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У хрестоцвітих, як і в покритонасінних взагалі, за-
хист насінини від негативного впливу чинників нав-
колишнього середовища є одним із основних нап-
рямів адаптивної еволюції. Безпечне продукування 
і розсіювання насінин досягається різними шляха-
ми, що породжує широкий спектр структурно-мор-
фологічної різноманітності плодів і актуалізує по-
требу в розробленні їхньої класифікації.

На сьогодні ще немає загальновизнаної класи-
фікації плодів покритонасінних, а також не розроб-
лений єдиний принцип розподілу їх на групи. Так, 
в ієрархічній класифікації, яку запропонувала Р. Ле-
віна [12—14], виділено кілька класифікаційних ка-
тегорій: тип, клас, підклас, група, підгрупа, вид, 
різновидність. Для хрестоцвітих вона навела чоти-
ри категорії плодів (стручок, стручечок, членистий 
стручок і горіхоподібний стручечок), що, безумовно, 
повністю не відображає їхню різноманітність у ро-
дині. 

Інший принцип класифікування плодів квітко-
вих рослин використали J. Dickie та W. Stuppy [33]. 
Вони вважають, що всі відмінності їхньої структу-
ри зумовлені особливостями розвитку перикарпію, 
для анатомічної будови якого характерні три основ-  
ні тканини: екзокарпій, мезокарпій та ендокарпій. 
Саме специфічність розвитку останніх (кожного ок-
ремо або в різних комбінаціях) й обумовлює харак-
терні риси тих чи інших зрілих плодів. Автори опи-

сали 18 категорій плодів, які віднесли до одного з 
чотирьох основних типів: соковитих, сухих, роз-
кривних або нерозкривних. Для родини Brassicaceae 
J. Dickie і W. Stuppy вказали один тип плоду — стру-
чок — сухий, розкривний, який після дозрівання 
відкривається двома частками, що відпадають від 
залишкового фрагмента плоду або від перетинки з 
відокремленими насінинами [33]. Отже, за сучас-
ними даними, стручок хрестоцвітих можна розгля-
дати окремим типом категорії коробочкоподібних 
плодів [4]. 

Велика формова різноманітність стручків хрес-
тоцвітих, що спричинена значним спектром мін-
ливості їхніх структурних елементів, була давно ві-
дома і її широко використовували для систематиза-
ції Brassicaceae з дуже давніх часів [15]. У «Species 
plantarum» C. Linnaeus розрізняв у Cruciferae Juss. 
короткі й довгі, звичайні та членисті — articulati 
(Ca kile Mill., Raphanus L., Myagrum L., Cordylocarpus 
Desf. та ін.) стручки [47]. Шість структурних типів 
плодів (стручкові (siliquosae), широкоперетинчасті 
(la ti septae), вузькоперетинчасті (angustiseptae), горі-
хоподібні (nucamentaceae), роздрібні (septulatae) та 
роз ламні (lomentaceae)) встановив А. De Candolle і 
використав їх у своїй системі для окреслення родів 
і таксонів вищих рангів [29—31]. Подальші числен-
ні таксономічні опрацювання Brassicaceae також 
базувалися на дослідженні та класифікуванні 
стручків на основі їхніх структурно-морфологічних 
оз нак [1, 2, 10, 25, 43, 46, 53, 56 та ін.]. Найбільше 
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досліджували (протягом майже двох століть) мор-
фологічну різноманітність стручків, їхній онтоге-
нез, особливості філетичного розвитку та похо-
дження, природу й структуру гінецею, а також ево-
люційний зв’язок із плодами інших споріднених 
родин покритонасінних — Papaveraceae Juss., 
Capparaceae Juss., Resedaceae Martinov, [9, 28, 30, 34, 
35, 37, 38, 54, 55, 63, 65]. Зовсім мало праць було 
присвячено проб лемам класифікування і особли-
востям карпологічної еволюції стручка в межах ро-
дини. Серед останніх, на наш погляд, важливе міс-
це займають дослідження M. Zohary, який одним із 
перших спробував виділити групи плодів, базую-
чись на специфіці їхньої морфологічної структури 
[64—66]. Автор зауважував, що конструктивні й бі-
ологічні відміни плодів є набагато важливішими, 
ніж тільки кількісні, тобто їх розподіл на довгі 
(стручки) й короткі (стручечки). До фундаменталь-
них питань, роз в’я зання яких визначає спосіб і 
принципи класифікування плодів, він відніс своє-
рідність походження й особливості структури гіне-
цею, в тому числі з’я су вання кількості карпел, що 
його формують, а також встановлення природи 
стулок.

Згідно з поглядами M. Zohary, плоди Brassicaceae 
мають бікарпелярне походження; їхні стулки є час-
тинами карпел, тобто клапанами, призначеними 
для розкривання. Останнє зумовлено розвитком на 
межі стулок і рамки розділювальної зони, яка в 
дуже молодих плодах не відрізняється за анатоміч-
ною будовою від такої інших частин перикарпію і 
починає виділятися анатомічно лише на пізніших 
етапах розвитку зав’язі або не формується зовсім (у 
нерозкривних плодах). Автор вважав, що в процесі 
еволюційного розвитку родини відбувалися редук-
ція клапанів і поступова втрата плодами здатності 
розкриватися, внаслідок чого у видів деяких родів 
(Hexaptera Hook., Cremolobus DC.) вони не розкри-
ваються, а розпадаються уздовж плацентарної лінії 
[65]. Усього для хрестоцвітих M. Zohary встановив 
сім типів і два підтипи плодів. Вихідним, або пер-
винним, плодом Brassicaceae він розглядав двостул-
кову коробочку («bicarpellar capsule») — вальвоїд 
(valvoid), або стручок, за традиційною термінологі-
єю, який мав виразні, розвинені по всій його дов-
жині й різні за розміром стулки, короткий, але чіт-
кий стовпчик і мало- або багатонасінні гнізда. Такі 
плоди властиві видам Sisymbrieae DC., зокрема тим, 
що належать до роду Sisymbrium L. Останній автор 
відносив до числа примітивних типів родини. Від 

стулкового плоду — такого, як у Sisymbrium, 
M. Zohary виводив усі інші, більше спеціалізовані, 
які, на його думку, могли формуватися в процесі 
еволюції неодноразово. Стулковий первинний плід 
хрестоцвітих (valvoid) він зближував із також стул-
ковим плодом Capparaceae та Papaveraceae і вважав, 
що рід Glaucium Mill. карпологічно є найближчим 
до Brassicaceae [65]. Подальша еволюція плодів Bras-

si caceae супроводжувалася багатьма процесами, се-
ред яких найважливішими M. Zohary вважав такі: 
1) зменшення кількості насінин у плоді з відповід-
ною редукцією його розміру (характерно для бага-
тьох триб і родів) і подальша елімінація всієї носи-
кової частини плоду як, наприклад, у трибах Velleae 
DC. і Savignyeae Coss., у видів яких можна спостері-
гати послідовність етапів редукції; 2) поступова втра-
та стулками здатності розкриватися, послаблення 
їхнього розвитку до майже повної редукції (особ-
ливо виразно в Raphaneae DC.) і формування роз-
падних плодів типу Raphanus, горішкоподібних, як 
у Calepina Adans., або гетеромерикарпних (Cakile); 
3) розвиток біартикулятних плодів шляхом значно-
го зменшення розміру стулок і деградації розділю-
вальної тканини або через розвиток останньої між 
стулковою й носиковою частинами плоду, внаслі-
док чого дистальний сегмент міг відокремлюватися 
від проксимального, який залишався прикріпле-
ним до плодоніжки (Rapistrum Crantz, Crambe L., 
Ca kile); 4) конвергентне формування ломентоїдних 
гетеромерикарпних плодів: у результаті стиснення 
міжзародкової частини плоду (Raphanus, Erucaria 
Gaertn.) чи внаслідок справжньої артикуляції (Enar-

throcarpus Labill.), але, як підкреслював автор, іс-
тинні розпадні плоди (lomenta) в родині відсутні.

Досліджуючи плоди хрестоцвітих, В. Дорофєєв 
[5, 6] визнав первісним, анцесторним, їхнім типом 
чотиригніздий стручок (коробочку), який у проце-
сі еволюції або поступово втрачав стулки, внаслідок 
чого сформувалися роздрібні (Ra phanus) чи однона-
сінні плоди (Calepina, Crambe), або редукував рос-
трову частину (носик), у результаті чо го утвори-
лася велика різноманітність двостулкових стручків 
[6]. Відповідно до поглядів автора, плоди склада-
ються зі стулкової та носикової частин і 
об’єднуються в три групи: 1) вальватні (fructus 
valvatus), 2) рострові (fructus rostratus), 3) ростро-
вальватні (fructus rostrovalvatus). Останні, слідом за 
I. Hedge та М. Котовим, В. Дорофєєв визнає най дав-
нішими в родині [5, 6, 10, 44]. Запропонована ним 
класифікація має кілька ієрархічних рівнів розпо-
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ділу. Всього автор виділив 12 видозмін плодів.
Загалом В. Дорофєєв, на відміну від M. Zohary, 

розподіляє плоди поміж трьома основними група-
ми (а не сімома, як в останнього), визнає примі-
тивним типом плоду хрестоцвітих ростровальват-
ний стручок Brassica, приймає дві основні лінії кар-
пологічної еволюції хрестоцвітих на основі бікар-
пелярного (синкарпного та паракарпного) плоду і 
припускає можливість існування в анцесторних хрес-
тоцвітих чотирьох карпел.

Подальший розвиток карпологічних досліджень 
родини Brassicaceae стимулювала необхідність мор-
фологічної інтерпретації молекулярно-філетичних 
реконструкцій, унаслідок чого були отримані нові 
або поглиблені відомі раніше дані щодо онтогене-
зу, анатомічної структури, механізму та специфіки 
генетичного контролю за розвитком різних струк-
турних елементів плодів хрестоцвітих [22, 32, 40—
42, 48—51, 57, 58].

Аналіз й узагальнення результатів карпологічних 
досліджень дозволили нам уточнити або спросту-
вати існуючі гіпотези стосовно первинного анце-
сторного типу, філетичного походження та основ-
них напрямів карпологічної еволюції Brassicaceae 
й запропонувати оригінальну класифікацію їхніх 
плодів, що і є метою нашої статті.

Для розробки класифікації плодів Brassicaceae ми 
використали результати дослідження їхньої струк-
турної різноманітності у видів, які ростуть на тери-
торії України та за її межами, матеріали гербарних 
фондів Інституту ботаніки імені М.Г. Холодного 
НАН України (KW), Донецького ботанічного саду 
НАН України (DNZ), Нікітського ботанічного са
ду — Національного наукового центру УААН (YALT), 
Інституту екології Карпат НАН України (LW), Дер-
жавного природознавчого музею НАН України (CWB), 
а також Ботанічного інституту імені В.Л. Комарова 
РАН (Росія, LE) та Московського державного уні-
верситету імені М.В. Ломоносова (Росія, MW) і уза-
гальнені літературні дані.

Сучасна структурна різноманітність плодів ро-
дини сформована, на наш погляд, на основі пара-
карпного гінецею і відображає результат адаптацій-
ного процесу, спрямованого на захист насінин від 
несприятливого впливу факторів навколишньо го 
середовища й оптимізацію способів дисемінації та 
розповсюдження рослин.

Існування в основі гінецею чотирьох типових про-
відних пучків і кількох інвертованих, а також роз-
виток чотирьох—шестистулкових плодів у окремих 

сучасних хрестоцвітих можуть розглядатися віро-
гідними доказами походження анцесторних бікар-
пелярних стручків від тетра- або полікарпелярного 
плоду [5, 6, 18, 36, 59]. За даними молекулярно-
біологічних досліджень, сестринською родиною Bras-

sicaceae є Cleomaceae Horan. [21]. Видам останньої 
властиві видовжені одногнізді багатонасінні пло-
ди, які, на відміну від таких хрестоцвітих, склада-
ються із стулок і рамки й не мають перетинки. От
же, розвиток перетинки в плодах — це одна з мор-
фологічних новацій, що характеризує родину за га-
лом. Її можна розглядати як ароморфоз, за кон цеп-
цією О.М. Сєверцова, або пев ною еволюційною 
градою, згідно з концепцією J. Hux ley [17, 45]. Це 
ще раз підтверджує той факт, що плоди сучасних 
Brassicaceae належать до групи сухих коробочкопо-
дібних плодів і утворюють окремий тип — стручок. 
У родині відсутні плоди-горіхи, які формуються не 
тільки з карпелярних (як у хрестоцвітих), а й з екс-
тракарпелярних тканин, проте наявні горіхоподіб-
ні стручечки [3, 4, 16, 18, 33, 59]. 

У хрестоцвітих є два підтипи стручків: мономе-
рикарпні (стулкові), які мають один сегмент, і ди-
мерикарпні, утворені двома сегментами, — стул-
ковим (проксимальним) і носиковим (дисталь-
ним) (рисунок). Дистальний сегмент розвивається 
внаслідок інтенсивної проліферації клітин мезо-
карпу на постгенітальному етапі онтогенезу гіне-
цею, після утворення плацентарної меристеми, яка 
продукує насінні зачатки та «несправжню» пере-
тинку [41]. Цей сегмент не має аналога в мономе-
рикарпних плодах і в різних видів може бути не-
однаково розвиненим — стерильним або фертиль-
ним, зрослим із стулковим сегментом або відо-
кремлюватися від нього після дозрівання насі-
нин, але завжди ця частина плоду в хрестоцвітих 
нерозкривна. Ще одна характерна особливість 
структури димерикарпіїв — поширене явище ре-
дукції, яка охоплює обидва сегменти і ступінь якої 
виявляється в них неоднаковою мірою. Отже, кла-
сифікація димерикарпіїв ли ше частково може від-
повідати такій мономерикарпіїв.

Загалом формування дистального сегмента в пло-
дах — це специфічна морфологічна новація, яка 
відображає, мабуть, один із перших етапів адап та-
ції хрестоцвітих до існування за несприятливих умов 
шляхом дисемінації «захищеними» насінинами.

Таким чином, первинним, або вихідним, типом 
плоду хрестоцвітих можна вважати мономерикарп-
ні, або вальвоїдні, плоди (стручки без носика), а  
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димерикарпні (стручки з носиками) — кваліфікува-
ти як спеціалізовані, новаційні, карпологічні струк-
тури. Види з димерикарпними плодами майже в 
усіх класичних системах, а також у багатьох моле-
кулярних кладограмах, об’єднують у трибі Bras si ceae 
[2, 11, 19, 24]. 

Наступні етапи карпологічної еволюції родини 
пов’язані з різними морфо-генетичними процеса-
ми, серед яких важливе значення мало функціону-
вання  розділювальної зони, завдяки чому забезпе-
чувалися різні способи дисемінації чи розповсю- 
д ження рослин. Особливостям локалізації, ступе-
ня розвитку та характеру генетичного контролю 
розділювальної зони присвячено багато праць [3, 
9, 16, 22, 28, 36, 40—42, 49, 52, 65]. У нинішніх ви-
дів, які мають мономерикарпії чи димерикарпії із 
доб ре розвиненим проксимальним сегментом, 
розділювальна зона може функціонувати або не 
функціонувати. В першому випадку вона забезпе-
чує оголення гнізд, унаслідок чого висіваються на-
сінини. Отже, одиницями розповсюдження рослин 
у таких випадках є пропагули (насінини), «неза-

хищені» тканинами перикарпію. У другому — гніз-
да плодів не оголюються й одиницями дисемінації 
слугують стручки чи стручечки або їхні частини, 
тобто «захищені» насінини. Це ще раз підтверджує 
той факт, що формування нерозкривних плодів 
було основ ним напрямом карпологічної еволюції 
хрестоцвітих. Унаслідок цього зменшувалися, ма-
буть, розмір плодів (утворення стручечків) і кіль-
кість насінин у їхніх гніздах, різною мірою редуку-
вала перетинка й утворювалися одногнізді плоди, а 
також відбувалася повна чи часткова елімінація 
дистального або проксимального сегментів диме-
рикарпіїв. Висока мутаційна здатність генів, які 
контролюють розвиток розділювальної зони, дає 
змогу припустити, що в процесі адаптації рослин 
до несприятливих умов навколишнього середови-
ща редукували стулки плодів, а партикулятна роз-
ділювальна зона замінила локулярну. Відбувалися 
й інші морфо-ге не тичні процеси, наприклад, змі-
нився у деяких видів — став двоетапним, напрям 
росту карпел. При цьому на другому етапі свого 
розвитку карпели ростуть перпендикулярно до лі-

Класифікація плодів родини Brassicaceae (використана термінологія: септатний — septate; латисептатний — latiseptate; сег-
регатний — segregate; локулярний — locular; партикулятний — particulate ; асегрегатний — segregate; стеносептатний — 
stenoseptate; асептатний — aseptate; синартикулятний — synarticulate; псевдоасептатний — pseudoaseptate; хоріартикулятний — 
choriarticulate)

Classification of the fruits of Brassicaceae family (the used terminology is provided above)
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нії коротких тичинок, унаслідок чого утворюються 
вузькі перетинки і, здебільшого човникоподібні, ви-
разно кілюваті або кри латі стулки, які властиві вузь-
коперетинчастим плодам [27]. Тільки у видів кіль-
кох родів (Bis cu tel la L., Cremolobus DC., Megacarpaea 
DC. і Mega de nia Maxim.) карпели зростаються кра-
ями і формують двійчасті плоди, або schizocarpoid, 
за M. Zo hary [65]. В них перетинка не утворюється, 
а рамка редукується. Вузькоперетинчасті стручки 
та стручечки й такі без перетинок ми відносимо та-
кож до ін фрародинних карпологічних новацій хрес-
тоцвітих.

Отже, в карпологічній еволюції хрестоцвітих ве-
лику роль відігравали кілька різних процесів. Части-
на з них спричинила тільки структурні перебудови 
плодів, інша — зумовила підвищення рівня адап-
тованості багатьох видів до специфічних чинників 
навколишнього середовища. Такий одночасний і від-
носно незалежний їхній перебіг може, на наш по-
гляд, відобразити фасетна класифікація, яка пропо-
нується (табл. 1, 2; рисунок). Для її розробки ми ви-
користали чотири фасети, які відображають мор фо-
логічну конструкцію плоду, його довжину, кількість 
гнізд та насінин в останніх. Згідно зі структур ними 
особливостями, для типу плоду стручок нами прий-
няті підпорядкування нижчих рангів, зокрема, під-
типи, групи, підгрупи, ряди, видозміни та фор ми. 
Підтипи виділені за кількістю сегментів плоду — один 
(мономерикарпії або вальвоїди чи стулкові пло ди) або 
два (димерикарпії або ростро-вальватні чи носико-
стулкові плоди), групи — за наявністю (септатні) або 
відсутністю (асептатні) в них несправжньої перетин-
ки, підгрупи — за напрямом росту карпел: паралель-
но до лінії коротких тичинок (латисептатні) або пер-
пендикулярно (стеносептатні), ряди — за наявністю 
(сегрегатні) або відсутністю (асегрегатні) функціо-
нуючої розділюва ль ної зони, видозміни — відповід-
но до локалізації розділювальної зони: між стулками 
і рамкою плоду (локулярні) або між плодоніжками і 
цілими плодами чи між їхніми частинами (партику-
лятні); форми — за особливостями функціонування 
або локалізації розділювальної зони. Відповідно до 
довжини, розрізняємо довгі (стручки) й короткі 
(стручечки) плоди, до кількості гнізд — білокулярні, 
уні ло кулярні й алокулярні, а за кількістю насінин у 
гніздах виділяємо багатонасінні (в таблицях позна-
чені як ), малонасінні (2—6(8) насінин у гнізді), од-
нонасінні й безнасінні (в таблиці позначені як 0) ме-
рикарпії. Як уже підкреслювалося і видно з табл. 1 і 2, 
класифікаційні підпорядкування мо но- і димерикар-

піїв не завжди збігаються, що зумовлено їхньою різни-
цею за кількістю сегментів плоду.

У табл. 1 і 2 ми наводимо розподіл родів, види 
яких ростуть на території України. Як видно з пер-
шої, септатні мономерикарпії властиві видам бага-
тьох родів. Такі плоди можуть бути довгі (стручки) 
або короткі (стручечки), широко- (латисептатні 
мономерикарпії) чи вузькоперетинчасті (стеносеп-
татні мономерикарпії). Стеносептатні стручки 
властиві видам Erysimum L., Syrenia Andrz. ex Besser, 
Conringia Heist. ex Fabr., а також багатьом іншим 
родам (табл. 1).

У молекулярно-філогенетичних реконструкціях 
хрестоцвітих види із стеносептатними стручками 
чи стручечками відносять до різних триб — Thlas-

pideae DC., Noccaeae Al-Shehbaz, Beilstein et E.A. 
Kellogg, Conringieae D. German et Al-Shehbaz, Des-

cu rainieae Al-Shehbaz, Beilstein et E.A. Kellogg та ін. 
[19, 20, 23, 39, 62], але в кладограмах різних авторів 
їхнє розташування відмінне. Це може бути доказом 
того, що обсяг і місце названих триб в останніх ще 
не є остаточними. 

У підгрупі латисептатних мономерикарпіїв ви ок-
ремлюються ряди сегрегатних (розкривних) і асег-
регатних (нерозкривних) плодів (табл. 1). У сегре-
гатних стручках чи стручечках локулярна розділю-
вальна зона забезпечує розсіювання нічим незахи-
щених насінин, а партикулятна — розповсюдження 
насінин, захищених тканинами перикарпію. В ре-
зультаті локулярного розкривання плодів їхні рам-
ка та перетинка поступово відмирають, залишаю-
чись на рослині. Внаслідок партикулятного розпо-
ділу всі пропагули або частина їх розповсюджують-
ся, відокремившись від рослин.

Серед сегрегатно-локулярних мономерикарпіїв 
спостерігаються легко- й важкорозкривні. У видів 
родів Cardamine L., Dentaria L., Meniocus Desv., Ro-

rippa Scop., Alyssum L. (особливо однорічники) стул-
ки відокремлюються від рамки відразу після дозрі-
вання насінин, тимчасом як у таких Hesperis L., 
Sperihedium V.I. Dorof., Matthiola W.T. Aiton, Velarum 
(DC.) Rchb., Fibigia Medik., Camelina Crantz — вони 
залишаються значно довше прикріпленими до рам-
ки. Детальніший аналіз показав, що між легко- й 
важкорозкривними плодами існує багато перехід-
них форм. Відкривання плодів певною мірою зале-
жить від екологічних чинників: у видів достатньо 
зволожених екотопів це відбувається швидко, а в 
тих, що ростуть у більш чи менш посушливих умо-
вах, — із затримкою. 
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Таблиця 1. Розподіл родів Brassicaceae флори України за розробленою класифікацією (1)

Мономерикарпії

довгі (стручки) короткі (стручечки)

Кількість гнізд плоду

білокулярні білокулярні унілокулярні

Кількість насінин у гніздах плоду

** 2–6(8) 1 2–6(8 ) 1

Септатні (перетинчасті)

латисептатні 
(широкоперетинчасті)

сегрегатні

локулярні

просто-локулярні Arabis  Cardamine 

Dentaria Leavenworthia 

Catolobus

Pseudoturritis Velarum

Sisymbrium Barbarea 

Nasturtium Rorippa 

Cheiranthus Hesperis 
Strigosella Sperihedium 
Matthiola

Fibigia

Rorippa 

Camelina

Draba

Erophila

Drabella

Lunaria

Meniocus 

Alyssum 
Aurinia

Lobularia 

Berteroa

Schivereckia

Armoracia

Subularia

комбіновано-локулярні Chorispora

партикулярні

фрагментарні Neslia

карпоптозні Bunias Calepina

асегрегатні

інтегрокарпні Neotorularia 

Clausia

Euclidium Goldbachia Alyssum 
(p.p.)***
Clypeola

стеносептатні 

(вузькоперетинчасті)

сегрегатні

локулярні Arabidopsis Alliaria 

Pseudoarabidopsis 

Descurainia Erysimum

Turritis Syrenia

Noccaea Thlaspi 

Microthlaspi 

Capsella 
Hymenolobus

Cochlearia

Hornungia 

Teesdalia

Iberis 

Lepidium

асегрегатні

інтегрокарпні Cardaria Coronopus Isatis 

Sobolewskia

Myagrum

Асептатні (безперетинчасті)

сегрегатні

партикулярні Biscutella

П р и м і т к и. * Тут і в табл. 2 однакові ранги класифікаційних підпорядкувань мономерикарпіїв виділені однаковим шриф-
том; **  — кількість насінин у гніздах більша, ніж 6(8); *** — види цієї групи відсутні у флорі України.
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Стручки (важкорозкривні) видів Chorispora R. Br. 
ex DC. (у флорі України тільки C. tenella (Pall.) DC.) 
ми відносимо до окремої, рідкісної для родини фор-
ми плодів, і розглядаємо як комбіновано-ло ку ляр-
ні. Функціонування розділювальної зони в них по-
єднується зі специфічною анатомічною будовою 
перетинки і стулок, зокрема із розвитком губчастої 
паренхіми в перетинці й нерівномірно потовщених 
клітин тканин стулок. Унаслідок цього стручки 
розпадаються на частини, які складаються з насі-
нин, оточених тканинами стулок і перетинки. Як 
результат — рослини розповсюджуються «захище-
ними» насінинами.

Сегрегатно-партикулятні мономерикарпії, на 
від міну від сегрегатно-локулярних, відокремлю-
ються від рослини повністю (інтегрокарпні та кар-
поптозні мономерикарпії) або окремими частина-
ми (фрагментарні мономерикарпії), якщо розвива-
ються дві зони партикуляції. В усіх випадках насі-

нини осипаються зануреними у тканини перикар-
пію. Такі плоди властиві рослинам небагатьох родів 
хрестоцвітих. У флорі України їх лише чотири. У 
видів двох із них — Bunias L. і Calepina — стручечки 
осипаються цілими, а в Neslia paniculata (L.) Desv. 
вони мають дві зони партикуляції,  внаслідок чого 
окремо відпадають від рослини зав’язі та їхні стовп-
чики. Це явище надзвичайно рідкісне в хрестоцві-
тих — відоме ще тільки для одного монотипного 
роду — Litwinowia Woronow.

У молекулярно-філогенетичних кладограмах ос-
тан ні два роди віднесені до різних триб — Ca me li-

neae DC. й Chorisporeae C.A. Mey., відповідно. Однак 
таке їхнє розташування не можна вважати ос та точ-
ним. Варто зауважити, що обсяг Camelineae s. l. кі ль-
ка разів переглядався і в одній з останніх мо ле ку-
лярно-філогенетичних реконструкцій родини ця три-
ба прийнята у вузькому обсязі, внаслідок чо го час-
тина її родів віднесена до трьох інших триб [39].

Таблиця 2. Розподіл родів Brassicaceae флори України за розробленою класифікацією (2)

Димерикарпії

довгі (стручки) короткі (стручечки)

Кількість гнізд плоду

білокулярні/білокулярні
алокулярні/
білокулярні

білокулярні/
унілокулярні

унілокулярні/ 
унілокулярні 

Кількість насінин у гніздах плоду

/0 /1 0/ 0–2/1(2) 1(2)/1

Синартикулятні (зрослосегментні)

септатні* (перетинчасті) 

сегрегатні/асегрегатні**

локулярні/індегісцентні Diplotaxis 

Kibera

Brassica Eruca Erucastrum 

Hirschfeldia Sinapis

псевдоасептатні (безперетинчасті)

асегрегатні/асегрегатні

індегісцентні/індегісцентні Raphanus

Хоріартикулятні (роздільносегментні)

септатні  (перетинчасті)

сегрегатні/асегрегатні

локулярні/ індегісцентні Rapistrum

псевдоасептатні  (безперетинчасті)

асегрегатні/асегрегатні

індегісцентні/індегісцентні Cakile Crambe

П р и м і т к и.*Розподіл наводиться для проксимального сегмента димерикарпіїв; **тут і на рисунку косою лінією розділені 
дані, що стосуються різних сегментів плоду: спочатку проксимального, а потім — дистального.
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Можна припустити, що у процесі еволюційного 
розвитку хрестоцвітих відбулися редукція (чи пов-
не зникнення) локулярної розділювальної зони та 
розвиток партикулятної, що й обумовило розпов-
сюдження рослин захищеними насінинами. Отже, 
сегрегатно-партикулятні мономерикарпії також мож-
на розглядати як конструктивну карпологічну но-
вацію Brassicaceae. 

В асегрегатних мономерикарпіях розділювальна 
зона не функціонує взагалі. У флорі України такі 
мономерикарпії представлені інтегрокарпною ви-
дозміною. Після дозрівання вони залишаються на 
рослині, що відрізняє їх від сегрегатно-пар ти ку лят-
них плодів (табл. 1). На території України росте не-
велика кількість видів із нероздільними монокар-
піями (Neotorularia Hedge et J. Leonard, Euclidium 
W.T. Aiton, Clypeola L.).

Спектр різноманітності стеносептатних (вузько-
перетинчастих) мономерикарпіїв значно вужчий, ніж 
такий у підгрупі латисептатних плодів, принаймні у 
видів флори України. Як видно з таблиці, на дослі-
д жуваній території найчисельніші види та роди з 
сегрегатно-локулярними мономерикарпіями (при-
мітивніші) й лише невелика кількість таксонів (родів 
і видів) мають доволі спеціалізовані асегрегатно-
інтегрокарпні плоди. Останні властиві переважно 
адвентивним видам флори України з родів Coronopus 
Zinn, Conringia, Myagrum або ендемічним, наприклад 
Sobolewskia sibirica (Willd.) P.W. Ball. 

Асептатні мономерикарпії, як уже зазначалося, 
є рідкісними в родині — властиві видам небагатьох 
родів, наприклад Biscutella (Південна і Середня Єв-
ропа; один вид у флорі України), Cremolobus (Пів-
денна Америка), Megacarpaea (Центральна Азія), Me-

gadenia (Східна Азія) та ін. (табл. 1). Цікаво, що їхнє 
поширення розмежоване географічно.

Димерикарпії можуть бути синартикулятні (зрос-
лосегментні) і хоріартикулятні (роздільносегмент-
ні) (табл. 2). У перших локулярна розділювальна 
зона може функціонувати або ні, а партикулятна — 
взагалі відсутня. У других — спостерігається остан-
ня і, як виняток (принаймні у хрестоцвітих флори 
України), може розвиватися локулярна зона розді-
лення. Відокремлення від рослини дистального 
сегмента димерикарпію забезпечується партику-
лятною розділювальною зоною. Отже, для рослин 
із хоріартикулятними димерикарпіями характерні 
пропагули двох типів. Одні утворені проксималь-
ним сегментом; вони завжди прикріплені до рос-
лини й розповсюджуються разом з нею. Інші — 

сформовані дистальною частиною плоду, яка відо-
кремлюється від рослини повністю та розсіюється 
самостійно. В обох випадках насінини захищені тка-
нинами перикарпію.

Як у світовій флорі, так і у флорі України роди й 
види Brassicaceae з димерикарпіями менш чисель-
ні, порівняно з такими, що мають мономерикарпії 
(табл. 1, 2)  [1, 2, 61]. Останні в більшості хресто-
цвітих флори України мають виразні розкривні 
стулки й належать до групи септатних підгрупи ла-
тисептатних (за ознаками проксимального сегмен-
та) ряду сегрегатно-асегрегатних (відповідно про-
ксимальний/дистальний сегменти) плодів (табл. 2).

Псевдоасептатно-асегрегатні (нерозкривні оби-
два сегменти) димерикарпії характерні тільки ви-
дам роду Raphanus (із тих, що ростуть на території 
України). Їм властиві дуже редуковані або майже 
зовсім відсутні стулки й добре розвинений нероз-
кривний дистальний сегмент. M. Zohary відносив 
такі стручки до групи ломентоїдів (lomentoid) — 
членистих плодів [65]. В. Дорофєєв плоди R. sativus L. 
і подібних до нього видів виділяє в окрему групу 
нерозпадних багатонасінних і відрізняє їх від «чле-
нистих» (розпадаються на частини — articulata), які 
властиві R. raphanistrum L., R. maritimus Smith, R. 

ros tratus DC. та іншим, спорідненим із ними, видам 
[6]. Детальний аналіз показав, що плоди усіх видів 
цього роду мають однакову структурно-мор фо ло-
гіч ну основу [7, 8]. Їм усім властива відсутність роз-
ділювальної зони, внаслідок чого насінини, оточе-
ні перикарпієм, залишаються на рослині до повно-
го її відмирання. Партикуляція, яка спостерігається 
в окремих видів (R. raphanistrum, R. maritimus, R. ros-

tratus та ін.), обумовлена нерівномірним розвитком 
у межах одного плоду тканин мезокарпію, зокрема 
губчастої паренхіми. Її більше навколо насінин і мен-
ше — у проміжках між ними, внаслідок чого струч-
ки стають чоткоподібні. В тоншій частині плоду 
тканини відмирають швидше, що й призводить до 
його фрагментації. Ступінь і характер розвитку губ-
частої тканини великою мірою залежать від еко-
логічної приуроченості видів. За умов достатнього 
зволоження (R. sativus) губчаста парен хіма краще 
розвинена й рівномірно розміщена по всій довжині 
плоду, а при нестачі вологи вона розвивається пе-
реривчасто, як у R. raphanistrum або ін ших близьких 
до нього видів, унаслідок чого струч ки після доз-
рівання розпадаються. Отже, «чле нис тість» плодів 
видів роду Raphanus не пов’язана з функ ціо ну ван-
ням розділювальної зони, а зумовлена особ ли вос-
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тями їхньої анатомічної будови та впливом факто-
рів навколишнього середовища.

Хоріартикулятні роздільносегментні димери-
карпії властиві відносно невеликій кількості хрес-
тоцвітих. У флорі України такі плоди мають види 
тільки трьох родів (табл. 2). Характерні їхні риси — 
виразна редукція обох сегментів і відсутність, пов-
на або часткова, локулярної зони відокремлення. 
Остання спостерігається тільки у видів роду Ra pis t-

rum (серед наявних у флорі України). 
Розподіл плодів за довжиною (довгі й короткі), 

кількістю гнізд (білокулярні, унілокулярні) й кіль-
кістю насінин у гніздах (багато, не більше шести—
восьми, одна, немає зовсім) є виявом пристосова-
ності рослин до умов існування і безпосередньо не 
пов’язаний зі зміною рівня їхньої структурної орга-
нізації (табл. 1, 2). Така диференціація певною мі-
рою умовна, але добре відображає основну тенден-
цію адаптивних карпологічних змін у родині, уна-
слідок яких хрестоцвіті освоїли широкий спектр 
екстремальних екотопів.

Аналіз отриманих результатів дослідження по-
казує, що у флорі України (як і в родині загалом) 
найчисельнішою є група видів із латисептатно-
сегрегатно-локулярними довгими (стручками) або 
короткими (стручечками) монокарпіями, у гніздах 
яких розвивається велика або незначна кількість 
насінин (табл. 1). В усіх них пропагулами розсію-
вання слугують незахищені насінини, що дає під-
ставу розглядати хрестоцвіті з такими плодами 
найбільш примітивними. 

Для значно меншої кількості видів, які належать 
насамперед до монотипних або оліготипних родів, 
характерні латисептатно-сегрегатно-партикулятні 
монокарпії. Серед останніх переважають короткі 
плоди з мало- або однонасінними нерозкривними 
гніздами, а пропагулами розсіювання слугують за-
хищені насінини, що вказує на доволі високий рі-
вень їхньої спеціалізації. Небагато також видів, 
яким властиві латисептатно-асегрегатно-інтег ро-
карп ні мономерикарпії — багатонасінні стручки  
або високоспеціалізовані одногнізді однонасінні 
стручечки, що свідчить на користь їх високої кар-
пологічної спеціалізації. 

Чисельна група родів і видів із стеносептатно-
сегрегатно-локулярними монокарпіями, для яких  
характерний доволі широкий спектр варіювання 
довжини плодів і кількості насінин у гніздах, зок-
рема, від багатонасінних стручків до двонасінних 
стручечків, що відображає поступовість підвищен-

ня ступеня адаптованості цих хрестоцвітих до не-
сприятливих чинників навколишнього середови-
ща. Подібне явище добре простежується і в групі 
видів, які мають стеносептатно-асегрегатно-ін тег-
рокарпні монокарпії. Хоча остання — дуже неве-
лика за кількістю таксонів у флорі України. 

Як зазначалося вище, відсутність перетинки в 
асептатних монокарпіях хрестоцвітих — надзви-
чайно рідкісне явище, яке властиве високоспеціа-
лізованим коротким (стручечкам) двогніздим од-
нонасінним плодам — роздрібним або schi zo car-
poid, за M. Zohary [65]. Після дозрівання вони роз-
падаються на дві частини, тобто розсіюються  «за-
хищеними» насінинами. 

Порівняння показало, що у флорі України видів 
Brassicaceae з мономерикарпіями значно більше, 
порівняно з такими, що мають двосегментні плоди 
(табл. 1, 2). Серед останніх переважають відносно 
менш спеціалізовані синартикулятно-септатно-ло-
ку лярні димерикарпії.

Отже, проведене дослідження дозволяє зробити 
наступні висновки. 

Сучасні дані дають змогу припустити, що пер-
винним або вихідним типом плоду хрестоцвітих є 
мономерикарпій — односегментний стручок (без 
носика), а похідним — димерикарпій, або двосег-
ментний стручок (із носиком).

Унаслідок подальших еволюційних трансформа-
цій мономерикарпіїв ускладнювалася їхня струк-
тура і виникали морфологічні новації або мали 
місце менш виразні перебудови, які не порушува-
ли зага льного рівня їхньої організації. Такий одно-
часний і відносно незалежний перебіг різних про-
цесів струк турної перебудови плодів краще відоб-
ражає, на наш погляд, запропонована фасетна кла-
сифікація плодів, в якій основними є чотири групи 
ознак (фасет).

До числа морфологічних новацій, які складають 
першу фасету, можна віднести відсутність перетин-
ки, переорієнтацію напряму росту карпел у моно-
мерикарпіях, формування димерикапіїв, утворен-
ня партикулятної розділювальної зони. Залежно 
від цих конструктивних особливостей, тип плоду 
стручок можна розділити на підтипи (моно- і диме-
рикарпії), групи (септатні та асептатні для мономе-
рикарпіїв і синартикулятні та хоріартикулятні для 
димерикарпіїв), підгрупи (латисептатні та стено-
септатні для мономерикарпіїв і септатні та псевдо-
асептатні для димерикарпіїв), ряди (сегрегатні та 
асегрегатні для обох підтипів) і форми (локулярні 
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та партикулятні для мономерикарпіїв і локулярні 
та індегісцентні для димерикарпіїв).

Ознаки трьох інших фасет є виявом адаптивних 
особливостей, які безпосередньо не пов’язані зі 
зміною рівня структурної організації плодів. Це, 
зокрема, поступове зменшення розміру плоду (від 
довгих стручків до коротких стручечків) і кількості 
насінин у ньому, редукція його сегментів і гнізд, а 
також послаблення функціональної здатності ло-
кулярної розділювальної зони.

За нашими даними, у флорі України найчисель-
нішими є роди й види з латисептатно-сегрегатно-
локулярними довгими або короткими монокарпія-
ми (Cardamine, Pseudoturritis Al-Shehbaz, Arabis L., 
Sisymbrium, Barbarea W.T. Aiton, Rorippa Scop., Hes-

peris, Fibigia, Alyssum, Berteroa DC., Schivereckia Andrz. 
ex DC.) і синартикулятно-септатними димерикар-
піями (Diplotaxis DC., Kibera Adans., Eruca Mill., Bras-

sica, Erucastrum C. Presl, Hirschfeldia Moench, Sinapis 
L.). Найменша кількість видів і родів має асептатно-
сегрегатні мономерикарпії (Biscutella) та хоріар ти-
ку лятно-септатні чи хоріартикулятно-псев до сеп-
тат ні (Rapistrum, Cakile, Crambe) димерикарпії.

У процесі еволюційного розвитку Brassicaceae 
структурні новації і поступові адаптаційні зміни у 
будові плодів обумовили оптимізацію способів їх-
ньої дисемінації і розповсюдження шляхом проду-
кування «захищених» насінин і збільшення різно-
манітності пропагул розсіювання. 

Загалом для сучасних хрестоцвітих можна виді-
лити сім найхарактерніших типів генеративної діа-
спорії, пов’язаної зі структурними особливостями 
плодів, і в яких пропагулами розсіювання слугують: 
1) септатно-сегрегатно-локулярні мономерикарпії — 
тільки «незахищені» насінини (Cardamine, Alyssum); 
2) синартикулятно-септатні димерикарпії — «неза-
хищені» та «захищені» насінини в дистальному сег-
менті плоду (Brassica); останні розповсюджуються 
разом із рослиною; 3) відокремлювані від рослини 
сегрегатно-партикулятні мономерикарпії (Bunias); 
4) не відокремлювані від рослини асегрегатно-
інтегрокарпні мономерикарпії (Clypeola); 5) відо-
кремлювані від рослини асептатно-партикулятні 
мономерикарпії (Biscutella); 6) не відокремлювані 
від рослини синартикулятно-псевдоасептатні ди-
мерикарпії (Raphanus); 7) хоріартикулятні димери-
карпії: проксимальна пропагула розповсюджується 
разом із частиною рослини, дистальна — окремо.
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СОВРЕМЕННЫЕ ПОДХОДЫ 
К КЛАССИФИКАЦИИ ПЛОДОВ BRASSICACEAE 
(НА ПРИМЕРЕ ВИДОВ ФЛОРЫ УКРАИНЫ)

Разработана фасетная классификация плодов семейства Bras-
sicaceae на основании исследования особенностей их струк-
турного разнообразия. Предполагается, что первичным ис-
ходным типом плода Brassicaceae был мономерикарпий, или 
вальвоид (стручок без носика). Димерикарпий — стручок с 
носиком, рассматривается специализированной, новаци-
онной карпологической структурой семейства. Отсутствие 
перегородки и формирование партикулятной разделитель-
ной зоны в плодах, изменение направления роста карпелл 
также следует рассматривать новационными морфологи-
ческими признаками плодов, которые привели к повыше-
нию общего уровня их структурной организации. Уменьше-
ние размера плодов, постепенная редукция их элементов, 
ослабление функционирования локулярной разделитель-
ной зоны, уменьшение количества семян в гнездах плодов и 
редукция последних отнесены к числу признаков, которые 
увеличили адаптированность крестоцветных к изменяю-
щимся условиям окружающей среды. Видам наибольшего 
количества родов флоры Украины характерны латисептат-
но-сегрегатно-локулярные длинные или короткие мономе-
рикарпии (Cardamine, Pseudoturritis, Arabis, Sisymbrium, Bar ba-
rea, Rorippa, Hesperis, Fibigia, Alyssum, Berteroa, Schivereckia и др.), 
а также синартикулятно-септатные димерикарпии (Dip lo ta-
xis, Kibera, Eruca, Brassica L., Erucastrum, Hirschfeldia, Sinapis). 
Асептатно-сегрегатные мономерикарпии (Biscutella) и хори-
артикулятно-септатные или хориартикулятно-псевдосептат-
ные димерикарпии (Rapistrum, Cakile, Crambe) имеют виды 
немногих родов. Предполагается, что карпологическая эво-
люция Brassicaceae была направлена на формирование раз-
нообразных пропагул, включающих «защищенные» семена, 
т.е. отражает оптимизацию способов диссеминации и рас-
пространения растений. Для исследованных крестоцветных 
указаны семь типов генеративной диаспории, обусловлен-
ных структурными особенностями плодов.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Brassicaceae, классификация, плоды, 

морфологические новации, систематика, адаптивная эво лю-

ция, диссеминация, флора, Украина.
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M.G. Kholodny Institute of Botany, National Academy 
of Sciences of Ukraine, Kyiv

MODERN APPROACHES TO CLASSIFICATION 
OF FRUITS OF BRASSICACEAE: A CASE STUDY 
OF TAXA OCCURRING IN UKRAINE 

The faceted classification of fruits of Brassicaceae (taxa of the 
flora of Ukraine) has been developed on the basis of studies of 
their structural diversity in the species growing with in the terri-
tory of Ukraine and beyond its borders, as well as the analysis of 
the published data. It is hypothesized that the primary ancestal 
type of fruit in Brassicaceae was a monomericarp or valvoid one 
(siliqua without the «beak»). Dimericarp — siliqua with the 
«beak», is considered a specialized, novel carpological structure 
in the family. The absence of a septum and the formation of the 
particular separation zone in fruits, changing the growth direction 
of carpels, should also be considered among innovative morpho-
logical features of the fruit, which resulted in increase of the gen-
eral level of their structural organization. Reducing the size of the 
fruit, the gradual reduction of its elements, the weakening of 
functioning of the locular separation zone, reduction of the 
number of seeds in the fruit, and the reduction of the loculi of 
these are characters that enhance the adaptivity of species to 
changing environmental conditions. In the flora of Ukraine best 
represented are the genera and species that have latiseptate-segre-
gate-locular long or short monomericarps (Cardamine, Arabis, 
Sisymbrium, Barbarea, Rorippa, Hesperis, Alyssum, Schivereckia 
et all.) and synarticulate-septate dimericarps (Diplotaxis, Kibera, 
Eruca, Brassica, Erucastrum et all.). Aseptato-segregate mono-
mericarps (Biscutella) and choriarticulate-septate or choriarticu-
late-pseudoseptate dimericarps (Rapistrum, Cakile, Crambe) are 
represented by a few species and genera. 

It is assumed that carpological evolution in Brassicaceae was 
directed toward the formation of the diversity of propagules from 
the «protected» seeds, i.e. is a reflection of optimization ways of 
dissemination and distribution of plants. For the studied crucifers, 
seven types of generative diaspores caused by structural features of 
the fruit are identified.

K e y  w o r d s: Brassicaceae, classification, fruits, morphological 

novelties, systematics, adaptive evolution, dissemination, flora, 

Ukraine.


