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Реферат. В настоящее время с позиций учения о жизненных формах растений, их строении, развитии в он-
тогенезе, распространении, экологии, биологии и эволюции исследованы многие цветковые растения. Высшие 
споровые, в том числе папоротники, остаются мало изученной группой. Поэтому цель настоящей работы – вы-
яснить особенности структурной организации Matteuccia struthiopteris для изучения специфики вида в условиях 
интродукции в ботаническом саду Вятского государственного университета, расположенного в Ладожско-Вы-
чегодском южнотаежном биоме. В ходе исследований проанализирована модульная организация побеговой 
системы M. struthiopteris. Она представлена элементарным, универсальным и основным модулями. В строении 
элементарных модулей выделено 8 вариантов. Они отличаются типом вай и их видоизменениями, а также на-
личием придаточных корней. За универсальный модуль М. struthiopteris принимаем полициклический ани-
зотропный верхнерозеточный побег. В качестве основного модуля у растения выступает система моноподиально 
нарастающего полициклического верхнерозеточного побега с боковыми подземными столонами. В результате 
образуется недолгоживущий симподий из полициклических побегов. В ходе сравнительно-морфологического 
описания отдельных структур побеговой системы растения, жизненная форма M. struthiopteris охарактеризована 
как вегетативно-подвижный, явнополицентрический, симподиально нарастающий розеточный столонообра-
зующий травянистый многолетник со специализированной ранней полной морфологической дезинтеграцией; 
гемикриптофит. 

Ключевые слова. Биоморфология, жизненная форма растения, модульная организация, полициклический 
побег, структурно-морфологический анализ. 

Summary. Currently, many flowering plants have been studied from the standpoint of the doctrine of plant life forms, 
their structure, development in ontogenesis, distribution, ecology, biology and evolution. Higher spores, including ferns, 
remain a poorly studied group. Therefore, the purpose of this work is to clarify the features of the structural organization of 
Matteuccia struthiopteris in order to study the specifics of the species under the conditions of introduction to the botanical 
garden of Vyatka State University, located in the Ladoga-Vychegodsky South Taiga biome. In the course of the research, 
the modular organization of the M. struthiopteris escape system was analyzed. It is represented by elementary, universal 
and basic modules. There are 8 variants in the structure of elementary modules. They differ in the type of frond and 
their modifications, as well as the presence of subordinate roots. The universal module of M. struthiopteris is a polycyclic 
anisotropic upper-rosette shoot. The main module of the plant is a system of monopodially increasing polycyclic upper-
rosett shoot with lateral underground stolons. As a result, a short-lived sympodium of polycyclic shoots is formed. In the 
course of a comparative morphological description of individual structures of the plant’s shoot system, the life form of 
M. struthiopteris is characterized as: vegetatively mobile, yavnopolycentric, sympodially growing rosette stolon-forming 
herbaceous perennial with early complete morphological disintegration; hemicryptophyte.

Key words. Biomorphology, modular organization, plant life form, polycyclic shoot, structural and morphological 
analysis.

Введение. Страусник обыкновенный – Matteuccia struthiopteris (L.) Tod. – произрастает по те-
нистым берегам рек и ручьев, в пойменных лесах, ольшаниках, на болотах, покрытых лесом скалах, 
предпочитает богатые минеральными веществами почвы (Рябинина, Линерова, 2007). Это евроази-
атский вид, распространенный в умеренной зоне северного полушария: в равнинных, горных лесах 
европейской части России, а также южных районах Сибири и Дальнего Востока, в Западной Европе, 
включая Средиземноморье (Высочина и др., 2013; Полуянов, Струков, 2021). Ареал страусника из евро-
пейской части бывшего СССР и современной России продолжается в Западной Сибири, где большая 
часть местонахождения приурочена к югу лесной зоны и Алтаю. Изолированные местонахождения в 
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Тургайской впадине приурочены к островным лесам по берегам озер. Далее к востоку от Алтая и Тувы 
нижняя граница ареала в значительной мере совпадает с Государственной границей бывшего СССР, 
а северная резко спускается к югу Центральной Сибири, где страусник был встречен в Саянах, на юге 
Средне-Сибирского плато, в Патомском нагорье и Витимском плоскогорье (Бусик, 1979). 

Страусник – один из привлекательных в декоративном плане видов, использующихся в ланд-
шафтной архитектуре открытого и закрытого грунтов. Кроме того, вегетативные органы растения 
содержат различные биологически активные вещества: рибофлавин, токоферол, каротин, тиамин, 
аскорбиновая кислота, катехины и антоцианы, растительные стерины, стерин-гликозид, астрагалин, 
оксикоричные и оксибензойные фенолокислоты (Рябинина, Линерова, 2007; Высочина и др., 2013). 
Поэтому его используют как добавку в пищу, однако в свежем виде рахисы страусника непригодны 
для употребления, т.к. содержат горечь, поэтому непосредственно перед употреблением их отваривают 
или консервируют (Печурина, Цапалова, 2005). 

Вместе с тем, с позиций структурной организации, особенностей биоморфологии и формиро-
вания жизненной формы страусник обыкновенный изучен недостаточно полно. Значительная часть 
работ относительно модульного строения посвящена изучению цветковых растений (Шафранова, 
1980; Савиных 1999, 2007; Хохряков, 1997; и др.). Однако в качестве объектов все чаще выступают и 
представители такой своеобразной группы как папоротники (Шорина, 1988, 1993, 2001а, 2001б, 2007; 
Державина, 1993; Романова, Борисовская, 2003; Державина и др., 2011; Лапиров, Беляков, 2019; и др.). 
Авторами неоднократно освещались особенности их морфологических структур и разнообразие жиз-
ненных форм (Хохряков, 1979; Шорина, 1994; Храпко, 2010; и др.). Изучая и анализируя биоморфоло-
гию растений всех систематических групп, становится возможным прослеживать их эволюционные 
взаимоотношения, устанавливать предковые формы и определять прогрессивные черты приспособле-
ний к определенным условиям их обитания. В связи с этим, цель настоящей работы – выяснить осо-
бенности структурной организации M. struthiopteris для изучения специфики вида. 

Материалы и методы. Материалом для исследования послужили особи и отдельные побего-
вые системы M. struthiopteris, собранные на территории ботанического сада Вятского государственно-
го университета, расположенного в Ладожско-Вычегодском южнотаежном биоме (Биоразнообразие 
…, 2020). Отдельные структуры побеговых систем изучали с помощью бинокуляра Микромед МС-2-
ZOOM со встроенным видеоокуляром. 

Особенности биоморфологии страусника обыкновенного изучены с учетом классических мето-
дов и современных подходов. Так, за основу принят сравнительно-морфологический метод описания 
отдельных структур, разработанный И. Г. Серебряковым (1948, 1949, 1952, 1954). Модели побегообра-
зования описаны с позиций Т. И. Серебряковой (1981); модульная организация – с учетом положений 
Н. П. Савиных (2002, 2008). Жизненная форма растения охарактеризована с учетом подходов И. Г. Се-
ребрякова (1962, 1964), C. Raunkiaer (1934), а также с позиций множественной синтетической класси-
фикации (Мейен, 1978; Шорина, 1994; Савиных, 2003). Характеристику жизненной формы проводили 
по признакам, предложенным Н. П. Савиных (2003): степень вегетативной подвижности (вегетатив-
но-подвижный, вегетативно-неподвижный, вегетативно-слабоподвижный); число центров воздей-
ствия на среду (моноцентрический, неявнополицентрический, явнополицентрический, ацентриче-
ский); длительность жизни особи (многолетник, малолетник, однолетник, однолетник / малолетник 
вегетативного происхождения); длительность жизни надземных осей (древесные растения, полудре-
весные растения, травянистые растения); тип побеговых систем по способу нарастания (моноподи-
альные, симподиальные); тип подземных органов (корневища, клубни, столоны); тип (специализиро-
ванная, неспециализированная), время (ранняя, нормальная, поздняя) и степень (частичная, полная) 
морфологической дезинтеграции. 

Результаты и их обсуждение. Вслед за некоторыми авторами (Нехлюдова, Филин, 1993) и по 
собственным наблюдениям, определяем страусник обыкновенный как крупное розеточное растение с 
утолщенным, бурым вертикальным побегом – корневищем. Оно окружено плотным чехлом придаточ-
ных корней и длинных обратноланцетных оснований вай. Отмирая, последние постепенно разруша-
ются, корневище истончается и приобретает вид заостренного книзу конуса. Верхушечная почка по-
лициклического побега продолжает его моноподиальное нарастание в течение длительного времени. 
Она содержит от 5–10 до 20 разновозрастных зачатков вай, включая апекс. Зачатки вай реализуются 
в течение нескольких лет. Они покрыты чешуйками и волосками для защиты от механических воз-
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действий и давления друг на друга, большая часть из них опадает в процессе развертывания почки. 
Волоски короткие, простые, могут вырабатывать слизь, служащую барьером от микроорганизмов и 
препятствующую высыханию листовых зачатков. Чешуйки изогнутые, до 15 мм в длину и 3 мм в ши-
рину, в основании напоминают форму сердца и обычно заканчиваются волоском. С наружной стороны 
почка плотно прикрыта катафиллами. 

На корневище (побег n порядка) страусника развиваются почки возобновления. Число зачаточ-
ных структур в них на начальных этапах развития невелико; по массе преобладает зачаток оси (Шори-
на, Державина, 2015). Почки возобновления реализуются в горизонтально нарастающие черно-бурые 
столоны 10–40 см длиной и 0,3–0,8 мм толщиной (побеги n+1 порядка). Метамеры столонов с длинны-
ми тонкими междоузлиями, мелкими, плотно прилегающими, буро-зелеными или этиолированными 
листьями, защищающими подземные структуры растения, и многочисленными ветвящимися прида-
точными корнями. Почка на верхушке столона покрыта чешуевидными листьями, выполняющими за-
щитную функцию. Столон нарастает подземно в течение двух лет. К окончанию второго сезона верху-
шечная почка столона, находящаяся на глубине 5–10 см, утолщается. Она защищена катафиллами и 
содержит многочисленные зачатки вай. С весной нарастание столона сменяется с плагиотропного на 
ортотропное с выходом на поверхность субстрата и развитием вай. Рахисы M. struthiopteris появляют-
ся весной: бледно–зеленые, свернутые в улитку, расположенные в форме бокала на верхушке побегов 
вблизи верхушечной почки.

Описанные выше типы почек в онтогенезе спорофита взаимосвязаны. С точки зрения совре-
менной модульной концепции морфогенеза основных конструкционных единиц растений, терминаль-
ные почки гипогеогенных корневищ гомологичны их начальным почкам, а сложные верхушечные поч-
ки относятся к завершающим (финальным). Модульный подход позволяет установить взаимосвязь 
столоновидных подземных и коротких надземных корневищ у филлогенно ветвящихся папоротников, 
рассматривая их как этапы формирования одних и тех же модулей, а не в качестве разных типов кор-
невищ у одного вида (Шорина, 2008).

На апикальном участке побега M. struthiopteris формируются два типа вай: стерильные ассими-
лирующие трофофиллы и темнеющие к моменту созревания спорофиллы (Gureyeva et al., 2018). Сте-
рильные вайи зеленые, дважды перисто-рассеченные с легким опушением у основания и заостренные 
к вершине пластинки, достигающей 1,7 м в длину. Они образуются на метамерах побега с короткими 
междоузлиями и формируют правильной формы воронку. По своему строению на начальных этапах 
развития они сходны с листьями проростка, что говорит об омоложении дочерних особей. Спорофил-
лы у страусника в культуре появляются на 2–3 год после образования трофофиллов. Это короткие, 
однажды перисто-рассеченные спороносные вайи бурой окраски. Спорофиллы свернуты до средней 
жилки. Это защищает расположенные на них сорусы округлой формы. Спороносные вайи 25–60 см 
в длину и 5–7 см в ширину, почти прямостоячие, довольно жесткие, постепенно меняющие окраску 
с тускло-зеленоватой до темно-бурой. В редких случаях образуются вайи, у которых нижние сегмен-
ты абсолютно стерильны, а верхние спороносные, или наоборот. С наступлением осени трофофиллы 
начинают увядать, а спороносные остаются на зимовку. Низкие зимние температуры способствуют 
сохранению жизнеспособности спор (Khrapko, Tsarenko, 2015). Весной с наступлением благоприятных 
условий (температура воздуха должна достигать не менее 9–10 °С) споры освобождаются и прораста-
ют в заросток. 

Относительно модульной организации можно заключить, что значительная часть работ в этой 
области посвящена цветковым растениям (Хохряков, 1997; Савиных, 1999; и др.). Однако в качестве 
объектов для подобных работ могут выступать и высшие споровые, в том числе папоротники (Шо-
рина, 1988, 1993, 2001, 2007; Храпко, 2004; Державина, 2011). Во внешнем облике папоротников также 
выделяются повторяющиеся единицы – структурные элементы, которые соответствуют понятию «мо-
дуль». Вслед за Н. Н. Марфениным (1999), считаем, что модули могут быть разного ранга. Изучая их, 
возможно сравнить гомологичные структуры в ходе онтогенеза одной особи, а также у разных жизнен-
ных форм растений. 

Наше исследование показало, что элементарные модули M. struthiopteris – участки побега с уз-
лом, листом (вайей), пазушной почкой, придаточными корнями и нижележащим междоузлием – пред-
ставлены следующими вариантами (в направлении апикального участка полициклического побега к 
базальному): 1) участок корневища с редуцированной вайей (верхушечная почка полициклического 
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побега снаружи покрыта видоизмененными редуцированными вайями, которые выполняют защит-
ную функцию, не развиваются и отмирают с окончанием периода вегетации); 2) участок корневища с 
трофофиллом; 3) участок корневища со спорофиллом; 4) участок корневища с трофофиллом и прида-
точными корнями (участок побега, на котором развиваются трофофиллы, располагается ниже участка 
со спорофиллами и имеет в текущем сезоне придаточные корни); 5) участок корневища с отмершим 
трофофиллом и придаточными корнями; 6) участок корневища с отмершим спорофиллом и придаточ-
ными корнями; 7) участок корневища с отмершим трофофиллом, придаточными корнями и пазушной 
почкой, реализующейся в побег n + 1 порядка; 8) участок корневища с длинным междоузлием, узлом 
и придаточными корнями (метамеры недолгоживущего геофильного столона с длинными междоузли-
ями). 

Некоторые авторы (Храпко, 2004) выделяют структуры (метамеры), соответствующие понятию 
«элементарный модуль» с вайями со спороносными сегментами, без определения таковых с исключи-
тельно вегетативными. Очевидно, что данный вопрос требует дальнейшего изучения. 

Элементарные модули слагают структуру универсального модуля – одноосного побега, обра-
зованного в результате деятельности одной апикальной меристемы. У M. struthiopteris он представлен 
анизотропным моноподиально нарастающим полициклическим верхнерозеточным побегом. Его ба-
зальный участок включает метамеры с длинными междоузлиями и покрыт чешуевидными листьями. 
К моменту формирования надземного розеточного участка с вайями он, как правило, частично раз-
рушается. Именно за счет этого осуществляется нормальная полная морфологическая дезинтеграция 
особи. Функция данного участка полициклического побега – вегетативное размножение и расселение.  

Основной модуль побеговой системы M. struthiopteris – пространственно-временная структура, 
формирующаяся на основе целого универсального модуля или его части и закономерно повторяюща-
яся в строении зрелых генеративных особей – быстро разрушающийся симподий из моноподиально 
нарастающих верхнерозеточных анизотропных полициклических побегов. Относительно небольшое 
число модулей свидетельствует о слабой вариабельности структур M. struthiopteris. 

Таким образом, с учетом вышеизложенного, жизненную форму M. struthiopteris характеризуем 
как вегетативно-подвижный, явнополицентрический, симподиально нарастающий верхнерозеточный 
столонообразующий травянистый многолетник со специализированной ранней полной морфологиче-
ской дезинтеграцией; гемикриптофит. В результате достаточно раннего обособления дочерних особей 
целостность симподия нарушается. Материнский полициклический побег n порядка продолжает мо-
ноподиальное нарастание с последующей реализацией пазушных почек и формированием следующей 
серии побегов n+1 порядка. Осеннее состояние особей M. struthiopteris на территории Ботанического 
сада позволяет утверждать о готовности особей к развитию в следующем вегетационном сезоне. Об 
этом свидетельствуют сформированные верхушечные почки побегов n и n+1 порядков.
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