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Abstract. The results of a comparative analysis of a range of 20 morphological characters of fruits and seeds for three 
closely related families, Capparaceae, Cleomaceae and Brassicaceae s. str., which according to molecular phylogenetic 
studies may be merged into Brassicaceae s. l., are provided. It is shown that all three families have a wide variety of 
morphological characters of fruits and seeds. The apomorphic structures of the seeds are rare. These include replum 
(which distinguishes fruits of Brassicaceae s. str. and Cleomaceae from those of Capparaceae), false septum (which is 
observed only in fruits of Brassicaceae s. str.) and possibly arcuate embryo (present in Cleomaceae and Capparaceae, 
lacking in Brassicaceae s. str.). Other structural features of fruits and seeds are plesiomorphic characters. It has been 
found that each family possesses a certain complex of the most common and very rare structural characters of fruits and 
seeds. For all three families, the complexes of such characters are given. The main historical trends in transformation 
of the structural elements of the generative and vegetative organs of the crucifers are discussed. It is assumed that the 
main evolutionary morphological trends of the studied modern families are caused by adaptation of the ancestral type 
of Brassicaceae s. l. to the constantly thermophilic (mainly tropics, Capparaceae), thermo-xerophilous (seasonally dry 
tropical and subtropical  ecotopes, Cleomaceae) and cryo-xerophilic (various habitats of continental climate, Brassicaceae 
s. str.) environments. Adaptation of the ancestral type of Brassicaceae s. l. to seasonal climate habitats presumably caused 
transition from zoo- to anemochory and was likely a driving factor in promoting discontinuous nature of meristem 
function. Moreover, it resulted in reduction of various structural elements of the plants which ultimately led to formation 
of a separate family Brassicaceae s. str.

Key words: Capparaceae, Cleomaceae, Brassicaceae, morphology, evolution, adaptation, fruit, seed, embryo

© А.П. ІЛЬЇНСЬКА, 2016

Вступ

Спек три мор фо ло гіч них оз нак ве ге та тив них ор га-
нів рос лин, а та кож су цвіт тя та квіт ки Brassicaceae 
s. l. (Capparaceae, Cleomaceae і Brassicaceae s. str.) 
ми вже ана лі зу ва ли (Ilyinska, 2015а, b). З'ясовано, 
зок ре ма, що ос нов ни ми фак то ра ми ево лю цій них 
адап та цій ве ге та тив них ор га нів рос лин Brassicaceae 
s. l. 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 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.). По ка за но та кож, 
що в ос тан ній ро ди ні, по рів ня но з дво ма ін ши ми, 
спос те рі га єть ся біль ше оз нак ви со кої спе ціа лі за ції 
жит тє вих форм рос лин, що обу мов ле но, мож ли во, 
роз се лен ням хресто цві тих не тіль ки в ксе ро філь ні, 

а й у кріо філь ні біо то пи. Вста нов ле но, що про від-
ни ми на прям а ми ево лю цій ної транс фор ма ції ки-
ти ці Brassicaceae s. l. були ре дук ція до од ні єї квіт-
ки та по лі ме ри за ція – збіль шен ня кіль кості кві ток 
в од но му су цвіт ті. Обид ва мо ду си мор фо ло гіч ної 
змі ни ки ти ці спос те рі га ють ся як у Cleomaceae, так 
і у Brassicaceae s. str. При пус ка єть ся, що уні фі ка ція 
мор фо ло гіч них оз нак квіт ки, яка най ви раз ні ша у 
Brassicaceae s. str., є ре зуль та том змен шен ня ево-
лю цій ної пластич ності її струк тур них еле мен тів у 
Brassicaceae s. l. 

Мета на шої ро бо ти – роз гля ну ти спек три мор-
фо ло гіч них оз нак пло ду та на сі нин і ви зна чи ти 
ос нов ні ево лю цій ні тен ден ції змі ни їх ніх конст-
рук тив них еле мен тів у хресто цві тих за ши ро ко го та 
вузько го трак ту ван ня об ся гу ро ди ни, уза галь ни ти 
дані що до діа па зо нів про я ву мор фо ло гіч них оз нак 
як ве ге та тив них, так і ге не ра тив них ор га нів рос лин 
Brassicaceae s. l.
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У цій стат ті, як і в по пе ред ніх, вра хо ва но, що за 
ре зуль та та ми мо ле ку ляр но-біо ло гіч них до слі джень 
мож ли ві три ва рі ан ти ін тер пре та ції об ся гу ро ди ни 
хресто цві тих, а саме: ши ро ка – ра зом із Capparaceae 
та Cleomaceae (Brassicaceae s. l.), вузька – кла сич-
на, при йня та в біль шості су час них фло ристич них 
праць (Brassicaceae s. str.), про між на – Capparaceae, з 
од но го боку, і Brassicaceae, об'єднані з Cleomaceae, – 
з дру го го (APG, 1998; APG ІІ, 2003; APG ІІІ, 2009; 
Takhtajan, 2009; Iltis et al., 2011).

Об'єкти та ме до ти до слі джень

Для по рів няль но го ана лі зу мор фо ло гіч них оз-
нак пло ду та на сі нин (на ве де ні в табл. 1) ро дин 
Capparaceae, Cleomaceae та Brassicaceae ви ко риста ні 
лі те ра тур ні дані та ма те ріа ли 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).

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

Плід, як ві до мо, роз ви ва єть ся на ос но ві від по від-
ної струк ту ри гі не цею і за га лом ві доб ра жає особ-
ли вості ос танньо го. Ос нов ний спектр спе ци фіч-
них оз нак конст рук ції пло дів фор му єть ся в про-
це сі їхньо го роз ви тку, до зрі ван ня та ди се мі на ції 
(Takhtajan, 1964, 1991). 

У Brassicaceae s. l. плід роз ви ва єть ся на ос но ві 
па ра карп но го гі не цею, який скла да єть ся за зви чай 
із двох кар пел, але у ка пер це вих їх може бу ти біль-
ше – від чо тирьох до 12 (Pax, 1891; Brückner, 2000; 
Zhang, Tucker, 2008a, b; Cornejo, 2009; Takhtajan, 
2009; Iltis et al., 2011).

Кар по фор (гі но фор) спос те рі га єть ся в усіх трьох 
ро ди нах (табл. 1). Тіль ки в ка пер це вих він на ле-
жить до пос тій них оз нак, у кле о мо вих – роз ви-
не ний різ ною мі рою, але ін ко ли зов сім від сут ній 
(Dactylaena Schrad. ex Schult. f., Dipterygium Decne., 
Cristatella Nutt.), а в хресто цві тих – ха рак тер ний 
зде біль шо го для ви дів три би Thelypodieae Prantl, а 
та кож спо ра дич но спос те рі га єть ся в дея ких ін ших 
ро дах, зок ре ма Diplotaxis L., Brassica L., Lunaria L. 
тощо (Bentham, Hooker, 1862; Pax, 1891; Hall et 
al., 2002; Kers, 2003; Cornejo, Iltis, 2008a, b; Zhang, 
Tucker, 2008a, b; Cornejo, 2009; Takhtajan, 2009; 
Tucker, 2009, 2010; Al-Shehbaz, 2010, 2012). 

У різ них ви дів Capparaceae пло ди різ нять ся 
за фор мою – ку лясті чи еліп со їд ні (Boscia Lam., 
Crateva L. і Capparis L.), про дов гу ва ті, ци лін д-
рич ні (Capparidastrum Hutch., Cynophalla J. Presl, 

Steriphoma Spreng.) або чот ко по діб ні (Monilicarpa 
Cornejo & Iltis, Maerua Forssk.). На сі ни ни в ос тан-
ніх двох ро дах ві до крем лю ють ся одна від од ної 
пе ре тяж ка ми, сфор мо ва ни ми пе ри кар пом. Ві зу-
аль но та кий плід на га дує стру чок (ди ме ри кар пій) 
Raphanus raphanistrum L. (Brassicaceae). Не од на ко ві 
вони та кож за роз мі ром, на прик лад, в Atamisquea 
Miers ex Hook. & Arn. усьо го 4–6 мм у діа мет рі, а в 
Capparis – від трьох до 13 см зав дов жки (Bentham, 
Hooker, 1862; Pax, 1891; Toelken, 1986; Kers, 2003; 
Cornejo, Iltis, 2008a, b; Zhang, Tucker, 2008a; Cornejo, 
2009; Takhtajan, 2009; Tucker, Vanderpool, 2010). 
Для цієї ро ди ни дуже ха рак тер ні яго до по по діб ні 
пло ди із па рен хім ним пе ри кар пом. Кон систен-
ція ос танньо го та ок ре мих його скла до вих до во лі 
роз ма ї та. За зви чай стін ки пло ду ут во ре ні товстим 
со ко ви тим ен до кар пом, м'ясистим ме зо кар пом 
і більш-менш твер дим ек зо кар пом (на прик лад, 
у ро дах Belencita H. Karst., Anisocapparis Cornejo & 
Iltis, Colicodendron Mart. тощо). Знач но мен ше по-
ши ре ні в цій ро ди ні кап су ляр ні пло ди (ко ро боч ки) 
зі скле рен хім ним су хим пе ри кар пом (Monilicarpa, 
Cynophalla, Neocalyptrocalyx Hutch. тощо). У дея ких 
ро дах (Quadrella (DC.) J. Presl) ен до карп ви дов-
же но-гор бистих ко ро бо чок та кож може фор му-
ва ти м'якоть, в яку зго дом за ну рю ють ся на сі ни ни 
(Cornejo, 2009). Ек зо карп у біль шості ви дів за зви-
чай шкі рястий, тон кий і гла день кий, тіль ки в ок ре-
мих із них він до 1 см зав тов шки чи зде рев'янілий, 
із гру бо реб ристою по верх нею (Neocalyptrocalyx) 
(Bentham, Hooker, 1862; Pax, 1891; Toelken, 1986; 
Hall et al., 2002; Kers, 2003; Cornejo, Iltis, 2008a, b; 
Zhang, Tucker, 2008a; Cornejo, 2009; Takhtajan, 2009; 
Tucker, Vanderpool, 2010). 

Вто рин на (не справж ня) пе ре тин ка (septum) у 
пло дах Capparaceae від сут ня, але може роз ви ва ти ся 
на по чат ко вих ета пах он то ге не зу зав'язі, а під час 
фор му ван ня пло дів і до зрі ван ня на сі нин за зви чай 
елі мі нує. Рам ка (replum) яго дам і кап су лам ка пер-
це вих не власти ва. Роз ді лю валь на зона в них час-
ті ше від сут ня або роз ви не на (зрід ка, дея кі види 
Capparis і Capparidastrum, Cynophalla, Dactylaena). 
В ос танньо му ви пад ку і со ко ви ті, й сухі пло ди мо-
жуть роз кри ва ти ся пі сля до зрі ван ня дво ма або чо-
тир ма стул ка ми (Bentham, Hooker, 1862; Pax, 1891; 
Toelken, 1986; Cornejo, Iltis, 2008a, b; Zhang, Tucker, 
2008a; Tucker, Vanderpool, 2010). Отже, до най ха-
рак тер ні ших і най по ши ре ні ших струк тур них еле-
мен тів пло ду Capparaceae на ле жать па рен хім ний 
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Таблиця 1. Спектри основних морфологічних ознак плоду та насінин Brassicaceae s. l.
Table 1. The range of the general morphological characters of fruit and seeds of Brassicaceae s. l.

Ознаки
Родини

Capparaceae Cleomaceae Brassicaceae s. str.

Карпофор

наявність наявний (довгий або короткий); 
наявний (зазвичай видовжений) 

або відсутній (дуже рідко, Cristatella, 
Dactylaena, Dipterygium)

відсутній або наявний (триба 
Thelypodieae; спорадично, Diplotaxis, 

Brassica, Lunaria)

Плоди

форма

кулясті чи еліпсоїдні (Boscia, 
Crateva, Capparis), продовгуваті 

або циліндричні (Capparidastrum, 
Cynophalla, Steriphoma) чи 

видовжено-чоткоподібні (тільки 
Monilicarpa та Maerua)

продовгуваті (переважно) або короткі й 
кулясті (рідко, Cleomella, Peritoma) 

продовгуваті, лінійні, еліпсоїдні, кулясті

перикарп

паренхімний, соковитий (ягоди, 
часто), склеренхімний, сухий 
(капсули, зрідка, Monilicarpa, 
Cynophalla, Neocalyptrocalyx)

склеренхімний, сухий (капсули, 
самароїди (рідко), схизокарпії (зрідка))

склеренхімний, сухий (мономерикарпії 
або димерикарпії: стручки, стручечки, 
самароїди (рідко), схизокарпії (зрідка))

вторинна 
перетинка

відсутня або наявна, але ефемерна відсутня

розвинена (широка, вузька), різною 
мірою редукована (Thysanocarpus, 

Crambe, Pringlea, Clypeola, Raphanus 
тощо), відсутня (амфікарпні види)

рамка відсутня
розвинена, модифікована (Oxystylis) або 

відсутня (зрідка, Buhsia)
розвинена

розділювальна 
зона

відсутня або розвинена (зрідка) розвинена (часто) або відсутня (рідко) розвинена (різноманітно) або відсутня

стулки
відсутні або наявні (тоді їх 2–4), 

при основі зрослі з основою зав'язі; 
гладенькі та шкірясті (часто)

наявні, 2 (3), відпадаючі (рідко разом 
із насінинами, Oxystylis, Wislizenia) або 

зрослі з основою зав'язі (Polanasia, 
Arivela); паралельні (зазвичай) або 

перпендикулярні рамці (зрідка, 
Wislizenia, Oxystylis); гладенькі, ребристі, 

здуті, напівсферичні

наявні, 2 (як виняток 3, 4, 6), різною 
мірою редуковані; відпадаючі (разом із 
насінинами у Biscutella і Megacarpea); 

паралельні або перпендикулярні рамці; 
гладенькі, плоскі, здуті, напівсферичні, 

горбисті, ребристі, човникоподібні 
тощо

Насінини

кількість в 
одному плоді

1–38, багато 1–65, багато багато, декілька, одна

розмір, форма, 
колір

5–30 мм завдовжки; сферичні, 
еліптичні, яйце-, ниркоподібні з 

вільними (зазвичай) кінцями, темні 
(часто), зелені (інколи), коричневі, 
жовтувато-коричневі, червонувато-

коричневі

дрібні, 0,3–4 мм завдовжки; підково-, 
ниркоподібні з вільними чи з'єднаними 

кінцями; 
коричневі, світло-, червонувато-

коричневі, жовтуваті, сірі, сріблясто-
сірі, майже чорні

дрібні (до 2 мм завдовжки) або великі 
(8–17 мм завдовжки, зрідка); сферичні 

або стиснуті, яйцеподібні, продовгуваті, 
еліптичні, крилаті, кілюваті або 
безкрилі, ослизнюються після 

зволоження (часто), жовті, коричневі, 
білі, чорні (зрідка)

насінні 
додатки

наявні (арилус, саркотеста, часто)
наявні (арилус, Hemiscola чи елайосоми, 

Cleome)
відсутні (без арилуса, саркотести й 

елайосом)

теста
тонка, товста чи здерев'яніла 

(інколи); гладенька або 
структурована

гладенька або структурована: 
зморшкувата, ребриста, горбиста, 

бородавчаста, з папілами, волосиста 
(інколи)

гладенька або структурована: сітчаста, 
драбинчаста, ребриста, папілозна, 

вічкувата, зморшкувата (зрідка, Alliaria); 
ослизнюється після зволоження (часто)

ендосперм незначний або відсутній (зрідка) незначний або відсутній
відсутній або незначний (зрідка, 

Megacarpaea)

проростання наземне наземне наземне, підземне (зрідка, Dentaria)
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(со ко ви тий) пе ри карп, за зви чай гла день кий і шкі-
рястий ек зо карп, а та кож від сут ня (не роз крив ні 
пло ди) або фраг мен тар но (тіль ки на межі кар пел, 
уна слі док чого стул ки й пі сля до зрі ван ня пло дів за-
ли ша ють ся при крі п ле ни ми до квіт ко ло жа) роз ви-
не на роз ді лю валь на зона. Най біль шим діа па зо ном 
ва ріа бель ності (в ме жах ро ди ни) від зна ча ють ся 
роз мір, фор ма та кон систен ція пе ри кар пу пло дів, 
а до рід кіс них струк тур них еле мен тів ос тан ніх на-
ле жать скле рен хім ний (су хий) пе ри карп, товстий 
ек зо карп та ефе мер на вто рин на пе ре тин ка. 

Для ви дів ро ди ни Cleomaceae ха рак тер ні кап су-
ляр ні пло ди, які та кож ма ють різ ні фор му та роз-
мір, але пе ре ва жа ють за зви чай ви дов же ні, струч-
ко по діб ні, що мо жуть ся га ти 15 см зав дов жки 
(Tarenaya Raf., Hemiscola Raf., Gynandropsis DC., 
Cleoserrata speciosa (Raf.) Iltis). Ко рот кі, стру чеч ко-
по діб ні ко ро боч ки зав дов жки 2–8 мм при та ман ні 
тіль ки ок ре мим ро дам, на прик лад, Cleomella DC. 
чи Peritoma DC. (Bentham, Hooker, 1862; Pax, 1891; 
Ruiz-Zapata, 2006; Zhang, Tucker, 2008a; Takhtajan, 
2009; Ilyinska, 2014). 

Струч ко по діб ні кап су ли кле о мо вих ма ють, на 
від мі ну від та ких ка пер це вих, од но ма ніт ний за 
кон систен ці єю пе ри карп – тіль ки скле рен хім ний, 
су хий. Ха рак тер ні риси пло дів цієї ро ди ни, які та-
кож від різ ня ють її від ка пер це вих, – від сут ність у 
них вто рин ної (не справжньої) пе ре тин ки (septum) 
і роз ви ток рам ки (replum). Що прав да, тіль ки в 
роді Buhsia рам ка не утво рю єть ся, а в мо но тип но-
му Oxystylis Torr. & Frem. вона мо ди фі ко ва на (пе-

ре вер ну та V-по діб на). У Cleomaceae пе ре ва жа ють 
роз крив ні пло ди. Їхні стул ки ві до крем лю ють ся 
за зви чай від рам ки вод но час по всьо му пе ри мет-
ру (час ті ше) або пос ту по во, в ак ро пе таль ній пос-
лі дов ності (зрід ка, на прик лад, Cleome aculeata L.) 
(Ruiz-Zapata, 1997). У ви дів Polanisia Raf. та Arivela 
Raf. стул ки за ли ша ють ся при крі п ле ни ми до ос но-
ви зав'язі. Ін ко ли роз ді лю валь на зона мо же фор-
му ва ти ся ло каль но – лише в дис таль ній час ти ні 
пло ду й тоді стул ки на пів роз крив ні (Polanisia), або 
із за піз нен ням (Peritoma) – роз кри ва ють ся не від-
ра зу, а че рез пев ний час пі сля до зрі ван ня. До дуже 
рід кіс них у ро ди ні на ле жать не роз крив ні схі зо-
кар пії (Wislizenia Engelm., Oxystylis Torr. & Frém.) 
зі стул ка ми, які стис ну ті пер пен ди ку ляр но рам ці 
та зрос ли ся між со бою. Стул ки та ких кап сул від-
па да ють ра зом із на сі ни на ми, чим ос тан ні по-
діб ні до вузько пе ре тин частих стру чеч ків хресто-
цві тих (Bentham, Hooker, 1862; Pax, 1891; Zhang, 
Tucker, 2008a; Takhtajan, 2009; Tucker, 2009; Tucker, 
Vanderpool, 2010).

Та ким чи ном, су куп ність най по ши ре ні ших 
конст рук тив них особ ли востей пло дів Cleomaceae 
охо п лює: ви раз не пе ре ва жан ня ви дов же них кап су-
ляр них пло дів із більш-менш гла день ки ми стул ка-
ми, іс ну ван ня скле ри фі ко ва но го су хо го пе ри кар-
пію, на яв ність рам ки, а та кож од но ма ніт ну (тіль ки 
на в ко ло сту лок) ло ка лі за цію роз ді лю валь ної зони. 
Ком плек сом рід кіс них оз нак від зна ча ють ся ко-
рот кі стру чеч ко по діб ні ко ро боч ки з май же на пів-
сфе рич ни ми або гор бисти ми стул ка ми (Cleomella, 

Ознаки
Родини

Capparaceae Cleomaceae Brassicaceae s. str.

Зародок

колір
білий, кремовий, жовтий, зелений 

(Cynophalla)
кремовий у різних відтінках кремовий у різних відтінках

тип
вигнутий, складчастий 

дугоподібний; спинкокорінцевий, 
краєкорінцевий (рідко, Boscia)

вигнутий, дугоподібний; 
спинкокорінцевий, краєкорінцевий 

(зрідка, Pedicellaria)

зігнутий чи прямий (рідко, Leavenwortia, 
Chorispora stricta); спинкокорінцевий, 

краєкорінцевий

сім'ядолі

великі; листкоподібні (часто), 
по-різному закручені (спірально 

чи навколо корінця), складені 
(кондуплікатні)

дрібні; напівциліндричні, вузькі, 
продовгуваті

різні за розміром; суцільні, виїмчасті, 
дво- або трироздільні (Lepidium sativum, 

Schizopetalum, дуже рідко); плоскі 
(часто), листкоподібні (зрідка, Lunaria), 

складені вздовж (кондуплікатні) 
або впоперек (Heliophila, Subularia), 

закручені спірально (Bunias)

анізокотилія
наявна (рідко, Anisocapparis, Crateva, 

Monilicarpa) чи відсутня 
відсутня

наявна (зрідка, Nasturtium, Barbarea, 
Calepina) або відсутня

вісь корінець–
гіпокотиль

коротка, конічна видовжена, тонка
видовжена й тонка чи коротка та 

конічна
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Peritoma), а та кож пло ди, в яких від сут ня (Buhsia 
Bunge) або мо ди фі ко ва на (мо но тип ний Oxystylis) 
рам ка та роз ді лю валь на зона. Ха рак тер но, що рід-
кіс ні оз на ки власти ві за зви чай пло дам олі го- чи 
мо но тип них ро дів.

У ро ди ні Brassicaceae s. str., як і в Cleomaceae, пло-
ди тіль ки сухі (De Candolle, 1821; Bentham, Hooker, 
1862; Prantl, 1891; Bush, 1939; Hedge, 1965; Hedge, 
Rechinger, 1968; Kotov, 1979; Hegi, 1986; Ball et al., 
1993; Zhou et al., 2001; Dorofeyev, 2004а, b; Takhtajan, 
2009; Al-Shehbaz, 2010, 2012). За особ ли востя ми 
струк тур ної ор га ні за ції їх від но сять до ок ре мо го 
типу (стру чок) кап су ляр них пло дів (Artiushenko, 
Fedorov, 1986; Takhtajan, 1964, 1991). Стру чок (стру-
че чок) може скла да ти ся з од но го (мо но ме ри кар пій 
або од но сег мент ний стру чок) чи двох (ди ме ри-
кар пій або дво сег мент ний стру чок чи стру че чок) 
ме ри кар пі їв (Ilyinska, 2013а, b). Ди ме ри кар пії, 
зок ре ма ге те ро ар тро карп ні (Voitenko, 1968, 1970, 
1989), ха рак тер ні для ви дів три би Brassiceae. Як 
уже ві до мо, дис таль на час ти на («но сик») ди ме ри-
кар пі їв фор му єть ся внас лі док про лі фе ра ції клі тин 
ме зо кар пію (Hall et al., 2006). До ос нов них конст-
рук тив них еле мен тів струч ків і стру чеч ків хресто-
цві тих на ле жать рам ка, стул ки, пе ре тин ка та роз ді-
лю валь на зона, які де таль но ана лі зу ва ла ся нами на 
при кла ді ви дів фло ри Ук ра ї ни (Ilyinska, 2013а, b).

Пе ре тин ка ха рак тер на для струч ків і стру чеч ків 
біль шості ви дів і може бу ти ши ро кою чи вузькою 
(ши ро ко- і вузько пе ре тин часті пло ди). Її від но сять 
до ро дин них ді аг ностич них оз нак (De Candolle, 
1821; Bentham, Hooker, 1862; Prantl, 1891; Bush, 
1939; Hedge, 1965; Hedge, Rechinger, 1968; Kotov, 
1979; Hegi, 1986; Zhou, 2001; Dorofeyev, 2004а, b; 
Takhtajan, 2009; Al-Shehbaz, 2010, 2012). У не ба-
гатьох ви дів, пе ре важ но тих, що ма ють ди ме ри кар-
пії, вона мо же бути біль ше чи мен ше не до роз ви не-
ною (Crambe L., Coluteocarpus Boiss.) або ж зов сім 
ре ду ко ва ною – в од но гніз дих не роз крив них стру-
чеч ках (на прик лад, Clypeola L.) або у схи зо кар пі ях, 
ха рак тер них тіль ки для кіль кох ро дів цієї ро ди ни 
(Biscutella L., Megacarpaea DC., Cremolobus DC.). 
Тоді стул ки зроста ють ся края ми та від па да ють від 
рам ки ра зом із на сі ни на ми. Не ма ють пе ре тин ки 
та кож од но гніз ді (під зем ні) стру чеч ки ам фі карп-
них ви дів, зок ре ма Cardamine chenopodiifolia Pers., 
Heterocarpus fernandesianus Phil. (Voitenko, 1968). 
Отже, в хресто цві тих пе ре тин ка пло ду як струк тур-

на оз на ка може бу ти до б ре роз ви не на, ре ду ко ва на 
або від сут ня (вто рин но).

Рам ка власти ва всім пло дам (роз крив ним і не-
роз крив ним) хресто цві тих, що з'ясовано в ре зуль-
та ті їхньо го ана то міч но го й он то ге не тич но го до слі-
джен ня (Brückner, 2000; Girin et al., 2010; Avino et 
al., 2012; Nahar et al., 2012). За зви чай вона круг ла, 
а в дея ких ви дів пло ска (Cardamine L.) (Al-Shehbaz, 
2010, 2012). 

У струч ках і стру чеч ках біль шості ви дів роз ви ва-
ють ся дві стул ки. Тіль ки як ви ня ток їх може бу ти 
три, чо ти ри або шість (Rorippa barbareifolia (DC.) 
Kitag., Tropidocarpum capparideum Greene) (Solms-
Laubach, 1900; Bush, 1919, 1939; Podkolzyna, 1974; 
Gladis, Hammer, 1992; Al-Shehbaz, 2010, 2012). Рос-
туть і роз ви ва ють ся стул ки дво ма ос нов ни ми спо-
со ба ми: па ра лель но (Arabis L., Barbarea W.T. Aiton, 
Cardamine, Descurainia Webb & Berthel., Hesperis L., 
Lunaria L. та ін.) або пер пен ди ку ляр но до лі нії ла-
те раль них ти чи нок; в ос танньо му ви пад ку вони 
чов ни ко по діб ні та кі лю ва ті чи кри ла ті (Noccaea 
Kuntze, Iberis L., Lepidium L., Capsella Medik., 
Teesdalia W.T. Aiton та ін.). Уна слі док цьо го ви ді ля-
ють ши ро ко- та вузько пе ре тин часті пло ди.

Фор ма, кон систен ція та рель єф по верх ні сту-
лок у Brassicaceae s. str. та кож дуже роз ма ї ті: пло-
скі, ви пук лі, ви гну ті, кі лю ва ті, кі лю ва то-кри ла ті, 
гач ку ва ті, тон кі, товсті, зде рев'янілі, гла день кі та 
без жил ко ві, не ви раз но- або гру бо жил ко ві, час то 
трьох-, п'яти- чи се ми жил ко ві. В ди ме ри кар пі ях 
стул ки, як і рам ка, мо жуть бути різ ною мі рою ре ду-
ко ва ні (три ба Brassiceae). 

Роз ді лю валь на зона в пло дах хресто цві тих має 
не од на ко ві ло ка лі за цію і здат ність до функ ціо ну-
ван ня, на від мі ну від двох ін ших спо рід не них ро-
дин. Най чи сель ні ши ми є види, у пло дах яких вона 
утво рю єть ся між рам кою та стул ка ми. В ди ме ри-
кар пі ях зона роз ді лен ня фор му єть ся між дис таль-
ним і про кси маль ним ме ри кар пія ми (Cakile Mill., 
Rapistrum Crantz., Crambe) або тіль ки на межі сту лок 
і рам ки (Brassica, Eruca Mill., Erucastrum С. Presl, 
Hirschfeldia Moench, Sinapis L., Diplotaxis, Kibera 
Adans.) чи не функ ціо нує зов сім (Raphanus L.). У 
дуже не ба гатьох ви дів вона ві до крем лює плід від 
пло до ніж ки (на прик лад, Calepina irregularis (Asso) 
Thell.), а в по оди но ких – її роз та шу ван ня та функ-
ціо ну ван ня вель ми спе ци фіч ні, на прик лад, у 
Leptaleum filifolium DC. від ді ля єть ся тіль ки одна 
(адак си аль на) стул ка пло ду. Стру чеч кам лише двох 
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мо но тип них ро дів (Neslia Desv. і Litwinowia Woron.) 
власти ве дуже рід кіс не для хресто цві тих яви ще – 
роз ви ток зони ві до крем лен ня між зав'яззю і стовп-
чи ком, уна слі док чого ос тан ні від па да ють від пло-
дів (Bush, 1939; Dorofeyev, 2004а, b). У Brassicaceae 
до во лі чи сель ною є гру па ви дів, в яких роз ви ток 
роз ді лю валь ної зони упо віль не ний, що при зво дить 
до за піз ні ло го роз кри ван ня пло дів – че рез пев-
ний час пі сля до зрі ван ня (Hesperis, Matthiola W.T. 
Aiton, Sperihedium V.I. Dorof., Neotorularia Hedge & 
J. Leonard, Velarum (DC.) Rchb.). У не роз крив них 
пло дах ці лої низ ки ро дів (Bunias L., Goldbachia DC., 
Isatis L., Cardaria Desv., Coronopus Zinn, Strigosella 
Boiss.) роз ді лю валь на зона не функ ціо нує. У ба-
гатьох хресто цві тих (по над 40 ро дів), ок рім ге те-
ро ар тро кар пії, спос те рі га єть ся ге те ро кар пія. При 
цьо му час ти на пло дів од ні єї рос ли ни ма ють зону 
ві до крем лен ня і роз кри ва ють ся, а в ін ших – вона 
не функ ціо нує (Aethionema W.T. Aiton, Heterocarpus 
fernandesianus Phil., Cardamine chenopodiifolia Pers., 
Geococcus pusillus J.L. Drumm. ex Harvey та ін.) 
(Voitenko, 1968, 1970, 1989). 

Отже, «ти по вий на бір» струк тур них еле мен тів 
струч ків і стру чеч ків хресто цві тих – це на яв ність 
вто рин ної пе ре тин ки, рам ки, сту лок і роз ді лю-
валь ної зони. Але най ха рак тер ні ша особ ли вість 
Brassicaceae s. str., по рів ня но з дво ма ін ши ми ро-
ди на ми, – ви раз на пластич ність конст рук ції пло-
дів, що про яв ля єть ся на різ них ета пах їхньо го он-
то мор фо ге не зу. В ре зуль та ті цьо го у хресто цві тих 
спос те рі га ють ся два струк тур ні типи струч ків – 
мо но ме ри кар пії та ди ме ри кар пії, два ос нов ні спо-
со би роз ви тку сту лок (па ра лель но або пер пен ди-
ку ляр но до рам ки), де кіль ка ва рі ан тів ло ка лі за ції 
роз ді лю валь ної зони, а та кож дуже різ но ма ніт ний 
рель єф по верх ні струч ків і стру чеч ків. Конст рук-
тив на роз ма ї тість пло дів хресто цві тих до пов ню-
єть ся по ши ре ним у ро ди ні яви щем ре дук ції, яке 
може сто су ва ти ся од но го, кіль кох або всіх скла до-
вих еле мен тів їхньої бу до ви. В ре зуль та ті цих про-
це сів ро ди на Brassicaceae s. str. від зна ча єть ся дуже 
ши ро ким діа па зо ном ва рію ван ня мор фо ло гіч них 
оз нак струч ків і стру чеч ків, що від різ няє її як від 
Capparaceae, так і від Cleomaceae. 

На сі ни ни (табл. 1). Кіль кість на сі нин в од но му 
пло ді в усіх ро ди нах ва рі ює від од ні єї до ба гатьох 
(De Candolle, 1821; Bentham, Hooker, 1862; Pax, 
1891; Prantl, 1891; Bush, 1939; Kotov, 1979; Zhou 
et al., 2001; Cornejo, Iltis, 2008a, b; Zhang, Tucker, 

2008a, b; Cornejo, 2009; Takhtajan, 2009; Tucker, 
2009, 2010; Tucker, Vanderpool, 2010; Al-Shehbaz, 
2010, 2012; Iltis et al., 2011; Ilyinska, 2014). Їхні роз-
мір і фор ма та кож мін ли ві в ме жах кож ної ро ди ни. 
Од нак у ка пер це вих на сі ни ни біль ші, по рів ня но з 
дво ма ін ши ми ро ди на ми. В Atamisquea emarginata 
Miers ex Hook. et Arn. вони, на прик лад, 3,5–5,0 мм, 
а в Capparis versicolor Griffth і C. formosana Hemsley – 
до 20,0–24,0 мм зав дов жки. В кольо рі на сі нин усіх 
трьох до слі дже них ро дин пе ре ва жа ють різ ні від тін-
ки ко рич не во го, не час то спос те рі га ють ся чор ний, 
бі лий, сі рий чи зе ле ний. Та кож в усіх ро ди нах на сі-
ни ни мо жуть бути сфе рич ни ми або дещо стис ну ти-
ми та про дов гу ва ти ми. Для ка пер це вих ха рак тер ні 
нир ко по діб ні на сі ни ни з не гли бо кою щі ли ною 
між їх ні ми сім'ядольним і ко рін це вим кін ця ми, 
а та кож із сар ко тестою, ари лу сом чи три хо ма ми 
(Colicodendron martianum Cornejo, Crateva, Capparis, 
Sarcotoxicum Cornejo & Iltis, Cynophalla J. Presl, 
Capparidastrum) (Cornejo, Iltis, 2008a, b; Iltis et al., 
2011). Тес та на сі нин у цій ро ди ні може бу ти тон кою 
та гла день кою або цуп кою і крих кою чи ви раз но 
скульп ту ро ва ною, але де таль но вона до слі дже на в 
не ба гатьох ви дів (Iltis et al., 2011). Ен дос перм на яв-
ний у не ве ли кій кіль кості, дуже зрід ка його не має 
зов сім. 

У ро ди ні Cleomaceae на сі ни ни знач но дріб ні-
ші, ніж у ка пер це вих, особ ли во в ро дах Peritoma, 
Wislizenia, Polanisia вони всьо го 0,3–0,9 мм зав-
дов жки. Дещо біль ші – у ви дів Tarenaya (2,2 мм), 
Hemiscola (2,8 мм), Cleomella (3,0 мм), Cleoserrata 
Iltis (3,5 мм) (Tucker, Vanderpool, 2010; Short, 
2011; Ilyinska, 2014). Ари лус ма ють на сі ни ни 
тіль ки в ок ре мих ро дах (на прик лад, Hemiscola, 
Sarcotoxicum, час ти на ви дів Cleome), а щі ли на між 
їх ні ми сім'ядольним і ко рін це вим кін ця ми знач но 
глиб ша та за тяг ну та плів кою, на від мі ну від та ких 
Capparaceae (Sánchez-Acebo, 2005; Cornejo, Iltis, 
2008a; Aparadh, Karadge, 2010; Iltis et al., 2011). До-
во лі час то на сі ни ни кле о мо вих ма ють ела йо со ми 
(Short, 2011). На сін нє ва шкір ка (тес та) може бу ти 
гла день кою або по-різ но му скульп ту ро ва ною. Для 
на сі нин цієї ро ди ни особ ли во ха рак тер на по пе реч-
на та по здовж ня реб ристість тес ти, ви раз ність якої 
може від різ ня ти види од но го й того са мо го роду 
(Sánchez-Acebo, 2005; Aparadh, Karadge, 2010). Ен-
дос перм не знач ний або зов сім від сут ній.

Види Brassicaceae s. str., як і такі кле о мо вих, ма-
ють до во лі дріб ні на сі ни ни. Мен ше 1 мм зав дов жки 
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вони в Arabidopsis thaliana (L.) Heynh., Descurainia 
sophia (L.) Webb ex Prantl, Erophila verna (L.) Cheval., 
ви дів Rorippa, дещо біль ші (2–4 мм) – у ро дах 
Brassica, Eruca, Matthiola, Succowia Medik., Isatis, 
до во лі ве ли кі (5–8 мм) у Fibigia Medik. та Lunaria 
і, ма буть, одні з най біль ших (17 мм зав дов жки) в 
Megacarpaea (Vaughan, Whitehouse, 1971; Rodionova, 
1982, 1992; Khalik, Van Der Maesen, 2002). Фор ма 
на сі нин може бу ти сфе рич ною, оваль ною, стис ну-
то-оваль ною, еліп со їд ною і про дов гу ва тою. На від-
мі ну від двох ін ших ро дин, на сі ни ни Brassicaceae 
s. str. не ма ють ари лу са, ела йо сом чи сар ко тести. 
У ба гатьох (але не в усіх) ви дів вони мо жуть бути 
кри ла ті або кі лю ва ті чи ос лиз ню ва ти ся пі сля зво-
ло жен ня (Ilyinska, Nitcenko, 2010а, b; Kasem et al., 
2011). Мік ро ско піч но ви ді ля ють сім ос нов них ти-
пів по верх ні тес ти, зок ре ма гла день ку, сіт часту, 
дра бин часту, реб ристу, па пі лоз ну, віч ку ва ту та 
змор шку ва ту (Vaughan, Whitehouse, 1971). У клі ти-
нах тес ти на сі нин ба гатьох ви дів мо жуть на ко пи-
чу ва ти ся по лі са ха ри ди, внас лі док чого во ни ос-
лиз ню ють ся пі сля зво ло жен ня. Як пра ви ло, таке 
яви ще ха рак тер не для ви дів по суш ли вих еко то пів 
(Ilyinska, Nitcenko, 2010а, b). Ен дос перм на сі ни нам 
Brassicaceae s. str. не власти вий і може спос те рі га-
ти ся тіль ки як ви ня ток (Megacarpaea) (Rodionova, 
1992).

У всіх ро ди нах на сі ни ни про рос та ють на зем но. 
Під зем не про рос тан ня ві до ме тіль ки у ви дів роду 
Dentaria L.

За род ки. За род ки ка пер це вих білі, кре мо ві, жов-
ті чи зе ле ні (табл. 1). У біль шості ви дів вони ви гну-
ті чи ду го по діб ні, спин ко ко рін це ві. Крає ко рін це ві 
власти ві не ба гатьом із них, на прик лад, за род кам 
роду Boscia. Дуже ха рак тер на особ ли вість ка пер-
це вих – на яв ність ве ли ких і по-різ но му скла де них 
або за кру че них сім'ядоль (Pax, 1891; Franceschini, 
Tressens, 2004; Cornejo, Iltis, 2008a, b; Cornejo, 
2009; Tucker, 2010; Iltis et al., 2011). Ок ре мим ви дам 
(Anisocapparis Cornejo & Iltis, Crateva, Monilicarpa) 
при та ман на ані зо ко ти лія. Біль ша сім'ядоля може 
бу ти товстою і присто со ва ною для на ко пи чен-
ня крох ма лю, а мен ша – дуже ре ду ко ва ною. Вісь 
ко рі нець–гі по ко тиль ко ніч на та ко рот ка (Zhang, 
Tucker, 2008a; Cornejo, Iltis, 2008a, b; Cornejo, 2009; 
Tucker, 2010; Iltis et al., 2011). 

Кле о мо ві ма ють од но ма ніт ні ші за бу до вою за-
род ки, по рів ня но з ка пер це ви ми. У біль шості ви дів 
вони кре мо ві в різ них від тін ках, ду го по діб ні чи ви-

гну ті (по вто рю ють фор му на сі ни ни) та спин ко ко-
рін це ві. Дуже зрід ка ко рі нець може роз та шо ву ва-
ти ся в щі ли ні між сім'ядолями (Pedicellaria), й тоді 
та кі за род ки від но сять до крає ко рін це во го типу. 
Сім'ядолі та кож до во лі од но ма ніт ні за бу до вою. За-
зви чай вони на пів ци лін д рич ні, вузькі та про дов гу-
ва ті, з ту пи ми вер хів ка ми (Pax, 1891; Zhang, Tucker, 
2008b; Takhtajan, 2009; Tucker, Vanderpool, 2010; Iltis 
et al., 2011). 

У хресто цві тих за род ки та кож кре мо ві з різ-
ни ми від тін ка ми та зі гну ті (спин ко ко рін це ві чи 
крає ко рін це ві). Пря мі (orthorriza) спос те рі га ють-
ся тіль ки у ви дів роду Leavenwortia та Chorispora 
stricta (=Orthorrhiza persica Stapf) (De Candolle, 1821; 
Pax, 1891; Ilyinska, Nitcenko, 2011; Al-Shehbaz, 
2010, 2012). Сім'ядолі різ ні за фор мою та роз мі ра-
ми. До най по ши ре ні ших на ле жать су ціль ні, рів-
ні та пло скі. У фло рі Ук ра ї ни, на прик лад, вони 
власти ві ви дам 55 ро дів (Ilyinska, Nitcenko, 2011). 
Дво- або три роз діль ні на ле жать до дуже рід кіс-
них (Schizopetalum, Lepidium sativum), як і ве ли кі 
лист ко по діб ні (Lunaria). За леж но від кон фі гу ра ції 
вони бу ва ють: кон ду п лі кат ні (orthoplocal) – скла-
де ні та ви їм часті (три ба Brassiceae), спі раль но за-
кру че ні (spirolobal; Bunias, Erucaria), дві чі скла де ні 
(diplecolobal; Subularia, Heliophila, Chamira та ін.). 
Зрід ка у хресто цві тих, як і в ка пер це вих, спос те рі га-
єть ся ані зо ко ти лія (Calepina, Nasturtium, Barbarea). 
Вісь ко рі нець–гі по ко тиль за род ка Brassicaceae до-
во лі ва рі ює за дов жи ною і тов щи ною, на від мі ну 
від двох ін ших ро дин. 

Отже, на сі ни ни всіх трьох ро дин, які мож на роз-
гля да ти як Brassicaceae s. l., ма ють до во лі ши ро кі 
діа па зо ни про я ву біль шості оз нак їхньої конст-
рук ції. Про те для кож ної ро ди ни ха рак тер ний 
свій, особ ли вий, на бір струк тур них скла до вих, як 
і для пло дів цих ро дин. Так, на сі ни нам ка пер це вих 
власти ві сфе рич на фор ма, ари лус, сар ко теста, до-
б ре роз ви не на на сін на шкір ка, не знач ний ен дос-
перм, ви гну тий чи ду го по діб ний спин ко ко рін це-
вий за ро док зі скру че ни ми сім'ядолями та ко рот-
кою ко ніч ною віс сю гі по ко тиль–ко рі нець, а та кож 
не гли бо ка віль на щі ли на між їх ні ми сім'ядольним і 
ко рін це вим кін ця ми. 

На сі ни ни кле о мо вих за на яв ністю ари лу-
са чи ела йо сом і пе ре ва жан ням сфе рич ної фор-
ми збли жу ють ся з та ки ми ка пер це вих, від яких 
від різ няють ся ви раз ною та за рос лою щі ли ною 
між сім'ядольним і ко рін це вим кін ця ми, до во-
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лі од но ма ніт ни ми за фор мою (про дов гу ва ти ми) 
сім'ядолями та ви дов же ною і тон кою віс сю гі по ко-
тиль–ко рі нець.

Хресто цві тим ве ли кою мі рою власти ві на сі ни-
ни сфе рич ної або більш-менш стис ну тої фор ми, 
кри ла ті чи без кри лі, без сар ко тести, ари лу са й ен-
дос пер му, із по-різ но му струк ту ро ва ною тес тою, 
яка може ос лиз ню ва ти ся, зі гну ті спин ко ко рін це ві 
або крає ко рін це ві за род ки з пла ски ми, рів ни ми чи 
кон ду п лі кат ни ми сім'ядолями та мін ли вою дов жи-
ною вісі гі по ко тиль–ко рі нець.

По рів нян ня да них, на ве де них у табл. 1, по ка зує, 
що між трьо ма до слі дже ни ми ро ди на ми май же від-
сут ні апо морф ні оз на ки пло дів і на сі нин. До них 
мож на від нести тіль ки рам ку (replum), яка від різ-
няє пло ди Brassicaceae s. str. і Cleomaceae від та ких 
Capparaceae, пе ре тин ку, що спос те рі га єть ся лише в 
Brassicaceae s. str., та, мож ли во, ду го по діб но ви гну-
тий за ро док, на яв ний у Cleomaceae та Capparaceae і 
від сут ній у хресто цві тих. Що прав да, кон фі гу ра ція 
за род ка вив че на да ле ко не в усіх ви дів цих ро дин. 
Усі інші до слі дже ні оз на ки пло дів і на сі нин у цих 
ро ди нах пе ре кри ва ють ся. Різ ни ця між ро ди на ми 
по ля гає в роз ви тку пев но го ком плек су пе ре ва жаю-
чих про я вів тієї чи ін шої струк тур ної особ ли вості 
пло дів і на сі нин. Отже, кож на су час на ро ди на від-
різ ня єть ся від ін шої не уні каль ни ми, а су куп ністю 
най більш по ши ре них, ти по вих, оз нак пло дів і на-
сі нин, що сфор му ва ли ся в про це сі їхньо го іс то-
рич но го роз ви тку. Як по ка за ло наше до слі джен ня, 
таке яви ще ха рак тер не не тіль ки для пло дів чи на-
сі нин, а й для су цвіть, кві ток і ве ге та тив них ор га нів 
рос лин (Ilyinska, 2015а, b). 

Іс то рич ні тен ден ції роз ви тку пло ду та на сі нин 
Brassicaceae s. l. пов'язані, без у мов но, з ос нов ним 
на пря мом їхньої ево лю ції у по кри то на сін них. Сто-
сов но ос тан ніх при пус ка ють, зок ре ма, що пер вин-
ні по кри то на сін ні мали су хі пло ди, а ін тен сив-
ний роз ви ток і ди вер си фі ка ція со ко ви тих пло дів 
пов'язані з по чат ком Тре тин но го пе ріо ду, коли 
оп ти мі зу ва ла ся тем пе ра ту ра і зрос ла во ло гість 
субстра ту та по віт ря. Саме то ді по ча ли фор му ва ти-
ся тро піч ні ліси, з од но го боку, а з дру го го – роз-
по ча ла ся ра діа ція пта хів і ссав ців, які, жив ля чись 
та ки ми пло да ми, спри яли їхньо му роз по всю джен-
ню (Takhtajan, 1964; Eriksson et al., 2000; Eriksson 
et al., 2000; Tiffney, 2004; Eriksson, 2008; Lorts et al., 
2008). Дея кі ав то ри (Lorts et al., 2008) по даль шу 
ево лю цію су хих роз крив них і не роз крив них пло дів 

пов'язують із від кри ти ми еко то па ми різ но ма ніт-
них не за ліс не них те ри то рій, де важ ли вим аген том 
роз сію ван ня пло дів чи на сі нин міг бути ві тер. На 
ко ристь та кої гі по те зи свід чить, на дум ку цих до-
слід ни ків, той факт, що се ред су час них трав'яних 
рос лин рів нин, пре рій, сте пів і пус тель пе ре ва жа-
ють такі, що ма ють сухі пло ди, тоді як у тро піч них 
лі сах чис лен ні види із со ко ви ти ми пло да ми (Lorts 
et al., 2008). 

Отже, мож на при пус ти ти, що ан цестор ний тип 
Brassicaceae s. l. мав сухі пло ди, які в про це сі його 
іс то рич но го роз ви тку ево лю ціо ну ва ли в трьох ос-
нов них на пря мах – констант но-тер мо філь но му 
(пе ре важ но в ме жах тро пі ків, Capparaceae), ксе-
ро філь но му (се зон но-су хі еко то пи суб тро піч ної і 
тро піч ної зон, Cleomaceae) та ксе ро-кріо філь но му 
(різ но ма ніт ні біо то пи зони кон ти нен таль но го клі-
ма ту, Brassicaceae s. str.). 

У пер шо му ви пад ку від бу ло ся роз рос тан ня тка-
нин мезо- та(чи) ен до кар пію і фор му ван ня со ко ви-
то го пло ду (Capparaceae), що мож на роз гля да ти як 
піз ню про лон га цію (Takhtajan, 1964, 1991). Ці ка во, 
що такі пло ди ха рак тер ні для ви дів цієї ро ди ни як у 
Ста ро му, так і в Но во му Сві ті. На прик лад, із 18 ро-
дів не от ро піч них ка пер це вих види 13 з них ма ють 
со ко ви ті пло ди (Cornejo, 2009). 

Адап та ція су хо го пер вин но го пло ду до се зон но-
по суш ли вих умов іс ну ван ня в тро піч но-суб тро піч-
но му клі ма ті (Cleomaceae) не при зве ла до ра ди каль-
них струк тур них мо ди фі ка цій його конст рук ції. 
Ос нов ні змі ни по ля га ли в ре дук ції роз мі ру пло ду, 
скле ри фі ка ції клі тин різ них тка нин і як на слі док, 
мож ли во, – в роз ви тку рам ки, удо ско на лен ні спо-
со бів роз сію ван ня на сі нин (ок ре мо, ра зом із ці лим 
пло дом чи його час ти ною). 

Най більш конст рук тив но ва го мим вия вив ся 
кріо-ксе ро філь ний на прям іс то рич но го роз ви тку, 
пов'язаний з ос во єн ням еко то пів кон ти нен таль-
но го клі ма ту (Brassicaceae s. str.), що зу мо ви ло та-
кож змі ну аген тів роз по всю джен ня пло дів і на сі-
нин. Цей ево лю цій ний на прям су про во джу вав ся 
знач ним уріз но ма ніт нен ням бу до ви пло ду шля-
хом збіль шен ня ево лю цій ної пластич ності різ них 
його струк тур них еле мен тів. До най по ши ре ні ших 
мож на від нести про лі фе ра цію ме зо кар пію (ме діль-
на де віа ція), внас лі док чого сфор му вав ся но вий 
уні каль ний тип пло ду, ди ме ри кар пій, знач ну ди-
вер си фі ка цію спо со бів ло ка лі за ції роз ді лю валь-
ної зони, а та кож не рів но мір ний ріст і роз ви ток 
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ек зо кар пію (тер мі наль на де віа ція), що зу мо ви ло 
роз ма ї тість рель є фу по верх ні пло дів, зок ре ма фор-
му ван ня кри ла тих чи кі лю ва тих сту лок. По пов нює 
спектр струк тур них пе ре бу дов пло ду змен шен-
ня його роз мі ру (в хресто цві тих більш по ши ре не, 
по рів ня но з дво ма ін ши ми ро ди на ми) та ре дук ція 
(част ко ва або пов на) пе ре тин ки. За слу го вує на ува-
гу роз ви ток у Cleomaceae та Brassicaceae s. str. по діб-
них за конст рук ці єю вузько пе ре тин частих пло дів 
із стис ну ти ми пер пен ди ку ляр но рам ці стул ка ми, 
які мо жуть зроста ти ся між со бою. У пер шій ро ди-
ні такі пло ди власти ві лише двом ро дам (Wislizenia, 
Oxystylis), а в дру гій – ха рак тер ні для ба гатьох. Що-
прав да, зростан ня сту лок – дуже рід кіс не яви ще 
хресто цві тих і спос те рі га єть ся тіль ки у ви дів трьох 
ро дів – Biscutella, Megacarpea та Cremolobus. Та кий 
роз ви ток по діб ної струк ту ри пло дів у двох ро ди нах 
ко ре лює із біль шою по діб ністю їхньої еко ло гіч ної 
при уро че ності, по рів ня но із та кою у Capparaceae, і 
є при кла дом вто рин но го, кон вер гент но го, еле мен-
ту ево лю ції на зва них ро дин.

У ро ди ні Brassicaceae s. str. за слу го вує на ува гу 
і той факт, що в ба гатьох ви дів із вузько пе ре тин-
части ми пло да ми спос те рі га єть ся ко ре ля ція між 
роз ви тком та ких пло дів і фор му ван ням мо но си-
мет рич них ві ноч ків їх ніх кві ток (Busch, Zachgo, 
2007; Busch et al., 2012; Savriama et al., 2012). Це 
дає підста ву при пус ти ти, що вузько пе ре тин часті 
струч ки та стру чеч ки, як і зи го морф ні квіт ки, в цій 
ро ди ні є вто рин ни ми.

Іс то рич ні тен ден ції роз ви тку на сі нин 
Brassicaceae s. l., зок ре ма за род ків, уз го джу ють-
ся з від по від ни ми на пря ма ми струк тур них пе ре-
бу дов пло дів цієї гру пи рос лин. Спос те рі га єть ся, 
зок ре ма, чіт ка іс то рич на тен ден ція до змен шен ня 
роз мі ру на сі нин. Ви раз ної ре дук ції за зна ла та кож 
на сін на шкір ка (тес та) внас лі док тер мі наль ної аб-
ре віа ції, в ре зуль та ті чого на сі ни ни Brassicaceae 
s. str. втра ти ли ен дос перм, сар ко те су, ари лус та ела-
йо со ми, які час то при та ман ні та ким у Capparaceae 
(знач ною мі рою) та Cleomaceae. Мож на при пус ти-
ти, що роз ви не ні кри ло чи кіль на в ко ло на сі нин 
ба гатьох ви дів хресто цві тих – це «за лиш ки» сар ко-
тести ка пер це вих.

Струк тур но-ево лю цій ні змі ни бу до ви на сі нин, 
як і пло дів за га лом, обу мов ле ні ком плек сом чин-
ни ків, се ред яких важ ли ве міс це на ле жить адап та ції 
до різ них спо со бів ди се мі на ції. Якщо для ка пер це-
вих і кле о мо вих ха рак тер ні мір ме ко хо рія чи ін ший 

тип «ак тив ної» зоо хо рії (ко ре лює із со ко ви ти ми 
пло да ми в ка пер це вих), то хресто цві тим власти ві 
ане мо хо рія (зав дя ки дуже дріб ним, лег ким і кри ла-
тим на сі ни нам) і «па сив на» зоо хо рія (при ли пан ня 
ос лиз лих на сі нин). Кле о мо ві у цьо му пла ні за йма-
ють про між не по ло жен ня – вони ма ють сухі пло ди 
як хресто цві ті, але за особ ли востя ми бу до ви на сі-
нин (нир ко по діб на фор ма, на яв ність ари лу са чи 
ела йо сом, ду го по діб ний за ро док) біль ше по діб ні 
до ка пер це вих.

Адап та ція до іс ну ван ня в кон ти нен таль но му клі-
ма ті обу мо ви ла, мож ли во, під зем ний спо сіб про-
рос тан ня на сі нин, що спос те рі га єть ся (що прав да, 
зрід ка – Dentaria) у Brassicaceae s. str., од нак та кий 
спо сіб не ві до мий у двох ін ших суб тро піч но-тро піч-
них ро ди нах. З іс то рич но го по гля ду при вер тає ува-
гу і той факт, що в усіх трьох до слі джу ва них ро ди нах 
(або Brassicaceae s. l.) ти по ви ми є спин ко ко рін це ві 
за род ки. При чо му в ка пер це вих і кле о мо вих вони 
пе ре ва жа ють, тоді як у хресто цві тих спос те рі га ють-
ся час то по ряд із крає ко рін це ви ми. Отже, мож на 
при пус ти ти, що ан цестор ний тип Brassicaceae s. str. 
мав саме спин ко ко рін це вий за ро док. Кон фі гу ра-
ція сім'ядоль ве ли кою мі рою обу мов ле на, ма буть, 
сту пе нем скле рен хі ма ти за ції на сін ної шкір ки або 
пло дів (особ ли во у хресто цві тих). Мож ли во, тому 
на сі ни нам ка пер це вих (особ ли во із сар ко тестою 
і зде рев'янілим ен до кар дом, що ра зом фор мує 
товсту та твер ду на сін ну шкір ку) власти ві по-різ-
но му скру че ні сім'ядолі, а та ким біль шості хресто-
цві тих із тон кою тес тою – пло скі та рів ні або кон-
ду п лі ка ті. Про яв ін шої кон фі гу ра ції сім'ядольних 
лист ків у Brassicaceae s. str. є рід кіс ним. Вони при-
та ман ні за зви чай по оди но ким ви дам або їх нім не-
ве ли ким гру пам. Пев ною мі рою су ку лент ні (на пів-
ци лін д рич ні) та дос татньо од но ма ніт ні за фор мою 
сім'ядолі кле о мо вих мо жуть бути свід чен ням дуже 
давньої адап та ції ви дів цієї ро ди ни до іс ну ван ня як 
у по суш ли вих, так і в до во лі за со ле них біо то пах. 
По діб ні за кон систен ці єю сім'ядолі ма ють і дея кі 
хресто цві ті (Brassica, Cakile, Neslia тощо); це мож на 
роз гля да ти як ще один до каз па ра лель но го ево лю-
цій но го роз ви тку Cleomaceae та Brassicaceae s. str.

Уза галь нен ня да них про діа па зон ва рію ван ня 
мор фо ло гіч них оз нак пло дів і на сі нин, на ве де них 
у цій стат ті, та від по від них по каз ни ків щодо ве ге-
та тив них ор га нів рос лин, су цвіт тя і кві ток (Ilyinska, 
2015а, b), дає змо гу ви зна чи ти ком плекс струк тур-
но-мор фо ло гіч них рис гі по те тич но го ан цестор-
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но го типу Brassicaceae s. l. і роз гля ну ти ймо вір ні 
ос нов ні ево лю цій ні на пря ми його транс фор ма ції, 
а та кож оці ни ти за галь ний ха рак тер іс то рич но го 
роз ви тку Brassicaceae s. str. Дуже ві ро гід но, що пер-
вин ним ти пом Brassicaceae s. l. були де рев ні рос-
ли ни з ор то троп ни ми па го на ми, од но ма ніт ни ми 
на од ній рос ли ні віч но зе ле ни ми прости ми лист-
ка ми, прости ми, ра це моз ни ми, ма ло квіт ко ви ми 
су цвіт тя ми, ве ли ки ми ак ти но морф ни ми квіт ка ми 
з не пос тій ним чис лом ча шо лист ків і пе люсток, ви-
дов же ним квіт ко ло жем та мін ли вою кіль кістю еле-
мен тів ан д ро цею і гі не цею, а та кож су хи ми не роз-
крив ни ми пло да ми з від сут ні ми рам кою, стул ка ми 
та роз ді лю валь ною зо ною, чис лен ни ми та до во лі 
круп ни ми, більш-менш сфе рич ни ми на сі ни на ми, 
що мали ду го по діб но ви гну тий спин ко ко рін це-
вий за ро док. По даль ша ево лю ція пер вин но го типу 
Brassicaceae s. l. від бу ва ла ся, як за зна ча ло ся вище, у 
трьох ос нов них на пря мах: констант но-тер мо філь-
но му (тро піч на зона), ксе ро філь но му (се зон но-по-
суш ли ва зона тро пі ків і суб тро пі ків) та кріо-ксе ро-
філь но му (біо то пи зони кон ти нен таль но го клі ма-
ту), в ре зуль та ті чого сфор му ва ли ся три су час ні ро-
ди ни: Capparaceae, Cleomaceae та Brassicaceae s. str.). 
Зва жаю чи на сту пінь фі ло ге не тич ної спо рід не ності 
на зва них трьох ро дин, до ве де ну мо ле ку ляр но-біо-
ло гіч ни ми до слі джен ня ми, мож на ви ді ли ти ос нов-
ні на пря ми спе ціа лі за ції ок ре мих струк тур ве ге та-
тив них ор га нів рос лин, су цвіт тя, кві ток, пло дів і 
на сі нин у ме жах Brassicaceae s. l. (табл. 2). 

За галь ний ха рак тер ево лю ції Brassicaceae s. str. 
до слі джу ва ли ба га то ав то рів (De Candolle, 1821; 
K. Prantl, 1891; Hayek, 1911; Schulz, 1936; Dvořák, 
1971, 1972, 1973; Takhtajan, 1966, 1987; Avetisian, 
1983, 1990; Dorofeyev, 2004а; та ін.). Ви зна че но 
ос нов ні на пря ми іс то рич ної транс фор ма ції май-
же 20 мор фо ло гіч них оз нак. На ве де ний ком плекс 
струк тур но-мор фо ло гіч них рис гі по те тич но го 
ан цестор но го типу Brassicaceae s. l. і до слі дже-
ні ймо вір ні ос нов ні ево лю цій ні шля хи змі ни його 
скла до вих да ють змо гу пе ре гля ну ти ево лю цій но-
мор фо ло гіч ні ряди, які ви ко ристо ву ють як кри-
те рії при мі тив ності або спе ціа лі за ції тих чи ін ших 
струк тур хресто цві тих. Мож на вва жа ти, що пер-
вин ні Brassicaceae s. str. на ле жа ли до де рев них, а не 
трав'яних рослин. Присто су ван ня до хо лод них або 
по суш ли вих умов іс ну ван ня по зна чи ло ся на сам-
пе ред на спе ци фі ці функ ціо ну ван ня ме ристем – 
змен шу ва ло три ва лість і змі ню ва ло ха рак тер їхньої 

ді яль ності, а та кож при ско рю ва ло пе ре хід від ве ге-
та тив ної фази роз ви тку до ге не ра тив ної. Внас лі док 
цьо го ско ро чу ва ла ся три ва лість ве ге та ції рос лин, 
змен шу ва ла ся зде рев'яніла їхня час ти на та фор му-
ва ли ся кущі, на пів ку щи ки, трав'яні по лі кар пі ки, 
мо но кар пі ки тощо, час то роз ви ва ли ся пла гіо троп-
ні па го ни та ге те ро морф ні лист ки. Го лов но ви со-
кі тем пе ра ту ри при зве ли, ма буть, до фор му ван ня 
урив часто го спо со бу функ ціо ну ван ня ме ристе ми, 
що спри чи ни ло не рів но мір не роз рос тан ня пе ри-
кар пу, внас лі док чого утво рю ва ли ся кри ла ті пло ди 
або такі з різ но ма ніт ни ми ви рос та ми. Фор му ван ня 
ди ме ри кар пі їв хресто цві тих шля хом роз рос тан ня 
ме зо кар пу та кож є на слід ком та ко го про це су. Так 
само мож на при пус ти ти, що ксе ро фі лі за ція умов 
іс ну ван ня обу мо ви ла скле рен хі ма ти за цію клі тин 
пла цен тар ної ді лян ки пло дів, уна слі док чого сфор-
му ва ла ся рам ка (replum). Ре дук цій но го роз ви тку 
за зна ли й інші струк тур ні еле мен ти рос лин – при-
квіт ки, квіт ки та їхні скла до ві, пло ди (ко рот кі), на-
сі ни ни (без на сін них до дат ків, дріб ні). Спро щен ня 
бу до ви та ста бі лі за ція ос нов них конст рук тив них 
еле мен тів квіт ки обу мов ле ні і пе ре хо дом ан цестор-
но го типу хресто цві тих від зоо- до ане мо хо рії, що, 
мож ли во, сти му лю ва ло роз ви ток у пло дах роз ді-
лю валь ної зони, втра ту на сі ни на ми ари лу са, ела-
йо сом, ін ших до дат ків, а та кож змен шен ня їхньо-
го роз мі ру та ком пакт ні ше роз та шу ван ня за род ка 
(ду го по діб ний про ти зі гну то го із сім'ядолями, що 
при ля га ють до ко рін ця). 

Та ким чи ном, ши ро кий діа па зон про я ву мор фо-
ло гіч них оз нак не тіль ки пло ду та на сі нин, а й пев-
ною мі рою – кві ток, су цвіть і ве ге та тив них ор га нів 
рос лин су час ної ро ди ни хресто цві тих (Brassicaceae 
s. str.) сфор му вав ся в ре зуль та ті ос во єн ня ан цестор-
ним ти пом Brassicaceae s. l. дуже різ но ма ніт них 
кріо-ксе ро філь них еко то пів зони кон ти нен таль но-
го клі ма ту. 

Па ра лель не ос во єн ня різ ни ми гру па ми хресто-
цві тих по діб них за еко ло гі єю біо то пів при зве ло 
до фор му ван ня на ос но ві од но го ан цестор но го 
типу ве ли кої кіль кості пле зіо морф них оз нак, що 
власти ві як ве ге та тив ним, так і ге не ра тив ним ор га-
нам рос ли ни (пло ду, на сі ни нам, квіт ці, су цвіт тю).

Ви снов ки

Для Brassicaceae s. l. ха рак тер ні ши ро кі спек три 
мор фо ло гіч них оз нак пло дів і на сі нин, які в ме-
жах Capparaceae, Cleomaceae та Brassicaceae s. str. 
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част ко во пе ре кри ва ють ся. Апо морф ні оз на ки в 
струк ту рі ос тан ніх є рід кіс ни ми. До них на ле-
жать рам ка (replum; від різ няє пло ди Brassicaceae 
s. str. і Cleomaceae від та ких Capparaceae), пе ре-
тин ка (septum; спос те рі га єть ся тіль ки у пло дах 
Brassicaceae s. str.) та, мож ли во, ду го по діб ний за ро-
док (на яв ний у Cleomaceae та Capparaceae і від сут-
ній у хресто цві тих). Інші особ ли вості конст рук ції 
пло дів і на сі нин на ле жать до пле зіо морф них оз нак. 

Кож на ро ди на від зна ча єть ся не тіль ки апо-
морф ни ми оз на ка ми, а й своє рід ним по єд нан-
ням ком плек сів най біль ше по ши ре них і рід кіс них 
струк тур них еле мен тів пло дів і на сі нин. У ро ди-
ні Capparaceae до пер ших на ле жать яго до по діб ні 
пло ди з па рен хім ним (со ко ви тим) пе ри кар пом, 
неструк ту ро ва ним од но ма ніт ним шкі рястим ек зо-
кар пом, від сутньою (не роз крив ні пло ди) або фраг-
мен тар но роз ви не ною роз ді лю валь ною зо ною, а 
та кож нир ко по діб ні чи сфе рич ні на сі ни ни з ари-
лу сом, сар ко тестою чи три хо ма ми, до б ре роз ви не-
ною твер дою на сін ною шкір кою, ви гну тим спин-
ко ко рін це вим за род ком зі скру че ни ми сім'ядолями 
та ко рот кою ко ніч ною віс сю гі по ко тиль–ко рі нець, 
а та кож із віль ною щі ли ною між сім'ядольним і 
ко рін це вим кін ця ми. Рід кіс ні струк тур ні еле мен-
ти – це скле рен хім ний (су хий) пе ри карп, товстий 
ек зо карп, ефе мер на вто рин на пе ре тин ка та крає-
ко рін це ві за род ки.

Ро ди на Cleomaceae від зна ча єть ся ви раз ним пе-
ре ва жан ням ви дов же них кап су ляр них пло дів із 
рам кою та стул ка ми, па ра лель ни ми рам ці, скле-
ри фі ко ва ним су хим пе ри кар пом та од но ма ніт ною 
ло ка лі за ці єю роз ді лю валь ної зони, а на сі ни ни – 
під ко во- чи нир ко по діб ною фор ма ми, пе ре ва жан-
ням ела йо сом, скульп ту ро ва ною або реб ристою 
(по пе реч ною і по вздовжньою) тес тою, спин ко ко-
рін це вим за род ком із од но ма ніт ни ми за фор мою 
сім'ядолями та ви дов же ною і тон кою віс сю гі по ко-
тиль–ко рі нець, віль ною чи за рос лою щі ли ною між 
сім'ядольним і ко рін це вим кін ця ми та від сутньою 
ані зо ко ти лі єю. До рід кіс них оз нак на ле жать: ко-
рот кі стру чеч ко по діб ні ко ро боч ки з май же на пів-
сфе рич ни ми або гор бисти ми стул ка ми, пло ди з 
від сутньою або мо ди фі ко ва ною рам кою, а та кож 
від сут ність роз ді лю валь ної зони.

Най ха рак тер ні ша особ ли вість пло дів Brassicaceae 
s. str. – ви раз на пластич ність їхньої конст рук ції, яка 
до пов ню єть ся дуже по ши ре ним у ро ди ні яви щем 
ре дук ції, в ре зуль та ті чого у хресто цві тих спос те-

Таблиця 2. Основні напрями еволюції морфологічних ознак 
вегетативних і генеративних органів Brassicaceae s. l. 

Table 2. The general evolutionary trends of morphological 
characters of vegetative and generative organs in Brassicaceae 
s. l.

Тривалість вегетації: вічнозелені → сезоннозелені → 
постійнозелені

Цвітіння: нічне → вечірнє → денне

Опушення: прості волоски: багатоклітинні → одноклітинні; 
залозисті трихоми:відсутні → наявні

Життєві форми: дерева → кущі (ортотропні → виткі) → трав'яні 
полікарпіки → монокарпіки → однорічники

Пагони: ортотропні → плагіотропні

Листки: мономорфні (прості → складні) → диморфні

Гетерофілія: відсутня → наявна

Суцвіття: рацемозне: просте → складне → складене; 
малоквіткове → багатоквіткове; малоквіткове → квітки поодинокі

Квітки: великі → дрібні; актиноморфні → зигоморфні; із 
мінливим числом елементів (чашолистків, пелюсток, тичинок, 
карпел) → із фіксованим числом елементів; з подвійною 
оцвітиною → із редукованими пелюстками

Чашолистки: диморфні → мономорфні

Квітколоже: видовжене → плоске

Нектарні структури: нектарний диск → нектарне кільце → 
фрагментарні нектарники

Андрофор: наявний → відсутній

Гінофор: розвинений → відсутній

Зав'язь: багато-двогнізда → одногнізда → псевдодвогнізда

Стовпчик: відсутній → розвинений → редукований

Запилення: алогамія (протогінія, протандрія) → автогамія → 
клейстогамія

Плоди: видовжені → короткі

Перикарп: склеренхімний → паренхімний → склеренхімний; 
тонкий → товстий → здерев'янілий; однорідний за структурою → 
потовщений → нерівномірно розрослий із різноманітними 
виростами

Рамка: відсутня → розвинена

Розділювальна зона: відсутня → розвинена; локалізована: 
одноманітно → різноманітно

Стулки: відсутні → наявні

Насінини: багато →декілька → одна; великі → дрібні; із додатками 
(арилус, саркотеста, елайосоми) → без додатків

Теста: товста → здерев'яніла → тонка

Зародок: вигнутий → складчастий → зігнутий → прямий; 
спинкокорінцевий → краєкорінцевий
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рі га ють ся два струк тур ні типи струч ків – моно- та 
ди ме ри кар пії, два ос нов ні спо со би роз ви тку сту лок 
(па ра лель но або пер пен ди ку ляр но рам ці), де кіль ка 
ва рі ан тів ло ка лі за ції роз ді лю валь ної зони, на яв-
ність не тіль ки рам ки, а й пе ре тин ки, рів но мір ний 
або урив частий ріст і роз ви ток ек зо кар пію, що зу-
мов лює дуже різ но ма ніт ний рель єф по верх ні пло-
дів, зок ре ма фор му ван ня кри ла тих чи кі лю ва тих 
сту лок. Кри ла тим чи без кри лим на сі ни нам хресто-
цві тих най час ті ше власти ві: сфе рич на або більш-
менш стис ну та фор ма, від сут ність сар ко тести, 
ари лу са й ен дос пер му, по-різ но му струк ту ро ва на 
тес та, яка може ос лиз ню ва ти ся, де кіль ка ти пів за-
род ків із різ но ма ніт но орі єн то ва ни ми сім'ядолями 
та мін ли вою дов жи ною вісі гі по ко тиль–ко рі нець.

Го лов ні ево лю цій ні тен ден ції транс фор ма ції 
еле мен тів струк ту ри ге не ра тив них і ве ге та тив них 
ор га нів рос лин обу мов ле ні адап тив ним роз ви-
тком ан цестор но го типу Brassicaceae s. l. у трьох 
ос нов них на пря мах – констант но-тер мо філь но му 
(пе ре важ но тро пі ки, Capparaceae), тер мо-ксе ро-
філь но му (се зон но-су хі еко то пи суб тро пі ків і тро-
пі ків, Cleomaceae) та кріо-ксе ро філь но му (різ но-
ма ніт ні біо то пи зони кон ти нен таль но го клі ма ту, 
Brassicaceae s. str.). 

Ра діа ція ан цестор но го типу Brassicaceae s. l. в 
ре гіо ни се зон но го клі ма ту обу мо ви ла, мож ли во, 
пе ре хід від зоо- до ане мо хо рії і була, ма буть, про-
від ним фак то ром роз ви тку урив часто го спо со бу 
функ ціо ну ван ня ме ристем, а та кож спри чи ни ла 
ре дук цію різ но ма ніт них струк тур них еле мен тів 
рос лин, що вреш ті-решт при зве ло до фор му ван ня 
ок ре мої ро ди ни Brassicaceae s. str.
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Наведені результати порівняльного аналізу спектрів 20 
морфологічних ознак плодів і насінин трьох близькос-
поріднених родин Capparaceae, Cleomaceae та Brassicaceae 
s. str., які за даними молекулярно-філогенетичних дослі-
джень можуть складати Brassicaceae s. l. Показано, що всі 
три родини мають широкі спектри морфологічних ознак 
плодів і насінин. Апоморфні структури останніх є рідкіс-
ними. До таких належать рамка (replum; відрізняє плоди 
Brassicaceae s. str. і Cleomaceae від таких у Capparaceae), 
несправжня перетинка (septum; спостерігається тільки у 
плодах Brassicaceae s. str.) та, можливо, дугоподібний за-
родок (наявний у Cleomaceae та Capparaceae і відсутній у 
хрестоцвітих). Інші особливості конструкції плодів і на-
сінин належать до плезіоморфних ознак. З'ясовано, що 
кожна родина відзначається своєрідним поєднанням 
комплексів найпоширеніших і рідкісних структурних 
елементів плодів і насінин. Комплекси таких ознак на-
ведені для всіх трьох родин. Дискутуються визначальні 
історичні тенденції трансформації елементів структу-
ри генеративних і вегетативних органів хрестоцвітих. 
Припускається, що основні еволюційно-морфологічні 
модуси досліджених сучасних родин обумовлені адап-
тацією анцесторного типу Brassicaceae s. l. до існуван-
ня у константно-термофільних (здебільшого тропіки, 
Capparaceae), ксерофільних (сезонно-сухі екотопи суб-
тропіків і тропіків, Cleomaceae) та кріо-ксерофільних 
(різноманітні біотопи зони континентального клімату, 
Brassicaceae s. str.) умовах навколишнього середовища. 
Освоєння анцесторним типом Brassicaceae s. l. біотопів 
сезонного клімату спричинило, можливо, перехід від 
зоо- до анемохорії і було, мабуть, провідним фактором 
розвитку уривчастого характеру функціонування мерис-
тем, а також зумовило редукцію різноманітних струк-
турних елементів рослин, що врешті-решт призвело до 
формування окремої родини Brassicaceae s. str.

Ключові слова: Capparaceae, Cleomaceae, Brassicaceae, 
плід, насінини, зародок, морфологія, еволюція, 
адаптація.
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Приведены результаты сравнительного анализа спек-
тров 20 морфологических признаков плодов и се-
мян трех близкородственных семейств Capparaceae, 
Cleomaceae и Brassicaceae s. str., которые, согласно мо-
лекулярно-филогенетическим исследованиям, могут 
составлять Brassicaceae s. l. Показано, что все три се-
мейства имеют широкие спектры морфологических 
признаков плодов и семян. Апоморфные структуры по-
следних являются редкими. К ним принадлежат рамка 
(replum; отличает плоды Brassicaceae s. str. и Cleomaceae 
от таких Capparaceae), ложная перегородка (septum; 
наблюдается только в плодах Brassicaceae s. str.) и, воз-
можно, дугообразный зародыш (имеется у Cleomaceae и 
Capparaceae и не характерен для крестоцветных). Другие 
особенности конструкции плодов и семян относятся к 
плезиоморфным признакам. Выяснено, что каждому 
семейству свойственно также своеобразное сочетание 
комплексов наиболее распространенных и очень ред-
ких структурных элементов плодов и семян. Комплексы 
этих признаков приведены для всех трех семейств. 
Дискутируются основные исторические тенденции 
трансформации элементов строения генеративных и 
вегетативных органов крестоцветных. Предполагается, 
что главные эволюционно-морфологические модусы 
рассматриваемых современных семейств обусловлены 
адаптацией анцесторного типа Brassicaceae s. l. к суще-
ствованию в константно-термофильных (преимуще-
ственно тропики, Capparaceae), ксерофильных (сезон-
но-сухие экотопы субтропиков и тропиков, Cleomaceae) 
и крио-ксерофильных (разнообразные биотопы зоны 
континентального климата, Brassicaceae s. str.) условиях 
окружающей среды. Освоение анцесторным типом Bras-
sicaceae s. l. биотопов сезонного климата обусловило, 
вероятно, переход от зоо- к анемохории, и, возможно, 
было ведущим фактором развития прерывистого ха-
рактера функционирования меристем, а также вызвало 
редукцию разнообразных структурних элементов рас-
тений, что в конечном итоге привело к формированию 
отдельного семейства Brassicaceae s. str.

Ключевые слова: Capparaceae, Cleomaceae, Brassicaceae, 
плод, семя, зародыш, морфология, эволюция, 
адаптация.


