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Аннотация. В статье приводится описание нового таксона из рода Cystopteris. Образцы собраны в раз-
ное время в высокогорьях Юго-Восточного Алтая (Кош-Агачский р-н, Республика Алтай). Филогенетическое 
древо, построенное на основе двух фрагментов хлоропластной ДНК (matK, trnG–R), подтверждает самостоя-
тельность нового вида, который отличается совокупностью признаков. Для молекулярно-генетического ана-
лиза использованы собственные данные и данные генбанка NCBI. Приводится сравнительная характеристика 
морфологических признаков вай и спор нового таксона и других видов Cystopteris (C. altajensis, C. almaatensis, 
C. dickieana, C. fragilis, C. gureevae).
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Summary. In this article, the authors describe a new taxon in the genus Cystopteris. Specimens, which share a 
distinct set of traits, were collected at different times in highlands of the Southeastern Altai (Kosh-Agach district, 
Republic of Altai). A phylogenetic tree constructed using two chloroplast DNA fragments (matK, trnG–R) confirms 
the identity of the new species. Molecular genetic analysis was performed using our own data and data from the NCBI 
GenBank. A comparative analysis of the morphological characteristics of fronds and spores of the new taxon and other 
species of Cystopteris (C. almaatensis, C. altajensis, C. dickieana, C. fragilis, C. gureevae) is provided.

Введение

Cystopteris Bernh. – семикосмополитный по-
лиморфный род папоротников, основное раз-
нообразие которого сосредоточено в Северном 
полушарии. Систематическое положение рода 
неоднозначно, его относили к разным семей-
ствам – Polypodiaceae J. Presl et C. Presl (Fomin, 
1934), Athyriaceae Alston (Bobrov, 1974; Danilov, 
1988; Tzvelev, 1991; Jones, 1998; Shmakov, 1999), 
Woodsiaceae Herter (Kato, 1995; Smith et al., 2006; 
Fraser-Jenkins et al., 2015) или Dryopteridaceae 
Ching (Tryon, Stolze, 1991; Smith, 1993). В 2001 г. 
А.  И. Шмаковым (Shmakov, 2001) семейство 
Cystopteridaceae (Payer) Shmakov выделено 
в качестве самостоятельного, которое поз-
же признано и переописано М.  Christenhusz 
с соавторами (2011). А.  И. Шмаков (Shmakov, 
2001) рассматривал в составе семейства 3 
рода: Cystopteris Bernh., Pseudocystopteris Ching, 
Gymnocarpium Newm. Иной точки зрения при-
держивались M. J. M. Christenhusz et al. (2011), а 
также C. Rothfels et al. (2012, 2013) – они включа-
ли 4 рода: Acystopteris Nakai, Cystoathyrium Ching, 
Cystopteris и Gymnocarpium. Международная 
исследовательская группа, основываясь на мо-
лекулярных данных (PPG  I, 2016), предложила 
состав семейства из трёх родов – Acystopteris, 
Cystopteris и Gymnocarpium (включая Currania 
Copel.). Относительно недавно на территории 
французских Пиренеев обнаружен межродовой 
гибрид ×Cystocarpium roskamianum Fraser-Jenk. 
(Gymnocarpium dryopteris Newman × Cystopteris 
fragilis (L.) Bernh. s. l.), родительские линии кото-
рого разошлись около 60 млн. лет назад (Rothfels 
et al., 2015).

Наиболее сложным в таксономическом отно-
шении является Cystopteris: по разным данным 
род включает от 20 (Haufler et al., 1993; Wang et 
al., 2013) до 27 (Rothfels et al., 2013) и 32 видов и 
5 гибридов (Shmakov et al., 2018). Для террито-
рии России род Cystopteris принимают в составе 
6–9 видов (Shmakov, 2001, 2009; Shmakov et al., 
2018; Chepinoga et al., 2024). Особую сложность 

для таксономического разграничения пред-
ставляет Cystopteris fragilis-комплекс, который 
включает расы различной плоидности, активно 
гибридизирующие между собой с образовани-
ем как стерильных, так и фертильных гибридов, 
что еще более затрудняет их деление на таксоны 
(Rhothfels, 2013, 2014; Wei, Zhang, 2014; Hanušová 
et al., 2019; Ekrt et al., 2022). Род Cystopteris и в 
частности Cystopteris fragilis-комплекс представ-
ляет, возможно, самую серьёзную проблему 
биосистематики среди папоротников (“perhaps 
the most formidable biosystematics problem in the 
ferns”) (Lovis, 1978: 356).

В настоящее время, кроме традиционных 
методов систематики, основанных на морфоло-
гических признаках, для подтверждения видо-
вой принадлежности таксонов и выявления их 
родства применяются молекулярные методы. В 
этом отношении особенно подробно Cystopteris 
изучал C. Rothfels на основе секвенирования 
3 локусов хлоропластной ДНК – matK, rbcL, 
trnG–R (Rothfels et al., 2013) и последователь-
ностей ядерного низкокопийного локуса gapCp 
(Rothfels et al., 2014). Среди отечественных бо-
таников молекулярные исследования семей-
ства Cystopteridaceae проводились сотрудни-
ками Томского государственного университета 
(Gureyeva et al., 2019, 2020; Ulko et al., 2020) на ос-
нове локуса matK и межгенного спейсера trnG–R 
хлоропластной ДНК.

Кроме того, во многих работах показано боль-
шое значение для систематики папоротников, 
в частности семейства Cystopteridaceae и рода 
Cystopteris, формы и размеров спор и ультра-
структурных признаков периспория – скульпту- 
ры и характера поверхности, исследованных 
методом сканирующей микроскопии (Pearman, 
1976; Tryon R. M., Tryon A. F., 1982; Breckle, 1987; 
Gureyeva, Kuznetsov, 2015; Ulko et al., 2017). На 
основе признаков скульптуры периспория виды 
Cystopteris разделены на 4 группы: виды с круп-
ношиповатым периспорием; виды с мелкоши-
поватым периспорием, шипы объединяются 
по нескольку и формируют сложную сетчатую 



115Turczaninowia 29, 3: 113–131 (2026)

скульптуру; виды со складчатым периспорием; 
виды с периспорием, образующим ширококо-
нические полые сетчатые структуры (Gureyeva, 
Kuznetsov, 2015). Споры видов типового подрода 
(Cystopteris) имеют 2 отчётливо различающихся 
типа скульптуры периспория – крупношипова-
тый (Cystopteris altajensis Gureyeva, C. gureevae 
Stepanov, C. fragilis, C. protrusa (Weath.) Blasdell) и 
складчатый (C. almaatensis Kotuhov и C. dickieana 
R.Sim). Показано, что тонкие ультраструктур-
ные признаки периспория, как правило, видо-
специфичны и коррелируют с результатами, 
полученными молекулярно-филогенетическими 
методами (Gureyeva, Kuznetsov, 2015; Ulko et al., 
2017; Vaganov et al., 2017, 2018, 2021).

Во время экспедиционных работ на терри-
тории Республики Алтай сотрудниками Ал-
тайского государственного университета были 
собраны образцы Cystopteris, отнесённые перво-
начально к C. fragilis на основании морфологии 
спор. При более подробном анализе гербарных 
образцов обнаружены морфологические при-
знаки вай, отличающие исследуемые образцы 
от других видов C. fragilis-комплекса, произрас-
тающих в Северной Азии. Образцы с такими же 
признаками обнаружились и в Гербарии Том-
ского государственного университета (TK). Для 
подтверждения таксономической обособленно-
сти было решено провести комплексный анализ 
собранного материала, включающий изучение 
морфологических признаков вай, ультраструк-
турных признаков спор и молекулярно-филоге-
нетический анализ на основе фрагментов хлоро-
пластной ДНК.

Материалы и методы

Материалами для исследования послужили 
гербарные образцы, хранящиеся в коллекции 
Южно-Сибирского ботанического сада (ALTB) 
и Гербарии им. П. Н. Крылова Томского государ-
ственного университета (TK), а также гербарные 
сборы авторов, с которых были взяты вайи на 
секвенирование.

Для 26 образцов 10 видов была выделена 
ДНК и секвенированы 2 локуса хлоропластной 
ДНК: ген matK и межгенный спейсер trnG–R, 
зарекомендовавших себя как наиболее инфор-
мативные в имеющихся работах (Rothfels et al., 
2013; Gureyeva et al., 2020). Выделение ДНК и 
секвенирование для образцов из ALTB про-
водилось на базе лаборатории биоинженерии 
Южно-Сибирского ботанического сада, образ-

цов из TK – в лаборатории структурного и мо-
лекулярного анализа растений Томского госу-
дарственного университета (экстракция ДНК) 
и «Синтол» (г.  Москва) (секвенирование). До-
полнительно для построения филограммы ис-
пользовались информация из National Center for 
Bitechnoloy Information (далее NCBI) (табл. 1).

Экстракция ДНК осуществлялась с помощью 
коммерческого набора DiamondDNA по ин-
струкции производителя (ООО «Научно-произ-
водственная фирма “Алтайбиотех”», г. Барнаул). 
Полимеразную цепную реакцию проводили в 50 
мкл реакционной смеси с помощью набора для 
проведения ПЦР Биомастер HS Taq ПЦР-Color 
2x (ООО «Биолабмикс», г. Новосибирск) в следу-
ющем составе на один образец: 25 мкл готовой 
РСR-смеси, 21 мкл H2O, по 1 мкл 10 мМ соот-
ветствующих праймеров, 2 мкл тотальной ДНК. 
Протокол амплификации: 95 °C (3 мин); 35 ци-
клов: 95 °C (20 с), 57 °C (30 с), 72 °C (30 с); 72 °C 
(5 мин). Очистку продуктов амплификации осу-
ществляли с помощью спин-микроколонок (Ди-
аэм, Россия). Секвенирование проводили мето-
дом Сэнгера на секвенаторе ABI PRISM 3500 XL. 
Полученные нуклеотидные последовательности 
были выровнены с помощью алгоритма ClustalW 
в программе MEGA X (Kumar et al., 2024). 

Филограммы строили с использованием мо-
делей максимального правдоподобия (ML) и 
байесовской интерференции (BI). Для BI-анали-
за в качестве наиболее подходящей модели была 
выбрана модель GTR+G с использованием ин-
формационного критерия Акаике (AIC) в про-
грамме jModelTest2 (Darriba et al., 2012). Для BI- 
анализа использовали MrBayes v.3.2.6 (Ronquist, 
Huelsenbeck, 2003) в программе Geneious Prime 
2022.2.2 с 5 миллионами генераций цепей Мар-
кова (случайные деревья выбирались каждые 
1000 генераций). Первые 25 % деревьев исключа-
лись из анализа. Топология строилась с исполь-
зованием MrBayes. Устойчивость узлов деревьев 
оценивали при помощи расчёта апостериорных 
вероятностей. Полученные последовательно-
сти были загружены в генбанк NCBI (табл. 1). 
Кроме того, для построения филограмм ис-
пользовали данные по последовательностям 
matK и trnG–R 23 образцов 14 видов Cystopteris 
из NCBI (2026) (табл. 1). В качестве внешней 
группы (outgroup) использовались данные по 
последовательностям matK и trnG–R видов 
подсем. Cheilanthoideae W.  C. Shieh (Pteridaceae 
E. D. M. Kirchn.) – Cheilanthes angustifolia Kunth, 
Cheilanthes micropteris Sw. 
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Таблица 1. Образцы видов Cystopteris, использованные в молекулярно-филогенетическом анализе / 
Table 1. Samples of Cystopteris species used in molecular phylogenetic analysis

№ 
п/п

Вид  
(рабочий номер 
или штрих-код в 

Гербарии)

Локус хлоропластной 
ДНК,

№ ваучера (NCBI) Страна (регион) Источник

trnG–R matK

1 C. almaatensis PZ837134 PZ844037

РОССИЯ, Республика Алтай, Он- 
гудайский р-н, низовья р. Тутугой, 
кедрово-лиственничный лес, на 
скалах. 50°20´45˝ с. ш. 87°7´19˝ в. д.  
15 VII 2000 (TK-004063)

Наши 
данные

2 C. alpina JX874075 JX873975 SWEDEN Rothfels et 
al., 2014

3 C. alpina (Cyst. 51) PZ837157 PZ844060

ИТАЛИЯ, Южный Тироль, 
Доббьяко Больцано, басс. р. Риен-
ца ниже оз. Ландро, ущелье, 
46°38´51˝ с. ш. 12°14´06˝ в. д., 
Н = 1450 м над ур. м. 14 VII 2009 
(ALTB 1010007669)

Наши 
данные

4 C. alpina (Cyst. 53) PZ837158 PZ844061

ИТАЛИЯ, Южный Тироль, 
Мареббе Больцано, басс. р. Сан-
Вирджилио, р-н оз. Крета, река 
Частлине, 46°41´05˝ с. ш. 11°58´17˝ 
в. д., Н = 1320–1635 м над ур. м. 
15 VII 2009 (ALTB 1010007677)

Наши 
данные

5 C. altajensis (Cyst. 
24) PZ837149 PZ844052

РОССИЯ, Алтайский край, 
Чарышский р-н, 4 км севернее  
с. Берёзовка, южный макросклон, 
51°18´149˝ с. ш. 83°36´27˝ в. д., 
650 м над ур. м. 10 VII 2018 
(ALTB 1010007046)

Наши 
данные

6 C. altajensis (Cyst. 
30) PZ837150 PZ844053

РОССИЯ, Республика Алтай, 
Чемальский р-н, басс. р. Эдиган, 
средн. теч. Кайнзара, скалы и 
разнотравье. 51°04´56˝ с. ш. 
86°17´47˝ в. д., 794 м над ур. м. ТАР 
827. 16 VIII 2019 (ALTB 1010007038)

Наши 
данные

7 C. altajensis (Cyst. 
37) PZ837153 PZ844056

КАЗАХСТАН, Алматинская обл., 
хр. Алтын-Эмель, Кербулакский 
р-н, верховья прав. притока р. 
Узунбулак (впадающего ниже уроч. 
Кектай), 44°22´58˝ с. ш. 78°47´47˝ 
в. д., 2300–2500 м над ур. м. ТАР 91. 
20 VII 2019 (ALTB 1010007637)

Наши 
данные

8 C. bulbifera JX874076 JX873976 USA Rothfels et 
al. 2014

9 C. diaphana JX874078 JX873978 COSTA RICA (San Jose´) Rothfels et 
al. 2014

10 C. diaphana JX874079 JX873979 COSTA RICA (Canton Perez 
Zeledon)

Rothfels et 
al. 2014

11 C. diaphana JX874082 JX873980 FRANCE (Reunion) Rothfels et 
al., 2014
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№ 
п/п

Вид  
(рабочий номер 
или штрих-код в 

Гербарии)

Локус хлоропластной 
ДНК,

№ ваучера (NCBI) Страна (регион) Источник

trnG–R matK

12 C. diaphana JX874084 JX873982 MEXICO (Jalisco) Rothfels et 
al., 2014

13 C. dickieana PZ837135 PZ844038

РОССИЯ, Республика Алтай, 
Кош-Агачский р-н, окр. с. Курай, 
верховье р. Ортолык, альпийский 
пояс, щебнистый склон. 50°17´52˝ 
с. ш. 87°53´26˝ в. д. 27 VII 2014 
 (TK-004067)

Наши 
данные

14 C. dickieana PZ837136 PZ844039

РОССИЯ, Красноярский край, 
Ермаковский р-н, Западный Саян, 
Природный парк Ергаки, 633 км 
по трассе М54, тенистые отвесные 
скальные выходы по р. Ус. 52°41´ с. 
ш. 93°27´ в. д., Н = 1245 м над ур. м. 
17 VII 2015 (TK-004050)

Наши 
данные

15 C. douglasii JX874086 JX873984 USA Rothfels et 
al., 2014

16 C. fragilis (Cyst. 1) PZ837145 PZ844048

МОНГОЛИЯ, Кобдоский аймак, 
Монгольский Алтай, хр. Батар-
Хайрхан, дол. р. Мэрэнгийн-Амны-
Гол близ выхода из гор, 47°00´23˝ с. 
ш. 92°49´58˝ в. д., 1750–2300 м над 
ур. м. МШК 217. 3 VIII 2017  
(ALTB 1010003931)

Наши 
данные

17 C. fragilis (Cyst. 17) PZ837148 PZ844051

РОССИЯ, Бурятия, Тункинский 
р-н, дол. р. Иркут в 12 км ниже пос. 
Монды, лев. берег, дол. лев. притока 
в 1 км выше устья. 51°40´236˝ с. ш. 
101°09´806˝ в. д., Н = 1301 м. ШЕР 
753. 31 VIII 2010 (ALTB 1010007030)

Наши 
данные

18 C. fragilis (Cyst. 35) PZ837151 PZ844054

КАЗАХСТАН, Алматинская обл., 
хр. Алтын-Эмель, Кербулакский 
р-н, верховья прав. притока р. 
Узунбулак (впадающего ниже уроч. 
Кектай). 44°22´58˝ с. ш. 78°47´47˝ 
в. д., 2300–2500 м над ур. м. ТАР 90. 
20 VII 2019 (ALTB 1010006217)

Наши 
данные

19 C. fragilis (Cyst. 36) PZ837152 PZ844055

КАЗАХСТАН, Алматинская обл., 
хр. Алтын-Эмель, Кербулакский 
р-н, дол. р. Узунбулак ниже уроч. 
Кектай. 44°21´46˝ с. ш. 78°49´02˝ в. д.,  
1800–1950 м над ур. м. ТАР 138.  
20 VII 2019 (ALTB 1010007653)

Наши 
данные

Продолжение табл. 1 / Continuation Table 1
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№ 
п/п

Вид  
(рабочий номер 
или штрих-код в 

Гербарии)

Локус хлоропластной 
ДНК,

№ ваучера (NCBI) Страна (регион) Источник

trnG–R matK

20 C. fragilis (Cyst. 38) PZ837154 PZ844057

КАЗАХСТАН, Алмаатинская обл., 
хр. Заилийский Алатау, склон 
северной экспозиции ниже Бол. 
Алма-Атинского озера, ельник, 
скалы. 43°04´04˝ с. ш. 76°59´23˝ 
в. д., 2200–2500 м над ур. м. ТАР 51. 
18 VII 2019 (ALTB 1010007661)

Наши 
данные

21 C. fragilis (Cyst. 46) PZ837156 PZ844059

ШВЕЙЦАРИЯ, Кантон Ури, 
Бернские Альпы, нижнее течение 
р. Готхардройс, Хоспенталь, 
46°37´06˝ с. ш. 08°34´10˝ в. д., 
Н = 1480 м над ур. м. 23 VII 2011 
(ALTB 1010006225)

Наши 
данные

22 C. fragilis PZ837137 PZ844040

РОССИЯ, Республика Хакасия,  
Ширинский р-н, окр. с. Ефремки-
но, массив Тагыз-Ас, скалы. 
54°26´16˝с. ш. 89°28´39˝ в. д. 
08 VIII 2015 (TK-004070)

Наши 
данные

23 C. gureevae PZ837138 PZ844041

РОССИЯ, Красноярский край,  
Ермаковский р-н, затенённый  
участок скалы из метаморфизи-
рованных сланцев по р. Тайгиш. 
53°06´ с. ш. 93°17´ в. д., Н = 500 м 
над ур. м. 15 VII 2015 (ТК-004055)

Наши 
данные

24 C. gureevae PZ837139 PZ844042

РОССИЯ, Красноярский край, 
Ермаковский р-н, Западный Саян, 
турбаза «Золотой Ус», скалы 
восточной экспозиции по р. Ус. 
52°40´ с. ш. 93°30´ в. д., Н = 1017 м 
над ур. м. 17 VII 2015 (TK-004077)

Наши 
данные

25 C. membranifolia JX874092 JX873988 MEXICO Rothfels et 
al., 2014

26 C. millefolia JX874093 JX873989 MEXICO Rothfels et 
al., 2014

27 C. montana JF832205 JX873990 CANADA Rothfels et 
al., 2014

28 C. montana JX874096 JX873992 TIBET Rothfels et 
al., 2014

29 C. montana PZ837143 PZ844046

РОССИЯ, Красноярский край, 
Ермаковский р-н, природный парк 
Ергаки, р. Нижняя Буйба, 630 км 
по трассе М54, сланцевые скалы 
по гребню в окружении кедрово-
пихтово-елового с березой леса. 
52°42´ с. ш. 93°24´ в. д. Н = 1196 м 
над ур. м. 14 VII 2015 (TK-004053)

Наши 
данные

Продолжение табл. 1 / Continuation Table 1
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№ 
п/п

Вид  
(рабочий номер 
или штрих-код в 

Гербарии)

Локус хлоропластной 
ДНК,

№ ваучера (NCBI) Страна (регион) Источник

trnG–R matK

30 C. montana PZ837144 PZ844047

РОССИЯ, Красноярский край, 
Ермаковский р-н, природный парк 
Ергаки, р. Нижняя Буйба, 630 км 
по трассе М54, сланцевые скалы 
по гребню в окружении кедрово-
пихтово-елового с берёзой леса. 
N52°42´, E93°24´, Н = 1196 м над ур. 
м. 14 VII 2015 (TK-004073)

Наши 
данные

31 C. moupinensis JF832206 JX873994 TAIWAN Rothfels et 
al., 2014

32 C. pellucida JX874100 JX873997 CHINA Rothfels et 
al., 2014

33 C. pellucida (Cyst. 
44) PZ837155 PZ844058

КИТАЙ, провинция Шэньси, 
хр. Циньлин, сев. макросклон 
массива Тайбайшань, Тайбай-
шаньский Национальный лесной 
парк, среднее теч. р. Тан-ю Хо, 
34°03´008˝ с. ш. 107°52´853˝ в. д., 
H = 1300 м над ур. м. 08 VIII 2011 
(ALTB 1010007645)

Наши 
данные

34 C. protrusa JX874101 JX873998 USA (Mississippi) Rothfels et 
al., 2014

35 C. protrusa JX874102 JX873999 USA (Kentucky) Rothfels et 
al., 2014

36 C. protrusa JX874103 JX874000 USA (Virginia) Rothfels et 
al., 2014

37 C. reevesiana JX874104 JX874001 USA (Arizona) Rothfels et 
al., 2014

38 C. reevesiana JX874106 JX874002 USA (Colorado) Rothfels et 
al., 2014

39 C. saposhnikovii 
(Cyst. 5) PZ837146 PZ844049

РОССИЯ, Республика Алтай, Кош-
Агачский р-н, Плато Укок, перевал 
Кара-Сулу, 49°25´ с. ш. 87°45´ в. д. 
10 VIII 2000 (ALTB 1010003748)

Наши 
данные

40 C. saposhnikovii 
(Cyst. 7) PZ837147 PZ844050

РОССИЯ, Республика Алтай, Кош-
Агачский р-н, Южно-Чуйский 
хребет, долина р. Туура-Оюк, 
49°50´ с. ш. 87°52´ в. д. 09 VIII 2004
(ALTB 1010007705)

Наши 
данные

41 C. saposhnikovii 
(Cyst. 57) PZ837159 PZ844062

РОССИЯ, Республика Алтай, Кош- 
Агачский р-н, Курайский хр., право- 
бережье бассейна реки Кокоря 
между р. Куракпай и Олосу, 
50°06´57˝ с. ш. 88°52´24˝ в. д., 
2300–2400 м над ур. м. ШКБ 322. 
30 VII 2018 (ALTB 1010007638)

Наши 
данные

Продолжение табл. 1 / Continuation Table 1
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№ 
п/п
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(рабочий номер 
или штрих-код в 

Гербарии)

Локус хлоропластной 
ДНК,

№ ваучера (NCBI) Страна (регион) Источник

trnG–R matK

42 C. sudetica PZ837140 PZ844043

РОССИЯ, Красноярский край, 
Ермаковский р-н, Западный 
Саян, 15 км к югу от п. Танзыбей, 
нижнее течение р. Киримзюль 
(приток р. Большой Кебеж), 
замшелые сырые тенистые скалы 
из метаморфизированных сланцев. 
53°02,994´ с. ш. 93°06,691´ в. д. 
13 VII 2015 (TK-004046)

Наши 
данные

43 C. sudetica PZ837141 PZ844044

РОССИЯ, Красноярский край, 
Ермаковский р-н, 6 км к югу от 
п. Танзыбей, лев. бер. р. Малый 
Кебеж, гора Сосновый носок 
(«Сосновчик»), затенённые скалы 
(гранитоиды) южной экспозиции в 
окружении Pinus sibirica, Salix rorida 
и кустарников. N53°04´, E92°56´, 
Н = 433 м над ур. м. 16 VII 2015 
(TK-004078)

Наши 
данные

44 C. sudetica PZ837142 PZ844045

РОССИЯ, Красноярский край,  
Ермаковский р-н, затенённый  
участок скалы из метаморфизи-
рованных сланцев по р. Тайгиш. 
N53°06´, E93°17´, Н = 500 м над 
ур. м. 15 VII 2015 (TK-004049)

Наши 
данные

45 C. sudetica JX874109 JX874005 JAPAN Rothfels et 
al., 2014

46 C. tasmanica JX874110 JX874006 NEW ZEALAND Rothfels et 
al., 2014

47 C. tennesseensis JX874111 JX874007 USA Rothfels et 
al., 2014

48 C. tenuis JX874114 JX874010 USA (Vermont) Rothfels et 
al., 2014

49 C. utahensis JX874115 JX874011 USA (Arizona) Rothfels et 
al., 2014

50 Cheilanthes 
angustifolia JX313452 JN647719 MEXICO Li et al., 

2012

51 Cheilanthes 
micropteris EU268683 JX313627 ARGENTINA Li et al., 

2012

Окончание табл. 1 / Ending Table 1

Изучение морфологии спор проводилось 
в лаборатории Института водных и экологи-
ческих проблем (ИВЭП СО РАН, г. Барнаул) 
на электронном сканирующем микроскопе 
Hitachi-S 3400 N фирма Hitachi HighTechnologies 
Corp. и в лаборатории структурного и моле-

кулярного анализа растений Томского госу-
дарственного университета на сканирующем 
микроскопе «Mini-SEM SNE-4500M» (Корея). 
Споры помещали на столик с электропрово-
дным скотчем, напыляли золотопалладиевой 
смесью в вакуумной установке Emitech SC 7620/
QT S около 6 мин. Все образцы спор исследова-
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ли в режиме высокого вакуума при напряжении 
10–30 кВ. Сканирование исследуемых образцов 
проводилось при увеличении от ×400 (общий 
вид спор) до ×14000 (исследование поверхности 
периспория). Размеры спор и элементов скуль-
птуры определялись по фотографиям, полу-
ченным на сканирующем микроскопе (СЭМ). В 
качестве основных морфометрических харак-
теристик измерялись большой экваториальный 
диаметр (БЭД), малый экваториальный диаметр 
(МЭД) (длина и ширина споры в дистальном 
или проксимальном положении). Для опреде-
ления густоты расположения элементов скуль-
птуры периспория – шипов подсчитывалось их 
число на дистальной стороне споры на участке 
10 × 10 мкм.

Результаты и обсуждение

Описание нового вида
Cystopteris saposhnikovii Batkin, Gureyeva et 

Shmakov, sp. nov.
Description. Sporophyte perennial. Rhizome 

short, branched, turf-forming. Fronds up to 25 cm 
long, in 2–3 at the apex of branches. Stipes thin, 
brown, glossy, shorter than lamina, with narrowly 
lanceolate or narrowly triangular brown scales up 
to 3 mm long at the base. Lamina oblong-lanceolate 
in outline, bipinnately divided, widest in the middle 
part, with sparse brown catenate (jointed) hairs on 
the rachis at the base of pinnae. Pinnae (primary 
segments) in 10–12 pairs, on stipites up to 1 mm 
long. Basal pinnae shorter than following ones, 
ovate in outline, obtuse, with 2–3 pair of pinnules 
(secondary segments). Other pinnae elongated-
triangular, pointed at the top, gradually decreasing 
in size towards the top of lamina. Well-developed 
pinnae 5–7, pinnately dissected, pinnules 4–5, oval, 
obtuse or short-pointed, dentate, narrowed to the 
base; basal acroscopic pinnules the largest, ¼–⅓ 
dissected into 1–2(3) lobes. Veins end at apices 
of teeth. Sori orbicular, indusium hood-shaped, 
torn at the free end. Spores monolete, spiny, 40.9–
53.6 × 28.8–37.9 µm.

Holotype: “Russia, Republic of Altai, Kosh-
Agach District, Kuraisky Ridge, right bank of 
Kokorya River basin between Kurakpai and Olosu 
Rivers, 50°06´57˝N, 88°52´24˝E. 2300–2400 m 
a. s. l. 30 VII 2018. A. I. Shmakov, A. A. Kechaikin, 
A. A. Batkin, V. A. Tolmachev, R. O. Shishov. ShKB 
322” (ALTB 1010007638) (Fig. 1).

Examined specimens (paratypes): “Russia, 
Republic of Altai, Kosh-Agach District, Ukok 

Plateau, Kara-Sulu Pass, 49°25´N, 87°45´E. 
10 VIII 2000. S. Kostyukov, P. Kosachev, R. Zubenko, 
A. Vardanyan, A. Vashchenko” (ALTB 1010003748); 
“Russia, Republic of Altai, Kosh-Agach District, 
South Chuya Ridge, Tuura-Oyuk River valley, 
49°50´N, 87°52´E. 9 VIII 2004. I.  V. Naumov” 
(ALTB 1010007705); “Republic of Altai, Kosh-Agach 
District, upper reaches of the Kursaktotugem River, 
rocks. 19 VII 2000. N. V. Schegoleva” (TK-007170).

Ecology. Rocks, rocky slopes of highlands.
Distribution. South-Eastern Altai.
Affinity. In terms of the degree of dissection, 

size and shape of the frond lamina Cystopteris 
saposhnikovii is close to C. dickieana auct. Danilov 
(1988), non R. Sim, but the spores are spiny as in 
C. fragilis s. l. not rugose as in C. dickieana auct. Fl. 
Sib. (Danilov, 1988).

Etymology of the name. The new species 
is named in honor of the outstanding Russian 
scientist, botanical geographer, and explorer of 
the mountain systems of Siberia and Central Asia, 
Vasily Vasilyevich Sapozhnikov, who devoted most 
of his life to studying the inaccessible mountains of 
the Russian and Mongolian Altai.

Описание. Спорофит многолетний. Корне-
вище короткое, ветвящееся, образует дерно-
винки. Вайи до 25 см дл., по 2–3 на верхушках 
корневища или его ветвей. Черешки тонкие, бу-
рые, блестящие, короче пластинки вайи, в осно-
вании с узколанцетными или узкотреугольными 
длиннозаострёнными буроватыми чешуями до 
3 мм дл., иногда с боковыми однорядными вы-
ростами у основания. Пластинка вайи в общем 
очертании продолговато-ланцетная, дважды пе-
ристо-рассечённая, наиболее широкая в средней 
части, с редкими бурыми членистыми волосками 
(однорядными чешуями) на рахисе у основания 
перьев. Перья (сегменты первого порядка) в чис-
ле 10–12 пар, на черешочках до 1 мм, базальные 
перья короче следующих за ними, в очертании 
яйцевидные, на верхушке тупые, с 2–3 пёрыш-
ками (сегментами второго порядка). Остальные 
перья удлинённо-треугольные, на верхушке за-
острённые, постепенно уменьшающиеся к вер-
хушке пластинки. Развитые перья в числе 5–7, 
перисто-рассечённые, пёрышки в числе 4–5, 
овальные, туповатые или коротко-заострённые, 
зубчатые, книзу суженные, базальные акроско-
пические наиболее крупные, на ¼–⅓ рассечён-
ные на 1–2(3) доли. Жилки заканчиваются в вер-
хушках зубцов. Индузий колпачковидный, на 
свободном конце разорван. Споры однолучевые, 
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Рис. 1. Голотип Cystopteris saposhnikovii Batkin, Gureyeva et Shmakov, sp. nov. (ALTB 1010007638) / Fig. 1. Holotype 
of Cystopteris saposhnikovii Batkin, Gureyeva et Shmakov, sp. nov. (ALTB 1010007638)
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шиповатые, 40,9–53,6 × 28,8–37,9 мкм.
Голотип: «Россия, Республика Алтай, Кош- 

Агачский р-н, Курайский хр., правобережье бас-
сейна реки Кокоря между рр. Куракпай и Олосу, 
50°06´57˝ с. ш. 88°52´24˝ в. д. 2300–2400 м над 
ур. м. 30 VII 2018 г. А. И. Шмаков, А. А. Кечай-
кин, А. А. Баткин, В. А. Толмачёв, Р. О. Шишов. 
ШКБ 322» (ALTB 1010007638) (рис. 1).

Паратипы: «Россия, Республика Алтай, 
Кош-Агачский р-н, плато Укок, перевал Ка-
ра-Сулу [Карсулу], 49°25´ с. ш. 87°45´ в. д. 
10 VIII 2000 г. С. Костюков, П. Косачёв, Р. Зубен-
ко, А. Варданян, А. Ващенко» (ALTB 1010003748); 
«Россия, Республика Алтай, Кош-Агачский р-н, 
Южно-Чуйский хребет, долина р. Туура-Оюк 
[Турой], 49°50´ с. ш. 87°52´ в. д. 9 VIII 2004 г. И. В. 
Наумов» (ALTB 1010007705); «Республика Алтай, 
Кош-Агачский р-н, верховье р. Курсактотугем. 
Скалы. 19 VII 2000. Н. В. Щёголева» (TK-007178).

Экология. Cкалы, каменистые склоны высо-
когорий.

Распространение. Юго-Восточный Алтай.
Родство. По степени рассечения, размеру и 

форме пластинки вайи Cystopteris saposhnikovii 
близок к C. dickieana, но споры шиповатые, как 
у C. fragilis s. l., а не складчатые, как у C. dickieana 
auct. Fl. Sib. (Danilov, 1988).

Этимология названия. Новый вид назван 
в честь выдающегося российского учёного, бо-
танико-географа, исследователя горных систем 
Сибири и Центральной Азии Василия Василье- 
вича Сапожникова, посвятившего большую 
часть жизни изучению труднодоступных гор 
Русского и Монгольского Алтая.

Морфологический анализ вай и ультраструк-
турный анализ спор Cystopteris saposhnikovii

Описываемый вид имеет узкие вайи, сходные 
с вайями высокогорного вида, традиционно от-
носимого в сибирских «Флорах» к C. dickieana 
и имеющего складчатые споры при просмотре 
в световой микроскоп. Развитые перья нового 
вида просто перистые, пёрышки уменьшаются 
от основания к верхушке пера, наиболее разви-
тые базальные акроскопические пёрышки рас-
сечены до ¼–⅓ на 1–3 доли (рис. 2). Членистые 
волоски на рахисе вайи в той или иной степени 
имеются у всех видов Cystopteris, встречающих-
ся в Сибири. Клетки, составляющие волоски, 
располагаются в один ряд, имеют утолщённые 
буровато-окрашенные стенки, при отмирании 
содержимого становятся плоскими и распола-

гаются перпендикулярно друг другу, поэтому 
выглядят как членистые (рис. 3). У нового вида 
членистые волоски более густые, чем у осталь-
ных близких видов, что придаёт ему сходство 
с C.  dickieana auct. (Danilov, 1988), non R. Sim. 
Чешуи у основания черешков (на филлоподиях 
вай) узко-треугольные с длинно-оттянутой вер-
хушкой, одноцветные. Некоторые чешуи имеют 
однорядные выросты у основания (рис. 3). Срав-
нительно-морфологические признаки видов 
Cystopteris, встречающихся в Азиатской России, 

показаны в табл. 2.
Ультраструктурный анализ спор

Споры С. saposhnikovii однолучевые, билате-
рально-симметричные, бобовидные, в очерта-
нии с экватора плоско-выпуклые, с полюса эл-
липтические (рис. 4). Большой экваториальный 
диаметр (БЭД) 40,9–53,6 мкм, малый экватори-

Рис. 2. Детали строения вайи Cystopteris saposhnikovii 
Batkin, Gureyeva et Shmakov: A – перо (сегмент перво-
го порядка); B – базальная часть пера с базальными 
пёрышками (сегментами второго порядка). Красным 
цветом обозначено перо, синим – членистые волоски 
(однорядные чешуи) в основании пера, чёрным – су-
женное основание базального пёрышка / Fig. 2. De-
tails of frond structure of Cystopteris saposhnikovii Bat-
kin, Gureyeva et Shmakov: A – pinna (primary segment); 
B – basal part of the pinna with basal pinnules (secondary 
segments). The pinna is shown in red, the catenate (joint-
ed) hairs at the base of the pinna are shown in blue, and 
the narrowed base of the basal pinnule is shown in black.
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Рис. 3. Волоски и чешуи Cystopteris saposhnikovii Batkin, Gureyeva et Shmakov: A – членистые волоски у основа-
ния пера; B – СЭМ-микрофотография чешуи у основания черешка; C – то же в цвете. Масштабная линейка: 
500 мкм (A, C); 1 мм (B) / Fig. 3. Hairs and scales of Cystopteris saposhnikovii Batkin, Gureyeva et Shmakov: A – ate-
nate (jointed) hairs at the base of the pinna; B – SEM-micrograph of the scales at the base of the stipe; C – the same in 
color. Scale bars: 500 μm (A, C); 1 mm (B).

Таблица 3. Размеры спор и шипов видов Cystopteris с шиповатым периспорием /  
Table 3. Sizes of spores and spines of Cystopteris species with spiny perispore

Вид БЭД, мкм МЭД, мкм Высота шипов, мкм Число шипов на 
10 × 10 мкм

C. saposhnikovii (40,9)47,3 ± 3,1(53,6) (25,6)31,5 ± 
2,7(37,9) (1,3)3,5 ± 1,2(5,9) (4)5,5 ± 1,1(8)

C. altajensis (43,1)50,3 ± 4,3(61,3) (29,1)32,8 ± 
2,8(41,1) (2,2)4,1 ± 0,7(6,5) (7)9,1 ± 1,4(11)

C. gureevae (40,4)52,1 ± 4,4(61,3) (27,1)33,8 ± 
3,4(45,1) (1,5)3,8 ± 0,9(6,5) (6)9,3 ± 1,8(15)

C. fragilis (35,9)49,9 ± 4,8(59,9) (22,2)32,9 ± 
4,6(44,2) (2,1)4,5 ± 1,0(7,7) (6)9,2 ± 2,3(16)

Примеч.: признаки спор всех видов, кроме Cystopteris saposhnikovii, приведены по D. O. Ulko et al. (2017). 
В колонках приводятся размеры: минимум, среднее с ошибкой, максимум.
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Рис. 4. СЭМ-микрофотографии спор Cystopteris saposhnikovii Batkin, Gureyeva et Shmakov: A, B – дистальная 
сторона; C, D – проксимальная сторона, лезура в центре; E, F – спора в экваториальном положении, лезура 
внизу; G, H – увеличенный фрагмент споры с мелкозернистой поверхностью между шипами. Масштабные 
линейки: А, C, E – 30 мкм; B, D, F – 20 мкм; G – 10 мкм; H – 5 мкм / Fig. 4. SEM-micrographs of Cystopteris saposh-
nikovii Batkin, Gureyeva et Shmakov spores: A, B – distal side; C, D – proximal side, laesura in center; E, F – spore 
in equatorial position, laesura below; G, H – close up of fragment of the distal side of spore with fine-grained surface 
between spines. Scale bars: А, C, E – 30 μm; B, D, F – 20 μm; G – 10 μm; H – 5 μm.
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альный диаметр (МЭД) 28,8–37,9 мкм (табл. 3). 
Периспорий крупношиповатый, шипы по-

лые, 1,1–5,9 мкм выс., конические с острой вер-
хушкой, расположены равномерно по 4–8 шт. на 
участке 10 × 10 мкм. Поверхность периспория 
между шипами мелкозернистая. Над лезурой 
формируется невысокий плоский гребень, с ши-
пами по свободному краю.

В целом споры C. saposhnikovii сходны со спо-
рами C. fragilis, C. altajensis и C. gureevae, имею-
щими шиповатый периспорий, чем резко от-
личаются от спор C. almaatensis и C. dickieana 
auct. (Danilov, 1988), имеющих складчатый пери-
спорий. Размеры спор и элементов периспория 
(шипов) C.  saposhnikovii находятся в диапазоне 
значений, известных для спор других видов с 
шиповатым периспорием (Gureyeva, Kuznetsov, 
2015; Ulko et al., 2017), со смещением в сторону 
более низких значений. Шипы в целом более ко-

роткие и более редко расположенные, чем у спор 
других видов (табл. 2). Судя по размерам спор, 
вид предположительно является гексаплоидом: 
гаплоидное число хромосом, определённое для 
C. altajensis и C. fragilis из Сибири (Кузнецкий 
Алатау), имеющих близкие размеры спор, равно 
126 (Gureyeva et al., 2017).

Молекулярно-филогенетический анализ

Для доказательства самостоятельности но-
вого вида проведён молекулярно-генетический 
анализ, базирующийся на секвенировании локу-
сов хлоропластной ДНК, включивший 49 образ-
цов 23 видов Cystopteris. 

Филограмма, полученная на основе локусов 
matK и trnG–R, в целом неразрешённая, тем 
не менее, в ней можно выделить 6 основных 
клад (рис. 5). Первой в филограмме отделяется 

Рис. 5. Комбинированная филограмма рода Cystopteris: 1–6 – клады; 7 – внешняя группа; красным обведена 
ветвь нового вида Cystopteris saposhnikovii Batkin, Gureyeva et Shmakov / Fig. 5. Combined phylogram of the ge-
nus Cystopteris: 1–6 – clades, 7 – outgroup; the clade of the new species Cystopteris saposhnikovii Batkin, Gureyeva et 
Shmakov is circled in red.
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montana-клада, занимающая сестринское поло-
жение ко всему остальному роду Cystopteris, вто-
рой – sudetica-клада, занимающая сестринское 
положение к комплексу видов, принадлежащих 
к типовому подроду. Обе клады имеют высокую 
бутстреп-поддержку – 100 %, montana-клада 
включает один вид Cystopteris montana (L.) Bernh. 
ex Desv., sudetica-клада объединяет C.  sudetica 
A.  Braun et Milde, C. moupinensis Franch. и 
C. pellucida (Franch.) Ching. Подобная же тополо-
гия C. montana и C. sudetica отмечается в фило-
граммах C. Rothfels с соавторами (2013, 2014) и 
И. И. Гуреевой с соавторами (Gureyeva et al., 2020). 
C. montana вместе с C. sudetica выделены А.  П. 
Хохряковым (Khokhryakov, 1985) в отдельный 
род Rhizamatopteris A. P. Khokhr., А. И. Шмаков 
с соавторами (Shmakov et al., 2018) отнесли оба 
вида к подроду Emarginatae (Blasdell) Shmakov, 
но к разным секциям – Emarginatae (C. montana) 
и Khokhrjakovia (Tzvel.) Shmakov (C.  sudetica), 
И. И. Гуреева с соавторами (Gureyeva et al., 2020) 
считают возможным рассматривать C. montana 
в составе монотипного самостоятельного рода 
Rhizomatopteris, а Cystopteris sudetica оставить в 
секции Khokhrjakovia подрода Emarginatae.

Третья клада представлена североаме-
риканскими видами C. bulbifera (L.) Bernh., 
C.  tennesseensis Shaver, C. utahensis Windham et 
Haufler, которые хорошо отличаются формой 
листовой пластинки, однако уровень поддержки 
в филограмме составляет всего 50 %. 

Четвёртая клада представлена единствен-
ным видом C. protrusa (Weath.) Blasdell, являю-
щимся доказанным диплоидом (Haufler, Soltis, 
1986) и отличающимся от других видов приуро-
ченностью к обитанию на почве, а не на скалах 
(Haufler et al., 1993), как большинство видов под-
рода Cystopteris.

В пятую кладу входят значительно географи-
чески разделённые виды – европейский C. alpina 
(Lam.) Desv. и новозеландский C. tasmanica 

Hook.
Шестая клада, включающая все остальные 

виды, делится на три неразрешённые субкла-
ды: первая включает один образец высокогор-
ного вида, в сибирских «Флорах» традиционно 
относимого к C.  dickieana R. Sim., отличающе-
гося более узкими вайями и складчатыми спо-
рами, две другие, которые мы вслед за L. Ekrt с 
соавт. (Ekrt et al., 2022) называем reevesiana-кла-
да и hemifragilis-клада, включают бόльшее чис-
ло видов. Reevesiana-клада включает образцы 
C.  reevesiana Lellinger, C.  tenuis Desv., C. fragilis 
Bernh., C. almaatensis Kotuhov, C. diaphana (Bory) 
Blasdell, C.  membranifolia Mickel и C.  millefolia 
Mickel et Tejero. В целом субклада неразрешён-
ная, но в ней выделяется ветвь с высокой под-
держкой, включающая три вида – C. diaphana 
(Франция (Reunion), Мексика), C. membranifolia 
(Мексика) и C. millefolia (Мексика). Ветвь, одна-
ко, тоже неразрешённая; политомию образуют 
как образцы разных видов, так и образцы одно-
го вида – C. diaphana – из географически разде-
лённых регионов.

Заключение

Совокупность морфологических призна-
ков вай и ультраструктурных признаков спор, 
поддержанная молекулярно-генетическим ана-
лизом, даёт основания для описания нового 
вида Cystopteris saposhnikovii Batkin, Gureyeva 
et Shmakov, встречающегося в высокогорьях 
Юго-Восточного Алтая. Дальнейшие исследо-
вания, возможно, будут способствовать измене-
нию представления об ареале вида.
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