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Аннотация. В ходе исследования выявлены адаптации равноспорового папоротника Crepidomanes latea- 
latum (Bosch) Copel. к петрофитному и эпифитному образу жизни на организменном и клеточно-тканевом 
уровнях: длиннокорневищные ползучие биоморфы, растущие как на плоских поверхностях камней, так и на 
основаниях стволов с небольшим количеством нанесенного на них перегноя; ажурные и вечнозеленые вайи, 
обеспечивающие максимальную поверхность соприкосновения с окружающей средой и позволяющие фото-
синтезировать круглогодично в условиях крайне затененных микробиотопов; полифункциональные трихомы, 
являющиеся защитным приспособлением, препятствующие избыточному испарению, способствующие по-
глощению и удержанию влаги и закреплению растения в почве; способность впадать в криптобиоз и обитание 
в моховых синузиях, решающие проблему обезвоживания в течение короткого периода в условиях экстре-
мальной гидратуры среды; редукция мезофилла до одного слоя, а также апострофное и эпистрофное поло-
жение хлоропластов, позволяющее эффективно усваивать свет низкой интенсивности. Низкая интенсивность 
фотосинтеза в условиях затенения компенсируется столь же низкой интенсивностью дыхания, в результате 
складывается положительный баланс фотосинтеза, позволяющий папоротнику накапливать биомассу. В ходе 
адаптациогенеза Crepidomanes latealatum смог подняться на высокий уровень морфологической и экологиче-
ской специализации. В результате редукции сформировались структуры, компенсирующие слабое освещение 
и повышенную гидратуру, произошло стирание границ между органами и их трансформация в новые струк-
туры со сменой функций. Эффективной оказалась тактика избегания засухи, поскольку этот папоротник за-
нимает достаточно сырые даже в сезонном климате азональные местообитания в моховых синузиях – скалы 
и камни вблизи источников воды, специфические микрониши на комлях стволов и др. В условиях же водного 
стресса он способен впадать в криптобиоз и восстанавливать гидратуру клеток при наступлении благопри-
ятных условий.
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Summary. In the course of the study, adaptations of the homosporous fern Crepidomanes latealatum (Bosch) Co-
pel. to the petrophytic and epiphytic mode of life at the organismic and cell-tissue levels were revealed. These are the 
following: long rhizomatous creeping biomorphs growing both on flat surfaces of stones and on the bases of trunks 
with a small amount of humus applied to them; openwork and evergreen fronds, providing the maximum surface of 
contact with the environment and allowing photosynthesis year-round in conditions of extremely shaded microbio-
topes; multifunctional trichomes, which are a protective device, preventing excessive evaporation, contributing to the 
absorption and retention of moisture and consolidation of the plant in the soil; the ability to flow into cryptobiosis 
and dwelling in moss sinuses for solving the problem of dehydration for a short period in the conditions of extreme 
hydration of the environment; reduction of mesophyll to one layer, as well as the apostrophic and epistrophic posi-
tion of chloroplasts for effectively absorbing light of low intensity. The low intensity of photosynthesis under shading 
conditions is compensated by the equally low intensity of respiration, resulting in a positive balance of photosynthesis, 
allowing the fern to accumulate biomass. In the course of adaptationgenesis Crepidomanes latealatum was able to rise 
to a high level of morphological and ecological specialization. As a result of the reduction, structures were formed to 
compensate for poor lighting and increased hydration, there was a blurring of the boundaries between the organs and 
their transformation into new structures with the change of functions. The tactics of drought avoidance was effective 
because this fern is quite rare in seasonal climate azonal habitats in the moss synusia – rocks and stones near water 
sources, specific microniches on the butt of the trunks and etc. In conditions of water stress it is able to fall into cryp-
tobiosis and to restore hydrature of cells under favorable conditions. 

Введение
В последние годы изучение представителей 

сем. Hymenophyllaceae направлено прежде все-
го на выяснение их молекулярной филогении 
и систематики (Pryer et al., 2001; Ebihara et al., 
2006, 2007; Nitta, 2006; Hennequin et al., 2008; 
Dubuisson et al., 2013; etc.). Однако вопросам 
анатомии и морфологии их отдельных органов 
и структур тоже уделяется внимание (Duckett et 
al., 1996; Schneider, 2000; Dubuisson et al., 2003, 
2011; White, Turner, 2017; etc.). Некоторую ин-
формацию о строении органов гименофилловых 
можно почерпнуть из описаний видов семейства 
и различных сводок о папоротниках (Sharma, 
1960; Rao, Khare, 1965; Vareschi, 1969; Lellinger, 
1984; Kramer, Lellinger, 1990; etc.).

Для понимания процессов адаптациогене-
за этого своеобразного семейства равноспо-
ровых «пленчатых» папоротников необходим 
комплексный анализ их необычной анатомии и 
морфологии в связи с освоением специфических 
экологических ниш.

Представители этого семейства ведут не 
только наземный, но и петрофитный и эпифит-
ный образ жизни. Известно, что среда обитания 
эпифитов уникальна по своим важнейшим физи-
ческим характеристикам (Benzing, 1987) и в то 
же время до известной степени сходна с место- 
обитаниями петрофитов. Неудивительно, что ис-
следованный нами равноспоровый папоротник 
Crepidomanes latealatum (Bosch) Copel. встреча-
ется не только на основаниях стволов деревьев, 
но и обитает на влажных скалах (в Юго-Восточ-
ной Азии). В обоих случаях нерегулярное водо-
снабжение у него сочетается с нехваткой почвы 
и часто – с одинаковыми условиями освещения. 

Условия обитания на деревьях изменяются 
от оснований стволов к верхним частям кроны 
(стратификация условий). Накопление перегноя, 
отток воды с дерева, интенсивность освещения 
и др. напрямую связаны с тем, в какой части 
ствола или кроны обитают эпифиты. Главные 
лимитирующие факторы, обеспечивающие вер-
тикальное распределение эпифитов на стволах и 
в кронах форофитов (по микроклиматическому 
градиенту), – свет и вода. Но если под пологом 
леса особенности влаго- и теплообеспеченно-
сти значительно смягчаются, то в верхней части 
крон влагообеспеченность снижается, а тепло-
обеспеченность усиливается.

Как известно, эпифиты самых нижних частей 
стволов, к числу которых относится исследо-
ванный папоротник, живут в довольно посто-
янных условиях водоснабжения, но вынуждены 
мириться со значительным затенением. Петро-
фитные формы чаще находятся в условиях так 
называемого «пульсирующего водоснабжения» 
(Benzing, 1987). 

В этой связи представляет несомненный ин-
терес и является целью нашего исследования 
выявление анатомо-морфологических особен-
ностей «пленчатого» папоротника Crepidomanes 
latealatum, которые позволили ему адаптиро-
ваться к специфическим условиям обитания.

Материал и методы
Материал для исследования собран на комле 

ствола Ficus sp. на о. Мияджима (Япония) (эпи-
фитный образ жизни папоротника) (рис. 1), кро-
ме этого, использованы сборы Н. И. Шориной и 
профессора К. Кондо в окр. г. Хиросима (Япо-
ния) в криптомериевом лесу в моховой подушке 
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на камнях (петрофитный образ жизни папорот-
ника).

В исследовании применена методика анализа 
фотосинтетического аппарата растений, предло-
женная А. Т. Мокроносовым (Mokronosov, 1978; 
Mokronosov, Borzenkova, 1978), которая вклю-
чает комплексный анализ фотосинтетического 
аппарата растений на разных уровнях его орга-
низации: а) вайи, б) клеток мезофилла, в) пла-
стидного аппарата. 

Поперечные срезы вай, черешка и ризома 
сделаны по общепринятой методике (Barykina, 
et al., 2004) лезвием бритвы от руки и с помо-
щью замораживающего микротома (с заморажи-
вающим столиком на полупроводниках) и изуче-
ны методом световой микроскопии. Проводящие 
элементы ксилемы, мезофилл вай и склеренхима 
проанализированы на мацерированном матери-
але. Поверхность вай изучена на сканирующем 
микроскопе JEOL JSM 35C (Япония). Тип че-
решка вайи определен по Y. Ogura (1972).

Короткими ризомами (Lyubarskij, 1963) счи-
тали те, годичный прирост которых не превы-

шал 1–2 см, длинными – с годичным приростом 
в 3–5 см. При определении типа ветвления ри-
зома использованы представления классиков-
морфологов W. Troll (1937) и K. Goebel (1928), 
различавших у папоротников два типа ветвле-
ния: акрогенное, при котором боковые почки и 
дочерние оси возникают на материнской оси ри-
зома вблизи его апекса из промеристем, и филло-
генное, при котором боковые почки возникают 
на филлоподиях вай, обычно на их абаксиальной 
поверхности. Термин «неэффективно вегетатив-
но размножающиеся» папоротники использо-
ван вслед за И. И. Гуреевой (Gureyeva, 2001). К 
слабо вегетативно разрастающимся (Gureyeva, 
2001) или вегетативно малоподвижным (неявно-
полицентрическим: Cenopopulyacii …, 1976) от-
несены спорофиты, ризомы которых мало при-
растают в длину в горизонтальном направлении 
(от нескольких миллиметров до 1–2 см) и зани-
мают небольшую площадь. 

Результаты и их обсуждение
Crepidomanes latealatum, как было указано 

ранее, помимо эпилитного ведет и эпифитный 
образ жизни на комлях и основаниях стволов, 
заселяясь туда часто вместе со мхами, являясь, 
таким образом, факультативным бриофилом 
(Derzhavina, 2010). Известно, что зеленый ковер 
мхов способствует накоплению влаги и ее удер-
жанию. Обычно представители Hymenophylla- 
ceae заселяют места, микроклимат которых от-
личается достаточной влажностью, неподвиж-
ностью воздуха и значительным затенением. 
Зато низкие температуры, по указанию Т. Д. 
Суровой (Surova, 1978), не являются лимитиру-
ющим фактором, тормозящим распространение 
этих папоротников на север.

По данным D. R. Farrar (1993), гаметофи-
ты гименофилловых папоротников способны 
выжить даже в таких регионах, как северная  
Аляска.

Морфология. Ризом у средневозрастных 
спорофитов имеет толщину от 0,7 до 1,0 мм (тон-
кий). Он плагиотропный, дорсивентральный, 
слабо ветвящийся с хорошо развитыми меж-
доузлиями длиной от 30,0–40,0 до 60,0 мм, на 
всем протяжении коричневого цвета (рис. 1). На 
дорзальной стороне ризома расположены в двух 
ортостихах (дистихоидный филлотаксис) моно-
морфные вайи (трофоспорофиллы). Они тонкие, 
трижды анадромно перисторассеченные, пойки-
логидричные (способны к инактивации жизнен-

Рис. 1. Папоротник Crepidomanes latealatum (Bosch) 
Copel.: A – внешний вид особи; B – C. latealatum на 
комле ствола Ficus sp. на о. Мияджима (Япония).
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ных процессов в условиях водного дефицита). 
Однако состояние обезвоживания у гименофил-
ловых ограничено коротким периодом (несколь-
ко часов) (Hietz, Briones, 1998; Nitta, 2006). Сла-
бо крылатый черешок хорошо развит, основание 
вайи слегка расширено (рис. 1, 2А). Длина вай до 
20 см. Отделительный слой не образуется. Вайи 
разрушаются постепенно, начиная с мезофилла 
между жилками, и живут более года (вечнозеле-
ное растение). Жилкование анадромное, откры-
тое дихотомическое (рис. 2А). Сорусы градатные 
с базипетальным развитием спорангиев. Покры-
вальце трубчатое. За счет базальной меристемы 
ложе растет неограниченно долго, свешиваясь 

в виде нити за пределы покрывальца (рис. 2B). 
Споры хлорофиллсодержащие.

От вентральной стороны ризома отходят об-
разования, напоминающие придаточные корни 
длиной до 80 мм, ветвящиеся до 2–3 поряд-
ков. Они расположены обычно в один ряд, хотя  
иногда выявляются два более или менее выра-
женных ряда. H. Shneider (2000), изучавший мор-
фологию и анатомию корней Hymenophyllaceae, 
установил, что эти образования у видов рода 
Crepidomanes C. Presl, подрода Crepidomanes 
(C. Presl) Prantl, секции Crepidomanes (C. Presl) 
Prantl представляют собой «корнеподобные ри-
зомы», сочетающие признаки корней и ризомов. 

Рис. 2. Crepidomanes latealatum (Bosch) Copel.: А – стерильный сегмент вайи; B – фертильный сегмент вайи; 
C – схема поперечного среза ризома: 1 – эпидерма, 2 – основная паренхима, 3 – склеренхима, 4 – протостела, 
5 – трихома; D – фрагмент дистальной части ризома (трихомы удалены): 6 – зачаток вайи, 7 – зачаток ризома, 
8 – апекс, 9 – корнеподобный орган; E – фрагмент поперечного среза вайи; F, G – схемы поперечного среза 
черешка под пластинкой вайи (слева) и в основании.
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Они частично аналогичны корням, но гомоло-
гичны ризомам. В связи с этим их природу не-
редко трактуют неправильно, исходя из концеп-
ции «железной триады органов». В отличие от 
корней они закладываются экзархно, апикальная 
клетка трехгранная (у корней – четырехгранная), 
лишены корневого чехлика, покрыты трихомами, 
протоксилема от эндархной до мезархной, редко, 
как у корней, – экзархная, имеют в клетках хло-
ропласты, покрыты кутикулой, снаружи они от 
зеленого до черного цвета. В отличие от ризомов 
они не несут вай, однако могут образовывать их 
рудименты и нарастают дихотомически. 

Ризом, зачатки вай и боковых ризомов, ос-
нования развернувшихся вай и корнеподобные 
структуры одеты густыми однорядными много-
клеточными трихомами светло-коричневого цве-
та, до 5 мм дл. и до 16 мкм шир. K. Prantl (1875) 
называл подобные образования у Hymenophyl-
laceae ризинами (Rhizinen), J. G. Wessels Boer 
(1962) – ризоидами. Изредка встречаются более 
короткие волоски шириной до 55 мкм. H. Shnei-
der (2000), опираясь на классификацию трихом 
гименофилловых, предложенную J. G. Duckett et 
al. (1996), считает, что у видов семейства можно 
выделить два типа трихом: 1) корневые волоски; 
2) трихомы на ризомах и вайях: а) долгоживу-
щие, многоклеточные однорядные или звезд-
чатые, б) короткоживущие, булавовидные дву-
клеточные, железистые, в) волоски, названные 
им «адгезивными», которые помогают корнепо-
добным ризомам и главному ризому (иногда че-
решку и рахису вай) прикрепляться к субстрату. 
Автор полагает, что среди них могут встречаться 
трихомы с хлоропластами, о которых писал J. G. 
Duckett et al. (1996). Нами такие трихомы не об-
наружены.

Боковые ризомы закладываются на главной 
оси редко, нерегулярно, максимально приближа-
ясь к филлоподиям вай, и занимают почти «па-
зушное» положение (рис. 2D). Таким образом,  
C. latealatum принадлежит к акрогенно ветвя-
щимся папоротникам в понимании K. Goebel 
(1928) и W. Troll (1937) и, в соответствии с точ-
кой зрения последнего автора, имеет модифика-
цию Davallia-типа ветвления, которое им оце-
нивается как переходный вариант к аксилляр-
ному ветвлению. По представлениям R. Imaichi 
(2008), это экстра-аксиллярное ветвление у па-
поротников.

На основании сказанного можно заключить, 
что биоморфы cредневозрастных спорофитов – 
это безрозеточные, длинно-тонкокорневищные, 

ползучие, дорсивентральные, вечнозеленые, 
травянистые многолетники, неявно полицентри-
ческие, слабо вегетативно разрастающиеся, не-
эффективно вегетативно размножающиеся геми-
криптофиты.

Анатомия. Если по своей морфологии ризом 
дорсивентрален, то на поперечном срезе через 
«междоузлие» он явно радиального строения и 
лишь слегка сжат по высоте (рис. 2C). По все-
му периметру, как было отмечено ранее, он одет 
многоклеточными однорядными трихомами. Под 
эпидермой обнаруживаются тонкостенные клет-
ки основной паренхимы, кольцо одревесневших 
волокон склеренхимы из 3–4-х слоев и вновь 
клетки паренхимы и эндодерма. Иногда одревес-
невшие слои клеток примыкают к стеле. Это так 
называемая гетерогенная кора, характерная для 
гименофилловых, ведущих колониальный образ 
жизни (Dubuisson et al., 2011). Проводящая си-
стема ризома представлена протостелой. 

G. Karsten (1895) обратил внимание на то, что 
виды сем. Hymenophyllaceae не поедаются улит-
ками, поскольку утолщенные наружные стенки 
их клеток инкрустированы кремнеземом. Ссы-
лаясь на исследования G. Mettenius (1864) и K. 
Prantl (1875), он показал, что покровные клетки 
("Deckzellen"), выполняют подобную роль, толь-
ко если располагаются, например, тяжами в ри-
зоме близко к поверхности под эпидермой. По-
добные структуры, называемые иначе "stegmata" 
(Wessels, 1962), нами не обнаружены.

По анатомическому строению вайи Crepi-
domanes latealatum (как и других гименофилло-
вых) уникальны. Такой тип строения не встре-
чается у других папоротников и не свойствен 
цветковым растениям. Отличительная особен-
ность этих вай – отсутствие кутикулы, устьиц 
и межклетников (рис. 2E). Пластинка вайи на 
поперечном срезе состоит из одного слоя парен-
химных клеток разнообразной формы. В маце-
рированном материале они округло-треугольные 
или многогранные, слегка вытянутые параллель-
но жилкам. Минимальная толщина однослой-
ных пластинок вай у Crepidomanes latealatum –  
69,3 мкм важна в сильно затененных местах. Для 
сравнения: Polypodium vulgare – 261,0 мкм, Pyr-
rosia petiolosa – 556,6 мкм (Derzhavina, 2008). У 
этих однослойных вай минимален и сухой вес 
единицы площади (74,1 мг/дм2). Для сравнения: 
у мезофита Polypodium vulgare – 412,8 мг/дм2, 
у субксерофита Pyrrosia petiolosa – 1200 мг/дм2 

(Derzhavina, 2008).
Все клетки однослойного мезофилла с хлоро-

пластами, причем хлоропласты занимают апо-
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строфное (параллельное верхней периклиналь-
ной стенке) и эпистрофное (параллельно ниж-
ней периклинальной стенке) положение, макси-
мально экспонируясь свету. Среднее их число 
в 1 клетке – невелико (49,7), зато объем одного 
хлоропласта (98,2 мкм3) превышает более чем 
в 2 раза объем одного хлоропласта, например, 
у мезофита Polypodium vulgare (44,4 мкм3). Ин-
тересной особенностью вида является гомойо- 
хлорофитизм: хлоропласты при обезвоживании 
сохраняются и не изменяют цвет.

Жилки состоят из трахеид прото- и метакси-
лемы, ситовидных клеток и клеток паренхимы. 
Механические ткани имеются только в ризомах 
и черешках.

Черешок под пластинкой вайи и в основании 
на поперечном срезе имеет разную форму (рис. 
2F, G). В основании он либо овальный (слегка 
сжат по высоте), либо несет два небольших вы-
роста (рис. 2G). Под пластинкой вайи овальная 
форма сохраняется, но два «крыловидных» вы-
роста увеличиваются в размере (рис. 2F). При 
детальном рассмотрении поперечного среза 
черешка обнаруживается крупноклеточная эпи-
дерма с хлоропластами, субэпидермальное коль-
цо волокон склеренхимы из 3–4-х слоев клеток, 
основная паренхима из тонкостенных много-
гранных клеток без межклетников, эндодерма 
без утолщений на внутренних тангентальных и 
антиклинальных стенках и протостела (меристе-
ла). Проводящие элементы ксилемы расположе-
ны V-образно. Это узкопросветные кольчатые и 
спиральные, а также сравнительно широкопро-
светные лестничные, сетчатые и пористые тра-
хеиды – моностелический Hymenophyllaceae-
тип черешка (Ogura, 1972).

Заключение
Папоротнику Crepidomanes latealatum на раз-

ных уровнях организации вегетативного тела 
свойственны адаптивные механизмы, дающие 
возможность осваивать специфические экологи-
ческие ниши, в которых он образует устойчивые 
самоподдерживающиеся популяции.

На организменном и функциональном уров-
нях это биоморфа, характеризующаяся сравни-
тельно длинными ветвящимися ризомами, рас-
полагающимися как на плоских поверхностях 
камней, так и на основаниях стволов с неболь-
шим количеством нанесенного на них перегноя 
(олиготрофия); ажурность вай, обеспечивающая 
максимальную поверхность соприкосновения 

с окружающей средой, что способствует влаго-
обеспеченности и увеличению интенсивности 
фотосинтеза; вечнозеленость вай, позволяющая 
фотосинтезировать круглогодично в условиях 
крайне затененных микробиотопов; полифунк-
циональность трихом, густое расположение 
которых не только является защитным приспо-
соблением, препятствующим избыточному ис-
парению, но и способствует поглощению и удер-
жанию влаги и закреплению растения в почве; 
способность впадать в криптобиоз и обитание в 
моховых синузиях, решающие проблему обезво-
живания в течение короткого периода в условиях 
экстремальной гидратуры среды.

На клеточно-тканевом уровне отмечена край-
няя, до одного слоя, редукция мезофилла вай, ко-
торая имеет адаптивное значение в местообита-
ниях с чрезвычайно сниженной освещенностью 
и позволяет эффективно усваивать свет низкой 
интенсивности, чему способствует также апо-
строфное и эпистрофное положение хлоропла-
стов в клетках. Чрезвычайно низкая интенсив-
ность фотосинтеза в условиях затенения компен-
сируется столь же низкой интенсивностью дыха-
ния, в результате складывается положительный 
баланс фотосинтеза, позволяющий папоротнику 
накапливать биомассу.

В ходе адаптивной эволюции Crepidomanes 
latealatum смог подняться на высокий уровень 
морфологической и экологической специали-
зации. В результате редукции сформировались 
структуры, компенсирующие слабое освещение 
и повышенную гидратуру, произошло стирание 
границ между органами и их трансформация в 
новые структуры со сменой функций. Эффек-
тивной оказалась тактика избегания засухи, по-
скольку этот папоротник занимает достаточно 
сырые даже в сезонном климате азональные 
местообитания в моховых синузиях – скалы и 
камни вблизи источников воды, специфические 
микрониши на комлях стволов и др. В условиях 
же водного стресса он способен впадать в крип-
тобиоз и восстанавливать гидратуру клеток при 
наступлении благоприятных условий.
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