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Выполнено сравнительное изучение апикальных меристем побегов у 2 видов плауновидных: Se-
laginella kraussiana с меристемой моноплексного типа, т.е. с единственной апикальной инициа-
лью, Huperzia selago с меристемой симплексного типа, т.е. с несколькими апикальными инициаля-
ми и 3 видов папоротниковидных с апикальной меристемой моноплексного типа. Выявлено, что
единственная апикальная инициаль как у плауновидного S. kraussiana, так и у папоротниковидных
сходна по своей структуре со своими ближайшими производными. Клетки апикальных меристем
папоротниковидных, в отличие от S. kraussiana, отличаются не типичной для клеток апикальных
меристем высокой степенью вакуолизации, наличием крахмальных зерен в пластидах и липидов в
цитоплазме. Для клеток моноплексной апикальной меристемы и S. kraussiana, и папоротниковид-
ных характерны расположение ядер в нижней части клеток и наличие в клеточных стенках большо-
го количества неветвящихся (первичных) плазмодесм. Вакуолизация клеток симплексной апикаль-
ной меристемы H. selago небольшая, ядра располагаются в центре клеток, в клеточных стенках от-
мечается небольшое количество как неветвящихся, так и ветвящихся (вторичных) плазмодесм. Для
папоротниковидных установлена взаимосвязь неравных периклинальных делений поверхностных
инициалей со снижением вакуолизации. В целом ультраструктура клеток моноплексной меристе-
мы плауновидного S. kraussiana более сходна с симплексной меристемой плауновидного H. selago,
чем с моноплексной апикальной меристемой изученных папоротниковидных. Полученные данные
свидетельствуют в пользу исходности симплексной апикальной меристемы у спорофитов высших
растений и независимой реверсии к моноплексному типу у некоторых плауновидных и большин-
ства папоротниковидных.
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Одна из ключевых особенностей морфогенеза
высших растений – способность расти и образо-
вывать органы в течение всей жизни из апикаль-
ных меристем. Эта способность предположитель-
но унаследована высшими растениями от харо-
вых и зигнемовых водорослевых предков
(Tomescu et al., 2014; Bowman et al., 2019; Szovenyi
et al., 2019; Spencer et al., 2020). Для водорослевых
предков (Graham et al., 2000) и большинства пла-
уновидных и папоротниковидных (Gifford, 1983;
Gifford, Foster, 1989) характерно наличие на вер-
хушках талломов и побегов (соответственно)

единственной апикальной инициали тетраэдри-
ческой формы. Это сходство позволило предпо-
ложить, что апикальная меристема побега с един-
ственной апикальной инициалью, называемая
моноплексной, исходна для высших растений
(Kenrick, Crane, 1997; Graham et al., 2000; Philip-
son, 1990; Schneider et al., 2009). В то же время у
риниевых, древнейших из наземных растений
спорофитной линии эволюции, нет такой тетра-
эдрической инициали; вместо нее на верхушках
теломов располагается несколько апикальных
инициалей призматической формы (Kidston,
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Lang, 1920; Spencer et al., 2020). Не одна, а не-
сколько апикальных инициалей характерны так-
же для плауновидных из порядков Lycopodiales и
Isoetales и папоротниковидных из порядков
Marattiales и Osmundales (Gifford, Foster, 1989:
Philipson, 1990; Kenrick, Crane, 1997; Imaichi, Hi-
ratsuka, 2007; Romanova et al., 2010; Evkaikina et al.,
2017). Эти факты легли в основу альтернативной
точки зрения о том, что исходной для высших
растений является меристема с несколькими апи-
кальными инициалями, называемая симплекс-
ной (Cooke et al., 1996; Imaichi, Hiratsuka, 2007;
Frank et al., 2015). Обе гипотезы актуальны и в на-
стоящее время.

Существует мнение, что число апикальных
инициалей в меристеме связано со способом
формирования плазмодесм – межклеточных ци-
топлазматических каналов (Cooke et al., 1996;
Imaichi, Hiratsuka, 2007; Evkaikina et al., 2014).
Принято выделять два способа формирования
плазмодесм: во время цитокинеза в результате
распределения цистерн эндоплазматического ре-
тикулума (ЭПР) между вновь возникшими клет-
ками и формированием вокруг них цитоплазма-
тического канала, выстланного плазмалеммой, и
пост-цитокинетически, путем ферментативного
растворения уже сформированных клеточных
стенок и объединения участков ЭПР соседних
клеток (Lucas et al., 1995). Эти два типа плазмоде-
см различаются структурно: плазмодесмы, обра-
зовавшиеся в ходе цитокинеза, называемые пер-
вичными, имеют вид неветвящихся каналов, то-
гда как возникшие пост-цитокинетически,
называемые вторичными, имеют Н-образную
или У-образную форму (Lucas et al., 1995; van der
Schoot, Rinne, 1999). На примере ряда несемен-
ных и семенных растений показано, что для ме-
ристем с несколькими апикальными инициалями
характерны преимущественно ветвящиеся плаз-
модесмы, тогда как для меристем моноплексного
типа – исключительно неветвящиеся (Michaux,
1971; Michaux-Ferrière, Hallet, 1985; Steeves, Sus-
sex, 1989; Sossountzov, 1976; Michaux Ferriere,
Hallet, 1985; Seilhean, Michaux-Ferriere, 1985;
Gunning, 1978; Tilney et al., 1990; Imaichi, Hiratsu-
ka, 2007). На основании этих фактов возникнове-
ние симплексной апикальной меристемы связы-
вают с появлением механизма пост-цитокинети-
ческого формирования плазмодесм, который
позволил устанавливать симпластические кон-
такты между производными разных апикальных
инициалей (Cooke et al., 1996; Imaichi, Hiratsuka,
2007; Evkaikina et al., 2014). В моноплексной апи-
кальной меристеме, все клетки которой являются
производными единственной апикальной ини-
циали, формирование вторичных плазмодесм не
является необходимым, и межклеточные контак-
ты возможны только через плазмодесмы, образо-
вавшиеся во время цитокинеза (Cooke et al., 1996;

van der Schoot, Rinne, 1999). В рамках дискуссии
об исходном для высших растений типе апикаль-
ной меристемы было высказано предположение,
что возникновение механизма пост-цитокинети-
ческого формирования плазмодесм, которое при-
вело к появлению симплексной апикальной ме-
ристемы, произошло одновременно с выходом
растений на сушу. В рамках этой гипотезы моно-
плексная апикальная меристема плауновидных
из рода Selaginella и большинства папоротнико-
видных является результатом независимой ревер-
сии к водорослевому, моноплексному типу, свя-
занной с утратой механизма формирования вто-
ричных плазмодесм в этих группах растений
(Evkaikina et al., 2014, 2017).

Таким образом, вопрос об исходном для выс-
ших растений структурном типе апикальной ме-
ристемы дискуссионен. Дать дополнительные ар-
гументы в рамках этой дискуссии помогут данные
об ультраструктуре клеток апикальных меристем
с разным числом инициалей. В 70-е–90-е годы
прошлого века проводились интенсивные иссле-
дования ультраструктуры клеток меристем с
единственной апикальной инициалью у некото-
рых папоротниковидных (Michaux, 1971; Mi-
chaux-Ferrière, Hallet, 1985; Steeves, Sussex, 1989;
Sossountzov, 1976; Michaux-Ferriere, Hallet 1985;
Tilney et al., 1990) и с группой апикальных иници-
алей у цветковых растений (Gunning, Steer, 1996).
Однако их результаты не могли быть использова-
ны для решения вопроса об исходном типе мери-
стем из-за того, что эти таксоны различны по сво-
ему эволюционному уровню.

Целью настоящего исследования являлось
изучение строения апикальных меристем побе-
гов, ультраструктуры их клеток и распределения
плазмодесм у плауновидных и папоротниковид-
ных.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объектами настоящего исследования послу-
жили два вида плауновидных и три вида папорот-
никовидных. Изученные плауновидные различа-
лись по типу апикальной меристемы, но были
сходны по способу ветвления и органообразова-
тельной ритмике; все папоротниковидные имели
моноплексную апикальную меристему, но разли-
чались по способу ветвления и органообразова-
тельной ритмике.

Плауновидные:
Selaginella kraussiana (Kuntze) A. Braun (Selagi-

nellaceae, Isoetopsida) с моноплексной апикаль-
ной меристемой, верхушечно (дихотомически)
ветвящимися стелющимися надземными побега-
ми, на верхушке каждого из которых ежегодно
образуется несколько десятков листьев (рис. 1А).
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Huperzia selago (L.) Bernh. ex Schrank (Lycopodi-
aceae, Lycopodiopsida) с симплексной апикальной
меристемой, верхушечно ветвящимися прямо-
стоячими надземными побегами, на верхушке
каждого из которых ежегодно образуется не-
сколько десятков листьев (рис. 1B).

Папоротниковидные:

Pteridium aquilinum (L.) Kuhn (Dennstaedtiaceae,
Polypodiopsida) с верхушечно ветвящимися удли-
ненными подземными побегами (корневищами),
на верхушке каждого из которых ежегодно обра-
зуется единственный лист, через два–три года
выносящийся на поверхность (рис. 1C);

Dryopteris carthusiana (Vill.) H.P. Fuchs.
(Dryopteridaceae, Polypodiopsida) с неветвящими-
ся корневищами, ежегодно образующими 8–
16 листьев (рис. 1D);

Athyrium filix-femina (L.) Roth (Aspidiaceae,
Polypodiopsida) с верхушечно ветвящимися уко-
роченными корневищами, на верхушке каждого
из которых ежегодно образуется 10–20 листьев
(рис. 1E).

Побеги Selaginella kraussiana собирали в оран-
жереях Ботанического сада Петра Великого Бота-
нического института им. В.Л. Комарова РАН в
мае. Сбор побегов H. selago проводили в начале
июня в разных точках Ленинградской области: в
Лужском районе (станция Новинка) и в окрест-
ностях поселка Кузнечное. Побеги P. aquilinum,
A. filix-femina и D. carthusiana были собраны в кон-
це мая в Курортном районе Санкт-Петербурга в
окрестностях станции Комарово.

Фрагменты апексов побегов всех изученных
растений размером 3 × 5 мм в повторности по
5 апексов фиксировали в растворе 3% глутараль-
дегида и 2% параформальдегида на 0.1 M фосфат-

Рис. 1. Объекты исследования.
Плауновидные: A – Selaginella kraussiana, B – Huperzia selago. Папоротниковидные: C – подземные побеги (корневи-
ща) Pteridium aquilinum, D – корневища Dryopteris carthusiana, E – верхушка корневища Athyrium filix-femina.
Fig. 1. Plant material.
Lycophytes: A – Selaginella kraussiana, B – Huperzia selago. Ferns: C – underground shoots (rhizomes) of Pteridium aquilinum,
D – rosette rhizome of Dryopteris carthusiana, E – the tip of rosette rhizome of Athyrium filix-femina.

(A)

(C) (D) (E)

(B)
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ном буфере с pH 7.2 (Ruzin, 1999) при +4°C, пост-
фиксировали 2% раствором тетраоксида осмия
при температуре +4°C в течение ночи, затем обез-
воживали в серии спиртов возрастающих концен-
траций и 100% ацетоне. Во время обезвоживания
образцы контрастировали раствором уранилаце-
тата на 70% спирте в течение 60 мин. Образцы за-
ключали в смесь эпоксидных смол эпона и арал-
дита. Ультратонкие срезы получали с помощью
ультрамикротома Ultracut E (Reichart, Германия)
и контрастировали в растворах 2% уранилацетата
и цитрата свинца (Ruzin, 1999). Срезы анализиро-
вали с помощью трансмиссионных электронных
микроскопов JEM 1400 (Jeol, Япония), Hitachi
H-600 (Hitachi, Япония) и Tesla BS-500 (Tesla,
Чехия). Отдельные фотографии объединяли в па-
норамные снимки с помощью программы Adobe
Photoshop. На фотографиях апикальных инициа-
лей и их производных P. aquilinum в программе
ImageJ (NIH, США) было подсчитано число
плазмодесм на 20 мкм клеточной стенки. Полу-
ченные данные представлены в виде гистограмм с
помощью программы Microsoft Excel.

При описании структуры моноплексной и
симплексной апикальных меристем использова-
ли общепринятую терминологию (McAlpin,
White, 1974; Stevenson, 1976, 1978). Дополнитель-
но была использована методика выделения меро-
фитов – “клеточных пакетов”, образовавшихся
из каждой производной апикальной инициали
моноплексной меристемы (Bierhorst, 1971, 1977).
При их выделении мы обращали внимание на
толщину клеточных стенок, форму, размеры и
взаимное расположение клеток.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Зональность апикальных меристем

На продольных срезах апексов побегов P. aqui-
linum, D. carthusiana, A. filix-femina и S. kraussiana
различима клетка, имеющая форму равнобедрен-
ного треугольника с основанием, обращенным к
поверхности – тераэдрическая апикальная ини-
циаль (рис. 2 А–D, F–I, K–N). Апикальная ини-
циаль делится косоантиклинально, образуя приз-
матические клетки; с каждым таким делением
предыдущие производные отодвигаются от нее.
У папоротниковидных апикальная инициаль
вместе с граничащими с ней с каждой стороны
тремя–десятью призматическими клетками со-
ставляют зону поверхностных инициалей (SI,
рис. 2 F–H). У плауновидного S. kraussiana апи-
кальная инициаль с каждой стороны граничит с
десятью–пятнадцатью призматическими клет-
ками (рис. 2 I), то есть зона поверхностных
инициалей существенно больше по объему, чем
у папоротниковидных. Периклинальные деления
поверхностных инициалей – неравные. В поверх-

ностном слое апекса остается большая по длине
производная призматическая клетка, а в подпо-
верхностном – меньшая изодиаметрическая.
Совокупность изодиаметрических клеток со-
ставляет зону подповерхностных инициалей
(SSI, рис. 2 F–I). В состав этой зоны как у папо-
ротниковидных, так и у плауновидного S. kraussi-
ana входит восемь–двенадцать клеток. У папо-
ротниковидных с каждым из периклинальных де-
лений поверхностные клетки укорачиваются
(SI1–SI3, рис. 2 F–H) и после трех или четырех
делений приобретают изодиаметрическую фор-
му. У плауновидных такого явления не наблюда-
ется.

В апикальной меристеме изученных папорот-
никовидных поверхностные и подповерхностные
инициали окружены несколькими десятками бо-
лее мелких изодиаметрических клеток, которые
составляют зону, называемую за свою форму ча-
шевидной (CZ, рис. 2 F–H). Таким образом, у па-
поротниковидных производные апикальной
инициали не только отодвигаются от нее, но и,
укорачиваясь, “переходят” из зоны поверхност-
ных инициалей в чашевидную. В апикальной ме-
ристеме S. kraussiana чашевидная зона отсутству-
ет (рис. 2 D, I), поэтому “перемещения” произ-
водных апикальной инициали из одной зоны в
другую не происходит.

При сравнении ультраструктуры клеток, отно-
сящихся к разным зонам, в апикальной меристе-
ме моноплексного типа (рис. 2 F–J) дополни-
тельно оценивали примерное число и направле-
ние делений, которое произошло в ходе их
смещения от апикальной инициали. Для этого
определяли принадлежность клеток к мерофитам
(группам клеток, образованным производными
одной и той же исходной клетки; в данном слу-
чае – призматического сегмента апикальной
инициали), находящимся на разном удалении от
нее. У изученных видов удалось определить гра-
ницы четырех ближайших к апикальной инициа-
ли мерофитов (М1–М4, рис. 2 K–N). Первый,
второй и третий мерофиты изученных папорот-
никовидных состоят из поверхностных и подпо-
верхностных инициалей. Поверхностные иници-
али, входящие в состав первого мерофита, дели-
лись периклинально не более одного раза,
входящие в состав второго мерофита – один или
два раза, входящие в состав третьего мерофита –
два или три раза. Четвертый мерофит состоит не
только из поверхностных и подповерхностных
инициалей, но и из клеток чашевидной зоны
(рис. 2 K–М), то есть входящие в его состав клет-
ки делились периклинально три раза или более.
У плауновидного S. kraussiana в состав всех четы-
рех мерофитов входят только поверхностные и
подповерхностные инициали (рис. 2 N).
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На продольном срезе симплексной апикаль-
ной меристемы H. selago в поверхностном слое
различимы четыре–восемь относительно круп-
ных призматических апикальных инициалей
(рис. 2 E, J). С ними граничат сходные по длине
антиклинальных стенок, но более узкие призма-
тические клетки, образующие зону поверхност-
ных инициалей. Под апикальными инициалями
располагаются восемь–четырнадцать изодиамет-
рических клеток, образующих зону подповерх-
ностных инициалей. Поскольку границу между
апикальными и остальными поверхностными
инициалями провести нелегко, симплексную ме-
ристему споровых растений обычно подразделя-
ют (Stevenson, 1976; Evkaikina et al., 2017) на цен-

тральную зону, образованную апикальными ини-
циалями и их ближайшими производными, и
периферическую, в которой образуются листья
(рис. 2E, 2J). Чашевидная зона в апикальной ме-
ристеме H. selago отсутствует.

В моноплексных апикальных меристемах пла-
уновидного S. kraussiana (рис. 2 D, I, N) и изучен-
ных папоротниковидных (рис. 2 A–C, F–H, K–
M) образование листа начинается с появления в
поверхностном слое апикальной клетки листа.
В симплексной апикальной меристеме плауно-
видного H. selago листья образуются путем проли-
ферации группы поверхностных и подповерх-
ностных клеток (рис. 2 E, 2 J).

Рис. 2. Апикальные меристемы и схемы их строения у папоротниковидных и плауновидных.
Продольные срезы апикальных меристем папоротников Pteridium aquilinum (A), Dryopteris carthusiana (B), Athyrium filix-
femina (C) и плаунов Selaginella kraussiana (D), Huperzia selago (E). Cхемы зональной структуры апикальных меристем
P. aquilinum (F), D. carthusiana (G), A. filix-femina (H), S. kraussiana (I), H. selago (J). Схемы последовательных клеточных
делений в мерофитах моноплексных апикальных меристем P. aquilinum (K), D. carthusiana (L), A. filix-femina (M) и
S. kraussiana (N). На рисунках K–N границы мерофитов обозначены сплошной линией; границы клеток, являющиеся
производными каждого из мерофитов – пунктирной линией. AI – апикальная инициаль или инициали, SI – поверх-
ностные призматические инициали, SSI – подповерхностные инициали, CZ – чашевидная зона, LAC – апикальная
клетка листа, LP – зачатки листьев, pith – сердцевина, сх – кора, pc – прокамбий; CNZ – центральная, PZ – перифе-
рическая части апикальной меристемы. У папоротниковидных разным оттенком голубого цвета обозначены поверх-
ностные инициали, которые делились периклинально один (SI1), два (SI2) и три (SI3) раза, М1–М4 – мерофиты;
цифрами обозначена последовательность их образования. Масштабные линейки, мкм: A–N – 50.
Fig. 2. Structure of shoot apical meristems with single and several apical initials in ferns and lycophytes.
Median longitudinal sections through the apical meristems of ferns Pteridium aquilinum (A), Dryopteris carthusiana (B), Athyrium
filix-femina (C) and lycophytes Selaginella kraussiana (D), and Huperzia selago (E). Zonal structure of the shoot apical meristem
of P. aquilinum (F), D. carthusiana (G), A. filix-femina (H), S. kraussiana (I), H. selago (J). Patterns of cell segmentation in suc-
cessive merophytes of the single apical initial in P. aquilinum (K), D. carthusiana (L), A. filix-femina (M) and S. kraussiana (N).
In Figs. K–N, the borders of separate merophytes are denoted with solid line, the borders of cells belonging to one merophyte –
with dashed line. Here and in Figs. 3–7: AI – apical initial (or initials), SI – surface prismatic initials, SSI – subsurface initials,
CZ – cup zone, LAC – leaf apical cell, LP – leaf primordia, pith – pith, cx – cortex, pc – procambium, CNZ – central part,
PZ – peripheral part of the shoot apical meristem. In ferns, the surface initials that have divided periclinally once (SI1), twice
(SI2) or thrice (SI3) are marked by different tones of blue color, М1–М4 – successive merophytes, with numbers denoting the
sequence. Scale bars, μm: A–N – 50.
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Ультраструктура клеток апикальных меристем
Плауновидные

Selaginella kraussiana
На продольном срезе апикальной инициали

S. kraussiana различимы несколько десятков
мелких вакуолей, большая часть которых рас-
положена у наружной клеточной стенки. Не-
которые вакуоли – прозрачные; в других име-
ются конденсированные электронноплотные
включения (рис. 3 A, B). Ядро, в котором различи-
мо четко оформленное ядрышко, располагается в
нижней части клетки. Пластиды вытянутой формы,
с неразвитой тилакоидной системой сосредоточены
преимущественно вокруг ядра (рис. 3 A, B). В око-
лоядерной цитоплазме располагаются немногочис-
ленные скопления липидных капель (рис. 3 D).

По морфологии и расположению вакуолей,
ядра, наличию в ядре четко оформленного яд-
рышка, наличию липидов в околоядерной цито-
плазме апикальная инициаль S. kraussiana сходна
с поверхностными и подповерхностными иници-
алями из граничащих с ней мерофитов (М1–М2,
рис. 2 N; рис. 3 A, G). Пластиды в поверхностных
инициалях отличаются от пластид в апикальной
инициали удлиненной формой, наличием выро-
стов и развитой тилакоидной системой с единич-
ными гранами (рис. 3 С). В некоторых пластидах
присутствуют единичные крахмальные зерна и
пластоглобулы.

Поверхностные инициали, относящиеся к
третьему–четвертому мерофитам (М3–М4, рис. 2 N)
имеют ряд ультраструктурных отличий от апи-
кальной инициали и ее ближайших производных:
ядро располагается в центральной части клетки,
число вакуолей уменьшается, но они становятся
более крупными (рис. 3 F); пластиды приобрета-
ют сильно вытянутую форму, в них различимы
множественные пластоглобулы. Таким образом,
хотя неравные периклинальные деления поверх-
ностных инициалей у S. kraussiana не сопровож-
даются уменьшением длины их антиклинальных
стенок, по мере удаления от апикальной клетки в
них наблюдаются изменения ультраструктуры.

В стенках апикальной инициали S. kraussiana и
граничащих с ней поверхностных и подповерх-
ностных инициалей выявлено большое количе-
ство неветвящихся плазмодесм (рис. 4 A).

Апикальная клетка листа сходна с апикальной
инициалью побега по форме и длине антикли-
нальных стенок (рис. 3 E, F). Однако эти клетки
различаются по местоположению ядра: вблизи
наружной клеточной стенки у первой и в нижней
части клетки у последней. Апикальная клетка ли-
ста отличается от апикальной инициали побега
значительно меньшим количеством вакуолей и
дифференцированными пластидами, хотя со сла-
бо развитой тилакоидной системой и электрон-
ноплотными включениями.

Huperzia selago

Апикальные инициали вытянуты вдоль оси
побега. По визуальной оценке степень их вакуо-
лизации H. selago (рис. 5 A) несколько ниже, чем у
апикальной инициали S. kraussiana и ее ближай-
ших производных. Немногочисленные мелкие
вакуоли сосредоточены преимущественно у на-
ружной и внутренней клеточных стенок. В центре
апикальных инициалей располагаются крупные
относительно общего объема клеток, вытянутые
вдоль оси клеток ядра с диффузным хроматином
и одним-двумя мелкими ядрышками (рис. 5 A).
В апикальных инициалях H. selago встречаются
более крупные, чем в апикальной инициали
S. kraussiana, липидные капли (рис. 5 В, С). Пла-
стиды округлой формы с одиночными тилакои-
дами, небольшим количеством пластоглобул и
одиночными крахмальными зернами (рис. 5 В)
располагаются преимущественно в верхней и
нижней частях апикальных инициалей – выше и
ниже центрально расположенного ядра (рис. 5 А).

Хотя периклинальные деления поверхностных
инициалей H. selago не сопровождаются укороче-
нием антиклинальных стенок (рис. 2 E, J), клетки
этой зоны не однородны по ультраструктуре. По-
верхностные инициали, относящиеся к цен-
тральной зоне, сходны по ультраструктуре с апи-
кальными инициалями (рис. 5A, F). Клетки по-
верхностных инициалей, расположенных в
периферической зоне апикальной меристемы,

же, чем в центральной, ядро в них приобретает
округлую форму, ядрышко становится более
крупным и занимает центральное положение
(рис. 5 D). Увеличивается количество пластид и
они равномерно распределяются вокруг ядра.
Число вакуолей увеличивается, в них появляются
электронноплотные включения; увеличивается
размер липидных капель (рис. 5 D).

Клетки зоны подповерхностных инициалей
отличаются от апикальных инициалей только
изодиаметрической формой, округлой формой
ядра и равномерным распределением вакуолей
(рис. 2 E, J).

В стенках апикальных инициалей H. selago су-
щественно меньше плазмодесм (рис. 4 B), чем у
S. kraussiana. Преобладают ветвящиеся Н- и У-об-
разные плазмодесмы, однако наряду с ними
встречаются и одиночные неветвящиеся, а также
слепо заканчивающиеся в клеточных стенках
плазмодесмы, не образующие сквозного канала.

Клетки образующегося листового зачатка по
ультраструктуре более сходны с апикальными
инициалями, чем с окружающими их поверх-
ностными инициалями (рис. 5 E, F).

у'
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Рис. 3. Ультраструктура клеток апикальной меристемы плауновидного Selaginella kraussiana.
A – продольный срез апикальной меристемы, проходящий через тетраэдрическую апикальную инициаль, поверх-
ностные и подповерхностные клетки, входящие в состав первого и второго мерофитов (М1, М2 на рис. 2N); B – фраг-
мент наружной части апикальной инициали; С – пластиды в поверхностной инициали; D – липиды в апикальной
инициали; E – продольный срез листового зачатка и апикальной клетки листа; F, G – продольные срезы апикальной
меристемы, проходящие через апикальную, поверхностные и подповерхностные инициали и зачаток листа. L – ли-
пидные капли, n – ядро, v – вакуоль; треугольники указывают на пластиды. Остальные обозначения, как на рис. 2.
Масштабные линейки, мкм: А, E, F, G – 20, B – 5, C, D – 0.5.
Fig. 3. Ultrastructure of the shoot apical meristem cells of lycophyte Selaginella kraussiana.
A – longitudinal section through the single apical initial surface and subsurface initials belonging to the first and the second mero-
phytes (M1, M2 in Fig. 2N), B – fragment of the outer part of the apical initial; C – plastids in the surface initial; D – lipids in
the apical initial; E – longitudinal section through the leaf primordium and the leaf apical cell; F, G – longitudinal section
through the single apical initial, surface, subsurface initials and the leaf primordium. L – lipid droplets, n – nucleus, v – vacuole;
arrowheads point to plastids. Scale bars, μm: А, Е, F – 20, B – 5, C, D – 0.5.
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Папоротниковидные
(P. aquilinum, D. carthusiana и A. filix-femina)

Апикальные инициали в меристемах всех трех
изученных видов папоротниковидных обладают
сходными ультраструктурными особенностями.
Наиболее заметная из них – существенно более
высокая степень вакуолизации, чем у обоих плау-
новидных. На продольных срезах апикальных
инициалей P. aquilinum (рис. 6 А), D. carthusiana
(рис. 7 А) и A. filix-femina (рис. 8 А) цитоплазма
располагается вокруг ядра, по периметру клеточ-
ной стенки, а также в форме узких тяжей, соеди-
няющих околоядерную цитоплазму с пристен-
ной. Апикальные инициали различаются по
морфологии вакуолей: у P. aquilinum они равно-
мерно заполнены электронноплотными хло-

пьями (рис. 6 А), а у других папоротниковид-
ных тонопласт со стороны полости вакуолей об-
рамлен электронноплотным веществом, более-
менее равномерным у D. carthusiana (рис. 7 А), и
имеющим вид отдельных глобул у A. filix-femina
(рис. 8 А). Ядро располагается в нижней части
клетки и имеет два ядрышка (рис. 6 А). В апикаль-
ной инициали изученных папоротниковидных
присутствует существенно большее, чем у обоих
плауновидных, количество липидных капель,
сконцентрированных у P. aquilinum вдоль наруж-
ной стенки (рис. 6 E) или образующих скопления
вдоль антиклинальных стенок (рис. 6 G), а у
D. carthusiana и A. filix-femina (рис. 8 Е) располо-
женных более или менее равномерно вдоль анти-
клинальных стенок. В пластидах, имеющих слабо

Рис. 4. Плазмодесмы в стенках клеток апикальных меристем.
Фрагменты: антиклинальных стенок апикальных инициалей плауновидных Selaginella kraussiana (А) и Huperzia
selago (B), папоротниковидных Pteridium aquilinum (С), Dryopteris carthusiana (D) и Athyrium filix-femina (E); F – стенки
клетки чашевидной зоны P. aquilinum. Треугольники указывают на неветвящиеся (А–F), стрелки – на ветвящиеся (B)
плазмодесмы. Масштабные линейки, мкм: A–F – 1.
Fig. 4. Plasmodesmata in the walls of the cells of the apical meristems with single (А, C–E) and multiple (B) apical initials.
Fragments: of the anticlinal walls of the apical initials of lycophytes Selaginella kraussiana (A) and Huperzia selago (B), ferns
Pteridium aquilinum (C), Dryopteris carthusiana (D) and Athyrium filix-femina (E); the cell wall of P. aquilinum cup zone cell (F).
Arrowheads point to the unbranched (A–F) and arrows to the branched (B) plasmodesmata. Scale bars, μm: A–F – 1.
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развитую тилакоидную систему и лежащих у
P. aquilinum преимущественно вокруг ядра (рис. 6 F),
а у D. carthusiana (рис. 7 А) и A. filix-femina
(рис. 8 А) – в цитоплазматических тяжах, нахо-
дится большое количество крупных крахмальных
зерен (рис. 6 H) и небольшое количество пласто-
глобул.

У всех изученных папоротниковидных по-
верхностные инициали, входящие в состав бли-

жайших к апикальной инициали мерофитов
(М1, М2 на рис. 2К–М, рис. 6 А, рис. 7 А, рис. 8 А),
сходны с ней по ультраструктуре. Для этих кле-
ток также характерны высокая степень вакуо-
лизации, присутствие большого количества ли-
пидных капель и крахмальных зерен в пласти-
дах (рис. 7 D, рис. 8 E, F). Их внутриклеточная
локализация сходна с таковой в апикальной
инициали.

Рис. 5. Ультраструктура клеток апикальной меристемы плауновидного Huperzia selago.
A – продольный срез апикальной меристемы, проходящий через апикальные инициали и их подповерхностные про-
изводные; В, С – фрагменты околоядерной цитоплазмы одной из апикальных инициалей; D – продольный срез через
клетки, расположенные в периферической зоне апикальной меристемы; E – продольный срез клеток образующегося
листового зачатка, F – фрагмент поверхностного слоя апикальной меристемы, включающий апикальные инициали,
поверхностные инициали и клетки листового зачатка. Обозначения, как на рис. 2, 3. Масштабные линейки, мкм:
А, D–F – 20, B, C – 5.
Fig. 5. Ultrastructure of the shoot apical meristem cells of lycophyte Huperzia selago.
A – longitudinal section through the apical initials and their subsurface derivatives; B, C – fragments of the perinuclear cytoplasm
of the AI, D – longitudinal sections through the cells of the peripheral zone of the SAM; E – longitudinal sections through the
cells of emerging leaf primordium, F – fragment of the surface layer of the apical meristem that includes apical initials, surface
initials and the cells of leaf primordium. See Figs. 2, 3 for symbols. Scale bars, μm: А, D–F – 20, B, C – 5.
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У всех поверхностных инициалей P. aquilinum,
D. carthusiana и A. filix-femina ядра располагают-
ся в нижней части клетки (рис. 6 А, В, рис. 7 В,
рис. 8 А, В), что указывает на неравный характер

их периклинальных делений. В то же время пери-
клинальные деления поверхностных инициалей,
относящихся к третьему и четвертому мерофитам
(M3, М4 на рис. 2 К–М), сопровождаются изме-

Рис. 6. Ультраструктура клеток апикальной меристемы папоротниковидного Pteridium aquilinum.
A – продольный срез апикальной меристемы, проходящий через апикальную, поверхностные и подповерхностные
инициали, входящие в состав первого и второго мерофитов (М1, М2 на рис. 2K); В – продольный срез поверх-
ностных инициалей, относящихся третьему мерофиту (М3 на рис. 2K) и, вероятно, включающих апикальную
клетку листа; С – фрагмент подповерхностной клетки, принадлежащей первому мерофиту (М1 на рис. 2K); D –
продольный срез клеток чашевидной зоны; фрагменты апикальной инициали: наружная клеточная стенка (Е),
ядро и околоядерная цитоплазма (F), антиклинальная стенка (G), околоядерная цитоплазма (Н). s – крахмальное
зерно; w – клеточная стенка. стрелки указывают на клеточные стенки. Остальные обозначения, как на рис. 2, 3. Мас-
штабные линейки, мкм: А, B, F – 20, С, D – 10, E – 1, G, H – 0.5.
Fig. 6. Ultrastructure of the shoot apical meristem cells of fern Pteridium aquilinum.
A – longitudinal section through the single apical initial, surface and subsurface initials, that belong to the first and the second
merophytes (М1 and М2 in Fig. 2K); B – longitudinal section through the peripheral part of the surface initials zone, that belong
to the third merophyte (M3 in Fig. 2K) and presumably include the leaf apical cell (LAC in Fig. 2K); C – fragments of the sub-
surface initial from the first merophyte (M1 in Fig. 2K); D – longitudinal section through the cup zone cells; fragments of the
apical initial: external wall (E), nucleus and perinuclear cytoplasm (F), anticlinal wall (G), perinuclear cytoplasm (H). w – cell
wall, s – starch grains; arrows point to сell walls. See Figs. 2, 3 for the other symbols. Scale bars, μm: А, B, F – 20, C – 10, E –
1, G, H – 0.5.
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нениями их ультраструктуры. В вакуолях этих по-
верхностных инициалей увеличивается количе-
ство содержимого, более электронноплотного у
P. aquilinum и D. carthusiana (рис. 6 В, рис. 7 В) и
зернистого у A. filix-femina (рис. 8 В). Число ядры-

шек в ядрах у A. filix-femina (рис. 8 В) увеличивает-
ся до трех. Липидные капли заметно увеличива-
ются в количестве и размерах (рис. 6 В, 8 В) и со-
средоточены в цитоплазме, преимущественно у
наружных клеточных стенок. Пластиды с крах-

Рис. 7. Ультраструктура клеток апикальной меристемы папоротниковидного Dryopteris carthusiana.
A – продольный срез апикальной меристемы, проходящий через апикальную инициаль, поверхностные и подповерх-
ностные клетки, входящие в состав первого и второго мерофитов (М1, М2 на рис. 2L); В – продольный срез клеток
зоны поверхностных инициалей, относящихся к третьему или четвертому мерофиту (М3 или М4 на рис. 2L), С – про-
дольный срез клеток зоны подповерхностных инициалей, относящихся ко второму или третьему мерофиту (М2 или
М3 на рис. 2L); D – фрагмент околоядерной цитоплазмы поверхностной инициали; E – продольный срез клеток ча-
шевидной зоны, входящих в состав четвертого мерофита (М4 на рис. 2L). Обозначения, как на рис. 2, 3, 6. Масштаб-
ные линейки, мкм: А–С, Е – 20, D – 1.
Fig. 7. Ultrastructure of the shoot apical meristem cells of fern Dryopteris carthusiana.
A – longitudinal section through the single apical initial, surface and subsurface initials, that belong to the first and the second
merophytes (М1 or М2 in Fig. 2L); B – longitudinal section through the peripheral part of the surface initials zone, that belong
to the third or the fourth merophyte (M3 or M4 in Fig. 2L); C – longitudinal section through the subsurface initials, that belong
to the second or the third merophyte (M2 or M3 in Fig. 2L); D – fragment of the perinuclear cytoplasm of the surface initial; E –
longitudinal section through the cup zone cells, that belong to the fourth merophyte (М4 in Fig. 2L). See Figs. 2, 3, 6 for symbols.
Scale bars, μm: А–С, E – 20, D – 1.
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мальными зернами более или менее равномерно
распределены по цитоплазме (рис. 6 В, 8 F).

Подповерхностные инициали всех изученных
папоротниковидных сходны с поверхностными

по степени вакуолизации, наличию большого ко-
личества крахмала в пластидах и липидов в цито-
плазме, но отличаются от них изодиаметрической
формой, центральным положением ядра, мень-

Рис. 8. Ультраструктура клеток апикальной меристемы папоротниковидного Athyrium filix-femina.
A – продольный срез апикальной меристемы, проходящий через апикальную инициаль и поверхностные клетки, вхо-
дящие в состав первого и второго мерофитов (М1, М2 на рис. 2M), В – продольный срез периферической части клеток
зоны поверхностных инициалей, относящихся к третьему или четвертому мерофиту (М3 или М4 на рис. 2М); С – про-
дольный срез подповерхностных клеток, входящих в состав второго или третьего мерофитов (М2 или М3 на рис. 2M);
D – продольный срез клеток чашевидной зоны, входящих в состав четвертого мерофита (М4 на рис. 2M); E – фраг-
мент антиклинальной стенки и пристенной цитоплазмы двух соседних поверхностных инициалей; F – фрагмент
околоядерной цитоплазмы поверхностной инициали. Обозначения, как на рис. 2, 3, 6. Масштабные линейки,
мкм: А, В – 20, С, D – 10, E, F – 1.
Fig. 8. Ultrastructure of the shoot apical meristem cells of fern Athyrium filix-femina.
A – longitudinal section through the single apical initial and surface initials, that belong to the first and the second merophytes
(М1, М2 in Fig. 2M); B – longitudinal section through the peripheral part of the surface initials (SI) zone, that belong to the
third or the fourth merophyte (M3 or M4 in Fig. 2 M); C – longitudinal section through the subsurface initials, that belong to
the second or the third merophyte (M2 or M3 in Fig. 2M), D – longitudinal section through the cup zone cells, that belong to
the fourth merophyte (М4 in Fig. 2M); E, F – fragments of the anticlinal wall and cortical cytoplasm of two neighbouring surface
initials. See Figs. 2, 3, 6 for symbols. Scale bars, μm: А, B – 20, C, D – 10, E – 1, F – 0.5.
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шим размером липидных капель, локализацией
пластид не в околоядерной, а в пристенной цито-
плазме (рис. 6 C, рис. 7 C, рис. 8 C).

Большая часть клеток, входящих в состав чет-
вертого мерофита P. aquilinum, D. carthusiana и
A. filix-femina (М4 на рис. 2 К–М) образовалась в
результате трех или более периклинальных деле-
ний поверхностных инициалей и относится к ча-
шевидной зоне. Поверхностные и подповерх-
ностные клетки чашевидной зоны сходны между
собой по ультраструктуре. Они существенно ме-
нее вакуолизированы, чем поверхностные и под-
поверхностные инициали: десять и более мелких
вакуолей равномерно располагаются вокруг ядра,
занимающего центральное положение в клетке
(рис. 6 D, рис. 7 E, рис. 8 D). Вакуоли D. carthusi-
ana и A. filix-femina (но не P. aquilinum) заполнены
электронноплотным содержимым, сходным с со-
держимым вакуолей поверхностных инициалей,
входящих в состав третьего и четвертого мерофи-
тов этих папоротников. Липидные капли в цито-
плазме и пластиды с крахмальными зернами от-
сутствуют или единичны.

Характерной особенностью всех изученных
папоротниковидных является присутствие в
стенках апикальной инициали и граничащих с
ней поверхностных и подповерхностных инициа-
лях большого количества неветвящихся плазмо-
десм (рис. 4 С–Е). У P. aquilinum (рис. 4 С) и
A. filix-femina (рис. 4 Е) плазмодесмы равномерно
распределены по всей длине клеточных стенок, а
у D. carthusiana (рис. 4 D) сгруппированы в плаз-
модесменные поля. На примере P. aquilinum выяв-
лено, что плотность распределения плазмодесм
снижается по мере смещения клеток от апикаль-
ной инициали. Так, в стенках клеток чашевидной
зоны, относящихся к четвертому мерофиту, плот-
ность плазмодесм существенно ниже, чем в стен-
ках апикальной инициали и ее ближайших про-
изводных (рис. 4 F, рис. 9).

Апикальная клетка листа P. aquilinum по форме
напоминает апикальную инициаль побега, но по
электронноплотному содержимому вакуолей,
большим количеству и размерам липидных ка-
пель и их локализации в наружной части клетки
сходна с окружающими ее поверхностными ини-
циалями, относящимися к третьему мерофиту
(рис. 6 В).

ОБСУЖДЕНИЕ
Проведенное исследование позволило допол-

нить характеристику апикальных меристем мо-
ноплексного и симплексного типов в рамках раз-
работки вопроса об исходном для высших расте-
ний типе апикальной меристемы побега.

Выявленная в моноплексной апикальной ме-
ристеме папоротниковидных D. carthusiana,

A. filix-femina и P. aquilinum сильная вакуолизация
апикальной инициали и ее ближайших производ-
ных не типична для клеток апикальной меристе-
мы семенных растений (Cecich, 1977; Imaichi, Hi-
ratsuka, 2007; Rogge-Renner et al., 2013), но харак-
терна для меристематических клеток их
камбиальной зоны (Gunning, 1978; Catesson, 1994;
Gunning, Steer, 1996; Prislan et al., 2013; Fischer
et al., 2019). В то же время клетки моноплексной
апикальной меристемы плауновидного S. kraus-
siana характеризуются меньшей степенью вакуо-
лизации и более сходны по этому признаку с апи-
кальными инициалями симплексных меристем
плауновидного H. selago и голосеменных расте-
ний (Owston, 1969; Cecich, 1977; Imaichi, Hiratsu-
ka, 2007; Rogge-Renner et al., 2013), чем с папорот-
никовидными.

На примере некоторых папоротниковидных
показано, что вакуолизация апикальной инициа-
ли увеличивается с возрастом (Michaux, 1971;
Gunning, 1978; Gifford, 1983; Michaux-Ferrière,
Hallet, 1985), что интерпретируется как признак
“старения”, приводящий, в конце концов, к пре-
кращению ее функционирования (Gunning,
1978). В то же время известно, что у папоротнико-
видных с моноплексной апикальной меристемой
“старая” апикальная инициаль время от времени
заменяется двумя новыми, что приводит к дихо-
томическому ветвлению побегов. Высказано
предположение, что вновь возникающие апи-
кальные инициали менее вакуолизированы, чем
“старая” и служат для продолжения апикального
роста (Romanova, Borisovskaya, 2004; Romanova et
al., 2010). Однако в настоящем исследовании вы-
явлено, что регулярно заменяющиеся апикаль-
ные инициали папоротниковидных P. aquilinum и
A. filix-femina с дихотомически ветвящимися по-

Рис. 9. Плотность распределения плазмодесм у
Pteridium aquilinum. По оси ординат обозначено
число плазмосдесм на 1 мкм клеточной стенки. Обо-
значения как на рис. 2
Fig. 9. Density of plasmodesmata distribution in Pteridium
aquilinum. Number of units per 1 μm of the cell wall are
plotted on the Y-axis. See Fig. 2 for symbols.
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бегами, и не заменяющиеся у D. carthusiana с не-
ветвящимися побегами не отличались по степени
вакуолизации. Не было выявлено снижения ваку-
олизации при замене апикальных инициалей так-
же при дихотомическом ветвлении побегов папо-
ротниковидного sensu lato Psilotum nudum (Nau-
menko, Romanova, 2008). С другой стороны,
апикальная инициаль и ее производные в моно-
плексной меристеме плауновидного S. kraussiana,
дихотомическое ветвление побегов которой так-
же происходит в результате замены апикальных
инициалей (Jernstedt et al., 1992; Harrison et al.,
2007; Spencer et al., 2020), менее вакуолизирова-
ны, чем у папоротниковидных. Таким образом и
у некоторых папоротниковидных, и у плауновид-
ных апикальные инициали могут сменять друг
друга, но у первых они сильно вакуолизированы,
а у вторых нет. Можно предположить, что сниже-
ние вакуолизации при замене апикальных ини-
циалей не характеризует все растения с моно-
плексной апикальной меристемой.

У апикальной инициали и ее ближайших про-
изводных изученных папоротниковидных выяв-
лено накопление крахмала в пластидах вокруг яд-
ра и липидных капель в цитоплазме. Эти призна-
ки в апикальной меристеме семенных указывают
на состояние сезонного покоя (Koteeva, 1997;
Rinne, van der Schoot, 2004; van der Schoot et al.,
2014; Guzicka et al., 2018), но характерны для ак-
тивно делящихся клеток камбиальной зоны се-
менных растений (Gunning, 1978; Catesson, 1994;
Gunning, Steer, 1996; Prislan et al., 2013; Fischer
et al., 2019). Сходное строение клеток моноплекс-
ной апикальной меристемы папоротниковидных
и камбиальной зоны может свидетельствовать о
преобладании фазы пролиферативного покоя над
фазой деления в обоих типах меристем. Меньшее
содержание крахмала и липидов в моноплексной
и симплексной меристемах изученных плауно-
видных, сходное с апикальными меристемами се-
менных растений (Cecich, 1977; Imaichi, Hiratsu-
ka, 2007; Rogge-Renner et al., 2013), может быть
связано с более активной пролиферацией их кле-
ток и, как следствие, образованием существенно
большего (несколько десятков ежегодно), чем у
папоротниковидных (от одного до двадцати в год)
числа листьев.

Выявленная в настоящем исследовании уль-
траструктурная неоднородность поверхностных
инициалей папоротниковидных D. carthusiana, A.
filix-femina и P. aquilinum, в которых произошло
разное число периклинальных делений, подтвер-
ждает ранее установленную связь этих делений с
функциональным изменением клеток (Romanova
et al., 2010). Так, известно, что новые апикальные
инициали, появление которых приводит к дихо-
томическому ветвлению побегов, образуются из
поверхностных клеток, в которых произошло од-
но периклинальное деление, апикальные клетки

листьев – из клеток, претерпевших два перикли-
нальных деления (Romanova et al., 2010). Поверх-
ностные инициали, которые после третьего пери-
клинального деления переходят в чашевидную
зону, не способны к образованию органов (Roma-
nova et al., 2010), но активно делятся, обеспечивая
нарастание побегов. Эти клетки не только умень-
шаются в размерах, но изменяют свое строение:
характеризуются меньшей степенью вакуолиза-
ции, снижением содержания липидов в цито-
плазме и крахмала в пластидах или их отсутстви-
ем и сходны по ультраструктуре с клетками апи-
кальной меристемы семенных растений
(Gunning, Steer, 1996). Таким образом, особен-
ность меристем папоротниковидных в том, что
листья образуются в них из более крупных и ваку-
олизированных клеток, а не из более мелких и ме-
нее вакуолизированных, как у семенных расте-
ний (Gunning, Steer, 1996). В отличие от папорот-
никовидных, все поверхностные инициали
плауновидных S. kraussiana с моноплексной и
H. selago с симплексной апикальной меристемой
сходны между собой по ультраструктуре. Они ме-
нее вакуолизированы, характеризуются незначи-
тельным содержанием крахмала и липидов, но
также способны образовывать листья. Это пока-
зывает, что изменение структуры поверхностных
инициалей в результате периклинальных делений
характеризует моноплексную апикальную мери-
стему папоротниковидных, но не плауновидных.

В настоящем исследовании у трех видов папо-
ротниковидных и плауновидного S. kraussiana с
моноплексной апикальной меристемой выявлено
большое количество исключительно неветвя-
щихся плазмодесм в стенках апикальной инициа-
ли и ближайших к ней клеток. На примере папо-
ротниковидного P. aquilinum показано, что плот-
ность распределения плазмодесм в клеточных
стенках снижается по мере удаления клеток от
апикальной инициали. Это снижение может
быть следствием двум различных процессов.
Плотность плазмодесм в антиклинальных стен-
ках клеток, расположенных по внешней грани-
це мерофитов уменьшается в результате того,
что границы мерофитов “растягиваются” (то есть
удлиняются) по мере деления их клеток (сравн.
М1–М4 на рис. 2 К–М), а новые (пост-цитокине-
тические) плазмодесмы в них не образуются
(Cooke et al., 1996; Romanova, Jernstedt, 2005; Imai-
chi, Hiratsuka, 2007). Наличие меньшего количе-
ства плазмодесм в стенках вновь образующихся в
данном мерофите клеток свидетельствует о том,
что количество образующихся первичных (цито-
кинетических) плазмодесм по мере удаления ме-
рофитов от апикальной инициали снижается. В
стенках клеток симплексной апикальной мери-
стемы плауновидного H. selago присутствуют как
неветвящиеся, так и ветвящиеся Н- и У-образные
плазмодесмы. Их плотность существенно ниже,
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чем в моноплексной апикальной меристеме. От-
сутствие видимых различий в плотности распре-
деления плазмодесм между стенками клеток раз-
ных зон может свидетельствовать о наличии у
H. selago механизма пост-цитокинетического
формирования плазмодесм. Таким образом, мор-
фология и плотность плазмодесм коррелируют с
числом апикальных инициалей в меристеме, но
не таксоноспецифичны, так как первичные плаз-
модесмы характерны и для плауновидного
S. kraussiana, и для изученных папоротниковид-
ных. Полученные данные можно рассматривать в
качестве дополнительных аргументов в пользу
гипотезы о корреляции между числом апикаль-
ных инициалей в меристеме и способом (цитоки-
нетическим и пост-цитокинетическим) форми-
рования плазмодесм (Cooke et al., 1996; Imaichi,
Hiratsuka, 2007; Evkaikina et al., 2014).

Согласно литературным данным, молекуляр-
но-генетическая регуляция моноплексных мери-
стем папоротниковидных и плауновидных так
же, как и их структура, имеет и сходство, и разли-
чия. Сходство заключается в том, что и у плауно-
видных, и у папоротниковидных клетки перифе-
рической части моноплексной апикальной мери-
стемы характеризуются экспрессией гомологов
генов I класса семейства KNOX – маркеров мери-
стематических клеток (Harrison et al., 2005; Sano et
al., 2005; Ambrose, Vasco, 2016, 2020; Spencer et al.,
2020; Maximova et al., 2021) и генов III класса се-
мейства HD–Zip (Prigge, Clark, 2006; Vasco et al.,
2016). Особенность экспрессии обоих гомологов
по сравнению с цветковыми растениями, у кото-
рых она маркирует все клетки апикальной мери-
стемы, в том, что и у плауновидных, и у папорот-
никовидных она отсутствует в апикальной ини-
циали и клетках ближайших к ней мерофитов. С
одной стороны, эти данные подтверждают выяв-
ленную в настоящей работе структурную неодно-
родность поверхностных инициалей в моно-
плексной апикальной меристеме папоротнико-
видных. С другой стороны, они показывают, что
несмотря на выявленную в настоящей работе
структурную однородность, поверхностные ини-
циали S. kraussiana неоднородны транскрипци-
онно. Молекулярно-генетическая особенность
моноплексной апикальной меристемы плауно-
видных в том, что наряду с меристем-специфич-
ными генами в ней происходит транскрипция го-
молога гена ARP – регулятора образования ли-
стьев (Harrison et al., 2005; Spencer et al., 2020;
Hernández-Hernández et al., 2021), который у па-
поротниковидных и цветковых растений никогда
не экспрессируется в апикальной меристеме.
Сравнение транскриптомов клеток моноплекс-
ных апикальных меристем плауновидного
S. kraussiana и папоротниковидного sensu lato
Equisetum arvense с помощью ДНК-микрочипов
показало, что они менее сходны между собой, чем

каждый из них с транскриптомом многоклеточ-
ной меристемы кукурузы (Frank et al., 2015). Раз-
личия транскриптомов, а также различия в экс-
прессии гомологов ARP свидетельствуют о суще-
ственных молекулярно-генетических различиях
моноплексных апикальных меристем плауновид-
ных и папоротниковидных.

Заслуживает внимания то, что симплексные
меристемы как плауновидных, так и голосемен-
ных характеризуются наличием гомологов мери-
стем-специфичных генов KNOX (Maximova et al.,
2021), “листовых” генов YABBY и отсутствием го-
мологов “листовых” генов ARP (Evkaikina et al.,
2017; Romanova et al., 2021). Таким образом, сим-
плексная апикальная меристема плауновидного
H. selago сходна с симплексной апикальной мери-
стемой голосеменных как по изученной в настоя-
щем исследовании структуре клеток, так и по
клеточным аспектам образования листьев (Roma-
nova et al., 2010) и по молекулярно-генетической
регуляции.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Настоящее исследование показало, что наряду

с общими чертами в зональности и неравных пе-
риклинальных делениях поверхностных инициа-
лей, клетки моноплексных апикальных меристем
плауновидного Selaginella kraussiana и папоротни-
ковидных Pteridium aquilinum, Dryopteris carthu-
siana и Athyrium filix-femina различаются по степе-
ни вакуолизации, отсутствию/наличию (соответ-
ственно) липидов в цитоплазме и крахмала в пла-
стидах вокруг ядра, а также однородности/неод-
нородности ультраструктуры поверхностных
инициалей, которые претерпели разное число пе-
риклинальных делений. Ультраструктура клеток
апикальных меристем плауновидных S. kraussiana
и Huperzia selago более сходна между собой, чем с
таковой папоротниковидных. Таким образом,
можно заключить, что структурные особенности
клеток моноплексных апикальных меристем
плауновидных и папоротниковидных различа-
ются. В то же время выявлены таксоноспеци-
фичные особенности меристематических кле-
ток, то есть признаки, которые отличают клетки
апикальных меристем плауновидных и папорот-
никовидных. Сходство в структуре и молекуляр-
но-генетической регуляции в апикальных мери-
стемах симплексного типа плауновидных и голо-
семенных растений (Evkaikina et al., 2017;
Maximova et al., 2021; Romanova et al., 2021), а так-
же сходный способ заложения листьев в этих
группах растений (Romanova et al., 2010) можно
рассматривать как аргументы в пользу гипотезы
об исходности для высших растений многокле-
точной (симплексной) апикальной меристемы.
Реверсия к моноплексному структурному типу у
некоторых плауновидных (пор. Selaginellales) и
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большинства папоротниковидных произошла не-
зависимо и, предположительно, явилась след-
ствием утраты у них механизма формирования
вторичных плазмодесм (Imaichi, Hiratsuka, 2007;
Evkaikina et al., 2014, 2017; Frank et al., 2015). Одна-
ко для окончательного разрешения вопроса об
исходном для высших растений типе апикальной
меристемы необходимы структурные и молеку-
лярно-генетические исследования более широ-
кого круга несеменных растений с разными
структурными типами апикальной меристемы
побега.
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STRUCTURE OF SHOOT APICAL MERISTEMS 
AND PECULIARITIES OF ULTRASTRUCTURE 

OF THEIR CELLS IN LYCOPHYTES AND FERNS
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A comparative study of the ultrastructure of cells of the shoot apical meristem (SAM) of monoplex (single
apical initial) and simplex (several apical initials) type was undertaken within the discussion on possible an-
cestral structural type of the SAM for land (higher) plants. The objects of the present study were two lyco-
phytes, a spike moss Selaginella kraussiana (Selaginellaceae, Isoetopsida) and a club moss Huperzia selago
(Lycopodiaceae, Lycopodiopsida), and three species of leptosporangiate ferns: Pteridium aquilinum (Denns-
taedtiaceae), Dryopteris carthusiana (Dryopteridaceae) and Athyrium filix-femina (Aspidiaceae). The lyco-
phytes have different the SAM types: monoplex in S. kraussiana and simplex in H. selago, but similar mor-
phology; all the ferns have monoplex SAM but differ in morphology and growth rhythm. Both monoplex and
simplex SAMs of the ferns and lycophytes were composed from surface and subsurface initials (SI and SSI);
the SAM of ferns additionally had a so-called cup zone composed of polygonal cells smaller than SIs and
SSIs. In the ferns and the spike moss, leaves originated from the SIs; in the clubmoss from a group of SIs and
SSIs. Comparing the ultrastructure of the cells belonging to different zones of the monoplex SAM, an ap-
proximate number and direction of divisions that occurred during their displacement from the apical initial
were additionally estimated. To do this, the attribution of cells to merophytes (successive segments of the api-
cal initial and their derivatives) was defined. In three ferns and a lycophyte S. kraussiana it was possible to
define the boundaries of four merophytes closest to the apical initial. The number of plasmodesmata
per 20 μm of the cell wall was counted in the photographs of the apical initials and their derivatives of
P. aquilinum using the ImageJ program (NIH, USA). It was revealed that the ultrastructure of the single api-
cal initial in both spike moss and ferns is not unique, but similar to its closest surface and subsurface deriva-
tives. The apical, surface and subsurface initials in the monoplex SAM of all three ferns, in contrast to the
same cells of S. kraussiana, are characterized by a high degree of vacuolation and a number of ultrastructural
features which are atypical for SAM cells, namely the presence of starch grains in plastids located around the
nucleus, a large number of lipid droplets in the cytoplasm. The same structural features are characteristic to
the cells of cambium suggesting that both types of meristems might share common cell cycle peculiarities with
long proliferative quiescence. For the ferns P. aquilinum, D. carthusiana, and A. filix-femina, a relationship
between unequal periclinal divisions of surface prismatic cells with shortening of their anticlinal walls and
changes in their ultrastructure was established: a decrease in the degree of vacuolation, visual changes in the
content of vacuoles. The structure of cup zone cells is typical of meristematic cells: many small vacuoles are
located around the nucleus; no starch in plastids or lipids in cytoplasm are detected in these cells. The cup
zone cells actively proliferate but loose a capacity for producing leaves. In contrast to ferns, unequal periclinal
divisions of the surface prismatic cells of S. kraussiana SAM are not correlated with the changes in their ul-
trastructure. The ultrastructure of the apical initials in the simplex SAM of H. selago is typical of meristematic
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cells; periclinal divisions of the surface initials are not accompanied by either cell shortening or visual changes
in the ultrastructure of the derivatives. The correlation between the number of initials in the SAM, the mor-
phology and the density of plasmodesmata was revealed in both lycopods and ferns: unbranched plasmodes-
mata with a density an order of magnitude higher than reported for seed plants in the SAM with a single apical
initial and significantly fewer branched plasmodesmata in the SAM with several apical initials can be consid-
ered to support the viewpoint of the absence of a mechanism of post-cytokinetic plasmodesmata develop-
ment in plants with monoplex SAM. The ultrastructural differences between the monoplex SAMs of spike
moss and four fern species revealed in this study support a hypothesis based on molecular data that meristem
with a single apical initial of some lycophytes and most ferns constitutes an independent reversion to the algal
ancestor type and have arisen as a result of the loss of the mechanism of secondary plasmodesmata formation
in these two lineages. Hence the multicellular apical meristem was among the evolutionary advances of land
plants and thus is ancestral for the sporophytes of tracheophytes.

Keywords: monoplex shoot apical meristem (SAM), simplex SAM, apical initial, ferns, lycophytes, plas-
modesmata, ultrastructure, evolution
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