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А. м. АЙРАпЕтян

ВОЗМОЖНыЕ НАПрАВЛЕНИЯ ЭВОЛюЦИИ 
АПЕрТУрНыХ ТИПОВ ПыЛьЦы  

В ПОрЯДКЕ solanalEs 

Â эâолюции типоâ àпåðтуð пыльцы â поðядкå Solanales отмåчàются 
тðи осíоâíыõ уðоâíя спåциàлизàции: 1) íижíий — боðоздíый, 2) 
сðåдíий — боðоздíо-поðоâый и боðоздíо-оðоâый, 3) âåðõíий — пðåд-
стàâлåííый âàðиàциями сложíого боðоздíо-поðоâо-оðоâого, à тàкжå 
поðоâым типàми. Ñ дðугой стоðоíы, âыяâлåíà домиíàíтíость дâуõ 
осíоâíыõ эâолюциоííыõ íàпðàâлåíий, à имåííо, боðоздíо-поðоâого и 
боðоздíо-оðоâого. Зàâåðшàющим этàпом â ðàзâитии àпåðтуð боðоздíо-
оðоâого íàпðàâлåíия â пðåдåлàõ поðядкà Solanales можåт считàться 
пояâлåíиå íàиболåå âысокоспåциàлизиðоâàííого â эâолюциоííом 
плàíå мåðидиоíàльíо-3-боðоздíо-поðоâо-оðоâого àпåðтуðíого типà, à 
для боðоздíо-поðоâого íàпðàâлåíия — экâàтоðиàльíо-3(4, 5)-поðоâого 
типà. 
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Hayrapetyan A. M. possible Ways of Evolution of Apertural 

Types of pollen Grains in the Order solanales. The evolution of 
apertural types of pollen grains in the order Solanales is characterized 
by three basic levels of specialisation: 1) bottom — colpate, 2) average 
— colp-porate and colp-orate and 3) top, the last one is expressed by vari-
ations of compound colp-pore-orate and porate types. On the other hand, 
the domination of two basic evolutionary directions, i.e. colp-porate and 
colp-orate has been revealed. Within the order Solanales the formation 
of a more particularized meridional-colp-pore-orate apertural type can be 
considered as the final development stage of apertures of the colp-orate 
directions and, in case of colp-porate directions the final stage is a 3(4, 
5)-porate apertural type.

Evolution, apertural types, Solanales 

Ìíогочислåííыми дàííыми по изучåíию моðфологи-
чåскиõ особåííостåй пыльцы ðàзличíыõ гðупп цâåткоâыõ 
ðàстåíий докàзàíà домиíиðующàя ðоль àпåðтуð â õàðàк-
тåðистикàõ пыльцåâыõ зåðåí тàксоíоâ ðàзличíыõ ðàíгоâ 
— â осíоâíом ðодоâ, à тàкжå сåмåйстâ и âышå, кàк íàи-
болåå коíстàíтíого диàгíостичåского пðизíàкà.

Èзâåстíо, что поíятиå моðфологичåского типà пыльцы 
обычíо пðåдстàâляåт собой сочåтàíиå àпåðтуðíого типà с 
типом скульптуðы экзиíы. Îдíàко, ðàссмàтðиâàя âопðосы 
эâолюции пыльцы, можíо пðåдположить, что уðоâíи эâо-
люции отðàжàют имåííо типы àпåðтуð, à число и ðàзмåðы 
àпåðтуð, âозможíо, лишь чàстíыå эâолюциоííыå лиíии 
или íàпðàâлåíия, скульптуðà жå, â осíоâíом, сугубо 
спåцифичåский пðизíàк для отдåльíо âзятыõ тàксоíоâ 
íизкиõ ðàíгоâ — âидоâ, ðåжå ðодоâ.

Ñоглàсíо систåмå À. Ë. Òàõтàджяíà (1987), â пðåдåлàõ 
поðядкà Solanales пðиíимàåтся 5 сåмåйстâ: Solanaceae 
Juss., Nolanaceae Dumort., Duckeodendraceae Kuhlm., 
Sclerophylacaceae Miers и Goetzeaceae Miers ex Airy 
Shaw. Âыбоð имåííо этой систåмы соглàсуåтся с дàííыми, 
пðåдстàâлåííыми моíогðàфом сåмåйстâà Solanaceae A. 
Hunziker (2001), котоðый отмåчàåт тåсíыå сâязи мåжду 
укàзàííыми пятью сåмåйстâàми, âõодящими â состàâ по-
ðядкà Solanales.

Ñåмåйстâо Solanaceae — одíà из кðупíåйшиõ и 
ши ðоко ðàспðостðàíåííыõ гðупп цâåткоâыõ ðàстåíий, 
íàсчитыâàющàя болåå 90 ðодоâ и почти 2500 âидоâ. Фи-
тогåогðàфичåскиå дàííыå, пðиâодимыå â литåðàтуðå по сå-

мåйстâу, покàзыâàют, что íàибольшàя коíцåíтðàция ðодоâ 
пàслåíоâыõ íàблюдàåтся íà àмåðикàíском коíтиíåíтå, 
и особåííо â Южíой Àмåðикå, à тàкжå â Àâстðàлии. Â 
Южíой Àмåðикå âстðåчàются âиды из пðиблизитåльíо 60 
ðодоâ, из котоðыõ около 50 яâляются эíдåмикàми (D’Arcy, 
1991). Îбщими для Ñтàðого и Íоâого Ñâåтà яâляются пðи-
мåðíо 10 ðодоâ, из íиõ ðоды Solanum, Physalis, Lycium 
яâляются космополитàми.

Ñåмåйстâо Nolanaceae (ðоды Alona Lindl, Nolana L. 
f.) — суккулåíтíыå тðàâы и кустàðíички с пðибðåжíыõ 
ðàйоíоâ Ïåðу и ×или, одиí âид (Nolana galapagensis 
(Christoph.) I. M. Johnst.) âстðåчàåтся íà Гàлàпàгосскиõ 
остðоâàõ. Áольшиíстâо пðåдстàâитåлåй сåмåйстâà яâля-
ются узкими эíдåмикàми с огðàíичåííым гåогðàфичåским 
àðåàлом и спåцифичåскими услоâиями пðоизðàстàíия. 
Òàк, íàпðимåð, íåкотоðыå чилийскиå âиды пðоизðàстàют 
íà почâàõ, содåðжàщиõ âысокую коíцåíтðàцию солåй 
или щåлочåй. 

Ñåмåйстâо Sclerophylacaceae õàðàктåðизуåтся åдиí-
стâåííым южíоàмåðикàíским ðодом Sclerophylax Miers, 
пðåдстàâитåли котоðого яâляются суккулåíтíыми гàло-
фитàми. 

Ìоíотипíоå сåмåйстâо Duckeodendraceae из Áðàзилии 
пðåдстàâлåíо моíотипíым ðодом Duckeodendron Kuhlm. 
(âид D. cestroides Kuhlm.) — âысокиå дåðåâья с гðушå-
âидíыми косточкоâыми плодàми с кðàсíым блåстящим 
экзокàðпом. 

Ñåмåйстâо Goetzeaceae оõâàтыâàåт чåтыðå ðодà âåч-
íозåлåíыõ дåðåâьåâ или кустàðíикоâ (Goetzea Wydl., 
Espadaea A. Rich., Henoonia Griseb. и Coeloneurum 
Radlk.), котоðыå можíо âстðåтить исключитåльíо â ðàйоíå 
Áольшиõ Àíтильскиõ остðоâоâ — Êубà, Гàити (Èспàíьо-
лà), Ïуэðто-Ðико, пðичåм кàк â пðибðåжíыõ зàðосляõ или 
â сàâàííå, тàк и âо âлàжíой лåсíой чàщå.

Êàк íåодíокðàтíо отмåчàлось ðàíåå (Àйðàпåтяí, 1990, 
1992, 1995, 2002, 2010), õàðàктåðíой особåííостью 
пыльцы пðåдстàâитåлåй сåмåйстâà Solanaceae яâляåтся 
íàличиå сàмыõ ðàзíообðàзíыõ, â осíоâíом мåðидиоíàль-
íо ðàсположåííыõ àпåðтуð — кàк пðостыõ (боðозды и 
поðы), тàк и сложíыõ, õàðàктåðизующиõся обязàтåльíым 
пðисутстâиåм боðозд. Ñ дðугой стоðоíы, для кàждого 
из пðостыõ или сложíоàпåðтуðíыõ боðоздíыõ типоâ 
отмåчàåтся âàðьиðоâàíиå длиíы боðозд (длиííыå, пðо-
мåжуточíой длиíы и коðоткиå). Äðугàя отмåчåííàя 
особåííость — мíогообðàзиå пåðåõодíыõ àпåðтуðíыõ 
фоðм или âàðиàций (боðоздоâидíый, боðоздíо-оðоâидíый, 
боðоздíо-поðоâидíый и дð.), позâоляющиõ устàíоâить 
кàк отдåльíыå уðоâíи, тàк и âозможíыå íàпðàâлåíия â 
àпåðтуðíой эâолюции пыльцы сåмåйстâà.

Ñлåдуåт тàкжå укàзàть, что доâольíо чàстым яâлåíиåм 
â сåмåйстâå яâляåтся íàличиå полимоðфíыõ ðодоâ, для 
котоðыõ âыяâлåí цåлый ðяд àпåðтуðíыõ типоâ пыльцы, 
отмåчåííыõ у отдåльíыõ âидоâ одíого и того жå ðодà. Ê 
íим отíосятся ðоды Anisodus Link, Physochlaina G. Don, 
Scopolia Jacq., Jaborosa Juss., Datura L., Brugmansia Pers. 
(Solanoideae), Brunfelsia L., Browallia L., Streptosolen 
Miers (Cestroideae) и дð. 

Â цåлом â эâолюции типоâ àпåðтуð â поðядкå Solanales 
яâстâåííо âыступàют тðи осíоâíыõ уðоâíя спåциàлизà-
ции: 1) íижíий — боðоздíый, 2) сðåдíий — боðоздíо-
поðоâый и боðоздíо-оðоâый, 3) âåðõíий — пðåдстàâлåí-
íый âàðиàциями сложíого боðоздíо-поðоâо-оðоâого и 
поðоâым типàми (сõåмà 1).

×то жå кàсàåтся осíоâíыõ эâолюциоííыõ íàпðàâлåíий, 
то â кàчåстâå исõодíого íàми пðиíимàåтся боðоздíоå íà-
пðàâлåíиå, бåðущåå сâоå íàчàло от бåзàпåðтуðíого типà, 
отмåчåííого для ðядà пðåдстàâитåлåй ðодоâ Anisodus, Phy-
so chlaina, Scopolia (Solanoideae, Solanaceae) (сõåмà 1). 
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Ñõåмà 1. Âозможíыå пути эâолюции àпåðтуðíыõ типоâ пыльцы â пðåдåлàõ поðядкà Solanales (* — по литåðàтуðíым дàííым)
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Íàиболåå пðимитиâíыми боðоздíыми àпåðтуðàми кàк â 
пðåдåлàõ сåмåйстâà Solanaceae, тàк и поðядкà Solanales, 
по íàшåму мíåíию, яâляются слàбо âыðàжåííыå, узкиå 
мåðидиоíàльíо-3—4(6)-длиííобоðоздíыå (боðоздоâидíыå) 
àпåðтуðы, отмåчåííыå у âидоâ из ðодоâ Physochlaina и 
Sco polia. Äàльíåйшàя спåциàлизàция подобíыõ боðозд â 
пðåдåлàõ боðоздíого íàпðàâлåíия моглà пðиâåсти к об-
ðàзоâàíию тàкжå длиííыõ, íо ужå чåтко âыðàжåííыõ и 
доâольíо шиðокиõ боðозд с ðоâíыми кðàями. Òàкиå боðоз-
ды â сåмåйстâå Solanaceae õàðàктåðíы для пыльцы ðодоâ 
Brunfelsia (Cestroideae), Lycopersicon Mill. (So la noi deae), 
à тàкжå âсåõ сåми ðодоâ подсåмåйстâà An tho cer ci doideae 
(Anthocercis Labill., Anthotroche Endl., Cy phan thera Miers, 
Crenidium Haegi, Duboisia R. Br., Gram mo solen Haegi, 
Symonanthus Haegi) (Natarajan, 1957; Plowman, 1998; 
Knapp & al., 2000; Àйðàпåтяí, 2010).

Â пðоцåссå эâолюции укоðочåíиå боðозд могло пðи-
âåсти к обðàзоâàíию мåðидиоíàльíо-3—5-боðоздíого (у 
ðодà Brunfelsia) или 3(2, 4)-боðоздíого (у ðодà Met ter-
ni chia Mik.) типà àпåðтуð с боðоздàми пðомåжуточíой 
длиíы (обà ðодà из подсåмåйстâà Cestroideae, So la na-
ceae). 

Ñлåдующий этàп â эâолюции боðоздíыõ типоâ пðåд-
полàгàåт обðàзоâàíиå эâолюциоííо íàиболåå спåциàли-
зиðоâàííого для дàííого уðоâíя коðоткобоðоздíого типà 
àпåðтуð. Èсõодя из числà àпåðтуð, âыдåлåíы дâå âàðиà-
ции, пåðâàя — пыльцåâыå зåðíà с мåðидиоíàльíо-3—4-
коðоткобоðоздíыми àпåðтуðàми, отмåчåííыå для ðодоâ 
Brunfelsia (Cestroideae) и Datura L. (Solanoideae) из 
сåмåйстâà Solanaceae, à тàкжå для âсåõ ðодоâ сåмåйстâà 
Goetzeaceae. Ïðи этом, по íàшåму мíåíию, åсли учиты-
âàть тàкжå и типы скультуðы экзиíы, то с эâолюциоííой 
точки зðåíия пåðåõод от ðодà Metternichia (пыльцà с 
боðоздàми пðомåжуточíой длиíы и шипоâàтой с мåлкими 
пåðфоðàциями скульптуðой экзиíы) к пðåдстàâитåлям 
сåмåйстâà Goetzeaceae (с коðоткобоðоздíой пыльцой и 
шипоâàтой, мåжду шипàми мåлкосåтчàтой экзиíой) âы-
глядит достàточíо достоâåðíым. 

Âтоðàя âàðиàция коðоткобоðоздíого типà (мå ðи дио-
íàльíо-4—8-коðоткобоðоздíыå пыльцåâыå зåðíà) отмåчà-
åтся для пыльцы дâуõ ðодоâ (Browallia L. и Streptosolen 
Miers) из подсåмåйстâà Cestroideae (So lanaceae), имåю-
щиõ стðуйчàтую или склàдчàто-стðуйчàтую скульптуðу 
экзиíы. Ïодобíàя âàðиàция, по âсåй âåðоятíости, моглà 
âозíикíуть от пðåдыдущåй 3—4-коðоткобоðоздíой путåм 
удâоåíия числà боðозд.

Äàльíåйшåå эâолюциоííоå ðàзâитиå ðàзличíыõ отли-
чàющиõся по длиíå пðостыõ боðоздíыõ типоâ àпåðтуð, 
пðиâåдшåå к обðàзоâàíию пðåимущåстâåííо сложíыõ 
àпåðтуðíыõ типоâ, могло идти â дâуõ осíоâíыõ íàпðàâлå-
íияõ (боðоздíо-поðоâоå и боðоздíо-оðоâоå). Ïðи этом, зíà-
читåльíо ðàсшиðåííый (по числу ðодоâ и âидоâ) и болåå 
углублåííый пàлиíомоðфологичåский àíàлиз кàк сåмåй-
стâà Solana ceae, тàк и поðядкà Solanales â цåлом, под-
тâåðждàåт âыскàзàííоå ðàíåå мíåíиå (Àйðàпåтяí, 1992) 
о домиíàíтíости â эâолюции àпåðтуðíыõ типоâ пыльцы 
имåííо дâуõ послåдíиõ укàзàííыõ íàпðàâлåíий. 

Áоðоздíо-поðоâоå íàпðàâлåíиå õàðàктåðíо исключи-
тåльíо для сåмåйстâà Solanaceae, гдå мå ðи дио íàльíо-
3—4(мíого)-длиííобоðоздíо-поðоâый (поðоâидíый) 
тип, бåðущий сâоå íàчàло от длиííобоðоздíыõ (с чåтко 
âыðàжåííыми боðоздàми) àпåðтуð, оõâàтыâàåт подàâляю-
щåå большиíстâо ðодоâ и âидоâ из чåтыðåõ подсåмåйстâ 
(Cestroideae, Salpiglossoideae, Anthocercidoideae, Schi-
zan thoideae).

Ìåðидиоíàльíо-3—4-боðоздíо-поðоâыå пыльцåâыå зåð-
íà с боðоздàми пðомåжуточíой длиíы отмåчàются лишь 
для полимоðфíого ðодà Brunfelsia.

Íàиболåå иíтåðåсíым â дàííом íàпðàâлåíии íàм пðåд-
стàâляåтся мåðидиоíàльíо-коðоткобоðоздíо-поðоâый тип, 

котоðый мы услоâíо ðàздåлили íà тðи âàðиàции. Ïåð-
âàя — это 4—7-коðоткобоðоздíо-поðоâыå(поðоâидíыå) 
пыльцåâыå зåðíà, отмåчåííыå для ðядà âидоâ из ðодоâ 
Browallia и Streptosolen из подсåмåйстâà Cestroideae. 
Ïðи этом íå âызыâàåт сомíåíия, что исõодíым для дàí-
íого коðоткобоðоздíо-поðоâого типà яâляåтся пыльцà с 
4—8-коðоткобоðоздíыми àпåðтуðàми, отмåчåííыми для 
ðядà âидоâ из тåõ жå ðодоâ.

Äàльíåйшåå усложíåíиå мåðидиоíàльíо-3—4-ко ðот-
ко бо ðоздíыõ àпåðтуð, õàðàктåðíыõ для ðодà Brun fel sia, 
пðиâåло к обðàзоâàíию у пыльцåâыõ зåðåí íåкотоðыõ 
пðåд стàâитåлåй дàííого ðодà 3—4-коðоткобоðоздíо-поðо-
âид íыõ àпåðтуð. Ïðи этом поðоâыå учàстки слàбо ðàзâиты 
и íå âполíå чåтко âыðàжåíы. Óкàзàííый àпåðтуðíый тип, 
очåâидíо, яâляåтся зàâåðшàющим этàпом â эâолюциоííой 
цåпочкå ðàзâития àпåðтуðíыõ ти поâ пыльцы â пðåдåлàõ 
ðодà Brunfelsia.

Äоâольíо íåожидàííым окàзàлось ðàсположåíиå кàк 
â пðåдåлàõ дàííого типà, тàк и âсåго боðоздíо-поðоâого 
íàпðàâлåíия одíого из пðåдстàâитåлåй подсåмåйстâà 
Solanoideae — ðодà Jaborosa Juss., õàðàктåðизующåго-
ся мåðидиоíàльíо-3(4-мíого)-коðоткобоðоздíо-поðоâым 
типом àпåðтуð (Barbosa, 1989; Àйðàпåтяí, 2010). Îт-
мåтим, что имåííо у дàííого ðодà отмåчàåтся пояâлåíиå 
одíого из íàиболåå âысокоспåциàлизиðоâàííыõ типоâ 
àпåðтуð â пðåдåлàõ âсåго поðядкà Solanales, à имåííо, 
экâàтоðиàльíо-3(4, 5)-поðоâого типà, íå âстðåчàющåгося 
болåå íи у одíого из пðåдстàâитåлåй дàííого поðядкà. 
Ïðи этом по сâоåй фоðмå дàííыå пðодолгоâàтыå поðы íå-
сколько отличàются от клàссичåскиõ поð сфåðоидàльíой 
фоðмы, õàðàктåðíыõ для большиíстâà тàксоíоâ с истиííо 
поðоâым типом àпåðтуð. Äàííый фàкт, âозможíо, укàзыâà-
åт íà пåðåõодíый стàтус пàлиíологичåски полимоðфíого 
ðодà Jaborosa, котоðый, по íàшåму мíåíию, можåт â 
дàльíåйшåм ðàссмàтðиâàться â кàчåстâå сâязующåго зâåíà 
мåжду поðядком Solanales и íåкотоðыми сåмåйстâàми из 
дðугиõ близкоðодстâåííыõ поðядкоâ.

Èсõодíыми для âтоðого, боðоздíо-оðоâого íàпðàâлå-
íия яâляются мåðидиоíàльíо-3—4(6)-длиííобоðоздíо 
(боðоздоâидíо)-оðоâыå (оðоâидíыå) пыльцåâыå зåðíà 
обычíо со слàбой âыðàжåííостью либо боðоздíыõ, либо 
оðоâыõ учàсткоâ и пðимитиâíыми шåðоõоâàтой, гðàíу-
ляðíой, бугоðчàтой и дð. скульптуðой экзиíы, õàðàктåð-
íыå íåкотоðым âидàм из ðодоâ Physochlaina и Scopolia 
(Solanoideae, Solanaceae) (Basak, 1967; Zhang & Lu, 
1984; Àйðàпåтяí, 2010).

Ñлåдующåй ступåíью эâолюциоííого ðàзâития боðоз-
дíо-оðоâыõ àпåðтуð яâляåтся пояâлåíиå мåðидиоíàльíо-
3(4)-длиííобоðоздíо-оðоâого типà â осíоâíом с чåтко 
âыðàжåííыми оðоâыми учàсткàми. Ñлåдуåт отмåтить, что 
дàííый àпåðтуðíый тип â сåмåйстâå Solanaceae яâляåтся 
íàиболåå объåмíым по числу ðодоâ, оõâàтыâàющим íå 
только подàâляющåå число пðåдстàâитåлåй подсåмåй-
стâà Solanoideae, íо и íåсколько ðодоâ подсåмåйстâà 
Ce stroideae, à имåííо, ðоды Cestrum L., Vestia Willd. и 
Sessea Ruiz et Pav. (Cestreae), à тàкжå Schwenckia L., 
Melananthus Walp., Protochwenckia Soler., Heteranthia 
Nees et Mart. (Schwenckieae) (Basak, 1967; Heusser, 
1971; Salgado-Labouriau, 1973; Valdes & al., 1987; Àйðà-
пåтяí, 2010) Â состàâå дàííой гðуппы пðиâодится тàкжå 
большиíстâо пðåдстàâитåлåй подсåмåйстâà Juanulloideae 
(Persson & al., 1994; Knapp & al., 1997; Àйðàпåтяí, 
2010). 

Â пðåдåлàõ поðядкà Solanales подобíый длиííобо ðоз-
дíо-оðоâый тип àпåðтуð яâляåтся пðàктичåски åдиíстâåí-
íым для моíотипíого сåмåйстâà Sclerophylacaceae. ×то 
жå кàсàåтся Nolanaceae, то у пðåдстàâитåлåй дàííого 
сåмåйстâà, помимо укàзàííого àпåðтуðíого типà, от-
мåчàются тàкжå боðоздíо-поðоâо(поðоâидíо)-оðоâыå 
пыльцåâыå зåðíà.
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Äàльíåйшàя эâолюция â стоðоíу укоðочåíия боðозд 
у боðоздíо-оðоâыõ àпåðтуð отмåчàåтся â сåмåйстâå 
Solanaceae â осíоâíом для пðåдстàâитåлåй подсåмåй-
стâà Juanulloideae и лишь íåбольшого числà ðодоâ из 
подсåмåйстâ Solanoideae и Cestroideae. Òàк, сðåди пðåд-
стàâитåлåй подсåмåйстâà Solanoideae мåðидиоíàльíо-
3—4(5)-боðоздíо-оðоâыå àпåðтуðы с боðоздàми пðомåжу-
точíой длиíы отмåчàются лишь для пыльцы âидоâ ðодà 
Nothocestrum A. Gray, à 3—4-боðоздíо-оðоâыå (оðоâид-
íыå), помимо подсåмåйстâà Juanulloideae — тàкжå и для 
пыльцåâыõ зåðåí пðåдстàâитåлåй ðодà Solandra Swartz. 
(Solanoideae), à тàкжå Melanathus и Protoschwenckia 
(Cestroideae).

È, íàкоíåц, отмåтим пояâлåíиå мåðидиоíàльíо-3-
коðоткобоðоздíо-оðоâого àпåðтуðíого типà, õàðàктåðíого, 
кàк укàзыâàлось ðàíåå, для пыльцåâыõ зåðåí ðядà ðодоâ из 
подсåмåйстâà Juanulloideae, пыльцå ðодà Protoschwenckia 
(Cestroideae), à тàкжå дâуõ близкоðодстâåííыõ ðодоâ 
из подсåмåйстâà Solanoideae (Datura и Brugmansia 
Persoon). Ïðи этом âозíикíоâåíиå подобíого типà àпåðтуð 
для ðодоâ Datura и Brugmansia могло пðоизойти дâумя 
ðàзличíыми путями, à имåííо: или âслåдстâиå дàльíåй-
шåго укоðочåíия боðозд у боðоздíо-оðоâыõ àпåðтуð с 
боðоздàми пðомåжуточíой длиíы, или, что болåå âåðо-
ятíо, пояâлåíиåм оðоâыõ учàсткоâ у пыльцåâыõ зåðåí с 
коðоткобоðоздíыми àпåðтуðàми. Âтоðоå пðåдположåíиå 
пðåдстàâляåтся болåå âåðоятíым, поскольку подобíыå 
3—4-коðоткобоðоздíыå àпåðтуðы отмåчàлись íàми ðàíåå 
для пыльцы ðодà Datura.

Íàиболåå спåциàлизиðоâàííым типом àпåðтуð боðоз-
дíо-оðоâого íàпðàâлåíия â пðåдåлàõ поðядкà Solanales 
яâляåтся мåðидиоíàльíо-3-боðоздíо-поðоâо-оðоâый 
àпåðтуðíый тип. Êàк и â случàå с боðоздíо-оðоâыми 
àпåðтуðàми, íàибольшåå число ðодоâ и âидоâ â сåмåй-
стâå Solanaceae, âõодящиõ â подсåмåйстâо Solanoideae, 
à тàкжå пðåдстàâитåли подсåмåйстâ Cestroideae (тðибà 
Cestreae) и Jua nul loideae (ðод Hawkesiophyton), õàðàк-
тåðизуются íàличиåм сложíыõ 3-компоíåíтíыõ àпåðтуð с 
длиííыми боðоздàми. Ê дàííому àпåðтуðíому типу пðимы-
кàют тàкжå и сåмåйстâà Nolanaceae и Duckeodendraceae 
(Àй ðà пåтяí, 2007à, 2007б).

Â сåмåйстâå Solanaceae мåðидиоíàльíо-3-боðоздíо-
поðоâо-оðоâыå àпåðтуðы с боðоздàми пðомåжуточíой 
длиíы, пðåдстàâлåííыå â сочåтàíии со склàдчàтой или 
сåтчàтой скульптуðой экзиíы, íàблюдàются у пыльцы 
дâуõ пðåдстàâитåлåй подсåмåйстâà Juanulloideae (ðоды 
Mar kea Rich. и Trianaea Planch. et Linden), одíàко â дàí-
íом случàå поðоâыå и оðоâыå учàстки слàбо âыðàжåíы. 
Ïолíоцåííый жå 3-боðоздíо-поðоâо-оðоâый тип àпåðтуð, 
гдå чåтко зàмåтíы âсå тðи компоíåíтà сложíой àпåðтуðы, 
âыяâлåí лишь у пыльцы ðодà Solandra (So la noi deae).

Ìåðидиоíàльíо-3-коðоткобоðоздíо-поðоâо-оðоâыå пыль - 
цå âыå зåðíà с мåлкосклàдчàтой или пåðфоðиðоâàííо-мåл-
ко склàд чàтой с оðбикулàми скульптуðой экзиíы отмå чå íы 
лишь для ðодà Schultesianthus из подсåмåйстâà Jua nul-
loi deae.

Òàким обðàзом, â кàждом из дâуõ укàзàííыõ осíоâ-
íыõ íàпðàâлåíий эâолюции пыльцåâыõ зåðåí â поðядкå 
Solanales яâстâåííо âыяâляются сâои спåцифичåскиå 
особåííости. Òàк, åсли для боðоздíо-оðоâого íàпðàâлåíия 
õàðàктåðíо дàльíåйшåå усложíåíиå àпåðтуð с âозíик-
íоâåíиåм â коíåчíом счåтå сложíого мåðидиоíàльíо-3-
боðоздíо-поðоâо-оðоâого типà, то для боðоздíо-поðоâого 
íàпðàâлåíия, íàобоðот, отмåчåíà тåíдåíция к ðåдукции 
чàстåй àпåðтуð с обðàзоâàíиåм экâàтоðиàльíо-3(4, 5)-
поðоâого типà.

Â цåлом жå пðåоблàдàíиå сложíоàпåðтуðíыõ типоâ 
пыльцы õàðàктåðизуåт поðядок Solanales кàк доâольíо 
âысокоðàзâитую гðуппу â общåй систåмå цâåткоâыõ 
ðàстåíий.

Ñоâåðшåííо обособлåííоå положåíиå â àпåðтуðíой 
эâолюции пыльцåâыõ зåðåí зàíимàют скðытíоàпåðтуðíыå 
пыльцåâыå зåðíà ðодà Mandragora L. Âыяâлåííыå пðи 
этом отличия по общåй фоðмå пыльцåâыõ зåðåí, осо-
бåííостям стðуктуðы экзиíы, à тàкжå типу скульптуðы 
общåй поâåðõíости, сâидåтåльстâуют об изолиðоâàííости 
дàííого ðодà по пàлиíологичåским пðизíàкàм.

×то жå кàсàåтся глобàльíо-4(3)-6-поðоâидíыõ или 
глобàльíо-6-(скðытíо)поðоâыõ пыльцåâыõ зåðåí с шåðо-
õоâàтой, боðодàâчàтой, бугоðчàтой и дð. пðимитиâíыми 
типàми скульптуðы, отмåчåííыå â литåðàтуðå для ðядà 
пðåдстàâитåлåй из ðодоâ Anisodus и Scopolia (Ñàíдиíà, 
Òàðàсåâич, 1982; Hoare & Knapp, 1997) то оíи, по íà-
шåму мíåíию, íå имåют íичåго общåго с ðодом Ja bo-
ro sa, гдå, кàк было укàзàíо âышå, отмåчàåтся íàличиå 
экâàтоðиàльíо-3(4, 5)-поðоâой пыльцы. Ñкоðåå âсåго, 
дàííыå âàðиàции поðоâого типà àпåðтуð могли âозíикíуть 
â пðоцåссå эâолюции íåпосðåдстâåííо от бåзàпåðтуðíо-
го типà, íå получиâ, одíàко, дàльíåйшåго ðàзâития â 
пðåдåлàõ поðядкà Solanales. Ïодобíоå пðåдположåíиå 
отíосится тàкжå и к пыльцåâым зåðíàм с 3—4-ðугàтíым 
(т.å. глобàльíо-боðоздкоâым) типом àпåðтуð, отмåчåííым 
у одíого из пðåдстàâитåлåй ðодà Physochlaina (Zhang & 
Lu, 1984). Â то жå âðåмя íå исключàåтся âозможíость, 
что дàííыå ðоды, àíàлогичíо ðоду Jaborosa, могут тàкжå 
ðàссмàтðиâàться â дàльíåйшåм â кàчåстâå пåðåõодíого 
этàпà, или сâязующåго зâåíà сåмåйстâà Solanaceae с 
ðядом дðугиõ близкоðодстâåííыõ сåмåйстâ.

Îбобщàющий àíàлиз âозможíыõ путåй эâолюции àпåð-
туð пыльцы â пðåдåлàõ сåмåйстâà Solanaceae покàзàл, что 
пðåдстàâитåли подсåмåйстâà Solanoideae пðисутстâуют 
кàк íà íàчàльíыõ позицияõ пðåдстàâлåííой эâолюциоííой 
сõåмы, тàк и пðàктичåски íà âсåõ эâолюциоííыõ íàпðàâ-
лåíияõ и уðоâíяõ, что, íåсомíåííо, сâидåтåльстâуåт об 
исõодíости дàííой гðуппы. Ñ дðугой стоðоíы, àíàлиз 
типоâ скульптуðы экзиíы пыльцåâыõ зåðåí покàзàл, что 
кàк â сåмåйстâå Solanaceae, тàк и â пðåдåлàõ поðядкà 
Solanales â цåлом, подсåмåйстâо Solanoideaе тàкжå яâ-
ляåтся сàмым полимоðфíым, à слåдоâàтåльíо, исõодíым 
по дàííому пðизíàку. Òàким обðàзом, пðåдстàâлåííыå 
дàííыå укàзыâàют íà íåкотоðоå íåсоотâåтстâиå пàли-
íомоðфологичåскиõ дàííыõ с исõодíым ðàсположåíиåм 
подсåмåйстâà Cestroideae â систåмàõ A. Hunziker (2001) 
и A. Takhtajan (2009).

È, íàкоíåц, íà сõåмå 2 пðåдстàâлåíы âозможíыå эâо-
люциоííыå сâязи сåмåйстâà Solanaceae с остàльíыми 
сåмåйстâàми поðядкà Solanales чåðåз пðåдполàгàåмыå 
ðоды-сâязки. Àíàлиз укàзàííыõ сâязåй пðоâåдåí с учåтом 
моðфологичåского типà пыльцы, когдà íàðяду со сõожими 
àпåðтуðíыми типàми обязàтåльíо учитыâàлся тàкжå и тип 
скульптуðы экзиíы.
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