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Аннотация. Методом сканирующей электронной микроскопии (СЭМ) проведено сравнительное исследо-
вание ультраструктуры поверхности спор шести образцов Pityrogramma calomelanos (L.) Link (Pteridoideae, 
Pteridaceae), собранных в разных участках ареала: в Южном Китае (о-в Хайнань), Непале, Гондурасе, Эква-
доре, на Ямайке. Установлено, что для спор образцов, собранных в разных участках ареала, характерны по-
стоянство признаков скульптуры и низкая вариабельность размеров. Споры тетраэдрические, трехлучевые, с 
ровными тонкими лучами лезуры; экваториальный диаметр 48,1 (37,7–57,3) мкм, дистальная сторона полу-
сферическая, проксимальная – выпуклая или широко коническая. Стабильными признаками скульптуры спор 
являются выступающая на 4,1 (2,5–7,8) мкм непрерывная экваториальная складка, 4 непрерывных складки, 
располагающиеся параллельно экваториальной и друг другу на периферии проксимальной и дистальной сто-
рон споры (по 2 на каждой стороне), тонкие ровные лучи лезуры, сетчатая скульптура из нерегулярно распо-
ложенных складок и ячеек разной формы на обеих поверхностях споры.
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Summary. Comparative investigation of the spore surface ultrastructure of six specimens of Pityrogramma calo-
melanos (L.) Link (Pteridoideae, Pteridaceae) was carried out with using of scanning electronic microscopy (SEM). 
Specimens of Pityrogramma calomelanos were collected in the different parts of its range: in South China (Hainan 
Island), Nepal, Honduras, Ecuador, and Jamaica. It is established that for the spores of specimens collected in different 
parts of the range, the stability of the sculpture features and the low variability in size are characteristic. Spores are 
tetrahedral, trilete; laesura arms are thin and straight, equatorial diameter 48.1 (37.7–57.3) µm; distal side of spore is 
hemispherical, proximal side is convex or broadly conical. The stable features of the spore sculpture are the following: 
prominent equatorial flange protruding at 4.1 (2.5–7.8) μm, four uninterrupted ridges arranged parallel to equatorial 
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flange and to each other on both proximal and distal sides of the spore (per two on the periphery of each side), thin 
and straight laesura arms, and reticular sculpture from irregularly arranged folds (rugulae) with the lumina irregular in 
shape on the both proximal and distal sides of the spore.

Pityrogramma Link – тропический, преиму-
щественно американский род папоротников, 
объединяющий около 16 видов, встречающихся 
в Северной Америке в пацифической части, во 
Флориде, в Мексике на юг до Центральной Аме-
рики, включая о-ва Кокос и Антильские о-ва; в 
Южной Америке – в Андах Колумбии, Эквадо-
ра и Перу на юг до севера Чили и Аргентины; 
на Галапагосских о-вах, в Тринидаде; споради-
чески, часто как адвентивные растения, пред-
ставители рода встречаются в Африке (включая 
Мадагаскар) и в тропической Азии; особенно 
широко как адвентивное растение в палеотро-
пическом царстве распространена Pityrogramma 
calomelanos (L.) Link. (Tryon et al., 1990; Tryon, 
Lugardon, 1991).

В разработанных в последнее десятилетие си-
стемах папоротникообразных (Smith et al., 2006; 
Christenhusz et al., 2011) род Pityrogramma вклю-
чен в подсемейство Pteridoideae C. Chr. ex Crabbe 
семейства Pteridaceae E. D. M. Kirchn. Семейство 
Pteridaceae считается одним из сложнейших в си-
стематическом отношении. Позиции рода Pityro-
gramma в системах папоротников в сравнении 
с другими родами относительно стабильны. По 
результатам молекулярно-филогенетических ис-
следований (Zhang et al., 2005; Schuettpelz et al., 
2007), род Pityrogramma оказался в птеридоид-
ной кладе (Pteridoid-clade), которая объединяет 
роды, включавшиеся ранее в три подсемейства: 
Platyzomatoideae, Pteridoideae и Taenitidoideae 
(Tryon et al., 1990). В этой крупной кладе род Pit-
yrogramma оказался наиболее близок к роду Ano-
gramma Link. В работе H. Schneider et al. (2013), 
посвященной молекулярно-филогенетическим 
исследованиям птеридоидных папоротников, 
обитающих в Китайско-Гималайском и Афро-
Мадагаскарском флористических районах, роды 
Pityrogramma и Anogramma также объединены в 
одну кладу филогенетического древа.

Сведения о спорах семи видов рода 
Pityrogramma (P. calomelanos, P. chrysoconia 
(Desv.) Maxon, P. dealbata (Presl) Tryon, P. ru-
picola Pic.-Ser., P. tartarea (Cav.) Maxon, P. trian-
gularis, P. trifoliata (L.) Tryon) имеются в рабо-
тах A. F. Tryon, B. Lugardon (1991). B. K. Nayar,  
S. Devi (1967) описали споры четырех видов –  
P. calomelanos, P. hybrida (Martens) Domin, P. tar-

tarea (Cav.) Maxon, P. triangularis; H. Warren, Jr. 
Wagner (1974) привели СЭМ-микрофотографии 
P. calomelanos.

P. calomelanos – широко распространенный 
вид, встречающийся в тропических регионах не-
отропического и палеотропического флористи-
ческих царств: Южной Америке на юг до Арген-
тины и Парагвая, в Центральной Америке и на 
Карибах. В Африке, Южной Азии и Австралии 
встречается как интродуцированное и заносное 
растение. Из-за такого широкого распростране-
ния вид является удобным объектом для того, 
чтобы проследить, изменяются ли признаки ор-
наментации спор у образцов, собранных в раз-
ных частях ареала. 

Целью работы было выявление стабильных 
признаков морфологии спор P. calomelanos, со-
бранных в разных участках ареала вида.

Исследуемый вид Pityrogramma calomelanos 
(L.) Link имеет ряд уникальных особенностей, 
свойственных немногим папоротникам. Это 
типичный гелиофит, спорофиты которого спо-
собны произрастать в экстремальных условиях, 
переносят высокую температуру и длительную 
засуху. Споры P. calomelanos долго сохраняют 
жизнеспособность, благодаря чему вид колони-
зирует неосвоенные территории, в частности, 
отмечено его заселение на хорошо дренирован-
ных вулканических субстратах – остывших ла-
вовых потоках, вулканическом пепле; вид спо-
собен произрастать на очень бедных субстратах, 
выносит высокую концентрацию серы (Page, 
1979; Riba, Reyes, 1990). Спорофиты P. calomela-
nos обладают способностью к «гипернакопле-
нию» мышьяка, что делает ее важным видом для 
рекультивации мышьяк-содержащих субстратов 
на отвалах шахт (Francesconi et al., 2002; Butcher, 
2009; Fernández et al., 2010), причем эффектив-
ность накопления у нее выше, чем у Pteris vittata 
L., который является наиболее известным кон-
центратором мышьяка (Xu et al., 2010; Niazi et 
al., 2011). Близкий к Pityrogramma calomelanos 
вид – P. triangularis (Kaulf.) Maxon содержит 
широкий набор флавоноидов и алкалоидов, вос-
требованных в медицине и сельском хозяйстве 
(Smith, 1980; Star, 1980; Sajeev et al., 2015). 

Многочисленными исследованиями, прове-
денными в последние десятилетия, доказано, 
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что споры папоротников обладают признаками, 
которые можно использовать в систематике и 
филогенетике. Типы спор хорошо коррелиру-
ют с таксонами уровня семейств и подсемейств 
(Warren, Wagner, 1974); многие исследования 
показывают видоспецифичность орнаментации 
спор у папоротников разных семейств (Nayar, 
Devi, 1967; Tryon, Lugardon, 1991; Gureyeva, 
Kuznetsov, 2006; Liu et al., 2008; Passarelli et al., 
2010; Wei, Dong, 2012); выявлена корреляция 
между группами, выделяющимися по призна-
кам орнаментации спор и кладами в молекуляр-
но-филогенетических исследованиях (Gureyeva, 
Kuznetsov, 2015). Споры представителей семей-
ства Pteridaceae часто становились объектами 
исследования с целью выявления видоспеци-
фических признаков в связи со сложностями в 
систематике семейства (Nayar, Devi, 1967; Tryon, 
Lugardon, 1991; Dai et al., 2005; Kuznetsov et al., 
2009, 2013, 2014; Vaganov, 2016; Vaganov et al., 
2010, 2012, 2014).

Образцы P. calomelanos для представленно-
го исследования собраны на разных континен-
тах, с территорий, максимально удаленных друг 
от друга и имеющих различные эколого-гео-
графические особенности и продолжительную 
историю формирования флор. Споры отобраны 
с шести образцов P. calomelanos, собранных в 
Южном Китае (Хайнань), Непале, Гондурасе, 
Эквадоре и на Ямайке, хранящихся в Герба-
рии Института ботаники Академии наук Ки-
тая (PE, Пекин). Споры помещали на столик с 
электропроводным скотчем, напыляли золотом 
в установке «Quorum Q150R S» и исследовали 
на сканирующем микроскопе «Mini-SEM SNE-
4500M» (Корея) в лаборатории структурного и 
молекулярного анализа растений ТГУ. Поверх-
ность спор сканировалась в режиме высокого 
вакуума при напряжении 20 кВ и увеличении в 
2000–15000 раз. Описания и измерение морфо-
метрических показателей выполнены только по 
зрелым спорам. 

Размеры спор и элементов скульптуры опре-
делялись по фотографиям, полученным на ска-
нирующем микроскопе. Анализ проводили по 
следующим морфометрическим показателям: 
длина экваториального диаметра; длина поляр-
ной оси; длина лезуры; ширина лезуры; ширина 
экваториальной складки; ширина непрерывной 
складки, ближней к экваториальной складке, с 
дистальной стороны споры; ширина нерерыв-
ной складки, ближней к экваториальной складке, 
с проксимальной стороны споры; ширина скла-

док, образующих сетчатую скульптуру на дис-
тальной стороне споры; ширина складок, обра-
зующих сетчатую скульптуру на проксимальной 
стороне споры; ширина складок по обе стороны 
лучей лезуры. 

Исследованные образцы: 1) «Location: 海南
省五指山市, 1974.12.24, № 1652, Collector: 236- 
6队, № 01363249»; 

2) «China, Hainan, Wuzhi Mt., Roadside. Alt. 
670 m. 109.42.18E, 18.51.65N. Coll. Wuzhishan 
Fern Survey. No. 211. Date: 2004.12.20. Dupl. 4. 
№ 01363208»; 

3) «Terrestre. Valle de Angeles, 15 km. NE de 
Tegucigalpa. Bosque humedo subtropical, 1500 m. 
1 de septiembre 1983. Sergia D. Enamorado 14. Re-
publica de Honduras. Dep. De: Fco. Morazan. № 
01715159»; 

4) «Stup open tauk. Hermitage Dam and vicinity; 
altitude 500 meters. June 3, 1926. № 8795. Coll.: 
William R. Maxon. Plants of Jamaica. № 1715144»; 

5) «Ecuador: Island of Puna. September 1836 
(1st visit) or September – October 1838 (2nd visit). 
Coll. George W. Barclay. № 1715135»; 

6) «Tin Pani Bhangyang. 12 mi. S. Kathmandu. 
Along roadside, uncommon. Alt.: 4400. 10.09.1958. 
№ 1552. Coll.: R. L. Fleming. Nepal Ferns. № 
01715136».

Результаты и обсуждение
Споры Pityrogramma calomelanos (рис. 1) те-

траэдрические, трехлучевые, в проксимально-
полярном и дистально-полярном положениях 
треугольные с закругленными углами, тело спо-
ры со слегка вогнутыми сторонами; вместе с эк-
ваториальной складкой споры в очертании треу-
гольно-округлые. Экваториальный диаметр 48,1 
(37,7–57,3) мкм, полярная ось 37,3 (35,4–40,0) 
мкм. В экваториальном положении дистальная 
сторона полусферическая, проксимальная – вы-
пуклая или широко коническая. Проксимальная 
и дистальная части споры разделены хорошо 
выраженной выступающей на 4,1 (2,5–7,8) мкм 
непрерывной экваториальной складкой, при рас-
смотрении в эвкваториальном положении тонкой 
в углах и более толстой по сторонам споры. Лучи 
лезуры тонкие, гладкие, прямые, 17,7 (13,1–22,2) 
мкм дл., 0,8 (0,6–1,0) мкм шир., по всей длине 
приподнятые над поверхностью споры. На прок-
симальной поверхности между лучами лезуры 
нерегулярно расположенные тонкие короткие 
прямые и изогнутые складки соединяются меж-
ду собой и образуют сложный сетчатый («иеро-
глифический») рисунок с замкнутыми или не-
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Рис. 1. СЭМ-микрофотографии спор Pityrogramma calomelanos (L.) Link.
№№ 1–6 – образцы: 1) China, Hainan, № 01363249; 2) China, Hainan, № 01363208; 3) Honduras, № 01715159; 
4) Jamaica, № 1715144; 5) Ecuador, № 1715135; 6) Nepal, № 01715136. А – спора в проксимальном положении; 
В – спора в дистальном положении; С – спора в экваториальном положении. Масштабная линейка 20 мкм (1A, 
1C, 2A, 2C, 3C, 4A, 4C, 5B, 5C, 6A, 6B, 6C) и 30 мкм (1B, 2B, 3A, 3B, 4B, 5A).

Ваганов А. В. и др.  
Морфология спор Pityrogramma calomelanos
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Рис. 2. СЭМ-микрофотографии деталей поверхности спор Pityrogramma calomelanos (L.) Link. 
№№ 1–5 – образцы: 1) China, Hainan, № 01363249; 2) China, Hainan, № 01363208; 3) Honduras, № 01715159; 
4) Jamaica, № 1715144; 5) Ecuador, № 1715135. А – проксимальная поверхность с лезурой; В – дистальная 
поверхность. 1А–4А – область схождения лучей лезуры; 1В, 3B–5В – сетчатая скульптура дистальной поверх-
ности с ячейками разной формы и полусферическими включениями. Масштабная линейка 5 мкм (1А–4А; 1B, 
5B) и 10 мкм (3B, 4B).

Turczaninowia 20 (3): 95–102 (2017)
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замкнутыми ячейками разной формы, иногда со 
сферическими или продолговатыми бугорками 
в ячейках. По обе стороны каждого луча лезуры 
они сливаются в более широкую, 1,4 (0,8–2,2) 
мкм шир., более или менее непрерывную, у не-
которых спор прерывистую складку. По краям 
споры короткие складки сливаются в непре-
рывную или прерывающуюся в углах складку 
1,3 (0,7–1,8) мкм шир., не контактирующую с 
концами лучей лезуры; параллельно этой и эк-
ваториальной складке располагается еще одна 
непрерывная складка 1,78 (1,4–2,2) мкм шир., 
опоясывающая спору и в углах соединяющаяся 
с первой. Дистальная поверхность с многочис-
ленными нерегулярно расположенными корот-
кими тонкими складками, образующими слож-
ный сетчатый рисунок с ячейками разной фор-
мы. Ближе к краю споры складки, образующие 
сетчатую скульптуру, сливаются в непрерывную 
складку 1,7 (1,1–3,3) мкм шир. Параллельно ей 
располагается еще одна непрерывная складка 
2,1 (1,4–3,2) мкм шир., опоясывающая спору. 
Таким образом, на проксимальной и дистальной 
частях споры по обе стороны от широкой эква-
ториальной складки образуются по две хорошо 
выраженные складки, ближние к экваториаль-
ной – непрерывные, дальние – контактирующие 
с короткими складками, образующими сетчатую 
скульптуру на проксимальной и дистальной сто-
ронах споры. Пары складок на проксимальной 
и дистальной сторонах иногда имеют редкие 
перемычки друг с другом, соединений эквато-
риальной складки с соседними не отмечено. 
Все складки располагаются на приблизительно 
равном расстоянии друг от друга. Поверхность 
экзоспория шероховатая, с заметными при боль-
шом увеличении сферическими или полусфери-
ческими бородавочками (рис. 2).

Споры P. calomelanos исследовали ранее  
B. K. Nayar, S. Devi (1967), которые дали подроб-
ное описание и привели рисунок проксимальной 
стороны. A. F. Tryon, B. Lugardon (1991) привели 
СЭМ-микрофотографии проксимальной и дис-
тальной сторон спор и некоторые признаки. В 
работе H. Warren, Jr. Wagner (1974) приведены 
фотографии спор в трех положениях: прокси-
мальном, дистальном и экваториальном. Сравне-
ние наших СЭМ-микрофотографий с опублико-
ванными (Warren, Wagner, 1974; Tryon, Lugardon, 
1991) и сравнение исследованных нами спор, 
полученных с образцов, собранных в разных 
участках ареала, позволяет сделать заключение о 
видоспецифических признаках скульптуры спор 
и об их стабильности. Стабильными признака-

ми являются: сильно выступающая непрерывная 
экваториальная складка, четыре непрерывных 
параллельных складки, располагающиеся на пе-
риферии проксимальной и дистальной сторон 
споры (по две на каждой стороне) меньшего раз-
мера, чем экваториальная, сетчатая скульптура 
из нерегулярно расположенных складок и яче-
ек разной формы на обеих поверхностях спо-
ры, тонкие ровные лучи лезуры. Наличие пяти 
складок, располагающихся на примерно равном 
расстоянии друг от друга, отмечалось и другими 
исследователями: H. Warren, Jr. Wagner (1974) 
назвали совокупность опоясывающих спору за-
кругленных складок в экваториальном регионе 
подобием «автомобильной шины» («spare tires»). 
Рисунок сетчатой скульптуры из нерегулярных 
складок и ячеек в работе A. F. Tryon, B. Lugardon 
(1991, p. 129) назван «иероглифическим» («hi-
eroglyphic»), что хорошо отражает его специфи-
ку. Складки могут варьировать по расположе-
нию и густоте, но своеобразие рисунка при этом 
сохраняется. Скульптура споры, таким образом, 
является очень специфической, позволяющей 
отличать этот вид от других видов рода. Анализ 
спор вида из разных частей ареала показывает 
стабильность названных признаков и низкую ва-
риабельность показателей размеров спор (эква-
ториальный диаметр и полярная ось) и размеров 
основных элементов скульптуры (складки по-
верхностей, экваториальная складка).

В отличие от однолучевых спор, специфи-
ческую скульптуру которых образует отстаю-
щий от споры периспорий, не сохраняющийся 
в фоссильном состоянии, трехлучевые споры, 
не имеющие периспория или с периспорием, 
прочно срастающимся с экзоспорием, хорошо 
сохраняют скульптуру, поэтому ископаемые об-
разцы спор можно идентифицировать до рода 
или даже до вида. При исследовании отложений 
четвертичного периода на территории Бразилии 
(бассейн Кампос, Рио-де-Жанейро), были обна-
ружены споры рода Pityrogramma, предположи-
тельно Pityrogramma calomelanos (Freitas et al., 
2015). Сопоставление представленной фотогра-
фии споры из отложений и спор исследованных 
нами образцов P. calomelanos позволяет с точно-
стью сказать, что споры именно этого вида были 
обнаружены A. Frietas et al. (2015).

Заключение
Скульптура спор Pityrogramma calomelanos 

является консервативным признаком, сохраняю-
щимся независимо от того, на каком континенте 
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и в каких условиях произрастали спорофиты. 
Наиболее специфичными для спор P. calomelanos 
являются: сильно выступающая непрерывная эк-
ваториальная складка, четыре непрерывных па-
раллельных складки меньшего размера, чем эк-
ваториальная, располагающиеся по обе стороны 
от нее на периферии проксимальной и дисталь-
ной сторон споры (по две на каждой стороне), 
сетчатая скульптура из коротких тонких нерегу-
лярно расположенных складок и ячеек разной 
формы на обеих поверхностях споры, тонкие 
ровные лучи лезуры. Консервативный характер 

признаков скульптуры спор позволяет исполь-
зовать их при решении вопросов систематики и 
филогенетики семейства Pteridaceae.
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