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В. А. КРАСИЛОВ 

ЭВОЛЮЦИЯ И СИСТЕМАТИКА ХВОЙНЫХ 

(критический обзор) 

Больwшrство признаrюв, характерных д.11я хвойных, проявляется и в 
друrих группах rолосеиенных. Хвойные обладают рядом ангиоспериоид­
ных: признаков. Это свидетельствует о едПiстве всех семенных растений. 
Высказывается предположение о гомологии эпииатия и купулы птеридо­
спериов. Конифероидный уровень организации был, вероятно, достигнут 
независиио неоколькиии группами палеозойских голосеменных. Семейст­
во Lebachiaceae является специализированпой группой и ближе к ко~ 
даитовыи, чем к хвойным. Аро:иорфоз хвойных в основпои заверпmлся 
в трнасе, в дальнейшеи они развивались в плане идиоадаптации. Теория 
Флорина о независииом развитии хвойных северноrо и южного полуmа­
ркй не находит подтверждения в их ll[езозойской и кайнозойской исто­
JЛ111. 

Ни одной группе растений не удавалось сохранить экологический ста­
тус доминантов растительного покрова так долго, KaJ{ хвойным: они высту­
пают в этой роли уже более 250 миллионов лет. Образованные ими фор­
мации занимали заметное место в позднепалеозойском растительном пок­
рове, получили глобальное распространение в мезозое и не утратили сво­
его значения и в наши дни. Неослабевающий интерес палеоботанинов к 
этой группе растений вполне понятен, с ее изучением связано одно из са­
мых блестящих достижений палеоботаники - теория эволюции сложного 
:мегастробила, разработанная Р. Флорином (Florin, 1951). Ископаемые 
хвойные - классический объект микроскопических исследований. Первые 
в истории палеоботаники :микротомные срезы были получены Р. 3ейллером: 
для хвойного Frenelopsis в 1882 г. Rутикулы хвойных интенсивно изуча­
лись уже в начале ХХ в. Собрано неиало цепных сведений, однако мно­
гие вопросы таксономии хвойных и филогенетические гипотезы еще не 
аргументированы с точки зрения палеоботаники. Задача настоящего очер­
ка - привлечь внимание к этим проблем:ам. Более подробные сведения по 
отдельным вопросам читатель найдет в обзорных работах, посвященных 
ксилотоипи (Greguss, 1955; Schultze-Motel, 1962), васкуляризации листь­
ев (Namboodiri and Beck, 1968), морфологии листьев (De Laubenfels, 1953) 
строению ;шидер:миса (Florin, 1931), мегастробилам (Florin, 1954), гаме­
тофитам (Maheshwari and Singh, 1967), эмбриогенезу (Roy Chowdhury, 
1962), рРпродуктивпы:м структурам (Konar and Oberoi, 1969). 

ХАРАНТЕРНЫЕ ПРИЗНАКИ И ПОЛОЖЕНИЕ В СИСТЕМЕ 

Современные хвойные не отличаются разнообразием жизненных форм. 
Это деревья с конусовидной кроной или кустарники. Гигант растительного 
M:J~pa Sequoia (высота до 110 м) по разиерам немного уступает лишь не­
которым: эвкашштаv. Отvечаются случаи паразитизиа хвойных (Podocar­
pus ustus с Новой Каледонии). Листья хвойных четырех типов (Lauben­
fels, 1953): 1) короткв:е изогнутые, в сечении четырехугольные (Arauca.ria 
sect. Euta.cta, Cmtomeria, Dacrydium, Acmopyle, Podocarpus sect. Dacry-
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carpus, Picea sect. Eupicea и др.); 2) линейные или ланцетные, бифаци-
. альные (Тахасеае, Cephalotaxus, Keteleeria и др.); 3) чешуевидные (Cup­

ressaceae, Dacrydium, Pherosphaera, Athrotaxis и др.); 4) широкие, много­
нервные, как у кордантов (Araucaria, Agathis, Podocarpus sect. Nageia). Для 
кипарисовых характерны декуссатные листья - особенность, сближающая 
их с гнетовыми. Вследствие уплощенИя побегов листья кипарисовых ди­
морфны (фациальные и латеральные). Срастание листьев со стеблем (Pseu­
dotsuga, Keteleeria, Ables, роды с чешуевидными листьями) и между собой 
(Sciadopitys, Libocedrus) -особенность, которую хвойные разделяют с по­
крытосеменными. Филлокладии имеются у подокарповых и, возможно, у не­
которых вымерших кипарисовых. У Dacridium и Acmopyle наблюдается 
билатеральное уплощение листьев (в отличие от обычного бифациального): 
У AЬies, Tsuga, Pseudotsuga и палеозойских хвоiiных встречаются лис·rья 
с раздвоенной верхушкой. Taiwania, Cunninghamia, Piвus, Tsuga, Picea, 
Elatides и некоторые палеозойские роды имеют листья с микроскопически­
:\IИ краевыми: зубчиками или волосками. Листья опадают у Larix и Pseudo­
larix. Однолетние побеrи образуются у Met:1sequ.oia, Glyptostrobus и Taxo­
dium. Регулярное сбрасывание побегов наблюдается у AgaLhis. Брахибла­
rты араукарии, сосны и других опадают через несколько лет. 

Стробилы хвойных, как правило, однополые, изредка (аномальные) дву­
полые. Микростробилы простые, редко сложные (у подокарповых, тиссо­
вых, Sciadopitys), небольтих размеров (крупные у араукариевых), микро­
спорофиллы с абаксиальными спорангиями, реже периспорангиатные, как 
у мезозойских гинкговых (Voltzia, Cephalotaxus и Тахасеае). На одном спо­
рофилле до 20 (чаще 2-6) спорангиев с многослойной стенкой. Пыльцевые 
нерпа Atl1rotaxis без диетальной апертуры (Konar and Uberoi, 1969). Мик­
рогаметофиты: с р;1зличным числом проталлиальных клеток (до 40 у Arau­
cariaceae, отсутствуют у Cupгessaceae и Тахасеае). 

В отличие от кордаи:тов, хвойные имеют обильно разветвленные пыль­
цевые трубки, как у цикадовых. Пыльцевые •rруб1ш Agathis, обладающие 
мощной эрозионной способностью, пронизывают ТI\ани оси стробила и че­
шуи, преодолевая расстояние между нею и нуцеллусом (протосифоногамия 
по Р. Томсону). Rрупные, как у цикадовых, спермии имеют араукариевые 
и Sequoia. Передко оба спермня входят в архегоний, а у Agathis наблюда­
лось даже двойное оплодотворение с образованием двух зигот в архегопии 
(Eames, 1913). 

:Мегастробилы лебахиевых очень похожи на их же побеги предпослед­
него порядка (см. Florin, 1938, табл. VII-VIII, фиг. 6, 8), брактел иден­
тичны листьям этих побегов (типа Gomphostrobus), длина колеблется вши­
роких пределах, проксимальная часть стернльна (иногда также диетальпая 
часть: «проросшие>> шишки Ernestiodendron filiciforme). Эти структуры 
лишь условно можно назвать стробилами. Они гомологичны побегам Tri­
chopitys, которые В. Диммермаи считает прототипом женсного «соцветию> 
хвойных, а Флорин относил к гинкговым. Фертильные структуры развива­
ются ь положении стерильных побегов последнего порядка. Они немного 
длиннее брактеи, радиально симметричны и несут до 15 чешуй. В отличие 
от соотве1·ствующих структур Trichopitys, которые целиком фертильны, 
здесь ли:пn. одна или две чешуи завершаются прямым семезачатком (однако 
у Walchia arnhardtii все чешуи фертильны и семезачатки обращенные). 
В элементарном стробиле более поздних хвойных брактел и семеввая че­
шуя изредка имеют одинаковое развитие (некоторые Athrotaxis), чаще 
одна из них развита сильнее (брактея у араукариевых, Cunninghamia и др.~ 
семенная чешуя у Athrotaxis cupressoides и др.). При полном слиянии брак­
теЛ и семенная чешуянеразличимы ( <<аплоспорофильные» Agathis, Athro­
taxis selaginoides и др.). Семезачатки лебахиевых платиспермические~ по­
кров сверху надрезав, обнажая верхушку нуцеллуса (как у семезачатка 
Agathis во время опыления). Rлетки в этом месте папиллообразно вздуты 
и напоминают рыльцевую ткань. Рыльцеподобные пуцеллярные нлювики 
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описаны у Staehyotaxus и Saxegothea. Нуцеллус частично слит с интегу­
ментом (свободен до основания у Stachyotaxus, Callitris, Juniperus, Agathis, 
Araucaria, Dac~rdium, Cunninghamia). У подокарповых интегумеит иногда 
срастает~я с эпиматием, а этот последний - с брактеей (Dacrycarpus). 
Е. Сипнот (Sinnot, 1913) считает, что ферти.льный комплекс араукарии 
образовался слпянием эпиматия с брактеей (верхушечный вырост эпима­
пш образует лигулу). У Arnucaria Ьidwillii эпиматий сохранился на ада­
ксиальной стороне семени, тогда как на абакспальной стороне он редуци­
рован. Таная же асимметричная редунция понровов семени наблюдается 
у неноторых покрытосеменных. Васкуляризация шишечной чешуи А. Ьid­
'villii напоминает прпмитивный плодолпстин. Нераснрывающиеся чешуи 
других араунарий аналогичны плоду-семянке. 

Мегагаметофит подонарповых, тис.совьтх и головчатотnссовых на ранпей 
стадии развития и~юет апикальный выступ (teпt pole), харантерный для 
проталлиев ЦИI\адовых и гинкго. М. Фавр-Дюшартр сопоставляет гаметофи:т 
Torreya с зародышевым мешком цветковых (Favr-Ducharter, 1964). Podo­
carpus sect. Stachycarpпs имеет самые нрупные архегонии: ( 2 .м.м). Харак­
терная особенность таксодлевых и нипарисовых (изредна наблюдалась и 
у других хвойных) -образование апинальных, латеральных, а танже и:з­
редна халазальных архегониальных номпленсов, онруженных общей об­
кладкой. Танпе же архегониэ.льные номпленсы имеет Epherda. Реду1щин 
архегониев у неноторых родов выражается в сонращении числа нлетон шей­
ки до двух и отсутствшr (или эфемерном харантере) :r;ентральной наналь­
цевой нлетни. П ризнаюi редукции архегониев отнрывают возможность со­
поставления с гнетовыми и понрытосеменными. Аналогия с покрытосемен­
ными проявляется танже в прорасталии пыльцевых зерен араунариевых 

(иногда танже юшарисовых, Saxegothea и Tsuga) не на нуцеллусе, а не че­
шуе мегастробпла. В эибриогенезе Sequoia выражен ангиоспермоидный 
признак - отсутстшю ценоцитной стадии (образование клеточной стенни 
уже после первпго деления зиготы). У араукариевых, в отличие от других 
:хвойных, нет полиэмбрионии, и некоторые эмбриологпчесние особенности 
(образование зародышевого нолпачка и др.) совпадают с таковы!\<rи Cycas Iii 
Zamia (Roy Chowdhнry, 1962). 

Концепция филлоспермии и стахиоспермии породила сомнения в гене­
тическом единстпе 1шасса голосеменных. Ч. Арнольд (Arnold, 1948) утверж· 
дал, что этот класс внлючает перодетвенные группы, искусственно объеди­
ненные чересчур заинтригованными наготой семян систематинами. Однако 
трудно назвать признани, ноторые были бы свойственны тольно одной 
групnе голосеменных. В строении органов, модусах эволюции, рядах измен­
чивости всех групп явственно проступает гомология, свидетельствующая 

о близном родстве (Кроннвист, Тахтаджин и Циммерман, 1966). С учетом 
иснопае~rых форм границы между поряднами голосеменных становятся ме­
нее резними:. Podozamites, Cycadocarpidium, Drepanolepis, Pseudotorellia и 
другие иснопаемые орган-роды демонстрируют своеобразное сочетание но­
нифероидных, гиннгоидных и ЦИI{адеоидных признанов. Все это заставляет 
заподозрить преувелпчени:е филогенетической дистанции между поряднами; 
11 иенусетвенный харантер разграничения филлоспермид и стахио·спермид. 

Многочисленные «ангиоспермоидные» черты хвойных, возможно, уна­
зывают на более близное родство между ними и покрытосеменными, чel\r 
обычно допуснается. 

:КЛАССИФИКАЦИЯ 

Н хвойным относятся 57 ныне живущих и оноло 150 вымерших родов 
t орган-родов). Большинство авторов признает. семь современных семейств: 
Araucariaceae, Podocarpaceae, Pinaceae, Taxodiaceae, Cupressaceae, Cephalo­
taxace(Je, Тахасее и вымершие семейства LeЪachiac.eae, Voltziaceae, Palis­
siaceae, Cheirolepidiaceгe, Cycadocarpidiaceae. Некоторые возводят в раш~ 
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семейства роды Sciadopitys, Amentotaxus, Austrotaxus, Diselma и Fitzroya. 
Однако главные противоречия возникают вокруг вопроса о полифиле­

тизм:е хвойных и о подразделениях рангом: выше семейства. Основываясь 
на строении мегастробилов, хвойные подразделяют на две группы: Pinales 
(араукариевые, сосновые, таксодиевые, кипарисовые) и Taxales (подокар­
повые, головчатотиссовые, тиссовые). Эtа классификация отражает лишь 
степень редукции м:егастробила и, вероятно, не имеет генетической основы. 
А. Сьюорд выделил порядок Araucariales, а М. Шадефо - Cycadocarpidiales 
(Wielandiales по Ф. Немейцу). Более популярны идеи А. Пулле, выделив­
шего пять порядков - Araucariales, Podocarpales, Pinales, Cupressales, Ta­
xales, и особенно Флорина, отчленившего Taxales (в отличие от Пулле, Сах­
ни и других, без Cephalotaxus) от Coniferales, причем последняя группа 
включает два ствола - южные хвойные (некоторые палеозойские роды, 
араукариевые, подокарповые) и северные хвойные (остальные семейства). 
Выдвинув теорию о двух стволах при изучении ископаемых хвойных Чили, 
Флорин раавил ее в большой монографии о распространении хвойных, 
используя для подтверждения своих взглядов данные Р. Rрейзеля по дре­
весинам и Р. Rупера по пыльце (Florin, 1963). Сейчас эта теория имеет 
как приверженцеп (Just, 1952), так и противников (Красилов, 1967; Buch­
holz, 1948; Fcrguson, 1967). Для ее обсуждения нам необходимо рассмот­
реть некоторые новые данные по исторИи отдельных родов и семейств. 
Попутно мы коснемся и других, более частных, вопросов классификации. 
Хвойные северного и южного полушарий мы будем называть соответствен­
но северными и южными с учетом того факта, что иолуостров Индостан 
вплоть до эоцена был флористически тесно связан с южным полушарием. 

Систематика палеозойских хвойных наталкивается на большие трудно­
сти, связанные с той неопределенпостью общей характеристики порядка 
хвойных, о которой мы говорили выше. R северной группе относят Leba­
chiaceae, известных в позднем палеозое Западпой Европы, Донбасса, Тунгус­
ского бассЕС'йна, Джунгарии, ПрикаАrья и Приуралья. Один из важнейших 
центров их распространения, возможно, находился в Приуралье (Мейен, 
1969а). Пермские отложения здесь содержат исключительно обильную 
пыльцу хвойных (Зауэр, 1965). Американские лебахиевые изучены хуже 
европейских, но представляется, что они даже более разнообразны (побеги 
от Elatocladus-пoдoбнoй Walchia whitei Florin до Bracl1yphyllum-пoдoбнoй 
Walchia dawsonii D. White). Однако если учесть, что: 1) у лебахиевых нет 
типичной для хвойных семенной чешуи, их мегастробилы и семена (Cor­
daicarpus) в принциле не отличаются от мегастробилов и семян кордаитов; 
2) пыльца лебахиевых и кордантов идентична (Florinites); 3) кутикуляр­
ные признаки лебахиевых и некоторых кордантов совпадают (Good and 
Taylor, 1969) и 4) стебли тех и других имеют структуру Artisia, то возни­
кает вопрос, почему мы относим: эту группу к хвойным:. Может быть, пра­
вильнее рассматривать ее как специализированную ветвь кордаитовых? 
Еще труднее установить принадлежиость таких родов. как Bardella или 
Taxodiella, которые сходны с хвойными только по форме листьев. С другой 
стороны, к хвойным, вероятно, относятся Phylladoderma, сходная по мор­
фологии листа с гинкrовым:и и кордаитовы:ми, и Slivkovia, на листьях ко­
торой имеются дорзальные желобки, как у кордактовых Rufloria (Мейеп, 
1969а, б). . 

Эти примеры показывают, что углубленное изучение палеозойских го­
лосеменных Приуралья и других районов СССР иожет пролить новый свет 
на происхождение хвойных. 

В южной группе растений, сближаемых с хвойными, три основных 
рода- Paranocladus, Walkomiella и Buriadia. Первый: характеризуется 
оифациальны:м:и, прижатыми к оси побега и низбегающи:м:и аu:фистомными 
листьями. По строению эпидер:м:кса и:м:еется сходство с араукариевыми и 
кипарисовыми, но следует отметить, что у всех чешуевидных листьев тако­

го типа наблюдается значительное конвергентное совпаден•е иноГiх зпи-
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дермальных признаков. Paranocladus, насколько мне известно, обнаружен 
только в Бразилии и Индии, тогда как два других рода широк(\ распростра­
нены в странах Гондвавы, включая и Антарктиду (Schopf, 1968). Деталь­
ное изучение репродуктивных органов Buriadia, предпринятое Д. Паптом и 
Д. Наутиялем (Pant and Nautiyal, 1967), заставило усомниться в .принад-· 
лежиости этого растенил к хвойным и показало необходимость ревизии па­
леозойских <<конифероподобнып родов (Мейен, 1968). В целом изученность 
палеозойских хвойных пока недостаточна для подтверждения самостоятель­
ности северной и южной групп. Отметим, что листья на побегах последнего 
порядка у Lebachia и Walkomiella идентичны кю' морфологичесни, тю' и 
по строению эпидермиса. 

Раинетриасовое семейство Voltziaceae известно как в северном, так и 
в южном полушариях, где представлено широно распространенным родом 

Voltziopsis. Обычный в наших позднетриасовых- раннеюрс1шх флорах 
род по стробилам Cycadocarp1didнm известен из рэта Аргентины. С ним 
.связывают листья Podozamites. Геологическое распространение этих двух 
родов ставит перед нами интересную задачу: Cycadocarpidium в основном 
раннемезозойсний род, тогда кан Podozamit~es обычен и в раннемеловых 
.флорах. Здесь возможны три: варианта решения: 1) листья из отложений 
разли:qного возраста, определяемые как Pщlozamites, принадлежат разным 
родам (вариант С. Оиси и Флорина); 2) стробилы и листья принадлежат 
разным растениям; 3) в ходе эволюции строби:лы изменились, а листья нет 
(гетеробатмия). Первый вариант отпал, таr' как меловые Podozamites по 
строеюно тш:дермиса оказались очень близкими к рэт-лейасовым (Долу­
ден:ко, 1966; Rраси:лов, 1967). Палиссиевые, 1' ноторым, по данным В. Илау­
са (Klaus, 1966), относится пыльца Dccussatisporites из альпийсного триаса, 
есть и среди: южных хвойных. 

Ф!лорпн признавал бипол.нрное распространение араукари:евых, но роды 
Araucaria п Agathis относил н южной группе. Это, вероятно, справедливо, 
тан ню> многие индийсJше Araпcarites не отличаются от стробилов Arauca­
ria (Ранt анd Srivastava, 1968), тогда как северные арау1шриевые принад­
лежат вымершим родам Primaraнcaria Bock, Araпcariodendroн Krassilov, 
Ussшiocladus Кrysht. et Pryn., Doliostrobus Marion. По данным автора, так 
называемая Agathis ( = Uammara) boreaiis из меловых и палеогевовых 
флор - это чешуи Glyptostrobпs и других таi,содиевых. 

Семейство P~ocarpaceae - краеугольный камень теории Флорина. Но­
вые исследования показали широкое распространение подокарповых в юж­

ных ф.тюрах. В то же время их присутствие в мезозойских флорах север­
ного полушария подтверждено ксилотомиqескими (SelmPier пnd Vogelleh­
ner, 1968) и кути:куллрными исследованиями (Го\\юлицiшй, 1962; Красилов; 
1965, 1967). Rак свидетельство ранней дифференциации южных подокар­
повых часто приводился индийский род Retiнosporites, имеющий, согласно 
Р. Холден и Флорину, билатеральные листья. Сейчас выяснилось (Roy, 
1965), что это растение относится не к хвойным, а к птеридоспермам Pa­
chypteris. Зато в раннемеловой флоре Приморья обнаружен род Paгacmopyle 
с билатеральными листьями (Rрасилов, 1967). Здесь же встречен свое­
образный Podocarpus harrisii Krassil., у которого ряды устьиц занимают 
всю нижнюю поверхность листа или собраны в три устьиqные полосы. Та­
кая топография эпидермиса вообще необычна для хвойных и встречается 
лишь у некоторых Podocarpпs. Вельдский Abletites linkii (Roem.) Dunk. с 
тремя устьичными полосами близок к Podocarpпs и сейчас выДелен в но­
вый род Tritaenia Magdefraп et Rпdolf, отличия котороl'О от Podocarpus для 
:меня не совсем ясны. Третичные подонарновые известны не только в Евро­
пе (Ferguson, 1967), во также в Японии и Северной Америке. С другой 
стороны, нельзя не согласиться с Флорином в том, что мн·огие определения 
подокарповых по листьям и особенно по пыльце недостоверны. Мело.вой 
Protof)hyllocladпs, например, по кутикуле ближе к Cпpressaceae, чеи к Po­
docarpaceae (табл. 11, фиг. 3, 4). 

н 



В последнее время возрос интерес R вымершему семейству Cheirolepi­
«Jiaceae в связи с широким распространением пыльцы Classopollis в мезозой­
ских отложениях и отi<рытием этой пыльцы в стробилах (Вахрамеев, 1970). 
В южном полушарии оно представлено родом Tomaxellia. 

Современные таксодлевые мноrие считают <<семейством релю>тов», пред-­
полагая, что каждый род может быть последним прсдставителем некогда­
многочисленной группы. Это мнение' как будто подтверждается большим· 
количеством мезозойских родов- Elatides, (табл. 1, фиг. 1-3; табл. 11, 
фиг. 5, 6), Sphenolepis (Harris, 1943, 1953), Farndalea, Flaibшnia (Florin~ 
1958), Atlнotaxopsis, Parascquoia (Rрасилов, 1967), Parataxodium и ТоШа· 
(Arnold, Lowther, 1955; Свешникова и Буданцев, 1969) и др. Онп так или 
иначе сочетают признаки различных современных родов: Parataxodiпm 
имеет признаки Taxodium и Metasequoia, Elatides- признаки Cryptomeria,. 
Cunninghamia и Taxodium в строении листьев и стробилов, Cryptoшeria и 
Seq_uoia в строении древесины (Koenigпer, 1966). Род Metaseqпoia был так­
же установлен первоначально как <шромежуточный>> между Sequoia и Ta­
xodium. После открытия живой метасеквойи ряд мелоnых и палеогеновых­
таксодиевых был поспешно переведев в этот род (Chancy, 1951). Вскоре, 
однако, возникли затруднения. М. Г. Горбунов (1957) обнаружил в одном· 
захоронении шишки с супротивньпш чешуями, как у метасенвойи, и со­
спиральными, как у секвойи, причем были основания заподозрить их при­
надлежиость одному растению. Б. Rox, описывая гренландскую Metaseqпoia 
occidentalis (Newb.) Chaney, обнаружил побег с супротивными листьями, 
несущий шишку со спиральными чешуями (Koch, 1963). П. И. Дорофеев­
{1963) также отмечает, что расположение листьев и чешуй не может быть. 
гJrавным отлJРiителы-Iы:м: признаком метасеквойи. И. Н. Свешнююва (1967) 
описала М. paradoxa со спиральными и супротивными листьями. П. Грегуm 
(Gregпss, 1956) обнаружил нарушения супротивного листорасположения у 
:М:. glyptostroboides и отметил неравную величину листьев в каждой паре. 
Наконец, О. Шварц и Г. Вайде объединили Sequoia sempervirens, Seqпoia­
dendron giganteпm и Metaseqпoia glyptostroboides в один род Sequoiao 
( Schwarz пnd W eide, 1962) . Все разнообразие ископаемых видов _сведено­
ими к трем основным видам- Seqпoia reicl1enbachii, S. langsdorfii и S. oc­
cidentalis. Морфологичесний анализ поназал, что семядоли и первая пара 
листьев на боковых побегах Seqпoia sempervirens расположены супротивно. 
В конце вегетативного периода на побегах М. glyptostroboides образуется 
верхушечная почна, а у S. sempervirens в то :ше время сонращается длина 
листьев и междоузлий (незавершенное почкообразование). В следующем 
вегетационном периоде образуется участон побега с короткими листьями и 
длинными междоузлиями, который ветвится и соответствует длинному по­
бегу М. glyptostroboides (танже ветвящемуся). За ним следует неветвя­
щийся участок с длинными листьями и длинными междоузшiями, отвечаю­
щий коротному побегу М. glyptostroboides, несущему более длинные листья 
с более ДJIИнными междоузлиями, чем нn длинных побегах. Так что оба 

Объяснение к таблице l 

Фиг. 1-3. Elatides ovalis Heer; 1-экз. М· 515-500, крыло семенп с папиллама 
( Х 58,5); 2- энз. М 515-501, семя, видны гаметофит и пыльцевая камера- темное 
пят-но нпже нуцеллярного клювика ( Х 58,5); 3 - экз. М 515-500, семя, фитолейма,. 
перенесенная на бальзам; в отличие от европейских видО'В здесь хорошо развиты 
крылья ( Х 12); р. Бурея; верхняя юра, тальmжанская свита. 

Фиг. 1· 5! Sorosaccus siblricus Prynada; 4- экз. М 550-105, миr>ростробил ( х 1),; 
5- экз. ;N~ 515-105, периспоранrиатные спорофиллы ( Х8); р. Тырма; нш-Бний мел .. 
ургальская свита. 

Фиг. ·6, 7. Sorosaccus sp.,; 6- экз. М 516-184, спорангий ( Х70); 7- экз. ~! 516-184. 
пыльца па стенке спорангия (Х146); р. Бурея; верхняя юра, талынжанская свищ. 
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~астения обнаруживают одинаковую ритl\шчность в развитии, различия 
лишь количественные. Другие признаки таi<Же более или менее интергра­
,.дируют. У Sequoiadendron giganteum ритмичность в развитии побегов не 
выражена, женские стробилы значительно крупнее, чем у Sequoia и :М:eta­
.sequoia, состоят из большего числа чешуй, семена расположены двумя ря­
дами. Sequoiadendron отличается и по типу эмбриогепеза (у хвойных все 
1шды одного рода обычно имеют один тип эмбриогенеза, кроме видов рода 
Podocarpus, который, вероятно, подлежит разукрупнению) . 

Таким образом, трудно согласиться со IПваыцем и Вайде в отношении 
Scqнoiadendron: он достаточно четко обособлен от Sequoia и :М:etasequoia. 
Что же касается двух последних родов, ·ro их самостоятельность постав­
леи а под вопрос. Не исключено, что современные Sequoia, Metasequoia, Ta­
xodiнm и Glyptostrobus являются реаультатом дифференциации мелового 
Parataxodium и его гибридизации с другими древними таксодиевыми. Ве­
роятно, к этому роду относится чрезвычайно широко распространенное в 
верхнем мелу хвойн·ое, определяемое как CE>phalotaxopsis. Типовой вид Ce­
phalotaxopsis magnifolia из нижнего мела CIIIA относится к тиссовым (Flo­
rin, 1958). А. Голлик включил в этот род побеги хвойных из верхнего ме:rа 
Аляски. Они имеют мало общ~го с типовым видом и впо.11не идентичны 
побегам Parataxodiнm, происходящим из близких территориально и по воз­
расту отложений. Ч. Арнольд и Дж. Лоузер, видимо, упустили это обстоя­
-теJrьство, так как вообще не упоминают о Cephalotaxopsis (Arno]d and Lo­
wtlюr, 1955). Строение эпидермиса позднемеловых <<Cephalotaxopsis», изу­
ченное И. Н. Свешниковой (1967) и автором (по материалам из коллеi<­
щи:и В. А. Вахрамеева), типично для таксодиеnых (Свешнпкова относит 
вилюйские побеги к Cephalotaxaceae, руководствуясь, О'Iевидно, не эпидер­
мальными признаками, а этимологией родоного названия). 

Приведеиные здесь данные свидетельствуют о плачевном состоянии сп­
-стемати.ки позднемеловых хвойных. Обычно в каждой коллекции определя­
ют не менЕ-е трех видов <<Cephalotaxopsis>> и полдюжины Sequoia (S. fasti­
.giata, S. concinнa, S. obovata, S. reichenbachii, S. heterophylla и т. д.). Изу­
чение сахалинских материалов_ привело автора к убеждению, что все это 
разнообразие может быть сведено к одному виду. Едва ли лучше обстоит 
дело с изучением кайнозойских таксодиевых. Приходится согласиться с 
Д. Фергюсоно:м: (Ferguson, 1967) в том, что Athrotaxis, Cryptomeria п Tai­
wania из третичных отложений СССР опреде.тены недостоверно. Сей<rас 
'Трудно датировать появление ныне живущих родов таксодиевых, но многие 

из них не древнее позднего мела. Древесины меловых таi<соди:евых сочета-
ют признаки Sequoia, Taxodium и Glyptostrobus (Ramanujam and Stewart, 
1969). 1{ южным таксод:иевым, кроме Athrotaxis и Athrotaxites, вероятно, 

Объяснение к таблице 11 

Фиг. 1, 2. Stenomischus sp.: вкз . .М· 515-7 и 515-4, верхушки спорофиллов с брак­
-rеей и тремя (двумя) спорангиями ( Х 58,5); р. Бурея; верхняя юра, талынжанскаа 
·евита. 

Фиг. 3, 4.- Protophyllocladus polymorphus (Lesq.) Berry; 3- вкз . .N2 308-600, про­
светленная фитолейма, видны жилки и устьица (темные точки), в центре эпифиль­
ный гриб ( Х 12); 4- беспорядочное расположение устьиц, отличающее этот род от 
nодокарповых ( Х 70); Сахалин, Мгачи; верхний мел, арковская свита. 

Фиг. 5, 6. Elatides ovalis Heer; 5- Эii3. .М 515-401, лист с устьичной полосой 
(Х 12); 6- экз . .N2 515-401, замыкающие клетки с Т-образнымп утолщениями на 
полюсах ( Х58,5); р. Бурея; верх,няя юра, талы:ажанская свита. 

- Фиг. 7, 8. Araucarites sp.; 7- экз . .N2 308-548, ряды устьиц, над нашдым Iiруп­
·ная пашшла- особенность, отличающая от араукарий; В- экз . .N2 308-548, про­
-светленная фитолейма листа, видны устьица ( Х 12); СахалiiН, Мгачп; верхний мел, 
_арковская свита. 
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относитсп мезозойская Pararaucaria patagonica Calder и некоторые поздне­
меловые хвойные Патагонии. Сокращение ареалов таксодлевых и последо­
вательность вымирания, как показали экспериментальные данные (Konoe~ 
1967), отражают последовательность изменений климата. Роды из группы 
Sequoia - Taxodium, вероятно, не проник~и в южное полушарие в связи 
с их относительно поздним появлением, ногда экспансия хвойных была: 
ограничена контрастностью нлнматических зон. Та же причина, очевидно. 
повлияла на распространение семейства Pinaceae. Обособление нескольких 
филетических линий внутри этого семейства (Gausscn, 1965) намечается,. 
вероятно, уже в вельде (Alvin, 1957). Открыто несколько <<синтетических» 
типов, объединяющих признаки двух и более современных родов - N ello­
strobus Semaka, Pseudoaraucaria f'liche, Nansenia Sveshnik. et Budant., Col­
chidia Kolakov. et Schakryl, существовавших вплоть до неогена. В .этом от­
ношении интересно обнаруженное автором в мелу Буреинекого бассейна 
хвойное с листьями Pityophyllum на очень массивных брахибластах и круп­
ными днулопастными шишечными чешуями. Чешуи такого типа (они есть. 
также в юре 1\аменки и 1\азахстана) неточно определяют как Schizolepis .. 
Они похожи на чешуи лебахиевых (Gomphostrobus). Изучение истории со­
временных родов Pinaceae затрудняется тем, что в ископаемом состоянии 
их трудно распознать. Для Ables, Cedrus, Keteleeria определения по пыльце· 
более достоверны, чем по вегетативным органам и семенам. 

Одно из наиболее интересных открытий последних лет - находка Cup­
ressaceae в триасе (Lemoigne, 1967). По таким признакам, как редуциро­
ванное число семядолей, декуссатные листья, мегастробилы с небольшим 
числом чешуй, срастающихся в шишкоягоду, и др., это семейство признает­
ся наиболее продвинутым. Многие считают, что южная группа кипарисовых 
резко обособлена от северной. Однако Tetraclinis можно рассматривать как 
связующее звено (Saxton, 1913). Находки кипариеовых в юре Индии (Cup­
ressinocladus walkeri Sahni), Ближнего Востоi<а (С. ramonensis Chaloner et 
Lorch) и юга Европы как будто свидетельствуют о существовании южного 
центра распространения. Юрские - раннемеловые находки тяготеют глав­
ным образом к области Тетиса, вдоль побережий которого, вероятно, проис­
ходило расселение кипарисовых. Все они принадлежат вымершим родам. 
Позднемеловые кипарисовые делятся на две группы- «\Viddringtonites» и 
«Thuja>> cretacea. Первая группа включает очень мешюлистные хвойные. 
частично, вероятно, принадлежащие семейству Podocarpaceae. Под вторым· 
названием скрываются кипарисовые, близкие к Chamaecyparis (Аблаев. 
1969). 

Тпссовые - относительно обособленная группа хвойных, однако основ­
ные аргументы, выдвинутые Фuюрином (Flшin, 1948) для обоснования осо­
бого порядна Taxales, сейчас представляютел недостаточно вескими. Мега-­
стробил:ы тисеоных в большинстве случаев, по-видимому, занимают субтер­
минальное положение. 1\роме того, пеевдотер:минальные и даже настоящие· 
терминальные стробилы описаны и в других семействах хвойных. Откры­
тие микростробилов Voltzia с пельтатными периспоранrи:атными спорофил­
лами (Grauvogel et Doпblnger, 1967) показывает, что свойственный тиссо­
выи тип :микроспорофилла является для хвойных одним из наиболее древ­
них. Изредка он встречается и у Cephalotaxus. Древние тиссовые, ~ытые 
Флорином в юре Европы (Florin, 1958), обнаружены также в орfА.нdазиат­
ских и дальневосточных мезозойских флорах (Гомолицкий, 1964; 1\расилов, 
1965). Список вымерших Тахасеае недавно пополнился позднемеловым ро­
дом Flori.nia (Свешникова, 1967). Южные тиссовые описаны из юры Индии 
(Sahni, 1928). 

По-видимому, приведеиные здесь данные несовместимы: с теорией Фло~ 
рвна о двух стволах хвойных - северном и южном, развивавшихся пара.il­
лельно и независимо в течение мезозоя и кайнозоя. Флористические разли­
чия северноrо и южного nолушарий объясняются асимметрией в распреде­
лении солнечной энергии и массивов суши, а также влияииеи экваториаJIЬ-



ной зоны на расселение всех групп растений. Б то же время эффективность 
экваториального барьера для разных групп неодинакова. Его влияние в 
большей степени сказывалось на распространении мезотермных растений, 
в частности хвойных, которые в низинах тропической зоны не растут, чем 
относительно термофильных цикадовых, беннеттитовых и некоторых по­
нрытосеменных. Отсюда и более явная обособленность северных и южных 
хвойных. Б течение длительной истории хвойных неоднократно возникали 
условия для преодоления термического барьера (меридиональные горные 
цепи, орнитохория и др.), благодаря которым большинство с"'мейств рас­
пространилось по обе стороны экватора. 

СЕМОФИЛОГЕНЕЗ 

История раавития хвойных восстанавливается на основе изучения эво­
люции отдельных органов - сеА-юфилогенезов (Б. Циммерман). Флорин, 
анализируя характер ветвления палеозойских Lebachiaceae, пришел к вы­
воду, что они были невысокими деревьями, физиономически близкими 
Araucaria. Вероятно, типичная для хвойных жизненная форма унаследова­
на от их девонских предков - прогимноспермов и оставалась неизменной 
в течени~ всей их истории. Большинство палеозойских хвойных имеет ха­
рактерный <<nеристый» облик плагиотропных боковых побего;в. 

R. Намбудири и Ч. Бек (Namboodiri and Beck, 1968), основываясь на 
изучении современных хвойных, прогиА-шоспермов и других ис1юпаемых 
голосеменных, наметили следующую схему эволюции проводящей системы 
хвойных и их предков: массивная трехлопаетпап протостела с радиально 
отходящими от лопастей (ребер) листовыми следами -+ система из трех 
меристел, листовые следы отходят от внешней стороны меристел, не обра­
зуя лакун,- образование более дискретных нериферийпых стелярных пуч­
ков, ветвящихся симподиально с образованием листового следа, располо­
женного радиально (т. е. обе Вf:тви в одной вертика.ТJ.Ъной плоскости),- из­
менение характера ветвления с расположением ветвей симподия танген­
циально- ундуляция симподия, характерная для хвойных со спиральным 
листораеположением,- модификация предыдущего типа с нарушением 
правильиости ветвления, анастомозированием и образованием листового 
следа из ветвей двух соседних симподиев, что характерно для хвойных с 
супротивным или мутовчатым (декуссатным) листорасположенпем. 

По Д. Лаубенфельсу, листья типа I (см. выше) в онтогенезе следуют 
за типом 11 и являются завершающей стадиеi1 или сменяются типами III 
и IV. Тип 11 на какой-то стадии (чаще всего на ювенильной) встречается 
почти у всех родов. Сохранение типа II как взрослой стадии и супротив­
ное расположение взрослых листьев (характерно для первых листьев про­
ростка) следует рассматривать как педоморфоз. Палеозойские хвойные 
(кроме UBmannia) имели взрослые листья типа I. Их ювенильные листья 
были, вероятно, бифациальными, близкими к 'Iипу II. Они дали начало 
типу IV (по Лаубенфельсу; другие авторы считают, что многонервные 
листья образопались путем срастания теломов независимо от однонервных: 
WHde, 1944). Тип II появился в перми, а декуссатные листья типа III -
в конце триаса. Тип IV, специализированные двойные (Sciadopitys) и би­
латеральные листья (произошли от типа 1) известны уже в юре. Филлокла­
дии Protophyllocladus :могли возникнуть из побегов типа Libocedrus via 
Androvettia. 

У хвойных встречаются как гипост.омные, так и амфистомные и эпи­
сто:мные листья, причем амфистомные 'есть во всех семействах и в онтоге­
незе :могут предшествовать гипостомным (Cephalotaxaceae, Тахасеае). У би­
фациальных листьев с одной жилкой .обычно две устьичные полосы и без­
устъичная зона над жилкой, но последняя слабо выражена у некоторых 
лебахвй и подокарповых. Кроме того, здесь наблюдается расчленение 
ус'I'Ьичвоi попосы на части- ccTheilstreifent. Это явпеиие, возможно, уна-
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3ывает на недавниЙ'переход от многонервного листа с нескоЛькими устьич­
ными зонами к однонервному. Вероятно, анцестральный тип имел почти 
изо.латеральные листья без устьичных полос, с единичными, реже двойны·­
ми устьичными рядами, как на листьях Ernestiodendron п чешуях фертиль­
ного бр&.хибласта Lebachia. Листья лебахий уже имеют больше устьиц на 
верхнем эпидермисе, чем на нижнем, но в промежутке между устьичнымп 

полосами еще есть абортированные устьица. Обычная для хвойных про­
дольная ориентировка устьиц сменяется преимущественно поперечной у 
некоторых Elatides, Podozamites, Agathis. Палеозойсю:1е хвойные имели 
обильно опушенные листья. 

Микростробилы хвойных развивались от сJюжных R простым. Все пере­
ходные стадии прослеживаются у подокарповых (Wible, 1944). Раинетри­
асовая Voltzia имела периспорангиатные спорофиллы (Grauvogel et DouЬin­
ger, 1967), спорангии были собраны в пучки по 6-12. От них, возможно, 
произошли микроспорофиллы типа Nagatostrobus с тремя фертильными 
лопастями (Kon'no, 1962), связываемые с Podozamites и сходные также со 
спорофиJIJJами Torreya. По нашим данным, мезозшiсште стробилы Sorosac­
cпs с периспорангиатными спорофиллами более простого строения (табл. I, 
фиг. 4-7) также принадлежат хвойному с листьяl\ш Podozamites. Эта груп­
па по морфологии миRростробилов занимает промежуточное положение 
между вольциевыми и тиссовыми. Более обычные для хвойных rипоспоран­
гиатные спорофиллы (табл. Il, фИг. 1, 2), вероятно, пропзошли от пери­
слорангиатных уже на ранней стадии эволюции. 

Пыльца палеозойских Lebachia, Ernestiodeпdгon, Walcblantus относится 
I\ одному морфологическому типу (Bhar'ldwaj, 1964). Р. Потонье наметил 
филогенетическую последовательность типов пыльцы хвойных: моносак­
катный (свойствен зрелой пыльце Lebachiaceae и сохраюшея у Tsuga)­
-~дисаккатный (появился у Ullmannia) --+асаRкатный (араукариевые). 
Эта последовате.11ыюсть обратна обычной (мезоспороид- дисаккус- моно­
саккус) и рассматривается Rак протерогенез (Potonie, 1967). На пыльцевых 
зернах Ullmannia, Podocarpus, AЬies и других иногда заметен трехлучевоii: 
рубец. У Classopollis, по-видимому, имела место реактпвация проксималь­
ного проросткового аппарата. Некоторые ископаемые хвойные имели нерас­
падающиеся при рассеивании тетрады. Последнее, возможно, связано с на­
секомоопылением. 

Л. Берлингейм (Burlingame, 1915) полагал, что по способу опыления 
хвойные с их разветвленными пыльцевыми трубками примитивнее кордаи­
тов. Прорастание пылЬцы на чешуе он считал примитивным признаком, 
возникшим у предков хвойных на начальной стадии образования стробила. 
Фертильный пазушный брахиб.11аст лебахии с одним или двумя семезачат­
ками и с одной или двумя стерильными чешуями, которые значительно 
крупнее других (Florin, 1938, табл. XIX-XX, фиг. 6-7),- хорошая мо­
дель для интерпретации семенной чешуи сосновwх. Однако трудно пред­
ставить себе переход от сложного стробила лебахии к репродуктивным 
структурам подокарповых, тем более что внутри этого семейства наблю­
дается тенденция к стробиляции, а не к редукции стробила (Sinnot, 1913). 
Podocarpaceae - одно из древнейших семейств хвойных, сочетающее при­
знаки арауRариевых, тиссовых (в строении битегмичес1юго семезачатка) и 
сосновых (в строении микроспорофиллов, Пыльцевых зерен и эмбриогене­
а,е). Эпиматий морфологически и по строению проводящей системы анало­
гичен нупулам гнетовых и неноторых птеридоспермов. Есть основания рас­
сматривать его как первичную особенность семезачатков хвойных. Это под­
тверждается не только примитивностью самих подокарповых, но и нали­

чием эпиматия (или нупулы) у раинемезозойских Palyssiaceae (Harris, 
1926). Семезачатки, имеющие один интегумент, вероятно, вторичны и воЗ­
иикли в результате слияния интегумента с эпиматием (как у Dacrycarpus) 
или редукции последнего (как у Pherosphaera). · 

Различная степень слияния частей элементарного стробила хвойных, 
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вероятно, связана с функциональными различиями. В этом отношении 
хвойные делятся на две группы: 1) распространение осуществляется семе­
нами; семена этой группы часто окрылены; симметричное окрыление встре­
чается в палеозое и особенно часто в мезозое; окрыление соснового типа 
появляется не раньше триаса (палеозойские семена Sylvella напоминают 
этот тип, но они едва ли принадлежат хвойным); 2) распространение осу­
ществляется стробилами, приобретающими приспособления для анемохарии 
(крылатые чешуи Voltziaceae и Araucariaceae) или зоохории. Здесь слия­
ние частей стробила наиболее высокое. 

Переход функции распространения от семян к стробшrам- очень важ­
ный не только для хвойных и еще слабо изученный процесс. Триасовые 
рептилии поедали стробилы хвойных (WeigeJt, 1930) и, возможно, играли 
определенную роль в пх распространении. Репродуктивные структуры со­
временных подокарповых и ти:ссовых, вероятно, формировали:съ под влия­
нием орнитохорни. С этим способом распространения связано возникнове­
ние суккуJiентных ариллусов как у хвойных, так и у покрытосеменных, где 
они, вероятно, предшествовали суккудентным завязям. 

Палеоботапические данные по эволюции женСiюго гаметофита хвойных 
nесьма скудны. Для :их попо.lJнения необходимо тщатедьное изучение фи­
толейм семезачаткоR (табл. I, фиг. 1-3). Архегонии древних таксодлевых 
Elatides, очевидно, были собраны в архегониальные комплексы (Harris, 
J943). По А. Имсу, гаметофиты хвойных развивались в сторону увеличения 
числа архегониев. Флорин утверждает, что гамстофит лебахии имел два 
апикальных архегония, но это установлено по отпечаткам и не вполне до­

стоверно. 

Пока неясно, какую роль в эволюции хвойных играла полиплоидия. 
Возможности палеоботаники в этом отношении весьма ограниченны, однако 
сопоставление размеров покровных клеток и устьиц иногда позволяет вы­

сказать некоторые предположенiш об уровне плоидности (Miki and Hikita, 
1951). 

В целом можно наметить ряд важных моментов в истории хвойных. 
В триасе обычны листья типа II, с которыми передко коррелируются корот­
коживущие брахибласты и листопадность. Из триаса описаны и стволы с 
вторичной древесиной «модернизированного» типа (Selmeier und Vogel­
lehner, 1968). Одновременно достигают наибольшего разнообразия и ре­
продуктивные структуры (Voltzia, Glyptolepis, Tricranolepis, Drepanolepis, 
Swedenborgia, Stachyotaxus, Cycadocarpidium, Palaeotaxus, Minetaxites, Na­
gatostrobus и др.), причем некоторые из них демонстрируют кульминацию 
ведущих эволюционных процессов - слияния частей мегастробила, редук­
ции адаксиа.11ьных спорангиев и: др. По-видимому, аро:морфоз хвойных за­
вершился: уже в триасе, и дальнейшее развитие шло в плане идиоадапта­
ции. По палнпологическим данным, эволюционный <<взрыв>> (смена архаи­
ческих типов пыльцевых зерен более близки:11ш к современным) имел место 
в средней юре (Staplin et al., 1968). 

Материал по истории хвойных сейчас едва ли созрел для перехода от 
семофилагении R родословному древу, так что ограничимся лишь некото­
рыми общими замечаниями:. Мысль о прои:схождении хвойных от кордантов 
была выдвинута так давно, что мы уже свыклись с нею, хотя другие пре­
тенденты на роль предков (например, Trichopitys или прогимноспермы) 
имеют такие же права. Фактический материал позволнет лишь предполо­
жить, что какис-то группы кордаи:товых параллельна развивались в направ­

лении конифероидного уровня организации (Lebachiaceae, Slivkovia). 
В конце перми - начале триаса сложилась весьма гетерогенная как :м:ор­
фологически, так и экологически группа, именуемая семейством Voltziaceae. 
От нее :можно наметить четыре генеральны~ линии, ведущие к: 1) Cheiro­
lepidiaceae, Taxodiaceae, Cupressaceae; 2) Palissyaceae, Cephalotaxaceae, Та­
хасеае; 3) Cycadocarpidiaceae, Pinaceae; 4) Araucariaceae, Podocarpaceae. 
Основные роды, обр~зующие эти линии, связаны не только филогенетиче-
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с:ки, но и ценоrенетически, та:к Kai{ доминируют в рядах последовательно 

сменяющих друг друга ·формаций. Та:к, роды Cheirolepidium, Elatides, Sphe­
nolepis, Parataxodium, Sequoia бьши лесообразоватслями в формациях, ана­
логичных: современному <<биому влажных хвойных лесов>> амери:канс:ких 
э:кологон. Развитие этих формаций составляло основу мезозойс:коrо цено­
генеза. 
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