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УДК 581.332:582.344.7 БОТАНИКА

СПОРОГЕНЕЗ И СТРОЕНИЕ СПОРОДЕРМЫ TETRAPHIS
PELLUCIDA HEDW. (TETRAPHIDACEAE, MUSCI)

Н. И. Филина, В. Р. Филин

Споры Tetraphis pellucida каталептные. Интина на проксимальной
стороне толще, чем на дистальной. Скульптурированный слой экзины
образуется из глобул высокой электронной плотности после разрушения
оболочки материнской клетки. С точки зрения палиноморфологии, Tetra-
phidaceae, по-видимому, не являются переходным звеном между Andrea-
eopsida и Polytrichopsida.

The spores of Tetraphis pellucida are cataleptous. The intine on the
proximal surface is thicker than on the distal one. The sculptural layer
of exine is formed from the globules of high electronic density after dis-
truction of the mother wall cell. From the point of view of palynomor-
phology Tetraphidaceae seems not to be a transitional chain between An-
dreaeopsida and Polytrichopsida.

Олиготипные роды Tetraphis Hedw. и Tetrodontium Schwaegr.,
составляющие семейство Tetraphidaceae, резко отличаются от других
мхов строением протонемы и перистома, что послужило основанием
для выделения семейства в монотипный порядок Tetraphidales [19].
Единой точки зрения на положение тетрафисовых в системе и связь
их с другими мхами нет. Некоторые авторы [1, 11, 15, 21, 22, 29] ви-
дят в тетрафисовых примитивную группу, представляющую собой как
бы переходное звено между еще более примитивными андреэевыми
и более продвинутыми политриховыми мхами. Фляйшер первоначаль-
но объединял тетрафисовые с политриховыми в группе Archjdontei
[18], но впоследствии отнес их к надпорядку Eubryinales [19]. Эту
точку зрения приняли многие исследователи [7, 14, 28]. Фрей [20]
не считает возможным сближать тетрафисовые ни с политриховыми,
ни с бриевыми в узком смысле и включает их в группу неопределен-
ного положения.

Диксон [16] в своей системе вслед за порядком Tetraphidales по-
местил порядок Calomniales, включающий один олиготипный род Ca-
lomnion H. f. et W. Коробочка Calomnion не имеет перистома, но
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Витт [32] обнаружил у Calomnion протонему, напоминающую прото-
нему Tetraphis, и потому счел целесообразным включить Calomniaceae
и Tetraphidaceae в подкласс Tetraphidae класса Bryopsida. Отмечая
неопределенность положения тетрафисовых в системе, Витт, тем не
менее, полагает, что они стоят ближе к Bryidae, чем к Polytrichidae.

Очевидно, что для решения вопроса о родственных связях тетра-
фисовых и их месте в системе мхов необходимы не только анализ
уже имеющихся фактов, но и получение новых сведений по морфоло-
гии этой слабо изученной группы. В этом отношении полезными мо-
гут оказаться успешно используемые в систематике мхов [2, 3, 13,
26] данные о развитии и строении спородермы.

Материал собирали весной и в начале лета в 1983—1986 гг. в Солнечногорском
районе Московской области в притеррасной пойме реки Клязьмы в заболоченном
елово-березовом лесу. Коробочки Т. pellucida фиксировали в смеси 5 %-ного форма-
лина и 4 %-ного глутарового альдегида на фосфатном буфере (5:1) с добавлением
сахарозы, а затем в 1 %-ном растворе четырехокиси осмия. Последующую обработку
проводили, согласно методике, описанной ранее [2]. Срезы изучали с помощью
микроскопа Hitachi-11 в межкафедральной лаборатории электронной микроскопии
биологического факультета Московского университета.

Оплодотворение у Т. pellucida происходит весной, и уже к концу
первого сезона роста в молодой коробочке, развивающейся по типу
Bryum [30], закладывается археспорий. На поперечном срезе через
среднюю часть урночки перезимовавшей и зафиксированной в на-
чале мая коробочки в световой микроскоп видны стенка, однослойный
археспорий, ограниченный с двух сторон споровыми мешками, и ко-
лонка. Стенка состоит из эпидермиса и трех-четырех слоев вытяну-
тых в тангентальном направлении узких клеток гиподермы с замет-
но утолщенными оболочками. Наружный споровый мешок состоит из
трех слоев крупных, прямоугольных, слегка вытянутых в тангенталь-
ном направлении, тонкостенных, сильно вакуолизированных клеток,
внутренний слой которых впоследствии преобразуется в наружный
тапетум. Внутренний тапетум возникает из внутреннего спорового
мешка; клетки его по толщине оболочек и характеру содержимого
первоначально не отличаются от внешних мелких клеток колонки,
дериватами которых они являются. Тонкостенные, сильно вакуолизи-
рованные, многоугольные клетки колонки располагаются в трех кру-
гах, внутренний из которых состоит из самых крупных и немногочис-
ленных клеток.

При последующем развитии коробочки археспорий становится
четырехслойным. Клетка археспория содержит густую цитоплазму,
крупное ядро, одну чашевидную пропластиду, хорошо развитую эндо-
плазматическую сеть, многочисленные митохондрии, единичные ли-
пидные капли. Спустя некоторое время оболочки археспориальных
клеток частично лизируются, клетки отходят друг от друга, становят-
ся округлыми, превращаясь в материнские клетки спор, на срезах
которых обычно видны две чашевидные пластиды с зачатками ламел-
лярной системы и с зернами крахмала (рис. 1, Л). Очевидно, что
единственная пластида археспориальной клетки к этому времени
разделилась на четыре. Материнские клетки покрыты тонкой иници-
альной оболочкой, состоящей из рыхло расположенных фибрилл клет-
чатки. Между инициальной оболочкой и плазмалеммой затем обра-
зуется так называемая специальная стенка, состоящая из редких
фибрилл клетчатки, вкрапленных в матрикс из пектиновых веществ
и кислых мукополисахаридов. В этой стенке иногда видны ломасомы
и концентрические скопления мембран (рис. 1, Б, Д); наличие лома-
сом, возможно, свидетельствует о высокой метаболической активно-
сти цитоплазмы материнской клетки при построении оболочки. Клет-
ки наружного и внутреннего споровых мешков в это время содер-
жат многочисленные митохондрии и диктиосомы, одиночные липид-
3 Биологические науки № 5
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Рис. 1. Материнские клетки спор (А, Б Г, Д), тетрада спор (£) и клетки тапетума
(В) Tetraphis pellucida:

гл.э.с.- гладкая эндоплазматическая сеть, гр. э. с - гранулярная эндоплазматическая сеть,
з. к - зерна крахмала, и. о - инициальная оболочка, к. г - клетки тапетума л - ломасомы
л. к - липидные капли, м. к. с - материнская клетка спор, мт митохондрии п - п ластида
л. - плазмалемма, с.м. - скопления мембран, с. о - специальная оболочка я- ядро; масштаб

1 мкм



Биологические науки № 5, 1989 67

Рис. 2. Молодые споры Tetraphis pellucida (А—Д):
э — экзина, э. гл — электронно-плотные глобулы, э. л — экзинные ламеллы; остальные обозна-

чения те же, что на рисунке 1

ные капли, крупную вакуоль и амилопласты с полиэдрическими зер-
нами крахмала (рис. 1, В).

По завершении мейоза в ходе цитокинеза митохондрии кон-
центрируются в области формирования стенки, разделяющей прото-
пласт материнской клетки на четыре части (рис. 1, Г). Протопласт
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молодых спор образует довольно гомогенный, обладающий средней
электронной плотностью слой спородермы, который состоит из спо-
рополленина. Формирование этого слоя, судя по его толщине на сре-
зах (рис. 1, Е), начинается на дистальной стороне, а затем распрост-
раняется и на проксимальную поверхность споры. После разрушения
инициальной и специальной оболочек и межспоровой перегородки
споры отходят друг от друга, растут и становятся слегка уплощенны-
ми на проксимальной стороне (рис. 2, А). Согласно данным Брауна
и Леммон [10], пластида у Т. pellucida ко времени расхождения
спор мигрирует к проксимальному полюсу, располагаясь перпенди-
кулярно дистальной поверхности споры. К этому же времени исчезает
дистальный и появляется проксимальный организующий центр из мик-
ротрубочек, с формированием которого авторы связывают не только
миграцию пластиды, но и образование проксимальной поры. На на-
шем материале организующие центры не обнаружены, правда, и
пластида в разошедшихся спорах располагается еще у дистальной по-
верхности споры (рис. 2, Б). На проксимальной стороне тонкая обо-
лочка из спорополленина местами приподнимается в результате фор-
мирования выступов, сложенных мелкозернистым веществом и под-
стилаемых ламеллами из спорополленина (рис. 2, В). Подобные вы-
ступы видны и на микрофотографиях спор Т. pellucida в работе Брау-
на и Леммон [10], а также обнаружены при формировании колечка
у некоторых других мхов [4, 8, 9].

К началу мейоза в материнских клетках спор большая часть ци-
топлазмы в клетках наружного и внутреннего выстилающих слоев со-
средоточивается у оболочки, обращенной к споровой полости, а в ами-
лопластах этих клеток происходит деградация крахмала. К моменту
расхождения спор крахмала в клетках тапетума практически уже нет,
а у перегородок, разделяющих клетки тапетума, на срезах видны мно-
гочисленные электронно-плотные глобулы. Такие же глобулы видны
в цитоплазме близ оболочки, обращенной к споровой полости, в самой
этой оболочке сложенной рыхлой сетью микрофибрилл клетчатки, и
на внешней поверхности оболочки (рис. 3,А). Высокая электронная
плотность глобул позволяет предполагать, что они состоят из жиропо-
добных веществ, дисперсионной средой для которых являются белки.
И, конечно, не случайно в постепенном слое цитоплазмы клеток тапе-
тума наблюдаются скопления трубочек гладкой и гранулярной эндо-
плазматической сети. Первая, как известно [6], играет важную роль
в синтезе липидов, а вторая — в синтезе «экспортируемых» из клетки
белков. Поскольку в это же время глобулы примерно такой же величи-
ны и столь же высокой электронной плотности оседают и на поверхно-
сти молодых спор (рис. 2,Г,Д), и на поверхности встречающихся в
споровой полости сгустков дегенерированной цитоплазмы и колоний
цианей (рис. 3, Г), представляется весьма вероятным, что источник
формирования этих глобул один и тот же — цитоплазма клеток тапе-
тума, через оболочку которых глобулы, как это уже предполагали
[27], выходят в споровую полость.

Некоторые из оседающих на поверхности спор глобул, сливаясь,
образуют более крупные шаровидные скопления, полимеризация ве-
щества которых ведет к появлению бородавчатого слоя спородермы
(рис. 3, Д). Бородавочки не разрушаются при ацетолизе и, очевидно,
состоят из спорополленина, электронная плотность которого такая же,
как у ранее сформировавшегося слоя экзины, или выше (рис. 3,Б).
Осевшие последними на поверхности спор (в том числе и на поверх-
ности уже возникших бородавочек) глобулы сохраняют в определен-
ной степени свою индивидуальность и присущую им очень высокую
электронную плотность (рис. 3, В). Ацетолизоустойчивый внешний
слой спородермы, обладающий обычно более высокой электронной
плотностью, чем ранее сформировавшийся слой экзины, многие авторы
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Рис. 3. Клетки тапетума (А), споры (Б, В, Д) и колония цианей (Г) в коробочке
Tetraphis pellucida:

в — вакуоль, и — интина, к. ц — колония цианей; остальные обозначения те же что на рисун-
ках 1 и 2

вслед за Мак-Клаймонтом и Ларсоном [24] называют периной, хотя
он и не является продуктом деятельности периплазмодия, а соответст-
вует, скорее, эктосэкзине пыльцевых зерен.
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Мощная интина, в несколько раз превышающая по толщине экзи-
ну, окончательно дифференцируется после образования экзины. Инти-
на на проксимальной стороне споры толще, чем на дистальной, в 1,5—
2 раза, и, напротив, экзина на проксимальной стороне тоньше, а боро-
давочки здесь мельче и реже расположены, чем на дистальной стороне
(рис. 3,Б). Часть проксимальной поверхности у некоторых спор вовсе
не покрыта бородавочками; такие споры несколько похожи на споры
Timmiella barbuloides (Brid.) Moenk. из Pottiales [12]. Организация
экзины подтверждает предположение Эрдтмана [17] о том, что споры
Т. pellucida каталептные. Выступы на проксимальной стороне, соответ-
ствующие колечку других мхов, в зрелых спорах имеют вид очень уз-
ких линзовидных участков и с поверхности незаметны (рис. 3,Б, В),
а пробки, располагающейся в центре апертуры многих мхов [4, 8, 9,
27], у Т. pellucida не обнаружено.

К моменту созревания спор многие из клеток стенки коробочки,
колонки и споровых мешков заполняются водой [23]. Цитоплазма
зрелых спор содержит многочисленные хлоропласты с хорошо развитой
системой тилакоидов, множество липидных капель, мелкие вакуоли
(рис. 3, Б). В гидратированном состоянии споры сфероидальные или
эллипсоидальные (рис. 3, Д); при подсыхании проксимальная стенка
нередко втягивается и спора становится лодочковидной. Очевидно, что
апертурная область регулирует объем споры и ее можно считать гар-
момегатом.

В коробочке Т. pellucida, содержащей почти зрелые споры, были
обнаружены колонии цианей (рис. 3, Г). Так как покрытый кутикулой
эпидермис коробочки устьиц не имеет, остается допустить, что водо-
росли проникли в спорогоний на ранних этапах его развития. Находка
цианей в коробочке Т. pellucida в свете аналогичных находок у An-
dreaea rupestris He.dw. [5] и сплахновых (наши неопубликованные
данные), очевидно, свидетельствует о том, что факультативный эндо-
симбиоз цианей со мхами — широко распространенное явление.

Полученные данные позволяют утверждать, что по способу форми-
рования и по ультраструктуре спородермы Т. pellucida отличается от
андреэевых, но существенно не отличается от тех представителей под-
класса бриевых, в понимании Бротеруса [7], у которых скульптуриро-
ванный слой спородермы образуется после освобождения спор из обо-
лочки материнской клетки. К сожалению, развитие спородермы у по-
литриховых, с которыми многие авторы сближают тетрафисовые, не
изучено, но, судя по опубликованным [24, 25, 31] и имеющимся в на-
шем распоряжении материалам, в основании скульптурных элементов
спор многих родов политриховых располагается слой экзины, сформи-
ровавшейся тогда, когда споры еще находились в пределах оболочки
материнской клетки, а сами скульптурные элементы располагаются в
строго определенном порядке. Правда, у некоторых политриховых,
например у Psilopilum cavifolium (Wils.) Hag., спородерма по своей
скульптуре сходна со спородермой Т. pellucida, но развитие и ультра-
структура спородермы у P. cavifolium еще не изучены. Для апертуры
Polytrichum commune Hedw. характерно наличие мощно развитой проб-
ки из пектина [27], но все ли политриховые обладают апертурой с
пробкой, пока неизвестно. С точки зрения палиноморфологии, отрицать
наличие связи тетрафисовых с политриховыми будет, по-видимому,
преждевременно, но то, что тетрафисовые вряд ли следует рассматри-
вать в качестве переходного звена между андреэевыми и политрихо-
выми, представляется вполне вероятным.
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