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Семейство Cystopteridaceae (Payer) Schmakov 
было выделено в качестве самостоятельного А.И. 
Шмаковым (Shmakov, 2001) в составе 3  родов 
Cystopteris Bernh., Gymnocarpium Newman и Pseudo
cystopteris Ching. Самостоятелность семейства в 
системе папоротникообразных подтверждена 
M.  Christenhusz с соавторами (2011), которые 
включали в него 4 рода (Acystopteris Nakai, 
Cystoathyrium Ching, Cystopteris и Gymnocarpium), 
а затем поддержана молекулярно-филогене
тическими исследованиями (Rothfels  et  al., 2012, 
2013), согласно которым семейство включает 
те же 4 рода и 38 видов (в это число не входят 
некоторые виды, описанные советскими авто
рами). Во флористических сводках разных терри
торий род Cystoperis включался в семейство 
Athyriaceae, Gymnocarpium рассматривался в как 
составе Aspidiaceae (Dryopteridaceae) (Bobrov, 
1974;  Polozhiy, 1983;  Danilov, 1988), так и 
Athyriaceae (Tzvelev,  1991). R.C.  Ching (1940) 
считал Cystopteris и Gymnocarpium частью 
трибы Athyrieae семейства Aspleniaceae, позднее 
он  же (Ching, 1954) рассматривал Athyriacae как 
самостоятельное семейство и включал в него 
оба рода. Pichi Sermolli  (1977) также относил 

Cystopteris и Gymnocarpium к Athyriaceae. В одной 
из последних систем папоротникообразных оба 
рода рассматривались в составе подсемейства 
Cystopteroideae крупного семейства Woodsiaceae 
(Smith et al., 2006).

R.F. Blasdell (1963) в монографическом ис-
следовании рода Cystopteris разделил его на две 
секции – Cystopteris и Emarginatae Blasdell. В 1985 г. 
А.П. Хохряков (Khokhryakov, 1985) описал новый 
род Rhizomatopteris А.Р. Khokhr., в который включил 
два вида Cystopteris (C. montana (Lam.) Desv. и C. su-
detica A.Br. et Milde), первоначально отнесенные 
R.F. Blasdell (1963) к секции Emarginatae. А.И. Шма-
ков рассматривает эту секцию в ранге подрода Emar-
ginatae (Blasdell) Schmakov (Shmakov, 2001). С. Roth-
fels с соавторами (2013) на основании молекулярно-
филогенетических исследований хлоропластной ДНК 
поддержали выделение Rhyzomatopteris как моно
типного рода, включающего только Rhyzomatopteris 
(Cystopteris) montana (Lam.) A.P. Khokhr.

В пределах Сибири встречаются виды 3 родов – 
Gymnocarpium (5 видов), Cystopteris (6 видов) и Rhi-
zomatopteris (1 вид), которые приводились в специ
альных исследованиях папоротников (Gureye-
va, 2001; Shmakov 2001, 2009, 2011). С территории 
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Изучены биоморфологические особенности спорофитов 14 видов и морфометрические при-
знаки 12 видов семейства Cystopteridaceae. Ризомы большинства видов семейства ветвятся 
дихотомически, нарастают изодихоподиально, спорофиты могут быть короткокорневищ-
ными розеточными и длиннокорневищными безрозеточными или временно розеточными. 
Наибольшие отличия в строении ризомов и способе ветвления имеет длиннокорневищный 
Rhizomatopteris montana (Cystopteris montana), которому свойственно филлогенное ветвле-
ние и моноподиальное нарастание ризома. Строение ризомов и способ их ветвления у па-
поротников семейства Cystopteridaceae в некоторых случаях имеют диагностическое значе-
ние, что позволяет использовать эти признаки в систематике. Уникальный способ ветвления 
ризомов подтверждает правильность выделения самостоятельного рода Rhizomatopteris с 
одним видом – Rh. montana. Дискриминантный анализ морфометрических признаков ваий 
видов рода Gymnocarpium (19 признаков) и типового подрода рода Cystopteris (17 призна-
ков) не показал разграничений между выборками каждого рода по комплексу признаков.
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Сибири были описаны 2 вида Cystoperis – C. alta-
jensis Gureeva (Gureyeva, 1985) и C. gureevae Ste-
panov (Stepanov, 2015) и 1 вид Gymnocarpium – 
G.  continentale (Petrov) Pojark. (Poyarkova, 1950). 
Первоначально G. continentale был описан в ранге 
разновидности Dryopteris pulchella (Salisb.) Hayek 
var. continentalis Petrov (Petrov, 1930), а затем 
переведен в род Gymnocarpium в ранге вида (Poy-
arkova,  1950). В 1978 г. в Канаде был описан но-
вый подвид G.  jessoense (Koidz.) Koidz. subsp. 
parvulum Sarvela, в синонимы которого был сведен 
G.  continentale (Sarvela, 1978). Однако, впослед-
ствии, на основании определения чисел хромосом 
(Sarvela et al., 1981) он пришел к выводу о том, что 
таксон, названный subsp. parvulum не может быть 
отнесен к G. jessoense, поскольку типовой подвид 
G.  jessoense subsp. jessoense является диплоидом 
(n=40), а G. jessoense subsp. parvulum – тетраплоидом 
(n=80). Поэтому G.  continentale был вновь признан 
в  качестве вида, к синонимам которого отнесен 
subsp.  parvulum (Pellinen et al., 1999). Еще два 
вида  – Gymnocarpium tenuipes Pojark. ex Schmakov 
и Cystopteris almaatensis Kotukhov были описаны из 
Казахстана (Poyarkova, 1950; Kotukhov, 1966; Shma-
kov, 1995); позже оба вида найдены на Алтае (Shma-
kov, 1995, 1996; Gureyeva et al., 2015).

По результатам молекулярно-филогенетичес
ких исследований, проведенным по трем локу
сам хлоропластной ДНК (matK, rbcL, trnG-R), 
установлено, что в роде Gymnocarpium выде
ляется 3 основные клады: disjunctum-клада, robertia-
num-клада и основное ядро Gymnocarpium; в роде 
Cystopteis – 4 глубоко дивергирровавшие клады: 
C.  montana-клада, sudetica-клада, bulbifera-клада 
и C.  fragilis-комплекс (Rothfels et al., 2012, 2013). 
Показано, что в роде Gymnocarpium хорошо раз
деляются виды с железистым опушением ваий и 
без него, среди видов с железистым опушением 
G. robertianum (Hoffm.) Newman является сестрин
ским всем остальным «железистым» видам, хорошо 
поддержано разделение G. jessoense susp. jessoense 
и G. jessoense subsp. parvulum, что свидетельствует 
в пользу того, что эти таксоны являются самосто-
ятельными видами. Среди вовлеченных в анализ 
таксонов Cystopteris отдельную кладу, сестринскую 
всем остальным, образовал C.  montana, что яви-
лось подтверждением правильности отнесения 
его к отдельному роду Rhzoatopteris. C.  sudeti-
ca A.Br. et Milde, включенный А.П. Хохряковым 
(Khokhryakov, 1985) в этот род вместе с C. montana, 
не является родственным ему и образует отдельную 
кладу. Наиболее таксономически сложным 
является C. fragilis-комплекс, который занимает осо-
бое мсто среди папоротников как группа, представ-

ляющая труднопреодолимые биосистематические 
проблемы, которую не удалось разделить моле
кулярно-филогенетическими методами (Rot
hfels et al., 2013). Виды, описанные с территории 
России, в анализ не вовлекались.

Наши исследования ультраструктуры перис
пория спор представителей Cystopteridaceae (Gure
yeva, Kuznetsov, 2015a, b; Ulko et al., 2017) пока-
зали конгруэнтность признаков скульптуры пери-
спория и результатов молекулярно-филогенети-
ческого анализа. Уникальность скульптуры пери-
спория C.  montana подтверждает отнесение его к 
отдельному роду Rhyzomatopteris (Rh.  montana). 
Хорошо отличается по скульптуре периспория от 
остальных видов рода Gymnocarpium robertianum. 
Виды Cystopteris fragilis-комплекса имеют 2 типа 
спор – шиповатые и складчатые. Cystopteris fra-
gilis  (L.) Bernh. и C.  dickieana R. Sim, имеющие 
весьма изменчивые признаки ваий, а потому по 
ним неразличимые, характеризуются абсолютно 
разными по морфологии спорами (соответственно 
крупношиповатыми и складчатыми).

Целью настоящего исследования явился 
анализ морфометрических и биоморфологических 
признаков спорофитов видов семейства Cystopteri-
daceae, обитающих на территории Сибири, и выяв-
ление их значения для систематики родов.

М а т е р и а л ы  и  м е т о д ы
Объектами исследования послужили 5 видов 

рода Gymnocarpium: G. dryopteris, G.  robertianum, 
G.  jessoense, G.  tenuipes, G.  continentale; 6  видов 
рода Cystoperis – C.  almaatensis, C.  altajensis, 
C.  dickieana, C.  fragilis, C.  gureevae, C.  sudeti-
ca и 1 вид рода Rhyzomatopteris – Rh.  montana 
с территории Сибири. Для сравнения в морфо
метрический анализ включены образцы из Канады, 
определенные как Gymnocarpium jessoense subsp. 
parvulum, в биоморфологический анализ – северо
американский Cystopteris protrusa (Weath.) Blasdell 
и эндемик Памира Gymnocarpium fedtchenkoanum 
Pojark. Изучение морфометрических признаков 
проводилось по гербарным материалам, храня
щимся в Гербарии имени П.Н.  Крылова  (TK) 
Томского государственного университета, а так-
же собственным сборам, сделанным на Запад-
ном   Саяне (Красноярский край, Ермаковский 
район, И.И. Гуреева, А.А. Кузнецов, 2015 г.) и Куз-
нецком Алатау (Республика Хакасия, Ширинский 
район, И.И.  Гуреева, Д.О. Улько, 2016 г.). Всего 
измерено 257 представителей рода Gymnocarpium 
и 211 образцов видов рода Cystoperis. 

Для морфологической характеристики исполь
зовались мерные, счетные и расчетные признаки 
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(показатели), набор которых несколько отличался 
для родов Cystoperis и Gymnocarpium. Определение 
морфометрических показателей проводилось толь-
ко на спороносящих вайях. Для видов Cystoperis 
использовали следующие 17 показателей: мерные – 
дл. пластинки вайи, дл. черешка вайи, дл. базального 
пера, дл.  2-го пера, дл.  3-го пера, дл.  базального 
базископического пёрышка на базальном пере, 
дл.  базального акроскопического пёрышка на 
базальном пере, дл. 2-го  базископического пёрышка 
на базальном пере, дл.  2-го  акроскопического 
пёрышка на базальном пере, дл. рахиса между 
первой и второй парами перьев; счетные – число 
перьев, число пёрышек на базальном пере, 
число пёрышек на 2-м  пере, число пёрышек 
на 3-м  пере, порядок рассечения пластинки у 
основания; расчетные – отношение дл.  пластинки 
к дл.  черешка, отношение дл.  базального пера 
к дл.  2-го   пера. Для видов Gymnocarpium 
использовали 19  показателей: мерные – 
дл. пластинки вайи, дл. черешка вайи, дл. базального 
пера, дл.  2-го пера, дл.  3-го пера, дл.  черешочка 
базального пера, дл.  черешочка  2-го  пера, 
дл.  базального базископического пёрышка на 
базальном пере, дл.  базального акроскопического 
пёрышка на базальном пере, дл. базального 
базископического пёрышка на 2-м пере, 
дл.  базального акроскопического пёрышка на 
2-м  пере,  дл.  2-го  базископического пёрышка на 
2-м пере, дл.  2-го  акроскопического пёрышка 
на 2-м   пере; счетные – число перьев, число 
пёрышек на базальном пере, число долей 3-го 
порядка на базальном базископическом перышке 
базального пера, порядок рассечения вайи 
в нижней части; расчетные – отношение дл. 
пластинки к дл. черешка, отношение дл. пластинки 
к дл. базального пера. Все мерные показатели 
измерялись в миллиметрах. Полученные данные 
обработаны методами многомерной статистики 
– многомерного шкалирования (multidimensional 
scaling), дискриминантного анализа (discriminant 
analysis) и метода главных компонент (principal 
component analysis). Вычисления производились 
к программе PAST и визуализировались в про-
грамме STATISTICA 10. Наиболее приемлемым 
оказался дискриминантный анализ, который 
выявил некоторое обособление выборок видов 
друг от друга. Перед проведением статистической 
обработки, исходные данные были центрированы 
и нормированы. Выборки названы соответственно 
названиям таксонов.

Основные наблюдения и сбор материалов 
для изучения биоморфологических особенностей 
проводились в 1980–1982, 1993–1996 и 2015– 2016 гг. 

на восточном макросклоне (Республика Хакасия, 
Ширинский р-н) и в северных низкогорьях (Ке-
меровская обл., Тисульский р-н) Кузнецкого Ала-
тау и на Западном Саяне (Красноярский край, 
Ермаковский р-н). Для изучения строения ризомы 
спорофитов выкапывали, части ризомов рас
сматривали под бинокуляром и зарисовывали. Для 
изучения строения проводящей системы сочные 
ткани ризомов слегка раздавливали, затем осто
рожно снимали раздавленные ткани филлоподиев и 
корней до проводящего цилиндра. Проводящая сис
тема прочная, поэтому при раздавливании она не 
повреждается, что делает возможным ее объемное 
рассмотрение. Биоморфологические особенности 
спорофита Cystopteris protrusa рассмотрены 
на особях, собранных в США (USA, Virgin-
ia, 2015  г., И.И. Гуреева); Gymnocarpium fedtchenkoa-
num изучали по гербарным образцам, хранящимся в 
Гербарии Ботанического института РАН (LE, Санкт-
Петербург). Рисунки деталей строения ризомов 
выполнены И.И. Гуреевой.

Р е з у л ь т а т ы  и  о б с у ж д е н и е
В таксономическом отношении особенно 

трудны виды Gymnocarpium с железистым опу
шением ваий (все виды, кроме G.  dryopteris) и 
виды Cystopteris из типовой секции (виды родства 
C.  fragilis), т.е. все виды, кроме C.  sudetica и Rhy-
zomatopteris montana. Поэтому морфометриче-
ский анализ был проведен для видов подрода 
Cystopteris и рода Gymnocarpium с целью ответа на 
вопрос, отличаются ли виды по комплексу морфо
метрических показателей. Основными морфо
логическими признаками для различения «желе
зистых» видов Gymnocarpium являются толщина 
и цвет ризомов, расположение базальных перьев 
(вверх загнутые или прямые) и соотношение длин ба-
зального пера и остальной части вайи. Среди сибир-
ских видов подрода Cystopteris по морфологическим 
признакам ваий (форме перьев и конечных долей 
ваий и наличию рассеянных головчатых железистых 
волосков по краю пластинки вайи) от C.  fragilis 
отличаются только описанные с территории Сибири 
C. altajensis и C. gureevae.

Обработка данных методами многомерной 
статистики проводилась по всем признакам – 
17  для видов Cystopteris и 19 для Gymnocarpium. 
Выборки Cystopteris fragilis-комплекса на графи-
ке, полученном по результатам дискриминантного 
анализа (Рис. 1), образуют общее облако, в котором, 
однако объекты каждого вида группируются в 
разных секторах, в основном в пределах области 
рассеивания объектов C.  fragilis. Довольно плот-
ное облако образует C.  dickieana, что отражает 
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Рисунок 1. Категоризированный
график результатов дискриминантно-
го анализа таксонов рода Cystopteris 
по 17  морфометрическим показате-
лям ваий
Figure 1. Categorized graph of the 
results of discriminant analysis of taxa 
of Cystopteris in 17 morphometric 
parameters of fronds

меньшую вариабельность признаков ваий. Облака 
объектов C. altajensis и C. gureevae, полностью пе-
рекрываются между собой и образуют общую груп-
пу, частично обособленную от облака C.  fragilis. 
Наиболее обособленную группу образуют споро
фиты популяции C.  fragilis из Грушнина лога 
в  окрестностях п. Малая Сыя (Республика Хака
сия), обозначенного в нашем исследовании как 
C.  sp., который мы (И.И. Гуреева) предполагали 
описать еще по сборам 1982 г., сделанным в этом 

же месте. Повторные сборы показали постоянство 
признаков ваий у спорофитов этой популяции, 
что после более глубокого анализа, возможно, 
приведет к описанию нового таксона.

Объекты выборок Gymnocarpium на графике, 
полученном по результатам дискриминантного 
анализа (Рис. 2) также образуют общее облако, 
в котором наиболее обособленной является 
выборка G.  dryopteris – единственного вида, 
не имеющего железистого опушения. Выборки 

Рисунок 2. Категоризированный 
график результатов дискрими-
нантного анализа видов рода 
Gymnocarpium   по 19  морфометри-
ческим показателям ваий
Figure 2. Categorized graph of the 
results of discriminant analysis of 
species of Gymnocarpium according to 
19 morphometric parameters of fronds
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видов, имеющих железистое опушение, образо
вали более плотное облако, в центре которого рас-
положились объекты G. jessoense, а по обе стороны 
от  него  – G. robertianum и G. continentale, G. jessoense 
subsp. parvulum и G.  tenuipes полностью попадают 
в облако рассеивания объектов G. continentale.

Полученные данные свидетельствуют о том, 
что даже большой комплекс морфометрических 
показателей недостаточен для разграничения видов 
Cystopteris fragilis-комплекса и «железистых» ви-
дов Gymnocarpium по признакам ваий. 

Биоморфологические признаки папоротников 
определяются строением их многолетних частей – 
ризомов. Большое значение в образовании жизнен-
ных форм у папоротников имеет ветвление ризомов. 
В отличие от семенных растений, ветвящихся по-
средством пазушных почек (геммаксиллярные 
растения), у папоротников такой тип ветвления 
отсутствует: ветвится сама ось (акрогенное, или 
верхушечное ветвление) или ветви образуются 
на филлоподиях ваий из остаточных меристем 
(почек) (филлогенное ветвление). Соответственно 
2 типам ветвления ризомов – акрогенному и фил
логенному (Troll, 1937), мы относим спорофиты 
видов Cystopteridaceae к 2 архитектурным типам – 
акрогенно ветвящиеся папоротники и филлогенно 
ветвящиеся папоротники (Gureyeva,  2001). 
При акрогенном ветвлении ветви возникают в 
пределах одной апикальной меристемы (дихо
томическое ветвление), при филлогенном вет
влении ветви возникают на основаниях ваий 
(филлоподиях). Габитуально спорофиты пред
ставителей Cystopteridaceae являются коротко
корневищными розеточными и длиннокорне
вищными безрозеточными. У короткокорне
вищных розеточных спорофитов вайи собраны 
розеткой, зачатки ваий разной степени зрелости 
образуют верхушечную почку, внутри которой 
находится апекс, филлоподии на ризоме распо
лагаются сближено. У длиннокорневищных безро
зеточных спорофитов вайи и зачатки ваий рас
ставлены, апекс выдвинут далеко перед вайями, 
филлоподии расставлены. Расставленность ваий и 
зачатков, а впоследствии и остающихся на ризоме 
филлоподиев объясняется тем, что подножия фил
лоподиев сильно разрастаются. Проводящая сис
тема ризома формируется под влиянием ваий и 
представляет собой диктиостелу, которая состоит 
из листовых лакун, разделенных меристелами.

Акрогенное, или верхушечное ветвление 
представлено как у безрозеточных, так и у розе
точных папоротников. Апикальная меристема 
многоклеточная, в ней присутствует единственная 
апикальная инициаль – тетраэдрическая клетка, 

которая чаще бывает крупнее остальных. Вет
вление дихотомическое, нарастание ризома изо
дихоподиальное: ветви формируются из произ-
водных апикальной инициали одновременно, 
равны по величине и их образование не связано с 
образованием боковых органов (Gureyeva, 2001; Ro-
manova et al., 2010).

Спорофиты видов Cystopteris fragilis-комплекса 
(C. almaatensis, C. altajensis, C. dickieana, C. fragi-
lis, C.  gureevae, C.  protrusa) являются многолет
ними короткокорневищными розеточными рас
тениями с мелкими горизонтальными слабо 
ветвящимися, слабо вегетативно разрастающимися 
ризомами (Рис. 3, 1а–1с). 

По экологической приуроченности они 
являются петрофитами, обитающим в щелях 
или на карнизах скал, лишь один вид – североа-
мериканский C.  protrusa – обитает на развитых 
почвах в широколиственных лесах. Характерной 
особенностью ризомов является рыхлое распо
ложение филлоподиев, поскольку они имеют более 
или менее разросшееся подножие. Ветвление нере-
гулярное, ризомы чаще всего имеют 1–2 развилка. 
Живые вайи в числе 2–4 в розетке, не полностью 
окружают верхушечную почку и не обеспечивают 
ее защиты. Дочерние ветви становятся заметными 
по прошествии нескольких лет после того, как на 
апексе материнской ветви образуются два апекса 
дочерних вервей. На каждом образовавшемся 
апексе начинается формирование зачатков ваий, 
в результате чего внутри верхушечной почки 
материнской ветви образуются две верхушечные 
почки дочерних ветвей. По мере роста ветвей обра
зуются две верхушечные почки с общей розеткой 
ваий, затем – две дочерние ветви, идентичные 
по строению материнской (Gureyeva,  2001). 
Cystopteris protrusa отличается по строению 
ризомов от всех остальных исследованных видов 
тем, что имеет промежуточные признаки между 
короткокорневищной и длиннокорневищной био
морфами: филлоподии на ризоме располагаются 
более рыхло из-за несколько более разрастающихся 
филлоподиев, апикальная часть ризома выдви
нута заметно дальше развернувшихся ваий, верху
шечная почка растянута и выдвинута перед вайями. 
Этот признак имеет большое значение для иденти
фикации вида, латинское название «protrusa» 
означает «выдвинутый вперед» и подчеркивает как 
раз такую особенность. Поскольку этот вид – один 
их немногих диплоидов в семействе Cystopterida-
ceae, можно предположить, что характерная для 
него форма ризома является исходной в эволю
ционном смысле, от которой произошли как 
длинно-, так и короткокорневищные биоморфы 
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Рисунок 3. Детали строения ризомов спорофитов представителей семейства Cystopteridaceae
1 – Cystopteris fragilis: 1a – верхушечная почка в разрезе; 1b – верхушечные почки дочерних ветвей; 1с – развитые 
ветви ризома; 2 – Gymnocarpium dryopteris: 2a – начало ветвления ризома с образованием апексов дочерних ветвей; 
2b и 2с – стадии развития дочерних ветвей; 2d и 2e – часть ризома с одним и двумя разветвлениями; 3 – Rhizomatopteris 
montana: 3а – дистальная часть главного ризома; 3b – начало развития бокового ризома в средней части главного; 
3с – разветвленный ризом. Живые вайи не показаны, их место обозначено изображением черешка. ч – черешок жи-
вой вайи; ар – апекс ризома; з – зачаток вайи; зз – замерший зачаток; пб – паренхимный бугорок; адв – апекс дочерней 
ветви; ф – филлоподий; гр – главный ризом, бр – боковой ризом 
Figure 3. Details of the structure of rhizomes of sporophytes of representatives of the family Cystopteridaceae
1 – Cystopteris fragilis: 1a – apical bud in a section; 1b – apical buds of daughter branches; 1c – developed branches of 
rhizome; 2 – Gymnocarpium dryopteris: 2a – the beginning of branching of the rhizome with the formation of apexes of 
the daughter branches; 2b and 2c – the development stages of daughter branches; 2d and 2e – part of rhizome with one and 
two branches; 3 – Rhizomatopteris montana: 3a – distal part of the main rhizome; 3b – the beginning of lateral rhizome 
development in the middle part of the main rhizome; 3c – branched rhizome. Live fronds not shown, their place is indicated 
by the image of the petiole. ч – stipe of live frond; aр – apex of the rhizome; з – the crozier; зз – dead crozier; 
пб – parenchymal tubercle; адв – apex of the daughter branch; ф – phyllopodium; гр – the main rhizome, бр – the lateral rhizome
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с дихоподиальным нарастанием. Возможно, такое 
строение ризома связано с тем, что этот вид, един
ственный из всего рассмотренного Cystopteris 
fragilis-комплекса, обитает на почве. Проводящая 
система ризомов – диктиостела, все лакуны листо-
вые, небольшие, листовые следы двухпучковые, 
отходят в средней части лакуны. Придаточный ко-
рень закладывается раньше вайи, корневой след 
контактирует с меристелой в нижней части лакуны.

Спорофиты второй группы видов (Gymno-
carpium dryopteris, G.  continentale, G.  jessoense, 
G.  robertianum, G.  tenuipes и Cystopteris sudetica) 
имеют тонкие длинные плетевидные ризомы, рас-
полагающиеся в горизонтальной плоскости внутри 
субстрата, обычно непосредственно под лесной 
подстилкой, в мелкозёме на каменистом субстрате 
или в трещинах скал. Ветвление дихотомическое, 
ветви образуются в пределах одной апикальной 
меристемы, в процессе ветвления происходит 
смена апикальных инициалей: исчезает «старая» 
апикальная клетка, и по краям апекса из произво-
дных апикальной клетки вычленяются две «новые» 
апикальные инициали ветвей; на месте «старой» 
апикальной меристемы формируется паренхимный 
бугорок («разделительный валик») (Gureyeva, 2001; 
Romanova, 1997; Romanova et al., 2010) (Рис. 3, 2а–2b). 
Ветви на идеальной модели равные, располагаются 
под углом 60о друг к другу, т.е. нарастание изо
дихоподиальное. В естественных условиях, в 
результате действия внешних причин, ветви со 
временем могут стать неравными, а угол расхож-
дения ветвей может быть больше или меньше 
60о (Рис. 3, 2c–2e). Изодихоподиальное нарастание 
приводит к образованию сильно разветвленной 
системы, в центре которой располагаются более 
старые части, по периферии – молодые растущие 
участки, несущие живые вайи (по 1–3) и зачатки 
ваий (по 2–6). Соответственно расположению 
ваий, филлоподии, остающиеся надолго в составе 
ризома, также расставлены. Зачатки ваий сосредо-
точены на разветвлениях последнего порядка, но не 
собраны в верхушечную почку, а располагаются на 
некотором расстоянии друг от друга. Проводящая 
система ризома формируется под влиянием ваий и 
представляет собой диктиостелу, которая состоит 
из протяженных перекрывающихся листовых ла-
кун, разделенных меристелами. Это связано со зна-
чительным разрастанием листовых лакун, соответ-
ственно сильно удлиняющимся подножиям фил
лоподиев. Листовой след двухпучковый, каждый 
из двух пучков отходит в средней части лакуны и 
контактирует с двумя меристелами. Корневой след 
отходит в нижней части лакуны (Gureyeva, 2001). 
Обычно по расположению корня можно опреде-

лить начало листовой лакуны, а протяженность 
лакуны равна расстоянию между двумя корнями 
на одной ортостихе (Romanova, 1997). 

Биоморфы спорофитов этой группы пред
ставлены двумя вариантами: вариант А – обли
гатно безрозеточные (Gymnocarpium dryopteis, 
G.  fedtschenkoanum, G.  robertianum и Cystopteris 
sudetica) и вариант В – временно розеточные (Gym-
nocarpium continentale, G. jessoense, G. tenuipes). 

Вариант А.
Спорофиты имеют значительно разрастаю

щиеся длинные плетевидные ризомы, вайи рас-
полагаются чаще по 1 на концах ветвей. Это оби
татели субстратов, где нет затруднений для раз
растания ризомов, – развитых почв, мелкоземов 
на карнизах скал или между камнями, моховых 
дернин на валунах. Входящие в этот вариант виды 
различаются толщиной и окраской ризомов. У 
Gymnocarpium dryopteris ризомы наиболее длин
ные, тонкие черные, блестящие. Из видов с желе
зистыми вайями ризомы с удлиненными междо
узлиями характерны для Gymnocarpium rober-
tianum и G.  fedtschenkoanum. Отличительным 
биоморфологическим признаком этих видов, 
использующимся в систематике, являются бóльшая 
толщина ризома и бурая матовая окраска. Тонкие 
ризомы с расставленными филлоподиями и дихо
подиальным нарастанием имеет единственный 
из числа исследованных видов рода Cystopteris  – 
C.  sudetica; его ризом отличается очень низкой 
интенсивностью ветвления.

Вариант В.
Одна и та же особь может образовывать 

как безрозеточные, так и розеточные ветви. 
На  безрозеточных ветвях подножия филлоподиев 
разрастаются, из-за чего филлоподии расставлены, 
на апикальном конце каждой ветви разворачивается 
по 1–2 вайи, зачатки расставлены. На розеточных 
ветвях подножия филлоподиев разрастаются 
слабее, расстояние между ними сокращается, 
на растущих концах насчитывается до 3 ваий и 
4–6 зачатков; зачатки сближены и образуют подо
бие верхушечной почки, вайи располагаются 
несколько сзади нее. Безрозеточные ветви могут 
переходить в розеточные и наоборот; на ризоме 
одной особи встречаются ветви с расставленными 
и сближенными филлоподиями, поэтому такая 
форма роста названа нами временно розеточ-
ной (Gureyeva, 2001). Все виды этого вариан-
та биоморф являются петрофитами, в составе 
их  ризомов преобладают розеточные ветви со 
сближенными филлоподиями и вайями, наиболее 
сближены вайи и филлоподии у G. tenuipes. Вайи 
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летнезеленые, перья опадают по сочленениям, 
а черешки сохраняются на следующий год. Этот 
биоморфологический признак хорошо отличает 
Gymnocarpium continentale, G. jessoense и G. tenuipes 
от G. dryopteris и G. robertianum, у которых черешки 
прошлогодних ваий не сохраняются. В условиях 
каменистых местообитаний «щетка» из сохраняю-
щихся черешков задерживает частицы почвы, а в 
зимнее время – снег, что обеспечивает защиту за-
чатков ваий от вымерзания и высыхания. Интен-
сивность ветвления увеличивается в ряду Gymno-
carpium jessoense – G.  continentale – G.  tenuipes. 
Наиболее интенсивное ветвление с образованием 
многочисленных коротких ветвей, формирующих 
подобие дерновины, характерно для G. tenuipes.

Филлогенное ветвление свойственно споро
фитам только одного вида Cystopteridacae – Rhi-
zomatopteris montana (Cystopteris montana). Уни-
кальность этого вида заключается в том, что фил
логенное ветвление свойственно короткокорне
вищным видам, в частности, видам Dryopteris, 
Matteuccia (Wardlaw, 1946; Gureyeva, 2001; Roma-
nova, Shalisko, 2004), а спорофиты Rhizomatopteris 
montana длиннокорневищные. У филлогенно ветвя
щихся спорофитов боковые ветви развиваются из 
остаточных меристем у самого основания фил
лоподиев ваий или из морфологически обособ
ленных почек, расположенных на филлоподиях 
ваий. Почки обособляются на абаксиальной стороне 
филлоподиев только у видов рода Dryopteris, они 
могут оставаться спящими или формировать бо-
ковые ризомы; М.А. Романова и Г.М. Борисовская 
(Romanova, Borisovskaya, 2004) определяют эти 
почки как придаточные. Согласно C.W. Wardlaw 
(1946), остаточные меристемы по происхождению 
представляют собой часть апикальной меристемы 
корневища, которая становится обособленной и 
отдаляется от нее в процессе роста. 

Спорофиты Rhizomatopteris montana имеют 
тонкий, длинный, плетевидный ризом с рас
ставленными спирально расположенными зачат
ками ваий, нормальными вайями и остающимися 
в составе ризома после опадения ваий фил
лоподиями (Рис. 3, 3а–3с). Вайи закладываются 
тремя ортостихами. В целом строение ризома 
аналогично строению ризома спорофитов Gymno-
carpium dryopteris, отличие состоит в способе вет-
вления. Боковые ветви образуются из остаточных 
меристем, находящихся на удлиненных подножиях 
филлоподиев ваий между придаточным корнем, 
марки-рующим начало филлоподия, и самим фил
лоподием (Рис. 3, 3b). Проводящая система – дик
тиостела с удлиненными листовыми лакунами. 

Листовой след двухпучковый, каждый из двух пуч
ков отходит в нижней трети лакуны и контактирует 
с двумя меристелами, корневой след отходит в про
ксимальной части лакуны. Одиночный веточный 
след соединяется с меристелой ризома. В начале 
развития стелу боковой ветви можно определить 
как гаплостелу и соленостелу, затем под действием 
закладывающихся на ее апексе зачатков ваий фор-
мируется диктиостела. Боковые ризомы построены 
по тому же плану, что и главный, но развиты всегда 
слабее, а вайи на них имеют иные размеры, форму 
и рассеченность, чем на главном. Каких-либо за-
кономерностей в расположении ветвей по длине 
ризома и в ритме их образования не отмечено, но 
обычно развитые ветви располагаются в средней 
части ризома (Рис. 3, 3с).

По биоморфологическим признакам споро
фита наиболее специфичным среди видов 
Cystopteridaceae оказался Rhizomatopteris (Cysto
pteris) montana. Как уже было сказано выше, в систе-
мах рода Cystopteris montana,наряду с C. sudetica, 
относили к секции Emarginatae (Blasdell, 1963) 
или к подроду Emarginatae (Shmakov, 2001). 
А.П.  Хохряков (Khokhryakov, 1985) выделил эти 
виды в отдельный род Rhizomatopteris Khokhr. 
(с  типовым видом Cystopteris montana) на основе 
морфологического сходства, по его мнению, ваий 
и корневищ. Однако, эти виды сходны только на 
первый взгляд, при более глубоком рассмотрении 
выявляется больше различий, чем сходства. Спо-
рофиты Cystopteris sudetica имеют треугольно-
дельтовидные в общем очертании пластинки ваий, 
у которых базальные базископические перыш
ки на базальных перьях короче следующих за 
ними, у спорофитов Cystopteris montana плас
тинки ваий пентагональные, поскольку базаль-
ные базископические перышки на базальных 
перьях заметно длиннее следующих за ними. 
Длинные плетевидные ризомы этих видов имеют 
разный тип ветвления. У C. sudetica ветвление 
акрогенное дихотомическое, характерное также 
для остальных видов Cystopteris и всех видов 
Gymnocarpium, нарастание изодихоподиальное; 
у Cystopteris montana ветвление филлогенное, 
боковые ветви образуются из остаточных мери-
стем на разросшихся филлоподиях ваий, главная 
и боковые оси ризома отличаются по величине, 
нарастание моноподиальное. Таким образом, 
биоморфологические признаки наряду со строе
нием спор и молекулярно-генетическими осо
бенностями свидетельствуют в пользу выделе
ния самостоятельного монотипного рода Rhizom-
atopteris с видом – Rh. montana. 
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З а к л ю ч е н и е
Дискриминантный анализ морфометрических 

признаков ваий видов рода Gymnocarpium (19 приз
наков) и типового подрода рода Cystopteris (17 приз
наков) не показал разграничений между выборками 
каждого вида по комплексу признаков. Биомор
фологические признаки, такие как строение ризома, 
способ и интенсивность ветвления, могут использо-
ваться как дополнительные в разграничении видов 
Gymnocarpium с железистыми вайями. Биомор
фологические особенности, а  именно, – длинно
корневищная жизненная форма и филлогенное 
боковое ветвление ризома при моноподиальном 
нарастании, еще раз подтверждают специфичность 
Cystopteris montana и свидетельствуют в пользу 
правильности выделения его в самостоятельный 
род Rhizomatopteris. Cystopteris sudetica, включав
шийся ранее вместе с Cystopteris montana в  сек
цию и подрод Emarginatae и род Rhizomatopteris, 
по способу ветвления и нарастания ризома (дихо
томическое ветвление и изодихоподиальное нарас
тание) и строению базального пера вайи ближе 
к  другим изученным представителям Cystopteris, 
чем к Rhizomatopteris montana. 
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Biomorphological and morphometric features of sporophytes in the systematic of 
Cystopteridaceae 

© I.I. Gureyeva, D.O. Ulko, A.A. Kuznetsov 

Biomorphological features of sporophytes of 14 species and morphometric characters of 12 species of 
Cystopteridaceae were studied. Sporophytes of most species of Cystopteris have a short-rhizome rosette 
biomorph, their rhizomes branch dichotomically, branching is not intensive, growth is isodihodial. Sporophytes 
of all other species have a dichotomous branching of the rhizomes and isodihodial growth, sporophytes can have 
short-rhizome rosette, long-rhyzome non-rosette or temporarily rosette biomorphs. Rhizomatopteris montana 
Cystopteris montana has the greatest differences in the structure of the rhizome, which is characterized by 
phyllogenous branching and monopodial growth. The structure of the rhizomes and the way of their branching 
in the ferns of the Cystopteridaceae family have in some cases a diagnostic value, which allow to use these 
characteristics in taxonomy. The unique way of rhizome branching confirms the correctness of description of 
the independent genus Rhizomatopteris, including the single species Rh. montana. The discriminant analysis 
of the morphometric features of fronds of Gymnocarpium species (19 parameters) and the type subgenus of the 
Cystopteris genus (17 parameters) showed no distinctions between dataset of each species.
Keywords:  sporophyte, frond, morphometric parameters, rhizome, branching, Cystopteridaceae, 
Gymnocarpium, Cystopteris, Rhizomatopteris
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