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Аннотация. Методом сканирующей электронной микроскопии (СЭМ) 
проведено исследование спор Pteridium pinetorum C.N. Page et R.R. Mill subsp. 
sibiricum Gureyeva et С.N. Page. Споры трехлучевые, тетраэдрические, мелкие, 
25,9–36,3 × 23,0–31,8 мкм, с полусферической дистальной и выпуклой или 

конической проксимальной сторонами. Видимые части лучей лезуры равны 
половине радиуса споры, периферические части в углах споры скрыты под 
гранулярными отложениями. Периспорий тонкий с мелкосетчатой 
скульптурой, образованной тонкими нитями и почти скрытой под 
беспорядочно расположенными густыми гранулярными отложениями. Число 
хромосом определяли в материнских клетках спор на стадии первого деления 
мейоза. Хромосомы мелкие, гаплоидное число n = 52, тетраплоид. 

Ключевые слова: морфология спор, сканирующая электронная 
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Род Pteridium Gled. ex Scop. (орляк) долгое время считался монотипным, 

представленным единственным видом – Pteridium aquilinum (L.) Kuhn, 
включающим два подвида и 12 региональных разновидностей (Tryon, 

1941). В те же годы R. Ch. Ching (1940) и E.B. Copeland (1947) высказывали 

мнение о многовидовой структуре рода, считая, что он представлен не 

менее чем 5–6 самостоятельными видами. Согласно последней версии 
POWO (2024), принятыми для мировой флоры считаются 17 таксонов 

Pteridium видового ранга. Для России приводится от 2 до 5 видов Pteridium 

в разных сочетаниях: P. aquilinum и P. pinetorum C.N. Page et R.R. Mill 
(Гуреева, Пейдж / Gureyeva, Page, 2005, 2008), P. aquilinum, P. pinetorum, 

P. japonicum (Nakai) Tardieu-Blot et C. Chr. и P. tauricum V. Krecz. ex Grossh. 

(Шмаков / Shmakov, 2001, 2009), Pteridium aquilinum, P. pinetorum и 
P. latiusculum (Desv.) Hieron ex Fries. (Цвелёв / Tzvelev, 2010).  

В пределах P. pinetorum первоначально автором вида К.Н. Пейджем 

(Page, Mill, 1995) выделены 2 подвида: типовой subsp. pinetorum и subsp. 

osmundaceum (Christ) C.N. Page, в последние десятилетия описаны еще два 
подвида – subsp. sibiricum Gureyeva et С.N. Page (Гуреева, Пейдж / 

Gureyeva, Page, 2005) и subsp. sajanense Stepanov (Степанов / Stepanov, 

2012). 
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В отечественной литературе Pteridium традиционно относили 
к семейству Hypolepidaceae Pic. Serm., в зарубежной – к Dennstaedtiaceae 

Lotsy. В последней системе, основанной на молекулярных данных, 

Pteridium отнесен к семейству Dennstaedtiaceae, куда включено и семейство 

Hypolepidaceae (Schuettpelz et al., 2016). 
Согласно большому числу проведенных исследований, ультраструктура 

спор, выявленная с использованием электронного сканирующего 

микроскопа, является признаком, имеющим большое значение для 
филогенетики, а в некоторых случаях – для диагностики многих таксонов 

папоротников (Gureyeva, Kuznetsov, 2015; Vaganov et al., 2018, 2021, 2023 и 

др.). Полезной характеристикой для систематики и филогенетики 
папоротников является число хромосом. Числа хромосом выявлены для 

немногих видов папоротников с территории России, в частности из Сибири 

(Gureyeva et al., 2017). 

Цель настоящего исследования – выявление морфологических и 
ультраструктурных характеристик спор и определение числа хромосом 

у одного из подвидов орляка соснякового – Pteridium pinetorum subsp. 

sibiricum.  

Материалы и методы 

Изучение спор проводили с использованием сканирующего 

электронного микроскопа Mini-SEM SNE-4500M (SEC Co. Ltd, Корея) 

в лаборатории структурного и молекулярного анализа растений (Томский 

государственный университет). Споры фиксировали на столике при 
помощи двустороннего электропроводного скотча; для уменьшения 

влияния заряда образцы напыляли золотом в установке Q150R S SPUTTER 

COATER (Quorum Technologies, Великобритания) методом термического 
напыления. Образцы исследовали в режиме высокого вакуума, поверхность 

сканировали при ускоряющем напряжении 30 кВ при увеличении до 15 000 

раз. Для исследования использовались только зрелые споры, отобранные с 
гербарных образцов, собранных в том же местонахождении, откуда 

происходит паратип подвида: образец 1. «Северо-восточная окраина г. 

Томска, березово-сосновый массив, заросли орляка на открытых местах на 

вершине склона к ручью. 29.07.2015. И.И. Гуреева» (образец смонтирован 
на трех листах TK-006506, TK-006507, TK-006508); образец 2. Там же, 

«05.08.2017. И.И. Гуреева» (TK-006509). 

Форму дистальной и проксимальной сторон спор определяли согласно 
B.K. Nayar и S. Devi (1966). Для описания скульптуры спор использовали 

комбинацию переведенных на русский язык терминов, использованных 

B.K. Nayar и S. Devi (1966), A.F. Tryon, B. Lugardon (1991) и D.B. Lellinger 
(2002).  

Число хромосом подсчитывали в делящихся материнских клетках спор 

(Kawakami et al., 2010) на разных стадиях первого деления мейоза 

(диплотена, диакинез, метафаза I). Таким способом определяется 
гаплоидное число хромосом (n), поскольку на этих стадиях хромосомы 

представлены бивалентами. Для получения делящихся материнских клеток 
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спор собирали конечные перышки вай с незрелыми спорангиями, 
погружали их в фиксатор Кларка (96 % этиловый спирт и ледяная уксусная 

кислота в соотношении 3:1). Перышки собирали в тех же местообитаниях 

(клонах), откуда происходят образцы для исследования спор. 

Фиксированные перышки окрашивали 1 % ацетогематоксилином, затем 
извлекали спорангии из-под псевдоиндузия, где они располагаются в ряд 

по краю перышка, и слегка раздавливали их в насыщенном растворе 

хлоралгидрата. Фотографирование осуществляли на микроскопе Axio 
Imager A.1 (Carl Zeiss, Germany) при помощи CCD-камеры AxioCam MRc5 

(Carl Zeiss, Germany) и ПО AxioVision 4.7 (Carl Zeiss, Germany). Число 

хромосом сравнивалось с имеющимися данными для рода Pteridium из 
международной базы по числам хромосом (Rice et al., 2015; CCDB, 2024). 

Для подвида Pteridium pinetorum subsp. sibiricum, как и для вида в целом, 

описание морфологии спор и число хромосом приводятся впервые. 

Результаты и обсуждение 

Особенностью рода Pteridium является незначительная 
представленность вай со спорангиями в гербарных коллекциях. 

Наблюдения в природных местообитаниях на территории некоторых 

европейских стран – Великобритании, Италии, Австрии, Черногории – 
в разные годы с 2003 по 2019 г. ни разу не выявили спороносящих вай у 

P. aquilinum (subsp. aquilinum, subsp. atlanticum C.N. Page и subsp. fulvum 

C.N. Page) и у P. pinetorum subsp. pinetorum из locus classicus в Шотландии. 

Широкое варьирование спороношения и отсутствие его в большинстве 
местообитаний для этих таксонов отмечали E. Conway (1957) и C.N. Page 

(1997). Что касается P. pinetorum subsp. sibiricum, в местообитании на 

северо-восточной окраине г. Томска, из которого происходит паратип 
названия подвида, указанный в протологе (Гуреева, Пейдж / Gureyeva, Page, 

2005), он спороносит ежегодно в клонах, растущих на открытых местах.  

Споры P. pinetorum subsp. sibiricum (рис. 1 / Figure 1) трехлучевые, 
тетраэдрические, в дистально-полярном и проксимально-полярном 

положении треугольные с широко закругленными углами и прямыми или 

слегка вогнутыми сторонами, в экваториальном положении дистальная 

сторона полусферическая, проксимальная – выпуклая. Видимые части 
лучей лезуры равны половине радиуса споры, периферические части в 

углах споры скрыты под гранулярными отложениями. Периспорий тонкий 

с мелкосетчатой скульптурой, образованной тонкими нитями и почти 
скрытой под беспорядочно расположенными и густыми гранулярными 

отложениями. По размерам споры P. pinetorum subsp. sibiricum относятся к 

мелким (по Tryon, Lugardon, 1991): экваториальный диаметр 25,9–36,3 мкм, 
полярная ось 23,0–31,8 мкм. 
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Рис. 1. СЭМ-микрофотографии спор Pteridium pinetorum subsp. sibiricum. 

В колонках: А – споры в дистально-полярном положении; B – в проксимально-полярном 
положении; С – в экваториальном положении. Верхний ряд – споры с образца 1; средний 
ряд – споры с образца 2; нижний ряд (увеличено) – гранулярные отложения на дистальной, 
проксимальной и экваториальной поверхностях спор. Масштабная линейка у спор – 10 мкм, 
гранулярных отложений – 2 мкм 

Figure 1. SEM-micrographs of spores of Pteridium pinetorum subsp. sibiricum. 

In columns: A – spores in distal-polar position; B – in proximal-polar position; C – in equatorial 

position. Upper row – spores from specimen 1; middle row – spores from specimen 2; lower row 
(enlarged) – granular deposits on distal, proximal and equatorial surfaces of spores. Scale bar for 
spores – 10 µm, for granular deposits – 2 µm 

Судя по приведенным микрофотографиям и описанию у A.F. Tryon и 

B. Lugardon (1991), споры изучаемого подвида по морфологическим и 
ультраструктурным признакам не отличаются от спор других таксонов 

Pteridium1 – североамериканского P. aquilinum var. latiusculum (Desv.) 

Underv. ex A. Heller. (= P. latiusculum (Desv.) Hieron), центрально-
южноамериканских P. aquilinum var. caudatum (L.) Sadeb. (= Pteridium 

caudatum (L.) Maxon) и P. aquilinum var. arachnoideum (Kaulf.) Brade 

(= Pteridium arachnoideum (Kaulf.) Maxon). Для спор изученных таксонов 

                                                                            
1 В списке ранг и названия таксонов приведены как у A.F. Tryon, B. Lugardon 

(1991), в скобках – принятые названия по версии POWO (2024). 
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Pteridium A.F. Tryon и B. Lugardon (1991) указывают близкий диапазон 
размеров спор: 23–39 мкм, B.K. Nayar и S. Devi (1968) для 

неацетолизированных спор P. aquilinum приводят размеры 22 × 32 мкм. 

 
Рис. 2. Материнские клетки спор Pteridium pinetorum subsp. sibiricum на разных 

стадиях первого деления мейоза, гаплоидное число хромосом n = 52: 

А – ранняя диплотена; В – поздняя диплотена; С – диакинез; D – метафаза I.  
Масштабная линейка 10 мкм 

Figure 2. Mother cells of Pteridium pinetorum subsp. sibiricum spores at different 

stages of the first meiotic division, haploid number of chromosomes n = 52: 

A – early diplotene; B – late diplotene; C – diakinesis; D – metaphase I. Scale bar 10 μm 

Ультраструктурные признаки спор специфичны для рода и позволяют 

отличать споры Pteridium от спор других родов папоротников, имеющих 
тетраэдрическую форму; видовых отличий по признакам спор нет. Данные 

о числе хромосом у Pteridium представлены в Международной базе по 

числам хромосом Chromosome Counts Database (Rice et al., 2015; CCDB, 
2024). Для Pteridium aquilinum и его внутривидовых таксонов из Северного 
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полушария чаще всего указывают гаплоидное число хромосом n = 52 
(Manton et al., 1986; Bir, 1996), для таксонов из Южного полушария P. 

arachnoideum (Kaulf.) Maxon и P. esculentum (G. Forst.) Cockayne 

соматическое число хромосом приводят как 2n = 208 и 2n = 104 

соответственно (Jarrett et al., 1968; Tindale, Roy, 2002). По данным C.N. Page 
(1997), P. aquilinum является тетраплоидом с n = 52, 2n = 104. 

Нами впервые определено число хромосом у Pteridium pinetorum subsp. 

sibiricum в популяциях из лесного массива на окраине г. Томска. 
Хромосомы мелкие, гаплоидное число n = 52 (рис. 2 / Figure 2). Таким 

образом, гаплоидное число хромосом у таксонов Pteridium из Северного 

полушария одинаково и равно 52, то есть почти все таксоны Pteridium 
являются тетраплоидами. Косвенно об одинаковом числе хромосом у 

разных таксонов Pteridium свидетельствуют не отличающиеся по размерам 

споры.  
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Morphology of spores and chromosome count  

in Pteridium pinetorum subsp. sibiricum (Dennstaedtiaceae) 
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Abstract. The scanning electron microscopy study (SEM) of spores of Pteridium 

pinetorum C.N. Page et R.R. Mill subsp. sibiricum Gureyeva et С.N. Page was carried 

out. Spores examined species are trilete, tetrahedral, small, 25,9–36,3×23,0–31,8 μm with 

hemispherical distal side and convex of proximal side. The visible parts of the laesura 

arms are equal to half the spore radius, the peripheral parts in the corners of the spore are 
obscured by granular deposits. The perispore is thin with a fine-meshed reticulate 

sculpture formed by thin filaments and almost obscured by irregular and densely granular 

deposits. The chromosome count was determined in the mother cells of spores at the stage 

of the first division of meiosis. This method determines the haploid chromosome count (n) 

since at these stages the chromosomes are represented by bivalents. The chromosomes in 

Pteridium pinetorum subsp. sibiricum are small, the haploid chromosome count is n = 52. 

Key words: chromosome count, scanning electronic microscopy (SEM), spore 
morphology, Pteridium, Dennstaedtiaceae. 
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