
 ВЕСТНИК УДМУРТСКОГО УНИВЕРСИТЕТА 87 
БИОЛОГИЯ. НАУКИ О ЗЕМЛЕ  2009. Вып. 1 
 
Биологические исследования 
 
УДК 582.394+581.42+58.009 
 
Н.С. Барабанщикова 
 
ФОРМИРОВАНИЕ МЕРИСТЕМЫ В ХОДЕ ОНТОГЕНЕЗА  
У ГАМЕТОФИТОВ КОЧЕДЫЖНИКА ЖЕНСКОГО (ATHYRIUM  
FILIX-FEMINA (L.) ROTH.) В ПРИРОДНЫХ УСЛОВИЯХ 
 
Представлены результаты изучения онтогенеза гаметофитов папоротника кочедыж-
ника женского – Athyrium filix-femina (L.) Roth (Athyriaceae Alst.) в условиях природ-
ного эксперимента. Описаны онтогенетические состояния и этапы морфогенеза тал-
лома заростков. Рассмотрен процесс становления меристемы гаметофитов. 
 
Ключевые слова: гаметофиты папоротников, заросток, таллом, меристема, инициаль, 
онтогенез, онтогенетическое состояние, поливариантность онтогенеза, кочедыжник 
женский. 
 

Гаметофитам папоротников свойственен талломный тип морфологиче-
ской организации. Впервые описание прорастания спор и развития заростков 
папоротников, сопровождаемое иллюстрациями, было опубликовано Джоном 
Линдсеем в 1794 году (цит. по: [1]). С тех пор из опытов, проведенных физио-
логами [2-7] и морфологами [8; 9] в лабораторных условиях, получен значи-
тельный объем информации о прорастании спор и развитии гаметофитов, о 
влиянии на эти процессы различных факторов, особенно света, о поливариант-
ности онтогенеза заростков. Однако искусственные поселения гаметофитов не 
могут в полной мере проявить то, что происходит в природе. Лабораторные 
культуры выращены на искусственном субстрате при неестественном освеще-
нии и температурах, а также при защите от засухи, мороза, эрозии, поедания и 
патогенов [10; 11]. Существуют сведения, что минерализованный агар может 
влиять на половое развитие гаметофитов [12]. 

В последнее время отдается предпочтение наблюдениям за развитием 
гаметофитов в природе или на натуральных субстратах, хотя сведений о при-
родных поселениях заростков пока очень мало [13-20]. Это обусловлено тем, 
что в природе сложно найти поселения гаметофитов на ранних стадиях онтоге-
неза особей. Изучение биологии гаметофитов, обнаруженных в естественных 
условиях, требует большой выборки особей, определения онтогенетического 
состояния и пола каждого растения, что невозможно без изъятия заростков из 
места произрастания, а следовательно, без нарушения целостности их поселе-
ний и взаимодействия между особями. Несмотря на указанные трудности, не-
обходимо проведение дальнейших исследований процессов природного разви-
тия полового поколения папоротников для получения новых данных о ходе 
онтогенеза гаметофитов в естественной среде их обитания. 

Нашей целью стало изучение развития и формирования меристемы в 
ходе онтогенеза гаметофитов кочедыжника женского Athyrium filix-femina (L.) 
Roth (Athyriaceae Alst.) в природных условиях. 
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Материал и методика исследований 
Гаметофиты женского папоротника произрастают в сырых лесах раз-

личного типа. Каждое конкретное поселение не превышает площади от одно-
го до нескольких десятков квадратных сантиметров и состоит из нескольких 
десятков гаметофитов [21]. Заростки успешнее развиваются и чаще встреча-
ются на обнаженной свежей разрыхленной почве, особенно на буграх корне-
вых вывалов, на эродированных склонах, а также на берегах лесных речек, на 
кротовинах, рядом с тропами зверей, по обочинам лесных тропинок и дорог, 
на краях колеи от колес автомашин [16; 17; 21]. 

Мы наблюдали за развитием гаметофитов кочедыжника женского в ус-
ловиях природного эксперимента, выполненного по методике шотландских 
птеридологов S. Lindsay и A. Dyer [1]. Работа проводилась в течение 11 меся-
цев в 1999-2000 гг. на подмосковной территории Государственного природ-
ного национального парка «Лосиный остров». 

Рассеивание спор кочедыжника женского происходит в июле – сентяб-
ре. В середине июля 1999 г. мы посеяли свежесобранные споры в перфориро-
ванные горшочки, наполненные стерильной от других спор лесной почвой. 
Сразу после посева спор горшочки были накрыты прозрачными крышками 
для сохранения влаги, гарантирующей рост гаметофитов, и предотвращения 
заноса посторонних спор извне. В крышках сделали отверстия для вентиля-
ции. Двенадцать горшочков вкопали на затененном участке леса, где произ-
растали спорофиты кочедыжника женского. В каждом горшочке была смоде-
лирована часть ветровально-почвенного комплекса (обнажившаяся при выва-
ле дерева рыхлая почва) в естественных условиях. 

Преимущество метода S. Lindsay и A. Dyer состоит в следующем. Мо-
дельные поселения решили проблему поиска гаметофитов в природе. Наличие 
большого количества горшочков, помещенных в экологически одинаковых 
условиях близко друг к другу, позволило наблюдать за развитием в них само-
стоятельных, но идентичных маленьких поселений гаметофитов. Удаление од-
ного горшочка в каждый момент наблюдений из места проведения экспери-
мента обеспечивало необходимое количество особей для онтогенетического 
анализа и не приводило к нарушению поселений гаметофитов в остальных 
горшочках. Кроме того, в отличие от естественных, модельные поселения вы-
растали из посевного материала с точно установленными видовой принадлеж-
ностью и датами сбора и посева спор. Метод дал возможность проследить все 
этапы онтогенеза, начиная с самых ранних, и точно определить пол заростков. 

Сначала один раз в пятнадцать дней, а через месяц – один раз в тридцать 
дней (исключая зимнее время, когда сохранялся снежный покров) из почвы 
извлекали по одному горшочку, откуда отбирали по 50 гаметофитов и про-
сматривали их под микроскопом. Для обнаружения ранних стадий развития 
отбирали пробы почвы и промывали их под бинокулярным контролем. Всего 
было просмотрено около 600 заростков. При определении пола выделяли бес-
полые (без гаметангиев), мужские, женские и обоеполые гаметофиты. 

Правомерность применения методов онтогенетических исследований 
для споровых растений доказана работами Н.И. Шориной [18], И.И. Науялиса 
и В.Р. Филина [15; 16], И.И. Гуреевой [9; 20] и др. 
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Н.И. Шорина [18; 19; 22] показала, что метод дискретного описания он-
тогенеза, используемый в птеридологии для изучения спорофитов, применим 
также к гаметофитам папоротников, и предложила критерии выделения онто-
генетических состояний у гаметофитов. Позднее некоторые критерии выде-
ления онтогенетических периодов и признаки онтогенетических состояний 
гаметофитов были нами изменены или уточнены [23]. При исследовании мор-
фогенеза таллома особое внимание мы обратили на изменения в направлениях 
клеточных делений, место и время появления клиновидной инициали и многокле-
точной меристемы. 

 
Результаты и их обсуждение 
Полный онтогенез гаметофитов A. filix-femina включает четыре периода 

(первичный покой, виргинильный, дефинитивный и сенильный) и восемь он-
тогенетических состояний: спора, проросток, ювенильное, имматурное, вир-
гинильное, дефинитивное, субсенильное и сенильное. Ход морфогенеза (раз-
вития формы) таллома гаметофита состоит из четырех основных этапов. 

I период онтогенеза – первичный покой – представлен покоящимися 
спорами (sp). Споры A. filix-femina билатеральные, монолетные, бобовидной 
формы со слабо заметным, тонким, плотно прилегающим периспорием, 
имеющим зернистую слегка рельефную структуру. Экзина толстая. Длина спор 
в периспории составляет 48,6-37 мк, ширина – 27,3-24,3 мк, без периспория 
длина спор 40,0-37,0 мк, ширина – 27,0-24,0 мк, длина щели – 27,0-18,9 мк [3; 
8; 24; 25]. Созревшие споры – светло-коричневого или желтоватого цвета. 

II период онтогенеза – виргинильный. В этом периоде начинается мор-
фогенез таллома, и первый его этап включает прорастание споры и образова-
ние однорядной нити из фотосинтезирующих клеток – протонемы. Прораста-
ние спор происходило по Vittaria-типу [3]: одноклеточная протонема распо-
лагалась перпендикулярно ризоиду. Это состояние проростка (p). Споры про-
растали достаточно быстро и дружно: появление первого ризоида и затем 
инициали проталлия мы наблюдали на 5-10-й день после посева спор. 

На 10-15-й день после посева начинался рост протонемы. Рост проис-
ходил одномерно, протонема формировалась в результате серии поперечных 
делений одной верхушечной куполообразной инициали. Ювенильные особи 
(j) были представлены протонемами из двух-шести хлороцитов и одного-трех 
ризоидов, преобладали трех- и четырехклеточные проталлиальные нити  
(рис. 1:1-4). Взрослые хлороциты имели светло-зеленую окраску, так как бы-
ли сильнее вакуолизированы. Новообразовавшиеся клетки протонемы имели 
темно-зеленую окраску. 

Второй этап морфогенеза начинается со смены направления клеточных 
делений в протонеме при вступлении гаметофитов в имматурное (im) онтоге-
нетическое состояние. Имматурное состояние характеризуется началом дву-
мерного плоскостного роста гаметофита, формированием проталлиальной 
пластинки, появлением клиновидной инициали и, позднее, многоклеточной 
меристемы. Эта группа заростков наиболее неоднородная в отношении мор-
фологического строения (рис. 1:5-30). К имматурным мы относим и те гаме-
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тофиты, у которых только что произошло первое деление, переводящее про-
тонему в плоскостной рост, и те, которые уже сформировали пластинку и 
многоклеточную меристему, но еще не начали образование архегониальной 
подушки. 
 

 
 
Рис.1. Строение гаметофитов A. filix-femina в прегенеративном периоде онто-
генеза: 1-4 – ювенильное состояние, 5-30 – имматурное состояние, 25 – 
строение антеридия, 26-30 – форма таллома, 26а-30а – клеточное строение 
меристематического участка, з.р. зона ризоидов, ан. антеридий, х – клино-
видная инициаль, цифрами обозначены клетки, образовавшиеся при делении 
одной производной инициали: 1 – последней, 2 – предпоследней, 1-25, 26а-
30а – 105-кратное увеличение, 26-30 – 21-кратное увеличение 
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По мнению B.K. Nayar, S. Kaur [3], решающими признаками при опре-
делении типа развития проталлиальной пластинки являются:  

1) способы переориентации клеточных делений при переходе от одно-
мерного нитчатого роста к двумерному плоскостному и трехмерному  
объемному;  

2) наличие или отсутствие клиновидной инициальной клетки;  
3) первоначальное положение меристемы: верхушечное или интерка-

лярное (боковое).  
Тип формирования проталлиальной пластинки определяет облик взрос-

лого таллома. Как указывают исследователи, талломы представителей семей-
ства Athyriaceae развиваются по Adiantum-типу [3; 8]. При этом типе разви-
тия верхушечная клетка протонемы делится косой перегородкой, следующее 
деление происходит под прямым углом к первому. Формируется поперечный 
ряд из трех клеток, в котором средняя клиновидная клетка становится мери-
стематической инициалью. Иногда первое деление в верхушечной клетке 
протонемы происходит продольно, образуя две равные клетки. Клиновидная 
инициаль формируется вторым делением, косым по отношению к первому, в 
одной из двух клеток на вершине заростка. 

Согласно нашим наблюдениям заростки A. filix-femina переходили к 
двумерному плоскостному росту по Adiantum-типу [3; 8], но в этом переходе 
нами обнаружено больше вариантов, чем указывают другие авторы. Вариа-
бельность при переходе к плоскостному росту отмечена не только в ориента-
ции (продольное или косое деление по отношению к длинной оси протонемы), 
но и в месте (в какой по счету клетке от вершины происходило деление) перво-
го плоскостного деления. В итоге выделено три пути перехода к плоскостному 
росту: путем косого деления терминальной клетки протонемы (рис. 1:8), путем 
продольного деления терминальной клетки (рис. 1:5-10) и путем продольного 
деления субтерминальной клетки (рис.1:11). Изменение направления делений в 
протонеме начиналось в верхушечной клетке у 90% гаметофитов кочедыжника 
женского, что описано исследователями для этого вида [3; 8], но у большинст-
ва особей первое деление было продольным. В одной из равных дочерних кле-
ток затем происходило косое деление, вычленяющее инициаль, а другая до-
черняя клетка делилась поперечно к длинной оси нити (рис. 1:12, 13, 16). 

Однако у 10% гаметофитов переход к плоскостному росту начинался 
интеркалярно – в субтерминальной клетке нити – путем образования про-
дольной перегородки (рис. 1:11), следом за ней делилась продольно терми-
нальная клетка нити. В результате на вершине нитчатого заростка формиро-
валась однослойная четырехклеточная пластинка, и только тогда вычленя-
лась косым делением одной из клеток этой пластинки клиновидная инициаль 
(рис. 1:15, 17). Подобное позднее появление клиновидной инициали наблю-
дали в случае, когда первое продольное деление шло в терминальной клетке 
протонемы, и в двух равных новообразовавшихся на вершине протонемы 
клетках происходили одновременные поперечные деления (рис. 1 : 14). 

Таким образом, при смене одномерного роста заростка на двумерный кли-
новидная инициаль может вычленяться в результате двух делений верхушечной 
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клетки протонемы. Но у части особей клиновидная инициаль появляется позднее 
косым делением одной из равных клеток небольшой однослойной пластинки, 
сформировавшейся на вершине протонемы. 

Переход к имматурному состоянию у заростков происходил достаточно 
быстро, и в тридцатидневных посевах im-особи преобладали (96%). Количест-
во клеток таллома составило 5-21, ризоидов – от одного до четырех, чаще два. 

При формировании однослойной пластинки двумерно делилась и ста-
новилась плоской только верхняя (дистальная) часть проталлия. Заросток 
имел булавовидное, овальное или языковидное очертание (рис. 1:18-22). С 
момента вычленения инициальной клетки постепенно шло образование вы-
емки на талломе (рис. 1:23). Инициальная клетка делилась параллельно своим 
косым стенкам, причем каждая последующая стенка перпендикулярна пре-
дыдущей (рис. 1:26а, 28а; 2:1). В производных инициали происходили попе-
речные и продольные деления. Клетки, отчленяемые инициалью в направле-
нии будущих крыльев, были мельче и делились чаще, в результате чего об-
щая масса клеток, шедшая на построение периферической части гаметофита, 
возрастала намного быстрее, чем отходившая к центру таллома, где клетки 
были крупнее и делились реже (рис. 1:23; 2:1). Гаметофит на вершине в об-
ласти размещения клиновидной инициали становился надрезанно-выемчатым 
(рис. 1:23, 26, 27, 28) и далее глубоко сердцевидным (рис. 1:29). У имматур-
ных особей с сердцевидной пластинкой часто сохранялись оболочка споры и 
основание в виде однорядной нити. 

Позднее единственная клиновидная инициаль в выемке проталлия за-
менялась многоклеточной меристемой. Она делилась поперечной стенкой 
(рис.2:3, 5). Образовавшаяся верхняя дочерняя клетка делилась далее двумя 
или тремя стенками, параллельными друг к другу и перпендикулярными к 
базальной стенке. Возникал ряд из трех или четырех узких вытянутых парал-
лельно продольной оси таллома клеток (рис. 1:27а, 30а; 4:3а, 6а). Они состав-
ляли многоклеточную меристему, в которой клетки активно делились: деле-
ния параллельны их латеральным или базальным стенкам. 

Формирование многоклеточной меристемы, состоящей из столбчатых 
клеток, наблюдали как в имматурном, так в виргинильном и дефинитивном 
онтогенетических состояниях. Поэтому её наличие мы не рассматриваем в 
качестве признака какого-либо онтогенетического состояния. Кроме того, 
четкий переход от инициали к многоклеточной меристеме обнаружен не у 
всех особей. Во многих ситуациях при анализе формы и взаимного располо-
жения клеток в области выемки сложно говорить о «столбчатости» или «кли-
новидности» тех или иных клеток и направлениях отчленения ими производ-
ных (рис. 1:29а; 2:4, 6, 7). 

Большинство гаметофитов кочедыжника женского перезимовали в им-
матурном онтогенетическом состоянии и образовали антеридии весной вто-
рого вегетационного сезона. Расположение антеридиев не имело четких зако-
номерностей: иногда они образовывались только по краям пластинки, а ино-
гда по всей поверхности. Но молодые гаметангии возникали ближе к инициа-
ли или многоклеточной меристеме. 
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Рис.2. Клеточное строение меристематического участка таллома гаметофитов 
A. filix-femina: 1-3 – имматурное состояние, 4-8 – дефинитивное состояние,  
х – клиновидная инициаль, цифрами обозначены клетки, образовавшиеся при 
делении одной производной инициали: 1 – последней, 2 – предпоследней,  
1-8 – 140-кратное увеличение 

 
Гаметофиты кочедыжника женского развивались в прегенеративном 

периоде с разной скоростью. Ускоренно развивающиеся гаметофиты образо-
вывали типичную сердцевидную однослойную крупную пластинку и быстро 
переходили в виргинильное состояние. Медленно развивающиеся особи, дос-
тигнув имматурного состояния, оставались в нем длительное время (до конца 
второго сезона). Их пластинки были мелкими и чаще асимметричного строе-
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ния (рис. 3:1-4). У некоторых из этих «угнетенных» гаметофитов происходи-
ло вегетативное израстание: в области выемки начинался рост гаметофита 
вверх, выемка исчезала, и заросток приобретал извилисто-лентовидную фор-
му, хотя сохранялся его старый сердцевидный участок (рис. 3:1, 4). У многих 
гаметофитов (при задержке развития) основная часть таллома, на которой 
массово располагались старые уже не функционирующие антеридии, отмира-
ла. Но при этом всё же сохранялись небольшие живые зеленые участки (ино-
гда с молодыми антеридиями), за счет которых происходила пролиферация 
таллома с последующим вегетативным размножением и с образованием им-
матурного потомства (рис. 3:1, 1а, 2, 2а). Также наблюдали у гаметофитов, 
оказавшихся в условиях значительного затенения под крупными особями, 
прорастание отдельных краевых клеток таллома в длинные протонемы, тя-
нущиеся к свету (рис. 3:3, 3а). Такие ювенильные нити позднее вырастали во 
взрослые гаметофиты, а старые части материнского таллома отмирали, то 
есть происходило вегетативное размножение с омоложением потомства. 

 
Рис.3. Израстание и пролиферация имматурных гаметофитов A. filix-femina: 
1, 2, 3, 4 – форма таллома, 1а, 2а, 3а – клеточное строение участков талломов 
с живыми клетками, з.р. – зона ризоидов, ан. – антеридий; -.-.-.- – граница 
между живыми и отмирающими участками талломов, 1-4 – 28-кратное 
увеличение, 1а-3а – 140-кратное увеличение 
 

Имматурная онтогенетическая группа во все периоды наблюдений  
(с 25.08.99 по 16.09.00) преобладала по численности. Большая часть зарост-
ков в имматурном состоянии закончила свой онтогенез. 

На третьем этапе морфогенеза гаметофиты переходят в виргинильное 
(v) онтогенетическое состояние: у сердцевидных пластинок с хорошо выра-
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женной выемкой клетки центрального участка делятся параллельно поверх-
ности пластинки (трехмерно) (рис. 4:1, 2). Объемный рост приводит к обра-
зованию на заростке «жилки» – архегониальной подушки, которая состояла 
чаще из двух слоев клеток, реже из трех. В типичном случае подушка возни-
кала непосредственно под выемкой ближе к меристеме (рис. 4:1а, 2а), но ино-
гда наблюдали образование подушки в центре таллома. 

Зависимости между временем образования архегониальной подушки и 
многоклеточной меристемы мы не обнаружили. Переход к трехмерному рос-
ту может осуществляться как после деления клиновидной инициали попереч-
ной стенкой и перехода к многоклеточной меристеме (рис. 4:2а), так и до это-
го времени (рис. 4:1а). 

В конце октября первого вегетационного сезона среди гаметофитов ко-
чедыжника женского виргинильные особи еще не обнаружены. Но в апреле 
второго сезона они уже составили 20% особей (остальные были имматурны-
ми). Вероятно, переход к трехмерному росту таллома происходит поздней 
осенью – ранней весной. Бесполые виргинильные заростки обнаружены в ко-
личестве 2% особей, большинство виргинильных особей в апреле сформиро-
вали антеридии. 

III период онтогенеза – дефинитивный. В дефинитивном (d) онтогене-
тическом состоянии гаметофиты A. filix-femina представляли собой симмет-
ричные сердцевидные пластинки с достаточно широкими однослойными 
крыльями и центрально расположенной архегониальной подушкой (рис. 4:3-
6; рис. 5:1, 2), с меристемой (обычно уже многоклеточной) в глубокой выем-
ке на верхушке таллома (рис. 3:3а, 4а, 5а, 6а; 2:5). На нижней поверхности в 
базальной части таллома, захватывая архегониальную подушку, и по его кра-
ям обильно представлены одноклеточные ризоиды. Длина некоторых из них 
превышала длину таллома. 

Архегонии формировались на брюшной поверхности заростка (на архе-
гониальной подушке). Молодые архегонии расположены ближе к выемке, а 
старые – ближе к центру подушки (рис. 4:5а). Брюшко архегония погружено в 
ткань таллома, и видна только шейка, состоящая из 5-6 пар клеток, отклонен-
ная по направлению к подножию таллома (рис. 4:5б). Как указывает Е.М. Ар-
наутова, в архегониях брюшная клетка дифференцируется только после шей-
ковой и канальцевой клетки [8]. 

Антеридии (если они присутствовали) были сконцентрированы в ба-
зальной части таллома на его брюшной стороне между ризоидами (рис. 4:5; 
рис. 5:2), но иногда они доходили до зоны архегониев или располагались на 
крыльях. Стенка антеридия состоит из 3 клеток: базальной, кольцевой и вер-
хушечной. Антеридий у A. filix-femina вскрывается отторжением верхушеч-
ной клетки [8] (рис. 1:25). 

На заростках с оплодотворенными архегониями развивалось обычно по 
одному спорофиту (рис. 5:1,2). В случае, когда спорофит находился в стадии 
зародыша и еще функционировали архегонии, гаметофит оставался дефини-
тивным. Появление первых дефинитивных гаметофитов – как женских, так и 
обоеполых – наблюдали в конце мая 2000 года (14% всех особей). К началу 
осени их доля составила 38%. 
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Рис.4. Строение гаметофитов A. filix-femina в прегенеративном и дефинитив-
ном периодах онтогенеза: 1-2 – виргинильное состояние, 3-6 – дефинитивное 
состояние, 1-6 – форма таллома, 1а-6а – клеточное строение таллома в зоне 
выемки, 5б – строение архегония, з.р. – зона ризоидов, а.п. – архегониальная 
подушка, ан. – антеридий, х – клиновидная инициаль, ар. – архегоний, м.ар. –
– молодой архегоний, с.ар. – старый архегоний, б. – брюшко, ш. – шейка, я. – 
яйцеклетка, ------- – границы клеток в дорсальном слое архегониальной по-
душки, ––––  – границы клеток в вентральном слое, 1,2 – 28-кратное увеличе-
ние, 3 – 13-кратное увеличение, 4-6 – 9-кратное увеличение, 5 – 14-кратное 
увеличение, 1а-6а, 5б – 140-кратное увеличение 
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Рис.5. Строение гаметофитов A. filix-femina в дефинитивном и постгенера-
тивном периодах онтогенеза: 1,2 – дефинитивное состояние, 3 – субсениль-
ное состояние, 4 – сенильное состояние, з.р. – зона ризоидов, а.п. – архегони-
альная подушка, ан. – антеридий, ар. – архегоний, Iв,IIв – первая и вторая ва-
ийи проростка спорофита, Iк IIк – первый и второй корни проростка споро-
фита, 1,2,4 – 13-кратное увеличение, 3 – 8-кратное увеличение 
 

IV период онтогенеза – сенильный (старческий). На заключительном 
четвертом этапе морфогенеза, который совпадает с сенильным онтогенетиче-
ским периодом, таллом приобретал обычно округлые очертания, крылья стано-
вились асимметричными и сильно гофрированными. Активность меристемы 
угасала, и меристематический участок постепенно утрачивался, выемка сильно 
растягивалась (рис. 2:8), рост прекращался. Особи сенильного онтогенетиче-
ского периода обнаружены в конце эксперимента в сентябре 2000 г. (8% от 
числа просмотренных гаметофитов), все они были морфологически женскими, 
но архегонии прекратили свои функции. На всех заростках развивалось по од-
ному проростку спорофита, несущему 1-2 вайи и 1-2 корня (рис. 5:4), на одном 
заростке обнаружено два спорофита (рис. 5:3). 

У субсенильных (ss) заростков пластинка сохраняла зеленую окраску, 
форма округлая или треугольная в очертании (рис.5:3), иногда лентовидная 
(за счет израстания верхушки), размеры нередко превышали 1 см. 
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У сенильных (s) гаметофитов клетки почти теряли хлорофилл, талломы 
становились бесцветными, и особи постепенно погибали (рис.5:4). Отмечено, 
что быстрее происходило отмирание тех гаметофитов, на которых образо-
вавшийся спорофит уже укоренился в почве и развил вайи. 

У стареющих заростков кочедыжника женского отмечена пролифера-
ция: из клеток вблизи выемки и по краям крыльев развивались новые юве-
нильные и имматурные заростки, при отделении которых происходило веге-
тативное размножение особи. Однако большинство гаметофитов сенильного 
периода отмирали без вегетативного размножения. 

 
Заключение 
В природных условиях гаметофиты кочедыжника женского в онтогене-

зе проходили восемь онтогенетических состояний и четыре этапа морфогене-
за таллома (в скобках указано их соотношение с онтогенетическими состоя-
ниями): протонема (p, j) – однослойная пластинка, (im) – сердцевидная пла-
стинка с архегониальной подушкой, (v, d) – округлая пластинка с подушкой 
(ss, s). Первые три этапа связаны со сменой пространственной ориентации 
клеточных делений заростка, а четвертый – со снижением активности мери-
стемы. Формирование таллома происходило по Adiantum-типу, но было бо-
лее вариабельно. 

Меристема на начальных этапах морфогенеза таллома была представ-
лена единственной куполообразной верхушечной инициалью протонемы. 
При переходе к двумерному плоскостному росту на первых стадиях форми-
рования пластинчатого таллома вычленялась клиновидная инициальная клет-
ка, за счет работы которой таллом приобретал взрослую сердцевидную фор-
му. У части заростков появление клиновидной инициали задерживалось. 
Позднее в ходе морфогенеза оформлялась меристема, состоящая из группы 
столбчатых инициальных клеток, располагавшихся в выемке сердцевидного 
гаметофита. Время формирования многоклеточной меристемы сильно отли-
чалось у разных особей. Зависимости между временем образования архего-
ниальной подушки и многоклеточной меристемы не обнаружено. У старею-
щих гаметофитов клетки выемки утрачивали меристематическую активность, 
что проявлялось в сильном растяжении клеток выемки и в прекращении рос-
та заростка. 

В связи с наличием поливариантности онтогенетического развития га-
метофитов существовали особи, талломы которых проходили лишь часть 
полного морфогенеза, оставаясь до конца жизни в имматурном состоянии. 
Меристематический участок в выемке у них израстал, и форма гаметофита 
становилась ассиметричной. 

Поливариантность онтогенеза гаметофитов обеспечивала гетероген-
ность особей, что увеличивает адаптационные возможности полового поко-
ления и эффективность полового размножения папоротников. 

Автор выражает благодарность своему научному руководителю, про-
фессору Московского государственного педагогического университета, д.б.н. 
Н.И. Шориной, супругу В.А. Кучеревскому за всестороннюю помощь и под-
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А.Д. Муромцеву за помощь в подготовке статьи. 
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Formation of Meristem in the Course of Ontogenesis of Athyrium filix-femina (L.) 
Roth Gametophytes under Natural Conditions 
 
The paper presents the results of studying the ontogenesis of Athyrium filix-femina (L.) 
Roth. (Athyriaceae Alst.) gametophytes under natural experiment conditions. The ontoge-
netic states and stages of prothalliums morphogenesis are described. The process of meris-
tem formation in gametophytes is analyzed. 
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