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Аннотация. В работе представлены промежуточные результаты изучения плодов и фруктификаций, се-
мена которых имеют ариллусы. Благодаря комплексному подходу, включающему в себя морфологические, 
анатомические и биохимические исследования, для ариллусов у представителей родов Aristolochia, Asarum, 
Celastrus, Euonymus, Euphorbia, Viola и Taxus установлено морфолого-анатомическое строение, выяснены 
особенности их развития, уточнена морфологическая природа, выявлены маркерные признаки, важные для 
систематики и филогении, предположены функции. Рассмотрены две наиболее популярные в настоящее вре-
мя классификации аппендикулярных выростов семян. Подход к классификации ариллусов по их морфологи-
ческой природе, используемый автором, обоснован с точки зрения трофических связей в плоде. Предложен 
новый тип ариллусов – обтураторный, характерный для некоторых представителей рода Euphorbia. Показано, 
что морфолого-анатомические признаки ариллусов, такие как его форма, морфологическая природа, число 
слоев клеток и строение клеток, выделенные автором, могут использоваться как дополнительные признаки 
для решения вопросов систематики у представителей семейств Aristolochiaceae и Celastraceae. На примере 
представителей рода Euonymus, выявлено, что жирно-кислотный состав триацилглицеринов ариллусов имеет 
сходства у представителей секций рода. Высказано предположение, что ариллусы являются полифункцио-
нальными структурами. При этом функции ариллусов зачастую меняются в процессе их развития и только 
в зрелом плоде они служат для привлечения агентов распространения семян, что еще раз указывает на воз-
никновение ариллуса как особой структуры, напрямую связанной с питанием развивающегося семени, и по-
следующее его закрепление в процессе эволюции как аттрактанта.

Aril morphological nature and its function in some Aristolochia, Asarum, 
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Summary. This paper presents the preliminary results of the study of the fruits and fructifications whose seeds have 
arils. In Aristolochia, Asarum, Celastrus, Euonymus, Euphorbia, Viola and Taxus, through an integrated approach, 
including morphological, anatomical and biochemical studies, morphology-anatomical structure of arils was estab-
lished, characteristics of their development were elucidated, morphological nature was verified, features important for 
taxonomy and phylogeny were identified, functions were expected. Two most popular at this time classifications of the 
appendicular outgrowths was considered. The approach to arils classification on base of their morphological nature, 
used by the author, is justified in perspective of trophic links in the fruit. A new type of aril – obturator-aril, which ap-
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pears in some of Euphorbia species, was offered. It is shown that the morphology-anatomical features of arils, such as 
its form, morphological nature, the number of layers of cells and the structure of the cells, pointed by the author, can be 
used as additional features to the systematics issues in Aristolochiaceae and Celastraceae. For example, in Euonymus 
the aril’s fatty acid composition of triacylglycerols has similarities in sections of the genus. It is suggested that arils are 
multifunctional structures. Aril functions often change during their development and only in mature fruit, they serve to 
attract agents for seed dispersal. This points to the appearance of aril as a special structure directly related to nurturing 
the developing seed, and its subsequent consolidation of the process of evolution as an attractant.

Введение
Ариллусы характерны для представителей 

различных таксонов Angiospermae (Baillon, 
1876; Pfeiffer, 1891; Goebel, 1923; Corner, 1953, 
1954; Maheshwari, 1954; Pijl van der, 1955; Eames, 
1964; Komar, 1965b; Kozlowski, 1972; Artyushen-
ko, 1990; Shamrov, 2008), а также для некоторых 
Gymnospermae (Melikyan, Bobrov, 1997).

Актуальность изучения ариллусов несо-
мненна. Так Corner (1953, 1954) большое вни-
мание при рассмотрении эволюции плодов уде-
лял ариллусам. Строение ариллусов является 
важным маркерным признаком, примененным 
для решения вопросов филогении родов Iris L., 
Rebutia K. Schum., Viola L., семейства Grossula-
riaceae DC., порядка Liliales Perleb и др. (Komar, 
1965a, 1978; Alekseyeva, 2010; Gavrilova, 2010; 
Chichkanova, 2015).

Весьма важно и практическое значение из-
учения плодов, семена которых имеют ариллу-
сы. Ариллусы составляют сочную съедобную 
часть таких хозяйственно важных растений как 
Ribes L., Litchi chinensis Sonn., Passiflora edulis 
Sims, Durio zibethinus L., Nephelium lappaceum 
L., Dimocarpus longan L., Garcinia mangostana L.

Вместе с тем ариллусы изучены весьма по-
верхностно. Вопросы происхождения и эволю-
ции ариллусов до сих пор окончательно не выяс-
нены, единая терминология отсутствует. У мно-
гих растений описано лишь внешнее строение 
ариллусов, анатомическая структура не исследо-
вана, морфологическая природа не установлена 
или дискуссионна. Часто описание ариллусов 
у представителей одного вида переносится на 
другие виды или таксоны более высокого ранга. 
Функциям ариллусов уделено очень мало внима-
ния. Общепризнанной основной функцией арил-
луса считается обеспечение зоохории (Goebel, 
1923; Komar, 1965a; Levina, 1987; Shamrov, 2008). 
Однако авторы не учитывают, что специализиро-
ванные структуры не развиваются в результате 
экологической адаптации (Bresinski, 1963).

Имеющиеся в литературе описания ариллу-
сов фрагментарны зачастую из-за того, что их 
изучение проводилось для целей систематики 

растений, эмбриологии. К сожалению, тоталь-
ное исследование морфолого-анатомического 
строения ариллусов различных растений, уста-
новление их морфологической природы и функ-
ций до настоящего времени не осуществлялось.

Материалы и методы
Нами был предложен комплексный подход к 

изучению плодов, семена которых имеют арил-
лусы (Trusov, 2013b). Согласно нему, предлага-
ется исследование морфолого-анатомического 
строения перикарпия, семени, ариллуса зрелого 
плода; установление закономерностей формиро-
вания морфолого-анатомической структуры пло-
дов модельных видов (плодов представителей 
надвидовых таксонов (подродов, секций) и/или 
плодов, явно отличающихся морфологически, 
плодов с отличающимися ариллусами) с помо-
щью методов световой микроскопии; проведе-
ние морфометрических исследований плодов, 
семян и ариллусов; определение содержания 
сухого вещества в перикарпии, семенах и арил-
лусах зрелых плодов; прослеживание динамики 
увеличения сухого вещества и накопления сы-
рого жира (если накапливается) в перикарпии, 
семенах и ариллусах плодов модельных видов.

В настоящее время в таком ключе изучены 
плоды Aristolochia L. (2 вида), Asarum L. (4 вида), 
Celastrus L. (5 видов), Euonymus L. (23 вида), Eu-
phorbia L. (2 вида), Viola L. (6 видов) и Taxus L. 
(3 вида) из семейств Aristolochiaceae Juss., Celas-
traceae R. Br., Euphorbiaceae Juss., Taxaceae Gray, 
Violaceae Batsch.

Исследовали свежий и фиксированный в 
70%-ом этаноле материал. Морфологические 
признаки плодов изучали с помощью микро-
скопов МБС-1 и МБС-10, анатомические – с по-
мощью микроскопов МБР-1А, Биолам и Биомед 
С-2. Для светового микроскопирования готовили 
временные водные и глицериновые препараты, 
срезы различной ориентации делали бритвен-
ным лезвием вручную. Липидная природа вклю-
чений устанавливалась суданом III. Фотографии 
выполняли видеокамерой Canon. Определение 
содержания сухого вещества проводилось по 
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стандартной методике, количества сырого жира –  
методом сухого обезжиренного остатка (Ermakov 
et al., 1952). Кроме исследования зрелых плодов 
изучали плоды модельных растений, собранные 
с недельным интервалом на протяжении всего 
их развития.

Основные результаты и их обсуждение
Изучение формирования морфолого-анато-

мического строения плодов представителей на-
званных выше родов позволило установить мор-
фологическую природу их ариллусов.

В современной отечественной ботанической 
науке (Melikyan, Devyatov, 2001), вслед за Plan-
chon (1845) и Serrato-Valentii et all. (1991), при-
нята следующая классификация присемянников 
(рис. 1):

– ариллус истинный – развивается из ножки 
фуникулуса;

– ариллоид – развивается из наружного ин-
тегумента в микропилярной части семязачатка 
(карункула), в области халазы (халазальный вы-
рост) или вдоль рафе (строфиоль);

– ариллодий – возникает в области рубчика 
в результате комбинации ариллуса истинного с 
карункулой.

Другой подход к классификации присемянни-
ков был предложен Baillon (1876), согласно нему, 
все типы присемянников следует называть арил-
лусами, но с уточнением их местоположения, 
т.е. фуникулярные, экзостомальные, рафеальные 
ариллусы, выросты халазальной части наружно-
го интегумента, а также их комбинации (рис. 1). 
Данная точка зрения поддерживается Pijl (1982), 
Boesenwinkel, Bouman (1984) и др.

Нами также принимается классификация 
Baillon (1876). Обоснованием для этого мы счи-
таем единство потенции возникновения ариллу-
сов. В качестве рабочей гипотезы о возможности 
возникновения ариллуса в процессе эволюции 
рассматривается предположение, что разраста-
ние тканей фуникулуса и/или семенной кожуры 
и, как следствие, формирование ариллусов, мо-
жет происходить только при избыточном прито-
ке питательных веществ в эти ткани и неспособ-
ности развивающегося семени использовать в 
полной мере эти питательные вещества для сво-
их нужд. Данная точка зрения перекликается со 
сложившейся сравнительно недавно междисци-
плинарной наукой – трофологией (Ugolev, 1987), 
рассматривающей эволюционное значение тро-
фических связей. Данная гипотеза не отвергает 
предположение Pijl (1955) об эволюции арил-
лусов: примитивными являются семена с сар-
котестой, а наличие фуникулярного ариллуса –  
более продвинутый признак, но в то же время 
существует возможность возникновения арил-
лусов de novo.

Придерживаясь такой классификации, арил-
лусы изученных нами таксонов можно отнести к 
следующим типам:

– фуникулярный – Euonymus L. (исключая 
секцию Kalonymus G. Beck) (рис. 2 В), Taxus L. 
(рис. 2 А, Г), Aristolochia steupii Woronow (рис. 
2 Б, Д) (Trusov, Sozonova, 2011a; Trusov, 2013a, 
2015);

– фуникулярно-экзостомный – секция Kalony-
mus (род Euonymus) (рис. 2 Е), Celastrus L. (рис. 
2 Ж) (Trusov, Sozonova, 2011a, b);

– рафеальный – Asarum L. (рис. 2 К–Л), Aristo-
lochia arborescens L. (рис. 2 З–И) (Trusov, 2012c, 
2013с);

– фуникулярно-рафеально-экзостомный – Vi-
ola L. (рис. 2 М–Н) (Trusov, 2012b, 2014b);

– обтураторный – Euphorbia amigdaloides 
L. (рис. 2 О–П) (Trusov, 2014a) и E. segueriana 
Neck. (ориг. данные). В литературе (Komar, 
1992) ариллус Euphorbia L. называется карун-
кулой, что предполагает его экзостомальную 
природу. Ариллус как вырост обтуратора ранее 
в литературе описан не был. Но при этом И. И. 
Шамров (Shamrov, 2008) допускает, что сохраня-
ющийся при семени обтуратор может выполнять 
функцию элайосомы. Разумеется, для такого 
крупного рода как Euphorbia нельзя переносить 
данную установленную природу ариллуса двух 
изученных представителей на весь род. Вполне 
возможно, что, как и у представителей родов Eu-Рис. 1. Классификации ариллусов.
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Рис. 2. Морфологическая природа ариллусов: А–Д – фуникулярный ариллус; Е–Ж – фуникулярно-экзостом-
ный ариллус; З–Л – рафеальный ариллус; М–Н – фуникулярно-рафеально-экзостомный ариллус; О–П – обту-
раторный ариллус; А, Г – Taxus baccata L.; Б, Д – Aristolochia steupii; В – Euonymus alatus (Thunb.) Siebold; Е – 
E. latifolius (L.) Mill; Ж – Celastrus rugosus Rehder & E. H. Wilson; З–И – Aristolochia arborescens; К–Л – Asarum 
eurupaeum L.; М–Н – Viola odorata L.; О–П – Euphorbia amigdaloides; А, Б, З, И, О – внешний вид семени с 
ариллусом; В–Ж, К, Л, Н, П – продольный срез семени в области прикрепления ариллуса.
ар – ариллус; м – микропиле; об – обтуратор; с – семя; ск – семенная кожура; ф – фуникулус.
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onymus и Aristolochia, имеющих разные по при-
роде ариллусы, у представителей Euphorbia она 
тоже может разниться; для уточнения этого не-
обходимы дополнительные исследования.

Нами установлено, что морфолого-анатоми-
ческое строение ариллусов Celastrus, Asarum и 
Aristolochia является важным таксономическим 
признаком для этих родов (Trusov, Sozonova, 
2011a, b; Trusov, 2012c, 2013с). При этом наи-
более важными характеристиками ариллуса яв-
ляются его форма, форма клеток, число слоев 
клеток, клеточные включения. Морфолого-ана-
томическое строение и морфологическая при-
рода ариллусов Euonymus – важный таксономи-
ческий признак на уровне секций рода (Trusov, 
Sozonova, 2011a).

Совместные исследования с лабораторией 
липидного метаболизма ИФР РАН показали, что 
данные о ЖК-составе триацилглицеринов арил-
лусов зрелых плодов Euonymus также могут ис-
пользоваться для решения вопросов филогении 
рода (Sidorov, Trusov, 2015). Для представителей 
секций рода прослеживается общность каче-
ственного состава жирных кислот в триацил-
глицеринах ариллусов. Кроме того, изменения 
в анатомическом строении ариллуса и семенной 
кожуры у видов Euonymus в процессе их раз-
вития обусловливают особенности накопления 
нейтральных ацилглицеринов в ариллусах и се-
менах (Sidorov et al., 2013).

На основании исследований морфогенеза 
плодов и наблюдений за динамикой увеличе-
ния сухого вещества и накопления сырого жира 
(у некоторых) в частях плодов, предполагается, 
что ариллусы являются полифункциональными 
структурами, функции которых меняются в про-
цессе развития. Среди основных функций арил-
лусов рассматриваются следующие:

– защита развивающегося семени от неблаго-
приятных факторов окружающей среды (ариллу-
сы Celastrus и ряда видов Euonymus полностью 
закрывают семя, они вполне могут обеспечить 
микроклимат в полости завязи, подобно воло-
скам эндокарпия у Vicia faba L. (Fabaceae Lindl.) 
(Kaniewcki, 1968) и папиллам эндокарпия у не-
которых представителей Corydalis Medik. (Pa-
paveraceae Juss.) (Mikhailova, Hodorova, 2008));

– участие в интегральной фотосинтетической 
деятельности плода и обеспечении семени асси-
милятами (развивающиеся ариллусы Euonymus, 
Celastrus и Taxus зеленого или зеленоватого цве-
та);

– транспирация и газообмен (наружная эпи-
дерма ариллуса Taxus имеет устьица);

– обеспечение радиального транспорта ве-
ществ между перикарпием и семенем (было за-
мечено, что у Euonymus macropterus Rupr. в не-
которых случаях объединяются кутикулы арил-
луса и перикарпия);

– изоляция эргастических веществ, выводи-
мых из реакций метаболизма (например, в клет-
ках ариллусов Celastrus и Aristolochia arbores-
cens обнаружены друзы);

– депонирование избытка ассимилятов (в 
ариллусах Euonymus накапливается до 50 % 
жирного масла (Trusov, 2005));

– участие в обезвоживании перикарпия и се-
мян в ходе созревания плода (по данным лите-
ратуры, это характерно для ариллусов Cytisus L. 
(Fabaceae) (Rodríguez-Riaño et al., 2006), вероят-
но, также для ариллусов Euphorbia и Viola);

– участие во вскрывании плода (ариллус Eu-
phorbia amigdaloides);

– привлечение биологических агентов рас-
пространения семян (яркая окраска ариллусов 
Euonymus, Celastrus, Taxus; возможно, ариллусы 
Asarum привлекают распространителей запа-
хом, плоды Asarum прогрызаются муравьями до 
вскрывания);

– способствование переносу семян (сочная 
консистенция ариллусов Euonymus, Celastrus, 
Taxus обеспечивает орнито- и зоохорию; благо-
даря относительным размерам семян и ариллу-
сов Asarum, Euphorbia и Viola возможна мирме-
кохория);

– предохранение семян от высыхания после 
вскрывания плода, задержка прорастания семян 
и снижение всхожести (это функция предложе-
на П. В. Сапанкевичем (Sapankevich, 1953) для 
ариллусов Euonymus, при этом им же показано 
(Sapankevich, 1958), что всхожесть свежесобран-
ных семян с ариллусами E. verrucosus Scop. не 
снижается; нами установлено, что у упавших 
на землю семян E. europaea L. ариллусы долго 
остаются сочными (Trusov, 2012a)).

Полифункциональность ариллуса частич-
но подтверждает гипотезу его возникновения 
вследствие избытка поступления питательных 
веществ в семя на ранних этапах его развития, 
сохранение ариллуса в течение развития плода, 
как депо ассимилятов после прекращения на-
копления их семенем, но продолжающегося по-
ступления в плод, и закрепление его в процес-
се эволюции плодов в качестве аттрактанта для 
агентов их распространения.

Таким образом, комплексный подход (мор-
фолого-анатомические и биохимические иссле-
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дования) к изучению плодов, семена которых 
имеют ариллусы, способствует более полно-
му описанию строения ариллусов и выяснения 
их роли в жизни растений. Пользуясь им, для 
ариллусов у представителей родов Aristolochia, 
Asarum, Celastrus, Euonymus, Euphorbia, Viola 
и Taxus установлено морфолого-анатомическое 
строение, выяснены особенности их развития, 
уточнена морфологическая природа, выявлены 

маркерные признаки, важные для систематики и 
филогении, предположены их функции.
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