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Системи родини Campanulaceae Juss., запропоновані до кінця ХХ ст., широко 
використовували зовнішньоморфологічні ознаки плоду, проте суттєво відрізнялися 
між собою за кількістю підродин і триб. У системі родини Campanulaceae s. str. 
А. Колаковського (1995) виділено чотири підродини, 22 триби та 49 родів на під-
ставі лише карпологічних ознак, що робить її “штучною” системою, не узгодженою 
з даними інших джерел систематики. Ця система завдячує створенню А. Колаков-
ським детальної класифікації плодів у родині Campanulaceae s. str., яка відобра-
жає найменші відмінності у способі формування отворів розкривання коробочки, 
розміщення механічних структур (аксикорнів) і формі аксикорнів. А. Колаковський 
виділяв 43 типи плодів, об’єднаних у дві групи: безаксикорнові й аксикорнові. На 
жаль, ця класифікація викликала значне подрібнення родів і виділення нових так-
сонів, які на сьогодні не є прийнятими. Молекулярні та комплексні дослідження 
зумовили об’єднання Campanulaceae s. str. з близькими родинами і формування 
Campanulaceae s. l. у складі п’яти підродин: Campanuloideae Burnett, Cyphioideae 
(A. DC.) Walp., Cyphocarpoideae Miers, Lobelioideae Burnett і Nemacladoideae 
Lammers. Найрізноманітнішою за карпологічними ознаками є підродина Campanu-
loideae, в якій знайдено верхні та нижні, ізомерні й олігомерні, сухі та соковиті, 
розкривні і нерозкривні плоди. Плоди в інших чотирьох підродинах – переважно 
димерні малонасінні локуліцидні коробочки з апікальними стулками, верхні або 
напівнижні. Дослідники родини Campanulaceae застосовують різноманітні класи-
фікації плодів, тому використання карпологічних даних у сучасній систематиці об-
межене поодинокими прикладами на рівні родових і внутрішньородових таксонів. 
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Деякі напрями досліджень у родині Campanulaceae не розвинуті, а саме, вивчення 
вертикальної зональності гінецею, типу плацентації, положення зав’язі й анатомії 
оплодня. Це дає підстави вважати стан досліджень у галузі еволюційної карпології 
родини Campanulaceae незадовільним. Для можливості подальшого застосування 
карпологічних даних у систематиці необхідно здійснити комплексні дослідження 
плодів Campanulaceae як кінцевої ланки морфогенезу квітки. 

Ключові слова:	 дзвоникові, підродина, триба, аксикорн, коробочка, розкри-
вання плоду 

ВСТУП 
Родина Campanulaceae Juss. за сучасними даними належить до порядку Aste-

rales Link підкласу Asteridae Takht. [43], який становить найвищу кронову кладу 
Справжніх дводольних [2]. Уявлення про родину Campanulaceae як природну групу 
рослин сформувалося з праці A. L. de Jussieu [26], який розглядав у її складі 11 ро-
дів. Комплексне поєднання класичних методів систематики з результатами моле-
кулярно-генетичних досліджень дало можливість на початку ХХІ ст. об’єднати ро-
дину Campanulaceae з кількома близькими таксонами, які раніше розглядали  
в ранзі родин [34, 52, 56]. У такому широкому розумінні монофілетична родина 
Campanulaceae s. l. в ранзі підродин охоплює Campanulaceae s. str., Lobeliaceae 
Juss. ex. Bonpl., Cyphiaceae A.DC., Cyphiocarpaceae Reveal et Hoogl. та Nemaclada-
ceae Nutt. 

На початку ХХІ ст. спостерігаємо підвищений інтерес до карпологічних студій 
у різних таксонах покритонасінних [5]. Зокрема, нещодавно проведено ретельні 
дослідження еволюції плодів у родинах Anacardiaceae R. Brown [23], Apiaceae 
Lindl. [25], Bromeliaceae Juss. [17], Lythraceae J. St.-Hil. [21], Melastomataceae 
Juss. [9], Solanaceae Juss. [44], Urticaceae Juss. [31] тощо, де встановлено напрями 
історичних змін плодів. Ці дослідження підтверджують ефективність використання 
карпологічних ознак як таксономічно важливих діагностичних критеріїв. 

Історія карпологічних досліджень у родині Campanulaceae тісно пов’язана зі 
систематикою родини. Майже завжди в діагнозах таксономічних груп були пред-
ставлені карпологічні дані [7, 8, 19, 24, 30, 49, 52, 58]. Наше завдання – проаналі-
зувати стан вивчення особливостей зовнішньої та внутрішньої будови плодів дзво-
никових в історичному контексті, з’ясувати найважливіші особливості їхньої будови 
і стан відображення цих результатів у сучасній систематиці родини.

СИСТЕМИ РОДИНИ CAMPANULACEAE ХІХ–ХХ СТ. 
У родині Campanulaceae s. l. виділяють 84 роди та близько 2400 видів, які тра-

пляються на всіх континентах і на кількох архіпелагах [34, 52]. Це переважно трав’яні 
багаторічні рослини, у вегетативних органах яких містяться членисті молочники 
[34]. Квітки тетрациклічні, двостатеві, з особливим способом вторинної презентації 
пилку [36]. Чашечка зі зрослих чашолистків, приросла до зав’язі, рідше вільна. Ча-
шолистків (3–)5(–10), стулчастих, іноді з відігнутими придатками між ними. Віночок 
зрослопелюстковий із (4–)5(–10) лопатями, радіально- або білатерально-симетрич-
ний, найчастіше синього чи фіолетового кольору. Тичинок 5, вони розміщені при 
основі трубки віночка, навпроти чашолистків. Гінецей синкарпний, (2–)5(–10)-гнізд-
ний із центрально-кутовою плацентацією, рідше одногніздний із парієтальною,  
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базальною чи апікальною плацентацією. Зав’язь нижня, рідше верхня або напів-
нижня, часто з кільцевим нектарником [34]. Плоди 3–5-гніздні, рідше 2- або 6–9-гнізд-
ні, багатонасінні, різноманітної будови, зазвичай сухі, коробчасті, рідше ягодоподіб-
ні [30, 34, 56]. Наявність у родині представників як зі соковитими, так і зі сухими 
плодами, та велике різноманіття коробчастих плодів стали підставою для створен-
ня перших систем родини, які базувалися на карпологічних даних.

У монографії A. de Candolle “Monographie des Campanulées” [7], яка стала під-
ґрунтям для подальших досліджень, подано характеристику двох способів розкри-
вання коробчастих плодів у родині Campanulaceae s. str., а саме: “розкривання пло-
ду локуліцидне, за допомогою звичайних клапанів” і “розкривання плоду збоку, роз-
ривом трубки чашечки в міжпучкових ділянках, або у верхній частині плоду, розри-
вом даху зав’язі” [7]. A. de Candolle вперше зауважив, що у видів роду Campanula L., 
які мають пониклі коробочки, плоди відкриваються отворами, що розташовані при 
основі плоду, а у видів із прямостоячими коробочками отвори розташовані у верхній 
частині плоду, тому насінини можуть висипатися тільки під час струшування плоду. 

Цю особливість плодів і надалі розглядають як адаптацію до балістохорії [36, 
37, 45, 48]. На основі цих даних було прийнято поділ родини на дві підтриби (sous-
tribu) без назв [7]. Перша підтриба охоплювала 11 родів і характеризувалася пло-
дом-коробочкою, який відкривається зверху. Друга підтриба охоплювала 10 родів  
і характеризувалася плодом, що відкривається латерально. 

Aug. Pyramo de Candolle [8] замінив таксономічний ранг згаданих вище підтриб 
на ранг триби та виокремив рід Merciera A. DC. у нову монотипну трибу Merciereae, 
використовуючи такі карпологічні діагнози для характеристики представників триб: 

Tribus I. Wahlenbergieae Endl. – насінних зачатків багато, коробочка прямо
стояча, розкривається між лопатями чашечки. Квітконіжки прямостоячі після цві-
тіння. Триба об’єднує 13 родів, більшість із яких представляють рослини Південної 
півкулі. 

Tribus II. Campanuleae G. – насінних зачатків багато, коробочка розкриваєть-
ся латерально. Більшість представників ростуть у Північній півкулі. Триба охоплює 
10 родів.

Tribus III. Merciereae A.DC. – зав’язь одногніздна з неповними перетинчасти-
ми тоненькими перегородками та 4-ма насінними зачатками, розміщеними в ниж-
ній її частині. Види роду Merciera ростуть у Південній Африці.

У роботі Aug. Pyramo de Candolle [8] зазначалося, що коробочка у представни-
ків родини Campanulaceae розкривається стулками, які несуть із внутрішнього боку 
по центру перегородку зав’язі; рідше у коробочці виникають тріщини або пори.

S. Schönland [49] на підставі даних про будову квітки і тичинки зокрема (пиляки/
тичинкові нитки вільні чи зрощені) запровадив поділ родини Campanulaceae на три 
підродини (Campanuloideae Schönland, Cyphioideae Schönland, Lobelioideae Schön
land), включивши до її складу представників родин Lobeliaceae Juss. та Cyphiaceae 
A. DC. у ранзі підродин. Додатково тут були представлені роди Sphenoclea Gaertn.  
і Pentaphragma Wall. ex G. Don, які тепер розглядаються за межами родини 
Campanulaceae [34, 52]. У системі S. Schönland [49] підродина Campanuloideae охо-
плювала три підтриби (Campanulinae Schönland, Wahlenberginae Schönland, Platyco-
dinae Schönland), яким згодом був наданий ранг триби [34]. Критеріями для дифе-
ренціації останніх були карпологічні дані, зокрема, тип плоду, спосіб його розкриван-
ня, положення зав’язі, а також розташування плодолистків, чашолистків і тичинок. 
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Ан. А. Федоров, який опрацьовував родину Campanulaceae для флори 
СРСР  [18], виділив у межах родини дві підродини: Campanuloideae із вісьмома 
трибами (табл. 1) та Sphenocleoіdeae (рід Sphenoclea). Водночас зауважувалося, 
що представників монотипної підродини Sphenocleoіdeae варто розглядати в ме
жах окремої родини. Ан. А. Федоров для таксономічної диференціації підродин  
і триб використав переважно карпологічні діагнози та дані про будову квітки: 

Subfamilia I. Campanuloideae Schönland – зав’язь 2–3–5-гніздна, рідше бага-
тогніздна. Плід – коробочка, яка розтріскується стулками або порами при основі, 
біля верхівки або ж єдиним верхівковим отвором, рідше – розколюється на стулки 
згори донизу. 

Tribus 1. Campanuleae Rchb. – зав’язь 3-, рідше 5-гніздна. Коробочка відкри-
вається порами або невеликими стулками з боків, біля верхівки або при основі, 
рідше майже посередині (Adenophora Fisch., Astrocodon Fed., Brachycodon Fed., 
Campanula, Popoviocodonia Fed., Symphyandra A. DC.).

Tribus 2. Peracarpeae Fed. – зав’язь 3-гніздна. Коробочка грушоподібна, зви-
саюча (поникла), з тонкими і майже прозорими перегородками, не розкривається 
або відкривається трьома невеликими стулками, розташованими біля плодоніжки 
(Peracarpa Hook. f. et Thoms.).

Tribus 3. Ostrowskieae Fed. – зав’язь 7-, рідше 5–9-гніздна. Коробочка кубко-
подібна, тонкостінна (“бумажистая”), відкривається 14-ма, рідше 10–18-ма велики-
ми отворами (Ostrowskia Regel).

Tribus 4. Michauxieae Fed. – зав’язь 8–10-членна. Коробочка поникла, ребри-
сто-борозенчаста, відкривається стулками при основі (Michauxia L‘Hér.).

Tribus 5. Phyteumateae Fed. – зав’язь 2–3-гніздна. Коробочка призматична, 
циліндрична або майже куляста, зазвичай звужена біля верхівки, відкривається 
круглими або щілиноподібними отворами біля верхівки, при основі або з боків по-
середині стінок. Триба охоплює роди, представники яких дуже мало схожі між со-
бою загалом, але поєднані ознаками, які зближують їх між собою почергово, група-
ми (Asyneuma Griseb. et Schenk, Cryptocodon Fed., Cylindrocarpa Rgl., Legousia 
Durande, Phyteuma L., Sergia Fed.).

Tribus 6. Wahlenbergieae Endl. – зав’язь 3–5-гніздна. Коробочка відкриваєть-
ся з верхівки стулками, які утворюють один отвір. Триба охоплює представників із 
напівнижньою зав’яззю й апікальним розкриванням коробочки на стулки (Codonop-
sis Wall., Platycodon A. DC.).

Tribus 7. Edrajantheae Fed. – зав’язь 2–3-гніздна. Коробочка розтріскується 
згори донизу на нерівні стулки, стаючи лійчастою (Edraіanthus A. DC.). 

Tribus 8. Jasioneae Fed. – зав’язь 2-гніздна. Коробочка куляста або яйцепо-
дібна, сплюснута з боків, відкривається на верхівці двома широкими і короткими 
стулками (Jasione L.).

Subfamilia ІІ. Sphenocleoideae (Mart.) Fed. – зав’язь 2-гніздна. Плід – коро-
бочка, яка відкривається кришечкою. Коробочка перетинчаста, донизу короткоко-
нічна, зверху плоска, 2-гніздна, багатонасінна. 

О. Д. Вісюліна в опрацюванні родини Campanulaceae s. str. для флори УРСР [58] 
використала поділ родини на дві підродини, які відповідають трибам підродини 
Campanuloideae за S. Schönland [49]. Наприклад, у представників підродини Cam-
panuloideae вона як діагностичну ознаку запропонувала наявність плоду-коробоч-
ки, що розкривається отворами, розміщеними при його основі або з боків. Рослини 

http://www.theplantlist.org/tpl1.1/record/kew-355366
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ж із підродини Wahlenbergioideae характеризуються коробочкою, що розкриваєть-
ся клапанами, розміщеними на її верхівці. 

У тлумаченні A. Takhtajan [55] родина Campanulaceae s. str. не містила підро-
дин, а поділялася на 7 триб, які лише частково відповідали трибам, запропонова-
ним Ан. А. Федоровим [18] (табл. 1). Автор також визнавав окремі родини Lobelia-
ceae, Cyphiaceae, Cyphocarpaceae Reveal et Hoogl., Nemacladaceae.

Великий внесок у систематику, географію та морфологію плодів родини Cam-
panulaceae s. str. зробив А. О. Колаковський [30]. У праці “Семейство Колокольчи-
ковых” він застосував карпологічний принцип класифікації та виділив чотири під-
родини (табл. 1):

Subfamilia Prismatocarpoideae Kolak. – коробочки несправжньо-кришечково-
го карпологічного типу (див. рисунок), а саме: після опадання диска (“несправж-
ньої кришечки”) разом із зубцями чашечки, віночком, тичинками і стовпчиком коро-
бочки розтріскуються поздовжньо на лінійні частки. 

Subfamilia Canarinoideae Kolak. – плоди соковиті, ягодоподібні, самостійно 
не розкриваються (м’ясиста коробочка). У Canarina canariensis (L.) Vatke в центрі 
зав’язі виявлено сферичну порожнину [29].

Subfamilia Wahlenbergioideae (Endl.) Kolak. – коробочки різних карпологіч-
них типів, розкриваються без попереднього опадання диска (кришечки). 

Підродина охоплює дві безрангові групи: типових валенбергієвих і гетерокарп-
них – умовно валенбергієвих. До першої групи належать роди, представники яких 
схожі за будовою коробочок до типу Wahlenbergia-Codonopsis; до другої групи - 
роди, представники яких мають дуже різні у карпологічному сенсі плоди. 

Subfamilia Campanuloideae – коробочки розкриваються за допомогою спеці-
алізованого органа – аксикорна [30].

Усього в родині Campanulaceae s. str., лише за карпологічними даними, виділе-
но 22 триби, які об’єднували 49 родів. Нижче подана система родини за А. О. Ко-
лаковським [30]. У цій системі і далі по тексту назви таксонів подано згідно з оригі-
налом, серед них зазначено (*) назви 15 родів, які вважаються таксономічними 
синонімами та на сьогодні не прийняті [57].

Familia Campanulaceae Juss. s. str.
Subfamilia 1. Prismatocarpoideae Kolak.: Prismatocarpus L‘Hér.
Subfamilia 2. Canarinoideae Kolak.

Tribus Canarinieae Kolak.: Canarina L.
Tribus Campanumoeae Kolak.: *Campanumoea Blume

Subfamilia 3. Wahlenbergioideae (Endl.) Kolak.
Група типових валенбергієвих

Tribus Wahlenbergieae Endl.: Codonopsis Wall., Cyananthus Wall., 
Echinocodon Hong, Heterochenia A. DC., *Leptocodon Hook. f. et Thoms., Microcodon 
A. DC., Platycodon A. DC., Wahlenbergia Schrad. ex Roth.

Група гетерокарпних умовно валенбергієвих
Tribus Annaeae Kolak. Descr. emend.: *Annaea Kolak.
Tribus Azorineae Kolak.: Azorina Feer
Tribus Echinocodonieae Kolak.: *Echinocodonia Kolak.
Tribus Gadellieae Kolak.: *Gadellia Schulk.
Tribus Jasioneae Fed: Jasione L.
Tribus Muehlbergelleae Kolak.: Muehlbergella Feer
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Tribus Musschieae Kolak.: Musschia Dumort.
Tribus Ostrowskieae Fed.: Ostrowskia Regel
Tribus Pseudocampanuleae Kolak.: *Pseudocampanula Kolak.
Tribus Theodorovieae Kolak.: Theodorovia Kolak.

Subfamilia 4. Campanuloideae 
Tribus Campanuleae: Adenophora Fisch., *Astrocodon Fed., Campanula L., 

*Hemisphaera Kolak., Heterocodon Nutt., Megalogalyx (Damboldt) Kolak., *Roucella 
Dumort., *Sicyodon Feer, *Symphyandra A. DC., Trachelium L.

Tribus Edraiantheae Fed.: Edraianthus A. DC.
Tribus Michauxieae Fed.: Michauxia L‘Hér.
Tribus Mzymtelleae Kolak.: *Mzymtella Kolak.
Tribus Neocodoneae Kolak.: Asyneuma Griseb. et Schenk., *Brachycodonia 

Fed., Cylindrocarpa Regel, Favratia Feer, Legousia Durande, *Neocodon Kolak. et 
Serd., Popoviocodonia Fed.

Tribus Peracarpeae Fed.: Peracarpa Hook. f. et. Thoms.
Tribus Phyteumatae Fed. p. p.: Petromarula Hedwig f., Physoplexis (Endl.) 

Schur, Phyteuma L.
Tribus Sachokielleae Kolak.: Sachokiella Kolak.
Tribus Sergieae Kolak.: Cryptocodon Fed., *Hyssaria Kolak., Sergia Fed.

Система А. О. Колаковського [30] охоплює лише представників, поширених  
у Старому світі, й не містить інформації про ендемічні північноамериканські роди 
Githopsis Nutt. та Triodanis Raf., а також про південноафриканський рід Merciera, 
хоча плоди у представників цих родів на той час уже були описані.

Система родини Сampanulaceae s. str. за А. О. Колаковським [30] суттєво від-
різняється від попередніх систем, хоч у всіх них застосовували карпологічні озна-
ки. Велика кількість нових триб і підродин у системі А. О. Колаковського поясню-
ється значним поглибленням знань про структуру плоду, яке здійснив дослідник, 
уточнюючи наявні терміни та застосовуючи детальні характеристики способу роз-
кривання плодів. Класифікація плодів А. О. Колаковського в родині Сampanulaceae 
заслуговує на найпильнішу увагу, тому детально розглянута в наступному розділі.

КЛАСИФІКАЦІЯ ПЛОДІВ У РОДИНІ CAMPANULACEAE S. STR.
ЗА А. О. КОЛАКОВСЬКИМ
У роботі А. О. Колаковського [30] викладено факти щодо особливостей мор-

фологічної будови та розкривання плодів у представників родини Campanulaceae 
s. str. А. О. Колаковський встановив 43 типи плодів (кожен тип плоду відповідає 
назві роду, в якому він був виділений). Типи плодів об’єднано у дві групи, безакси-
корнові й аксикорнові, за ознакою наявності чи відсутності аксикорна (див. рису-
нок). Аксикорн, або осьовий ріжок (аxicornu) визначається як “спеціалізований ор-
ган у деяких родів родини Campanulaceae, прикріплений зазвичай до осьової ко-
лонки, рідше відсунутий до зовнішньої стінки коробочки, який активно вигинається 
як ріг і забезпечує дисемінацію завдяки утворенню отворів на стулках коробочки,  
а також іноді на диску” [30]. Вважається, що аксикорн з’явився на певному етапі 
еволюції плоду-коробочки у представників одної групи дзвоникових. Аксикорни мо-
жуть міститись апікально (Campanula, *Hemisphaera, Phyteuma), медіально 
(Trachelium) чи базально (*Symphyandra, Adenophora). Аксикорн може мати вузь-
кий, шилоподібний носик (*Sicyodon), або й сам аксикорн може бути тонким,  
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Класифікація плодів у родині Campanulaceae s. str. за А. Колаковським [30]
Примітка: Назви родів і їхні автори подані згідно з оригінальною публікацією
Classification of fruit types in the Campanulaceae s. str. by A. Kolakovsky [30]
Comment: The names of genera and their authors are given according to the original publication

АКСИКОРНОВІ ТИПИ

18

17

16

15

14

13

Campanula L., 
Symphyandra A. DC., 
Hemisphaera Kolak., 
Phyteuma L.,Trachelium L., 
Adenophora Fisch.,
Roucella (L.) Dumort., 
Astrocodon Fed.,Sicyodon Feer., 
Peracarpa Hock. f. et Thoms.

Aксикорновo-
щілинні

Дірчасті

Пелюсткоподібно-
розкривні

Клапанні

Квітколоже-
розривні

Мішкоподібно-
вп’ячені Mzymtella Kolak.

Edraiantus A. DC.

Sachokiella Kolak.

Asyneuma Griseb. et Schenk,
Neokodon Kolak. et Serd., 
Legousia Durand., Favratia Feer.,
Brachycodonia Fed., 
Cylindrocarpa Regel

Sergia Fed., Hyssaria Kolak., 
Cryptocodon Fed., 
Michauxia L’Hér.

БЕЗАКСИКОРНОВІ ТИПИ

АВТОНОМНО-НЕРОЗКРИВНІ

АВТОНОМНО-РОЗКРИВНІ

1

2

Ягодоподібні

Із сухими 
плодами

Canarina L.,
Campanumoea Bl.

Githopsiss Nutt.,
Merciera A. DC. 6 Echinnocodonia Kolak.Поперечно-

тріщинні

3 Великовіконцеві Ostrowskia Rgl.

5 Дрібно-тріщинні Musschia Dumort.

7

Cyananthus Wall.,
Leptocodon Hook. f. et Thoms.,
Codonopsis Wall.,
Platycodon A. DC.,
Wahlenbergia Schrad.,
Jasione L., Muchlbergella Feer.

Стулчасто-
розламні

8 Azorina Feer.Автономно-щілинні

9 Gadellia Schulk.Автономно-порові

10 Стулчасто-щілинні Pseudocampanula Kolak.

11 Annaea Kolak.Дірчасто-
стулчасто-щілинні

12
Зрощено-

стовпчиково-
стулчасті

Theodorovia Kolak.

4 Prismatocarpus L’Hér.

Несправжньо-
кришечковий 

плід, що
розламується
поздовжньо
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в основі з невеликим носиком (Peracarpa) (див. рисунок; 13). Аксикорн буває зву-
жений при основі, від’єднується від осьової колонки та зливається з грубосітчас-
тим оплоднем (*Astrocodon). У Campanula paradoxa Kolak. виявлено, що аксикорн 
складається зі склеренхімних клітин із товстими стінками, округлої або овальної 
форми, з більш або менш тупуватими обрисами [33].

Серед безаксикорнових плодів А. О. Колаковський виділяв дві групи: авто
номно-нерозкривні й автономно-розкривні плоди. 

Автономно-нерозкривні плоди – це плоди, які руйнуються пасивно, без 
утворення спеціальних отворів. До цієї групи належать ягодоподібні та сухі плоди 
(див. рисунок; 1, 2). У ягодоподібних плодів наявний м’ясистий оплодень, який  
із часом згниває (роди Canarina та *Campanumoea). Сухі плоди властиві родам 
Githopsis і Merciera та характеризуються утворенням “несправжніх” отворів унаслідок 
природної мацерації плоду.

Автономно-розкривні плоди характеризуються наявністю спеціальних 
отворів, таких як щілини, тріщинки, віконця, пори. Для характеристики всіх типів 
отворів розкривання плодів, які трапляються у родині, А. О. Колаковський [30] про-
понує спеціальну термінологію. Нижче наводимо визначення цих термінів і харак-
теристики типів плодів, які мають відповідні отвори, згідно з оригіналом.

Віконце (fenestra) – овальний чи округлий отвір у верхній частині коробочки, 
який формується в кутах сходження товстих скелетних жилок і до моменту дозрі
вання насінин закритий тонкостінною тканиною. Розрізняють два типи віконець:

а) Велике віконце (fenestra typica) характеризується утворенням вертикальної 
тріщини й подальшим равликоподібним закрученням усередину ділянок тканини 
віконця. Описане для роду Ostrowskia, представники якого мають у верхній частині 
плоду кілька таких отворів, що є наслідком попередньо сформованих тріщин (див. 
рисунок; 3).

б) Дрібне віконце (fenestella) – ймовірно, це рудиментарний отвір у верхній 
частині коробочки в єдиного представника роду *Annaea – Annaea hieracioides 
(Kolak.) Kolak. (тепер розглядається як таксономічний синонім до Campanula 
hieracioides Kolak. [57]). У представників цього виду коробочка спочатку розкрива-
ється внизу трьома щілинами у розвилках жилок, а пізніше, на останніх стадіях 
розкривання, виникають кілька перфорованих круглих отворів у верхній частині 
коробочки, а також три отвори на диску. Такий плід А. Колаковський називає 
дірчасто-стулчасто щілинним (див. рисунок; 11), хоча власне дірочкою автор 
називає інший тип отвору (див. нижче).

Дірочка (foramen) – отвір із рівним або рваним краєм у стінці коробочки, 
зазвичай у середній її частині, який утворюється трохи вкороченими носиками 
аксикорнів, що припіднімаються. Плоди у представників роду *Hyssaria характери-
зуються дірочками із рваними краями, у представників роду Michauxia – овальними 
дірочками з рівними краями, у представників родів Cryptocodon та Sergia – велики-
ми дірочками (див. рисунок; 14).

Клапан, або клапанна пора (porus membranaceus) – отвір у стінці коробочки, 
розміщений зазвичай при основі зубців чашечки. Він утворений відривом невеликої 
ділянки тканини носиком аксикорна або всією його поверхнею. Іноді у плоді може 
формуватися клапанна дірочка, як у представників роду *Brachycodonia (див. 
рисунок; 15). Розрізняють два типи клапанів:

а) Драбинчастий клапан (porus membranaceus scaliformis) – у верхній частині 
коробочки відбувається вп’ячування тонкої стінки коробочки у вигляді напівсфе-
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ричних “мішечків”. До їхніх основ прикріплені носики дуже дрібних аксикорнів, які 
відкривають намічені раніше отвори. Цей тип клапана характерний для представ-
ників родів Asyneuma, *Neocodon і Favratia (див. рисунок; 15). 

б) Плоский клапан (porus membranaceus platyphyllus) – видовжений, зазвичай 
клиноподібний отвір у верхній частині коробочки, часто із розірваними краями. Він 
утворюється у процесі серпоподібного вигинання назовні всієї поверхні плоского 
аксикорна, який зростається зі стінкою плоду. Цей тип клапана характерний для 
представників родів Legousia та Cylindrocarpa (див. рисунок; 15). 

Пора (porus) – округлий дрібний отвір у стінці плоду, розташований уздовж 
лінії її зростання з перегородкою зав’язі. Пори утворюються автономно, розсуван-
ням країв поперечної тріщини з розширенням отвору на невеликій ділянці; одно-
часно відбувається вузькоклиноподібне розривання перегородки зав’язі. Цей спе-
цифічний тип отворів трапляється у представників роду *Gadellia, в коробочках 
яких унаслідок появи поперечних тріщин формуються 1–3 пори (див. рисунок; 9).

Тріщинка (rimula) – дрібний, зазвичай лінійно-овальний отвір у стінках коро-
бочки, який формується між скелетними жилками. Тріщинки розташовуються ряда-
ми поперечно і беруть участь у розкриванні дрібнотріщинного типу плоду у пред-
ставників роду Musschia (див. рисунок; 5). 

Поперечнотріщинний тип плоду (див. рисунок; 6) характеризується форму-
ванням широкої поперечної тріщини у місці з’єднання кожної перегородки і стінки 
плоду в *Echinocodonia primulifolia (Brot.) Kolak. (номенклатурний синонім до 
Echinocodon primulifolius (Brot.) Kolak.).

Щілина (fissura) – це зазвичай півмісяцевий отвір, який утворюється за допо-
могою розсування тканин, найчастіше на ділянках між розгалуженнями скелетних 
жилок у стінці коробочки. Утворення щілин є найпоширенішим способом розкри-
вання коробочок. У дзвоникових розрізняють три типи щілин, які виникають у ниж-
ній частині коробочки:

а) Аксикорнова щілина (fissura axicornuta) утворюється за допомогою 
аксикорна. Характерна для плодів представників родів Campanula, *Symphyandra, 
*Hemisphaera, Phyteuma, Trachelium, Adenophora, *Roucella, *Astrocodon, *Sicyodon 
та Peracarpa (див. рисунок; 13). 

б) Стулкова безаксикорнова щілина (fissura valvata) утворюється за допо
могою вигинання кінців стулок назовні. Характерна для коробочок із твердими 
стінками у представників родів *Pseudocampanula (див. рисунок; 10) і *Annaea 
(див. рисунок; 11) (на перших стадіях розкривання).

в) Автономна щілина (fissura autonomna) утворюється внаслідок розсування 
тканин завдяки розташованій між ними смужці паренхіми, що легко руйнується.  
У цьому разі одна стулка щілини вигинається догори завдяки наявності тонкої 
смужки механічної тканини. Цей тип щілини характерний тільки для плодів єдиного 
представника роду Azorina – А. vidalii (Wats.) Feer. (див. рисунок; 8). 

Крім зазначених типів плодів за способом їхнього розкривання, в родині Cam-
panulaceae s. str. трапляються й інші (див. рисунок).

До несправжньокришечкового типу плоду, що розламується поздовжньо, 
належить плід у Prismatocarpus paniculatus L‘Hér. (див. рисунок; 4), який розламу-
ється поздовжніми тріщинами на окремі сегменти після опадання “несправжньої” 
кришечки – верхнього фрагмента даху зав’язі. 

Стулчасто-розламний тип плоду (див. рисунок; 7) характеризується форму-
ванням стулок, які можуть розходитися лише у верхній частині коробочки (роди 

http://www.theplantlist.org/tpl1.1/record/kew-355366
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*Leptocodon, Platycodon, Wahlenbergia, Jasione), досягати її середини (рід Cyanan-
thus) або ж основи (роди Codonopsis, Muehlbergella). 

Зрощеностовпчиково-стулчастий тип плоду властивий для єдиного пред-
ставника роду Theodorovia – Th. karakuschensis (Grossh.) Kolak. (див. рисунок; 12) 
і характеризується утворенням трьох стулок, які містять замкнені малонасінні гніз-
да зав’язі. Стулки вгорі з’єднані між собою основою стовпчика, який розщеплюєть-
ся до половини довжини на три тонкі смужки. Стулки спочатку зрощені з чашечкою, 
а потім випадають із неї, залишаючи тільки скелетні жилки. У сучасних джерелах 
[34] плід цього виду розглядається як схізокарпний. 

Пелюсткоподібно-розкривний тип плоду (рід Sachokiella) характеризується 
розкриванням за допомогою довгих тонких аксикорнів із невеликим носиком, який 
розриває основу дуже тонких скелетних жилок, після чого розсуваються 5 сегментів 
оплодня, що, підіймаючись догори, нагадують пелюстки квітки (див. рисунок; 16).

У квітколоже-розривного типу плоду (рід Edraianthus) апікальні аксикорни, 
що мають зрослі основи та вільні носики, пересуваються по стінках конічної ча-
шечки і після розриву дуже тонкої осьової колонки повністю розривають тонкостін-
ний диск (див. рисунок; 17). 

Мішечкоподібно-вп’ячений тип плоду має у нижній його частині вдавлені 
стінки (рід *Mzymtella, див. рисунок; 18), а його розкривання подібне до розкривання 
щілинами за допомогою аксикорнів. 

У роботі А. О. Колаковського [30] подано напівсхематичні рисунки загального 
вигляду та поздовжніх перерізів плодів, де зображено розміщення здерев’янілих 
тканин і аксикорнів (табл. I–V в [30]). Проте на рисунках не показані форма та 
розміщення отворів, часто немає даних про анатомічні ознаки оплодня. Це робить 
оригінальну й детальну класифікацію плодів, розроблену дослідником, дуже 
складною для сприйняття. 

Карпологічні дослідження представників родини Campanulaceae, проведені  
А. О. Колаковським, до сьогодні залишаються найбільш ґрунтовними. Не вдаю-
чись до тонких анатомічних досліджень, А. О. Колаковський зауважив, що велику 
роль у розкриванні плодів відіграє розміщення здерев’янілих структур-аксикорнів. 
Опрацювавши різноманітний у таксономічному сенсі матеріал, учений виявив най-
менші відмінності між способами розкривання плодів у різних родах і виділив бага-
то нових варіантів будови та розкривання коробчастих плодів у родині. Це дослі-
дження лягло в основу його карпологічної системи родини Campanulaceae. “Штуч-
ності” системі А. О. Колаковського надає відсутність порівняльно-морфологічної  
й еволюційної інтерпретації описаних ознак, що є важливим кроком для встанов-
лення філогенезу родини. Ознаки гінецею, які традиційно розглядаються як важли-
ві для еволюції плоду, також лишилися поза увагою вченого. Але навіть комплек-
сна інформація про морфогенез гінецею-плоду не може бути єдиним джерелом 
даних для систематики у ХХІ ст. Тому погляди сучасних учених на систему родини 
Campanulaceae значно відхиляються від поглядів А. О. Колаковського.

МОЛЕКУЛЯРНІ Й ІНТЕГРОВАНІ ДАНІ ЩОДО СИСТЕМАТИКИ ТА ФІЛОГЕНІЇ 
РОДИНИ СAMPANULACEAE 
Монографічне опрацювання родини Сampanulaceae у ХХІ ст., викладене в ба-

гатотомному виданні “The families and genera of vascular plants”, здійснив T. G. Lam-
mers [34], який об’єднав з Сampanulaceae s. str. близькі родини та запропонував 

https://ceb.m.wikipedia.org/w/index.php?title=Aleksandr_Alfonsovitj_Grossgejm&action=edit&redlink=1
https://ceb.m.wikipedia.org/w/index.php?title=Alfred_Alekseevich_Kolakovsky&action=edit&redlink=1
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поділ родини на п’ять підродин: Cyphioideae (A. DC.) Walp. (1 рід/65 видів), Cam-
panuloideae Burnett (50/1050), Cyphocarpoideae Miers (1/3), Lobelioideae Burnett 
(29/1200) та Nemacladoideae Lammers (1–2/25) (табл. 1), серед яких підродина 
Campanuloideae є найбільшою за кількістю родів, а Lobelioideae – найбільша за 
кількістю видів. T. G. Lammers [34] зазначив, що більш детальну систему родини 
Campanulaceae до рівня триб важко сформувати через недостатність даних.

А. Takhtajan [56] в останньому варіанті своєї системи покритонасінних, у роди-
ні Сampanulaceae, окрім 5 згаданих підродин, розглядав ще 3 підродини, які були 
виокремлені зі складу підродини Campanulоideae: Cyananthoideae, Canarinoideae 
та Ostrowskioideae (табл. 1). Підродина Campanuloideae в цій системі налічувала 
вже 13 триб (табл. 2), підродина Cyananthoideae – 3 триби (Cyanantheae, Codonop-
sideae, Platycodoneae), а підродина Lobelioideae – дві триби (Lobelieae Presl. та 
Delisseeae Rchb.). Молекулярно-філогенетичні дослідження [6] підтвердили моно-
філію безрангових груп Cyphioids, Lobelioids і Campanuloids як основних клад  
у родині Campanulaceae s. l., що відповідають підродинам Cyphioidеае, Lobelioidеае 
і Campanuloidеае в останніх системах родини [34, 56].

У подальших дослідженнях найбільше уваги було зосереджено на підродині 
Campanulоideae. Наприклад, у працях Т. Shulkina та співавторів [15, 50] до опра-
цювання брали як молекулярні, так і морфологічні дані, внаслідок чого було під-
тверджено поділ підродини Campanulоideae (у цитованих публікаціях в ранзі роди-
ни Campanulaceae s. str.) на 3 безрангові групи: Campanuloids, Wahlenbergioids 
 і Platycodonoids. Аналогічні результати отримано в інших роботах з аналізу моле-
кулярних даних [22, 46, 47]. Водночас у групі Campanuloids було запропоновано  
8 менших клад: Platycodon-клада, Wahlenbergia-клада, Jasione-клада, Musschia-
клада, Phyteuma-клада, Campanula rotundifolia-клада, Azorina-клада, Campanula 
latifolia-клада  [6]. Інші молекулярно-філогенетичні дослідження підтвердили, що 
рід Campanula не є монофілетичним [39, 41].

Оскільки у праці A. Takhtajan [56] узято до уваги багато нових досліджень із 
філогенії Campanulaceae та виділено найбільшу кількість триб, ми зробили порів-
няння наявних молекулярно-філогенетичних інтерпретацій [6, 15, 22, 46, 47, 59, 61] 
із цією системою. Виявилося, що жодна з підродин Campanulaceae s. str. у системі 
A.  Takhtajan [56] не відповідає однозначно монофілетичній групі Campanuloids, 
Wahlenbergioids або Platycodonoids відповідно (табл. 2). Так, підродина Campanu-
loideae об’єднує представників усіх 3 клад, а підродини Cyananthoideae, Canarinoi-
deae та Ostrowskioideae формують спільну кладу Platycodonoids разом із пред-
ставником триби Echinocodoneae з підродини Campanuloideae. 

Найновіші молекулярно-філогенетичні дослідження внутрішньородинних зв’яз
ків у підродині Campanuloideae [24, 59] на підставі вивчення хлоропластної ДНК 
(гени atpB, matK, rbcL та petD) у 90 таксонів із 36 родів показали, що три монофі-
летичні клади з високою підтримкою корелюють із даними палінології, каріології та 
морфології. На підставі цього пропонується визнати у підродині Campanuloideae 
триби Cyanantheae Meisner, Wahlenbergieae Endl. та Campanuleae Dumortier, які 
відповідають 3 безранговим групам, виділеним раніше: Platycodonoids, Wahlenber-
gioids і Campanuloids відповідно (табл. 2) [52, 59].

Встановлено, що для представників триби Cyanantheae характерні типи пло-
ду – локуліцидна коробочка, яка розкривається верхівковими клапанами, або яго-
да. У цій групі гінецей ізомерний, плодолистки розміщені між чашолистками [34].  
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У представників триби Campanuleae різноманіття типів плодів представлене по-
рицидною коробочкою, яка розкривається бічними порами чи клапанами, а також 
сухими нерозкривними плодами. Триба Wahlenbergieae характеризується наявніс-
тю у її представників локуліцидної коробочки, яка розкривається апікальними кла-
панами, порами чи оперкулюмом [24].

Таблиця 2.	Систематика і філогенія родини Campanulaceae s. str. у контексті молеку-
лярно-філогенетичних даних

Table 2.	 Systematics and phylogeny of the Campanulaceae s. str. in the context of mo-
lecular phylogenetics data

Система А. Л. Тахтаджяна (2009) [56]

Роботи,  
які підтверджують 

приналежність 
представників  

до групи

Група спорідненості
/ триба за Hong,  
Wang (2015) [24]

Subfamilia 
Campanuloideae

Tribus Azorineae [6, 15, 22, 46]

Campanuloids /
Tribus Campanuleae

Tribus Campanuleae [6, 15, 22, 46, 47, 61]

Tribus Michauxieae [6, 15, 22, 47, 61]

Tribus Musschieae [15, 22]

Tribus Edraiantheae [6, 15, 22, 46, 47, 61]

Tribus Peracarpeae [62]

Tribus Phyteumateae [6, 15, 22, 46, 47, 61]

Tribus Jasioneae [22, 47]

Wahlenbergioids /
Tribus Wahlenbergieae

Tribus Merciereae [22, 47, 61]

Tribus Prismatocarpeae [22, 47, 61]

Tribus Siphocodoneae [22, 61]

Tribus Wahlenbergieae [6, 22, 47, 61]

Tribus Echinocodoneae [24, 59]

Platycodonoids /
Tribus Cyanantheae

Subfamilia 
Cyananthoideae

Tribus Codonopsideae  [6, 15, 22, 47, 59, 61]

Tribus Cyanantheae  [6, 15, 22, 47, 59, 61]

Tribus Platycodoneae [6, 15, 22, 47, 59, 61]

Subfamilia Canarinoideae [6, 15, 22, 47, 59, 61]

Subfamilia Ostrowskioideae [59]

Підродина Lobelioideae, якій було приділено значно менше уваги дослідників, 
на відміну від підродини Campanuloideae, характеризується більш константними 
ознаками будови квітки у її представників, а саме, 5-членною переважно зигоморф
ною оцвітиною та димерним гінецеєм [34]. T. G. Lammers [34] зазначає такі карпо-
логічні ознаки в діагнозах триб у складі цієї підродини: триба Delisseeae – плід 
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ягодоподібний, триба Lobelieae – плід розкривний. Аналогічно, як і для підродини 
Campanuloideae, результати дослідження послідовностей кількох генів у рослин 
цієї групи (rbcL, trnL–trnF, ndhF) не підтвердили наявну систему триб підродини 
Lobelioideae, але підкріпили 8 монофілетичних клад [3]. Виявлено, що ягодоподібні 
плоди виникали у представників підродини незалежно щонайменше 5 разів від 
коробчастих плодів. Це нівелює вагу ознак структури оплодня у систематиці під-
родини. Зміна типу плоду, на думку вчених [3, 20], відбувалась у зв’язку зі зміною 
умов оселищ і життєвої форми рослин. Аналогічних висновків дійшли під час ви-
вчення найчисленнішої монофілетичної групи родів Lobelioideae “CBS clade”: 
Centropogon C. Presl, Burmeistera Triana та Siphocampylus Pohl, підкреслюючи над-
звичайну лабільність типу плоду в цих родах [32]. Інші підродини в родині Cam-
panulaceae (Nemacladoideae, Cyphocarpoideae та Cyphoideae) характеризуються 
невеликою кількістю таксонів і водночас є недостатньо вивченими у філогенетич-
ному та карпологічному сенсі.

Зазначені вище поділ родини Campanulaceae на 5 підродин [34] і поділ підро-
дини Campanuloideae на 3 триби [24] є загальноприйнятими на сьогоднішній день. 
Вони були використані у системі родини, що представлена в науковій базі Angio-
sperm Phylogeny Website [52]. Проте карпологічні дослідження ХХ ст., зокрема, 
класифікація плодів А. О. Колаковського [30], погано узгоджуються з цим поділом. 
Використання ознак плоду в систематиці Campanulaceae було скомпрометоване 
залученням тільки зовнішньоморфологічних ознак плоду та значним “подрібнен-
ням” таксонів на підставі лише карпологічних даних. Ситуація може бути виправ-
лена розширенням кола питань, залучених до еволюційно-карпологічного дослі-
дження у родині. 

АКТУАЛЬНІ НАПРЯМИ ДОСЛІДЖЕНЬ ГІНЕЦЕЮ ТА ПЛОДУ 
В РОДИНІ CAMPANULACEAE 
З’ясування структури та напрямів еволюції плодів у родині Campanulaсеае 

пов’язане зі встановленням структурного типу гінецею, типу плацентації, анатоміч-
ної будови оплодня, способів розкривання плодів і особливостей процесу дисемі-
нації. На ці питання була звернена різна увага дослідників. Зокрема, найбільш ви-
вченими в цій родині є способи розкривання плодів і особливості процесу дисемі-
нації, тобто ознаки, використані вже першими систематиками родини Campanula
сеае [7, 8, 19, 49]. Складність і невирішеність багатьох питань еволюційної карпо-
логії дзвоникових дуже показово характеризує той факт, що недавні комплексні 
дослідження біогеографії, геноміки й еволюції квітки в родині Campanulaceae ли-
шили поза увагою взагалі будь-які дані щодо структури гінецею та плоду [10]. Ниж-
че розглянуто питання, які є недостатньо вивченими в родині Campanulaсеае.

Структурний тип гінецею і плацентація. А. Л. Тахтаджян [53] для представ-
ників родини Campanulaceae зазначав спочатку псевдосинкарпний гінецей із не-
справжніми перегородками, а згодом ценокарпний (паракарпний) гінецей, який  
унаслідок зростання інтрузивних плацент стає вторинно-синкарпним [54, 55]. Із 
паракарпним типом гінецею узгоджується парієтальна плацентація, за якої плацен-
ти можуть бути вп’ячені всередину гнізд зав’язі та розрослі [53]. Проте за Р. Є. Лєві-
ною [38], плацентація у представників родини Campanulaceae є центрально-куто-
вою. Це краще узгоджується з визначенням плоду в родині Campanulaсеае як син-
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карпної коробочки за М. М. Каденом [27], який, у свою чергу, розрізняв синкарпний 
і паракарпний типи гінецею за А. Л. Тахтаджяном [53]. Обидва типи плацентації,  
а також базальна й апікальна, наведені для різних представників родини [34]. Про-
тиріччя між визначенням гінецею (і, відповідно, плоду) у представників родини 
Campanulaceae як паракарпного або синкарпного знімається, якщо взяти до уваги 
закономірну й поширену комбінацію вертикальних зон гінецею [35], за якої синкарп-
ний у нижній частині гінецей (багатогніздний, із центрально-кутовою плацентацією) 
стає вище паракарпним (одногніздним, із парієтальною плацентацією). Варто за-
значити, що спеціальні дослідження вертикальної зональності гінецею для родини 
Campanulaceae не проводилися, що робить їх актуальними в цьому контексті.

А. Бобров і співавтори [4] залучають плоди в родині Campanulaceae до фраг-
мокарпного морфогенетичного типу, який відповідає вторинно синкарпному типу 
за А. Л. Тахтаджяном [54]. Наприклад, для більшості представників родини наведено 
нижню паракарпну або фрагмокарпну коробочку, яка розкривається поздовжніми 
пороподібними щілинами (наприклад, представники роду Ostrowskia). Для рослин 
із роду Merciera вказано псевдомономерні однонасінні нерозкривні коробочки, які 
формуються із димерної неповністю двогніздної зав’язі. Псевдомономерний одно-
насінний нерозкривний нижній горіх, який виникає з нижньої тримерної коробочки, 
вказано для представників роду Peracarpа [4]. Також у представників родини тра-
пляються напівнижні паракарпні або фрагмокарпні коробочки, які розкриваються 
апікальними локуліцидними стулками (роди Codonopsis, *Leptocodon, Platycodon, 
Wahlenbergia) [4]. Для окремих представників роду Codonopsis вказано напівниж-
ню або верхню зав’язі [34]. Окремим представникам родини властиві верхні плоди: 
паракарпні та фрагмокарпні ягоди (роди *Campanumoea [4], Cyclocodon Griff. ex 
Hook. f. et Thoms. [59]) і верхні паракарпні та фрагмокарпні коробочки, які розкри-
ваються локуліцидними апікальними стулками (роди Cyananthus [4, 34, 54], Co-
donopsis, Wahlenbergia, Prismatocarpus [4] – дані для останнього роду, ймовірно, 
помилкові). Перехідні стани від нижньої до майже верхньої зав’язі спостерігають  
у представників підродин Nemacladoideae, Lobelioideae та Cyphioideae [34, 52]. На 
прикладі Downingia bacigalupii Weiler (підродина Lobelioideae) підтверджується 
апендикулярне походження нижньої зав’язі, тобто обростання верхньої зав’язі 
зрослолистковою чашечкою і віночком [28].

Анатомічна будова оплодня й розкривання плоду. У структурі коробчасто-
го плоду має велике значення розташування в оплодні зони здерев’янілих клітин 
[11, 30, 33]. Розташування цієї зони в екзо-, мезо- або ендокарпії є підставою для 
виділення підтипів коробчастих плодів за гістогенетичним принципом [4], однак 
для представників родини таких даних досі не було. Тільки в нашому попередньо-
му дослідженні [1] встановлено, що у Campanula latifolia L. в оплодні немає інших 
здерев’янілих елементів, окрім аксикорнів і провідних елементів ксилеми. Аксикор-
ни простягаються із перегородок на стінки плоду у внутрішній зоні мезокарпію, ен-
докарпій нездерев’янілий. Таку коробочку ми можемо класифікувати як коробочку 
Forsythia-типу. 

Для характеристики коробчастих плодів за способом їхнього розкривання  
в родині Campanulaceae М. М. Каден [27] використав такі позначення: тричленна 
коробочка, яка розкривається підковоподібно (роди Adenophora, Campanula, Phy-
teuma), двочленна коробочка, яка розкривається неповністю дорзовентрально (рід 
Jasione) чи підковоподібно (рід Phyteuma). Згідно з Р. Є. Лєвіною [38], розкривання 
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плоду в представників Campanulaceae – ламінальне, підковоподібне. Проте най-
частіше плоди дзвоникових називають порицидною коробочкою [34, 36, 48, 51].

Цікаво, що порицидну коробочку R. W. Spjut [51] наводить для Triodanis perfo
liate (L.) Nieuwl. з підродини Campanuloideae; водночас для Campanula rapunculoi-
des L., Heterochaenia borbonica Badré et Cadet з цієї ж підродини і Trematocarpus sp. 
із підродини Lobelіoideae наводиться плід цератій (ceratium) – коробчастий плід, 
який розкривається внаслідок розшарування оплодня чи відокремлення окремих 
частин від неопадної рамки, стовпчика, парієтальних плацент або внаслідок роз-
кривання ендокарпію. Аналогічний тип плоду R. W. Spjut [51] наводить для Chelido-
nium majus L. і Papaver orientale L. із родини Papaveraceae Juss. Для іншого пред-
ставника дзвоникових – Apetahia margaretae (F.Br.) E. Wimm. (підродина 
Lobelіoideae) – R. W. Spjut наводить плід кокаріум (coccarium) – дробний плід  
(схізокарпій), у якому мерикарпії розкриваються вентрально або дорзально внаслі-
док їхнього відокремлення один від одного або від центральної колонки. Коробочка  
з поперечним кільцевим розкриванням (оперкулярна коробочка) вказана для рос-
лин із родів Craterocapsa Hilliard et B. L. Burtt (підродина Campanuloideae), Lysipomia 
Kunth (підродина Lobelіoideae), Parishella A. Gray (підродина Nemacladoideae);  
“паперові” коробочки, що вивільняють насінини під час руйнування, наводяться для 
представників родів Cyphocarpus Miers, Legenere McVaugh, Peracarpa [34].

За І. Roth [48], механізм розкривання плоду у представників родів Campanula, 
Adenophora, Trachelium, Phyteuma та Specularia A. DC. починається у процесі його 
висушування за допомогою пор, що формуються між жилками. З часом клинопо-
дібні склеренхімні ділянки тканин, локалізовані в перегородках зав’язі, відокрем-
люються від центральної колонки, вигинаючись назовні, й таким чином розрива-
ють ділянку стінки плоду з виникненням отвору. Розміщення пор прогнозується за 
локалізацією заглибин на поверхні оплодня у напівзрілому плоді [48]. І. Roth [48] 
розглядала порицидне розкривання плоду як похідне від локуліцидного, за якого 
щілини розкривання є довшими. 

Отже, різноманіття плодів, наведене для родини Campanulaceae s. l. у літера-
турі, значно ширше від описаного А. О. Колаковським [30] різноманіття коробочок 
для підродини Campanuloideae. Проте брак уніфікованої термінології стосовно 
типу плоду та способу його розкривання, недостатнє представлення анатомічних 
даних тощо не дають змоги правильно оцінити значення цих ознак для системати-
ки дзвоникових. 

Використання карпологічних ознак у таксономії та еволюційній система-
тиці. На теренах України карпологічні ознаки активно використовуються в систе-
матиці роду Campanula [12–14, 58]. Зокрема, діагностичне значення зовнішньо-
морфологічних ознак плоду на рівні секцій, підсекцій і видів роду Campanula з’ясу
вала Н. Дремлюга [12–14]. У праці Н. Мирошниченко [42] представлено аналіз 
етапів репродуктивної біології трьох видів роду Campanula (C. sibirica L., C. taurica 
Juz. та C. talievii Juz.) з території Гірського Криму й описано важливість для про-
цесу дисемінації особливих пристосувань плодів: аксикорнів, жорстких волосків  
і гачкоподібних структур із зів’ялого віночка. 

Учені з Південної Африки, де трапляється багато представників безрангової 
групи Wahlenbergioids, застосували карпологічні дані для обґрунтування нових 
таксономічних концепцій. Зокрема, на підставі карпологічних ознак, підтверджених 
даними біоморфології, будови квітки і насінини, запропоновано розглядати вид 

http://www.theplantlist.org/tpl1.1/record/kew-370566
F.Br
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Prismatocarpus crispus L‘Hér. у складі нового монотипного роду Kericodon Cupido  
з видом K. crispus (L‘Hér.) Cupido [11]. Як виявилось, у K. crispus коробочка цилін-
дрична, нерівномірно ребриста, розкривається між ребрами на 10 і більше сегмен-
тів, які не відповідають лопатям чашечки. Натомість, у видів роду Prismatocarpus 
коробочка має призматичну форму та розкривається поздовжньо на 4–5 сегментів, 
які відповідають лопатям чашечки.

В іншому аналогічному випадку вид Wahlenbergia hederacea (L.) Rchb. було пе-
ренесено у рід Hesperocodon Eddie et Cupido (як H. hederaceus (L.) Eddie et Cupido) 
на основі особливостей розкривання плоду та даних філогенетичного аналізу [16]. 
Встановлено, що за карпологічними ознаками цей вид займає проміжне положен-
ня між представниками безрангових груп Wahlenbergioids і Campanuloids, однак 
має бути залучений до другої групи для збереження принципу монофілії груп. За-
галом, у представників роду Wahlenbergia плід розкривається локуліцидними стул-
ками, розміщеними вище чашолистків; перегородки плоду здерев’янілі, відгина-
ються назовні гігроскопічно, розщеплюючи дах плоду і формуючи короноподібну 
структуру з 2–5 часток. 

Натомість у H. hederaceus плід характеризується тонкими мембранними пере-
городками, його стулки після відкривання лишаються з’єднаними вгорі основою 
стовпчика, а насінини висипаються крізь окремі щілини. 

Вважається, що зміна типу плоду від коробочки до ягоди у межах безрангової 
групи Platycodonoids скорельована з поширенням центральноазійських родів Cyclo
codon і Ostrowskia до Східної Африки й Канарських островів і появою нового роду 
Canarina [40].

Серед представників родини Campanulaceae найрізноманітнішою за структу-
рою гінецею і плоду є підродина Саmpanuloideae [34, 60], яку ми вважаємо найпри-
мітивнішою в еволюційному сенсі. Представники інших підродин мають переважно 
сухі коробчасті плоди з локуліцидним розкриванням, димерним гінецеєм із напів-
нижньою зав’яззю та одною-кількома насінинами у зав’язі. Вважається, що вихід-
ними ознаками для базальної клади підродини Саmpanuloideae – групи Platy-
codonoids є нижня зав’язь і коробчастий плід, які еволюціонували один або кілька 
разів у межах групи в напрямку до верхньої зав’язі та ягодоподібного плоду [24]. 
Тому дослідження ранньої еволюції плодів у родині Campanulaceae доцільно по-
чинати з підродини Саmpanuloideae.

ВИСНОВКИ
Зважаючи на проведений огляд карпологічних досліджень у родині Campanu-

laceae, можна стверджувати, що морфологічні особливості та способи розкриван-
ня плоду здавна були предметом ретельних студій і вивчались у зв’язку зі система-
тикою на рівні підродин, триб і внутрішньородових таксонів. Водночас анатомічна 
будова оплодня, характеристики гінецею та їхні еволюційні зміни практично лиши-
лися поза увагою вчених. Зокрема, до сьогодні не вдалось укласти єдину схему 
еволюційних перетворень плодів в окремих кладах родини, як і з’ясувати вихідний 
стан і загальні тенденції еволюції плодів у межах усієї родини. 

Класифікація плодів у підродині Саmpanuloideae А. О. Колаковського [30] хоч  
і лишається найдеталізованішим дослідженням плодів у родині Campanulaceae,  
є штучною у своїй основі та не дає змоги описати тенденції еволюції плодів. Даних 
стосовно детального карпологічного аналізу представників інших підродин немає. 

http://www.theplantlist.org/tpl1.1/record/kew-355366
http://www.theplantlist.org/tpl1.1/record/kew-355366
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Нез’ясованим лишається походження верхніх і напівнижніх плодів у підродинах 
Cyphioideae, Cyphocarpoideae, Lobelioideae і Nemacladoideae, де вони можуть бути 
результатом реверсії від нижніх плодів або вихідним станом; немає пояснень вели-
кої різноманітності способів розкривання коробчастих плодів, яку виявив А. О. Ко-
лаковський [30]. Також незрозуміло, які ознаки плоду можна вважати надійними 
критеріями для розмежування родів, а які варто розглядати як варіації основних 
типів. Велика кількість таксонів у родині Campanulaceae, що не визнаються в між-
народних таксономічних базах, і спроби виділення таксонів лише на підставі карпо
логічних ознак свідчать про недостатній рівень інтерпретації карпологічної інфор-
мації систематиками. Наведений вище літературний огляд підтверджує необхід-
ність комплексного вивчення різноманіття плодів у представників родини Campa
nulaceae як кінцевої ланки морфогенезу квітки з можливістю подальшого застосу-
вання результатів дослідження у систематиці.
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The systems of the Campanulaceae Juss. introduced by the end of the 20th century 
used external morphological characteristics of the fruit. However, they significantly dif-
fered one from another by the number of subfamilies and tribes. In the system of Cam-
panulaceae s. str. A. Kolakovsky (1995) distinguished four subfamilies, 22 tribes, and 
49 genera on the basis of carpological features. Due to this fact, his system is “artificial” 
and does not correlate with other treatments of this family. The carpological system of 
Campanulaceae s. str. resulted from the detailed classification of fruits proposed by  
A. Kolakovsky that reflected the tiniest differences in the mode of formation of openings 
in the capsule, the location of lignified tissues (axicorns) and the shape of the axicorns. 
A. Kolakovsky distinguished 43 types of fruits, combined into two groups: non-axicorn-
type and axicorn-type. Unfortunately, this classification proposed essential fragmenta-
tion of genera and establishment of many new taxa that are not acceptable at present. 
Molecular and complex studies have led to the integration of Campanulaceae s. str. with 
related families and the recognition of Campanulaceae s. l. consisting of five subfami-
lies: Campanuloideae Burnett, Cyphioideae (A. DC.) Walp., Cyphocarpoideae Miers, 
Lobelioideae Burnett and Nemacladoideae Lammers. The most primitive and diverse in 
carpological aspect is Campanuloideae that is characterized by superior and inferior, 
isomerous and oligomerous, dry and fleshy, dehiscent and indehiscent fruits. The fruits 
in the other four subfamilies are mostly dimerous, superior or semi-inferior, low-seeded, 
loculicidal capsules with apical valves. Researchers of the Campanulaceae use incon-
sistent fruit classifications, therefore, only several examples of applying the carpological 
data to taxonomy are known at generic and infrageneric level. Some features of the 
Campanulaceae have not been properly studied, in particular: vertical zonation of the 
gynoecium, placentation, the ovary position and anatomy of the fruit wall. Therefore, the 
state of knowledge on the evolutionary carpology of Campanulaceae is unsatisfactory. 
For possible usage of the carpological information in systematics of the Campanulaceae 
family, it is important to conduct complex studies of fruits as the terminal stage of the 
flower morphogenesis.
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