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Реферат. Изучена микроморфология плодов 98 видов дикорастущих, заносных и основных культурных зон-
тичных Сибири, описаны простые волоски (размер, форма, рельеф клеточной стенки, пучковые волоски), много-
клеточные бугорки и шипы, клетки экзокарпа (взаимное расположение, форма, размеры, характер границ между 
клетками, наружные стенки, тонкий рельеф поверхности), устьица (наличие, положение на поверхности плода, 
кутикула на прилегающих к устьицам клетках), характер воска (эпикутикулярных выделений). Показано значе-
ние микроморфологии для определения видов и систематики. Отмечено широкое распространение параллельной 
изменчивости в семействе.  
Ключевые слова. Микроморфология, параллельные ряды изменчивости, плод, систематика, Apiaceae.

Summary. Fruit micromorphology of all 98 native, adventive, and cultivated species of the Umbelliferae of Siberia 
was studied. We described simple hairs (size, shape, fine relief of cell wall, and tufted hairs), multicellular spines and 
glochidia, cell arrangement, cell form, fine relief (cuticular foldings), epicuticular wax, and stomata. We discuss the 
diversity of micromorphological characters and their value for species identification and taxonomy. We state numerous 
examples of parallel variability of morphological traits in different subdivisions of the family.
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Введение. В поисках признаков, полезных для систематики, мы изучили микроморфологию 
плодов всех видов семейства зонтичных России. Анализ признаков видов российского Дальнего Вос-
тока был недавно опубликован (Ostroumova, 2018). Изучение плодов на большом увеличении иногда 
позволяет выявить признаки, которые в дальнейшем удается распознать с помощью стереомикроскопа 
при увеличении в 20–40 раз. Например, виды Torilis Adans. различаются по форме верхушек глохидиев 
(прямые или якоревидные), а крупные выпуклые клетки экзокарпа, характерные для некоторых родов 
семейства, создают блестящую зернистую поверхность. Для установления родства пищевого и лекар-
ственного растения Индии Seseli diffusum (Roxb. ex Sm.) Santapau et Wagh важную роль сыграли осо-
бенные Т-образные волоски на плодах (Pimenov et al., 2019). Данные по микроморфологии становят-
ся важным элементом при описании новых видов, (Wang et al., 2013; Duran et al., 2015; Yildiri, Duman, 
2017).

Материал и методы. Мы изучили 98 видов флоры Сибири, включая заносные и наиболее по-
пулярные культурные растения. Микроскульптуру поверхности мерикарпиев изучали с помощью СЭМ 
JEOL-35, Tesla BS-300 и CamScan S-2 (напряжение 15–20 kV, рабочее расстояние 50–56 мм). Сухие пло-
ды наклеивали на алюминиевые столики и напыляли смесью золота и палладия, золотом или платиной 
(толщина слоя около 25 нм) с помощью устройства для напыления Eiko IB-3. Один и тот же участок 
плода снимали при разных увеличениях, что позволяет описать разные детали поверхности. 
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Определенную сложность при описании микроскульптуры вносят большой диапазон увеличе-
ний, получаемых с помощью СЭМ, и сходство скульптурных элементов, видимых при разных увели-
чениях. В этом отношении мы считаем очень полезным подход W. Barthlott (1981), который выделил 
три структурных уровня исследования поверхности ботанических объектов; форму клеток (первичная 
скульптура), тонкий рельеф клеточной стенки (вторичная скульптура) и эпикутикулярные выделения 
(третичная скульптура). На основании работ Barthlott и других авторов мы предложили словарь для 
описания микроморфологии плодов зонтичных (Остроумова и др., 2010; Ostroumova et al., 2011).

У плодов сибирских зонтичных мы отмечали несколько групп признаков. Характер опушения –  
наличие, размеры, форму одноклеточных волосков, толщину их стенок, тонкий рельеф поверхности, 
наличие у них многоклеточных оснований, пучковые волоски. Многоклеточные выросты – бугорки, 
шипы, форму апикальной части шипа, характер его поверхности. Когда на поверхности плода были 
видны границы клеток – расположение клеток, их очертания, размеры, форму границ – антиклиналь-
ных стенок, форму наружных периклинальных стенок, скульптуру кутикулы. Для описания клеток мы 
выбирали участки поверхности, где можно было хорошо различить не менее 20 клеток. Если таких 
участков не было, мы считали, что границы клеток на этом плоде неразличимы. Отмечали наличие, по-
ложение устьиц и рельеф кутикулы на эпидермальных клетках рядом с устьицами. Эпикутикулярные 
выделения – «воск» присутствуют на многих плодах, иногда они маскируют поверхность клеточных 
стенок; воск имеет разный химический состав, иногда его можно удалить органическими растворите-
лями, в других случаях он очень стойкий. 

Результаты. СЭМ позволяет различать разные формы волосков и толщину их стенок (на ско-
лах). Встречаются тонкостенные (до 1 μм) лентовидные волоски, нередко смятые и извилистые; обыч-
но они имеют гладкую поверхность или продольные складки, напоминающие струйчатый рельеф. Бо-
лее жесткие игольчатые волоски с толщиной стенок около 3 μм обычно имеют бугорчатую или морщи-
нистую поверхность, в сечении они округлые или слегка сплющенные. Мы уже отмечали на дальнево-
сточном материале, что на плодах Pachypleurum alpinum Ledeb., Phlojodicarpus villosus (Turcz. ex Fisch. 
et C. A. Mey.) Ledeb. и Sesel condensatum (L.) Rchb. f. имеется весь спектр волосков от мелких острых 
шипиков до обычных волосков 50–100 μм длиной. Такая же картина и на плодах Seseli ledebourii G.Don 
(Рис. 1А) и Stenocoelium athamantoides (M. Bieb.) Ledeb., распространенных в Сибири. Пучковые воло-
ски встречаются на плодах последнего вида и Seseli buchtormense (Spreng.) W. D. J. Koch (рис. 1Б). Во-
лоски на «подставках» встречаются в родах Anthriscus Pers., Heracleum L., Stenocoelium Ledeb., Torilis.

Некоторые зонтичные имеют явные признаки зоохории – шипы, заканчивающиеся крючочком 
или подобием якоря. Крючковидные шипы характерны для рода Caucalis L. и многих видов Sanicula L., 
якоревидные глохидии развиваются на плодах Daucus L., Turgenia Hoffm, а в других регионах – у As-
trodaucus Drude, Torilis, Glochiditheca Fenzl. Плоды Turgenia особенно мощно «вооружены» – глохидии 
несут не только якоречки на конце, но также покрыты по всей поверхности острыми мелкими шипика-
ми, обращенными вниз.

Эпидермальные клетки располагаются в случайном порядке или рядами (рис. 1В), в ложбин-
ках они чаще всего изодиаметрические, а на ребрах – удлиненные. Границы клеток (антиклинальные 
стенки) вдавленные или приподнятые. Поверхность наружной периклинальной стенки бывает вогну-
тая, плоская, выпуклая, куполообразная, иногда несет выросты – острые, полушаровидные, смятые. 
Рельеф кутикулы чаще всего струйчатый или морщинистый, изредка гладкий, на острых выростах уз-
ловато-струйчатый.

Крупные клетки (35 и более μм) наружной эпидермы (экзокарпа) с жесткими оболочками, со-
храняющие свою форму при созревании плода, встречаются у зонтичных нечасто и обычно характе-
ризуют все виды какого-либо рода. В Сибири это Aulacospermum Ledeb. (рис. 1Г), Ostericum Hoffm., 
Pleurospermum Hoffm., Tilingia Regel. Паренхима мезокарпа у этих таксонов частично разрушается, под 
эпидермой образуются полости. В световой стереомикроскоп поверхность таких плодов выглядит как 
зернистая, что позволяет определять виды без электронного микроскопа. 

Устьица на зрелых плодах заметны не всегда и в небольшом количестве (1–3 на мм2), они рас-
полагаются на плоскости экзокарпа или на бугорках (рис. 1Г), кутикула вокруг устьичной щели бывает 
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обычная для этого участка плода или гладкая, в редких случаях наблюдаются радиально расходящиеся 
кутикулярные складки (рис. 1Д).

Эпикутикулярные выделения («воск») бывают гладким и шероховатым, могут содержать комоч-
ки, пластинки. Особенно заметны пластинки диаметром 1–2 μм, расположенные перпендикулярно по-
верхности. Они характерны для рода Bupleurum L. (Рис. 1Е), но встречаются также в родах Aegopodium 
L., Angelica L., Ferula L., Pimpinella L., Sanicula, Trinia Hoffm.

Рис. 1. Микроморфология плодов Umbelliferae флоры Сибири: А – Seseli ledebourii, волоски разного размера; Б – 
Seseli buchtormense, пучковые волоски; В – Saposhnikovia divaricata, многоклеточный бугорок и клетки экзокарпа, 
расположенные рядами; Г – Aulacospermum anomalum, крупные выпуклые клетки экзокарпа и бугорок с устьи-
цем; Д – Haloselinum falcaria, радиально расходящиеся кутикулярные складки вокруг устьица; Е – Bupleurum 
scorzonerifolium, мелкие пластинки воска.

Обсуждение. Как и другие группы признаков, микроморфология не всегда дает интересные для 
таксономии признаки. Например, голая поверхность с неразличимыми границами клеток, да еще по-
крытая слоем воска, несет мало информации. Чтобы найти признаки, полезные для различения видов и 
выяснения их отношений, необходимо изучать и сравнивать большое количество материала. 

СЭМ позволяет различать разные формы волосков и толщину их стенок (на сколах). Мы уже от-
мечали, что на плодах Pachypleurum alpinum, Phlojodicarpus villosus, Sesel condensatum, Seseli ledebou-
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rii и Stenocoelium athamantoides имеется весь спектр волосков от мелких острых шипиков до обычных 
волосков 50–100 μм длиной. Вероятно, по мере роста плода на нем в разное время закладываются но-
вые волоски. 

Таксономическое значение могут иметь и признаки, выявляемые только при увеличении в 300–
1000 раз. Например, при рассмотрении дальневосточных видов мы заметили, что у выделенного из 
Peucedanum L. s. l. рода Kitagawia Pimenov плоды или опушенные, или несут участки с морщинистой 
кутикулой, тогда как у видов типовой секции Peucedanum границы клеток неразличимы, а тонкий ре-
льеф поверхности струйчатый. Морщинистая кутикула обычно развивается на выпуклых клетках, к мо-
менту созревания плодов форма клеток может измениться, а кутикула сохраняет свой рисунок.

Сходные структуры нередко развиваются на плодах далеких в таксономическом отношении ро-
дов. Например, крючковидные шипы известны у Caucalis и Orlaya Hoffm. из трибы Caucalideae, у да-
лекого от них Bupleurum sintenisii Asch. et Urb. ex Huter, и многих видов Sanicula, относящегося к дру-
гому подсемейству – Saniculoideae. Волоски на «подставках» известны в родах Anthriscus, Heracleum, 
Laserpitium L., Myrrhys Mill., Pimpinella, Stenocoelium, Torilis, относящихся к разным трибам семейства. 
Крупные клетки экзокарпа имеются у видов Aulacospermum, Elaeosticta Fenzl, Halosciastrum Koidz., 
Ligusticum L., Ostericum, Pleurospermum, Taeniopetalum Vis., которые никак нельзя считать родствен-
ными. Восковые пластинки найдены у далеких друг от друга родов Bupleurum, Aegopodium, Angelica, 
Ferula, Pimpinella, Sanicula, Trinia. Мы уже рассматривали (Ostroumova, 2019) распределение анатоми-
ческих признаков в подсемействе Apioideae по трибам системы O. Drude (1897–1898), основанной на 
морфологии, и по кладам молекулярного дерева (Downie et al., 2010). Был проведен анализ распределе-
ния типов устьиц, проводящей системы черешка, формы эндосперма, крупных реберных секреторных 
канальцев в плодах, мелких циклических канальцев. Во всех подразделениях наблюдаются параллель-
ные ряды изменчивости нескольких признаков, которые лучше всего объясняются в рамках закона го-
мологических рядов Н. И. Вавилова (1922) и согласуются с идеей К. Кубицкого (Kubizki et al., 1991) о 
«молчащих» генах. 

Разные состояния признаков разлиты по всему подсемейству, создается впечатление, что ин-
струменты для их образования есть у многих видов, но реализуются в определенных условиях среды 
или в случайном порядке. 

Задуматься над механизмами морфологического разнообразия меня заставила работа О. А. Ро-
жанской (2016), доложенная на конференции в Барнауле. Среди сомаклонов и их потомков, получен-
ных из тканей одной особи Onobrychis arenaria (Kit.) DC., обнаружены особи с таксономическими при-
знаками O. viciifolia Scop., O. transcaucasica Grossh. и O. sibirica Turcz. ex Bess., то есть генотип одного 
растения содержит механизмы для развития разных морфологических структур. Известны также на-
блюдения над культурами тканей растений, которые синтезировали низкомолекулярные соединения, 
отсутствующие у видов-доноров этих тканей (цит. по Kubizky, 1991). 

Интересный пример из зоологии. Н. Н. Марфенин с соавторами (1995) изучил более 300000 ме-
ждоузлий в колониях гидроидных полипов Dynamena pumila (Hydrozoa, Leptolida). Отмечена значи-
тельная изменчивость – как явные уродства, так и формы, сходные во многих деталях с представителя-
ми других родов – Hydrallmania, Abietinaria, Sertularia. Н. Н. Марфенин считает, что эти структуры не 
были унаследованы от предков, но показывают возможности развития D. pumila (личное сообщение). 

Потенциал развития признаков, отсутствующих в фенотипе некоторых видов муравьев рода 
Pheidole, доказан в публикации Rajakumar et al. (2012). В этом крупном роде каста рабочих муравьев 
дифференцирована на обычных рабочих и более крупных «солдат», а у некоторых видов еще и «супер-
солдат», которые защищают гнезда от набегов. У P. spadonia, P. morrisi и P. hyatti «суперсолдаты» в нор-
ме отсутствуют, но были получены путем обработки личинок гормонами.

Каковы бы ни были механизмы возникновения морфологического разнообразия, широкое рас-
пространение параллелизма и мозаичное распределение признаков затрудняет изучение систематики 
семейства, особенно сложные проблемы встречаются при разграничении родов. Как отмечают Plunkett 
et al. (2019), применение морфологических и молекулярных методов пока не позволяет создать удов-
летворительную систему семейства. Необходимо дальнейшее всестороннее изучение видов зонтичных.
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