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Установлены морфогенетические типы плодов представите
лей всех родов архаичных цветковых растений. Для них характер
ны апокарпные и ценокарпные листовки, винтерины и ягоды, кос
тянки P runus- и Laurus-типов, орешки, пиренарии B u tia-  и Ilex-  
типов, а также коробочки G alanthus-, L ilum -, и Ham am elis-типов. 
Для ряда таксонов характерно формирование уникальных среди 
цветковых синкарпных плодов со спиральным расположением 
гнезд.
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Введение

Архаичные цветковые растения -  древнейшие покрытосеменные, занимаю
щие базальное положение в современных системах, основанных как на морфологи
ческих и отчасти биохимических признаках [1-3], так и построенных по результатам 
сиквенса отдельных участков ДНК [4]. С точки зрения классической систематики 
рассматриваемая группа не имеет четких границ, и включает в себя ряд таксонов, 
имеющих неодинаковый ранг в системах разных авторов и входящих в состав пре
имущественно подкласса Magnoliidae. В последней «молекулярной» системе Angios- 
permae [4] архаичные цветковые, называемые Cole и Hilger [5] «early angiosperms» -  
ранними цветковыми, включают грады ANITA и Magnoliids. Базальное положение 
архаичных цветковых по отношению к остальным покрытосеменным делает акту
альным изучение из репродуктивных структур, особенно плодов, обладающих высо
кой эволюционной консервативностью, для выявления их морфологического и ана
томического разнообразия, определения архаичных и подвинутых черт их строения, 
и установления основных направлений их морфогенеза. Цель настоящей работы -  
определить морфогенетические типы плодов представителей всех родов архаичных 
цветковых растений согласно APG-III [4]. Некоторые семейства мы рассматриваем в 
более узком смысле, чем это предложено авторами «молекулярной системы» [4]: 
признается независимость семейств Illiciaceae, Peperomiaceae, Idiospermaceae, Gyro- 
carpaceae и Liriodendraceae.

Объекты и методы

Материал для исследований был собран в природе и в ботанических садах России 
и ряда стран мира, а также получен из крупнейших карпологических коллекций и гер
бариев мира. Все исследования проводились по стандартным методикам [6]. Использу
ется терминология, предложенная Бобровым, Меликяном и Романовым [7].

Результаты и их обсуждение

Нами проведено сравнительно-карпологическое исследование около 275 
представителей архаичных цветковых растений, а также проанализированы литера
турные данные. Выявлено значительное разнообразие строения плодов в разных 
группах ранних цветковых. Детальные данные по строению плодов некоторых пред
ставителей семейств были опубликованы нами ранее.

Плоды единственного представителя семейства Amborellaceae -  Amborella tri- 
chopoda Baill. -  олигомерные костянки Prunus-типа [8]. Многослойная косточка сло
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жена преимущественно внутренней зоной мезокарпия, ее поверхность покрыта неза
кономерно расположенными ребрами, в которых толщина косточки существенно 
больше.

Для родов Cabombaceae и Nymphaeaceae характерно развитие винтерин [9] -  
верхних, полимерных и апокарпных у Brasenia и Cabomba, верхних, полимерных и 
синкарпных у Nuphar, полунижних полимерных и синкарпных у Nymphaea s. l., 
нижних, полимерных и синкарпных у Euryale и Victoria, нижних, олигомерных и 
синкарпных у Barclaya [10]. Плоды представителей Hydatellaceae следует относить к 
паракарпным коробочкам Galanthus-типа (Trithuria) и производным от них пара- 
карпным ягодам (Hydatella) с очень тонким перикарпием [7, 11].

У Austrobaileya (Austrobaileyaceae) развиваются верхние апокарпные олиго
мерные винтерины, мезокарпий которых дифференцирован на наружную паренхим
ную зону, содержащую группы склереид и группы секреторных клеток, и внутрен
нюю паренхимную зону с отдельными секреторными клетками [12]. Плоды Schisan- 
dra и Kadsura (Schisandraceae) -  верхние апокарпные полимерные ягоды, колосо
видные или головковидные соответственно [13]. У видов Illicum (Illiciaceae) развива
ются спиральные (ложноциклическое) апокарпные полимерные многолистовки с па
ренхимным мезокарпием и однослойным эндокарпием, образованным палиссадны- 
ми склеренхимными клетками [13, 14]. Для изученных представителей семейства 
Trimeniaceae характерно развитие мономерных апокарпных ягод [15].

Мономерные апокарпные ягоды характерны и для большинства Chlorantha- 
ceae, за исключением Hediosmum, плоды которого орешки [16, ориг. данные].

Плоды Canellaceae -  паракарпные олигомерные винтерины [17]. К винтеринам 
также относятся плоды Winteraceae, полимерным, олигомерным и мономерным апо
карпным (Bubbia, Belliolum, Drimys, Tasmannia), полимерным и олигомерным геми- 
синкарпным (Exospermum, Pseudowintera), полимерным синкарпным (Zygogynum) и 
димерным паракарпным (Takhtajania) [18, 19].

У представителей Aristolochiaceae развиваются полунижние олигомерные ге- 
мисинкарпные листовки с паренхимным эпи-мезокарпием и слабоодвевесневающим 
эндокарпием (Saruma), нижние ценокарпные ягоды (Pararistolochia) и нижние це- 
нокарпные коробочки Galanthus-, Lilum-, и Hamamelis-типов (Asarum, роды Aristolo- 
chioideae) (ориг. данные). Плоды Hydnoraceae описываются как ценокарпные ягоды, 
которые могут нерегулярно трескаться при созревании, однако детальные данные о 
структуре перикарпия отсутствуют [7]. Трехлистовки Lactoridaceae, характеризуются 
развитием однослойного склеренхимного эндокарпия [20]. А в пределах семейства 
Piperaceae наблюдается постепенный переход от псевдомономерных ягод Chavica, Ot- 
tonia, Piper p. p. и Sarcorhachis [21], к пиренариям Ilex-типа (Piper, Pothomorphe) [21, 
22]. У некоторых Piperaceae стенки клеток всех зон перикарпия слабо и равномерно 
утолщены (Muldera, Piper p. p., Zippelia bagoniaefolia Schult. & Schult. fil.) [22], что по
зволяет относить такие плоды к орехам Physena-типа. Плоды представителей Pepe- 
romiaceae с сильно редуцированным перикарпием [23] мы относим к монолауринам 
(мономерным костянкам Laurus-типа). В семействе Saururaceae наблюдается посте
пенная трансформация гемисинкарпных многолистовок Saururus в верхние апи- 
кально вскрывающиеся коробочки Lilium-типа (Houttuynia) и аналогичные полу
нижние коробочки (Gymnotheca), a затем и в полунижние пиренарии Ilex-типа (Ane- 
mopsis) [23].

Для семейства Atherospermataceae характерно развитие плодов, погруженных 
в чашевидное цветоложе, -  полимерных костянок Laurus-типа (Doryphora, Laurelia 
p. p., Laureliopsis, Dryadodaphne) и апокарпных полимерных ягод (Atherosperma, 
Daphnandra, Laurelia p. p., Nemuaron) [24, 25, ориг. данные]. Перикарпий в семейст
ве Atherospermataceae сильно редуцирован, а плодики покрыты многочисленными 
длинными многоклеточными волосками. У всех представителей Calycanthaceae s. str 
также развиваются погружённые полимерные костянки Laurus-типа -  отдельные 
плодики располагаются по спирали на внутренней поверхности кубковидного цвето
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ложа. Эндокарпий образован очень сильно радиально удлиненными палисадными 
склереидами, а на вентральной стороне плодика сохраняется рудиментарный меха
низм вскрывания [26, 27]. Плоды Idiospermum (Idiospermaceae) сильно отличаются 
анатомически от плодов Calycanthaceae s. str. -  перикарпий, срастающийся с семен
ной кожурой, сложен исключительно паренхимными клетками, сминаемыми при со
зревании разрастающимися семядолями [28, ориг. данные]. Плоды Idiospermum мы 
относим к мономерным (редко -  димерным) апокарпным ягодам, погруженным в 
сферическое цветоложе.

Нижние олигомерные (спиральные) или псевдомономерные пиренарии Butia- 
типа формируются у Gomortega (Gomortegaceae). Косточка (многогнездная в случае 
олигомерного плода) сложена преимущественно многочисленными брахисклереи- 
дами внутренней зоны мезокарпия, а эндокарпий однослойный [29, ориг. данные]. 
Для представителей семейства Hernandiaceae характерно развитие нижних мономер
ных костянок Laurus-типа, эндокарпий которых образован крупными палисадными 
склереидами [30, 31, ориг. данные]. Для плодов Hernandiaceae характерны различ
ные придатки: у Hazomalania брактеоли разрастаются, формируя два латеральных 
плёнчатых крыла, для Hernandia также характерны разросшиеся брактеоли, которые 
у многих видов срастаются, окружая плод целиком (исключая апикальную часть), у 
видов Illigera на плоде за счёт разрастания эпикарпия образуются продольные кры
лья [7]. Нижние мономерные костянки Laurus-типа развиваются и у обоих родов Gy- 
rocarpaceae, причем эндокарпий также сложен радиально удлинёнными склереида- 
ми [32, 33, ориг. данные]. На плодах Gyrocarpus развиваются два равных крупных 
апикальных крыла (разрастающиеся сегменты перианта); плоды Sparattanthelium 
лишены каких-либо придатков.

Для подавляющего большинства представителей Lauraceae характерна одно
типная дифференция перикарпия на паренхимный мезокарпий с отдельными скле- 
реидами и секреторными клетками и характерный однослойный эндокарпий, сло
женный палисадными склереидами [26, 36, 35, 36]. Таким образом, плоды большин
ства Lauraceae -  верхние мономерные костянки Laurus-типа, располагающиеся на 
разрастающейся в процессе формирования плода плодоножке, а иногда и частично 
окруженные цветочной трубкой; у некоторых таксонов плоды полностью окружены 
цветочной трубкой (Cassytha, Cryptocarya, Ravensara, Dahlgrenodendron, 
Aspidostemon [37]). У Eusideroxylon и Potoxylon развиваются полунижние, а у Hypo- 
daphnis -  нижние плоды с аналогичной дифференциацией перикарпия [7].

Плоды представителей Monimiaceae развиваются частично или полностью 
внутри кубковидного цветоложа, которое растрескивается и выворачивается при со
зревании [38]. Для подавляющего числа родов Monimiaceae характерно формирова
ние спиральных полимерных костянок Laurus-типа с очень многослойным эндокар- 
пием, сложенным изодиаметрическим склереидами (Monimia, Palmeria, Peumus), 
либо с эндокарпием, образованым всего несколькими слоями склереид (Hortonia, 
Mollinedia, Kibaropsis), или однослойным эндокарпием, образованным типичными 
палисадными склереидами с сильно извитыми стенками (Hedycarya, Hennecartia, 
Levieria, Matthaea, Tetrasynandra, Wilkiea). Плоды видов Tetrasynandra и Wilkiea с 
сильно редуцированным эндокарпием рассматриваются как переходный тип к апо
карпной полимерной ягоде, обнаруженной у Steganthera и Kibara [38]. Своеобразные 
нижние «апокарпные» полимерные костянки Laurus-типа с немногослойным скле- 
ренхимным эндокарпием формируются у представителей рода Tambourissa: каждый 
отдельный плодик развивается из карпеллы, погруженной в цветоложе и сросшейся с 
ним, однако, карпеллы и плодики не срастаются друг с другом, оставаясь разделен
ными тканью цветоложа [38].

Для Siparunaceae характерно развитие полимерных костянок Prunus-типа, 
развивающихся внутри практически замкнутого сочного цветоложа, растрескиваю
щегося при созревании плодиков на несколько неравных лопастей [7, 30]. У Siparuna 
многослойный косточка образована брахисклереидами внутренней зоны мезокарпия
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и однослойным склеренхимным эндокарпием. На поверхности косточки развиваются 
многочисленные незакономерно расположенные ребра, частично рассекающие на
ружную сочную зону мезокарпия [30, 39].

Плоды Degeneria (Degeneriaceae) -  мономерные винтерины, дифференциация 
перикарпия которых сходна с таковой в плодах Austrobaileya: паренхимный мезо- 
карпий дифференцирован на наружную зону, в которой встречаются многочислен
ные группы склереид, секреторные и флобафенсодержащие клетки, и внутреннюю 
зону с отдельными секреторными клетками [18]. Для Eupomatiaceae характерно раз
витие полимерных нижних синкарпных спиральных ягод [40], характерной особен
ностью которых является дифференциация многочисленных групп склереид в эпи- 
карпии и полностью паренхимные мезо- и эндокарпий (ориг. данные). Эндокарпий 
Eupomatia laurina R. Br. сложен одним слоем тонкостенных сильно радиально удли
ненных паренхимных клеток, но не мелкими компактно расположенными парен
химными клетками, как указывает Mohana Rao [40]. У всех представителей семейства 
Magnoliaceae развиваются многолистовки -  полимерные или редко олигомерные 
апокарпные шишковидные (Manglietia, Magnolia s. str., Parakmeria) или колосовид
ные (Alcimandra, Elmerrillia, Michelia, Yulania), полимерные гемисинкарпные шиш
ковидные (Dugandiodendron, Talauma, p. p.) и полимерные или олигомерные син- 
карпные шишковидные (Aromadendron, Paramichelia, Pachylarnax, Talauma p. p., 
Tsoongiodendron, Woonyoungia) [13, 18, 41]. Многослойный перикарпий дифферен
цирован на экзокарпий, паренхимный мезокарпий с крупными группами склереид и 
секреторными клетками и многослойный склеренхимный эндокарпий, образован
ный волокновидными склереидами. Сходная с Magnoliaceae дифференциация пери
карпия выявлена в невскрывающихся плодах -  синкарпных пиренариях Ilex-типа 
Galbulimima (Himantandraceae) [42, 43, ориг. данные]. Для Liriodendron (Liriodendra- 
ceae) характерны полимерные многоорешки с полностью склеренхимным перикра- 
пием [44]. Подобная некоторым Magnoliaceae архитектура шишковидных плодов ха
рактерна также и для ряда Annonaceae с апокарпными, полимерными гемисинкарп- 
ными или эусинкарпными ягодами (Annona, Rollinia, etc), полимерные, олигомерные 
и мономерные апокарпные ягоды, образованные плодиками, располагающимися на 
уплощенном или выгнутом цветоложе также развиваются у подавляющего большин
ства представителей Annonaceae; для Isolona и Monodora характерны паракарпные 
олигомерные ягоды, а у Anaxagorea и Xylopia развиваются многолистовки со скле- 
ренхимным и паренхимным эндокарпием соответственно [45, 46, ориг. данные]. 
Представители Myristicaceae характеризуются однолистовками с паренхимным пери
карпием; в мезокарпии располагаются отдельные группы склереид и секреторные 
клетки (ориг. данные.).

Заключение

Таким образом, для подавляющего большинства представителей «ранних 
цветковых» характерно развитие апокарпных плодов -  листовок, винтерин, костянок 
Prunus- и Laurus-типов, ягод и орешков. На базе апокарпных листовок и костянок у 
представителей разных семейств формируются ценокарпные листовки, винтерины, 
пиренарии и ягоды. Анатомическая дифференциация перикарпия синкарпных пло
дов у большинства архаичных цветковых сходна с таковой в апокарпных плодах. Для 
ряда таксонов отмечены уникальные среди цветковых синкарпные плоды со спи
ральным расположением плодиков -  листовок (Magnoliaceae p. p.), винтерин 
(Zygogynum), пиренариев Butia-типа (Gomortega), пиренариев Ilex-типа (Galbulimi
ma) и ягод (Annonaceae p. p.). Наиболее подвинутые плоды -  коробочки разных ана
томических типов -  обнаружены у представителей семейств Aristolochiaceae и Sauru- 
raceae. По-видимому, плоды Hydnoraceae следует относить к весьма специализиро
ванным ягодам, анатомическое строение которых еще только предстоит изучить.
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The morphogenetic fruit types are determined for all genera of 
archaic angiosperms. Apocarpous and coenocarpous follicles, winterinas 
and berries, drupes o f the Prunus- and Laurus-types, nutlets, pyrena- 
riums of the B u tia -  and Ilex-types, and capsules o f the Galanthus-, Li- 
lu m -, and H am am elis-types  are found within these groups. A  number 
of taxa has spiral syncarpous fruits unique among angiosperms.
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