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В работе рассмотрен вопрос применимости концепции модульной и структурно-функциональной
организации к водным споровым растениям. В качестве последних исследованы Isoёtes lacustris L. и
I. echinospora Durieu (Isoëtopsida: Isoëtaceae), Equisetum palustre L. и E. fluviatile L. (Equisetopsida: Eq-
uisetaceae), Salvinia natans (L.) All. (Polypodiopsida: Salviniaceae), Marsilea quadrifolia L. (Polypodiopsi-
da: Marsiliaceae). Показано, что при изучении жизненных форм водных споровых растений исполь-
зование трех категорий модулей (элементарного, универсального и основного), применяемых для
цветковых растений, вызывает ряд вопросов. Основные из них связаны с рассмотрением строения
элементарного модуля. Наибольшее внимание уделено таким его особенностям, как наличие (или
отсутствие) спорообразующих элементов листа и пазушных либо внепазушных структур. Предлага-
емая авторами трактовка этих позиций в характеристике элементарного модуля для водных споро-
вых растений следующая: 1) лист с наличием или отсутствием спорообразующих элементов (для
споровых растений, не обладающих аксиллярным ветвлением, за исключением хвощей); 2) внепа-
зушные элементы (споровые растения, не обладающие аксиллярным ветвлением) – боковые побеги,
формирующиеся из обособленных меристем или из подобных участков со скрытыми меристемати-
ческими свойствами, расположенные в определенной позиции по отношению к листьям, заканчи-
вающиеся спорообразующими элементами (хвощи), либо без них (лептоспорангиатные папорот-
ники, полушники). Проблем с выделением универсального и основного модуля у водных споровых
растений практически нет. Выделение структурно-функциональных зон для водных споровых рас-
тений затруднено, поскольку их набор подробно разработан лишь для цветковых растений. Наи-
большее сходство с последними в этом смысле отмечено для E. fluviatile и E. palustre. Однако и в этом
случае необходимо расширить понятие “зона обогащения”, а вместо характерной для цветковых
растений “зоны главного соцветия” ввести термин “зона главного (терминального) стробила”.
Кроме того, для споровых (по аналогии с цветковыми) растений авторы предлагают использовать
термины “полиспорогенный” и “моноспорогенный побег”.
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Массовое изучение структурной организации
растений в России и за рубежом началось в сере-
дине прошлого столетия (Савиных, 2008). При
этом наибольшее внимание до недавнего време-
ни уделялось цветковым растениям, в том числе
различным представителям водных и прибреж-
но-водных растений (Лебедева, 2006; Лелекова,
2006; Петухова, 2008; Шабалкина, Савиных, 2011;
Беляков, Лапиров, 2015; Беляков, 2016; Лапиров и
др., 2017). Между тем водные споровые растения,
входящие в состав ценотических комплексов во-
доемов и водотоков, с точки зрения структурно-

функциональной организации (СФО) до сих пор
исследованы слабо (Антонова, Лагунова, 1999;
Шорина, 2001, 2007; Храпко, 2010; Державина и
др., 2011).

Под водными споровыми растениями в дан-
ной работе понимаются представители класса по-
лушниковые, или шильниковые (Isoëtopsida), по-
рядка Isoëtales, рода полушник, или шильник, –
Isoëtes; класса хвощовые (Equisetopsida), порядка
Equisetales, рода хвощ – Equisetum (Филин, 1978а, б);
а также класса полиподиопсиды (Polypodiopsida),
порядков марсилеевые (Marsileales, рода марси-
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лея – Marsilea) и сальвиниевые (Salviniales, рода
сальвиния – Salvinia) (Махлин, Сурова, 1978а, б).
Растения, входящие в состав этих родов, – все
спороносные или бессемянные; исторически для
них использовали собирательные термины “pteri-
dophyta” (“птеридофиты”) и “ferns and fern allies”
(папоротники и близкие к ним группы растений) –
парафилетический комплекс растений (Smith et al.,
2006).

Выбор именно этих групп растений для изучения
СФО не случаен. Так, марсилеевые и сальвиние-
вые – два водных гетероспоровых семейства па-
поротников – давно вызывают пристальный ин-
терес морфологов (Russow, 1872; Campbell, 1888;
Sadebeck, 1902; Allsopp, 1963 – все цит. по: Schneider,
Pryer, 2002). Они имеют очень много общих черт с
водными покрытосеменными, среди которых
упрощенные сосудистые системы, полиморфные
вегетативные признаки и высокоспециализиро-
ванные репродуктивные системы (Schneider, Pryer,
2002). Все сальвинии – растения, плавающие на
поверхности стоячих и медленно текущих вод, а
марсилеи – амфибийные растения, некоторые из
которых большую часть жизни проводят в погру-
женном состоянии, другие – часть жизни проводят
в воде, часть на суше, а третьи – преимуществен-
но сухопутные растения (Махлин, Сурова, 1978а, б).
Особую группу составляют современные хвощи –
“…последние дошедшие до нас представители
древнего и обособленного отдела членистых рас-
тений…, поэтому их изучение важно для позна-
ния биологии и эволюции высших растений в це-
лом” (Скворцов, 2008, с. 3). Equisetum palustre и
E. fluviatile – голарктические виды сезонного
климата, с более слабыми проявлениями димор-
физма побегов. Эти виды относятся к Palustre-типу,
Palustre-подтипу и являются одними из немногих
представителей влажных местообитаний (Сквор-
цов, 2008).

Важное место в рассмотрении СФО принадлежит
и р. Isoëtes L., представленному в Северной и Цен-
тральной Европе двумя погруженными видами –
I. lacustris L. и менее многочисленным I. echino-
spora Durieu (Vöge, 2014). Это растения, относя-
щиеся к древнему таксону Lycopodiophyta, из-
вестному с раннего девона, т.е. приблизительно
390 млн лет назад, сохранившие неизменными в
течение длительного времени многие черты, поз-
воляющие сравнивать общую организацию иско-
паемых и современных растений (Мейен, 1987;
Yatsentyuk et al., 2001).

Вопрос, поставленный во главу угла данного
исследования, предполагает анализ применимо-
сти концепции модульной и структурно-функци-
ональной организации цветковых растений к
структуре побегов у некоторых групп водных и
околоводных споровых растений, изученных с
этих позиций крайне слабо. В этом отношении (в

отличие от остальных групп споровых растений)
больше всего “повезло” наземным папоротни-
кам, сопоставление модульной организации ко-
торых с модулями цветковых растений описано в
ряде отечественных работ (Антонова, Лагунова,
1999; Гуреева, 2001; Шорина, 2001, 2007; Храпко,
2010; Державина и др., 2011).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
В качестве объектов исследований выбраны

виды, принадлежащие к отдельным таксономи-
ческим группам водных и околоводных споровых
растений: Isoёtes lacustris L. и I. echinospora Durieu
(р. Isoёtes L.), Equisetum palustre L. и E. fluviatile L.
(р. Equisetum L.), а также ряд папоротников –
Marsilea quadrifolia L. (р. Marsilea), Salvinia natans
(L.) All. (р. Salvinia).

Морфологию полушников озерного и щети-
нистого (60 и 40 растений соответственно) иссле-
довали на живом материале, собранном на озерах
Тверской, Ярославской, Нижегородской и Мос-
ковской областей в 2015–2018 гг. Для уточнения
морфологических особенностей детально иссле-
довали 130 гербарных листов (гербарий IBIW
RAS). Морфологию побеговых систем хвощей
болотного и приречного изучали на гербарном
материале (просмотрено около 100 гербарных ли-
стов, IBIW) с территории Европейской России (в
том числе и по сборам авторов с территорий Яро-
славской, Тверской, Нижегородской и других об-
ластей). Детально морфологию и ритм сезонного
развития E. fluviatile удалось рассмотреть на основе
гербарных сборов В.В. Богачёва (83 растения) за
период 1968–1969 гг. При исследовании морфо-
логии папоротников – марсилеи четырехлистной
и сальвинии плавающей – использовали гербар-
ные образцы (25 и 93 гербарных листа соответ-
ственно, главным образом с территории Нижней
Волги), хранящиеся в IBIW. Кроме того, при на-
писании работы авторами рассмотрен и проана-
лизирован обширный материал, имеющийся как
в отечественных, так и зарубежных научных рабо-
тах, позволивший уточнить различные детали
морфологии выбранных растений.

Структуру побеговых систем водных и около-
водных споровых растений исследовали при по-
мощи классического сравнительного морфологи-
ческого метода (Серебряков, 1952). При характе-
ристике модульной организации исследуемых
растений применяли три категории модулей (Са-
виных, 2007, 2008): элементарный (ЭМ), универ-
сальный (УМ) и основной (ОМ). ЭМ выделялись
в зависимости от длины междоузлия, характер-
ных особенностей листа и пазушных структур
(если таковые имеются), наличия либо отсут-
ствия придаточных корней. Структурно-функци-
ональный анализ осуществляли с помощью ком-
плекса различных подходов (Troll, 1964; Мусина,
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1976; Серебрякова, Петухова, 1978; Серебрякова,
Павлова, 1986; Борисова, Попова, 1990; Савиных,
2008; Савиных, Мальцева, 2008), на основании
которых был рассмотрен спектр структурно-
функциональных зон побегового тела растения.

РЕЗУЛЬТАТЫ
С учетом того, что “…анализ модулей в каче-

стве конструктивных частей тела растений рас-
ширяет возможности сравнительной морфоло-
гии…” (Шорина, 2001, с. 129), ниже представлены
структурные особенности всех типов модулей у
изучаемых нами растений.

У представителей р. Isoёtes L. (I. lacustris и
I. echinospora) элементарный модуль (ЭМ) пред-
ставлен укороченным метамером (участок корне-
вища), узлом с отходящим от него шиловидным
листом и придаточными корнями (либо без них)
(табл. 1). При этом в основании шиловидного ли-
ста может находиться либо мегаспорофилл, либо
микроспорофилл. Кроме того, лист может быть
стерилен, т.е. не нести спорофиллов. Забегая не-
много вперед, отметим, что наличие или отсут-
ствие тех или иных вариантов ЭМ формирует раз-
ные типы универсального модуля.

У марсилеи четырехлистной (Marsilea quadrifolia)
выделено восемь типов элементарных модулей
(табл. 2). ЭМ представлен следующими элементами:

– узлом и нижележащим удлиненным или уко-
роченным метамером корневища;

– отходящим от узла черешком (со спорокар-
пиями либо без них), оканчивающимся четырьмя
листочками, два из которых (верхние) располо-
жены супротивно друг относительно друга, а два
других (нижние) – очередно (Махлин, Сурова,
1978а);

– наличием или отсутствием внепазушных по-
бегов (пояснения см. ниже);

– ветвящимися придаточными корнями.
Заметим, что в разных условиях увлажнения

спектр ЭМ, слагающих побеговую систему расте-
ния, может изменяться. Например, для растений
M. quadrifolia, произрастающих в воде, характерно,
в основном, наличие удлиненных метамеров (в
составе ЭМ), а в обсыхающих местообитаниях –
укороченных.

У сальвинии плавающей особенности строе-
ния ЭМ близки к таковым у марсилеи (табл. 3).
Различия состоят лишь в отсутствии укорочен-
ных метамеров и корней, а также в отхождении от
узла корневища трех листьев, два из которых пла-
вающие на поверхности воды (простые и цельно-
крайние, яйцевидно-эллиптические, на корот-
ком черешке), третий погружен в воду и рассечен
на многочисленные нитевидные сегменты (Махлин,
Сурова, 1978б; Барабанщикова, 2012). Между тем
“…наблюдения за формированием листьев на
апикальной бластозоне побега с помощью скани-
рующего электронного микроскопа ясно показали,
что предполагаемые три листа мутовки у сальви-
нии происходят из одной общей листовой бласто-
зоны… и на самом деле представляют собой три
листочка только одного листа – два противолежа-
щих зеленых плавающих листочка и один погру-
женный в воду…” (Hagemann et al., 2008, p. 323).
От отсутствия или наличия гроздьев из шаровид-
ных сорусов у основания подводного листочка
S. natans и спорокарпиев в нижней части черешка
у M. quadrifolia, а также наличия или отсутствия
бокового побега зависит численное и, соответ-
ственно, структурное разнообразие ЭМ. Отметим,
что Н.С. Барабанщикова (2012) считает наиболее
корректным относить побеги сальвинии к удли-
ненным, нежели к розеточным.

Таблица 1. Характеристика и структурные особенности ЭМ Isoёtes lacustris и I. echinospora
Схематическое изображение ЭМ Характеристика ЭМ

– укороченный метамер со стерильным листом;

– укороченный метамер с листом и мегаспорангием;

– укороченный метамер с листом и микроспорангием

Схематическое 
изображение элемента ЭМ

Описание схематического 
изображения элемента

Схематическое 
изображение элемента ЭМ

Описание схематического 
изображения элемента

– укороченный метамер; – мегаспорангий;

– шиловидный лист; – микроспорангий
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В отличие от папоротниковидных, у хвощей
число и разнообразие ЭМ возрастает (так, у E. flu-
viatile число ЭМ достигает восьми; табл. 4). Это
обусловлено наличием у этих растений геофиль-
ной (представленной разветвленным, достаточно
долговечным корневищем) и надземной (пред-
ставленной вегетативным либо спороносным ас-
симилирующим побегом) структур.

Так, у E. fluviatile (также как и у E. palustre) ЭМ,
как и в предыдущих случаях, представлен удли-
ненным элементарным метамером, узлом с му-
товчато-расположенными листовыми влагали-
щами и почками (меристематическими зонами).
Последние или не трогаются в рост, или развива-
ются в побеги ветвления следующего порядка или
в стерильные либо спороносные веточки, на кон-
цах которых развивается ось стробила с мутовка-
ми спорангиофоров в виде шестиугольных щит-
ков на ножках (Филин, 1978б).

Как указано выше, наличие или отсутствие тех
или иных вариантов ЭМ способствует формиро-
ванию разных типов универсальных модулей (УМ) –
модулей следующего порядка, представляющих
собой у цветковых растений (в том числе и у рас-
тений вод) новый структурный элемент – одно-
осный побег (Гатцук, 1974), формирующийся в
результате деятельности одной меристемы. У на-
земных трав сезонного климата, по мнению
Н.П. Савиных (2008), в качестве УМ выступает
монокарпический побег (термин по: Серебряков,
1952). Аналогичная структурная единица харак-
терна и для споровых растений вод. В зависимости
от таксономической группы рассматриваемых
нами споровых растений, можно выделить не бо-
лее одного–двух типов УМ.

Например, для I. lacustris и I. echinospora УМ
представлен полициклическим полиспороген-
ным (так как у побега наблюдается спороношение в
течение длительного периода жизни) закрепляю-

Таблица 2. Характеристика и структурные особенности ЭМ Marsilea quadrifolia

Примечание. В зависимости от конкретных экологических условий водоема длина метамера у M. quadrifolia может изменяться.
Так, на обсыхающих грунтах метамеры корневища могут становиться укороченными.

Схематическое 
изображение ЭМ Характеристика ЭМ Схематическое 

изображение ЭМ Характеристика ЭМ

– удлиненный метамер с 
листом и придаточными 
корнями;

– удлиненный метамер с 
листом, боковым побегом 
и придаточными корнями;

– удлиненный метамер с 
листом, спорокарпиями и 
придаточными корнями;

– удлиненный метамер с 
листом, спорокарпием, 
боковым побегом и прида-
точными корнями;

– укороченный метамер с 
листом и придаточными 
корнями;

– укороченный метамер с 
листом, боковым побегом 
и придаточными корнями;

– укороченный метамер с 
листом, спорокарпиями и 
придаточными корнями; 

– укороченный метамер с 
листом, спорокарпием, 
боковым побегом и 
придаточными корнями 

Схематическое 
изображение элемента ЭМ

Описание схематического 
изображения элемента

Схематическое 
изображение элемента ЭМ

Описание схематического 
изображения элемента

– удлиненный метамер; – спорокарпии;

– боковой побег;

– придаточные корни; – развернутые листочки 
на черешке 
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щимся в грунте моноподиально нарастающим
укороченным (розеточным) побегом с листьями,
несущими мега- и микроспорангии, либо без них
(рис. 1).

Для гидрофита M. quadrifolia УМ представлен
полициклическим полиспорогенным закрепляю-
щимся в грунте и моноподиально нарастающим
удлиненным побегом со спорокарпиями в ниж-
ней части черешков листьев либо без них (рис. 2);
у S. natans – моноциклическим моноспороген-
ным свободно плавающим моноподиально на-
растающим удлиненным побегом с гроздьями из
шаровидных сорусов, располагающимися при ос-
новании подводного листа, либо без них (рис. 3).

У E. fluviatile, как и у E. palustre, УМ представ-
лен полициклическим полиспорогенным (характер
нарастания побега по: Скворцов, 2008) анизо-
тропно моноподиально нарастающим удлиненным
побегом, укореняющимся в грунте, с терминаль-
ным стробилом либо без него (рис. 4).

Выделение структурно-функциональных зон
на основе УМ (одноосного побега) для водных
споровых растений затруднено. Это связано с
тем, что весь представленный в литературе набор

структурно-функциональных зон (Борисова, По-
пова, 1990) подробно разработан лишь для цвет-
ковых растений. Наибольшее сходство с послед-
ними в этом смысле отмечено нами для E. fluvi-
atile и E. palustre (рис. 4).

У этих растений мы выделяем:
– нижнюю зону торможения (НЗТ) – у рас-

сматриваемых видов хвощей находится при осно-
вании побега и расположена в почве. Она имеет
обособленные меристемы, которые впоследствии
могут формировать побеги возобновления, но ча-
ще далее они не развиваются;

– зону возобновления (ЗВ) – также располага-
ется обычно в почве и, в структурном отношении,
находится выше НЗТ. Здесь располагаются обособ-
ленные меристемы, которые формируют побеги
возобновления следующих порядков ветвления;

– среднюю зону торможения (СЗТ) – частично
может располагаться в почве, однако основная ее
часть находится над уровнем грунта (у хвоща при-
речного – обычно в толще воды). СЗТ располагает
обособленными меристемами, которые не реали-
зуются ни в побеги возобновления, ни в побеги
обогащения;

Таблица 3. Характеристика и структурные особенности ЭМ Salvinia natans

Схематическое 
изображение ЭМ Характеристика ЭМ Схематическое 

изображение ЭМ Характеристика ЭМ

– удлиненный метамер
с двумя цельными плаваю-
щими и одним погружен-
ным нитевидным 
листочком;

– удлиненный метамер с 
листочками и боковым 
побегом;

– удлиненный метамер с 
листочками и двумя боко-
выми побегами;

– удлиненный метамер с 
листочками и шаровид-
ными сорусами;

– удлиненный метамер с 
листочками, шаровидными 
сорусами и боковым побе-
гом;

– удлиненный метамер с 
листочками, шаровид-
ными сорусами и двумя 
боковыми побегами

Схематическое 
изображение элемента ЭМ

Описание схематического 
изображения элемента

Схематическое 
изображение элемента ЭМ

Описание схематического 
изображения элемента

– удлиненное междоузлие; – боковой побег;

– плавающий на поверх-
ности воды листочек;

– шаровидные сорусы, 
прикрепленные к погру-
женному в воду листочку

– погруженный в воду 
листочек;
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– зону обогащения (ЗО) – располагается выше
СЗТ, где происходит развитие боковых ассими-
лирующих веточек либо со стробилами на терми-
нальном конце, либо без них. Не случайно функ-

ции ЗО (фотосинтез и репродукция) у хвощей
полностью сходны с таковыми цветковых расте-
ний. Отметим, что у отдельных видов, например у
наземного вида – хвоща зимующего (Equisetum

Рис. 1. Структурная организация побеговой сферы I. lacustris и I. echinospora.

Схематическое Описание

– отмершая часть
– верхушечная почка;

изображение

элемента

побеговой сферы

Схематическое

изображение

элемента

побеговой сферы

схематического

изображения

элемента

Описание

схематического

изображения

элемента

ризофора;

– живая часть

ризофора;

– лист;

– мегаспорангий;

– микроспорангий

Таблица 4. Характеристика и структурные особенности ЭМ Equisetum fluviatile
Схематическое 

изображение 
ЭМ

Характеристика ЭМ Схематическое 
изображение ЭМ Характеристика ЭМ

– удлиненный метамер с 
листьями, меристематическими 
зонами и корнями;

– удлиненный метамер с листьями, 
меристематическими зонами, реали-
зованным боковым побегом(ами) и 
корнями;

– удлиненный метамер с 
листьями, меристематическими 
зонами;

– удлиненный метамер с листьями, 
меристематическими зонами и 
боковой(ыми) стерильной(ыми) 
веточкой(ами);

– удлиненный метамер с листьями 
и боковыми веточками;

– удлиненный метамер с листьями, 
меристематическими зонами и 
боковой(ыми) веточкой(ами) со 
стробилом;

– удлиненный метамер с листьями 
и боковыми веточками со строби-
лами; – удлиненный метамер с листьями и 

главным (терминальным) стробилом

Схематическое 
изображение 
элемента ЭМ

Описание 
схематического 

изображения 
элемента

Схематическое 
изображение 
элемента ЭМ

Описание 
схематического 

изображения 
элемента

Схематическое 
изображение 
элемента ЭМ

Описание 
схематического 

изображения 
элемента

– удлиненный 
метамер; – боковой корень; – боковая веточка 

со стробилом;

– листья; – боковой побег; – главный (терми-
нальный) стробил

– меристематиче-
ская зона;

– боковая стериль-
ная веточка;
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Рис. 2. Структурная организация побеговой сферы M. quadrifolia.

Схематическое
Описание

– ось побега;
– развивающиеся на – развернутые

изображение

элемента
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элемента

побеговой
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изображения

элемента

Схематическое
Описание

изображение

элемента

побеговой

сферы

схематического

изображения

элемента

– придаточные
корни;

черешке молодые
листочки;

– спорокарпии;

листочки на
черешке;

– боковой побег

Рис. 3. Структурная организация побеговой сферы S. natans.

Схематическое Описание
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элемента побеговой

сферы
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– ось побега;

– плавающий на

– погружённый в воду

– шаровидные сорусы;

– боковой побег

листочек;

поверхности воды
листочек;

элемента

схематического
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hyemale L.), ЗО у надземных ассимилирующих по-
бегов как таковая отсутствует;

– верхнюю зону торможения (ВЗТ) – в рамках
этой зоны имеющиеся обособленные меристемы
также не трогаются в рост;

– зону главного (терминального) стробила
(ЗГС). Данный термин введен нами потому, что
по своей сути ЗГС полностью идентична зоне
главного соцветия цветковых растений. Наличие
или отсутствие ЗГС зависит от ритмологических
особенностей надземного ассимилирующего по-
бега. Ее отсутствие может быть связано как с фи-
зиологическими процессами, так и с механиче-
ским нарушением целостности апикальной ме-
ристемы побега.

Более сложно в структурно-функциональном
аспекте побеговой системы дела обстоят у полуш-
ников и рассматриваемых в этой работе папорот-
ников. Разбирая структурную организацию одно-
осных побегов I. lacustris и I. echinospora, следуя
уже сложившейся системе, разработанной для
цветковых растений, возникает вопрос о правомер-
ности выделения здесь морфо-функциональных
зон. Отсутствие меристематических зон, развива-
ющихся в побеги возобновления на всем протя-

жении одноосного побега Isoëtes, позволяет нам
возвести весь его побег в ранг зоны торможения
по аналогии с цветковыми растениями. Наличие
вблизи оснований листьев микро- и макроспоро-
филлов создает, однако, проблемную ситуацию в
плане применения к этим растениям концепции
структурно-функциональной организации. Ана-
логичное явление можно наблюдать и у водных
папоротников – M. quadrifolia и S. natans. Здесь
весь комплекс осевых структур является очень
динамичным в своем развитии (за счет интенсив-
ного ветвления) и часто в функциональном и рит-
мологическом плане может быть целиком пред-
ставлен в качестве зоны возобновления. При
этом наличие шаровидных сорусов (сальвиния) и
спорокарпиев (марсилия) создает те же самые
проблемы, как и в предыдущем случае.

В качестве высшего модуля, определяющего
тип биоморфы растения, выступает основной мо-
дуль (ОМ), который формируется “…на основе
или в течение жизни целого или части универ-
сального модуля и во многом зависит от положе-
ния побегов в пространстве” (Савиных, 2008,
c. 62). ОМ споровых и цветковых растений пол-
ностью аналогичны друг другу. У полушников

Рис. 4. Структурная организация побеговой сферы E. fluviatile с различными типами основных модулей (а–в). НЗТ –
нижняя зона торможения, ЗВ – зона возобновления, СЗТ – средняя зона торможения, ЗО – зона обогащения, ВЗТ –
верхняя зона торможения и ЗГС – зона главного (терминального) стробила.
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ОМ соответствует вегетативно-неподвижному
моноцентрическому ортотропно и моноподиально
нарастающему короткокорневищному кистекор-
невому розеточному многолетнику. Жизненная
форма S. natans представлена вегетативно-по-
движным ацентрическим плавающим моноподи-
ально длиннопобеговым однолетником с полной
нормальной неспециализированной морфологи-
ческой дезинтеграцией (Барабанщикова, 2012), в
то время как M. quadrifolia представляет собой по-
лицентрическое вегетативно-подвижное длинно-
побеговое многолетнее растение. По жизненной
форме E. fluviatile и E. palustre представляют собой
вегетативно-подвижные полицентрические мно-
голетние растения с гипогеогенными корневища-
ми и надземными однолетними анизотропными
удлиненными побегами. Кроме полушников,
всем видам свойственна неспециализированная
морфологическая дезинтеграция.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Как показано выше, проблем с выделением

УМ и ОМ у водных споровых растений практиче-
ски нет, а основные вопросы возникают при рас-
смотрении структуры элементарного модуля. Как
известно, у сформировавшегося побега цветково-
го растения ЭМ представлен следующими струк-
турами в разных сочетаниях (Савиных, 2008):

1) междоузлие (удлиненное или укороченное);
2) лист (низовой, срединной или верховой

формации);
3) пазушные элементы – почки разных типов и

их производные: соцветие, вегетативные ассими-
лирующие и вегетативно-генеративные побеги;

4) в ряде случаев придаточные корни.
И если позиции 1 и 4 этого перечня присут-

ствуют у рассматриваемых водных споровых рас-
тений (кроме сальвинии плавающей, у которой
корни отсутствуют) и практически мало отлича-
ются от подобных структур у цветковых растений,
то относительно 2-ой и 3-ей позиций между спо-
ровыми и цветковыми растениями существуют
серьезные различия. Во-первых, существуют раз-
личные точки зрения на наличие (или отсутствие)
пазушных элементов у водных споровых расте-
ний (Hagemann, 1989, 2008; Hébant-Mauri, 1984 –
все цит. по: Vasco et al., 2013). Во-вторых, наличие
спороносных органов на листьях требует иных
подходов при трактовке листа как одного из эле-
ментов ЭМ. Для ответа на эти вопросы авторы
данной статьи стремились обобщить свои пред-
ставления и позиции ряда отечественных и зару-
бежных исследователей.

В одной из своих основополагающих работ
“Геммаксиллярные растения и система соподчи-
ненных единиц их побегового тела” Л.Е. Гатцук
(1974) отмечала, что пазушные почки (gemmae ax-
illares) – важнейший структурно-биологический
признак, объединяющий жизненные формы покры-

тосеменных и хвойных. Именно поэтому она дала им
название “геммаксиллярные растения” (с. 101). Ак-
силлярное (пазушное) ветвление Тролль (Troll,
1964) считал частным случаем бокового, а резуль-
тат последнего – побеговые системы – называл
холокладиями. Из ныне живущих организмов хо-
локладиями, кроме геммаксиллярных растений,
обладают лиственные мхи, хвощи, саговники, ча-
стично папоротники, и для всех них (кроме сагов-
ников) характерно экзогенное акропетальное
развитие почек (Гатцук, 1974). У лептоспорангие-
вых же папоротников (к которым относятся изу-
чаемые нами сальвиния и марсилия) боковые
почки формируются из обособленных меристем
или из подобных участков со скрытыми меристема-
тическими свойствами, расположенных в опреде-
ленной позиции по отношению к листьям (Wardlaw,
1943, 1945 – цит. по: Гатцук, 1974). Так, говоря о
сальвинии плавающей, Н.С. Барабанщикова
(2012, с. 155) отмечает, что “боковые побеги рас-
полагаются по одному в узле, попеременно то с
правой, то с левой стороны от оси главного побега,
отходя от стебля между одним из пары надводных
листьев и подводным листом”. Об этом ранее пи-
сали М.Д. Махлин и Т.Д. Сурова (1978б), отмечая,
что почки у сальвинии, из которых образуются
латеральные корневища, формируются в узлах
между листьями. Судя по рисунку из работы
польских исследователей Галка и Змея (Gałka,
Szmeja, 2013), боковые побеги S. natans в редких
случаях могут располагаться и по два в узле (по
одному с каждой стороны). По-видимому, имен-
но за счет этих боковых побегов осуществляется
один из типов вегетативного размножения и фор-
мирования рамет у сальвинии плавающей (Szmeja,
Gałka, 2013). К сожалению, эти исследователи
ничего не пишут о точном местоположении боко-
вых побегов и не рассматривают особенности их
формирования.

Другой позиции придерживаются немецкие и
аргентинские исследователи (Hagemann et al.,
2008), которые полагают, что ветвление побегов у
сальвинии и марсилии происходит в пазушной
позиции. Подобной точки зрения придержива-
ются и индийские ученые, отмечающие пазушное
расположение почек на корневище сальвинии
(Zutshi, Vass, 1971). В экспериментальных услови-
ях румынские ученые показали (Brezeanu, Banciu,
2009), что только узловые части корневища Mar-
silea quadrifolia с предварительно сформирован-
ными пазушными меристемами способны к реге-
нерации. Однако Хагеманн (Hagemann, 1989 –
цит. по: Vasco et al., 2013) ранее отмечал, что почти
у всех папоротников встречается внепазушное
ветвление (пазушное наблюдается крайне редко).
При этом почки, формирующие побеги, могут
находиться в разных позициях относительно точ-
ки места прикрепления листа на стебле. По наше-
му мнению, данный вопрос требует дальнейшего
подробного изучения.

У другого изучаемого нами гетероспорового
папоротника – M. quadrifolia, длинное и тонкое
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корневище, ползущее по поверхности почвы по-
добно столону либо заглубленное в землю, дихо-
томически ветвится (Samiksha, 2018). Его боковые
побеги формируются при основании черешка ли-
ста во внепазушной позиции, располагаясь в ла-
теральном или наклонном положении.

Характер ветвления хвощей представляет со-
бой одну из классических проблем морфологии
(Stützel, Jaedicke, 2000). С одной стороны, пред-
полагается, что их боковые побеги не формиру-
ются в пазухах листьев, а чередуются с редуциро-
ванными листьями (Серебряков, 1952; Филин,
1978б; Scagel et al., 1984 – цит. по: Husby, 2013;
Stützel, Jaedicke, 2000); с другой стороны, с начала
этого столетия ветвление считают экзогенным
(Гатцук, 1974; Stützel, Jaedicke, 2000). Хотя тща-
тельное исследование Хофмайстера (Hofmeister,
1851 – цит. по: Stützel, Jaedicke, 2000) показало эн-
догенный характер ветвления у хвощей, которое
позднее было подтверждено и другими зарубеж-
ными работами (Barratt, 1920 – цит. по: Stützel,
Jaedicke, 2000; Stützel, Jaedicke, 2000). Вместе с тем
В.Р. Филин (1978б, с. 139) полагает, что “…ветви
хвоща можно считать пазушными, если допу-
стить, что в процессе эволюции большая часть
листовой пластинки, в пазухе которой закладыва-
ется ветвь, приросла на протяжении целого меж-
доузлия к стеблю”. Таким образом, до сих пор нет
единства мнений в этом вопросе. По нашим на-
блюдениям, у E. fluviatile и E. palustre боковые по-
беги развиваются в основании междоузлий чуть
ниже листьев, чередуясь с последними.

Таким образом, по точному выражению И.Г. Се-
ребрякова (1952, с. 244) “…среди всех папоротни-
кообразных с боковым ветвлением, природа как
бы искала путей наилучших отношений между
листьями и боковыми почками”. Причем у изуча-
емых нами споровых растений наблюдалось на-
правление движения от полного отсутствия ак-
силлярных почек (полушники) через внепазушное
положение почек (марсилия и сальвиния) к поло-
жению, когда почки находятся в непосредствен-
ной близости к листьям (хвощи).

С учетом всего вышеизложенного, рассматривая
структуру ЭМ, позицию 3 в характеристике модуля
предлагаем изложить следующим образом: вне-
пазушные элементы (споровые растения, не об-
ладающие аксиллярным ветвлением) – боковые
побеги, формирующиеся из обособленных мери-
стем или из подобных участков со скрытыми ме-
ристематическими свойствами, расположенные в
определенной позиции по отношению к листьям,
заканчивающиеся спорообразующими элементами
(хвощи), либо без них (лептоспорангиатные па-
поротники, полушники).

Вместе с тем позиция 2 в характеристике модуля
должна быть изложена в следующей редакции:
лист с наличием или отсутствием спорообразую-
щих элементов (для споровых растений, не обла-
дающих аксиллярным ветвлением, за исключе-
нием хвощей).

Заметим, что почти у всех сохранившихся па-
поротников листья – доминирующие органы рас-
тения (Vasco et al., 2013). Подобное, по нашему
мнению, характерно и для полушников. Несмотря
на то, что листья хвощей уникальны по форме и
функциям, доминирующим органом этих расте-
ний является стебель, осуществляющий большую
часть фотосинтеза (Vasco et al., 2013).

Ранее мы отмечали, что разнообразие ЭМ при-
водит к формированию различных типов УМ.
В пределах растения разнообразие УМ у цветко-
вых растений нередко выше, чем у споровых. Так,
например, у Sparganium emersum Rehm., S. natans L. и
S. gramineum Georgi в течение одного вегетацион-
ного сезона формируется четыре УМ (Беляков, Ла-
пиров, 2015). Значительное число последних де-
монстрирует высокие адаптационные способно-
сти цветковых растений при формировании
побеговых систем. Низкий адаптационный по-
тенциал короткокорневищных (розеточных) спо-
ровых, например полушников, обусловлен сла-
бой способностью к вегетативному (чрезвычайно
редко, по нашим наблюдениям) и генеративному
размножению. Кроме того, специфические осо-
бенности местообитания (узкая экологическая
амплитуда) делают этот вид еще более уязвимым.
Однако это характерно не для всех водных споро-
вых. Например, E. fluviatile, имеющий в составе
своей побеговой системы два УМ, прекрасно
приспособился к условиям местообитания в раз-
личных типах водоемов. По-видимому, это связано
с наличием у него длинных и мощных корневищ,
позволяющих этому виду не только завоевывать
новые участки для жизни, но и удерживать ранее
завоеванные площади. Последнее характерно для
большинства длиннокорневищных цветковых рас-
тений.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Хорошо известно, что в последнее время побег

рассматривают как сложную структурно-функ-
циональную (интегрированную и саморегулиру-
ющуюся) систему, обеспечивающую растению
выполнение основных жизненно важных процес-
сов ассимиляции и репродукции. Генетически за-
программированная морфология и архитектура
побега, отличающаяся большой вариабельностью
признаков и не меньшей пластичностью струк-
турных элементов, определяет габитус растения и
в большинстве случаев его жизненную форму
(Берко, Козий, 1987). Оба этих тезиса применимы
как для цветковых, так и для споровых растений.
Между тем хорошо разработанная система струк-
турно-функциональной зональности побегового
тела цветковых растений в большинстве случаев
слабо применима для отдельных видов споровых
растений (например, полушников, сальвинии и
марсилеи). Ключевое различие между споровыми
и семенными растениями, касающееся их мо-
дульной организации, связано с полным отсут-
ствием аксиллярных почек или расположением
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их во внепазушной позиции. Тем самым наруша-
ется сама суть системы зонирования побеговой
системы водных и околоводных споровых расте-
ний, что требует разработки иных подходов к
этой проблеме либо совершенствования прежней
системы. В последнем случае важным критерием,
по нашему мнению, должно стать наличие или
отсутствие макро- и микроспорангиев при осно-
вании листа. Между тем наиболее простым выхо-
дом из данной ситуации является полный отказ
от системы зонирования побега некоторых спо-
ровых растений и рассмотрение их структуры
только с точки зрения модульной организации.

Авторы признательны Н.М. Державиной и
Н.П. Савиных за обсуждение работы и ценные за-
мечания. Работа выполнена в рамках госбюджет-
ной темы № АААА-А18-118012690099-2 “Расти-
тельный покров водоемов и водотоков России:
структура и динамика” (руководитель канд. биол.
наук, доцент А.Г. Лапиров) и при частичной фи-
нансовой поддержке гранта РФФИ № 18-34-
00257 мол_а.
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The applicability of a concept of modular as well as structural and functional organization to aquatic spore plants
is considered. The following plants have been studied: Isoёtes lacustris L. and I. echinospora Durieu (Isoëtopsida:
Isoëtaceae), Equisetum palustre L. and E. fluviatile L. (Equisetopsida: Equisetaceae), Salvinia natans (L.) All.
(Polypodiopsida: Salviniaceae), Marsilea quadrifolia L. (Polypodiopsida: Marsiliaceae). It has been shown that
when studying the life forms of aquatic spore plants, the use of three categories of modules (elementary, universal,
and basic) used for flowering plants raises a number of questions. The main ones are related to the consideration
of the structure of the elementary module. The greatest attention is paid to such features of it as the presence (or
absence) of spore-forming elements of the leaf and axillary or extra-axillary structures. The authors’ interpretation
of these positions in the description of the elementary module for aquatic spore plants is as follows: 1) a leaf with
the presence or absence of spore-forming elements (for spore plants that do not have axillary branching, with the
exception of horsetail); 2) extra-axillary elements (spore plants that do not have axillary branching) – lateral shoots
formed from isolated meristems or from similar areas with hidden meristematic properties, located in a certain po-
sition with respect to leaves, ending with spore-forming elements (horsetails), or without them (leptosporangiate
ferns, quillworts). There are practically no problems with the isolation of the universal and basic modules in aquatic
spore plants. The allocation of structural and functional zones for aquatic spore plants is difficult, because their set
has been established in detail only for flowering plants. The closest similarity with the latter in this sense was noted
for E. fluviatile and E. palustre. However, in this case too, it is necessary to expand the concept of “amplification
zone”, and instead of the “zone of the main inflorescence” characteristic of flowering plants, introduce the term
“zone of the main (terminal) cone (strobilus)”. In addition, for spore (by analogy with flowering) plants, the au-
thors propose to use the terms “polysporogenous” and “monosporogenous” shoot.



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


