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Выявлена значительная морфологическая изменчивость листьев современного вида Platanus ace
rifolia Willd. На основании этого выделено 3 основных морфотипа листовых пластинок, приурочен
ных к различным участкам кроны дерева. Показана необходимость использования данных о морфо
логической изменчивости листьев современного платана при определении таксономической принад
лежности меловых листьев платанового облика. 

К л ю ч е в ы е с л о в а : морфология, систематика, Platanaceae, ископаемые покрытосеменные. 

В палеоботанических исследованиях, имеющих по сравнению с исследования
ми необотаников свои специфические особенности, нередок узкий морфологиче
ский подход к изучаемому объекту. В качестве нового таксона может представ
ляться материал, лишь в незначительной степени отличающийся по своей морфо
логии от уже известного. При этом растет число необоснованно выделенных новых 
систематических групп, не отражающее действительное, с точки зрения система
тики, положение. К тому же ограниченность доступного палеоботанику материала 
не позволяет достаточно полно выявить особенности индивидуальной, возрастной, 
сезонной, экологической и географической изменчивости отдельных органов, а 
специфика палеоботанических объектов, заключающаяся в наложении на них вре
менных пределов, значительно усложняет проблему разграничения ископаемых 
таксонов. Поэтому палеоботанические исследования по возможности должны быть 
тесно сопряжены с достижениями современной ботаники, в рамках которой воз
можно детальное изучение границ изменчивости тех или иных признаков. 

Одной из важнейших особенностей оценки таксономической значимости при
знака является определение степени его изменчивости, представление об амплиту
де его варьирования на разных онтогенетических стадиях и в различных усло
виях существования растения. Исследования такого рода помогают более успешно 
решить вопрос о степени генетической закрепленности того или иного признака. 
Еще И. И. Вавиловым (1921) было показано, что знание границ изменчивости при
знака одного вида позволяет предвидеть существование определенной амплитуды 
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варьирования того же признака у близкого вида путем его сопоставления с изучен
ным. При таком подходе у исследователя появляется возможность избежать ситуации, 
когда, преувеличивая роль некоторых отклонений в развитии признака, необосно
ванно выделяются новые виды, а нередко и более высокие систематические катего
рии. Это особенно существенно для палеоботаники, где количество обрабатывае
мого материала часто ограничено, а его сохранность не всегда удовлетворительна. 

В меловых отложениях северного полушария широко распространены листья, 
имеющие в различной степени лопастные листовые пластинки с преимущественно 
супрабазальным типом отхождения более или менее выраженных базальных жи
лок и зубчатым краем. Подобный морфотип свойствен подроду Platanus рода 
Platanus L. Со времен работ Л. Лекере, Дж. Ньюберри, О. Геера и других европей
ских американских палеоботаников XIX в. такие листья на основании внешнего 
подобия относили большей частью к современному роду Platanus. Неправомер
ность определения в меловых отложениях современного рода Platanus показана 
исследованиями последних лет (Maslova, 2003; Маслова, Герман, 2004; Maslova 
et al., 2005, и др.). На основании многочисленных данных по морфологии и анато
мии ископаемых листовых и репродуктивных структур предполагается существо
вание в меловом периоде обширной группы растений, обладавшей типичными для 
платана лопастными листьями и совершенно отличными от него репродуктивными 
органами. Вероятно, эта группа включает представителей различных родов и даже 
семейств естественной системы двудольных. 

Определение ископаемых листьев осложнено тем, что исследователи зачастую 
не располагают достаточным материалом, а в случаях, когда имеющиеся пред
ставительные выборки демонстрируют большой разброс макроморфологических 
признаков, не учитывают возможного полиморфизма листовых пластинок и как 
следствие принимают каждый хоть сколько-нибудь отличающийся экземпляр за 
отдельный вид. Сказанное в полной мере относится к меловым листьям, в общих 
чертах сходным с современным родом Platanus. Несомненно, детальное исследо
вание морфологической изменчивости листовых пластинок современного платана 
способствовало бы решению этой задачи. Однако имеющиеся на сегодняшний день 
исследования такого рода крайне ограничены (Шкарлет, 1979), а имеющиеся в 
литературе сведения, касающиеся выявления степени варьирования признаков 
листа современных видов платана, достаточно противоречивы (Henry, Flood, 
1919; MacGinitie, 1937; Suzuki, 1958). Эта ситуация побудила нас провести деталь
ное изучение морфологических признаков листьев вариабельного современного 
вида Р. acerifolia, определить пределы изменчивости отдельных признаков листа 
с целью дальнейшего использования полученных данных в качестве модели при 
идентификации меловых находок листьев платанового облика. 

Материал и методика 

Большинство ранее опубликованных морфологических исследований листьев 
платана было выполнено на 2 видах — Р. occidentalis L. и Р. orientalis L. В качест
ве объекта для изучения морфологических вариаций листьев мы выбрали Р. ace
rifolia — вид, являющийся гибридным {Р. occidentalis X Р. orientalis) и обладаю
щий самой высокой степенью полиморфности листовых пластинок в пределах 
рода, которые проявляют признаки обоих родительских видов. 

Гербарный материал, послуживший основой для настоящего исследования, был 
собран в г. Анапа (Краснодарский край), летом 2004—2006 гг. Также были сде-



Рис. 1. Схема листовой пластинки Platamis acehfolia. 

По горизонтали -— ширина, по вертикали — 1хлш^. 

ланы масштабные фотографии кроны дерева с целью выявления возможной при
уроченности различных морфотипов листьев к определенным участкам побегов. 
Гербарный материал собирался с определенного дерева, побега, этикетировался. 
Анализ морфологической изменчивости листьев проводился для каждого побега 
в отдельности, обеспечивая таким образом повторяемость результатов, затем дан
ные обобщались. 

При описании основных морфологических признаков листа использовались 
термины, предложенные А. А. Федоровым с соавт. (1956), общий план жилкования 
и характер зубчатости описаны в терминах L. Hickey (1973) и D. Dilcher (1974). 
Отношение длины листовой пластинки к ее ширине рассчитывалось исходя из мак
симальной длины и ширины пластинки вне зависимости от того, на какую часть ли
ста они приходятся (рис. 1). 

Результаты исследования 

Общая характеристика листовой пластинки. Листья, расположенные по 
периферии и внутри кроны, значительно различаются по своей текстуре. Невоору
женным глазом определяется более выраженная толщина пластинки у листьев, рас
положенных по периферии кроны. Эти листья имеют также более плотные листо
вые пластинки с относительно более мощно развитыми жилками, сильно выражен
ным опушением, формирующим у листьев, расположенных на вершине побега, 
густой «войлочный» покров. Листья, развивающиеся внутри кроны, имеют тон
кую, бумажистую текстуру, тонкую сеть жилкования. 

Форма листовой пластинки. Значительное разнообразие морфотипов листо
вой пластинки показано для многих видов платана, однако Р. acerifolia отличается 
наибольшим размахом изменчивости признаков листа. Вариационный ряд, состав
ленный по форме листовой пластинки, у этого вида включает весь спектр форм, 
присущих роду Platamis в целом — от цельных листовых пластинок до лопастных 
с различной степенью выраженности лопастности (табл. I; рис. 2). 



а 

Рис. 2. Морфологическая вариабельность листьев Platamis acehfolia. 
а—р: см. пояснения в тексте. 

По общей форме листовой пластинки можно выделить следующие основные 
морфотипы. 

1. Цельные листовые пластинки с перистым краспедодромным (в случае зубча
того края пластинки листа) или камптодромным (в случае цельного края пластин
ки листа) жилкованием (табл. I, 4, 7, 8\ рис. 2, а—ж). Листья этого морфотипа рас-



Рис. 2 {продолжение). 

полагаются исключительно в глубине кроны, как правило, в основании побе
гов (рис. 3). В пределах этого морфотипа выделяется 2 группы. Первая включает 
листья с продолговатыми или продолговато-эллиптическими листовыми пластин
ками с равными по мощности вторичными жилками (табл. I, 8\ рис. 2, а, б, д—ж). 
Отношение длины листовой пластинки к ее ширине равно 2.4—3.5. Вторая группа 
объединяет листья с эллиптическими или яйцевидными листовыми пластинками, 
у которых одна-две пары вторичных жилок имеют многочисленные базископиче-
ские ответвления (табл. 1, 4\ рис. 2, в, г, и). В отличие от лопастных листьев, где, как 
правило, наиболее развита бывает первая снизу пара вторичных жилок (базальные 
жилки), у этих листьев наиболее развитыми могут быть вторичные жилки второй, 
третьей и четвертой пар. Максимальная длина таких листьев достигает 15 см, ши-



Рис. 3. Распределение морфотипов листьев Platanus acerifolia в кроне дерева. 

рина — 8 см. Отношение длины листовой пластинки к ее ширине у листьев этой 
группы равно 1.6—1.9. 

Среди листьев этой группы выделяются морфотипы с асимметрично развитыми 
половинами пластинок (рис. 2, ж). 

2. Асимметричные листовые пластинки с формирующейся лопастью только 
с одной стороны. Степень развития лопасти различна (табл. I, 5, 6; рис. 2, з). 
Листья этого морфотипа преимущественно располагаются внутри кроны, в цент
ральной части побега (рис. 3). Максимальная длина таких листьев достигает 9 см, 
ширина — 6 см. Отношение длины листовой пластинки к ее ширине у листьев этой 
группы равно 1.1—1.5. 

3. Лопастные листовые пластинки с различной глубиной синусов между лопа
стями, цельным или зубчатым краем (табл. I, У—3; рис. 2, к—р). Листья этого мор
фотипа являются доминирующими для Р. acerifolia. Они располагаются в основ
ном по периферии, а также составляют основную массу листьев центральной части 
кроны (рис. 3). По форме листовой пластинки и положению в кроне можно выде
лить 2 группы. Первая объединяет листья, располагающиеся в центральной части 
кроны, у которых длина листовой пластинки превышает ее ширину (табл. I, 3; 



рис. 2, к—м). Отношение длины листовой пластинки к ее ширине у листьев этой 
группы равно 1.1—1.6. Вторая группа включает листья, составляющие внешнюю 
поверхность кроны и имеющие пластинки, у которых ширина в той или иной степе
ни превышает их длину (табл. I, / , 2; рис. 2, о—р). Отношение длины листовой пла
стинки к ее ширине у листьев этой группы равно 0.7—0.8. Максимальная длина та
ких листьев достигает 17 см, ширина — 22 см. 

Основание листовой пластинки. Форма основания листовой пластинки у 
Р. acerifolia подвержена значительным вариациям (табл. II, 1—3). Листья первой 
группы морфотипа 1 (цельные листья с продолговатыми листовыми пластинками 
с равными по мощности вторичными жилками) характеризуются относительно 
стабильной формой основания (слабо клиновидное или округлое, табл. II, 7, 8). 
Лопастные формы наряду с такими считающимися типичными для платана фор
мами основания, как клиновидное (табл. I, 4, 5) и усеченное (табл. I, 5), имеют 
следующие вариации: сердцевидное (рис. 2, н), неравностороннее (асимметрич
ное) (табл. II, i; рис. 2, л), пельтатное, а также основание с оголенными жилками 
(при базальном типе отхождения базальных жилок) (табл. II, 1). Нередко в основа
нии листовой пластинки развиваются небольшие базальные лопасти. 

Верхушка листовой пластинки. Листья первой группы морфотипа 1 большей 
частью имеют округлую верхушку листовой пластинки (рис. 2, а, б). Все осталь
ные морфотипы характеризуются заостренными верхушками пластинки. 

Край листовой пластинки. Край листовой пластинки Р. acerifolia отличает
ся значительным разнообразием. Во всех 3 выделенных морфотипах отмечаются 
как цельнокрайние листья (табл. II, 8), так и листья с зубчатым краем. Зубцы раз
личны по форме и размерам. Преобладает вогнуто-выпуклая форма зубцов с за
метным превышением по длине апикальной стороны зубца по сравнению с ба-
зальной (табл. II, 4). Вершины зубцов такого типа в разной степени заострен
ные, нередко несущие на конце острие выходящей из зубца жилки. Встречаются 
листья с невысокими округлыми зубцами (табл. II, 5), иногда оканчивающиеся па-
пилловидными утолщениями, похожими на железки. Наряду с вогнуто-выпуклыми 
зубцами встречены и вогнуто-вогнутые зубцы (табл. II, 7). У большинства листьев 
зубцы развиваются на окончаниях вторичных жилок или их базископических от
ветвлениях, однако имеются варианты, когда между крупными зубцами распо
лагается несколько более мелких зубчиков. Также отмечены проявления двой
ной зубчатости, когда на спинке более крупного зубца развивается маленький 
зубчик. 

Значительные различия наблюдаются по частоте расположения зубцов. Встре
чены варианты неравномерного распределения зубцов по линии края пластинки. 
Так, цельнокрайние листья могут иметь 1—2 зубца (рис. 2, ж), также зубцы могут 
располагаться только в верхней половине листовой пластинки, а нижняя часть 
остается цельнокрайней. В случае более или менее равномерного распределения 
зубцов по линии края наблюдаются вариации в частоте их расположения — от 1 
до 4 зубцов на 1 см длины края. 

Жилкование. Цельные листья Р. acerifolia характеризуются перистым камп-
тодромным (в случае цельнокрайних листьев — рис. 2, а) или перистым краспедо-
дромным (в случае листьев с зубчатым краем пластинки — рис. 2, д) жилкованием. 
Часть цельных листовых пластинок обладает смешанным типом жилкования, так 
как среди них нередко встречаются формы с нерегулярным развитием зубчатости 
края (рис. 2, б, е), а также с развитием зубцов лишь в верхней части листовой плас
тинки. Основным типом иннервации лопастных листьев является актинодромное 
(палинактинодромное) жилкование. 



у всех листьев независимо от формы листовой пластинки наблюдается относи
тельно мощное развитие главной жилки. Она более или менее прямая на протяже
нии примерно двух третей длины, однако в верхней части пластинки главная жил
ка, как правило, извилистая. Мощность главной жилки постепенно уменьшается на 
ширину отходящей от нее вторичной жилки. 

Листья Р. acerifolia различаются по способу отхождения базальных жилок и сте
пени их развития. Среди лопастных листьев с развитыми базальными жилками око
ло 60 % составляют листья с супрабазальным типом жилкования (рис. 2, л, м, о,р), 
доля листьев с базально отходящими базальными жилками (рис. 2, н, п) составляет 
40 %. Базальные жилки могут быть равными по мощности главной, многократно 
базископически и акроскопически ветвящимися или неотличимыми по мощности 
от вторичных жилок с редкими ответвлениями. Угол нахождения базальных жи
лок варьирует от 30 до 80°. Базископические ответвления базальных жилок мо
гут заканчиваться краспедодромно или брахидодромно. В зависимости от фор
мы листовой пластинки и угла отхождения базальных жилок участки листовой 
пластинки, располагающиеся книзу от жилки (померии), имеют различные разме
ры. В случае развития более или менее крупных помериев они иннервируются ба-
зископическими ответвлениями базальных жилок, а также инфрабазальными жил
ками (рис. 2, л, р). Инфрабазальные жилки развиваются у листьев с супрабазаль
ным типом отхождения базальных жилок и клиновидным основанием листовой 
пластинки. 

Вторичные жилки очередные, дуговидные, их число колеблется от 3 до 9 пар. 
В развитии сети третичного жилкования имеются существенные вариации. Часть 
листьев имеет достаточно мощные лестничные или разветвленно-лестничные тре
тичные жилки (табл. II, б, 8), другая часть характеризуется менее развитыми тре
тичными жилками, практически равными по толщине жилкам следующих поряд
ков, формирующими сетчатый тип жилкования (табл. II, 7). Жилки более высоких 
порядков образуют густую сеть из замкнутых полигональных ячеек. 

Обсуждение результатов 

Как отмечалось выше, проблема идентификации меловых листьев платанового 
облика еще далека от успешного разрешения. На основании их сходной морфоло
гии достаточно трудно достоверно определить родовую, а часто и семейственную 
принадлежность. Таксономическое разнообразие платановых в меловую эпоху 
оказывается, очевидно, существенно завышенным в результате выделения новых 
таксонов на основании незначительных отклонений в развитии морфологических 
признаков. Так, в работах конца XVIII—начала XIX в. встречались определения 
в одном местонахождении мелового возраста нескольких незначительно морфо
логически различающихся видов «платанов», диагнозы которых часто перекрыва
лись (например, Hollick, 1930, и др.). Такие определения требуют детальной ре
визии с привлечением всех доступных современных методик, способствующих вы
явлению большего числа макроморфологических и микроструктурных признаков 
листа. Очевидно, что систематическая диагностика меловых листовых остатков 
платанового облика требует новых подходов к решению проблемы. 

Возникнув в раннем мелу, типичный для современного платана морфотип ло
пастного листа при его существенной вариабельности остается до настоящего мо
мента в общих чертах неизменным. Листья такого типа сопровождают весь геоло
гический путь развития платаноидных растений — от момента зарождения (позд-



НИИ ранний мел), через стадию максимального расцвета (поздний мел) и до на
стоящего времени, когда фактически остался единственный представитель некогда 
обширного семейства. Такая ситуация является прекрасной иллюстрацией поло
жения, ранее высказанного В. А. Красиловым (1976), о сочетании высокой степе
ни изменчивости листьев с их эволюционным консерватизмом. Гипотезы причин 
сохранения стандартной морфологии в течение значительного периода времени 
(морфологического стазиса) могут быть получены в палеонтологических иссле
дованиях, где концепция морфологического вида занимает прочное положение, а 
морфологический стазис в сущности приравнивается эволюционному стазису. 

Ранее было показано, что полиморфные, внешне сходные с платановыми, листья 
ассоциируют с различными репродуктивными структурами, принципиально отли
чающимися от таковых у современного платана, и на основании микроструктур
ных признаков отнесенными к семействам Platanaceae (Krassilov, Shilin, 1995; 
Маслова, Герман, 2006), Hamamelidaceae (Маслова, Герман, 2004), а также совме
щающими признаки этих двух семейств (Maslova et al., 2005). Таким образом, в 
определенном временном интервале (с позднего альба—сеномана до по крайней 
мере раннего палеоцена) листья платанового облика ассоциировали как с платано
выми, гамамелидовыми, так и с соцветиями, совмещающими признаки этих двух 
семейств. 

В связи с тем что присутствие современного рода Platanus в меловом периоде 
диагностировалось только по остаткам листьев и не было подтверждено находками 
репродуктивных органов, вопрос о существовании платанов в мелу обсуждался на
чиная с работ J. Wolfe (1973) и Красилова (1976). Исследованиями последних лет 
показано, что по репродуктивным органам Platanus известен лишь начиная с па
леоцена (Маслова, 1997; Kvacek et al., 2001). Следовательно, многочисленные на
ходки меловых листьев платанового облика неправомерно относить к современно
му роду Platanus, как, впрочем, и ни к какому другому роду системы современных 
растений. В результате недавно проведенного анализа, базирующегося в основном 
на том факте, что присутствие современного рода в меловых отложениях не под
тверждается находками репродуктивных структур, было предложено для меловых 
и раннепалеогеновых листьев, обладающих типичной для ныне живущих платанов 
морфологией, использовать родовое название Ettingshausenia Stiehler морфологи
ческой классификации листьев с типовым видом Е. cuneifolia (Bronn) Stiehler (Мас
лова и др., 2005). 

Наряду с типично платановыми признаками строения листа Ettingshausenia 
проявляет ряд признаков, свойственных листьям некоторых Hamamelidaceae (Гер
ман, 1989; Маслова, Герман, 2004). Известны и другие ископаемые роды по листь
ям (Головнева, 1994; Маслова, 2002), совмещающие в себе признаки, характерные 
как для представителей Platanaceae, так и Hamamelidaceae. Также для ископаемых 
соцветий была отмечена комбинация морфологических признаков репродуктивной 
сферы, присущих этим обоим семействам (Maslova, 2003; Maslova et al., 2005; Мас
лова и др., 2007). На основании имеющихся палеоботанических данных было вы
сказано предположение о происхождении семейств Platanaceae и Hamamelidaceae 
от общей полиморфной группы и подтверждена целесообразность отнесения их к 
одному порядку Hamamelidales (Тахтаджян, 1987), в противовес недавно высказан
ному основанному на молекулярно-генетических данных (Angiosperm Phylogeny 
Group, 2003) мнению о родстве Platanaceae с Proteales, а Hamamelidaceae — с Saxi-
fragales. 

Высокая степень полиморфизма меловых листьев платанового облика сама по 
себе является для них диагностическим признаком. Недавние исследования боль-



ших монотонных выборок меловых листьев платанового облика (Моисеева, 2003; 
Moiseeva et al., 2004) показали значительную степень вариабельности листовых 
признаков (было выделено 3 листовых морфотипа) и позволили составить гипоте
тическую реконструкцию годичного побега. Изучение вариационных рядов листо
вых признаков выявило принадлежность различных морфотипов листьев одному 
виду, в то время как взятые по отдельности эти листья могли бы быть отнесены к 
различным родам и даже семействам. Исследования М. Г. Моисеевой были прове
дены на материале «Platanus» raynoldsii Newberry emend. R. W. Brown (позднее 
была вьщелена новая комбинация Ettingshausenia raynoldsii (Newberry) Moiseeva; 
Моисеева, 2007) из маастрихтских отложений Корякского нагорья и являются фак
тически пионерными в этой области. Идея необходимости изучения морфоло
гической изменчивости ископаемых листьев (в частности, меловых листьев плата
нового облика) с целью более точной их идентификации и наименования не нова 
(Герман, Головнева, 1988), однако она все еще недостаточно реализована в палео
ботанических исследованиях. Представление о морфологической изменчивости 
ископаемых листьев в значительной мере зависит от степени изученности таковой 
у близких современных аналогов. 

Форма листовой пластинки и текстура листа. Морфологическая измен
чивость листьев современных видов рода Platanus ранее обсуждалась в ряде ра
бот (Henry, Flood, 1919; MacGinitie, 1937; Suzuki, 1958; Santamour, 1972; Шкарлет, 
1979; Nixon, Poole, 2003). Было показано, что среди современных платанов встре
чаются виды, для которых характерны как исключительно цельные {Р. kerrii Gag-
nep.), так и преимущественно лопастные листовые пластинки. Наши наблюдения 
показали, что среди всех видов платана Р, acerifolia обладает наибольшей вариа
бельностью листа, демонстрируя весь спектр характерных для рода в целом морфо
логических признаков. Исследованиями F. Santamour (1972) была показана воз
можность межвидовой гибридизации у Platanus с получением в разной степени 
жизнеспособного потомства. Нет оснований для исключения вероятности роли 
гибридизации в процессе видообразования платаноидных растений и в геологи
ческом прошлом, поэтому исследования полиморфного Р. acerifolia могут стать 
хорошей моделью для более достоверной диагностики палеоботанического ма
териала. 

Выявленное нами разнообразие морфотипов листьев Р. acerifolia представлено 
на рис. 2 и 3. В кроне дерева в процентном отношении преобладают лопастные 
формы (около 60 %), асимметричные (с одной лопастью) и цельные листья состав
ляют около 25 и 15 % соответственно. Ранее считалось, что цельные листья имеет 
лишь один вид платана—Р. kerrii, произрастающий во Вьетнаме и Лаосе, у других 
видов рода такие листья являются тератоморфными, растущими только на прикор
невых побегах (волчках). Наши исследования показали, что цельные листовые пла
стинки имеются и на обычных побегах Р. acerifolia, но их расположение приуро
чено к внутренним частям кроны дерева, большей частью в основаниях побегов, 
т. е. такие листья развиваются в кроне в условиях большого затенения. Среди цель
ных листьев нередки формы с асимметричными листовыми пластинками. Асим
метрия проявляется в неравном развитии половин листовых пластинок. С одной 
стороны, такие листья несколько сходны по форме с листьями рода Hamamelis 
(Hamamelidaceae), с другой — напоминают боковые листочки сложного листа 
палеоценового pojiaPlatanites, отнесенного к сем. Platanaceae. Более того, во внут
ренней части кроны нами обнаружены годичные побеги, внешне напоминающие 
лист рода Platanites: терминальный лист побега имеет типичную лопастную фор
му, а два боковых сближенных листа — асимметричную. 



Лопастные листовые пластинки различаются по отношению длины пластинки 
к ее ширине (1.1—1.6 и 0.7—0.8), по глубине синусов между лопастями, по степени 
развития зубчатости. А. Henry и М. Flood (1919), анализируя морфологию лопастных 
листьев Platanus, указывали на широкую вариабельность многих признаков (осно
вание, верхушка, край листовой пластинки, тип зубчатости) и выделили как наибо
лее константный признак глубину синусов между лопастями. К. Suzuki (1958) также 
отмечал, что глубина синусов между лопастями является достаточно стабильным 
признаком у платанов. Однако есть мнение (MacGinitie, 1937), что глубина лопа
стей зависит от освещения и температуры. Автор отмечает, что платаны с глубоко 
лопастными листьями {Р, orientalis, Р. racemosa Nuttall, P. wrightii Watson) оби
тают на открытых руслах рек, в хорошо освещенных, достаточно сухих местах, в то 
время как Р. occidentalism у которого лопасти менее выражены, чаще встречается 
во влажных, затемненных местообитаниях. Нами отмечена следующая закономер
ность в расположении в кроне Р. acerifolia разных морфотипов лопастных листь
ев — более глубоко рассеченные листья расположены в основном ближе к перифе
рии кроны, т. е. в более освещенных участках кроны, в то время как морфотипы с 
менее выраженными или с намечающимися лопастями наблюдаются в глубине кроны. 

Вариабельность формы листовых пластинок в пределах одной особи проявляет
ся как на побегах текущего года, так и на многолетних, а также на обычных и при
корневых побегах (волчках). Причем спектр форм пластинок листа в общих чертах 
повторяется на различных типах побегов, несколько отличаясь в зависимости от 
расположения самого побега в кроне дерева. Так, годичные побеги, расположен
ные внутри кроны, несут в основании цельные формы листьев, ближе к вершине 
побега — асимметричные и лопастные, в то время как на таких же побегах, рас
положенных на периферии кроны, цельные морфотипы практически отсутствуют. 
Таким образом, выявляется тенденция формирования у Р. acerifolia цельных 
листовых пластинок в условиях большего затенения и соответственно меньше
го нагревания, иссушения и воздействия ветра. Сильное колебание показателей 
комплекса экологических факторов, воздействующих на различно расположенные 
листья в кроне крупных деревьев, и как следствие вариабельность морфологиче
ских характеристик органов растения описаны на современных таксонах (Шенни-
ков, 1950; Серебряков, 1952; Горышина, 1979; Лотова, 2000). Влияние нескольких 
различных экологических условий на развитие листьев в кронах крупных деревьев 
проявляется и в различной текстуре листьев, а также отражено в особенностях 
строения эпидермы (полученные нами данные, касающиеся строения эпидермы 
Р. acerifolia, будут изложены в отдельной публикации). 

Листья, находящиеся в разных частях кроны дерева (центральная и перифери
ческая части), характеризуются разной степенью освещенности, нагрева, воздейст
вия воздушных потоков. Кроме этого, листья разных высотных ярусов находятся в 
неодинаковых условиях водоснабжения ввиду того, что поступление воды в верх
ние ярусы затруднено в связи с необходимостью преодоления растением силы тя
жести. Таким образом, существующие горизонтальный и вертикальный градиенты 
экологических факторов определяют разнообразие макроморфологических и мик
роструктурных признаков листьев в кроне одного дерева, что в самой общей фор
ме отражено в законе В. Р. Заленского (1904), согласно которому верхние листья 
крупных растений имеют в целом более ксероморфный характер, чем средние, и 
тем более нижние листья. Размерные характеристики зрелых листьев одного дере
ва в целом также подчиняются этому закону — более крупные пластинки имеют 
листья, расположенные в основании и центральной части побегов, более мелкие — 
на верхушке побега. 



Применительно к палеоботаническим исследованиям эти данные могут быть 
использованы при анализе выборок ископаемого листового материала с точки зре
ния морфологической вариабельности признаков. Так, например, найденные в ис
копаемом состоянии различные морфотипы листьев, аналогичные тем, что встре
чены в пределах одной особи у Р. acerifolia, взятые по отдельности, могут быть 
отнесены к различным родам и даже семействам цветковых растений, и лишь вос
становление полного вариационного ряда морфологических признаков листа мо
жет способствовать объединению этих находок в один вид. Отметим также, что 
амплитуда колебания значения морфологических признаков в пределах одного ор
ганизма в целом близка к их варьированию в пределах популяции (Мамаев, 1969). 

Основание и верхушка листовой пластинки. Форма основания лопастных и 
асимметричных (с одной лопастью) листовых пластинок Р. acerifolia сильно варьи
рует и может быть клиновидной, усеченной, сердцевидной, неравносторонней. Не
редки листья с оголенными основаниями базальных жилок, а также пельтатные 
формы. Клиновидная и усеченная форма являются наиболее распространенными 
формами основания пластинок листа у платанов. Неравностороннее основание так
же довольно часто встречается у листьев Р. acerifolia, причем как у лопастных, так 
и у цельных форм. Такая форма основания характерна для листьев некоторых ро
дов сем. Hamamelidaceae, в частности для Hamamelis, Parrotia, Parrotiopsis и др. 
Как правило, листья Р. acerifolia, имеющие неравностороннее основание, характе
ризуются также типичным для гамамелидовых промежуточным между краспедо-
дромным и брохидодромным жилкованием. Значительно реже встречена пельтат-
ная форма основания листовой пластинки, причем степень выраженности щитка 
может быть различной — от небольшого, лишь слегка изменяющего клиновидную 
форму основания, до довольно массивного, с развитым жилкованием и зубчатым 
краем. Наличие или отсутствие щитка является варьирующим признаком и у дру
гих современных видов платана. В диагностике меловых формальных родов плата
новых наличие щитка является одним из диагностических признаков. Так, непель-
татные листья обычно относят к родам Credneria или Platanus, а пельтатные — 
к родам Protophyllum или Pseudoprotophyllum. Вероятно, при определении родовой 
принадлежности таких листьев необходимо руководствоваться не наличием или 
отсутствием признака, а частотой его проявления. 

Край листовой пластинки. Среди современных платанов встречаются виды, 
для которых характерны преимущественно цельнокрайние листовые пластинки, 
с доминированием зубчатого края, а также виды, имеющие как цельнокрайние, так 
и зубчатые морфотипы. Последний вариант типичен для Р. acerifolia. 

Морфологическая изменчивость краевой зубчатости листа Р. acerifolia выра
жается в частоте расположения зубцов по краю пластинки, их форме, размерах и 
высоте. В классификации краевых зубцов листа (Hickey, 1973) наиболее характер
ные для платанов зубцы отнесены к вогнуто-выпуклому типу. У листьев Р. acerifo
lia наряду с вогнуто-выпуклыми встречены также низкие округлые зубцы, харак
терные для листьев таких гамамелидовых, как Hamamelis, Parrotia, Shaniodendron, 
а также мелкие зубцы, представляющие собой окончания жилок. Вогнуто-вогнутая 
форма зубцов также весьма типична для листьев Р. acerifolia. Отметим, что харак
тер зубчатости может несколько меняться в зависимости от возрастной стадии лис
та. У молодых листьев зубцы невысокие и часто имеют характерные папилловид-
ные утолщения. Кроме того, у листьев платана отмечается «двойная» зубчатость, 
когда спинка крупного зубца несет более мелкий зубчик. 

Жилкование. Как правило, цельные листья Platanus характеризуются перис
тым камптодромным (брохидодромным) жилкованием, лопастные — актинодром-



ным (палинактинодромным). Наиболее характерные для рода лопастные листья от
личаются различной степенью развития базальных жилок. Они могут быть равны
ми по мощности главной жилке, многократно акроскопически и базископически 
ветвящимися или неотличимыми по мощности от вторичных жилок. Нами показа
но значительное варьирование угла отхождения базальных жилок у Р. acerifolia, 
что не согласуется с результатами исследований О. Д. Шкарлет (1979), в которых 
сделан вывод о минимальной степени изменчивости этого признака и соответст
венно его важном таксономическом значении. 

Базископические ответвления базальных жилок могут заканчиваться краспе-
додромно или брохидодромно. Традиционно считается, что одним из основных 
диагностических признаков листьев платана является супрабазальное отхождение 
базальных жилок. Однако более детальное изучение морфологии листьев этого ро
да показывает, что случаи отхождения базальных жилок от основания листовой 
пластинки далеко не единичны для платана. Нередки для платана и формы с ого
ленными базальными жилками, что является характерным признаком для рода Раг-
rotia и Parrotiopsis {Hamamelidaceae). 

Отдельные морфотипы Р. acerifolia отличаются особым типом жилкования, 
описанным ранее Н. Т. Скворцовой (1975) для листьев Hamamelidaceae. Этот тип 
жилкования был назван Скворцовой перисто-петлевидно-краебежным и рассмат
ривался автором как промежуточный между краспедодромным и брохидодром-
ным. При этом типе жилкования несколько нижних пар жилок петлевидно соеди
няются между собой, а вторичные жилки в верхней части листа заканчиваются 
в зубцах. Соотношение брохидодромно и краспедодромно соединяющихся жилок 
у разных родов может быть различным. Так, у Fothergilla лишь одна нижняя пара 
жилок петлевидно соединяется с последующей парой, а остальные вторичные жил
ки заканчиваются в зубцах. У группы родов Sycopsis—Distylium—Eustigma лишь 
1—3 пары вторичных жилок в верхней части листа идут в зубцы, тогда как боль
шинство пар вторичных жилок соединяется между собой петлевидно. По мнению 
Скворцовой, этот тип жилкования присущ только листья родов Hamamelida
ceae, однако, как показали наши исследования, такой морфотип характерен и для 
Р. acerifolia. Подобные особенности жилкования отмечены также у палеоценово
го рода Ushia Kolak., проявляющего сходство с третичным и современным Notho-
fagus (Krassilov et al., 1996). 

При характеристике третичного жилкования для листьев платановых чаще все
го используются термины «лестничное» или «ветвисто-лестничное» жилкование. 
Как правило, третичное жилкование у листьев платана четко выраженное. Однако 
известно (Шенников, 1950; Горышина, 1979; Лотова, 2000), что степень развития 
третичных жилок в значительной мере зависит от экологических факторов. Наибо
лее отчетливо третичное жилкование выражено у листьев, имеющих более грубую 
текстуру и значительно опушенных. В то же время листья с более тонкой бумажи-
стой текстурой имеют слабо выраженную сеть третичного жилкования. У таких 
морфотипов третичные жилки могут практически не отличаться по мощности от 
жилок следующих порядков. 

Выводы 

1. На материале современного вида Р. acerifolia выявлена значительная морфо
логическая изменчивость листьев, охватывающая практически все макроморфоло-
гические признаки листа; выделено 3 основных морфотипа листовых пластинок. 



Выделенные морфотипы приурочены к различным участкам кроны дерева и зави
сят от характеризующих их специфических микроклиматических условий. 

2. Данные о морфологической изменчивости листьев современного платана не
обходимо использовать при определении таксономической принадлежности мело
вых листьев платанового облика, что в той или иной мере позволит избежать не
обоснованного выделения новых родов платановых по листьям на основании ком
бинаций известных макроморфологических признаков. 

3. У листьев Р. acerifolia выявлена комбинация морфологических признаков, 
характерных как для платановых, так и для некоторых родов гамамелидовых. Ранее 
(Maslova, 2007) на примере современных и ископаемых представителей семейств 
Platanaceae и Hamamelidaceae было проиллюстрировано явление изоморфного по
лиморфизма, рассматриваемое как свидетельство структурного параллелизма в 
эволюции этих семейств. 
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S U M M A R Y 

A significant moфhological variability is revealed in leaves of a recent species Platanus acerifolia 
Willd., three main тофЬо1уре5 of leaf blades are distinguished from different parts of the tree crown. 
The concepts of the morhological variability of recent Platanus leaves are necessary to use in identifi
cation of Cretaceous platanoid leaves. 
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Таблица I. Морфологическая вариабельность листьев PUitanus acerifolia. 
1—3 — лопастные формы; 4, 7, 8 — цельные формы; 5, 6 — формы с одной ломастью. 

Масштабная линейка — 5 см. 
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Таблица II. Жилкование, форма основания и край листовой пластинки Platanus acerifolia. 

1 — базальный тип жилкования , основание с оголенными жилками; 2 — супрабазальный тип жилкования , клино
видное ocHOBaiHie; 3 — асиммечричное ocHOBaiHte; 4 — вогнуто-выпуклые зубцы; 5 — низкие округлые зубцы; 6 — 
окру1 'лые зубт1Ы с окончаниями вторичных жилок; 7 — вогнуто-вогнутые зубцы, а также зубцы в виле окончания 

вторич1и,1х жилок; 8 — цельный край листовой пластинки. 


