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Введение

В цикле воспроизведения папоротников 
чередуются две фазы – спорофит и 
гаметофит, различающиеся как габитуально, 
так и функционально и экологически. К 
настоящему времени накоплено значительное 
количество материала по онтогенезу 
спорофитов папоротников в пределах 
разнообразных таксономических групп 
(Науялис и Филин 1983 а, б; Шорина 1994; 
Филин 1995; Храпко 1996; Гуреева 2001; 
Державина 2006 и др.). В то же время по 
онтогенезу гаметофитов проведено гораздо 
меньше исследований (Науялис и Филин 
1983 а, б; Науялис 1989; Шорина 2001; 
Гуреева 2001; Барабанщикова 2002, 2007; 
Державина и др. 2009; Покровская  2010, 
2011; Державина и Покровская 2011, 
2012; Иващенко 2013), а гаметофиты многих 
таксонов не изучены вовсе. В этой связи целью 
нашего исследования явилось сравнительное 
изучение онтоморфогенеза гаметофитов и 

его поливариантности у двух видов скальных 
папоротников Asplenium adiantum-nigrum L. и 
Adiantum capillus-veneris L.

Материалы и методы исследований

Споры, емкости и грунт для 
выращивания гаметофитов стерилизовали. 
Для фиксации первых этапов онтогенеза 
споры проращивали в чашках Петри на 
фильтровальной бумаге в смеси Кнопа. Для 
дальнейших исследований посев проводили 
на питательный цветочный грунт. Споры 
характеризовали согласно литературным 
данным (Бобров и др. 1983). Тип их 
прорастания определяли по B.K. Nayar & 
S. Kaur (1969), тип развития пластинки 
гаметофита – по B.K. Nayar & S. Kaur (1971). 
Использовали принципы периодизации 
онтогенеза растений, уточненные 
применительно к гаметофитам папоротников 
Н.И. Шориной (1994, 2001), И.И. 
Гуреевой (2001) и Н.С. Барабанщиковой 
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(2002, 2007). При оценке поливариантности 
онтогенеза опирались на представления 
Л.А. Жуковой и А.С.  Комарова (1990). 
Выделены следующие периоды полного 
онтогенеза гаметофитов: I. первичный покой 
(sp); II. виргинильный (предефинитивный) 
(v); III. дефинитивный (d); IV. сенильный 
(старческий) (s) и 6 онтогенетических 
состояний. Пол гаметофита обозначали: 
m (masculum) – мужской, f (femininum) 
– женский и h (hermafroditum) – 
гермафродитный, обоеполый.

Результаты и их обсуждение

Покоящиеся споры (sp) A. adiantum-nigrum 
и A. capillus-veneris существенно 
различаются по типу тетрадного рубца: 
споры A.  adiantum-nigrum однолучевые, а 
A. capillus-veneris – трехлучевые. Существуют 
различия и в размерах полярной оси и 
экваториального диаметра спор, в частности, 
споры A. adiantum-nigrum имеют бóльший 
размер полярной оси (36,0-39,6 мкм), а споры 
A. capillus-veneris – больший экваториальный 
диаметр (39,6-64,6  мкм). Споры 
отличаются и скульптурой спородермы: 
у A.  adiantum-nigrum она складчатая, а 
у A. capillus-veneris – мелкобугорчатая 
или зернистая. Окраска спор тоже 
различна: у A.  adiantum-nigrum – бурая, а у 
A. capillus-veneris – бледно-желтая.

Первые признаки прорастания спор (р) 
были обнаружены у A. capillus-veneris через 
18 дней, а у A. adiantum-nigrum – спустя 60 
дней (Рис. 1; Рис. 2). Прорастание у обоих 
видов проходило, согласно классификации 
B.K. Nayar & S. Kaur (1969), по типу Vittaria 
(Державина и др. 2009; Державина и 
Покровская 2011, 2012). Ювенильные 
стерильные особи (j) представляли собой 
однорядную нить – хлоронему, состоящую из 
8 бочонковидных клеток у A. adiantum-nigrum 
и из 5 – у A. capillus-veneris.

Развитие гаметофита у A. adiantum-nigrum 
шло по Aspidium-типу, а у A. capillus-veneris 
по Adiantum -типу (Nayar & Kaur 1971). 
Исследуемые папоротники демонстрировали 
значительное морфологическое 

разнообразие формы гаметофитов, особенно 
в имматурном (im) онтогенетическом 
состоянии: гаметофиты A. adiantum-nigrum 
имели лентовидную и лопатчатую 
форму таллома (Рис. 1), а гаметофиты 
A. capillus-veneris – языковидную и почти 
сердцевидную (Рис. 2). У имматурных (im) 
гаметофитов A. adiantum-nigrum по краям 
таллома начали формироваться железистые 
волоски, а у гаметофитов A. capillus-veneris 
они отсутствовали на всех стадиях 
развития. Различия в форме, характерные 
для имматурного онтогенетического 
состояния, сохранились и у виргинильных (v) 
гаметофитов (Рис. 2).

Мужская сексуализация у гаметофитов 
обоих видов оказалась ранней: у 
A. adiantum-nigrum – начиная с ювенильного 
(j), а у A. capillus-veneris – с виргинильного 
(v) онтогенетического состояния (Рис. 1; 
Рис. 2).

У виргинильных мужских гаметофитов 
v (m) A. capillus-veneris антеридии 
располагались немного ниже выемки в 
средней и нижней части таллома среди 
ризоидов, а у A. adiantum-nigrum – по 
всей поверхности таллома и по его краям. 
Дефинитивные обоеполые гаметофиты d (h) 
A. adiantum-nigrum и A. capillus-veneris имели 
сердцевидную или почти сердцевидную 
форму. Архегонии у A. adiantum-nigrum 
находились или на архегониальной 
подушке ближе к выемке, или по всей длине 
архегониальной подушки, антеридии же – 
или в базальной части подушки, или в самой 
нижней части таллома среди ризоидов 
(Рис.  1). У A. capillus-veneris архегонии 
обнаружены на архегониальной подушке 
ближе к выемке, а антеридии – в базальной 
части подушки среди ризоидов и на 
«крыльях» (Рис. 2) (Державина и др. 2009; 
Державина и Покровская 2011, 2012).

У исследуемых растений отмечено 
вегетативное размножение гаметофитов 
посредством пролиферации. У 
A.  adiantum-nigrum – уже у ювенильных (j), 
а у A. capillus-veneris – у виргинильных (v) 
заростков. На пролиферирующих участках 
развивались антеридии. Пролиферация 
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Рис. 1. Возрастно-половые состояния онтогенеза гаметофита Asplenium adiantum-nigrum: p – проросток; 
j  –  ювенильный; j (m) – ювенильный мужской пролиферирующий; im (m) – имматурный мужской 
пролиферирующий; v (m) – виргинильный мужской пролиферирующий; d – дефинитивный пролиферирующий; 
s (f) – сенильный женский пролиферирующий; s (h) – сенильный обоеполый пролиферирующий. Масштаб: 0,1 мм.
Fig. 1. The age-sexual states of the ontogeny of gametophyte Asplenium adiantum-nigrum: p – plantlet; j – juvenile; 
j (m) – juvenile male proliferous; im (m) – immature male proliferous; v (m) – virginal male proliferous; d – definitive 
proliferous; s (f) – senile female proliferous; s (h) – senile hermaphrodite proliferous. Scale: 0.1 mm.
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Рис. 2. Возрастно-половые состояния онтогенеза гаметофита Adiantum capillus-veneris: sp – покоящиеся споры; 
p – проросток; j – ювенильный; im – имматурный; v – виргинильный; d – дефинитивный; s – сенильный. Масштаб: 
0,1 мм.
Fig. 2. The age-sexual states of the ontogeny of gametophyte Adiantum capillus-veneris: sp – latent spores; p – plantlet; 
j – juvenile; im – immature; v – virginal; d –definitive; s –senile. Scale: 0.1 mm.
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осуществлялась у A. adiantum-nigrum 
преимущественно по краям таллома, а 
у A.  capillus-veneris – в области выемки 
(Державина и др. 2009; Державина и 
Покровская 2011, 2012).

По мере старения гаметофиты обоих 
видов постепенно утратили сердцевидную 
или почти сердцевидную форму. У сенильных 
(s) гаметофитов «крылья» разрослись и 
стали гофрированными (Рис. 1; Рис. 2).

Заключение

У гаметофитов двух видов папоротников 
были прослежены следующие типы 
онтогенеза:

А. Полный и сокращенный функционально 
завершенный онтогенез обоеполых, женских 
и мужских гаметофитов с воспроизведением 
диплофазы (спорофитов):

A. adiantum-nigrum
sp – p – j(m) – im(m) – v (m) – d (h) – спорофит
j(m) – im(m) – v(m) – d (h) – спорофит
sp – p – j – im – v – d ( f) – спорофит
j- im – v – d ( f) – спорофит
sp – p – j (m) – im (m) – v (m)
j (m) – im (m) – v (m)

A. capillus-veneris
sp – p – j – im – v (m) – d (h) – спорофит
j (m) – im (m) – v (m) – d (h) – спорофит
sp – p – j – im – v (m)
j (m) – im (m) – v (m)

Б. Полный и сокращенный функционально 
незавершенный онтогенез обоеполых и 
женских гаметофитов:

A. adiantum-nigrum
sp – p – j (m) – im (m) – v (m) – d (h) – s – отмирание
j (m) – im (m) – v (m) – d (h) – s – отмирание
sp – p – j – im – v – d ( f) – s – отмирание
j – im – v – d ( f) – s – отмирание

A. capillus-veneris
sp – p – j – im – v (m) – d (h) – s – отмирание
j (m) – im (m) – v (m) – d (h) – s – отмирание
В ходе исследования выявлены несколько 

типов поливариантности онтогенеза 
гаметофитов.

Морфологическая поливариантность 
выразилась в разнообразии формы заростков 
и числе клеток, их формирующих. У 
A.  adiantum-nigrum приблизительно через 
три месяца после посева одновременно 
присутствовали гаметофиты из 14, 21 
клеток, недавно перешедшие к плоскостному 
росту; лентовидные или лопатчатые, а 
также крупные гаметофиты, по форме 
близкие к сердцевидным. У A. capillus-veneris 
через месяц после посева большинство 
гаметофитов имели языковидную форму 
таллома и состояли из 12-30 клеток, также 
встречались как мелкие – из 9-10 клеток, так 
и крупные гаметофиты (Державина и др. 
2009; Державина и Покровская 2011, 
2012).

Динамическая поливариантность 
у обоих видов проявилась в быстром 
прохождении большинством заростков 
j и im состояний и в длительном их 
пребывании в v, d, и s состояниях. Наряду со 
стерильными гаметофитами, обнаружено 
несколько вариантов заложения и 
функционирования гаметангиев и их 
соотнесения с онтогенетическим состоянием 
особи: 1) гаметофиты A. adiantum-nigrum 
морфологически и функционально 
однополые протерандрические мужские 
(j, im, v) или женские d ( f) (спорового и 
вегетативного происхождения), а гаметофиты 
A. capillus-veneris – протерандрические 
мужские (v) и обоеполые d(h), в обоих 
случаях возможно только межзаростковое 
оплодотворение; 2)  гаметофиты двух видов 
морфологически и функционально обоеполые 
d (h), возможно самооплодотворение 
(Державина и др. 2009; Державина и 
Покровская 2011, 2012).

Наблюдали также поливариантность 
в наличии и сочетании способов 
размножения и образования гаметангиев. 
Известно, что заростки способны 
образовывать гаметы, воспроизводить 
спорофиты и вегетативно размножаться, 
а также возможно сочетание всех этих 
процессов. На j, im и v гаметофитах 
A.  adiantum-nigrum образовывались 
только антеридии, при этом гаметофиты 
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еще и вегетативно размножались путем 
пролиферации. На гаметофитах же 
A.  capillus-veneris антеридии формировались 
только в виргинильном (v) состоянии 
и здесь тоже наблюдали вегетативное 
размножение заростков. У обоих видов 
дефинитивные (d) гаметофиты формировали 
архегонии, и в случае оплодотворения 
появлялся единственный спорофит. Также 
дефинитивные (d) и сенильные (s) заростки 
обоих видов были способны к вегетативному 
размножению.
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A COMPARATIVE ANALYSIS OF ONTOMORPHOGENESIS OF THE GAMETOPHYTES OF TWO 
EPILITHIC FERNS ASPLENIUM ADIANTUM‑NIGRUM AND ADIANTUM CAPILLUS‑VENERIS L.

Zoya M. Ivaschenko

Abstract. A comparative study of ontomorphogenesis and polyvariance of two epilithic ferns gametophytes Asplenium 
adiantum-nigrum and Adiantum capillus-veneris is carried out. The spores of two species significantly differ in their 
structure. The germination of spores of two species goes on Vittaria-type. The development of prothallium goes on 
two different types. The investigated ferns also showed significant morphological diversity of gametophytes forms. The 
differences are found also and in the location of gametangiums on prothallus, and in the rates of sexualization. At the 
studied species vegetative reproduction by means of proliferation is noted. The following types of ontogenesis are tracked: 
full and reduced functionally finished ontogenesis with reproduction of diplophase (sporophytes), and also full and 
reduced functionally not finished ontogenesis. The structural and dynamic polyvariance of gametophytes ontogenesis of 
two species of ferns is found out.

Key words: Asplenium adiantum-nigrum, Adiantum capillus-veneris, state of ontogenesis, variability of ontogenesis, 
sexualization, proliferation of gametophytes
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