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Аннотация. Настоящая работа является продолжением серии наших исследований морфолого-анатоми-
ческого строения семянок семейства Asteraceae. В работе представлены результаты изучения семянок видов 
рода Alfredia Cass. (A. cernua (L.) Cass., A. fetissowii Iljin, A. acantholepis Kar. et Kir. и A. nivea Kar. et Kir.) 
методами световой и сканирующей микроскопии. Карпологическое исследование позволило выявить диа-
гностические признаки видов рода Alfredia: форма семянки (эллиптическая, удлиненно-эллиптическая или 
яйцевидная), скульптура поверхности перикарпия (гладкая, с тонкими редкими ребрышками), отсутствие ко-
ронки на верхушке семянки, плохо дифференцированный карпоподиум, соотношение толщины перикарпия и 
экзотесты (экзотеста превышает толщину перикарпия), количество рядов (2–6) и характер утолщения стенок 
(спиралевидные) клеток мезокарпия, наличие палисадного ряда клеток экзотесты, топография клеток экзоте-
сты на продольном срезе: форма (наклонный параллелепипед), коэффициент палисадности клеток экзотесты 
(соотношение длины радиальных к длине тангентальных стенок). Проведен сравнительный анализ морфо-
лого-анатомических признаков семянок представителей Alfredia и Synurus deltoides (Ait) Nakai на основании 
полученных данных и опубликованных ранее результатов исследования (Boyko et al., 2017). Выявлены ос-
новные отличия в строении семянок этих двух родов: строение апикальной части семянки, форма семянки 
на поперечном срезе, строение карпоподиума, соотношение толщины перикарпия и экзотесты (для семянок  
S. deltoides характерен толстый перикарпий, который в 10–20 раз превышает толщину экзотесты; у видов 
Alfredia экзотеста толще перикарпия), наличие у Alfredia и отсутствие у Synurus deltoides палисадного ряда 
клеток экзотесты; строение и топография клеток экзотесты. Результаты карпологического исследования пока-
зали, что семянки Alfredia и Synurus Iljin имеют принципиально различное строение, это подтверждает само-
стоятельность исследованных родов.
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Summary. This paper is a continuation of a series of our studies on the morphological and anatomical structure 
of the Asteraceae cypselas. The paper presents the results of a study on morphological and anatomical structure of 
the cypselas of the species of Alfredia cernua (L.) Cass., A. fetissowii Iljin, A. acantholepis Kar. et Kir. and A. nivea 
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Kar. et Kir. using the methods of light and scanning microscopy. Carpological examination of the cypselas revealed 
diagnostic morphological and anatomical features of the species of the genus Alfredia: form of cypselas (elliptical, 
elongated elliptical or ovoid), pericarp surface sculpture (smooth, with thin sparse ribs), lack of a crown on top of 
cypselas, poorly differentiated carpopodium, the ratio of the thickness of the pericarp and exotesta (exostesta is greater 
than the thickness of the pericarp), the number of rows (2–6) and the character of the thickening of the walls (spiral) 
of mesocarp cells, the presence of a palisade row of exotesta cells, topography of exotesta cells in a longitudinal sec-
tion: shape (oblique parallelepiped), the coefficient of palisade of exotesta cells (the ratio of the length of the radial to 
the length of the tangent walls). A comparative analysis of the morphological and anatomical features of the cypselas 
of representatives of Alfredia and Synurus deltoides was carried out on the basis of the data obtained now and the 
previously published results (Boyko et al., 2017). The main differences in the structure of the cypsela of two genera 
are revealed: the structure of the apical part of the cypselas; cross-sectional shape; structure of carpopodium, the ratio 
of the thickness of the pericarp and exotesta (the cypselas of S. deltoides are characterized by a thick pericarp, which 
is 10–20 times the thickness of the exotesta; in species of Alfredia exоtesta is thicker than pericarp); the presence in 
Alfredia and the absence in the Synurus deltoides of the palisade row of exotesta cells; structure and topography of 
exotesta cells. The results of carpological studies indicate that Alfredia and Synurus cypselas have a fundamentally 
different structure, which confirms the independence of these genera. 

Введение

Обзор работ о статусе рода Alfredia

Настоящая работа является продолжением 
серии наших исследований морфолого-анатоми-
ческого строения семянок представителей три-
бы Cardueae Cass. семейства Asteraceae. 

Род Alfredia Cass. относится к подтрибе Car-
duinae O. Hoffm. (триба Cardueae). Впервые род 
Alfredia был описан Н. Cassini (1815) на осно-
вании вида Cnicus cernuus L. Однако некоторые 
исследователи не признавали его самостоятель-
ность. 

Так, Ch. F. Lessing (1832) включал Alfredia в 
качестве подрода в род Rhaponticum Vaill. на ос-
новании наличия придатков на листочках оберт-
ки. G. Bentham (1876) включил Alfredia в состав 
рода Carduus L., а O. Hoffman (1894) низвел род 
Alfredia до секции в составе рода Carduus. S. M. 
A. Kazmi (1963, 1964) также полагал, что виды 
рода Alfredia не имеют значительных морфоло-
гических отличий от Carduus, достаточных для 
признания самостоятельного рода, и поместил 
виды Alfredia в подрод Alfredia (Cass.) Kazmi 
рода Carduus. В качестве самостоятельного род 
Alfredia рассматривали A. P. De Candolle (1837), а 
также C. Ledebour (1845–1846). Последний при-
вел во «Flora Rossica» род Alfredia с 4 видами:  
A. cernua Cass., A. stenolepis Kar. et Kir., A. kareli-
ni Ledeb., A. nivea Kar. et Kir., дифференцирован-
ными на 2 секции: Malacolepis Ledeb. и Acantho-
lepis Kar. et Kir.

М. М. Ильин (Iljin, 1923, 1924) уделял вни-
мание исследованию растений Средний Азии. В 
1924 г. в работе «Обзор видов родов Olgaea Iljin 
и Alfredia Cass.» он показал отличия этих родов 

от Carduus, тем самым обосновав целесообраз-
ность признания Alfredia как самостоятельного 
рода. Впоследствии М. М. Ильин и Г. Л. Семидел 
(Iljin, Semidel, 1963) во «Флоре СССР» приняли 
Alfredia как самостоятельный род, относящийся 
к подтрибе Carduinae. 

В последние десятилетия с появлением мо-
лекулярно-генетических исследований вновь 
были предприняты попытки определить есте-
ственные границы рода. Так, согласно иссле-
дованиям N. Garcia-Jacas et al. (2008), род Al-
fredia входит в группу родов «Onopordum». 
Группа «Onopordum» (триба Cardueae, подтри-
ба Carduinae Dumort.) делится на 2 подгруппы. 
Первую формируют восемь родов, с небольшим 
количеством видов, имеющих весьма ограни-
ченный ареал и произрастающих в Централь-
ной или Восточной Азии: Alfredia (4 вида), 
Ancathia DC. (1 вид), Lamyropappus Knorring 
et Tamamsch. (1 вид), Olgaea Iljin (16 видов), 
Syreitschikovia Pavlov (2 вида), Synurus (Ait.) Na-
kai (4 вида), Takeikadzuchia Kitag. et Kitam. (1 
вид) и Xanthopappus C. Winkl. (1 вид). 

Ко второй подгруппе относится один круп-
ный род Onopordum L. (60 видов), с широко рас-
пространенными видами, произрастающими в 
природных условиях Ирано-Туранской области 
и Средиземноморья, а также встречающимися 
как сорняки в Австралии, Калифорнии, Южной 
Америке (Susanna, Garcia-Jacas, 2009). 

Большинство современных исследовате-
лей признают самостоятельность рода Alfredia 
(Bremer, 1994; Garcia-Jacas et al., 2002; Sussana, 
Garcia-Jacas, 2007, 2009). 

Молекулярно-генетические исследования 
“Onopordum” показали, что три вида рода Alfre-
dia (A. acantholepis Kar. et Kir., A. nivea Kar. et 
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Kir., A. cernua (L.) Cass.) образуют хорошо обо-
собленную группу (Garcia-Jacas et al., 2008). 

Обзор работ о видовом составе рода Alfredia

Видовой состав рода Alfredia в настоящее 
время достаточно определенный.

Во «Флоре СССР» (Iljin, Semidel, 1963) де-
ление рода Alfredia базируется на особенностях 
строения листочков обертки и представлено 2 
секциями с тремя видами рода Alfredia. Секция 
Alfredia включает A. cernua, секция Acantolepis 
Kar. et Kir. – A. acantholepis и A. nivea. 

О. В. Чернева (Tscherneva, 1971) считает, 
что род Alfredia насчитывает 4 вида: A. cernua,  
A. acantholepis, A. nivea и A. fetissowii. Она отме-
чает, что Alfredia – своеобразный род с доволь-
но узким и замкнутым ареалом, его три вида –  
А. сеrnua, A. acantholepis и A. nivea – распростра-
нены на территории СССР в Западной Сибири 
и Средней Азии. Четвертый вид – A. fetissowii 
(sect. Alfredia) – был описан Ильиным (Iljin, 
1923) по сборам Фетисова из Китая (Kuldsha) и 
считался эндемом Китая, но в 1950 г. был собран 
членами восточно-тяньшаньской экспедиции в 
восточной части хр. Терскей Алатау, но не был 
включен во «Флору СССР» и «Флору Казахста-
на» (Tscherneva, 1971). Позднее С. К. Черепанов 
(Czerepanov, 1973) в «Своде дополнений и из-
менений к «Флоре СССР» приводит A. fetissowii 
для Казахской ССР. K. Bremer (1994) указывает 
5 видов, произрастающих в Центральной Азии 
и Китае.

A. Susanna и N. Garcia-Jacas (2007), Garcia-
Jacas et al. (2008) указывают 4 вида рода, про-
израстающих в Центральной и Восточной Азии.  
S. Zhu и G. Werner (2011) во “Flora of China” при-
водят 5 видов для Китая: Alfredia acantholepis,  
A. aspera C. Shih, A. cernua, A. fetissowii, A. nivea. 
Эндем Китая A. aspera произрастает в высоко-
горьях Тянь-Шаня на высоте 1700–3100 м над  
ур. м., зрелые семянки неизвестны. 

Представители рода Alfredia морфологиче-
ски внешне подобны Synurus Iljin – это крупные, 
мощные травянистые растения с копьевидными 
черешковыми листьями с зазубренными краями 
и с поникающими корзинками с колючей оберт-
кой. По мнению N. Garcia-Jacas et al. (2002), эти 
роды являются синонимами с приоритетным на-
званием Alfredia.

В таксономии представителей трибы Car-
dueae широко используются карпологические 

данные (Dittrich, 1977; Häffner, 2000; Zarembo, 
Boyko, 2008; Talukdar, 2013; Ozcan, 2017). Ос-
новное внимание в исследовании строения се-
мянок данной трибы уделяется строению экзо-
тесты. Ранее нами опубликована работа (Boyko 
et al., 2017) по результатам изучения строения 
семянок рода Synurus. 

С целью выявления характерных диагности-
ческих признаков рода мы провели исследование 
морфолого-анатомического строения семянок 4 
видов Alfredia из двух секций: секция Alfredia  
(A. cernua (L.) Cass., A. fetissowii Iljin) и секция 
Acantholepis Kar. et Kir. (A. acantholepis Kar. et 
Kir, A. nivea Kar. et Kir.). Вид A. aspera не изучен, 
так как плоды в гербариях отсутствуют.

Материал и методы

Материалом для карпологического исследова-
ния (табл. 1) послужили образцы растений Герба-
риев лаборатории хемотаксономии ФГБУН «Ти-
хоокеанского института биоорганической химии 
им. Г. Б. Елякова ДВО РАН» (далее ТИБОХ), 
ФГБУН «Ботанического института им. В. Л. Ко-
марова РАН» (LE, г. Санкт-Петербург), ФГБУН 
«Главного ботанического сада им. Н. В. Цицина 
РАН» (MHA, г. Москва) и получены по “Delectus 
seminum” из ботанических садов мира. В данной 
работе мы придерживаемся системы семейства 
Asteraceae, принятой в сводке “The Families and 
Genera of Vascular Plants” (Kadereit, Jeffrey, 2007).

Строение семянок изучали на поперечных и 
продольных срезах. Семянки размачивали в сме-
си этанола, глицерина и воды (1 : 1 : 1). Попереч-
ные и продольные срезы делали с помощью без-
опасной бритвы. Срезы окрашивали сафрани-
ном, 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 
семенной кожуры, эндосперм) напыляли хромом 
в вакууме с помощью Quorum technology Q150T 
ES. Строение и микроскульптуру поверхности 
изучали по препаратам участков средней части 
семянок в трехкратной повторности c помощью 
сканирующих микроскопов EVO 40 XVP (Carl 
Zeiss) и Sigma 300 VP в центре коллективного 
пользования ФГБУН «Национального научного 
центра морской биологии им. А. В. Жирмунско-
го ДВО РАН». 
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Результаты и их обсуждение

На ранних этапах развития семянок экзоте-
ста видов трибы Cardueae представлена изоди-
аметрическими клетками, которые затем вытя-
гиваются в радиальном направлении, их стенки 
подвергаются склерификации. Радиальное удли-
нение 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 часто называют макросклереидами. 

Клетки экзотесты у разных таксонов раз-
личаются характером утолщения стенок. Этот 
признак является диагностическим. E. Häffner 
(2000), изучив характер утолщения стенок клеток 
экзотесты семянок видов подтрибы Carduinae, 
выделила четыре типа: 1) “Jurinea” – наруж-
ная и внутренняя тангентальные стенки клеток 
экзотесты тонкие, радиальные стенки сильно 
утолщены; 2) “Cousinia” – внутренняя танген-
тальная стенка тонкая, радиальные и наружная 
тангентальная стенки утолщены; 3) “Cirsium” –  
наружная тангентальная стенка тонкая, вну-
тренняя тангентальная и радиальные стенки 
клеток утолщены; четвертый тип характеризу-

ется равномерным утолщением тангентальных и 
радиальных стенок клеток. Ранее мы подробно 
описали особенности строения тесты различных 
представителей Cardueae. В работе Э. В. Бой-
ко и Е. В. Новожиловой (Boyko, Novozhilova, 
2018) указано, что для семянок трибы Cardueae 
таксономически важными признаками строения 
клеток экзотесты на продольном и поперечном 
срезах являются: а) характер вторичных утолще-
ний стенок клеток экзотесты; б) степень пали-
садности (соотношение длины или высоты кле-
ток к их ширине на поперечном срезе семени);  
в) пространственная ориентация клеток экзо-
тесты (перпендикулярно, продольно или под 
углом) по отношению к оси семени.

Общая характеристика семянок рода Al-
fredia. Исследованные нами семянки видов рода 
Alfredia имеют единообразное морфологическое 
и анатомическое строение. Основные морфоло-
го-анатомические признаки семянок приведены 
в таблице 2. 

Морфологическое строение семянок. Се-
мянки 5,5–7,0(7,5) мм дл., от 1,0 до 2,0–2,5(3,0) 
мм шир., эллиптические или обратнояйцевид-
ные, сжатые, сужены к основанию, овальные 
или овально-уплощенные на поперечном срезе, 

Таблица 1
Список образцов Alfredia, использованных для карпологического анализа

Таксон Место и дата сбора
Sect. Alfredia

Alfredia cernua – 
Альфредия  
поникшая

№ 3013. Восточно-Казахстанская область, Лениногорский р-н, Южный Алтай.  
04 IX 1948. В. Н. Ворошилов (MHA);
№ 3014. Горно-Алтайская АО., Шебалинский р-н, около 40 км на северо-восток 
от с. Элекмонар, верховье реки Каракол. 18 VIII 1989. Н. А. Шеварева (MHA);
№ 3015. Казахстан, Семипалатинская обл., Урджарский р-н, южный склон хребта 
Тарбагатай, выше с. Алексеевка, заросли кустарников. 03 VIII 1972. З. Алферова 
(MHA)

A. fetissowii –  
А. Фетисова

№ 3229. Восточно-Тяньшанская экспедиция, Терскей Алатау, ущелье Баянкол, 
западный склон. 12 IX 1950. Л. И. Медведева (LE);
№ 3230. КНР, В. Тянь-Шань, южный склон долины р. Музарт, между урочищами 
Сазлик и Ой-Терек. 1958. А. А. Юматов (LE)

Sect. Acantholepis
A. acantholepis –  
А. колючечешуйчатая

№ 3012. Южный Казахстан, Заилийский хребет над Алма-Атой, ущелье р.  
Б. Алматинки. 08 IX 1963. А. К. Скворцов (MHA);
№ 3168. Киргизская ССР, хр. Киргизский, р. Аксу, у подножья горы Джаман- 
Ичке, на травянистых склонах. 09 VIII 1924. Е. Мокеева, М. Попов (VLA); 
№ 3228. Джунгария, В. Тянь-Шань, р-н Урумчи. 24 IX 1929. М. Г. Попов (LE)

A. nivea – А. снежная № 3016. Южный Казахстан, Заилийский хребет над Алма-Атой, ущелье р. Б. 
Алматинки. 08 IX 1963. А. К. Скворцов (MHA);
№ 3017. Талды-Курганская обл., Талды-Курганский р-н, с. Текели. 16 IX 1954.  
Т. Евтюхова, В. Ворошилов (MHA);
№ 2408. Turkistan. 1980 (LE)
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неопушенные, от соломенного до буро-корич-
невого цвета, с темными тонкими продольными 
бороздами и слабо выраженными редкими ре-
брышками (рис. 1, 2A). Темный цвет семянок в 
бороздах обусловлен коричневым цветом тесты, 
которая просвечивает через тонкий перикарпий. 

Окраина верхушки без выраженной коронки 
(рис. 1, 2B). Площадка прикрепления семянки 
к ложу корзинки базально-латеральная (рис. 1, 
2С). У большинства видов подтрибы Carduinae 
клетки зоны отделения семянки от ложа корзин-
ки нелигнифицированы или слабо лигнифици-
рованы. Типичный карпоподиум, у которого ба-
зальные клетки экзотесты лигнифицированные 
и хорошо выраженные, имеется у отдельных 
представителей подтрибы, таких как Onopordum, 
Olgaea leucophulla (Turcz.) Iljin, Synurus deltoides 
(Ait.) Nakai, Miopordon pulchellum (C. Winkl. et 
Barbey) Wagenitz (Häffner, 2000). В основании 
исследованных семянок Alfredia находится пло-

хо дифференцированный карпоподиум, который 
представлен прерывисто расположенными груп-
пами толстостенных карпоподиальных клеток 
(рис. 2с).

Хохолок (паппус) соломенного цвета, блестя-
щий, густой, опадающий, отделяется хорошо и 
полностью, многорядный (3–5 рядов), с ломки-
ми, короткозазубренными щетинками. Волоски 
(бородки), выступающие над поверхностью ще-
тинки, не превышают ширину ее оси. Щетинки 
в основании уплощенные, спаянные в кольцо. 
Щетинки внутреннего круга шире и в два раза 
длиннее щетинок наружного круга. 

Поверхность семянки коротко-ячеистая, 
клетки экзокарпия вытянуты вдоль оси семянки, 
35–50 мкм дл., 15–22 мкм шир., антиклинальные 
стенки выпуклые или погруженные, хорошо вы-
ражены (рис. 2D, E). 

Анатомическое строение семянок. Сравни-
тельная характеристика семянок видов рода Al-
fredia приведена в таблице 2.

Для семянок данного рода характерны разви-
тые почти в равной степени перикарпий и теста 
(A. fetissowii, рис. 3A). Зрелый перикарпий пред-
ставлен экзокарпием и мезокарпием, эндокар-
пий не выражен. Толщина перикарпия у зрелой 
семянки колеблется от 20–45 мкм в межребер-
ных участках, до 80–100 мкм в ребрах, что опре-
деляет возникновение на поверхности семянки 
мелких продольных ребер. Ребра сформированы 
за счет проводящих пучков и нескольких допол-
нительных рядов клеток мезокарпия. 

Для большинства таксонов подтриб Cardui-
nae и Centaureinae O. Hoffm. трибы Cardueae 
характерным признаком является наличие мощ-
ного палисадного ряда клеток (макросклереиды) 
экзотесты и тонкого перикарпия (Dittrich, 1968, 
1970, 1977; Häffner, 2000). Соотношение толщи-
ны перикарпия и экзотесты является диагности-
ческим признаком на уровне рода. 

Как и у большинства представителей подтри-
бы Carduinae, в межреберных участках семянок 
Alfredia толщина экзотесты в 2–4 раза превыша-
ет толщину перикарпия (поперечный срез) (рис. 
3A–D, 4E). В ребрах перикарпий по толщине ра-
вен или слегка превышает экзотесту (рис. 4H). 
Кутикула в основном тонкая (1)2–3(6) мкм. 

Экзокарпий (рис. 3А, F, 4A, H) образован 
одним рядом удлиненно-продолговатых кле-
ток, вытянутых в тангентальном направлении, с 
утолщёнными наружными стенками, 15–20 мкм 
дл., 3–10 мкм выс. (поперечный срез). 

Рис. 1. Внешний вид семянок видов рода Alfredia:  
А – A. cernua; В – A. fetissowii; С – A. acantholepis; D –  
A. nivea. Масштабная линейка: A–D – 1 мм. Условные 
обозначения: пл – площадка прикрепления.
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Мезокарпий состоит из трахеидальных кле-
ток со спиралевидно утолщенными стенками. В 
межреберных участках клетки формируют 2–6 
рядов, в ребрах количество рядов клеток увели-
чивается до 15–20. На поперечном срезе трахеи-
дальные клетки округлой или овальной формы, 
от 8–10 до 15 мкм в диаметре, вокруг проводя-
щих пучков они более мелкие. В клетках пери-
ферической зоны мезокарпия находится темное 
содержимое. На продольном срезе трахеидаль-
ные клетки прозенхимой формы, вытянуты в 
тангентальном направлении с хорошо выражен-
ным спиральным утолщением. Проводящие пуч-
ки коллатерального типа находятся во внутрен-
ней зоне мезокарпия.

Внутренняя часть перикарпия представлена 
рыхло расположенными трахеидальными клет-
ками, не образующими слоя эндокарпия (рис. 
2F, G). 

На границе между перикарпием и тестой ло-
кализуются кристаллы оксалата кальция 2 форм: 
прямоугольный параллелепипед и комбиниро-
ванный тип (сочетание тетрагональной призмы 
с двумя тетрагональными пирамидами) (рис. 2H, 
h, 4D). Кристаллы ориентированы в тангенталь-
ном направлении, вдоль оси семянки. На попе-
речном срезе кристаллы квадратной или слегка 
прямоугольной формы 3,5–7 мкм (рис. 3B, 4F). 
Кристаллы оксалата кальция часто встречаются 
в перикарпии и тесте представителей Carduinae 
(Dormer, 1962; Gochu, 1973; Namba et al., 1975; 
Singh, Pandey, 1984; Boyko, 2014), поэтому их 
наличие не является таксономическим призна-
ком, но топография кристаллов (размеры, фор-
ма) может иметь значение при изучении систе-
матики трибы.

Поверхность тесты удлиненно-ячеистая, 
гладкая (рис. 5A, B) или бугорчатая (в области 
ребер) от выступающих концов толстостенных 
клеток экзотесты (рис. 4С, 5E). Границы клеток 
хорошо выражены. 

Теста представлена одним рядом клеток экзо-
тесты и несколькими рядами клеток мезотесты 
(рис. 3A, E, 5D). Клетки экзотесты формируют 
палисадный ряд. Стенки клеток равномерно 
утолщенные, их толщина 4–7 мкм. На продоль-
ном срезе клетки экзотесты в форме наклонно-
го параллелепипеда, их радиальные стенки на-
клонены по отношению к оси семени под углом 
35–45о (радиальные стенки клеток экзотесты 
правильнее называть радиально-тангенталь-
ные), в результате чего на поперечном срезе эк-
зотеста выглядит как многорядный слой, так как 

поперечный срез проходит через несколько кле-
ток экзотесты. На продольном срезе длина ради-
ально-тангентальных стенок 60–90 мкм, танген-
тальных 35–70 мкм (рис. 3С, D, F, 4B, 5D). Вы-
сота экзотесты на поперечном срезе у видов раз-
личается от 25–35 мкм у A. fetissowii до 70–80 у  
A. cernua. Коэффициент палисадности (соотно-
шение длины радиально-тангентальных к тан-
гентальным стенкам клеток экзотесты) составля-
ет 1,5–2, то есть радиально-тангентальные стен-
ки клеток в 1,5–2 раза длиннее тангентальных. В 
основании семянки клетки экзотесты (продоль-
ный срез) значительно вытянуты в радиальном 
направлении (рис. 4G). 

Мезотеста 10–30 мкм толщины, клетки об-
литерированы, за исключением первого ряда, 
прилегающего к экзотесте, клетки которого раз-
рываются (за исключением области проводящих 
пучка семени), в результате чего мезотеста от-
деляется от экзотесты (рис. 3B, D, F). В боль-
шинстве клеток мезотесты находятся кристаллы 
оксалата кальция комбинированного типа (те-
трагональная призма с двумя тетрагональными 
пирамидами) 15–25 мкм дл., 2–5 мкм выс. (рис. 
3D, 4F). Эндотеста хорошо сохраняется в зрелых 
семянках и представлена изодиаметрическими 
клетками. На рис. 5C, F, G изображены клетки 
эндотесты с расположенными в некоторых из 
них кристаллами оксалата кальция (фото по-
верхности тесты с внутренней стороны). 

Эндосперм однорядный (рис. 3A, G), клетки 
(6)10–20(30) мкм дл. и 6–17 мкм выс. (продоль-
ный срез). Эндосперм хорошо отделяется от се-
менной кожуры, его поверхность ячеистая (рис. 
5H). 

Таким образом, семянки исследованных ви-
дов рода Alfredia имеют единый план морфоло-
гического и анатомического строения. Различия 
в строении семянок заключаются в количествен-
ных показателях: толщина перикарпия в меж-
реберных участках и ребрах, диаметр клеток 
мезокарпия, толщина экзотесты на поперечном 
срезе. Максимальная толщина экзотесты на по-
перечном срезе выявлена у A. cernua (60–80 
мкм) и минимальная у A. fetissowii (25–35 мкм). 
Также виды различаются соотношением тол-
щины перикарпия к толщине слоя клеток экзо-
тесты. Так, у A. cernua в межреберных участках 
экзотеста в 2–4 раза толще перикарпия, у осталь-
ных видов экзотеста равна или незначительно 
превышает толщину перикарпия. В ребрах у  
A. cernua экзотеста в 1,5–2 раза толще перикар-
пия, у остальных видов перикарпий равен или 
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Рис. 2. Сканирующие электронные микрофотографии семянок видов рода Alfredia cernua (А–D), A. acantho-
lepis (E, F) и A. nivea (G–H, h): А – семянка; B – апикальная часть семянки; С – базальная часть семянки; с – 
карпоподиальные клетки; D, E –– поверхность семянки; F, G – внутренняя сторона перикарпия (эндокарпий); 
H, h – кристаллы на поверхности тесты. Масштабная линейка: A – 300 мкм; B, C – 100 мкм; с – 20 мкм; D – 10 
мкм; E – H, h – 20 мкм. Условные обозначения: кк – клетки карпоподиума, кр – кристаллы.

толще экзотесты. У A. acantholepis перикарпий 
в крупных ребрах вдвое толще экзотесты. Кроме 
того, отличия заключаются в количестве рядов 

клеток мезокарпия, размерах клеток экзотесты. 
Коэффициент палисадности клеток экзотесты у 
видов варьирует незначительно. 
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Сравнительная характеристика видов рода 
Alfredia и Synurus deltoides

Полученные экспериментальные данные по-
зволили провести сравнительную характери-
стику семянок видов рода Alfredia и S. deltoides 
(табл. 3) с целью проверить обоснованность 
предположений о необходимости включения  
S. deltoides в род Alfredia. Подробная морфоло-
го-анатомическая характеристика семянок моно-
типного рода Synurus приведена в опубликован-
ной ранее работе Бойко и др. (Boyko et al., 2017). 

Из таблицы 3 следует, что семянки предста-
вителей Alfredia и S. deltoides имеют значитель-
ные отличия в морфологическом строении: 

1) край апикальной части семянки S. deltoi-
des, в отличие от видов Alfredia, с хорошо вы-
раженной коронкой, образованной острыми, уз-
кими зубцами; 

2) на поперечном срезе семянка S. deltoides эл-
липтически-четырехугольная, у видов Alfredia –  
овальная или овально-уплощенная; 

3) карпоподиум у S. deltoides асимметричный, 
латеральный, округло-овальной формы, в осно-
вании семянок Alfredia находится плохо диф-
ференцированный карпоподиум, который пред-
ставлен прерывисто расположенными группами 
толстостенных карпоподиальных клеток. 

Рис. 3. Анатомическое строение семянок видов рода A. cernua (А–D) и A. fetissowii (E–G): А, В, E – фрагмент 
поперечного среза перикарпия; С, D, F, G – фрагмент продольного среза перикарпия. Масштабная линейка: 
A–G – 50 мкм. Условные обозначения: кр – кристаллы; мт – мезотеста; п – перикарпий; э – эндосперм; эк – 
экзокарпий; эт – экзотеста.
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Рис. 4. Анатомическое строение семянок видов рода A. acantholepis (A–D) и A. nivea (E–H): А, E – фрагмент 
поперечного среза перикарпия; В, H – фрагмент продольного среза перикарпия в средней части семянки;  
С – фрагмент продольного среза перикарпия в нижней части семянки; D – фрагмент продольного среза пери-
карпия в основании семянки с кристаллами оксалата кальция на границы перикарпия и экзотесты; F – фраг-
мент поперечного среза перикарпия с кристаллами оксалата кальция на границе перикарпия и экзотесты, а 
также в первом ряду клеток мезотесты; G – фрагмент продольного среза перикарпия в основании семянки. 
Масштабная линейка: A–F, H – 50 мкм; G – 200 мкм. Условные обозначения: см. рис. 3, пп – проводящий пучок 
тесты.
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Рис. 5. Сканирующие электронные микрофотографии семянок Alfredia cernua (A–H), A. nivea (B, C) и A. ac-
antholepis (E–G): А, B, E – поверхность тесты; С, F, G – клетки тесты (эндотеста) с внутренней стороны;  
D – фрагмент продольного среза семянки; H – поверхность эндосперма. Масштабная линейка: A, B, C, F, G – 
10 мкм; D – 30 мкм; E, H – 20 мкм. Условные обозначения: см. рис. 3.
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Таблица 3
Сравнительная характеристика семянок родов Alfredia и Synurus

Признак Таксон
Alfredia Synurus

Форма семянки
эллиптическая, удлиненно- 

эллиптическая, сужена к 
основанию 

обратнояйцевидная, сужена к 
основанию

Форма в поперечном сечении овальная, овально-уплощен-
ная

эллиптически-четырехуголь-
ная

Характер поверхности голая, с тонкими продольны-
ми ребрышками

голая, с тонкими продольны-
ми бороздами

Наличие и форма коронки – + (с острыми зубцами)
Наличие карпоподиума – +
Ориентация площадки прикрепления базально-латеральная базально-латеральная
Толщина перикарпия, мкм 20–110 300–600
Соотношение толщины перикарпия к 
клеткам экзотесты в межреберных  
участках

1:1–4 10–20:1

Наличие специфических структур в  
перикарпии

2–3 периферических ряда 
клеток с темным содержи-

мым

наличие в мезокарпии от-
дельных клеток или групп 
клеток с коричневым пиг-

ментом 
Формирование клетками экзотесты  
палисадного ряда 

образуют не образуют

Ориентация клеток экзотесты по отноше-
нию к оси семени на продольном срезе 

под углом параллельно

Форма клеток экзотесты на продольном 
срезе 

в виде параллелограмма прямоугольная

«Рядность» клеток экзотесты на  
поперечном срезе 

многорядный однорядный

Коэффициент палисадности клеток  
экзотесты

3,5–4 1,5

Характер утолщения стенок клеток  
экзотесты 

равномерно-утолщённые равномерно-утолщённые 

Форма кристаллов на границе мезокарпия 
и экзотесты

параллелепипедная и комби-
нированная (тетрагональная 
призма с 2 пирамидами на 

концах)

комбинированная (тетраго-
нальная призма с 2 пирами-

дами на концах)

Семянки представителей рода Alfredia и  
S. deltoides имеют значительные отличия в ана-
томическом строении: 

1) для семянок S. deltoides характерен тол-
стый перикарпий, который в 10–20 раз превыша-
ет толщину экзотесты; у видов Alfredia экзотеста 
в 1–4 раза толще перикарпия; 

2) экзотеста видов рода Alfredia имеет типич-
ное для подтрибы Carduinae строение – клетки 
имеют утолщенные стенки и формируют пали-
садный ряд; у Synurus deltoides клетки экзотесты 
не образуют палисадного ряда, они округлые, с 
незначительно утолщенными стенками; 

3) клетки экзотесты на продольном срезе у  
S. deltoides по форме прямоугольные, а клет-

ки видов Alfredia имеют форму наклонного па-
раллелепипеда, 2 стенки клеток наклонены под 
углом 35–45o к оси семени.

Заключение

Карпологическое исследование семянок по-
зволило выявить диагностические морфолого-
анатомические признаки видов рода Alfredia:

1) форма семянки (эллиптическая, удлинен-
но-эллиптическая или яйцевидная); 

2) характер поверхности (гладкая, с тонкими 
продольными, редкими ребрышками);

3) отсутствие коронки у видов рода;
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4) в основании семянок Alfredia находится 
плохо дифференцированный карпоподиум, пред-
ставленный прерывисто расположенными груп-
пами толстостенных карпоподиальных клеток;

5) соотношение толщины перикарпия и экзо-
тесты (экзотеста в 1–4 раза превышает толщину 
перикарпия);

6) количество рядов клеток мезокарпия и на-
личие в них темного содержимого;

7) формирование клетками экзотесты пали-
садного ряда; 

8) топография клеток экзотесты (размеры, 
форма, угол наклона стенок, расположение от-
носительно оси семени);

9) коэффициент палисадности клеток экзоте-
сты (1,3–2).

На основании полученных данных и сопо-
ставления их с опубликованными ранее резуль-

татами исследования Synurus deltoides (Boyko et 
al., 2017) установлено, что семянки видов рода 
Alfredia и S. deltoides имеют значительные разли-
чия в морфологическом и анатомическом стро-
ении, что не позволяет, несмотря на внешнее 
сходство растений, подтвердить предположения 
о включении S. deltoides в состав рода Alfredia. 
Synurus и Alfredia следует считать самостоятель-
ными родами. 
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