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АННОТАЦИЯ

Исследование посвящено  изучению биоморфологии папоротников рода Athyrium Roth,  обитающих 
в Южной Сибири,  и выявлению изменений жизненной формы спорофитов как в процессе онтогенеза,  
так и у особей одного  и того  же биологического  возраста в разных эколого-ценотических условиях. Ос-
новным в определении жизненной формы спорофитов папоротников является изучение формирования 
его  многолетней части –  ​ризома. Жизненная форма видов Athyrium,  обитающих в Южной Сибири,  
определенная нами как летне-зеленые полициклические плотнорозеточные папоротники с моноподиаль-
но-дихотомически нарастающими подземно-надземными ризомами и мономорфными гомойогидричными 
вайями,  представлена двумя вариантами: 1) крупнокорневищные ортотропные слабо  ветвящиеся вегета-
тивно  неразрастающиеся моноцентрические папоротники (Athyrium filix-femina (L.) Roth.,  A. monomachii 
Komarov,  A. sinense Rupr.) и 2) крупнокорневищные восходящие слабо  ветвящиеся,  слабо  вегетативно  
разрастающиеся моноцентрические или неявнополицентрические папоротники (A. distentifolium Tausch 
ex  Opiz). Оба варианта жизненной формы не обеспечивают вегетативного  размножения и вегетативного  
самоподдержания популяций. Показано,  что  в процессе онтогенеза спорофита увеличиваются размеры 
ризомов и вай,  реализуется способность ризомов к ветвлению. Ветвление дихотомическое,  дочерние 
(производные) ветви образуются внутри верхушечной почки материнской (производящей) ветви и ста-
новятся различимыми только  через несколько  лет. Установлено,  что  у спорофитов,  имеющих низкую 
жизненность,  ризом в течение всей жизни остается одноосным,  у спорофитов с высокой жизненностью 
ризомы,  как правило,  ветвятся. Ветвление ризома начинается у молодых спороносящих спорофитов;  
наибольшее число  ветвей ризома,  а следовательно,  и розеток вай характерно  для средневозрастных 
спороносящих спорофитов. В конце жизни спорофита,  имеющего  разветвленный ризом,  происходит 
неспециализированная дезинтеграция (сенильная партикуляция),  выражающаяся в распаде ризома 
на отдельные ветви. По  результатам исследования в различных фитоценозах Кузнецкого  Алатау уста-
новлено,  что  у спорофитов одной и той же стадии онтогенеза интенсивность ветвления ризома зависит 
от экологических условий: у A. filix-femina бóльшее число  ветвей ризома образуется в более светлых 
смешанных (пихтово-осиновом и пихтово-березовом) лесах,  у A. distentifolium интенсивность ветвления 
ризома увеличивается от лесного  пояса к подгольцовому.

Ключевые слова: Athyrium filix-femina, Athyrium distentifolium,  папоротники,  спорофит,  жизненная 
форма,  онтоморфогенез,  Южная Сибирь.
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Папоротникам свойствен жизненный цикл 
(цикл развития) с чередованием гаметофи-
та и спорофита,  которые являются самосто-
ятельными свободноживущими индивидами. 
Гаметофиты в значительной степени редуци-
рованы и не расчленены на органы,  спорофиты 
представляют собой в большинстве своем мно-
голетние растения,  расчлененные на органы. 
Именно  для спорофитов характерно  большое 
разнообразие жизненных форм,  образующих-
ся на основе осевого  органа их вегетативного  
тела – ​корневища,  или ризома. Основную роль 
в формировании жизненной формы спорофита 
папоротников играет ветвление ризома.

В отличие от семенных растений,  ветвя-
щихся посредством аксиллярного  комплекса 
(комплекса пазушных почек),  у папоротни-
ков ветвление связано  с образованием вет-
вей либо  самой осью,  либо  боковых ветвей 
из меристем на основаниях вай (филлопо-
диях),  но  не в пазухах вай. Вопрос о  типах 
ветвления ризомов папоротников до  сих пор  
остается открытым. Ветвление у спорофитов 
конкретных видов папоротников определя-
ют как дихотомическое [Wardlaw,  1943;  Bier-
horst,  1971;  Hagemann,  1976;  Mueller,  1982],  
боковое [Troll,  1937;  Серебряков,  1952] и вер-
хушечно-боковое [Troll,  1937]. В своих рабо-
тах J. Velenovsky [1905] и K. Goebel [1928] об-
ращали внимание на то,  что  у одних видов 
имеет место  вильчатое ветвление –  ветви 
образуются на верхушке побега и развива-
ются одинаково,  у других папоротников на-
блюдается приближение к аксиллярному вет-
влению,  когда боковые побеги образуются 
на листе. Первый способ ветвления K. Goeb-
el [1928] назвал акрогенным,  второй –  ​фил-
логенным. W. Troll [1937],  опираясь на работы 
J. Velenovsky [1905] и K. Goebel [1928],  выде-
лял те же типы ветвления,  понимая под фил-
логенным ветвлением способ образования бо-
ковых побегов,  при котором они возникают 
на основаниях листьев,  под акрогенным –  ​
ветвление,  при котором ветви образуются 
непосредственно  на верхушке побега. Соглас-
но  W. Troll [1937],  акрогенный и филлоген-
ный типы ветвления встречаются у папорот-
ников порознь,  и у папоротников,  ветвящихся 
акрогенно,  отсутствует филлогенное побегооб-
разование. Но  у некоторых видов,  например  
у Onoclea sensibilis,  встречается как филло-
генное,  так и акрогенное ветвление.

Н. И. Шорина [1987,  1994] рассматривала 
акрогенное и филлогенное ветвление ризомов 
папоротников как аналоги архитектурных мо-
делей семенных растений (концепция F. Hallé 
et al. [1978]). При этом она,  вслед за K. Goebel 
[1928],  считает,  что  ветвление папоротни-
ков коррелирует с особенностями строения 
их ризомов: короткокорневищные розеточные 
папоротники,  как правило,  обладают фил-
логенным ветвлением,  длиннокорневищные –  ​
акрогенным.

Большое внимание ветвлению ризомов па-
поротников в связи с изучением апикальной 
меристемы и ее органообразовательной дея-
тельности уделяли М. А. Романова и Г. М. Бо-
рисовская с коллегами [Романова,  2003;  Ро-
манова,  Борисовская,  2003,  2004;  Романова,  
Шалиско,  2004;  Романова и др.,  2010;  и др.]. 
Они обосновали,  что  ветвление ряда папо-
ротников является дихотомическим и свой-
ственно  как коротко-,  так и длиннокорневищ-
ным видам. Филлогенные почки,  возникающие 
на филлоподиях,  например,  у Matteuccia 
struthiopteris (L.) Tod. и Dryopteris carthusi-
ana (Vill.) H. P. Fuchs,  которые C. W. Ward-
law [1943] считал возникающими из “обо-
собленных” меристем (остаток апикальной 
меристемы на филлоподиях),  М. А. Романова 
и Г. М. Борисовская [2003,  2004] рассматрива-
ют как придаточные,  а образование из них но-
вых побегов (столоновидных корневищ) счита-
ют не ветвлением,  а стратегией вегетативного  
разрастания и размножения.

При изучении папоротников Южной Си-
бири мы [Гуреева,  2001] также много  внима-
ния уделяли ветвлению,  поскольку именно  
тип ветвления является генетически обу-
словленным и определяет жизненную форму 
растения. Соглашаясь с М. А. Романовой 
в определении типа ветвления у некоторых 
папоротников как дихотомического  (Athyrium,  
 Gymnocarpium,  Phegopteris, Cystopteris),  мы 
считаем ветвлением также образование но-
вых ризомов (ветвей) из филлогенных почек,  
хотя,  несомненно,  их отделение от главного  
ризома является вегетативным размножени-
ем [Гуреева,  1990,  1996,  2001]. Тем не менее 
некоторое время,  иногда длительное,  споро-
фит живет в состоянии разветвленной систе-
мы ризомов (виды Dryopteris,  Rhyzomatopteris 
montana (Lam.) A. P. Khokhr) [Гуреева,  2001;  
Гуреева и др.,  2018].
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Настоящая работа имеет целью дать био-
морфологическую характеристику видов рода 
Athyrium Roth,  обитающих в Южной Сиби-
ри,  и выявить изменения жизненной формы 
в процессе онтогенеза и в разных эколого-це-
нотических условиях.

Сведения о  жизненной форме и онтогене-
зе одного  из видов Athyrium – ​А. filix-femina 
(L.) Roth в связи с изучением популяций вида 
на Урале приведены в работах Г. П. Серой 
с соавторами [1980];  морфология и онтогенез 
вида в Московской области описаны И. И. На-
уялисом и В. Р. Филиным [1983];  И. И. Науя-
лис изучал некоторые биологические особен-
ности вида в связи с его  фитоценотической 
ролью и экологией [1977,  1979,  1984];  с раз-
ной степенью подробности биологию вида рас-
сматривали Н. И. Шорина [1994] и О. В. Храп-
ко  [1996];  структура апекса,  апикальный 
органогенез и ветвление ризома A. filix-fem-
ina исследованы М. И. Романовой [2003]. Све-
дения об архитектурных моделях,  биомор-
фах,  онтогенезе и организации ценопопуляций 
папоротников,  в том числе A. filix-femina 
и A. distentifolium Tausch ex  Opiz,  имеются 
также в наших предыдущих работах [Гуре
ева,  2001,  2007;  Gureyeva,  2003].

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Род Athyrium представлен в Южной Си-
бири небольшим числом широко  распро-
страненных видов. Во  “Флорах” и специаль-
ных работах для Сибири приводится от двух 
(A. filix-femina и A. distentifolium) [Дани-
лов,  1988;  Гуреева,  2001] до  четырех ви-
дов рода: кроме названных еще 2 вида род-
ства A. filix-femina –  A. monomachii Komarov 
и A. sinense Rupr. [Шмаков,  2001,  2009,  2011]. 
Athyrium filix-femina –  ​голарктический гор-
но-равнинный вид,  обитающий в широком 
спектре местообитаний лесного  пояса и бо-
реальной зоны –  ​в сыроватых смешанных,  
хвойных и мелколиственных лесах,  зарос-
лях кустарников,  лесных опушках. Athyrium 
monomachii и A. sinense распространены 
в восточной части Северной Азии (Сибирь,  
Дальний Восток России,  север  Монголии,  
Китая и Кореи) [Шмаков,  2005],  где растут 
в лесном поясе в лесах разного  типа. Athyrium 
distentifolium –  ​евразийский высокогорный 
вид с фрагментарным ареалом в горах Евро-

пы,  Кавказа,  Урала,  Западной и Восточной 
Сибири,  обитающий в верхней части лесного  
и подгольцовом поясе в темнохвойных и сме-
шанных лесах,  подгольцовых редколесьях 
и кустарниковых зарослях,  на субальпийских 
лугах,  каменистых склонах,  моренах ледни-
ков. На Дальнем Востоке России замещается 
Athyrium americanum (Butters) Maxon.

Виды Athyrium играют заметную роль 
в формировании травяного  покрова лесных це-
нозов преимущественно  в гумидных районах 
Южной Сибири. Виды родства A. filix-femina 
являются доминантами и содоминантами яру-
са высоких и средних трав в пихтовых,  осино-
во-пихтовых и пихтово-осиновых лесах с коче-
дыжниковым,  крупнотравно-кочедыжниковым,  
страусниково-кочедыжниковым покровом (пояс 
черневых лесов Салаира,  Кузнецкого-Алатау,  
Алтая,  Хамар-Дабана) и пихтово-кедрово-ли-
ственничных лесов с крупнотравно-кочедыж-
никовым покровом (Кузнецкий Алатау,  Хака-
сия) в нижних и средних частях горно-лесного  
пояса [Смагин и др.,  1980;  Гуреева,  2001]. Со-
общества с доминированием A. distentifoli-
um в Южной Сибири приурочены к пологим 
или слегка вогнутым склонам в субальпий-
ском поясе и в верхней части горно-лесно-
го  пояса;  они не занимают больших площа-
дей и не имеют широкого  распространения. 
В качестве доминанта A. distentifolium при-
сутствует в пихтарниках с вейниково-коче-
дыжниковым,  щитовниково-кочедыжнико-
вым покровом (Кузнецкий Алатау,  Западный 
Саян,  Хамар-Дабан),  в подгольцовых пихто-
вых и березово-пихтовых редколесьях с раз-
нотравно-кочедыжниковым покровом,  по  кра-
ям подгольцовых крупнокустарниковых (из 
Alnus alnobetula subsp. fruticosa (Rupr.) Raus) за-
рослей образует полосы шириной 2–3 м с про-
ективным покрытием 100 %. В качестве эди-
фикатора A. distentifolium формирует ценозы 
небольшой площади в субальпийском поясе За-
падного  Саяна [Красноборов,  1976] и Кузнец-
кого  Алатау,  где образует одновидовые мерт-
вопокровные латки диаметром 3–10 м среди 
подгольцовых сообществ из Vaccinium myrtil-
lus L.,  Empetrum nigrum L.,  Bistorta officinalis 
Delarbre (=Bistorta major Gray),  Aquilegia glan-
dulosa Fisch. ex  Link. и др. [Гуреева,  2001].

Основные наблюдения и сбор  материалов 
для изучения жизненных форм и их изме-
нений в процессе онтогенеза в разных эколо-
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го-ценотических условиях проводили в лесном 
поясе и в высокогорьях Кузнецкого  Алатау 
в пределах Кемеровской области и Республи-
ки Хакасия. Биоморфологические особенности 
A. filix-femina изучали в северных низкого-
рьях Кузнецкого  Алатау (Кемеровская обл.) 
в черневом пихтово-осиновом крупнотрав-
но-папоротниковом лесу (500 м над уровнем 
моря (ур. м.),  северо-западный пологий склон);  
пихтовом крупнотравно-папоротниковом лесу 
(480 м над ур. м.,  пологий северо-восточ-
ный склон);  пихтово-березовом крупнотрав-
ном лесу (450 м над ур. м.,  пологий восточный 
склон). Athyrium distentifolium изучен на вос-
точном макросклоне Кузнецкого  Алатау (Ре-
спублика Хакасия) в пихтовом крупнопапо-
ротниковом лесу (Ольгинский голец,  830 м 
над ур. м.,  пологий северный склон);  пихто-
вом криволесье у верхней границы леса (голец 
Подоблачный,  1200 м над ур. м.,  крутой се-
верный склон);  подгольцовое крупнокустарни-
ковое сообщество  (голец Подоблачный,  1250 м 
над ур. м.,  пологий северо-восточный склон).

При описании жизненных форм руковод-
ствовались работами И. Г. Серебрякова [1952,  
1962,  1964],  в применении к спорофитам па-
поротников учитывали работы Н. И. Шориной 
[1987,  1994],  А. П. Хохрякова [1979]. По  мне-
нию А. П. Хохрякова [1981],  папоротники еще 
не обладают типичными побегами (предпобего-
вый уровень),  поэтому для обозначения мно-
голетней осевой части их вегетативного  тела 
мы используем термин “ризом”.

При определении жизненных форм основ-
ное значение имеют многолетние побеговые ча-
сти растений. В случае спорофитов папоротни-
ков многолетними частями являются ризомы,  
в формировании которых первоочередное 
значение имеет тип ветвления. Для изуче-
ния строения ризомы спорофитов выкапыва-
ли,  части ризома рассматривали с использо-
ванием бинокулярного  микроскопа МБС‑10 
и зарисовывали. Для изучения проводящей 
системы проводилось ее извлечение из свеже-
собранных ризомов. Ризомы очищали от почвы 
и “муфты” из корней,  сочные ткани филлопо-
диев,  корней,  сердцевины ризома слегка раз-
давливали,  после чего  более устойчивую к ме-
ханическому воздействию проводящую ткань 
осторожно  очищали от разрушенных окру-
жающих тканей. Такой способ позволяет вы-
делить проводящую систему ризома или его  

части и делает возможным ее объемное рас-
смотрение.

В определении стадий онтогенеза исполь-
зовали периодизацию онтогенеза спорофи-
та,  разработанную нами [Гуреева,  2001,  
2006] с учетом работ,  касающихся папорот-
ников,  других авторов [Серая и др.,  1980;  
Лащинский,  Шорина,  1985;  Шорина,  1991] 
и классических трудов Т. А. Работнова [1950] 
и А. А. Уранова [1975].

Латинские названия таксонов растений,  
упоминающихся в тексте статьи,  и сокраще-
ние фамилий авторов таксонов даны по  “The 
International Plant Name Index  (IPNI)” 
(http://www.ipni.org).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Спорофиты видов Athyrium –  ​травянистые 
растения с ризомом,  несущим на апикальном 
конце розетку вай (некоторые детали строения 
спорофита показаны на рис. 1). Вайи у взрос-
лых спорофитов крупные,  до  100–150 см 
и более,  мономорфные –  ​трофоспорофиллы 
(спорангии образуются на зеленых вайях),  
состоят из дважды- или триждыперисторас-
сеченной пластинки,  черешка и его  основа-
ния –  ​филлоподия. У видов Athyrium филло-
подии расположены плотно,  достигают длины 
2–7 см,  имеют очень узкие (2,5–3 мм),  ромби-
ческие в поперечном сечении основания,  выше 
филлоподии расширенные,  трансверзально  
уплощенные,  в этой части достигают шири-
ны 10–15 мм,  при переходе в черешок вновь 
сужаются. На основаниях филлоподиев распо-
лагаются корни по  одному на каждом.

Проводящая система ризома формирует-
ся под влиянием вай и представляет собой 
диктиостелу,  число  меристел и листовых ла-
кун в которой определяется филлотаксисом,  
а особенности листового  следа и число  входя-
щих в него  проводящих пучков специфичны 
для вида. У видов Athyrium листовые лакуны 
мелкие,  ромбические,  соответственно  ром-
бическим основаниям филлоподиев,  распола-
гаются по  нескольку почти на одном уровне. 
Листовой след однопучковый,  соединяется 
с проксимальной частью листовой лакуны,  
в расширенной части филлоподия разделяет-
ся на два проводящих пучка,  которые выше 
соединяются в один (A. filix-femina) или оста-
ются раздельными (A. distentifolium). Корне-
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вой след контактирует с листовым в его  ба-
зальной части.

Живые вайи окружают крупную плот-
ную верхушечную почку (см. рис. 1),  состоя-
щую из зачатков вай разной степени зрело-
сти,  емкость которой у взрослых спорофитов 
достигает 20–45 зачатков. Согласно  иссле-
дованиям М. А. Романовой [2003,  Романо-
ва,  Борисовская,  2004;  Романова,  Шалиско,  
2004],  заложение вайи происходит в резуль-
тате обособления в поверхностном слое апи-
кальной меристемы ризома одной наиболее 
крупной клетки,  которая становится апи-
кальной клеткой вайи;  одновременно  из кле-
ток периферической части чашевидной зоны 

на той же ортостихе обособляется инициаль-
ная клетка корня. В дальнейшем их развитие 
происходит взаимосвязанно,  у вайи форми-
руется основание –  ​филлоподий,  затем зача-
ток вайи растет апикально  и улиткообразно  
закручивается,  а корень оказывается на са-
мом основании филлоподия;  по  происхожде-
нию этот единственный на каждом филлопо-
дии корень является апицигенным [Романова,  
2003;  Романова,  Борисовская,  2004]. Филло-
подий “старше” и намного  долговечнее всей 
остальной вайи,  поскольку при ее развитии 
он формируется первым и остается живым 
еще долгое время после отмирания пластинки 
вайи и черешка,  становясь неотъемлемой ча-
стью ризома и во  многом определяя его  раз-
меры и форму. Развитие зачатков (“улиток”) 
у взрослых спорофитов от заложения до  рас-
кручивания длится 4–5 лет,  причем развитие 
зачатка пластинки вайи происходит в два по-
следних перед раскручиванием сезона,  в по-
следний сезон формируется рассечение пла-
стинки. Зрелые зачатки,  располагающиеся 
по  периферии верхушечной почки,  развора-
чиваются в начале вегетационного  сезона,  их 
повреждение (уничтожение) вызывает разво-
рачивание незрелых зачатков,  в этом случае 
пластинки могут иметь деформированные пе-
рья и на порядок меньшее рассечение. Летом 
2017 г. впервые за более чем 30 лет наблюде-
ний отмечен случай массового  развития вто-
рой генерации вай у спорофитов Athyrium 
filix-femina при сохранении первой,  что,  ве-
роятно,  связано  с ранним наступлением вес-
ны,  высокой температурой воздуха и большим 
количеством осадков в середине лета (рис. 2). 
У молодых спорофитов вайи закладываются 
в меньшем числе и развиваются быстрее,  что  
объясняет их меньшую рассеченность. В це-
лом,  вайи видов Athyrium,  как и большинства 
папоротников,  даже летне-зеленых,  полицик- 
лические,  поскольку их развитие до  раз-
ворачивания вайи продолжается в течение 
нескольких лет. Развернувшиеся вайи и за-
чатки вай разной степени зрелости в верху-
шечной почке находятся на годичных приро-
стах нескольких лет. У некоторых зачатков 
вай пластинка закладывается,  но  не разви-
вается и отмирает,  в результате образуются 
абортированные зачатки –  ​катафиллы,  чис-
ло  которых в составе ризома велико,  однако  
образуются они не так регулярно,  как,  напри-

Рис. 1. Некоторые детали строения спорофитов 
Athyrium filix-femina и A. distentifolium.

a –  ​верхушечная почка A. distentifolium;  б –  ​верху-
шечная почка A. filix-femina;  в –  ​верхушечная почка 
A. filix-femina,  окруженная розеткой вай (пластинки вай 
не показаны);  г –  ​зрелый зачаток A. distentifolium,  по-
крытый энациями;  д –  ​лодочковидный энаций на боковом 
ребре филлоподия зачатка;  е –  ​фрагмент диктиостелы 
ризома A. filix-femina с листовым и корневым следами;  
ж –  ​корень A. filix-femina с “дыхательной” верхней 
и “питающей” нижней частями;  з –  ​начало  образования 
нового  ризома из почки на филлоподии A. distentifolium
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Рис. 2. Спорофит Athyrium filix-femina с двумя 
генерациями вай: первой по  периферии и второй 
в центре (северо-восточная окраина г. Томска,  бе-

резово-сосновый лес,  8 июля 2017 г.)

мер,  у Matteuccia struthiopteris (L.) Tod. [Рома-
нова,  Шалиско,  2004;  Гуреева,  2014].

Нарастание и ветвление ризома в течение 
всей жизни происходят только  за счет апи-
кальной меристемы,  которая является ре-
зультатом деятельности единственной апи-
кальной инициали. Дочерние (производные) 
ветви ризома образуются на апексе мате-
ринской (производящей) ветви одновременно  
в числе двух,  растут в расходящихся направ-
лениях под одинаковым углом к материнской 
ветви,  по  строению полностью идентичны 
друг другу и материнской ветви. Первые ста-
дии ветвления проходят внутри верхушечной 
почки,  когда в меристеме апекса материнской 
ветви вычленяются две апикальные инициали,  
которые формируют апикальную меристему 
дочерних ветвей. На каждом образовавшем-
ся апексе начинается формирование зачатков 
вай,  в результате чего  внутри верхушечной 
почки материнской ветви образуются две оди-
наковые верхушечные почки дочерних ветвей. 
Через 3–4 года после начала ветвления появ-
ляются две верхушечные почки,  окруженные 
общей розеткой вай,  а спустя еще год –  ​две 
самостоятельные ветви,  окруженные собствен-
ными розетками (рис. 3).

Поскольку междоузлия ризома очень ко-
роткие,  дочерние ветви становятся видимы-
ми только  по  прошествии нескольких,  иногда 

не одного  десятка лет. В результате в процес-
се ветвления формируется вильчатая система 
нескольких порядков ветвления. Ветви образу-
ются без какого-либо  ритма,  в промежутках 

Рис. 3. Последовательные стадии ветвления ризома Athyrium filix-femina.

а –  ​верхушечная почка материнской ветви;  б –  ​верхушечная почка с двумя апексами дочерних ветвей внутри 
(в разрезе);  в –  ​верхушечная почка с двумя верхушечными почками дочерних ветвей внутри (в разрезе);  г –  ​две 
полностью сформировавшиеся верхушечные почки дочерних ветвей. 1 – ​зрелые наружные зачатки вай (“улитки”);  

2 –  ​апекс дочерней ветви;  3 –  ​не вполне сформировавшаяся верхушечная почка дочерней ветви;  4 –  ​корень
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между дихотомированием нарастают монопо-
диально,  поэтому такое нарастание можно  на-
звать моноподиально-дихотомическим. В даль-
нейшем может быть три варианта развития 
дочерних ветвей: 1) обе ветви могут до  кон-
ца жизни спорофита оставаться неразветвлен-
ными;  2) обе ветви могут ветвиться повтор-
но;  3) повторно  ветвится только  одна ветвь,  
вторая остается неразветвленной. Поэтому,  
несмотря на то  что  при дихотомическом вет-
влении всегда образуются две ветви,  в це-
лом в составе ризома спорофита число  вет-
вей и розеток не всегда равно  теоретически 
ожидаемому,  кратному двум.

Опираясь на особенности строения и раз-
вития ризомов,  мы определяем жизненную 
форму спорофитов видов Athyrium как лет-
не-зеленые полициклические плотнорозеточ-
ные папоротники с моноподиально-дихотоми-
чески нарастающими подземно-надземными 
ризомами и мономорфными гомойогидрич-
ными вайями. У разных видов Athyrium она 
представлена двумя вариантами:

1. Крупнокорневищные ортотропные сла-
боветвящиеся вегетативно  неразрастающие-
ся моноцентрические папоротники.

2. Крупнокорневищные восходящие слабо  
ветвящиеся слабо  вегетативно  разрастающи-
еся моноцентрические или неявнополицентри-
ческие папоротники.

Вариант 1 характерен для Athyrium filix-
femina,  A. monomachii и A. sinense. Ризомы 
нарастают ортотропно,  образуя подобие коч-
ки,  достигающей 10–35 см (рис. 4),  благодаря 
чему розетки вай и верхушечные почки ока-
зываются вынесенными на значительную вы-
соту над поверхностью почвы. Основу кочки 
составляет ветвящийся ризом,  поддерживае-
мый в вертикальном состоянии за счет обра-
зования многочисленных разветвленных кор-
ней,  между которыми скапливаются частички 
почвы и растительный опад. Ветвление про-
исходит редко,  большинство  особей за всю 
жизнь образует от 3 до  8 ветвей (розеток),  
но  у мощных экземпляров может образо-
ваться до  25 ветвей. Особи низкой жизненно-

Рис. 4. Ризомы и схемы ризомов Athyrium filix-femina (а,  в,  г) и A. distentifolium (б,  д).

а –  ​кочка с несколькими розетками вай (пихтово-березовый лес);  б –  ​ризом с 35 розетками вай (подгольцовое круп-
нокустарниковое сообщество);  в –  ​схема кочки (пунктиром показаны границы кочки,  жирными линиями –  ​развилки,  
на уровне которых последовательно  происходит распад особи при отмирании ризома с базального  конца);  г –  ​схема 

распавшейся на отдельные партикулы кочки;  д –  ​схема ветвящегося ризома с восходящим направлением роста
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сти могут оставаться неразветвленными в те-
чение всей жизни. Отдельные ветви ризомов 
радиально-симметричны,  зачатки вай,  вайи 
и филлоподии отмерших вай располагаются 
плотно  по  спирали,  независимо  от направле-
ния роста ризома. Филлоподии отходят от оси 
под одинаковым углом. Верхушечная почка 
массивная,  направлена вверх,  зачатки в ней 
располагаются очень плотно. У спорофитов 
с разветвленным ризомом верхушечные поч-
ки ветвей как бы погружены в кочку,  каждая 
из них окружена плотной розеткой из 3–6 вай 
и филлоподиями отмерших вай. Филлоподии 
соприкасаются своими расширенными частя-
ми и смыкаются вокруг верхушечной почки. 
В результате образуется своеобразная влаж-
ная камера,  защищающая зачатки от дей-
ствия неблагоприятных факторов,  главным 
образом от высыхания. Зачатки вай,  филлопо-
дии живых вай и филлоподии вай,  отмерших 
1–4 года назад,  густо  покрыты однослойными 
энациями (чешуйками);  на филлоподиях,  об-
разовавшихся ранее,  энации опадают. Энации 
на боковых ребрах филлоподия более круп-
ные,  лодочковидно  свернутые,  располагаются 
один над другим и имеют многоклеточное ос-
нование (см. рис. 1). Они удерживают капель-
ки воды,  что  важно  для сохранения влажно-
сти в камере верхушечной почки,  поскольку 
она располагается довольно  высоко  над суб-
стратом. Многоклеточные основания опавших 
энациев образуют выступы-зубчики на боко-
вых ребрах филлоподиев,  которые могут слу-
жить диагностическим признаком видов рода 
Athyrium.

Корни длинные,  шнуровидные,  имеющие 
2–4 порядка ветвления. Особенностью это-
го  варианта биоморф является образование 
дыхательных корней: корни,  образующиеся 
на филлоподиях вверху ризома,  разделены 
на две части: “питающую” –  слабо  ветвящу-
юся вниз направленную нижнюю,  укореня-
ющуюся в почве,  и “дыхательную” –  мно-
гократно  ветвящуюся вверх направленную 
верхнюю,  все разветвления которой густо  
покрыты рыжеватыми волосками. Отмечен-
ная В. И. Абражко  и М. А. Абражко  [1992] 
устойчивость этого  вида к длительному за-
топлению и обусловленная им недостаточ-
ная аэрация почвы связаны,  на наш взгляд,  
именно  с наличием дыхательных корней. Пе-
реплетающиеся дыхательные корни образуют 

вокруг ризомов плотную “муфту” толщиной 
до  3–4 см,  в которой скрыты ризомы. Попа-
дающие в эту “муфту” частички почвы и рас-
тительный опад создают условия для посе-
ления на сформировавшихся кочках других 
растений,  в частности мхов и некоторых мел-
ких таежных цветковых растений,  например,  
Oxalis acetosella L., Circaea alpina L.,  Stellaria 
bungeana Fenzl.

Вариант 2 характерен для Athyrium dis-
tentifolium. Ризомы горизонтальные,  лежа-
щие на почве или немного  погруженные в нее,  
достигающие длины 50 см и более,  слабовет-
вящиеся,  с расположенными в горизонталь-
ной плоскости ветвями,  восходящими на апи-
кальном конце. Ветви обычно  в числе 2–6,  но  
в подгольцовом поясе Кузнецкого  Алатау об-
наружены экземпляры,  имевшие 13–35 вет-
вей (розеток). Последовательное дихотомиче-
ское ветвление ветвей,  которые располагаются 
почти вплотную друг к другу благодаря их до-
вольно  значительному диаметру (до  5–7 см),  
приводит в случае многократного  ветвления 
к тому,  что  ризомы представляют собой ле-
пешковидные,  иногда почти полукруглые об-
разования (см. рис. 4). Многократное ветвление 
приводит также к тому,  что  ветви последне-
го  порядка не помещаются в горизонтальной 
плоскости и ветвление переходит в вертикаль-
ную плоскость,  так что  розетки вай распо-
лагаются ярусами. Горизонтальное положение 
ризома обусловливает внешнюю дорзивен-
тральность его  ветвей: на дорзальной стороне 
филлоподии отходят от оси под углом,  близ-
ким к прямому,  на вентральной стороне –  ​
прижаты к оси и,  огибая ее,  направляются 
вверх. Внешняя дорзивентральность не от-
ражается на внутреннем строении: проводя-
щая система представляет собой диктиостелу 
с мелкими листовыми лакунами.

Верхушечная почка массивная,  с плотно  
расположенными зачатками (см. рис. 1),  вос-
ходящая. Вайи на каждой ветви собраны ро-
зеткой по  3–5,  их филлоподии прикрывают 
верхушечную почку сверху и с боков,  снизу 
огибают ее,  обеспечивая тем самым ее защиту. 
Энации на боковых ребрах филлоподиев име-
ют такое же строение и прикрепление,  как 
и у A. filix-femina. Корни шнуровидные,  рас-
полагаются по  одному на каждом филлоподии 
у самого  его  основания,  разветвлены до  4-го  
порядка. Корневой след контактирует с прок-
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симальной (нижней) частью листовой лакуны. 
Единственный раз удалось наблюдать филло-
генное образование бокового  ризома из поч-
ки на основании филлоподия у особи с разру-
шенной верхушечной почкой (см. рис. 1).

Оба варианта биоморф вегетативно  непод-
вижны. В конце жизни у спорофитов с раз-
ветвленным ризомом происходит неспеци-
ализированная дезинтеграция (сенильная 
партикуляция,  или фрагментация),  когда от-
мирание ризома на уровне развилка приводит 
к его  распаду на две,  а затем и большее чис-
ло  частей (см. рис. 4). Это  способствует уве-
личению числа особей в популяции,  но  не ее 
эффективному вегетативному самоподдержа-
нию,  поскольку образовавшиеся спорофиты 
(раметы) имеют тот же биологический воз-
раст,  что  и распавшийся спорофит (генета). 
Поскольку оба варианта биоморф не обеспечи-
вают вегетативного  размножения,  поддержа-
ние популяций видов Athyrium осуществляет-
ся исключительно  споровым путем.

Продолжительность жизни спорофитов 
у Athyrium filix-femina и А. distentifolium вы-
сокая,  достигает 80 лет и более [Гуреева,  2001]. 
На первых стадиях онтогенеза,  от ювенильной 
до  виргинильной,  ризомы у спорофитов одно-
осные,  ветвление начинается на стадии моло-
дого  спороносящего  спорофита,  однако  боль-
шинство  спорофитов на этой стадии онтогенеза 
имеет неразветвленный ризом,  а ветвящие-
ся – ​2–4 ветви (1–2 развилка).

На стадии средневозрастного  споронося-
щего  спорофита около  80 %  спорофитов обо-
их видов имели разветвленные ризомы,  среди 
них преобладали особи с двумя ветвями,  у обо-
их видов имелись спорофиты с пятью ветвями 
и более. У спорофитов A. filix-femina на этой 
стадии онтогенеза ризомы продолжают на-
растать ортотропно,  образуя кочки. На ста-
дии стареющего  спороносящего  спорофита от-
мирание ризомов с базального  конца приводит 
к распаду ветвящихся систем: когда отмирание 
достигает развилка,  ризом распадается на два 
и более в зависимости от порядка ветвления,  
ризомы становятся одноосными или имеют две 
ветви,  реже – ​большее число  ветвей (см. рис. 4). 
В исследованных ценопопуляциях Athyrium 
distentifolium число  стареющих спороносящих 
спорофитов с одноосным ризомом увеличива-
ется до  26 %,  а у A. filix-femina –  ​до  90 %. 
Интенсивность распада ризомов последнего  

связана,  по-видимому,  с тем,  что  нарушает-
ся функция корней,  которые должны постав-
лять воду и минеральные вещества на довольно  
большую высоту,  что  приводит к более интен-
сивным процессам отмирания. При этом изме-
няется и направление роста ризомов – ​в боль-
шинстве случаев они полегают и становятся 
восходящими. На стадии субсенильного  и се-
нильного  спорофита бóльшая часть особей обо-
их видов имеет одноосный ризом.

Онтоморфогенез осуществляется в двух 
вариантах:

1. Спорофит с моноподиально  нарастаю-
щим одноосным главным розеточным ризо-
мом (все стадии онтогенеза).

2. Спорофит с моноподиально  нарастаю-
щим одноосным главным розеточным ризомом 
(ювенильная,  имматурная и виргинильная 
стадии) –  ​спорофит с моноподиально-дихо-
томически нарастающим разветвленным ро-
зеточным ризомом (стадии молодого  споро-
носящего,  средневозрастного  спороносящего  
и стареющего  спороносящего  спорофита) –  ​
спорофит с моноподиально  нарастающим од-
ноосным парциальным розеточным ризомом 
n-го  порядка или спорофит с разветвленным 
парциальным ризомом (субсенильная ста-
дия) –  ​спорофит с моноподиально  нарастаю-
щим одноосным парциальным розеточным ри-
зомом n-го  порядка (сенильная стадия).

В ценопопуляциях встречаются оба вари-
анта онтоморфогенеза. Первый характерен 
для спорофитов,  имеющих низкую жизнен-
ность. Ризомы таких спорофитов в течение 
всей жизни не ветвятся и не достигают круп-
ных размеров. Второй вариант характерен 
для особей высокой жизненности: спорофи-
ты отличаются большой мощностью,  их ризо-
мы имеют значительные размеры,  ветвятся,  
в конце жизни распадаются на парциальные 
образования (раметы),  способные существо-
вать самостоятельно,  иногда довольно  дли-
тельное время.

В изученных популяциях Athyrium filix-
femina в ценозах Кузнецкого  Алатау наибо-
лее высокие показатели мощности характер-
ны для репродуктивных спорофитов в более 
светлых смешанных лесах (пихтово-осиновом 
и пихтово-березовом). В этих ценозах споро-
фиты имеют более разветвленные корневища,  
большую емкость верхушечной почки и,  соот-
ветственно,  бóльшее число  вай на один споро-
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фит. Даже у стареющих спороносящих особей 
среднее число  ветвей сохраняется на высо-
ком уровне,  т. е. в этих ценозах партикуля-
ция спорофитов начинается позже (табл. 1).

У A. distentifolium в ценозах Кузнецкого  
Алатау с увеличением высоты над уровнем 
моря достоверно  увеличивается интенсив-
ность ветвления,  достигая максимума у осо-
бей из подгольцового  пояса. Здесь нередки 
особи,  имеющие по  13–20 ветвей,  найдена 
особь,  имевшая 35 ветвей. Соответственно  
увеличению разветвленности растет и число  
вай на одну особь: в подгольцовом поясе это  
число  максимально;  особь,  имевшая 35 вет-
вей,  несла 174 вайи,  причем все вайи были 
спороносными. Средние значения остальных 
показателей в подгольцовой ценопопуляции 
также были выше,  чем в лесных (табл. 2). 

Наименьшие значения большинства био-
метрических показателей отмечены в ценопо-
пуляции из пихтового  редколесья на границе 
леса. По-видимому,  это  связано  с располо-
жением ценоза на северном склоне и бóльшей 
крутизной склона. В подгольцовом ценозе от-
мечено  наиболее быстрое развитие вай и со-

зревание спор. Вайи начинают раскручиваться 
после схода снега,  который нередко  задержи-
вается здесь до  первой декады июля,  к концу 
июля они полностью разворачиваются,  а спо-
ры созревают уже с середины августа.

ОБСУЖДЕНИЕ

Как уже упоминалось,  формирование жиз-
ненной формы спорофитов папоротников свя-
зано  с их многолетней частью –  ​ризомом 
и его  способностью к ветвлению. Процесс 
образования ветвей в апикальной меристе-
ме ризома Athyrium filix-femina подробно  
описан М. А. Романовой и Г. М. Борисовской  
[Романова,  2003;  Романова,  Борисовская,  
2003,  2004]: в центральной части апикаль-
ной меристемы происходит беспорядочная 
пролиферация клеток,  из которых образу-
ется небольшой паренхимный бугорок,  по-
сле чего  апикальная инициаль произво-
дящей ветви прекращает существование,  
а по  обе стороны от паренхимного  бугорка 
обособляются новые апикальные инициали,  
которые формируют две новые апикальные  

Т а б л и ц а  1
Биометрические показатели репродуктивных спорофитов Athyrium filix-femina  

в разных эколого-ценотических условиях Кузнецкого Алатау

Показатель Ценоз
Индекс стадии онтогенеза

sp1 sp2 sp3

Число  вай на спорофит 1 (3) 4,4 ± 0,6 (12) (3) 12,0 ± 3,0 (32) (3) 9,6 ± 2,1 (14)

2 (3) 5,0 ± 0,9 (8)  (6) 10,2 ± 2,2 (14) (3) 3,3 ± 0,3 (4)

3 (2) 4,4 ± 0,7 (6) (6) 14,2 ± 3,9 (43) (2) 4,2 ± 1,1 (10)

Емкость верхушечной почки 1 (9) 17,7 ± 3,5 (18) (8) 31,0 ± 4,6 (38) (8) 26,0 ± 1,1 (32)

2 (15) 18,0 ± 1,4 (21) (13) 18,2 ± 2,3 (24) (9) 11,0 ± 0,6 (15)

3 (15) 18,0 ± 1,2 (22) (16) 18,6 ± 1,2 (25) (11) 15,5 ± 1,5 (18)

Высота кочки,  см 1 (3) 4,3 ± 1,4 (5) (6) 23,8 ± 3,9 (35) (7) 15,0 ± 1,3 (26)

2 (6,5) 9,8 ± 1,5 (15) (10) 13,0 ± 2,3 (20) (9) 9,2 ± 0,2 (9,5)

3 (3) 6,8 ± 1,3 (11) (17) 27,4 ± 1,9 (52) (8) 16,0 ± 1,7 (24)

Диаметр  кочки,  см 1 (2) 4,3 ± 2,0 (7) (6) 24,7 ± 4,9 (32) (3,5) 3,2 ± 6,2 (9)

2 (4,5) 5,8 ± 1,1 (9) (10) 15,5 ± 2,7 (21) (6) 6,8 ± 0,4 (7,5)

3 (2) 5,8 ± 1,0 (8) (18) 22,7 ± 2,6 (27) (7) 13,9 ± 2,4 (19)

Число  ветвей ризома 1 (1) 1,6 ± 0,2 (3) (1) 4,3 ± 1,2 (6) (1) 5,3 ± 1,1 (6)

2 (1) 1,4 ± 0,1 (2) (2) 2,5 ± 0,3 (3) (1) 1,0 ± 0,0 (1)

3 (1) 1,4 ± 0,2 (2) (2) 4,9 ± 0,2 (13) (1) 1,9 ± 0,5 (4)

П р и м е ч а н и е.  1–3 –  ​ценозы: 1 –  ​пихтово-осиновый крупнотравный лес;  2 –  ​пихтовый крупнотравно-па-
поротниковый лес;  3 –  ​пихтово-березовый крупнотравный лес. sp1,  sp2,  sp3 –  ​индексы стадий онтогенеза молодого,   
средневозрастного,  стареющего  спороносящих спорофитов соответственно. В скобках –  ​минимальное и максимальное 
значение показателя,  между ними –  средняя величина показателя с ошибкой средней.
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Т а б л и ц а  2
Биометрические показатели репродуктивных спорофитов Athyrium distentifolium  

в разных эколого-ценотических условиях Кузнецкого Алатау

Показатель Ценоз
Индекс стадии онтогенеза

sp1 sp2 sp3

Число  вай на спорофит 4 (3) 3,8 ± 0,6 (6) (3) 6,5 ± 0,7 (15) (3) 4,0 ± 1,0 (5)

5 – (4) 9,8 ± 1,5 (23) (2) 4,7 ± 0,9 (8)

6 (7) 12,5 ± 1,9 (16) (4) 33,4 ± 5,4 (174) (3) 9,0 ± 1,4 (21)

Емкость верхушечной почки 4 (17) 21,2 ± 2,0 (29) (17) 23,4 ± 1,1 (32) (12) 19,3 ± 0,9 (19)

5 – (14) 22,4 ± 1,1 (30) (13) 18,0 ± 1,4 (22)

6 (22) 27,8 ± 3,8 (39) (17) 28,3 ± 2,7 (45) (13) 24,6 ± 1,7 (34)

Длина ризома,  см 4 (17) 23,4 ± 2,5 (29) (18,5) 29,1 ± 2,1 (44) (18) 23,2 ± 0,6 (24)

5 – (17) 22,6 ± 0,9 (28) (10) 17,8 ± 2,6 (29)

6 (17) 21,2 ± 1,5 (23) (22) 28,1 ± 2,9 (45) (18,5) 23,7 ± 1,1 (31)

Диаметр  ветви ризома,  см 4 (5) 5,8 ± 0,2 (6,5) (3,5) 6,4 ± 0,5 (12) (3,5) 4,5 ± 0,6 (5,5)

5 – (3) 4,6 ± 0,3 (7) (2,5) 3,6 ± 0,5 (6)

6 (3) 3,6 ± 0,6 (6) (3,5) 4,6 ± 0,4 (7) (2) 3,7 ± 0,4 (6)

Число  ветвей ризома 4 (1) 1,2 ± 0,2 (2) (1) 1,9 ± 0,2 (5) (1) 1,7 ± 0,3 (2)

5 – (2) 3,3 ± 0,4 (6) (1) 1,8 ± 0,5 (4)

6 (1) 2,8 ± 0,5 (4) (2) 6,6 ± 2,9 (35) (2) 2,7 ± 0,5 (7)

П р и м е ч а н и е.  4–6 –  ​ценозы: 4 –  ​пихтовый крупнопапоротниковый лес,  830 м над ур. м.;  5 –  ​пихтовое 
криволесье у верхней границы леса,  1200 м над ур. м.;  6 –  ​подгольцовое крупнокустарниковое сообщество,  1250 м 
над ур. м. Прочерк означает отсутствие статистически достоверных данных. Обозначения стадий онтогенеза см. табл. 1.

меристемы ветвей. Таким образом,  ветвление 
A. filix-femina авторы определяют как дихо-
томическое.

Иначе трактует процесс ветвления 
у A. filix-femina Н. И. Шорина [1994]. Она счи-
тает ветвление филлогенным,  происходящим 
внутри верхушечной почки,  т. е. рассматри-
вает его  как “эмбриональное (внутрипочеч-
ное) ветвление,  когда боковые [филлогенные] 
почки трогаются в рост сразу после заложе-
ния,  находясь еще внутри материнской поч-
ки” (с. 18). Тем не менее в результате такого  
“эмбрионального” ветвления образуется виль-
чатая система корневищ. Г. П. Серая с соавто-
рами [1980] характеризуют ветвление A. filix-
femina как дихотомическое,  происходящее 
внутри верхушечной почки. И. И. Науялис 
и В. Р. Филин [1983] называют ветвление виль-
чатым. Все авторы,  изучавшие A. filix-femina,  
отмечают,  что  ветвление его  ризома происхо-
дит довольно  редко  и неритмично.

Вопрос о  жизненных формах спорофитов 
папоротников поднимался в основном в связи 
с разработкой систем жизненных форм па-
поротникообразных. Поэтому характеристи-
ка жизненной формы давалась каждым ав-
тором в зависимости от основных критериев,  

выбранных для выделения типов,  групп,  ва-
риантов. В качестве критериев чаще всего  ис-
пользовали строение многолетних частей,  ве-
гетативную подвижность,  направление роста 
ризома. Athyrium filix-femina относили к ве-
гетативно-неподвижным вертикально-розе-
точным моноцентрическим хамефитам [Шо-
рина,  1994],  A. filix-femina,  A. monomachii 
и A. sinense – ​к диффузно-розеточным вос-
ходящим,  филогенно  ветвящимся [Храп-
ко,  1996],  А. П. Хохряков [1979] считал,  что  
A.  filix-femina можно  в равной степени от-
нести к восходящерозеточным и вертикаль-
но-розеточным папоротникам. Г. П. Серая с со-
авторами [1980] характеризовали спорофиты 
A. filix-femina как “многолетние травянистые 
растения с подземным косовосходящим кор-
невищем,  несущим на верхушке розетку ас-
симилирующих сложнорассеченных листьев” 
(с. 93). Кроме того,  авторы отмечали,  что  спо-
собность к ветвлению проявляется у растений 
с повышенным уровнем жизненности,  а нали-
чие дихотомически разветвленного  корневища 
является одним из признаков репродуктивно  
зрелых и стареющих особей. И. И. Науялис 
и В. Р. Филин [1983] при описании биологиче-
ских характеристик A. filix-femina отмечали 
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у спорофитов в зрелом состоянии почти вер-
тикальное направление роста ризома и способ-
ность ветвящихся особей образовывать кочки 
до  15–20 см в высоту,  30–50 см в диаметре,  
насчитывающие до  40 розеток. Жизненная 
форма A. distentifolium обсуждалась только  
в наших работах [Гуреева,  2001;  Gureyeva,  
2003]. В целом,  в имеющейся литературе под-
черкивались такие важные особенности спо-
рофитов Athyrium filix-femina и родственных 
ему A. monomachii и A. sinense,  как розеточ-
ное расположение вай,  в большинстве случаев 
ортотропное направление роста ризома и веге-
тативная неподвижность.

По  вопросу о  типе ветвления ризома име-
ются существенные разногласия. Мы придер-
живаемся точки зрения,  что  ветвление A. filix- 
femina,  родственных ему видов A. sinen- 
se и A. monomachii,  а также A. distentifolium 
является дихотомическим,  когда в апикаль-
ной меристеме образуется одновременно  две 
апикальные инициали,  деятельность кото-
рых приводит к образованию двух равнове-
ликих ветвей. Именно  дихотомическое вет-
вление в совокупности с розеточной формой 
роста,  которая обусловливает незначитель-
ные ежегодные приросты ризома,  является 
причиной вегетативной неподвижности спо-
рофита и вегетативного  размножения в фор-
ме сенильной партикуляции. Поскольку в про-
межутках между дихотомированием ось 
ризома нарастает моноподиально,  мы харак-
теризуем нарастание ризома как моноподи-
ально-дихотомическое. Филогенное ветвление 
не свойственно  изученным видам Athyrium 
и встречается только  как исключение в слу-
чае повреждения верхушечной почки ризома 
(A. distentifolium),  образовавшиеся при этом 
ветви нежизнеспособны.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Жизненная форма видов Athyrium,  оби-
тающих в Южной Сибири,  определена нами 
как летне-зеленые полициклические плот-
норозеточные папоротники с моноподиаль-
но-дихотомически нарастающими подзем-
но-надземными ризомами и мономорфными 
гомойогидричными вайями. У разных видов 
Athyrium она представлена двумя вариан-
тами: крупнокорневищные ортотропные сла-
бо  ветвящиеся вегетативно  не разрастающи-

еся моноцентрические (Athyrium filix-femina,  
A. monomachii, A. sinense) и крупнокорневищ-
ные восходящие слабо  ветвящиеся слабо  ве-
гетативно  разрастающиеся моноцентрические 
или неявнополицентрические (A. distentifoli-
um). Оба варианта жизненной формы не обе-
спечивают вегетативного  размножения и ве-
гетативного  поддержания популяций.

В процессе онтогенеза увеличиваются раз-
меры ризомов и вай,  реализуется способность 
ризомов к ветвлению. Ветвление дихотомиче-
ское,  начинается у молодых спороносящих 
спорофитов,  наибольшее число  ветвей,  а сле-
довательно,  и розеток вай характерно  для 
средневозрастных спороносящих спорофитов. 
В конце жизни спорофита,  имеющего  раз-
ветвленный ризом,  происходит неспециали-
зированная дезинтеграция (сенильная парти-
куляция),  выражающаяся в распаде ризома 
на отдельные ветви. Ветвятся ризомы споро-
фитов высокой жизненности,  у спорофитов,  
имеющих низкую жизненность,  ризом в тече-
ние всей жизни остается одноосным.

Согласно  результатам исследований в фи-
тоценозах Кузнецкого  Алатау,  у спорофитов 
одного  биологического  возраста интенсив-
ность ветвления ризома зависит от экологиче-
ских условий: у A. filix-femina бóльшее число  
ветвей образуется в более светлых смешан-
ных (пихтово-осиновом и пихтово-березовом) 
лесах,  у A. distentifolium интенсивность вет-
вления увеличивается от лесного  пояса к под-
гольцовому. Жизненная форма обоих видов 
в изученных ценозах остается постоянной.
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The aim of  the work to present the biomorphological characteristics of  ferns of  the genus Athyrium Roth,  
occurring in South Siberia,  and to identify changes of  the life form during ontogenesis and in individuals 
of  the same biological age in different ecological and coenotic conditions. Biomorphological study of  plants is 
an important task since both the organization of  populations of  species and their stable existence in cenoses 
depend on the life form of  the species. The main thing in the identification of  life forms of  sporophytes 
of  ferns is the study of  the formation of  its perennial part,  which is the rhizome. Based on the structural 
features of  the sporophyte,  we define the life form of  the sporophytes of  the Athyrium species living in 
South Siberia as summer-green polycyclic densely-rosette ferns with monopodial-dichotomously growing 
underground-aboveground rhizomes bearing rosette of  monomorphous fronds at the apical end. The life 
form of  the different Athyrium species is represented by two variants: (1) large-rhizome orthotropic weakly 
branching vegetatively non-growing monocentric ferns (Athyrium filix-femina (L.) Roth.,  A. monomachii 
Komarov,  A. sinense Rupr.),  and (2) large-rhizome ascending weakly branching and weakly vegetatively 
growing monocentric or implicit-polycentric ferns (A. distentifolium Tausch ex  Opiz). Our study showed that 
the rhizomes and fronds size is increased,  and the ability of  rhizomes to branching is realized during spo-
rophyte ontogenesis. The branching is dichotomous: the daughter branches are formed inside the terminal 
bud of  the maternal branch and become distinguishable only after several years. It was determined,  that 
rhizome remains uniaxial throughout life in sporophytes with low vitality,  and rhizomes tend to branch in 
sporophytes with high vitality. Branching of  the rhizome starts in young spore-bearing sporophytes. The 
largest number of  branches of  the rhizome,  and consequently rosettes of  fronds is characteristic for mid-
dle-aged spore-bearing sporophytes. At the end of  the life,  non-specialized disintegration (senile partition-
ing) occurs in the sporophytes having the branched rhizomes. This is expressed in the disintegration of  the 
rhizome into the separate branches. According to the results of  the study in various phytocenoses of  the 
Kuznetsk Alatau,  the intensity of  rhizome branching in sporophytes of  the same ontogenetic stage depends 
on environmental conditions. The rhizomes of  A. filix-femina produce a large number of  branches in the 
lighter mixed (fir-aspen and fir-birch) forests;  in A. distentifolium,  the intensity of  the rhizome branching 
increases from the forest belt towards the subalpine one.

Key words: Athyrium filix-femina, Athyrium distentifolium,  ferns,  sporophyte,  life form,  ontomorpho-
genesis,  South Siberia.
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