
65ISSN 2522-9753 COLLECTION OF SCIENTIFIC WORKS OF THE IGS NAS OF UKRAINE, VOL. 15, ISS. 1, 2022

МОРФОЛОГІЧНИЙ АНАЛІЗ ТА ПАЛЕОЕКОЛОГІЯ НАСІННИХ ПАПОРОТЕЙ РОДУ ODONTOPTERIS 
(BRONGNIART) STERNBERG ІЗ ПІЗНЬОГО ПЕНСИЛЬВАНІЮ ДОНЕЦЬКОГО БАСЕЙНУ

MORPHOLOGICAL ANALYSIS AND PALAEOECOLOGY OF THE SEED FERNS OF THE GENUS 
ODONTOPTERIS (BRONGNIART) STERNBERG FROM THE LATE PENNSYLVANIAN  
OF THE DONETS BASIN

Н. І. Бояріна
Nataliya I. Boyarina

Institute of Geological Sciences, NAS of Ukraine, 55‑b O. Honchara Str., Kyiv, Ukraine, 01601  
(nboyarina@ukr.net) 

Розглядаються морфологічні особливості листя та палеоекологія пізньопенсильванських одонтоптеридних насінних папо‑
ротей Донецького басейну. Викопний матеріал свідчить, що молоді вайї Odontopteris schlotheimii з дихотомію рахісу під 
кутом 70о мали великі довгастої форми пір’їнки з потовщеною середньою жилкою та виразними боковими жилками, які 
відходять від середньої жилки по всій її довжині. Онтогенетичні зміни пер останнього порядку Odontopteris schlotheimii 
проявляються у зростаючій сегментації їх листкових пластинок та зміною розміру і щільності розташування пір’їнок на 
осях різної товщини. Онтогенетичні зміни пер останнього порядку Odontopteris subcrenulata та O. cantabrica виражені 
в зміні розмірів пір’їнок при зміні товщини осі. По декількох невеликих зразках птеридоспермів Odontopteris brardii та O. 
lingulata, які представлені перами останнього порядку, описані зрілі типові для цих видів пір’їнки без онтогенетичних змін. 
На основі літолого- фаціальних ознак відкладів, які вміщують залишки одонтоптерид, проведена реконструкція ландшафтних 
умов поширення одонтоптеридних птеридоспермів. Встановлено, що Odontopteris cantabrica росли на вологих заболочених 
низинах разом з папоротями в касимовський та ранньогжельський часи. Odontopteris brardii були поширені в межах дель‑
тових рівнин з помірно вологим і дренованим субстратом у ранньо- середньогжельський час. Odontopteris lingulata росли 
на заплавних рівнинах у середньогжельський час. Odontopteris subcrenulata займали заплавні рівнини та схили річкових 
долин з сезонно- сухими умовами в касимовський та ранньо- середньогжельський часи та приморські рівнини в умовах 
прогресуючої аридизації клімату в пізньогжельський час. Odontopteris schlotheimii були розповсюджені на дельтових та 
заплавних рівнинах у ранньо- середньогжельський час та на помірно вологих приморських рівнинах і прилагунних рівнинах 
з сезонно- сухими умовами в пізньогжельський час.
Ключові слова: Odontopteris, морфологія, палеоекологія, пізній пенсильваній, Донецький басейн.

The morphological features of foliage and palaeoecology of the Late Pennsylvanian odontopterid seed ferns from the Donets 
Basin are considered. The fossils indicate that the young fronds of Odontopteris schlotheimii had a dichotomous rachis at 
an angle of 70° and large oblong pinnules above a dichotomy with the well-pronounced thick midvein and lateral veins that 
emitted from the midvein along its entire length. The ontogenetic variations of the ultimate pinnae of Odontopteris schlotheimii 
are manifested in the increasing segmentation of a leaf blade and the change of pinnule sizes and pinnule density on the axes 
with different thickness. The ontogenetic variations of the ultimate pinnae of Odontopteris subcrenulata and O. cantabrica are 
expressed by the change of pinnule sizes when changing the axis thickness. The typical pinnules without ontogenetic changes 
are described on a few small specimens of Odontopteris brardii and O. lingulata that are presented by the ultimate pinnae. 
On the basis of the lithological and facial features of plant‑ bearing deposits, the interpretations of the landscape conditions of 
odontopterid distributions are carried out. The pteridosperms Odontopteris cantabrica were common in wet swampy lowlands 
along with ferns in Kasimovian and early Gzhelian times. Odontopteris brardii grew within deltaic plains with a moderately wet 
and drained substrate in early‑ middle Gzhelian time. The pteridosperms Odontopteris lingulata were distributed on floodplains in 
middle Gzhelian time. The pteridosperms Odontopteris subcrenulata were spread on floodplains and the slopes of river valleys 
with seasonally dry conditions in Kasimovian and early- middle Gzhelian times as well as on coastal lowlands in the conditions 
of progressive climate aridization in late Gzhelian time. Odontopteris schlotheimii grew on deltaic plains and floodplains in 
early- middle Gzhelian time as well as on moderately wet coastal lowlands and on lagoonal plains with seasonally dry conditions 
in late Gzhelian time.
Keywords: Odontopteris, morphology, palaeoecology, Late Pennsylvanian, Donets Basin.
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ВСТУП
Насінні папороті (птеридосперми) роду 
Odontopteris (Brongniart) Sternberg є однією із ши‑
роко поширених груп голонасінних пізнього палео‑
зою. Рід включає види листя птеридоспермів, біль‑
шість з яких пов‘язують з порядком Medullosales 
(Cleal and Shute, 1991, 2012; Šimůnek and Cleal, 
2004). Встановлення цього морфороду базується 
на морфології елементів останнього порядку ди‑
ференціації листа (вайї) — пір’їнок. Характерними 
ознаками одонтоптерид є прикріплення пір’їнок до 
осі широкою основою, відсутність явної середньої 
жилки та наявність декількох жилок, які входять 
в основу пір’їнок (Brongniart, 1822; Sternberg, 
1825; Remy and Remy, 1977). Враховуючи ряд 
морфологічних ознак, як-от форма пір’їнок та осо‑
бливості жилкування цих птеридоспермів, у складі 
одонтоптерид розрізняють дві морфологічні групи 
видів (Doubinger, 1956; Wagner, 1964; Knight, 
1983). До першої групи віднесені одонтоптериди 
з відносно малими, продовгуватими та асиме‑
трично трикутними пір’їнками, які включають 
типовий вид роду Odontopteris brardii (Brongniart) 
Brongniart. До другої групи входять птеридосперми 
з більш великими округлими пір’їнками, такими 
як у Odontopteris subcrenulata (Rost) Zeiller. На 
думку Р. Вагнера (Wagner, 1964), ці дві групи видів 
подібні до родів Xenopteris та Mixoneura, які були 
запропоновані К. Є. Вайсом (Weiss, 1870) з ураху‑
ванням форми основи пір’їнок та їх кріплення до 
осі. Ці два роди потребують ревізії для встановлен‑
ня більшої чіткості їх діагнозів та систематичного 
положення (Šimůnek and Cleal, 2004). В останні 
десятиріччя на основі вивчення морфології вай, 
жилкування та епідермальної структури одонтопте‑
ридних птеридоспермів з маленькими пір’їнками 
проведено уточнення діагнозу роду Odontopteris 
(Šimůnek and Cleal, 2004; Laveine and Oudoire, 
2016).

При уточненні родового діагнозу та ревізії 
таксономічного складу одонтоптерид особли‑
ва увага приділяється вивченню будови вайї. 
Уявлення про будову листа птеридоспермів роду 
Odontopteris базується на реконструкції тричі 
перистої асиметричної вайї Odontopteris minor f. 
zeilleri Potonié (Zeiller, 1900) та двічі перистої вайї 
Odontopteris brardii (Brongniart) Sternberg (Krings 
et al., 2006). Ряд публікацій присвячені питанням 
внутрішньовидової мінливості та конспецифічності 
цих двох видів з аналізом епідермальної структури 
листя та будови, диференціаціїї та морфологічних 
змін вай (Wagner, 1964; Knight, 1983; Šimůnek 

and Cleal, 2004; Krings et al., 2006; Laveine and 
Oudoire, 2016). Такі вивчення морфології різних 
структурних елементів листа та їх онтогенетичних 
змін, виду диференціації листової пластини та 
реконструкцій цілої вайї, які відіграють вагому 
роль для уточнення діагностичних ознак та систе‑
матичного положення видів, є важливим аспектом 
сучасних досліджень птеридоспермів.

Птеридосперми роду Odontopteris відомі 
з верхів середнього пенсильванію (вестфалу) по 
нижню пермь в басейнах Європи та Північної 
Америки (Brongniart, 1822; Potonié, 1903, 1904; 
Nĕmejc, 1949; Remy and Remy, 1977; Cleal and 
Shute, 1991). У відкладах верхнього пенсильванію 
(стефану) та нижньої пермі Європи та Північної 
Америки налічується до 200 видів насінних 
папоротей роду Odontopteris (Cleal and Shute, 
1991). Найбільш поширені вони в верхньому 
пенсильванію.

В Донецькому басейні насінні папороті 
роду Odontopteris (Brongniart) Sternberg відомі 
з верхів московського по низи асельського ярусів 
(Фісуненко, 1991; Щоголєв, 1960; Щеголев, 1975; 
Глушенко и др., 1962; Боярина, 2006, 2007; 
Полєтаєв та ін., 2011). Серед виявлених одонтоп‑
терид у верхньопенсильванських відкладах про‑
ведено вивчення викопних решток Odontopteris 
schlotheimii Brongniart (= O. osmundaeformis 
(Schlotheim) Zeiller) (Бояріна, 2007). На основі 
аналізу стратиграфічного поширення одонтоп‑
терид у відкладах касимовського та гжельського 
ярусів виділено зону Odontopteris cantabrica та 
підзону Odontopteris schlotheimii у зональній 
макрофлористичній шкалі верхнього карбону 
Донбасу (Боярина, 2016). Вивчення фаціальної 
належності залишків одонтоптерид у складі фіто-
ориктоценозів із різнофаціальних відкладів є скла‑
довою частиною досліджень розвитку рослинного 
покриву в пізньому пенсильванію (Бояріна, 2021).

Робота з колекцією викопної флори, яка 
включає зразки, зібрані О. К. Щоголєвим та 
Н. І. Бояріною в минулі роки, дала можливість 
провести морфологічний аналіз одонтоптеридних 
птеридоспермів та вивчення онтогенетичної 
мінливості і палеоекології пізньопенсильванських 
одонтоптерид Донецького басейну, що є предме‑
том даної статті.

МАТЕРІАЛ ТА СТРАТИГРАФІЧНЕ ПОЛОЖЕННЯ
Вивчення одонтоптеридних птеридоспермів 
проведено по зразках із колекції викопної фло‑
ри, які зібрані О. К. Щоголєвим (зразки з но‑
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мерним кодом IGS-OKS1 — Інститут геологічних 
наук НАН України, колекція О. К. Щоголєва) та 
Н. І. Бояріною (зразки з номерним кодом NMNH 
PC — Національний науково- природничий музей, 
палеонтологічна колекція) із верхньопенсильван‑
ських відкладів Донецького басейну. Зразки 
зберігаються в Інституті геологічних наук (ІГН) 
НАН України та будуть передані в Національний 
науково- природничий музей НАН України. 
Колекція налічує понад 80 екземплярів фраг‑
ментів листків одонтоптерид, які належать до п’яти 
видів. Залишки одонтоптеридних насінних папоро‑
тей зібрані із відслонень в ярах і кар’єрах, а також 
із свердловин у Бахмутській котловині Донбасу. 
Описані зразки виявлені (рис. 1) у верхній ча‑
стині ломовацького регіоярусу (санжарівський 
горизонт, в підошві вугільного прошарку n1 під 
вапняком N2); в основі торецького регіоярусу (кар‑
танаський горизонт, між вугільними прошарками 
n3

1 і n3
2 під вапняком N5); в калинівському регіо‑

ярусі (ключовий горизонт, в інтервалі О6-О7 і нижче 
вапняку Р1 та троїцький горизонт, нижче вапняку 
Р4 і нижче репер- горизонту р4-Р5

0); в миронівсь‑
кому регіоярусі (луганський горизонт, нижче 
вапняку Р6 та вискрівський горизонт, в «сірій зоні» 
з вапняком Q3 і вище вапнякового горизонту Q5). 
Найбільш багатий викопний матеріал належить 
птеридоспермам виду Odontopteris schlotheimii 
Brongniart, який зібрано нижче вапняку Р4 в міс‑
цезнаходженні Красний Пахар (с. Красний Пахар, 
тепер с. Воздвиженка Донецької області).

РЕЗУЛЬТАТИ ДОСЛІДЖЕНЬ
Опис птеридоспермів роду Odontopteris 
(Brongniart) Sternberg Донецького басейну

Odontopteris brardii (Brongniart, 1822) 
Brongniart, 1831 (рис. 2, f)

Один маленький фрагмент пера останнього 
порядку (NMNH PC 2216/266) з однією пір’їнкою 
має вісь шириною 1 мм, яка покрита подовжньою 
дрібною ребристістю. Довжина пір’їнки дорівнює 
17 мм при ширині 7 мм. Пір’їнка еліптичної фор‑
ми, з паралельними бічними краями, з притупле‑
ною і зміщеною вперед верхівкою та з катадром‑
ним краєм, що збігає вниз по осі. В основі пір’їнки 
простежується сім жилок, одна з яких дещо товща 
за інші. Жилки прямі або згинаються, один або 
два рази дихотомують.

Зразок походить із товщі алевроліту під вугіль‑
ним прошарком р4 (середня частина араукари‑
тової світи), яка відслонюється в яру на лівому 

березі р. Лугань на північ від с. м. т. Калинове 
Луганської області.

Odontopteris cantabrica Wagner, 1969 (рис. 2, 
a–c)

Викопний матеріал включає один фрагмент 
пера передостаннього порядку та шість фраг‑
ментів пер останнього порядку (IGS-OKS1–1, IGS-
OKS1–2, IGS-OKS1–3, IGS-OKS1–4, IGS-OKS1–6, 
NMNH PC 2216/268, NMNH PC 2216/306). 
Невеликий фрагмент пера передостаннього по‑
рядку має вісь шириною 3–4 мм, від якої від‑
ходять два пера останнього порядку. Ці пера на 
осі товщиною 0,7 мм несуть пір’їнки довжиною 
5–6 мм при ширині 4 мм. Довжина пір’їнок на 
ізольованих перах останнього порядку змінюється 
від 3 до 8 мм при ширині 2,5–6 мм. Пера з віссю 
0,3–0,5 мм мають пір‘їнки довжиною 3–4 мм та 
шириною 2,5–3 мм. Пір‘їнки на перах з віссю 
0,6–0,7 мм мають довжину 5–6 мм та ширину 
4–5 мм, а з віссю 0,8 мм — довжину 7–8 мм 
при ширині 6 мм. На всіх перах переважають 
віддалені пір‘їнки, рідше простежуються дотич‑
ні. Пір’їнки мають напівкруглу форму з округло- 
притупленою верхівкою, злегка збігають по осі 
катадромним краєм. Жилки чіткі, тонкі, прямі, 
відходять від осі під гострим кутом без збігання 
та 1–2 рази дихотомують переважно в середній 
частині.

Зразки виявлені в таких місцезнаходженнях: 
шахта «Ново- Бутівка» в м. Макіївка Донецької 
області (підошва вугілля n1); яр Шевченківський 
на лівому березі р. Лугань на північ від с. м. т. 
Калинове Луганської області (під вугільним про‑
шарком між вапняками О6 і О7); яр Широкий між 
с. м. т. Пантелеймонівка та Ясинувата Донецької 
області та яр Ключовий на лівому березі р. Лугань 
на північ від с. м. т. Калинове Луганської області 
(нижче вапняку Р1).

Odontopteris lingulata (Goeppert, 1841) 
Schimper, 1869 (рис. 2, d, e)

До цього виду віднесено три фрагменти пер 
останнього порядку (NMNH PC 2216/269, NMNH 
PC 2216/274, NMNH PC 2216/277). Фрагменти 
належать верхнім частинам пер та мають осі 
шириною 0,7 мм. Вони несуть кілька пар напів‑
круглих пір’їнок і закінчуються більш великою 
пір’їнкою трикутної форми. Пір’їнки напівкруглої 
форми, 7–8 мм завдовжки і 7 мм завширшки, 
мають округлу або злегка притуплену верхівку 
і сильно збігають по осі катадромним краєм. 
Верхівкові пір’їнки пер довгасто- трикутного об‑
рису з округлою верхівкою досягають у довжину 
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Рис. 1. Регіональні стратони, макрофлористичні зони та стратиграфічне поширення одонтоптерид Донецького 
басейну.

Fig. 1. Regional stratigraphic units, megafloral zones and stratigraphic distribution of odontopterids in the Donets 
Basin.
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Рис. 2. Птеридосперми роду Odontopteris (Brongniart) Sternberg із верхньопенсильванських відкладів Донець‑
кого басейну:
a–c — Odontopteris cantabrica Wagner: a — фрагмент пера останнього порядку, IGS-OKS1–2, шахта «Ново- 
Бутівка» на південному крилі Кальміус- Торецької котловини; b — фрагменти пер останнього порядку, IGS-
OKS1–1, місцезнаходження Калинове; c — фрагмент пера останнього порядку, NMNH PC 2216/306, там само.
d–e — Odontopteris lingulata (Goeppert) Schimper, місцезнаходження Луганське: d — верхівкова частина пера 
останнього порядку, NMNH PC 2216/274; e — верхівкові частини пер останнього порядку, NMNH PC 2216/269.
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20 мм. Жилкування густе. Жилки кілька разів 
дихотомують і збігають по осі пера паралельно 
одне одному.

Зразки виявлені в піщано- алевролітовій товщі 
нижче вапняку Р6, яка відслонюється в яру на 
лівому березі Миронівського водосховища на‑
впроти с. м. т. Луганське Донецької області.

Odontopteris schlotheimii Brongniart, 1828 
(рис. 3)

Численні рослинні залишки представлені дво‑
ма фрагментами молодих листків (NMNH PC 
2216/102, NMNH PC 2216/105), двома фраг‑
ментами пер першого порядку з великими пір’їн‑
ками (молодих листків) (NMNH PC 2216/111, 
NMNH PC 2216/270), фрагментом двічі перистого 
листка (NMNH PC 2216/259) та понад 20 екзем‑
плярами пер останнього порядку, які включа‑
ють зразки IGS-OKS1–5, NMNH PC 2216/262, 
NMNH PC 2216/101, NMNH PC 2216/103, NMNH 
PC 2216/104, NMNH PC 2216/106, NMNH PC 
2216/108, NMNH PC 2216/112, NMNH PC 
2216/113, NMNH PC 2216/258, NMNH PC 
2216/259, NMNH PC 2216/260, NMNH PC 
2216/261, NMNH PC 2216/262, NMNH PC 
2216/271.

Детальний опис будови листка Odontopteris 
schlotheimii (= O. osmundaeformis) зроблено 
автором раніше (Бояріна, 2007). Тут описуються 
лише зразки фрагментів вай з характерними 
ознаками змін листка і пер на різних стадіях їх 
розвитку. Фрагмент молодого листка (рис. 3, 
a) має дихотомічний рахіс з кутом 70о, який несе 
великі довгасті лопатеві пір’їнки вище дихотомії. 
Ці пір’їнки, що сидять на рахісі, а також верхівкові 
великі пір’їнки ізольованих пер (пір’їнки форми 

pseudo- blissi), розглядаються як несегментовані 
листкові пластинки пер на початковій стадії їх ро‑
звитку. Великі пір’їнки мають довжину понад 4 см 
та ширину від 10 до 20 мм. Форма цих пір’їнок 
довгасто- еліптична з рівними, хвилястими або 
городчастими бічними краями. Вони прикріплені 
до рахісу більш-менш звуженою основою і мають 
добре виражену товсту середню жилку, а також 
кілька додаткових жилок, що відходять від рахісу 
в катадромній частині пір’їнок. Середня жилка 
входить у велику пір’їнку в середній частині осно‑
ви і простежується майже до верхівки. Бічні жилки 
відходять від середньої жилки по всій її довжині 
під гострим кутом, різко згинаються, дихотомують 
2–3 рази і підходять до бічного краю під тупим, 
рідше прямим кутом. На 1 см бокового краю 
пір’їнки припадає 16–20 жилок.

Морфологічна різноманітність великих пір’їнок 
і пер останнього порядку ілюструє їх онтогене‑
тичну мінливість. Великі пір’їнки з потовщеною 
середньою жилкою, що сидять на рахісах мо‑
лодого листка, відповідають початковій формі 
розвитку пера (рис. 3, е). Послідовна зміна пер 
проявляється у зростаючій сегментації їх листко‑
вої пластинки: починаючи від пер з декількома 
пір’їнками в основі і подовженою верхівковою 
пір’їнкою та закінчуючи перами з повною сег‑
ментацією їх листкових пластинок. Бічні краї 
подовженої верхівкової пір’їнки змінюються від 
рівних і хвилястих до лопатевих. Частина пер 
несуть пір’їнки тільки в нижній своїй частині, 
а верхня частина пера несегментована (рис. 3, 
c). Такі пера мають верхівкову довгасту пір’їнку 
з рівними (рис. 3, c), хвилястими або лопатевими 
бічними краями (рис. 3, f). Пера, що мають вісь 

f — Odontopteris brardii, фрагмент пера останнього порядку з однією пір’їнкою, NMNH PC 2216/266, місцезна‑
ходження Калинове.
g–h — Odontopteris subcrenulata (Rost) Zeiller), місцезнаходження Луганське: g — фрагмент верхньої частини 
пера останнього порядку, NMNH PC 2216/280; h — два фрагменти середніх частин пер останнього порядку, 
NMNH PC 2216/284.

Fig. 2. Pteridosperms of the genus Odontopteris (Brongniart) Sternberg from the Upper Pennsylvanian deposits 
of the Donets Basin:
a–c — Odontopteris cantabrica Wagner: a — fragment of an ultimate pinna, IGS-OKS1–2, the Novo- Butivka mine 
on the southern flank of the Kalmius- Toretsk depression; b — fragments of ultimate pinnae, IGS-OKS1–1, the 
Kalynove locality; c — fragment of an ultimate pinna, NMNH PC 2216/306, ibid.
d–e — Odontopteris lingulata (Goeppert) Schimper, the Luganske locality: d — apical part of an ultimate pinna, 
NMNH PC 2216/274; e — apical parts of ultimate pinnae, NMNH PC 2216/269.
f — Odontopteris brardii (Brongniart) Sternberg, fragment of an ultimate pinna with one pinnule, NMNH PC 
2216/266, the Kalynove locality.
g–h — Odontopteris subcrenulata (Rost) Zeiller, the Luganske locality: g — fragment of the upper part of an ultimate 
pinna, NMNH PC 2216/280; h — two fragments of middle parts of ultimate pinnae, NMNH PC 2216/284.
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Рис. 3. Odontopteris schlotheimii Brongniart із верхньопенсильванських відкладів у місцезнаходженні Красний 
Пахар Донецького басейну:
а — фрагмент молодої вайї з біфуркацією рахісу (великі пір’їнки форми pseudo- blissi) та фрагмент пера остан‑
нього порядку з віддаленими пір’їнками, NMNH PC 2216/105; b — фрагмент пера останнього порядку з до‑
тичними та віддаленими пір’їнками та пагін Annularia stellata Schlotheim ex Wood, NMNH PC 2216/104; c — 
фрагмент незрілого пера останнього порядку з несегментованою більшою частиною листкової пластини та 
з іхнофосилією Phagophytichnus ekowskii van Ameron, NMNH PC 2216/106; d — фрагмент пера останнього 
порядку із зрощеними пір’їнками, NMNH PC 2216/258; e — фрагмент молодого (незрілого) листка з великими 
пір’їнками на рахісу (форми pseudo- blissi), на одному із яких чітко простежується катадромна базальна лопать, 
NMNH PC 2216/270; f — фрагмент пера останнього порядку із лопатевими краями листкової пластини, NMNH 
PC 2216/271.

Fig. 3. Odontopteris schlotheimii Brongniart from the Upper Pennsylvanian deposits in the Krasnyj Pahar locality 
of the Donets Basin:
a — fragment of a young frond with bifurcation of a rachis (large pinnules of forma pseudo- blissi) and a fragment of 
an ultimate pinna with distant pinnules, NMNH PC 2216/105; b — fragment of an ultimate pinna with adjacent and 
distant pinnules and the shoot of Annularia stellata Schlotheim ex Wood, NMNH PC 2216/104; c — fragment of an 
immature ultimate pinna with the unsegmented large part of a leaf lamina and with the ichnofossil Phagophytichnus 
ekowskii van Ameron, NMNH PC 2216/106; d — fragment of an ultimate pinna with fused pinnules, NMNH PC 
2216/258; e — fragment of a young (immature) frond with large pinnules on a rachis (forma pseudo- blissi), one of 
which has a catadromous basal lobe, NMNH PC 2216/270; f — fragment of an immature ultimate pinna with lobed 
edges of a leaf lamina, NMNH PC 2216/271.
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0,3–0,4 мм завширшки, несуть пір’їнки довжиною 
5 мм і шириною 4–5 мм, більш-менш зрощені, 
рідше дотичні (рис. 3, d). Пера з віссю шириною 
0,5–0,8 мм мають пір’їнки, що зрослися в нижній 
своїй частині або стикаються, довжиною 5–8 мм 
і шириною 4–6 мм. На перах з віссю шириною 
0,8–0,9 мм пір’їнки досягають довжини 6–9 мм 
і ширини від 4,5 до 9 мм та змінюються від зроще‑
них в основі або дотичних до віддалених (рис. 3, 
a). Пера, вісь яких досягає 1 мм завширшки, 
повністю сегментовані та несуть зрілі дотичні 
або віддалені пір’їнки довжиною від 7 до 11 мм 
і шириною від 6 до 9 мм (рис. 3, b).

Форма пір’їнок змінюється від напівкруглої до 
округло- квадратної з округло- усіченою верхівкою. 
Катадромний край пір’їнок збігає по осі. У пір’їнку 
входить чотири жилки, що дихотомують 2–3 рази, 
рідше один раз. Перше розгалуження жилок 
відбувається в основі пір’їнки. Деякі пір’їнки 
у базальній частині пера мають округлу форму 
з кардіоптеридним жилкуванням.

Описані зразки походять із відкладів троїцького 
горизонту (нижче вапняку Р4) в яру на правому 
березі р. Лугань біля с. Воздвиженка (колишня 
назва Красний Пахар) Донецької області.

Odontopteris subcrenulata (Rost, 1839) Zeiller, 
1888 (рис. 2, g–h)

Дев’ять зразків (NMNH PC 2216/115, NMNH 
PC 2216/276, NMNH PC 2216/278, NMNH PC 
2216/279, NMNH PC 2216/280, NMNH PC 
2216/281, NMNH PC 2216/283, NMNH PC 
2216/284, NMNH PC 2216/285) несуть фраг‑
менти пер останнього порядку. Пера останнього 
порядку представлені середньою та верхньою 
частинами з віссю шириною до 1,5 мм. Довжина 
пір’їнок на цих перах змінюється від 5–6 до 
12–17 мм при ширині 5–9 мм. Пера останнього 
порядку, що мають вісь шириною 0,5–1 мм, 
несуть пір’їнки довжиною 5–10 мм і шириною 
4–7 мм. Пера з віссю шириною 1–1,5 мм не‑
суть пір’їнки довжиною 10–17 мм і шириною 
7–9 мм. Форма пір’їнок змінюється від округлої 
до еліптичної. Пір’їнки мають округлу верхівку 
і злегка збігають по осі широкою основою. На 
поверхні пір’їнок спостерігаються численні жилки, 
злегка зближені в центрі пір’їнки і кілька разів 
дихотомують. На деяких пір’їнках слабо виражена 
середня жилка, яка простежується до 1/3 або 
середини їх довжини.

Зразки зібрані в алевролітових відкладах між 
вугільними прошарками n3

1 і n3
2 під вапняком 

N5
1 (кар’єр біля залізничної станції Картанаш 

на південний схід від с. м. т. Калинове Луганської 
області), нижче вапняку Р5

0 (яр Миронівський, 
на 731 км траси Бахмут–Ростов, Донецька об‑
ласть), нижче вапняку Р6 (яр на лівому березі 
Миронівського водосховища навпроти с. м. т. 
Луганське Донецької області), а також в аргілітах 
«сірої зони» з вапняком Q3 (кар’єр на північний 
захід від с. Комишуваха Луганської області).

ОБГОВОРЕННЯ
Морфологічні особливості одонтоптерид

В колекції викопні птеридосперми роду 
Odontopteris представлені фрагментами молодих 
та зрілих вай. Серед них переважають фрагменти 
зрілих листків, які несуть переважно пера остан‑
нього порядку, та є один фрагмент листка з пером 
передостаннього порядку.

Молоді та зрілі листки виявлені у птеридоспер‑
мів Odontopteris schlotheimii. Фрагмент молодого 
листка Odontopteris schlotheimii має дихотомію 
рахісу з кутом 70о. Фрагменти молодих вай 
Odontopteris schlotheimii з рахісом 3,5–5 мм 
несуть великі пір’їнки довжиною більше 4 см 
(форми pseudo- blissi). Ці пір’їнки та верхівкові 
великі пір’їнки ізольованих пер мають ознаки 
несегментованих листкових пластинок пер на 
ранній стадії їх розвитку. Великі пір’їнки довжиною 
понад 4 см та шириною від 10 до 20 мм мають 
довгасто- еліптичну форму з рівними, хвилястими 
або городчастими бічними краями та більш-менш 
звуженою основою. Від товстої середньої жилки 
в цих пір’їнках відходять бічні жилки, які декілька 
разів дихотомують. Морфологічна подібність вели‑
ких пір’їнок листків та верхівкових великих пір’їнок 
пер останнього порядку, а також присутність цих 
листкових фрагментів разом з перами останнього 
порядку Odontopteris schlotheimii в одних і тих же 
фітооріктоценозах свідчать про належність цих 
викопних решток до одного виду птеридоспермів. 
Онтогенетичні зміни пер останнього порядку 
Odontopteris schlotheimii проявляються у зро‑
стаючій сегментації їх листкових пластинок, а та‑
кож зміною розміру та щільності розташування 
пір’їнок на осях різної товщини. Зрощені пір’їнки 
довжиною 5 мм і шириною 4–5 мм розташовані 
на осях 0,3–0,4 мм. Зрощені тільки в нижній 
своїй частині або дотичні пір’їнки мають довжину 
5–9 мм при ширині 4–9 мм та прикріплені до 
осі шириною 0,5–0,8 мм. Дотичні або віддалені 
пір’їнки довжиною від 7 до 11 мм і шириною від 
6 до 8–9 мм розташовані на осі 1 мм.
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Онтогенетичні зміни вай Odontopteris 
subcrenulata виражені в зміні розмірів пір’ї‑
нок при зміні товщини осі. Пір’їнки довжиною 
5–10 мм і шириною 4–7 мм характерні для пер 
з віссю товщиною 0,5–1 мм, а пір’їнки довжиною 
10–17 мм і шириною 7–9 мм — для пер з віссю 
товщиною 1–1,5 мм. Пір’їнки переважно відда‑
лені, рідше дотичні.

Онтогенетична мінливість насінних папоро‑
тей Odontopteris cantabrica також проявляється 
в зміні розмірів пір‘їнок та товщини осей. Пір’їнки 
довжиною 3–4 мм і шириною 3 мм розташовані 
на осях 0,3–0,5 мм, довжиною 5–6 мм та шири‑
ною 4–5 мм — на осях 0,6–0,7 мм, а завдовжки 
7–8 мм при ширині 6 мм — на осях 0,8 мм. Як 
видно, на відміну від морфологічно близького 
виду Odontopteris schlotheimii, вайї O. cantabrica 
на осях однакової з ним товщини несуть майже 
вдвічі менші пір‘їнки. Це стосується насампе‑
ред маленьких пір‘їнок довжиною до 5 мм. До 
того ж важливою відмінністю вай O. cantabrica 
є щільність розташування пір‘їнок на осі. У O. 
cantabrica спостерігаються лише дотичні та від‑
далені пір‘їнки, тоді як у Odontopteris schlotheimii 
пір‘їнки такого ж діапазону довжини змінюються 
від зрощених до віддалених. Морфологічні та 
онтогенетичні відмінності зазначених двох видів 
доповнюються ще і відмінностями екологічних 
умов поширення цих насінних папоротей, які 
будуть розглянуті далі.

Птеридосперми Odontopteris brardii та O. 
lingulata представлені перами тільки останнього 
порядку, які несуть зрілі типові для цих видів 
пір’їнки без онтогенетичних змін.
Фаціальна належність та інтерпретація палео-
екології одонтоптерид

Відклади, які вміщують залишки одонтоптерид, 
представлені переважно алевролітами і піща‑
нистими алевролітами та рідше аргілітами. Ці 
породи залягають здебільшого в товщах заплавно- 
дельтового та заплавного генезису нижче вап‑
няків. Лише деякі із одонтоптерид трапляються 
в озерних фаціях під та між вугільними прошар‑
ками та в озерно- лагунних фаціях.

Рослинні залишки Odontopteris cantabrica 
виявлені в аргілітових та алевролітових відкладах 
озерного генезису разом з більш численними 
рештками папоротей та хвощевидних. У погра‑
ничних московсько- касимовських відкладах перші 
знахідки цих одонтоптерид приурочені до сірих 
аргілітів під вугільним пластом n1 (шахта «Ново- 
Бутівка» Донецької області) (Фісуненко, 1991). 

Крім того, зразки O. cantabrica із цього місцезна‑
ходження присутні в колекції викопної флори 
О. К. Щоголєва, що зберігається в ІГН НАН України, 
та описані в цій статті. В нижньогжельських від‑
кладах ці одонтоптериди виявлені О. К. Щоголєвим 
вище вапняку О6 (в яру Шевченківський на лівому 
березі р. Лугань Луганської області) та нижче вап‑
няку Р1 (в яру Широкий Донецької області та в яру 
Ключовий на лівому березі р. Лугань Луганської 
області). В яру Шевченківський Odontopteris 
cantabrica трапляються в озерних палево- сірих ар‑
гілітах під вугільним прошарком. В яру Ключовий 
рослинні рештки Odontopteris cantabrica знайдені 
в покрівлі вугільного прошарку о3

3, який залягає 
в товщі озерних аргілітових відкладів з декількома 
вугільними прошарками. Ці дані свідчать, що 
впродовж касимовського та на початку гжель‑
ського часів одонтоптериди цього виду росли 
в межах приморських слабо заболочених низин 
в угрупованнях з домінуючими папоротями.

Поодинокі  залишки птеридоспермів 
Odontopteris brardii відомі лише в декількох міс‑
цезнаходженнях із нижньо- та середньогжельських 
відкладів (Щеголев, 1975). Описаний в цій статті 
екземпляр O. brardii виявлено в сірих алевроліто‑
вих відкладах заплавно- дельтового генезису під 
вугільним прошарком р4 (яр на лівому березі р. 
Лугань на північ від с. м. т. Калинове Луганської 
області). Ці знахідки свідчать, що птеридосперми 
O. brardii, як дуже нечисленні представники гжель‑
ської флори в Донбасі, були поширені в межах 
дельтових рівнин у ранньо- та середньогжель‑
ський часи. Вони росли на помірно вологому та 
дренованому субстраті, який був властивий для 
дельтових та заплавних територій в пенсильванії 
(Falcon- Lang, 2003).

Описані рештки птеридоспермів Odontopteris 
lingulata приурочені до зеленувато- сірих піщано- 
алевролітових заплавно- озерних відкладів нижче 
вапняку Р6 (яр на лівому березі Миронівського 
водосховища), що вказує на поширення цих 
одонтоптерид на заплавних рівнинах у середньо-
гжельський час. Для знахідок O. lingulata, вказа‑
них О. К. Щоголєвим із верхньої частини гжельсь‑
кого ярусу (Щеголев, 1975), фаціальна належність 
не відома.

Літолого- фаціальні ознаки відкладів, що не‑
суть залишки насінних папоротей Odontopteris 
schlotheimii, свідчать про зміну ареалу та еколо‑
гічних умов зростання цих одонтоптерид упродовж 
гжельського часу. Перші O. schlotheimii вияв‑
лені в озерних відкладах з ознаками аридного 
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осадконакопичення, які представлені товщею 
червоно- бурих, бурих та зеленувато- сірих ар‑
гілітів (нижня частина ключового горизонту, між 
вапняками О6

1 та О7, в яру Ключовий на лівому 
березі р. Лугань біля с. м. т. Калинове Луганської 
області). В розрізі троїцького горизонту (араука‑
ритова світа) ці одонтоптериди приурочені до 
зеленувато- сірих алевротів та аргілітів озерно- 
дельтового генезису (нижче вапняку Р4, в яру на 
правому березі р. Лугань біля с. Воздвиженка 
Донецької області) та зеленувато- сірих алевролітів 
заплавного та озерно- заплавного генезису (нижче 
вапняку Р6, в яру на лівому березі Миронівського 
водосховища навпроти с. м. т. Луганське Донецької 
області). У верхньогжельських відкладах вискрівсь‑
кого горизонту (картамиська світа) Odontopteris 
schlotheimii виявлені в сірих озерних аргілітах 
(«сіра зона» з вапняком Q3, в кар’єрі на північ‑
ний захід від с. Комишуваха Луганської області) 
та в червоно- бурих лагунно- озерних аргілітах 
(вище вапнякового горизонту Q5, в св. А-4395 та 
А-4377). Ці червоноколірні осадові відклади, які 
є ознакою аридного літогенезу (Страхов, 1963), 
та виявлені рештки Sphenopteridium germanicum 
(Weiss) Kerp et DiMichele та Otovicia hypnoides 
(Brongniart) Kerp разом з одонтоптеридами, які 
відносять до характерних елементів сезонно- сухої 
рослинності (Falcon- Lan, 2003; DiMichele, 2014; 
DiMichele et al., 2007), свідчать про поширення 
одонтоптеридних птеридоспермів у пізньогжельсь‑
кий час на територіях з сезонно- сухими умовами. 
За наведеними даними та враховуючи палеогео‑
графічні умови пізньопенсильванського рослинно‑
го покриву (Бояріна, 2021), можна зробити висно‑
вок, що насінні папороті Odontopteris schlotheimii 
в ранньо- та середньогжельський часи були поши‑
рені на дельтових та заплавних рівнинах з помірно 
вологими умовами, а в пізньо гжельський час — на 
помірно вологих приморських низинах та на 
прилагунних рівнинах з сезонно- сухими умовами.

Зміна ареалів виявлена і для птеридоспермів 
Odontopteris subcrenulata. В Донбасі насінні 
папороті цього виду більшу частину пізнього пен‑
сильванію (стефану) входили до складу сезонно- 
сухої рослинності річкових долин (Бояріна, 2021). 
Про це свідчать викопні рештки Odontopteris 
subcrenulata, які знайдені в сірих та зеленувато- 
сірих алевролітових заплавно- озерних відкладах 
касимовського та гжельського віків, а саме між 
вугільними прошарками n3

1 і n3
2 під вапняком N5

1 

(кар’єр біля залізничної станції Картанаш), нижче 
вапняку Р5

0 (яр Миронівський) та нижче вапняку 
Р6 (яр на лівому березі Миронівського водосхо‑
вища), а також у сірих аргілітах озерного генезу 
в «сірій зоні» з вапняком Q3 (кар’єр на північний 
захід від с. Комишуваха). Флористичний склад 
рослинних решток та фаціальна характеристика 
відкладів у місцезнаходженні Картанаш описані 
О. К. Щоголєвим (Полєтаєв та ін. 2011). На основі 
фаціальної належності порід з рештками одонтоп‑
терид у зазначених місцезнаходженнях можна 
зробити висновок, що в касимовський та ран‑
ньогжельський часи птеридосперми Odontopteris 
subcrenulata були поширені на заплавних рівни‑
нах та схилах річкових долин з сезонно- сухими 
умовами, а в пізньогжельський час росли на 
приморських низинах в умовах прогресуючої 
аридизації клімату та значного скорочення річ‑
кових ландшафтів.

ВИСНОВКИ
В результаті вивчення насінних папоротей роду 
Odontopteris (Brongniart) Sternberg, зібраних із 
верхньопенсильванських відкладів Донецького 
басейну, описані морфологічні особливості мо‑
лодих листків та онтогенетичні зміни пер та пір’ї‑
нок Odontopteris schlotheimii, онтогенетична 
мінливість пер останнього порядку Odontopteris 
subcrenulata і O. cantabrica та морфологія пер 
останнього порядку та пір’їнок Odontopteris brardii 
і O. lingulata.

На основі літолого- фаціальних ознак відкладів, 
які вміщують залишки одонтоптерид, реконструй‑
овані еколого- ландшафтні умови їх поширення. 
Впродовж касимовського та гжельського віків 
різні види птеридоспермів роду Odontopteris 
росли у межах приморських вологих низин, 
дельтово- заплавних рівнин з помірно вологим 
і дренованим субстратом та на прилагунних рів‑
нинах з сезонно- сухими умовами.
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