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Морфогенез плоду як предмет карпологічних досліджень
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Abstract. In this review, the concept of fruit morphogenesis is treated in the context of implementation of the еvo-devo 
approach in carpology. А new viewpoint on the fruit morphogenesis is proposed and justified, comprising the pre-
anthetic, as well as post-anthetic periods of fruit development, id est, development of the gynoecium, and development 
of the fruit itself. It is proposed to recognize ontogenetical (individual) and evolutionary (historical) aspects of fruit 
morphogenesis, the first of them we can study directly, while the second aspect can be only hypothesized or treated as 
a theoretical model of fruit evolution in consequence of some presumed changes in the individual fruit morphogenesis. 
In this article these aspects are named as "ontomorphogenesis" and "phylomorphogenesis" of the fruit, correspondingly. 
Our concept of ontomorphogenesis of the fruit involves four components that could not be brought together, such as 
changes in the morphological structure of the gynoecium, abscission of the extragynecial floral parts and the style, 
histogenesis of the fruit wall and other fruit parts, and terminal stages of the fruit morphogenesis (dehiscence, splitting, 
or abscission). The current state of studies of these components in the individual and evolutionary contexts is discussed. 
By examining the patterns of fruit evolution, we should consider factors acting at both the post-anthetic and pre-anthetic 
periods of fruit ontomorphogenesis.
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Вступ

Останніми роками теоретичного обґрунтування 
в роботах дослідників рослин набуває підхід, 
відомий як еvo-devo, запропонований як синтез 
біології розвитку та еволюційної біології (Endress, 
2003, 2011; Erbar, 2007; Delaux et al., 2019; 
Rutishauser, 2020; Kordyum, Kravets, 2021). Цей 
підхід є проявом актуальної тенденції розглядати 
структури рослини як стадії процесу розвитку, 
тобто переходу від "класичного", статичного 
погляду на досліджувані явища, до динамічного 
(Rutishauser et al., 2008; Rutishauser, 2020). У 
морфології рослин цей підхід проявляється в 
усвідомленні відмінностей між "простими" 
морфологічними характеристиками рослини, 

придатними для безпосереднього використання у 
таксономії (зокрема, для описів, визначення рослин, 
морфологічної класифікації тощо), і "складними" 
морфологічними характеристиками, які отримано 
в галузях порівняльної, еволюційної та екологічної 
морфології, ембріології, досліджень молекулярних 
механізмів морфогенезу, палеоботаніки тощо (Erbar, 
2007; Kordyum, 2010; Endress, 2011). Такий підхід 
було названо П. Ендрессом (Endress, 2011: 124) 
омега-морфологією, на противагу альфа-морфології 
або морфології, придатної для практичної 
таксономії. Омега-морфологія розглядається як 
спроба зрозуміти будову рослинного організму в 
еволюційному аспекті, як результат синтезу форми і 
функції, індивідуального розвитку та еволюції.
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Від початку застосування такого підходу в 
морфології рослин вдалось виявити цінні для 
систематики та еволюційної морфології ознаки, 
наприклад, постгенітальне та конгенітальне 
зростання органів, центрипетальний та 
центрифугальний розвиток андроцею (Payer, 1857; 
Leins, 1964, 1975), "ранню" та "пізню" симпеталію 
(Erbar, Leins, 1996), а також численні характеристики 
репродуктивного циклу покритонасінних (типи 
мікроспорогенезу, типи розвитку стінки пиляка, 
зародкового мішка, ендосперму та інші) (Takhtajan, 
1964; Novikov, Barabasz-Krasny, 2015; Kordyum, 
Kravets, 2021). Всі ці ознаки можна назвати 
"морфогенетичними" ознаками, оскільки вони 
відображають не кінцевий стан органу, а спосіб 
формування цього органу або структури в процесі 
індивідуального розвитку.

Морфогенез рослин розглядають як процес 
формоутворення, тобто ініціацію, ріст і розвиток 
у рослин структур різного рівня: органів 
(органогенез), тканин (гістогенез) або клітин 
(цитогенез або клітинна диференціація) (Zhmylev 
et al., 2005: 120). При цьому, коло питань може 
охоплювати й експериментальну морфологію і вплив 
різноманітних чинників на індивідуальний розвиток 
організму, тобто різні аспекти фізіології рослин 
(Sinnott, 1960). Походження терміну "морфогенез", 
за Sinnott (1960), точно невідоме, але імовірно він 
веде свій початок від терміну "морфогенія", який 
запровадив Е. Геккель у 1859 році (Sinnott, 1960: 16). 

У ширшому розумінні, морфогенезом називають 
процес виникнення й розвитку морфологічних 
особливостей організмів, органів, систем і частин 
тіла організмів в їхньому онто- та філогенезі 
(Biologicheskiy..., 1989; Barna, 2013). Таке визначення 
цього поняття охоплює як індивідуальний, так і 
еволюційний аспекти, тому морфогенез є предметом 
різних галузей та напрямів дослідження – генетики, 
біохімії, ембріології, морфології, біології розвитку, 
фізіології та еволюційної біології. 

У карпології радянської доби морфогенетичний 
підхід (який раніше іноді позначали як 
"генетичний") розвивали М. Каден (Kaden, 1947, 
1961, 1968) і Р. Лєвіна (Levina, 1951, 1974, 1987), 
а згодом – О. Мелікян та його послідовники 
(Bobrov et al., 2009, 2012; Bobrov, Romanov, 2019). 
Морфогенетичний підхід насамперед застосовували 
до класифікації плодів, базуючись на уявленнях про 
еволюцію структурних типів гінецея, виділених А. 
Тахтаджяном (Takhtajan, 1948, 1964, 1966, 2009). 
Тобто, водночас використовували онтогенетичний 

та еволюційний аспекти морфогенезу. Незважаючи 
на це, карпологічні дослідження часто починали 
зі стадії пост-антетичного гінецею (від лат. 
anthesis – цвітіння), не враховуючи більш ранні 
етапи морфогенезу плоду від закладання квітки до 
цвітіння. 

Упродовж останнього десятиріччя розвиток плоду 
у пост-антетичному періоді, з урахуванням анатомо-
морфологічної структури та мікроморфології 
плоду, особливо інтенсивно вивчався на прикладах 
родин Solanaceae Juss. (Pabón-Mora, Litt, 2011), 
Euphorbiaceae Juss. та Phyllanthaceae Martinov 
(Gagliardi et al., 2014), Cactaceae Juss. (Almeida 
et al., 2018), Anacardiaceae R.Br. (Herrera et al., 
2018), Calycanthaceae Lindl. (Romanov et al., 2018), 
Velloziaceae J.Agardh (Sousa-Baena, Menezes, 2019), 
багатьох родів (Guzicka et al., 2012; Santos-Silva et al., 
2015; Luna et al., 2017; Deniz et al., 2018; Fan et al., 
2019; Laczkó-Zöld et al., 2019; Sinnott-Armstrong 
et al., 2020; Paschoalini et al., 2022) або окремих видів 
(Oyama, Souza, 2011; Horbens et al., 2014; Mysyura, 
Zakorko, 2014; Polli et al., 2016; Arab et al., 2019; 
Andreychuk et al., 2020; Gao et al., 2020; Skrypets, 
Odintsova, 2020; Romanov et al., 2021). Більшість 
досліджень розвитку структури плоду проведені 
на представниках дводольних покритонасінних, 
але є приклади вивчення й таксонів однодольних 
рослин (Fagundes, Mariath, 2010; Santos-Silva et al., 
2015; Thadeo et al., 2015; Sousa-Baena, Menezes, 
2019; Skrypets, Odintsova, 2020). Дослідження 
змін анатомо-морфологічної будови плоду в 
процесі індивідуального розвитку в цитованих 
вище роботах позначають або характеризують 
як "fruit development", "developmental anatomy", 
"developmental analysis", "ontogeny of fruit", "structural 
development of the fruit", "anatomy of the developing 
fruit", "anatomу of the fruit during the development" 
тощо. 

Також є чимало досліджень, в яких наводять дані 
про анатомо-морфологічну будову як квітки (гінецею 
або зав'язі), так і плоду (Doweld, 1998; Oyama et al., 
2010; Rosa-Osman et al., 2011; Graham, Graham, 
2014; Casoti et al., 2016; Odintsova, Klimovych, 
2017; Аndreychuk, Оdintsova, 2021; Fishchuk, 
Odintsova, 2021), що по суті означає вивчення двох 
стадій морфогенезу плоду: пре-антетичної та пост-
антетичної. 

Подібні дослідження проводяться за допомогою 
методів світлової або електронної мікроскопії та 
тонких методів виготовлення препаратів зав'язі 
квітки і плоду на різних стадіях розвитку. Цінність 
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цих досліджень полягає у виявленні закономірних 
змін структури квітки (в першу чергу, її зав'язі) та 
плоду і подальшому використанні цих даних для 
еволюційно-таксономічних та філогенетичних 
досліджень, а також для практичних цілей, зокрема, 
діагностики лікарської сировини у фармакогнозії. 

Отже, в останні роки публікується велика 
кількість даних з розвитку квітки і плоду, які часто 
представлені у спільному дослідженні. Адже 
плід – це дефінітивна стадія розвитку квітки, як 
неодноразово підкреслювали раніше (Eames, 1961; 
Roth, 1977; Leins, Erbar, 2010; Bobrov, Romanov, 2019). 
Тому, на нашу думку, дослідження плоду завжди 
слід починати зі стадії пре-антетичного гінецею 
(перед цвітінням). Нашою метою було обґрунтувати 
новий погляд на предмет карпологічних досліджень, 
який охоплює не лише будову плоду, але й будову і 
розвиток гінецею (разом з прилеглими частинами 
квітки) як структурної основи плоду. 

Концепція морфогенезу плоду в процесі 
індивідуального розвитку

Спираючись на висловлені вище міркування, ми 
розглядаємо морфогенез плоду як продовження 
морфогенезу квітки. Для більш точного 
трактування морфогенезу ми пропонуємо 
розрізняти онтогенетичний (індивідуальний) та 
еволюційний (історичний) аспекти морфогенезу, 
оскільки вони мають і методичні відмінності: 
індивідуальний морфогенез плоду ми можемо 
вивчати, безпосередньо спостерігаючи за розвитком 
квітки і плоду в реальному часі або періодично, 
беручи зразки матеріалу. Морфогенез плоду в ході 
еволюції ми можемо розглядати тільки як робочу 
гіпотезу або теоретичну модель еволюції плоду в 
результаті певних допустимих змін індивідуального 

морфогенезу плоду. Так, ми можемо однозначно 
класифікувати плоди за кількістю плодолистків у 
квітці, з якої вони утворюються, але ми не можемо 
бути абсолютно впевненими у правильності наших 
уявлень про вихідний тип плоду, який існував у 
предкового таксона, адже кількість плодолистків 
може еволюційно змінюватись в обох напрямках (як 
зменшення, так і збільшення).

Питання багатозначності поняття "морфогенез" 
у рослин піднімала ще Р. Лєвіна (Levina, 1974), 
яка виявила у працях попередників використання 
термінів "органогенез" та "гістогенез" для 
позначення індивідуального морфогенезу органів, 
а терміну "філоморфогенез" для історичних змін 
органів (табл. 1).

Таким чином, англомовне поняття "fruit 
development" у працях сучасних дослідників 
можна співставити з термінами "органогенез 
та гістогенез плоду" за Лєвіною (Levina, 1974), 
оскільки морфологічний розвиток плоду, як правило, 
супроводжується змінами в його анатомічній 
структурі. Проте, Лєвіна (Levina, 1974) допускала 
використання також терміну "онтоморфогенез" для 
характеристики індивідуального розвитку окремих 
органів і морфологічних структур.

Ми вважаємо, що терміни "онтогенез" і 
"філогенез" слід вживати тільки стосовно розвитку 
цілого організму і таксона (групи організмів) 
відповідно, а не частини тіла (Biologicheskiy..., 1989). 
У випадку, коли розглядається розвиток частини 
тіла або органу, вживають поняття "морфогенез" або 
"еволюція". Але ці поняття мають ширше значення. 
Так, поняття "морфогенез" має індивідуальний та 
історичний аспект, а "еволюція" може стосуватися 
як органів, тканин, так і таксонів (Biologicheskiy.., 
1989). 

Найкращими позначеннями індивідуального та 
історичного аспектів морфогенезу можуть бути 

Таблиця 1. Прояви морфогенезу рослин на різних рівнях 
Table 1. Expression of plant morphogenesis at different levels 

Рівні розвитку*
Структурні й таксономічні рівні

органно-тканинний організмовий популяційно-
видовий надвидовий

Індивідуальний
формування органів та окремих 
структур в онтогенезі особини – 

органогенез та гістогенез

морфологічний розвиток 
(формування) особини – 

онтоморфогенез
- -

Історичний
перетворення органів й окремих 
структур у ході мікроеволюції – 

філоморфогенез

еволюція життєвих форм (біоморф) – 
біоморфогенез

морфологічна 
еволюція таксона – 

морфогенія
*вміст таблиці (Levina, 1974: 90, перекл. з рос.)
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англомовні корені "devo-" та "еvo-", які містяться у 
поняттях "developmental morphology" та "evolutionary 
morphology". Проте, в українській термінології як 
складові двомовних термінів часто вживаються 
більш звичні корені грецького (давньогрецького) 
походження: "онто-" і "філо-". Тому ми пропонуємо 
використовувати для індивідуального морфогенезу 
плоду поняття "онтоморфогенез", а для 
морфологічної еволюції плоду – "філоморфогенез". 
Ці терміни можна розглядати як прагматичне 
вирішення термінологічного питання, зокрема, в 
українській науковій термінології.

Згідно з нашими уявленнями, необхідно 
виділити чотири компоненти індивідуального 
морфогенезу плоду, які неможливо звести один 
до одного, оскільки вони відбуваються за участі 
різних процесів, в різний час та проявляються на 
різних структурно-функціональних рівнях (рис. 1). 
Йдеться про: (1) морфологічні зміни структури 
гінецею, (2) опадання позаматочкових частин квітки, 
(3) гістогенез оплодня та інших частин плоду, (4) 
способи вивільнення насінин шляхом розкривання, 
розпадання або опадання плоду. Слід пам'ятати, 
що впродовж морфогенезу плоду відбувається 
також розвиток насінини і зародка, але це питання 
є предметом окремої дискусії. Нижче розглянемо 
аспекти онтоморфогенезу плоду детальніше.

Зміна морфологічної структури гінецею та 
опадання позаматочкових частин квітки

Питання про особливості внутрішньої 
структурни гінецею та закономірності його розвитку 
розглядається вченими вже більше ніж півтора 
століття (Payer, 1857; van Tieghem, 1875). У середині 
ХХ ст. дослідження вчених були зосереджені 
переважно на визначенні структурного типу гінецею 
за характером зростання плодолистків, положенням 
зав'язі й типом плацентації (Eames, 1961; Takhtajan, 
1948, 1964, 1966), а також на встановленні факторів, 
що впливають на ріст і розвиток плоду (Sinnott, 1960). 
На сьогодні морфологічну структуру та розвиток 
гінецею досліджують переважно з використанням 
концепції вертикальної зональності плодолистка і 
синкарпного гінецею В. Ляйнфельнера (Leinfellner, 
1950; Leins, Erbar, 2010; Odintsova, 2012; Novikov, 
Barabasz-Krasny, 2015; Sokoloff et al., 2017; Shamrov, 
2020). 

Багато питань пре-антетичної стадії морфогенезу 
плоду розглядаються як питання розвитку та 
еволюції гінецею, а саме: досліджуються число 
плодолистків та їхній філотаксис, положення 
зав'язі, тип плацентації, число насінних зачатків, 
особливості зростання плодолистків, вертикальна 
зональність гінецея, аналізується наявність 
особливих структур, таких як апікальні септи, 
"несправжні" септи, стерильні гнізда та ін. (Leins, 

Рис. 1. Складові онтоморфогенезу плоду та особливості їхнього прояву згідно з авторською концепцією: ПСК – програмована 
смерть клітин
Fig. 1. Components of the fruit ontomorphogenesis and characteristics of their expressions according to the concept proposed here: 
ПСК – programmed cell death
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Erbar, 2010). Більшість перелічених ознак можна 
охарактеризувати як мікроморфологію гінецея, і 
саме вони визначають внутрішню структуру та 
морфогенетичний тип плоду. 

Морфологічні зміни гінецея в процесі його 
розвитку активно вивчаються за допомогою 
сканувальної електронної (Leins, Erbar, 2010) та 
світлової мікроскопії (Shamrov, 2020), проте ці 
дослідження часто обмежені тільки пре-антетичним 
періодом. Однак у пост-антетичний період 
відбуваються значні зміни пропорцій і розмірів зав'язі 
та її складових частин, як за рахунок збільшення 
розмірів клітин, так і за рахунок їхніх поділів (Roth, 
1977). Ці зміни детально вивчаються переважно 
у рослин з їстівними плодами та у модельних 
видів (Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. тощо) в 
дослідженнях генетичної регуляції морфогенезу 
(Eldridge et al., 2016; Herrera-Ubaldo, de Folter, 2022).

На відміну від морфологічних змін гінецею, 
процес опадання позаматочкових частин квітки 
при переході від цвітіння до плодоношення або 
їхнього збереження після цвітіння уваги дослідників 
практично не привертав. Члени оцвітини, гіпантій, 
тичинкові нитки можуть опадати або набувати 
функції захисту плоду, вторинної презентації 
насінин, приваблення агентів дисемінації та 
забезпечувати дисемінацію, як і приквіткові листки 
та частини суцвіття (Kaden, 1968; Roth, 1977; 
Kravtsova, 2009; Leins, Erbar, 2010). Особливості 
процесу опадання або збереження позаматочкових 
органів квітки є характерною ознакою деяких 
таксонів. Так, нами відмічено, що у видів родини 
Campanulaceae Juss. чашолистки зберігаються при 
плоді (Andreychuk et al., 2020; Andreychuk, Odintsova, 
2021), проте у представників родини Onagraceae 
Juss. чашолистки разом з пелюстками, тичинками 
і стовпчиком опадають разом, об'єднані в основі з 
верхньою частиною даху нижньої зав'язі (Odintsova, 
2016; Odintsova, Klimovych, 2017).

Перехід від цвітіння до плодоношення 
супроводжується опаданням або збереженням 
стовпчика та/або стилодіїв, які в останньому випадку 
можуть забезпечувати певні адаптації до дисемінації, 
наприклад у Pulsatilla Mill., Geum L., Geranium L. 
(Artyushenko, Fedorov, 1986; Levina, 1987). Адаптивне 
та еволюційне значення неопадних стовпчиків 
у сухих плодах (наприклад, у Chelidonium L., 
Hypericum L., багатьох представників Brassicaceae 
Burnett), як і опадання стовпчика у соковитих плодах 
(Prunus L., Viburnum L., Citrus L.), досі не оцінене.

Опадання частин квітки на початку плодоношення 
відбувається за участі механізмів, подібних до 
листопаду або опадання плодів, із формуванням 
"відокремлюваного шару" в основі органів, що 
опадають (Roth, 1977). Ці процеси відбуваються 
внаслідок програмованої смерті клітин – сукупності 
явищ, які часто трапляються в ході ембріогенезу, 
мегаспорогенезу, при старінні органів і апікальних 
меристем та забезпечують нормальний розвиток 
і функціонування цілого організму (див. Havel, 
Durzan, 1996; Rogers, 2006; Hautegem et al., 2015; 
Locato, De Gara, 2018; Ebeed, El-helely, 2021). 

Гістогенез оплодня

Диференціація тканин зав'язі починається під час 
раннього пре-антетичного періоду. У цей період 
відбувається формування провідних тканин, які 
забезпечують живлення маточки та насінних 
зачатків, і секреторних тканин, які полегшують 
процеси запилення й росту пилкових трубок 
(нектарники, приймочка та провідниковий тракт). 
Більша частина тканин маточки – це паренхімні 
тканини, які більш-менш тривалий період здатні 
до фотосинтезу (Leins, Erbar, 2010). Найретельніше 
для цього періоду морфогенезу плоду вивчалась 
васкулярна анатомія квітки – напрямок досліджень, 
заснований, як і стелярна теорія, М.Ф. ван Тігемом 
(van Tieghem, 1875). Огляд цієї галузі досліджень 
представлений у М.С. Нуралієва та Д.Д. Соколова 
(Nuraliev, Sokoloff, 2014). Цікаво, що дані про 
розміщення провідних пучків у зав'язі дуже рідко 
використовувались у карпології (Roth, 1977), хоча це 
не тільки найважливіші елементи системи живлення 
гінецею та плоду, що розвивається, але й, водночас, 
складають його механічний каркас.

Анатомічна структура гінецею у пост-антетичний 
період найбільш детально проаналізована в 
монографії І. Рот (Roth, 1977), де авторка описала 
процеси росту й дозрівання плоду, анатомічну 
структуру оплодня, перегородок, плацент та 
позаматочкових частин плоду, характеристики 
і механізми розкривання плодів, структурні 
адаптації плодів до рознесення, а також особливості 
анатомічної структури плодів у багатьох таксонах. 

Поглиблення карпологічних досліджень у подальшо-
му призвело до створення концепції гістогенетичних 
зон оплодня, згідно з якою екзо-, мезо- та ендокарпій 
розглядають як похідні зовнішньої епідерми, мезофілу 
та внутрішньої епідерми плодолистка (Bobrov 

https://www.ipni.org/a/12653-1
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https://www.researchgate.net/profile/Humberto-Herrera-Ubaldo?_sg%5B0%5D=KcHT95htveFjwZx_WdH3EnbHrWJil84wKzY0JRdyineA1EjZBwkJmSX7XTORaRTfc60pzJY.tUsIoOTAY2p3P1uKW6Tbh86DP-RHz2KBohmP4ZIms0mIXfzMu_aJLYOrWTp69dQZthlC-GlTLAZZ_mvyZTom5w&_sg%5B1%5D=gQ5ClOW76x8Tqfdq-yffTV2yGMx-BbTe6X2TbYg07hOznkX9qJBXEK73pl96AuHqbG096NY.liHrOWEkHAyhk0dEzLMsmnWOiQi81BmEmfPFXP2Y-uk6ArYJi_7YK6ZqPUHFRWj9QMz-nci3iBcelCIdlvR_dg
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et al., 2009, 2012; Bobrov, Romanov, 2019). Це дало 
змогу порівняти анатомічну структуру оплодня в 
різних таксонах та систематизувати типи плодів за 
розміщенням механічних (лігніфікованих) шарів 
клітин. Так, за диференціацією тканин оплодня 
виділено чотири типи листянкових і три типи 
кістянкових плодів, два типи горішкових плодів, 
ягодоподібні плоди, сім типів коробчастих плодів, 
чотири типи піренаріїв, два типи амфісарки 
(нерозкривний багатонасінний плід) та три типи 
горіхових плодів (Bobrov, Romanov, 2019). Зокрема, 
характеристики гістогенетичних типів коробочки є 
такими: у коробочці Nepenthes-типу лігніфікований 
тільки екзокарпій; у коробочці Bombax-типу 
склеренхімний шар локалізований в периферійній 
зоні мезокарпію, ізольований від екзокарпію шаром 
тонкостінних клітин гіподерми мезокарпію; у 
коробочці Eriocoelum-типу склеренхімний шар 
розміщений в екзокарпії, в периферійній зоні 
мезокарпію, у внутрішній зоні мезокарпію та в 
ендокарпії, а нездерев'янілою лишається тільки 
серединна зона мезокарпію; у коробочці Hamamelis-
типу склеренхімний шар розміщений в ендокарпії 
та у внутрішній зоні мезокарпію; коробочка 
Forsythia-типу має склеренхімний шар у внутрішній 
зоні мезокарпію та нездерев'янілий ендокарпій; 
у коробочці Lilium-типу склеренхіматизований 
тільки ендокарпій; а коробочка Galanthus-типу 
не містить склеренхімної зони взагалі (Bobrov, 
Romanov, 2019). До цього переліку пізніше додали 
ще один тип коробочки – Campanula-тип, у якого 
склеренхімної зони в оплодні немає, а здерев'яніла 
тканина розміщена у субепідермальній зоні 
перегородок зав'язі у вигляді поздовжнього або косо-
горизонтального тяжа (Аndreychuk, Оdintsova, 2021). 
Також для представників родини Iridaceae Juss. 
Gladiolus imbricatus L. та Iris sibirica L. з однаковим 
морфологічним типом плоду було показано, 
що лігніфікація оплодня може здійснюватися з 
неоднаковою інтенсивністю і розпочинатися в різний 
час морфогенезу плоду (Skrypets, Odintsova, 2020).

Диференціація тканин оплодня, як і гістогенез 
інших органів рослини, часто пов'язана з 
програмованою смертю клітин, зокрема при 
утворенні епідермальних трихомів, лізигенних 
вмістилищ, висиханні або мацерації оплодня, 
лігніфікації клітинних оболонок у паренхімних 
клітин, диференціації ксилеми і флоеми (Kuriyama, 
Fukuda, 2003; Forlani et al., 2021). 

Термінальні етапи морфогенезу плоду

Дисемінація є кінцевим етапом онтоморфогенезу 
плоду. У різних типах плодів вона здійснюється 
через розкривання, розпадання або опадання 
плоду. Розкривання є термінальним етапом 
онтоморфогенезу для листянкових і коробчастих 
плодів, розпадання – для членистих і дробних 
(схізокарпіїв), а опадання – для всіх інших типів 
плодів. У карпологічних зведеннях використовуються 
найрізноманітніші підходи до аналізу способів 
розкривання плодів (Kaden, 1962, 1964b; Roth, 1977; 
Artyushenko, Fedorov, 1986; Levina, 1987; Leins, 
Erbar, 2010), тому це питання потребує ґрунтовного 
аналізу в окремій роботі. 

Розпадання дробного плоду здійснюється 
поздовжньо на мерикарпії або напівмерикарпії 
(ереми) (Kaden, 1964a), а розпадання членистого 
плоду – поперечно, на членики або поперечно-
поздовжньо на напівчленики. Розпадання на членики 
зрідка трапляється у бобів і коробчастих плодів 
видовженої форми, наприклад у стручках. Дробні 
плоди формуються набагато частіше, ніж членисті, 
з квіток як з верхньою, так і нижньою зав'яззю 
(Artyushenko, Fedorov, 1986; Levina, 1987; Bobrov 
et al., 2009). Анатомічні засади розпадання плоду 
на членики детально вивчені в родинах Fabaceae 
Lindl. і Brassicaceae, а розпадання на мерикарпії або 
ереми – в родинах Apiaceae Lindl., Boraginaceae Juss. 
і Lamiaceae Martinov (Roth, 1977).

При розкриванні або розпаданні плоду його 
цілісність втрачається повністю або частково, в 
результаті чого насінини (або частки плоду) опадають 
чи зберігаються на рослині та експонуються до 
дії агента дисемінації. Особливості дезінтеграції 
плоду і характер експозиції насінин є важливими 
адаптаціями до їхнього поширення, тому повинні 
вивчатись якомога детальніше. При розкриванні або 
опаданні плодів іноді спостерігається розшарування 
оплодня на межі між різними тканинами (наприклад, 
в Juglans regia L.), що можна розглядати як адаптацію 
до дисемінації або специфічну стадію дезінтеграції 
плоду.

Опадання при досягненні зрілості характеризує 
плоди, які поширюються як цілісні діаспори: 
ягодоподібні, піренарієві, горіхоподібні плоди 
та збірні плоди з нерозкривними плодиками 
(кістянкові, горішкові, апокарпні ягоди) (Bobrov 
et al., 2009). Процеси опадання і розпадання плодів 
подібні до опадання листків або інших органів 
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рослин і здійснюються внаслідок необоротних 
фізіологічних змін тканин плоду, пов'язаних зі 
старінням та програмованою смертю клітин, а 
саме, формування відокремлювального шару та 
руйнування протопластів клітин або міжклітинної 
речовини. Подібні процеси забезпечують і "механізм 
розкривання" плоду, який може реалізовуватись за 
участі різних гістологічних структур (Roth, 1977; 
Bobrov et al., 2009). Питання генетичної регуляції 
морфогенезу плоду та забезпечення його розкривання 
добре вивчено лише на прикладі Arabidopsis thaliana 
та декількох інших модельних видів (Ferrándiz et al., 
1999; Ferrándiz, 2002; Robles, Pelaz, 2005; Arnaud 
et al., 2010; Ferrándiz, Fourquin, 2014; Herrera-Ubaldo, 
de Folter, 2022).

Отже, термінальні етапи морфогенезу плоду 
дуже різноманітні, проте їхні особливості детально 
вивчені лише у невеликої кількості таксонів. 
Наприклад, для багатьох видів не з'ясовано 
розміщення всіх типів щілин в оплодні, механізм 
розкривання плоду (ксерохазія чи гігрохазія, 
тургорний чи гігроскопічний), гістологічні 
особливості формування отворів в оплодні, 
особливості змін тканинної організації в місцях 
відокремлення мерикарпіїв, члеників, цілих плодів 
і плодиків. Важливість цих етапів для рознесення 
насінин вимагає детальнішого вивчення.

Основні напрямки еволюції плодів

Еволюція плодів зазвичай розглядається в двох 
аспектах – еволюції морфологічної структури 
гінецея та анатомічної структури оплодня (Roth, 
1977; Bobrov et al., 2009; Souza, 2021). Ми вважаємо 
за необхідне розглядати в еволюційному контексті й 
такі характеристики плоду, як стан позаматочкових 
частин квітки і стовпчика при переході від цвітнння 
до плодоношення (опадання або збереження, зміна 
будови і функцій) та способи вивільнення насінин 
(розкривання, розпадання або опадання плоду). Ці 
ознаки є в першу чергу морфогенетичними, в той 
час, як морфологія гінецея та анатомія оплодня 
можуть розглядатися в статичному аспекті як 
структурні ознаки, так і як морфогенетичні (зміна 
структури гінецею від пре-антетичної стадії до пост-
антетичної, особливості гістогенезу оплодня тощо).

Морфологічна еволюція плодів розглядається в 
числених роботах (Kaden, 1947, 1961, 1968; Levina, 
1951, 1987; Takhtajan, 1964; Roth, 1977; Bobrov et al., 

2009, 2012; Bobrov, Romanov, 2019), в яких визнається 
багатонаправленість еволюції плодів та конвергентна 
еволюція, що утруднює застосування карпологічних 
даних у систематиці. Так, А. Тахтаджян (Takhtajan, 
1966, 2009) визнавав беззаперечним тільки один 
напрямок еволюції плоду: від апокарпного до 
ценокарпного, а зміну положення зав'язі, мерність 
гінецею, тип плацентації, тип плодолистка розглядав 
стосовно квітки, а не плоду. При цьому, для еволюції 
насінини Тахтаджян (Takhtajan, 1966) виділяв шість 
ознак, на додаток до чотирьох ознак насінних 
зачатків. 

Послідовники А. Тахтаджяна більш комплексно 
розуміли напрямки еволюції плоду. Так, М. Каден 
(Kaden 1947, 1961, 1968) і Р. Лєвіна (Levina, 1951, 
1957) групували плоди за типами гінецею на 
апокарпні, синкарпні, паракарпні та лізикарпні та, 
у свою чергу, за кількістю плодолистків і насінин, 
положенням зав'язі, способом вивільнення насінин. 
Пізніше дослідники обмежились тільки двома 
типами плодів: апокарпії з підтипами горішкові, 
листянкові та кістянкові, та синкарпії з підтипами 
коробчасті, ягодові, піренарієві та горіхові, при 
чому схізокарпії розглядались як похідний варіант 
коробчастих плодів (Artyushenko, Fedorov, 1986; 
Levina, 1987).

Сучасні карпологи, які в своїх уявленнях 
додержуються концепції структурних типів 
гінецею Тахтаджяна (Takhtajan, 1948) і концепції 
гістогенетичних зон оплодня (Bobrov, Romanov, 
2019), запропонували вже понад 30 рядів ознак 
плоду, які можна використовувати для еволюційно-
морфологічного аналізу та картування ознак на 
філогенетичних деревах, а саме: апокарпні плоди – 
синкарпні плоди, розкривні плоди – нерозкривні 
плоди, вентральне розкривання плоду – дорзальне 
розкривання плоду – септицидне розкривання – 
поперечне розкривання – порицидне розкривання 
плоду, верхня зав'язь – нижня зав'язь, видовжене 
квітколоже – сплощене квітколоже – увігнуте 
квітколоже або плід занурений у квітколоже, 
полімерні апокарпні плоди – мономерні (апокарпні) 
плоди, олігомерний плід – псевдомономерний 
(ценокарпний) плід, спіральне розміщення 
плодиків – циклічне розміщення плодиків, 
гомокарпія – гетерокарпія, багатонасінні плоди 
(з багатонасінними плодиками) – малонасінні 
або однонасінні плоди (з малонасінними або 
однонасінними плодиками), велике й невизначене 
число плодиків (і насінин) – детерміноване 
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число плодиків (і насінин), нерозпадний плід – 
схізокарпний плід, листянка – горішок, листянка – 
апокарпна ягода – горішок, листянка – кістянка – 
апокарпна ягода, листянка – коробочка, листянка – 
піренарій, кістянка – піренарій, коробочка – 
піренарій, коробочка – ценокарпна ягода – амфісарка 
або горіх, коробочка – амфісарка, коробочка – 
горіх, піренарій – горіх, піренарій – ценокарпна 
ягода, плід із суцільною склеренхімною зоною в 
оплодні – плід без склеренхіми в оплодні, плід із 
перерваним кільцем склереїд у мезокарпії – плід із 
цілісною склеренхімною зоною в мезокарпії, плід 
зі склеренхімною зоною в єдиній гістогенетичній 
зоні оплодня – плід зі склеренхімною зоною в 
декількох гістогенетичних зонах оплодня, плід зі 
склеренхімною зоною, локалізованою в ендокарпії 
та/або у внутрішній або середній зоні мезокарпію – 
плід зі склеренхімною зоною, локалізованою в 
екзокарпії (або епікарпії) та/або у зовнішній (і 
середній) зоні мезокарпію. Для більшості цих рядів 
допускається зворотній перебіг, тобто можливість 
еволюційної реверсії ознак. Крім того, на додачу 
до синкарпного, паракарпного та лізикарпного, 
був виділений ще один тип гінецею-плоду – 

фрагмокарпний (похідний від паракарпного гінецея, 
з вторинно зрослими перегородками в зав'язі) 
(Bobrov et al., 2009).

Питання еволюції плоду в межах великих 
надродинних груп, родин і родів, механізми та 
рушії еволюції плодів розглядаються у численних 
сучасних дослідженнях, які спираються на ширші 
уявлення про еволюцію плодів, ніж це відображено 
у концепції Тахтаджяна (Takhtajan, 1948). Зокрема, 
такі дослідження проведені для групи порядків 
Сampanulids (Beaulieu, Donoghue et al., 2013), 
представників порядку Vitales Juss. ex Bercht. & J.Presl 
(Ickert-Bond et al., 2014), родин Melastomataceae Juss. 
(Clausing et al., 2000; Bacci et al., 2019), Rubiaceae 
Juss. (Motley et al., 2005), Urticaceae Juss. (Kravtsova, 
2009), Menispermaceae Juss. (Weff erling et al., 2013), 
Malvaceae Juss. (Areces-Berazain, Ackerman, 2017), 
Rosaceae Juss. (Xiang et al., 2017), Hydrophyllaceae 
R. Br. (Vasile et al., 2021), підродини Lobelioideae 
Burnett родини Campanulaceae (Lagomarsino et al., 
2014), родів Lepidium L. (Muehlhausen et al., 2013), 
Geranium L. (Marcussen, Meseguer, 2017) та багатьох 
інших таксонів. У перелічених дослідженнях 
результати вивчення плоду широко впроваджуються 

Рис. 2. Стадії онтоморфогенезу плоду Tilia cordata (поперечні перерізи). А: п'ятигніздна зав'язь з п'ятьма насінними 
зачатками; В: однонасінний плід; абортовані насінини позначені вістрям стрілки, фертильна насінина позначена зірочкою. 
Масштабні лінійки: 0,1 мм (A), 1,0 мм (B)
Fig. 2. Stages of ontomorphogenesis of the fruit of Tilia cordata (transverse sections). А: pentalocular pentaovulate ovary; В: one-
seeded fruit; aborted seeds marked with arrow heads, fertile seed is asterisked. Scale bars: 0.1 mm (A), 1.0 mm (B)
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в еволюційно-таксономічному або філогенетичному 
контексті, як маркери окремих клад. Значних успіхів 
досягнуто у вивченні молекулярних механізмів 
еволюцї сухих і соковитих плодів (Fleming, 1991; The 
Tomato…, 2012; Dardick, Callahan, 2014; Ferrándiz, 
Fourquin, 2014).

Давно відомо (Takhtajan, 1950, 1964), що 
еволюційні зміни органів рослини відбуваються через 
зміни її онтогенезу. Їх іноді можна прослідкувати 
на прикладі зміни структури гінецею від пре- до 
пост-антетичної стадії морфогенезу, наприклад 
у Tilia cordata Mill. (Artyushenko, Fedorov, 1986). 
Так, гінецей липи можна описати як синкарпний 
п'ятичленний, п'ятигніздний, з 1–2 насінними 
зачатками в кожному гнізді зав'язі, з центрально-
кутовою плацентацією та верхньою зав'яззю. 
Натомість, плід липи це сухий нерозкривний 
одногніздний однонасінний псевдомонокарпій 
або верхній горіхоподібний плід (рис. 2). Цей факт 
дозволяє припустити походження плоду липи від 
п'ятичленного коробчастого або нерозкривного 
плоду, характерного для багатьох Malvaceae.

Тобто зміни онтоморфогенезу плоду на 
різних стадіях та структурно-функціональних 
рівнях (морфологія / анатомія / вивільнення 
насінин) можуть призвести до еволюційних змін. 
Найзначніші трансформації онтоморфогенезу 
плоду, які зумовлюють перехід до іншого типу 
плоду, це зменшення числа насінних зачатків до 
1–2 (коробочка – піренарій або горіх) та числа 
плодолистків до одного (апокарпій – монокарпій, 
синкарпій – псевдомонокарпій), зростання 
плодолистків (листянка – коробочка), зменшення 
інтенсивності лігніфікації оплодня до повної її втрати 
(коробочка – ягода), відтермінування розкривання 
плоду та вивільнення насінин (коробочка – 
піренарій – схізокарпій). 

Необхідність охопити морфогенез пре-
антетичного гінецею в еволюційно-карпологічних 
дослідженнях пояснюється невизначеністю чинників 
еволюції плодів. Так, вважається, що основні 
напрямки еволюції плодів пов'язані із забезпеченням 
належної кількості та захисту насінин, а також з 
адаптаціями до ефективного рознесення насінин 
(Roth, 1977; Levina, 1987). Проте, численні 
особливості плодів є характеристиками гінецею 
квітки, тому повинні враховуватись також чинники 
еволюції гінецею і квітки в цілому. У спеціальному 
дослідженні (Whitney, 2009) було показано, що 
напрямки еволюції квітки різноманітніші, ніж 

напрямки еволюції плоду, та мають велике значення 
в еволюційній диверсифікації покритонасінних. 
Це, на нашу думку, означає, що історичні зміни 
плоду, зумовлені зміною гінецею квітки у зв'язку із 
впливом природного добору на систему запилення, 
є більш імовірними, ніж зміни, що викликані тиском 
природного добору на плід як елемент системи 
дисемінації. 

У більшості випадків нам невідомо, що є фактором 
еволюції плоду в досліджуваному таксоні – чи тиск 
природного добору на гінецей як елемент системи 
запилення, чи на плід як на структуру, яка забезпечує 
насіннєве відтворення і розселення (рис. 3). Перехід 
від багато- до однонасінних плодів (наприклад, від 
коробчастого до горіхоподібного) у багатьох родинах 
можна пояснити переходом від ентомофілії до 
анемофілії (Amaranthaceae Juss., Sapindaceae Juss.) 
або до гідрофілії (Hydrocharitaceae Juss.) в результаті 
збільшення відношення кількості пилкових зерен 
до насінних зачатків (Р/О) (Cruden, 1977; Erbar, 
Langlotz, 2005). Серед анемофілів є багато рослин 
з однонасінними плодами (наприклад, родини 
Fagaceae Dumort., Betulaceae Gray, Urticaceae Juss., 
Poaceae Barnhart, Cyperaceae Juss.), тому що високий 
показник Р/О забезпечується як збільшенням числа 
пилкових зерен, так і зменшенням числа насінних 
зачатків у зав'язі. Тобто, спосіб запилення може 
бути основним рушієм еволюції в напрямку від 
багатонасінного до однонасінного плоду. Тоді 
адаптації до рознесення однонасінних плодів (чубок 

Рис. 3. Головні чинники еволюції плоду, які діють на двох 
стадіях його онтоморфогенезу 
Fig. 3. Principal factors of the fruit evolution acting during two 
stages of fruit ontomorphogenesis
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волосків, крило, форма і розміри плоду) можуть 
бути вторинними кроками, здійсненими у зв'язку зі 
зміною типу діаспори.

Також виявлено велику частку видів з 
однонасінними плодами, плодиками та дробними 
плодами у водних і прибережно-водних рослин 
(більше 70% видів) (Odintsova, Honcharenko, 
2020). Це пояснюється перевагою однонасінних 
діаспор, які, на відміну від голої насінини, мають 
додатковий захист і пристосування, які сприяють 
їхньому рознесенню як водою, так і вітром. Проте, 
для багатьох водних і прибережно-водних рослин 
характерний перехід до анемофілії, гідрофілії або до 
самозапилення, тобто явищ, які характеризуються 
низькими значеннями числа насінних зачатків у 
зав'язі (Leins, Erbar, 2010). Отже, еволюційна зміна 
типу плоду може бути пов'язана із пристосуванням до 
водного середовища як прямо, так і опосередковано. 
Це зумовлює небхідність враховувати антекологічні 
та біоморфологічні дані в еволюційно-карпологічних 
дослідженнях. 

Висновки

У нашій роботі ми обгрунтовуємо новий погляд на 
морфогенез плоду, який передбачає охоплення як 
пре-, так і пост-антетичного періодів його розвитку. 
Морфогенез плоду в індивідуальному аспекті ми 
пропонуємо позначати як "онтоморфогенез", а в 
еволюційному аспекті – як "філоморфогенез" плоду. 
Наша концепція онтоморфогенезу плоду передбачає 
чотири компоненти, які неможливо звести один до 
одного, а саме: (1) зміни морфологічної структури 
гінецею, (2) опадання позаматочкових частин квітки 
і стовпчика, (3) гістогенез оплодня та інших частин 
плоду, (4) способи вивільнення насінин. У багатьох 
етапах онтоморфогенезу плоду зазначено участь 
процесів програмованої смерті клітин (опадання 
оцвітини, лігніфікація оплодня, дезінтеграція 
плоду та ін.). Уявлення про еволюцію плодів 
повинні спиратися на дані про закономірності 
вищезазначених чотирьох компонентів 
онтоморфогенезу плоду. Обґрунтовано залежність 
еволюції плоду від чинників, які діють у пре- і 
пост-антетичному періоді, й зумовлюють велику 
складність еволюційно-карпологічних досліджень.
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Реферат. У статті наведено огляд концепції морфогенезу плоду, яка розглядається як реалізація еvo-devo-
підходу у карпології. Обґрунтувано новий погляд на морфогенез плоду, який охоплює пре-антетичний та пост-
антетичний періоди його розвитку, тобто розвиток гінецею квітки і власне плоду. Запропоновано розрізняти 
онтогенетичний (індивідуальний) та еволюційний (історичний) аспекти морфогенезу плоду; перший можна 
вивчати безпосередньо, спостерігаючи за розвитком квітки і плоду, а останній можна розглядати тільки як 
робочу гіпотезу або теоретичну модель еволюції плоду в результаті певних допустимих змін індивідуального 
морфогенезу плоду. У роботі позначаємо ці аспекти "онтоморфогенез" та "філоморфогенез" плоду відповідно. 
Запропонована концепція онтоморфогенезу плоду передбачає чотири компоненти, які неможливо звести один до 
одного: зміна морфологічної структури гінецею, опадання позаматочкових частин квітки і стовпчика, гістогенез 
оплодня та інших частин плоду та термінальні етапи морфогенезу плоду (розкривання, розпадання або опадання 
плоду). Розглядається стан вивчення цих компонентів морфогенезу плоду в індивідуальному та еволюційному 
контексті. При з'ясуванні шляхів еволюції плоду визначена необхідність брати до уваги чинники, які діють як в 
пост-, так і в пре-антетичному періоді онтоморфогенезу плоду. 
Ключові слова: гінецей, гістогенез, квітка, оплодень, розкривання плоду
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