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ЩИТОВНИК МУЖСКОЙ

Номенклатура, систематическое положение,
внутривидовая систематика

Dryopteriы filix-mas (L.) Schott, 1834, Gen. fil.:t.9; Фо-
мин, 1934, Фл. СССР 1:36; Назаров, 1940, в Маевск., Фл., изд.7:
43; Пояркова, 1954, там же, изд.8:52; Муравьева, 1964, там же,
изд.9:56; Heywood, 1964, Fl. Eur. 1:21; Ворошилов, 1966, Опр.
раст. Моск. обл.:47; А.Бобров, 1974, Фл. евр. части СССР 1:81. -
Polypodium filix-mas L., 1753, Sp. pl. 2:1090. - Polystichum
filix-mas Roth, 1800, Tent. Fl. Germ. 3:82; Кауфм., 1866, Моск.
фл., изд. 1:622, 1889, изд.2:652; Цингер, 1886, Сб. свед.:504. -
Aspidium filix-mas Sw. ар» Schrad., 1800, Journ. Bot. 2:38;
Шмальг., 1897, Фл. 2:694; Сырейщ., 1906, Илл. фл. 1:42; он же,
1927, Опр. раст. Моск. губ.:39. - Щитовник мужской.

В отечественных "Флорах" и определителях род включали и не-
редко включают сейчас в сем. Polypodiaceae s.l., но большинство
птеридологов в настоящее время относят его к сем. Aspidiaceae.
Во "Флоре европейской части СССР" (т.1, 1974) род отнесен к сем.
Dryopteridaceae.

Латинское название рода представляет латинскую транслитерацию
греческого слова, происходящего от drys - дуб и pteris - папо-
ротник, следовательно, Dryopteris - папоротник, растущий под ду-
бом. Русское название рода представляет собой перевод латинского
названия Aspidium, происходящего от греческого aspidion - не-
большой щит, или щиток; название Aspidium было дано по форме
покрывальца соруса. Видовой эпитет происходит от латинского fi-
lix - папоротник и mas - мужчина, следовательно filix-mas -
"мужской папоротник", более крупный, чем женский (Каден, Терен-
тьева, 1975).

И.Мэнтон ( Manton, 1950 ) впервые обнаружила, что западноев-
ропейские растения, определяемые обычно как D.filix-mas (L.)
Schott, в действительности относятся к нескольким видам, обра-
зующим комплекс и способным в ряде случаев скрещиваться между со-
бой: двум видам, размножающимся половым путем, - D.filix-mas (L.)
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Schott s.str. (4n) И D.abbreviata (Lam. et DC.) Newm. (2n) ж
апогамно размножающемуся D.borreri Newm.

2
 (2n, 3n). Полагают,

что в Англии D.filix-mas s.str. представлен тремя разновидностя-
ми, D.abbreviata - скорее всего тремя подвидами, a D.borreri в
действительности состоит из четырех апогамно размножающихся видов
( Corley, 1967 ). Из распространенных в Европе видов к комплексу
D.filix-mas относится также D.caucasica Fraser-Jenkins et Cor-
ley (D.filix-mas var.athyriformis Fomin ); к нему же принадлежит,
по-видимому, и распространенный на Пиренейском п-ове D.resendea-
na Rez.Pinto, который раньше определяли как D.borreri или D.fi-
lix-mas f.vallongensis (Rezendo Pinto, 1968-1969 ).

Объем комплекса D.filix-mas в других частях света еще недоста-
точно выяснен, но бесспорно, что он довольно обширен. Например, в
Гималаях в него входит по меньшей мере 10 видов, объединенных в
три группы ( Mehra, Loyal, 1965; Loyal, 1966 ). В Московской обл.
D.filix-mas (L.) Schott - единственный представитель одноименно-
го комплекса.

В литературе приведено большое число разновидностей и форм D.
filix-mas (L.) Schott s.l; (Флора СССР, T.I, I934). Некоторые из
этих таксонов теперь сведены в синонимы других видов комплекса D.
filix-mas. Выяснение правильного названия и статуса остальных
разновидностей и форм в свете современных данных о комплексе - де-
ло весьма сложное.

D.filix-mas - аллотетраплоид, один из родителей которого не-
сомненно D.oreades, а другим, по всей вероятности, является D.
caucasica, хотя и не исключено, что какой-то представитель комп-
лекса D.villarii (Manton, 1950; Manton, Walker, 1954; Widen,
Britton, 1971; Praser-Jenkins, Corley, 1972; Widen, 1972; Widen
a.a., 1973).

В Европе известно несколько гибридов щитовника мужского с дру-
гими видами : D. x brathaica Fraser-Jenkins et Reichst (D.filix-
mas x D.carthusiana), D. x digenea Domin (D.filix-mas x D.oreop-

Название незаконное, его следует заменить на D.oreades Fomin
(Praser-Jenkins, Jermy, 1976).
Законное название вида - D.pseudomas (Wollaston) Holub et Pou-
zar (Holub, 1967).

о
Некоторые исследователи за гибрид D.filix-mas x D.carthusiana
принимали Aspidium remotum A.Br., но хроматографическое изуче-
ние аутентичного образца ( Widen a.a., 1976 ) показало, что на-
звание D.remota следует относить к триплоидному апогамному так-
сону, возникшему, по-видимому, при скрещивании D.pseudomas x D.
assimilis (Benl, Kschelmuller, 1973).



teris) , D. x euxinensis Fraser-Jenkins et Corley (D.filix-mas
x D.caucasica), D. x mantoniae Fraser-Jenkins et Corley (D.filix-
mas x D.oreades)

2
 , D. x subaustriaca Rothm. (D.filix-mas x D.aus-

triaca)
3
, D. x tavellii Rothm. (D.filix-mas x D.pseudomas)

4
. В

Северной Америке известен гибрид D.filix-mas х D.marginalis (Win-
slow, 1910; Wagner, Chen, 1965 ). Гибриды щитовника мужского с
другими видами из Московской обл. не описаны.

Географическое распространение

Нередко полагают, что щитовник мужской - "почти космолитичес-
кий лесной неморально-бореальныи вид" (Дедов и др., 1974, с.37),
но на самом деле точные границы ареала вида неизвестны и на тех
картах, где показано распространение D.filix-mas (L.) Schott s.
str. (Hulten, 1962; Meusel u.a., 1965; Гричук, Моносзон, 1971),
приведен ареал одноименного комплекса. Более точные сведения о
распространении собственно щитовника мужского приведены лишь для
Западной Европы ( Atlas florae Europaeae, 1972 ) и СССР (Атлас
ареалов .... 1976).

Ареал щитовника мужского охватывает почти всю Западную Европу
и значительную часть Восточной Европы. В европейской части СССР,
где вид отмечен во всех флористических районах (Флора европейской
части СССР, т.1, 1974), северная граница сплошного ареала, охваты-
вающего главным образом лесные области, протягивается от границы
с Финляндией на Карельском перешейке на восток вдоль 61-й паралле-
ли северной широты до Северного Урала, восточная граница проходит
по восточному склону Урала до верховьев р.Урал, а южная граница
почти совпадает с южной границей лесостепной зоны. Кроме того,
обособленные участки ареала имеются на Кольском п-ове, Северном
Кавказе, в Закавказье, Крыму, на юге Западной Сибири и Краснояр-
ского края, в Казахстане и горах Средней Азии. Изолированные мес-

В правильном о
1
 В правильном определении природы растения, описанного Доминым в

качестве гибрида, можно усомниться, так как у D.oreopteris
(=Oreopteris limbosperma) 2n = 34 (Manton, 1950).
2
 Гибрид получен также искусственно ( Manton, 1950).

3
 Если D.austriaca = D.dilatata,то D. x subaustriaca = D.subal-
pinum.

4
 Гибрид представлен в природе двумя циторасами с 2п = 164 и
205, эти расы получены и экспериментально ( Dopp, 1955).
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тонвхождения отмечены во многих районах, самое восточное из них -
в Саянах (Флора Центральной Сибири, 1979). Не исключено, что неко-
торые указания на местонахождения щитовника мужского в Средней
Азии относятся к другому виду комплекса. Например, исследованные
Л.С.Рябковой (1973, 1974) спора растений из Таджикистана много
мельча спор щитовника мужского из Европы и приближаются по своим
размерам к спорам диплоидных членов комплекса.

Распространен щитовник мужской и в Северной Америке, поэтому
определять ареал этого вида как дизъюнктивный европейско-западно-
азиатский (Атлас ареалов..., 1976) можно, лишь рассматривая рас-
пространение вида в Евразии. Исходя из того, что споры растений с
запада Северной Америки меньше похожи на споры образцов щитовника
мужского из Западной Европы, чем споры растений с востока Север-
ной Америки, некоторые исследователи предположили, что североаме-
риканские растения из восточных и западных районов, относимые к
щитовнику мужскому, представляют собой разные таксоны (Crane,
1956; Wherry, 1961 ). Была даже выдвинута гипотеза, согласно кото-
рой восточный щитовник, в отличие от европейского, является ауто-
тетраплоидным дериватом D.abbreviata (Widen, Britton, 1971 ). Но
более тщательный морфологический и хроматографический анализ вос-
точно-североамериканских растений указывает на то, что они пред-
ставляют собой аллотетраплоидный таксон, длительная изоляция кото-
рого привела к небольшим химическим и морфологическим отличиям
его 01 европейского D.filix-mas (Britton, Jenny, 1974).

В СССР щитовник мужской приурочен в основном к средним широтам
и едва заходит в пределы Арктики. Это мезофильное лесное растение
обитает главным образом в хвойных (еловых, елово-пихтовых), широ-
колиственных (дубовых, буковых, грабово-буковых), смешанных и мел-
колиственных лесах. Растение предпочитает районы с выраженным оке-
аническим или умеренно континентальным климатом, поэтому в облас-
тях, где западный перенос осадков ослабевает, оно встречается ред-
ко. Изолированные местонахождения щитовника мужского могут иметь
реликтовый характер. Например, на юго-востоке европейской части,
в северном Прикаспии (в районах южных степей и полупустынь) щитов-
ник «дакской - реликт, скорее всего рисс-вюрмского межледниковья
(Иванов, 1972). Указания на встречаемость щитовника мужского очень
высоко в горах Средней Азии, возможно, относятся к другим,видам
комплекса. В некоторых случаях современные местонахождения щитов-
ника мужского в горах в тех районах, где лесов сейчас нет, могут
свидетельствовать о наличии лесов в этих пунктах в историческое
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время (Коннов, 1971).
В Московской обл. щитовник мужской встречается во всех бота-
нико-географических районах.

Морфологическое описание

Многолетний корневищный гемикриптофит. Корневище мощное, 20 -
35 см, редко до I м ( Karpowiсz, 1972 ) длиной и до 5-10 см диа-
метром, у молодых растений вертикальное, позже полегающее, косое
до дуговидного, редко почти горизонтальное, при отклонении от
вертикали слегка уплощенное, обычно простое, плотно усаженное
расположенными по спирали светло-бурыми, с возрастом чернеющими
основаниями черешков отмерших вай. Молодые участки корневища по-
крыты также бурыми чешуями. На основании черешка на его спинке
или чуть сбоку от нее развивается почка, которая может дать нача-
ло новому растению. Стебель на поперечном сечении многоугольный,
по своей структуре радиально-симметричный, с диктиостелой из 8-
13 пучков. В стебле и основаниях черешков есть схизогенные полос-
ти с железистыми волосками (Де Бари, 1877).

Корни 20-50 (100) см длиной, волокнистые, придаточные, отхо-
дят по 1-5 от оснований черешков, расположенных на нижней сторо-
не корневища. Стела диархная, поэтому боковые корни располагают-
ся обычно двурядно. Корни первого порядка до 1,5-2 мм диаметром.
Поверхность корня, утерявшая корневые волоски, темно-бурая до
почти черной,

Ваи 15-140 см длиной и 5-40 см шириной, собранные по 3-II на
верхушке стебля в виде воронки, травянистые, как правило летне-
зеленые. Черешок до 5 мм толщиной, в 3-5 раз короче пластинки,
покрытый чешуями и волосками, более густыми к основанию черешка.
На поперечном сечении черешок почти четырехугольный, с неглубо-
кой адаксиальной выемкой и закругленными абаксиальными углами, с
5-8 пучками близ своего основания, Б средней части черешка число
пучков может увеличиваться до 9 ( Luerssen, 1889 ); адаксиальная
пара пучков крупнее остальных. Чешуи на черешке до 3,5 мм длиной,
треугольно-ланцетные, продолговатые или линейные, с редкими мел-
кими зубцами по краю. Молодые чешуи соломенно-желтые, с возрас-
том они буреют, иногда имеют темную полосу близ основания.

Пластинка вот сверху невогнутая, темно-зеленая, снизу более
светлая, на большем своем протяжении дважды перистая, в очерта-
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нии от овально-ланцетной до продолговато-ланцетной, с усеченным
основанием и заостренной верхушкой, с наибольшей шириной в своей
средней части или чуть выше середины (самые длинные перья 4-14-е
снизу). Главный рахис густо покрыт (особенно снизу) соломенно-
желтыми чешуями и светлыми, почти белыми волосками, рахисы перьев
опушены в меньшей степени. Адаксиальный желобок главного рахиса
открыт к желобкам рахисов перьев. Перья очередные, отходят почти
под прямым углом от главного рахиса по 15-35 пар с каждой сторо-
ны, плоские, 1,5-3 см шириной, сидячие или на очень коротких чере-
шочках, в очертании от продолговато-ланцетных до линейных, усечен-
ные в основании и постепенно заостренные к верхушке. Срединные на-
иболее широкие перья ваи с 15-30 перышками с каждой стороны свое-
го рахиса.

Перышки от округлых до продолговато-ланцетных, с усеченным ос-
нованием, часто с почти параллельными краями и закругленной, реже
слегка заостренной верхушкой, цельные, с городчато-зубчатыми кра-
ями или с немногими лопастями или даже долями, в свою очередь,
зубчатыми по краю; зубцы острые, но без оттянутого остроконечия,
направленные вверх. Два базальных перышка основного пера по длине
почти равны между собой или же базископические, особенно у расте-
ний влажных и тенистых мест, длиннее акроскопических. Базальные
перышки у нижних перьев анадромные, у срединных - почти супротив-
ные, у верхних - катадромные. Сидячие на коротких черешочках два
базальных перышка крупнее и четко отделены от остальных сомкнутых
и со слившимися основаниями перышек того же пера. Базальные лопас-
ти или сегменты базальных перышек обычно образуют ушки. Пластинка
перышка сверху голая, снизу покрыта редкими волосками и узкими че-
шуями, приуроченными к жилкам. Перышки гипостомные, устьица 48-70
мкм длиной (Corley, 1967; Fraser-Jenkins, Corley, 1972 ). Жилко-
вание перышек перистое, открытое; боковые жилки нерезкие, один,
реже два-три раза вильчато ветвятся и заканчиваются близ края лис-
та в булавовидных гидатодах.

Сорусы,смешанного типа ( Bower, 1923 ), округлые, слегка зиго-
морфные, сближенные, сидят в нижней части перышка близ середины
акроскопических веточек вильчато разветвленных боковых жилок. На
каждом перышке до 12 сорусов. Плацента в очертании сверху полулун-
ная. Покрывальце в очертании почковидное, 1-2 мм диаметром, при-
креплено в месте выемки по желобчатой складке, плоское, реже слег-
ка выпуклое, голое, цельнокрайнее, реже с редкими различимыми в
микроскоп зубчиками. У молодого соруса покрывальце почти белое, с

8



краями, не подогнутыми под спорангии; при созревании соруса по-
крывальце буреет, ссыхается (но не опадает) и не полностью при-
крывает сорус.

Спорангии полипоидного типа, ножки их с 1-2 железистыми волос-
ками, опадающими при созревании спорангия. Споры коричневатые,
билатерально-симметричные, однолучевые, по форме напоминающие се-
мя фасоли, от 36-46 до 50-72 мкм длиной (вместе с периспорием).
Периспорий с бородавчатыми и гребневидными выступами-складками,
образующими замкнутые или незамкнутые петли; длина щели равна при-
мерно половине длины большей экваториальной оси (Давлиниадзе,
1965; Гричук, Моносзон, 1971; Кутафьева, 1972; Fraser-Jenkins,
Corley, 1972; Karpowicz, 1972 ). Хромосомное ЧИСЛО 2n =164.

Обоеполые заростки сердцевидные, с глубокой апикальной выемкой,
с ризоидами, антеридиями и архегониями на нижней стороне и с одно-
клеточными железистыми волосками по краю заростка и на его нижней
стороне.

Онтогенез

Сорусы щитовника мужского созревают во второй половине лета, и
большая часть спор оседает на почву во время массового раскрыва-
ния спорангиев. Прорастание спор и развитие заростков в естествен-
ных условиях наблюдать трудно, но данные, полученные при изучении
этих процессов в лабораторных условиях, имеют не меньшее, а даже
большее значение для понимания физиологических особенностей на-
чальных этапов онтогенеза гаметофита. Химический состав спор при-
водит А.Р.Кизель ( Kiesel, 1925 ). Большое значение для понимания
биологии вида имеют сведения о том, что в качестве запасного пита-
тельного вещества споры щитовника мужского содержат жиры (Cour-
bet, Metche, 1971), что они не содержат хлоропластов ( Miller,
1968), а периспорий их не пропускает лучи с длиной волны меньше
570 нм (Orth, 1937). Споры щитовника мужского содержат мало во-
ды - около 4% (Courbet, Metche, 1971), поэтому устойчивы к воз-
действию низких температур. Известно, что они сохраняли жизнеспо-
собность после пребывания в течение нескольких часов в жидком ге-
лии (Becquerel, 1930). Ненабухшие споры щитовника, по-видимому,
без ущерба для себя переносят низкие зимние температуры и другие
экстремальные условия.

Сведения о способности спор щитовника мужского сохранять жизне-
9



способность при хранении противоречивы. После года хранения про-
растало до 94% спор (Mohr, 1956). По одним данным (Dopp, 1927),
спустя 2,5 года после сбора споры сохраняли жизнеспособность пол-

ностью, но по другим источникам (Laage, 1907), спустя 1,5-2 г
после сбора споры не прорастают.

Время выхода опор в» состояния покоя регулируется разными фак-
торами внешней среды, в первую очередь светом. Споры щитовника
мужского не прорастают в темноте. Многочисленными опытами доказа-
но, что красный свет стимулирует прорастание спор большинства па-
поротников, з том ЧИСЛИ И щтовника, а синий и дальний красный
свет тормозят этот процесс (Milier, 1968). Модель, объясняющая
регуляцию прорастания спор светом, включает: I - абсорбирующий
красный и дальний красный свет фитохром; 2 - пигмент, поглощающий
синий свет и лучи, близкие к ультрафиолетовой области спектра;
3 - неизвестный фактор X (Furuya, 1978). Ингибирование процесса
прорастаняя мало эависит от температуры, но выход спор из состоя-
ния покоя в темноте прямо зависит от нее.

Известно, что споры одного растения различаются между собой по
степени реакции на тот или иной фактор, способствующий прораста-
нию (Furuye, 1978). Наблюдения в природе показывают, что у щитов-
ника мужского, по-видимому, лишь небольшая часть спор прорастает
осенью (Schneller, 1975), а основная масса их начинает прорас-
тать весной по мере изменения спектрального состава света и повы-
шения ночных гемперетур.

В лабораторных условиях споры щитовника мужского начинают про-
растать на 4-41-1 день после посева (Karpowicz, 1927, 1960; Du
Buy, Neurnbergk, 1938; Карнишина, 1975; Zimmer, 1976). Такая
разница в сроках прорастания зависит не только от условий опыта,
но объясняется также ж физиологической гетерогенностью спор, в
том числе и спор одного растения, что увеличивает шансы на выжива-
ние данной популяции заростков. Споры прорастают лучше в условиях
длинного дня, чем короткого. Они могут прорастать на среде с ин-
тервалом рН от З до 9,5, но слабокислая среда (рН 5,2-5,4) опти-
мальна для прорастания (Mohr, 1956). Хотя споры и могут прорас-
тать при очень высокой интенсивности света (Orth, 1937), зарост-
ки вряд ли способны занести сильную инсоляцию,

Тип прорастания спор щитовника описывается как центростреми-
тельный (Momose, 1942), биполярный (Atkinson, Stokey, 1964) или
аспидиоидный (Hiehida, 1965). Но если учитывать направление рос-
та проростковой нити не тотлько по отношению к первичному ризоиду,
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но к полярной оси споры, то правильнее характеризовать прораста-
ние спор щитовника как полярное и относить его к типу Vittaria
(Hayar, Kaur, 1968, 1971).
Как и прорастание спор, ранние этапы морфогенеза заростков па-

поротников контролируются фотореакивной системой (Miller, 1968).
Слабый дневной или красный свет обусловливает формирование про-
ростковой нити (протонемы), состоящей из немногих удлинениях кле-
ток, а интенсивный белый или интенсивный синий свет способствует
переориентации клеточных делений в апикальной клетке протонемы к
переходу от однонаправленного роста к двунаправленному (формирова-
ние пластинки). Нить растет по направлению к источнику красного
света, который воспринимается фитохромом, локализованным в плазма-
лемме апикальной клетки (Furuya, 1978). В лабораторных условиях
длину нити можно ограничить тремя клетками, но в природе у щитов-
ника обычно вырастает более длинная нить.

При переходе к двунаправленному росту верхушечная клетка нити
делится перпендикулярно продольной оси, образуя терминальный воло-
сок и вздутую субтерминальную клетку, которая впоследствии обычно
не делится. Третья от конца клетка делится продольно, а ее дерива-
ты продольно и поперечно, вследствие чего образуется неравнобокая
пластиночка, на одной из сторон которой вычленяется меристемати-
ческая клетка. Далее по типу Adiantum (Nayar, Kaur, 1969, 1971)
возникает сердцевидннй заросток с верхушечной меристемой, располо-
женной в выемке, со срединным ребром (подушкой), с ризоидами и по-
ловыми органами (антеридиями и архегониями) на нижней стороне и с
одноклеточными железистыми волосками по краю и на поверхности.

Наряду с такими обоеполыми сердцевидными заростками у щитовни-
ка мужского могут развиваться и другие типы заростков: сердцевид-
ные обоеполые, сердцевидные женские, языковидные мужские (Karpo-
wiczs 1927; Bittmannova-Nogova, 1962).По-видимому, у него можно
обнаружить те же типы заростков, что и у D.ludoviciana: I) серд-
цевидные женские (на очень старых женских заростках могут появ-
ляться веточки с антеридиями), 2) оердцевидные протерандрические
обоеполые, 3) оердцевиднне синхронно обоеполые, 4) америстемати-
ческие нитевидные и лопатчатые мужские. 5) сердцевидные мужские
(Cousens, Horner, 1970). Заростки разного типа отличаются друг
от друга скоростью роста и временем созревания, что зависит от
многих факторов, в том числе и от плотности посева. Гетерогенный
состав популяций заростков одного растения увеличивает вероят-
ность межзаросткового скрещивания, межзаросткового спаривания и
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уменьшает возможность внутризаросткового оплодотворения (Klekow-
ski, 1969), что в конечном счете способствует гетерозиготности
зародышей.

В лабораторных условиях первые антеридии появляются на зарост-
ках на 59-65-й день после посева спор, первые архегонии - на 65-
121-й день, зародыш - на 100 - 110-Й день (Karpowicz, 1927, 1960;
Бриеде, 1972). У щитовника мужского отмечено образование и апо-
гамных спорофитов (Manton, Walker, 1954; Fries, 1970a,b).

Первая вая проростка двулопастная или двураздельная с двуло-
пастными долями, вильчатой жилкой и одноклеточными волосками по
краю. По мере появления новых вай у проростков постепенно уста-
навливается перистая структура ваи, самыми широкими перьями явля-
ются базальные.

Ваи проростков сидят по спирали (1/3 или 1+2), стебель облада-
ет гаплостелой, от стебля отходят 14 придаточных корней (Hofmeis-
ter, 1862). Над пятой или шестой ваей стебель сильно утолщается,
система филлотаксиса усложняется (3+5), а пучки образуют диктио-
стелу. На второй год жизни растение становится более мощным, ваи
сидят по спирали 5/13 (5+8). Эта же спираль сохраняется у взрос-
лого растения или она переходит в 8/21 (8+13). Корни теперь обра-
зуются только на основании черешков. Корневище с возрастом начи-
нает полегать и покрывается частицами опада так, что основная ее
часть у зрелого растения располагается в подстилке и в верхнем
слое почвы. Придаточные корни в связи с этим начинают расти толь-
ко с одной стороны корневища.

Не исключено, что у щитовника мужского, как и у щитовника
австрийского (Cutter, Voeller, 1959), помимо простой правой или
левой спирали по основному ряду Фибоначчи изредка могут встречать-
ся и другие типы листорасположения: спираль по дополнительному ря-
ду, парная спираль, трехмерные ложные мутовки. Высокий индекс фил-
лотаксиса у корневища щитовника мужского обусловлен большим раз-
растанием субапикальной области в радиальном направлении, чем по
вертикали (Wardlajr, 1963). Если рост субапикальной зоны по верти-
кали превышает ее рост по радиусу, то возникает столон. Такие сто-
лоны, столь характерные для Matteuccia struthiopteris, изредка
встречаются и у щитовника австрийского (Wardlaw, 1963). отмечены
они нами и у щитовника мужского.

Как указано выше, у взрослого растения на абаксиальной сторо-
не оснований черешков развиваются почки, стела которых связана с
одной из меристем корневища или теряется в коре корневища (рис.1).
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Рис.I. Схема последовательного развития побегов
щитовника мужского:
I - почка в основании черешка;
2-9 - развивающиеся из нее разновозрастные

побеги.

Наши наблюдения в Московской обл. показывают, что побеги, возни-
кающие из почек, расположенных у поверхности почвы, как правило,
погибают; побеги же, возникающие из почек-, расположенных на доста-
точной глубине (5-6 см), в первые 3-4 года (а иногда и до 10 лет)
развиваются в почве и образуют стебель с катафиллами. Когда ось
таких побегов достигает 2-5 см в длину и 1-1,5 см в диаметре, у
них появляются придаточные корни (по одному на черешок возникаю-
щих катафиллов), а затем над поверхностью почвы разворачивается
первая зеленая вая типичной для взрослого растения формы, но мень-
ших размеров - с пластинкой 10-20 см длиной и 3-8 см шириной. Та-
кие особи клона с 1-3 ваями можно условно назвать имматурными.
Примерно через 4-6 лет "имматурные" особи становятся взрослыми ве-
гетативными. При этом резко увеличивается диаметр корневища (до 3-
4 см), увеличивается число вай и их размеры (до 30 см в длину и
до 15 см в ширину), возрастает число придаточных корней (до 2-3
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на каждый из появляющихся черешков). На пластинках вай появляются
первые сорусы (5-10 на особь). Видимо, вскоре начинается разруше-
ние базальной части корневища.

Наблюдения в культуре показывают, что возникшее из зиготы рас-
тение может приступить к спороношению уже на шестой год (Manton,
Walker, 1954). У фертильных особей каждый год разворачивается до
10 вай длиной до 100-120 см и шириной до 25-30 см. Диаметр корне-
вища достигает 5-8 см в апикальной части. В начале генеративного
периода растение приступает к вегетативному размножению, на череш-
ках в апикальной части корневища начинают прорастать адаксиальные
почки. Наши наблюдения показывают, что почки прорастают не на каж-
дом основании черешка,а в среднем на десятом-двенадцатом, что со-
гласуется с данными В.Гофмейстера (Hofmeieter, 1862).

Рост щитовника мужского, вероятно, детерминирован. При старе-
нии организма, по-видимому, происходит уменьшение объема апекса,
что ведет к уменьшению диаметра корневища. Появляющиеся корни те-
ряют способность ветвиться. Вай уменьшаются в размерах, вероятно,
происходит и возврат к системе филлотаксиса, свойственной молодо-
му растению.

Максимальный возраст особей, рассчитанный по среднему числу
листьев, появляющихся каждый год, с учетом диаметра корневища, до-
стигает в Московской обл. в 90-летнем ельнике волосисто-осоковом
50 лет. Длина корневищ таких старых особей достигает 30-35 см. По-
скольку в литературе сообщалось о корневищах до I м длиной, можно
думать, что максимальный возраст растения, обитающего в условиях
ценотического и экологического оптимума, достигает 100-120 лет.

Сезонное развитие

Ранней весной перезимовавшая верхушечная почка мощных спороно-
сящих особей содержит многочисленные зачатки вай, самые молодые
из которых развиваются в ваю на третий год после своего заложения
(Hofmeister, 1862). Таким образом, в почке содержится три набора
зачатков вай. У мощного растения около 10 самых внешних густо по-
крытых буроватыми чешуями улиткообразных зачатков вай будут разво-
рачиваться в текущем году. Эти зачатки отличаются от более моло-
дых большей величиной и наличием хорошо выраженных зачатков перь-
ев и перышек. Самые внешние из зачатков текущего года уже содер-
жат зачатки сорусов, поэтому выделение фенофаз появления споранги-
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ев или появления сорусов следует принимать с оговорками.
В Московской обл. зачатки вай внешнего набора начинают активно

разворачиваться в начале мая. Поскольку максимум ауксина выраба-
тывается в самых молодых перышках (White, 1971), то повреждение
морозом молодых вай ведет к нарушению нормального хода морфогене-
за - возникают уродливые вай с более широкими пластинками и более
рассеченными перьями. В случае полного повреждения зачатков вай
текущего года весной разворачиваются зачатки следующего (второго)
набора, но образующиеся из них вай, как правило, несут небольшое
число сорусов, так как заложение сорусов на примордиях второго на-
бора зависит от активности фотосинтеза и (или) фотопериодических
реакций в уже развернувшихся ваях предыдущего набора (Wardlaw,
Sharma, 1963). При срезании развернувшихся вай в июне у растения,
как показали наши наблюдения в Московской обл., через 1,5 мес,раз-
ворачиваются новые вай. При этом число новых вай в среднем в два
раза меньше по сравнению с числом срезанных, а общая масса их в 9
раз меньше по сравнению с ваями ненарушенного растения. Сорусы на
новых ваях до сентября не появились. Повторное удаление вай, по-
видимому, приведет к истощению растения и к его гибели.

При 10°С за 14 недель у ювенильного растения развиваются в
среднем 2 листа, увеличение температуры до 20°С приводит к увели-
чению числа листьев до 8 (Zimmer, 1976). В течение первого года
жизни у растения образуется 2-3 листа ювенильного типа с наиболее
широкой частью листовой пластинки в нижней части вай. Полностью
пластинка вай в Московской обл. разворачивается в конце мая - на-
чале июня, после чего отмечается наиболее активный рост корней,
продолжающийся до поздней осени.

Мейоз в большинстве спорангиев протекает во второй половине
июня, споры созревают к концу июля. Наличие июньского минимума и
осеннего максимума содержания крахмала в корневище (Блукет, 1964)
становится понятным в свете сезонного ритма развития вай. Так как
сорус содержит разновозрастные спорангии, то процесс высеивания
спор растянут во времени, хотя основная масса их выбрасывается из
спорангиев, видимо, в течение одной-двух недель.

При наступлении морозов вай полегают на землю. На них в это
время находится значительное число спор, так как некоторые самые
внутренние спорангии соруса часто вовсе не раскрываются, а в дру-
гих уже вскрывшихся спорангиях часть спор осталась. Кроме того,
много высыпавшихся спор прилипает к пластинке вай. Ваи к зиме бу-
реют и отмирают, но некоторые (в Московской обл., как правило,
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стерильные), особенно в условиях мягкой зимы, уходят под снег и
перезимовывают в зеленом состоянии, отмирая весной при таянии сне-
га. Отмершие пластинки разлагаются очень быстро, но верхушка че-
решка сохраняется еще два-три года вокруг почки, защищая ее.

Способы размножения и распространения

В ельнике волосистоосоковом в Московской обл. на зрелом 20-30-
летнем растении, несущем 5-8 листьев, по нашим подсчетам, может
образоваться 16063+5805 сорусов. Одна зрелая особь может продуци-
ровать до 10 млн. спор (Погорелова, Работнов, 1978). Основная мас-
са выброшенных из спорангиев спор разносится воздушными потоками,
но значительная часть спор остается на ваях и попадает на почву
лишь после отмирания вай (см. выше). У вай, собранных в Москов-
ской обл. в сентябре, иногда около трети спорангиев в некоторых
сорусах не раскрыты. Хотя единичные споры папоротников, в том чис-
ле и щитовника, могут разноситься ветром на несколько сотен кило-
метров (Заклинская, 1951), все же большая часть выброшенных спор
оседает близ материнского растения, дальность разноса спор и ско-
рость их переноса зависят от скорости ветра, интенсивности пере-
мешивания атмосферы, рельефа местности и характера растительного
покрова (Hirat, 1959). Естественно, что при одинаковых погодных
условиях споры особей, обитающих на открытом месте, будут разно-
ситься дальше, чем споры особей, обитающих под пологом густого ле-
са. В широколиственном лесу "Тульские засеки" под кронами куртины
из пяти особей щитовника мужского число спор превышает 2,5 тыс.
на I см2, на расстоянии 1,5 м от края кроны число спор падает до
950 на I см2, а с удалением от кроны на 4 м это число снижается
до 50 и даже 25 (Заклинская, 1951). Сходные результаты получены и
другими исследователями (Schneller, 1975).

Оседающие из воздуха споры могут разноситься дальше потоками
воды или насекомыми. Поскольку споры щитовника мужского не прорас-
тают в темноте, то значительная часть их гибнет, будучи погребена
в течение осенне-весеннего периода под лесным опадом или занесена
в почву дождевыми и талыми водами. Прорастанию спор, осевших под
кроной материнского растения, у некоторых папоротников препятству-
ют также ингибиторы, выделяемые корнями и листьями спорофита (Co-
urbet, 1957; Davidonle, Ruddat, 1973; Davidonis, 1976). Возможно,
такие ингибиторы присущи также и щитовнику мужскому, под кронами
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особей которого заростков мы не находили.
По наблюдениям в Московской обл. наиболее пригодны для разви-

тия заростков и первых этапов развития спорофита пионерные обна-
женные субстраты, способные длительное время удерживать влагу:
вывалы, разрыхленная гумусированная почва в лесу, гнющая древе-
сина и т.п. При благоприятных погодных условиях на таких субстра-
тах в год оплодотворения появляется до 18 тыс. на I м2 молодых
спорофитов (Науялис, 1979). Дальнейшая судьба этих спорофитов за-
висит от воздействия большого числа биотических и абиотических
факторов. Можно лишь отметить, что в Московской обл. молодые рас-
тения 2-4-летнего возраста и истинно имматурные особи встречаются
крайне редко. Таким образом, появление щитовника на новом месте,
т.е. расширение ареала вида определяется условиями, благоприятны-
ми не только для развития гаметофита (который один только и может
заноситься в новые места), но и для развития спорофита.

Появившись на новом месте, щитовник может далее захватывать
территорию, размножаясь вегетативно и образуя обширные клоны.
Очень редко у него наблюдается вильчатое ветвление корневища (Hof-
meister, 1862), обычно же новые особи возникают из почек, закла-
дывающихся на черешках фертильных растений. Такой способ размноже-
ния весьма эффективен. Например, в ельнике волооистоосоковом Ма-
линского лесничества Московской обл. в елово-щитовниковой микро-
группировке особи с почками достигают 76$ общего числа растений
(максимальное число почек на особь 23), а количество особей с уже
развитыми дочерними растениями составляет 18% общего числа расте-
ний (максимальное число дочерних особей на одно взрослое растение
II). В елово-щитовниково-волосистоосоковой микрогруппировке в том
же ельнике соответствующие данные следующие: 41% (14) и 18% (14),
в елово-березово-щитовниково-лютиковой микрогруппировке - 65% (21)
и 35% (9). В еловой с мелким подростом микрогруппировке, где щи-
товник представлен молодыми растениями, особи, имеющие почки, со-
ставляют 8$ общего числа папоротников, число почек при этом не
больше одной на корневище, дочерние особи отсутствуют вовсе.

Поскольку дочерние особи имеют более молодой возрастной уро-
вень по сравнению с материнской, вегетативное размножение играет,
по-видимому, главную роль в самовозобновлении популяций щитовника
мужского в Московской обл. в условиях, не соответствующих в насто-
ящий момент фитоценотическому и экологическому оптимум$ вида.

2-1964
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Экология

Встречаемость щитовника мужского на обширной территории в раз-
ных формациях указывает в целом на довольно широкий диапазон эко-
логической приспособляемости как гаметофита, так и спорофита.
Большое число разнесших спор и малые размеры заростков обуслов-
ливают в конечном счете возможность "подбора" видом благоприятных
мккрониш для роста гаметофита и для оплодотворения - затененных,
влажных, более или менее обнаженных субстратов. В хвойно-широко-
лиственном лесу в горах Швейцарии заростки распределены по место-
обитаниям следующим образом; на твердой лесной почве - 15,3%, на
листьях и хвое - 0,1%, на камнях - 2,4%, на свежей древесине -
0,3%, на гниющей древесине - 81,9% (Schneller, 1975).

Случайно найденные у щитовника мужского апогамные спорофиты
характеризуются карликовым ростом и более быстрым развитием по
сравнению со спорофитами, возникшими половым путем (Manton, Wal-
Ц&т, 1964). Эти различия указывают на слабое генетическое укло-
нение апогамных растений от нормы и одновременно позволяют пред-
полагать, что в тех пунктах ареала, где условия для полового вос-
произведения неблагоприятны, апогамные расы могут встречаться ча-
ще, а быстро заканчивающие свое развитие гаметофиты этих рас мо-
гут расти и в более засушливых, более солнечных местообитаниях по
сравнению с местообитаниями гаметофитов половых рас.

Заростки могут, видимо, успешно перезимовывать. Об этом кос-
венно свидетельствуют результаты наших наблюдений за молодыми
растениями на искусственно созданных площадках с перекопанной
почвой в ельнике беспокровном в Подмосковье. В конце сентября на
площадке в I иг в среднем мы насчитали 450 проростков и ювениль-
ных растений папоротннков, а в июне следующего года было уже 666
таких растений, т.е. число их увеличилось на 48%. При этом у поя-
вившихся с весны спорофитов при основании сохранилось зеленое сло-
евище гаметофита.

Гаметофиты чувствительны к загрязнению воздуха - они прекраща-
ют рост через 2 ч после помещения в атмосферу с хлором в концен-
трации 10 , а спустя еще 2 ч погибают (Bittmannova, 1964). Хотя
гаметофиты и могут расти на субстрате с рН 3 (Mohr, 1956), кис-
лая реакция среды, вероятно, подавляет активность сперматозоидов.
Поэтому "кислые" дожди могут в конечном счете оказать неблагопри-
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ятное воздействие на состав популяций щитовника, уменьшая количе-
ство генетических рекомбинаций.

Спорофиты щитовника мужского лучше всего чувствуют себя на по-
стоянно и умеренно влажных хорошо аэрируемых рыхлых почвах широко-
лиственных и смешанных лесов с развитой подстилкой. Например, в
крупнонапоротниковой микрогруяпировке в "окне" в лесу Fagus syl-
vatica - Asperula odorata - Oxalis acetosella на Карпатах на 10
м2 мы насчитали 41 растение в среднем с 6 ваями, средняя длина ко-
торых 75,3+1,4 см и ширина 23,8+0,5 см. В елово-щитовниково-воло-
систоосоковой микрогруппировке ельника волосистоосокового в Мос-
ковской обл. на 10 м2 встречается до 9 растенай папоротника в сред-
нем с 5 ваями, длина которых 68,3+1,4 см и ширина 20,7+0,4 см. В
крупнопапоротниковой микрогруппировке в "окне" ельника-кисличника
в Подмосковье число особей щитовника на 10 м2 не превышает 5, дли-
на их вай достигает 61,6+1,6 см, ширина - 19,8+0,4 см.

Щитовник мужской - гомойогидрический вид, не выдерживающий вы-
сыхания (Kappen, 1965). Его относят к акцессивным видам, положи-
тельно реагирующим на осушение (Аболинь, 1978), избыток влаги ве- :
дет к вымоканию корневищ. На сухих почвах у щитовника мужского
прорастает больше придаточных почек, чем в обычных, умеренно влаж-
ных местах (Hofmeister, 1862). и этот переход к усиленному веге-
тативному размножению свидетельствует об отклонении условий суще-
ствования в неблагоприятную для растения сторону.

Щитовник мужской относят обычно к теневым растениям (Ellenberg,
1974), Когда широколиственные породы в лесу еще не оделись лист-
вой, разворачивающиеся молодые ваи хорошо защищены от сильной ин-
соляции и иссушения чешуяии и волосками, густо покрывающими адак-
сиальную сторону рахисов и зачатков перьев. Темпы развертывания
вай, по-видимому, хорошо сопряжены со скоростью облиствения леса.
К тому времени, когда пластинка ваи развернется полностью и будет
обращена к свету адаксиальной стороной, лес уже оденется листвой.
Интенсивность дыхания у особей щитовника, обитающих в лесу, летом
снижается, нетто-ассимадяция достигает положительных величин при
оптимальной для фотосинтеза травянистых растений лиственных лесов
температуре в 15-18° (Daser, 1934). Клетки эпидермиса пластинки
ваи содержат хлоропласты, а жилки далеко отстоят одна от другой,
как в листьях мезофильннх двудольных. Устьица и гидатоды приуроче-
ны к нижней стороне пластинки.

Щитовник может расти и на открытых местах - во влажном климате
в горах и на вырубках, но в последнем случае он быстро выпадает,
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не выдерживая конкуренции со светолюбивыми травами и кустарниками
(например, малиной). У растений открытых мест ваи развиваются
быстрее, но имеют меньшие размеры и большее число устьиц (Tabor-
ska, Bednarova, 1973).

В Московской обл. в ельнике волосистоосоковом щитовник мужской
наилучшего развития достигает в местах, где освещенность в июле
составляет 3-5$ от освещенности открытого места, но встречается и
в местах, где освещенность достигает лишь 1-2$ открытого места.
При увеличении освещенности (при образовании "окон" в древостое)
щитовник мужской вытесняется кочедыжником женским. В очень тенис-
тых местах численность вида падает. Например, в благоприятном по
эдафическим и водным показателям дубо-липняке снытево-волосисто-
осоковом на 10 м2 приходится в среднем всего 3 растения щитовни-
ка, несущих по 3-4 ваи размером 42x16 см, что объясняется хорошо
развитым подлеском и вторым ярусом древостоя.

Напочвенные поздневесенние заморозки повреждают молодые ваи щи-
товника, а повторение их может привести к истощению растения. В
морозильных камерах щитовник выдерживает понижение температуры до
-20°, полностью отмирает при -27° (Kappen, 1965), поэтому в мес-
тах с незначительным снежным покровом и слабо развитой подстилкой
корневище вымерзает. Редкие находки щитовника мужского в Арктике
и высоко в горах приурочены к местам, хорошо прогреваемым летом и
укрытым мощным снеговым покровом зимой.

Оптимальны для щитовника богатые дерново-подзолистые, бурые и
серые лесные почвы, но он может произрастать и на подзолах, пес-
ках, скелетных почвах, на выходах известняков и на сложенных из
известняка стенках (Быков, I960; Кутафьева, 1972; Willmot, 1979).
К приводимым в литературе показателям реакции почвы: рН=5,5-6,5
(Быков, I960), 6,1-6,4 (Kallio e.a., 1969), 4,5-6,4 (Vaicys e.
а., 1979) - следует подходить с учетом того, что корни щитовника
располагаются в основном в горизонте AI, а авторы обычно не сооб-
щают, рН какого горизонта они определяли. Щитовник мужской являет-
ся индикатором удовлетворительной аэрации почв (Работнов, 1950).

Фитоценология

Заростки щитовника мужского в борьбе за свет и влагу с мхами и
травами напочвенного покрова леса мало конкурентоспособны, поэто-
му встречаются главным образом на обнаженных субстратах. В стадии 20



зрелого спорофита щитовник - чаще всего субдоминант третьего яру-
са ("средних трав" Б.А.Быкова, I960) - удерживает за собой однаж-
ды захваченную территорию в течение многих десятилетий. Характе-
ризуясь достаточной конкурентоспособностью, вид принимает учас-
тие в сложении различных микрогруппировок широколиственных и сме-
шанных лесов. Многочисленные ассоциации, в которые входит вид,
объединяются иногда в несколько групп (или циклов), при этом ука-
зывается, что везде слой щитовника мужского входит в состав глав-
нейших формаций, что подчеркивает древний характер всего ряда ас-
социаций. (Быков, I960). В лесах Подмосковья вид наиболее характе-
рен для коренных ассоциаций еловых и елово-широколиственных ле-
сов Picea abies - Carex pilosa, Quercus robur + Picea abies -
Carex pilosa, Picea abies - Oxalis acetosella.

Устойчивое положение вида в ассоциациях связано с его средо-
образующей способностью, которая во многом определяется крупными
размерами растения. Воронковидная до 2 м в диаметре крона эффек-
тивно перехватывает свет и осадки, направляя воду к верхушке кор-
невища. Длительно (до 30 лет) функционирующая корневая система
выходит за пределы кроны на расстояние 2-2,5 радиусов кроны
(рис.2). По нашим подсчетам, у растения примерно ЗО-летнего воз-
раста с семью ваями и кроной высотой до 90 см, откопанного в ель-
нике волосистоосоковом, в приповерхностном слое почвы (0-5 см)
сосредоточено до 23% корней, основная масса корней (до 58%) при-
ходится на грризонт 5-Ю см, остальные корни идут глубже, причем
некоторые из них достигают глубины 40 см. В подстилку корни не
заходят. Общая масса корней в абсолютно сухом состоянии 49,3 г,
масса корневища - 84,5 г. Общая поверхность корней достигает
10,4 м2, а их длина - 10033 м. Если учесть, что проективное по-
крытие вида в его зарослях обычно колеблется от 80 до 100% (Бы-
ков, I960), то следует признать, что слой щитовника мужского мо-
жет быть сомкнутым не только надземно, но и подземно. При связы-
вании кроны в плотный пучок на поверхность почвы поступает в
2,8 раза больше света и в 1,8 раза больше осадков.

Хорошо приспособленный к жизни в широколиственных и смешан-
ных лесах в условиях слабой освещенности летом (в буковых лесах
вид удерживается при полноте древостоя до 0,85 -Долуханов, I960)
(щитовник мужской при достаточной численности создает еще более
суровый световой режим для более низкорослых... сопряженных с ним
травянистых растений, выступая в качестве виолента в своем яру-
се. С ЩИТОВНИКОМ МУЖСКИМ сопряжены Carex pilosa, Asarum europa-
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Рис.2. Корневые системы щитовника мужского на площадке
0,25 ыг в слое почвы 0-6 см в ельнике волосисто-
осоковом в Московской обл.

eum, Galeobdolon luteum, Oxalis acetoeella, Fragaria vesca, Aego-
podium podagraria и др., корневая система которых располагается
преимущественно в приповерхностном (0-5 см) слое почвы. В лесах
со значительной примесью мелколиственных пород на плохо аэрируе-
мых почвах с щитовником мужским часто сопряжен кочедыжник женский.
Этот более светолюбивый и имеющий поверхностную корневую систему
вид вытесняет щитовник в более тенистые места.

Средообразующая роль вида во многом зависит от возрастного со-

става популяций, который не остается неизменным в разных микро-
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группировках одного типа леса (табл.1). С увеличением возраста
группы отмечается падение надземной биомассы цветковых трав под

Таблица I
Состав возрастных групп парцеллярных ценопопуляций
щитовника мужского в ельнике волосистоосоковом
(Московская обл.) в % от общего числа особей

Возраст-
ная груп-
па (воз-
раст в
годах)

До 10 лет
II-20
21-30
31-40
41-50
51-60

Общее чис-
ло иссле-
довашшх
особей

березово-
елово-щи-
товнико-
вая

4,3
40,0
45,7
5,7
2,9
1,4

71

елово-щи-
товниково-
волосисто-
осоковая

12,8
50,7
21,6
13,5
1,4

148

Микрогруппировки
елово-березо-
во—щитовнико-
во-лютиковая

3,0
28,8
53,0
13,6
1,6

66

еловая с
мелким
подрос-
том

61,5
38,5

37

для типа
леса в
целом

14,9
43,0
30,0
10,2
1.5
0,4

402

пологом особей соответствующей возрастной группы. Например, в ело-
во-щитовниково-волосистоосоковой микрогруппировке эта биомасса
(абсолютно сухая) равнялась под пологом 10-летних особей
80,2+7,1 г/м2, 11-20-летних - 55,0+5,5, 21-30-летних - 35,7+3,4,
31-40-летних - 30,4+4,5, 41-50-летних - 19,1+2,8; контроль -
96,3+5,5 г/м2. Щитовник мужской подавляет семенное возобновление
трав и древесных пород. Его отрицательное воздействие на пророст-
ки древесных растений склонны связывать с выделением бластоколи-
нов, в частности кумаринов (Быков, I960).

В Талыше отмечено произрастание щитовника мужского в качестве
эпифита на СТВОЛах Carpinus caucasicus И Pterocarya pterocarpa
(Аскеров, Бобров, 1972).

Консортивные связи

По наблюдениям И.А.Селиванова (1976), у некоторых особей щитов-
ника мужского имеется микориза везикулярно-арбускулярного типа.
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По-видимому, икориза развивается лишь на почвах, бедных некото-
рыми элементами. Ее наличие положительно сказывается на росте
спорофита при недостатке в почве фосфора (Cooper, 1977).

Некоторые ногохвостки поедают споры щитовника (Schnelier,
1975). Можно предполагать, что и почвенные клещи используют в пи-
щу споры щитовника, так как они успешно питаются пыльцевыми зер-
нами цветковых и спорами грибов (Chmielewski

s
 1978; Петрова и

др., 1979). На щитовнике мужском живут некоторые тли, например
Amphorophora ampullata (Определитель насекомых..., 1964; Schnel-
ler, 1975), а в черешках вай - личинки Blasticotoma filiceti
(Ермоленко, 1972). Не исключено, что щитовник мужской, как и дру-
гие изученные виды рода, содержит экдизоны, наличием которых можно
объяснить слабую поедаемость папоротников насекомыми.

На щитовнике мужском может паразитировать Cuscuta europaea L.
(Gams, 1938 ). Отмечены случаи поражения спорофитов грибами, как
сумчатыми - Taphrina vestergrenii (Giesenli.) Sacc. et Sydow,
так И ржавчинными - Milesia kriegeriana (Magn.) Faull (Sorauer,
1928). Во влажной атмосфере наблюдается поражение вай грибом Cor-
ticium anceps (из базидиомицетов), что приводит к значительному
сокращению фотосинтезирукщей поверхности растения (Gregor, 1938).
Болезни листьев вызывают также сумчатые грибы Mycosphaereila po-
lypodii (Rab.) Jaap И M.filicum (Desm) Stard., базидиомицет
Herpobasidium filicinum (Rostr.) Lind., его мицелий найден И В
корневище щитовника (Sorauer, 1932; Gregor, 1938). Вирусные за-
болевания приводят к уменьшению размеров вай, их побледнению и
преждевременному увяданию (Biattny, Pilous, 1953).

Биологическая продуктивность

Наземная абсолютно сухая биомасса в крупнопапоротниковой микро-
группировке в "окне" липо-ельника зеленомощно-волосистоосокового
Малинского лесничества Московской обл. составляет 5,0 т/м2; в
крупнопапоротниковой микрогруппировке в "окне" липо-ельника зелен-
чуко-волосистоосокового - 45,2 т/м2, в дубово-снытьевой микрогруп-
пировке - 0,3 г/м2(Бязров и др., 1971).

По нашим подсчетам, масса вай в абсолютно сухом состоянии у мо-
дельной 30-летней особи щитовника мужского в ельнике волосисто осо-ковом в Московской обл. 33,9 г. На I м

3
 почвы под той же особью

приходится 444 г корней (абсолютно сухая масса). Масса корневищ
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папоротника очень варьирует в зависимости от плотности популяции
вида. В елово-щитовниково-волосистоосоковой микрогруппировке того
же ельника волосистоосокового при плотности популяции 9 особей на
10 м

2
 масса корневищ в абсолютно сухом состоянии 210 кг/га.

Хозяйственное значение

Щитовник мужской - одно из древнейших лекарственных растений.
Сейчас в медицине и ветеринарии употребляется экстракт из корне-
вища и препарат из него - филиксан - в качестве сильного средст-
ва против ленточных глистов. Действующим веществом являются про-
изводные флороглщина (Атлас ареалов..., 1976; Губанов и др.,
1976). Состав производных флороглюцина в настоящее время успешно
используется и в целях систематики и диагностики ( widen, 1969;
и др.).

Корневище, содержащее до 8% дубильных веществ, использовали
для дубления кожи и окраски ее в желтый цвет (Полезные растения
СССР, 1951). К рассеянным в разных источниках данным химических
анализов щитовника мужского следует подходить с осторожностью,
учитывая сезонную и географическую изменчивость биохимического
состава и возможность анализа других видов комплекса, произраста-
ющих в тех же районах (например, на Кавказе).

Щитовник мужской давно используется в качестве объекта науч-
ных исследований по морфогенезу растений. Ценится он и как деко-
ративное растение (Киселев, 1964; Стеценко, 1979). Из-за декора-
тивных качеств вай вид уже истреблен в некоторых местах Молдавии
(Гейдеман, Киртока, 1975). Растение ядовито для скота (Гроздов,
1963).
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