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АННОТАЦИЯ

Ряд ботаников полагают,  что  папоротники по  способности поддерживать гидратуру клеток занимают 
промежуточное положение между пойкилогидричными таллофитами и гомойогидричными цветковыми. 
Вопросам физиологических и биохимических особенностей папоротников,  связанных с устойчивостью 
к высушиванию,  посвящено  достаточно  много  публикаций,  однако  сведений об их структурных при-
способлениях,  выявляемых на разных уровнях организации,  далеко  не достаточно. В этой связи целью 
исследования явилось изучение структурных адаптаций скального  папоротника Ceterach officinarum 
Willd.,  обеспечивающих десикацию и выход из нее,  а также осмысление его  места среди растений с разной 
гидратурой клеток. Установлено,  что  главную роль у этого  вида играют адаптации на органном,  кле-
точно-тканевом уровне,  способствующие поддержанию гидратуры клеток. Ксерогелиоморфные признаки 
на органном уровне: нанизм,  розеточная форма роста,  редукция площади и кожистость вай,  густой покров 
из трихомов и чешуй,  экранирующих инсоляцию. На клеточно-тканевом уровне –  ​относительно  толстые 
пластинки вай,  их мелкоклеточность и пикноморфность,  большое число  клеток на единицу площади,  
высокие значения удельной поверхности плотности вай (УППВ),  дорсивентральность мезофилла,  сравни-
тельно  густая сеть жилок на единицу площади вайи. Мезосциоморфные признаки на клеточно-тканевом 
уровне –  ​тонкий слой кутикулы на поверхности эпидермы,  извилистые швы ее клеток,  гипостоматич-
ность,  сравнительно  небольшое число  устьиц на единицу площади вайи,  наличие столбчатой и губчатой 
ткани,  минимальные значения отношения поверхности клеток к объему. На биохимическом и функцио-
нальном уровне –  ​повышение концентрации осмотически активных веществ,  понижение осмотического  
давления,  накопление водоудерживающих химических соединений;  способность вай выносить длительное 
завядание и совершать ксеротропные движения;  на фитоценотическом – ​факультативная бриофилия. 
Однако  пойкилогидричность спорофитов папоротников реализуется на иной структурной основе,  более 
эволюционно  продвинутой по  сравнению с таллофитами. В отличие от пойкилогидричных эктогидриче-
ских бриофитов,  спорофиты этого  папоротника,  устойчивые к обезвоживанию,  выдерживают высыхание 
(и являются в этой степени пойкилогидрическими),  но  относятся к эндогидрическим. При этом частое 
состояние криптобиоза,  особенно  в условиях чередования влажных и длительных сухих сезонов,  ведет 
к разбалансировке углеродного  обмена. По-видимому,  пойкилогидричность –  ​не самый совершенный 
и продуктивный способ борьбы с засухой.

Ключевые слова: водный стресс,  криптобиоз,  пойкилогидричность,  хазмофит,  эндогидричность.
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Пойкилогидричные организмы,  у которых 
гидратура клеток напрямую зависит от водо-
обеспеченности внешней среды,  –  ​бактерии,  
водоросли,  грибы,  лишайники и мхи,  как из-
вестно,  толерантны к высыханию (десика-
ции –  ​от лат. desiccare –  ​высушивать). Эту 
способность изучали,  выдерживая их в раз-
личных десикантах (хлориде кальция,  пен-
токсиде фосфора,  парах серной кислоты). 
При этом степень повреждения клеток про-
верялась их способностью к “нормальному” 
плазмолизу. Позднее более надежными инди-
каторами повреждений стали считать физио-
логические процессы (дыхание и фотосинтез).

По  мнению ряда ботаников [Gams,  1938;  
Walter,  1955;  Oppenheimer;  Halevy,  1962;  
Stuart,  1968,  Kessler,  Siorak,  2007;  и др.],  
папоротники по  способности поддерживать 
гидратуру клеток занимают промежуточное 
положение между пойкилогидричными талло-
фитами и гомойогидричными цветковыми рас-
тениями. Ведь примерно  2 %  от общего  числа 
папоротников способны колонизировать такие 
засушливые местообитания,  как пустыни или 
открытые скалы [Walker et al.,  2010]. Поэтому 
их спорофиты демонстрируют большой диапа-
зон приспособлений к условиям переменного  
увлажнения. В их число  входит и скальный 
папоротник Ceterach officinarum Willd.

Одна из ярких особенностей Ceterach 
officinarum –  ​ при “пороговом” действии фак-
торов среды выносить длительное завядание,  
совершать ксеротропные движения,  ограни-
чивающие фотосинтетическую поверхность,  
и впадать в криптобиоз (временную останов-
ку жизненных процессов). При этом пластин-
ка вайи скручивается спороносящей поверх-
ностью наружу. После выпадения дождей вайи 
восстанавливают тургор  клеток,  проявляя 
пойкилогидричность.

Если вопросам физиологических и биохими-
ческих особенностей папоротников,  связанных 
с устойчивостью к высушиванию,  посвящено  
достаточно  много  публикаций [Walter,  1931;  
Rouschal,  1938;  Stuart,  1968;  Proctor,  Tuba,  
2002;  Kessler,  Siorak,  2007;  Proctor,  2009;  
Hietz,  2010;  и др.],  то  сведений об их струк-
турных приспособлениях сравнительно  мало.

Значительный интерес,  на наш взгляд,  
представляет выявление,  помимо  упомянутых 
физиологических и биохимических особенно-
стей,  других,  в том числе анатомо-морфо-

логических приспособлений,  способствую-
щих десикации этого  папоротника и выходу 
из нее,  а также определение его  места среди 
растений с разной гидратурой клеток по  от-
ношению к влагообеспеченности внешней сре-
ды. На решение этой задачи и было  направле-
но  исследование.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Объект изучения –  ​равноспоровый папо-
ротник Ceterach officinarum Willd. –  ​скреб-
ница аптечная (Aspleniaceae) –  ​средиземно-
морский вид,  встречающийся в расселинах 
скал (хазмофит) в Европе,  Средиземноморье 
и в Гималаях от уровня моря до  субальпики.

А. Е. Бобров [1982] относит его  к бореаль-
но-южноевразиатским видам,  встречающимся 
в лесном и субальпийском поясах. А. М. Аске-
ров [1986] включает скребницу на Кавказе 
в число  19 альпийских папоротников,  жи-
вущих в трещинах крупных скал и валу-
нов. Этот папоротник предпочитает известня-
ки. Оптимум рН лежит в нейтральной среде,  
но  он может расти как на слабокислых,  так 
и на слабощелочных субстратах,  т. е. явля-
ется нейтрофилом бази- и окситолерантным 
[Gams,  1938].

В химический состав скребницы входят 
тритерпеноиды,  флавоноиды,  фенольные кис-
лоты и их эфиры,  а также дубильные веще-
ства. Вайи обладают лекарственными свой-
ствами,  их применяют как отхаркивающее,  
вяжущее,  лактогонное средство. Папорот-
ник используется также при новообразовани-
ях,  болезнях репродуктивной системы,  по-
чек и мочевыводящих путей,  крови и органов 
кроветворения,  кожи и подкожной жировой 
клетчатки [Дикорастущие полезные растения 
России,  2001]. Ceterach officinarum является 
декоративным растением,  в силу неприхотли-
вости рекомендуемым для украшения альпи-
нариев,  каменистых горок,  подпорных стенок. 
Отличается зимостойкостью [Крейча,  Якабо-
ва,  1989;  Коновалова,  Шевырева,  2004].

Материалом для исследования послужили 
сборы,  проведенные в Западном Закавказье 
(Адлерский район Большого  Сочи,  рассели-
ны скал по  дороге на Красную Поляну);  в Аб-
хазии (Гагрский район,  кладка Бзыбской кре-
пости,  скалы Юпшарских ворот по  дороге на 
о. Рица),  а также в Крыму (Севастополь,  Ба-
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лаклавский р-н,  Байдарская долина,  окрест-
ности с. Новобобровка,  левый берег р. Бага).

Срезы вай (парадермальные и поперечные),  
черешков и ризомов сделаны по  общепринятой 
методике [Барыкина и др.,  2004] и изучены ме-
тодом световой микроскопии. Проводящие эле-
менты ксилемы,  мезофилл вай и склеренхи-
ма рассмотрены на мацерированном материале. 
Анатомические рисунки выполнены с помощью 
рисовального  аппарата,  морфологические –  ​
при использовании бинокуляра.

Применена методика анализа фотосинте-
тического  аппарата растений,  предложенная 
А. Т. Мокроносовым [1978,  1981] и дополнен-
ная Л. И. Ивановой и В. И. Пьянковым [2002]. 
Она позволяет анализировать папоротники 
на уровне вайи,  клеток мезофилла и пластид-
ного  аппарата. Из средней части вай споро-
фитов сделаны высечки и помещены в 70%-й 

этанол. Получены следующие показатели:
–  площадь вайи (м2) в 10–20-кратной по-

вторности;
–  толщина вайи (м) на поперечных срезах,  

выполненных замораживающим микротомом 
(повторность 10-кратная);

–  удельная поверхностная плотность вайи 
(УППВ) –  ​сухой вес единицы площади вайи 
(кг/м2) по  формуле: УППВ = Мсух × 100/10 × 
× Sд,  где М –  ​сухой вес 10 дисков,  кг;  Sд –  ​
площадь диска,  м2;

–  объем 1 клетки (тыс./м3);
– число  клеток на единицу площади (тыс./м2) 

по  формуле: Nкл = (А × V × 250 × 1000)/225S,  
где А –  ​число  клеток в одном поле камеры Го-
ряева;  V –  ​объем мацерата;  S –  ​общая пло-
щадь дисков;  225 –  ​число  квадратов в поле 
камеры;  1/250 –  ​объем одного  квадрата ка-
меры;

–  отношение поверхности клеток к объе-
му,  F/V,  при микроскопировании капли ма-
церата,  км2,  км3 и др.

В таблице приведены средние арифметиче-
ские значения. Ошибка средних величин для 
большинства показателей не превышала 5 %.

Споры исследованы в соответствии с пра-
вилами работы на аналитическом растровом 
электронном микроскопе JEOLJSM‑6010 LA 
в режиме неполного  вакуума (Р = 40–60 Па) 
(Москва,  ФГБНУ ВСТИСП,  лаборатория фи-
зиологии и биохимии). Предварительное на-
пыление образцов не проводилось,  поскольку 
режим низкого  вакуума обеспечивает воз-
можность легкого  наблюдения непроводящих 
материалов без предварительной обработки. 
Измерения сделаны не менее чем в десяти по-
лях микроскопа.

РЕЗУЛЬТАТЫ

По  нашим наблюдениям Ceterach offici-
narum встречается в широком диапазоне ме-
стообитаний: от сухих каменистых до  до-
статочно  сырых субстратов: скал и камней 
вблизи водопадов,  естественных выходов ко-
ренных пород вдоль дорог и на берегах рек,  
и т. п. Нередко  он поселяется в моховых по-
душках,  становясь факультативным бриофи-
лом (рис. 1).

Иногда скребница встречается на полном 
свету,  но  при этом не является облигатным 
гелиофитом,  оптимальное световое доволь-
ствие которого  составляет 100 %. Она луч-
ше растет при некотором затенении,  т. е. ее 
максимальное световое довольствие составля-
ет 100 %,  оптимальное,  при котором отмеча-
ется компенсационная точка,  –  ​ниже 100 %  

Средние арифметические значения основных показателей структуры фотосинтетического аппарата  
Ceterach officinarum и Polypodium vulgare

Показатель
Площадь 
вайи,  м2

Толщина 
вайи, м

Удельная 
поверхност-
ная плот-

ность вайи,  
кг/м2

Объем 1 клетки,   
тыс./  м3

Число  клеток  
на единицу площади,   

тыс./м2

Отношение 
поверхно-
сти клеток 
к объему,  

F/V,  м

п г п г п г

Ceterach  
officinarum

16,66 × 10–4 4,454 × 10–4 104,0 39,3 × 10–18 57,9 × 10–18 115,8 × 10–4 170,2 × 10–4 0,19 0,16

Polypodium  
vulgare

64,46 × 10–4 2,610 × 10–4 41,28 34,8 × 10–18 65,8 × 10–4 0,25

П р и м е ч а н и е.  п –  ​палисадная,  г –  ​губчатая ткань.
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[Porter,  1994]. Этот папоротник,  по-видимому,  
является теневыносливым растением.

Морфология. Средневозрастные спорофи-
ты имеют короткие,  ортотропные или косо-
восходящие эпигеогенные радиально-симмет- 

ричные ризомы с несколькими верхушками. 
Длина ризомов составляет 0,05–0,10 м и более. 
На верхушках находятся (4)–8–20 и более ро-
зеток спирально  расположенных вай (в Кры-
му на левом берегу р. Бага мы насчитывали 
на одной особи их более сотни) (см. рис. 1).

Мощные корневые системы глубоко  про-
никают в расселины скал. Корни ветвятся 
до  4–5 порядка.

Вайи мономорфные (трофоспорофиллы),  
кожистые,  черешковые (длина черешка 0,3–
0,4 м). Площадь вайи у закавказских экзем-
пляров составляет в среднем 0,17 × 10–2 м2.

Длина вай до  0,13–0,17 м,  ширина до  0,02 м. 
Пластинки перисто-рассечены на округло-яй-
цевидные,  яйцевидные или продолговатые 
чередующиеся сегменты с лопастным или 
крупно-волнистым краем и тупой верхушкой 
(рис. 2,  а). Самые крупные вайи обнаружены 
нами на скалах северной экспозиции в щели 
под каменным карнизом,  т. е. в условиях за-

Рис. 1. Ceterach officinarum Крым,  Севастополь,  
Балаклавский р-н,  Байдарская долина,  окрест-
ности с. Новобобровка,  левый берег р. Бага,  май 

2016 г. (фото  автора)

Рис.  2. Ceterach officinarum. а –  ​перышко  вайи;  б –  ​чешуи с черешка и нижней 
стороны пластинок вай;  в –  ​поперечный срез ризома [Bir,  1970]: 1 – ​корневой след,  

2 – ​листовой след,  3 – ​меристела,  4 – ​склеренхима
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тенения (Абхазия,  Юпшарские ворота,  доро-
га на оз. Рица).

Число  пар  перьев доходит до  15. На верх-
ней стороне они голые,  светло-зеленые. Ниж-
няя спороносящая поверхность вай покрыта 
плотным слоем бурых черепитчатых яйцевид-
ных с оттянутой верхушкой клатратных чешуй. 
Их длина от 0,12 × 10–2 до  0,14 × 10–2 м,  ши-
рина – ​от 0,6 × 10–3 до  0,74 × 10–3 м (рис. 2,  б). 
Чешуи,  расположенные на черешках,  имеют 
в своем основании головчатые клетки и закан-
чиваются такой же клеткой.

Отделительный слой у вай отсутствует,  
поэтому они отмирают постепенно,  сохраня-
ясь в составе чешуйчатого  ризома и выпол-
няя в какой-то  мере защитную роль для тер-
минальной почки. Продолжительность жизни 
вай более года.

Жилкование сегментов вайи в основном от-
крытое,  перисто-дихотомическое,  жилки вет-
вятся до  восьми порядков (см. рис. 2,  а). Иног- 
да жилки 6-го  порядка образуют ареолы,  что  
позволяет такое жилкование считать переход-
ным от открытого  дихотомического  к закры-
тому,  с сетью ареол. Линейные сорусы распо-
лагаются обычно  на жилках 3-го  порядка.

Споры Сeterach оfficinarum отличает круп- 
носкладчато-гребенчатый периспорий,  склад-
ки извилистые,  толстые,  со  значительными 
утолщениями в местах соприкосновения,  с мел-
кими шипами по  контуру,  в ячеях выявляет-
ся мелкая зернистость. Размер  большого  эк-
ваториального  диаметра (0,45 –  ​0,50) × 10–4 м,  
малого  экваториального  диаметра (0,30 –  ​
0,40) × 10–4 м (рис. 3). Наши (крымские) об-
разцы оказались значительно  мельче кав-
казских,  приведенных А. Е. Бобровым и др.,  
[1983]:  (0,54–0,58) × 10–4 –(0,61 –  0,70) × 10–4 
и 0,43 × 10–4 м [Державина и др.,  2017].

Прорастают споры по  Vittaria-типу,  раз-
витие проталлиума происходит по  Adian-
tum-типу (по: [Nayar,  Kaur,  1971]).

Ветвление. У исследованного  папоротни-
ка на апексе материнской оси образуются две 
производные,  обычно  равноценные,  дочерние 
оси,  располагающиеся под равными остры-
ми углами по  отношению к производной оси.  
Каждая из осей нарастает моноподиально-ди-
хотомически. В ходе их дальнейшего  ветвле-
ния формируется система ризомов,  напо-
минающая “многоярусный дихазий” (рис.  4). 
Поэтому в плане у одной особи скребницы 

можно  видеть несколько  верхушек. В конеч-
ном счете возникает подобие кочек,  напоми-
нающих дерновину (см. рис. 1).

Как видно  на схеме строения пера вайи,  
в области средней жилки пластинка слегка 
вогнута с адаксиальной стороны (с  неболь-
шим адаксиальным желобком над жилкой) 
и выступает с абаксиальной (рис.  5,  а). Тол-
щина пластинки вайи в среднем 4,45 × 10–4 м,  
т. е. она является толстой (по: [Burrows,  2001])  
(таблица). Наружные тангентальные и ради-

Рис.  3. Электронная микрофотография (СЭМ) 
споры Ceterach officinarum, вид с дистальной  

стороны

Рис. 4. Ceterach officinarum. Ризомы на продоль-
ном разрезе (вайи и корни удалены). Крым,  Сева-
стополь,  Балаклавский р-н,  Байдарская долина,  
окрестности с. Новобобровка,  левый берег р. Бага
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альные стенки клеток эпидермы утолщены. Их 
высота составляет (0,24 –  ​0,27) × 10–4 м.

Субэпидермально  над и под жилкой распо-
лагается склеренхима 3–4–рядными тяжами 
из волокон длиной до  0,8 × 10–3 м. Оболочки их 
клеток не одревесневают. Средняя жилка имеет 
трех-четырехлопастную (Х‑образную) ксилему.

На поперечном срезе вайи при большом 
увеличении выявляется световое строение: 

дорсивентральный мезофилл дифференци-
рован на столбчатую и губчатую хлоренхиму 
(рис.  5,  б). Столбчатая состоит ​из 1–2 рядов 
крупных слаболопастных клеток,  степень па-
лисадности 2,0–2,2,  индекс палисадности 0,7–
0,8,  губчатая –  из паренхимных,  сильно  
разветвленных клеток,  слегка вытянутых па-
раллельно  поверхности пера вайи,  с неболь-
шими межклетниками (рис. 5,  б,  в).

Рис.  5. Ceterach officinarum. а – ​схема поперечного  среза пластинки вайи;  
б – поперечный срез вайи: 2 –  ​эпидерма;  в –  ​мацерированный материал;  г –  ​
верхняя (вверху) и нижняя эпидермы в плане;  д –  ​схема поперечного  среза 
черешка: в основании (вверху) и под пластинкой вайи: е –  ​чешуи с пластинок 
вай. 1 –  ​мезофилл;  2 – ​склеренхима;  3 – ​эпидерма;  4 –  ​пучок;  5 –  ​танины
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Сухой вес единицы площади вайи (удель-
ная поверхностная плотность –  ​УППВ) со-
ставляет 104,0 кг/м2 –  ​это  высокие значе-
ния для папоротников облигатных эпилитов 
(см. таблицу). Для сравнения в таблице пред-
ставлены морфометрические показатели вай 
мезофита Polypodium vulgare [Державина,  
2015]. Сопоставление показателей структуры 
фотосинтетического  аппарата показало,  что  
УППВ Ceterach officinarum более чем в 2 раза 
превышает этот показатель у P. vulgare,  со-
ответственно,  наибольшими у скребницы от-
мечены толщина вай и число  клеток на еди-
ницу их площади. Однако  при сравнительно  
большой толщине пластинок их площадь ока-
залась более чем в 3 раза меньшей,  чем у 
P. vulgare.

Вайи гипостоматические. Устьичный ап-
парат аномоцитный. Отношение длины за-
мыкающих клеток к ширине: (0,39 × 10–4) –  ​ 
(0,43 × 10–4) : (0,27 × 10–4) –  (0,31 × 10–4) м,  т. е. 
они относительно  небольшого  размера. Сред-
нее число  устьиц на 1 м2 –  80 × 10+6. Устьи-
ца слабо  ориентированные,  расположены вро-
вень с покровными клетками. Клетки нижней 
эпидермы в плане с сильно  волнистыми ан-
тиклинальными стенками (глубина изви-
лин (0,2 × 10–4) –  (0,23 × 10–4) м) (рис. 5,  г).

Черешок на поперечном срезе в своем осно-
вании овальный (рис. 5,  д). Высота (0,1 × 10–2) –  
(0,11 × 10–2) м,  ширина (0,12 × 10–2) –  (0,13 × 
× 10–2)  м. Ближе к пластинке у него  появ-
ляются два ушковидных выроста по  бокам. 
Субэпидермально  расположена трех-пяти- 
слойная склеренхима с неодревесневшими 
оболочками клеток. Пучков –  ​два,  оваль-
ных;  ксилема серповидной формы,  т. е. че-
решок дистелический,  Asplenium-типа (по: 
[Ogura,  1972]). К каждому пучку с боков при-
мыкают клетки с флобафенами темно-корич-
невого  цвета.

Проводящая система ризома представле-
на перфорированной радиальной диктиосте-
лой со  спирально  расположенными листовы-
ми прорывами [Bir,  1970;  Mitsuta et al.,  1980] 
(см. рис. 2,  в).

Корни типичного  для сем. Aspleniaceae 
строения. Кора Asplenium-типа: наружная –  ​
паренхиматизирована,  внутренняя – ​со  скле-
реидами,  с толстой внутренней и тонкой 
внешней стенками [Schneider,  1996]. Стела ди-
архная [Bir,  1970].

ОБСУЖДЕНИЕ

Судя по  продолжительности жизни вай,  
Ceterach officinarum является вечнозеленым 
растением.

При определении типа ветвления ризо-
ма исследованного  папоротника мы придер-
живаемся взглядов биоморфолога-классика 
K. Goebel [1928],  который считал,  что  грани-
цу между верхушечным и боковым ветвлени-
ем провести сложно  и между ними имеют-
ся все переходы. Он различал,  как известно,  
следующие типы ветвления: изотомию (рав-
ную дихотомию),  анизотомию (неравную ди-
хотомию),  аксиллярное (пазушное) и филло-
генное. Первые три типа K. Goebel объединял 
под названием “акрогенное ветвление”. Под 
дихотомией он понимал такое ветвление,  при 
котором образуются две равноценные либо  не-
равноценные дочерние оси,  т. е. воспринимал 
дихотомию в широком смысле слова.

В этом случае ветвление C. officinarum 
следует назвать акрогенным (равно- или не- 
равно  дихотомическим) (см. рис. 4). Эта точ-
ка зрения согласуется с представлениями со-
временных ботаников. Если следовать класси-
фикации архитектурных моделей спорофитов 
папоротников И. И. Гуреевой [2001],  то  иссле-
дованный вид принадлежит к архитектурной 
модели Gymnocarpium – ​Athyrium,  особенно-
стью которой является дихотомическое ветв- 
ление при моноподиально-дихотомическом на-
растании осей.

Таким образом,  жизненная форма Cete- 
rach officinarum –  ​короткокорневищный,  ра-
диально-симметричный,  вертикально- или 
косорозеточный,  неявнополицентрический,  
многолетний,  вечнозеленый гемикриптофит,  
вегетативно  слабо  разрастающийся,  неэф-
фективно  вегетативно  размножающийся.

Миниатюрность и розеточная форма роста 
этого  скального  вида создали возможность 
погрузиться в щели и “уйти” от избыточно-
го  освещения и перегрева,  а моховой покров 
способствовал сохранению влаги в условиях ее 
нехватки и,  возможно,  удерживанию и накоп- 
лению гумуса.

Сильный свет,  как показано  в ряде экс-
периментов на лиственных древесных рас-
тениях [Горышина,  1989],  стимулирует рост 
клеток в высоту,  следствием чего  являет-
ся формирование светового  листа с развитой 
палисадной тканью,  плотным сложением ме-
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зофилла и утолщенной пластинкой. Но  при 
этом отстает поверхностный рост листа,  по- 
этому образуются маленькие листья,  т. е. мощ- 
ное развитие палисадной ткани компенсирует 
у гелиоморфных ксерофитов уменьшение ли-
стовой пластинки [Василевская,  1954]. В ка-
кой-то  степени эти закономерности просле-
живаются и у Ceterach officinarum: толстые 
пластинки вай с палисадным мезофиллом обе-
спечивают эффективное использование света 
высокой интенсивности.

Структура вай этого  папоротника мало  
отличается от мезоморфной: дорсивентраль-
ный мезофилл из палисадной и губчатой тка-
ней;  в нижней эпидерме –  ​многочисленные 
устьица. Все клетки содержат вакуоли. Одна-
ко  ряд показателей структуры (толщина пла-
стинки вайи,  УППВ,  число  клеток палисад-
ной паренхимы,  клатратные чешуи на нижней 
эпидерме) сближают этот вид с цветковыми 
ксерофитами и позволяют называть субксеро-
фитом [Derzhavina,  2008].

Хотя информации о  структурных адапта-
циях скребницы к десикации немного,  все же 
есть публикации,  содержащие некоторые 
сведения об особенностях этого  папоротника 
на клеточном и функциональном уровне.

Австрийский эколог E. Rouschal [1938] 
показал,  что  опасные изменения в объе-
ме клеток палисадной паренхимы у Ceterach 
officinarum предотвращаются благодаря 
двум механизмам: продольным колленхимо-
подобным утолщениям части клеточных сте-
нок и гелефикации обезвоженных вакуолей,  
богатых катехин-подобными танинами. Он от-
метил факты чрезвычайного  сопротивления 
потере воды у этого  папоротника. В экспери-
ментах вайи без очевидных повреждений те-
ряли более 98 %  воды от полного  насыщения.

Н. Oppenheimer и А. Halevy [1962] изуча-
ли водный режим и некоторые экофизиологи-
ческие особенности Ceterach officinarum. Их 
исследование расширило  понимание процес-
са криптобиоза у папоротников на клеточном 
уровне и подтвердило  результаты E. Rouschal 
[1938]. В клетках палисадной паренхимы обна-
ружены продольные утолщения стенок: тонкие 
места чередовались с утолщенными. Такая же 
структура выявлена и на антиклинальных 
стенках клеток верхней эпидермы. По  мне-
нию авторов,  тонкие места в оболочках игра-
ли роль стержней,  облегчающих сокращение 

стенок при ксеротропных движениях. Подоб-
ное строение имели стенки клеток мха Mnium 
sp.,  изученные C. Steinbrinck [1903].

По  мнению авторов,  пойкилогидричность 
этих организмов,  вероятно,  скоррелирована 
с их относительно  низким уровнем организа-
ции и связана с такими факторами,  как плот-
ность цитоплазмы,  отсутствие больших ваку-
олей и др.,  а также рядом функциональных 
особенностей,  защищающих клетки от меха-
нического  стресса при обезвоживании.

Однако  у папоротников пойкилогидрич-
ность осуществляется на иной структурной 
и,  возможно,  физико-химической и биохими-
ческой основе,  чем у водорослей,  лишайников,  
мхов и др. За короткие временны́е промежутки 
эти растения могут из состояния криптобиоза 
вернуться к полной жизнедеятельности.

В свете сказанного  трудно  согласиться 
с тем,  что  многие папоротники просто  поте-
ряли способность переносить обезвоживание,  
а у некоторых эта особенность сохранилась 
[Walter,  1955;  Biebl,  1962;  Oppenheimer,  Ha-
levy,  1962]. Скорее верна точка зрения о  вновь 
приобретенной,  так называемой вторичной 
пойкилогидричности у этих групп растений 
[Вальтер,  1982].

Относительную ясность в понимание это-
го  сложного  феномена –  ​способности про-
тивостоять экстремальному и длительно-
му обезвоживанию (дегидратации) и жизнь 
при недостатке воды –  ​ангидробиоз,  внесли 
M. C. F. Proctor,  Z. Tuba [2002] и M. C. F. Proc-
tor [2009].

Помимо  контраста между гомойогидрией 
и пойкилогидрией авторы предлагают видеть 
разницу между эндогидрией и эктогидрией. 
Сосудистые растения являются эндогидриче-
скими,  поскольку свободная,  физиологически 
важная вода у них находится в ксилеме,  а ве-
гетативное тело,  благодаря водонепроницае-
мой и отталкивающей воду эпидерме,  хоро-
шо  изолировано  от внешней среды.

Большинство  бриофитов являются экто-
гидрическими,  их физиологически важная 
вода находится в капиллярных пространствах 
на внешней поверхности их каулидиев. У них 
отсутствуют устьица и эффективная кутику-
ла,  что  приводит к свободному обмену рас-
творами через клеточные стенки.

Устойчивые к обезвоживанию спорофиты 
папоротника,  подобные рассмотренному в этой 
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статье,  выдерживают высыхание (и являются 
в этой степени пойкилогидрическими),  но  от-
носятся к эндогидрическим. Гаметофиты же,  
находящиеся на талломном уровне организа-
ции,  однозначно  пойкилогидричны [Watkins 
et al.,  2007] и эктогидричны. Неудивительно,  
что  для многих папоротников с ксероморф-
ным синдромом характерна бриофилия –  ​оби-
тание в моховых синузиях,  хорошо  удержи-
вающих воду.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

К меняющимся условиям среды Ceterach 
officinarum приспосабливается благодаря 
комплексу анатомо-морфологических и функ-
циональных особенностей,  прежде всего,  раз-
нообразию адаптаций,  способствующих под-
держанию гидратуры клеток.

Главную роль у этого  вида играют струк-
турные адаптации на органном и клеточно-тка-
невом уровне. Ксерогелиоморфные признаки 
(объединены,  так как обычно  перекрываются) 
на органном уровне – нанизм,  розеточная фор-
ма роста,  редукция площади и кожистость вай;  
густой покров из трихомов и чешуй,  экраниру-
ющих инсоляцию. На клеточно-тканевом уровне 
вода удерживается благодаря относительно  
толстым пластинкам вай,  их мелкоклеточно-
сти и пикноморфности,  большому числу кле-
ток на единицу площади,  высоким значениям 
удельной поверхности плотности вай (УППВ),  
дорсивентральности мезофилла,  сравнитель-
но  густой сети жилок на единицу площади 
вайи. Мезосциоморфные признаки на клеточ-
но-тканевом уровне – ​это  тонкий слой кути-
кулы на поверхности эпидермы,  извилистые 
швы ее клеток,  гипостоматичность,  сравни-
тельно  небольшое число  устьиц на единицу 
площади вайи,  дифференциация мезофилла 
на столбчатую и губчатую ткань,  минималь-
ные значения отношения поверхности кле-
ток к объему. На биохимическом и функцио- 
нальном уровне – ​повышение концентрации ос-
мотически активных веществ,  понижение ос-
мотического  давления,  накопление водоудер-
живающих химических соединений (катехинов 
и танинов);  способность вай выносить длитель-
ное завядание и совершать ксеротропные дви-
жения,  ограничивающие фотосинтетическую 
поверхность;  на фитоценотическом –  ​факуль-
тативная бриофилия.

Однако  у Ceterach officinarum есть еще 
одна адаптивная стратегия,  определяющая 
ритмику его  развития в исследованных ме-
стообитаниях. В сухое время года в услови-
ях водного  стресса и высоких температур  он 
впадает в криптобиоз. Это  тот компенсацион-
ный механизм,  который позволяет ему пере-
носить экстремальные условия жизни на от-
крытых скалах.

Гомойогидричные растения,  как известно,  
тратят много  энергии на поддержание посто-
янного  водного  режима. Казалось бы,  что  
инактивации жизненных процессов у папо-
ротников (вторичная пойкилогидричность),  
связанная со  способностью переносить анги-
дробиоз на основе высокого  сублетального  во-
дного  дефицита и восстанавливать гидратуру 
клеток при наступлении благоприятных усло-
вий,  –  ​тот механизм,  который позволяет им 
стать в один ряд с цветковыми ксерофитами 
и делить среду обитания с пойкилогидричны-
ми и эктогидричными мхами,  а также с сук-
кулентами.

Однако  пойкилогидричность у спорофитов 
папоротников реализуется на иной структур-
ной основе,  более эволюционно  продвинутой 
по  сравнению со  слоевищными растениями. 
В этом случае у папоротников срабатывает 
фактор  минимизации функций. Он чреват от-
рицательными последствиями,  так как частое 
состояние криптобиоза,  особенно  в условиях 
чередования влажных и длительных сухих 
сезонов,  ведет к разбалансировке углерод-
ного  обмена. По-видимому,  пойкилогидрич-
ность –  ​не самый совершенный и продуктив-
ный способ борьбы с засухой. Словом,  ни одна 
из адаптивных стратегий этого  папоротника 
не является оптимальной.

Выражаю искреннюю благодарность аспирант-

ке С. В. Ковыневой за участие в сборе материала 

в Крыму,  Л. И. Ивановой за помощь в анализе фо-

тосинтетического  аппарата папоротников.
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During the study,  the structural adaptations of  the desiccation-resistant homosporous fern Ceterach of-
ficinarum Willd were revealed at the organ and cellular-tissue levels. Among them,  the main role is played 
by features that contribute to the maintenance of  cell hydration. Xero-heliomorphic signs at the organ level: 
nanism,  area reduction and leatheriness of  fronds;  dense cover of  trichomes and scales. At the cellular-tissue 
level,  water is retained due to the relatively thick blade of  fronds,  their small cells,  a large number of  cells 
per unit area and pycnomorphy,  high values of  the specific surface area of  the fronds (UPW),  dorsiven-
trality of  the mesophyll,  a relatively dense network of  veins per unit area of  the frond. Biochemical and 
functional –  ​by increasing the concentration of  osmotically active substances,  lowering osmotic pressure,  
accumulation of  water-retaining chemical compounds (catechins and tannins);  on the phytocenotic –  ​due to 
facultative bryophily. Sciomorphic features: at the cellular-tissue level –  ​hypostomaticity,  a relatively small 
number of  stomata per unit area of  frond,  tortuous seams of  epidermal cells,  minimal values of  the ratio 
of  cell surface to volume. Mesomorphic features: differentiation of  the mesophyll into columnar and spongy 
tissue,  a thin cuticle layer on the surface of  the epidermis,  the presence of  stomata in the lower epidermis. 
Another adaptation mechanism that determines the rhythm of  fern development is the ability to inacti-
vate life processes and fall into cryptobiosis under conditions of  water stress and high temperatures. Unlike 
poikilohydric ectohydric bryophytes,  the sporophytes of  this fern,  resistant to dehydration,  can withstand 
drying out (and are,  to this extent,  poikilohydric),  but are endohydric. In a word,  the poikilohydricity of  fern 
sporophytes is realized on a different structural basis,  which is more evolutionarily advanced in comparison 
with thalloid plants. However,  the frequent state of  cryptobiosis,  especially under conditions of  alternating 
wet and long dry seasons,  leads to an imbalance in carbon metabolism. Apparently,  poikilohydricity is not 
the most perfect and productive way to combat drought.

Key words: chasmophyte,  cryptobiosis,  endohydricity,  poikilohydricity,  water stress.


