою довгасто-еліптичної
форми з цільнокрайніми чи хвилястими бічни-
ми краями або з лопатевою листовою пластин-
кою. Із них пера з віссю 0,3-0,4 мм несуть зро-
щені або дотичні пір’їнки довжиною 5 мм і
шириною 4-5 мм. Пера з віссю 0,5-0,8 мм
мають пір’їнки, зрощені в нижній частині, чи
дотичні, довжина яких становить 5-8 мм при
ширині 4-6 мм. На перах з віссю 0,8-1 мм
пір’їнки досягають 6-9 мм довжини і 5-9 мм
ширини та змінюються від зрощених в основі і
дотичних до віддалених. Пера, які мають вісь
товщиною 1 мм, повністю сегментовані та
несуть зрілі пір’їнки довжиною 7-11 мм при
ширині 6-9 мм і закінчуються пір’їнкою такого
ж розміру.

Птеридосперми з каліптеридним листям
До формальної групи птеридоспермів з

каліптеридним листям належать птеридоспер-
ми, що несуть проміжні пір’їнки на осі передо-
станнього порядку між перами останнього
порядку, які морфологічно подібні до звичай-
них пір’їнок. В Донецькому басейні птеридо-

сперми з каліптеридним листям виявлені в
алевролітах і аргілітах озерно-заплавного
генезису в яру на лівому березі Миронівського
водосховища напроти с.м.т. Луганське Донець -
кої області.

Детальний аналіз морфологічних змін
вегетативного листя птеридоспермів з каліпте-
ридним листям (Boyarina, 2010) свідчить про
те, що онтогенетична мінливість у цієї групи
птеридоспермів проявляється в зростанні роз-
мірів пір’їнок і супроводжується збільшенням
сегментації їх листових пластинок. Ці зміни
виявлені у птеридоспермів шести видів. До
діагностичних ознак видів каліптеридних пте-
ридоспермів належить і форма сегментів
пір’їнок, яка залишається незмінною при онто-
генетичному розвитку вайї.

Autunia conferta (Sternberg) Kerp
Цей вид характеризується пір’їнками еліп-

тичної і довгасто-еліптичної форми, довжиною
від 4 до 12 мм і шириною 3-4 мм. Рослинні
залишки птеридоспермів цього виду в
Донецькому басейні представлені фрагмента-
ми пер останнього порядку, які демонструють
зміни бічних країв пір’їнок залежно від їх роз-
міру. Пір’їнки Autunia conferta довжиною 4-
6 мм мають еліптичну форму і цільнокрайні
бічні сторони, а пір’їнки, які досягають 7-10 мм
в довжину, мають продовгувато-еліптичну
форму і змінюються від цільних з городчастими
бічними краями до лопатевих.

Autunia naumannii (Gutbier) Kerp
Характерними ознаками пір’їнок цього

виду є зміна їх форми від еліптичної до продов-
гуватої та зміна їх листової пластинки від ціль-
ної з городчастими чи лопатевими бічними
краями до розсіченої на п’ять сім вузькоклино-
видних, злегка зігнутих сегментів. В
Донецькому басейні виявлено значну кількість
фрагментів перистої вайї цього виду, яких
нараховується до 50 екземплярів. Вони пред-
ставлені фрагментами базальної, середньої і
верхньої частин вайї, а також фрагментами
пер передостаннього й останнього порядків.
На цьому матеріалі прослідковуються морфо-
логічні зміни листової пластинки пір’їнок в
залежності від їх розмірів. Пір’їнки Autunia
naumannii еліптичного обрису, що мають
довжину 6-8 мм при ширині 3-4 мм, зміню-
ються від цільних з городчастими бічними
краями до лопатевих. Пір’їнки продовгуватої
форми, які досягають довжини 10-12 мм при
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ширині 6-7 мм, змінюються від перистороз-
дільних до розсічених на п’ять сім сегментів.

Dichophyllum cuneatum Boyarina
Пір’їнки у птеридоспермів цього виду

характеризуються віяловидною формою і змі-
ною їх листової пластинки від цільної до роз-
січеної на три п’ять ширококлиновидних сег-
ментів з прямими боковими сторонами. Всі
переходи між цими двома крайніми типами
пір’їнок добре простежуються на палеоботаніч-
ному матеріалі Донецького басейну, який налі-
чує до 20 екземплярів різних фрагментів вайї.
Маленькі пір’їнки довжиною 2-3 мм і шириною
до 0,7-1 мм – цільні із зазубленою верхівкою,
а довжиною 4-8 мм і шириною 2-7 мм зміню-
ються від роздільних до розсічених на три п’ять
сегментів. Пір’їнки, довжина яких становить 9-
22 мм при ширині 8-20 мм, мають широковія-
ловидну форму і розсічені на три п’ять клино-
видних сегментів.

Lodevia luganica (Boyarina et Stschegolev)
Boyarina

Птеридосперми цього виду характери-
зуються довгасто-віяловидною формою
пір’їнок, довжина яких змінюється від 8 до
24 мм, а листова пластинка – від лопатевої до
розсіченої на сегменти оберненояйцевидної
форми. Зміни листової пластинки пір’їнок при
збільшенні їх розмірів простежуються на фраг-
ментах верхньої частини вайї та перах передо-
станнього порядку. Пір’їнки при довжині 8-
10 мм і ширині 2-5 мм мають лопатеву листову
пластинку, а пір’їнки, які досягають довжини
12-24 мм і ширини 6-9 мм, перисторозсічені на
сім дев’ять сегментів.

Lodevia nicklesii (Zeiller) Haubold et Kerp
Вид характеризується довгасто-віяловид-

ною формою пір’їнок, листова пластинка яких
змінюється від лопатевої до розсіченої на
вузькоклиновидні сегменти при збільшенні їх
довжини від 10 до 24 мм. Ці зміни добре про-
стежуються на багатому викопному матеріалі

Донецького басейну, який налічує два фраг-
менти вай, 11 фрагментів пер передостаннь-
ого порядку та понад 30 екземплярів пер
останнього порядку. Пір’їнки L. nicklesii довжи-
ною 10-13 мм при ширині 5 мм – лопатеві.
Пір’їнки, довжина яких досягає 14-24 мм при
ширині 6-8 мм, розсічені на сім дев’ять вузьких
клиновидних сегментів.

Raminervia mariopteroides Boyarina
До діагностичних ознак цього виду нале-

жать оберненояйцевидна форма пір’їнок з
клиновидною основою та тонкі середня і бічні
жилки, які дихотомують в базальній частині
пір’їнок. Листова пластинка пір’їнок змінюєть-
ся від цільної до розсіченої при зміні довжини
пір’їнок від 8 до 30 мм. Пір’їнки, довжина яких
не перевищує 8-12 мм при ширині 5 мм, є ціль-
ні з городчатими боковими сторонами або
лопатеві. У пір’їнок дожиною 13-30 мм при
ширині 6-15 мм листова пластинка змінюється
від лопатевої до розсіченої на п’ять сім широ-
коклиновидних сегментів з округлою верхів-
кою.

ВИСНОВКИ
Аналіз морфологічної мінливості деяких видів
папоротей і птеридоспермів свідчить, що в
процесі розвитку перистої вайї цих груп рослин
спостерігається збільшення товщини осей та
ступеня сегментації листової пластинки пер
останнього порядку, що супроводжується змен-
шенням щільності розташування пір’їнок на
осі, тобто зміною пір’їнок від зрощених і дотич-
них до віддалених, а також зростанням розміру
і зміною форми бічних країв пір’їнок від ціль-
нокрайніх до городчастих. Крім цих змін, онто-
генетична мінливість у деяких папоротей про-
являється в збільшенні числа дихотомії бічних
жилок пір’їнок, а у птеридоспермів з каліпте-
ридним листям – в збільшенні сегментації
листової пластинки пір’їнок від лопатевої до
розсіченої.
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Н.И. Боярина, Г.Г. Коваленко

ОНТОГЕНЕТИЧЕСКИЕ ИЗМЕНЕНИЯ НЕКОТОРЫХ ПОЗДНЕКАМЕННОУГОЛЬНЫХ ПАПОРОТНИКОВ 
И ПТЕРИДОСПЕРМОВ ДОНЕЦКОГО БАССЕЙНА

На основании анализа морфологической изменчивости перьев и перышек установлена онтогенетическая изменчи-
вость некоторых видов папоротников и птеридоспермов из касимовских и гжельских отложений Донецкого бассей-
на. В процессе развития перистой вайи папоротников и птеридоспермов наблюдается увеличение толщины оси и сте-
пени сегментации листовой пластинки перьев последнего порядка, что сопровождается уменьшением плотности рас-
положения перышек на оси, т. е. изменением перышек от сросшихся и соприкасающихся до отстоящих, а также уве-
личением размера и изменением формы боковых краев перышек. Онтогенетическая изменчивость у некоторых папо-
ротников проявляется также в увеличении количества дихотомии боковых жилок перышек, а у птеридоспермов с кал-
липтеридной листвой – в увеличении сегментации листовой пластинки перышек.
Ключевые слова: папоротники, птеридоспермы, онтогенетические изменения листьев, поздний карбон, Донецкий
бассейн.
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