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Досліджені спектри морфологічних ознак вегетативних органів рослин трьох близькоспоріднених 
родин: Capparaceae, Cleomaceae та Brassicaceae s. str. або Brassicaceae s. l. (альтернативна точка 
зору). В центрі уваги були такі ознаки: життєві форми, різноманітність трихом, орієнтація 
стебла, філотаксис і тип листка, край листкової пластинки, наявність (відсутність) і форма 
прилистків, наявність (відсутність) гетерофілії, тривалість вегетації. Для кожної родини 
визначені найпоширеніші, рідкісні та практично відсутні прояви ознак. У родині Capparaceae 
рідкісними або відсутніми проявами ознак є: метаморфізовані пагони та складні листки (перші), 
залозисті структури та гетерофілія (другі); в Cleomaceae, відповідно, деревна життєва форма, 
вічнозелені листки, розеткові монокарпічні та плагіотропні пагони (перші), прості волоски та 
гетерофілія (другі); в Brassicaceae s. str., рівнозначно, деревна життєва форма, водні трави, виткі 
та метаморфізовані пагони, залозисті структури, мутовчасте розташування листків, складні й 
вічнозелені листки, модифіковані прилистки (перші), багатоклітинні прості волоски (другі). 
Спектри досліджених морфологічних ознак цих трьох родин частково перекриваються, а 
найпоширеніші (типові) та рідкісні ознаки не є ідентичними. 

Отримані дані уможливили розглянути основні модуси морфологічної еволюції вегетативних 
органів рослин у Brassicaceae s. l. і припустити, що інтенсифікація росту й розвитку (неотенія), 
редукційні процеси (абревіації) та зміна попереднього ходу розвитку (девіації) були результатом 
адаптації анцесторних типів до сезонно-сухих умов існування в тропіках і субтропіках та 
до континентального клімату помірної зони (Brassicaceae s. str.). Виразні ознаки високої 
спеціалізації сучасних Brassicaceae s. str. свідчать про завоювання цією групою споріднених видів 
не тільки ксерофільних, а й кріофільних біотопів.

К л ю ч о в і  с л о в а: Capparaceae, Cleomaceae, Brassicaceae, життєві форми, вегетативні органи, 
опушення, гетерофілія. 
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Вступ
Ево лю цій на сис те ма ти ка ба зу єть ся, як ві до мо, не 
тіль ки на ви зна чен ні сту пе ня спо рід не ності тих 
чи ін ших так со нів ме то да ми мо ле ку ляр ної фі ло-
ге не ти ки і кла дисти ки, а й на вра ху ван ні тем пів 
і мо ду сів мор фо ло гіч ної ево лю ції ок ре мих груп 
близьких ви дів, міри ди вер ген ції та рів ня їхньої 
спе ціа лі за ції (Тах та джян, 1966, 1987). Ре зуль та-
ти бурх ли во го роз ви тку мо ле ку ляр но-біо ло гіч них 
до слі джень по ка за ли, що мор фо ло гіч ні кри те рії 
є ще не дос татньо роз роб ле ни ми для того, щоб їх 
упов ні ви ко ристо ву ва ти для ви зна чен ня ос нов них 
на пря мів струк тур них пе ре бу дов у тих чи ін ших 
так со нах. Це конста ту ва ло ся на Між на род но му 
сим по зіу мі «Deep Morphology. Toward a Renaissance 
of Morphology in Plant Systematics», який від був ся 
в Авст рії в 2001 р. (Deep morphology, 2003). Отже, 
роз ши рен ня, по глиб лен ня та мо дер ні за ція ін фор-
ма ції щодо різ но ма ніт ності тих чи ін ших струк тур у 
ме жах так со нів різ но го ран гу, з’ясування за галь них 
тен ден цій мор фо ло гіч ної ево лю ції тих чи тих груп 

спо рід не них ви дів із ви ко ристан ням мо ле ку ляр но-
фі ло ге не тич них да них є ак ту аль ни ми пи тан ня ми 
су час ної сис те ма ти ки рос лин. 

Спо рід не ність ро ди ни Brassicaceae Burnett саме 
із Capparaceae Juss. s. l., а не із Papaveraceae Juss., 
упер ше конста ту вав D. Lindley (Lindley, 1833). Ав-
тор роз різ няв ці ро ди ни за на яв ністю (ма ко ві) або 
від сут ністю (хресто цві ті, ка пер це ві, ре зе до ві) ен-
дос пер му в на сі ни нах. Піз ні ше було з’ясовано, 
що на зва ні ро ди ни від зна ча ють ся та кож різ ним 
скла дом хі міч них ре чо вин (на прик лад, Тах та джян, 
1966; Аве ти сян, 1981, 1983, 1990). Для хресто цві-
тих ра зом із ка пер це ви ми ха рак тер ні мі ро зи но ві 
клі ти ни, тоді як у ма ко вих їх не має. І на впа ки — 
види ос танньої ро ди ни ма ють ал ка ло ї ди, від сут ні 
в пер ших трьох. Се ред Capparaceae до хресто цві тих 
біль ше на бли жа ють ся види під ро ди ни Cleomoideae 
Burnett, яку ще в 1834 р. опи са ли як ок ре му ро ди-
ну (Cleomaceae Horan.) (Janchen, 1942; Тах та джян, 
1966).

Ре зуль та ти мо ле ку ляр них до слі джень фак тич но 
під твер ди ли ви снов ки сис те ма ти ків кла сич но го 
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на пря му щодо іс ну ван ня трьох спо рід не них груп 
ви дів (ро дин). Но вим здо бут ком цих до слі джень 
було те, що ро ди на Capparaceae s. l. вия ви ла ся па-
ра фі ле тич ною, а види під ро ди ни Cleomoideae (або 
Cleomaceae) — біль ше спо рід не ни ми із хресто цві-
ти ми (сест ринська гру па ос тан ніх), по рів ня но з 
ка пер це ви ми у вузько му ро зу мін ні їхньо го об ся гу 
(Judd et al., 1994; Rodman et al., 1993, 1996, 1998; 
APG, 1998; APG ІІ, 2003; Hall et al., 2002, 2004;  
Hall, 2008; APG ІІІ, 2009; Takhtajan, 2009). За га лом 
за мо ле ку ляр но-фі ло ге не тич ни ми да ни ми, мож-
ли ви ми вия ви ли ся три ва рі ан ти ок рес лен ня об ся-
гу ро ди ни Brassicaceae: (1) одна ро ди на, до скла ду 
якої, ок рім хресто цві тих, на ле жать Capparaceae і 
Cleomaceae, тоб то ці три ро ди ни ста нов лять одну 
го ло фі ле тич ну гру пу (Brassicaceae s. l.); (2) дві ро-
ди ни — Capparaceae, з од но го боку, і Brassicaceae, 
об’єднані з Cleomaceae, — з дру го го; (3) три ок-
ре мі ро ди ни — Capparaceae s. str., Brassicaceae і 
Cleomaceae. Ос тан нім ча сом вва жа ють най більш 
при йнят ним тре тій ва рі ант, який, ок рім ви со-
ко го рів ня мо но фі лії, ві доб ра жає та кож ста біль-
ність оз нак і безпосередність іден ти фі ка ції рос лин 
(Backlund, Bremer, 1998).

Були спро би по рів няль но го до слі джен ня мо ле-
ку ляр но-фі ло ге не тич ної спо рід не ності на зва них 
ро дин, з од но го боку, й особ ли востей їхньої мор-
фо ло гіч ної струк ту ри — з дру го го. З’ясовано, що 
тіль ки ок ре мі мак рострук тур ні особ ли вості рос лин 
мож на від нести до ево лю цій них но ва цій. Апо морф-
ни ми оз на ка ми вия ви ли ся не справж ня пе ре тин-
ка в пло дах і чо ти ри силь ні ти чин ки (Brassicaceae), 
пло ди без пе ре тин ки та склад ні паль часті лист ки з 
при лист  ка ми (Cleomaceae), со ко ви ті або м’ясисті 
пло ди без пе ре тин ки й без рам ки (Capparaceae), 
нир ко по діб ні на сі ни ни з тес тою, за глиб ле ною 
між ко рін цем та сім’ядолями (Capparaceae ра зом із 
Cleomaceae) (Hall et al., 2002; Iltis et al., 2011).

В об ся зі Brassicaceae s. str. час ти ну оз нак (си мет-
рію квіт ки, чис ло ти чи нок, тип лист ка і тип пло ду) 
ок ре мі ав то ри вва жа ють го мо пла зій ни ми. Тоб то 
та ки ми, що в різ них гру пах ви дів цих ро дин ви ник-
ли не за леж но (Hall et al., 2002; Franzke et al., 2011). 
Се ред ін ших мор фо ло гіч них струк тур хресто цві тих 
ви ді ля ють та кож рід кіс ні оз на ки, по хо джен ня й ін-
тер пре та ція яких за ли ша ють ся ще не  ви зна че ни ми. 
До ос тан ніх на ле жать сім’ядолі, які не від ми ра ють 
у Chamira circaeoides (L. f.) Zahlbr. (Пів ден на Аф-
ри ка), гач ку ва ті ко люч ки лист ко во го по хо джен ня 
в Asperuginoides axillaris (Boiss. et Hohen.) Rauschert 

(Пів ден но-За хід на Азія), май же роз діль ні сім’ядолі 
у ви дів роду Schizopetalon Sims (Чи лі), ве ли ка кіль-
кість (18—24) ти чи нок у Megacarpaea polyandra 
Benth. (Гі ма лаї), опад ні стовп чи ки в Litwinowia 
tenuissima (Pall.) Woronow ex Pavlov (Цен траль на 
Азія) і Neslia paniculata (L.) Desv. (Схід но-Се ред-
зем но морський за по хо джен ням) тощо. Ці оз на-
ки власти ві ок ре мим ви дам по лі тип них ро дів або 
ви ди роз гля да ють у скла ді мо но тип них ро дів (Al-
Shehbaz, 2010, 2012; Franzke et al., 2011). 

Отже, до ве де на ре зуль та та ми мо ле ку ляр но-фі-
ло ге не тич них до слі джень близька фі ло ге не тич-
на спо рід не ність ро дин Capparaceae, Brassicaceae 
і Cleomaceae (або Brassicaceae s. l.) дає мож ли вість 
по рів ня ти спек три мор фо ло гіч них оз нак на рів ні 
ро дин і ви зна чи ти ос нов ні мо ду си мор фо ло гіч ної 
ево лю ції ро ди ни Brassicaceae як у ши ро ко му, так 
і вузько му ро зу мін ні її об ся гу, що є ме тою на шої 
пра ці. Ця стат тя при свя че на ана лі зу спек трів мор-
фо ло гіч них оз нак ве ге та тив них ор га нів рос лин.

Ма те рі ал до слі джен ня

По рів няль ний ана ліз мор фо ло гіч них оз нак (на ве-
де ні в таб ли ці) ве ге та тив них ор га нів рос лин ро дин 
Capparaceae, Cleomaceae і Brassicaceae ви ко на ний 
із ви ко ристан ням лі те ра тур них да них і ма те ріа-
лів гер бар них ко лек цій, що збе рі га ють ся в гер ба-
рії Інсти ту ту бо та ні ки іме ні М.Г. Хо лод но го НАН 
Ук ра ї ни (KW). Роз гля ну ті та кож особ ли вості еко-
ло гіч ної при уро че ності й ок ре мі біо ло гіч ні власти-
вості ви дів.

Ре зуль та ти до слі джень та їх об го во рен ня

До слі джу ва ні ро ди ни різ нять ся за галь ною чи сель-
ністю ро до во го та ви до во го скла ду. До Capparaceae 
s. str. від но сять май же 30 ро дів і при близ но 650 ви-
дів, до Cleomaceae — при близ но 17 ро дів і май же 
150 ви дів, а до Brassicaceae — май же 340 ро дів і по-
над 3800 ви дів (Al-Shehbaz, 1984; Zhou et al., 2001; 
Appel, Al-Shehbaz, 2002; Iltis, 2008а, 2008b; Cornejo, 
Zhang, Tucker, 2008а, 2008b; Cornejo, 2009; Tucker, 
2009, 2010; Tucker, Vanderpool, 2010; Al-Shehbaz, 
2010, 2012а, 2012b). 

По ши рен ня та еко ло гіч на при уро че ність. Види 
Capparaceae s. str. пов’язані пе ре важ но з те п ли ми 
поя са ми Ста ро го і Но во го Сві ту, тро піч ним й суб-
тро піч ним, але ок ре мі з них роз по всю дже ні знач-
но шир ше, на прик лад, аре ал Capparis spinosa L. s. l. 
охо п лює Се ред зем но морську, Іра но-Ту ранську та 
Са ха ро-Ара війську фло ристич ні об лас ті. Ка пер це-
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Спектри основних морфологічних ознак вегетативних органів рослин Brassicaceae s. l. (Capparaceae, Cleomaceae, 
Brassicaceae s. str.)*

Родини

Capparaceae Cleomaceae Brassicaceae

Життєві форми

дерева, кущі (прямостоячі, виткі, 
сланкі)

трави наземні (багаторічні, однорічні; часто 
високі), кущі (ліаноподібні, рідко), напівкущі 

трави наземні (багаторічні, малорічні, 
однорічні) і водні або прибережно-водні 

(рідко), напівкущики, напівкущі, кущі (рідко, 
Heliophila, Foleyola, Crambe), інколи виткі 

(зрідка, Cremolobus)

Опушення

прості волоски: відсутні або наявні; 
одноклітинні, багатоклітинні;  

залозисті структури^ однорядні, 
зірчасті, лускоподібні  або відсутні;

колючки: відсутні або розвинені 
(тільки Atamisquea)

прості волоски: відсутні;
залозисті структури: розвинені; 

багатоклітинні, сидячі або на ніжках;
колючки: відсутні або розвинені (Hemiscola, 

Tarenaya)

прості волоски: відсутні або наявні;
одноклітинні; нерозгалужені чи по-різному 

розгалужені 
залозисті структури: відсутні або розвинені 

(рідко); залозки, волоски багатоклітинні 
чи одноклітинні: Bunias, Parrya, Chorispora, 

Hesperis, Matthiola, Anchonium, Descurainia та ін.
колючки:  відсутні або розвинені (зрідка, 

спорадично; Ptilotrichum spinosum)

Стебла

ортотропні, плагіотропні, виткі, чіпкі; 
інтенсивно розгалужені (рідко)

ортотропні, плагіотропні (рідко); 
нерозгалужені або різною мірою розгалужені

прямостоячі, гетеротропні, плагіотропні, виткі 
(Heliophila, Cremolobus); нерозгалужені або 

різною мірою розгалужені 

Розміщення листків

чергове, супротивне (рідко) чергове
звичайно чергове, рідко мутовчасте (Dentaria), 
супротивне (Dentaria, Lunaria) чи близьке до 

такого (Cardamine, Draba)

Листки

 прості або складні пальчасті (рідко, 
Crateva, Ritchiea, Thylachium, Maerua); 

майже відсутні (рідко, Apophyllum, 
Capparis aphylla); пластинка суцільна; 

цілокрая

складні пальчасті (3-, 7- або 11-листочкові) 
або прості (рідко); 

пластинка суцільна; по краю зубчаста, 
дрібнопилчаста 

прості або складні (рідко): трійчасті (Cardamine, 
Dentaria) чи пірчасті;

пластинка суцільна або різною мірою 
роздільна чи розсічена, інколи ліроподібна 
чи двічі пірчастороздільна; цілокрая або із 

різнозазубреним краєм

Прилистки

наявні (опадаючі) або відсутні; 
лускоподібні й дрібні (часто), 

модифіковані (рідко)

наявні (опадаючі) або відсутні; добре 
розвинені або дрібні, лускоподібні

відсутні або наявні (модифіковані, дуже рідко) 

Гетерофілія

відсутня відсутня дуже поширена

Тривалість вегетації

вічнозелені або сезоннозелені 
сезоннозелені або вічнозелені (тільки Peritoma 

arborea)
постійнозелені, сезоннозелені, вічнозелені 

(дуже рідко)

*  Авторство таксонів частково наведено в тексті, також його можна знайти в електронному довіднику на Інтернет-сторінці: «The 
International Plant Names Index» [http://www.ipni.org/index.html].
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ві ма ють ши ро ку еко ло гіч ну ам п лі ту ду і ха рак тер ні 
як для гу мід них, так і для арид них еко то пів; рос-
туть у лі сах (світ лих або тем них, ши ро ко лис тя них 
або бам бу ко вих), на уз ліс сях, у ча гар ни ко вих за-
рос тях, до ли нах рі чок, на бе ре гах різ них во дойм, 
на від кри тих не за ліс не них ін сольо ва них міс цях та 
на опус те ле них те ри то рі ях, а та кож на вап ня ках, 
піс ках і пі ща ни ках; під ні ма ють ся в гори більш як 
на 2000 м н. р. м. Се ред ви дів Capparaceae ба га то 
та ких, які присто со ва ні до ін сольо ва них й арид-
них еко то пів (Bentham, Hooker, 1862; Pax, 1891; 
Heywood, 1964; Kers, 2003; Zhang, Tucker, 2008b; 
Cornejo, 2009; Tucker, 2010).

Гео гра фіч ний діа па зон ро ди ни Cleomaceae по-
діб ний до та ко го Capparaceae. Кле о мо ві, як і ка-
пер це ві, роз по всю дже ні в тро пі ках і суб тро пі ках 
Аф ри ки, Пів ніч ної та Пів ден ної Аме ри ки, Азії й 
Авст ра лії, але ма ють біль ші анк ла ви в тем пе рат них 
ре гіо нах із по мір ним клі ма том, по рів ня но з ка пер-
це ви ми. Їхня еко ло гіч на при уро че ність так само 
від зна ча єть ся різ но ма ніт ністю, але все ж знач на 
час ти на ви дів ха рак тер на для се зон но -по суш ли вих 
еко то пів. Види кле о мо вих рос туть у ялів це вих і ду-
бо вих лі сах, на лу ках, по бе ре го вих об ри вах, у пре-
рі ях, на па со ви щах, на су хих пі ща них об мі ли нах і 
дю нах, у за рос тях пус тель них ча гар ни ків, в опус те-
ле них кам’янистих сте пах, на різ них схи лах, час то 
на за со ле них міс цях або на субстра ті вул ка ніч но го 
по хо джен ня, а та кож на уз біч чях до ріг та на ін ших 
ан тро по ген но транс фор мо ва них те ри то рі ях; під ні-
ма ють ся в гори до 1200 м н. р. м. (Bentham, Hooker, 
1862; Pax, 1891; Rodman et al., 1996; Kers, 2003; Hall, 
2008; Zhang, Tucker, 2008а; Tucker, 2009; Tucker, 
Vanderpool, 2010; Iltis et al., 2011).

Види Brassicaceae по ши ре ні в усьо му сві ті (ок рім 
Ан тарк ти ди), але біль шість із них скон цен тро ва-
на в Го ларк ти ці. В тро пі ках вони при уро че ні пе ре-
важ но до гірських ре гіо нів, а в Пів ден ній пів ку лі 
най біль ше пов’язані з Капським, Авст ра лійським 
та Не от ро піч ним фло ристич ни ми царст ва ми. Се-
ред них є рос ли ни, по ши ре ні май же на всій зем-
ній кулі, як, на прик лад, Capsella bursa-pastoris (L.) 
Medik. Еко ло гіч ний спектр хресто цві тих над зви-
чай но ши ро кий. Ця ро ди на по сі дає одне з пер-
ших місць за чи сель ністю ви дів в арк тич ній фло-
рі; у ви со ко гір’ях хресто цві ті ра зом із ли шай ни-
ка ми ся га ють межі рос лин но го по кри ву (5700 м н. 
р. м.); так само ха рак тер ні вони для лі сів, сте пів, 
на пів пус тель і пус тель, морських бе ре гів, вод них 
і за со ле них міс цез ростань, різ но ма ніт них від сло-

нень; ви да ми Brassicaceae ба га ті та кож ан тро по-
ген но транс фор мо ва ні еко то пи (De Candolle, 1821; 
Bentham, Hooker, 1862; Prantl, 1891; Thellung, 1919; 
Буш, 1939; Арк ти че ская фло ра СССР, 1975; Аве ти-
сян, 1981, 1983, 1990; Al-Shehbaz, 1984, 2010, 2012a, 
2012b; Кон д ра тюк и др., 1985; Ко тов, 1987; Бур да, 
1988; Про то по по ва, 1991; Ball et al., 1993; Zhou et 
al., 2001; Appel, Al-Shehbaz, 2002; До ро фе ев, 2004). 
Але в усіх хресто цві тих є спіль на еко ло гіч на особ-
ли вість — тя жін ня до від кри тих міс цез ростань.

Жит тє ві фор ми (див. таб ли цю). Для ро ди ни 
Capparaceae ха рак тер ні де рев ні жит тє ві фор ми: не-
ве ли кі де ре ва або кущі, ліа ни або слан кі ліа но по-
діб ні рос ли ни (Bentham, Hooker, 1862; Pax, 1891; 
Zhang, Tucker, 2008b; Cornejo, 2009; Takhtajan, 2009; 
Tucker, 2010), як, на прик лад, Capparis herbacea 
Willd., що рос те на Пів ден но му бе ре зі Кри му та 
Кер ченсько му п-ові . В Cleomaceae, на впа ки, знач-
ну част ку ста нов лять трав’яні жит тє ві фор ми, особ-
ли во ма ло річ ни ки, до во лі по ши ре ні на пів де рев-
ні, а де рев ні (на прик лад, Peritoma arborea (Nutt. ex 
Torr. et A. Gray) Iltis) є дуже рід кіс ни ми (Bentham, 
Hooker, 1862; Pax, 1891; Zhang, Tucker, 2008а; 
Tucker, 2009; Tucker, Vanderpool, 2010). Кле о мо вим 
ве ли кою мі рою власти вий пос ту по вий пе ре хід від 
ба га то річ них трав до на пів ку щів, з од но го боку, і до 
од но річ них ви дів — з дру го го, але об лі гат ні од но-
річ ни ки в ро ди ні рід кіс ні (Kers, 2003). Хоча за га лом 
види, які ав то ри різ них фло ристич них ви дань від-
но сять до од но річ ни ків (фа куль та тив них чи об лі-
гат них), ста нов лять май же 60 % від їхньої за галь ної 
чи сель ності в ро ди ні (Bentham, Hooker, 1862; Pax, 
1891; Zhang, Tucker, 2008а; Takhtajan, 2009; Tucker, 
2009; Tucker, Vanderpool, 2010). Рос ли ни тіль ки од-
но го виду, Cleome oxalidea F. Muell. (Авст ра лія), на-
ле жать до ро зет ко вих (Pax, 1891; Kers, 2003).

Серед видів Brassicaceae пе ре ва жа ють тра ви 
(май же 62 %), до во лі по ши ре ні на пів де рев ні рос-
ли ни (особ ли во на пів ку щи ки) і ма ло річ ни ки, а 
ти по ві де рев ні фор ми є рід кіс ни ми (близько 5 % 
ви дів) (Аве ти сян, 1981; Al-Shehbaz, 1984; Appel, Al-
Shehbaz, 2002; Hall et al., 2002). По діб не спів від но-
шен ня між різ ни ми жит тє ви ми фор ма ми хресто-
цві тих спос те рі га єть ся і у фло рі Ук ра ї ни, де ба га то-
річ ни ки ста нов лять 51 % (127 ви дів), на пів де рев ні 
фор ми — 12 % (30), а од но річ ни ки — 37% (94 види). 
На від мі ну від кле о мо вих, для цієї ро ди ни дуже ха-
рак тер ні рос ли ни з на пів ро зет ко ви ми чи ро зет ко-
ви ми мо но кар піч ни ми па го на ми. У фло рі Ук ра ї ни 
їх май же 84 % (211 ви дів). 
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Отже, в Brassicaceae s. l. спос те рі га єть ся чіт ка 
ево лю цій на тен ден ція роз ви тку жит тє вих форм 
від де рев них (Capparaceae) до на пів де рев них і 
трав’яних (сест ринські Cleomaceae і Brassicaceae). 
Пе ре біг ево лю цій но го про це су шля хом не оте ніч-
них пе ре тво рень у двох ос тан ніх ро ди нах по діб-
ний, але в кле о мо вих юве ні лі за ція або ево лю цій не 
ви па дан ня піз ніх ста дій он то ге не тич но го роз ви тку 
рос лин зна хо дить ся на по чат ко вому етапі, тоді як 
у хресто цві тих не оте нія іс тот на і дуже роз ма ї та за 
сту пе нем про я ву — від на пів де рев них форм до од-
но річ ни ків та ефе ме рів (Тах та джян, 1964). Яс к ра-
вий про яв не оте нії в ос тан ній ро ди ні обу мов ле ний, 
мож ли во, адап та ці єю її ан цестор них ти пів до кон-
ти нен таль но го клі ма ту. Отже, мож на при пус ти ти, 
що хресто цві ті — це кон ти нен таль на лі нія роз ви т- 
ку ка пер це вих.

Опу шен ня (див. таб ли цю). В усіх трьох ро ди нах 
рос ли ни мо жуть бути го лі або опу ше ні. Ка пер це-
вим власти ві од но клі тин ні та ба га то клі тин ні по-
крив ні (прості) во лос ки, за ло зисті три хо ми в них 
прак тич но від сут ні. Се ред по крив них пе ре ва жа ють 
ба га то клі тин ні, зір часті на ніж ці або лус ко по діб ні. 
Од но клі тин ні три хо ми ви дов же ні й не роз га лу же ні. 
Ос тан ні має по рів ня но не ве ли ка кіль кість ви дів, 
що зо се ре дже ні в не от ро пі ках і на ле жать до кіль-
кох ро дів, зок ре ма до Capparidastrum (DC.) Hutch., 
Monilicarpa Cornejo et Iltis, Anisocapparis Cornejo et 
Iltis, Cynophalla J. Presl (Kers, 2003; Cornejo, Iltis, 
2008а, 2008b; Zhang, Tucker, 2008b; Cornejo, 2009; 
Tucker, 2010). У дея ких ви дів прості во лос ки мо-
жуть бути не дов го віч ни ми і вкри ва ти тіль ки мо ло-
ді ор га ни рос ли ни. В Capparaceae спос те рі га єть ся 
пев на ко ре ля ція між ти пом три хом (од но- і ба га-
то клі тин ни ми) і по ло жен ням ви дів у мо ле ку ляр но-
фі ло ге не тич них кла до гра мах (Hall, 2008; Tucker, 
2009). Види Capparis L. s. l. із прости ми три хо ма ми 
cформували ок ре му ве ли ку кла ду, що слу гу ва ло ба-
зи сом для від нов лен ня за бу тих ро дів, які були під-
по ряд ко ва ні Capparis, або опи су но вих так со нів ро-
до во го ран гу (Cornejo, Iltis, 2008а, 2008b; Cornejo, 
2009). За слу го вує на ува гу той факт, що рос ли ни 
цих ви дів мо жуть бути го лі або опу ше ні. Ко люч-
ки (ме та мор фі зо ва ні па го ни) ха рак тер ні тіль ки 
для роду Atamisquea Miers (Tucker, 2010). У ро ди ні 
Cleomaceae прості (по крив ні) три хо ми прак тич но 
від сут ні, а за ло зисті струк ту ри, на впа ки, дуже по-
ши ре ні. Ос тан ні до во лі різ но ма ніт ні за сво єю бу-
до вою, але зав жди ба га то клі тин ні. Тіль ки у ви дів 
двох ро дів (Hemiscola Raf., Tarenaya Raf.) спос те-

рі га ють ся ко люч ки (емер ген ці) (Bentham, Hooker, 
1862; Pax, 1891; Zhang, Tucker, 2008а; Takhtajan, 
2009; Tucker, 2009; Tucker, Vanderpool, 2010).

Опу шен ня хресто цві тих скла да єть ся лише з од-
но клі тин них три хом. Що прав да, в ок ре мих гру пах 
ви дів воно ком бі но ва не і сфор мо ва не прости ми 
во лос ка ми та за ло зисти ми струк ту ра ми — од но-
клі тин ни ми (Descurainia Webb et Berthel.) або ба-
га то клі тин ни ми (Parrya R. Br., Chorispora R. Br. ex 
DC., Hesperis L., Matthiola W.T. Aiton, Anchonium 
DC.) во лос ка ми чи за лоз ка ми (Bunias L.). Як і 
в ка пер це вих, у дея ких ви дів, на прик лад у роді 
Ptilotrichum C.A. Mey., час ти на па го нів може транс-
фор му ва ти ся в ко люч ки (Bentham, Hooker, 1862; 
Dennert, 1885; Prantl, 1891; Thellung, 1919; Буш, 
1939; Dvořák, 1973; Theobold et al., 1979; Аве ти сян, 
1981; Ball et al., 1993; Ancev, Goranova, 1998; Appel, 
Al-Shehbaz, 2002; Rothmaler, 2002; Khalik, 2005; Al-
Shehbaz, 2010, 2012).

Прості од но клі тин ні во лос ки хресто цві тих мо-
жуть бути не роз га лу же ни ми або дуже по-різ но му 
роз га лу же ни ми. Не роз га лу же ні три хо ми власти ві 
за зви чай ме  з о  фітам, які рос туть у дос татньо зво ло-
же них еко то пах. У ме жах од но го й того са мо го виду 
фор ма три хом, їх на яв ність чи від сут ність мо жуть 
від різ ня ти сім’ядолі та до рос лі лист ки. Meniocus 
linifolius DC. має голі сім’ядолі та зір часто опу ше-
ні до рос лі лист ки. В роді Alyssum L. ос тан ні в усіх 
ви дів вкри ті зір части ми во лос ка ми, сім’ядолі в 
під ро ді Odontarrhena (C.A. Mey.) A.P. Iljinsk. (ви ди 
фло ри Ук ра ї ни) вкри ті дуже дріб ни ми прости ми 
ши пу ва ти ми во лос ка ми, а в під ро ді Alyssum — аси-
мет рич но роз га лу же ни ми й зір части ми три хо ма ми 
(Иль ин ская, 1987). Не опу ше ні сім’ядолі та пер ші 
лист ки ха рак тер ні для Diplotaxis tenuifolia (L.) DC. 
і D. muralis (L.) DC. (Ва силь чен ко, 1937, 1965). У 
Brassicaceae, по діб но до Capparaceae, ок ре мі види 
та кож мо жуть мати не дов го віч не опу шен ня із 
простих не роз га лу же них во лос ків, яке власти ве 
тіль ки мо ло дим, юве ніль ним, струк ту рам рос лин 
(на прик лад, види ро ду Cardamine L. або Sisymbrium 
volgense M. Bieb. ex E. Fourn.). 

Різ ні за фор мою од но клі тин ні во лос ки хресто-
цві тих од ним із пер ших кла си фі ку вав F. Dennert 
(Dennert, 1885). Він ви ді лив три їхні ти пи: прості 
(не роз га лу же ні), ди хо то міч ні та зір часті. У по даль-
ших до слі джен нях було ви яв ле но над зви чай но 
ве ли ке роз ма їт тя їх ніх форм, що й до те пер важ ко 
під да єть ся кла си фі ку ван ню (Metcalfe, Chalk, 1950; 
Dvořák, 1973; Theobold et all., 1979; Ancev, Goranova, 
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1998; Khalik, 2005; Takhtajan, 2009). На прик лад, для 
хресто цві тих тіль ки фло ри Єгип ту K. Khalik на-
вів 12 ти пів три хом, а M. Beilstein, I. Al-Shehbaz і 
E. Kellogg для всі єї ро ди ни за га лом — усьо го чо ти-
ри (Khalik, 2005; Beilstein et al., 2006). 

Фор му три хом ши ро ко засто со ву ють у сис те ма-
ти ці хресто цві тих для ві до крем лен ня так со нів різ-
но го рів ня — ро до во го, сек цій но го чи ви до во го (De 
Candolle, 1821; Hayek, 1911; Буш, 1939; Janchen, 
1942; Арк ти че ская фло ра СССР, 1975; Аве ти сян, 
1981, 1983, 1990; Ко тов, 1987; До ро фе ев, 2004, та 
ін.). Але тіль ки K. Prantl ви ко ристав різ но ма ніт-
ність бу до ви три хом для роз по ді лу хресто цві тих на 
три би і під три би (Prantl, 1891). Він, зок ре ма, зо се-
ре див усі види із за ло зисти ми струк ту ра ми у під-
три бі Hesperidinae Prantl три би Hesperideae Prantl, 
а до триб Thelipodieae Prantl і Sinapeae Prantl від-
ніс види із прости ми або від сут ні ми во лос ка ми. 
Спос те рі га єть ся пев на за леж ність у Brassicaceae 
між на яв ністю за ло зистих струк тур і роз та шу ван-
ням ви дів у мо ле ку ляр них кла до гра мах. В ос тан ніх 
біль шість ви дів із за ло зистим опу шен ням на ле жать 
до од ні єї (третьої) лі нії роз ви тку ро ди ни (Beilstein 
et al., 2006; German, Al-Shehbaz, 2010; Al-Shehbaz, 
2012 та ін.). 

Слід за ува жи ти, що прості та за ло зисті три хо ма-
тич ні ут во рен ня ма ють різ ні функ ції і не на ле жать 
до го мо ло гіч них струк тур рос лин (Ва силь ев, 1977; 
Ва силь ев и др., 1978; Эзау, 1980; Evert, 2007). Якщо 
роз ви ток по крив них три хом є пер шою за хис ною 
ре ак ці єю епі дер маль ної тка ни ни рос лин на екст-
ре маль ні (особ ли во над мір ну ін со ля цію і ви со кі 
або низькі тем пе ра ту ри) умо ви іс ну ван ня, то фор-
му ван ня сек ре тор них струк тур пов’язують із спе-
ци фі кою об мі ну ре чо вин тих чи ін ших груп рос-
лин. У їх ніх клі ти нах на ко пи чу ють ся, як пра ви ло, 
вто рин ні про дук ти ме та бо ліз му (ефір ні олії), як, 
на прик лад, у ви дів ро ди ни Cleomaceae (Pax, 1891; 
Ва силь ев, 1977; Ро щи на, Ро щи на, 2012). Види ка-
пер це вих та кож на ко пи чу ють у клі ти нах ба га то ша-
ро вої епі дер ми лист ків ве ли ку кіль кість вто рин них 
про дук тів об мі ну ре чо вин, але у ви гля ді дуже ряс-
них криста лів ок са ла ту каль цію (Pax, 1891).

Отже, обид ві суб тро піч но-тро піч ні ро ди ни 
(Capparaceae і Cleomaceae) об’єднує і від різ няє від 
Brassicaceae ін тен сив ний про цес ме та бо ліз му, внас-
лі док чого на ко пи чу єть ся до во лі ба га то вто рин них 
ре чо вин. У ви дів хресто цві тих спо ра дич но і в не-
ве ли кій кіль кості мо жуть спос те рі га ти ся криста ли 
ок са ла ту каль цію, а за ло зисті струк ту ри, як за зна-

ча ло ся, ха рак тер ні для не ба гатьох ви дів. Зва жаю чи 
на особ ли вості по ши рен ня до слі джу ва них ро дин, 
мож на при пус ти ти, що син тез знач ної кіль кості 
вто рин них про дук тів об мі ну ре чо вин обу мов ле ний 
спе ци фі кою клі ма ту тро пі ків. Ро ди ну Brassicaceae 
на бли жає до Cleomaceae на яв ність за ло зистих 
струк тур, а від да ляє — від сут ність в ос тан ніх 
простих, не за ло зистих, три хо ма тич них ут во рень. 
Ка пер це ві ві до крем лю ють ся від обох ро дин бра ком 
за ло зистих три хом, але ма ють, як і Brassicaceae, 
прості (не за ло зисті) во лос ки. Від різ няє ці дві ро ди-
ни і спо сіб до сяг нен ня роз ма їт тя форм по крив них 
три хом: у ро ди ні Capparaceae — це роз ви ток ба га то-
клі тин них зір частих во лос ків і лу сок, а в хресто цві-
тих — змі на фор ми од ні єї клі ти ни. 

З ево лю цій но го по гля ду за слу го вує на ува гу те, 
що в ка пер це вих прості од но клі тин ні во лос ки зав-
жди не роз га лу же ні, а в хресто цві тих такі ж од но-
клі тин ні три хо ми мо жуть бути або не роз га лу же-
ни ми, або різ ним чи ном роз га лу же ни ми. Ма буть, 
при найм ні у час ти ни ви дів ро ди ни Brassicaceae, в 
про це сі ево лю ції змі нив ся ком плекс ге нів, які конт- 
ро лю ють роз ви ток три хом. Уна слі док цьо го ста-
ли ся сут тє ві від хи лен ня на пев них ета пах їхньо го 
он то ге не зу, що мож на ви зна чи ти як ме ді аль ну де-
віа цію (Тах та джян, 1964). Від по від ні змі ни від бу-
ли ся, мож ли во, і в ро ди ні Cleomaceae, в ре зуль та ті 
чого рос ли ни цієї ро ди ни вза га лі втра ти ли прості 
во лос ки. 

У Brassicaceae s. l., та ким чи ном, ево лю цій-
ні змі ни в струк ту рі три хом спо чат ку від бу ва ли ся 
шля хом тер мі наль них аб ре віа цій (ба га то клі тин ні 
во лос ки ста ли од но клі тин ни ми), а по тім — зав дя-
ки ме ді аль ній де віа ції (Brassicaceae s. str.). Обид ва 
мо ду си та ких мор фо ло гіч них змін мож на вва жа-
ти по чат ко вим ета пом ру ди мен та ції (Тах та джян, 
1964). У про це сі іс то рич но го роз ви тку Brassicaceae 
s. l. від бу ло ся та кож спро щен ня бу до ви за ло зистих 
струк тур — від ба га то клі тин них емер ген ців і за ло-
зок (Cleomaceae) до од но клі тин них за ло зистих во-
лос ків (Brassicaceae s. str.).

Стеб ло (див. таб ли цю). Спектр різ но ма ніт ності 
бу до ви сте бел до во лі по діб ний у до слі джу ва них 
гру пах ви дів. Від мін ності сто су ють ся на сам пе ред 
кіль кіс но го спів від но шен ня їх ніх ти пів. У ка пер це-
вих і кле о мо вих пе ре ва жа ють пря мостоя чі рос ли-
ни, тіль ки об маль ви дів ма ють слан кі стеб ла, крім 
того, в пер ших до во лі по ши ре ні ви ткі чи чіп кі рос-
ли ни, тоді як у дру гих — вони прак тич но від сут ні. 
У хресто цві тих стеб ла пря мостоя чі, та кож до во лі 
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по ши ре ні різ ні ва рі ан ти пла гіо троп них, слан ких 
і вза га лі при зем ле них, а ви ткі або такі, що га бі ту-
аль но на бли жа ють ся до ліан, ха рак тер ні лише для 
двох ро дів — Heliophila Burm. f. ex L. і Cremolobus 
DC. (Al-Shehbaz, 2010, 2012). 

За га лом у Brassicaceae s. l. просте жу єть ся чіт ка 
тен ден ція змі ни орі єн та ції сте бел від пря мостоя-
чих до при зем ле них і пла гіо троп них, що, ві ро гід но, 
є на слід ком присто су ван ня ан цестор них ти пів до 
умов се зон но го кон ти нен таль но го клі ма ту, особ-
ли во до низьких тем пе ра тур, яке най ви раз ні ше 
про яв ля єть ся в Brassicaceae s. str.

Роз мі щен ня лист ків (див. таб ли цю). В усіх трьох 
ро ди нах ти по вим є спі раль не, най при мі тив ні ше, 
роз та шу ван ня лист ків. У ка пер це вих і хресто цві-
тих, ок рім того, зрід ка спос те рі га єть ся су про тив не 
або му тов часте роз мі щен ня лист ків. Якщо су про-
тив не від но сять до до во лі ре верс но го, то му тов-
часте — стій кі ше (Takhtajan, 2009). Дуже ві ро гід но, 
що му тов часте роз та шу ван ня лист ків — на слі док 
галь мів них про це сів у функ ціо ну ван ні вер хів ко вої 
ме ристе ми. Саме так мож на по яс ни ти той факт, що 
в дея ких хресто цві тих (Cardamine, Draba L.) роз мі-
щен ня лист ків є тіль ки близьким до му тов часто го.

Лис ток (див. таб ли цю). Ви дам Capparaceae 
власти ві зде біль шо го прості лист ки, склад ні паль-
часті (трій часті) по ши ре ні в них знач но мен ше, 
як, на прик лад, у роді Crateva L. та в ок ре мих ви дів 
Ritchiea R. Br. ex G. Don, Thylachium Lour., Maerua 
Forssk. У дея ких по су хостій ких ви дів лист ки май же 
зов сім від сут ні, а функ цію фо то син те зу ви ко ну ють 
мо ло ді стеб ла (при мі ром, Apophyllum anoma-
lum F. Müll., Capparis aphylla Roth (Bentham, 
Hooker, 1862; Pax, 1891; Iltis et al., 2011). У ро ди ні 
Cleomaceae пе ре ва жа ють склад ні паль часті лист ки, 
тоді як прості на ле жать до рід кіс них і спос те рі га-
ють ся в дуже не ба гатьох ви дів, зок ре ма в Mithostylis 
procumbens (Jacq.) Raf., Cleome fimbriata Vicary, 
C. scaposa DC. тощо. При найм ні в дея ких ви дів (на-
прик лад, Cleome monophylla L.) прості лист ки збі-
га ють ся з од но річ ним ве ли ким жит тє вим цик лом 
роз ви тку рос лин, що є про я вом ге те ро бат мії. В обох 
ро ди нах, не за леж но від типу лист ка, їхні пластин-
ки зав жди су ціль ні та ці ло краї (Capparaceae) або 
з кра єм, по-різ но му ви різьб ле ним (Cleomaceae) 
(Bentham, Hooker, 1862; Pax, 1891; Zhang, Tucker, 
2008а; Tucker, 2009; Tucker, Vanderpool, 2010).

Тип і фор ма лист ка у хресто цві тих дуже різ но ма-
ніт ні. Є в них прості лист ки із су ціль ни ми пластин-
ка ми і склад ні (паль часті або май же паль часті чи 

пір часті), але біль шість із них ма ють прості лист ки 
з ви рі за ним кра єм або з різ ним чи ном пір часто-
роз сі че ни ми пластин ка ми. Отже, види Brassicaceae 
від різ няють ся від двох ін ших ро дин роз ви тком пе-
ре важ но простих лист ків із ви рі за ни ми різ ною мі-
рою (від пір часто-ло па те вих до пір часто-роз сі че-
них) пластин ка ми.

У до слі джу ва них ро ди нах мож на просте жи-
ти взає мозв’язок між різ ни ми ти па ми лист ка й 
особ ли востя ми їхньо го ін ди ві ду аль но го роз ви тку. 
Як ві до мо, в про це сі он то ге не зу су ціль ні лист ко-
ві пластин ки роз ви ва ють ся в ре зуль та ті рів но мір-
но го функ ціо ну ван ня апі каль ної та мар гі наль ної 
ме ристем (Ва силь ев и др., 1978; Эзау, 1980; Evert, 
2007). Кра йо ва ме ристе ма за кла да єть ся дво ма поз-
довж ні ми ва ли ка ми оба біч го лов ної жил ки і роз-
рос та єть ся в ши ри ну, фор мую чи пластин ку. Не-
рів но мір ність мар гі наль но го рос ту зу мов лює ут во-
рен ня різ ним чи ном роз сі че них простих лист ків. 
Отже, фор ма пластин ки лист ка за ле жить від роз-
по ді лу ді ля нок із най ін тен сив ні шим мар гі наль ним 
рос том. Фор му ван ня склад них лист ків обу мов ле но 
не рів но мір ним апі каль ним і мар гі наль ним рос том. 
Склад ні пір часті лист ки утво рю ють ся за збе ре же-
ної функ ції вер хів ко вої ме ристе ми і по ру ше ної — 
кра йо вої твір ної тка ни ни. Якщо од но час но іс тот-
но галь му єть ся функ ціо ну ван ня апі каль ної (утво-
рю єть ся ко рот кий ра хіс) і кра йо вої ме ристе м, то 
склад ний лис ток ма ти ме фор му паль часто го (Ва-
силь ев и др., 1978; Эзау, 1980; Evert, 2007).

Отже, мож на при пус ти ти, що паль часто-склад ні 
лист ки кле о мо вих сфор му ва ли ся в ре зуль та ті силь-
но го галь му ван ня як апі каль но го, так і мар гі наль-
но го рос ту лист ко во го за чат ка, а пір часто-роз сі че ні 
лист ки хресто цві тих — уна слі док фраг мен тар но го 
функ ціо ну ван ня лише кра йо вої твір ної тка ни ни. 
Та кий про цес он то ге не зу лист ків цих ро дин уз го-
джу єть ся, до пев ної міри, зі сту пе нем ксе ро фі лі за-
ції та рів нем ін сольо ва ності еко то пів кле о мо вих і 
хресто цві тих. Прості лист ки біль шості ви дів ка пер-
це вих, пев но, фор му ва ли ся за рів но мір но те п ло го 
і дос татньо во ло го го клі ма ту. Від просто го лист ка 
ка пер це вих (як ви хід но го типу) в умо вах се зон но-
по суш ли во го клі ма ту тро пі ків і суб тро пі ків (галь-
му ван ня апі каль ної та мар гі наль ної ме ристем) 
ви ник, ма буть, склад нопаль частий лис ток кле о-
мо вих, а в по суш ли во-кон ти нен таль но му клі ма ті 
по мір ної зони (галь му ван ня пе ре важ но мар гі наль-
ної ме ристе ми) — простий, але різ ною мі рою ви рі-
за ний лис ток хресто цві тих. Ха рак тер роз сі че ності 
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ос тан ніх міг за ле жа ти від сту пе ня по суш ли вості 
нав ко лишньо го се ре до ви ща; чим більш арид ни ми 
були міс цез ростан ня, тим силь ні ше галь му вав ся 
мар гі наль ний ріст і в ре зуль та ті цьо го фор му ва ли-
ся лист ки із роз сі че ни ми пластин ка ми. Опо се ред-
ко ва ним до ка зом та ко го пе ре бі гу он то ге не тич но го 
роз ви тку лист ків може бу ти ут во рен ня су ціль них 
пласти нок у про рост ків ба гатьох ви дів Brassicaceae 
(Ва силь чен ко, 1965). Вза га лі у хресто цві тих спектр 
роз ма їт тя форм лист ків знач но шир ший, аніж у 
двох ін ших ро ди нах, що ко ре лює із на ба га то біль-
шою їхньою еко ло гіч ною ам п лі ту дою.

Дуже ймо вір но, що в про це сі ево лю ції лист ка 
Brassicaceae s. l. від бу ва ли ся від хи лен ня від ти по во-
го пе ре бі гу його он то ге не зу, які мож на від нести до 
ба заль ної де віа ції або ар хі бо лії у кле о мо вих і ме ді-
аль ної де віа ції чи ме зо бо лії (час ті ше) — у хресто-
цві тих (Тах та джян, 1964).

При лист  ки (див. таб ли цю). В ро ди нах Capparaceae 
і Cleomaceae при лист  ки на ле жать до нестій ких оз-
нак, які мо жуть бути роз ви не ни ми або від сут ні ми 
в рос лин од но го й того ви ду (Zhang, Tucker, 2008а, 
2008b; Cornejo, 2009; Takhtajan, 2009; Tucker, 2009, 
2010; Tucker, Vanderpool, 2010). У хресто цві тих до 
них дея кі ав то ри від но сять дуже дріб ні за лоз ки, 
роз та шо ва ні при ос но ві че реш ків або квіт ко ні жок 
у ви дів із за ло зисти ми струк ту ра ми (Dvořák, 1973; 
Al-Shehbaz, 2010, 2012). По діб на транс фор ма ція 
ін ко ли спос те рі га єть ся і в ін ших ро ди нах. Отже, за 
ха рак те ром роз ви тку і так со но міч ної по ши ре ності 
цієї оз на ки хресто цві ті до во лі чіт ко від різ няють ся 
від обох спо рід не них ро дин. За ува жи мо, що про-
бле ма при мі тив ності лист ків із при лист  ка ми за ли-
ша єть ся дис ку сій ною, ос та точ но ще не ви зна че но, 
які саме лист ки мали пер вин ні по кри то на сін ні — з 
при лист  ка ми чи без них (Тах та джян, 1964).

Ге те ро фі лія (див. таб ли цю). Різ но лис тість прак-
тич но не власти ва ви дам ро дин Capparaceae і 
Cleomaceae, хоча не знач ні від мін ності за роз мі ром 
лист ків у них іс ну ють. Для Brassicaceae, на впа ки, 
ге те ро фі лія дуже ха рак тер на і не од на ко во про яв-
ля єть ся в різ них ви дів. Роз ви ток різ них за фор мою 
лист ків на од ній і тій са мій рос ли ні в цій ро ди ні 
най час ті ше спос те рі га єть ся у ви дів по суш ли вих 
еко то пів або та ких із дуже мін ли вим зво ло жен ням 
про тя гом од но го й того ж се зо ну. В хресто цві тих за 
особ ли востя ми фор мо вої різ но ма ніт ності лист ків 
на од ній рос ли ні мож на ви ді ли ти три ос нов ні та 
най ха рак тер ні ші про я ви ге те ро фі лії. Зок ре ма, це 
якіс на — як на слі док фор му ван ня різ них за фор мою 

лист ків (на прик лад, Rorippa amphibia (L.) Besser), 
ре дук цій на — пос ту по ве спро щен ня фор ми лист ків 
і змен шен ня їхньо го роз мі ру в апі каль но му на пря-
мі (Sisymbrium altissimum L., Barbarea arcuata (Opiz 
ex J. Presl et C. Presl) Rchb., Lepidium perfoliatum L. 
та ба га то ін ших) і кіль кіс на — змен шен ня роз мі ру 
лист ків за не знач ної змі ни їхньої фор ми (Alyssum 
tortuosum Waldst. et Kit. ex Willd., Bunias orientalis L., 
Myagrum perfoliatum L. та ба га то ін ших). Яви ще ге-
те ро фі лії обу мов ле но ком плек сом чин ни ків, се ред 
яких важ ли ву роль ві ді грає ін тен си фі ка ція тем пів 
роз ви тку рос ли ни, що умож лив лює пов’язування її 
(при найм ні в дея ких ви пад ках) із не оте ні єю.

Три ва лість ве ге та ції (див. таб ли цю). Пе ре важ на 
біль шість ка пер це вих на ле жить до віч но зе ле них 
рос лин. Лис то пад ні фор ми спос те рі га ють ся не час-
то, зде біль шо го в роді Crateva. В ро ди ні Cleomaceae, 
на впа ки, віч но зе ле ні рос ли ни є рід кіс ни ми (тіль-
ки Peritoma arborea (Nutt. ex Torr. et A.Gray) Iltis), а 
лис то пад ні — зви чай ни ми. Для Brassicaceae най ха-
рак тер ніші лис то пад ні види або такі, що про тя гом 
усьо го року ма ють зе ле ні лист ки, тоб то є пос тій но-
зе ле ни ми за кла си фі ка ці єю W. Rothmaler (2002). У 
фло рі Ук ра ї ни, на прик лад, до пос тій но зе ле них на-
ле жать 93 види (37 %). Ти по ві віч но зе ле ні рос ли ни 
се ред хресто цві тих май же від сут ні. 

Отже, в про це сі ево лю ції Brassicaceae s. l. від-
був ся пе ре хід від рос лин, які пос тій но ве ге ту ють 
(Capparaceae), до та ких із се зон ною ве ге та ці єю 
(Cleomaceae, Brassicaceae s. str.), що обу мов ле но (як 
в усіх по кри то на сін них) адап та ці єю рос лин до се-
зон но-кон ти нен таль но го клі ма ту із по суш ли вим 
чи хо лод ним пе ріо да ми.

Ви снов ки

Та ким чи ном, для кож ної з трьох близькос по рід не-
них ро дин — Capparaceae, Cleomaceae і Brassicaceae 
s. str. (або Brassicaceae s. l.) — ха рак тер ні ши ро кі 
спек три мор фо ло гіч них оз нак ве ге та тив них ор га-
нів рос лин, які на рів ні ро дин част ко во пе ре кри ва-
ють ся. Най по ши ре ні ші (ти по ві) та рід кіс ні оз на-
ки кож ної до слі дже ної ро ди ни не є іден тич ни ми. 
В Capparaceae до рід кіс них на ле жать ме та мор фі зо-
ва ні па го ни (ко люч ки) й склад ні лист ки, а прак тич-
но від сут ні — за ло зисті струк ту ри та ге те ро фі лія. У 
Cleomaceae рід кіс ні — це де рев ні рос ли ни, віч но зе-
ле ні лист ки, ро зет ко ві мо но кар піч ні та пла гіо троп-
ні па го ни, відсутні — прості во лос ки й ге те ро фі лія. 
У Brassicaceae s. str. рід кіс ні: де рев ні рос ли ни, вод ні 
тра ви, май же ви ткі, а та кож ме та мор фі зо ва ні (ко-
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люч ки) па го ни, за ло зисті струк ту ри, му тов часте чи 
близьке до та ко го роз мі щен ня лист ків, склад ні та 
віч но зе ле ні лист ки, мо ди фі ко ва ні (ду же дріб ні за-
лоз ки) при лист ни ки, а від сут ні — ба га то клі тин ні 
по крив ні во лос ки. 

Ба га то мор фо ло гіч них оз нак ве ге та тив них ор-
га нів Brassicaceae s. str. біль шою чи мен шою мі рою 
власти ві ви дам двох ін ших спо рід не них ро дин. 
Вод но час для них ха рак тер ні оз на ки, які не спос те-
рі га ють ся в реш ти до слі джу ва них ро дин, але вони 
власти ві не всім ви дам хресто цві тих. До ос тан ніх 
на ле жать: на яв ність вод них або при бе реж но-вод-
них трав, різ ним чи ном роз га лу же ні од но клі тин ні 
по крив ні во лос ки, прості лист ки із ви рі за ни ми різ-
ною мі рою пластин ка ми, а та кож ге те ро фі лія. 

До слі дже ні спек три мор фо ло гіч них оз нак ве-
ге та тив них ор га нів рос лин да ють змо гу ок рес-
ли ти ві ро гід ні на пря ми мор фо ло гіч ної ево лю ції 
Brassicaceae s. l. Жит тє ві фор ми ево лю ціо ну ва ли від 
де рев них до на пів де рев них і трав’яних ба га то річ-
них та од но річ них; тра ви — від на зем них до при бе-
реж но-вод них і вод них; па го ни рос лин — від ор то-
троп них до ге те ро троп них і пла гіо троп них, з од но-
го боку, і до чіп ких, ви тких чи слан ких — з дру го го; 
лист ки — від віч но зе ле них до се зон но зе ле них і від 
склад них до простих та від од но ма ніт них на од-
ній рос ли ні до ге те ро морф них; лист ко ві пластин-
ки — від простих до різ ною мі рою ви різьб ле них; 
во лос ки — від ба га то клі тин них до не роз га лу же них 
од но клі тин них і роз га лу же них од но клі тин них. Ос-
нов ни ми фак то ра ми ево лю цій них мор фо ло гіч них 
змін ве ге та тив них ор га нів рос лин були ін тен си-
фі ка ція рос ту й роз ви тку (не оте нія), ре дук цій ні 
про це си (аб ре віа ції), від хи лен ня від ми ну ло го пе-
ре бі гу роз ви тку (де віа ції), спри чи не ні присто су-
ван ням до се зон но су хих умов тро пі ків і суб тро пі-
ків (Cleomaceae) та кон ти нен таль но го клі ма ту по-
мір ної зони (Brassicaceae s. str.). В ос тан ній ро ди ні 
за фік со ва но біль ше оз нак ви со кої спе ціа лі за ції, що 
обу мов ле но ос во єн ням не тіль ки ксе ро філь них, а й 
кріо філь них біо то пів.
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Ильинская А.Ф. Спектры морфологических признаков  
Brassicaceae s. l.: вегетативные органы растений. — Укр. 
ботан. журн.  — 2015. — 72(1): 8—18.
Институт ботаники имени Н.Г. Холодного НАН 
Украины, г. Киев

Исследованы спектры морфологических признаков ве-
гетативных органов растений трех близкородственных 
семейств: Capparaceae, Cleomaceae и Brassicaceae s. str. или 
Brassicaceae s. l. (альтернативная точка зрения). В цент-
ре внимания были следующие признаки: жизненные 
формы, разнообразие трихом, ориентация стебля, лис-
торасположение и тип листа, край листовой пластинки, 
наличие (отсутствие) и форма прилистников, наличие 
(отсутствие) гетерофиллии и продолжительность ве-
гетации. Для каждого семейства определены наиболее 
распространенные, редкие и практически отсутствую-
щие состояния признаков. В семействе Capparaceae ред-
кими или не представленными состояниями признаков 
являются: метаморфизированные побеги и сложные 
листья (первые), железистые структуры и гетерофиллия 
(вторые); в Cleomaceae, соответственно: древесная жиз-
ненная форма, вечнозеленые листья, розеточные моно-
карпические и плагиотропные побеги (первые), простые 
волоски и гетерофиллия (вторые); в Brassicaceae s. str., 
адекватно: древесная жизненная форма, водные травы, 
вьющиеся и метаморфизированные побеги, железистые 
структуры, мутовчатое листорасположение, сложные и 
вечнозеленые листья, модифицированные прилистники 

(первые), многоклеточные простые волоски (вторые). 
Спектры исследованных морфологических признаков 
этих трех семейств частично перекрываются, а наиболее 
распространенные (типичные) и редкие признаки не яв-
ляются идентичными. 

Полученные данные позволили рассмотреть основ-
ные модусы морфологической эволюции вегетативных 
органов растений в Brassicaceae s. l. и предположить, 
что интенсификация роста и развития (неотения), 
редукционные процессы (аббревиации) и изменения 
прежнего хода развития (девиации) были результа-
том адаптации анцесторных типов к сезонно-сухим 
условиям существования в тропиках и субтропиках 
(Cleomaceae) и к континентальному климату умеренной 
зоны (Brassicaceae s. str.). Отчетливые признаки высокой 
специализации современных Brassicaceae s. str. свиде-
тельствуют о завоевании этой группой родственных ви-
дов не только ксерофильных, но и криофильных биото-
пов.

К л ю ч е в ы е   с л о в а: Capparaceae, Cleomaceae, 
Brassicaceae, жизненные формы, вегетативные органы, 
опушение, гетерофиллия.

Ilyinska A.P.  Spectra of morphological features  of 
Brassicaceae s. l.: vegetative organs.  — Ukr. Bot. J. — 2015. 
— 72(1): 8—18.
M.G. Kholodny Institute of Botany, National Academy of 
Sciences of Ukraine, Kyiv

The spectra of morphological features for vegetative organs 
of three closely related families, Capparaceae, Cleomaceae 
and Brassicaceae s. str. or Brassicaceae s. l. (alternative view), 
were investigated. The following characters were considered: 
life-forms, diversity of trichomes, stem orientation, phyllo-
taxis and leaf type, edge of leaf blade, presence/absence and 
form of stipules, presence/absence of heterophylly, and dura-
tion of growing season. For each family, the most common 
(typical), rare, and not represented features were defined. 
The rare or not represented characters are as follows: for the 
family Capparaceae, metamorphosed shoots and compound 
leaves (first), glandular structures and heterophylly (second); 
for Cleomaceae, respectively, tree life-form, evergreen leaves, 
rosette monocarpic and plagiotropic shoots (first), simple 
trichomes and heterophylly (second); for Brassicaceae s. str., 
accordingly, tree life-form, herbaceous aquatics, metamor-
phosed and convolved shoots, glandular structures, whorled 
phyllotaxis, evergreen and compound leaves, modified stip-
ules (first), simple multicellular hairs (second).

The spectra of the studied morphological features of these 
three families partly overlap, and the most common (typical) 
and rare characters are not identical. The data obtained al-
low to consider the principal trends of morphological evolu-
tion of vegetative organs in the Brassicaceae s. l. It is suggested 
that intensification of the growth and development (neoteny), 
reduction process (abbreviation) and changes of the devel-
opment course (deviation) resulted from adaptation of the 
ancestral types to seasonally dry environment in the tropics 
and subtropics (Cleomaceae) and to continental climate of the 
temperate zone (Brassicaceae s. str.). Distinct features of high 
specialization in modern Brassicaceae s. str. allow coloniza-
tion of not only xerophilic but also cryophilic habitats.

K e y  w o r d s: Capparaceae, Cleomaceae, Brassicaceae, life 
forms, vegetative organs, pubescence, heterophylly.


