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ПОЛИМОРФИЗМ СПОР У LYCOPODIUM SELAGO
VAR. APPRESSUM DESV.

Изучение полиморфизма спор и пыльцевых зерен высших растений
имеет большое значение как для практики спорово-пыльцевого анализа
четвертичных и более древних отложений, так и для познания
природы самого полиморфизма и его филогенетической оценки. К на-
стоящему времени известно около сотни видов и гибридных форм выс-
ших споровых 1, у которых отмечены уклонения при спорообразовании
(Филин, 1967). При этом число уклонных типов спор, продуцируемых
каким-либо видом, обычно невелико, и лишь у немногих растений мы
сталкиваемся со «вспышкой» полиморфизма. К таким растениям отно-
сится и Lycopodium selago L., а точнее его разновидность — L. s. var.
appressum Desv.

Эта разновидность (или форма) встречается в пределах всего ареа-
ла L. selago, она не обособлена ни географически, ни морфологически
от других форм вида и приурочена, главным образом, к горным и се-
верным районам 2. Различные типы спор встречены нами у экземпляров,
собранных одним из авторов (В. Р. Филиным) 22 июня 1964 г. в гор-
ной, кустарничково-моховой тундре на Полярном Урале в окрестностях
поселка 106-й километр. Из различных участков спороносной зоны стеб-
ля разных растений выделялись партии спорангиев, каждая из которых
отдельно от других обрабатывалась ацетолизным методом, после чего
приготовлялись препараты спор (точнее их оболочек) в глицерине. Про-
смотр препаратов выявил различные морфологические типы спор, кон-
туры с фотографий которых приведены (рис. 1). Ниже следуют краткие
описания всех встреченных нами у североуральских экземпляров L. se-
lago var. appressum типов спор; эти типы, ради краткости дальнейшего
изложения, пронумерованы.

I. Рис. 1, 1. Сфероидальные, безапертурные, диаметром около
600 мк. Поверхность экзоспория с неглубокими, равномерно распреде-
ленными, нерезко очерченными ямками; край споры в оптическом сече-
нии представляется волнистым.

1 Общее число видов семенных, у которых наблюдается полиморфизм пыльцевых
зерен, пока не подсчитано.

2 До недавнего времени форма эта, выделенная В. А. Петровым (1930) в ранг
вида, нередко рассматривалась как арктическая раса L. selago, замещающая собствен-
н о L . selago н а в с е м п р о т я ж е н и и А р к т и к и (подробнее см.: Толмачев,.
1960а, б).
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Рис. 1. Типы спор у Lycopodium selago var. appressum (пояснения см. в тексте)



зовались в результате неполной плазмотомии одной из половинок диады
на две части, а споры VI типа — это тип, как бы переходный от монады
к тетраде.

Споры X типа обычно считаются переходными от тетраэдрических
к билатеральным (Momose, 1942, 1965; Сладков, 1957, 1962а, б, 1964,
1967а,б; Chang, 1963; Nayar, 1963; Nayar a. Bajpai, 1964; Nair, 1965).
По мнению А. Н. Сладкова, четыре споры подобного строения могут

Рис. 3. Ложноромбическая тетрада спор. 1,
2, 5, 7 — тетрада в разных положениях (1,
2 — рисунки с фотографии; 5—7 — схемы);
3,4 — споры, составляющие тетраду (схе-

мы)

Рис. 2. Встречаемость различных
типов спор у Lycopodium selago
var. appressum. 1 — споры типа
VII; 2 — II, III, IV; 3 - Х ; 4—
XII; 5 —IX; 6 — XIV; 7—абор-

тированные споры

возникать в тетрадах, промежуточ-
ных между тетраэдрическими и изо-
билатеральными. В нашем материа-
ле мы подобных тетрад не обнару-
жили, но зато встретили тетраду, изо-
браженную на рис. 3. Эта тетрада
состоит из двух спор IX типа и двух
спор X типа. При рассмотрении

с полюса такая тетрада по расположению линий контакта спор очень
напоминает ромбическую тетраду, известную у некоторых цветковых,
особенно у Ericaceae (Сладков, 1953, 1954 6; Oldfield, 1959; Ueno, 1962).
Но в ромбической тетраде две споры не соприкасаются между собой и
отделены друг от друга двумя другими сомкнутыми спорами. В тетраде
же, изображенной на рис. 3, каждая из четырех спор соприкасается
с тремя другими. Такую тетраду мы предлагаем называть ложноромби-
ческой (pseudorbomboidal). Псевдоромбическая тетрада, насколько нам
известно, не отмечалась у папоротникообразных, хотя, возможно, что
именно ее изобразил в полярном положении у Angiopteris longifolia
И. Д. Чистяков (1871).

Споры X типа, как показало исследование нашего материала, мо-
гут возникать и в тетраде, изображенной на рис. 4. На препарате мы
встретили неполную тетраду, состоящую из трех спор X типа, объеди-
ненных как бы в высокую тетраэдрическую пирамиду с узким основа-
нием. Моделирование подобной тетрады показало, что четвертая спора
тетрады должна быть радиально-симметричной, трехлучевой, но мень-
ших размеров, чем типичные споры плауна, т. е. спорой VIII типа.
Рис. 4, 1 сделан с фотографии неполной тетрады, у которой одна спора
VIII типа уже отсутствовала, а одна спора X типа была намеренно уда-
лена перед фотографированием. На рис. 4, 2 изображен контур споры

6 В работах А. Н. Сладкова она описана как тетрада неправильного строения.
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VIII типа, которая могла бы входить в состав тетрады. Подобного типа
тетрады известны у цветковых под названием разносильно-споровых
(heterodynamosporous); они встречены у некоторых представителей
Chlaenaceae (Erdtman, 1955). У папоротникообразных подобные тетра-
ды до настоящего времени, кажется, не были описаны.

Происхождение спор XI типа менее ясно; они близки к спорам X
типа и, возможно, возникают при образовании разносильно-опоровой

Рис. 4. Разносильно-споровая тетрада.
1 — рисунок с фотографии неполной тет-
рады; 2—спора VIII типа, которая мог-
ла бы входить в состав тетрады; 3,4 —
споры, составляющие тетраду (схемы);
5—7 — тетрада в разных положениях

(схемы)

Рис. 5. Яйцевидная тетрада (схема).
1—4 — тетрада в разных положениях;
5,6 — два типа спор, составляющих

тетраду

тетрады. Билатеральные споры XII типа могут образоваться в изобила-
теральных и крестообразных тетрадах, которые у L. selago нами не
встречены7, но найдены у некоторых других видов на более ранних
стадиях развития.

Споры XIII типа, как показало моделирование, должны возникать
в тетраде, изображенной на рис. 5. Одна пара спор, входящих в такую
тетраду, представляет собой зеркальное отображение другой. В поляр-
ном положении такая тетрада, если не учитывать перспективы, сходна
с изобилатеральной (крестообразной). По сути дела, она изобилате-
ральна, поскольку обладает двумя плоскостями симметрии. Но так как
на практике название «изобилатеральная» прочно закрепилось за тет-
радами, состоящими из четырех билатеральных спор, т. е. имеющими
еще и третью плоскость симметрии, которая у нашей тетрады отсут-
ствует, то последней целесообразно дать другое название. Вследствие
того что в двух экваториальных положениях, когда одна или другая
из плоскостей симметрии перпендикулярна к плоскости рисунка, смоде-
лированная тетрада имеет яйцевидные очертания, мы предлагаем на-
зывать ее яйцевидной (oviformis). Подобная тетрада (возможно, она
производна от изобилатеральной), так же как и споры, ее составляю-
щие, насколько нам известно, у папоротникообразных еще не отме-
чалась.

Споры XIV типа рассматриваются обычно тоже как переходные
от тетраэдрических к билатеральным (см. литературу к спорам X ти-
па, а также Nayar a. Devi, 1965), и возникать они должны, по мнению
А. Н. Сладкова, в тетрадах, переходных от тетраэдрических к кресто-

7 Билатеральные споры у L. selago отмечал Садебек (Sadebeck, 1881). При этом
он писал о том, что споры подобного типа возникают в крестообразных тетрадах, хотя
рисунок в его работе (рис. 2, 1) скорее изображает тетраэдрическую, чем крестообраз-
ную тетраду.
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образным. Образование спор XV типа менее ясно, но они, бесспорно,
возникают в разноеильно-споровых полиадах, состоящих из спор раз-
ной величины и формы.

Большинство описанных выше типов спор впервые отмечено у
L. selago, хотя значительная часть их не нова вообще для папоротни-
кообразных (см. список в работе В. Р. Филина, 1967).

Вопрос о причинах полиморфизма спор у L. s. var. appressum вряд
ли целесообразно рассматривать в отрыве от такового у других видов;
подробно это будет сделано в другой публикации. Здесь лишь отметим,
что очень часто непосредственная причина полиморфизма — это нару-
шение хода мейоза (типа асинапсиса) материнской клетки спор. Это
нарушение, в свою очередь, может быть вызвано как внутренними, так
и внешними факторами. К первым можно отнести воздействие высоких
или низких температур, радиации и т. п., вторые связаны с гибридной
природой растения, наличием генов-ингибиторов редукционного деле-
ния и т. д. (подробнее см. Prakken, 1943). Не отрицая возможного влия-
ния внешних причин, мы больше склоняемся к мысли о том, что осно-
вой полиморфизма опор у L. selago var. appressum скорее служат внут-
ренние факторы генетического порядка. Интересно, что у образцов
L. selago из Великобритании и Швеции Мантон (Manton, 1950) обнару-
жила нарушение хода мейоза (асинапсис). Это нарушение она склонна
связывать с гибридной природой вида (и тогда L. selago следует счи-
тать наиболее древним гибридом), но не исключает и того, что неспари-
вание хромосом зависит от причин метаболического, а не генетического
порядка. Возможно, что асинапсис у L. selago в какой-то мере связан
с высоким уровнем плоидности этого вида (по Мантон, 2 п у него не ме-
нее 260), так же как и у L. cernuum L. (Ninan, 1958), некоторых Ophio-
glossum (Verma, 1956; Kurita a. Nishida, 1965) и Phylloglossum drum-
mondii Kunze (Blackwood, 1953). Интересно отметить, что у упомяну-
тых представителей плаунообразных выработался своеобразный меха-
низм компенсации аномалий мейоза — образование выводковых почек,
что было впервые подчеркнуто Мантон. Но, конечно, окончательный
ответ на поставленный вопрос может быть получен при детальных ци-
тологических исследованиях форм L. selago в естественной обстановке
и в условиях культуры.

Авторы благодарны А. Н. Сладкову (МГУ) за просмотр рукописи
и критические замечания.
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