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КАРПОЭКОЛОГИЯ НЕКОТОРЫХ ПРЕДСТАВИТЕЛЕЙ ТРИБЫ RANUNCULEAE 
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CARPOECOLOGY OF SOME REPRESENTATIVES OF THE TRIBE RANUNCULEAE 
IN CENTRAL PART OF EUROPEAN RUSSIA

Аннотация: Изучено анатомическое строение и скульптура поверхности плодиков Ceratocephala, Fi-
caria, Myosurus и Ranunculus, которые относятся к трибе Ranunculeae (Ranunculaceae). Для каждой группы 
указаны карпоэкологические особенности: связь между морфологией плода, строением перикарпия и эколо-
гической приуроченностью; местообитанием, фенологией, способом распространения плодов исследованных 
видов и их сохранностью в семенном банке почвы.
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Summary: Anatomical structure and sculpture of fruitlet surfaces of Ceratocephala, Ficaria, Myosurus and 

Ranunculus belonging to the tribe Ranunculeae (Ranunculaceae) were studied. Carpoecological peculiarities: relation 
between fruit morphology, pericarp structure and ecological adaptation, as well as habitat, phenology, way of fruit 
distribution of the species studied and preservation of fruits in a seed bank of soil are indicated for each group.
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Введение. Представители трибы Ranun-
culeae cредней полосы Европейской России от-
носятся к четырем родам: Ceratocephala Moench, 
Ficaria Guett., Myosurus L. и  Ranunculus L. Виды 
последнего составляют два подрода  (Batrachium 
(DC.) A. Grаy и Ranunculus) и 4 секции (Ranuncu-
lus, Acris Schur., Flammula (Web. ex Spach) Freyn, 
Hecatonia DC. и Polyphyllus (Tzvel.) Luferov et 
Borod.-Grab.) (Луферов, 2004; Луферов, Бороди-
на-Грабовская, 2001; Эрст, 2009).

Морфологические и анатомические при-
знаки орешков постоянно используются для сис-
тематики и диагностики представителей родов 
Ranunculaceae. Большое значение имеет форма 

орешков, наличие и строение склеренхимы в 
эндокарпии и мезокарпии (Артюшенко, Коно-
валов, 1951; Пономаренко, Берестецкая, 1981; 
Трифонова, 1988; Эрст, 2007, 2008; Cook, 1963; 
Emadsade et al., 2010; Lechenbach et al., 2005; 
Lonay, 1901; Tamura, 1997; Wiegand, 1895), по-
верхность склеренхимы мезокарпия (Lechenbach 
et al., 2005, и др.). Довольно часто в определи-
тельных ключах используются признаки эпи-
дермы, в первую очередь, характер опушения 
(Цвелёв, 2001а). Однако адаптивное значение 
признаков перикарпия и тонкая структура по-
верхности плода практически не оцениваются. 
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Цель исследования – оценить адаптивное 
и систематическое значение признаков перикар-
пия плодов некоторых представителей трибы 
Ranunculeae средней полосы европейской части 
России.

Исходя из целей исследования, были по-
ставлены следующие задачи: 1. Сравнить ультра-
скульптуру поверхности плодов представителей 
трибы из различных местообитаний; 2. Сопоста-
вить анатомическое строение перикарпия пред-
ставителей трибы из разных экотопов.

Материалы и методы. На территории 
Московской и Калужской областей весной и ле-
том 2010 и 2011 гг. были собраны развивающи-
еся и зрелые плоды Ficaria verna Huds., Ranun-
culus circinatus Sibth., R. kauffmannii Clerc (sub-
gen. Bat rachium), R. auricomus L., R. cassubicus 
L. (sect. Ranunculus), R. flammula L., R. lingua L. 
(sect. Flammula), R. acris L., R. polyanthemos L., 
R. repens L. (sect. Acris), R. polyphyllus Waldst. et 
Kit. ex Willd. (sect. Polyphyllus), R. sceleratus L. 
(sect. Hecatonia); т. е. представители всех трех 
родов и всех секций рода Ranunculus s. str., про-
израстающих в исследуемом районе. Материа-
лы по родам Ceratocephala Moench и Myosurus 
L. были получены из гербарных фондов (MW). 
Орешки фиксировали в 70% этиловом спирте. 
Для исследования анатомического строения де-
лали продольные и поперечные срезы от руки и 
проводили реакцию на одревеснение с флоро-
глюцином и соляной кислотой по общепринятой 
методике (Барыкина и др., 2004). Полученные 
препараты рассматривали и фотографировали 
под световым микроскопом в проходящем све-
те. Для изучения ультраскульптуры поверхности 
фиксированные плоды обезвоживали в раство-
рах этилового спирта возрастающей концентра-
ции, затем помещали в ацетон и высушивали в 
критической точке, после чего рассматривали 
под сканирующим электронным микроскопом.

Результаты исследования. Орешки R. 
auricomus и R. cassubicus продолговатой или 
округлой формы, сплюснутые с боков, с выпу-
клыми боковыми стенками и маленькой элайо-
сомой в основании. Поверхность плода покрыта 
волосками. Первичная ультраскульптура обра-
зована полигональными клетками, на боковых 
стенках орешка изодиаметрическими, в районе 
стилодия вытянутыми. В верхней части плода 
имеются устьица. Кутикула складчатая. Эндо-
карпий из вытянутых поперек плода клеток с 
лигнифицированными стенками. Внутренняя 
часть мезокарпия состоит из 2–3 слоев клеток 
со слабо утолщенными лигнифицированными 

Рис. 1. Ranunculus auricomus: а – боковая по-
верхность орешка, б – поверхность орешка в районе 
носика; R. cassubicus: в – боковая поверхность ореш-
ка, г – поверхность орешка в районе носика, д – про-
дольный разрез перикарпия; S – устьица, end – эндо-
карпий, sms – склеренхимная часть мезокарпия, pms – 
паренхимная часть мезокарпия, ex – экзокарпий.

стенками, а наружная – из 4–6 слоев тонкостен-
ных паренхимных клеток. В перикарпии имеет-
ся один дорзальный пучок и два вентральных 
по обеим сторонам брюшного шва. Экзокарпий 
образован клетками с неодревесневшими стен-
ками. Волоски слабо лигнифицированы (рис. 1).

Орешки R. repens, R. acris, R. polyan-
themos и R. flammula продолговатой или округ-
лой формы, сплюснутые с боков, с выпуклыми 
боковыми стенками. Поверхность плода голая. 
Первичная ультраскульптура образована по-
лигональными клетками с выпуклыми наруж-
ными стенками, на боковых стенках изодиаме-
трическими, в районе стилодия вытянутыми. В 
верхней части плода имеются устьица. Кутикула 
гладкая. Лигнифицированный эндокарпий об-
разован вытянутыми поперек плода клетами. 
Внут ренняя часть мезокарпия состоит из 2–3 
слоев клеток с утолщенными лигнифицирован-
ными стенками, а наружная – из 4–6 слоев тон-
костенных паренхимных клеток. В мезокарпии 
имеется один дорзальный пучок и два вентраль-
ных по обеим сторонам брюшного шва. Экзокар-
пий образован одним слоем клеток с неодревес-
невшими стенками (рис. 2).

Орешки Ficaria verna продолговатой 
формы, сплюснутые с боков, в поперечном се-
чении округлые, с хорошо заметной элайосомой 
в базальной части. Поверхность орешка в сред-
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ней части покрыта волосками, в верхней части 
и в области элайосомы голая. Первичная ультра-
скульп тура образована полигональными клетка-
ми с выпуклыми наружными стенками. В верх-
ней части орешка имеются устьица. Кутикула 

складчатая. Эндокарпий представлен вытянуты-
ми поперек плода клетками с лигнифицирован-
ными стенками. Внутренняя часть мезокарпия 
состоит из 2–3 слоев клеток со слабо утолщен-
ными лигнифицированными стенками, а наруж-
ная – из 4–6 слоев тонкостенных паренхимных 
клеток. В мезокарпии имеется один дорзальный 
пучок и два вентральных по обеим сторонам 
брюшного шва. Экзокарпий состоит из клеток с 
неодревесневшими стенками (рис. 3, а, б). 

Орешки R. sceleratus округлой формы, 
сплюснутые с боков, с очень коротким стилоди-
ем и плоскими боковыми стенками. Поверхность 
плода голая. Первичная ультраскульптура об-
разована полигональными изодиаметрически ми 
клетками с выпуклыми наружными стенками. В 
верхней части плода имеются устьица. Кутикула 
гладкая. Лигнифицированный эндокарпий со-
стоит из вытянутых поперек плода клеток. Внут-
ренняя часть мезокарпия состоит из 2–3 слоев 
клеток с утолщенными лигнифицированными 
стенками, а наружная – из 4–6 слоев паренхим-
ных клеток. В районе брюшного шва клетки 
внутренней части мезокарпия увеличены. В пе-
рикарпии выделяется один дорзальный пучок и 
два вентральных по обеим сторонам брюшного 
шва. Экзокарпий из клеток с неодревесневшими 
стенками (рис. 3, в, е).

Орешки R. lingua округло-треугольной 
формы, сплюснутые с боков, с очень коротким 
носиком и выпуклыми боковыми стенками. По-
верхность плода голая. Первичная ультраскуль-
птура образована изодиаметрическими полиго-
нальными клетками с выпуклыми наружными 
стенками. На боковых стенках часть клеток пре-
образована в полукруглые одноклеточные сосоч-
ки, выступающие над поверхностью перикар-
пия. В верхней части плода имеются многочис-
ленные устьица. Кутикула слегка морщинистая. 
Нелигнифицированный эндокарпий состоит из 
вытянутых поперек плода клеток. Мезокарпий 
паренхимный, 5–6-слойный, с многочисленны-
ми сосудистыми пучками. В районе брюшного 
шва мезокарпий более мощный (10–15 слоев), 
между его клетками находятся воздухоносные 
полости. В мезокарпии выделяется один дор-
зальный пучок, два вентральных по обеим сторо-
нам брюшного шва и ряд более мелких пучков в 
средней зоне. Клетки экзокарпия крупнее клеток 
мезокарпия, слегка вытянуты в антиклинальном 
направлении (рис. 4, а, в).

Орешки R. polyphyllus и изученных видов 
подрода Batrachium округлой или округло-тре-
угольной формы, сплюснутые с боков, с очень 

Рис. 2. Ranunculus repens: a – поверхность 
орешка в районе носика, в – поперечный срез пери-
карпия; R. acris: б – поверхность орешка в районе но-
сика, г – поперечный срез перикарпия; S – устьица, 
end – эндокарпий, sms – склеренхимная часть мезо-
карпия, pms – паренхимная часть мезокарпия, ex – эк-
зокарпий.

Рис. 3. Ficaria verna: поверхность орешка в 
средней части (а), в верхней части (б); R. sceleratus: 
в – поверхность орешка в средней части, г – поверх-
ность орешка в верхней части, д – поперечный срез 
перикарпия в районе боковой стенки, е – брюшного 
шва; S – устьица, sp – спермодерма, end – эндокарпий, 
sms – склеренхимная часть мезокарпия, pms – парен-
химная часть мезокарпия, ex – экзокарпий.
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коротким носиком и выпуклыми боковыми стен-
ками в свежем состоянии; у подсохших орешков 
Batrachium проступают поперечные ребра. По-
верхность плода голая. Первичная ультраскуль-
птура образована полигональными изодиаме-
трическими клетками с выпуклыми наружными 
стенками. В верхней части плода устьиц нет. 
Поверхность кутикулы гладкая. Орешек имеет 
лигнифицированный эндокарпий из вытянутых 
поперек плода клеток, мезокарпий, внутренняя 
часть которого состоит из 2–3 слоев клеток с 
утолщенными лигнифицированными стенками, 
а наружная – из 4–6 слоев паренхимных клеток. 
Экзокарпий из клеток с неодревесневшими стен-
ками (рис. 4, б, г).

Орешки Myosurus minimus L. ромбовид-
ной формы, опушенные, бахромчато окаймлен-
ные, в верхней части уплощенные, толстостен-
ные, 1–6 мм дл. и 2–3 мм шир., с заостренным 
коротким носиком. Форма поперечного сечения 
орешка треугольная, базовой является дорзаль-
ная часть. Перикарпий дифференцирован на три 
гистогенетические зоны, образованные в дор-
зальной части: в центре – 10–13, в области боко-
вых выростов – 11–14, в вентральной части и на 
боковых стенках 3–6 слоями клеток. Экзокарпий 
однослойный, состоит из бесцветных крупных 
клеток с тонкими стенками (к моменту созрева-
ния частично разрушается и присутствует толь-
ко в области боковых стенок орешка). Клетки от 
округлых до несколько уплощенных тангенталь-
но. Между экзокарпием и мезокарпием имеется 
однослойная зона из клеток вытянутой формы 
либо сдавленных, заполненных темными пек-

тинами. В области боковых стенок мезокарпий 
сложен 1–3 слоями паренхимных тонкостенных 
клеток. В области боковых дорзальных выростов 
зона мезокарпия содержит 3–7 слоев крупных 
паренхимных клеток, которые несколько вытя-
нуты в тангентальном направлении. Эндокарпий 
более всего выражен в области центрального 
дорзального выроста и состоит из 5–10 слоев ве-
ретеновидных, тангентально удлиненных клеток 
с равномерно утолщенными склерифицирован-
ными стенками. 

Орешки Ceratocephala falcata (L.) Pers. 
ромбовидной формы, опушенные, в дорзальной 
части плода с двумя полыми буграми, 3,5–4 мм 
дл. и 1,5–2 мм шир., в верхней части имеется 
длинный ланцетный носик 3–5,4 мм дл. При ос-
новании носика присутствует двуконечный вы-
рост. Форма поперечного сечения орешка ром-
бовидная. Перикарпий дифференцирован на три 
гистогенетические зоны, образованные в дор-
зальной части в центре 9–13, на боковых стен-
ках – 5–6, в вентральной части – 7–12 слоями 
клеток. Экзокарпий одно-, трехслойный, состоит 
из бесцветных, сильно уплощенных клеток с тон-
кими стенками (к моменту созревания частично 
разрушается. В области боковых стенок орешка 
мезо-эндокарпий сложен 3–7, в вентральной час-
ти – 7–12 слоями склеренхимных клеток с чрез-
вычайно утолщенными стенками. Эндокарпий 
более всего выражен в области боковых стенок 
орешка и состоит из 3–4 слоев веретеновидных, 
тангентально удлиненных клеток с равномерно 
утолщенными склерифицированными стенками. 

Обсуждение. В результате проведенных 
исследований установлено, что лесные виды 
секции Ranunculus (R. auricomus, R. cassubicus) и 
Ficaria имеют ряд общих черт в строении пери-
карпия: элайосомы, содержащие крахмал и жир 
(Roth, 1977), трихобласты в экзокарпии, складча-
тая кутикула, склерифицированные эндокарпий 
и внутренняя зона мезокарпия. Однако эндокар-
пий Ficaria состоит из плоских клеток, а эндо-
карпий Ranunculus – из волокон (Пономаренко, 
Берестецкая, 1981; Tamura, 1997). Орешки лес-
ных видов этой группы не способны долго удер-
живаться в семенных банках в почве. Так, плоды 
R. auricomus способны оставаться там лишь не-
долгое время (Wagner et al., 2003), а орешки F. 
verna сохраняют жизнеспособность меньше года 
(Blomqvist et al., 2003).

Для луговых видов секции Acris (R. acris, 
R. polyanthemos, R. repens) характерны гладкая 
кутикула, сравнительно мощный слой лигни-
фицированной ткани в перикарпии (внутренняя 

Рис. 4. Ranunculus lingua: а – поверхность 
орешка в верхней части, в – поперечный срез пе-
рикарпия; R. polyphyllus: б – поверхность орешка в 
верхней час ти, г – поперечный срез перикарпия; S – 
устьица, sp – спермодерма, end – эндокарпий, sms – 
склеренхимная часть мезокарпия, pms – паренхимная 
часть мезокарпия, ex – экзокарпий.
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часть мезокарпия и эндокарпий). Сходное строе-
ние перикарпия имеет обитающий на сырых 
лугах R. flammula. Возможно, такое мощное раз-
витие склеренхимы позволяет орешкам этих лю-
тиков проходить через пищеварительный тракт 
животных, не теряя жизнеспособности (Каден, 
1950, Harvie, 2004). Развитие мощной склерен-
химы в перикарпии луговых видов делает воз-
можным длительное пребывание их орешков в 
почвенных семенных банках. K. Thompson, J.P. 
Bekker и R.M. Bekker (1997) относили их к кате-
гории долго сохраняющихся диаспор. Так, пло-
ды R. acris могут сохранять жизнеспособность 
в почве 20 лет (Falinska, 1999), а R. repens – до 
80 лет (Odum, 1974). В отличие от них, лесные 
виды лютиков, не обладающие мощной склерен-
химой, не образуют долговременного семенного 
банка (Wagner et al., 2003).

Лютикам, связанным с береговой линией 
и распространяющимся по воде, присущи струк-
турные приспособления к гидрохории. У R. sce-
le ratus это увеличенные клетки внутренней зоны 
мезокарпия, на назначение которых указывал и 
ряд авторов (Левина, 1957; Ulbrich, 1928). На-
личие такой зоны способствует эффективной ги-
дрохории. В наблюдениях Boedeltje et al. (2003) 
этот вид относился к преобладающим по числу 
генеративных диаспор, переносимых водой. 
Орешки этого вида также могут долго сохра-
няться в семенных банках (Bakker et al., 1996). 
Возможно, это также связано с мощным разви-
тием склеренхимы.

Среди лютиков лесной зоны своеобраз-
ное строение имеют орешки R. lingua. Его пери-
карпий лишен склерифицированных клеток, а в 
мезокарпии находятся участки губчатой ткани. 
Подобным строением обладают лишь орешки 
рода Coptidium (Emadzade et al., 2010), который 
никогда не сближался с секцией Flammula рода 
Ranunculus. Васкуляризация орешка R. lingua 
также отличается от всех исследованных пред-
ставителей этого рода развитием многочислен-
ных проводящих пучков в мезокарпии, в то вре-
мя как для остальных лютиков характерно на-
личие трех пучков: двух вентральных и одного 
дорзального (Tamura, 1997). Орешки R. lingua в 
семенных банках не обнаруживаются (Rosenthal, 
2000).

Ранневесенние и полусорные виды ро-
дов Myosurus и Ceratocephala характеризуются 
своеобразным строением орешков, удлинен-
ным плодоложем и гетерокарпией. У видов рода  
Myosurus в дорзальной части орешка имеются 2 
боковых бугорчатых выроста, которые достига-

ют наибольшей специализации у Ceratocephala, 
принимая форму полых бугров с воздушны-
ми полостями. Что касается гетерокарпии, то 
из двух вышеназванных родов, только в роде 
Myosurus наблюдается существенное различие 
в строении орешков в зависимости от их поло-
жения на плодоложе. Орешки мышехвостника 
и рогоглавника не имеют особых структур, спо-
собствующих расселению животными, но, явля-
ясь плодами эфемероидов, характертеризуются 
особыми структурами, способствующими ги-
дрохории. Распространение диаспор весенними 
водотоками осуществляется в первом случае за 
счет двух утолщений из тонекостенных крупных 
клеток, во втором – за счет полых бугров в дор-
зальной части орешка. 

Обращает на себя внимание развитие 
мощной склеренхимы у лютиков-гидрофитов 
и отсутствие у них структур, увеличивающих 
плавучесть. Эти лютики имеют относительно 
низкую семенную продуктивность и интенсив-
ное вегетативное размножение. Видимо, плоды 
их служат запасом покоящихся диаспор, а рас-
селение осуществляется за счет вегетативных 
частей. Мощная склеренхима перикарпия, по 
мнению C.D.K. Cook (1963), изолирует зародыш 
от воды и замедляет его прорастание.

Все изученные нами, кроме водных, виды 
имеют устьица в верхней части плода,  у настоя-
щих гидрофитов (виды подрода Batrachium и R. 
polyphyllus из секции Hecatonia) они отсутству-
ют. Причиной отсутствия устьиц является по-
гружение завязей под воду сразу после отцвета-
ния. По этой причине газообмен осуществляется 
только через кутикулу.

На основании результатов проведенных 
исследований орешков некоторых представите-
лей трибы Ranunculeae, четко выделяются 5 кар-
поэкологических групп:

1. Опушенные орешки с элайосомами. 
Кутикула складчатая. В верхней части плодика 
имеются устьица. Экзокарпий паренхимный. 
Наружная часть мезокарпия паренхимная, вну-
тренняя склеренхимная. Эндокарпий склерен-
химный. Плоды этой группы распространяются 
муравьями, в семенных банках почвы задержи-
ваются недолгое время и развиваются у лесных 
видов, использующих весенний световой мак-
симум. Во флоре средней полосы Европейской 
России такие плоды имеют лютики из секции 
Ranunculus (R. cassubicus, R. auricomus) и Ficaria.

2. Голые орешки без элайосомы. Кути-
кула не складчатая. В верхней части орешка 
имеются устьица. Наружная часть мезокарпия 
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паренхимная, внутренняя склеренхимная. Эн-
докарпий склеренхимный, из ориентированных 
поперек плода волокон. Плоды этой группы рас-
пространяются главным образом барохорно, не 
имеют выраженных морфолого-анатомических 
приспособлений к диссеминации и развиваются 
у луговых видов на протяжении всего вегетаци-
онного сезона. Во флоре средней полосы Евро-
пейской России такие плоды имеют лютики из 
секции Acris (R. repens, R. acris, R. polyanthemus) 
и R. flammula из секции Flammula.

3. Орешки голые, кутикула не складча-
тая. В верхней части плодика имеются устьица. 
Эндокарпий одревесневший или несклерифици-
рованный. Анатомическое строение мезокарпия 
обеспечивает гидрохорию. Таким типом облада-
ют прибрежно-водные лютики (R. sceleratus из 
секции Hecatonia, R. lingua из секции Flammula). 
У R. sceleratus наружная часть мезокарпия па-
ренхимная, внутренняя склеренхимная. Имеется 
слой одревесневшей тонкостенной склеренхи-
мы, служащий поплавком. Эндокарпий склерен-
химный. У R. lingua склеренхима в перикарпии 
отсутствует, в области брюшного шва имеются 
участки губчатой ткани.

4. Орешки голые, кутикула не складча-
тая. В верхней части плодика устьиц нет. Наруж-
ная часть мезокарпия паренхимная, внутренняя 
склеренхимная, приспособлений к гидрохории 

в мезокарпии нет. Эндокарпий склеренхимный. 
Водные лютики (R. polyphyllus, виды Batrachium).

5. Орешки опушенные, кутикула не склад-
чатая. Виды Myosurus и Ceratocephala имеют 
приспособления к гидрохории. Из двух этих ви-
дов, только роголавник имеет длинный мечевид-
ный носик, способствующий эпизоохории.

Таким образом, прослеживается связь 
между морфологией плода, строением перикар-
пия и экологическими особенностями исследо-
ванных видов: местообитанием, фенологией, 
способом распространения плодов и их сохран-
ностью в семенном банке почвы. Дальнейшего 
изучения требуют отдельные представители 
трибы Ranunculeae, не вошедшие в данную пу-
бликацию. Сопоставление данных, полученных 
в результате наших исследований, с данными 
из литературных источников, которые содержат 
лишь отдельные карпологические характеристи-
ки для данных таксонов (Эрст, 2008; Emadzade 
et al., 2010; и др.), затруднительно. Поэтому де-
тальное изучение карпологических признаков 
всех представителей трибы из различных регио-
нов более чем необходимо для познания деталей 
карпоэкологии этой группы растений.
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