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О ТРАХЕАЛЬНЫХ ЭЛЕМЕНТАХ
ИСКОПАЕМЫХ ПЛАУНОВИДНЫХ

Среди плауновидных сосуды известны лишь у некоторых видов
Selaginella (Harvey-Gibson, 1894; Duerden, 1934), элементы же ксиле-
мы остальных форм как современных, так и ископаемых, в большин-
стве работ нашего столетия характеризуются как трахеиды 1, Эти тра-
хеиды в метаксилеме или во вторичной ксилеме (если она есть) пред-
ставителей Lepidodendrales, Sigillariales и некоторых других порядков
достигают 3—7 мм в длину и 15—150 мк в диаметре и относятся к
категории лестничных трахеид. Немногие авторы (например, Bailey,
1953; Beck, 1959; Борсук, 1963) полагают, что радиальные и танген-
тальные стенки трахеид несут лестничные окаймленные поры, боль-
шинство же не расшифровывают своего понимания этого термина, и,
пожалуй, только Хенес (Henes, 1959) четко пишет о том, что лестнич-
ные трахеиды ископаемых лепидофитов несут неокаймленные поры,
представляя собой слепую ветвь развития трахеид типа Asteroxylon
mackiei.

Во многих (но не во всех!) образцах разных видов древовидных,
да и не только древовидных ископаемых Lycopodiophyta, в порах
трахеид отмечены тонкие (реже толстые) нити, проходящие обычно
вдоль оси элемента (рис. 1), но нередко анастомизирующие и даже
образующие своеобразную сеточку. Совокупность этих нитей давно
известна среди палеоботаников под названием штриховатость (поло-
счатость) Уильямсона (англ. Williamson's striation), поскольку при-
нималось, что именно он первый обратил внимание на эти струк-
туры (Williamson, 1869). Но, как установил Делевориас (Delevoryas,

1 В работах прошлого века и в некоторых работах нынешнего зачастую вовсе
не проводился принцип строгого различения двух основных элементов ксилемы — со-
судов и трахеид. В нашем веке лишь Гуинн-Воган (Gwynne-Vaughan, 1908), специаль-

но разбирая вопрос о природе трахеальных элементов папоротникообразных, пришел
к выводу, что для плаунов, так же как и для многих папоротников, характерны со-
суды. Но, как показали позднейшие исследования (см. обзор у Duerden, 1940), заклю-
чения Гуинн-Вогана по большей части оказались неверны, и к 1940 г. наличие истин-
ных сосудов среди папоротникообразных признавалось только у некоторых видов
Selaginella, у Pteridium aquilinum и Dryopteris filix-mas. Позже были открыты сосуды
у Equisetum (Bierhorst, 1968) и Marsilea (White, 1961).
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1957), впервые нити были отмечены Уитамом (Witham, 1833). Баргхурн
и Скотт (Barghoorn, Scott, 1958) предложили для этих нитей термин
fimbrils. Этот термин берет начало от латинского слова fimbria, что,
по мнению авторов, означает нить (англ. thread) или волокно (англ..
fiber). Но fimbria на деле означает бахрому (англ. fringle), а англий-
ским thread и fiber соответствуют латинские filum и fibra. Термин
fimbrils следует признать неудачным и с описательной точки зрения,
так как ничего похожего на бахро-
му в обычном понимании этого сло-
ва в порах лестничных трахеид не
видно. Лучше, по-моему, придер-
живаться старого термина — штри-
ховатоеть Уильямсона или говорить
просто о нитях.

В 1900 г. Сьюорд и Хилл (Se-
ward, Hill, 1900) показали, что в
каждой паре пор имеются две си-
стемы нитей — по одной в каждой
из смежных трахеид (рис. 2, 3).
Не вдаваясь подробно :в историю
•изучения этих структур, отмечу
лишь, что на природу их существует
несколько точек зрения. Одни по-
лагают, что нити сложены первич-
ной оболочкой (Seward, Hill, 1900; Seward, 1910; Barghoorn, Scott,
1958), вторые склонны рассматривать их как третичные утолщения (Gal-

Рис. 1. Трахеиды Sigillaria saullii (толь-
ко в одной из них изображены продоль-

ные нити) (по Henes, 1959)

Рис. 3. Схематиче-
ский продольный
разрез через стен-
ки трахеид Sigil-
laria saullii (no

Henes, 1959)

Рис. 4. Участок стенки тра-
хеиды Sigillaria saullii (по

Henes, 1969),

Рис. 2. Схема участка па-
ры пор Lipidodendron vas-
culare (продольные нити
подстилающей трахеиды по-
казаны пунктиром) (по Wes-

ley, Kuyper, 1951).
Обозначения к рис. 2—4:

а — перекладины лестнич-
ного утолщения, б — про-
дольные нити, соединяющие
перекладины, в — простран-
ство между нитями одной
пары пор, г — предполагае-
мый остаток поровой мем-
браны в виде тончайших

нитей
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der, 1933), большинство же считают нити частью вторичной оболочки
(Arnold, 1940; Pannell, 1942; Wesley, Kuyper, 1951; Fry, 1954; Снигирев-



ская, 1964; Henes, 1959) 2. В 1968 г. я высказал мысль о том, что нити
представляют 'собой отложения камеди, подобные тем, что встречаются
в проводящих элементах голо- и покрытосеменных (Филин, 1968).

То, что нити сложены не первичной оболочкой, прежде всего ясно
видно из данных, приводимых в работе Дьюэрдэна (Duerden, 1933).
На микрофотографиях поперечного среза ксилемы Lepidodendron vas-
culare видно, что нити располагаются по обе стороны замыкающей
мембраны, сложенной двумя первичными оболочками и межклеточным
веществом. Интересно отметить, что замыкающую мембрану Дьюэр-
дэн обнаружил лишь в молодых, расположенных близ камбия 3 элемен-
тах L. vasculare, а в более зрелых элементах Stigmaria ficoides такой
мембраны не увидел. Отсюда он заключает, что «первичная стенка и
срединная пластинка исчезают между двойной серией нитей в поровых
областях... Хотя поровой мембраны, происходящей из части первичной
стенки, у этих растений нет, все же области пор заняты двойной сетью
из тонких, близко расположенных нитей» (Duerden, 1933, pp. 192—193).
Интересно, что почти все авторы, придерживающиеся иной, чем Сьюорд
и Баргхурн, точки зрения на природу нитей, не упоминают о замыкаю-
щей мембране и не изображают ее на микрофотографиях и рисунках.
А Хенес в своей монографии о строении оболочки у ископаемых рас-
тений прямо пишет о том, что еще нигде никому не удавалось доказать
наличие замыкающей мембраны в поровой зоне дифференцированных
проводящих клеток многочисленных описанных плауновидных (Henes,
1959). Более того, отсутствие такой мембраны подтверждают авторы,
изучавшие проводящие элементы этих ископаемых с помощью элект-
ронного трансмиссионного (Wesley, Kuyper, 1951; Fry, 1954) и скани-
рующего (Taylor, 1968; Taylor, Millay, 1969) микроскопов.

Исходя из всех этих фактов, можно было бы по поводу природы
трахеальных элементов ископаемых Lycopodiophyta сделать такой же
вывод, к которому пришел Дьюэрдэн, сравнивая проводящие элемен-
ты ископаемых папоротников Metaclepsidropsis duplex и Stauropteris
burntislandica: «...у S. burntislandica поры представляют собой настоя-
щие перфорации, и ксилемные элементы поэтому являются сосудами»
(Duerden, 1933, р. 193). Но сам Дьюэрдэн уклоняется от такого вывода
(хотя и пишет об исчезновении замыкающей мембраны; см. выше) и
всюду в статье предпочитает говорить просто о трахеальных элементах.
Лишь в обзоре литературы он следует терминологии цитируемых ав-
торов, говоря то о сосудах, то о трахеидах. По-видимому, такой осто-
рожный подход к определению водопроводящих элементов ископаемых
плауновидных и в настоящее время следует признать разумным. Воп-
рос о природе этих элементов (сосуды или трахеиды?) пока надо
оставить открытым, но я склоняюсь больше к тому, что эти элемен-
ты — трахеиды, и вот почему.

Во-первых, в своей работе Хенес пишет о сети из тончайших
нитей, которая видна иногда между двойной серией вертикальных
нитей, соединяющих перекладины лестничного утолщения (рис. 4).
Эта сеть, по его мнению, может быть остатком мембраны, лежащей в
промежутке между продольными нитями соседних трахеид; но вопрос

2 Правда, Хенес, причисляя себя к сторонникам этой точки зрения, проявляет
осторожность и пишет о том, что темный цвет лестничных утолщений обычно не по-
зволяет различать вторичную и третичную оболочки, хотя последняя, возможно, и су-
ществовала.

3 Лучше говорить о границе древесины, поскольку достоверных указаний на на-
личие камбия у древовидных плауновидных пока нет. Расположение же элементов
ксилемы правильными радиальными рядами еще не указывает с определенностью на
наличие истинной камбиальной деятельности (ср., например, Schizopodium).
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этот, как он полагает, требует дальнейшего изучения (Henes, 1959).
Во-вторых, о тонкой просвечивающей пластинке, отделяющей сеточкис оседних трахеид, пишет Бек (Beck, 1959); правда, этот слой он трак-
тует как остаток межклеточного вещества. В-третьих, на электронной
микрографии в работе Весли и Кьюпера (Wesley, Kuyper, 1951) виден
кусочек вещества, которое, по мнению авторов (судя по подписи),

представляет собой остаток «постороннего материала, застрявшего
между вертикальными нитями». Отсюда кажется справедливым заме-
чание авторов о том, что первичная стенка (но опять-таки лишь в
лоровой зоне! — В. Ф.) исчезла перед тем, как ствол растения окаме-
нел. Далее, как ни убедительно на первый взгляд звучит вывод
Дьюэрдэна (Duerden, 1933) о том, что поровая мембрана исчезает
при созревании проводящих элементов, не следует упускать из виду,
что молодые элементы изучались им на одном объекте, а зрелые — на
другом. И, наконец, у Tracheophyta членики сосудов всегда короче
трахеид, от которых они, фигурально выражаясь, произошли в про-
цессе эволюции. Бэйли даже подчеркивает «универсальность этого
явления» (Bailey, 1944). Обычно также у членика сосуда конечная
стенка довольно короткая и располагается по отношению к боковым
под большим углом 4. Неперфорированную конечную стенку подобного
типа у трахеид Уайт называет областью перекрытия и считает, что
появление такой стенки должно предшествовать появлению перфора-
ций (White, 1963). У ископаемых же Lycopodiophyta трахеальные эле-
менты очень длинные, конечные стенки также очень длинные и сильно
скошены.

Приведенные выше доводы и заставляют меня предполагать, что
трахеальные элементы ископаемых Lycopodiophyta представляют собой
трахеиды, и лишь деградация клеточной оболочки при фоссилизации
приводит к видимому отсутствию поровой мембраны. Но пока послед-
няя не обнаружена, нужно со всей серьезностью относиться к следую-
щему замечанию Бэйли: «То, что сосуды могут развиваться у таких
низко стоящих растений (Selaginella, Pteridium — В. Ф.) и в то же
время отсутствуют у высоких представителей Lepidodendrales и у

I древовидных папоротников, по общему признанию, парадоксально»
(Bailey, 1953, р. 5).
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ABOUT THE TRACHEARY ELEMENTS OF THE FOSSIL LYCOPODIOPHYTA

The threads in the tracheary elements of the fossil Lycopodiophyta are non residues
of the primary wall or the part of the secondary wall but are deposits of the gummi ana-
logous ones that are present in a conductory elements of the gymnosperms and the an-
giosperms. The pit-closing membranes in the mature tracheary elements of the fossil Ly-
copodiophyta are not yet found; nevertheless the length of elements and the inclination
of their end walls are not permit to consider the tracheary elements as vessels. They are
tracheids which lost the pit-closing membranes at fossilization.


