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Íà îñíîâàíèè êàðïîëîãè÷åñêèõ äàííûõ óòî÷íåíî ïîëîæåíèå ðîäà
Nyctanthes L. â ñèñòåìå öâåòêîâûõ ðàñòåíèé. Âûÿâëåíû äèàãíîñòè÷åñêèå
ïðèçíàêè ñòðóêòóðû ïëîäîâ ðîäà Nyctanthes, íå ïîçâîëÿþùèå âêëþ÷àòü åãî
â ñåìåéñòâà Oleaceae Hoffmanns. et Link è Verbenaceae Adans. Ïîäòâåðæäå-
íà ïðàâîìåðíîñòü âûäåëåíèÿ ðîäà Nyctanthes â ñàìîñòîÿòåëüíîå ñåìåéñòâî
Nyctanthaceae J. Agardh. Ïðèâåäåí êîíñïåêò ñåìåéñòâà Nyctanthaceae, âêëþ-
÷àþùåãî åäèíñòâåííûé ðîä Nyctanthes ñ äâóìÿ âèäàìè � N. arbor-tristis L.
è N. aculeata Craib. Äëÿ N. arbor-tristis âûáðàí ëåêòîòèï.

Ê ë þ ÷ å â û å  ñ ë î â à :  Nyctanthes, Nyctanthaceae, Oleaceae, Verbenaceae,
êàðïîëîãèÿ, ïåðèêàðïèé, ôèëîãåíèÿ, ñèñòåìàòèêà.

Îïèñàííûé Ê. Ëèííååì (Linnaeus, 1737) ðîä Nyctanthes L. íà ïðî-
òÿæåíèè ïî÷òè òðåõ ñòîëåòèé ïðèâëåêàåò âíèìàíèå áîòàíèêîâ, êàê îäèí
èç íàèáîëåå «ïðîáëåìíûõ» òàêñîíîâ â ñåìåéñòâå Oleaceae Hoffmans.
et Link. s. l. Îñíîâûâàÿñü íà òîì, ÷òî ó åäèíñòâåííîãî èçâåñòíîãî òîãäà
âèäà � Nyctanthes arbor-tristis L. � ðàçâèòî äâóëîïàñòíîå ðûëüöå,
À. Ë. äå Æþññüå (Jussieu, 1789), ïîìåñòèë ðîä â ñåìåéñòâî Oleaceae,
âñå ïðåäñòàâèòåëè êîòîðîãî èìåþò äèìåðíûé ñèíêàðïíûé ãèíåöåé.
Òîò ôàêò, ÷òî öâåòêè Nyctanthes íàñ÷èòûâàþò îáû÷íî äî 9 ëåïåñòêîâ,
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à ïëîäû äâóëîïàñòíûå, ïîçâîëèë Æþññüå âêëþ÷èòü ýòîò ðîä â òðèáó
Jasmineae Lam. et DC. Âïîñëåäñòâèè äàííóþ òî÷êó çðåíèÿ ðàçäåëÿëè
ìíîãèå ñèñòåìàòèêè âïëîòü äî ñåðåäèíû XX ñòîëåòèÿ (Bentham,
Hooker, 1876; Eichler, 1875; Knoblauch, 1895; Taylor, 1945; è äð.). Èíóþ
ïîçèöèþ çàíèìàë ß. Ã. Ýãàðä (Agardh, 1858), âûäåëèâøèé ðîä
Nyctanthes â ñàìîñòîÿòåëüíóþ òàêñîíîìè÷åñêóþ åäèíèöó «Nyctan-
theae», ýêâèâàëåíòíóþ ðàíãó ñåìåéñòâà (Kundu, De, 1968).

Â 1952 ãîäó Ã. Ý. Øîó (Airy Shaw, 1952) íà îñíîâàíèè ìîðôîëî-
ãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ âåãåòàòèâíîé ñôåðû (â îñíîâíîì ïîòîìó, ÷òî ó
Nyctanthes ÷åòûðåõãðàííûå ïîáåãè) âûäåëèë ýòîò ðîä â ìîíîòèïíîå
ïîäñåìåéñòâî Nyctanthoideae Airy Shaw â ñîñòàâå ñåìåéñòâà Verbena-
ceae Adans. Ýòà òî÷êà çðåíèÿ âñêîðå ïîëó÷èëà ïîääåðæêó: ó
Nyctanthes áûëî ïîêàçàíî íàëè÷èå ÷åòûðåõ ïðîâîäÿùèõ ïó÷êîâ, îðè-
åíòèðîâàííûõ ïî óãëàì ïîáåãà (Stant, 1952), ÷òî õàðàêòåðíî äëÿ ìíî-
ãèõ ïðåäñòàâèòåëåé Verbenaceae. Âñëåä çà Øîó è Ì. Ñòåíò ðîä
Nyctanthes â ñîñòàâå ñåìåéñòâà Verbenaceae ðàññìàòðèâàëè ìíîãèå
ñèñòåìàòèêè (Johnson, 1957; Melchior, 1964; è äð.). È â öåëîì ïî àíà-
òîìè÷åñêîìó ñòðîåíèþ ïîáåãîâ Nyctanthes îáíàðóæèâàåò áîëüøå
îáùèõ ÷åðò ñ ïðåäñòàâèòåëÿìè Verbenaceae, íåæåëè ñ Oleaceae
(Kundu, De, 1968; Kshetrapal, Tiagi, 1970; Murthy et al., 1978; Mohan,
Inamdar, 1983; Kiew, Baas, 1984).

Åäèíñòâåííîé ôëîðèñòè÷åñêîé ñâîäêîé, â êîòîðîé ïðèíÿòî ñåìåé-
ñòâî Nyctanthaceae, ÿâëÿåòñÿ «Flora of Ceylon» (Moldenke, Moldenke,
1983).

Èñêëþ÷åíèå ðîäà Nyctanthes èç ñåìåéñòâà Oleaceae íå îñòàëîñü
íåçàìå÷åííûì, è âî âòîðîé ïîëîâèíå XX ñòîëåòèÿ ïîÿâèëèñü ìíîãî-
÷èñëåííûå ðàáîòû, ïîñâÿùåííûå âñåñòîðîííåìó èçó÷åíèþ ðîäà â
ñðàâíåíèè ñ ïðåäñòàâèòåëÿìè Oleaceae è Verbenaceae.

Íåñìîòðÿ íà ìîðôîëîãî-àíàòîìè÷åñêîå ñõîäñòâî ïîáåãîâ Nyctan-
thes è ìíîãèõ ðîäîâ Verbenaceae, ó ýòèõ òàêñîíîâ îáíàðóæèâàåòñÿ
ãîðàçäî áîëüøå ðàçëè÷èé. Óñòüèöà ó Nyctanthes (òàê æå êàê è ó ïî-
äàâëÿþùåãî áîëüøèíñòâà Oleaceae) àíîìîöèòíûå, ðàñïîëàãàþòñÿ
ïðåèìóùåñòâåííî íà íèæíåé ïîâåðõíîñòè ëèñòüåâ, à ó Verbenaceae
ïðåèìóùåñòâåííî äèàöèòíûå è ðàñïîëàãàþòñÿ íà îáåèõ ïîâåðõíîñ-
òÿõ (Inamdar, 1968; Inamdar et al., 1986; Atkins, 2004; Green, 2004).
Â ìåçîôèëëå ëèñòüåâ Nyctanthes îáíàðóæåíû ïàëèñàäíûå ñêëåðåèäû
(åäèíè÷íûå èëè ñîáðàííûå â ãðóïïû), êàê è ó áîëüøèíñòâà Oleaceae,
òîãäà êàê ó èññëåäîâàííûõ ïðåäñòàâèòåëåé Verbenaceae ïîäîáíûå
ìåõàíè÷åñêèå ýëåìåíòû íå âûÿâëåíû (Rao, 1947; Kundu, De, 1968;
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Rao, Das, 1979; Mohan, Inamdar, 1983; Atkins, 2004; Green, 2004).
Â öåëîì, ïî ñòðóêòóðå ëèñòüåâ è îñîáåííîñòÿì æèëêîâàíèÿ Nyctan-
thes ñòîèò áëèæå ê ñåìåéñòâó Oleaceae, íåæåëè ê Verbenaceae
(Mohan, Inamdar, 1983). C äðóãîé ñòîðîíû, íà ïîâåðõíîñòè ïîáåãîâ
è ëèñòüåâ Nyctanthes ïðåîáëàäàþò ïðîñòûå âîëîñêè (îêðóæåííûå â
îñíîâàíèè ñêëåðåíõèìàòèçèðîâàííûìè êëåòêàìè ãèïîäåðìû) è ìíî-
ãîêëåòî÷íûå æåëåçêè (òàê æå êàê è ó ìíîãèõ ðîäîâ Verbenaceae,
Atkins, 2004); â òî âðåìÿ êàê ó áîëüøèíñòâà ðîäîâ Oleaceae îòìå÷å-
íû åùå ìíîãîêëåòî÷íûå ïåëüòàòíûå òðèõîìû (Stant, 1952; Inamdar,
1967; Green, 2004).

Öâåòêè Nyctanthes íàñ÷èòûâàþò îò 4 äî 9 ñêðó÷åííûõ ëåïåñòêîâ,
÷òî òàêæå îòìå÷åíî ó ðÿäà ðîäîâ Oleaceae (Jasminum L., Schrebera
Roxb.), íî àáñîëþòíî íå õàðàêòåðíî äëÿ Verbenaceae (Kiew, Baas,
1984). Ãèíåöåé ó Nyctanthes äèìåðíûé, ñ äâóëîïàñòíûì ðûëüöåì, êàê
è ó âñåõ ïðåäñòàâèòåëåé ñåìåéñòâà Oleaceae, à â ñåìåéñòâå
Verbenaceae òàêîé òèï ãèíåöåÿ íå îáíàðóæåí (Atkins, 2004). Çàðîäû-
øåâûé ìåøîê ó Nyctanthes è Oleaceae áûâàåò êàê ìîíîñïîðè÷åñêèé,
òàê è áèñïîðè÷åñêèé, â òî âðåìÿ êàê ó Verbenaceae âûÿâëåí òîëüêî
ìîíîñïîðè÷åñêèé òèï; ó âñåõ ïðåäñòàâèòåëåé ñåìåéñòâà Verbenaceae
àíòèïîäû î÷åíü êðóïíûå, à ó Nyctanthes è ìíîãèõ Oleaceae � ìåë-
êèå è ýôåìåðíûå (Kapil, Vani, 1966; Devi, 1975). Òàêæå ó Nyctanthes
è áîëüøèíñòâà Oleaceae íå îáíàðóæåí õàëàçàëüíûé ãàóñòîðèé, îáû÷-
íûé äëÿ ïðåäñòàâèòåëåé ñåìåéñòâà Verbenaceae (Kapil, Vani, 1966).
Ïûëüöà Nyctanthes, êàê è ìíîãèõ òàêñîíîâ Oleaceae, ñôåðè÷åñêàÿ,
òðåõáîðîçäíàÿ, ñýêçèíà ñåò÷àòàÿ, ñ ïèëîèäíûìè âûðîñòàìè, à ó ïðåä-
ñòàâèòåëåé ñåìåéñòâà Verbenaceae � ïðåèìóùåñòâåííî ýëëèïñîè-
äàëüíàÿ, 2�5-áîðîçäíàÿ, ñýêçèíà òàêæå èìååò ñåò÷àòûé ðèñóíîê, íî
ëèøåíà ñêóëüïòóðíûõ ýëåìåíòîâ (Kundu, De, 1968; Saxena, 1975).

Çðåëûå ïëîäû Nyctanthes äîñòàòî÷íî ïîäðîáíî èññëåäîâàíû ðàç-
íûìè àâòîðàìè (Kuriachen, Dave, 1989; Rohwer, 1994, 1997). É. Ðî-
âåð (Rohwer, 1997) èçó÷èë ïëîäû íå òîëüêî Nyctanthes arbor-tristis,
íî è N. aculeata Craib � âòîðîãî, î÷åíü ðåäêîãî, îïèñàííîãî òîëüêî
â 1916 ãîäó, âèäà ðîäà. Ìíîãèå àâòîðû ñðàâíèâàëè ïëîäû Nyctanthes
è Jasminum, òàê êàê îíè ó ïðåäñòàâèòåëåé îáîèõ ðîäîâ ÿâñòâåííî
äâóëîïàñòíûå, äðóãèå � èñêàëè ðîäñòâåííûå Nyctanthes òàêñîíû
ñðåäè ðîäîâ Oleaceae, èìåþùèõ âñêðûâàþùèåñÿ ïëîäû (Syringa L.,
Schrebera). Îäíàêî Nyctanthes íå äåìîíñòðèðóåò ñêîëüêî-íèáóäü áëèç-
êîãî ñõîäñòâà ïî ñòðóêòóðå ïëîäîâ íè ñ îäíèì èç òàêñîíîâ Oleaceae
(Rohwer, 1996; îðèã. äàííûå).
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Àíàëèçèðóÿ ìíîãî÷èñëåííûå ðàáîòû, ïîñâÿùåííûå Nyctanthes,
ìîæíî çàêëþ÷èòü, ÷òî ïî ñîâîêóïíîñòè ïðèçíàêîâ ðîä îáíàðóæèâà-
åò áîëüøåå ðîäñòâî ñ òàêñîíàìè ñåìåéñòâà Oleaceae, íåæåëè ñ ïðåä-
ñòàâèòåëÿìè Verbenaceae. Äàííóþ òî÷êó çðåíèÿ ïðèíèìàëè ìíîãèå
ìàêðîñèñòåìàòèêè âòîðîé ïîëîâèíû XX âåêà (íàïðèìåð, Hutchinson,
1959; Takhtajan, 1969, 1997). Òàêæå è â ñèñòåìå Angiosperm Phylo-
geny Group (APG, 1993) Nyctanthes âêëþ÷åí â ñåìåéñòâî Oleaceae.
Îäíàêî ýòî ïëîõî ñîãëàñóåòñÿ ñ òåì, ÷òî ìíîãèå ïðèçíàêè Nyctan-
thes ñîâåðøåííî íå õàðàêòåðíû äëÿ ïðåäñòàâèòåëåé Oleaceae. Äëÿ
óòî÷íåíèÿ ñèñòåìàòè÷åñêîãî ïîëîæåíèÿ Nyctanthes íåîáõîäèìî ïðè-
âëå÷åíèå ïðèçíàêîâ â áîëüøåé ìåðå ýâîëþöèîííî êîíñòàíòíûõ è
ôèëîãåíåòè÷åñêè çíà÷èìûõ, íåæåëè ÷åðòû âåãåòàòèâíîé ñôåðû. Ìû
ñ÷èòàåì, ÷òî ïðèçíàêè ñòðóêòóðû ãèíåöåÿ è ïëîäà, ìíîãîêðàòíî
ïîäòâåðæäàâøèå ñâîþ âûñîêóþ ýôôåêòèâíîñòü ïðè ðåøåíèè ñëîæ-
íûõ ñèñòåìàòè÷åñêèõ çàäà÷ â ïðåäåëàõ ðàçëè÷íûõ òàêñîíîìè÷åñêèõ
ãðóïï öâåòêîâûõ ðàñòåíèé (Ìåëèêÿí, 1990, 1996; Ìåëèêÿí, ×åðíûõ,
1997; Ìåëèêÿí, Áîáðîâ, 1999; Ìåëèêÿí, Äæàëèëîâà, 2003; Ìåëèêÿí
è äð., 2009; Ôèëîíåíêî è äð., 2007; Melikian et al., 1999, 2002) äîë-
æíû è â äàííîì ñëó÷àå âûñòóïèòü â ðîëè îïðåäåëåííûõ òåñòîâ, ïî-
çâîëÿþùèõ ïîääåðæàòü èëè îòêëîíèòü òó èëè èíóþ ôèëîãåíåòè÷åñ-
êóþ êîíöåïöèþ, ñôîðìóëèðîâàííóþ (ïîëíîñòüþ èëè ïðåèìóùå-
ñòâåííî) íà îñíîâå äàííûõ «ìîëåêóëÿðíîé ñèñòåìàòèêè» (Áîáðîâ è
äð., 2008à). Îäíàêî, ê áîëüøîìó ñîæàëåíèþ, èìåþùèåñÿ íà ñåãîä-
íÿøíèé äåíü äàííûå ïî àíàòîìèè ïëîäîâ Nyctanthes è ïðåäñòàâèòå-
ëåé ñåìåéñòâà Oleaceae íå ïîçâîëÿþò äîñòîâåðíî îïðåäåëèòü ïîëî-
æåíèå ðîäà â ñèñòåìå öâåòêîâûõ è óñòàíîâèòü åãî ôèëîãåíåòè÷åñ-
êèå ñâÿçè ñ äðóãèìè òàêñîíàìè. Âî ìíîãîì òàêàÿ ñèòóàöèÿ îáúÿñíÿ-
åòñÿ ðàçëè÷íîé ñòåïåíüþ èçó÷åííîñòè ïëîäîâ ïðåäñòàâèòåëåé Olea-
ceae s. l., à òàêæå èñïîëüçîâàíèåì ðàçíûìè àâòîðàìè òåðìèíîâ «ýê-
çîêàðïèé», «ìåçîêàðïèé» è «ýíäîêàðïèé» äëÿ îáîçíà÷åíèÿ òîïîãðà-
ôè÷åñêèõ çîí ïåðèêàðïèÿ, ÷òî ïðèâîäèò ê òåðìèíîëîãè÷åñêîé ïóòà-
íèöå è äåëàåò ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèé íåñîïîñòàâèìûìè. Íàøà
ïîçèöèÿ ñîñòîèò â òîì, ÷òî âûøåíàçâàííûå òåðìèíû ìîãóò èñïîëü-
çîâàòüñÿ äëÿ îáîçíà÷åíèÿ òîëüêî ãèñòîãåíåòè÷åñêèõ çîí ïåðèêàð-
ïèÿ: ýêçîêàðïèé � ïðîèçâîäíîå íàðóæíîé ýïèäåðìû êàðïåëëû,
ìåçîêàðïèé � ïðîèçâîäíîå ìåçîôèëëà êàðïåëëû, ýíäîêàðïèé �
ïðîèçâîäíîå âíóòðåííåé ýïèäåðìû êàðïåëëû (Áîáðîâ è äð., 2008à).
Ëèøü òàêîé ïîäõîä ïîçâîëÿåò íàì ñðàâíèâàòü ãîìîëîãè÷íûå ñòðóê-
òóðû ïåðèêàðïèÿ.
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Â ðàìêàõ êàðïîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé ïðåäñòàâèòåëåé Olea-
ceae s. l. íàìè èçó÷åíà ìîðôîëîãèÿ è àíàòîìèÿ ïëîäîâ ñâûøå 380
âèäîâ, îòíîñÿùèõñÿ ê 17 ðîäàì ñåìåéñòâà, â òîì ÷èñëå � ïëîäû
Nyctanthes arbor-tristis. Ïëîäû ìíîãèõ òàêñîíîâ èññëåäîâàíû íàìè íà
ðàçíûõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ, ÷òî ïîçâîëèëî äîñòîâåðíî îïðåäåëèòü ãè-
ñòîãåíåòè÷åñêîå ïðîèñõîæäåíèå ðàçëè÷íûõ òêàíåé ïåðèêàðïèÿ. Ïîä-
÷åðêíåì åùå ðàç, ÷òî ïðàêòèêóþùååñÿ îáîçíà÷åíèå ñêëåðåíõèìíîé
«êîñòî÷êè» ðàçëè÷íûõ ïëîäîâ êàê «ýíäîêàðïèÿ» ïðåäñòàâëÿåòñÿ íàì
ñîâåðøåííî íåâåðíûì. Ó ðàçíûõ òàêñîíîâ «êîñòî÷êà» ïëîäà ìîæåò
ôîðìèðîâàòüñÿ ðàçëè÷íûìè ãèñòîãåíåòè÷åñêèìè çîíàìè ïåðèêàðïèÿ,
è äàííûé ïðèçíàê îñòàåòñÿ êîíñòàíòíûì ïðè ðàçëè÷íûõ ìîðôîëîãè-
÷åñêèõ òðàíñôîðìàöèÿõ ïëîäà (Áîáðîâ è äð., 2008à, á). Èìåííî ïî-
ýòîìó íàèáîëåå çíà÷èìûì ïðèçíàêîì êàê ïðè îïðåäåëåíèè òèïà ïëî-
äà òîãî èëè èíîãî òàêñîíà, òàê è ïðè èñïîëüçîâàíèè êàðïîëîãè÷åñ-
êèõ ìàòåðèàëîâ â ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ðåêîíñòðóêöèÿõ ìû ñ÷èòàåì
ëîêàëèçàöèþ è ãèñòîãåíåç ìåõàíè÷åñêîé òêàíè â ïåðèêàðïèè (Áîáðîâ
è äð., 2008à, á).

Ìàòåðèàë äëÿ èññëåäîâàíèÿ � öâåòêè è ïëîäû N. arbor-tristis (íà
ðàçíûõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ) � áûë ñîáðàí À. Â. Ôèëîíåíêî â 2007
ãîäó â áîòàíè÷åñêèõ ñàäàõ Òàèëàíäà (H. M. Queen Sirikit Botanic
Garden, Chiang Mai è Eastern (Khao Hin Son) Botanic Garden,
Phanomsarakham), ãäå ýòîò âèä øèðîêî êóëüòèâèðóåòñÿ â êà÷åñòâå
äåêîðàòèâíîãî ðàñòåíèÿ. Ôèêñàöèÿ ìàòåðèàëà, èçãîòîâëåíèå ñðåçîâ è
ãèñòîõèìè÷åñêèå ðåàêöèè ïðîèçâîäèëèñü ïî ñòàíäàðòíûì ìåòîäèêàì
(O�Brien, McCully, 1981).

Ïëîäû N. arbor-tristis ðàçâèâàþòñÿ èç âåðõíåãî äèìåðíîãî òðàíñ-
âåðçàëüíî îðèåíòèðîâàííîãî ñèíêàðïíîãî ãèíåöåÿ. Çàâÿçü äâóãíåçä-
íàÿ, â êàæäîì ãíåçäå çàêëàäûâàåòñÿ ïî îäíîìó îðòîòðîïíîìó ñåìÿ-
çà÷àòêó (ðèñ. 1, á). Ïî ìåðå ñîçðåâàíèÿ ïëîäû Nyctanthes ðàçðàñòàþò-
ñÿ ïðåèìóùåñòâåííî â ìåäèàííîì íàïðàâëåíèè (â ïëîñêîñòè ñåïòû).
Âñëåäñòâèå ðîñòà â òàêîì íàïðàâëåíèè çðåëûå ïëîäû ñòàíîâÿòñÿ
ñïëþñíóòûìè ñ äîðçàëüíûõ ñòîðîí, äâóëîïàñòíûìè, è ïðèîáðåòàþò
ãëóáîêóþ îïîÿñûâàþùóþ áîðîçäó, ïðîõîäÿùóþ â ïëîñêîñòè ñåïòû
(ðèñ. 1, â). Çðåëûå ïëîäû èìåþò òîëùèíó äî 4 ìì è äèàìåòð äî
12 ìì. Äîâîëüíî äîëãî ïðè ïëîäàõ ñîõðàíÿåòñÿ ÷àøå÷êà. Ïðè ñîçðå-
âàíèè ïëîäû N. arbor-tristis âûñûõàþò è ðàñïàäàþòñÿ íà äâà óïëî-
ùåííûõ îêðóãëûõ â î÷åðòàíèè êðûëàòûõ ìåðèêàðïèÿ (ðèñ. 1, à),
êàæäûé èç êîòîðûõ âïîñëåäñòâèè âñêðûâàåòñÿ äîðçîâåíòðàëüíî, âûñ-
âîáîæäàÿ åäèíñòâåííîå ñåìÿ.
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Ðèñ. 1. Ìîðôîëîãèÿ è àíàòîìèÿ ïëîäîâ Nyctanthes arbor-tristis L.
à � ìåðèêàðïèé (âèä ñ äîðçàëüíîé ïîâåðõíîñòè); ñõåìà ïîïåðå÷íîãî ñðåçà çàâÿ-
çè (á) è ïëîäà (â); ã � àíàòîìè÷åñêîå ñòðîåíèå ïåðèêàðïèÿ íà äîðçàëüíîé ïîâåðõ-
íîñòè; ä � àíàòîìè÷åñêîå ñòðîåíèå ïåðèêàðïèÿ â çîíå îòäåëåíèÿ ìåðèêàðïèåâ.
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Ïåðèêàðïèé N. arbor-tristis íåìíîãîñëîéíûé, îáû÷íî íàñ÷èòûâàåò
îêîëî 10 ñëîåâ êëåòîê, îäíàêî â äèñòàëüíîé ÷àñòè ìåðèêàðïèÿ ïåðè-
êàðïèé áîëåå ìîùíûé çà ñ÷åò óâåëè÷åíèÿ ÷èñëà ñëîåâ ñêëåðåíõèìû
ìåçîêàðïèÿ.

Ýêçîêàðïèé ïðåäñòàâëåí îäíîñëîéíîé ýïèäåðìîé, ñîñòîÿùåé èç
ìåëêèõ êóáè÷åñêèõ èëè ñëåãêà óïëîùåííûõ êëåòîê, èíîãäà ñ åäâà
óòîëùåííûìè âíåøíèìè ñòåíêàìè (ðèñ. 1, ã). Íà ïîâåðõíîñòè ýêçî-
êàðïèÿ ðàçâèò òîíêèé ñëîé êóòèêóëû è îáíàðóæèâàþòñÿ íåìíîãî÷èñ-
ëåííûå ïðîñòûå ïðÿìîñòîÿ÷èå âîëîñêè.

Ìåçîêàðïèé äèôôåðåíöèðîâàí íà äâå çîíû. Âíåøíÿÿ çîíà ìåçî-
êàðïèÿ ïðåäñòàâëåíà 5�10 ñëîÿìè èçîäèàìåòðè÷åñêèõ ïàðåíõèìíûõ
êëåòîê. Â ïàðåíõèìå ïðîõîäÿò ìåëêèå ïðîâîäÿùèå ïó÷êè. Âíóòðåí-
íÿÿ çîíà íàñ÷èòûâàåò îò 1 (íà äîðçàëüíûõ ïîâåðõíîñòÿõ ìåðèêàðïè-
åâ) äî 15 (â îñíîâàíèè êðûëîâèäíûõ âûðîñòîâ) ñëîåâ èçîäèàìåòðè-
÷åñêèõ ñêëåðåíõèìíûõ êëåòîê (ðèñ. 1, ã; 2). Âäîëü îïîÿñûâàþùåé
áîðîçäû ÷åðåç ñêëåðåíõèìó ìåçîêàðïèÿ ïðîõîäÿò êàìáèàëüíûå òÿæè,
îòêëàäûâàþùèå ïàðåíõèìó (ðèñ. 1, ä). Ïî ìåðå âûñûõàíèÿ ïëîäà â
ïåðèêàðïèè ñîçäàåòñÿ ìåõàíè÷åñêîå íàïðÿæåíèå, ïðèâîäÿùåå ê ðàç-
ðûâó òêàíåé è ðàñïàäåíèþ íà ìåðèêàðïèè, ïðè ýòîì ëèíèÿ ðàçðûâà
ïðîõîäèò ÷åðåç ïàðåíõèìíîå êîëüöî â îñíîâàíèè îïîÿñûâàþùåé
áîðîçäû. Â ìåñòàõ âñêðûâàíèÿ ìåðèêàðïèåâ ñêëåðåíõèìà ìåçîêàð-

Ðèñ. 2. Àíàòîìè÷åñêîå ñòðîåíèå ïåðèêàðïèÿ Nyctanthes arbor-tristis L.
(ÑÝÌ).
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ïèÿ ïîëíîñòüþ îòñóòñòâóåò èëè èìååò ìèíèìàëüíóþ òîëùèíó ïî
ñðàâíåíèþ ñ äðóãèìè ó÷àñòêàìè ïåðèêàðïèÿ.

Ýíäîêàðïèé ñëîæåí îäíèì ñëîåì óïëîùåííûõ êëåòîê ñ ñèëüíî
óòîëùåííûìè è ïîëíîñòüþ îäðåâåñíåâøèìè êëåòî÷íûìè ñòåíêàìè.
Íà ïîïåðå÷íîì ñðåçå êëåòêè ýíäîêàðïèÿ èìåþò îáû÷íî êâàäðàòíûå
î÷åðòàíèÿ (ðèñ. 1, ã; 2), îäíàêî ïðè ðàññìîòðåíèè âíóòðåííåé ïî-
âåðõíîñòè ïëîäà âûÿâëÿåòñÿ, ÷òî êëåòêè â ïëàíå ìíîãîëó÷åâûå è
èìåþò ñèëüíî èçâèëèñòûå ðàäèàëüíûå ñòåíêè.

Ïåðèêàðïèé èçó÷åííîãî Ðîâåðîì (Rohwer, 1997) N. aculeata èìååò
ñòðîåíèå, àíàëîãè÷íîå ñ òàêîâûì N. arbor-tristis, íî îòëè÷àåòñÿ áî-
ëåå êðóïíûìè è óäëèíåííûìè â ðàäèàëüíîì íàïðàâëåíèè êëåòêàìè
ýíäîêàðïèÿ.

Ïðèíèìàÿ âî âíèìàíèå ïîëó÷åííûå íàìè îðèãèíàëüíûå äàííûå
è ëèòåðàòóðíûå ñâåäåíèÿ, ïëîäû Nyctanthes ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü
êàê âåðõíèå ñèíêàðïíûå äðîáíûå êîðîáî÷êè Hamamelis-òèïà (Áîáðîâ
è äð., 2008à, á), òàê êàê îíè ðàçâèâàþòñÿ èç âåðõíåé çàâÿçè ñèíêàðï-
íîãî ãèíåöåÿ, èìåþò ñêëåðåíõèìàòèçèðîâàííûå âíóòðåííþþ çîíó
ìåçîêàðïèÿ è ýíäîêàðïèé è ïðè ñîçðåâàíèè ðàñïàäàþòñÿ íà âñêðû-
âàþùèåñÿ ìåðèêàðïèè.

Ñðàâíèâ ñòðîåíèå ïåðèêàðïèÿ Nyctanthes è ïðåäñòàâèòåëåé ðàç-
ëè÷íûõ ïîäñåìåéñòâ Verbenaceae, Ðîâåð (Rohwer, 1994) ïîêàçàë
ïðèíöèïèàëüíûå ðàçëè÷èÿ â ñòðóêòóðå èõ ïëîäîâ. Äèìåðíûå âåðõíèå
ñèíêàðïíûå êîðîáî÷êè ñ ðóäèìåíòàðíûì (íåôóíêöèîíèðóþùèì)
ìåõàíèçìîì âñêðûâàíèÿ õàðàêòåðíû äëÿ íåêîòîðûõ ïðåäñòàâèòåëåé
ïîäñåìåéñòâà Caryopteridoideae Briq. (íàïðèìåð, Glossocarya Wall. ex
Griff., Xerocarpa avicenniaefolia Lam.). Â ïðåäåëàõ ðîäà Caryopteris
Bunge ìîæíî ïðîñëåäèòü òðàíñôîðìàöèþ êîðîáî÷êè â ïèðåíàðèé:
4-êîñòî÷êîâûé (íàïðèìåð, C. grata Benth. et Hook. f., C. nepalensis
Moldenke) → äðîáíûé ñî÷íûé (âèäû Caryopteris sect. Caryopteris) →
äðîáíûé ñóõîé (= «öåíîáèé») (íàïðèìåð, C. bicolor (Hardw.) Mabb.).
Äðóãèå ðîäû Verbenaceae äîïîëíÿþò ýòîò ìîðôîãåíåòè÷åñêèé ðÿä:
íåâñêðûâàþùàÿñÿ êîðîáî÷êà (íàïðèìåð, Petraeovitex Oliv.) → 4-êîñ-
òî÷êîâûé ïèðåíàðèé (íàïðèìåð, Clerodendrum L. p. p.) → îäíîêîñ-
òî÷êîâûé 4-ãíåçäíûé ïèðåíàðèé (íàïðèìåð, Huxleya Ewart, Kalaharia
Baill.) → ñî÷íûé äðîáíûé ïèðåíàðèé (íàïðèìåð, Faradaya F. Muell.,
Holmskioldia Retz.) → «öåíîáèé» (íàïðèìåð, Clerodendrum subgen.
Cyclonema (Hochst.) Gurke, Hosea Ridl., Karomia Dop, Verbena L.).
Òåòðàìåðíîñòü ïëîäîâ íåêîòîðûõ Verbenaceae îáúÿñíÿåòñÿ îáðàçîâà-
íèåì ëîæíîé ñåïòû â äèìåðíîì ãèíåöåå (Atkins, 2004). Èçâåñòíû è
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íåêîòîðûå âàðèàöèè â ïðåäåëàõ î÷åð÷åííîãî âûøå ðÿäà: íàïðèìåð,
ãèíåöåé Duranta L. òåòðàìåðíûé, à çðåëûé ïëîä � 8-êîñòî÷êîâûé
ïèðåíàðèé; ó Dipyrena glaberrima Gill et Hook., Lantana L., Lippia L.
îäíî èç èñòèííûõ ãíåçä çàâÿçè äåãåíåðèðóåò, à âòîðîå ðàçäåëÿåòñÿ
ëîæíîé ïåðåãîðîäêîé, â ðåçóëüòàòå ÷åãî îáðàçóþòñÿ 2-êîñòî÷êîâûé
ïèðåíàðèé (Rohwer, 1994; Atkins, 2004). Íåñìîòðÿ íà òàêîå çíà÷è-
òåëüíîå ìîðôîëîãè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå, ïëîäû âñåõ èçó÷åííûõ ïðåä-
ñòàâèòåëåé Verbenaceae èìåþò ïàðåíõèìíûé ýíäîêàðïèé, ñëîæåííûé
êóáè÷åñêèìè èëè óïëîùåííûìè êëåòêàìè (Rohwer, 1994).

Íàøè îðèãèíàëüíûå äàííûå äåìîíñòðèðóþò ñèëüíîå îòëè÷èå
ñòðóêòóðû ïëîäîâ Nyctanthes è îò òàêîâîé ïðåäñòàâèòåëåé Oleaceae.
Â ïðåäåëàõ ñåìåéñòâà ïðîñëåæèâàåòñÿ ìîðôîãåíåòè÷åñêèé ðÿä ïëî-
äîâ: êîðîáî÷êè Forsythia-òèïà (Syringa, Forsythia Vahl, Schrebera è
Comoranthus Knobl.) → ïèðåíàðèé Olea-òèïà (íàïðèìåð, Olea L.,
Chionanthus L., Noronhia Stadm. ex Thouars, Osmanthus Lour.,
Notelaea Vent. è Forestiera Poir.) → öåíîêàðïíàÿ ÿãîäà (Jasminum L.,
Ligustrum L.). Ðîäû, èìåþùèå ëîêóëèöèäíûå êîðîáî÷êè Forsythia-
òèïà (Syringa, Forsythia, Schrebera è Comoranthus), õàðàêòåðèçóþòñÿ
ðàçíûì êîëè÷åñòâîì ñåìÿçà÷àòêîâ â çàâÿçè: 4, 2�8, 8 è 4 ñîîòâåò-
ñòâåííî (Ôèëîíåíêî, Ìåëèêÿí, 2009). Ñóõèå êðûëàòûå ïèðåíàðèè
Fraxinus L. äîïîëíÿþò ýòîò ìîðôîãåíåòè÷åñêèé ðÿä; â çàâÿçè Fraxi-
nus çàêëàäûâàåòñÿ 4 ñåìÿçà÷àòêà, îäíàêî îáû÷íî ðàçâèòèå ïîëó÷àåò
òîëüêî îäèí (Ôèëîíåíêî, 2008). Ïèðåíàðèè Olea-òèïà, ñ ìîùíîé êî-
ñòî÷êîé, ñîäåðæàò îáû÷íî îäíî ñåìÿ, õîòÿ â çàâÿçè çàêëàäûâàåòñÿ
2 ñåìÿçà÷àòêà (Ôèëîíåíêî, Áîáðîâ, 2009). Â ïðåäåëàõ ðîäà Ligustrum,
îáëàäàþùåãî 4 ñåìÿçà÷àòêàìè â çàâÿçè, ïðîñëåæèâàåòñÿ ïåðåõîä îò
2-êîñòî÷êîâîãî ïèðåíàðèèÿ (sect. Subdrupacea) ê öåíîêàðïíîé ÿãîäå
(sect. Ligustrum). Ïðè ýòîì â ïðåäåëàõ ñåêöèè Subdrupacea îáíàðóæè-
âàåòñÿ ïåðåõîä: âñêðûâàþùèåñÿ ïèðåíàðèè (L. sempervirens Lingelsh.)
→ 2-êîñòî÷êîâûå ïèðåíàðèè (íàïðèìåð, L. yezoense Nakai) → îäíî-
êîñòî÷êîâûå ïèðåíàðèè (íàïðèìåð, L. quihoui Carriere, L. ibota
Siebold).

Òàêèì îáðàçîì, ïî ñòðóêòóðå ïëîäîâ ðîä Nyctanthes ðåçêî îòëè÷à-
åòñÿ îò ïðåäñòàâèòåëåé ñåìåéñòâà Oleaceae. Íè ó îäíîãî èç ðîäîâ
Oleaceae íå îòìå÷åíû äðîáíûå ïëîäû, à ó âñêðûâàþùèõñÿ ïëîäîâ
ìàñëèííûõ íå îáíàðóæåíî äîðçîâåíòðàëüíîãî âñêðûâàíèÿ. Áîëåå
òîãî, âñêðûâàþùèåñÿ ïëîäû � êîðîáî÷êè Forsythia-òèïà õàðàêòåðè-
çóþòñÿ áóëüøèì ÷èñëîì ñåìÿçà÷àòêîâ, íåæåëè ïëîäû Nyctanthes.
Ðîäû Oleaceae, èìåþùèå ïî äâà ñåìÿçà÷àòêà â çàâÿçè, ôîðìèðóþò
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ëèáî ïèðåíàðèè Olea-òèïà (ñî÷íûå ïëîäû ñ îäíîñåìÿííîé êîñòî÷-
êîé), ëèáî ñóõèå êðûëàòûå ïèðåíàðèè (Fraxinus). Äâóëîïàñòíûå ïëî-
äû Jasminum � öåíîêàðïíûå ÿãîäû, ïîëíîñòüþ ëèøåíû ìåõàíè÷å-
ñêèõ ýëåìåíòîâ è ïîòîìó âñêðûâàþòñÿ êðàéíå íåðåãóëÿðíî, à ÷àñòî
è âîâñå íå âñêðûâàþòñÿ (Ôèëîíåíêî, Ìåëèêÿí, 2008).

Íàèáîëåå ñóùåñòâåííûì îòëè÷èåì ñòðóêòóðû âñêðûâàþùèõñÿ
ïëîäîâ Nyctanthes, ñ îäíîé ñòîðîíû, è ïðåäñòàâèòåëåé Oleaceae, ñ
äðóãîé, ÿâëÿåòñÿ ìåõàíèçì âñêðûâàíèÿ. Ó Syringa, Forsythia, Schre-
bera è Comoranthus íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ ïåðèêàðïèÿ ÷àñòü
êëåòîê âíóòðåííåé çîíû ìåçîêàðïèÿ ïðèîáðåòàåò óòîëùåííûå ñòåí-
êè, êîòîðûå âïîñëåäñòâèè îäðåâåñíåâàþò, â òî âðåìÿ êàê â ìåñòàõ
âñêðûâàíèÿ ñòåíêè êëåòîê ìåçîêàðïèÿ íå óòîëùàþòñÿ è íå îäðå-
âåñíåâàþò (îðèã. äàííûå). Íàïðîòèâ, ó Nyctanthes â ìåñòàõ ðàçäåëå-
íèÿ ìåðèêàðïèåâ çàêëàäûâàþòñÿ òÿæè êàìáèÿ, êîòîðûå íà÷èíàþò
ôóíêöèîíèðîâàòü íà ïîçäíèõ ñòàäèÿõ ñîçðåâàíèÿ ïëîäà, êîãäà áóëü-
øàÿ ÷àñòü êëåòîê âíóòðåííåé çîíû ìåçîêàðïèÿ óæå ñêëåðåíõèìàòè-
çèðîâàíà.

Åùå áîëåå ðåçêî Nyctanthes îòëè÷àåòñÿ îò Oleaceae ìîðôîãåíåòè-
÷åñêèì òèïîì ïëîäà: ýíäîêàðïèé Nyctanthes ïîëíîñòüþ ëèãíèôèöè-
ðîâàí è âìåñòå ñ ìåõàíè÷åñêîé âíóòðåííåé çîíîé ìåçîêàðïèÿ ôîð-
ìèðóåò «êîñòî÷êó», â òî âðåìÿ êàê ó âñåõ èçó÷åííûõ ïðåäñòàâèòåëåé
ñåìåéñòâà Oleaceae ýíäîêàðïèé îáðàçîâàí ïàðåíõèìíûìè êëåòêàìè,
à «êîñòî÷êà» âñåãäà ôîðìèðóåòñÿ èñêëþ÷èòåëüíî âíóòðåííåé çîíîé
ìåçîêàðïèÿ (Ôèëîíåíêî, Ìåëèêÿí, 2008, 2009; Ôèëîíåíêî, Áîáðîâ,
2008). Ïëîäû Oleaceae îáðàçóþò ÷åòêèé ìîðôîãåíåòè÷åñêèé ðÿä:
êîðîáî÷êè Forsythia-òèïà → ïèðåíàðèè Olea-òèïà → öåíîêàðïíûå
ÿãîäû (Áîáðîâ è äð., 2008à). Èñêëþ÷àÿ ïîñëåäíèé òèï ïëîäà (ïåðè-
êàðïèé êîòîðîãî ïîëíîñòüþ ëèøåí òîïîãðàôè÷åñêè âûðàæåííîé
ñêëåðåíõèìíîé çîíû), â ïåðèêàðïèè Oleaceae ëèãíèôèöèðóåòñÿ èñ-
êëþ÷èòåëüíî âíóòðåííÿÿ çîíà ìåçîêàðïèÿ, íåñìîòðÿ íà ìîðôîëîãè-
÷åñêèå òðàíñôîðìàöèè ïëîäîâ (óòðàòà âñêðûâàíèÿ, ïàðåíõèìàòèçà-
öèÿ ïåðèôåðè÷åñêîé çîíû ìåçîêàðïèÿ, ïåðåõîä ê îäíîñåìÿííîñòè è
ò. ä.). Ïëîä Nyctanthes � äðîáíàÿ êîðîáî÷êà Hamamelis-òèïà � ïðè-
íàäëåæèò ê ñîâåðøåííî èíîìó ìîðôîãåíåòè÷åñêîìó ðÿäó, â êîòîðîì,
òàêæå íåâçèðàÿ íà ìîðôîëîãè÷åñêèå ïðåîáðàçîâàíèÿ, îñòàåòñÿ êîí-
ñòàíòíûì ïðèçíàêîì ñêëåðåíõèìàòèçàöèÿ êàê âíóòðåííåé çîíû ìå-
çîêàðïèÿ, òàê è ýíäîêàðïèÿ (Áîáðîâ è äð., 2008à). Ïî ñòðóêòóðå ïå-
ðèêàðïèÿ ïëîäû èçó÷åííûõ ïðåäñòàâèòåëåé Verbenaceae ìîãóò áûòü
îòíåñåíû ê òîìó æå ìîðôîãåíåòè÷åñêîìó ðÿäó, ÷òî è ïëîäû Olea-
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ceae, à èìåííî � ê ïëîäàì, ó êîòîðûõ ëèãíèôèöèðóåòñÿ òîëüêî âíóò-
ðåííÿÿ çîíà ìåçîêàðïèÿ (Áîáðîâ è äð., 2008a). Íàèáîëåå àðõàè÷íûå
Verbenaceae õàðàêòåðèçóþòñÿ êîðîáî÷êàìè Forsythia-òèïà, èç êîòîðûõ
ðàçâèâàþòñÿ òèïè÷íûå è, äàëåå, äðîáíûå ïèðåíàðèè Olea-òèïà, ðå-
äóêöèÿ ïàðåíõèìíîé çîíû ìåçîêàðïèÿ â êîòîðûõ ïðèâîäèò ê ôîðìè-
ðîâàíèþ «öåíîáèÿ».

Ñóììèðóÿ âñå èìåþùèåñÿ ñâåäåíèÿ î ñòðîåíèè âåãåòàòèâíûõ è
ðåïðîäóêòèâíûõ îðãàíîâ Nyctanthes, êàðèîñèñòåìàòèêå (Taylor, 1945;
George, Geethamma, 1984), õåìîñèñòåìàòèêå (Das, Rao, 1966; Har-
borne, Green, 1980; Bigazzi, 1989; Stuppner et al., 1993) è «ìîëåêóëÿð-
íîé ôèëîãåíåòèêå» (Wallander, Albert, 2000), à òàêæå íàøè îðèãè-
íàëüíûå äàííûå, ìîæíî çàêëþ÷èòü, ÷òî ðîä Nyctanthes íå ìîæåò
áûòü âêëþ÷åí â ñåìåéñòâî Verbenaceae. Â òî æå âðåìÿ, âûÿâëåííûå
ðàçëè÷èÿ â ñòðóêòóðå ïëîäîâ íå ïîçâîëÿþò îòíîñèòü Nyctanthes è ê
Oleaceae. Ýòî äàåò íàì îñíîâàíèÿ ðàññìàòðèâàòü ðîä Nyctanthes â
ñîñòàâå ñàìîñòîÿòåëüíîãî ñåìåéñòâà, ôèëîãåíåòè÷åñêèå îòíîøåíèÿ
êîòîðîãî ñ Verbenaceae è Oleaceae îñòàþòñÿ ïîêà íåÿñíûìè. Ïðåîá-
ðàçîâàíèå êîðîáî÷êè Hamamelis-òèïà â êîðîáî÷êó Forsythia-òèïà
áûëî ïîêàçàíî â íåêîòîðûõ ãðóïïàõ öâåòêîâûõ (Áîáðîâ è äð., 2008a).
Îäíàêî äðîáíûå ïëîäû Nyctanthes ñëèøêîì ñïåöèàëèçèðîâàííû, ÷òî-
áû èõ ìîæíî áûëî ðàññìàòðèâàòü â êà÷åñòâå èñõîäíîãî òèïà äëÿ
âñêðûâàþùèõñÿ ïëîäîâ Oleaceae è/èëè Verbenaceae. Òàêèì îáðàçîì,
ïëîäû Nyctanthes è êîðîáî÷êè Forsythia-òèïà (ñâîéñòâåííûå «áàçàëü-
íûì» Oleaceae è Verbenaceae) ìîãëè ðàçâèòüñÿ ïàðàëëåëüíî èç àðõà-
è÷íûõ òèïè÷íûõ êîðîáî÷åê Hamamelis-òèïà, ÷òî ïîçâîëÿåò íàì ïðåä-
ïîëîæèòü «ñåñòðèíñêèå» âçàèìîîòíîøåíèÿ ìåæäó ñåìåéñòâàìè
Nyctanthaceae è Oleaceae / Verbenaceae.

Íèæå ïðèâåäåíû äîïîëíåííîå îïèñàíèå ñåìåéñòâà Nyctanthaceae
è åãî êîíñïåêò.

Nyctanthaceae J. Agardh, 1858, Theoria Syst. Pl.: 284; Moldenke et
A. Moldenke, 1983, in Dassan., Fl. Ceylon 4: 178. � Frutices sempervi-
rentes; rami procumbentes, quadrangulati pilis simplicibus tecti. Folia
simplicia opposita elliptica vel late elliptica ad 6 cm lg. et 5 cm lt.; apex
laminae folii triangularis vel acutatus basi cuneatus, margine dentatus vel
serratus. Flores hermaphroditi, actinomorphi, in inflorescentias terminalem
pubescentem aggregati; pedicelli ad 3 cm lg., pubescentes; bracteae
contortae, anguste lanceolatae ad 4 mm lg. Calyx gamosepalus, 5�
7-merus, sepalis lanceolatis ad 3mm lg. Corolla albus, 4�11-merus, tubus
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corollae (in alabastro) 2 mm lg., limbus corollae ad 2.5 cm lg. petalis
contortis. Stamina 2; filamenta tubo corollae breviora sunt, circa 1.5 mm
lg. Grana pollinis sphaerica, tricolpata. Gynaeceum superum, syncarpum,
dimerum, glabrum, 0.75 cm lg.; stigma bilobiatum, circa 2 mm lg. Ovula
anatropa singula per unumquodque loculum ovarii. Fructi applanati apice
attenuati ad 1 cm lg. et 1.5 cm lt. maturitate discendentes in 2
mericarpium. Quodlibet mericarpium dorsiventrale dehiscit. Endocarpium
unistratosum, ex cellulis multiradiatis parietibus incrassatis lignificantibus
formatis. � Âå÷íîçåëåíûå êóñòàðíèêè; ïîáåãè ïîëåãàþùèå, ÷åòûðåõ-
ãðàííûå, îïóøåíû ïðîñòûìè âîëîñêàìè. Ëèñòüÿ ïðîñòûå, ñóïðîòèâ-
íûå, ýëëèïòè÷åñêèå èëè øèðîêîýëëèïòè÷åñêèå, äî 6 ñì äë. è äî 5 ñì
øèð.; âåðõóøêà ëèñòîâîé ïëàñòèíêè òðåóãîëüíàÿ èëè çàîñòðåííàÿ,
îñíîâàíèå êëèíîâèäíîå, êðàÿ çóá÷àòûå èëè ïèëü÷àòûå. Öâåòêè îáîå-
ïîëûå, àêòèíîìîðôíûå, ñîáðàííûå â îïóøåííûå òåðìèíàëüíûå öè-
ìîçíûå ñîöâåòèÿ; öâåòîíîæêè äî 3 ñì äë., îïóøåííûå; áðàêòåè ñêðó-
÷åííûå, óçêîëàíöåòíûå, äî 4 ìì äë. ×àøå÷êà ñðîñòíî÷àøåëèñòèêî-
âàÿ, 5�7-÷ëåííàÿ, ÷àøåëèñòèêè ëàíöåòíûå, äî 3 ìì äë. Âåí÷èê ñðî-
ñòíîëåïåñòíûé, áåëûé, 4�11-÷ëåííûé, òðóáêà âåí÷èêà (â áóòîíå)
2 ìì äë., îòãèá âåí÷èêà äî 2.5 ñì äë., ëåïåñòêè ñêðó÷åííûå. Òû÷è-
íîê 2; òû÷èíî÷íûå íèòè êîðî÷å òðóáêè âåí÷èêà, îêîëî 1.5 ìì äë.
Ïûëüöåâûå çåðíà ñôåðè÷åñêèå, òðåõáîðîçäíûå. Ãèíåöåé âåðõíèé,
ñèíêàðïíûé, äèìåðíûé, ãîëûé, 0.75 ñì äë.; ðûëüöå äâóëîïàñòíîå,
îêîëî 2 ìì äë. Ñåìÿçà÷àòêè àíàòðîïíûå, ïî 1 â êàæäîì ãíåçäå çàâÿ-
çè. Ïëîä óïëîùåííûé, íà âåðõóøêå çàîñòðåííûé, äî 1 ñì äë. è äî
1.5 ñì øèð.; ïðè ñîçðåâàíèè ïëîäû ðàñïàäàþòñÿ íà äâà ìåðèêàðïèÿ.
Êàæäûé ìåðèêàðïèé âñêðûâàåòñÿ äîðçîâåíòðàëüíî. Ýíäîêàðïèé îä-
íîñëîéíûé, ñëîæåí ìíîãîëó÷åâûìè êëåòêàìè ñ óòîëùåííûìè îäðå-
âåñíåâøèìè ñòåíêàìè.

T y p u s: Nyctanthes L.

1. N. arbor-tristis L., 1753, Sp. Pl.: 6. � Scabrita triflora L., 1767,
Mant. Pl. 1: 37. � S. scabra L., 1767, Syst. Nat., ed. 2. 2: 115. �

Nyctanthes L., 1737, Gen. Pl.: 333. � Nictanthes All., 1761, Mél.
Philos. Math. Soc. Roy. Turin (Misc. Taur.) 2: 50. � Pariaticu Adans.,
1763, Fam. Pl. (Adanson) 2: 223, 588. � Scabrita L., 1767, Mant. Pl.:
3. � Parilium Gaertn., 1788, Fruct. Sem. Pl. 1: 234. � Bruschia Bertol.,
1857, Mem. Reale Accad. Sci. Ist. Bologna 8: 238. � Nyctanthos St.-
Lag., 1880, Ann. Soc. Bot. Lyon 7: 56.

T y p u s: N. arbor-tristis L.
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Parilium arbor-tristis Gaertn., 1788, Fruct. Sem. Pl. 1: 234�235, tab. 51,
fig. 1. � Nyctanthes tristis Salisb., 1796, Prodr.: 11. � N. dentata
Blume, 1850, Ann. Mus. Bot. Lug.-Bat. 1: 282. � Bruschia macrocarpa
Bertol., 1857, Mem. Reale Accad. Sci. Ist. Bologna 8: 238.

Îïèñàí èç Èíäèè («Habitat in India»). L e c t o t y p u s  (Filonenko,
hoc loco): [Ic.] «H. Rhede. 1678. Horti Malabarici. Ps 1. Tab. 21». �
Ðèñ. 3.

Þæí. è Þãî-Âîñò. Àçèÿ.
Â êà÷åñòâå ëåêòîòèïà N. arbor-tristis L. íàìè âûáðàí ðèñóíîê,

ïðèâåäåííûé Õ. Ðåäå â «Horti Malabarici» (Rhede, 1678), íà êîòîðûé
èìååòñÿ ññûëêà â ïðîòîëîãå ýòîãî âèäà.

2. N. aculeata Craib, 1916, Bull. Misc. Inform. Kew: 265.
Îïèñàí èç Òàèëàíäà («Mê Ping Rapids, Ban Kaw, mixed jungle,

220 m, Kerr 3066»). T y p u s: K.
Þãî-Âîñò. Àçèÿ (Òàèëàíä).

Ðèñ. 3. Ëåêòîòèï Nyctanthes arbor-tristis L.
(H. Rhede. 1678. Horti Malabarici. Ps 1. Tab. 21).



205

Ëèòåðàòóðà

Á î á ð î â  À. Â., Ì å ë è ê ÿ í  À. Ï., Ð î ì à í î â  Ì. Ñ. Ìîðôîãåíåç ïëî-
äîâ Magnoliophyta. Ì., 2008a. 352 ñ. � Á î á ð î â  À. Â., Ð î ì à í î â  Ì. Ñ.,
Ì å ë è ê ÿ í  À. Ï. Ìîðôîãåíåç ïëîäîâ Angiospermae // Ìàòåðèàëû ìåæäóíàð.
êîíô. «Ñîâðåìåííûå ïðîáëåìû ìîðôîëîãèè è ðåïðîäóêòèâíîé áèîëîãèè ñå-
ìåííûõ ðàñòåíèé». Óëüÿíîâñê, 2008. Ñ. 66�72. � Ì å ë è ê ÿ í  À. Ï. Ñðàâ-
íèòåëüíàÿ êàðïîëîãèÿ è ñèñòåìàòèêà ïîêðûòîñåìåííûõ // IX ìîñê. ñîâåù. ïî
ôèëîãåíèè ðàñòåíèé. Ì., 1996. Ñ 86�88. � Ì å ë è ê ÿ í  À. Ï. Ñðàâíèòåëü-
íûå èññëåäîâàíèÿ ïëîäîâ è ñåìÿí ïðåäñòàâèòåëåé ñåìåéñòâà Phytolaccaceae
R. Br. s. l. // Ìîðôîëîãèÿ öåíòðîñåìåííûõ. Ì., 1990. Ñ. 151�180. � Ì å -
ë è ê ÿ í  À. Ï., Á î á ð î â  À. Â. Ñðàâíèòåëüíàÿ ìîðôîëîãèÿ è àíàòîìèÿ ðåï-
ðîäóêòèâíûõ îðãàíîâ ìîíîòèïíûõ ñåìåéñòâ Trochodendraceae Prantl ex Engl.
et Prantl, Tetracentraceae A. C. Smith, Cercidiphyllaceae Engl. è Eupteleaceae
Van Tiegh. ex K. Wilh. â ñâÿçè ñ ïîëîæåíèåì â ñèñòåìå Magnoliopsida è ôè-
ëîãåíèåé // X ìîñê. ñîâåù. ïî ôèëîãåíèè ðàñòåíèé. Ì., 1999. Ñ 118�122. �
Ì å ë è ê ÿ í  À. Ï., Ä æ à ë è ë î â à  Õ. Õ. Ìîðôîëîãèÿ, àíàòîìèÿ è óëüòðà-
ñòðóêòóðà ïëîäîâ ëàâðîâûõ (Lauraceae) // Áþë. ÌÎÈÏ. Îòä. áèîë. 2003.
Ò. 108. Ñ. 63�69. � Ì å ë è ê ÿ í  À. Ï., Ä æ à ë è ë î â à  Õ. Õ., Á î á -
ð î â  À. Â., Ð î ì à í î â  Ì. Ñ. Ñðàâíèòåëüíàÿ êàðïîëîãèÿ ïðåäñòàâèòåëåé ñå-
ìåéñòâà Malvaceae s. str. I, II // Áþë. ÌÎÈÏ. Îòä. áèîë. 2009 (â ïå÷.). � Ì å -
ë è ê ÿ í  À. Ï., × å ð í û õ  À. À. Ñðàâíèòåëüíàÿ êàðïîëîãèÿ ïðåäñòàâèòåëåé
ñåìåéñòâà Podophyllaceae // Áþë. ÌÎÈÏ. Îòä. áèîë. 1997. Ò. 102. Ñ. 58�
61. � Ô è ë î í å í ê î  À. Â. Ìîðôîëîãèÿ è àíàòîìèÿ ïëîäîâ ïðåäñòàâèòåëåé
ðîäà Fraxinus L. (Oleaceae) // Ìàòåðèàëû ìåæäóíàð. íàó÷. êîíô. «Áèîðàçíî-
îáðàçèå: ïðîáëåìû è ïåðñïåêòèâû ñîõðàíåíèÿ». Ïåíçà, 2008. Ñ. 82�84. �
Ô è ë î í å í ê î  À. Â., Á î á ð î â  À. Â. Ñðàâíèòåëüíàÿ êàðïîëîãèÿ ïðåäñòà-
âèòåëåé ðîäîâ Olea L., Chionanthus L. è Noronhia Stadm. ex Thouars (Olea-
ceae) // Áþë. Ãë. áîòàí. ñàäà. 2009 (â ïå÷.). � Ô è ë î í å í ê î  À. Â., Ì å -
ë è ê ÿ í  À. Ï. Ìîðôîëîãèÿ è àíàòîìèÿ âñêðûâàþùèõñÿ ïëîäîâ íåêîòîðûõ
ïðåäñòàâèòåëåé ñåìåéñòâà Oleaceae // Áþë. Ãë. áîòàí. ñàäà. 2009
(â ïå÷.). � Ô è ë î í å í ê î  À. Â., Ì å ë è ê ÿ í  À. Ï. Ìîðôîëîãèÿ ïëîäîâ è
àíàòîìèÿ ïåðèêàðïèÿ Jasminum azoricum L. (Oleaceae) // Ìàò. ìåæäóíàð.
íàó÷. êîíô. «Àêòóàëüíûå ïðîáëåìû áîòàíèêè è ýêîëîãèè». Êàìåíåö-Ïî-

Àâòîðû î÷åíü ïðèçíàòåëüíû ä. á. í. ïðîô. Â. Ï. Ïðîõîðîâó (ÌÃÓ)
çà ïåðåâîä íà ëàòèíñêèé ÿçûê äèàãíîçà ñåìåéñòâà Nyctanthaceae. Òàê-
æå àâòîðû áëàãîäàðíû ê. á. í. È. Â. Áåëÿåâîé (Royal Botanic Gardens
Kew, England, U. K.) çà ïîìîùü â ïîëó÷åíèè íåêîòîðûõ ðåäêèõ ëèòå-
ðàòóðíûõ èñòî÷íèêîâ, è Dr. M. H. Nee (New York Botanical Garden,
New York, USA) çà ïðåäîñòàâëåííóþ âîçìîæíîñòü èçó÷åíèÿ ãåðáàð-
íûõ îáðàçöîâ.



206

äîëüñêèé, 2008. Ñ. 263�264. � Ô è ë î í å í ê î  À. Â., Ì å ë è ê ÿ í  À. Ï.,
Ï å ñ ê î â à  È. Ì. Ê âîïðîñó îá èçìåí÷èâîñòè àíàòîìè÷åñêîé ñòðóêòóðû ïëî-
äîâ (íà ïðèìåðå Hiptage benghalensis (L.) Kurz., Malpighiaceae) // Ìàòåðèà-
ëû IV ìåæäóíàð. íàó÷. êîíô. «Áèîëîãè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå. Èíòðîäóêöèÿ ðà-
ñòåíèé». ÑÏá., 2007. Ñ. 521�522. � A g a r d h  J. G. Nyctantheae // Theoria
Systematis Plantarum. Lund, 1858. P. 284. � A i r y  S h a w  H. K. Note on the
taxonomic position of Nyctanthes L. and Dimetra Kerr. // Kew Bull. 1952. Vol. 7.
P. 271�272. � A P G. An update of the Angiosperm Phylogeny Group
classification for the orders and families of flowering plants: APG II // Bot. J.
Linn. Soc. 2003. Vol. 141. P. 399�436. � A t k i n s  S. Verbenaceae // The
Families and Genera of Vascular Plants / K. Kubitzki (ed.). Berlin, 2004. Vol. 7.
P. 449�468. � B e n t h a m  G., H o o k e r  J. D. Oleaceae // Genera Plantarum /
G. Bentham, J. D. Hooker (eds.). London, 1876. Vol. 2. P. 672�680. �
B i g a z z i  M. Ultrastructure of nuclear inclusions and the separation of Verbena-
ceae and Oleaceae (including Nyctanthes) // Pl. Syst. Evol. 1989. Vol. 163. P. 1�
12. � D a n i e l  M., S a b n i s  S. D. A numerical evaluation of the taxonomical
status of Nyctanthes // Indian Bot. Reporter (spec. vol.). 1984. P. 52�57. �
D a s  V. S., R a o  K. N. Chemotaxonomical investigation of Nyctanthes // Natur-
wissenschaften. 1966. Bd 53. P. 439. � D e v i  H. M. Embryology of jasminums
and its bearing on the composition of Oleaceae // Acta Bot. Indica. 1975. Vol. 3.
P. 42�61. � E i c h l e r  A. W. Blütendiagramme. Leipzig, 1875. Bd 1. 347 S. �
G e o r g e  K., G e e t h a m m a  S. Cytological and other evidence for the
taxonomic position of Nyctanthes arbortristis L. // Curr. Sci. 1984. Vol. 53.
P. 439�441. � G r e e n  P. S. Oleaceae // The Families and Genera of Vascular
Plants / K. Kubitzki (ed.). Berlin, 2002. Vol. 7. P. 296�306. � G r e e n  P. S. The
lectotypification of Nyctanthes hirsuta L. // Kew Bull. 1984. Vol. 39. P. 653�
654. � H a r b o r n e  J. B., G r e e n  P. S. A chemotaxonomic survey of flavo-
noids in leaves of the Oleaceae // Bot. J. Linn. Soc. 1980. Vol. 81. P. 155�167. �
H u t c h i n s o n  J. The families of flowering plants. London, 1959. Vol. 1.
330 p. � I n a m d a r  J. A. Ontogeny of stomata in some Oleaceae // Proc. Indian
Acad. Sci., B, Biol. 1968. Vol. 67. P. 164�177. � I n a m d a r  J. A. Studies on
the trichomes of some Oleaceae, structure and ontogeny // Proc. Indian Acad. Sci.,
B, Biol. 1967. Vol. 66. P. 155�167. � I n a m d a r  J. A., P a t e l  R. C.,
M o h a n  J. S. S. Structure and ontogeny of stomata in some Oleaceae // Feddes
Repert. 1986. Bd 97. S. 291�302. � J o h n s o n  L. A. S. A review of the family
Oleaceae // Contr. New South Wales Natl. Herb. 1957. Vol. 2. P. 396�418. �
J u s s i e u  A. L. de. Genera Plantarum. Paris, 1789. 498 p. � K a p i l  R. N.,
Va n i  R. S. Nyctanthes arbor-tristis Linn.: embryology and relationships //
Phytomorphology. 1966. Vol. 16. P. 553�563. � K i e w  R., B a a s  P. Nyctan-
thes is a member of Oleaceae // Proc. Indian Acad. Sci., B, Biol. 1984. Vol. 93.
P. 349�358. � K n o b l a u c h  E. Oleaceae // A. Engler, K. Prantl. Die Natür-
lichen Pflanzenfamilien. Leipzig, 1895. Teil 4, Abt. 2. S. 1�16. � K s h e t r a -
p a l  S., T i a g i  Y. D. Structure, vascular anatomy and evolution of the gynoecium



207

in the family Oleaceae and their bearing on the systematic position of genus
Nyctanthes L. // Acta Bot. Acad. Sci. Hung. 1970. Vol. 16. P. 143�151. �
K u n d u  B. C., D e  A. Taxonomic position of the genus Nyctanthes // Bull. Bot.
Surv. India. 1968. Vol. 10. P. 397�408. � K u r i a c h e n  P. M., D a v e  Y. S.
Structural studies in the fruits of Oleaceae with discussion on the systematic
position of Nyctanthes L. // Phytomorphology. 1989. Vol. 39. P. 51�60. �
L i n n a e u s  C. Genera Plantarum. Lugduni Batavorum, 1737. 542 p. � M e l -
c h i o r  H. Oleaceae // A. Engler�s Syllabus der Pflanzenfamilien / H. Melchior
(ed.). Berlin, 1964. P. 424�471. � M e l i k i a n  A. P., B o b r o v  A. V. F. Ch.
Carpology of Lactoridaceae // XVI Intern. Bot. Congr. St. Louis, USA, August
1�7, 1999. St. Louis, 1999. P. 709. � M e l i k i a n  A. P., B o b r o v  A. V. F.
Ch., R o m a n o v  M. S. Fruit anatomy and phylogenetic position of Osteoph-
loeum Warb. (Myristicaceae) // Òð. II ìåæäóíàð. êîíô. ïî àíàòîìèè è ìîðôî-
ëîãèè ðàñòåíèé. Ñàíêò-Ïåòåðáóðã, 14�18 îêò. 2002 ã. ÑÏá., 2002. Ñ. 207�
208. � M o h a n  J. S. S., I n a m d a r  J. A. Studies of the leaf architecture of
the Oleaceae with a note on the systematic position of the genus Nyctanthes //
Feddes Repert. 1983. Bd 94. S. 201�211. � M o l d e n k e  H. N., M o l d e n -
k e  A. L. Nyctanthaceae // Flora of Ceylon / M. D. Dassanayake, F. R. Fosberg
(eds.). New Delhi, 1983. Vol. 4. P. 178�181. � M u r t h y  G. S. R.,
A l e y k u t t y  K. M., R a o  V. S., I n a m d a r  J. A. Vessels of Oleaceae and
Verbenaceae // Feddes Repert. 1978. Bd 89. S. 358�368. � O � B r i e n  T. P.,
M c C u l l y  M. E. The study of plant structure: principles and selected methods.
Melbourne, 1981. 342 p. � R a o  T. A. On the occurrence of sclerosed palisade
cells in the leaf of Nyctanthes arbor-tristis L. // Curr. Sci. 1947. Vol. 16. P. 122�
123. � R a o  T. A., D a s  S. Leaf sclereids � occurrence and distribution in the
angiosperms // Bot. Not. 1979. Vol. 132. P. 319�324. � R h e d e  H. van. Horti
Malabarici. Amstelaedami, 1678. Ps 1. 110 p. � R o h w e r  J. G. Die frucht- und
samenstrukturen der Oleaceae. Stuttgart, 1996. 184 p. � R o h w e r  J. G. Fruits
and seeds of Nyctanthes arbor-tristis L. (Oleaceae): a comparison with some
Verbenaceae // Bot. Jahrb. Syst. 1994. Vol. 115. P. 461�473. � R o h w e r  J. G.
The fruits of Nyctanthes aculeata (Oleaceae) // Bot. Jahrb. Syst. 1997. Vol. 119.
P. 293�299. � S a x e n a  M. R. Pollen morphology of the Nyctanthoideae
(Verbenaceae) // J. Ind. Bot. Sci. 1975. Vol. 54. P. 71�74. � S t a n t  M. Y.
Anatomical evidence for including Nyctanthes and Dimetra in the Verbenaceae //
Kew. Bull. 1952. Vol. 7. P. 273�276. � S t u p p n e r  H., M ü l l e r  E. P.,
M a t h u r a m  V., K u n d u  A. B. Iridoid glycosides from Nyctanthes arbor-
tristis // Phytochemistry. 1993. Vol. 32. P. 375�378. � T a k h t a j a n  A. L.
Diversity and classification of flowering plants. New York, 1997. 500 p. �
T a k h t a j a n  A. L. Flowering plants. Origin and dispersal. Edinburgh, 1969.
340 p. � T a y l o r  H. Cyto-taxonomy and phylogeny of the Oleaceae // Britto-
nia. 1945. Vol. 5. P. 337�367. � W a l l a n d e r  E., A l b e r t  V. A. Dimetra and
Nyctanthes in Oleaceae // Fl. Males. Bull. 1999. Vol. 12. P. 231.



208

Summary

Based on the carpological data we have clarified the position of the genus
Nyctanthes within the Magnoliophyta system. We have discovered the diagnostic
characteristics of the fruit structure of the Nyctanthes genus that prevent its
inclusion into either Oleaceae Hoffmanns. et Link. or Verbenaceae Adans. family.
We have confirmed the correctness of segregation of the Nyctanthes genus into
the separate Nyctanthaceae J. Agardh. family. We provide a conspectus of the
Nyctanthaceae family that includes a single genus Nyctanthes with two species
N. arbor-tristis L. and N. aculeata Craib. For N. arbor-tristis we have selected
a lectotype.

K e y w o r d s:  Nyctanthes, Nyctanthaceae, Oleaceae, Verbenaceae, carpology,
pericarp structure, phylogeny, taxonomy.


