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Досліджені спектри морфологічних ознак суцвіття та квітки рослин трьох близькоспоріднених 
родин – Capparaceae, Cleomaceae та Brassicaceae s. str. або Brassicaceae s. l. (альтернативна точка 
зору). Основна увага приділена таким ознакам суцвіття: тип, характер галуження, кількість 
квіток в одному суцвітті, наявність (відсутність) приквіток. Для аналізу будови квітки 
використані здебільшого такі ознаки: тип симетрії, форма і тривалість існування чашолистків, 
форма, характер розвитку та розмір пелюсток, особливості будови квітколожа та нектарних 
структур, конструкція андроцею, будова й особливості розвитку гінецею, характер цвітіння 
та запилення квітки. З’ясовано, що в усіх трьох родинах однаковим є тип суцвіття – китиця. 
Провідними напрямами еволюційної трансформації китиці Brassicaceae s. l. були редукція 
до однієї квітки та полімеризація – збільшення кількості квіток в одному суцвітті. Обидва 
модуси морфологічної зміни китиці спостерігаються як у Cleomaceae, так і в Brassicaceae s. str. 
Припускається, що збіднення китиці є наслідком адаптації рослин до аридних і кріофільних 
умов існування. Розвиток інтеркалярних і брактеозних суцвіть, дуже характерних для Cleomaceae 
і рідкісних – для Brassicaceae s. str., у дослідженій групі родин є, мабуть, вторинним. Можна 
припустити, що впродовж еволюції зменшувалася пластичність структурних елементів квітки 
Brassicaceae s. l. та відбувалася їхня олігомеризація, що обумовило уніфікацію морфологічних 
ознак, яка найвиразніша в Brassicaceae s. str. Різний перебіг цвітіння протягом доби (переважно 
вночі – в Capparaceae, здебільшого вдень – у Brassicaceae s. str. і в різний час доби – в Cleomaceae) 
спричинений, мабуть, вимогами до певних показників температурного режиму та вологості 
повітря, а також адаптацією до тих чи інших запилювачів. Для Brassicaceae s. l. найхарактерніші 
три способи запилення – перехресне, комбіноване та самозапилення. Перехресне запилення в 
кожній із трьох досліджених родин досягається розвитком неоднакових структурних елементів 
квітки: в каперцевих і клеомових воно забезпечується формуванням гінофора, андрофора або 
андрогінофора, а в хрестоцвітих – розвитком довгого стовпчика зав’язі. 

К л ю ч о в і   с л о в а: Capparaceae, Cleomaceae, Brassicaceae, морфологія, суцвіття, квіткa, цвітіння, 
запилення
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Вступ

Діа па зо ни мін ли вості мор фо ло гіч них оз нак ве
ге та тив них ор га нів рос лин Brassicaceae s. l. нами 
вже до слі джу ва ли ся (Ilinska, 2015). З’ясовано, що 
для кож ної із трьох близькос по рід не них ро дин, 
Capparaceae Juss., Cleomaceae Bercht. et J. Presl та 
Brassicaceae Juss. (або Brassicaceae s. l.), ха рак тер ні 
ши ро кі ам п лі ту ди ва рію ван ня мор фо ло гіч них оз
нак ве ге та тив них ор га нів рос лин, які част ко во пе
ре кри ва ють ся на рів ні ро дин, а та кож, що ти по ві 
та рід кіс ні оз на ки кож ної до слі дже ної ро ди ни не 
то тож ні. Для час ти ни ви дів Brassicaceae s. str., ок
рім того, ви ді ле ний ком плекс струк тур них оз нак, 

які від сут ні в двох ін ших ро ди нах. От ри ма ні дані 
умож ли ви ли ок рес ли ти ві ро гід ні на пря ми мор фо
ло гіч ної ево лю ції Brassicaceae s. l. і при пус ти ти, що 
ос нов ни ми фак то ра ми ево лю цій них струк тур них 
змін їх ніх ве ге та тив них ор га нів були ін тен си фі ка
ція рос ту й роз ви тку, ре дук цій ні про це си, а та кож 
від хи лен ня від по пе редньо го пе ре бі гу он то ге не
зу рос лин, спри чи не ні присто су ван ням до се зон
носу 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 спос те рі га
єть ся біль ше оз нак ви со кої спе ціа лі за ції, по рів
ня но з дво ма ін ши ми ро ди на ми, що обу мов ле но, 
ма буть, роз се лен ням хресто цві тих не тіль ки в ксе
ро філь ні, а й у кріо філь ні біо то пи.
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Мета ці єї пра ці – ви зна чи ти спек три ос нов них 
мор фо ло гіч них оз нак су цвіт тя та квіт ки на рів ні 
ро дин Capparaceae, Cleomaceae і Brassicaceae s. str. та 
з’ясувати головні мо ду си їх ніх струк тур них пе ре бу
дов у хресто цві тих за ши ро ко го і вузько го трак ту
ван ня їхньо го об ся гу.

Об’єкти та ме то ди до слі джен ня

Об’єктами до слі джен ня були ви ди ро дин 
Capparaceae, Cleomaceae та Brassicaceae. Для по рів
няль но го ана лі зу мор фо ло гіч них оз нак су цвіт тя та 
квіт ки (на ве де ні в таб ли ці) ви ко риста ні лі те ра тур ні 
дані та ма те ріа ли 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 
ок ре мі біо ло гіч ні особ ли вості рос лин, пов’язані з 
функ ціо ну ван ням кві ток до слі джу ва них ро дин.

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

Су цвіт тя (див. таб ли цю). Для всіх трьох ро дин ха
рак тер ні тер мі наль ні, або піх во ві ки ти ці, які мо
жуть бути ду же ви дов же ни ми чи до во лі ко рот ки
ми, зон ти ко чи щит ко по діб ни ми, або ак си ляр ні 
по оди но кі квіт ки з при квіт ка ми чи без них. 

У ро ди ні Capparaceae пе ре ва жа ють піх во ві, час
то щит ко або зон ти ко по діб ні ма ло квіт ко ві (2–10 
кві ток) ки ти ці, щит ки, май же зон ти ки або скла дні, 
во ло те по діб ні су цвіт тя, що сфор мо ва ні на ос но ві 
сим по ді аль но го га лу жен ня, чи ак си ляр ні по оди
но кі квіт ки. Струк ту ра су цвіть у дея ких, особ ли во 
ба га то ви до вих, ро дах може бу ти доволі різ но ма
ніт ною, як, на прик лад, у роді Capparis L., що охо
п лює май же 250 ви дів (Bentham, Hooker, 1862; Pax, 
1891; Fedorov, Artiushenko, 1979; Vasilchenko, 1981; 
Toelken, 1986; Zhang, Tucker, 2008 a, b; Cornejo, 
2009; Takhtajan, 2009; Tucker, 2010). В ін ших, особ
ли во олі го тип них, струк ту ра су цвіть од но ма ніт
ні ша. В роді Cadaba Forssk. (30 ви дів), на прик лад, 
пе ре ва жа ють тер мі наль ні ки ти ці. При квіт ки в ка
пер це вих якщо роз ви не ні, то дріб ні й рано опа да
ють або й зов сім від сут ні. Вза га лі в цій ро ди ні до мі
ну ють ак си ляр ні й ма ло квіт ко ві ки ти ці. Не ве ли ка 
кіль кість кві ток в од но му су цвіт ті ви дів роз гля ду ва
ної ро ди ни ком пен су єть ся чис лен ни ми су цвіт тя ми 
на од ній рос ли ні, що ха рак тер но для ба гатьох де рев 
і ку щів, не за леж но від їхньої так со но міч ної під по
ряд ко ва ності. 

Су цвіт тя кле о мо вих за зви чай прості, вони тер
мі наль ні або ак си ляр ні. Кіль кість кві ток в од но му 
су цвіт ті до во лі ва ріа бель на, але пе ре ва жа ють ба га
то квіт ко ві ви дов же ні ки ти ці, на прик лад, у ро дах 
Tarenaya Raf., Cleome L. і Cleomella DC. Зрід ка вісь 
су цвіт тя може бу ти дуже ко рот кою, й тоді ки ти
ця на га дує го лів ку, як у пус тель но го Oxystylis lutea 
Torr. et Frém. Ха рак тер на особ ли вість ки тиць цієї 
ро ди ни – роз ви ток простих лист ко по діб них або 
трій ча толист ко по діб них при квіт ків, що в дуже 
не ба гатьох ви дів мо жуть бути від сут ні (Pax, 1891; 
Kers, 2003; Zhang, Tucker, 2008b; Takhtajan, 2009; 
Tucker, 2010; Tucker, Vanderpool, 2010). Та кож у цій 
ро ди ні по ши ре ні ін тер ка ляр ні су цвіт тя, ме ристе ма 
яких де кіль ка ра зів може транс фор му ва ти ся з ве ге
та тив ної в ге не ра тив ну і на впа ки (Fedorova, 2008; 
Endress, 2010). До най ха рак тер ні ших оз нак су цвіть 
цієї ро ди ни мож на від нести до мі ну ван ня тер мі
наль них або ін тер ка ляр них ки тиць і роз ви ток ви
раз них при квіт ків.

У хресто цві тих су цвіт тя (ки ти ці) за зви чай тер мі
наль ні, прості, складні чи складе ні, ви дов же ні або 
дуже ко рот кі; у ви дів арид них міс цез ростань – час
то різ ною мі рою ре ду ко ва ні. Ки ти ці мо жуть бути 
ак си ляр ні (на прик лад, Aurinia saxatilis Desv. у фло рі 
Ук ра ї ни) чи ін тер ка ляр ні (тіль ки Heliophila L.) або 
ре ду ко ва ні до од ні єї квіт ки. При квіт ки в ро ди ні 
Brassicaceae s. str. не на ле жать до дуже по ши ре них і 
ха рак тер них оз нак, на від мі ну від Cleomaceae. Вони 
роз ви ва ють ся за зви чай спо ра дич но й власти ві най
час ті ше су цвіт тям ок ре мих ви дів різ них ро дів, на
прик лад, Kibera supina (L.) Adans., K. gallica (Willd.) 
V.I. Dorof., Barbarea bracteosa Guss., Sisymbrium 
confertum Steven ex Turcz., Malcolmia orsiniana 
Ten., Enarthrocarpus arcuatus Labill., E. lyratus DC., 
E. pterocarpus DC. тощо (Bush, 1939; Kotov, 1979; 
Fedorov, Artiushenko, 1979; Ball, Heywood, Akeroyd, 
1993; Dorofeev, 2003; AlShehbaz, 2010, 2012a, b). 
Отже, ти по ве су цвіт тя хресто цві тих – це тер мі
наль на, проста або склад на, ви дов же на чи ко рот ка 
та ре ду ко ва на ки ти ця без при квіт ків.

На ве де ні дані по ка зу ють, що ос нов ни ми на пря
ма ми струк тур ної змі ни су цвіть Brassicaceae s. l. були 
ре дук ція ки тиць до од ні єї квіт ки, з од но го боку, а 
з дру го го – по лі ме ри за ція, тоб то збіль шен ня кіль
кості кві ток в од но му су цвіт ті. Ха рак тер но, що 
обид ва мо ду си мор фо ло гіч ної ево лю ції су цвіт тя 
спос те рі га ють ся як у Cleomaceae, так і в Brassica-
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Спектри основних морфологічних ознак суцвіття та квіток Brassicaceae s. l. (Capparaceae, Cleomaceae, Brassicaceae s. str.)*

Capparaceae Cleomaceae Brassicaceae s. str.

Суцвіття

рацемозне, просте; аксилярне, термінальне; 
малоквіткове (2–10 квіток) або квітки 

поодинокі (рідко)

рацемозне, просте; термінальне, 
інтеркалярне, аксилярне; багатоквіткове або 

квітки поодинокі аксилярні 

рацемозне, просте, складне чи складене; 
термінальне, аксилярне (рідко), 

інтеркалярне (тільки Heliophila); мало, 
багатоквіткове або квітки поодинокі 

Приквітки

наявні (дрібні та рано опадають) чи відсутні наявні (однолисті або трійчасті) чи відсутні 
(рідко)

відсутні чи розвинені (спорадично, дуже 
рідко)

Квітки

великі (часто), дрібні (зрідка); актиноморфні, 
ледве зигоморфні (рідко, Cadaba, Steriphoma, 

Crateva); 
чашечка відкрита, закрита; інколи зрослолиста: 

двогуба чи у вигляді покривала (Belencita); 
чашолистків 4 або 2 чи 6–8; вільні або 

зрослі (інколи); мономорфні чи диморфні; 
залишаються або опадають (рідко, Quadrella 

incana);
пелюсток 4 або 2 чи 6; інколи відсутні

великі (часто), дрібні; 
зигоморфні, більшменш актиноморфні 

(рідко, Cleoserrata, Gynandropsis, Dipterygium); 
чашечка відкрита, закрита; зрослолопатева 

чи зрослорозсічена;
чашолистків 4 (переважно); вільні або 
частково зрослі (рідко); мономорфні 

чи диморфні (рідко); залишаються або 
опадають (рідко, Isomeris);

пелюсток 4

дрібні; актиноморфні, зигоморфні (рідко, 
Iberis, Teesdalia, Streptanthus, Pennellia);

чашечка відкрита, закрита; 
роздільнолиста;

чашолистків 4; вільні або дуже зближені 
(дуже рідко); мономорфні чи диморфні; 

опадають або залишаються (рідко); 
пелюсток 4; інколи відсутні

Квітколоже

видовжене або більшменш конічне видовжене або плоске плоске або видовжене (рідко)

Нектарні структури

нектарний диск відсутній або розвинений, 
екстрастамінальний;

нектарники: рецептакулярні залозки, луски або 
вирости; відсутні чи розвинені

нектарний диск відсутній або розвинений, 
екстрастамінальний;

нектарники: рецептакулярні залозисті луски 
або залозки; відсутні чи розвинені 

нектарний диск відсутній;
нектарники: рецептакулярні нектарні 

залозки, варіюють за кількістю, формою, 
розміром; дислоковані навколо основи 

тичинок; медіанні розвинені або ні

Андроцей

тичинок 8–250 (Capparis), 1(тільки Dactylaena), 
6 (рідко);

тичинкові нитки майже однакові за довжиною; 
тонкі, ниткоподібні; інколи стамінодіальні 

(частина)

тичинок 6–32 (110) або 4 чи 2; 
тичинкові нитки однакові або різні за 

довжиною; тонкі; вільні чи частково зрослі 
при основі або з гінофором (формують 
андрогінофор); інколи із стамінодіями 

(рідко, Podandrogyne)

тичинок 6, 8–24 (дуже рідко) або 4, 2;
тичинкові нитки чотирисильні або рівні за 
довжиною (рідко, Stanleya, Yinshania), по 
2 однакової довжини (рідко, Caulanthus, 

Strepthantus); вільні або медіанні, попарно 
зрослі повністю чи частково (Dontostemon, 

Anchonium, Springia); тонкі чи крилаті, з 
додатками або без них; частково стерильні 

(дуже рідко, Diplotaxis viminea)

Андрофор

наявний або відсутній (часто) наявний або відсутній відсутній

Гінофор

розвинений або відсутній (рідко) розвинений різною мірою або відсутній 
(рідко, Arivela) відсутній або розвинений (рідко)

Гінецей

карпел 2, 4 або 10–12;
зав’язь дво і багатогнізда;

стовпчик відсутній або розвинений (рідко); 
короткий; залишається при плодах;

приймочка головчаста, дископодібна, крапко
подібна, 3роздільна (рідко), 2лопатева 

(Atamisquea);
насінні зачатки кампілотропні, анатропні; 

один, декілька, багато

карпел 2; 
зав’язь одно або двогнізда (Oxystylis);

стовпчик відсутній (часто) або розвинений; 
короткий; залишається при плодах;

приймочка головчаста, крапкоподібна, без 
лопатей; 

насінні зачатки анатропні; один, декілька, 
багато

карпел 2 (4 – як виняток);
зав’язь дво, одногнізда; 

стовпчик розвинений або відсутній; різної 
довжини; залишається при плодах або 

відпадає (рідко, Litwinowia, Neslia); 
приймочка головчаста, конічна, 

2лопатева (лопаті прямі, зближені, збіжні 
чи шипуваті, рідко); 

насінні зачатки анатропні, кампілотропні; 
один, декілька, багато 

Цвітіння

здебільшого нічне денне, вечірнє, нічне здебільшого денне 

Запилення

алогамія (протогінія, протандрія), автогамія 
(рідко)

алогамія (протогінія, протандрія), автогамія 
(часто), клейстогамія (Cleome aculeata)

алогамія (протогінія або протандрія, 
рідко); автогамія факультативна (Lepidium 

та інші), облігатна (Stenopetalum), 
клейстогамія (рідко, Geococcus pusillus, 

Subularia, Cardamine chenopodiifolia) 

* 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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ceae s. str. В обох ро ди нах не до роз ви не ність су цвіт тя 
власти ва, як пра ви ло, ви дам екст ре маль них еко то
пів (по суш ли вим чи кріо філь ним), а ін тен сив ний 
роз ви ток – та ким за спри ят ли вих умов зростан ня, 
особ ли во за оп ти маль но го зво ло жен ня й по мір них 
тем пе ра тур. Та кож в обох ро ди нах мо жуть фор му
ва ти ся ін тер ка ляр ні ки ти ці – біль ше по ши ре ні в 
кле о мо вих і рід кіс ні – в хресто цві тих. 

Квіт ка (див. таб ли цю). Peter Endress (1992) на
звав квіт ки ка пер це вих (Capparaceae s. l.) еко ло
гіч но уні вер саль ни ми й ес те тич но при над ни ми 
(«... ecologically versatile and aesthetically exciting») 
зав дя ки яс к ра вим і різ но барв ним ві ноч кам та дуже 
своє рід но му ком бі ну ван ню еле мен тів їхньої струк
ту ри. Роз мір кві ток ва рі ює в усіх ро ди нах, од нак 
у ка пер це вих і кле о мо вих до во лі по ши ре ні ве ли кі 
квіт ки. У хресто цві тих вони дріб ні або над то дріб
ні, але спектр за барв лен ня їх ніх ві ноч ків так само 
ши ро кий, як і в двох ін ших ро ди нах. 

В усіх трьох ро ди нах квіт ки за зви чай двоста те ві, 
а функ ціо наль но од носта те ві мо жуть спо ра дич но 
фор му ва ти ся в су цвіт тях дея ких ви дів до слі дже
них ро дин (Capparis herbacea Willd., Peritoma arborea 
(Nutt. ex Torr. et A. Gray) Iltis, Apophyllum anomalum 
F. Muell., Hirschfeldia incana (L.) Lagr.Foss., 
Cardamine pratensis L., Pachycladon stellatum (Allan) 
Heenan et A.D. Mitch., Megacarpaea megalocarpa 
(Fisch. ex DC.) Schischk. ex B. Fedtsch. тощо) 
(Thellung, 1919; Horovitz, Gallil, 1972; Endress, 1992; 
Kers, 2003; Heenan, 2012; Shakarishvili, Osishvili, 
2013). Над зви чай но рід кіс не яви ще в цих гру пах 
спо рід не них ви дів – дво дом ні рос ли ни. У Bras-
sicaceae – це тіль ки Lepidium sisymbrioides Hook. f., 
а в Capparaceae – Apophyllum anomalum (Pax, 1891; 
Prantl, 1891; Allen, 1998). 

Для Capparaceae ха рак тер ні ак ти но морф ні квіт
ки, ле д ве зи го морф ні – спос те рі га ють ся в не ба
гатьох ви дів (Cadaba, Steriphoma Spreng., Crateva L., 
ок ре мі види Capparis). Та кий тип си мет рії кві ток 
від різ няє ка пер це ві від кле о мо вих, в яких, на впа
ки, дуже по ши ре ні квіт ки з од ні єю віс сю си мет
рії, а ра ді аль но си мет рич ні або май же такі при та
ман ні ви дам тіль ки кіль кох ро дів (Cleoserrata Iltis, 
Gynandropsis DC., Dipterygium Decne.) (Endress, 
1992, 1999, 2010; Hall, Sytsma, Iltis, 2002; Tucker, 
2009, 2010; Tucker, Vanderpool, 2010). Хресто цві ті 
за особ ли востя ми си мет рії квіт ки спо рід ню ють ся 
з ка пер це ви ми. У біль шості з них вони та кож ак

ти но морф ні, лише ви дам при близ но де ся ти ро
дів (Iberis L., Pennellia Nieuwl., Streptanthus Nutt., 
Teesdalia W.T. Aiton, Noccaea Moench та ін.) власти
ві квіт ки з од ні єю віс сю си мет рії (зи го морф ні) 
(Fedorov, Artiushenko, 1975; Kotov, 1979; Endress, 
1992; Ball, Heywood, Akeroyd, 1993; Gómez, Perfectti, 
Camacho, 2006; Busch, Zachgo, 2007; AlShehbaz, 
2012a, b; Busch et al., 2012; Savriama et al., 2012). 
Що прав да, в цій ро ди ні дуже час то на при кін ці цві
тін ня пе люст ки по пар но збли жу ють ся, внас лі док 
чого ві ноч ки ста ють по діб ни ми до зи го морф них. 

Отже, по тен цій на здат ність фор му ва ти квіт
ки з од ні єю віс сю си мет рії (тер мі наль на де віа ція) 
спос те рі га єть ся в усіх трьох ро ди нах (Takhtadzhian, 
1964). Тіль ки в Cleomaceae зи го мор фія на ле жить 
до про від них оз нак, а в Capparaceae і Brassicaceae 
s. str. – це рід кіс на особ ли вість не ба гатьох ви дів. 
З іс то рич но го по гля ду дво біч но си мет рич ні квіт ки 
по хо дять від ра ді аль но си мет рич них і в про це сі ево
лю цій но го роз ви тку в по кри то на сін них ви ни ка ли 
не од но ра зо во (Sargent, 2004). 

Ча шеч ка в усіх трьох ро ди нах може бу ти від
кри тою або за кри тою, зрос ло листою (тіль ки 
Capparaceae та Cleomaceae) або роз діль но листою. В 
усіх ро ди нах ос нов на кіль кість ча шо лист ків од на
ко ва (чо ти ри), але в ка пер це вих і кле о мо вих зрід
ка їх мен ше (два) або біль ше (до восьми, сім у роді 
Crateva). Ча шо лист ки мо жуть опа да ти або за ли ша
ти ся при пло дах. У кле о мо вих і ка пер це вих опад
ні ча шо лист ки на ле жать до рід кіс них оз нак (на
прик лад, Cleomaceae: Cleome (ок ре мі види), Isomeris 
Nutt.; Capparaceae: Atamisquea Miers, Quadrella 
incana (Kunth) Iltis et Cornejo) (Toelken, 1986; 
Zhang, Tucker, 2008a, b; Cornejo, 2009; Takhtajan, 
2009; Tucker, 2009, 2010; Tucker, Vanderpool, 2010). 
У хресто цві тих, на впа ки, вони най біль ше по ши ре
ні, а рід кіс ни ми є такі, що за ли ша ють ся при пло
дах. Ос тан ні ха рак тер ні для ок ре мих ви дів не спо
рід не них ро дів (Alyssum minutum Schlecht. ex DC., 
A. alyssoides (L.) L., Syrenia siliculosa Andrz. ex DC., 
Smelowskia calycina (Stephan ex Willd.) C.A. Mey.) 
(Bush, 1939; Kotov, 1979; Ball, Heywood, Akeroyd, 
1993; тощо). У Capparaceae, по рів ня но з дво ма ін
ши ми ро ди на ми, струк тур ні еле мен ти ча шеч ки й 
ча шо лист ків від зна ча ють ся знач но біль шою ва
ріа бель ністю, яка сто су єть ся їх ніх фор ми, роз мі
ру, сту пе ня й ха рак те ру зростан ня, особ ли востей 
си мет рії. Менш мін ли ві вони в кле о мо вих, але та
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кож мо жуть бути мо но морф ні чи ди морф ні, зрос лі 
чи віль ні (Bentham, Hooker, 1862; Pax, 1891; Zhang, 
Tucker, 2008a, b; Cornejo, 2009; Tucker, 2009, 2010; 
Tucker, Vanderpool, 2010; Short, 2011). Ча шо лист ки 
у хресто цві тих дос татньо од но ма ніт ні за бу до вою. 
У біль шості ви дів вони віль ні, опад ні, але мо жуть 
бути мо но або ди морф ни ми, зок ре ма міш ко по
діб ни ми при ос но ві чи кло буч ко по діб ни ми вго рі 
(Bush, 1939; Hedge, 1965; Hedge, Rechinger, 1968; 
Fedorov, Artiushenko, 1975; Kotov, 1979; Hegi, 1986; 
Ball, Heywood, Akeroyd, 1993; AlShehbaz, 2010, 
2012a, b). З ево лю цій но го по гля ду в Brassicaceae s. l. 
просте жу єть ся до во лі чіт ка тен ден ція до уні фі ка ції 
струк тур них еле мен тів ча шеч ки, яка особ ли во ви
раз на у хресто цві тих. У всіх трьох ро ди нах особ ли
вості струк ту ри ча шеч ки й ча шо лист ків, як пра ви
ло, є ро до ви ми ді аг ностич ни ми оз на ка ми.

Пе люст ки кві ток трьох роз гля ну тих ро дин різ но
ма ніт ні за фор мою і роз мі ром, ін ко ли вони мо жуть 
бути ру ди мен тар ні або зов сім від сут ні в ка пер це
вих (на прик лад, у ро дах Cadaba, Maerua Forssk., 
Boscia Lam., Thylachium DC.) і в хресто цві тих (ок
ре мі види Cardamine L., Nasturtium W.T. Aiton, 
Lepidium L., Capsella Medik., Coronopus Zinn) (De 
Candolle, 1821; Bentham, Hooker,1862; Prantl, 1891; 
Bush, 1939; Fedorov, Artiushenko, 1975; Kotov, 1979; 
AlShehbaz, 2010, 2012a, b). Ос тан ні власти ві за зви
чай ба гатьом са мо за пиль ним ви дам, не за леж но від 
їхньо го сис те ма тич но го по ло жен ня (Endress, 2010). 
Зде біль шо го пе люст ки су ціль ні, але в по оди но ких 
ви дів або ро дів вони над рі за ні (Polanisia jamesii 
(Torr. et A. Gray) Iltis, Cleomaceae), то роч ку ва ті (рід 
Schizopetalon Sims) чи лі ній ні (рід Stenopetalum R. Br. 
ex DC.). За галь на ево лю цій на тен ден ція роз ви тку 
пе люсток у Brassicaceae s. l. – змен шен ня їхньо го 
роз мі ру, тоб то ру ди мен та ція.

Квіт ко ло же (див. таб ли цю) в до слі джу ва них 
ро ди нах поріз но му струк ту ро ва не. В ка пер це
вих і кле о мо вих воно, як пра ви ло, ви дов же не або 
більшменш ко ніч не, внас лі док чого фор му єть ся 
ви раз ний ан д ро фор, гі но фор або ан д ро гі но фор, а 
в хресто цві тих – за зви чай пло ске, але, як ви ня ток, 
може бу ти дещо ви дов же ним (три ба Thelypodieae 
Prantl, Diplotaxis DC. та ін.). Ви дов же ні ан д ро фор, 
гі но фор та ан д ро гі но фор є своє рід ним присто су
ван ням до пе ре хрес но го за пи лен ня. 

Нек тар ні струк ту ри (див. таб ли цю) на ле жать до 
ха рак тер них оз нак до слі джу ва них ро дин. Вони мо

жуть бути у ви гля ді су ціль но го екс т раста мі наль но
го дис ка, що спо ра дич но роз ви ва єть ся в ба гатьох 
ви дів цих ро дин (від сут ній у хресто цві тих), су ціль
но го кіль ця чи ок ре мих ре цеп та ку ляр них утво рів, 
які в різ них ви дів і ро дів ма ють не од на ко ві фор
му та ви гляд (за лоз ки, лус ки чи ви дов же ні ви рос
ти квіт ко ло жа). В ка пер це вих нек тар ні струк ту ри 
най мін ли ві ші, мо жуть бути у ви гля ді су ціль но го 
нек тар но го дис ка або ок ре мих нек тар ни ків різ них 
фор ми і сту пе ня роз ви тку. По діб ної бу до ви вони і в 
кле о мо вих. Для хресто цві тих ха рак тер ні тіль ки ре
цеп та ку ляр ні нек тар ні струк ту ри (су ціль не кіль це 
чи ок ре мі ме до ві за лоз ки, які від зна ча ють ся різ
ни ми чис лом, фор мою й роз мі ром та дис ло ко ва ні 
на в ко ло ос но ви ти чи нок (Bentham, Hooker, 1862; 
Pax, 1891; Prantl, 1891; Fedorov, Artiushenko, 1975; 
Zhang, Tucker, 2008a, b; Cornejo, 2009; Takhtajan, 
2009; AlShehbaz, 2010, 2012a, b; Tucker, 2010; 
Tucker, Vanderpool, 2010). Від різ няє Brassicaceae s. str. 
від двох ін ших ро дин не тіль ки від сут ність нек тар
но го дис ка, а й знач не змен шен ня роз мі ру та кіль
кості ме до вих за ло зок, що ха рак тер но для ба гатьох 
ви дів. 

Отже, мож на при пус ти ти, що в про це сі ево лю
цій но го роз ви тку Brassicaceae s. l. від бу ва ла ся по
с ту по ва ре дук ція нек тар них струк тур – від нек
тар но го дис ка до су ціль но го нек тар но го кіль ця й 
ок ре мих за ло зок. Та кий на прям змін обу мов ле ний, 
ма буть, ком плек сом чин ни ків, се ред яких важ ли
ве зна чен ня мали функ ція при ваб лю ван ня за пи
лю ва чів, еко ло гіч ні та клі ма тич ні умо ви іс ну ван ня 
ви дів, здат ність ос тан ніх до са мо за пи лен ня, пе ре
роз по діл ор га ніч но го ре сур су в ме жах од ні єї осо
би ни, ру ди мен та ція кві ток, а та кож по лі ме ри за ція 
су цвіть. 

Ан д ро цей (див. таб ли цю) може ма ти ан д ро
фор або ан д ро гі но фор, тоб то ви дов же не між вуз ля 
осі квіт ки між ві ноч ком і гі не це єм (Takhtadzhian, 
1966). Ан д ро фор не власти вий хресто цві тим. У 
ви дів реш ти ро дин він та кож може не фор му ва
ти ся (на прик лад, Capparaceae: Capparis, Belencita 
H. Karst., Steriphoma та ін.; Cleomaceae: Cleome, 
Cleomella, Wislizenia Engelm. тощо) або роз ви
ва ти ся і бути ко рот ким (Capparaceae: Crateva, 
Pteropetalum Pax; Cleomaceae: Roeperia F. Muell.) чи 
дов гим (Capparaceae: Cladostemon A. Braun et Vatke; 
Cleomaceae: Pedicellaria Schrank, Isomeris). Зрід ка 
в двох ос тан ніх ро ди нах ти чин ко ві нит ки мо жуть 
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зроста ти ся між со бою і при рос та ти до гі но фо
ра, тоді утво рю єть ся ан д ро гі но фор (Cleomaceae: 
Peritoma DC., Roeperia, Gynandropsis, Cleome p. 
p.; Capparaceae: Capparicordis Iltis et Cornejo, 
Monilicarpa Cornejo et Iltis).

У всіх ро ди нах ан д ро цей фор му єть ся в ре зуль
та ті функ ціо ну ван ня чо тирьох при мор ді їв. За
зви чай у Cleomaceae та Brassicaceae, а по части і в 
Capparaceae два ме ді ан ні при мор дії ді лять ся, внас
лі док чого кіль кість ти чи нок збіль шу єть ся до шес
ти. Мо жуть ді ли ти ся й усі чо ти ри при мор дії, тоді 
роз ви ва єть ся ві сім або біль ше ти чи нок (у ка пер це
вих – до 250). Час ти на з них здат на втра ча ти своє 
функ ціо наль не при зна чен ня і ста ва ти сте риль ною 
(Takhtajan, 2009). У дея ких ви дів фер тиль ною за
ли ша єть ся тіль ки одна ти чин ка (Dactylaena Schrad. 
ex Schult. f.) (Tucker, Vanderpool, 2010). Ка пер це ві 
та кле о мо ві від зна ча ють ся роз ви тком ти чи нок із 
дуже дов ги ми (як пра ви ло, дов ши ми, ніж пе люст
ки), тон ки ми й не роз ши ре ни ми нит ка ми, які різ ко 
не від різ няють ся за дов жи ною. Тіль ки в ок ре мих 
ви дів, на прик лад, роду Steriphoma, спос те рі га ють
ся чо ти ри силь ні ти чин ки або вони по пар но ма ють 
різ ну дов жи ну (Cleome africana Botsch.= Siliquaria 
glandulosa Forssk.) (Bentham, Hooker, 1862; Pax, 
1891). За зви чай усі ти чин ки віль ні чи зроста ють ся 
при ос но ві або май же на по ло ви ну сво єї дов жи ни 
(Gynandropsis). 

За струк ту рою ан д ро цею хресто цві ті чіт ко різ
нять ся від двох ін ших до слі джу ва них ро дин. Як 
за зна че но вище, в них зав жди від сут ній ан д ро
фор, май же всі вони ма ють чо ти ри силь ні від нос
но ко рот кі (за зви чай не пе ре ви щу ють дов жи ни 
пе люсток) ти чин ки. Зде біль шо го ла те раль ні ти
чин ки відста ють у роз ви тку від ме ді ан них. Їхні 
нит ки дос татньо по лі морф ні й мо жуть бути тон
ки ми, роз ши ре ни ми або з до дат ка ми при ос но
ві. Ви ня ток ста нов лять тіль ки види кіль кох ро дів, 
зок ре ма, Megacarpaea polyandra Benth. (18–24 ти
чин ки), Hormathophylla spinosa (L.) P. Küpfer (0–10 
ти чи нок), Lepidium (кіль кість ти чи нок ре ду ко ва на 
до двох чи чо тирьох у L. pinnatifidum Ledeb.: ла те
раль ні від сут ні, ме ді ан них 2 або 4; у L. ruderale L., 
L. virginicum L. та L. densiflorum Schrad. роз ви не ні 
тіль ки 2 або 4 ме ді ан ні), Coronopus (ін ко ли від сут
ні ла те раль ні, а ме ді ан ні не роз ще п ле ні), Cardamine 
(C. hirsuta L., одна або обид ві ла те раль ні від сут ні). 
Лише в ок ре мих ро дах ти чин ки по пар но (пов ністю 

або част ко во) зроста ють ся (Dontostemon Andrz. ex 
C.A. Mey., Anchonium DC., Springia Van Heurck et 
Müll. Arg., Vella L., Boleum Desv.), ма ють од на ко ву 
дов жи ну (Stanleya Nutt., Yinshania Ma et Y.Z. Zhao) 
або фор му ють три пари од на ко вої дов жи ни 
(Caulanthus S. Watson, Streptanthus Nutt.) чи ста ють 
сте риль ни ми (част ко во), як у Diplotaxis viminea DC. 
(Bentham, Hooker, 1862; Prantl, 1891; Kotov, 1979; 
Méndez, Gómez, 2006). 

Отже, в ро ди нах Capparaceae і Cleomaceae струк
ту ра ан д ро цею до во лі мін ли ва; спос те рі га єть ся, 
зок ре ма, як його по лі ме ри за ція, так і ре дук ція. У 
Brassicaceae s. str., на впа ки, ан д ро цей від зна ча єть
ся біль шою од но ма ніт ністю бу до ви, внас лі док чого 
хресто цві ті чіт ко від різ няють ся від реш ти ро дин 
від сут ністю ан д ро фо ра й ан д ро гі но фо ра, ве ли ким 
пе ре ва жан ням чо ти ри силь них ти чи нок (ла те раль
ні відста ють у роз ви тку від ме ді ан них) із до во лі ко
рот ки ми нит ка ми.

За га лом у про це сі іс то рич но го роз ви тку 
Brassicaceae s. l. ан д ро цей змі ню вав ся шля хом олі
го ме ри за ції, ста бі лі за ції та спро щен ня його струк
ту ри. Пев ний по лі мор фізм ти чин ко вих ни ток 
Brassicaceae s. str. мож на вва жа ти про я вом тер мі
наль ної про лон га ції.

Гі не цей (див. таб ли цю) в усіх ро ди нах може роз
та шо ву ва ти ся на гі но фо рі (кар по фо рі). Для ро дин 
Capparaceae і Cleomaceae – це до во лі ха рак тер на і 
по ши ре на оз на ка. Як пра ви ло, особ ли во в ка пер
це вих, гі но фор над то дов гий – пе ре ви щує дов жи ну 
ти чи нок. Тіль ки в ок ре мих не ба гатьох ро дах кле
о мо вих він може бу ти дуже ко рот кий або зов сім 
від сут ній (Dactylaena, Dipterygium, Cristatella Nutt.). 
У хресто цві тих гі но фор спос те рі га єть ся лише зрід
ка. Він ха рак тер ний зде біль шо го для ви дів три
би Thelypodieae Prantl. Ок рім того, спо ра дич но 
може фор му ва ти ся в дея ких ін ших ро дах, зок ре ма 
Diplotaxis, Brassica L., Lunaria L. тощо. Вза га лі кар
по фор у хресто цві тих – це над то ар ха їч на оз на ка.

Вва жа єть ся, що гі не цей сфор мо ва ний дво ма 
при мор дія ми в усіх ро ди нах (Pax, 1891; Brückner, 
2000; Takhtajan, 2009). Але не об хід но за ува жи ти, 
що його роз ви ток до слі джу вав ся тіль ки на ок ре
мих мо дель них об’єктах. У Capparaceae s. l. кіль
кість при мор ді їв і, від по від но, – кар пел, нестій ка 
й може змі ню ва ти ся від двох–чо тирьох до 10–12. 
Ін ко ли при мор дії утво рю ють су ціль не кіль це 
(Pax, 1891; Brückner, 2000; Zhang, Tucker, 2008a, b; 
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Cornejo, 2009; Iltis et al., 2011). Кар пе ли починають 
фор му ва ти ся, як пра ви ло, в ла те раль ній пло щи
ні і тіль ки зрід ка – в ме ді ан ній. В ос танньо му ви
пад ку роз та шу ван ня сту лок і пла цент змі щу єть ся 
на 90° (Brückner, 2000). Пла цен тар ні ре гіо ни ди
фе рен цію ють ся дуже ра но, з різ ною швид кістю 
рос ту в різ них ви дів. У дея ких ви пад ках (Capparis, 
Podandrogyne Ducke) їх ній ін тен сив ний роз ви ток 
може при гні чу ва ти ріст дор заль ної час ти ни май
бут ніх сту лок. Коли, на впа ки, ін тен сив ні ше рос
туть ді лян ки май бут ніх сту лок, тоді фор му ють ся 
ка рі наль ні при ймоч ки (Capparis, Maerua Forssk.) 
(Brückner, 2000). На від мі ну від ка пер це вих, го лів
часті при ймоч ки кле о мо вих утво рю ють ся пе ре
важ но ме ді ан ни ми час ти на ми при мор дію, внас
лі док при ско ре но го рос ту пла цен тар них ді ля нок, 
на віть тоді, коли біч ні час ти ни при мор дію спо
чат ку роз ви ва ють ся ін тен сив ні ше, ніж ме ді ан ні 
(Brückner, 2000). Не справж ня пе ре тин ка (septum) 
роз ви ва єть ся пост ге ні таль но і власти ва не всім ка
пер це вим. Вона спос те рі га єть ся в ок ре мих ви дів 
роду Capparis, у Cadaba indica Lam., Crateva religiosa 
G. Forst., а та кож у ро дах Steriphoma, Morisonia L. та 
Maerua (Raghavan, Venkatasubban, 1941; Brückner, 
2000; Takhtajan, 2009). Для кле о мо вих вто рин на 
(не справж ня) пе ре тин ка не ха рак тер на (Takhtajan, 
2009). 

У Brassicaceae s. str. по чат ко ві ета пи он то ге
не зу гі не цею до во лі од но ма ніт ні в біль шості ви
дів, на від мі ну від ка пер це вих (Smyth, Bowman, 
Meyerowitz, 1990; Sessions, 1997). Іс ну ють кіль ка 
кон цеп цій, які ін тер пре ту ють ха рак тер його ево
лю ції (Brückner, 2000). При пус ка ють, що гі не цей 
по чи нає фор му ва ти ся дво ма при мор дія ми, роз
та шо ва ни ми в по пе реч ній пло щи ні, або спо чат ку 
має ви гляд кіль це по діб ної струк ту ри чи спер шу 
роз ви ва ють ся чо ти ри пер вин ні при мор дії (два ме
ді ан ні та два ла те раль ні), які піз ні ше з’єднуються й 
утво рю ють два цен три рос ту (Payer, 1857; Alexander, 
1952; Brückner, 2000). За ре зуль та та ми су час них 
до слі джень пер ших ета пів он то ге не зу гі не цею 
на при кла ді кіль кох мо дель них ви дів (Arabidopsis 
thaliana (L.) Heynh., Cheiranthus cheiri L. та Brassica 
rapa L.) з’ясовано, що спо чат ку він роз ви ва єть ся 
як від кри та ци лін д рич на струк ту ра й тіль ки піз ні
ше (на восьмій ста дії) по чи на ють ди фе рен цію ва ти 
чо ти ри про від них пуч ки та дві пла цен тар ні ді лян
ки, на флан гах яких зго дом за кла да ють ся на сін ні 

за чат ки. Пі сля цьо го (дев’ята і де ся та ста дії роз
ви тку) пос ту по во фор му єть ся стовп чик зав’язі й 
ста ють мор фо ло гіч но чіт ки ми стул ки, пла цен ти 
та при ймоч ка (Smyth, Bowman, Meyerowitz, 1990; 
Sessions, 1997). Не справж ня пе ре тин ка зав’язі 
фор му єть ся пост ге ні таль но в ме ді ан ній пло щи
ні як ре зуль тат роз рос тан ня пла цен тар них ді ля
нок (Brückner, 2000; Takhtajan, 2009). Якщо «ци
ліндр» гі не цею має висту пи в ме ді ан них час ти нах, 
то роз ви ва ють ся ко мі су раль ні ло па ті при ймо чок, 
а за від сут ності та ких висту пів утво рю ють ся го
лів часті при ймоч ки (Smyth, Bowman, Meyerowitz, 
1990; Sessions, Zambryski, 1995; Sessions, 1997). Гі
не цей ди ме ри карп них пло дів хресто цві тих дещо 
від різ ня єть ся за ха рак те ром он то ге не тич но го роз
ви тку. На при кла ді до слі джен ня двох ви дів (Cakile 
lanceolata (Willd.) O.E. Schulz та Erucaria erucarioides 
Müll. Berol.) вста нов ле но, що дис таль ний ме ри
кар пій ди фе рен цію єть ся вже на ран ніх ета пах он
то ге не зу, зок ре ма тоді, коли щі ли на ци лін д рич
но го за фор мою гі не цею по чи нає за кри ва ти ся, а 
пе люст ки май же до рів ню ють по ло ви ні дов жи ни 
зав’язі (Hall et al., 2006). Цей етап від по ві дає при
близ но восьмій–дев’ятій ста ді ям роз ви тку гі не цею 
за кла си фі ка ція ми ін ших ав то рів (Smyth, Bowman, 
Meyerowitz, 1990; Sessions, 1997).

Зав’язь дво або ба га то гніз да в ка пер це вих, за
зви чай од но гніз да – в кле о мо вих (двог ніз да тіль ки 
в Wislizenia та Oxystylis Torr. et Frém.). У хресто цві
тих вона та кож двог ніз да або од но гніз да внас лі док 
вто рин них ре дук цій них про це сів (Pax, 1891; Zhang, 
Tucker, 2008a, b; Cornejo, 2009; Takhtajan, 2009; Iltis, 
Hall, Cochrane, Sytsma, 2011). Стовп чик зав’язі (а 
піз ні ше – пло ду) в ка пер це вих і кле о мо вих час то 
не роз ви ва єть ся (при ймоч ка си дя ча) або він дуже 
ко рот кий. Від сут ність стовп чи ка в цих ро ди нах 
ціл ком зро зу мі ла, якщо вра ху ва ти, що їхні зав’язі 
роз та шо ва ні на дов го му гі но фо рі. При ймоч ки в 
цих двох ро ди нах до во лі од но ма ніт ні, най час ті
ше го лів часті або крап ко по діб ні. Лише зрід ка в 
ка пер це вих вони мо жуть бути дис ко по діб ни ми 
чи май же дво ло па те ви ми (тіль ки в Atamisquea). У 
Brassicaceae, на від мі ну від реш ти ро дин, стовп чик 
зав’язі, як пра ви ло, до б ре роз ви не ний, хоча є до
во лі ба га то ви дів, що ма ють си дя чу й дуже різ но
ма ніт ну за фор мою при ймоч ку. Тіль ки двом ви дам 
хресто цві тих (Neslia paniculata (L.) Desv. і Litwinowia 
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tenuissima (Pall.) Woronow ex Pavlov) власти ві опад ні 
стовп чи ки (пі сля до зрі ван ня пло дів). 

На сін ні за чат ки всіх трьох ро дин на ле жать до 
ан троп них або кам пі ло троп них (най по ши ре ні
ший тип се ред квіт ко вих рос лин) (Rodionova, 1982, 
1992). У кож но му гніз ді зав’язі їх може бу ти по 
од но му, де кіль ка або ба га то. У ви дов же них ве ли
ких пло дах вони за зви чай чис лен ні, а в дріб них і 
ко рот ких, у тому чис лі в стру чеч ках хресто цві тих, 
їх кіль ка або один. Ка пер це ві та кле о мо ві від зна
ча ють ся ще й своє рід ним спо со бом за кла дан ня 
на сін них за чат ків. За да ни ми J.B. Payer, у ви дів 
Cleome та Polanisia Raf. на сін ні за чат ки фор му ють
ся в два ета пи: спо чат ку не ве ли ка їхня час ти на роз
ви ва єть ся ак ро пе таль но дво ма ря да ми, а піз ні ше 
по між ними до дат ко во «вкра п лю єть ся» ще пев на 
їх кіль кість (Payer, 1857). У до слі дже них ви дів роду 
Capparis на сін ні за чат ки спер шу фор му ють ся на 
двох ра ді аль них ря дах пла цен ти, а зго дом утво рю
єть ся ще один чи кіль ка та ких ря дів, на яких яй це
клі ти ни за кла да ють ся в до цен тро во му по ряд ку. У 
хресто цві тих за кла дан ня на сін них за чат ків до во лі 
од но ма ніт не – ба заль ноапі каль не, але в дис таль
но му пе ри кар пії вони вер ти каль но орі єн то ва ні, 
тоб то ін вер то ва ні сто сов но ін ших (Brückner, 2000; 
Hall et al., 2006). 

На ве де ні дані свід чать, що в Brassicaceae s. l. 
ево лю ція гі не цею су про во джу ва ла ся ре дук цій ни
ми про це са ми. В усіх трьох ро ди нах змен шу ва
ла ся кіль кість на сін них за чат ків в од но му гніз ді, 
крім того, гніз да зав’язі ско ро ти ли ся до од но го 
(Cleomaceae, біль шість ви дів) чи двох (пе ре важ
но Brassicaceae s. str.). У біль шості ви дів ос танньої 
ро ди ни гі но фор не от ри мав по даль шо го роз ви тку. 
По ряд із цим у роз ви тку гі не цею час ти ни хресто
цві тих (три ба Brassiceae) з’явилася ево лю цій на но
ва ція – про лі фе ра ція клі тин ме зо кар пу, внас лі док 
чого сфор му ва ли ся ди ме ри карп ні пло ди, та кож у 
цій ро ди ні уріз но ма ніт ни ла ся фор ма при ймоч ки. 

Отже, мож на при пус ти ти, що в про це сі іс то рич
но го роз ви тку в Brassicaceae s. l. змен шу вав ся сту
пінь ево лю цій ної пластич ності струк тур них еле
мен тів квіт ки, тоб то від бу ва ла ся олі го ме ри за ція, і 
це при зве ло до уні фі ка ції її мор фо ло гіч них оз нак, 
яка є най ви раз ні шою в Brassicaceae s. str.

Цві тін ня (див. таб ли цю), як ві до мо, обу мов
лю єть ся ці лим ком плек сом чин ни ків, які в до слі
джу ва них ро ди нах ще не дос татньо вив че ні. Од нак 

ві до мо, що дея кі види ка пер це вих і кле о мо вих у 
тро пі ках і суб тро пі ках мо жуть цвісти впро довж 
усьо го року (на прик лад, Capparis mitchellii Lindl., C. 
umbonata Lindl., C. quiniflora DC., Wislizenia palmeri 
A. Gray, Cleome rutidosperma DC., C. viscosa L. 
(Toelken, 1986; Tucker, Vanderpool, 2010; Short, 
2011). Ба га то ви дів, особ ли во од но річ них чи ма
ло річ них із ба га то квіт ко ви ми ки ти ця ми, від зна ча
ють ся три ва лим цві тін ням – від ранньої вес ни до 
пізньої осе ні (Keighery, 2002; Zhang, Tucker, 2008a, 
b; Tucker, Vanderpool, 2010). За ме жа ми суб тро піч
ної зони цві тін ня рос лин на зва них двох ро дин і 
хресто цві тих при уро че не до те п ло го пе ріо ду. На 
те ри то рії Ук ра ї ни, на прик лад, обид ва види Cleome 
(C. canescens Stev. ex DC. та C. donetzica Tzvel.) цві
туть від черв ня до серп ня, а Tarenaya hassleriana 
(Chodat) Iltis – від трав ня до ве рес ня (Ilinska, 2014).

Уп ро довж доби квіт ки ка пер це вих роз кри ва
ють ся зде біль шо го вно чі, хоча є й такі, що цві
туть удень (на прик лад, Atamisquea emarginata Miers 
ex Hook. et Arn.) (Medan, Ponessa, 2003; Iltis et al., 
2011). Кле о мо ві мо жуть цвісти вдень, уве че рі або 
вно чі (Iltis et al., 2011). Але ніч не цві тін ня для них є 
рід кіс ним яви щем, яке ос та точ но ще не до слі дже не 
(Cane, 2008). У хресто цві тих пе ре ва жає ден не цві
тін ня, вно чі роз кри ва ють ся квіт ки тіль ки у ви дів 
Matthiola W.T. Aiton, Hesperis L. та ще кіль кох ін ших 
ро дів (Avetisian, 1981; Cane, 2008). При вер тає ува гу 
той факт, що ці види, як і такі Cleomaceae, ма ють 
за ло зисті струк ту ри (за лоз ки або за ло зисті во лос
ки). Опи са ний пе ре біг цві тін ня впро довж доби 
обу мов ле ний, ма буть, ви мо га ми до пев них по каз
ни ків тем пе ра тур но го ре жи му і во ло гості по віт ря, 
а та кож адап та ці єю до тих чи ін ших за пи лю ва чів. 

За пи лен ня. В усіх трьох ро ди нах про від ну роль 
ві ді грає пе ре хрес не за пи лен ня, яке в са мо су міс них 
ви дах нерідко за без пе чу єть ся ди хо га мі єю – про
то гі ні єю (час то) або про тан д рі єю (зрід ка). Са мо
не су міс ність біль ше ха рак тер на для ка пер це вих 
і хресто цві тих. Та ки ми є, на прик лад, 85% ви дів 
роду Capparis, види Crateva (Capparaceae), а та кож 
Brassica, Berteroa DC., Arabidopsis Heynh., Diplotaxis 
tenuifolia (L.) DC., Sobolewskia sibirica (Willd.) 
P.W. Ball тощо (Brassicaceae) (AlShehbaz, 1977; 
Avetisian, 1981; Vasilchenko, 1981; Snell, Aarssen, 
2005; Nasrallah et al., 2007; Primo, Machado, 2009; 
Rea, Liu, Nasrallah, 2010; Kitashiba, Nasrallah, 
2014). Се ред кле о мо вих та кож є ало гам ні види, 
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на прик лад Cleome glandulosa Ruiz et Pav. ex DC. та 
C. anomala Kunth, але знач на їхня час ти на схиль на 
до ав то га мії (Cane, 2008). Пе ре хрес не за пи лен ня в 
різ них ро ди нах до ся га єть ся роз ви тком не од на ко
вих струк тур них еле мен тів квіт ки. В ка пер це вих і 
кле о мо вих – це фор му ван ня ви дов же но го гі но фо
ра або ан д ро фо ра (від да ляє при ймоч ку від пи ля
ків), а в хресто цві тих – роз ви ток дов го го стовп чи
ка зав’язі, зав дя ки чому на при ймоч ку так само не 
пот ра п ляє влас ний пи лок ( Prantl, 1891; Avetisian, 
1981; Bianchi, Gibbs, 2000; Zhang, Tucker, 2008a, b; 
Primo, Machado, 2009). Лише зрід ка спос те рі га єть
ся ге те рости лія, на прик лад, у ви дів Fibigia. В усіх 
ро ди нах, особ ли во у рос лин екст ре маль них еко то
пів або од но річ ни ків, до во лі по ши ре на ав то га мія 
(Snell, Aarssen, 2005; Cane, 2008). Дос татньо ха рак
тер ним є і ком бі но ва не за пи лен ня, яке в хресто цві
тих за без пе чу єть ся чо ти ри силь ним ан д ро це єм, а 
та кож не од но час ним до зрі ван ням дов гих і ко рот
ких ти чи нок: у кож ній квіт ці спо чат ку роз ви ва
ють ся дов гі ти чин ки, що за без пе чу ють за пи лен ня 
«чу жих» кві ток, а по тім ви дов жу ють ся ко рот кі, які 
«ви си па ють» пи лок на при ймоч ку влас ної квіт ки. 
Рід кіс ною є клейсто га мія – фа куль та тив на (ок ре
мі види Lepidium, Cardamine chenopodiifolia Pers., 
Sinapis arvensis L.) або об лі гат на (Geococcus pusillus 
J. Drumm. ex Harv., Subularia aquatica L.) (Avetisian, 
1981). Тіль ки в ок ре мих ви дів Brassicaceae спос те
рі га єть ся агам не за плід нен ня (Draba verna, Draba 
oligosperma Hook., Smelowskia calycina (Stephan ex 
Willd.) C.A. Mey., в дея ких ви дів Boechera Á. Löve 
et D. Löve тощо) (Avetisian, 1981; Schranz et al., 
2005; Sharbel et al., 2010). У ро ди нах Cleomaceae та 
Capparaceae клейсто га мія й апо мік сис та кож є дуже 
рід кіс ни ми яви ща ми. Здат ність са мо за пи лю ва
ти ся в за кри тих квіт ках ві до ма тіль ки для Cleome 
aculeata L. (Zapata, 2006), апо мік сис – для Capparis 
frondosa Jacq. (Bianchi, Gibbs, 2000).

Отже, в про це сі іс то рич но го роз ви тку в кож ній 
із трьох ро дин (або в Brassicaceae s. l.) сфор му ва ла ся 
така сис те ма за пи лен ня, в якій оп ти маль но ком бі
ну ють ся пе ре хрес не та са мо за пи лен ня, що за по бі
гає гли бо ко му ін бри дин гу та вод но час умож лив
лює іс ну ван ня рос лин того чи ін шо го виду в екс
т ре маль них умо вах нав ко лишньо го се ре до ви ща. 
Клейсто га мія й апо мік сис в усіх трьох до слі дже них 
ро ди нах на ле жать до рід кіс них явищ, ха рак тер них 
для по оди но ких ви дів.

Ви снов ки 

У всіх до слі дже них ро ди нах од на ко вим є тип су
цвіт тя – ки ти ця. Ос нов ни ми на пря ма ми струк
тур ної змі ни ки ти ці Brassicaceae s. l. були ре дук ція 
до од ні єї квіт ки, з од но го боку, а з дру го го – по
лі ме ри за ція, тоб то збіль шен ня кіль кості кві ток в 
од но му су цвіт ті. Обид ва мо ду си мор фо ло гіч ної 
транс фор ма ції ки ти ці від бу ва ли ся па ра лель но як 
у Cleomaceae, так і в Brassicaceae s. str. Збід нен ня 
ки тиць обу мов ле не, ма буть, адап та ці єю рос лин 
до арид них чи кріо філь них умов іс ну ван ня. У до
слі дже ній гру пі ро дин мож на вва жа ти вто рин ним 
роз ви ток ін тер ка ляр них та брак те оз них ки тиць – 
дуже ха рак тер них для Cleomaceae та рід кіс них у 
Brassicaceae s. str.

Квіт ка Brassicaceae s. l. від зна ча єть ся за га лом 
до во лі ши ро ким спек тром мор фо ло гіч них оз нак, 
який охо п лює різ ні її струк тур ні еле мен ти і сфор
му вав ся на ос но ві ба гатьох іс то рич них тен ден цій. 
Най по ши ре ні ші (ти по ві) та рід кіс ні струк тур ні оз
на ки квіт ки кож ної ро ди ни не є то тож ни ми. 

До спіль них оз нак кві ток усіх трьох ро дин або 
хресто цві тих у ши ро ко му об ся зі мож на від нести 
за галь ний план їхньої бу до ви (тет ра цик ліч ність, 
ан д ро гін ність), па ра карп ний гі не цей, ана троп ні 
або кам пі ло троп ні на сін ні за чат ки, на яв ність нек
тар них струк тур. Квіт ки цих ро дин та кож об’єднує 
по тен цій на здат ність до зи го морф ності, але тіль ки 
в Cleomaceae така тер мі наль на де віа ція от ри мує по
туж ний роз ви ток. Інші мор фо ло гіч ні оз на ки квіт
ки за зна ли пев ної транс фор ма ції. 

Ви со кий рі вень пластич ності струк тур них 
еле мен тів квіт ки ха рак тер ний для суб тро піч но
тро піч ної ро ди ни Capparaceae. У Cleomaceae та 
Brassicaceae s. str. спос те рі га єть ся пос ту по ве його 
змен шен ня. Най біль ших ево лю цій них змін за зна
ла квіт ка Brassicaceae s. str., що обу мов ле но, мож
ли во, ос во єн ням хресто цві ти ми ре гіо нів із кон ти
нен таль ним клі ма том. 

До ос нов них ево лю цій номор фо ло гіч них мо ду
сів квіт ки Brassicaceae s. l. мож на від нести такі: тер
мі наль ну де віа цію (зи го морф ні квіт ки, Cleomaceae), 
ру ди мен та цію (роз мір пе люсток, Brassicaceae s. str.), 
уні фі ка цію (струк тур ні еле мен ти ча шеч ки, квіт ко
ло жа, ан д ро цей, Brassicaceae s. str.), ре дук цію (нек
тар ні струк ту ри, кіль кість на сін них за чат ків в од
но му гніз ді (всі ро ди ни); чис ло гнізд зав’язі (од не 
в Cleomaceae; два у Brassicaceae s. str.), елі мі на цію 
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(гі но фор, Brassicaceae s. str.), олі го ме ри за цію та ста
бі лі за цію (ан д ро цей, Brassicaceae s. str.), тер мі наль
ну про лон га цію (по лі мор фізм ти чин ко вих ни ток і 
при ймо чок, Brassicaceae s. str.), ево лю цій ну но ва цію 
(про лі фе ра ція клі тин ме зо кар пу, Brassicaceae s. str.). 

Мож на при пус ти ти, що впро довж ево лю ції 
змен шу ва ла ся пластич ність струк тур них еле мен тів 
квіт ки Brassicaceae s. l. та від бу ва ла ся їхня олі го ме
ри за ція, що обу мо ви ли уні фі ка цію мор фо ло гіч них 
оз нак, яка є най ви раз ні шою у Brassicaceae s. str. 

Різ ний пе ре біг цві тін ня про тя гом доби – пе ре
важ но вно чі в Capparaceae, зде біль шо го вдень – у 
Brassicaceae s. str. і в різ ний час доби – в Cleomaceae – 
спри чи не ний, ма буть, ви мо га ми до пев них по каз
ни ків тем пе ра тур но го ре жи му і во ло гості по віт ря, 
а та кож адап та ці єю до тих чи ін ших за пи лю ва чів.

Для Brassicaceae s. l. най ха рак тер ні ші три спо со
би за пи лен ня – пе ре хрес не, ком бі но ва не та са мо
за пи лен ня. Пе ре хрес не за пи лен ня ві ді грає про від
ну роль в усіх ро ди нах, але в кож ній із них до ся
га єть ся роз ви тком не од на ко вих струк тур них еле
мен тів квіт ки. В ка пер це вих і кле о мо вих ало га мія 
за без пе чу єть ся фор му ван ням гі но фо ра, ан д ро фо ра 
або ан д ро гі но фо ра, а в хресто цві тих – ут во рен ням 
дов го го стовп чи ка зав’язі. Ком бі но ва не за пи лен ня 
(оп ти маль не по єд нан ня ало й ав то га мії) особ ли во 
ха рак тер не для Brassicaceae s. str., де дов гі ти чин
ки чо ти ри силь но го ан д ро цею за без пе чу ють пе ре
хрес не, а ко рот кі – са мо за пи лен ня. Клейсто га мія 
й апо мік сис в усіх трьох до слі дже них ро ди нах (або 
Brassicaceae s. l.) на ле жать до рід кіс них явищ.
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Ильинская А.Ф. Спектры морфологических признаков 
Brassicaceae s. l.: соцветие, цветок . – Укр. ботан. журн. – 
2015. – 72(2): 122–134.

Институт ботаники имени Н.Г. Холодного НАН 
Украины, г. Киев

Исследованы спектры морфологических призна
ков соцветия и цветка трех близкородственных се
мейств: Capparaceae, Cleomaceae и Brassicaceae s. str. или 
Brassicaceae s. l. (альтернативная точка зрения). Главное 
внимание уделено следующим признакам соцветия: 
тип, характер ветвления, количество цветков в одном 
соцветии, наличие (отсутствие) прицветников. Для 
анализа строения цветка использованы главным об
разом такие признаки: тип симметрии цветка, форма, 
характер роста и продолжительность существования 
чашелистиков, форма, особенности развития и размер 
лепестков, особенности строения цветоложа и нектар
ников, конструкция андроцея, строение и особенности 
развития гинецея, а также характер цветения и опыле
ния цветков. Во всех трех семействах наблюдается оди
наковый тип соцветия – кисть. Ведущими направлени
ями эволюционной трансформации кисти Brassicaceae 
s. l. были редукция до одного цветка, с одной стороны, 
и полимеризация (увеличение количества цветков в 
одном соцветии) – с другой. Оба модуса морфологиче
ского изменения кисти наблюдаются как в Cleomaceae, 
так и в Brassicaceae s. str. Предполагается, что обеднение 
кисти – это результат адаптации растений к аридным и 
криофильным условиям существования. Развитие ин
теркалярных и брактеозных кистей – очень характерных 
для Cleomaceae и редких – в Brassicaceae s. str. в исследуе
мой группе семейств имеет, вероятно, вторичное проис
хождение. Можно предположить, что в процессе эволю
ции уменьшалась пластичность структурных элементов 
цветка и происходила их олигомеризация, что обуслови
ло унификацию морфологических признаков, наиболее 
выразительную в Brassicaceae s. str. Разный ход цветения 
в течение суток (преимущественно ночью в Capparaceae, 
в основном днем – в Brassicaceae s. str. и в разное вре
мя суток – в Cleomaceae) обусловленный, вероятно, по
требностью в определенном температурном режиме и 
влажности воздуха, а также адаптацией к тем или другим 
опылителям. Для Brassicaceae s. l. наиболее характерны 
три способа опыления – перекрестное, комбинирован
ное и самоопыление. Перекрестное опыление в каждом 
из трех семейств достигается развитием разных струк
турных элементов цветка: у каперцевых и клеомовых – 
посредством формирования гинофора, андрофора или 
андрогинофора, а у крестоцветных – развитием длинно
го столбика завязи. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Capparaceae, Cleomaceae, 
Brassicaceae, морфология, соцветие, цветок, цветение, 
опыление.

Ilyinska A.P. The range of the morphological features of 
Brassicaceae s. l.: inflorescence, flower. – Ukr. Bot. J. – 
2015. – 72(2):  122–134.
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The spectra of morphological features of the inflorescence 
and the flower of plants of three closely related families: Cap-
paraceae, Cleomaceae and Brassicaceae s. str. or Brassicaceae 
s. l. (alternative view) are investigated. The main attention is 
paid to the following features of inflorescence: type, branching 
pattern, the number of flowers in one inflorescence, and the 
presence (absence) of the bracts. For analyzing the structure 
of the flower were used mostly features such as: symmetry type 
of flower, shape, growth pattern and duration of the sepals, 
shape, size and features of the petals, the structural features 
of the receptacle and nectaries, androecium construction, 
structure and features of the gynoecium, and the character of 
flowering and pollination of the flowers. It was established that 
in all three families observed the same type inflorescence – 
raceme. The main directions evolutionary transformation of 
the raceme of Brassicaceae s. l. were reduction to one flower 
on one hand, and polymerization (increased number of the 
flowers in an inflorescence), – on the other. Both modus mor
phological changes of the raceme observed in Cleomaceae as 
well as in Brassicaceae s. str. It is supposed that the depletion 
of the raceme is the result of adaptation of plants to arid and 
cryophilic conditions of existence. The development of in
tercalary and bracteate raceme – very typical for Cleomaceae 
and rare in the Brassicaceae s. str., in the study group of fami
lies is probably of secondary origin. Can assume that in the 
process of evolution the plasticity of the structural elements 
of the flowers decreased and occurred their oligomerization, 
which resulted in the unification of morphological features, 
the most expressive in the Brassicaceae s. str. Different course 
of the blooming across of the day (predominantly at night in 
Capparaceae, mostly during the day in Brassicaceae s. str. and 
at various times of the day in Cleomaceae) is caused by, prob
ably, need of the specific temperature conditions and humid
ity, as well as adaptation to one or the other pollinators. For 
Brassicaceae s. l. the most typical are three ways of pollination: 
a cross, the combined and selfpollination. Crosspollination 
in each of the three families is achieved by the development of 
various structural elements of the flower: in the Caper family 
and Cleomaceae it is ensures by forming ginofor, androfor or 
androginofor, and cruciferous – by development of the long 
stylus of the ovary.

K e y  w o r d s: Capparaceae, Cleomaceae, Brassicaceae, 
morphology, inflorescence, flower, flowering, pollination.


