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Интерес к папоротникам как объектам биотехнологических исследований определяется особенно-
стями их развития и репродукции, знание которых важно для понимания путей эволюции наземных
растений. В обзоре проанализированы и обобщены данные литературы об участии фитогормонов в
регуляции онтогенеза гаметофитов папоротников при культивировании in vitro. Рассмотрен вопрос
о возможности размножения папоротников путем использования спор в качестве эксплантов метода-
ми in vitro. Проанализированы эффекты экзогенной обработки цитокининами, ауксинами, гиббе-
реллинами, этиленом, жасмоновой кислотой и брассиностероидами на прорастание спор, морфо-
логию и развитие гаметофита. Обсуждается роль гиббереллинов и антеридиогена в формировании
полового диморфизма гаметофитов папоротников. Обобщены данные о нарушениях полового про-
цесса у папоротников, участии фитогормонов в образовании апогамных спорофитов на талломах
гаметофитов.
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ВВЕДЕНИЕ
Папоротники – сосудистые споровые расте-

ния – вместе с хвощами и псилотовыми образуют
класс Polypodiopsida (PPG І, 2016). По разным
оценкам насчитывают от 9000 до 10600 видов
(Smith et al., 2008; Christenhusz, Chase, 2014; PPG І,
2016), представленных наземными, эпифитными
и водными формами. Характерной особенностью
папоротников является чередование поколений,
которое обеспечивает независимое развитие бес-
полого поколения – спорофита и полового поко-
ления – гаметофита. Спорофиты, как правило,
многолетние растения с различной продолжи-
тельностью жизни, тогда как рост и развитие га-
метофитов протекает быстрее.

Гаметофит папоротников развивается из спо-
ры и является свободноживущим фотосинтезиру-
ющим организмом (Sharpe et al., 2010). Развитие
таллома гаметофита начинается с прорастания
споры и формирования проталлиальной нити,
которая дифференцируется в лопатовидный про-
таллий, а затем в однослойный таллом, форма ко-
торого может изменяться (Арнаутова, 2008). На

талломе гаметофита формируются женские (ар-
хегонии) и мужские (антеридии) репродуктив-
ные органы, образующие гаметы. После оплодо-
творения из зиготы на гаметофите развивается
спорофит. В дальнейшем гаметофит отмирает, а
спорофит переходит к самостоятельному суще-
ствованию. Во время роста и развития спорофита
образуются спорангии, содержащие спорогенную
ткань, из которой, в результате мейоза, формируют-
ся споры (Banks, 1999; Арнаутова, 2008). Различают
равноспоровые (гомоспоровые) и разноспоровые
(гетероспоровые) папоротники. Равноспоровые
папоротники продуцируют один тип спор, тогда
как разноспоровые размножаются посредством
мегаспор и микроспор, из которых образуются
гаметофиты, производящие только женские или
мужские гаметы (Johari, Singh, 2018). Подавляю-
щее большинство современных папоротников
являются равноспоровыми.

В онтогенезе гаметофитов равноспоровых папо-
ротников выделяют четыре периода развития: пер-
вичный покой, виргинильный, дефинитивный, се-
нильный и восемь онтогенетических состояний:
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спора, проросток, ювенильное, имматурное, вирги-
нильное, дефинитивное, субсенильное и сениль-
ное (Шорина, 1987; Барабанщикова, 2009). Тип
развития таллома определяет в дальнейшем фор-
му зрелого проталлия. В работе Н.М. Державиной
(2017) обобщены данные касательно классифика-
ций форм развития талломов гаметофитов. Авто-
ром отмечено, что существует масса исключений
из рассмотренных в работе классификаций. Одной
из причин вариабельности форм талломов может
быть гормональная регуляция морфогенеза, кото-
рая контролируется не только собственным гор-
моном антеридиогеном, но и антеридиогенами
других видов папоротников (Schneller, 2008).

Гаметофиты папоротников являются идеаль-
ными модельными объектами для наблюдения за
процессами роста и развития (Hickok et al., 1987;
Banks, 1999), их легко культивировать in vitro до
состояния полной зрелости (Raghavan, 1989;
Menéndez et al., 2010). Кроме того, они могут раз-
множаться вегетативно с образованием клонов
гаметофитов (Johari, Singh, 2018). Исследование
гаметофитов в лабораторных условиях позволя-
ет выявить особенности влияния различных эк-
зогенных факторов на прорастание спор, рост и
морфогенез таллома, половой диморфизм, обра-
зование зиготы и формирование зародыша споро-
фита. Изолированные в культуре in vitro гаметофи-
ты успешно используются для изучения генетиче-
ских и физиологических механизмов регуляции
роста и развития, что способствует получению но-
вых данных об эволюции наземных растений
(Banks, 1999).

Процессы роста и развития гаметофита и спо-
рофита папоротников, как и представителей дру-
гих таксонов, контролируются многокомпонент-
ной гормональной системой (Haufler et al., 2016).
Определяющим в характере действия фитогормо-
нов является их концентрация и локализация в
отдельных органах и тканях растений (Davies,
2010). Благодаря гормональной регуляции и вли-
янию экзогенных факторов этапы реализации ге-
нетической программы растительного организма
могут ускоряться либо замедляться (Bradford, Tre-
wavas, 1994). Так, ауксины влияют на митотиче-
ский цикл, переход клеток из состояния покоя к
активной пролиферации, задействованы в
эмбрио-, органо- и морфогенезе, развитии кор-
невой системы, формировании цветков, семян,
плодов (Del Pozo et al., 2005; Ludwig-Muller, 2011).
Гиббереллины (ГК) координируют процессы де-
ления и растяжения клеток, индуцируют цвете-
ние, регулируют пол, активируют завязывание и
развитие плодов, а также прорастание семян,
клубней и луковиц (Peng, Harberd, 2002; Chandler,
2011; Davière, Achard, 2013). В формировании ан-
теридиев на поверхности гаметофита задейство-
ваны антеридиогены (АГ) – специфические ГК-
подобные гормоны (Atallah, Banks, 2015). Образо-

вание мужского гаметофита происходит при вы-
сокой концентрации эндогенного АГ, в случае же
его отсутствия формируется женский гаметофит.
Низкая концентрация АГ обусловливает разви-
тие двуполого заростка (Haufler et al., 2016). АГ
может проникать в почву на глубину от одного до
пятнадцати сантиметров (Schneller, 1988). Выде-
ленный в почву на стадии развития проталия АГ
активирует прорастание других спор (Chiou, Far-
rar, 1997), а также индуцирует развитие антериди-
ев на более поздних стадиях развития гаметофита
(Tanaka et al., 2014). АГ играет важную роль в ви-
дообразовании и эволюции папоротников, по-
скольку он способствует перекрестному межга-
метофитному оплодотворению и формированию
генетической гетерозиготности (Chiou, Farrar,
1997; Korpelainen, 1998; Tanaka et al., 2014).

Цитокинины (ЦК) стимулируют процессы де-
ления и роста клеток, образование побегов из кал-
лусов в культуре in vitro, активируют биогенез и
дифференциацию хлоропластов, ингибируют рост
апикальной меристемы корня, тормозят процесс
старения листьев, регулируют покой и прораста-
ние семян (Романов, 2009). ЦК также влияют на
устойчивость растений к неблагоприятным воз-
действиям окружающей среды (Ha et al., 2012).
Абсцизовая кислота (АБК), этилен, вместе с жас-
моновой кислотой (ЖК) и брассиностероидами
(БС) относятся к фитогормонам, которые задей-
ствованы в реакциях растений на абиотические и
биотические стрессы (Bartoli et al., 2013; Babenko
et al., 2015). АБК, помимо регуляции защитных
механизмов (Vishwakarma et al., 2017), управляет
процессами покоя, прорастания семян, вегета-
тивного роста (Finkelstein et al., 2008). Прораста-
ние семян, развитие, созревание плодов и старе-
ние растений находится под контролем этилена
(Pierik et al., 2006). ЖК регулирует процессы со-
зревания семян и плодов, рост корней, способ-
ствует выходу из состояния покоя, индуцирует за-
щитные реакции (Hyun, Lee, 2008; Babenko et al.,
2015). БС – растительные фитостероиды (Arora
et al., 2008) – влияют на процессы роста, форми-
рования сосудистой системы, репродукцию, раз-
витие цветков и плодов (Khripach et al., 2000).
Контролируя ингибиторные эффекты АБК, брас-
синостероиды положительно влияют на прорас-
тание семян (Hu, Yu, 2014).

Споры и гаметофиты папоротников активно
используют при проведении физиологических
(Ballesteros et al., 2012; Zhang et al., 2016), генети-
ческих (Rutherford et al., 2004; Plackett et al., 2015),
цитологических (Rodríguez-Romero et al., 2018),
биохимических (Nekrasov et al., 2019) и экотокси-
кологических исследований (García-Cortés et al.,
2018). Это обусловлено продуцированием папо-
ротниками больших количеств спор, простотой
их сбора и хранения, достаточно несложными ме-
тодами проращивания и последующего культи-
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вированием гаметофитов. Изучение влияния эк-
зогенных фитогормонов на рост и развитие гаме-
тофитов открывает возможности для поиска путей
управления этими процессами. Целью нашего об-
зора был анализ и обобщение результатов научных
исследований, посвященных изучению влияния
экзогенных фитогормонов на прорастание спор,
регуляцию морфогенеза, реализацию полового ди-
морфизма гаметофитов, оптимизацию развития
спорофитов на поверхности талломов гаметофитов.

ВЛИЯНИЕ ЭКЗОГЕННЫХ ФИТОГОРМОНОВ 
НА ПРОРОСТАНИЕ СПОР

На прорастание спор папоротников влияют
различные внешние факторы. Среди них: осве-
щение, температура, элементы питания (Du et al.,
2009; Wu et al., 2010; Ballesteros et al., 2012; Juárez-
Orozco et al., 2013; Suo et al., 2015), гравитация
(Edwards, Roux, 1998), тяжелые металлы и пести-
циды (Drăghiceanu, Soare, 2016; Soare et al., 2019),
почвенные микроорганизмы (Ganger et al., 2019).
В условиях in vitro споры, как правило, проращи-
вают без добавления регуляторов роста, что кос-
венно указывает на достаточное количество эндо-
генных гормонов для запуска и регуляции про-
цесса (Pinto et al., 2013). Тем не менее, экзогенная
обработка, в зависимости от концентрации гор-
монов, способна ускорять либо замедлять про-
растание спор (рис. 1). Положительное влияние
на прорастание спор оказывают гиббереллины.
Так, пятиминутная обработка спор Athyrium multi-
dentatum (Doll.) Ching 20 мг/л гибберелловой кис-
лотой (ГК3), а также внесение 10 мг/л гормона в пи-
тательную среду улучшало прорастание (Guo et al.,
2007; Zhang, Yang, 2011). ГК3 в концентрации 0.15 ×
× 10–7 г/л ускоряла прорастание спор Pteridium
aquilinum (L.) Kuhn (Zhang, Niu, 1999). Значитель-
но более высокие концентрации гормона (0.5, 5 и
50 μМ) активировали прорастание спор Blechnum
spicant L. (Fernandez et al., 1997). Нами было пока-
зано, что высокие концентрации ГК3 (10–5 и 10–6 М)
существенно тормозили прорастание спор Polys-
tichum aculeatum (L.) Roth., тогда как более низкие
концентрации (10–7 и 10–8 М) ускоряли этот про-
цесс (Babenko et al., 2018). В то же время известно,
что споры некоторых видов папоротников нечув-
ствительны к гиббереллинам. В частности, ГК3 не
влияла на прорастание спор Pteridium aquilinum
var. latiusculum (Desvaux) L. Underwood ex A. Heller
(Zhai et al., 2007) и Sphenomeris chinensis (L.) Maxon
(Ren et al., 2008). Показано, что ГК3 улучшала
прорастание спор Pteridium aquilinum, Polystichum
munitum (Kaulf.) Presl. и Polypodium feei (Bory)
Mett. в темноте (Weinberg, Voeller, 1969). Гиббе-
реллины ГК3, ГК4, ГК7 и ГК13 индуцировали про-
растание спор Anemia mexicana Klotzsch и Anemia
phyllitidis (L.) Sw. в темноте, причем более чув-

ствительными оказались споры A. phyllitidis
(Nester, Coolbaugh, 1986). Наибольший эффект
проявляли ГК4 и ГК7, тогда как ГК13 была менее эф-
фективной (Nester, Coolbaugh, 1986). Положитель-
ное влияние ГК3, ГК4, ГК9 на прорастание спор в
темноте показано также для Lygodium japonicum
(Thunb.) Sw. (Sugai et al., 1987). Гиббереллины не
влияли на прорастание спор Schizaea pusilla Pursh
в темноте (Guiragossian, Koning, 1986), однако
при использовании красного света стимулирова-
ли процесс, причем эффект ГК3 оказался более
выраженным, чем ГК4 + 7. Особенности влияния
ГК3 на прорастание спор L. japonicum в темноте и
при освещении позволили авторам исследования
(Kagawa, Sugai, 1991) предположить, что красный
свет активирует биосинтез гиббереллинов, что
приводит к улучшению прорастания спор.

Споры Campyloneurum angustifolium (Sw.) Fée,
C. phyllitidis (L.) C. Presl., Lepisorus thunbergianus
(Kaulfuss) Ching, Microgramma heterophylla (L.)
Wherry, Phymatosorus scolopendria (Burm. f.) Pic.
Serm. и Polypodium pellucidum Kaulf. прорастали в
присутствии собственного антеридиогена, кото-
рый также индуцировал развитие антеридиев на
проталлии (Chiou, Farrar, 1997). Напротив, споры
Phlebodium aureum (L.) J. Sm. на собственный АГ
не реагировали, а прорастали в присутствии анте-
ридиогена вида Pteridium aquilinum (AГPt), при
этом AГPt не проявлял видовой специфичности и
положительно влиял на прорастание спор и раз-
витие антеридиев всех перечисленных выше ви-
дов папоротников. С другой стороны, антеридио-
ген Ph. aureum стимулировал прорастание спор
Onoclea sensibilis L. (Chiou, Farrar, 1997).

Исследования эффектов цитокининов и аук-
синов на прорастание спор папоротников немно-
гочисленны. Синтетический ауксин 2,4-Д (2,4-ди-
хлорфеноксиуксусная кислота) не влиял на прорас-
тание спор Pteris longifolia L. (Strickler, 1946) и
Alsophila odonelliana (Alston) Lehnert (Bonomo,
2013). Нами было установлено, что экзогенная
обработка 6-бензиламиномурином (БАП) в кон-
центрации 10–5 М существенно тормозила про-
растание спор Polystichum aculeatum, а при кон-
центрации гормона 10–6, 10–7, 10–8 М стимулиру-
ющий эффект отсутствовал (Babenko et al., 2018).
В другом исследовании (Bonomo et al., 2013) сооб-
щалось, что влияние БАП в концентрациях 0.01,
0.1, 1.0 мг/л на прорастание спор Alsophila odonelli-
ana было слабо выраженно. Добавление в среду
БАП и ГК3 ускоряло прорастания спор Pteris iner-
mis (Rosenst.) Sota, тогда как отдельно БАП на про-
растание спор существенно не влиял (Tanco et al.,
2009). Нами (Romanenko et al., 2019) было показа-
но, что экзогенные ЦК кинетин, БАП, N6-2-изо-
пентениладенин (ИПА) ингибировали прораста-
ние спор Dryopteris filix-mas (L.) Schott, при этом
эффект был прямо пропорционален концентра-
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Рис. 1. Фитогормональная регуляция прорастания спор. Обозначения: сплошная линия – позитивное действие; ли-
нейный пунктир – негативное, точечный пунктир – нейтральное; ГК – гиббереллины, АГ – антеридиоген, ЦК – ци-
токинины, Асинт – ауксины синтетические; Эт – этилен, ЖК – жасмоновая кислота, АБК – абсцизовая кислота,
БС – брассиностероиды (приведенные сведения адаптированы из Suo et al., 2015 и дополнены).
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Onoclea sensibilis

Alsophila odonelliana

Blechnum spicant

ГК

Dryopteris filix-mas

Alsophila odonelliana

Platycerium bifurcatum

Matteuccia struthiopteris

Lygodium japonicum

Ceratopteris richardii

Lygodium japonicum

Athyrium multidentatum

Polypodium feei
Pteridium aquilinum

Mohria caffrorum

Anemia phyllitidis
Anemia mexicana

Polystichum aculeatum

Polystichum aculeatum

Polystichum lonchitis

Polystichum munitum

Sphenomeris chinensis

Schizaea pusilla

АГ

ЦК

Асинт

ЖК

Эт

БС

АБК

ции гормона. Оказалось, что наибольший ингиби-
рующий эффект проявлял ИПА. Положительно
влиял на прорастание спор зеатин, концентрация
гормона 10–7 М была самой эффективной (Roma-
nenko et al., 2019).

В работах других авторов (Jarvis, Wklkins, 1973;
Chia, Raghavan, 1982) сообщалось, что экзогенная
АБК в концентрации 10 мг/л не влияла на прорас-
тание спор Mohria caffrorum Sw. и Matteuccia struthiop-
teris (L.) Tod. В то же время было показано, что
АБК в концентрации 5 мг/л полностью блокиро-
вала прорастание спор Lygodium japonicum (Swami,
Raghavan, 1980).

Этилен в темноте ингибировал прорастание
спор Onoclea sensibilis, однако при нормальном
освещении до 50% спор прорастало (Edwards,
Miller, 1972; Fisher, Miller, 1975). Фотоиндуциро-
ванное прорастание спор O. sensibilis регулирова-
лось на уровне антагонистического взаимодей-
ствия между CO2 и этиленом. Если этилен полно-
стью угнетал прорастание спор в темноте, то в
дальнейшем такое ингибирование частично устра-
нялось при освещении и обработке CO2 (Edwards
1977). Обработка спор этиленпродуцентом 2-хлор-
этилфосфорной кислоты ускоряла всхожесть све-
жесобранных и незрелых спор Ceratopteris richardii
Brongn., однако ингибировала прорастание зрелых

и длительно хранившихся спор (Warne, Hicko,
1987). Полученные результаты позволили авто-
рам предположить, что 2-хлорэтилфосфорная
кислота ускоряет процессы созревания незрелых
спор и старения зрелых, а объясняется это высво-
бождением этилена при гидролизе 2-хлорэтил-
фосфорной кислоты и последующей активацией
гормоном вышеупомянутых процессов (Warne,
Hickok, 1987).

ЖК не влияла на прорастание спор Platycerium
bifurcatum (Cav.) C. Chr., однако, активировала ран-
нее развитие и рост ризоидов (Camloh et al., 1996).
Следует отметить, что подобные эффекты ЖК и
АБК наблюдались при прорастании семян выс-
ших растений (Wasternack, 2007).

Брассиностероиды улучшали прорастание спор
Polystichum lonchitis (L.) Roth. Гормон в концентра-
ции 10–7 М был наиболее эффективным. В то же
время БС угнетали прорастание Pteridium aquilinum
и не влияли на споры Pteris vittata L. (Gómez-Garay
et al., 2018). По мнению авторов исследования (Gó-
mez-Garay et al., 2018), влияние БС связано с обра-
зованием антеридиогена. Споры P. aquilinum и
P. vittata были достаточно чувствительны к АГ (Gó-
mez-Garay et al., 2018), тогда как в спорах P. lonchitis
количество синтезируемого гормона оказалось
низким (Pangua et al. 2003). Недавние исследования
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показали, что экзогенные БС подавляют биосинтез
эндогенных БС, а также активируют гены, отве-
чающие за активность ГК3-оксидазы, энзима
участвующего, в инактивации гиббереллинов
(Tong et al., 2014).

ВЛИЯНИЕ ЭКЗОГЕННЫХ ФИТОГОРМОНОВ 
НА МОРФОГЕНЕЗ ГАМЕТОФИОВ

В КУЛЬТУРЕ IN VITRO

Гаметофитам папоротников свойственен тал-
ломный тип морфологической организации (Ар-
наутова, 2008). Особенности развития гаметофи-
тов в культуре in vitro проанализированы в работах
(Шелихан, Некрасов, 2018; Rivera et al., 2018). В
табл. 1 мы представили имеющиеся в научной ли-
тературе данные о влиянии экзогенных фитогор-
монов на морфогенез гаметофитов папоротников.

Индолил-3-уксусная кислота (ИУК) способ-
ствовала удлинению протонемы Onoclea sensibilis в
культуре in vitro в темноте (Miller, 1961). Низкие
концентрации гормона вызывали увеличение чис-
ла клеток и значительное вытягивание протонемы,
тогда как при высокой концентрации ИУК прото-
немы состояли из меньшего количества клеток и
приобретали компактную форму (Miller, 1961). В
высокой концентрации ИУК угнетала деление
клеток в протонемах Pteridium aquilinum (Sobota,
Partanen, 1967). В то же время ауксин не влиял на
развитие гаметофита Anemia tomentosa (Savigny)
Swartz var. anthriscifolia (Schrader) Mickel (Castilho
et al., 2018). ИУК, индолил-3-ацетонитрил (ИАН)
и синтетический ауксин 2,4-Д также активирова-
ли деление клеток и индуцировали развитие нит-
чатых талломов у Lygodium japonicum (Swami, Ra-
ghavan, 1980), олнако, в комбинации с АБК это
влияние нивелировалось, вследствие чего разви-
вались менее длинные, расширенные талломы.
ИУК контролировала образование ризоидов у
Platycerium coronarium (Koenig) Desv. (Kwa, 1995).
Синтетические ауксины нафтилуксусная (НУК)
и 2,4,5-трихлорфеноксиуксусная (2,4,5-Т) кисло-
ты подавляли активацию боковой меристемы у
Ceratopteris richardii, в результате чего изменялась
форма таллома (Gregoric, Fisher, 2006). НУК спо-
собствовала развитию краевых ризоидов у Cera-
topteris thalictroides (L.) Brongn., тогда как в контроле
они формировались в базальной части таллома
(Hickok, Kiriluk, 1984). Обработка 2,4-Д увеличива-
ла размеры клеток проталлия C. thalictroides, а также
инициировала развитие удлиненных талломов. Вы-
сокие концентрации эти двух синтетических аукси-
нов оказывали летальное действие на развитие га-
метофитов C. thalictroides: после прорастания споры
дальнейший рост протонемы прекращался. ИУК и
индолил-3-масляная кислота (ИМК) не оказывали
существенного влияния на форму талломов и рост
ризоидов C. thalictroides (Hickok, Kiriluk, 1984). При-
менение как низких, так и высоких концентраций

ИМК у Blechnum spicant отрицательно сказывалось
на росте гаметофитов на всех этапах онтогенеза,
способствовало появлению большого количества
заростков без развитой меристемы (Fernandez et al.,
1997). При низкой концентрации 2,4-Д образовы-
вались сильно вытянутые проталлии у Alsophila
odonelliana, а с увеличением концентрации ауксина
рост гаметофитов замедлялся, талломы были вытя-
нутой формы со слабо выраженной выемкой (Bono-
mo et al., 2013).

ГК3 в высокой концентрации подавляла рост
проталлия Lygodium japonicum, тогда как в низкой –
не влияла на его развитие (Takeno, Furuya, 1977),
или способствовала растяжению клеток (Swami,
Raghavan, 1980). У Blechnum spicant добавление в
среду ГК3 в концентрациях 0.5, 5 и 50 μМ суще-
ственно ингибировало рост гаметофитов на всех
этапах онтогенеза и препятствовало развитию
спорофитов (Fernandez et al., 1997). ГК3 влияла на
клеточное деление в проталлиях Anemia phyllitidis,
что приводило к уменьшению скорости деления
клеток и образованию талломов меньших разме-
ров, а рост проталлия осуществлялся за счет рас-
тяжения отдельных клеток (Kaźmierczak, 1998,
2003). Подобные эффекты отмечены и для Os-
mundastrum cinnamomeum (L.) C. Presl, у которого
гормон в низкой концентрации значительно уве-
личивал размеры проталлия, тогда как при увели-
чении концентрации размер таллома был меньше
контроля (Hollingsworth et al., 2012). Наши иссле-
дования (Babenko et al., 2018) показали, что высо-
кие концентрации ГК3 угнетали формирование
меристемы и способствовали появлению неболь-
ших вытянутых талломов без характерной серд-
цевидной формы у Polystichum aculeatum. С увели-
чением концентрации ГК3 наблюдались анома-
лии в развитии меристемы, сердцевидная форма
таллома присутствовала, однако имела неровный
край и деформированную выемку (Babenko et al.,
2018).

Цитокинины БАП, ИПА и кинетин индуци-
ровали морфогенез у гаметофитов Ceratopteris
richardii, выращенных в темноте, влияли на ско-
рость роста, деление и дифференциацию клеток
(Spiro et al., 2004). Обработка этими ЦК в концен-
трации 10–12 М способствовала уменьшению дли-
ны клеток, ускоряла их деление в апикальной зоне
проталлия, индуцировала образование ризоидов. С
повышением концентрации гормонов активирова-
лось формирование меристемы и апикальной вы-
емки, при этом наиболее активным был БАП (Spiro
et al., 2004). После обработки БАП высокой кон-
центрации размер проталлия выращенных на
свету гаметофитов C. richardii значительно умень-
шался. Снижение концентрации гормона суще-
ственных изменений в развитии гаметофита не
вызывало (Spiro et al., 2004).
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Таблица 1. Влияние экзогенных фитогормонов на морфогенез гаметофитов в культуре in vitro

Вид Фитогормон Концентрация 
фитогормона Эффект фитогормона Источник

АУКСИНЫ

Onoclea sensibilis ИУК 10–5 М Укороченные протонемы, умень-
шение количества клеток в про-
таллии

Miller, 1961

10–6, 10–7, 10–8 М Вытягивание протонемы, актива-
ция деления клеток

Pteridium aquilinum ИУК 10–5 М Ингибирование клеточного 
деления, компактная форма
проталлия

Sobota, Partanen, 
1967

Lygodium japonicum ИУК 2 мг/л Нитчатая форма таллома, актива-
ция клеточного деления

Swami, Raghavan, 
19802,4-Д 0.01–5.0 мг/л

ИАН 5 мг/л

Ceratopteris thalic-

troides

2,4-Д 10–4 М Летальное действие Hickok, Kiriluk, 1984

10–5, 10–6 М Увеличение размеров клеток, 
образование удлиненных 
талломов

НУК 10–4 М Летальное действие

10–6, 10–7 М Развитие краевых ризоидов

ИУК, ИАН 10–5, 10–6, 10–7 М Нейтральное действие

Platycerium coro-

narium

ИУК 80–100 μМ Активация роста ризоидов Kwa, 1995

Blechnum spicant ИМК 5, 50 μМ Ингибирование формирования 
меристемы

Fernandez et al., 1997

Ceratopteris richardii НУК 10–5 М Ингибирование активности боко-
вой меристемы, формирование 
талломов округлой формы 
небольшого размера

Gregoric, Fisher, 2006

2,4,5-Т 10–4 М

Alsophila odonelli-

ana

2,4-Д 0.1 мг/л Образование удлиненных ните-
видных проталлиев с разветвле-
ниями

Bonomo et al., 2013

2 мг/л Образование укороченных ните-
видных проталлиев

Anemia tomentosa ИУК 2.8; 5.4; 11.4 μМ Нейтральное действие Castilho et al., 2018

ГИББЕРЕЛЛИНЫ

Lygodium japonicum ГК3 10–4, 10–5 М Торможение роста проталлия Takeno, Furuya, 1977

10–6, 10–7 М Растяжение клеток проталлия Swami, Raghavan, 
1980

Blechnum spicant ГК3 0.5, 5 и 50 μМ Ингибирование роста гаметофитов Fernandez et al., 1997

Anemia phyllitidis ГК3 10–5 М, 30 μМ Растяжение клеток, снижение 
клеточного деления в вегетатив-
ных клетках, образование талло-
мов небольшого размера

Kaźmierczak, 1998; 
Kaźmierczak, 2003
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Osmundastrum 

cinnamomeum

ГК3 10–4 М Увеличение размеров проталлия Hollingsworth et al., 
2012

10–3 М Образование талломов неболь-
шого размера

Polystichum 
aculeatum

ГК3 10–5, 10–6 М Образование талломов неболь-
шого размера вытянутой формы

Babenko et al., 2018

10–7, 10–8 М Образование несимметричных 
сердцевидных талломов с дефор-
мированной выемкой

ЦИТОКИНИНЫ

Ceratopteris richardii 
(без освещения)

БАП, ИПА, 
кинетин

10–9, 10–8, 10–7 М Активация образования мери-
стемы и выемки, индукция фото-
морфогенеза

Spiro et al., 2004

10–12 М Снижение растяжения клеток, 
индукция фотоморфогенеза, 
активация клеточного деления и 
образования ризоидов

Ceratopteris richar-

dii (с освещением)
БАП 10–7 М Уменьшение размеров проталлия

10–9 М Нейтральное действие

Blechnum spicant БАП 0.5; 5; 50 μМ Ингибирование формирования 
меристемы

Fernandez et al., 1997

4.44 μM Деформация таллома, отсутствие 
сердцевидной формы

Menéndez et al., 
2009

Osmunda regalis Кинетин 0, 1 nM Увеличение размеров таллома, 
стимулирование развития апи-
кальной меристемы

Greer et al., 2012

10–3, 10–4 М Уменьшение размеров таллома, 
деформация выемки

Alsophila odonelliana БАП 0.01, 0.1, 1 мг/л Образование нитчатых и разветв-
ленных проталлиев

Bonomo et al., 2013

Polystichum 
aculeatum

БАП 10–5, 10–6, 10–7 М Блокирование развития нормаль-
ной протонемы, появление 
нескольких инициальных клеток

Babenko et al., 2018

10–8 М Образование проталлиев с раз-
ветвлениями и неровным краем

Dryopteris filix-mas ИПА 10–5, 10–6 М Блокирование развития нормаль-
ной протонемы, уменьшение раз-
меров проталлия, ингибирование 
развития ризоидов

Romanenko et al., 
2019

ИПА 10–7, 10–8 М Образование вытянутых талломов

БАП, кинетин, 
зеатин

10–5 М Активация развития ризоидов, 
образование талломов с деформа-
циями

БАП, кинетин, 
зеатин

10–7, 10–8 М Активация клеточного деления, 
увеличение размеров таллома

Вид Фитогормон Концентрация 
фитогормона Эффект фитогормона Источник

Таблица 1.   Продолжение
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Добавление микромолярных концентраций
БАП в среду выращивания Blechnum spicant вызыва-
ло задержку развития проталлия (Menéndez et al.,
2009), подавление формирование меристемы, ин-
гибировало развитие спорофитов (Fernandez et al.,
1997). Внесение кинетина в культуральную среду
гаметофитов Osmunda regalis L. показало, что с
увеличением концентрации гормона размер серд-
цевидного таллома уменьшился, деформировалась
выемка между лопастями, ингибировалось разви-
тие апикальной меристемы (Greer et al., 2012). При
выращивании гаметофита Alsophila odonelliana в
культуре in vitro добавление БАП различной кон-
центрации инициировало образование вытянутых
нитчатых или разветвленных проталлиев и много-
численных пролифераций таллома (Bonomo et al.,
2013). Наши исследования (Babenko et al., 2018) по-
казали, что БАП блокировал развитие протонемы
Polystichum aculeatum в культуре in vitro, а степень
влияния гормона зависела от его концентрации в
питательной среде. Так, в высоких концентраци-
ях БАП вызывал появление укороченных прото-
нем с одиночными боковыми ветвлениями. По ме-
ре снижения концентрации в среде, происходило
образование лопатовидного проталлия, часто с раз-
ветвлениями и неровными краями (Babenko et al.,

2018). Последующие наши эксперименты (Roma-
nenko et al., 2019) показали, что высокие концен-
трации ИПА, БАП, кинетина и зеатина тормози-
ли развитие протонемы Dryopteris filix-mas, ини-
циировали образование сердцевидных талломов
деформированной формы. Низкие концентрации
этих гормонов активировали клеточное деление, в
результате чего количество клеток в проталлиях
увеличивалось. Однако под влиянием низкой кон-
центрации ИПА, БАП, кинетина и зеатина продол-
жали развиваться аномальные сердцевидные талло-
мы. В то же время эти ЦК активировали рост и раз-
витие ризоидов у D. filix-mas. Эффект возрастал с
повышением концентрации гормонов в пита-
тельной среде. Действие ИПА было самым выра-
женным. Гормон в наивысшей концентрации
блокировал развитие протонемы, а в наиболее
низкой – сердцевидного таллома. Зеатин в ма-
лых концентрациях стимулировал развитие га-
метофита, минимизировал появление деформа-
ций таллома, активировал рост и развитие мно-
гочисленных ризоидов (Romanenko et al., 2019).

Абсцизовая кислота подавляла деление и удли-
нение клеток гаметофитов Lygodium japonicum, вы-
ращенных в режиме красного и синего света, в
следствии чего формировались укороченные плос-

Примечание. 2,4-Д – 2,4-дихлорфеноксиуксусная кислота; 2,4,5-Т – 2,4,5-трихлорфеноксиуксусная кислота; БАП – 6-бен-
зиламиномурин; ГК3 – гибберелловая кислота; ИМК – индолил-3-масляная кислота; ИПА – N6-2-изопентениладенин;
ИУК – индолил-3-уксусная кислота; НУК – нафтилуксусная кислота.

Lygodium japonicum Абсцизовая 
кислота

0.5, 1 мг/л Ингибирование клеточного деле-
ния, формирование укороченных 
проталлиев

Swami, Raghavan, 
1980

Ceratopteris richardii 10–4 М Ингибирование роста ризоидов, 
активности меристемы

Hickok, 1983

10–6 М Активирование роста ризоидов, 
развитие талломов меньшего раз-
мера

Onoclea sensibilis Этилен 0.01–1000 ppm Ингибирование клеточного деле-
ния, растяжение клеток, удлине-
ние нити протонемы, торможение 
роста ризоидов

Miller et al., 1970

Anemia tomentosa Жасмоновая 
кислота

0.01; 1; 10 μМ Активный рост таллома и развитие 
спорофитов на его поверхности

Castilho et al., 2018

Platycerium bifur-

calum

0.01, 1 μМ Активация деления клеток, пере-
ход от нитчатой к лопатовидной 
форме, увеличение количества
и длины ризоидов

Camloh et al., 1996

10, 100 μМ Ингибирование всех ростовых 
процессов

Вид Фитогормон Концентрация 
фитогормона Эффект фитогормона Источник

Таблица 1.   Окончание
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кие проталлии (Swami, Raghavan, 1980). При сов-
местном применении АБК и 2,4-Д, в отличие от
раздельного действия гормонов, образовывались
вытянутые талломы, состоящие из большего коли-
чества клеток (Swami, Raghavan, 1980). Ингибиру-
ющее действие высокой концентрации АБК на
рост меристемы проталлия и ризоидов показано
для Ceratopteris richardii. В низкой концентрации
гормон стимулировал рост ризоидов и индуци-
ровал развитие талломов меньшего размера
(Hickok, 1983).

На этапе развития протонемы Onoclea sensibi-
lis этилен ингибировал деление клеток, индуци-
ровал их растяжение и удлинение проталлиаль-
ной нити, замедлял рост ризоидов (Miller et al.,
1970). Гормон ускорял реорганизацию ядерного
хроматина и индуцировал синтез ДНК в ядре ан-
теридиальной части клеток мужского гаметофи-
та (Kaźmierczak, 2010).

Жасмоновая кислота активировала клеточные
процессы на ранних фазах онтогенеза гаметофита
Platycerium bifurcalum (Cav.) C. Chr. (Camloh et al.,
1996). В низких концентрациях ЖК стимулирова-
ла деление клеток и раннее развитие протонемы,
ускоряла переход гаметофита от нитчатой к ло-
патковидной форме, способствовала удлинению
и увеличению количества ризоидов (Camloh et al.,
1996). Противоположный эффект наблюдали при
применении гормона в высоких концентрациях.
Авторы исследования (Castilho et al., 2018) объяс-
няют ростстимулирующее действие ЖК актива-
цией синтеза мРНК, вызванное гормоном. Экзо-
генная ЖК способствовала активному росту га-
метофитов и дальнейшему развитию спорофита
на поверхности таллома у Anemia tomentosa var. an-
thriscifolia (Castilho et al., 2018).

ВЛИЯНИЕ ЭКЗОГЕННЫХ ФИТОГОРМОНОВ 
НА ПОЛОВОЙ ДИМОРФИЗМ И АПОГАМИЮ 

ГАМЕТОФИТОВ В КУЛЬТУРЕ IN VITRO

Половому поколению многих видов папорот-
ников свойственен половой диморфизм, при ко-
тором формируются мужские, женские и двупо-
лые (бисексуальные/гермафродитные) фенотипы
(Banks, 1999). Индуктором полового фенотипа у
равноспоровых папоротников является антери-
диоген, секретируемый гаметофитом первона-
чально на стадии проталлия (Tanaka et al., 2014).
Наиболее активно гормон синтезируется на ста-
дии сердцевидного таллома (Atallah, Banks, 2015).
После выделения АГ во внешнюю среду происхо-
дит индукция развития мужских гаметангиев в со-
седних бесполых гаметофитах (Strain et al., 2001).

Исследования (Fernandez et al., 1997; Kaźmierczak,
1998, 2003; Menéndez et al., 2006а) показали, что
экзогенные гиббереллины наиболее активно ини-
циируют образование антеридиев у гаметофитов

многих видов папоротников. Установлено, что на
ранних этапах онтогенеза гаметофита ГК индуци-
руют активное образование мужских талломов не-
большого размера. Наиболее активными ГК, сти-
мулирующими раннее образование антеридиев на
проталлиях Anemia phyllitidis, оказались ГК5 и ГК8,
наименее – ГК7, ГК4, ГК1, тогда как и ГК9 заняли
промежуточное положение (Schraudolf, 1964).
Позднее (Kaźmierczak, 1998, 2003) было установ-
лено, что ГК3 ингибирует митотическую актив-
ность вегетативных клеток проталлия
A. phyllitidis, при этом активируя ее в клетках, от-
вечающих за антеридиогенез. Такие клетки под
действием ГК3 становились шире апикальных,
отличались поперечным ростом, тогда как в апи-
кальной зоне проталлия клетки росли как в попе-
речном, так и продольном направлении.

Различные формы ГК по-разному влияли на
формирование гаметангиев на различных этапах
морфогенеза L. japonicum (Takeno, Furuya, 1975,
1977). Наиболее активными стимуляторами образо-
вания антеридиев на протонеме оказались ГК7, ГК4,
ГК9 и ГК3, наименее – ГК8 (Takeno, Furuya, 1975).
ГК3 в концентрации 10–4 и 10–5 М полностью по-
давляли развитие архегониев на этапе сердцевид-
ного таллома. При уменьшении концентрации
гормона угнетение образования женских гаме-
тангиев нивелировалось (Takeno, Furuya, 1977).
Сообщалось, ГК4 и ГК9 в концентрации 10–9 М
подавляли развитие женских половых органов на
сердцевидном талломе, тогда как ГК1, ГК5 и ГК8
не тормозили их развитие (Takeno, Furuya, 1977).

ГК3 в концентрации 50 μM ингибировала фор-
мирование антеридиев у Blechnum spicant (Fernan-
dez et al., 1997), тогда как в более низких концен-
трациях (0.28 и 2.8 μM) не влияла на их развитие
(Menéndez et al., 2006а). ГК4 + 7 в концентрации
1 мг/л инициировала развитие женских гамето-
фитов, снижение же концентрации гормона до
0.1 мг/л способствовало значительному увеличе-
нию доли мужских гаметофитов (Menéndez et al.,
2006а). Показано (Hollingsworth et al., 2012), что
ГК3 во концентрации 10–3 и 10–4 М тормозила раз-
витие антеридиев Osmundastrum cinnamomeum, что,
по мнению авторов, связано с ингибированием
формирования апикальной меристемы.

Влияние других фитогормонов на регуляцию и
реализацию полового диморфизма гаметофитов
папоротников исследовано частично. Синтетиче-
ские ауксины НУК и 2,4-Д в концентрации 10–6 и
10–5 М ингибировали развитие антеридиев и об-
разование мужских талломов, однако способ-
ствовали развитию архегониев и женских гамето-
фитов у Ceratopteris thalictroides (Hickok, Kiriluk,
1984). Действие ИУК в таких же концентрациях
на развитие мужских гаметангиев было менее
выраженным, однако в концентрации 10–4 М
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гормон существенно ограничивал их образова-
ние и способствовал развитию мужских талло-
мов. ИМК в концентрации 10–4–10–7 М стиму-
лировала развитие мужских талломов с неболь-
шим количеством антеридиев (Hickok, Kiriluk,
1984), однако, в концентрации 5 и 50 μМ ингибиро-
вала действие собственного антеридиогена у Blech-
num spicant (Fernandez et al., 1997), в результате чего
мужские гаметангии не развивались.

Экзогенные цитокинины по-разному влияли
на образование гаметангиев. БАП как в низкой
(0.3; 3 μМ), так и в высокой (30 μМ) концентра-
циях ингибировал формирование антеридиев у
Blechnum spicant (Fernandez et al., 1997). Кинетин в
концентрации 10–3 и 10–6 М способствовал разви-
тию бесполых и мужских талломов и уменьшал
долю женских талломов в популяции гаметофи-
тов Osmunda regalis (Greer et al., 2012). В более низ-
кой концентрации (10–10 М) кинетин стимулиро-
вал развитие архегониев и большего количества
женских талломов в популяции O. regalis (Greer
et al., 2012). Наши исследования (Romanemko
et al., 2019) показали, что зеатин и кинетин в кон-
центрациях 10–7 и 10–8 М активировали раннее раз-
витие архегониев у Dryopteris filix-mas, тогда как
ИПА и БАП в тех же концентрациях оказались
стимуляторами развития антеридиев.

АБК является антагонистом антеридиогена
(Banks, 1999). В концентрации 10–4 М гормон пол-
ностью блокировал образование антеридиев у Cer-
atopteris richardii, даже в присутствии собственного
антиридиогена AГCe (Hickok, 1983). АБК в концен-
трации 10–6 и 10–7 М частично подавляла развитие
мужских гаметангиев C. richardii, и не блокировала
развитие меристемы и последующее формирова-
ние архегониев (Hickok, 1983). В то же время экзо-
генная АБК в концентрации 0.035, 0.35 и 3.5 μM не
ингибировала развитие антеридиев у Blechnum spi-
cant (Menéndez et al., 2006а).

Для некоторых видов папоротников характер-
но нарушение полового процесса. Апогамия – ча-
стый случай апомиксиса у папоротников, харак-
теризуется образованием спорофита из соматиче-
ских клеток гаметофита (Liu et al., 2012). У
папоротников различают облигатную и факуль-
тативную апогамию (Sheffield, Bell, 1987; Ragha-
van, 1989). Облигатная апогамия характерна для
видов, спорофиты которых развиваются без сли-
яния половых клеток. Сообщалось, что для 10%
известных на сегодня видов папоротников свой-
ственен такой способ развития спорофита, спо-
собных к спорогенезу (Liu et al., 2012). Однако
факторы, препятствующие половой функции га-
метофитов, остаются мало исследованными. На
гаметофитах классических апогамных видов ча-
сто развиваются антеридии, сперматозоиды ко-
торых могут оплодотворять яйцеклетки других
родственных видов. Формирующиеся в таких

случаях архегонии не функционируют, что объ-
ясняется их “недоразвитием” или “некрозом”
яйцеклеток (Gastony, Haufler, 1976). Спорофиты
апогамных папоротников образуются, как пра-
вило, из соматических клеток, расположенных
за апикальной меристемой в области развития ар-
хегониев, или в других местах гаметофита (Shef-
field, Bell, 1987). Факультативная апогамия чаще
всего возникает при изменении условий культиви-
рования in vitro (Cordle et al., 2007), в частности,
при дефиците воды (Whittier, 1975), повышении
уровня освещенности (Sheffield, Bell, 1987), высо-
ких концентрациях углеводов (Whittier, Steeves,
1960; Whittier, Steeves, 1962; Cordle et al., 2007).
Применение экзогенных фитогормонов может ак-
тивировать случайное развитие апогамных спо-
рофитов на талломах гаметофитов (Whittier 1966;
Kwa, 1995; Menéndez et al., 2006b).

ИУК индуцировала апогамное развитие спо-
рофита на стерильных гаметофитах Platycerium
coronarium. Максимальный стимулирующий эф-
фект наблюдался при концентрации гормона
40 μМ (Kwa, 1995). Эндогенный этилен при до-
бавлении ИУК угнетал апогамное развитие спо-
рофитов на гаметофитах P. coronarium, что могло
быть обусловлено ухудшением транспорта ИУК в
клетках гаметофита (Kwa, 1995). Ранее сообща-
лось (Elmore, Whittier, 1973), что этилен активи-
ровал развитие апогамных заростков на гамето-
фитах Pteridium aquilinum. Увеличение концен-
трации гормона снижало эффективность его
действия (Elmore, Whittier, 1973). Формирование
апогамных спорофитов на гаметофитах P. aquili-
num инициировали экзогенные НУК и ГК3 в кон-
центрации 2 и 15 мг/л (Whittier, 1966). Гормоны
НУК и ГК3 в концентрации 0.53, 5.37 и 2.8 μМ
стимулировали развитие соматических спорофи-
тов Dryopteris affinis, для которых характерна об-
лигатная апогамия. Добавление БАП в низких и
высоких концентрациях (0.44, 4.44, 22 μM) пол-
ностью угнетало формирование спорофита и
активировало каллусогенез (Menéndez et al.,
2006b).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Проведенный нами анализ и обобщение лите-

ратурных данных свидетельствует о значитель-
ном экспериментальном материале, посвящен-
ном изучению гормональной регуляции роста и
развития гаметофитов папоротников в условиях
in vitro. Влияние экзогенных фитогормонов на
прорастание спор, морфогенез, половой димор-
физм, возникновение апомиксиса в ходе онтоге-
неза гаметофитов исследовано более чем у трид-
цати видов. Гаметофиты Ceratopteris richardii, Blech-
num spicant, Lygodium japonicum, Osmunda regalis,
Pteridium aquilinum, Anemia phyllitidis в большинстве
случаев привлекались для анализа. Экзогенные фи-
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тогормоны по-разному действуют на прораста-
ние спор и развитие гаметофитов. Направлен-
ность и интенсивность оказываемого эффекта
определяются концентрацией гормона и зависят
от вида папоротника. Фитогормоны гаметофитов
папоротников, также как гормоны высших расте-
ний, играют ключевую роль в регуляции метабо-
лизма, ростовых и морфогенетических процессов,
формировании адаптивных реакций. Для фитогор-
мональной системы гаметофитов характерно нали-
чие антеридиогена, специфического гормона, от-
сутствующего у высших растений. АГ отвечает за
формирование антеридиев, которые могут раз-
виваться на любом этапе онтогенеза гаметофита,
а также индуцирует прорастание спор в неблаго-
приятных условиях, в том числе и спор других
видов, выполняя при этом роль аллелопатиче-
ски активного соединения. Выраженным пози-
тивным эффектом на прорастание спор отлича-
ются гиббереллины, действие которых усилива-
ется в темноте. Гиббереллины, как и АГ, влияют
на половую дифференциацию гаметофитов,
способствуют развитию мужских талломов не-
большого размера, подавляют образование ар-
хегониев. В высокой концентрации гибберелли-
ны угнетают деление проталлиальных клеток, в
низкой – способствуют растяжению вегетатив-
ных клеток и образованию деформированных
талломов.

Ауксины в низкой концентрации активируют 
линейный рост и стимулируют формирование 
талломов вытянутой формы, в высокой – инги-
бируют клеточное деление, а в отдельных случаях 
вызывают гибель гаметофита. ИУК и НУК в низ-
кой концентрации активируют рост ризоидов. 
Цитокинины задействованы в регуляции вирги-
нильной и дифинитивной стадий онтогенеза га-
метофитов папоротников, во время которых про-
исходит активный рост проталлия, многоклеточ-
ной меристемы и ризоидов, формируется выемка 
и архегониальная подушка. Цитокинины регули-
руют образование мужских и женских гаметанги-
ев. Участие АБК, ЖК и БС в регуляции онтогенеза 
гаметофита исследовано фрагментарно. Эффекты 
этих гормонов видоспецифичны. АБК и этилен 
угнетают клеточное деление, тогда как ЖК в от-
дельных случаях его стимулировала и способ-
ствовала развитию ризоидов. Вероятно, АБК, как 
антагонист антеридиогена, причастна к форми-
рованию антеридиев, однако имеющиеся литера-
турные данные не дают окончательного ответа на 
этот вопрос.

Публикация содержит результаты исследова-
ний, проведенных в рамках научного проекта 
Национальной Академии наук Украины № III-
71-14.431 “Гормональный контроль роста и раз-
вития споровых растений (различной таксономи-
ческой принадлежности)”.
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Interest in ferns as objects of biotechnological research is determined by the characteristics of their develop-
ment and reproduction, knowledge of which is important for understanding the evolutionary pathways of
land plants. The literature data on the phytohormones involvement in the regulation of the ontogenesis of
fern gametophytes during in vitro cultivation are analyzed and summarized. The possibility of fern reproduc-
tion through spores application as explants using in vitro methods is considered. The effects of exogenous
treatment with cytokinins, auxins, gibberellins, ethylene, jasmonic acid and brassinosteroids on spore germi-
nation, morphology and gametophyte development are analyzed. The role of gibberellins and anteridiogen in
the formation of sexual dimorphism of fern gametophytes is discussed. Data on disturbances of the sexual
process in ferns, the phytohormones involvement in the formation of apogamic sporophytes on the gameto-
phyte prothalli are summarized.

Keywords: Polypodiopsida, spores, gametophyte, sporophyte, culture in vitro, phytohormones


