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Кон це п ція мо дуль ної ор га ні за ції біо морф ро с лин 
ба зу є ть ся на уя в лен нях про дис крет ність і ком п-
лекс ність стру к тур них оди ниць їх ньої па го но вої 
си с те ми. При цьо му стру к тур ні оди ни ці — мо ду-
лі — ви ді ля ю ть ся, го лов ним чи ном, за прин ци-
пом мор фо ст ру к тур ної по діб но сті еле мен тів од-
но го рів ня склад но сті. У су ча с ній фі то мор фо ло гії 
най ча с ті ше ви ко ри сто ву ють три ка те го рії мо ду лів: 
еле мен тар ний, уні вер саль ний і ос нов ний [24, 25 та 
ін.]. Та ка іє рар хі ч ність мо дуль ної ор га ні за ції ви-
зна ча є ть ся роз по ді лом по діб них стру к тур них оди-
ниць за трьо ма рів ня ми склад но сті.

Так, у іє рар хі ч ній си с те мі мо ду лів па го но во го ті ла 
ро с лин еле мен тар ний мо дуль від по ві дає ме та ме ру як 
най про сті шій, не по діль ній на од но тип ні еле мен ти, 
біо мор фо ло гі ч ній оди ни ці в стру к ту рі па го на, що за-
кла да є ть ся впро довж од но го пла сто хро ну [24]. Сво-
єю чер гою, по лі ва рі ант ність стру к ту ри ме та ме рів у 
ме жах од но го па го на ви зна ча є ть ся мор фо ло гі ч ни ми 
особ ли во стя ми їх ніх скла до вих еле мен тів: між вуз ля 
(дов го го чи ко рот ко го), ли ст ка (ни зо вої, се ре дин-
ної або вер хо вої фор ма ції), ак си ляр но го апа ра ту або 
біч них па го нів, а іно ді ще й до дат ко вих стру к тур ко-
ре не во го по хо джен ня. По с лі дов ність од но тип них 
ме та ме рів яв ляє со бою пев ну стру к тур но-функ ці-
о наль ну зо ну па го на [4, 19, 27 та ін.]. 

Як уні вер саль ний мо дуль ви ді ля є ть ся мо но кар-
піч ний па гін, що є еле мен тар ною біо мор фо ло гі ч ною 
оди ни цею си с те ми па го нів і в яко му за ко но мір но 
по єд ну ю ть ся пев ні стру к тур но-функ ці о наль ні зо ни. 
Як за зна чає Н.П. Са ві них [24], уні вер саль ність цьо го 
мо ду ля ви я в ля є ть ся в мож ли во сті за сто су ван ня його 
для розв’язання ба га тьох зав дань: ха ра к те ри сти ки 
осо бин на рів ні ор га на, си с те ми ор га нів і ор га ніз му 
за га лом і на всіх ета пах їх ньо го (па го на та ор га ніз му) 
роз ви тку. По лі ва рі ант ність уні вер саль них мо ду лів пе-
ре ва ж но обу мо в ле на їх ні ми стру к тур ни ми (зо к ре ма, 

від мін ни ми спек т ра ми стру к тур но-функ ці о наль них 
зон па го нів різ но го функ ці о наль но го при зна чен ня 
та різ ної спе ці а лі за ції) й ча со ви ми (три ва лість жит тя, 
ци к лі ч ність і рит мі ч ність роз ви тку та ін.) ха ра к те ри-
сти ка ми. 

Уні вер саль ні мо ду лі утво рю ють у ре зуль та ті муль-
ти п лі ка ції склад ні па го но ві си с те ми — ос нов ні мо-
ду лі [24]. При цьо му ос нов ний мо дуль роз гля да є ть ся 
як про с то ро во-ча со ва стру к ту ра, ко т ра за ко но мір но 
ви я в ля є ть ся й по в то рю є ть ся в осо бин і ви зна чає тип 
біо мор фи ро с лин. На цьо му іє рар хі ч но му рів ні по-
лі ва рі ант ність ос нов них мо ду лів зу мо в ле на їх ні ми 
функ ці о наль ни ми, стру к тур ни ми та ча со ви ми ха рак-
те ри сти ка ми.

Зав дан ня стру к тур но го опи су ро с ли ни не ма ють 
зво ди ти ся ли ше до пред ста в лен ня її як іє рар хі ч ної 
си с те ми дис крет них кон ст рук цій них оди ниць — мо-
ду лів. На ба га то важ ли ві ше, з тих са мих по зи цій, на 
рів ні різ них мо ду лів ус та но ви ти вза є мозв’язок між 
їх ньою стру к ту рою та ві ко ви ми змі на ми в ро с лин-
но му ор га ніз мі, роз кри ти за ко но мір но сті фор му ван-
ня їх у пев них еко ло го-це но ти ч них умо вах, а та кож 
з’ясувати  сту пінь вза єм но го впли ву. 

Ці зав дан ня розв’язується то ді, ко ли, крім прин-
ци пу дис крет но сті, за сто со ву є ть ся і прин цип ком п-
лекс но сті, при яко му ро с лин ний ор га нізм роз гля да є-
ть ся як од не ці ле. Ви ко ри стан ня обох цих прин ци пів 
під час опи су стру к ту ри ро с лин дає змо гу як най пов-
ні ше ви я ви ти мор фо ло гі ч ну, стру к тур ну, рит мо ло гі ч-
ну та ін ші ви ди по лі ва рі ант но сті [12 та ін.] па го но вої 
сфе ри, а та кож її за ле ж ність від вну т ріш ніх і зо в ніш-
ніх фа к то рів.

У цій стат ті пред ста в ле ні ре зуль та ти до слі джен-
ня по лі ва рі ант но сті рі ч них квіт ко но с них па го-
нів Pulsatilla patens (L.) Mill. і P. pratensis (L.) Mill. 
(Ranunculaceae) на рів ні еле мен тар них мо ду лів, а та-
кож у за галь них ри сах ха ра к те ри зу є ть ся різ но ма ніт тя 
уні вер саль них мо ду лів. 
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Ви бір об’єктів до слі джен ня не ви пад ко вий. З од-
но го бо ку, зро зу мі лим є по с тій но зро ста ю чий ін те рес 
фі то мор фо ло гів до «чер во но кни ж них» ви дів ро с лин, 
ос кіль ки са ме ґрун тов ний біо мор фо ло гі ч ній ана ліз 
дає змо гу роз кри ти їх ній ада п та цій ний по тен ці ал у 
мі с цез ро стан нях, які різ нять ся за еко ло го-це но тич-
ни ми по каз ни ка ми та рів нем ан тро по п ре сії. Крім 
того, са ме з по зи цій стру к тур ної фі то мор фо ло гії мож-
на ви я ви ти ме ха ніз ми фор му ван ня ге те ро ген но сті 
по пу ля цій ви ду за га лом і, зо к ре ма, по лі ва рі ант но сті 
стру к ту ри од но- та різ но ві ко вих осо бин у їх ньо му 
скла ді. 

З ін шо го бо ку, ви ди ро ду Pulsatilla Mill. усе ще за-
ли ша ю ть ся ма ло вив че ни ми в пла ні си с тем но го опи-
су їх ньої па го но вої си с те ми, на сам пе ред що до її 
мо дуль ної ор га ні за ції. Лі те ра тур ні дже ре ла, в яких 
ана лі зу ю ть ся стру к тур ні особ ли во сті їх ніх па го нів і 
ди на мі ка ро с то вих про це сів, а та кож ви світ лю ю ть ся 
пи тан ня мор фо ге не зу (ок ре мих па го нів чи осо би ни 
за га лом), по рів ня но не чи с лен ні [1—3, 6—9, 13, 14, 20, 
22, 28, 29, 33, 36, 37 та ін.], а на ве де ні в них ві до мос-
ті пе ре ва ж но фраг мен тар ні або на віть су пер еч ли ві. 
Пред ста в ле ний у цих ро бо тах ма те рі ал не ви хо дить 
за ме жі кла си ч ної опи со вої мор фо ло гії, а від сут ність 
єди них під хо дів до опи су стру к тур них особ ли во стей 
ро с лин із ви ко ри стан ням уні фі ко ва ної біо мор фо ло-
гі ч ної тер мі но ло гії ут руд нює мож ли вість зі ста в лен ня 
на ве де них у лі те ра ту рі да них. 

Не ста ча ві до мо стей сто сов но стру к тур них особ-
ли во стей па го нів ви дів ро ду Pulsatilla по з на ча є ть ся й 
на то му, що у віт чиз ня них фло ри сти ч них зве ден нях і 
та к со но мі ч них оп ра цю ван нях ро ду [5, 18, 30, 32, 34 
та ін.] як оз на ки, ко т рі ха ра к те ри зу ють між ви до ві від-
мін но сті, ви ко ри сто ву ють пе ре ва ж но об ме же ний на-
бір кла си ч них мор фо ло гі ч них оз нак бу до ви аси мі лю-
ю чих ро зет ко вих ли ст ків, ли ст ків квіт ко во го по кри-
ва ла, квіт ко но сів, кві ток і пло дів, а та кож ха ра к тер 
опу шен ня ок ре мих ор га нів ро с ли ни. Крім то го, си с-
те ма ти ки звер та ють ува гу на три ва лість жит тя ли ст ків 
і сту пінь їх ньої збе ре же но сті пі с ля пе ре бі гу зи мо во го 
пе рі о ду та зі ста в ля ють тер мі ни кві ту ван ня й роз гор-
тан ня ли ст ків. Здій снен ня по рів няль но го мор фо ло гіч-
но го ана лі зу ви дів ро ду Pulsatilla з по зи цій мо дуль ної 
ор га ні за ції їх ніх па го но вих си с тем до зво лить роз ши-
ри ти спектр ді аг но сти ч них оз нак, що ста не над зви-
чай но ак ту аль ним при ви зна чен ні бли зь ко с по рід не-
них ви дів. Як ді аг но сти ч ні мо жуть бу ти ви ко ри ста ні 
мор фо ло гі ч ні оз на ки ли ст ків різ них фор ма цій. Крім 
то го, стає мож ли вим до дат ко во по рів ню ва ти стру к-
тур но-зо наль ну бу до ву па го нів (які с ний і кіль кі с ний 

склад ме та ме рів різ них зон), вста но в лю ва ти за ко но-
мір но сті за кла дан ня квіт ко но сів, вра хо ву ва ти за ле ж-
ність мор фо ст ру к тур різ них рів нів від ві ко во го ста ну, 
фе но ло гі ч ної фа зи або умов кон крет но го мі с цез ро-
стан ня. 

Та ким чи ном, ос нов не зав дан ня на шо го до слі-
джен ня — про ве ден ня ґрун тов но го бі мор фо ло гі ч-
но го ана лі зу Pulsatilla patens і P. pratensis, що вклю чає 
ха ра к те ри сти ку мо дуль ної ор га ні за ції їх ньої па го но-
вої си с те ми з ме тою уто ч нен ня мор фо ло гі ч них оз нак 
ор га нів під зем ної та над зем ної сфер, мо де лі па го но-
ут во рен ня, ета пів мор фо ге не зу па го нів, а та кож ви-
зна чен ня по лі ва рі ант но сті стру к ту ри рі ч них квіт ко-
но с них па го нів на рів ні еле мен тар них мо ду лів. 

Ма те рі а ли та ме то ди ка до слі джень

Об’єкти вив чен ня — єв ро пей сь ко-за хід но си бір-
сь кий вид Pulsatilla patens s. l. і єв ро пей сь кий — 
P. pratensis s. l., які в ме жах сво їх аре а лів при уро че ні 
до со сно вих і ду бо вих лі сів, тра п ля ю ть ся на пі ща-
них га ля ви нах і уз ліс сях, пі с ках над за плав них те-
рас, іно ді на лу ч но-сте по вих схи лах. Обид ва ви ди 
за не се ні до «Чер во ної кни ги Ук ра ї ни» [16, 31] і 
між на род но го Чер во но го спи ску МСОП [35]. 

До слі дже ні на ми по пу ля ції обох ви дів зро ста ють в 
умо вах ур ба но лан д шаф тів  Ки їв сь ко го ме га по лі са, де 
є об лі гат ни ми пса мо філь ни ми еко це но е ле мен та ми 
со сно вих лі сів су бур бан зо ни мі с та [21]. 

По пу ля ції обох ви дів ло ка лі зо ва ні в око ли цях 
Кон чі-За спи, при уро че ні до  со сно во-ду бо во го 
лі су, де ре во стан яко го скла де ний Pinus sylvestris L., 
Quercus robur L., Carpinus betulus L., Acer platanoides L., 
A. tataricum L., Betula pendula Roth, Pyrus communis L., 
Sorbus aucuparia L., Padus virginiana (L.) Roem., 
Sambucus racemosa L., Tilia cordata Mill. Трав’яний ярус 
сфор мо ва ний Calamagrostis epigeios (L.) Roth, Elytrigia 
repens (L.) Nevski, Melica nutans L., Poa angustifolia L., 
Achillea submillefolium Klokov et Krytzka, Alliaria petiolata 
(M. Bieb.) Cavara et Grande, Artemisia dniproica Klokov, 
Convallaria majalis L., Betonica officinalis L.,  Euphorbia 
cyparissias L., E. virgata Waldst. et Kit., Galium verum L., 
Glechoma hirsuta Waldst. et Kit., Trifolium montanum L., 
Peucedanum oreoselinum (L.) Moench, Potentilla 
argentea L., Ranunculus illyricus L., R. polyanthemos L., 
Veronica incana L., V. officinalis L., V. chamaedrys L., 
Verbascum sp. Про ек тив не по крит тя тра во стою ко ли-
ва є ть ся від 60 до 80 %. Осо би ни в по пу ля ці ях обох ви-
дів утво рю ють скуп чен ня пло щею до 100 м2. У скуп-
чен нях во ни роз мі ще ні рів но мір но (щіль ність об лі-
ко вих оди ниць: осо бин, кло нів — 5—7 на 1 м2), по за 
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скуп чен ня ми — ви пад ко во (1—3 на 1 м2). У ві ко вих 
спек т рах по пу ля цій обох ви дів пе ре ва жа ють зрі лі та 
ста рі ге не ра тив ні осо би ни чи кло ни. 

Ма те рі ал для до слі джен ня стру к тур них особ ли во с-
тей рі ч них квіт ко но с них па го нів ча ст ко во від би ра ли з 
при род них по пу ля цій, а та кож із ек спе ри мен таль них 
ді ля нок, на яких ці ви ди куль ти ву ю ть ся на ми впро-
довж 10—15 ро ків. Вра хо ву ю чи те, що обид ва ви ди є 
рід кі с ни ми, при їх біо мор фо ло гі ч но му до слі джен ні 
за сто со ва но оща д ли ві ме то ди ки. Так, за мість ви ко-
пу ван ня ці лих ку щів із при род них мі с це зна хо джень 
ро би ли ві зу аль ну ви бір ку ли ше ок ре мих па го нів (з 
ура ху ван ням ві ко во го ста ну осо би ни або кло ну), за-
сто со ву ю чи ча ст ко ве під ко пу ван ня ро с ли ни. Ви бір ку 
па го нів уп ро довж ве ге та цій но го пе рі о ду здій с ню ва ли 
за п’ять при йо мів, які охо п лю ва ли усі фа зи їх ньо го 
мор фо ге не зу. Ма те рі ал від би ра ли в при ро ді, зо к ре-
ма, на лі со вих ви руб ках, під го то в ле них під жит ло ву 
за бу до ву чи для про кла дан ня ав то шля хів. За га лом 
роз гля ну то стру к ту ру, оформ ле но схе ми, до слі дже но 
єм ність бру ньок, про ве де но мор фо мет ри ч ний ана ліз 
біль ше 500 па го нів обох ви дів.

В ос но ву ви ді лен ня стру к тур но-функ ці о наль них 
зон квіт ко но с них па го нів до слі джу ва них ви дів бу ла 
по кла де на схе ма І.В. Бо ри со вої та Г.О. По по вої [4].

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

Під зем ні ор га ни па го но во го по хо джен ня у пред-
став ни ків ро ду Pulsatilla в лі те ра ту рі ха ра к те ри зу ю-
ть ся як ко ре не ви ща або си с те ма ре зи дів ка у де к су; 
тип ко ре не вої си с те ми ви зна ча є ть ся як стри ж не ко-
ре не вий, ки ти це ко ре не вий або пе ре хід ний [6]. Ми 
вста но ви ли, що в он то ге не зі обох ви дів пер вин но 
ало риз на (за мор фо ло гі ч ним ти пом — стриж не ва) 
ко ре не ва си с те ма за умов роз ви тку рів но силь них 
до дат ко вих ко ре нів у вір гі ніль них ро с лин або ро с-
лин на піз ні ших ета пах он то ге не ти ч но го роз ви тку 
змі ню є ть ся на вто рин ну го мо риз ну (ми ч ку ва ту), а у 
ви пад ку про від но го зна чен ня од но го з до дат ко вих 
ко ре нів — вто рин ну ало риз ну (що мор фо ло гі ч но 
та кож від по ві дає стри ж не вій ко ре не вій си с те мі). 
Де я кі ав то ри від зна ча ють яви ще ко ре не па ро ст ко-
во сті в P. patens [1, 15, 33]. 

З’ясовано, що в до слі дже них ви дів пов на мор фо-
ло гі ч на де зін те гра ція до дат ко во вко рі не них пар ти кул 
ви я в ля є ть ся у зрі лих ге не ра тив них осо бин або в осо-
бин, які пе ре бу ва ють на піз ні ших ета пах он то ге не зу. 
При цьо му стри ж не ко ре не ва ка у де к со ва он то бі о мор-
фа змі ню є ть ся на ко рот ко ко ре не вищ ну. В мор фо ге не-

зі обох ви дів по с ту по во ре а лі зу ю ть ся фа зи: пер вин но-
го па го на → пер вин но го ку ща → не щіль но го ку ща → 
ку щи стої пар ти ку ли → не ку щи стої пар ти ку ли. Пер ші 
три фа зи про хо дить ма те рин сь ка осо би на, дві ос тан-
ні — її ве ге та тив ні на щад ки у скла ді кло ну. 

Па го ни обох ви дів по лі ци к лі ч ні й по лі кар пі ч-
ні. Стру к ту ра па го нів у різ них пред став ни ків ро ду 
Pulsatilla в лі те ра ту рі опи су є ть ся як ро зет ко ва [13, 
29] або на пів ро зет ко ва [1, 14, 10, 11 та ін.]. По при за-
галь ний план бу до ви па го нів усіх пред став ни ків ро ду 
Pulsatilla [14], на наш по гляд, ці про ти річ чя зу мо в ле ні 
ви ко ри стан ням тер мі нів «ро зет ко вий» чи «на пів ро-
зет ко вий» у різ но му об’ємі або ж за сто су ван ням їх до 
па го нів різ них по ряд ків га лу жен ня. У цій стат ті ми 
до т ри му є мо ся кла си ч них ви зна чень, сфор му льо ва-
них І.Г. Се ре б ря ко вим [26]. Ви хо дя чи з цих по зи цій, 
рі ч ні квіт ко но с ні па го ни ви дів до слі джен но го ро ду 
ви зна ча є мо як ро зет ко ві, тоб то від кри ті. Бі ч ні квіт-
ко но с ні па го ни роз ви ва ю ть ся си ле п ти ч но на рі ч них 
при ро с тах осьо вих ро зет ко вих по лі ци к лі ч них і по лі-
кар пі ч них па го нів. У ра зі край ньої спе ці а лі за ції бі ч-
ні квіт ко но с ні па го ни на бу ва ють ви гля ду квіт ко вих 
стрі лок; во ни по зба в ле ні се ре дин них ли ст ків і ма ють 
мор фо ло гі ч но від мін ні від ос тан ніх ли ст ки вер хо вої 
фор ма ції.

Ба заль ний ме та мер квіт ко вої стріл ки силь но ви-
тяг ну тий, два на ступ них — ма к си маль но збли же ні. 
Отже, усі три сте риль ні вер хо ві ли ст ки роз та шо ву ю-
ть ся на од но му рів ні й, ча ст ко во зро ста ю чись, утво-
рю ють так зва не квіт ко ве по кри ва ло. 

По гля ди різ них до слід ни ків ви дів ро ду Pulsatilla на 
ха ра к тер по но в лен ня та на ро с тан ня па го нів су пер еч-
ли ві, про що вже за зна ча ло ся в низ ці пуб лі ка цій [3, 
14]. Па го ни в пред став ни ків ро ду Pulsatilla ха ра к те ри-
зу ю ть ся або як ди-, три ци к лі ч ні мо но кар пі ч ні, ко т-
рі за вер шу ють роз ви ток ут во рен ням ре про ду к тив-
них стру к тур, або, як ус та но в ле но Р.П. Ба ри кі ною і 
Т.О. Гу ла нян [3], роз ви ва ю ть ся як по лі кар пі ч ні. 

До т ри му ю чись то ч ки зо ру ос тан ніх ав то рів, мо-
дель па го но ут во рен ня в до слі дже них ви дів ми ви зна-
ча є мо як ро зет ко ву мо но по ді аль ну. Для ці єї мо де лі 
важ ли вим є ви зна чен ня ха ра к те ру оли ст не но сті фло-
раль ної зо ни, яка, від по від но, мо же бу ти фрон доз-
ною, бра к те оз ною або фрон доз но-бра к те оз ною [17], 
а та кож сту пінь спе ці а лі за ції ак си ляр них квіт ко но с-
них па го нів. Як бу де по ка за но да лі, квіт ко ві стріл ки 
в P. patens за кла да ю ть ся ли ше в па зу хах ли ст ків ни зо-
вої фор ма ції. От же, фло раль на зо на рі ч но го па го на є 
бра к те оз ною, а в P. pratensis — у па зу хах ли ст ків ни зо-
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Рис. 1. Структурно-функціональне зонування та поліваріантність структури елементарних модулів квітконосного 
річного пагона Рulsatilla pratensis. Ум о в н і  п о з н а ч е н н я :  1 – листок низової формацїї (катафіл); 2 – листок перехідний 
(паракатафіл); 3 – типовий листок серединної формації; 4 – пазушна або верхівкова брунька; 5 – зачаток квітконоса; 6 – 
квітконос на позабруньковому етапі розвитку; 7 – відмираючі структури. 
П р и м і т к а :  цифри на рисунку позначають кількість метамерів. 

Fig.1. Structural and functional zoning and polyvariety elementary modules of floral annual shoot of Pulsatilla pratensis.
S y m b o l s  i n d i c a t e : 1 – list grassroots formation (cataphylls); 2 – list in transition (paracataphylls); 3 – typical of the middle list 
formation; 4 – axillary or apical bud; 5 – bud flower stalk; 6 – on extrarenal stage of development flower spike; 7 – elimination of 
structure.
N o t e :  Numbers in the figure show the number of metameres
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Рис.  2. Структурно-функціональне зонування та поліваріантність структури елементарних модулів квітконосного річного 
пагона Р. patens. Ум о в н і  п о з н а ч е н н я :  Ті самі, що на рис. 1. 

Fig.  2. Structural and functional zoning and polyvariety elementary modules of floral annual shoot P. patens. 
S y m b o l s  i n d i c a t e : The same as in Fig. 1. 
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вої фор ма ції, пе ре хід них ли ст ків і ли ст ків се ре дин ної 
фор ма цій, тоб то во на є бра к те оз но-фрон ду льоз ною 
(ри сун ки 1, 2).

Особ ли ві стю се зон но го роз ви тку до слі дже них ви-
дів є ран ньо ве с ня не кві ту ван ня, яке ча с то пе ре дує 
ут во рен ню аси мі лю ю чих ли ст ків (про ант ний роз ви-
ток), а по тім три ва ла, до на стан ня не спри ят ли во го 
зи мо во го пе рі о ду, ве ге та ція. 

Ус та но в ле но, що ос нов ні ета пи мор фо ге не зу рі ч-
но го па го на в Pulsatilla patens і P. pratensis при уро че-
ні до фе но фаз кві ту ван ня, ди се мі на ції та по в тор но го 
осін ньо го від ро с тан ня (рис. 3).

Кві ту ван ня P. patens роз по чи на є ть ся у квіт ні й 
три ває до кін ця трав ня. На по чат ку кві ту ван ня роз-
ви не них над зем них аси мі лю ю чих ли ст ків не має. У 
P. pratensis фа зи бу то ні за ції та роз гор тан ня ро зет ко-
вих аси мі лю ю чих ли ст ків най ча с ті ше збі га ю ть ся в 
ча сі. Дов жи на квіт ко но сів P. patens за на яв но сті бу то-
нів — 2—5 см, а до мо мен ту ди се мі на ції збіль шу є ть ся 
до 55 см, го лов ним чи ном, за ра ху нок про пор цій но-
го роз тя гу ван ня ба заль но го між вуз ля і квіт ко ніж ки. 
Квіт ко но си P. pratensis, роз ви ва ю чись, ви тя гу ю ть ся, 
за на ши ми спо с те ре жен ня ми, з 5 до 40 см. За ле ж но 
від ві ко во го ста ну в ку щі або кло ні P. pratens квіт ко-
нос ні рі ч ні при ро с ти (да лі — квіт ко но с ні рі ч ні па го-
ни) утво рю ють від 1 до 20 осьо вих ро зет ко вих по лі ци-
к лі ч них, по лі кар пі ч них па го нів, а в P. pratensis — 1—8. 

Під час ран ньо ве с ня но го кві ту ван ня в ба заль ній 
ча с ти ні квіт ко но с них рі ч них па го нів обох до слі дже-
них ви дів фор му є ть ся ни з ка ме та ме рів із ли ст ка ми 

ни зо вої фор ма ції — ка та фі ла ми (рис. 1—3, 4), ни ж ні 
з яких по с ту по во руй ну ю ть ся. Ак си ляр ні брунь ки в 
цій зо ні впро довж усьо го ве ге та цій но го пе рі о ду за-
ли ша ю ть ся не ди фе рен ці йо ва ни ми з ну льо вою єм-
ні стю або ма ло ме та мер ни ми сла бо ди фе рен ці йо ва-
ни ми. Це дає змо гу оз на чи ти цю ді лян ку па го на як 
ни ж ню зо ну галь му ван ня. У ви пад ку сла бої ди фе-
рен ці а ції па зуш них бру ньок на роз та шо ва них ви ще 
ме та ме рах із пе ре хід ни ми ли ст ка ми (па ра ка та фі ла-
ми) чи ли ст ка ми се ре дин ної фор ма ції во ни та кож 
вклю ча ю ть ся в ни ж ню зо ну галь му ван ня. Су мар на 
єм ність ці єї зо ни скла дає 3—6 ме та ме рів для па го нів 
P. pratensis, а P. patens — 4—7 ме та ме рів.

На ступ ну се рію ме та ме рів на квіт ко но с них рі ч них 
па го нах обох ви дів з ка та фі ла ми, па ра ка та фі ла ми або 
ти по ви ми ли ст ка ми се ре дин ної фор ма ції та ак си ляр-
ним апа ра том, який си ле п ти ч но пе ре хо дить у по за-
брунь ко ву фа зу роз ви тку, від но си мо до зо ни зба га-
чен ня або га лу жен ня (ри сун ки 1, 2). Слід за ува жи ти, 
що в на шо му ви пад ку пев на умов ність за сто су ван ня 
тер мі на «зо на зба га чен ня» пов’язана з тим, що оз на-
че на та ким чи ном ді лян ка па го на не ефе мер на й не 
від ми рає пі с ля ди се мі на ції як у ти по вих трав’янистих 
мо но кар пі ч них па го нів, а вклю ча є ть ся в ба га то рі ч ну 
си с те му при ро с тів го лов ної осі (ре зи ду). 

Бі ч ні па го ни га лу жен ня ве ге та тив ні та (або) квіт ко-
но с ні. Ве ге та тив ні па го ни не пов но го ци к лу розвит ку 
скла да ю ть ся з од но го-двох ме та ме рів із роз гор ну ти ми 
се ре дин ни ми ли ст ка ми, кіль кість яких до осе ні збіль-
шу є ть ся до 3—5. Се ред квіт ко но с них бі ч них па го нів 

 

А B

Рис. 3. Узагальнена схема зміни структури квітконосного річного пагона  P. pratensis (А) та P. patens (B) на різних 
фенологічних фазах його розвитку: 1 – під час квітування; 2 – під час дисемінації; 3 – після дисемінації, у період осіннього 
відростання. Ум о в н і  п о з н а ч е н н я : У колі позначена внутрішньобрунькова фаза розвитку пагона; решта ті самі, що на 
рис. 1. 

Fig. 3.  Generalizing structure diagram of flowering shoots of Р. patens  and P. pratensis within the vegatation period:
1 – during flowering; 2 – during dissemination; 3 – after dissemination, during the autumn regrowth.
S y m b o l s  i n d i c a t e : in a circle denotes within bud phase of the development shoots, athers are the same as in fig. 1.
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Рис. 4. Листки P. pratensis (А) та P. patens (B) на різних фенологічних фазах квітконосних річних пагонів: типові листки 
серединної формації: 1а — фаза квітування; 2а — фаза дисемінації; 3а — фаза осіннього відростання; b — паракатафіли; 
с — катафіли
Fig. 4. Leaf series of flowering shoots of P. pratensis (A) and P. patens (B): typical leaves of the middle formation: 1a — during 
flowering; 2 — during dissemination; 3a — after dissemination, during the autumn regrowth; b — paracataphylls; c — cataphylls

роз різ ня ю ть ся па го ни зба га чен ня — ви со ко спе ці-
а лі зо ва ні па го ни (квіт ко но с ні стріл ки, квіт ко но си) 
й па го ни га лу жен ня — ве ге та тив но-квіт ко но с ні па-
го ни; ос тан ні від зна че ні ли ше в P. pratensis. Ве ге та-
тив но-квіт ко но с ні бі ч ні па го ни, хо ча й по в то рю ють 
стру к ту ру рі ч но го квіт ко но с но го па го на у спро ще-
но му ви гля ді, од нак до ти по вих па го нів зба га чен ня 
не мо жуть бу ти від не се ні, ос кіль ки не є ефе мер ни ми 
стру к ту ра ми, а ви сту па ють ба заль ним при ро с том ба-
га то рі ч ної осі n+1 по ряд ку. Най ча с ті ше в ос но ві цих 
па го нів у пер шо му ве ге та цій но му пе рі о ді фор му-
ю ть ся один-два ме та ме ри з ти по ви ми се ре дин ни ми 
або пе ре хід ни ми ли ст ка ми, ви ще — та кі ж ме та ме ри 
(один, рід ше — два), але з па зуш ни ми квіт ко но са ми. 
Во се ни в тер мі наль ній брунь ці цих па го нів за кла да-
є ть ся се рія ме та ме рів на ступ но го рі ч но го при ро с ту. 
Ве ге та тив но-квіт ко но с ні па го ни, як пра ви ло, за кла-
да ю ть ся у зрі лих ге не ра тив них осо бин. Їх ня кіль кість 
у скла ді рі ч но го при ро с ту го лов ної осі не пе ре ви щує 
од но го-двох. 

Іно ді в різ них ча с ти нах зо ни зба га чен ня та га лу-
жен ня па го нів P. pratensis тра п ля ю ть ся ме та ме ри з 
ма ло ак тив ним ак си ляр ним апа ра том. Як пра ви ло, 
та кі ме та ме ри по о ди но кі, са мо стій ної, чіт ко ви ра же-
ної зо ни, так зва ної при хо ва но ге не ра тив ної (тер мін 
Н.П. Са ві них [23]), не утво рю ють. По мі че но, що рі-
вень ак тив но сті па зуш них ме ри стем зо ни зба га чен-
ня, а от же, й рі вень по лі ва рі ант но сті її еле мен тар них 
мо ду лів, ви зна ча ю ть ся ві ком і жит тє ві стю ку ща чи 
ок ре мої пар ти ку ли. Від зна ч но, на при к лад, що най-
біль шу ме та мер ну єм ність має зо на зба га чен ня та га-
лу жен ня рі ч них па го нів зрі лих ге не ра тив них осо бин. 
Для цьо го ві ко во го ста ну та кож най більш ха ра к тер-
не ут во рен ня ве ге та тив но-квіт ко но с них бі ч них па-
го нів га лу жен ня. Ме та ме ри зі зни же ною ак тив ні стю 
па зуш них ме ри стем ча с ті ше тра п ля ю ть ся у скла ді 
зо ни зба га чен ня та га лу жен ня рі ч них квіт ко но с них 
па го нів ав то ном них пар ти кул ста рих ге не ра тив них 
кло нів. Не пов но цін ний роз ви ток ча с ти ни квіт ко-
но сів ви я в ля ли пе ре ва ж но в мо ло дих і ста рих ге не-
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ра тив них осо бин. Су мар на єм ність зо ни зба га чен ня 
та га лу жен ня ста но вить 1—6 ме та ме рів для рі ч них 
па го нів P. pratensis і 1—3 ме та ме ри — для па го нів 
P. patens. Су мар на кіль кість квіт ко но сів на рі ч но му 
па го ні, з ура ху ван ням квіт ко но сів на си ле п ти ч них 
па го нах га лу жен ня n+1 по ряд ку, в P. pratensis — 1—5, 
а в P. patens — 1—2. 

У верх ній ча с ти ні рі ч них квіт ко но с них па го-
нів обох ви дів роз ви ва ю ть ся се ре дин ні ли ст ки (а в 
P. patens іно ді й ка та фі ли) з не ди фе рен ці йо ва ни ми 
па зуш ни ми брунь ка ми. Ця ді лян ка па го на є ба заль-
ною у скла ді на ступ ної стру к тур но-функ ці о наль ної 
зо ни — се ре д ньої зо ни галь му ван ня (ри сун ки 1, 2). 
За кла дан ня роз гля ну тих ви ще ни ж ньої зо ни галь му-
ван ня, зо ни зба га чен ня та га лу жен ня, а та кож част ко-
во се ре д ньої зо ни галь му ван ня від бу ва є ть ся на при-
кін ці ве ге та цій но го пе рі о ду, який пе ре дує їх ньо му 
по за брунь ко во му роз ви тко ві. 

У фа зу ди се мі на ції — по ши рен ня ге не ра тив них 
ді а с пор — осо би ни P. patens всту па ють де що ра ні-
ше, ніж P. pratensis: на при кін ці трав ня — на по чат ку 
черв ня.  То ді лі ній ні роз мі ри квіт ко но сів до ся га ють 
ма к си маль них зна чень. До по чат ку ди се мі на ції стеб-
ло ва ча с ти на квіт ко но сів та кож під си хає, по чи на ють 
в’янути ли ст ки, які фор му ють по кри ва ло. Ли ст ки 
ба заль них ме та ме рів рі ч но го па го на (ка та фі ли та пе-
ре хід ні) по с ту по во руй ну ю ть ся. Се ре дин ні ли ст ки, 
що роз по ча ли свій роз ви ток ран ньою ве с ною, до мо-
мен ту ди се мі на ції до ся га ють ма к си маль них роз мі рів 
(табл. 1). У цей же пе рі од фор му є ть ся но вий при ріст 
рі ч но го па го на, який вклю чає ба заль ні ме та ме ри 
зо ни по но в лен ня з ли ст ка ми се ре дин ної фор ма ції й 
па зуш ни ми брунь ка ми по но в лен ня (ри сун ки 1—3). 
Уп ро довж на ступ них літ ніх мі ся ців ро с то ва ак тив-
ність усіх па го но вих стру к тур зни жу є ть ся. Цей пе рі од 
мо ж на оха ра к те ри зу ва ти як сво є рід ний на пів спо кій. 

Во се ни в обох ви дів спо с те рі га є ть ся ут во рен ня 
но во го при ро с ту осьо вих рі ч них па го нів — від бу ва є-
ть ся так зва не осін нє від ро с тан ня. У сво їй ба заль ній 
ча с ти ні цей при ріст є про дов жен ням зо ни по но в лен-
ня, яка роз по ча ла фор му ван ня в пе рі од ди се мі на ції 
(ри сун ки 1—3). Су мар на єм ність зо ни по но в лен ня в 
обох ви дів — 1—4 ме та ме ри. В цю зо ну всту па ють пе-
ре ва ж но ме та ме ри з ти по ви ми ли ст ка ми се ре дин ної 
фор ма ції, але іно ді в її скла ді від зна ча ю ть ся й ме та-
ме ри з ка та фі ла ми чи па ра ка та фі ла ми. Вла с не, ут во-
рен ня ді лян ки зо ни по но в лен ня з аси мі лю ю чи ми 
лист ка ми ві зу аль но ви зна ча є ть ся як осін нє від ро-
с тан ня па го нів. 

У цей пе рі од ви ще зо ни по но в лен ня рі ч но го па го-
на фор му є ть ся се рія сте риль них ме та ме рів із ли ст ка-
ми се ре дин ної фор ма ції, які утворюють верх ню зо ну 
галь му ван ня (ри сун ки 1, 2). Су мар на єм ність ці єї 
зо ни в P. pratensis скла дає 1—2 ме та ме ри, у P. patens — 
2—6. Вер хів ка рі ч но го па го на ви ще зо ни галь му ван-
ня пе ре бу ває на вну т ріш ньо брунь ко во му ета пі роз-
ви тку; в ній за кла да є ть ся на ступ ний рі ч ний при ріст 
го лов ної осі, са ме йо го ни ж ньої зо ни галь му ван ня та 
зо ни зба га чен ня й га лу жен ня. Роз ви ток цих стру к тур 
від бу ва ти ме ть ся в на ступ но му ве ге та цій но му пе рі о ді. 
Уже у ве ре с ні — жовт ні всі брунь ко ві стру к ту ри до б ре 
ди фе рен ці йо ва ні. Впро довж зи мо во го пе рі о ду біль ша 
ча с ти на ли ст ко вих пла сти нок аси мі лю ю чих ли ст ків 
се ре дин ної фор ма ції від ми рає, і ли ше не знач на їх ня 
ча с ти на збе рі га є ть ся в су хо му ста ні до ве с ни. Роз ви-
не ні су хі піх ви цих ли ст ків щіль но ото чу ють мо ло ді 
вер хів ко ві брунь ки із за чат ка ми ге не ра тив них стру к-
тур, а та кож брунь ки по но в лен ня, за хи ща ю чи їх. Пе-
ред ча с ний роз ви ток квіт ко но сів на ступ но го річ но го 
при ро с ту во се ни по то ч но го ро ку роз гля да є ть ся як 
яви ще по в тор но го кві ту ван ня. Це яви ще бу ло від-
зна че но в обох ви дів і йо го мо ж на роз гля да ти як 
ви яв рит мо ло гі ч ної по лі ва рі ант но сті їх ніх квіт ко-
но с них па го нів. Здат ність до по в тор но го кві ту ван-
ня цих ви дів мо же бу ти ви ко ри ста на в се лек ції при 
ви ве ден ні ре мон тант них сор тів.

Крім стру к тур ної по лі ва рі ант но сті бу до ви рі ч-
них квіт ко но с них па го нів, яка про яв ля є ть ся на рів-
ні по лі ва рі ант но сті стру к ту ри й ком бі на ції еле мен-
тар них мо ду лів (ме та ме рів) де таль но роз гля ну тої в 
ос нов но му тек сті стат ті, ми ви я ви ли роз мір ну по-
лі ва рі ант ність квіт ко но сів і ли ст ків (таб ли ця, рис. 
4). Вста но в ле но, що роз мі ри аси мі лю ю чих при ко-
ре не вих ли ст ків у до слі джу ва них ви дів ви зна ча ю-
ть ся їх нім по ло жен ням на па го ні й сут тє во за ле-
жать від фа зи йо го роз ви тку. В таб ли ці ві до б ра же ні 
за ко но мір но сті змі ни мор фо па ра мет рів ти по вих 
аси мі лю ю чих ли ст ків від по чат ку їх ньо го роз гор-
тан ня (під час кві ту ван ня), до сяг нен ня най біль ших 
роз мі рів при ди се мі на ції аж до при пи нен ня їх ньо го 
ро с ту й по чат ку від ми ран ня пі с ля закінчення фа зи 
ди се мі на ції.

Ви снов ки

Та ким чи ном, у ре зуль та ті про ве де но го біо мор фо ло-
гіч но го ана лі зу для Pulsatilla pratensis і P. patens вста-
но в ле но ві ко ву змі ну он то бі о морф, пов’язану з про-
це сом мор фо ло гі ч ної де зін те гра ції у зрі лих осо бин із 
стри ж не ко ре не вої ка у де к со вої ку що вої на ко рот ко ко-
ре не вищ ну кло наль ну.
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Морфопараметри листків річних квітконосних пагонів Pulsatilla pratensis i P. patens

Основні морфопараметри

Параметри листків, см

Листки ранньовесняної 
генерації 

(фенофаза квітування)

Листки весняної та 
ранньолітньої  генерації, 

що досягли максимального 
розвитку (фенофаза 

дисемінації)

Листки осінньої генерації 
(фенофаза осіннього 

відростання)

P. pratensis

Довжина катафіла 2,2±0,6 1,7—3,1 — — 1,9±0,7 0,9—2,9

Ширина катафіла 1,1±0,2 0,5—1,8 — — 1,1±0,2 0,4—1,7

Довжина пластинки листка 
серединної формації

6,6±2,4 3,1—11,6 15,8±5,2 10,3—22,1 8,3±1,4 5,1—14,7

Ширина пластинки листка 5,1±1,5 2,2—9,1 14,5±4,0 9,2—19,0 5,1±1,7 4,2—6,0

Довжина черешка 7,5±2,6 3,9—2,8 12,4±3,4 7,5—16,7 7,8±2,2 3,4—12,6

Довжина піхви 2,9±0,7 2,2—3,4 3,1±0,8 1,9—3,6 2,7±0,6 2,0—3,6

Ширина піхви в основі 0,7±0,2 0,4—1,2 0,6±0,3 0,3—1,3 0,6±0,2 0,3—1,4

P. patens

Довжина катафіла 2,6±0,8 1,3—4,4 — — 1,6±0,5 1,3—2,7

Ширина катафіла 0,9±0,2 0,2—1,6 — — 0,6±0,1 0,2—1,2

Довжина  пластинки листка 
серединної формації

3,3±0,9 0,7—6,4 10,7±2,7 4,2—3,1 2,8±1,5 1,9—3,7

Ширина пластинки листка 4,9±1,4 1,5—9,6 12,1±2,9 6,2—4,6 3,2±1,3 2,1—4,8

Довжина черешка 11,1±3,3 2,1—19,2 17,7±8,4 10,5—2,7 5,8±1,8 3,6—7,9

Довжина піхви 1,5±0,4 0,4—1,7 2,0±0,5 1,3—2,4 1,2±0,6 1,0—1,9

Ширина піхви в основі 0,2±0,06 0,1—0,5 0,4±0,09 0,3—0,7 0,7±0,2 0,5—0,9

З’ясовано, що мо дель па го но ут во рен ня в до-
слі дже них ви дів ро зет ко ва мо но по ді аль на. Осьо ві 
квіт ко но с ні па го ни роз ви ва ю ть ся по лі ци к лі ч но, 
скла да ю ть ся із се рії рі ч них ро зет ко вих при ро с тів 
із па зуш ни ми квіт ко но с ни ми па го на ми n+1 по-
ряд ку різ но го сту пе ня спе ці а лі за ції. Фор му ван ня 
квіт ко но с но го рі ч но го при ро с ту охо п лює пе рі од із 
осе ні по пе ред ньо го ве ге та цій но го пе рі о ду до осе ні 
поточ но го. 

Ус та но в ле но, що по лі ва рі ант ність рі ч них па го-
нів у до слі дже них ви дів P. pratensis і P. patens ви я-
в ля є ть ся на стру к тур но му, рит мо ло гі ч но му та роз-
мір но му рів нях. 

У скла ді квіт ко но с них рі ч них па го нів до слі дже них 
ви дів ви ді ле ні та кі стру к тур но-функ ці о наль ні зо ни: 
ба заль на зо на галь му ван ня → зо на зба га чен ня та га-
лу жен ня → се ред ня зо на галь му ван ня → зо на по но в-
лен ня → верх ня зо на галь му ван ня. 

У по лі ва рі ант но сті стру к ту ри рі ч них па го нів, особ-
ли во йо го стру к тур но-функ ці о наль но го зо ну ван ня, 
ви я в ля ю ть ся як між ви до ві від мін но сті, так і вну т-
ріш ньо ви до ві, зо к ре ма між осо би на ми різ них ві ко-
вих і фе но ло гі ч них ста нів, різ них рів нів жит тє во сті. 
Струк тур на по лі ва рі ант ність рі ч них па го нів (уні вер-

саль них мо ду лів) ви зна ча є ть ся на сам пе ред різ но ма-
ніт тям стру к ту ри еле мен тар них мо ду лів (ме та ме рів) у 
їх ньо му скла ді.

Між ви до ві від мін но сті P. pratensis і P. patens ви-
зна ча ю ть ся пе ре ва ж но різ ною ме та мер ною єм ні стю 
стру к тур но-функ ці о наль них зон і різ ним мор фо ти-
пом по крив них ли ст ків у скла ді од ні єї зо ни па го нів 
цих ви дів.

Ви я в ле ні від мін но сті між різ но ві ко ви ми осо би-
на ми од но го ви ду сто су ю ть ся пе ре ва ж но стру к ту ри 
зони зба га чен ня та га лу жен ня. Вста но в ле но, що па-
го ни зрі лих ге не ра тив них осо бин обох ви дів ма ють 
ви щу ак тив ність ак си ляр но го апа ра ту, що зу мо в-
лює біль шу ме та мер ну єм ність зо ни зба га чен ня та 
га лу жен ня. При цьо му від зна че но, що в цій зо ні в 
P. pratensis, крім си ле п ти ч них па го нів зба га чен ня, 
які роз ви ва ю ть ся як край ньо с пе ці а лі зо ва ні квіт ко-
но си, фор му ю ть ся й бі ч ні ве ге та тив но-квіт ко но с ні 
па го ни га лу жен ня.

З’ясовано, що мор фо па ра мет ри ве ге та тив них і 
ге не ра тив них стру к тур осо бин P. pratensis і P. patens  
сут тє во змі ню ю ть ся впро довж пе рі о ду ве ге та ції, за-
ле жать від фа зи мор фо ге не зу па го на, а от же, й фе но-
ло гі ч ної фа зи, то му ма ють ха ра к те ри зу ва ти ся дис-
крет но.
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ПОЛИВАРИАНТНОСТЬ ЭЛЕМЕНТАРНЫХ МОДУЛЕЙ 
В СТРУКТУРЕ ГОДИЧНЫХ ЦВЕТОНОСНЫХ ПОБЕГОВ 
PULSATILLA PATENS (L.) MILL. И P. PRATENSIS (L.) 
MILL (RANUNCULACEAE)

В статье приведены результаты комплексного биоморфо-
логического исследования двух видов рода Pulsatilla Mill. 

с позиций модульной организации их побеговых систем. 
Выявлены различные варианты комбинации элементарных 
модулей в составе универсального модуля, а также их струк-
турная поливариантность. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: поливариантность, модульная 
организация растений, элементарный модуль, универсальный 
модуль, Pulsatilla. 

O.F. Scherbakova, K.V. Novosad
National Museum of Natural History, National Academy of Sci-
ences of Ukraine, Kyiv

POLYVARIETY OF ELEMENTARY MODULES OF ANNUAL 
FLOWERING SHOOTS OF PULSATILLA PATENS (L.) 
MILL. AND P. PRATENSIS (L.) MILL (RANUNCULACEAE)

Results of comprehensive biomorphological research of two spe-
cies of the genus Pulsatilla Mill. from the position of the modular 
organization of their shoot systems are presented. Various options 
for combinations of elementary modules in the universal module 
as well as their structural polyvariety are revealed.

K e y  w o r d s :  polyvariety, modular organization of plants, basic 
module, universal module, Pulsatilla.
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