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Изучены строение апикальной меристемы побега, ультраструктура ее клеток и заложение в ней за-
чатков органов у хвощовых Equisetum sylvaticum и E. fluviatile. Выявлены относительно невысокая
степень вакуолизации и структурная однородность клеток зоны поверхностных инициалей, нали-
чие в их пластидах единичных крахмальных зерен и единичных липидных капель в цитоплазме. Эти
черты более сходны с таковыми в моноплексной апикальной меристеме плауновидных, чем папо-
ротниковидных. Инициация листьев E. sylvaticum и E. fluviatile сходна с таковой у других растений с
моноплексной апикальной меристемой, а основная особенность органогенеза хвощовых – заложе-
ние мутовки листьев как единой структуры. Прекращение функционирования апикальной мери-
стемы листа, обусловленное вакуолизацией его апикальной инициали, приводит к отсутствию в ли-
стовой пластинке маргинальной меристемы и проводящих тканей. Осуществлен поиск гомологов
генов, кодирующих известные для цветковых регуляторы развития адаксиального и абаксиального
доменов листа в транскриптомах хвощовых и сравнение их с таковыми в геномах моховидных, па-
поротниковидных и голосеменных. У хвощовых выявлено по одному регулятору адаксиального
(C3HDZ) и абаксиального (KANADI) доменов, как у других папоротниковидных. Это подтверждает
вероятную утерю регуляторов адаксиального (ARP) и абаксиального (YABBY) доменов у общего
предка Polypodiophyta. Филогенетический анализ белков WOX позволил предположить, что T3 кла-
да, включающая регуляторы маргинальной (WOX3) и пластинчатой (WOX1) меристем листа воз-
никла у общего предка Polypodiophyta, также указывая на сходство в молекулярно-генетической ре-
гуляции листьев всех папоротниковидных.

Ключевые слова: апикальные инициали, апикальная, пластинчатая, маргинальная меристемы, тран-
скрипционные факторы, ARP, C3HDZ, YABBY, KANADI, WOX
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Полагают, что растения смогли освоить но-
вую, наземно-воздушную, среду обитания около
470 млн лет назад благодаря симбиозу с грибами
из подотделов Glomeromycotina или Mucoromy-
cotina (Wang et al., 2010; Morris et al., 2018). Однако
фотосинтетическая поверхность первых назем-
ных растений, риниевых (Rhyniophyta s.l.), пред-
ставленная хлоренхимой их безлистных ветвя-
щихся осей – теломов, была недостаточна для вы-
живания на суше, и в результате около 360 млн
лет назад риниевые вымерли. Вместе с тем около
400 млн лет назад на суше появились растения с
олиственными побегами, на осевой части кото-
рых имелись специализиованные для фотосинте-

за уплощенные боковые органы – листья (Harri-
son, Morris, 2018). Именно олиственные растения
изменили атмосферу Земли и подготовили сушу
для колонизации позвоночными животными
(Donoghue et al., 2021). Однако вопрос о том, как
у растений возникли листья, не решен до сих пор
(Tomescu, 2009; Vasco, Ambrose, 2020; Spencer
et al., 2021). Многочисленные гипотезы можно
свести к трем основным. В рамках одной из них,
известной как “теломная теория” (Zimmerman,
1952), листья всех высших растений возникли в
результате трех морфогенетических изменений,
называемых элементарными процессами: (1) пе-
ревершинивания (то есть перехода к анизодихо-
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подиальному нарастанию), (2) уплощения тех те-
ломов, которые потеряли способность к неогра-
ниченному росту, и (3) “обрастания”
хлоренхимой теломов риниевых. В соответствии
с другой гипотезой перечисленные процессы
привели к возникновению лишь теломных ли-
стьев (Esau, 1969; Kaplan, 2001; Schneider et al.,
2002), тогда как энационные листья, характерные
для плауновидных, появились в результате по-
этапного “выпячивания” фотосинтезирующей
коровой паренхимы безлистных осей (Bower,
1935) или стерилизации некоторых спорангиев
(Kenrick, Crane, 1997). Третья гипотеза гласит, что
листья высших растений возникали многократ-
но, так как согласно современным взглядам на
филогению растений предки плауновидных (Zos-
terophyllоpsida), разных клад папоротниковидных
(Hyenia, Cladoxylon, Rhacophyton) и семенных рас-
тений (Pertica) были безлистными (Tomescu, 2009;
Harrison, Morris, 2018). Поскольку листья пред-
ставителей разных таксонов растений в рамках
последней гипотезы негомологичны, предлагает-
ся вместо терминов энационные и теломные ли-
стья пользоваться словосочетаниями “листья
плаунов”, “листья хвощей”, “листья типичных
папоротников” (Polypodiidae), “листья саговни-
ковых” и т.д. (Tomescu, 2009). Все три гипотезы
актуальны и в настоящее время.

Интеграция анатомических данных о развитии
листьев (Esau, 1969; Steeves, Sussex, 1989) с данны-
ми о молекулярно-генетической регуляции этого
процесса у цветковых растений (Sarojam et al.,
2010; Sarvepalli et al., 2019; Tsukaya, 2021) позволи-
ла прояснить, как в апикальной меристеме ради-
ально-симметричных побегов с неограниченным
ростом возникают органы с дорсовентральной
симметрией и ограниченным ростом. Так, пока-
зано, что смена характерной для побега програм-
мы неограниченного роста на характерную для
листа программу ограниченного роста (“перевер-
шинивание”) происходит в результате прекраще-
ния экспрессии меристемспецифичных генов
KNOX I класса (или С1KNOX) и запуска тран-
скрипции “листовых” генов ARP, HD-Zip III клас-
са (или C3HDZ), YABBY и KANADI в группе клеток
периферической зоны апикальной меристемы
побега (Jackson et al., 1994; Sawa et al., 1999; Byrne
et al., 2000; Emery et al., 2003; Eshed et al., 2004;
Sarvepalli et al., 2019). Предпосылкой к измене-
нию симметрии зачатка листа с радиальной на
дорсовентральную (“уплощения”) является по-
ляризация транскрипции генов, кодирующих ре-
гуляторы развития адаксиального (ARP, C3HDZ)
и абаксиального (YABBY, KANADI) доменов ли-
ста, к соответствующим сторонам листового за-
чатка (Sarojam et al., 2010; Yamaguchi et al., 2012;
Caggiano et al., 2017; Du et al., 2018; Tsukaya, 2021).
Возникновение маргинальной меристемы, в ре-
зультате деления клеток которой начинается раз-

витие дорсовентральной листовой пластинки
(“обрастание”), регулируется транскрипцион-
ным фактором (ТФ) WOX3 – гомологом “органи-
затора” апикальной меристемы побега WUS (Na-
kata et al., 2012). Транскрипция WOX3 приурочена
к границе зон экспрессии регуляторов адаксиаль-
ного и абаксиального доменов листа на краях ли-
стового зачатка. Дальнейший рост листа в медиола-
теральном направлении (в ширину) происходит
преимущественно за счет пластинчатой меристе-
мы, а в проксимодистальном направлении (в дли-
ну) – посредством интеркалярной меристемы
(Esau, 1969; Tsukaya, 2021). Несмотря на разную
роль в развитии листа, эти меристемы описывают
пролиферацию клеток в разных направлениях.
Ключевым регулятором обеих меристем является
еще один гомолог WUS – ТФ WOX1; транскрип-
ция кодирующего его гена WOX1 маркирует гра-
ницу адаксиального и абаксиального доменов по
всей “длине” и “ширине” листовой пластинки
(Nardmann, Werr, 2013; Tsukaya, 2021).

Можно ожидать, что изучение молекулярно-
генетической регуляции развития листьев в эво-
люционном контексте сможет объяснить, как
происходило “перевершинивание”, “уплоще-
ние” и “обрастание” у представителей разных
таксонов растений в рамках решения вопроса о
гомологии их листьев. Однако фрагментарность
существующих данных позволяет интерпретиро-
вать их как аргументы в пользу всех трех гипотез
происхождения листьев (Harrison et al., 2005; Vas-
co et al., 2016; Floyd et al., 2006; Evkaikina et al.,
2017; Romanova et al., 2023). В то же время быстрое
пополнение баз геномов и транскриптомов расте-
ний дает возможность оценить наличие или отсут-
ствие гомологов регуляторов развития адаксиаль-
ного и абаксиального доменов листа, а также регу-
ляторов каждой из “листовых” меристем и таким
образом охарактеризовать возможные сходства и
различия в регуляции развития листьев у предста-
вителей разных таксонов.

Хвощовые (Equisetidae, Polypodiophyta; PPG I,
2016) представляют перспективную модельную
группу для изучения развития листьев в эволюци-
онном контексте. Они имеют мелкие листья, не
дифференцированные на палисадный и губчатый
мезофилл (табл. 1), и сходны по этим признакам с
листьями плауновидных, псилотовых (Psilotaceae,
Ophioglossidae; PPG, 2016) и многих хвойных, но
отличаются от таковых у “типичных”, или лепто-
спорангиатных папоротниковидных (Polypodiidae,
PPG I (2016)). Поэтому целью данной работы ста-
ло сочетание сравнительно-анатомического и
биоинформатического подходов для изучения
структурных и регуляторных особенностей раз-
вития листьев хвощовых в рамках разработки во-
проса о способе возникновения и гомологии их
листьев.
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МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объектами исследования послужили хвощ
лесной (Equisetum sylvaticum L.) (рис. 1 А–D) и
хвощ речной, или приречный (E. fluviatile L.)

(рис. 1 E–I). Оба вида имеют многолетние под-
земные плагиотропные побеги – корневища, на-
растание которых обеспечивается верхушечной
меристемой (рис. 1 D, H). Эти корневища интен-
сивно ветвятся. Некоторые из образовавшихся

Рис. 1. Морфология объектов исследования. 
Equisetum sylvaticum: А – вегетативный надземный побег; B – генеративный надземный побег; С – узел вегетативного
побега; D – фрагмент подземного побега (корневища) с вегетативными почками. Equisetum fluviatile: E – надземный
побег в начале вегетационного периода; F – надземный побег в конце вегетационного периода со стробилом на вер-
хушке; G – узел надземного побега; H – фрагмент подземного побега (корневища) с вегетативными почками; I – над-
земный побег со стробилами на верхушках боковых ветвей. LB – боковая ветвь, WL – мутовка сросшихся основани-
ями листьев, LBl – чешуевидная листовая пластинка, bd – почка, rh – корневище, sb – стробил, rt – корень.
Fig. 1. Morphology of the species studied. 
Equisetum sylvaticum: А – vegetative aboveground shoot; B – generative aboveground shoot; С – closeup of the node of vegetative
shoot; D – fragment of the underground shoot (rhizome) with vegetative buds. Equisetum fluviatile: E – aboveground shoot in the be-
ginning of the vegetation period; F – aboveground shoot in the beginning of the vegetation period terminating with the strobilus; G –
closeup of the node of the aboveground shoot; H – fragment of the underground shoot (rhizome) with vegetative buds. LB – lateral
branch, WL – whorl of fused bases of leaves, LBl – scale-like leaf blade, bd – bud, rh – rhizome, sb – strobilus, rt – root.
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побегов продолжают расти под землей; другие об-
разуют надземные ортотропные побеги. Оба типа
побегов характеризуются четким метамерным
строением. На корневищах и в основании над-
земных побегов располагаются мутовки корней
(рис. 1 D, H), а на надземных побегах – мутовки
сросшихся основаниями чешуевидных листьев
(рис. 1 C, G). Между основаниями листьев распо-
лагаются ветви, также собранные в мутовки. Бо-
ковые ветви E. fluviatile обычно не ветвятся, а у
E. sylvaticum разветвлены на ветви второго, иногда
третьего порядка. Для E. sylvaticum характерны
два типа надземных побегов: одни имеют на вер-
хушке стробилы (рис. 1 B), а другие их не имеют
(рис. 1 A); эти два типа побегов образуются из ге-
неративных и вегетативных почек соответствен-
но. Все почки, образующие надземные побеги
E. fluviatile, сходны между собой и не имеют за-
чатков спорангиев (рис. 1 Е). Последние образу-
ются на верхушках наземных побегов в конце ве-
гетационного сезона (рис. 1 F); иногда встреча-
ются особи, образующие стробилы также на
верхушках боковых ветвей (рис. 1 I).

Вегетативные почки E. fluviatile и E. sylvaticum
были собраны в Рощинском районе Ленинград-
ской области в конце апреля и в октябре (то есть
перед началом вегетационного сезона и после его
окончания), поскольку в это время в почках уже
сформированы зачатки всех вегетативных орга-
нов надземных побегов. Для световой микроско-
пии фрагменты апексов побегов обоих видов хво-
щей размером 3 × 5 мм в 5-кратной повторности
фиксировали в 70% этаноле, обезвоживали в се-
рии спиртов возрастающей концентрации, смеси
спиртов и органического растворителя Histoclear
(EMS, США) и заключали в парапласт (Sigma-Al-
drich, США). Срезы толщиной 6–10 мкм изготав-
ливали на микротоме Accu-Cut SRM 200 (Sakura,
Япония) и окрашивали гематоксилином Дела-
фильда (Ruzin, 1999). Срезы изучали и фотогра-
фировали с помощью микроскопа Leica DM1000
с цифровой камерой Leica EC3 (Leica, Германия).
Для трансмиссионной электронной микроско-
пии фрагменты апексов такого же размера и в та-
кой же повторности фиксировали в смеси 3%
глутаральдегида (Merck, Германия) и 2% пара-
формальдегида (Ercros, Испания) на 0.1 M фос-
фатном буфере с pH 7.2 (Ruzin, 1999) при +4°C в
течение ночи, потом в 2% растворе тетраоксида
осмия (Merck, Германия) в течение 12 часов при
температуре +4°С, затем обезвоживали в серии
спиртов возрастающей̆ концентрации и ацетоне.
Во время обезвоживания образцы контрастиро-
вали уранилацетатом в растворе 70% этанола в те-
чение 30–60 мин, а затем заключали в смесь эпок-
сидных смол эпона и аралдита (Sigma Aldrich,
США). Ультратонкие срезы делали с помощью
ультрамикротома Ultracut E (Reichart, Германия),
контрастировали в растворах 2% уранилацетата и

цитрата свинца (Ruzin, 1999) и анализировали с
помощью трансмиссионного электронного мик-
роскопа JEM 1400 (Jeol, Япония). Отдельные фо-
тографии объединяли в панорамные снимки с по-
мощью программы Adobe Photoshop. Для сканиру-
ющей электронной микроскопии фрагменты
апексов такого же размера и в такой же повторности
фиксировали в 4% параформальдегиде (Ercros, Ис-
пания) на 0.1 M фосфатном буфере с pH 7.2 (Ruzin,
1999), обезвоживали в серии спиртов возрастаю-
щей концентрации, высушивали до критической
точки, напыляли золотом и анализировали при
помощи сканирующего электронного микроско-
па Tescan MIRA3 (Tescan, Чехия).

В ходе биоинформатического анализа выявля-
ли гомологи генов, кодирующих известные для
цветковых растений ТФ: регуляторы развития
адаксиального (C3HDZ, ARP) и абаксиального
(YABBY, KANADI) доменов листа, маргинальной
(WOX3) и пластинчатой (WOX1) меристем.
Для поиска гомологов использовали следующие
последовательности, депонированные в базе дан-
ных NCBI (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/). Arabi-
dopsis thaliana: WOX – CAA09986.1 (WUS),
NP_188428.3 (WOX1), sp|Q9SIB4| (WOX3),
NP_173493.2 (WOX14); YABBY – AT1G08465.1
(YAB2); KANADI: AED92310.1 (KAN1); C3HDZ –
AT5G60690.1 (REV); ARP – O80931.1 (AS1); Hu-
perzia selago: YABBY – ATG86193.1.

Поиск по последовательностям проводили
при помощи алгоритмов tBLASTn и BLASTp в
следующих базах данных геномов: Phytozome 13
(Goodstein et al., 2012) для Ceratopteris richardii
(v2.1), Thuja plicata (v3.1); FernBase (https://fern-
base.org/) для Azolla filiculoides (v1.2), Salvinia cu-
cullata (v1.2), Adiantum capillus-veneris, Alsophila
spinulosa, и Marsilea vestita; PlantGenIE (Sundell et
al., 2015) для Picea abies (v1.0). Для Psilotum nudum,
Equisetum diffusum и Equisetum hyemale поиск про-
водили в базе данных транскриптомов OneKP
(https://onekp.com/). Порог E-value при поиске
последовательностей варьировал от –1 до 1–10.

Отобранные аминокислотные последователь-
ности в fasta-формате выравнивали с помощью
алгоритма множественного выравнивания Clust-
al-o (Clustal Omega) в программе SeaView (Version
5.0.4) (Gouy et al., 2010). Подбор моделей эволю-
ции осуществляли автоматически на сервере
IQTree (http://iqtree.cibiv.univie.ac.at/) со стан-
дартными параметрами (Trifinopoulos et al., 2016).
Для построения филогении белков WOX исполь-
зовали модель JTT+F+I+G4. Далее при помощи
IQTree проводили реконструкцию филогении ис-
следуемых белков методом максимального
правдоподобия (ML) со стандартными пара-
метрами (повысили значение ultrafast bootstrap
до 10 000). Полученные филогенетические дере-
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вья визуализировали в программе TreeGraph2
(Stöver, Müller, 2010).

Для анализа белков R2R3-MYB и рекон-
струкции филогении ТФ WOX были дополни-
тельно использованы выявленные ранее (Ro-
manova et al., 2023) в базах CoGe (Lyons, Free-
ling, 2008), Phytozome 13 и Hornwort genomes
(https://www.hornworts.uzh.ch/en/hornwort-ge-
nomes.html) гомологи генов, кодирующих дан-
ные белки у моховидных Marchantia polymorpha
(v3.1), Physcomitrium patens (v3.3), Anthoceros agrestis
и A. punctatus, и у плауновидных Diphasiastrum
complanatum (v3.1), Selaginella moellendorffii (v1.0) и
Isoetes taiwanensis. Отбор последовательностей для
демонстрации наличия/отсутствия ТФ ARP у
разных таксонов осуществляли, полагаясь на
процент сходства с последовательностью ARP
Arabidopsis thaliana и низкое значение E-value. От-
бор последовательностей осуществляли на осно-
вании литературных данных о структурной органи-
зации консервативных доменов (ARP – Hernandez-
Hernandez et al., 2021, KANADI – Zumajo-Car-
dona et al., 2020 и WOX – Wu et al., 2019) в иден-
тифицированных последовательностях различ-
ных видов. Поиск проводили с использованием
программного пакета HMMER (v3.3.2) и опции
HMMERSCAN (https://www.ebi.ac.uk/Tools/hm-
mer/search/phmmer) по базе данных Pfam, а также
программного пакета InterProScan (онлайн вер-
сии) (Paysan-Lafosse et al., 2022). Для поиска кон-
сервативных мотивов использовали онлайн-вер-
сию инструмента MEME Suite 5.4.1 с опцией
MEME. В соответствии с ранее описанным алго-
ритмом (Hernandez-Hernandez et al., 2021) искали
15 доменов длиной от 10 до 15 аминокислот и ис-
пользованием опции “background: 0-order back-
ground model generated from the supplied sequenc-
es”. При поиске и отборе последовательностей
KANADI, C3HDZ, WOX на основании использо-
ванных данных и алгоритмов были удалены сильно
фрагментированные геномные последовательно-
сти (последовательность удалялась, если примерно
50% аминокислот отсутствовало) и последователь-
ности, отличающиеся только несколькими амино-
кислотами. Фрагментарные последовательности
присутствуют у хвощовых, для которых использова-
лись данные транскриптомов, причины фрагмен-
тарности последовательностей в которых могут
быть разными.

РЕЗУЛЬТАТЫ

РАЗВИТИЕ ЛИСТЬЕВ: 
СТРУКТУРНЫЕ АСПЕКТЫ

Строение апикальной меристемы
Equisetum sylvaticum и E. fluviatile

Апексы побегов E. sylvaticum (рис. 2 А–С) и
E. fluviatile (рис. 2 D–F) имеют конусообразную

форму. Поскольку в центре поверхностного слоя
апекса обоих хвощей имеется клетка в форме пе-
ревернутого тетраэдра, называемая апикальной
инициалью (АИ), их апикальная меристема отно-
сится к моноплексному структурному типу (по
классификации Newman, 1965). АИ делится косо-
антиклинально, образуя клетки призматической
формы, называемые мерофитами (рис. 2 A) (Bier-
horst, 1971; Romanova et al., 2022). Три последова-
тельных мерофита АИ полностью опоясывают
апекс побега; их дальнейшие деления скоордини-
рованы между собой. Каждые три деления АИ
образует новое кольцо мерофитов, которое
“сдвигает” предыдущие к основанию апекса. Та-
ким образом, поверхность апекса сложена из рас-
положенных ярусами поверхностных клеток, об-
разовавшихся в результате скоординированных
антиклинальных делений в пределах “тройки”
мерофитов (рис. 2 D). Поверхностные клетки
имеют призматическую форму и слагают зону по-
верхностных инициалей (рис. 2 B, C, E, F). На
продольном срезе апекса E. sylvaticum с каждой
стороны от апикальной клетки располагается по
три–шесть (рис. 2 B, C), а апекса E. fluviatile – по
двенадцать–шестнадцать поверхностных иници-
алей (рис. 2 E, F), что обусловливает существенно
более выпуклую форму апекса последнего. Пери-
клинальные деления поверхностных инициалей
неравные: наружные производные сохраняют
призматическую форму, а производные клетки
ближе к оси апекса имеют изодиаметрическую
форму. Совокупность внутренних изодиаметри-
ческих клеток образует зону подповерхностных
инициалей. У E. sylvaticum эта зона на продольном
срезе состоит из пяти–восьми клеток (рис. 2 B, C),
а у E. fluviatile – более чем из двадцати клеток
(рис. 2 E, F). Разное число подповерхностных
инициалей определяет различия в объеме апекса
у этих видов, существенно большем у E. fluviatile.
Подповерхностные инициали почти не делятся:
они увеличиваются в объеме, и между ними появ-
ляются межклетники (рис. 2 B, C, E, F).

Ультраструктура клеток
апикальной меристемы Equisetum fluviatile

На примере E. fluviatile было установлено, что
по ультраструктуре, степени вакуолизации, мор-
фологии вакуолей и характеру включений АИ
сходна с остальными поверхностными инициаля-
ми, входящими в состав разных мерофитов
(рис. 2 G). Все эти клетки имеют крупные, вытя-
нутые в антиклинальном направлении и смещен-
ные в нижнюю часть клеток ядра с двумя–че-
тырьмя ядрышками. Многочисленные мелкие
вакуоли расположены преимущественно в апи-
кальной части клеток, в меньшем количестве – в
пристенной цитоплазме вдоль антиклинальных
стенок и в базальной части клеток (рис. 2 G). По-
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Рис. 2. Строение апикальной меристемы побега и ультраструктура ее клеток.
Апекс побега Equisetum sylvaticum: фронтальный вид (А), продольный срез (В) и его схема (С). Апекс побега Equisetum
fluviatile: фронтальный вид (D), продольный срез (E) и его схема (F). Ультраструктура клеток апикальной меристемы
побега E. fluviatile: G – фрагмент продольного среза, обозначенный рамкой на (Е); Н – фрагмент наружной части апи-
кальной инициали; I, J – фрагменты пристенной цитоплазмы вдоль антиклинальной стенки одной из поверхностных
инициалей; К – фрагмент периклинальной стенки одной из поверхностных инициалей; L – фрагмент антиклиналь-
ной стенки апикальной инициали. AI – апикальная инициаль, SI – поверхностные инициали, SSI – подповерхност-
ные инициали, LAI – апикальная инициаль листа, LAMC – материнская клетка апикальной инициали листа, LP –
зачаток листа, WP – зачаток мутовки, М1–М3 – последовательные мерофиты (производные) апикальной инициали,
IM – интеркалярная меристема, L – липидные капли, n – ядро, nl – ядрышко, v – вакуоль, s – крахмальное зерно, ppl –
пропластида, pl – пластида, pg – пластоглобула, треугольники указывают на ветвящиеся плазмодесмы, стрелки – на невет-
вящиеся плазмодесмы; на (D) разным цветом окрашены последовательные “тройки” мерофитов; рамкой на (Е) обо-
значен фрагмент апикальной меристемы ультраструктура клеток которого проиллюстрирована на (G). Остальные
обозначения как на рис. 1. Масштабные линейки, мкм: А, G – 25; B–F – 50; H, I – 5; J–L – 1.
Fig. 2. Structure of the shoot apical meristem and the ultrastructure of its cells.
Apex of Equisetum sylvaticum shoot: surface view (A), longitudinal section (B) and its schematic (C). Apex of Equisetum fluviatile
shoot: surface view (В), longitudinal section (Е) and its schematic (F). Ultrastructure of the cells of the shoot apical meristem of
E. fluviatile: G – fragment of the longitudinal section marked by rectangle in (E); H – fragment of the outer part of the apical
initial; I, J – fragments of cortical cytoplasm along the anticlinal wall of one of the surface initials; K – fragment of the periclinal cell
wall of one of the surface initials; L – fragment of the anticlinal wall of the apical initial. AI – apical initial, SI – surface initials, SSI –
subsurface initials, LAI – leaf apical initial, LAMC – leaf apical “mother” cell, LP – leaf primordium, WP – whorl primordium,
М1–М3 – successive merophytes (segments) of the apical initial, IM – intercalaty meristem, L – lipid droplets, n – nucleus, nl –
nucleolus, v – vacuole, s – starch grain, ppl – proplastid, pl – plastid, pg – plastoglobule, triangles point to branched plasmodes-
mata, arrows – to unbranched plasmodesmata; in (D) successive “triplets” of merophytes are depicted by different colours; frame
in (Е) outlines the fragment of the shoot apical meristem cells which ultrastructure is shown in (G). Other symbols as in Fig. 1.
Scale bars, μm: А, G – 25; B–F – 50; H, I – 5; J–L – 1.
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верхностные инициали, находящиеся на разном
удалении от апикальной инициали, сходны меж-
ду собой по ультраструктуре (рис. 2 G). Клетки под-
поверхностного слоя отличаются от поверхностных
изодиаметрической формой, центральным поло-
жением ядра и равномерным распределением ваку-
олей (рис. 2 G). В клетках поверхностного и подпо-
верхностного слоев хорошо развит гранулярный
эндоплазматический ретикулум с относительно не-
большим числом рибосом, а также присутствует
множество свободных рибосом (рис. 2 H–J); в пла-
стидах имеются одиночные крахмальные зерна и
пластоглобулы (рис. 2 I); вдоль клеточных стенок
располагаются немногочисленные липидные
капли (рис. 2 I, J).

В стенках АИ E. fluviatile и ее ближайших по-
верхностных и подповерхностных производных
присутствует большое количество плазмодесм.
Плазмодесмы собраны в группы; многие из них
ветвятся в клеточной стенке (рис. 2 J–L). По ви-
зуальной оценке, плотность плазмодесм у E. fluvi-
atile сходна с описанной ранее для плауновидного
Selaginella kraussiana и папоротниковидных
Pteridium aquilinum, Athyrium filix-femina, и
Dryopteris carthusiana, которые также имеют моно-
плексную апикальную меристему, и существенно
превышает таковую у растений с несколькими
АИ в меристемах (Romanova et al., 2022).

Органогенез в апикальной̆ меристеме 
Equisetum sylvaticum и E. fluviatile

Органогенез у обоих видов хвощей начинается
одновременно в пределах одного яруса клеток –
производных трех последовательных мерофитов.
У E. sylvaticum листья образуются в третьей–чет-
вертой по удаленности от АИ “тройке” мерофи-
тов (рис. 3 А, В), а у E. fluviatile – в шестой–седь-
мой (рис. 3 С). Поверхностные инициали, отно-
сящиеся к одному ярусу, несколько раз делятся
периклинально. В результате вокруг апекса появ-
ляется валик – будущая мутовка листьев, которая
изначально образуется как единая структура
(рис. 3 А, D, E).

Внутренние клетки апекса побега на уровне
образовавшегося валика также активно делятся и
формируют диск из двух–трех слоев небольших и
слабо вакуолизированных клеток – интеркаляр-
ную меристему (рис. 3 В, С). Таким образом ско-
ординированные деления в пределах одного яру-
са характеризуют не только поверхностные, но и
подповерхностные инициали апикальной мери-
стемы побега обоих хвощей.

На следующем этапе морфогенеза будущей
мутовки листьев некоторые из поверхностных
клеток возникшего валика, располагающиеся на
равном расстоянии друг от друга, увеличиваются
в размерах, а затем делятся косоантиклинально.

В результате делений этих клеток, которые мож-
но назвать материнскими клетками листовых
инициалей, обособляются линзовидные апикаль-
ные инициали листьев (рис. 3 F). У E. sylvaticum в
пределах одного валика возникает девять–трина-
дцать таких инициалей, а у E. fluviatile – двена-
дцать–двадцать инициалей. Различие в числе
апикальных инициалей листьев мутовки опреде-
ляется различиями в объеме апексов E. sylvaticum
и E.  fluviatile (рис. 2 В, Е) и, соответственно, в
числе поверхностных призматических клеток,
составляющих один ярус. Деления апикальных
инициалей листьев приводят к появлению над
поверхностью валика небольших выростов – ли-
стовых пластинок (рис. 3 D, E). Апикальная ини-
циаль листа играет ключевую роль в морфогенезе
листовой пластинки, но функционирует недолго.
В момент возникновения апикальная инициаль
листа сходна по ультраструктуре c клетками апи-
кальной меристемы побега (рис. 2 G, рис. 3 F).
Однако вскоре после начала развития листовой
пластинки апикальные инициали листьев вакуо-
лизируются (рис. 3 G), и, как следствие, в тре-
тьей–пятой по удаленности от АИ мутовке ли-
стьев прекращают делиться. Поверхностные и
подповерхностные производные апикальной
инициали листа сходны с ней по структуре и так-
же существенно более вакуолизированы, чем
клетки апикальной меристемы побега (рис. 3 G).
Вакуолизация и прекращение делений апикаль-
ной инициали листа и ее производных приводит к
прекращению развития листовых пластинок и
недоразвитию в них проводящих тканей, диффе-
ренцирующихся только в сросшихся основаниях
листьев (рис. 4 А–I).

Дальнейшее незначительное увеличение раз-
меров листовых пластинок в проксимодисталь-
ном направлении (в длину) происходит преиму-
щественно вследствие растяжения слагающих их
клеток и отчасти – за счет деления клеток в осно-
вании листьев, которые граничат с перифериче-
ской частью интеркалярной меристемы (рис. 3 В, С).
Число клеток в ад/абаксиальной (в толщину) и
медиолатеральной (в ширину) плоскостях сфор-
мированных пластинок листьев, относящихся к
десятой–тринадцатой мутовкам, такое же, как в
их зачатках, относящихся к пятой–седьмой му-
товкам (рис. 4 B, С, F, G). Это косвенно свиде-
тельствует о том, что маргинальная и пластинча-
тая меристемы в листовых пластинках обоих ви-
дов хвощей отсутствуют. Мезофилл чешуевидных
листовых пластинок не дифференцирован на па-
лисадный и губчатый и состоит из вытянутых па-
раллельно поверхности клеток; проводящие тка-
ни отсутствуют (рис. 4 C, G).

Рост мутовки, образованной сросшимися ос-
нованиями листьев, в проксимодистальном на-
правлении происходит у E. fluviatile и E. sylvaticum
за счет скоординированных тангентальных деле-
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Рис. 3. Заложение и начальные этапы развития мутовок листьев. 
A – возникновение зачатка мутовки листьев в апикальной меристеме побега Equisetum sylvaticum; последовательные
этапы развития мутовок листьев на продольных срезах апексов побегов E. sylvaticum (В) и E. fluviatile (С) и на фрон-
тальных сканирующих электронных микрофотографиях апексов побегов E. sylvaticum (D) и E. fluviatile (E);
ультраструктура клеток зачатка листовой пластинки в момент возникновения (F) и в составе четвертой по удаленно-
сти от апекса побега мутовки листьев (G). SAM – апикальная меристема побега, pith – сердцевина, BP – зачаток поч-
ки, PIM – периферическая часть интеркалярной меристемы; на (A) разным цветом окрашены последовательные
“тройки” мерофитов; на (D) и (Е) разными оттенками зеленого окрашены сросшиеся основания листьев и листовые
пластинки. Остальные обозначения как на рис. 1–2. Масштабные линейки, мкм: А–C, F, G – 20; D – 50; E – 100.
Fig. 3. Initiation and early stages of development of whorls of leaves.
A – shoot apex of E. sylvaticum with the emerging primordium of whorl; successive stages of leaf whorls development on the lon-
gitudinal sections of E. sylvaticum (B) and E. fluviatile (C) and frontal SEM views of E. sylvaticum (D) and E.  fluviatile (E);
ultrastructure of the leaf apical initial and its derivatives in the newly emerged leaf blade primordium (F) and in the leaf blade that
belongs to the fourth whorl (G). SAM – shoot apical meristem, pith – pith, BP – bud primordium, PIM – peripheral part of
intercalary meristem; in (A) successive “triplets” of merophytes are depicted by different colors; in (D) and (Е) merged bases of
leaves within one whorl and leaf blades are colored in different shades of green. Other symbols as in Figs. 1–2. Scale bars, μm:
А–C, F, G – 20; D – 50; E – 100.
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ний клеток периферической части интеркаляр-
ной меристемы (рис. 3 В, C). Несмотря на то, что
основание каждой мутовки представляет собой
единую структуру с момента своего возникнове-

ния (рис. 3 D, Е), ее развитие под листовыми пла-
стинками и между ними различается (рис. 4 А, В,
Н, I). Клетки периферической части интеркаляр-
ной меристемы, располагающиеся под листовыми
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Рис. 4. Развитие мутовок листьев. 
Поперечные срезы апексов побегов E. sylvaticum (А) и E. fluviatile (Е), содержащие основания листьев, относящихся к
третьей по удаленности от апекса мутовке и окруженные сросшимися основаниями листьев, относящихся к четвертой
и пятой мутовке; поперечные срезы листовых пластинок E. sylvaticum (В, С) и E. fluviatile (F, G), относящиеся к третьей
(B, F) и десятой–тринадцатой (C, G) по удаленности от апекса мутовкам; поперечные срезы сросшихся основаниями
листьев сформированной мутовки E. sylvaticum (D) и E. fluviatile (H); (I) – продольный срез участка стебля и основа-
ния десятой мутовки листьев. На (А) и (Е) наружная граница апекса побега обведена пунктирной линией, в овал об-
ведены клетки третьей мутовки листьев, располагающиеся под листовыми пластинками; звездочками обозначена те
части сросшихся оснований листьев мутовки, которые располагаются под листовыми пластинками, а ромбами – рас-
положенные между листовыми пластинками. рс – прокамбий, ТЕ – трахеальные элементы, LV – жилка листа. Осталь-
ные обозначения как на рис. 1–3. Масштабные линейки, мкм: A–I – 20.
Fig. 4. Development of leaf whorls.
Transversal sections of the shoot apices of E. sylvaticum (А) and E. fluviatile (E), that contain bases of leaves that belong to the
third distant from the shoot apical meristem whorl and are surrounded by the fused bases of leaves that belong to the fourth and
fifth distant from the shoot apical meristem whorls. Transversal sections of leaf blades of E. sylvaticum (В, С) and E. fluviatile (F,
G), that belong to the third (B, F) and tenth–thirteenth (C, G) distant from the shoot apical meristem whorls; transversal sections
of fused bases of leaves of mature whorls of E. sylvaticum (D) and E. fluviatile (H); (I) – longitudinal section of a fragment of stem
with the base of the tenth whorl of leaves. At (А) and (В) external border of the shoot apex is outlined with dashed line; in ovals
are enclosed cell of the third whorl that are located beneath leaf blades; asterisks denote parts of whorl that are located beneath
leaf blades and diaminds mark the parts of whorl located between leaf blades. The axial part of the she shoot and leaf primordia
are outlined with dashed lines. рс – procambium, ТЕ – tracheal elements, LV – leaf vein. Other symbols as in Figs. 1–3. Scale
bars, μm: A–I – 20.
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пластинками, делятся не только в проксимоди-
стальном, но и в ад/абаксиальном и медиолатераль-
ном направлениях, что приводит к разрастанию
этой части мутовки в толщину и в ширину. В чет-

вертой–пятой по удаленности от апикальной ме-
ристемы побега мутовке основания листьев у обо-
их изученных видов имеют около двадцати клеток
в ширину и десять–шестнадцать клеток в толщи-
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ну (рис. 4 А, В). Часть этих клеток дифференци-
руется в прокамбий, а затем в проводящие ткани
жилки листа, слепо заканчивающейся на границе
основания и листовой пластинки (рис. 4 I). У
E. fluviatile жилка располагается в центральной
части листовой пластинки, а у E. sylvaticum сме-
щена на адаксиальную сторону основания листа
(рис. 4 H, I). Клетки периферической части ин-
теркалярной меристемы, расположенные между
листовыми пластинками, не делятся в аб/адакси-
альной плоскости и почти не делятся в медиола-
теральной плоскости; в сформированной мутовке
они представляют собой “перемычки” шириной
около десяти клеток и толщиной две–три клетки
и не имеют проводящих тканей (рис. 4 D, H).
Бóльшая ширина оснований сформированных
листьев по сравнению с их зачатками является ре-
зультатом того, что клетки мезофилла, уже пре-
кратившие делиться, синхронно растягиваются в
медиолатеральном направлении при увеличении
объема стеблевой части побега.

В ходе развития основания мутовки клетки
двух–трех наружных слоев периферической ча-
сти интеркалярной меристемы продолжают де-
литься периклинально, растут растяжением и
приобретают вытянутую форму, образуя цилиндр
мелких и слабо вакуолизированных клеток
(рис. 3 С; рис. 5А, B, M, N). Этот цилиндр мери-
стематических клеток играет важную роль как в
гистогенезе, так и в органогенезе E. sylvaticum и
E. fluviatile. Его клетки, расположенные под ли-
стовыми пластинками, дифференцируются в тя-
жи прокамбия, а затем – в проводящие ткани
стебля и листовых следов (рис. 4 I; рис. 5А, B, M). В
результате пролиферации групп клеток перифери-
ческой части интеркалярной меристемы, которые
расположены в пазухе мутовки между листовыми
пластинками, эндогенно возникают зачатки почек
(рис. 5 А, В). Зачатки почек у обоих изученных
видов возникают в третьей–пятой от апикаль-
ной меристемы мутовке, но дальнейшее разви-
тие почек E. sylvaticum и E. fluviatile различается
(рис. 5 С–I). В поверхностном слое зачатков по-
чек у обоих видов возникает апикальная меристе-
ма, сходная по зональности с апикальной мери-
стемой побега (рис. 5 С, G). У E. sylvaticum сразу
же после возникновения апикальной меристемы
почки из нее формируются мутовки листьев; в ос-
новании каждой почки образуется единственный
корень (рис. 5 D–F, J). Таким образом, каждая
верхушечная почка содержит полностью сфор-
мированные зачатки почек следующего порядка
(рис. 5 О). У E. fluviatile апикальная меристема
почки начинает функционировать только на зна-
чительном удалении от апикальной меристемы
побега (приблизительно в тринадцатой мутовке).
Однако сформировав две–три мутовки листьев и
зачаток корня, она вновь приостанавливает свое
функционирование (рис. 5 Н, I, Р, R). Вероятно,

“доразвитие” почек E. fluviatile происходит уже
после начала роста побегов. У обоих хвощей раз-
вивающиеся почки “прорывают” основание му-
товки, но при этом у E. sylvaticum, в отличие от
E. fluviatile, разрывается на две части и листовая
пластинка (рис. 5 J–L). С дальнейшим развитием
почки коррелирует более активный рост адакси-
альной части листовой пластинки, которая на
сформированном побеге почти в два раза выше
абаксиальной части пластинки и имеет коричне-
вую окраску (рис. 1 С).

Таким образом, элементарный метамер обоих
видов хвощей состоит из мутовки сросшихся ос-
нованиями листьев и мутовки почек, эндогенно
возникающих между листовыми пластинками в
пазухе основания листовой мутовки. Тот факт,
что на полегающих или располагающихся под
землей частях надземных побегов обоих хвощей
также имеются мутовки чешуевидных листьев,
хотя и более мелкие по сравнению с надземными
побегами, отсутствуют ветви, но присутствуют му-
товки корней (рис. 1 D, H), косвенно свидетель-
ствует о том, что на надземных побегах в рост трога-
ются зачатки почек, а на подземных – корней.

РАЗВИТИЕ ЛИСТЬЕВ: 
РЕГУЛЯТОРНЫЕ АСПЕКТЫ

Гомологи ARP

Гомологи генов ARP, кодирующих у цветковых
растений регуляторы развития адаксиального до-
мена листа, относятся к семейству MYB (миело-
бластомы птиц) – одному из самых больших се-
мейств генов эукариот. По числу и топологии
аминокислотных повторов это семейство делится
на несколько групп, и единственный гомолог ARP
у Arabidopsis thaliana относится к группе белков с
повторами (repeats) R2 и R3, называемую R2R3-
MYB белками и включающую кроме него еще
около 170 достаточно близких по доменной
структуре белков, (Hernández-Hernández et al.,
2021). Наличие в разных таксонах растений гомо-
логов ТФ ARP дискуссионно. Так, гомолог ARP
выявлен у разноспоровых плауновидных Selagi-
nella kraussiana (Harrison et al., 2005), S. viticulosa,
S. selaginoides и S. willdenowii (Hernández-Hernán-
dez et al., 2021), но отсутствует у равноспорового
плауновидного Huperzia selago (Evkaikina et al.,
2017). Гомолог ARP не был обнаружен в геноме
Picea abies (Nystedt et al., 2013), однако позже был
выявлен у нее и у ряда других хвойных растений,
что было подтверждено и данными о его экс-
прессии (Du et al., 2020). Иммунолокализация
антител к белку ARP кукурузы выявила наличие
данного ТФ в листьях папоротниковидного
Osmunda regalis L. (Harrison et al., 2005), однако
позже на примере ряда других папоротниковидных
было убедительно показано, что не все белки MYB,
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Рис. 5. Заложение и развитие почек. 
Поперечный срез периферической части стебля E. sylvaticum (А) и E. fluviatile (В); последовательные стадии развития почек
E. sylvaticum (C–F) и E. fluviatile (G–I) на их продольных срезах; продольный срез апекса побега E. sylvaticum с почками, на-
ходящимися на разных стадиях развития (J) и продольные срезы отдельных почек (K, L); продольный срез апекса побега
E. fluviatile с почками, находящимися на разных стадиях развития (M) и ультраструктура клеток периферической части его
интеркалярной меристемы (N); общий вид вегетативных почек E. sylvaticum (О) и E.  fluviatile (P, R) с несколькими десятка-
ми метамеров. RP – зачаток корня. Стрелки указывают на дифференцирующийся прокамбий листовых следов; в овал на
(А) и (В) обведены группы делящихся клеток будущих зачатков почек, на (М) – зачатки почек; стрелки указывают на диф-
ференцирующийся прокамбий листовых следов; пунктиром на (М) обведены основания листьев; рамками на (J) обозначены
почки, срезы которых на большем увеличении приведены на (К) и (L); на (J–L) шестигранником обозначена адаксиальная
часть листовой пластинки, а треугольником – ее абаксиальная часть; рамкой на (М) обозначен фрагмент апикальной мери-
стемы побега ультраструктура клеток которого проиллюстрирована на (N); звездочками на (М) обозначены клетки основания
мутовки, располагающиеся под листовыми пластинками, шестигранниками – клетки основания мутовки, располагающиеся
между листовыми пластинками; на (O–R) мутовки листьев отрезаны, видны их перерезанные основания; (О) одна из почек
окрашена красным, а лист, разделенный почкой на две части – зеленым; на (R) одна из почек окрашена красным. Осталь-
ные обозначения как на рис. 1–3. Масштабные линейки, мкм: A–M – 20, N – 5, O – 200, P – 500, R – 50.
Fig. 5. Origin and development of buds. 
Transversal sections of the peripheral part of stem of E. sylvaticum (А) and E. fluviatile (В); successive stages of bud development
in E. sylvaticum (C–F) and E. fluviatile (G–I) on their longitudinal sections; longitudinal section of E. sylvaticum shoot apex
showing buds on different developmental stages (J) and close-ups of longitudinal sections of two buds (K, L); longitudinal section
of E. fluviatile shoot apex showing buds on different developmental stages (M) and ultrastructure of cells of the peripheral part of
its intercalary meristem (N); total view of vegetative buds of E. sylvaticum (О) and E. fluviatile (P, R) with several dozens of phy-
tomers. RP – root primordium. Arrows point to differentiating procambium of leaf traces; circled by dashed lines are groups of
proliferating cells of emerging bud primordia in (A) and (B), bud primordia in (М); arrows point to differentiating procambium
of leaf traces; bases of leaves in (М) are outlined by dashed lines; frames in (J) outline buds which close-ups are given in (К) and
(L); in (J–L) hexagons mark adaxial part of leaf blade, triangle – its abaxial part; frame in (М) outlines the fragment of the shoot
apical meristem which ultrastructure is illustrated in (N); asterisks in (М) denote the cells of the whorl base that are located be-
neath leaf blades, denote the cells of the whorl base that are located between leaf blades; leaf blades in (O–R) are cut off showing
their bases; (О) one of the buds is coloured in red, the leaf separated into two parts by the bud is coloured in green; in (R) one of
the buds is coloured in red. Other symbols as in Figs. 1–3. Scale bars, μm: A–M – 20, N – 5, O – 200, P – 500, R – 50.
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обладающие, как и ТФ ARP, консервативными до-
менами R2R3, являются его гомологами (Hernán-
dez-Hernández et al., 2021). В этом исследовании
были выявлены специфические мотивы, которые
отличают гомологи ARP от остальных сходных с
ними белков R2R3-MYB. На основании выявлен-
ных различий в доменной структуре было уста-
новлено, что белки R2R3-MYB лептоспорангиат-
ных папоротниковидных Azolla pinnata, Salvinia
cucullata и Ceratopteris richardii и моховидного Phy-
scomitrium patens (Bryophyta) не являются гомоло-
гами ТФ ARP (Hernández-Hernández et al., 2021).
Мы решили использовать описанные в данной
работе методики для поиска гомологов ARP в
транскриптомах хвощовых Equisetum diffusum и
E. hyemale. В качестве контроля правильности
определения доменной структуры белков R2R3-
MYB и достоверности полученных результатов бы-
ли также использованы последовательности March-
antia polymorpha, Physcomitrium patens, Selaginella mo-
ellendorffii, Azolla filiculoides, Ceratopteris richardii,
Picea abies и Arabidopsis thaliana, геномы которых
были ранее проанализированы Hernández-
Hernández с соавт. (2021) (рис. 6). Для того чтобы
судить о вероятных возникновении и утрате го-
мологов ARP в разных таксонах растений, в ана-
лиз были также включены белки R2R3-MYB,
найденные нами в транскриптоме папоротнико-
видного Psilotum nudum, а также в геномах мохо-
видных Anthoceros agrestis и A. punctatus, лептоспо-
рангиатных папоротниковидных (рис. 6 А). Ана-
лиз доменной структуры этих белков MYB с
доменами R2R3 (рис. 6 А–D) показал, что, как и
изученные ранее белки трех лептоспорангиатных
папоротников (Hernández-Hernández et al., 2021),
проанализированные в настоящем исследовании
белки хвощовых, а также Psilotum nudum, Adiantum
capillus-veneris и Alsophila spinulosa отличаются от
белков ARP. Наряду с консервативными домена-
ми 1, 2, 3 и 4 (рис. 6 А, В) с доменом 2 у них грани-
чит домен 5, тогда как у белков ARP – домен 7
(рис. 6 C, D; табл. 2). Таким образом, отсутствие го-
мологов ARP – общая черта для всех папоротнико-
видных. Гомологи ARP также не были обнаружены
в геномах моховидных Anthoceros agrestis и A. puncta-
tus и плауновидных Diphasiastrum complanatum и
Isoetes taiwanensis, но были обнаружены в геноме мо-
ховидного Marchantia polymorpha (рис. 6 А, D).

Гомологи C3HDZ и KANADI

Гены C3HDZ, кодирующие у цветковых расте-
ний регуляторы развития адаксиального домена
листа (палисадного мезофилла, ксилемы в жил-
ках листа и пазушных почек), и гены KANADI, ко-
дирующие регуляторы развития абаксиального
домена (губчатого мезофилла и флоэмы в жилках
листа), представлены у модельного цветкового
растения Arabidopsis thaliana пятью и четырьмя го-

мологами соответственно (Vasco et al., 2016; Zu-
majo-Cardona et al., 2019) (табл. 2).

Ранее гомологи обоих генов были выявлены
нами (Romanova et al.,  2023) в геномах и тран-
скриптомах моховидных и плауновидных; гомо-
логи C3HDZ были также выявлены у стрептофи-
товых водорослей (табл. 2) (Floyd et al.,  2006).
В рамках настоящего исследования в транскрип-
томах Equisetum diffusum и E. hyemale было обна-
ружено несколько новых гомологов C3HDZ и
KANADI,  которые не были выявлены ранее (Vasco
et al.,  2016; Zumajo-Cardona et al.,  2019) (табл. 2).
Так,  у Equisetum diffusum вероятно наличие семи
гомологов C3HDZ; у E. hyemale – более десяти.
Пять гомологов C3HDZ и два гомолога KANADI
было обнаружено у Psilotum nudum (табл. 2). Чис-
ло обнаруженных в ходе настоящего исследова-
ния гомологов генов,  кодирующих ТФ C3HDZ в
геномах лептоспорангиатных папоротниковид-
ных Azolla pinnata,  Salvinia cucullata,  Ceratopteris
richardii,  Adiantum capillus-veneris,  Marsilea vestita и
Alsophila spinulosa,  варьировало от семи до семна-
дцати,  существенно превышая таковое у предста-
вителей других таксонов растений (табл. 2). Чис-
ло гомологов KANADI варьировало от двух до ше-
сти,  что примерно соответствует таковому у
плауновидных и семенных растений (табл. 2).
Можно предположить,  что большое число воз-
можных гомологов C3HDZ у хвощовых и лепто-
спорангиатных папоротников может являться ре-
зультатом их дупликации и последующей специа-
лизации у общего предка этого класса,  поскольку
обе эти группы являются древними полиплоида-
ми (Vanneste et al.,  2015; Chen et al.,  2023).

Наличие гомологов C3HDZ и KANADI у пред-
ставителей всех таксонов высших растений как
гаметофитной, так и спорофитной линии эволю-
ции указывает на то, что они, вероятно, уже име-
лись у общего предка всех высших растений.
Присутствие гомологов генов, кодирующих ТФ
C3HDZ, у стрептофитовых водорослей свиде-
тельствует о том, что данные ТФ возникли до вы-
хода растений на сушу (табл. 2).

Все включенные в анализ лептоспорангиатные
папоротниковидные имеют биколлатеральные
жилки листа, но различаются по строению мезо-
филла: недифференцированного на палисадный
и губчатый у Azolla pinnata (Lumpkin, Plucknett,
1980) и дифференцированного у Salvinia cucullata
(Croxdale, 1978), Ceratopteris richardii (Hou, Hill,
2004) и Alsophila spinulosa (Huang et al., 2022). Ли-
стья хвощовых и псилотовых состоят только из
губчатого мезофилла и лишены проводящих тка-
ней (табл. 1). Таким образом, наличие и число
гомологов генов, кодирующих ТФ C3HDZ и
KANADI у хвощовых, псилотовых и лептоспо-
рангиатных папоротниковидных, не отражает
специфику анатомии их листьев.
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Рис. 6. Результаты поиска гомологов ТФ ARP, регулирующих развитие адаксиального домена листа. 
А – Доменная организация выявленных в геномах плауновидных и папоротниковидных R2-R3 MYB белков. Красной
точкой отмечены последовательности, ранее использованные в анализе Hernandez-Hernandez с соавт. (2021). B – цве-
товые обозначения консенсусных последовательностей, идентифицированных с помощью алгоритма MEME. Были
использованы такие же параметры алгоритма МЕМЕ, как в работе Hernandez-Hernandez с соавт. (2021): zero or one oc-
currence per sequence (zoops), 15 мотивов, длина мотива 10–15 аминокислот. С – аминокислотные последовательности
доменов 1, 2, 3, 4, 5, 6 и 7. Домены 1–4 и 6 присутствуют у всех R2-R3 белков на (А), домены 5 и 7 альтернативно гра-
ничат с доменом 2 (D). Белки, у которых домен 2 граничит с доменом 7 являются гомологами ARP, а те R2-R3 MYB
белки, у которых домен 2 граничит с доменом 5 – не являются. Е – фрагмент аминокислотной последовательности
R2–R3 белков с MYB-доменом. В домене 2 аминокислоты окрашены в те же цвета, что и на (С) и (D). Неокрашенная
аминокислотная последовательность домена 7, граничащая справа с доменом 2, отмечена звездочкой; в остальных
случаях неокрашенные аминокислотные последовательности представляют собой домен 5.
Fig. 6. Results of search for homologues of ARP TFs that regulate the development of the leaf adaxial domain.
A – Domain organization of R2-R3 proteins MYB proteins identified in the genomes of lycophytes and ferns. Red dots indicate
sequences that were previously used in the analysis by Hernandez-Hernandez et al. (2021). – Color codes for consensus sequenc-
es identified using the MEME algorithm. In the MEME algorithm the same parameters were used as in the work of Hernandez-
Hernandez et al. (2021): zero or one occurrence per sequence (zoops), 15 motifs, motif length 10–15 amino acids. C – amino-
acid sequences of domains 1, 2, 3, 4, 5, 6 and 7. Domains 1–4 and 6 are present in all R2-R3 proteins on (A), domains 5 and 7
alternatively border domain 2 (D). Proteins in which domain 2 borders domain 7 are ARP homologues, while those R2-R3 MYB
proteins in which domain 2 borders domain 5 are not. E – fragment of the amino acid sequence of R2-R3 MYB proteins. In do-
main 2, the amino acids are coloured in the same colors as in (C) and (D). Unstained amino acid sequence 7 bordering domain
2 on the right is marked with an asterisk; otherwise, unstained amino acid sequences represent domain 5.
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Таблица 2. Результаты поиска гомологов генов, которые кодируют транскрипционные факторы, регулирующие
у цветковых растений функционирование маргинальной (WOX3) и пластинчатой (WOX1) меристем, а также раз-
витие адаксиального (ARP, C3HDZ) и абаксиального (YABBY и KANADI) доменов листа
Table 2. Results of search for homologues of genes encoding transcription factors that regulate functioning of marginal
(WOX3) and plate (WOX1) meristems, and differentiation of adaxial (ARP, C3HDZ) and abaxial (YABBY и KANADI)
leaf domains in angiosperms

Таксон/
Taxon

Модельный 
представитель/

organism
WOX ARP C3HDZ YABBY KANADI

Streptophyte algae Micromonas 
pusilla (3)

отсутствуют/
absent

Chara corallina 
(1), Nitella mirabi-
lis (1) Klebsormid-
ium flaccidum (1)

Chloropicon 
primus (1) 
Micromonas 
pusilla (2) 
Micromonas 
commoda (2)

сведения 
отсутствуют/
no information

Marchantio-
phyta

Marchantia
polymorpha

1 (https://phyto-
zome-
next.jgi.doe.gov/)

1 (https://phyto-
zome-
next.jgi.doe.gov/)

1 (https://phyto-
zome-
next.jgi.doe.gov/) , 
Bowman et al., 
2017

отсутствуют/
absent

1 (https://phyto-
zome-
next.jgi.doe.gov/)

Antocero-
phyta

Anthoceros
agrestis

4 
(https://www.ho
rnworts.uzh.ch/e
n.html, Li et al., 
2020)

отсутствуют/
absent

1 (4) 
(https://www.horn-
worts.uzh.ch/
en.html, 
Li et al., 2020)

1 
(https://www.ho
rnworts.uzh.ch/
en.html, 
Li et al., 2020)

1 (2) 
(https://www.ho
rnworts.uzh.ch/
en.html, 
Li et al., 2020)

Anthoceros 
punctatus

4 
(https://www.h
orn-
worts.uzh.ch/e
n.html, Li et 
al., 2020)

отсутствуют/
absent

1 (8) 
(https://www.horn-
worts.uzh.ch/
en.html, 
Li et al., 2020)

1 
(https://www.ho
rnworts.uzh.ch/
en.html, Li et 
al., 2020)

1 
(https://www.ho
rnworts.uzh.ch/
en.html, 
Li et al., 2020)

Bryophyta Physcomitrium 
patens

2 (https://phyto-
zome-
next.jgi.doe.gov/)

отсутствуют/
absent

5 (https://phyto-
zome-
next.jgi.doe.gov/)

отсутствуют/
absent

3 (6) 
(https://www.nc
bi.nlm.nih.gov/, 
https://phyto-
zome-
next.jgi.doe.gov/)

Lycopodiales, 
Lycophyta

Diphasiastrum 
complanatum

8 (https://phyto-
zome-
next.jgi.doe.gov/)

отсутствуют/
absent

5 (https://phyto-
zome-
next.jgi.doe.gov/)

1 (https://phyto-
zome-
next.jgi.doe.gov/)

3 (4) 
(https://phyto-
zome-
next.jgi.doe.gov/)

Huperzia selago свдения отсут-
ствуют/no 
information

не найдены/
not found

3 
(https://db.cngb.o
rg/onekp/, Vasco 
et al., 2016)

1 (Evkaikina et 
al., 2017, 
NCBI)

1 
(https://db.cng
b.org/onekp/, 
Zumajo-Car-
dona, 
Ambrose, 2020)
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Selaginel-
lales, Lyco-
phyta

Selaginella 
moellendorffii

5 
(https://www.nc
bi.nlm.nih.gov/)

1 
(https://www.nc
bi.nlm.nih.gov/)

3 (https://phyto-
zome-
next.jgi.doe.gov/)

отсутствуют/
absent

3 
(https://www.nc
bi.nlm.nih.gov/, 
https://phyto-
zome-
next.jgi.doe.gov/)

Selaginella 
kraussiana

8 
(https://db.cng
b.org/onekp/)

1 (Harrison et 
al., 2005; Her-
nandez-Her-
nandez et al., 
2021)

3 
(https://www.ncbi.n
lm.nih.gov/, 
https://phytozome-
next.jgi.doe.gov/)

не найдены/
not found

свдения отсут-
ствуют/
no information

Isoetales, 
Lycophyta

Isoetes
taiwanensis

5 
(https://genom
evolu-
tion.org/coge/ 
Wickell et al, 
2021)

отсут-
ствуют/absent

2 (7) 
(https://genom-
evolu-
tion.org/coge/ 
Wickell et al, 2021)

не найдены/
not found

4 (6) 
(https://genom
evolu-
tion.org/coge/ 
Wickell et al, 
2021)

Equisetidae, 
Polypodio-
phyta

Equisetum 
diffusum

1 
(https://db.cng
b.org/onekp/, 
Wu et al., 2019)

не найдены/
not found

2 (7) 
(https://db.cngb.o
rg/onekp/, Vasco 
et al., 2016, NCBI)

не найдены/
not found

3 (4) 
(https://db.cng
b.org/onekp/, 
Zumajo-Car-
dona et al., 
2019)

Equisetum 
hyemale

4 
(https://db.cng
b.org/onekp/)

не найдены/
not found

2 (18) 
(https://db.cngb.o
rg/onekp/, Vasco 
et al., 2016)

не найдены/
not found

3 (5) 
(https://db.cng
b.org/onekp/, 
Zumajo-Car-
dona et al., 
2019)

Equisetum 
arvense

2 (Xia et al., 
2022)

сведения 
отсутствуют/
no infor-
mation

сведения отсут-
ствуют/
no infor-
mation

сведения 
отсутствуют/
no infor-
mation

сведения 
отсутствуют/
no infor-
mation

Ophioglossi-
dae, Polypo-
diophyta

Psilotum nudum 8 (Xia et al., 
2022, 1KP)

не найдены/
not found

5 (6) (NCBI) не найдены/
not found

2 
(https://db.cng
b.org/onekp/, 
Zumajo-Car-
dona, 
Ambrose, 2020)

Таксон/
Taxon

Модельный 
представитель/

organism
WOX ARP C3HDZ YABBY KANADI
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Polypodiidae, 
Polypodio-
phyta

Osmunda sp. 3 
(https://db.cng
b.org/onekp/, 
Wu et al., 2019)

свдения отсут-
ствуют/
no information

3 
(https://www.ncbi.nl
m.nih.gov/) O. 
regalis

не найдены/
not found

1 
(https://db.cng
b.org/onekp/, 
Zumajo-Car-
dona et al., 
2019) O. regalis

Alsophila spinu-
losa

10-11 
(https://fern-
base.org/)

не найдены/
not found

11 (17) 
(https://fern-
base.org/)

не найдены/
not found

1 (6) 
(https://fern-
base.org/)

Adiantum capil-
lus-veneris

7 (https://fern-
base.org/)

не найдены/
not found

5 (7) (https://fern-
base.org/)

не найдены/
not found

3 (4) 
(https://fern-
base.org/)

Ceratopteris 
richardii

13 [5] (или 
даже больше, 
очень много 
похожих 
последова-
тельностей) 
(NCBI, Nard-
mann, Werr, 
2012, Phyto-
zome)

не найдены/
not found

7 (12) (https://phy-
tozome-
next.jgi.doe.gov/)

не найдены/
not found

2 (https://phyto-
zome-
next.jgi.doe.gov/)

Marsilea vestita 3 (https://fern-
base.org/, Wu 
et al., 2019)

не найдены/
not found

6 (17) (https://fer-
nbase.org/)

не найдены/
not found

2 (4) 
(https://fern-
base.org/)

Salvinia cucul-
lata

5 (https://fern-
base.org/)

не найдены/
not found

4 (11) (https://fer-
nbase.org/)

не найдены/
not found

2 (3) 
(https://fern-
base.org/)

Azolla filiculoi-
des

7 [8] (Fern-
Base, Wu et al., 
2019)

не найдены/
not found

4 (9) (https://fern-
base.org/)

не найдены/
not found

2 (3) 
(https://fern-
base.org/)

Pinopsida, 
Pinophyta

Thuja plicata 12 (https://phy-
tozome-
next.jgi.doe.gov/)

1 
(https://www.nc
bi.nlm.nih.gov/)

2 (5) (https://phy-
tozome-
next.jgi.doe.gov/)

4 (5) 
(https://phyto-
zome-
next.jgi.doe.gov/)

3 (5) 
(https://phyto-
zome-
next.jgi.doe.gov/)

Picea abies 19 
(https://plantge-
nie.org/)

1 (https://plant-
genie.org/, Her-
nandez-
Hernandez et 
al., 2021)

5 (17) 
(https://plantge-
nie.org/)

3 или 4 
(https://plantge-
nie.org/); Finet 
et al., 2016

3 (4) 
(https://plantge-
nie.org/)

Таксон/
Taxon

Модельный 
представитель/

organism
WOX ARP C3HDZ YABBY KANADI
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Наличие и число гомологов C3HDZ и KANADI
у плауновидных, так же как и у папоротниковид-
ных, не коррелирует с анатомией листьев (табл. 1).
Мезофилл у всех плауновидных не дифференциро-
ван на палисадный и губчатый, но различается по
расположению проводящих тканей: амфикри-
бральные жилки листа характерны для Diphasi-
astrum complanatum (Lycopodiales) и Selaginella
moellendorffii (Selaginellales) (Gifford, Foster,
1989), а коллатеральные – для Isoetes taiwanensis
(Isoetales) (Liu et al., 2006).

Наличие гомологов генов, кодирующих ТФ
C3HDZ и KANADI у растений с доминированием
гаметофита и спорофита, у последних с мезофил-
лом как дифференцированным, так и недиффе-
ренцированным на палисадный и губчатый; с ра-
диальной и дорсовентральной симметрией жилок
листьев, а также с листьями, лишенными прово-
дящих тканей (табл. 1), позволяет предположить,
что набор программ, регулируемых данными ТФ,
может различаться в разных таксонах высших
растений.

Гомологи YABBY
Гомологи генов, кодирующих ТФ YABBY, ко-

торые у цветковых растений регулируют развитие
адаксиального домена листа и играют важную
роль в возникновении маргинальной меристемы,
не были обнаружены ни в транскриптомах хво-

щовых, ни в геномах других папоротниковидных
(табл. 1, 2). Таким образом, единственные извест-
ные к настоящему времени для несеменных рас-
тений гомологи выявлены лишь в геномах гаме-
тофита моховидного Anthoceros agrestis (Li et al.,
2020) и спорофита равноспорового плауновидно-
го Diphasiastrum complanatum (Romanova et al.,
2023), а также в транскриптомах спорофитов рав-
носпоровых плауновидных Huperzia selago
(Evkaikina et al., 2017), H. serrata (Yang et al., 2017) и
Phylloglossum drummondii (Romanova et al., 2023)
(табл. 1, 2). Мезофилл листьев всех этих плауно-
видных не дифференцирован на палисадный и
губчатый, жилки листа коллатеральные со слабо
развитой флоэмой (табл. 1). Экспрессия HsYABBY
не приурочена к абаксиальному домену, но мар-
кирует все клетки зачатков листьев H. selago
(Evkaikina et al., 2017). Все эти факты свидетель-
ствуют о том, что хотя ТФ YABBY появились за-
долго до возникновения семенных растений,
они, вероятно, не играли роли в регуляции разви-
тия абаксиального домена листа у плауновидных.

Филогения WOX и гомологи 
из клады Т3 у несеменных растений

Семейство WOX, наряду с генами, кодирую-
щими регуляторы маргинальной и пластинчатой
меристем листа, включает еще ряд генов с други-
ми функциями (Hedman et al., 2013; Nardmann,

Примечание. Результаты основаны на геномных данных за исключением Equisetales и Psilotales, для которых ввиду отсутствия
геномных данных, были использованы данные транскриптомов. В каждой ячейке приведено число гомологов и ссылка на ба-
зу данных или публикацию, из которых были взяты данные геномов и транскриптомов. В случае отсутствия гомологов в ге-
номах используется формулировка “отсутствуют”, при отсутствии гомологов в транскриптомах используется формулировка
“не найдены”. В круглых скобках указано количество предсказанных InterProScan белков, исключая повторяющиеся после-
довательности, незначительно отличающиеся друг от друга несколькими аминокислотными остатками или полностью иден-
тичные. В квадратных скобках приведено количество гомологов, основанное на статье Wu с соавт. (2019). Сведения о нали-
чии/отсутствии гомологов перечисленных выше генов у стрептофитовых водорослей (инфрацарство Streptophyta) приведены
для оценки предполагаемого времени возникновения проанализированных генов в эволюции растений. Сведения о нали-
чии/отсутствии гомологов перечисленных выше генов у моховидных (Anthocerophyta, Marchantiophyta, Bryophyta) приведе-
ны для того, чтобы судить о вероятных возникновении и утрате гомологов перечисленных ТФ в разных таксонах растений.
Названия растений и сведения об их гомологах, основанные на геномных данных выделены жирным шрифтом.
Note. Results are based only on genomic data with the exception of Equisetales и Psilotales in which because of the lack of genomic data,
the data from transcriptomes were used. Each cell contains the number of homologues and a link to the database or publication from
which the genome and transcriptome data were taken. In the absence of homologues in the genomes, the wording “absent” is used; in
the absence of homologues in the transcriptomes, the wording “not found” is used. Numerals in parentheses indicate the number of pro-
teins predicted by InterProScan, excluding repeating sequences that differ from each other only by a few amino acid residues or are com-
pletely identical. Numbers of homologues based on Wu et al. (2019) are given in square brackets. Information on the presence/absence
of homologues of the genes listed above in streptophyte algae (infrakingdom Streptophyta) is given to estimate the time of occurrence of
the analyzed genes in plant evolution. Information on the presence/absence of homologues of the above genes in bryophytes (Anthocer-
ophyta, Marchantiophyta, Bryophyta) is given in order to judge the probable occurrence and loss of homologues of the listed TFs in dif-
ferent plant taxa. Plant names and information about their homologues based on genomic data are in bold.

Magnolio-
phyta

Arabidopsis 
thaliana

15 
(https://www.nc
bi.nlm.nih.gov/)

1 
(https://www.nc
bi.nlm.nih.gov/)

5 
(https://www.ncbi.
nlm.nih.gov/)

6 
(https://www.nc
bi.nlm.nih.gov/)

4 
(https://www.nc
bi.nlm.nih.gov/)

Таксон/
Taxon

Модельный 
представитель/

organism
WOX ARP C3HDZ YABBY KANADI
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Werr, 2013). Например, в геноме Arabidopsis tha-
liana имеется пятнадцать гомологов WOX (van der
Graaff et al., 2009) (табл. 2). Традиционно это ген-
ное семейство подразделяли на древнюю, проме-
жуточную и современную клады. Регуляторы
маргинальной (WOX3) и пластинчатой (WOX1)
меристем листа, а также апикальных меристем
побега (WUS) и корня (WOX5) относились к со-
временной кладе (Hedman et al., 2013; Nardmann,
Werr, 2013). Однако недавно взгляды на филоге-
нию этого генного семейства существенно изме-
нились. Было установлено (Wu et al., 2019), что
выделение древней, промежуточной и современ-
ной клад неверно, так как все три эти клады воз-
никли одновременно. На основании этого в со-
временной классификации WOX выделяют кладу
Т1 (приблизительно соответствующую бывшей
древней кладе) и кладу Т3 (приблизительно соот-
ветствующую современной кладе в предыдущей
классификации). При этом существенно пере-
смотрен объем клады Т2 (только частично соот-
ветствующей бывшей промежуточной кладе), а
также топология всех трех клад (Wu et al., 2019).
Так, показано, что клада Т3, включающая гомо-
логи регуляторов маргинальной и пластинчатой
меристем листа, возникла в результате дуплика-
ции клады, предковой для клад Т2 и Т3, которая
произошла у общего предка всех высших расте-
ний спорофитной линии эволюции, а клада Т2
была впоследствии утеряна у всех несеменных
растений (Wu et al., 2019). Из современной топо-
логии следует, что некоторые гомологи WOX не-
семенных растений, которые традиционно отно-
сились к промежуточной кладе (Hedman et al.,
2013; Nardmann, Werr, 2013), являются предковы-
ми для клады Т3, в то время как другие входят в
кладу Т1. Особое место в этой филогении занима-
ют некоторые гомологи плауновидного Selaginella
moellendorffii, которые рассматриваются в каче-
стве сестринских к кладе Т3. Хотя филогения,
подразделяющая ТФ WOX на клады Т1, Т2, Т3 и
предковую для Т2 и Т3 (Wu et al., 2019), является
общепринятой, она включает очень ограничен-
ное число гомологов WOX несеменных растений,
из которых всего три (Selaginella moellendorffii,
Isoetes taiwanensis и Ceratopteris richardii) основаны на
геномных данных. Отнесение гомологов WOX из
транскриптома псилотовых к более не выделяемой
промежуточной кладе (Xia et al., 2022) также требует
пересмотра в рамках современной филогении.

Проведенный нами поиск гомологов генов,
кодирующих ТФ WOX, показал, что в дополнение
к выявленным ранее (Wu et al., 2019) они имеются
во всех доступных геномах лептоспорангиатных
папоротниковидных: Adiantum capillus-veneris и
Alsophila spinulosa, Marsilea vestita, а также в тран-
скриптомах хвощовых Equisetum diffusum, E. gigan-
teum и E. hyemale, в транскриптоме Psilotum nudum,
а также в геномах моховидных Anthoceros agrestis и

A. punctatus, Physcomitrium patens, плауновидных
Diphasiastrum complanatum и Isoetes taiwanensis, и
хвойного Thujia plicata (табл. 2; рис. 7). Число го-
мологов для каждого из проанализированных ви-
дов представлено в табл. 2. Для прояснения во-
проса о положении выявленных гомологов в со-
временной системе WOX была реконструирована
филогения данных ТФ с привлечением последо-
вательностей, использованных ранее (Wu et al.,
2019; Romanova et al., 2023) гомологов моховид-
ных Anthoceros agrestis, A. punctatus, Physcomitrium
patens, плауновидных Selaginella moellendorffii,
Isoetes taiwanensis, папоротниковидного Cera-
topteris richardii и цветкового Arabidopsis thaliana в
качестве маркеров Т1, Т2 и Т3 клад и клады, пред-
ковой для Т2 и Т3 (рис. 7). Было выявлено, что
некоторые гомологи Equisetum hyemale, Azolla pin-
nata, Salvinia cucullata, Adiantum capillus-veneris, Al-
sophila spinulosa и Thuja plicata относятся к кладе
Т3 (рис. 7) наряду с отнесенными к этой кладе ра-
нее (Wu et al., 2019) гомологами Ceratopteris richar-
dii, Picea abies, а также WUS, WOX1–WOX7 Arabi-
dopsis thaliana. Другие гомологи Equisetum hyemale
и E. giganteum, Azolla pinnata, Salvinia cucullata,
Adiantum capillus-veneris и Alsophila spinulosa, а так-
же гомологи Psilotum nudum и Diphasiastrum com-
planatum являются предковыми для клад Т2 и Т3
(рис. 7), так же как и отнесенные к этой группе ра-
нее (Wu et al., 2019) некоторые гомологи Selaginel-
la moellendorffii, Isoetes taiwanensis и Ceratopteris
richardii. Ряд гомологов Equisetum diffusum, E. gi-
ganteum, E. hyemale и Psilotum nudum, относятся к
кладе Т1 наряду с отнесенными к этой кладе ра-
нее (Wu et al., 2019: Romanova et al., 2023) гомоло-
гами Anthoceros agrestis, A. punctatus, Physcomitrium
patens, Diphasiastrum complanatum, Selaginella moel-
lendorffii, Isoetes taiwanensis и Ceratopteris richardii, а
также WOX10, WOX13 и WOX14 Arabidopsis thaliana
(рис. 7). На основании того, что некоторые из вы-
явленных нами у Equisetum hyemale и лептоспо-
рангиатных папоротниковидных гомологов WOX
относятся к Т3 кладе, а также того, что один из го-
мологов Ceratopteris richardii был отнесен к кладе
Т3 Wu c соавт. (2019), можно предположить, что
гомологи WOX из данной клады возникли у об-
щего предка папоротниковидных. Тот факт, что в
транскриптоме Equisetum diffusum не был выявлен
ни один из гомологов, относящихся к кладе Т3,
может отражать низкий уровень экспрессии ге-
нов, кодирующих данный ТФ, или выделение
РНК из верхушек их генеративных, а не вегета-
тивных побегов, или сбор материала после завер-
шения морфогенеза.

ОБСУЖДЕНИЕ

Проведенное исследование показало, что апи-
кальная меристема E. sylvaticum и E. fluviatile от-
носится к моноплексному структурному типу, так
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Рис. 7. Реконструкция филогении ТФ WOX методом максимального правдоподобия. 
В качестве внешних групп использованы гомологи моховидных. Границы клад Т1, Т2, Т3 и сестринских для клады Т3
и клад Т2+Т3 обозначены скобками справа.
Fig. 7. Reconstruction of  WOX TFs phylogeny by maximum like hood method.
Clades Т1, Т2, Т3 and sister to Т3 clade and Т2+Т3 clades are limited by brackets and labeled on the right. Bryophytes are used
as an outgroup.

T3 clade

sister to T3 clade

T2 clade

sister to T2+T3 clade

T1 clade
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gymnosperms 
(Pinopsida, Pinophyta)
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(Polypodiidae, Polypodiophyta) 
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же как у большинства папоротниковидных и у
плауновидных из порядка Selaginellales (Gifford,
Foster, 1989; Imaichi, Hiratsuka, 2007; Romanova
et al., 2010, 2022). Высокая плотность плазмодесм
в апикальной меристеме E. fluviatile сходна с тако-
вой в меристемах моноплексного типа лептоспо-
рангиатных папоротниковидных, псилотовых и
плауновидных (Imaichi, Hiratsuka, 2007; Naumen-
ko, Romanova, 2008; Romanova et al., 2022) и мо-
жет рассматриваться в качестве дополнительно-
го аргумента в поддержку гипотезы о связи между
способом формирования плазмодесм и структур-
ным типом апикальной меристемы (Cooke et al.,
1996; Imaichi, Hiratsuka, 2007). В то же время вы-
явленные у E. fluviatile относительно невысокая
степень вакуолизации и структурная однород-
ность клеток зоны поверхностных инициалей,
наличие в их пластидах единичных крахмальных
зерен и единичных липидных капель в цитоплаз-
ме более сходны со строением клеток этой зоны
моноплексной апикальной меристемы плауно-
видного Selaginella kraussiana, чем лептоспоран-
гиатных папоротниковидных (Romanova et al.,
2022). Сильная вакуолизация поверхностных
инициалей последних и наличие в них большого
количества крахмала и липидов, характерные для
меристематических клеток в состоянии покоя
(Koteeva, 1997), косвенно свидетельствуют о не-
высокой меристематической активности этих
клеток у последних. Поскольку листья у хвощо-
вых, так же как у папоротниковидных и плауно-
видных, образуются из поверхностных инициа-
лей (Romanova et al., 2010), сходство в строении
клеток этой зоны у E.  fluviatile и S. kraussiana и от-
личие от такового у лептоспорангиатных папо-
ротниковидных могут быть связаны со специфи-
кой органогенной ритмики представителей этих
таксонов. Действительно, в апикальной меристе-
ме хвощовых (рис. 5 Р) и плауновидных (Harrison
et al., 2005, 2007) без периода покоя образуется не-
сколько десятков листьев, тогда как у лептоспо-
рангиатных папоротниковидных – от одного до
семи листьев в год (Romanova et al., 2022). Сход-
ные особенности в строении клеток апикальной
меристемы и органогенной ритмике наряду с не-
большими размерами листьев у плауновидных и
хвощовых могут также свидетельствовать о сход-
стве в регуляции органогенеза в этих двух группах
растений. Однако сравнение транскриптомов мо-
ноплексных апикальных меристем хвощового
E. arvense и плауновидного S. moellendorfiii пока-
зало, что они настолько существенно различают-
ся, что каждый из них более сходен с транскрип-
томом меристемы Arabidopsis thaliana, т.е. пред-
ставителя другого отдела высших растений (Frank
et al., 2015). Таким образом, молекулярно-генети-
ческие данные не поддерживают точку зрения о
сходной регуляции органогенеза в моноплексных

апикальных меристемах побегов плауновидных и
хвощовых.

С другой стороны, различия в строении клеток
апикальной меристемы, органогенной ритмике и
морфологии листьев хвощовых и лептоспорангиат-
ных папоротников можно было бы рассматривать
как аргумент в пользу точки зрения о независимом
возникновении их листьев – так называемых “ли-
стьев хвощей” и “листьев папоротников” (Tomescu,
2009). Однако отсутствие данных о транскриптомах
апикальных меристем лептоспорангиатных папо-
ротников и псилотовых не позволяет оценить по-
тенциальное сходство или различие их регуляции
по сравнению с таковой у хвощовых.

Проведенное исследование показало, что ини-
циация листьев хвощовых сходна с таковой у дру-
гих растений с моноплексной апикальной мери-
стемой. Исключительную роль в органогенезе
хвощовых, как и у псилотовых, и у лептоспоран-
гиатных папоротниковидных, и у плауновидных,
играют поверхностные инициали: в результате
особых формативных делений некоторых клеток
этой зоны образуются апикальные инициали бу-
дущих листьев (Romanova et al., 2010). Таким об-
разом, способ образования листьев скоррелиро-
ван со структурным типом апикальной меристе-
мы, но не таксоноспецифичен и не отражает
различий в их дальнейшем развитии, морфоло-
гии, анатомии и органогенной ритмике. В то же
время стоит отметить, что размер апикальных
инициалей листьев хвощовых сходен с таковыми
у апикальных инициалей листьев Selaginella
kraussiana (Harrison et al., 2007) и существенно
меньше, чем у лептоспорангиатных папоротни-
ков (Wardlaw, 1949; Gifford, Foster, 1989; White,
Turner, 1995; Romanova, Borisovskaya, 2004; Roma-
nova et al., 2010; Vasco et al., 2013) и псилотовых
(Naumenko, Romanova, 2008). Начальные этапы
развития листьев хвощовых за счет периклиналь-
ных делений окружающих апикальную инициаль
поверхностных инициалей и подстилающих ее
подповерхностных инициалей сходны с таковы-
ми у плауновидного S. kraussiana (Harrison et al.,
2007), но не у лептоспорангиатных папоротни-
ков. Развитие листьев последних начинается ис-
ключительно в результате делений апикальной
инициали листа без участия поверхностных и
подповерхностных инициалей (Wardlaw, 1949;
Vasco et al., 2013).

Дальнейшее развитие листьев E. sylvaticum и
E. fluviatile отличается от такового как у плауно-
видных, так и у остальных папоротниковидных.
Основная особенность органогенеза обоих видов
хвощей состоит в заложении мутовки листьев как
единой структуры из поверхностных инициалей
“тройки” мерофитов. Выявленное у E. sylvaticum
и E. fluviatile образование мутовки из трех после-
довательных мерофитов апикальной инициали
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сходно с ранее описанным органогенезом E. ar-
vense (Golub, Wetmore, 1948 a, b). Такой способ за-
ложения свидетельствует о том, что именно му-
товка является элементарным метамером, или
фитомером побега не только ископаемых (Tomes-
cu et al., 2017), но и нынеживущих хвощовых.
Сравнение функциональных особенностей раз-
личных листовых меристем E. sylvaticum и E. fluvi-
atile с таковыми у плауновидных, псилотовых,
лептоспорангиатных папоротниковидных и се-
менных растений (табл. 1) показало, что каждая
из этих меристем имеет функциональное сход-
ство с таковой у представителей другой группы
растений, но набор этих особенностей уникален
для хвощовых. Так, непродолжительное функци-
онирование апикальной меристемы листа E. syl-
vaticum и E. fluviatile сходно с таковым у Psilotum
nudum (Naumenko, Romanova, 2008) и ряда хвой-
ных (Skupchenko, 2019; Skupchenko, Ladanova,
1984), но отличается от длительного функциони-
рования апикальной инициали в листьях лепто-
спорагиатных папоротников (Mueller, 1983; Gif-
ford, Foster, 1989; White, Turner, 1995; Romanova,
Borisovskaya, 2004; Vasco et al., 2013). Настоящее
исследование показало, что прекращение морфо-
генеза листа E. sylvaticum и E. fluviatile обусловле-
но сильной вакуолизацией его апикальной ини-
циали и ее производных; сходным образом про-
исходит остановка в развитии листа Psilotum
nudum (Naumenko, Romanova, 2008). Следствия-
ми вакуолизации апикальной инициали листа и
ее производных у хвощовых и псилотовых явля-
ются отсутствие в листе проводящих тканей, а
также отсутствие маргинальной меристемы. Хотя
апикальная меристема в листьях Selaginella krais-
siana также функционирует недолго, апикальная
инициаль листа у них вакуолизирована не боль-
ше, чем апикальная инициаль в меристеме побе-
га, а в листьях имеются проводящие ткани и мар-
гинальная меристема (Harrison et al., 2007; Roma-
nova et al., 2023). Последняя участвует также в
развитии листьев лептоспорангиатных папорот-
никовидных (Romanova, Jernstedt, 2005; Vasco
et al., 2013) и хвойных (Napp-Zinn,1966; Owens,
1968; Skupchenko, Ladanova, 1984; Skupchenko,
2019) (табл. 1). В основании листьев E. sylvaticum и
E. fluviatile имеется интеркалярная меристема,
обуславливающая рост листьев в проксимоди-
стальном направлении (в длину), что отличает
листья хвощовых от листьев Psilotum nudum, но
сближает с таковыми плауновидных, лептоспо-
рангиатных папоротниковидных и хвойных. Спе-
цифика интеркалярной меристемы хвощовых по
сравнению с перечисленными группами расте-
ний в том, что деления клеток локализованы пре-
имущественно в ее базальной части, а также в
ключевой роли этой меристемы в морфогенезе
мутовки листьев. По этим признакам интерка-
лярная меристема хвощовых напоминает интер-

калярную меристему злаков, которая локализова-
на в листовом зачатке как над язычком, так и под
ним, и играет основную роль в росте листа в прок-
симодистальном направлении (Esau, 1969). От-
сутствие в листьях E. sylvaticum и E. fluviatile пла-
стинчатой меристемы следует из того, что число
клеток в ад/абаксиальной и медиолатеральной
плоскостях листовых зачатков определяется уже в
четвертой–пятой по удаленности от апикальной
меристемы мутовке и больше не увеличивается.
Отсутствие пластинчатой меристемы характерно
также для плауновидных (Harrison et al., 2007; Ro-
manova et al., 2023), псилотовых (Naumenko, Ro-
manova, 2008) и хвойных (Skupchenko, Ladanova,
1984; Skupchenko, 2019), но не для лептоспоран-
гиатных папоротниковидных (Vasco et al., 2013)
(табл. 1). Однако при ряде различий в морфогене-
зе листа хвощовых и лептоспорангиатных папо-
ротниковидных у них есть и общая особенность,
отличающая их от семенных растений: абакси-
альная сторона их листового зачатка более мери-
стематична, чем адаксиальная.

Поиск гомологов регуляторов апикальной,
маргинальной, пластинчатой меристем листа, а
также регуляторов дифференцировки адаксиаль-
ного и абаксиального доменов листа у плауновид-
ных, папоротниковидных (включая хвощовые и
псилотовые) и семенных растений был предпри-
нят в данном исследовании для оценки эволюци-
онных гомологий листьев хвощовых в рамках
проверки трех рабочих гипотез. (1) Если листья
хвощовых отличаются по набору регуляторов как
от листьев плауновидных, так и от листьев лепто-
спорангиатных папоротниковидных и псилото-
вых, то они могут представлять собой пример не-
зависимого возникновения в эволюции – так на-
зываемые “листья хвощей” (Tomescu, 2009).
(2) Если листья хвощовых и остальных папорот-
никовидных сходны между собой по набору регу-
ляторов и отличаются по этим признакам от ли-
стьев плауновидных, то листья всех папоротнико-
видных имеют общее происхождение, а листья
современных хвощовых представляют собой ре-
зультат редукции более развитых листьев их пред-
ков – клинолистовых (Sphenophyllopsida) (Gifford,
Foster, 1989). (3) Если морфологически сходные ли-
стья представителей отдаленных в филогенетиче-
ском отношении таксонов – плауновидных, двух
групп папоротниковидных (хвощовых и псилото-
вых), а также хвойных растений – обладают сход-
ным набором регуляторов, то регуляторные изме-
нения, приводящие к ранней остановке морфоге-
неза листьев, могли возникнуть независимо в
разных эволюционных линиях. В рамках послед-
ней гипотезы сходный набор регуляторов у пред-
ставителей отдаленных таксонов не может рас-
сматриваться в качестве подтверждения незави-
симого происхождения их листьев (так
называемых “листьев хвощовых”, “листьев пси-
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лотовых”, “листьев голосеменных”), так как в
каждой из групп есть растения с нередуцирован-
ными листьями.

Интересно, что гомологи генов, кодирующих у
цветковых растений регуляторы маргинальной
(WOX3) и пластинчатой (WOX1) меристем, а так-
же развитие адаксиального (ARP и C3HDZ) и
абаксиального (YABBY и KANADI) доменов ли-
ста были обнаружены в геномах представителей
всех отделов моховидных: Anthocerophyta, Mar-
chantiophyta, Bryophyta (Sakakibara et al., 2014; Yip
et al., 2016, Romani et al., 2018; Li et al., 2020; Bri-
ginshaw et al., 2022; Hirakawa, 2022; Romanova
et al., 2023) (табл. 1). Установлена роль гомологов
WOX в развитии спорофита Physcomitrium patens
(Sakakibara et al., 2014); гомологов C3HDZ в разви-
тии филлидиев на гаметофорах P. patens (Yip et al.,
2016), и гомологов KANADI в развитии гаметофо-
ров Marchantia polymorpha (Briginshaw et al., 2022).
Эти данные подтверждают точку зрения о том,
что большая часть регуляторов ключевых про-
грамм развития растений спорофитной линии
эволюции уже существовала у моховидных – пи-
онеров в освоении суши и, вероятно, присутство-
вала у общего предка всех высших растений
(Bowman et al., 2019; Szövenyi et al., 2019). Наличие
полного набора регуляторов адаксиального (ARP
и C3HDZ) и абаксиального (YABBY и KANADI)
доменов листа в разных порядках плауновид-
ных – древнейших из ныне живущих растений
спорофитной линии эволюции – и у моховидных
(табл. 1) указывает на вероятное присутствие все-
го набора и у общего предка всех Tracheophyta
(сосудистых растений) (Romanova et al., 2023).
Однако не имеющая ад/абаксиальной приуро-
ченности экспрессия ARP (Harrison et al., 2005),
C3HDZ (Floyd, Bowman, 2006; Vasco et al., 2016),
YABBY (Evkaikina et al., 2017) и KANADI (Zuma-
jo-Cardona et al., 2019) в листьях плауновидных,
отсутствие дифференциации их мезофилла на па-
лисадный и губчатый и радиально-симметричное
(амфикрибральное) строение жилок их листьев
(Gifford, Foster, 1989; табл. 1) свидетельствуют о
вероятном функциональном отличии данных ТФ
в регуляции развития адаксиального и абаксиаль-
ного доменов листьев плауновидных по сравне-
нию с листьями цветковых. У хвойных растений,
так же как у плауновидных и цветковых, имеется
полный набор регуляторов адаксиального (ARP,
C3HDZ) и абаксиального (YABBY и KANADI)
доменов листа. Однако экспрессия гомолога
YABBY в клетках как адаксиального, так и абакси-
ального доменов листовых зачатков Pseudotsuga
menziesii (Finet et al., 2016), а гомологов YABBY и
APR – в центральной части листа Picea smithiana и
Abies holophylla (Du et al., 2020; табл. 1) указывают
на то, что у хвойных данные ТФ возможно еще не
приобрели роль регуляторов аб/адаксиальной
дифференциации мезофилла листа. На основа-

нии экспрессии гомологов C3HDZ в адаксиаль-
ном домене листа Pseudotsuga menziesii (Floyd et al.,
2006) можно предположить, ТФ из этого семей-
ства раньше других приобрели функцию регуля-
ции развития адаксиального домена листа. Одна-
ко отсутствие дифференциации мезофилла у это-
го хвойного на столбчатый и губчатый
свидетельствует о специфике этой регуляции по
сравнению с цветковыми.

Наличие у всех папоротниковидных, включая
хвощовые и псилотовые, единственного регуля-
тора адаксиального (C3HDZ) и единственного
регулятора абаксиального (KANADI) доменов
листа (табл. 1) указывает на: (1) вероятную утерю
двух других регуляторов (ARP и YABBY) в отделе
Polypodiophyta; (2) сходство молекулярно-гене-
тической регуляции листьев всех папоротнико-
видных, несмотря на значительные различия в
морфологии, анатомии и специфике функциони-
рованиях листовых меристем; (3) различия моле-
кулярно-генетической регуляции развития ли-
стьев хвощовых по сравнению с таковой у плау-
новидных и хвойных, несмотря на некоторое
сходство структурных аспектов морфогенеза.

К сожалению, оценить роль ТФ C3HDZ и
KANADI в развитии адаксиального и абаксиаль-
ного доменов листа папоротниковидных на осно-
вании фрагментарных сведений об их экспрессии
затруднительно. С одной стороны, приурочен-
ность экспрессии гомологов C3HDZ к адаксиаль-
ному домену листа у лептоспорангиатных папо-
ротников с мезофиллом, дифференцированным
на палисадный и губчатый, и их равномерная экс-
прессия во всех клетках развивающихся листьев у
хвоща E. diffusum с мезофиллом, не имеющим
ад/абаксиальной дифференциации (Vasco et al.,
2016; табл. 1), подтверждает роль данных факто-
ров в ад/абаксиальной поляризации листьев. В то
же время приуроченность экспрессии гомологов
KANADI к абаксиальному домену листьев хвоща
Е. hyemale (Zumajo-Cardona et al., 2019) (при от-
сутствии данных для остальных папоротниковид-
ных) не поддерживает их функциональное сход-
ство с гомологами у цветковых растений.
Тот факт, что листья папоротников, мезофилл
которых дифференцирован на палисадный и губ-
чатый, обладают биколлатеральными жилками, а
листья хвощовых, образованные только губчатым
мезофиллом, – коллатеральными жилками (Gif-
ford, Foster, 1989) (табл. 1), указывает на то, что
эти два аспекта программы развития листа у па-
поротниковидных могут регулироваться незави-
симо друг от друга.

Филогенетический анализ гомологов ТФ WOX
(табл. 2, 3; рис. 7) показал, что T3 клада, к которой
относятся регуляторы маргинальной (WOX3) и
пластинчатой (WOX1) меристем листа цветковых
растений (Wu et al., 2019), возникла у Polypodiidae,
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в то время как гомологи ТФ WOX плауновидных
относятся к кладе, являющейся предковой как
для клады Т2, так и для Т3. Присутствие у хвощо-
вых гомологов WOX из Т3 клады указывает на по-
тенциальную возможность возникновения у них,
как и у других папоротниковидных, маргиналь-
ной меристемы, однако ее отсутствие обусловле-
но быстрым старением клеток листового зачатка.
Таким образом, маргинальная меристема, регу-
лируемая представителями клады Т3 ТФ WOX,
вероятно, появилась не у хвойных, как считалось
ранее (Nardmann, Werr, 2013), а у лептоспоранги-
атных папоротниковидных.

Полученные в рамках настоящего исследова-
ния биоинформатические данные свидетельству-
ют в пользу гомологии листьев всех папоротнико-
видных. В то же время некоторые данные могут
рассматриваться и как аргументы в пользу воз-
можности происхождения листьев хвощовых в
результате стерилизации спорангиофоров, несу-
щих спорангии (Tomescu et al., 2017). Изначально
эта гипотеза объясняла эволюционное происхож-
дение листьев плауновидных и была основана на
особенностях морфологии ископаемых плауно-
видных, например, Adoketophyton (Kenrick, Crane,
1997). Позже она была подтверждена молекуляр-
но-генетическими данными; гены, регулирую-
щие развитие листьев, экспрессируются у плау-
новидных как в листьях, так и в спорангиях:
C3HDZ у Selaginella kraussiana (Vasco et al., 2016),
YABBY у Huperzia selago (Evkaikina et al., 2017). Экс-
прессия C3HDZ в спорангиях Psilotum nudum позво-
лила предположить, что стерилизация спорангиев
может представлять собой программу, в результате
модификации которой могли возникнуть и листья
папоротниковидных, которые таким образом ха-
рактеризуются “глубокой гомологией”, то есть
консервативными регуляторными механизмами с
плауновидными (Vasco et al., 2016). Хотя сведения
о молекулярных маркерах спорангиев или спо-
рангиофоров хвощовых пока отсутствуют, извест-
но, что их спорангиофоры со спорангиями, так же
как и листья, закладываются в апикальной меристе-
ме побега мутовками; начальные этапы морфогене-
за листьев и спорангиофоров сходны между собой
(Gifford, Foster, 1989; Tomescu et al., 2017). У ныне-
живущих хвощовых смена программы образова-
ния листьев на программу образования споран-
гиофоров происходит однократно, в результате
чего надземные побеги несут на верхушке строби-
лы. Однако в апикальной меристеме ископаемых
хвощовых Cruciaetheca genoensis и Peltotheca furcata
поочередно образуются то мутовки листьев, то
мутовки спорангиофоров (Tomescu et al., 2017).
На основании этих фактов гипотетически возмож-
но, что листья хвощовых действительно могли воз-
никнуть в результате модификации программы раз-
вития спорангиофоров. Таким образом, можно
предположить, что различные модификации про-

граммы образования спорангиев и спорангиофо-
ров со спорангиями могли независимо привести к
образованию листьев у плауновидных и хвощовых,
соответственно. Возможно, что независимая моди-
фикация сходных программ органогенеза у плауно-
видных и хвощовых нашла отражение в сходных
особенностях в строении клеток апикальных мери-
стем их побегов, органогенной ритмике, морфоло-
гии и строении мезофилла их листьев.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Обобщение полученных структурных и био-
информатических данных показывает, что при
различиях в строении апикальной меристемы,
морфогенезе, морфологии и анатомии листьев
хвощовых и “типичных” папоротниковидных
(Polypodiidae) набор регуляторов развития их ли-
стьев сходен. Это может свидетельствовать о ве-
роятной гомологии листьев всех представителей
отдела Polypodiophyta. Структурная причина ран-
ней остановки развития листьев хвощовых –
быстрая вакуолизация апикальной инициали и ее
производных, приводящая к прекращению функ-
ционирования апикальной меристемы листа и
отсутствию маргинальной и пластинчатой мери-
стем. С другой стороны, образование в апикаль-
ной меристеме плауновидных и хвощовых и ли-
стьев, и спорангиев, сходство в строении клеток
апикальных меристем их побегов, сходные орга-
ногенная ритмика, морфология и анатомия их
листьев при различии в наборе регуляторов раз-
вития могут свидетельствовать о том, что листья в
этих группах могли возникнуть в результате незави-
симо произошедшей стерилизации спорангиев.
В рамках этого сценария листья хвощовых негомо-
логичны листьям “типичных” папоротниковид-
ных. Таким образом, пока вопрос об однократности
или многократности возникновения листьев в
разных группах папоротниковидных остается от-
крытым.
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STRUCTURAL AND REGULATORY ASPECTS OF MORPHOGENESIS 
IN EQUISETUM SYLVATICUM AND EQUISETUM FLUVIATILE AND THE ISSUE 

OF HOMOLOGY OF LEAVES OF HORSETAILS AND OTHER FERNS
M. A. Romanovaa,#, V. V. Domashkinaa,b, and N. A. Bortnikovab

aSt. Petersburg State University Universitetskaya Emb., 7–9, St. Petersburg, 199034, Russia
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The structure of the shoot apical meristem (SAM), ultrastructure of its cells and the origin of primordia of
organs in the SAM of horsetails Equisetum sylvaticum L. and E. fluviatile L. were studied. A relatively low de-
gree of vacuolation and structural homogeneity of the cells that compose the surface initials zone (SI), the
presence of single starch grains in their plastids and single lipid droplets in the cytoplasm of the SI cells were
revealed. These features are more similar to those in the monoplex SAM of lycophytes than to those in lep-
tosporangiate ferns. It is shown that initiation of leaves in E. sylvaticum and E. fluviatile via emergence of the
leaf apical initials (LAIs) in the surface initials zone is similar to that of other plants with monoplex SAM;
both ferns and lycophytes. The main peculiarity of organogenesis in horsetails is the origin of the leaf whorl
as a single structure; each whorl develops from the triplet of the shoot apical initial merophytes. The inner
cells of the emerging leaf whorl that belong to the single triplet of merophytes differentiate into the intercalary
meristem. Each phytomer of E. sylvaticum and E. fluviatile is composed of the whorl of congenitally fused
leaves and a whorl of buds that emerge in the axils of leaf bases located between the blades and thus alternate
with leaves. Each bud bears a single root primordium; bud primordia develop on aerial shoots while root pri-
mordia – on the underground shoots. Termination of the leaf apical meristem functioning, that consequenc-
es from the vacuolation of the LAI, leads to the absence of the marginal meristem and the vascular tissues in
the leaf blade. Proximodistal development of the leaf whorl and origin of buds results from meristematic ac-
tivity of the peripheral part of the intercalary meristem. The search for the homologues of genes encoding
known for angiosperms regulators of the development of adaxial (C3HDZ and ARP) and abaxial (YABBY
and KANADI) leaf domains in available transcriptomes of horsetails and matching of the found homologues
with that from the genomes of mosses, ferns and gymnosperms was undertaken in the context of assessment
of presumptive regulatory similarities or differences of leaves of horsetails and other ferns in the context of leaf
homology in the two groups. MEME analysis has shown that R2-R3 MYB proteins from transciptomes of
horsetails are not ARP homologues. Thus it has been revealed that horsetail have single adaxial domain reg-
ulator (C3HDZ) and single abaxial domain regulator (KANADI), as other ferns. This finding suggests the
probable loss of other regulators of the adaxial (ARP) and abaxial (YABBY) domains in the common ancestor
of Polypodiophyta. Phylogenetic analysis of the identified homologues of genes that encode WOX proteins
suggest that the T3 clade, that includes regulators of marginal (WOX3) and plate (WOX1) leaf meristems,
originated in a common ancestor of Polypodiophyta, also indicating similarities in the molecular genetic reg-
ulation of the leaves in horsetails and other ferns.

Keywords: apical initials, apical, plate, marginal meristems, transcription factors, ARP, C3HDZ, YABBY,
KANADI, WOX
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