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Начальный этап эволюции порядка гинкго�
вых, вплоть до середины триаса, до сих пор явля�
ется темой оживленной дискуссии. Существуют
несколько гипотез о происхождении этой группы
растений. Наиболее распространенной является
точка зрения Р. Флорина (Florin, 1949), согласно
которой гинкговые произошли непосредственно
от трихопитиевых путем редукции числа семеза�
чатков. При этом трихопитиевые сближаются с
хвойными либо дикранофилловыми, а их семеза�
чатки интерпретируются как терминальные. Дру�
гая точка зрения была высказана С.В. Мейеном
(Meyen, 1984), рассматривавшим гинкговых как
потомков пельтаспермовых (в широком смысле).
Семезачатки трихопитиевых Мейен интерпрети�
ровал как абаксиальные, относя данную группу к
примитивным гинкгоопсидам – предкам пель�
таспермовых. Приверженцами последней гипо�
тезы являются, в основном, российские палео�
ботаники, хотя она находит признание и у неко�
торых зарубежных исследователей (Anderson,
Anderson, 2003).

Ключевым моментом обеих гипотез является
интерпретация воротничка гинкго, или, в более
широком понимании, структуры, несущей семе�
зачаток (ножка + воротничок); у современного
Ginkgo biloba на оси овулифора в норме имеются
две таких структуры. Флорин рассматривал во�
ротничок как разрастание ножки у основания
терминального семезачатка; Мейен полагал, что
воротничок – редуцированный пельтоид пель�
таспермовых, отогнутый кверху. Другими иссле�
дователями воротничок гинкго рассматривается

также как рудимент мегаспорофилла или брак�
теи, купулы, второго интегумента и т. д. (см. обзор
в работе: Douglas et al., 2007). В.А. Красилов
(1972) выводит воротничок гинкго из семеносной
чешуи Umaltolepis Krassilov, которую рассматри�
вает как “фертильный кладодий” или “фертиль�
ную брактею”, напоминающую семенную чешую
хвойных. В подтверждение данной гипотезы Кра�
силов ссылается на сходные выводы, полученные
на материале по аберрантным семеносным орга�
нам современного Ginkgo biloba (Emberger, 1954).

Относительно эволюции гинкговых и дивер�
сификации внутри данного порядка существуют
несколько точек зрения. Так, Красилов считает,
что гинкговые эволюционировали от Karkeniace�
ae к Pseudotorelliaceae Krassilov (=Umaltolepidace�
ae Stanislavsky) и Ginkgoaceae (Красилов, 1972),
но не исключает, что каркениевые и гинкговые –
рано разошедшиеся эволюционные линии (Кра�
силов, 1989). С.В. Наугольных представляет ли�
нию, ведущую к роду Ginkgo, в виде редукцион�
ного ряда Karkenia – Yimaia – Ginkgo; семейство
Umaltolepidaceae при этом рассматривается как
независимая линия, произошедшая от каркение�
вых (Naugolnykh, 2007). Ч.Я. Чжоу в своей по�
следней сводке выводит из каркениевых два неза�
висимых семейства – Yimaiaceae и Ginkgoaceae
(Zhou, 2009). Различаются эти два семейства на�
личием/отсутствием воротничка или гомологич�
ной ему структуры. От имайевых, по его мнению,
происходит семейство Umaltolepidaceae. Чжоу не
проводит гомологий между брактеей и воротнич�
ком: чешуя Umaltolepis трактуется им как брак�
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тея, а воротничок как разрастание ножки у осно�
вания семезачатка (Zhou, 1991, 2009).

В последнее время интерпретация воротничка
как новообразования получила широкое распро�
странение. Такая трактовка подкрепляется тем,
что воротничок закладывается относительно
поздно по сравнению с нуцеллуcом и интегумен�
том семезачатка, а также тем, что воротничок
гинкго формируется как структура радиальная,
не имеющая направленного роста (Pankow, Soth�
mann, 1967; Douglas et al., 2007).

Наугольных выдвинул предположение о появ�
лении воротничка у Ginkgo вследствие рекапиту�
ляции признаков предкаркениевых предков
(Naugolnykh, 2007), обладавших фолиарными се�
меносными органами. Данная гипотеза призвана
объяснить отсутствие воротничка или его гомо�
логов у ближайших предполагаемых предков
Ginkgo: Karkenia и Yimaia. Аберрантные овулифо�
ры у гинкго часто трактуются как атавистическое
проявление признаков предковой группы, обла�
давшей листовидными овулифорами (Fujii, 1896;
Seward, Gowan, 1900; Sakisaka, 1929; Naugolnykh,
2007; Fischer et al., 2010 и др.).

На наш взгляд, наиболее важным для понима�
ния природы воротничка Ginkgo является иско�
паемое растение, описанное В.А. Самылиной
(1990) как Grenana angrenica Samylina из средне�
юрских отложений Ангрена (Узбекистан) и изна�
чально интерпретированное ею как семенной па�
поротник. Grenana angrenica была описана на ос�
нове ассоциации листьев, семян и овулифоров.
После опубликования данного материала другие
исследователи стали указывать на ошибочность
интерпретации Самылиной и на принадлежность
Grenana Samylina к семейству гинкговых (Zhou,
1997; Kva ek et al., 2005 и др.). В качестве голотипа
данного растения Самылина указала лист, поэто�
му название было закреплено за листьями (Noso�
va, Gordenko, 2012; Nosova, 2013). Овулифоры, ра�
нее относимые к роду Grenana Samylina, были
описаны под новым родовым и видовым названи�
ем – Nagrenia samylinae (Nosova, 2013); в этой же
работе дано общее описание их морфологии и
эпидермально�кутикулярных признаков. Род
Nagrenia Nosova предложен Н.В. Носовой для
имеющих воротнички семеносных органов гинк�
говых, для которых не установлена органическая
связь с семенами. Мы рассматриваем Nagrenia
samylinae как представителя рода Ginkgo sensu
lato; комбинация таких признаков, как практиче�
ски редуцированная ножка в основании воротнич�
ка и небольшое число семезачатков на овулифоре
делает это растение наиболее сходным с современ�
ным G. biloba среди известных мезозойских видов,
включаемых в род Ginkgo: Ginkgo yimaensis
(Zhou, Zhang, 1989) из средней юры провинции
Хенань, G. apodes (Zheng, Zhou, 2004) из нижнего

c

ˆ

мела провинции Ляонин Китая, G. ginkgoidea
Yang, Friis et Zhou из средней юры Южной Шве�
ции (Yang et al., 2008) и др. Вероятно, овулифоры
из Ангрена несли ассоциирующие семена Alli�
cospermum budantsevii Gordenko (Горденко, 2015),
обнаруживающие в эпидермальном строении
сходство с данными овулифорами и имеющие
структуру, характерную для семян гинкго. Пыль�
ца, обнаруженная в пыльцевой камере этих се�
мян, близка пыльце Ginkgo biloba (Zavialova et al.,
2014). Носова высказала предположение, что раз�
новидность овулифоров Nagrenia samylinae с
длинными ножками могла нести семена A. an�
grenicum Nosova (Nosova, 2013), но последние
имеют строение, не характерное для представите�
лей рода Ginkgo и существенно отличаются от се�
мян A. budantsevii (Горденко, 2015). Данная статья
не призвана решать вопросы номенклатуры, по�
этому далее мы будем использовать комбинацию
“Nagrenia samylinae”, подразумевая, однако, что
речь идет об ископаемом представителе рода
Ginkgo.

По нашим наблюдениям, воротнички Nagrenia
samylinae имеют краевые выросты, находящиеся в
фиксированной структурной позиции (рис. 1, а–г;
2; 3). Выросты субтреугольные, со слегка закруг�
ленными верхушками, к которым сходятся кле�
точные ряды (рис. 1, г, д). Наиболее крупные вы�
росты достигают в длину 0.9 мм, что составляет
примерно 1/4 диаметра воротничка. Обычно вы�
росты парные [рис. 1, а–г; 2; см. также изображе�
ния в работе Самылиной (1990, табл. III, фиг. 1,
7–9, 11) и Носовой (Nosova, 2013, табл. VI, фиг. 1,
2, 10, 11, 20–22]. У части воротничков выросты
непарные (рис. 1, д; Самылина, 1990, табл. III,
фиг. 7–9; Nosova, 2013, табл. VI, фиг. 16, 18). Эти
выросты расположены приблизительно (устано�
вить точное соответствие невозможно из�за от�
сутствия детальных данных по морфологии и ана�
томии) со стороны главной оси овулифора и на�
правлены в ее сторону, что не всегда четко видно из�
за деформации экземпляров при фоссилизации
(рис. 1, а–г; 2; 3, а). Так, воротничок с парными вы�
ростами у экземпляра, изображенного на рис. 1, 2,
развернут приблизительно на 90° (на рис. 1 – по
часовой стрелке), на что указывает характер де�
формации его ножки. Наличие данных выростов
указывает на билатеральное, а не радиальное
строение воротничков Nagrenia samylinae. Била�
теральность воротничков может подчеркиваться
их асимметричным развитием. Часто со стороны,
противоположной выростам, воротничок уже.
Наиболее ярко эта особенность выражена у экзем�
пляра, изображенного на рис. 1 (в работе Самыли�
ной, 1990, табл. III, фиг. 7–9), – один из воротнич�
ков не полностью объемлет основание семезачат�
ка; он не развит в области, противоположной
непарному выросту (рис. 1, б, отмечено белой
стрелкой; рис. 2, отмечено серой стрелкой).
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У современного G. biloba на ранних стадиях
развития на воротничках (приблизительно в той
же позиции, что и у Nagrenia samylinae) часто за�
метны один–два небольших краевых бугорка
(рис. 3, б); они хорошо видны, например, на изоб�
ражениях, приведенных в работе Бяо Цзиня с со�
авторами (Jin et al., 2012, рис. 2a, k; рис. 3i). На
поздних стадиях развития эти бугорки часто мас�
кируются неравномерным развитием воротнич�
ка. В сходной структурной позиции у современ�
ного вида находится также небольшая складка
между основанием семезачатка и воротничком

(“flap” в работе Douglas et al., 2007). Данная пози�
ция является анатомически адаксиальной, соот�
ветствуя верхней стороне V�образного проводя�
щего пучка, васкуляризующего структуру, несу�
щую семезачаток, вблизи места слияния ветвей
этого пучка (Shaw, 1908). Если бы воротничок нес
какую�либо рудиментарную структуру, то это
наиболее вероятная позиция, в которой она могла
васкуляризоваться, – либо эмиссией от ветвей
этого пучка, либо за счет связанных с ними двух
наиболее крупных тяжей проводящей системы
воротничка; последнее неясно, так как Ф. Шоу
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500 мкм

500 мкм
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б
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д

Рис. 1. Nagrenia samylinae Nosova, экз. БИН, 813/1№41, фрагмент овулифора: а – общий вид со стороны воротничка с
парными выростами, выросты на воротничках отмечены черными стрелками; б – общий вид со стороны воротничка
с непарным выростом; выросты на воротничках отмечены черными стрелками; область, свободная от воротничка, от�
мечена белой стрелкой; в – на верхней поверхности воротничка видна площадка прикрепления семезачатка, СЭМ; г –
деталь воротничка с парными выростами, видны клеточные ряды, направленные к верхушкам выростов, СЭМ; д – де�
таль воротничка с непарным выростом, СЭМ.
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(Shaw, 1908) указывает, что у современного G. bi�
loba проводящая система воротничка представле�
на только вторичными тканями.

Полученные данные указывают на то, что во�
ротничок гинкго первоначально представлял со�
бой билатеральную структуру с направленным ро�
стом, несшую семезачаток на своей абаксиальной
стороне. Адаксиальная (дистальная) часть этой
структуры почти полностью исчезла у G. biloba, но
ее рудименты еще сохраняются у Nagrenia samyli�
nae. Очевидно, воротничок гинкго унаследован
от предков Ginkgoales, а не является новообразо�
ванием. Абаксиальное положение семезачатка
исключает возможность соответствия воротнич�
ка брактее, а также образованию вроде семенной
чешуи хвойных или ее производных.

Основываясь только на имеющихся у Nagrenia
samylinae и Ginkgo biloba рудиментах, невозмож�
но установить природу исходного органа, это
могла быть доля (или доли) купулы, листовая пла�
стинка, дистальная часть оси второго порядка
и т.д. Данная ситуация имеет своеобразную па�
раллель у микроспорофиллов Ginkgo, которые
имеют сходные выросты (см., например, Bier�
horst, 1971); природа этих выростов имеет разные
варианты толкования, хотя в последнее время ис�
следователи склоняются к их интерпретации как
рудиментов дополнительных спорангиев (Mun�
dry, Stützel, 2004). В связи с возможным соответ�
ствием воротничка гинкго листовой пластинке,
необходимо отметить, что листовая пластинка,
развивающаяся на аберрантных семеносных ор�
ганах G. biloba, находится в другой структурной
позиции. Наличие данных аберраций у гинкго ча�

сто трактуется как атавистическое проявление
предковых признаков, указывающее на то, что се�
меносные органы предковых форм первоначаль�
но были листовидными (Fujii, 1896; Seward, Gow�
an, 1900; Sakisaka, 1929; Naugolnykh, 2007; Fischer
et al., 2010 и др.). Наугольных приводит аберрант�
ные листовидные семеносные органы гинкго как
доказательство наличия листовидного овулифора
у предкаркениевых предков гинкго, а аберрант�
ные воронковидные листья рассматривает как
модель образования воротничка (Naugolnykh,
2007). В то же время, у аберрантных форм, среди
которых указывают как несущие семена листья,
так и собственно аберрантные овулифоры (Bier�
horst, 1971), листовая пластинка закладывается
проксимально по отношению к воротничкам, ко�
торые несет такая структура, и, таким образом,
представляет собой модификацию не воротнич�
ка, а всей дистальной части овулифора. Сами во�
ротнички при этом не превращаются в листовую
пластинку или ее сегменты (см. Fujii, 1896, с. 106,
табл. 1, фиг. 1; Xing et al., 2011 и др.); в случаях,
когда воротнички отсутствуют, это, вероятно,
связано с их недоразвитием (недоразвиты часто и
сами семезачатки: см., например, Soma, 1999).
Если бы воротничок превращался в лист или сег�
мент листа, следовало бы ожидать, что семезача�
ток у аберрантных форм никогда не сопровож�
дался бы воротничком. При образовании ворот�
ничка из воронковидного листа семезачаток
оказался бы на его адаксиальной стороне (внут�
ренняя сторона воронковидного листа – адакси�
альная), в то время как внутренняя сторона во�
ротничка – абаксиальная, на что указывает, в

1 мм

Рис. 2. Nagrenia samylinae Nosova, экз. БИН, 813/1№41, фрагмент овулифора, прорисовка изображений на рис. 1, а, б
(поврежденные участки обозначены точечным пунктиром, контуры площадок прикрепления семян показаны пунк�
тиром, черными стрелками отмечены краевые выросты; серой стрелкой отмечена область, где воротничок не развит).
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частности, его васкуляризация (Shaw, 1908), а так�
же положение рудиментарных выростов.

Для проведения гомологий между семеносны�
ми органами Ginkgo и Umaltolepis данных пока
недостаточно. Поскольку у Umaltolepis такой ор�
ган несет единственный семезачаток (предполо�
жительно адаксиальный: Красилов, 1972), слож�
но установить, гомологична его пластинка ворот�
ничку гинкго или всему овулифору; возможен
также вариант гомологий, предложенный Чжоу
(Zhou, 1991, 2009).

Хотя нельзя исключить возможность повтор�
ного появления у потомков утраченных призна�
ков отдаленных предков, по мнению авторов, бо�
лее вероятно непосредственное наследование
признаков от предковых форм; структуры, сохра�
нившиеся у гинкго в рудиментарном виде, долж�
ны были присутствовать у его непосредственных

предков. У Yimaia и Karkenia воротнички или их
гомологи отсутствуют и, соответственно, они не
подходят в качестве непосредственных предков
Ginkgoaceae. Гинкго, таким образом, не может
быть помещен в конце редукционного ряда
Karkenia – Yimaia – Ginkgo, предложенного Нау�
гольных (Naugolnykh, 2007); скорее всего, Karke�
niaceae, Yimaiaceae и Ginkgoaceae эволюциониро�
вали параллельно. Предположение о том, что во�
ротничок Ginkgoaceae является постепенно
разрастающейся структурой (Zhou, 2009), наши�
ми данными не подтверждается.

Среди предполагаемых предковых форм Gink�
goales характерные особенности строения несу�
щей семезачаток структуры (наличие стерильной
дистальной части, абаксиальное положение семе�
зачатка, его билатеральная симметрия и радиаль�
ная ориентировка: Meyen, 1984, 1987) с гинкго
разделяют некоторые представители комплекса
так называемых “мезозойских семенных папо�
ротников”. Внутри данного комплекса встреча�
ются растения с гинкгоподобными листьями, ха�
рактерными для гинкговых особенностями архи�
тектуры (деление побегов на ауксибласты и
брахибласты, пикноксилия) и васкуляризации
(Meyen, 1984, 1987; Anderson, Anderson, 2003; Tay�
lor et al., 2006, 2009; Decombeix et al., 2014 и др.).
Данные растения демонстрируют мозаичное рас�
пределение характерных для Ginkgoales призна�
ков, указывающее на разновременное проявле�
ние общих тенденций развития группы. Поэтому
сложно указать конкретный таксон, который мог
бы быть предковым для гинкговых. Из наиболее
близких к Ginkgoales форм, в первую очередь,
следует отметить умкомазиевых (користоспермо�
вых). На возможное происхождение Ginkgoales от
умкомазиевых указывали Красилов (Красилов,
1975; Krassilov, 1997) и Мейен (Meyen, 1984, 1987).
Мейен полагал, что воротничок гинкго соответ�
ствует пельтоиду пельтаспермовых sensu lato,
только сильно редуцированному и отогнутому
вверх (Meyen, 1984, с. 61), поэтому семезачаток
гинкго выглядит апикальным, но морфологиче�
ски он абаксиальный. В качестве примера воз�
можной исходной формы для Ginkgoales Мейен
приводил умкомазиевое Pilophorosperma Thomas.
Полученные нами данные, таким образом, под�
тверждают теорию Мейена, свидетельствуя в
пользу абаксиального положения семезачатка у
Ginkgo; выросты Nagrenia samylinae и их аналоги
у Ginkgo biloba могут представлять собой руди�
менты той структуры, о которой писал Мейен,
находясь как раз в той позиции, в которой их ве�
роятнее всего можно было ожидать.

У современного Ginkgo biloba на оси овулифо�
ра в норме имеются две структуры, несущие семе�
зачаток. Однако наличие их большего количества
у аберрантных форм и у некоторых ископаемых
представителей семейства гинкговых (Fujii, 1896;

а

б

Рис. 3. Схематическое изображение, демонстрирую�
щее положение краевых выростов на воротничках:
а – у Nagrenia samylinae Nosova (семезачатки обозна�
чены пунктирной линией); б – у ювенильных экзем�
пляров Ginkgo biloba L. (ориентировка “косточек” от�
носительно бугорков показана пунктирной линией).
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Rothwell, 1987; Zhou, Zhang, 1989; Zheng, Zhou,
2004), особенности васкуляризации многосемян�
ных аберрантных форм (Rothwell, 1987), а также
пазушное положение овулифора позволяют счи�
тать исходной формой овулифора порядка гинкго�
вых стробил, сходный с пыльцевыми стробилами
гинкго, а овулифор современного гинкго – резуль�
татом его упрощения. Тенденция к упрощению се�
меносных органов проявлялась у различных
представителей Ginkgoales и близких им расте�
ний. Среди умкомазий семеносные органы были
сильно упрощены у Umkomasia uniramia Axsmith,
E.L. Taylor, T.N. Taylor et Cuneo (Axsmith et al.,
2000); известны формы с многосемянными фер�
тильными структурами, отвечающими по степе�
ни редукции овулифору Ginkgo biloba (например,
Avatia Anderson et Anderson и Hamshawvia Anderson
et Anderson; Anderson, Anderson, 2003). Семенос�
ные пластинки такого типа, как у Avatia, могли
преобразоваться в структуры, несущие семезача�
ток, такого же типа, как у гинкго, при сокращении
количества семезачатков и подворачивании пла�
стинки на абаксиальную сторону; в этом случае
пучки васкуляризации воротничка гинкго (Shaw,
1908) могли бы представлять собой рудименты
васкуляризации исчезнувших семезачатков.

Ранее, основываясь на сходстве интегумента
гинкговых и сложной купулы владимариевых
(растений, родственных умкомазиевым), в част�
ности, обилии устьиц на поверхности интегумен�
та гинкго, его сложном строении и васкуляриза�
ции, а также наличии у Vladimaria Gordenko сход�
ного воротничка, одним из авторов было
высказано предположение о возможной гомоло�
гии интегумента гинкго и купулы умкомазиевых
(Gordenko, 2010). Это предположение не согласу�
ется с обсуждавшейся выше гипотезой; в то же
время, упомянутые черты интегумента гинкго
представляют собой одну из основных сложно�
стей в ней. Для проверки гипотез, связанных с
происхождением гинкговых, необходимо даль�
нейшее изучение всего комплекса признаков воз�
можных предковых форм этого порядка (в первую
очередь, структур, находящихся в позиции выро�
стов у Nagrenia samylinae и Ginkgo biloba), а также
дополнительные исследования морфологии и
анатомии нормальных и аберрантных овулифо�
ров современного гинкго.

Мы выражаем благодарность Лаборатории па�
леоботаники БИН РАН за предоставленную воз�
можность изучения материала, опубликованного
в работе Самылиной (1990). Мы также призна�
тельны Р.A. Ракитову (ПИН РАН) за помощь при
работе на сканирующем электронном микроско�
пе и рецензентам за конструктивные замечания.
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Ginkgoales: Some Problems of Systematics and Phylogeny
N. V. Gordenko, A. V. Broushkin

The rudimentary outgrowths in fixed positions on the collars of Nagrenia samylinae Nosova (plant closely re�
lated to Ginkgo biloba L.) and similar rudiments in extant Ginkgo suggest that the collar of Ginkgo was initially
a directionally growing bilateral structure, which bore ovule on its abaxial side. The collar of Ginkgo is inter�
preted as a vestigial organ. In the light of the data obtained, the origin and phylogeny of Ginkgoales are dis�
cussed; the most probable ancestors of Ginkgoales are Umkomasiales (Corystospermales) and allied plants.
Thus, the new data confirm the interpretation of the collar of Ginkgo proposed by Meyen (1984) and are con�
sistent with his hypothesis of the origin of Ginkgoales.

Keywords: Ginkgoales, Ginkgo, Grenana, Nagrenia, Umkomasiales, evolution, systematics, phylogeny, Jurassic 
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