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ЦЕННОСТЬ МОРФОЛОГИЧЕСКИХ ПРИЗНАКОВ СПОР 
И БИОМОРФОЛОГИЧЕСКИХ ПРИЗНАКОВ СПОРОФИТА 
ДЛЯ ФИЛОГЕНЕТИКИ ПАПОРОТНИКОВ  
(НА ПРИМЕРЕ CYSTOPTERIDACEAE)

И. И. Гуреева, А. А. Кузнецов

Самостоятельное семейство Cystopteridaceae (Payer) Schmakov бы-
ло выделено А. И. Шмаковым (2001) в составе 3 родов. Самостоятель-
ность семейства в объёме 4 родов была поддержана молекулярно-фи-
логенетическими исследованиями (Rothfels et al., 2012); последующие 
молекулярно-филогенетические исследования 3 родов (Gymnocarpium, 
Cystopteris, Acystopteris) на основе анализа 3 локусов хлоропластной 
ДНК показали, что род Gymnocarpium подразделяется на  3 клады: 
«disjunctum», «robertianum» и «core Gymnocarpium’; род Cystopteris — 
на 4 клады: «C. montana», «sudetica», «bulbifera» и «fragilis complex» 
(Rothfels at al., 2013).

Целью настоящего исследования был ответ на вопрос — согласу-
ются ли группы (клады), полученные в результате молекулярно-фило-
генетического исследования, с  группами, выделенными на  основе 
признаков спор и биоморфологических признаков спорофита.

Споры собраны с гербарных образцов, хранящихся в Гербариях TK 
(Томский государственный университет) и LE (Ботанический институт 
РАН, Санкт-Петербург). Споры напыляли серебром или золотом и ис-
следовали на сканирующих микроскопах «Quanta 200 3D» и «Philips 
SEM 515» в Томском материаловедческом центре (Томский государ-
ственный университет). Поверхность спор сканировали в режиме вы-
сокого вакуума при напряжении 25–30 кВ и  увеличении в  6000–
20 000 раз. Всего было исследовано 7 видов Gymnocarpium и 7 видов 
Cystopteris с территории Северной Евразии: России (Урал, Сибирь, 
Дальний Восток), Казахстана, Таджикистана, Австрии, Великобрита-
нии. Биоморфологические особенности спорофитов были исследова-
ны нами ранее (Гуреева, 2001).

Споры всех видов монолетные, бобовидной формы, скульптура пе-
риспория включает такие элементы как вздутия (sacci), складки, греб-
ни, крылья, шипы, поверхность периспория бывает покрыта мелкими 
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морщинками, бородавочками или папилломами. Для спор многих ви-
дов характерна сетчатость, которая образуется в результате значитель-
ной перфорированности периспория (Gymnocarpium) или за счёт объ-
единения шипов (Cystopteris). Размеры спор варьируют в пределах 
25,7–55,9 × 18,2–37,1 мкм у  видов Cystopteris и  27,5–48,5 × 16,1–
34,5 мкм — у Gymnocarpium. Данные по строению спор некоторых 
видов обоих родов, основанные на материалах, собранных с других 
территорий (Pearman, 1976; Pryer, Britton, 1983), свидетельствуют 
об относительном постоянстве признаков периспория для одного и то-
го же вида в пределах ареала.

Виды Gymnocarpium подразделяются на 2 группы по орнаментации 
спор: 1  — периспорий с  сетчатыми вздутиями (G. dryopteris (L.) 
Newman, G. disjunctum (Rupr.) Ching, G. continentale (Petrov) Pojark., 
G. jessoense (Koidz.) Koidz., G. tenuipes Pojark. ex Schmakov), 2 — пе-
риспорий со вздутиями, складками и мелкими редкими перфорациями 
(G. robertianum (Hoffm.) Newman, G. fedtschenkoanum Pojark.). Те же 
виды, сгруппированные по признакам спор и морфологическим при-
знакам спорофита, дают 3 группы: 1 — сетчатый периспорий и неже-
лезистые вайи (G. dryopteris и G. disjunctum), 2 — сетчатый периспо-
рий и железистые вайи (G. continentale, G. jessoense, G. tenuipes), 3 — 
складчатый периспорий с  мелкими редкими перфорациями 
и железистые вайи (G. robertianum, G. fedtschenkoanum). Эти 3 группы 
полностью согласуются с кладами филогенетического древа, постро-
енного C. J. Rothfels c соавторами (2013) на  основе хлоропластной 
ДНК: disjunctum-клада (G. disjunctum, G. dryopteris), robertianum-клада 
(G. robertianum) и core Gymnocarpium (все остальные виды). Наиболее 
чётко выделяется robertianum-клада, включающая G. robertianum, ко-
торый вместе с не включенным в молекулярно-филогенетический ана-
лиз G. fedtschenkoanum имеет наиболее отличающиеся от остальных 
видов рода споры. Поэтому можно с большой уверенностью полагать, 
что G. fedtschenkoanum, будучи включённым в молекулярно-филогене-
тический анализ, объединится с G. robertianum в одну кладу.

Виды Cystopteris имеют более разнообразную, чем у Gymnocarpium, 
орнаментацию периспория. По этому признаку изученные виды рас-
пределяются в 4 группы: 1 — периспорий крупношиповатый (C. fragilis 
(L.) Bernh., C. altajensis Gureyeva, C. sudetica A. Br. et Milde); 2 — пе-
риспорий мелкошиповатый, шипы формируют сложную сетчатую 
скульптуру (C. diaphana (Bory) Blasdell); 3  — периспорий 
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извилисто-складчатый, поверхность густо бородавчатая (C. dickieana 
R. Sim, C. almaatensis Kotukhov); 4 — периспорий образует ширококо-
нические полые сетчатые структуры (C. montana (Lam.) Bernh. ex 
Desv.). Группировка по признакам спор и биоморфологическим при-
знакам спорофита даёт следующие группы: 1 — периспорий крупно-
шиповатый, спорофиты короткокорневищные, розеточные, вайи лан-
цетовидные (C. fragilis, C. altajensis); 2 — периспорий крупношипова-
тый, спорофиты длиннокорневищные, безрозеточные, вайи 
треугольно-дельтовидные (C. sudetica); 3 — периспорий мелкошипо-
ватый, спорофиты короткокорневищные, розеточные, вайи ланцето-
видные (C. diaphana); 4 — периспорий извилисто-складчатый, споро-
фиты короткокорневищные, розеточные, вайи ланцетовидные 
(C. dickieana, C. almaatensis); 5 — периспорий широко-коническо-сет-
чатый, спорофиты длиннокорневищные, безрозеточные, вайи пентаго-
нальные (C. montana).

Филогенетическое древо Cystopteris, построенное по результатам 
молекулярного анализа (Rothfels et al., 2013), включает 4 крупные клады, 
наши виды входят в 3 из них: montana, sudetica и fragilis-complex, причём 
montana-клада, с одним видом C. montana, является сестринской по от-
ношению к  остальному роду. 2 из  филогенетических клад (montana 
и sudetica) соответствуют 2 нашим группам, выделенным по признакам 
спор и спорофита (2 и 5); некоторые виды, входящие в выделенные нами 
группы 1 и 3 (C. fragilis, C. diaphana), входят в кладу fragilis-complex, 
остальные исследованные нами виды не были вовлечены в филогенети-
ческий анализ. На основании нашего анализа можно предполагать, что 
C. altajensis, будучи включённым в молекулярно-филогенетические ис-
следования, объединится в одну кладу с C. fragilis, а 2 вида с резко от-
личающимися спорами — C. dickieana и C. almaatensis, — возможно, 
образуют свою кладу в филогенетическом древе.

По совокупности признаков спор и биоморфологических призна-
ков спорофита наиболее специфичным среди видов Cystopteris оказал-
ся C. montana. В традиционных филогенетических системах этот вид, 
наряду с C. sudetica, относили к секции Emarginatae Blasdell (Blasdell, 
1963). А. П. Хохряков (1985) выделил эти виды в  отдельный род 
Rhizomatopteris Khokhr. (с типовым видом Cystopteris montana) на ос-
нове сходства, по его мнению, строения вай и корневищ. На самом 
деле эти виды сходны только на первый взгляд. При более глубоком 
рассмотрении строения вай и ризомов выявляется больше различий, 
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чем сходства. Спорофиты C. sudetica имеют треугольно-дельтовидные 
в общем очертании пластинки вай, у которых базальные базископиче-
ские пёрышки на базальных перьях короче следующих за ними, у спо-
рофитов C. montana пластинки вай пентагональные, поскольку базаль-
ные базископические пёрышки на базальных перьях заметно длиннее 
следующих за ними. Длинные плетевидные ризомы этих видов имеют 
разный тип ветвления. У C. sudetica ветвление акрогенное, характер-
ное также для остальных видов Cystopteris и всех видов Gymnocarpium 
(Гуреева, 2001), при котором апикальная инициаль материнской ветви 
исчезает, а по краям апекса возникают 2 новые апикальные инициали 
дочерних ветвей, нарастание изодихоподиальное (Романова и  др., 
2010). У C. montana ветвление филлогенное, боковые ветви образуют-
ся из остаточных меристем на разросшихся филлоподиях вай, главная 
и боковые оси ризома различаются по величине, нарастание монопо-
диальное (Гуреева, 2001).

C. J. Rothfels с соавторами (2013) на основе положения Cystopteris 
montana в филограмме, построенной по хлоропластной ДНК, поддер-
живают выделение Rhizomatopteris в качестве самостоятельного рода, 
но как монотипного, включающего лишь один вид — C. montana. На-
ши данные по морфологии спор и биоморфологии спорофитов явля-
ются дополнительным аргументом в  пользу выделения этого рода 
в  составе одного вида, который в  этом случае имеет название 
Rhizomatopteris montana (Lam.) A. P. Khokhr.

Таким образом, признаки спор, в частности скульптура периспория 
и характер его поверхности, в совокупности с биоморфологическими 
признаками имеют большую диагностическую ценность. Согласован-
ность результатов исследования спор с результатами молекулярных 
исследований позволяют использовать признаки спор также для фило-
генетических построений.

Работа выполнена в рамках проекта РФФИ (грант № 13–04–01715).
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