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Благодаря анатомо-морфологическим исследованиям представителей семейства Ильмовые проведен 
анализ редко используемых морфологических признаков: характер сложения листьев в почках, 
особенности вскрывания пыльников, особенности их морфологического строения, строение тычиночных 
нитей и их расположение по отношению к пыльникам и другие особенности цветков (строение 
околоцветника, наличие придатков пыльника, степень развития связника, формирование цветочной 
трубки и др.).
Исследованиями показана важность данных морфологических признаков в решении вопросов систематики 
на примере представителей семейства Ильмовые (Ulmaceae Mirb.). Это позволило дать более полную 
характеристику подсемейств и семейства в целом.

Ключевые слова: морфологические признаки, представители семейства Ulmaceae Mirb., вопросы 
систематики.

Due to anatomic and morphologic research of representatives of the elm family we conducted an analysis of 
rarely used morphologic indicators: character of leaves folding in the buds, features of anthers opening, features 
of their morphologic construction, structure of stamen threads and their location regarding to anthers and other 
features of blooms structure (construction of perianth, presence of anther appendages, degree of development of 
connective, forming of bloom tubes, etc.).
The research shows the importance of these morphological indicators in solving the issues of systematic on the 
example of representatives of elm family (Ulmaceae Mirb.). It allows to give a more complete characteristic of 
subfamilies and the family in general.

Keywords: morphological indicators, representatives of Ulmaceae Mirb. family, systematic issues.

Введение. При характеристике видов, ро-
дов, подсемейств и других таксонов покры-
тосеменных растений исследователи часто 
учитывают особенности морфологического 
строения и ветвления побегов, строение 
пластинки листа, цветков, соцветий и пло-
дов, характер листорасположения, типы 
жилкования листьев и др.

К редко используемым в систематике 
морфологическим признакам следует отне-
сти: строение околоцветника, наличие при-
датков пыльника, степень развития связни-
ка, формирование цветочной трубки, харак-

тер сложения листьев в почках, особенности 
вскрывания пыльников и др. [1].

Примером морфологического разнообра-
зия отмеченных признаков среди покрытосе-
менных может послужить небольшое семей-
ство Ильмовые (Ulmaceae Mirb.), включаю-
щее 15 родов и 200 видов [2; 3]. Семейство 
Ильмовые считается наиболее примитив-
ным в порядке Urticales, и в этом плане оно 
является узловым для порядка. Интерес 
представляет использование некоторых 
морфологических признаков в решении во-
просов его систематики.
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Целью исследования явилось изучение 
редко используемых морфологических при-
знаков вегетативных и репродуктивных орга-
нов семейства Ильмовые для характеристи-
ки подсемейств и родов.

Семейство Ulmaceae подразделяется на 
два подсемейства. В подсемействе Celti-
doideae 9 родов: Celtis L., Pteroceltis Maxim., 
Trema Lour., Parasponia Miq., Lozanella Green-
man, Aphananthe Planch., Gironniera Gaudich, 
Chaetachme Planch., Ampelocera Klotzsch. 
В подсемействе Ulmoideae 6 родов: Ulmus L., 
Holoptelea Planch., Hemiptelea Planch., Zelko-
va Spach., Planera J. F. Gmel., Phyllostylon 
Capanema.

Растения широко распространены в тро-
пических, субтропических и умеренных ши-
ротах. Представители подсемейства Ulmo­
ideae произрастают преимущественно в уме-
ренных широтах.

Материалы и методы исследования. 
Объектами исследования были предста­
вители родов Ulmus, Hemiptelea, Celtis, 
Zelkova, Trema, Phyllostylon, Ampelocera. 
Эти роды объединяют примерно 85 % ви-
дов, входящих в состав семейства. По ним 
изучены вегетативные и репродуктивные 
почки, цветки на разных стадиях разви- 
тия. По остальным родам изучены, глав- 
ным образом, полностью сформированные 
цветки.

Материал по основным родам собирался 
и фиксировался в пределах их естествен­
ного ареала (Ulmus, Hemiptelea, Zelkova, 
Celtis, Trema, Phyllostylon, Ampelocera) или 
в культуре (Hemiptelea). По другим родам 
изучался как фиксированный материал 
(Phyllostylon), так и гербарный материал 
(Holoptelea, Planera, Pteroceltis, Parasponia, 
Aphananthe, Chaetachme), собранный в ме-
стах естественного произрастания видов. 

Основные исследования проводились на 
сериальных поперечных и продольных сре-
зах, полученных, главным образом, из фик-
сированного и частично из гербарного мате-
риала. Растительный материал (вегетатив-
ные и генеративные почки, бутоны и цветки) 
фиксировался в формалин-уксусном фикси-
рующем растворе (FAA): 100 мл 70 % этило-
вого спирта, 7 мл 40 % формалина и 7 мл 
ледяной уксусной кислоты.

Для получения постоянных анатомиче-
ских препаратов использовалась общепри-
нятая цитологическая методика [4]. Гербар-
ный материал предварительно разваривал-
ся в воде в течение 5–20 мин. или вы- 
держивался в размягчающей смеси (спирт, 
глицерин, вода – в равном соотноше- 
нии) в течение 3 дней (цветки), 10–15 дней 
(почки) и затем промывался дистилли- 
рованной водой. Окраска срезов прово- 
дилась по методике Е. С. Аксенова [5]. Тол- 
щина срезов 10 и  13 мкм. Живой матери- 
ал (нефиксированный) исследовался под 
бинокулярной лупой.

Микрофотографии выполнялись с помо-
щью микроскопа МБИ-11 и микрофотонасад-
ки к микроскопу «Nf». Микрометрические из-
мерения осуществлялись с помощью винто-
вого окулярного микрометра МОВ-1-15. 

Результаты исследований и их обсуж-
дение. Ильмовые – анемофильные, преиму-
щественно древесные и редко кустарнико-
вые растения. Листья простые, цельные, 
очередные. Исследования показали, что 
у изученных представителей листосложение 
в почках сложенное. Развивающиеся листья 
располагаются в 2 ряда, по обе стороны от 
апекса побега. Однако у представителей од-
них родов листья обращены к апексу побега 
верхней (адаксиальной) стороной (Holopte-
lea, Phyllostylon, Celtis, Pteroceltis, Trema, 
Parasponia, Aphananthe, Ampelocera) – (ри-
сунок 1, 1–3), а у других – нижней (абакси-
альной) стороной (Ulmus, Hemiptelea, Zelko-
va, Planera) – (рисунок 1, 4–6). Отдельные 
сведения о сложении листьев в почках 
у представителей ильмовых имеются также 
в литературе [6].

Для ильмовых характерны три типа цвет-
ков: обоеполые, пестичные и тычиночные 
(растения чаще однодомные). В мужских 
цветках нередко встречаются рудименты пе-
стика различной степени недоразвитости 
(рисунок 2). Наиболее часто их можно обна-
ружить в тычиночных цветках представите-
лей родов Hemiptelea, Zelkova, Holoptelea, 
Phyllostylon, Celtis и др.

Околоцветник ильмовых простой, чашеч-
ковидный, состоит из 4–6 свободных листоч-
ков. Иногда в основании они в большей или 
меньшей степени срастаются.
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Рисунок 1. – Сложение листьев в почках у представителей 

подсемейств Celtidoideae (1–3) и Ulmoideae (4–6). 
1–6 – поперечные срезы репродуктивных (1,2) и вегетативных (3–6) почек. 

1 – Celtis glabrata Stev., 2 – Celtis caucasica Willd., 3 – Ampelocera cubensis Griseb., 
4 – Ulmus glabra Huds., 5 – Zelkova carpinifolia (Pall.) C. Koch., 6 – Hemiptelea davidii (Hance) Planch. 

(1, 2, 5, 6 – х 35; 3 – х 50; 4 – х 100); ап – апекс побега, л – пластинка развивающегося листа, 
оц – основание цветка, пч – почечная чешуя, цн – цветоножка)

Рисунок 2. – Продольные срезы тычиночных цветков Hemiptelea davidii (Hance) Planch. (1) 
и Celtis caucasica Willd. (2), содержащие рудименты пестика 

(отмечены прямыми линиями) (1 – х 35, 2 – х 50)
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Рисунок 3. – Строение тычинок представителей подсемейства Celtidoideae. 
1, 2, 4–6 – поперечные и 3 – продольный срезы развивающихся (1) и сформированных 

цветков (2, 3) Trema orientalis (L.) Blume, развивающегося (4) 
и сформированных цветков (5, 6) Celtis caucasica Willd. 

(1 – х 75; 2, 3 – х 40; 4–6 – х 50); нт – нить тычинки

В обоеполых цветках тычинки противо-
стоят долям (лопастям) чашечковидного 
околоцветника и по числу равны им (рису-
нок 3), кроме Holoptelea и Ampelocera.

Тычиночная нить несет четырехгнезд-
ный пыльник, состоящий из двух полови-
нок, каждая из которых имеет два микро-
спорангия (рисунок 3, 1, 2, 6). Соединя­
ющий половинки пыльника связник обычно 
небольшой. Тычиночные нити цилиндриче-
ские, снабжены одним проводящим пучком. 
Обычно проводящие пучки при отхождении 
от проводящей системы оси цветка распо-

лагаются циклически и супротивны прово-
дящим пучкам околоцветника.

Цветки ильмовых собраны в соцветия 
или иногда одиночные. Завязь верхняя. 
В пределах семейства встречаются два типа 
соцветий: безлистные (брактеозные, с  при-
цветными листьями в виде мелких чешуй) 
и олиственные (фрондозные, имеющие кро-
ющие листья, соответственно двум типам 
цветоносных побегов [2; 7].

Морфологические признаки цветков 
ильмовых часто использовались как важ-
ные диагностические признаки в классифи-
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кационных построениях. Однако многие во-
просы морфологического и анатомического 
строения цветков недостаточно исследо­
ваны, в частности особенности вскрывания 
пыльников.

Для большинства представителей подсе-
мейства Celtidoideae характерны однополые 
цветки: пестичные и тычиночные. Обоепо-
лые цветки встречаются реже, у немногих 
родов – Celtis, Trema (рисунок 3), Parasponia, 
Aphananthe. У представителей родов Giron-
niera, Chaetachme, Lozonella и Celtis иногда 
встречается и двудомность. 

Строение тычинок в подсемействе Celti-
doideae значительно более разнообразно, 
чем в подсемействе Ulmoideae. Тычинки 
различаются по форме, размерам, соотно-
шению длины и ширины, характеру рас­
крывания пыльников и др. Наиболее круп-
ные пыльники со значительным превышени-
ем длины над шириной (в 2–2,5 раза) 
характерны для Celtis australis, Celtis cauca-
sica; еще уже пыльники у Chaetachme; мел-
кие, более округлые пыльники у Trema, Par-
asponia, Lozanella, их длина лишь в 1,5 раза 
больше ширины. Сравнительно небольшие 
стреловидные пыльники у Gironniera, с рез-
ко неодинаковыми гнездами (мелкими вну-
тренними и значительно более крупными 
наружными); небольшие различия разме-
ров наружных и внутренних микроспоран­
гиев наблюдаются и у Chaetachme. У Trema, 
Parasponia, Lozanella пыльники вскрываются 
латрорзно (боковое вскрывание пыльни- 
ков). У Chaetachme пыльники вскрываются 
интрорзно-лартрорзно (внутренне-боковое 
вскрывание пыльников).

У всех изученных видов подсемейств 
Celtidoideae, как и в Ulmoideae, ко времени 
созревания пыльников разрушается сте-
рильная ткань, разделяющая микроспоран-
гий каждой половинки пыльника, в результа-
те чего пыльник становится двухкамерным. 
У Celtis australis, Celtis caucasica исчезают 
перегородки между соприкасающимися 
вверху частями разных половинок пыльни-
ка, в результате этого пыльник объединяет 
два крупных, изогнутых микроспорангия, 
а  не четыре прямых, как у представителей 
других изученных родов, и вскрывается он 
одной изогнутой трещиной.

У большинства видов Celtis пыльники 
имеют придатки. Особенно отчетливо они 
заметны у C. caucasica и C. glabrata, в ниж-

ней части каждой половины пыльника раз-
вивается несколько дополнительных слоев 
клеток, отличающихся от окружающих 
участков пыльника более светлой окраской 
и более крупными клетками. Они обычно 
ограничивают вскрывание пыльников в ме-
стах их расположения. У других видов 
Celtis и у других родов подсемейства эти 
придатки выражены менее отчетливо или 
почти незаметны. 

Неодинаково у разных родов Celtidoideae 
развит связник пыльника. У представителей 
родов Gironniera и Chaetacme он несколько 
выступает над пыльником и придает ему за-
остренную форму. У Trema, Parasponia, 
Lozanella, связник наиболее слабо развит 
и  представлен проводящим пучком и не-
сколькими слоями, окружающих его парен-
химных клеток. Степень выраженности связ-
ника у других изученных родов Celtidoideae 
занимает промежуточное положение.

Наиболее противоречивые сведения 
о  тычинках Celtidoideae касаются прикре-
пления пыльника к тычиночной нити и его 
вскрывания [2; 7]. Большинство исследова-
телей считают пыльники подсемейства ин-
трорзными, т. е. вскрывающимися вовнутрь, 
в сторону гинецея. Изучение их в процессе 
развития позволило установить, что ин-
трорзные пыльники среди изученных видов 
свойственны для Gironniera nervosa Planch. 
Ошибочное представление об интрорзности 
пыльников всего подсемейства Celtidoideae 
создает наружное положение тычиночной 
нити. В отличие от прямых тычиночных ни-
тей Ulmoideae, у представителей Celtidoide-
ae тычиночные нити согнуты вовнутрь и рас-
положены в цветке снаружи по отношению 
к  выше расположенным на них пыльникам 
(рисунок 3, 2, 3), что характерно для ин-
трорзных тычинок. В месте прикрепления 
(середина или нижняя часть пыльника) ты-
чиночная нить утончается и, изгибаясь, под-
ходит с наружной стороны пыльника к связ-
нику почти под прямым углом. Эти особен-
ности свойственны «качающимся» пыль­
никам. У большинства изученных видов 
Celtidoideae пыльники латрорзные (боковое 
вскрывание).

Характерно также, что каждая тычинка 
в отдельности (особенно в ее нижней части) 
окружена соответствующей долей около­
цветника и находится как бы в футляре. Эта 
изолированность тычинок специфична для 
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Celtidoideae и особенно четко проявляется 
у видов родов Trema (рисунок 3, 1–3), Apha­
nanthe, Chaetachme, Celtis (рисунок 3, 4–6). 
В цветках изученных Celtidoideae обычное 
число тычинок – 5, иногда 4–7.

В подсемействе Ulmoideae преобладают 
обоеполые цветки. У Ulmus цветки только 
обоеполые, у представителей остальных 
родов подсемейства, наряду с обоеполыми 
цветками встречаются и однополые цветки 
(чаще тычиночные). Строение тычинок бо-
лее или менее сходно у всех изученных ви-
дов (рисунок 4). Нити тычинок прямые, за-

нимают внутреннее положение по отно­
шению к выше расположенному на ней 
пыльнику, который прикрепляется к нити 
основанием. Половинки пыльников с двумя 
примерно одинаковыми микроспорангиями 
(рисунок 4), эллиптические, с выемкой 
на верхушке; их длина в 1,1–1,5 раза 
больше ширины, раскрываются двумя про-
дольными щелями, экстрорзно-латрорзные 
(наружно-боковое вскрывание пыльников), 
(рисунок 4, 1, 2, 4, 5). У Phyllostylon brasil-
iense пыльники экстрорзные (наружное 
вскрывание).

Рисунок 4. – Строение тычинок представителей подсемейства Ulmoideae. 
1, 2, 4, 5 – поперечные и 3 – продольный срезы сформированных цветков 

Ulmus glabra Huds. (1), Hemiptelea davidii (Hance) Planch. (2, 3), Zelkova carpinifolia (Pall.) C. Koch (4) 
и развивающегося цветка Phyllostylon brasiliense Capanema (5); (1, 4 – х 70; 2, 3 – х 30; 5 – х 100)

В процессе развития тычинки появляют-
ся на цветоложе между кругом околоцветни-
ка и гинецеем. Для цветков Ulmus и Hemipte-
lea характерно срастание оснований нитей 
тычинок с нерасчлененной частью около­
цветника, приводящее в процессе их фор-
мирования к образованию небольшой цве-
точной трубки (рисунок 4, 3). 

В отличие от Celtidoideae, у Ulmoideae 
тычинки находятся внутри общего круга око-

лоцветника, не изолированно. Особенно от-
четливо это проявляется у представителей, 
имеющих цветочную трубку (Ulmus, Hemip-
telea, Zelkova, Planera). 

Количество тычинок в цветке колеблется 
в среднем от 4 до 9 у видов Ulmus; у Hemipte-
lea, Zelkova, Planera их 4–5, у Phyllostylon – 6; 
у  тропического рода Holoptelea – чаще 
10–16, и обычно каждой доле околоцветни-
ка противостоят 2–3 тычинки.
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Строение, число тычинок у Ampelocera 
cubensis Griseb. резко отличается от других 
Celtidoideae. По большинству признаков они 
более сходны с тычинками представителей 
Ulmoideae. 

В цветках Ampelocera 10–16 тычинок (ри-
сунок 5), что вдвое-втрое больше, чем долей 
околоцветника. Нити тычинок прямые, зани-
мают внутреннее положение по отношению 
к пыльникам. Пыльники состоят из двух по-
ловинок, крупные, но заостренные, четырех-
гнездные, без придатков, раскрываются дву-
мя продольными щелями экстрорзно-ла-
трорзно (наружно-боковое вскрывание 
пыльников), прикреплены к тычиночным ни-
тям основанием.

Строение тычинок Ampelocera cuben-
sis – одно из доказательств межподсемей-
ственного положения этого вида. Вместе 
с тем, у Ampelocera cubensis в почках раз-
вивающиеся листья обращены к апексу по-
бега верхней (адаксиальной) стороной (ри-
сунок 1, 3), что характерно для изученных 
представителей подсемейства Celtidoideae.

Таким образом, Ampelocera cubensis за­
нимает межподсемейственное положение (по 

строению тычинок она близка к Ulmoideae, 
а  по морфологическому строению вегета-
тивных почек данный вид близок к предста-
вителям Celtidoideae).

Рисунок 5. – Поперечный срез нижней части 
цветка Ampelocera cubensis Griseb., то – 
трубка околоцветка; нт – нить тычинки

Основные различия строения андроцея 
исследованных представителей Celtidoideae 
и Ulmoideae показаны в следующей таблице.

Таблица. – Признаки строения андроцея изученных представителей 
подсемейств Celtidoideae и Ulmoideae семейства Ulmaceae Mirb.

Подсемейство Признаки строения андроцея

Celtidoideae (без Ampelocera) Пыльники обычно с придатками в нижней части, лартрорзные (вскрывание их боко-
вое) или редко интрорзно-лартрорзные (вскрывание их внутренне-боковое), прикре-
плены к тычиночной нити с наружной стороны. Нити тычинок развивающихся цветков 
согнуты, расположены снаружи по отношению к пыльникам; тычинки изолированы 
одна от другой (особенно в их нижней части) долями околоцветника

Ulmoideae Пыльники без придатков, чаще экстрорзно-лартрорзные (вскрывание их наружно- 
боковое), прикреплены к тычиночной нити основанием. Нити тычинок развивающих-
ся цветков прямые, занимают внутреннее положение по отношению к пыльникам; 
тычинки не изолированы и находятся внутри общего круга околоцветника

Листорасположение в вегетативных поч-
ках у изученных представителей семейства 
Ulmaceae сложенное. Однако у представите-
лей большинства родов Celtidoideae листья 
обращены к апексу побега верхней (адакси-
альной) стороной, а у представителей Ulmo-
ideae – нижней (абаксиальной) стороной.

Заключение. Таким образом, анатомо-
морфологические исследования позволили 
наиболее полно изучить строение репро-

дуктивных (цветки) и вегетативных (почки) 
органов представителей семейства Ильмо-
вые с учетом редко используемых система-
тических признаков (сложение листьев 
в почках, строение пыльников, их вскрыва-
ние, наличие или отсутствие в их основа-
нии придатков, морфология нитей тычинок 
и их расположение по отношению к пыль-
никам, степень изолированности тычинок 
одна от другой долями околоцветника).
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Результаты изучения строения тычинок 
и  вегетативных почек Ampelocera cubensis 
послужили одним из доказательств межпод-
семейственного положения рода Ampelocera.

Выявлено, что для характеристики подсе-
мейств и родов изучаемого семейства важ-
ное значение имеет применение анатомо-
морфологического метода исследований.
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