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О ВНУТРИВИДОВОМ ПОЛИМОРФИЗМЕ СПОР
ПАПОРОТНИКООБРАЗНЫХ. I. ВИДЫ, ОБНАРУЖИВАЮЩИЕ

УКЛОНЕНИЯ ПРИ СПОРООБРАЗОВАНИИ

«Факты — это кирпичи, из которых
слагается человеческий опыт».

В. А. Обручев

Отдельные виды папоротникообразных 1 могут образовывать одно-
временно оба типа спор, присущих этой группе: радиальные трехлуче-
вые (тетраэдрические) и билатеральные однолучевые, хотя обычно
большинству представителей папоротникообразных свойствен только
какой-либо один тип спор. Оценка этого явления, судя по литературе,
различна. Большинство исследователей не идет дальше констатации
того факта, что ряд папоротникообразных помимо типичных для них
продуцирует и уклонные типы спор, но уже О. Селлинг, составивший
первую (и единственную) сводку таких уклонений, подметил, что они
«по-видимому, встречаются преимущественно в сравнительно примитив-
ных группах птеридофитов» (Selling, 1944, стр. 8; ср. также стр. 95).
Другие (например, Pant a. Kidway, 1965) полагают, что существование
гетероморфных спор у одного вида связано, возможно, с нарушения-
ми мейоза2. И, наконец, третьи (Momose, 1942, 1965; Сладков, 1957,
1962б, 1964, 1967а; Naif, 1965) считают, что образование некоторыми
видами папоротникообразных билатеральных спор наряду с типичными
для них тетраэдрическими подтверждает прогрессивную эволюционную
тенденцию в развитии спор, наблюдающуюся среди Pteridophyta —
переход от тетраэдрических спор к спорам билатеральным (посколь-
ку наиболее продвинутым представителям папоротникообразных свой-
ственны билатеральные споры, появившиеся, как свидетельствует
палеоботаническая летопись, позже тетраэдрических, и, кроме того, не-
которые виды обладают спорами так называемого переходного от тетра-
эдрического к билатеральному типа). Образование же папоротникооб-
разными наряду с нормальными для них билатеральными спорами не-

1 Под папоротникообразными здесь следует понимать Arthrophyta, Lycopodophyta,
Tmesophyta и собственно Pterophyta.

2 Вероятно, к этой же группе исследователей следует отнести и Броуна (Brown,
1960), который сомневается в том, что виды папоротников могут н о р м а л ь н о (раз-
рядка Броуна — В. Ф.) обладать обоими типами спор.
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большого числа спор тетраэдрических следует считать в таком случае
ретенцией (Седова, 1950; Сладков, 1962б, 1967а).

Но папоротникообразные обладают еще рядом морфологических
типов спор (четырехлучевые радиальные и билатеральные, безлучевые
и т. д.), образование которых в некоторых случаях связывается с гиб-
ридной природой экземпляров (Praglowski, 1959; Рябкова, 1962; Слад-
ков, 1967а; и др.), а в ряде случаев представляется неясным.

Для решения вопросов о происхождении различных типов спор и
оценки их внутривидового полиморфизма прежде всего необходим де-
тальный обзор всех известных случаев этого полиморфизма. Этот обзор
целесообразно начать с приведения перечня видов, у которых отмече-
ны различные уклонения при спорообразовании 3.

Поскольку основа образования различных типов спор безусловно
цитокинетическая, в списке в основном дана общая характеристика
структуры, которая возникает из материнской клетки спор (монада,
диада и т. д.) 4, а не элементов (или элемента), ее составляющих
(собственно спор), поскольку форма последних определяется их
взаимным расположением в общей структуре.

В списке приняты следующие сокращения.

t — трехлучевые радиально-симметричные споры; возникают обыч-
но в правильных тетраэдрических тетрадах.

m — однолучевые билатеральные споры; возникают обычно в изоби-
латеральных или крестообразных тетрадах.

t-m — билатеральные или асимметричные трехлучевые споры, относи-
мые обычно к переходному от трехлучевого радиально-симмет-
ричного к однолучевому билатеральному типу. Не исключено,
что в ряде случаев сюда будут отнесены и трехлучевые споры,
возникшие в промежуточных (между тетраэдрической, тетрадой
и правильной гексадой) гексадах (Сладков, 1967а, б).

М — монада; возникает непосредственно из материнской клетки, не
претерпевшей цитокинеза; обычно сфероидальная, крупная, без-
лучевая спора.

D —диада; возникает при делении материнской клетки на две
обычно равные части. Споры, составляющие диаду, как прави-
ло, полусфероидальные.

M-D—структура, возникающая при неполной плазмотомии материн-
ской клетки, делящейся на две части; представляет собой сфе-

роид с более или менее глубоким и различной длины желобом
на поверхности или имеет более или менее почковидное или

гентелевидное очертание («ручка» гантелей бывает различной
толщины, а «шары» могут быть неравновеликими). Сюда же
пришлось отнести и споры, возникшие в результате неполной
плазмотомии одной из половин диады, поскольку по очертанию
такие споры обычно невозможно отличить от предыдущих, а
по объему это удается не всегда.

Тг —триада; триада равновеликих спор, состоит из однолучевых би-
латеральных спор, немного более крупных, чем возникающие
в изобилатеральной или крестообразной тетрадах; в триаде не-
равновеликих спор объем и форма составляющих ее спор бу-
дут различны. Провести дифференцировку этих типов при со-
ставлении списка не было возможным.

M-Tetr —структура, возникающая при неполной плазмотомии материн-
ской клетки, делящейся на четыре части, нередко внешне сход-
ная с составными (англ. compound) тетрадами. Не исключено,
что последние также отнесены к этой группе, так как по рисун-
кам и описаниям отличить истинные M-Tetr-споры от составных
тетрад невозможно.

3 Конечно, этот перечень, по-видимому, далек от полноты, и автор будет благода-
рен за все дополнения к списку.

4 Эти термины употребляются здесь в цитологическом, а не в палиноморфологи-
ческом смысле.
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hTetr — тетрада, состоящая из различных по форме и величине спор
(1 крупная + 3 мелких, 2 крупных + 2 мелких, 3 крупных+
+ 1 мелкая).

Р — полиада (пентада, гексада и т. д.). Она может состоять из рав-
новеликих мономорфных или из разновеликих гетероморфных
спор. Число составляющих полиаду спор по-возможности ука-
зано.

А — абортивные споры, часто мелкие, неправильных очертаний.
(М), (D), (Tr) и т. п. — индекс в скобках означает, что в данном случае прослежен

только мейоз, и споры с развитой оболочкой не наблюдались,
хотя вероятность их образования не исключена.

Названия видов в списке приведены без изменения по первому
цитируемому источнику; где было необходимо — в скобках указаны
новая номенклатурная комбинация или только род, к которому теперь
относится данный вид. После названия вида вначале следует указание
на типичный для него тип спор или тетрады (в том случае, если споры
после распадения тетрады округлы), а затем перечисляются отмечен-
ные уклонения в спорообразовании с ссылками на источники.
Equisetum limosum L. (Е. fluviatile L.)—тетраэдрическая тетрада;
М, М - D , D,Tr,M — Tetr (Sanio, 1857).
Lycopodium cernuum L. — t; (T), (P) (Kuriachen, 1965).
L. erubescens Brack. — t; m (Selling, 1944, 1946).
L. haleakalae Brack. — t; m, M (Selling, 1944, 1946).
L. inundaium L. — t; m (Sadebeck, 1883).
L. phyllanthum Hook. et Arn. — t; m (Selling, 1944, 1946).
L. polytrichoides Kaulf. — t; m (Selling, 1944, 1946).
L. selago L. — t; m (Sadebeck, 1883; автор, неопубл.), t-m, M, M-D, D,

M-Tetr, hTetr, А (автор, неопубл.).
L. serratum Thunb. — t; m (Selling, 1944, 1946).
Phylloglossum drummondii Kunze — t; m (Pant a. Kidwai, 1965).
Selaginella deflexa Brack. — микроспоры: t; M-Tetr (Selling, 1946).
S. rupestris Spring — микроспоры: t; m (Tryon, 1949) 5, M-D, D (Grau-

stein, 1930; Tryon, 1949), hTetr (Graustein, 1930); мегаспоры: t;
(M-D), (D) (Lyon, 1901; Graustein, 1930).

S. selaginoides (L.) Link — микроспоры: t; M-Tetr (Erdtman, 1943).
Isoetes L. — микроспоры обычно m, мегаспоры t. Ниже у видов указа-

ны только уклонения при спорообразовании.
I. adspersa А. Вг. — тетраэдрические тетрады микроспор, изобилате-

ральные и крестообразные тетрады мегаспор (Smith, 1900).
I coromandelina L. fil. — микроспоры: (М) (Ninan, 1958), M-D (Pant

a. Srivastava, 1962), (D) (Abraham a. Ninan, 1958; Ninan, 1958),
(Tr) (Ninan, 1958), (P) (Abraham a. Ninan, 1958; Ninan, 1958);
мегаспоры: (М) (Abraham a. Ninan, 1958), M-D (Pant a. Srivasta-
va, 1962).

I. dixitei Shende — микроспоры и мегаспоры M-D (Pant a. Srivastava,
1962).

I. echinospora Dur. (I. setacea Lam.) —тетраэдрическая тетрада микро-
спор (Smith, 1900; Ekstrand, 1920); изобилатеральная или кресто-
образная тетрада мегаспор (Smith, 1900).

I. engelmannii А. Вг. — тетраэдрическая тетрада микроспор, изобила-
теральная или крестообразная тетрада мегаспор (Smith, 1900).

I. indica Pant et Sriv. — микроспоры: М, M-D, hTetr, А; мегаспоры:
M-D, M-Tr(?), а также трехлучевые, у которых 1—3 луча щели
бифуркируют (Pant a. Srivastava, 1962).
5 А. Трион в характеристике вида пишет об однолучевых спорах, но, по-видимому,

здесь мы имеем дело со спорами, составляющими диаду.
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I. panchanani Pant et Sriv. — микроспоры и мегаспоры M-D (Pant a.
Srivastava, 1962).

I. sampathkumarani Roa, L. N. — изобилатеральные тетрады мегаспор и
мегаспоры, соединенные попарно (M-D?) (Sharma, 1959).

Stylites Amstutz em. Rauh — у обоих видов рода (S. andicola Amstutz
em. Rauh, S. gemmifera Rauh) микроспоры m, мегаспоры t (Rauh
u. Falk, 1959).

Psilotum complanatum Sw.— m; t (Selling, 1946), M (Selling, 1944,
1946).

P. triquetrum L. (P. nudum (L.) Griseb.)—m; t (Kaulfuss, 1827; Camp-
bell, 1905; Goebel, 1918; Tammes, 1930), (P : 5—10) (Okabe, 1929).

Tmesipteris tannensis Bernh. — m; t (Campbell, 1905).
Ophioglossum braunii — t; M (Bitter, 1902).
O. concinnum Brack. — t; m, M (Selling, 1946).
O. falcatum (Presl) Fowler — t; m, M (Selling, 1944, 1946). В последней

работе Селлинг пишет, что это растение в 1944 г. неправильно
названо им О. pendulum L.

О. gomezianum Welw. — t; M (Bitter, 1902).
О. lusoafricanum Welw. — t; M (Bitter, 1902).
O. petiolatum Hook. — t; (M), (D), (Tr), (P) (Kurita a. Nishida, 1965).
O. thermale var. nipponicum (Miyabe et Kudo) Nishida — t; (M), (D),

(Tr), (P) (Kurita a. Nishida, 1965).
O. vulgatum L. — t; M, M-D (Rostowzew, 1891; Ростовцев, 1892), (M),

(M-D), (D), (Tr), (hTetr), (P : 5—6) (Verma, 1956).
Botrychium boreale Milde — t; m (Седова, 1950; см. примеч. к Pteris

cretica),
B. subbifoliaium Brack. — t; m (Selling, 1944, 1946), t-m (Seling, 1946).
Angiopteris evecta Hoffm. (A: longifolia) — t; m (Luerssen, 1875;

Schmelzeisen, 1933), t-m (Luerssen, 1875), M (Чистяков, 1871),
M-D (Чистяков, 1871; Luerssen, 1875), M-Tetr, (hTetr), (P) (Чис-
тяков, 1871).

A. pruinosa p hypoleuca Miq.—t; m (Jonkman, 1878, 1879, 1880).
Marattia cicutaefolia (M. cicutifolia Kaulf.) — m ; t (Mettenius, 1856; Lu-

erssen, 1872, 1874, 1875), M-D (Luerssen, 1872, 1874, 1875).
M. douglasii (Presl.) Bak. — m; t (Luerssen, 1872, 1874, 1875; Selling,

1944, 1946).
M. fraxinea Sm. — m;t (Jonkman, 1878, 1879, 1880).
M. kaulfussii J. Sm. — m; t (Mettenius, 1856).
M. laxa Kunze — m; t (Mettenius, 1856; Luerssen, 1872, 1874), M, M-D

(Luerssen, 1872, 1874).
M. salicina Sm. — m; t (Harris, 1955).
M. verschaffettiana Sturm — m; t (Sturm, 1859; Luerssen, 1872, 1874).
Schizaea dichotoma (L.) J. Sm.—m; t (Selling, 1944).
S. pectinata Sw. — m; M (Selling, 1944).

S. robusta Bak. — m; hTetr (Selling, 1944, 1946).
Anemia phyllitidis Sw. — m; (M), (M-D) (Friebel, 1933).
A. hirsutaXphyllitidis — m; M, A (Prantl, 1881).
Hymenophyllum lanceolatum Hook, et Arn. — t; m (Selling, 1946).
Trichomanes insigne f. |3 — t; (M-D), (D) (Mehra a. Singh, 1957).
Dicksonia squarrosa Swartz — t;M(?), M-Tetr (Harris, 1955).
Cibotium chamissoi Kaulf. — t; M (Selling, 1944).
C. schiedei Schlechtd. et Cham. — m; t (Фишер-фон-Вальдгейм, 1865).
С. splendens (Gaud.) Krajina — t; t-m (Selling, 1946)..
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Pteris cretica L. — t; m (Momose, 1942, 1965; Седова, 19506; Сладков,
1957, 1967a), t-m (Momose, 1942, 1965; Selling, 1946; Сладков,
1957, 1962a, 1967a), Р(гексады) (Сладков, 1957, 1962a, 1967a).

Cryptogramma stelleri Prantl — t; m, t-m, P (гексады) (по сообщению
Л. С. Рябковой).

Schizostege lydgatei Hillebr. — t; m (Selling, 1946).
Coniograrnme pilosa (Brack.) Hieron. — t; m (Selling, 1946).
Pellnea atropurpurea (L.) Link, P. doniana (J. Sm.) Hook., P. falcata
R. Br.) Fee, P. flexuosa (Klf.) Link, P. rotundifolia (Forst.) Hook.,
P. viridis (Forst.) Prantl, P. v. var. macrophylla Fee — t; m, t-m, A,

а также трехлучевые споры, один или все лучи которых разветв-
ляются (Nayar a. Bajpai, 1964). По тексту работы трудно понять,
у какого вида отмечен тот или иной тип спор, поэтому перечислены
все изученные авторами виды. Не исключено, что t-m споры есть
и у двух видов Notholaena (Cheilanthes): N. incana Pr. и N. sinua-
ta (Lag.) Klf., также изученных авторами.

Pityrogramma hybrida var. maxima (P. calomelanosXchrysophylla)—
t; m, t-m, M, трехлучевые споры, два луча которых разветвляются,
а также типа монад, но с порой (Praglowski, 1959).

Aspleniopsis decipiens Mett. — t; округлые споры с двумя щелями раз-
верзания, концы которых разветвляются, а также трехлучевые
опоры, два луча которых также разветвляются (Erdtman, 1957).

Adianthum capillus-veneris L. — t; m, t-m (Selling, 1946).
A. biscayneanum (A. dentatumXverecundum), A. curtissli (?A. abscis-

sumXverecundum), A. jordaniiXpedatum, A. trudellii (A. monta-
numXpinnatifidum) —у всех этих гибридов найдены (М) и А спо-
ры (Morzenti, 1962).

Matteuccia orientalis Trev. — m; (M), (M-D), (hTetr) (Friebel, 1933).
Onoclea sensibilis L. — m; t-m (Седова, 1950), (M), (M-D) (Friebel,

1933).
Polystichum acrostichoidesXbraunii — m; (M), (M-D), (hTetr), A (Mor-

zenti, 1962).
P. acrostichoidesXlonchitis — m; (M), A (Morzenti, 1962).
Olfersia cervina (Polybotrya cervina Kaulf.) — t; m (Mettenius, 1856),

(Tr) (Friebel, 1933).
Aspidium (Dryopteris) falcatum — m; (тетраэдрические тетрады),

M-D, (M-Tetr) (Чистяков, 1871).
A. (D.) filix-mas var. christ. hort. — m; M. M-D, A (Dopp, 1933).
D. filix-mas f. valongensis Rez.-Pinto — m; t-m (Rezende-Pinto a. Le-

mos-Pereira, 1949).
Nephrodium (Dryopteris) hirtipes O. Kuntze — m; (M), (M-D), (Tr)?

(P) (Steil, 1919).
Nephrodium palustre (D. serrata) — m ; t (Mettenius, 1856; Keyserling,

1873).
Dryopteris separabilis — m; M (Crane, 1955).
D. spinulosa (O. F. Mull.) O. Kunze (D. austriaca (Jacq.) Woynar) —

m; (M-D) (Dopp, 1938).
D. clintonianaXcristata (Crane, 1953), D. clintonianaXgoldiana (Wag-

ner a. Chen, 1965), D. clintonianaXinter media (Reed, 1954), D. cri-
stataXmarginalis, D. filix-masXmarginalis (Wagner a. Chen, 1965),
D. intermediaXspinulosa (Crane, 1953), D.Xleedsii (Crane, 1960;

6 Однолучевые споры Pteris cretica, изображенные в этой работе, не результат де-
формации трехлучевых спор, как считает М. А. Седова (ср. Сладков, 1957). То же спра-
ведливо и для Botrychium boreale.
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Wagner a. Chen, 1965) —у всех этих гибридов наряду с абортив-
ными спорами найдены монады.

D. spinulosaxfilix-mas — m; M-D, A (Luerssen, 1886).
Lastrea ciliata (Wall.) Hook. — m;t (Nayar a. Chandra, 1965).
Mesochlaena javanica (Sphaerostephanos polycarpa) — m; t (Mettenius,

1856).
Cystopteris (?C. fragilisXdickieana) — m; M, M-D, D, M-Tetr, А (Рябко-

ва, 1962).
Athyrium thelypteroid.es Desv. — m; M, M-D, A (Mehra a. Bir, 1960b).
A.Xpectinatum (Wall.) Presl — m; M, M-D, A (Mehra a. Bir, 1960b).
Asplenium cheilosorum Kunze—m; (M), (M-D), (A) (Mehra a. Bir, 1960a).
A. remotum A. Br. — m; M, M-D, D, Tr, hTetr (Dopp, 1932).
Phanerosorus major—m;t (Erdtman, 1957).
Dipteris chinensis Christ — m; t-m (Erdtman, 1957).
Polypodium vulgare L. — m; (M-D) (Farmer a. Digby, 1907).
Leptochilus allensis (Sw.) C. Chr. — m; t-m (Седова, 1950).
Loxogramme assimilis Ching— t; m, t-m (Chang, 1963).
L. forbesii Copel. — t; m, t-m (Nayar a. Devi, 1965).
L. grammitoides (Bak.) С Chr. — t; m, t-m (Chang, 1963).
L. lanceolata (Sw.) Presl — t; m, t-m (Nayar, 1963; Nayar a. Devi,

1965).
L. paralltela Copel. — m; t, t-m (Chang, 1963).
Ctenopteris brevivenosa (v. A. v. R.) Hollt. — t-m; m, t (Nayar a. Devi,

1965).
Pilularia novae-zelandiae T. Kirk. — t; m (Harris, 1955).

В заключение приводится список ископаемых растений, у которых
также отмечены или можно предполагать уклонения при спорообразо-
вании.
Calamostachys binneyana Carr. — hTetr(?): в оболочках материнских

клеток заключены тетрады, 1—3 клетки которых абортированы
(Scott, 1920).

Cheirostrobus pettycurensis Scott — t; m, t-m, четырехлучевые (Scott,
1897).

Neocalamites (al. Catamites) mesozoicus (Compt.)—t; m (Compter,
1911).

Bothrodendron mundum Will. — Вест (West, 1961) изображает две ме-
гаспоры с общей оболочкой; возможно, это результат неполной
плазмотомии половинки диады.

Lepidostrobus imbricatus Hosk. et Cross — микроспоры: t; m (Hoskins
a. Cross, 1940).

Lepidocarpon7 — M(?). Исследованные мегаспорангии содержат одну
зрелую мегаспору, трех абортированных спор нет (Balbach, 1962).

L. magnificum Andr. et Pannell — зрелые микроспоры высеваются в
тетрадах (M-Tetr или составная тетрада?) (Andrews a. Pannell,
1942).

Sigillariostrobus czarnockii Boch. — мегаспоры: t; четырехлучевые ра-
диально-симметричные (Bochensky, 1936, 1939).

S. rhombibracteatus Kidston — микроспоры: t; m (Moore, 1946).
Pleuromeia sternbergii (Miinster) Corda — микроспоры m, мегаспоры t

(Magdefrau, 1930, 1931) 8.
Lycostrobus scottii (Nath.) Nath. — мегаспоры t, микроспоры m, M-D

(Nathorst, 1908).
Salvinia formosa Heer — микроспоры: t; m(?) (Kirchheimer, 1928).

7 Позже этот образец был отнесен к L. lomaxi Scott (Balbach, 1964).
8 У P. rossica Neub. микроспоры также трехлучевые (Нейбург, I960).
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