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Аннотация. Настоящая работа является продолжением серии наших исследований морфолого-
анатомического строения семянок семейства Asteraceae. В статье представлены результаты изучения семянок 
шести видов рода Olgaea Iljin трибы Cardueae Cass. (O. baldschuanica (C. Winkl.) Iljin, O. leucophylla (Turcz.)  
Iljin, O. lomonossowii (Trautv.) Iljin, O. nidulans (Rupr.) Iljin, O. pectinata Iljin, O. tangutica Iljin) методами световой 
и сканирующей электронной микроскопии (СЭМ). Карпологическое исследование позволило выявить специ-
фические признаки видов рода Olgaea: форма семянки, скульптура поверхности перикарпия, отсутствие (или 
присутствие) коронки и карпоподиума, соотношение толщины перикарпия и экзотесты, количество рядов и 
характер утолщения стенок клеток мезокарпия, наличие или отсутствие эндокарпия, форма и размер клеток 
экзотесты, коэффициент их палисадности (соотношение длины радиальных стенок к длине тангентальных). 
Семянки видов рода Olgaea имеют значительные различия, что свидетельствует о неоднородности рода и необ-
ходимости его ревизии. На основании полученных данных и опубликованных ранее результатов исследования 
(Novozhilova, Boyko, 2019) проведен сравнительный анализ морфолого-анатомических признаков семянок 
представителей родов Olgaea и Alfredia Cass., который выявил основные различия в строении семянок этих 
двух родов. Установлено, что семянки Olgaea и Alfredia имеют различное строение, в связи с чем нецелесоо-
бразно объединение их в единый род.
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Summary. This paper is a continuation of a series of our investigation of the morphological and anatomical struc-
ture of the cypselas of the family Asteraceae. The article presents the results of an investigation of the morphological 
and anatomical structure of the cypselas of 6 species of the genus Olgaea Iljin of the tribe Cardueae Cass. (O. bald-
schuanica (C. Winkl.) Iljin, O. leucophylla (Turcz.) Iljin, O. lomonossowii (Trautv.) Iljin, O. nidulans (Rupr.) Iljin,  
O. pectinata Iljin, O. tangutica Iljin) by light and scanning electron microscopy (SEM). The carpological examination 
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of the cypselas revealed specific features of the species of the genus Olgaea: the shape of the cypsela, the sculpture 
of the surface of the pericarp, the absence (or presence) crowns and carpopodium, the ratio of the thickness of the 
pericarp and exotesta, the number of rows and the nature of thickening of the walls of mesocarp cells, the presence 
or absence of endocarp, the shape and size of exotesta cells, the coefficient of their palisade (the ratio of the length of 
the radial walls to the length of the tangent). Cypsela of Olgaea species have significant differences, which indicates 
the heterogeneity of the genus and the need for its revision. Based on the data obtained and the previously published 
results of the study (Novozhilova, Boyko, 2019), a comparative analysis of the morphological and anatomical features 
of the cypsela of representatives of the genera Olgaea and Alfredia Cass. was carried out, which revealed the main 
differences in the structure of the cypsela of these two genera. It was found that the cypsela Olgaea and Alfredia have 
different structures, and therefore it is inappropriate to combine them into one genus. 

Введение

Обзор работ о статусе рода Olgaea
Род Olgaea Iljin относится к подтрибе Car- 

dueae (триба Cardueae Cass.), в мировой флоре 
насчитывает 16 видов (Susanna, Garcia-Jacas, 
2007). Растения представляют собой многолет-
ние травы, с кожистыми, зубчато- или перисто-
раздельными листьями от линейных до эллип-
тических, с колючими зубцами или сегментами. 
Соцветия одиночные или немногочисленные, 
обертки колокольчатые или яйцевидные. Цвето-
ложе густо щетинистое, венчики от фиолетовых 
до синих. Цветки многочисленные, обоеполые, с 
трубчатыми пятинадрезанными венчиками и до-
лями, на верхушке немного крючковидно внутрь 
загнутыми. Тычиночные нити голые. 

Впервые род Olgaea в качестве самостоятель-
ного был описан М. М. Ильиным (Iljin, 1922) в 
работе “Olgaea genus novum ex Asia centrali” на 
основе видов, выделенных из рода Carduus L. 
Род Carduus большей частью средиземномор-
ский, слабо представленный в Средней, Цен-
тральной и Восточной Азии. Виды рода Olgaea 
имеют ограниченный ареал, произрастают в 
Афганистане, Центральной и Восточной Азии 
(Китай, Монголия, Россия), причем два вида 
из 16 являются эндемами Китая (Zhu, Werner, 
2011). В Olgaea Ильин (Iljin, 1922) включил 9 
видов из рода Carduus и описал два новых вида  
(O. roborowskyi Iljin, O. tangutica Iljin). В описании 
нового вида O. tangutica он отметил, что данный 
вид близок O. lomonossowii (Trautv.) Iljin, но име-
ет более ветвистый, ширококрылатый стебель, 
мелкие листья, короткие придатки пыльников. 
Виды викарные, O. tangutica произрастает в Ки-
тае (Zhu, Werner, 2011), а O. lomonossowii в Мон- 
голии.

Ильин (Iljin, 1922) разделил род Olgaea на 
секции: Apteron Iljin и Pterocaulon Iljin. Харак-
терными особенностями видов секции Apteron 
являются отсутствие крыльев на стебле, густое 

опушение корзинок (за исключением O. bald- 
shuanica (C. Winkl.) Iljin), слегка неравномер-
но пятинадрезанный венчик. К этой секции он 
отнес восемь азиатских видов, указав место их 
произрастания в следующих регионах: Зерав-
шан, Бухара, Тянь-Шань, Памир, Тибет. У видов 
секции Pterocaulon стебель крылатый, соцветия 
без густого паутинистого опушения, венчики ко-
ротко пятинадрезанные. К данной секции Ильин 
(Iljin, 1922) отнес три вида, произрастающих в 
Китае и Монголии. 

Роду Olgaea близок род Alfredia (Garcia-Jacas 
et al., 2008). В работе «Обзор видов родов Olgaea 
Iljin и Alfredia Cass.» Ильин (Iljin, 1924) показал 
отличия этих родов от Carduus (строение отгиба 
венчика, морфологическое строение тычиноч-
ных нитей, длина, цвет и тип щетинок хохолка 
семянки, внешнее строение семянок), обосновав 
целесообразность признания Alfredia и Olgaea 
как самостоятельных родов. M. Kitagawa (1934) 
проанализировал взаимоотношения близкород-
ственных родов Alfredia, Carduus и Olgaea в свя-
зи с описанным ранее S. Kitamura (1933) новым 
видом Synurus diabolicus Kitam. и установил, что 
этот вид является синонимом O. lomonossowii. 
Позднее S. Kitamura (1934) в работе “Compositae 
Novae Japonica VII” на основе O. lomonossowii 
описал новый монотипный род Takeikadzuchia 
Kitag. et Kitam., ныне сведенный многими ис-
следователями в синонимы Olgaea. A. Susanna и  
N. Garcia-Jacas (2007) признают самостоятель-
ность монотипного рода Takeikadzuchia, но ука-
зывают со ссылкой на К. Bremer (1994), что, ве-
роятно, род является синонимом Olgaea. Однако 
венчики видов Olgaea зигоморфные, в то время 
как у Takeikadzuchia они были описаны как акти-
номорфные. Позднее Garcia-Jacas et al. (2008) на 
основании молекулярных исследований устано-
вили, что Takeikadzuchia является частью Olgaea 
s. l., а именно, род проявляет близкородственную 
связь с O. leucophylla (Turcz.) Iljin, а морфологи-
ческие признаки Takeikadzuchia находятся в пре-
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делах изменчивости рода Olgaea и многолетних 
видов родов группы Onopordum.

S. M. A. Kazmi (1963, 1964) полагал, что виды 
рода Alfredia и Olgaea не имеют значительных 
морфологических отличий от Carduus, доста-
точных для признания их в качестве самостоя-
тельных. Роды Alfredia и Olgaea он включил в 
род Carduus в качестве подрода Alfredia (Cass.) 
Kazmi с секциями Apteron, Pterocaulon и Alfre-
dia. М. М. Ильин и Г. Л. Семидел (Iljin, Semidel, 
1963) во «Флоре СССР» приняли Olgaea как 
самостоятельный род, относящийся к подтри-
бе Carduinae Dumort. С. В. Смирнов (Smirnov, 
2001) привел основные различия родов Alfredia, 
Olgaea и Carduus (строение придатков листочков 
обертки, тычиночных нитей, придатков пыльни-
ков, хохолка и семянок). До настоящего времени 
остается дискуссионным вопрос о самостоятель-
ности рода Olgaea.

В таксономии представителей трибы Car-
dueae широко используются карпологические 
данные (Dittrich, 1977; Häffner, 2000; Zarembo, 
Boyko, 2008; Talukdar, 2013; Ozcan, 2017; Ozcan, 

Akinci, 2019). Основное внимание в исследова-
ниях строения семянок данной трибы уделяется 
строению экзотесты. В настоящей работе при-
водятся результаты изучения морфолого-анато-
мического строения семянок шести видов рода 
Olgaea c целью выявления характерных диагно-
стических признаков рода и возможности ис-
пользования полученных данных в решении во-
просов таксономии.

Материал и методы

Материалом для карпологического исследо-
вания послужили образцы растений Гербари-
ев ФГБУН «Ботанического института им. В. Л. 
Комарова РАН» (LE), ФГБУН «Главного бота-
нического сада им. Н. В. Цицина РАН» (MHA). 
В данной работе мы придерживаемся системы 
семейства Asteraceae, принятой в сводке “The 
families and genera of vascular plants” (Kadereit, 
Jeffrey, 2007). Список исследованных образцов, 
место и дата их сбора указаны в таблице 1.

Таблица 1
Список исследованных образцов видов Olgaea

Таксон Место и дата сбора
Sect. Apteron

O. baldschuanica  
(C. Winkl.) Iljin

№ 3108*. Таджикская ССР, сев. оконечность хр. Арук-Тау, окр. Ганжина. 03 X 
1953. Никитин (MHA)

O. nidulans (Rupr.) 
Iljin

№ 3110. Северный склон хребта Алатау, верховье реки Шайлы (бассейн реки 
Чан-Кзыл-ей). 07 IX 1952. Н. Кожевников (MHA)

O. pectinata Iljin № 3112. Южно-Казахстанская обл., Западный Тянь-Шань, Таласский Алатау, 
ущелье Киш-Копетдаг, щебнистый склон, 1600 м. 04 IX 1947. В. Н. Ворошилов 
(MHA)

Sect. Pterocaulon
O. leucophylla  
(Turcz.) Iljin

№ 2970 МНР, Восточно-Гобийский аймак, Урген-Цецерлик сомон, ур. Саин-усу, 
40 км СВ Саин-Шанды. 28 VIII 1940. А. А. Юнатов (LE)

O. tangutica Iljin № 2971. Chine borealis, prov. Kansu, in pago Кань-Чуань. 19 IX 1886. G. N. Potanin 
(LE)

O. lomonossowii 
(Trautv.) Iljin

№ 2974. Монголия, Дариганга, к востоку от Молцук-сумэ, склон горы Баин-
тологой. 25 IX 1931. Е. Победимова (LE)

Примеч.: в таблице указаны номера образцов, хранящихся в коллекции семянок ФГБУН Тихоокеан-
ский институт биоорганической химии ДВО РАН. 

Фотографии внешнего вида семянок выпол-
няли с помощью бинокуляра Stereo Discovery.
V12 (Carl Zeiss). Строение семянок изучали на 
поперечных и продольных срезах. Семянки раз-
мачивали в смеси этанола, глицерина и воды (1 :  
1 : 1). Поперечные и продольные срезы делали 
с помощью безопасной бритвы. Срезы окраши-
вали сафранином, с последующим заключением 
в глицерин-желатин. Фотографии препаратов 

выполняли с помощью микроскопов Leica 4500 
(Leica) и Axio Imager.Z2 (Carl Zeiss).

Образцы (семянки, сколы семянок, внутрен-
няя сторона перикарпия, поверхность и сколы 
тесты (семенная кожура), эндосперм) напыляли 
хромом в вакууме с помощью Quorum technology 
Q150T ES. Строение и микроскульптуру поверх-
ности изучали по препаратам участков средней 
части семянок в трехкратной повторности c по-
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мощью сканирующих микроскопов EVO 40 XVP 
(Carl Zeiss) и Sigma 300 VP в центре коллектив-
ного пользования ФГБУН «Национального на-
учного центра морской биологии им. А. В. Жир-
мунского ДВО РАН».

Результаты исследований

Общая характеристика семянок рода 
Olgaea. Основные морфолого-анатомические 
признаки семянок приведены в таблице 2. 

Морфологическое строение семянок. Раз-
меры семянок у исследованных видов варьиру-
ют в широких пределах. Самые мелкие семянки 
характерны для O. tangutica 4,8–5,1 мм дл., наи-
более крупные у O. baldschuanica 8,5–10,0(12,0) 
мм дл. В поперечном сечении в средней части 
семянки овально-уплощенные, ближе к вер-
хушке четырехгранные, размеры в поперечном 
сечении от 0,5–0,8 мм до 2 мм по короткой оси 
и от 1,5–2,5(4,0) мм по длинной оси. По форме 
семянки также значительно различаются. Так, у 
O. baldschuanica (рис. 1Аа) и O. pectinata (рис. 
1Ва) из секции Apteron семянки цилиндрические, 
суженные к основанию, узко-эллипсоидные, 
слегка сжатые, иногда серповидно изогнуты, а у  
O. nidulans (рис. 1Ба) из этой же секции, а так-
же у O. lomonossowii (рис. 2Ва) из секции Ptero-
caulon они обратноконические или клиновид-
ные. Семянки O. tangutica (рис. 2Ба) из секции 
Pterocaulon обратнояйцевидные, у O. leucophylla 
(рис. 2Аа) цилиндрические, суженные к осно-
ванию. Цвет и характер поверхности семянок 
также разнообразны. Семянки O. nidulans тем-
но-коричневые, с темными пятнами, бугристо-
ямчатые (рис. 1Ба), у остальных видов они от со-
ломенного до буро-коричневого цвета, с тонкой 
продольной штриховатостью. Апикальная часть 
семянок также отличается разнообразием у ис-
следованных представителей рода Olgaea. Так, у 
O. nidulans (рис. 1Бб, 3А) апикальная часть се-
мянки округлая, без зубцов, у O. baldschuanica 
окраина верхушки с оттянутым краем, неровная 
(рис. 1Аб), с мелкими (O. leucophylla – рис. 2Аб; 
O. lomonossowii – рис. 2Вб) или крупными зубца-
ми (O. tangutica – рис. 2Бб, 3В). Наиболее хоро-
шо выражены острые зубцы у O. pectinata (рис. 
1Вб, 3Б), формирующие коронку. Площадка 
прикрепления семянок к ложу корзинки у видов 
секции Apteron слегка скошенная (рис. 1Ав, Вв) 
или иногда почти прямая у O. nidulans (рис. 1Бв); 
у видов секции Pterocaulon – боковая (рис. 2Ав, 
Бв, Вв). Карпоподиум (зона отделения семянок 

от ложа корзинки) у O. nidulans отсутствует (рис. 
3Д), слабо выражен (O. baldschuanica – рис. 3Г;  
O. pectinata, O. lomonossowii – рис. 3З) или хоро-
шо выражен у O. leucophylla (рис. 3Е) и O. tang-
utica (рис. 3Ж). Карподиум состоит из многих 
рядов клеток и асимметричен вне зависимости 
от расположения семянки на ложе корзинки, его 
диаметр такой же, как диаметр основания семян-
ки. Клетки, слагающие карпоподиум, светлые, 
их наружные периклинальные стенки выпуклые 
у O. baldschuanica (рис. 4А), O. pectinata (рис. 
4В), O. leucophylla (рис. 4Г), O. Lomonossowii 
(рис. 4Е) или вогнутые у O. tangutica (рис. 4Д). 
Границы клеток хорошо выражены. У O. nidu-
lans (рис. 4Б) клетки базальной части слабо от-
личаются от клеток экзокарпия средней части 
семянки.

Поверхность семянки у видов коротко- или 
удлиненно-ячеистая (рис. 5А–Е), антиклиналь-
ные стенки клеток экзокарпия погруженные, хо-
рошо выражены, периклинальные сглаженные 
или слабо морщинистые. Поверхность семянок 
O. baldschuanica, наряду с удлиненными клет-
ками, характеризуется наличием крупных, спец-
ифических прямоугольных клеток (рис. 5А) с 
гладкой наружной периклинальной стенкой.

Хохолок грязновато-желтый, густой, опада-
ющий, отделяется хорошо и полностью, много-
рядный (3–5 рядов), с ломкими, зазубренными 
на вершине щетинками, спаянными в основании 
в кольцо. Щетинки внутреннего круга шире и в 
два раза длиннее наружных.

Анатомическое строение семянок. Срав-
нительная характеристика семянок видов рода 
Olgaea приведена в таблице 2.

Перикарпий. Зрелый перикарпий представ-
лен однорядным экзокарпием, многорядным 
мезокарпием и однорядным эндокарпием. Для 
семянок видов рода Olgaea характерны разви-
тые в разной степени перикарпий и теста. Тол-
щина перикарпия у зрелой семянки колеблется 
от 20–25 мкм до 100–120 мкм в межреберных 
участках, от 75 до 400 мкм в ребрах, что опре-
деляет возникновение на поверхности семянки 
мелких продольных ребер, которые сформиро-
ваны за счет проводящих пучков и нескольких 
дополнительных рядов клеток мезокарпия. У ис-
следованных нами видов соотношение толщины 
перикарпия и экзотесты варьирует значительно. 
У O. baldschuanica (рис. 6А) и O. lomonossowii 
(рис. 7Ж) в равной степени развитые перикар-
пий и теста. У O. nidulans (рис. 6В) и O. pectinata 
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(рис. 6Ж) наблюдается хорошо развитый пери-
карпий, который значительно превышает толщи-
ну тесты. Противоположная ситуация выявлена 
у O. leucophylla (рис. 7А) и O. tangutica (рис. 7Е), 
у которых клетки экзотесты хорошо развиты. В 
межреберных участках семянок этих видов вы-
сота клеток экзотесты может в 2–6 раз превы-
шать толщину перикарпия (поперечный срез). 
Клетки экзокарпия у исследованных видов не 
имеют единообразного строения. Экзокарпий  
O. baldschuanica, O. pectinata, O. tangutica обра-
зован удлиненно-продолговатыми или овальны-
ми клетками, вытянутыми в тангентальном на-
правлении на поперечном и продольном срезах, 
10–25 мкм дл., 4–20 мкм выс. (поперечный срез). 
У O. baldschuanica клетки экзокарпия неодно-
родны. Наряду с мелкими овальными клетками 
имеются крупные клетки с утолщенными стен-
ками (рис. 6Аа). У O. nidulans (рис. 6Д) клетки 
экзокарпия овальной формы, с утолщенной на-
ружной стенкой и тонкими радиальными стен-
ками, которые в основном деформированы. На 
поперечном срезе клетки экзокарпия O. lomono-
ssowii имеют округлую форму (рис. 7Ж), но на 
продольном срезе клетки прямоугольные, круп-
ные 10–18 мкм дл., 10–14 мкм выс., ориентиро-
ваны в тангентальном направлении (рис. 7З). Ку-
тикула у исследованных видов Olgaea в основ-
ном тонкая (1)2–3 мкм. Мезокарпий у большин-
ства видов однообразный и состоит из трахеи-
дальных клеток со спиралевидно утолщенными 
или перфорированными стенками (рис. 8А, Б). 
Мезокарпий O. lomonossowii дифференцирован 
на 2 зоны: периферическая состоит из 2–3 рядов 
крупных округлых тонкостенных клеток (попе-
речный срез) до 40 мкм в диаметре с темным со-
держимым (рис. 7Ж, З); внутренняя зона состо-
ит из более мелких трахеидальных клеток 10–15 
мкм в диаметре (поперечный срез) со спираль-
ными утолщениями (продольный срез) (рис. 7З).

В межреберных участках у видов рода Olgaea 
клетки мезокарпия формируют от 2–3 до 10–12 
рядов, в ребрах количество рядов клеток увели-
чивается до 20–30. На поперечном срезе трахеи-
дальные клетки округлой или овальной формы, 
значительно варьируют по размерам от 8–10 мкм 
у O. pectinata до 15–30 мкм в диаметре у O. lo-
monossowii. Вокруг проводящих пучков клетки 
мезокарпия более мелкие. Проводящие пучки 
коллатерального типа находятся во внутренней 
зоне мезокарпия. В клетках мезокарпия O. bald-
schuanica, O. nidulans, O. leucophylla и O. tang-
utica находится темное содержимое. 

Хорошо выраженный эндокарпий у семя-
нок сложноцветных встречается редко. У боль-
шинства исследованных нами видов семейства 
Asteraceae при созревании семянок клетки эн-
докарпия облитерируются, клеточная полость 
смыкается, но стенки клеток сохраняются, они 
тонкие или слабо утолщенные. На облитерацию 
или полное разрушение клеток эндокарпия ука-
зывают исследователи семянок видов из раз-
личных триб семейства Asteraceae (Cichorieae, 
Pandey et al., 1978; Sennikov, Illarionova, 2001; 
Senecioneae, Konechnaya, 1981; Illarionova, 2008; 
Eupatorieae, Ritter, Miotto, 2006; Marzinek et al., 
2008; Heliantheae, Garg, Sharma, 2007; Julio 2008; 
Astereae, Julio, 2008; Vernonieae, Galastri, Olivei-
ra, 2010; Barnadesieae, Costa, Oliveira, 2011; Car-
dueae, Boyko et al., 2017). Как редкое исключение 
нами выявлен хорошо выраженный эндокарпий 
у Gaillardia aristata (триба Helenieae), в каж-
дой толстостенной клетке которого содержится 
крупный единичный кристалл (Boyko, Novozhi-
lova, 2020). У большинства исследованных ви-
дов Olgaea клетки эндокарпия по форме не от-
личаются от клеток мезокарпия. В некоторых 
клетках эндокарпия находятся кристаллы окса-
лата кальция. Только у O. nidulans (рис. 6Г) эндо-
карпий хорошо выражен, его толстенные мелкие 
клетки образуют плотный слой, большинство 
клеток содержат крупные кристаллы различной 
формы (рис. 8Г). 

В перикарпии семянок видов рода Olgaea на-
ходятся кристаллы разнообразной формы: куби-
ческие, в виде прямоугольного параллелепипеда 
и комбинированный тип (сочетание тетраго-
нальной призмы с двумя тетрагональными пи-
рамидами). Во внутренней зоне перикарпия кри-
сталлы крупные, длинные и ориентированы в 
тангентальном направлении (продольный срез). 
У O. leucophylla (рис. 7Б, В, 8Е) кристаллы мно-
гочисленные, находятся в нескольких внутрен-
них рядах перикарпия; у O. nidulans (рис. 6Е) и 
O. tangutica (рис. 7Д, 8Ж) многочисленные кри-
сталлы расположены в перикарпии группами; у 
O. baldschuanica (рис. 8В), O. pectinata (рис. 8Д) 
и O. lomonossowii (рис. 8З) они немногочислен-
ные и одиночные. На поперечном и продольном 
срезах кристаллы квадратной или прямоуголь-
ной формы. Высота кристаллов на поперечном 
срезе составляет 4–9 мкм, на продольном длина 
кристаллов у изученных видов значительно раз-
личается от 4 мкм (O. baldschuanica, O. nidulans) 
до 55 мкм дл. (O. tangutica). 
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Теста. Перикарпий и теста у многих видов 
рода Olgaea плохо разделяются. Поверхность 
тесты у всех видов сглаженная, коротко- или 
удлиненно-ячеистая (рис. 9А) за исключением  
O. lomonossowii. У O. lomonossowii поверхность 
бугорчатая из-за того, что наружные перикли-
нальные стенки клеток экзотесты западают в 
полость клетки (рис. 9Б). Границы клеток хоро-
шо выражены. Теста представлена одним рядом 
клеток экзотесты и несколькими рядами клеток 
мезотесты. Для большинства таксонов подтриб 
Carduinae O. Hoffm. и Centaureinae O. Hoffm. три-

Рис. 1. Внешний вид (а), апикальная (б) и базальная 
части (в) семянок видов рода Olgaea: А – O. bald- 
schuanica; Б – O. nidulans; В – O. pectinata. Масштаб-
ная линейка: а – 1000 мкм; б, в – 500 мкм.
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Рис. 2. Внешний вид (а), апикальная (б) и базальная 
части (в) семянок видов рода Olgaea: А – O. leuco-
phylla; Б – O. tangutica; В – O. lomonossowii. Мас-
штабная линейка: а – 1000 мкм; б, в – 500 мкм.

бы Cardueae характерным признаком является 
наличие мощного палисадного ряда клеток (ма-
кросклереиды) экзотесты и тонкого перикарпия 
(Dittrich, 1968, 1970, 1977; Häffner, 2000; Boyko, 
Novozhilova, 2018). На ранних этапах развития 
семянок экзотеста видов трибы Cardueae пред-
ставлена изодиаметрическими клетками, кото-
рые по мере созревания семянок вытягиваются 
в радиальном направлении, их стенки подвер-
гаются склерификации. Радиальное удлинение 
клеток начинается вблизи микропиле и распро-

страняется к подхалазальной области. В зрелых 
семянках экзотеста состоит из мощных радиаль-
но удлиненных клеток, формирующих палисад-
ный ряд. Ввиду такого специфического строения 
эти клетки называют макросклереидами. Клетки 
экзотесты у разных таксонов различаются харак-
тером утолщения стенок, и этот признак являет-
ся диагностическим. E. Häffner (2000), изучив 
характер строения экзотесты семянок видов под-
трибы Carduinae, выделила четыре типа утолще-
ния стенок клеток экзотесты: 1) «Jurinea»-тип –  
наружная и внутренняя тангентальные стенки 
клеток экзотесты тонкие, радиальные стенки 
сильно утолщены; 2) «Cousinia»-тип – внутрен-
няя тангентальная стенка тонкая, радиальные и 
наружная тангентальная стенки утолщены; 3) 
«Cirsium»-тип – наружная тангентальная стенка 
тонкая, внутренняя тангентальная и радиальные 
стенки клеток утолщены; 4) четвертый тип (без 
названия) характеризуется равномерным утол-
щением тангентальных и радиальных стенок 
клеток. 

Размеры, форма клеток экзотесты и характер 
утолщения стенок у исследованных видов Ol-
gaea различные. Для видов рода Olgaea харак-
терно 2 типа утолщения стенок клеток экзоте-
сты. У O. baldschuanica, O. pectinata и O. lomono-
ssowii радиальные и внутренняя тангентальная 
стенки клеток экзотесты сильно утолщены, на-
ружная тангентальная слабо утолщена. Утолще-
ние радиальных стенок клеток экзотесты ближе 
к наружной тангентальной стенке постепенно 
уменьшается, в результате чего в верхней части 
клетки формируется широкая полость. Данный 
тип утолщения можно отнести к «Cirsium»-типу.

У O. nidulans, O. leucophylla и O. tangutica 
радиальные стенки равномерно утолщены, вну-
тренняя и наружная тангентальные не утолщены. 
Данный тип утолщения относится к «Jurinea»-
типу. 

На продольном срезе клетки экзотесты в фор-
ме наклонного параллелепипеда, их радиальные 
стенки наклонены (рис. 9В-Е) по отношению к 
оси семени под углом 30–80о (радиальные стенки 
клеток экзотесты правильнее называть радиаль-
но-тангентальные).

Однако длина клеток экзотесты на продоль-
ном срезе у исследованных видов значительно 
различается. Так, у O. baldschuanica (рис. 6Б), 
O. pectinata (рис. 6З) и O. lomonossowii (рис. 
7З) клетки экзотесты длинные, вытянуты вдоль 
оси семянки, в результате чего поперечный срез 
проходит через одну клетку и экзотеста на по-
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Рис. 3. Апикальная часть и карпоподиум семянок видов рода Olgaea (СЭМ): А, Д – O. nidulans; Б – O. pecti-
nata; В, Ж – O. tangutica; Г – O. baldschuanica; Е – O. leucophylla;  З – O. lomonosowii. Масштабная линейка:  
A, Б, Е, Ж, З – 100 мкм; В, Г, Д – 20 мкм. Условные обозначения: з – зубцы коронки; к – карпоподиум.
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Рис. 4. Поверхность клеток карпоподиума (СЭМ): А – O. baldschuanica; Б – O. nidulans; В – O. pectinata; Г – 
O. leucophylla; Д – O. tangutica; Е – O. lomonossowii. Масштабная линейка: A, Г, Д – 20 мкм; Б, В, Е – 10 мкм. 
Условные обозначения: кп – клетки карпоподиума; эк – экзокарпий. На рис. А, Е – пунктиром обозначена 
граница карпоподиума.

перечном срезе выглядит однорядной. У O. ni-
dulans (рис. 6Е) и O. tangutica (рис. 7Е) клетки 
экзотесты вытянуты в радиальном направлении, 
в результате чего поперечный срез проходит че-
рез две клетки и экзотеста выглядит двухрядной. 
У O. leucophylla клетки на продольном срезе 
широкие и слабо наклонены (рис. 7В, 9Д), в ре-
зультате этого поперечный срез проходит через 
одну клетку. На продольном срезе высота ради-
ально-тангентальных стенок у исследованных 
видов значительно различается: 40–50 мкм у  

O. baldschuanica и O. lomonossowii; 130–150 мкм 
у O. tangutica. Длина тангентальных стенок на 
продольном срезе у разных видов также зна-
чительно различается. Самые короткие клетки 
экзотесты у O. nidulans – 35–40 мкм дл., самые 
длинные у O. baldschuanica – 190–220 мкм дл. 

Толщина экзотесты на поперечном срезе от 
25–35 мкм (O. baldschuanica) до 110–150 мкм 
(O. leucophylla). Коэффициент палисадности 
(соотношение длины радиально-тангентальных 
к тангентальным стенкам клеток экзотесты) у 
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Рис. 5. Поверхность семянок видов рода Olgaea (СЭМ): А – O. baldschuanica; Б – O. nidulans; В – O. pectinata; 
Г – O. leucophylla; Д – O. tangutica; Е – O. lomonossowii. Масштабная линейка: A – 30 мкм; Б, Г, Д – 20 мкм;  
В – 100 мкм; Е – 10 мкм. Условные обозначения: кк – крупные клетки экзокарпия.

исследованных видов свидетельствует о разном 
строении клеток экзотесты. Если коэффициент 
менее 1, то клетки вытянуты вдоль оси семени, 
на продольном срезе их тангентальные стенки 
по длине превышают радиально-тангентальные. 
Если коэффициент выше 1, то тангентально-ра-
диальные стенки длиннее тангентальных, в этом 
случае клетки экзотесты вытянуты в радиальном 
направлении. У O. baldschuanica и O. pectinata 
коэффициент палисадности составляет 0,2 и 0,5 
соответственно, клетки на продольном срезе 

ориентированы вдоль оси семени. У остальных 
видов коэффициент составляет 1,5–2,5.

Мезотеста 10–40 мкм толщины, ее клетки 
облитерированы, за исключением ряда, приле-
гающего к экзотесте. Клетки этого ряда легко 
разрываются (за исключением области проводя-
щего пучка семени), в результате чего мезотеста 
отделяется от экзотесты (рис. 7Ж).

В большинстве клеток мезотесты исследо-
ванных видов находятся кристаллы оксалата 
кальция различной длины и формы: кубические, 
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призматические с основанием в виде ромба или 
шестиугольника, в виде наклонного параллеле-
пипеда. Кристаллы в основном сосредоточены 
во внешнем ряде клеток мезотесты. У O. bald-
schuanica (рис. 10А, Б) кристаллы одного типа, у 
O. tangutica (рис. 10Ж, З) и O. pectinata кристал-
лы разных типов (рис. 10В–Д), у O. leucophylla 
многочисленные длинные призматические кри-
сталлы содержатся в каждой клетке мезотесты 
(рис. 10Е). Клетки эндотесты по своему строе-
нию не отличаются от клеток мезотесты. 

Кристаллы оксалата кальция часто встре-
чаются в перикарпии и тесте представителей 
Carduinae (Dormer, 1962; Gochu, 1973; Namba 
et al., 1975; Singh, Pandey, 1984; Boyko, 2014; 
Novozhilova, Boyko, 2019), поэтому их наличие 
не является таксономическим признаком, но то-
пография кристаллов (размеры, форма) может 
иметь значение при изучении систематики три-
бы. 

Эндосперм. Эндосперм хорошо отделяется 
от семенной кожуры. Он однорядный (рис. 6), 
его поверхность ячеистая, клетки (6)15–40 мкм 
дл. и 8–10 мкм выс. (продольный срез), стенки 
клеток утолщены. 

Обсуждение

Триба Cardueae Cass. делится на 5 подтриб: 
Echinopsinae Dumort, Carlininae О. Hoffin., Car-
dopatiinae Less., Carduinae и Centaureinae (Sus-
sana, Garcia-Jacas, 2007). Ha основании моле-
кулярно-генетических исследований N. Garcia-
Jacas et al. (2002, 2008) выделили в подтрибе 
Carduinae группы родства «Jurinea», «Cousinia», 
«Carduus» и «Onopordum». Garcia-Jacas et al. 
(2008) род Olgaea включили в группу «Onopor-
dum», которая разделена на 2 подгруппы. Одну 
из них, так называемый комплекс азиатских ро-
дов, формируют Alfredia (4 вида), Ancathia DC. 
(1 вид), Lamyropappus Knorring et Tamamsch. (1 
вид), Olgaea (16 видов), Syreitschikovia Pavlov 
(2 вида), Synurus (Ait.) Nakai (4 вида), Takeika-
dzuchia (1 вид) и Xanthopappus С. Winkl. (1 вид). 
Роды имеют ограниченный ареал и произраста-
ют в Центральной и Восточной Азии (Sussana, 
Garcia-Jacas, 2007). Вторую подгруппу формиру-
ет один крупный род Onopordum (60 видов).

Систематики неоднократно пытались уста-
новить естественные границы азиатских родов. 
Однако данная проблема пока не решена.

Ранее предпринимались попытки создания 
естественной классификации Olgaea, но основ-

ная трудность заключается в том, что род неод-
нороден, характеризуется парафилетичностью, 
результаты исследования морфологических 
признаков растений и данные молекулярно-ге-
нетического анализа видов рода не согласуются, 
в связи с чем Garcia-Jacas et al. (2008) пришли 
к выводу, что существующие границы рода яв-
ляются искусственными. При анализе набора 
данных ядерных и пластидных последователь-
ностей ДНК выявлены три четко обозначенные 
ветви видов рода Olgaea (Garcia-Jacas et al., 
2008). В первой ветви представлены три вида:  
О. baldschuanica, О. petri-primi В. A. Sharipova 
и О. chodshamuminensis В. A. Sharipova (рис. 11, 
ветвь А). Garcia-Jacas et al. (2008) установили, 
что эти три вида Olgaea имеют морфологиче-
ское и биогеографическое родство. Молекуляр-
ный анализ выявил, что виды этой ветви имеют 
сестринскую группу – представителей двух мо-
нотипных родов Ancathia и Xanthopappus (рис. 
11; ветвь A), но четкой морфологической связи 
между этими двумя родами, как и с тремя вида-
ми Olgaea, нет. Из данной ветви нами исследова-
но морфолого-анатомическое строение семянок  
O. baldschuanica и строение тесты Ancathia 
igniaria (Spreng.) DC. (Boyko, Novozhilova, 2018). 
Анатомическое строение семянок A. igniaria 
и O. baldschuanica значительно различается,  
что не позволяет считать O. baldschuanica и  
A. igniaria близкородственными. Семянки  
O. baldschuanica отличаются от остальных ис-
следованных нами видов рода Olgaea. Они 
имеют тонкие перикарпий и тесту. Перикар-
пий представлен 3–4 рядами клеток и его тол-
щина составляет 75 мкм, в то время как у ис-
следованных видов рода Olgaea перикарпий 
100–400 мкм. Клетки экзотесты до 50 мкм 
выс., вытянуты в тангентальном направле-
нии. Кроме того, O. baldschuanica имеет ми-
нимальный коэффициент палисадности –  
0,2 (радиально-тангентальные стенки клеток в 5 
раз короче тангентальных) в отличие от других 
исследованных видов рода Olgaea.

Вторую ветвь (рис. 11; ветвь С), согласно 
N. Garcia-Jacas et al. (2008), образуют 4 вида: 
Olgaea eriocephala (C. Winkl.) Iljin, O. nidulans, 
O. vvedenskyi Iljin и O. longifolia (C. Winkl.) Iljin. 
Из данной группы нами исследована морфоло-
го-анатомическая структура семянок O. nidulans. 
Семянки данного вида также имеют значитель-
ные отличия от остальных исследованных видов 
рода Olgaea. Форма семянки клиновидная или 
обратноконическая, апикальная часть округлая, 
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без зубцов и коронки, поверхность бугристо-ям-
чатая, без тонких бороздок или штриховатости, 
цвет серовато-оливковый с темными пятнами, 
площадка прикрепления почти прямая или боко-
вая. Семянки O. nidulans имеют толстый много-
рядный перикарпий с хорошо выраженным эн-
докарпием, толстенные клетки которого содер-
жат крупные единичные кристаллы различной 
формы. 

Третью ветвь (рис. 11; ветвь E) образовали 
O. lomonossowii и O. leucophylla (Garcia-Jacas et 
al., 2008). Авторы указали, что эти два монголь-
ских вида Olgaea демонстрируют значительную 
дифференциацию от остальных видов рода. Эта 
ветвь является сестринской остальным видам и 
родам группы «Onopordum». Наши эксперимен-
тальные данные не подтверждают близкород-
ственную связь O. lomonossowii с O. leucophylla, 
образующими единую ветвь согласно Garcia-
Jacas et al. (2008). Анатомическая структура се-
мянок данных видов имеет существенные раз-
личия в строении перикарпия и тесты. Так, O. 
lomonossowii имеет в равной степени хорошо 
развитый перикарпий и тесту. Клетки экзокар-
пия округлой формы, мезокарпий дифференци-
рован на 2 зоны. Клетки экзотесты на продоль-
ном срезе семянки ориентированы в тангенталь-
ном направлении. Семянки O. leucophylla имеют 
тонкий перикарпий и хорошо развитую тесту. 
Мезокарпий представлен несколькими рядами 
трахеидальных клеток со спиралевидно утол-
щенными стенками. Экзотеста хорошо развита, 
значительно превышает по толщине перикарпий 
и представлена длинными, узко-продолговаты-
ми клетками 110–120 мкм выс. и 10–25 мкм шир. 
(поперечный срез), ориентированными радиаль-
но на продольном срезе семянки. Аналогичное 
строение семянок наблюдается у O. tangutica. 
Оба вида относятся к секции Pterocaulon.

Согласно результатам молекулярного анали-
за Garcia-Jacas et al. (2008), O. pectinata являет-
ся сестринским таксоном «Alfredia-ветви» (рис. 
11, ветвь D). Полученные нами ранее результаты 
(Novozhilova, Boyko, 2019) изучения морфолого-
анатомической структуры семянок видов рода 
Alfredia (A. cernua (L.) Cass., A. fetissowii Iljin, 
A. acantholepis Kar. et Kir. и A. nivea Kar. et Kir.) 
и данные настоящей работы не подтверждают 
родство O. pectinata с представителями Alfredia. 
Семянки O. pectinata и представителей Alfredia 
имеют существенные различия в морфологиче-
ском и анатомическом строении. У O. pectinata 
апикальная часть семянки имеет острые зуб-

цы, которые формируют коронку, у видов рода 
Alfredia коронка отсутствует. У O. pectinata на-
блюдается хорошо развитый толстый перикар-
пий, состоящий из многих рядов трахеидаль-
ных клеток со спиралевидным утолщением без 
темного содержимого. Для видов рода Alfredia 
характерны развитые почти в равной степени 
перикарпий и теста, в межреберных участках 
толщина экзотесты в 2–4 раза превышает тол-
щину перикарпия, в клетках периферической 
зоны мезокарпия находится темное содержимое. 
Различия заключаются также в характере утол-
щения стенок клеток экзотесты, их ориентации 
на продольном срезе, коэффициенте палисад-
ности. Так, клетки экзотесты O. pectinata имеют 
«Cirsium»-тип утолщения – наружная танген-
тальная стенка тонкая, внутренняя тангенталь-
ная и радиальные стенки клеток утолщены. На 
продольном срезе клетки вытянуты в танген-
тальном направлении, коэффициент палисад-
ности клеток экзотесты у O. pectinata – 0,5 (ра-
диально-тангентальные стенки клеток в 2 раза 
короче тангентальных). У семянок видов рода 
Alfredia клетки экзотесты с равномерно утол-
щенными стенками. На продольном срезе клетки 
экзотесты вытянуты в радиальном направлении. 
Коэффициент палисадности составляет 1,5–2, то 
есть радиально-тангентальные стенки клеток в 
1,5–2 раза длиннее тангентальных.

Garcia-Jacas et al. (2008) для создания есте-
ственной классификации рода Olgaea предло-
жили два варианта решения проблемы: все ази-
атские роды группы «Onopordum», в том числе 
и Olgaea, следует объединить в один род c при-
оритетным названием Alfredia, с секционны-
ми или подродовыми подразделениями; второй  
вариант – распределить виды рода Olgaea по 
различным родам на основании углубленных 
таксономических исследований.

Полученные нами ранее экспериментальные 
данные о строении семянок видов рода Alfredia 
(Novozhilova, Boyko, 2019) позволили провести 
сравнительный анализ строения семянок видов 
рода Olgaea и Alfredia с целью проверить обо-
снованность предложения о включении Olgaea 
в род Alfredia. Выявлены различия в строении 
семянок видов рода Olgaea и Alfredia, которые 
заключаются в следующем:

1) апикальная часть семянок видов рода Ol-
gaea, за исключением O. nidulans, в отличие 
от видов Alfredia, с оттянутым краем, коротки-
ми или длинными зубцами, формирующими  
коронку;
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Рис. 6. Анатомическое строение семянок видов рода Olgaea (секция Apteron): А, а, Б – O. baldschuanica;  
В – Е – O. nidulans; Ж, З – O. pectinata. Фрагменты поперечного (A, В, Г, Д, Ж) и продольного (Б, Е, З) срезов 
семянок. Масштабная линейка: A, В, Ж – 100 мкм; Б, Д – 50 мкм; Г, Е, З – 20 мкм; Аа – 10 мкм. Условные обо-
значения: кк – крупные клетки экзокарпия; кр – кристаллы; мк – мезокарпий; мт – мезотеста; пп – проводящий 
пучок перикарпия; э – эндосперм; эк – экзокарпий; эн – эндокарпий; эт – экзотеста.
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Рис. 7. Анатомическое строение семянок видов рода Olgaea (секция Pterocaulon): А – B – O. leucophylla; Г –  
Е – O. tangutica; Ж, З – O. lomonossowii. Фрагменты поперечного (A, Б, Г, Д, Ж) и продольного (В, Е, З) срезов 
семянок. Масштабная линейка: A, Б, Г–Е, З – 50 мкм; В – 100 мкм; Ж – 20 мкм. Условные обозначения: кр – 
кристаллы; мк – мезокарпий; мт – мезотеста; пт – проводящий пучок тесты; эк – экзокарпий; эт – экзотеста.
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Рис. 8. Трахеиды (А, Б) и кристаллы (В–З) в перикарпии семянок видов рода Olgaea (СЭМ): A, В – O. bald-
schuanica; Б, Д – O. pectinata; Г – O. nidulans; Е – O. leucophylla; Ж – O. tangutica; З – O. lomonossowii.  
Масштабная линейка: A–Е, З – 10 мкм; Ж – 20 мкм. Условные обозначения: кр – кристаллы.
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Рис. 9. Поверхность тесты (А, Б) и продольный скол экзотесты (В–Е) семянок видов рода Olgaea (СЭМ):  
А – O. baldschuanica; Б – O. lomonossowii; В – O. nidulans; Г – O. pectinata; Д – O. leucophylla; Е – O. tangutica. 
Масштабная линейка: A, В, Е – 10 мкм; Б, Г, Д – 20 мкм. Условные обозначения: эт – экзотеста.

2) карпоподиум у видов рода Olgaea слабо, 
хорошо выражен или отсутствует, в основании 
семянок Alfredia находится плохо дифференци-
рованный карпоподиум, который представлен 
прерывисто расположенными группами толсто-
стенных карпоподиальных клеток;

3) толщина покровов семянок, соотношение 
толщины перикарпия и высоты клеток экзотесты 
являются диагностическими признаками родов 
трибы Cardueae. Для семянок видов рода Olgaea 
характерны как тонкие, так и толстые перикар-
пий и теста, а также различное их соотношение, 

что свидетельствует о неоднородности рода. 
Перикарпий в межреберных участках превыша-
ет толщину экзотесты (O. nidulans, O. pectinata,  
O. lomonossowii) или экзотеста превышает тол-
щину перикарпия (O. baldschuanica, O. leuco-
phylla, O. tangutica). У видов рода Alfredia на-
блюдается однообразное соотношение толщины 
перикарпия и клеток экзотесты: у всех видов в 
межреберных участках экзотеста примерно в 2 
раза превышает толщину перикарпия, а в ребрах 
высота клеток экзотесты соответствует толщине 
перикарпия; 
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Рис. 10. Кристаллы в клетках мезотесты семянок видов рода Olgaea (СЭМ): А, Б – O. baldschuanica; В–Д – 
O. pectinata; Е – O. leucophylla; Ж, З – O. tangutica. Масштабная линейка: A – 20 мкм; Б, Г, Д, Ж, З – 2 мкм; В, 
Е – 10 мкм. Условные обозначения: кр – кристаллы; эт – экзотеста.
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4) клетки экзотесты у видов рода Olgaea име-
ют «Cirsium»- и «Jurinea»-тип утолщения сте-
нок, у видов рода Alfredia клетки экзотесты име-
ют равномерно утолщенные стенки; 

5) форма клеток экзотесты семянок Olgaea 
разнообразна, у всех видов клетки имеют фор-

Рис. 11. Филограмма, полученная на основе байесовского анализа объединенного набора данных ITS – trnL – 
trnF представителей Onopordum group (цит. по: Garcia-Jacas et al., 2008).

му наклонного параллелепипеда, но при этом на 
продольном срезе клетки вытянуты в радиаль-
ном или в тангентальном направлении. Клетки 
экзотесты видов рода Alfredia на продольном 
срезе имеют форму наклонного параллелепипе-
да и всегда вытянуты в радиальном направлении;



44 Новожилова Е. В., Бойко Э. В.
Карпология видов рода Olgaea

6) коэффициент палисадности клеток экзоте-
сты у видов рода Olgaea варьирует в зависимости 
от строения клеток. Тангентально-радиальные 
стенки клеток могут быть как длиннее (в этом 
случае они образуют палисадный ряд клеток на 
продольном срезе), так и в несколько раз короче 
тангентальных. Так, у O. baldschuanica и O. pec-
tinata коэффициент палисадности менее 1, это 
означает, что на продольном срезе тангенталь-
ные стенки клеток экзотесты по длине превыша-
ют радиально-тангентальные, клетки вытянуты 
вдоль оси семени. У остальных исследованных 
видов рода Olgaea, коэффициент выше 1, так как 
радиально-тангентальные стенки клеток в 1,5–2 
раза длиннее тангентальных, клетки на продоль-
ном срезе вытянуты в радиальном направлении. 
У видов рода Alfredia тангентально-радиаль-
ные стенки клеток экзотесты всегда в 3,5–4 раза 
длиннее, чем тангентальные, следовательно, ко-
эффициент палисадности всегда больше 1.

Таким образом, результаты сравнительно-
го карпологического исследования показали, 
что семянки Olgaea и Alfredia имеют различное 

строение и нецелесообразно объединение их в 
единый род под приоритетным названием Alfre-
dia.

Семянки исследованных видов рода Olgaea 
не имеют единого плана морфологического и 
анатомического строения, что свидетельствует 
о его неоднородности и необходимости пере-
смотра общей классификации рода. Полученные 
нами результаты поддерживают предложение 
Garcia-Jacas et al. (2008) о распределении боль-
шинства видов Olgaea по другим родам на осно-
вании углубленных таксономических исследова-
ний.
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