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в с т у а
Актуальніоть проблеми. Вчення про жил вві форми рослин, яке 

виникло початково як ботаніко-географічдой напрямок про основні 

фізіономічні типи рослин, на сучасному етапі розвитку ботанічної 

науки перетворилось в одне з I I  фундаментальних відгалужень, а 

сама назва "життєва форма* все більше утверджується в значенні 

загальноботанічного і навіть за гал ьнобі алогічного поняття /Сереб­

ряков, IS62; Голубев, 1968; Алеев, I960 , J986; Серебрякова, 1985; 

Нухимовский, 1986/.

Ьагатоаспектний науковий і прикладний характер концепції жит­

тєвої форми рослин та її інтегруюча роль у системі ботанічних 

знань висувають на периий план погребу поглибленого вивчення при­

роди цього феномену, = кцй, за виоловои £<Г.« Алеева /19 86 /»  в обу­

мовленою середовищем сруктурною формо» розвитку життя і елементом 

процесу біологічної еволюції.

Екологічною морфологією рослин нагромаджено багатий фактичний 

матеріал про Судову і функції життєвих форм із різних таксонів 

квіткових рослин, закономірності І* онтоморфогенезу, принципи • 

класифікації та шляхи еволюційних транеАоршцій. Проте,багато пи­

тань цієї проблеми в їх методичному, прагматичному і теоретичному 

аспектах залишаються остаточно не розв"язаними «бо в дискусійними. 

До них, зокрема, можна віднести недостатню розробленість методики 

вивчення метанерної будови і морфогенезу монокарпічного пагона 

квіткових рослин як основного елемента структури їх пагонового 

тіла. Потребують розлирення дослідження з онтоморфогенезу різних 

категорій життєвих форм, особливо із типів напівчагарників t на- 

півчагарничків, травмянистих подікарпіків і мононарпіків, Особли­

вого значення неОувавть питання періодизації оинонтогенезу рбслин 

залежно від характеру індивідуальності та цілісності організму. 

Вимагав подальшого опрацювання перспективна концепція "архітектур­

них моделей" або "моделей пагоноутворення", яка дозволяє з нових 

позицій підійти до з"яоування цілого ряду суттєвих характеристик 

життєвої форми, особливо щодо становления I I  морфоотруістури та 

зв"язків з умовами абіотичного | біотичного оередовица. Це етосу- 

ється також питань класифікації життєвих форм, і мсдуоій їх перет­

ворень. "Відкритими" залишаються питання уніфікації термінологіч­

ного і понятійного апарату даної науки, включаючи і найдоловніше 

її поняття - життєва форма.

Одним з плідних напрямків розв"язання загальнотеоретичних і 

спеціальних питань екологічної морфології рослин в вив'чення життє­

вих форм на прикладах окремих систематичних груп відпоиідного так-
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©он ом і много рангу, які відрі знявтьвя, а одного Ооку, однорідної» 

генетичних і філогенетичних зв"язків, в а другого - різноманітні» 

отв спектру життєвих формс Серед квіткових рослин значний інтерес 

у цьому відношенні являв родина губоцвіті, яка відзначається ба- 

гатвтвом еволюційно прогресивних біоморф. Зважаючи на великий 06“ 

ояг родини /біля 200 родів, 3500 вцдів/„ об"єктом досліджень об­

рано її представників» що зростають на території України в уоіх 

природних зонах та висотно-рослинних поясах.

В біоморфологічному аспекті губоцвіті взагалі і України зокре­

ма залишаються практично не вивченими» Літературні відомості про 

життєві форми рослин цієї родини фрагментарні і не розкривають 

усієї картини їх морфологічної різноманітності,, особливостей 

структури, морфогенезу, закономірностей географічного поширення 

та модусів еволюції»

Мета і завдання досліджень. Основною метою досліджень було 

проведення структурного і морфогенетичного аналізів життєвих форм 

губоцвітих України і розроблення на еволюційних засадах їх еколо- 

го-морфологічної класифікації о Згідно з цим передбачалось розв'я­

зання таких завдань:

І» Провести критичну оцінку вживаних у біоморфології рослин і 

не уніфікованих термінів та їх дефініцій.

2о Розробити нові методики вивчення метамерної будови пагонів 

рослин з використанням математичних методів,, у тому числі методу 

моделювання»

Зо Вивчити метамерну будову монокарпічних пагонів рослин і за­

кономірності їх поздовжньої симетрії за найбільш суттєвими екзо- 

морфологічними ознаками о

4 о Розробити класифікації) пагонів губоцвітих і дати морфоотрук- 

турну та еколого-біологічну характеристику виділених типів»

5 о Вивчити морфогенез монокарпічних пагонів та його залежність 

від типу, будови пагона, життєвої форми рослини та її систематично­

го положення о '

бо Описати моделі пагоноутворення та розкрити закономірності 

формування систем пагонів у роолмн різних життєвих форм»

7» Е 'вчити морфогенез життєвих форк роолин залежно від харак­

теру індивідуальності організму, розробити власну систему його ві­

кової періодизації та встановити основні закономірності цього про­

цесу»

8 о Обгрунтувати потребу найменування власне життєвої форми як 

основної kj сифікаційної одиниці і запропонувати свій опосіб тако­

го найменування.



Розробити принципи І скласти класифікацію життєвих форм 

гу 6ед »Н ш  України».

10» Врлвеоти порівняльній таксономічний аналіз життєвих форк 

гуйеивітмх, вдавити особливості їх екології і хорології в межах 

України та можливі тенденції їх морфологічної еволюції»

Наукова новизна роботи. Дисертація є першою монографічною

роботою про життєві форми губоцвітих України, особливості їх мор- 

фоструктурної організації,, закономірності морфогенезу та класифі­

кацію, На основі концепції структурно-функціональних зон монокар- 

пічного пагона і використання математичних методів розроблено 

/  у співавторстві з Бої. Козієм /  оригінальні методики зонального 

моделювання метамерної будови монокарпічних пагонів різних типів 

і гармонійного аналізу статистично репрезентативних .моделей їх вк« 

зоморфологічних параметрів, з допомогою яких виявляються основні 

закономірності загальної і зональної поздовжньої симетрії даного 

органу у рослин різних видів» Встановлено,, що зміна окремих ознак 

вздовж осі пагона в генетично детермінованою і специфічною для 

кожного видового таксону. Завдяки такій особливості поздовжньої 

симетрії пагона, остання набуває отатусу діагностичної ознаки і 

може застосовуватись у систематиці та селекції рослин. Вперше для 

видів губоцвітих розроблено лінійну онотеїф пагонів, цо відбиваг 

особливості їх будови, розвитку та відмирання. Обгрунтовується до­

цільність виділення інтегративних типів пагонів на основі певного 

поєднання ознак, що властиві пагонам конкретного виду й обумовле­

ні його генотипом.

Вперше отримані дані про закономірності морфогенезу монокарпіч­

них пагонів різних типів і життєвих форм» Запропоновано новий 

підхід до виділення фаз морфогенезу пагона 1 типізації цього'про­

цесу. остановлена константність одних фаз морфогенезу, які "яаоти- 

ві розвитку пагонів будь-якого типу, і специфічність інших, що 

проявляються тільки у пагонів певних типів. Вперше акцентується 

на явищі "ефекту формотворення елементарного и^тамера", розкрива­

ється його роль в утворенні різноманітних морфологічних конструк­

цій пагонів і модусах їх трансформації. Виявлені особливості фор­

мування моноподіальної і симподіальної систем.пагонів,"охаракте­

ризовані моделі пагоноутворення, в тому числі і. вперше виділеної 

моноподіальної напіврозеткової. Проведено їх класифікування на 

субмоделі за характером метаморфозу пагонів, ступенем спеціаліза­

ції, особливостями відмирання та топографією органів іновацій.

- У  ~



Запропоновано о хе му вікової періодизації великого миттєвого 

циклу /еинонтогенезу/ квіткових рослин, на базі застосування якої 

досліджено морфогенез індивідуальних, складноїцдизідуальних і 

кондивідуальних напівдеревних та трав"янистих життєвих форм. Роз­

роблено класифікація онтогенезу і син онтогенезу рослин, дано ево- 

лвційну оцінку виділеним класифікаційним категоріям. Критично 

аналізується поняття "власне життєва форма" у значенні основної 

одиниці еколого-морфологічної класифікації. Дається новий спосіб 

найменування власне життєвих форм і обгрунтовується некоректність 

застосування з метоп їх найменування видових назв рослин, На осно­

ві оинтезу отриманих даних про будову і морфогенез пагонів, моде­

лі Нормування пагрнових систем, структуру і морфогенез видів гу­

боцвітих України вперте складено ієрархічну класифікацій життєвих 

форм рослин цієї родини, в якій запроаавонаиа нова система класи­

фікаційних одиниць рівних рангів. Проведено порівняльний аналіз 

таксонів цієї системі, виявлені кількісні 'шіявідноаемия між ними, 

закономірності географічного помирений в межах /країни, а такой 

здійснена їх оцінка з позиції сановних напрямків е воле ції життє­

вих фори рослин. . . . . . .  . . . .

Положення, які ш о м т м и ш и » .

1 . Ком д о ту  альні всипи— і структурного 1 морфогеветичного 

аналізів життєвих фори l y t a n l r a , які розкривав» з а г и н і  і 

часткові закономірності їх г а б і ї у а м н п  багатства, індивідуаль­

ного розвитку та еволвціВимх верет во режь.

2 .  Метод зомалшого новелававма ввтвмсрпо/ будови иомоварвіч- - 

ного пагона рослин.

* .  Кометавтиість і свецвфічміать | и  иеюфогаиезу намова рвіч- 

ного вагова та "афект форвот воре нив еаамев? ріиго мвтаме ра" як 

один із факторів структурного ріівпшвіїн

5 .  Пришви в класифікації 1 класвфікар <

рения.

6 .  Вікова оеріодваавів m M i f i m i j  і ваго тввізавія а вра­

хуванням характеру індввідуальвоаті та чвдвтего араиву морфоло­

гічної дезінтеграції ц п в і в у .

7 .  Еколого-морфовогічва кваввфікац!г хвгтевах фори губоцвітих 

/країни і свстевв ц  одввяць. Своє і б

фор“ -

■ад»—  аганрм-

Практичі значения робота, фактичні результата і теоретичні

- І» -
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висновки диоертації в відповідним вкладом у подальший розвиток 

біоморфології рослин, мають вони також значення для сиотематики, 

морфології, популяційної екології, фітоценології, біогеоценології 

та теорії еволюції. Запропоновані методи зонального моделювання 

метамерної будови пагонів і гармонійного аналізу моделей їх мор­

фологічних параметрів можуть використовуватися при описах і діа­

гностуванні видів природної флори, а також у селекційній практиці. 

Конкретні дані про будову життєвих форм губоцвітих, їх морфогенез 

і класифікацію складають наукову основу для цілеспрямованого про­

ведення інтродукційних робіт з представниками цієї родини, біль­

шість з яких є цінними лікароькими, ефіроолійними та декоративни­

ми рослинами. Біоморфологічні характеристики видів мажуть бути ви­

користаними для складання визначників і "Флор” , у написанні під­

ручників з ботаніки, екології і географії рослин, науково-популяр­

них видань з раціонального використання і охорони корисних видів 

України. Матеріали дисертації включатгьоя в лекційні курои з бо­

таніки та охорони навколишнього природного оередовища, що читаю­

ться нами студентам ветеринарної академії та слухачам факультету 

підвищення кваліфікації спеціалістів сільського господарства. '

Апробація роботи. Основні результати диоергації доповідались 

на У-УІІІ змїздах Українського ботанічного товариства /19 72 , -1977, 

1962, 1967 p p ./ ,  на Пераій республіканській нараді з питань біо- 

геоценологічних досліджень в Україні /Львів, 1975/, на міжвузів­

ській конференції, присвяченій вивченню отруктури 1 динаміки рос­

линного покриву /Москва, 1977/, на республіканському семінарі з 

проблем еволюційної морфології і біохімії в систематиці' і філоге­

нії /Ялта, 1980/, на У Всесоюзній вколі з теоретичної морфології 

рослин /Львів, 1987/, на конференції "Архітектоніка рослин і жит­

тєві форми" /Москва, 1989/, а також на засіданнях Львівського від­

ділення Українського ботанічного товариства.

У завершеному вигляді дисертація обговорена на розширеному за­

сіданні кафедри біології Львівської академії ветеринарної медицини 

та відділів Інотитуту екології Карпат АН України, а також на роз­

ширеному засіданні відділу систематики і флористики судинних рос­

лин Інституту ботаніки їм. М .Г. Холодного АН України..

Публікації. За матеріалами досліджень опубліковано 24 рбботи.

Обсяг і структура-роботи. Дисертація викладена на 550 сторін­

ках машинопису, окладається із вступу, 9 розділів, висновків та 

списку використаної літератури* що включає 568 найменувань, ілюст­
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рована 2-І таблицею і 91  рисунком.

Розділ І . СИСТЕМАТИЧНИЙ ОГЛЯД І ОСНОВНІ РИСИ МОРФОЛОГІЇ

ГУБОЦВІТИХ УКРАЇНИ

Родина губоцвіті у флорі України представлена 171 видом, які 

належать до А підродин, 10 триб, 8 підтриб і 40  родів. Найбільши­

ми за обсягом таксонів є дві підродини - Baturejoideae /24  роди 

і 95 видів або відповідно 60 і 55 ,5  % від їх загальної кількооті/ 

і Stachyoldeae /ІЗ родів, 51 вид або 3 2 ,5  і 29 ,8  %/,  В родовоку 

спектрі перше місце за багатством видів пооідає рід Salvia /22  

або 12 ,7  % / .  Замітно йому поступаютьоя роди Thymue і Stachys 

/по 15 видів/, а також Mentha, Scutellaria, Ajuga й Teucrium 

/8  - 10 видів/. На долю названих родів припадав понад половина 

представників родигіи, що зростають на території України. В той же 

час 52 ,5  % родів представлені лише 1-2 видами, що в сукупності 

складав 17 ,5  % від усіх видів. Серед них значну групу окладають 

роди, дислокація видів яких у флорі України зумовлена виключно 

умовами культури /  Rosmarinus, Lavandula, Lallemantla, Molu- 

cella, Majorana, Perilla , Ocimum/. Разом до них належать 19 ви­

дів або I I ,І  %. В дикороотучому стані, таким чином, поширені 152 

види чи 88,9  %.

Губоцвітим притаманний ововрідний "морфологічний образ", у 

створенні якого ведуча роль належить процесам адоптації до запи­

лення комахами, які призвели до глибокої спеціалізації генератив­

ної сфери, олігомеризації елементів квітки, зрослспелюотковооті 

та зигоморфнооті оцвітини. Не мене характерні ознаки властиві я 

органам вегетативної сфери: навхрест оупротивне розташування 

простих листків, переважно не розчленовані листкові пластинки, чо­

тиригранні стебла. Розвиток у губоцвітих екзогенних залозистих 

структур, в яких синтезуються ефірні олії та вмоли, виділяв їх у 

ряд цінних в практичному відношенні рослин, що знаходять застосу­

вання в різних галузях народного гооподаротва та медицині.

Розділ 2 . 0Б"ЄКГИ І МЕТОДИ ДОСЛІДЖЕНЬ

L .I .  Матеріали і методи. Вивчення структури і морфогенезу 

життєвих форм губоцвітих проводилось безпосередньо в умовах при- 

роднього уростання видів у межах лісової, лісостепової і степової



зон рівнинної частини України. Крім польового, детально аналізу­

вався також гербарний матеріал з усіх видів родини, що зберігає­

ться в Інституті ботаніки і * . М .Г . Холодного АН України та Львів­

ському природознавчому чузеї. Збір польового матеріалу і його 

наступне камеральне опрацювання проводились в основному за загаль­

новживаними методиками /Рабогнов, 1930; Серебряков, 1964; Скрип- 

чинский, Дударь, Скрипчинский, Шевченко, 1970; Уранов, 1975; Смир­

нова и д р ., 1 976 /. Кількісні характеристики складались за резуль­

татами біометричних досліджень морфологічних параметрів органів 

вегетативної і генеративної сфер рослин репрезентативної вибірки 

з однієї популяції. Достовірність кількісних показників відпові­

дала 95  % - му рівно ймовірності.

Вивчення морфогенезу життєвих форм пол і центричного тилу /веге­

тативно рухливі клоноутворвючі види/ проводилось за власним варі­

антом періодизації їх великого життєвого циклу /Ьерко, 1976а, 

19766 /, який апробовано на цілому ряді представників з типу трав"- 

янистих палікарпіків. Для складання діагнозів життєвих форм вико­

ристовувався комплекс морфоотpyirtyрних та еколого-біологічних оз­

нак. Дослідження структури монокарпічних пагонів різних видів 

рослин здійснено за розробленими оригінальними методиками а вико­

ристанням математичних методів /Ьерко, Козий, 1987; Козій, Ьерко, 

1909. 1991 / . . . .  -........  . -. .. . . . .  . . .  . . . . . .

2 .2 .  Запропоновані методи дослідження метамерної будови моно­

карпічних пагонів рослин. ............ ..................

2 .2 .1 .  Зональне м одел сван ия метамерної будови монокарпічного 

пагона.-Вихідними даними для моделювання метамерної будови пагона 

є репрезентативна вибірка пагонів досліджуваного виду, опрацьована 

біометрично за заданими геометричними параметрами метамерів.<Вихо­

дячи з концепції структурно-функціональних зон пагона і враховуючи, 

що з усіх параметрів метамерів кожної із його эон визначальними є 

кількість і довжина Міжвузль, запропонована методика моделювання 

базується на таких припущеннях: а /  кількість метамерів зони моделі 

повинна бути рівною найближчому до середньоарифметичного значення 

цілому числу; б /  сумарна довжина осей елементів вибірки повинна до­

рівнювати сумарній довжині такої ж кількості моделей; в / для збе­

реження геометричної подібності моделі й елементів вибірки спів­

відношення довжин міжвузлів сусідніх метамерів моделі повинні до­

рівнювати співвідношенням середніх довжин міжвузлів відповідних 

елементів вибірки. Математичний аспект методики та алгоритм вико­

нання відповідних обчислень викладено в дисертації.
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2 .2 . 2 . Гармонійний аналіз у порівняльній оцінці метамерної 

будови монокарпічних пагонів. Для виявлення оСективного крите­

рію оцінки результатів порівняльного аналізу модельних кривих 

однойменних параметрів морфологічної Оудови монокарпічних паго­

нів рослин різних ввдів за ознакою подіоності або відмінності 

їх форм Суло використано метод гармонійного аналізу, що застосо­

вується в математичній фізиці для вивчення і порівняння форм 

кривих. Сутність і зміст методики докладно подаються в тексті 

дисертації. Її ефективність апробована на прикладі порівняння 

форм кривих довжин міжвузль ортотропних монокарпічних пагонів 33 

напівчагарничкових видів роду Thymus /Ьерко, Козій, 1991 / ,  а 

також пагонів цілого ряду трав“янистих представників із інших 

родів губоцвітих флори України.

Розділ 3 .  ЕЛЕМЕНТИ МОЙОСТРУКТУРНОЇ ОРГАНІЗАЦІЇ ПАГОНОоИХ 

СИСТЕМ ГУБОЦВІТИХ, ЇХ НОМЕНКЛАТУРА І ТЕРМІНОЛОГІЯ

У зв"язку з відсутністю загальновживаної наукової номенкла­

тури і термінології основних одиниць метамерної Оудови пагонової 

сфери рослин, а також потребою вироблення власного підходу сто­

совно використання окремих з них для структурного аналізу і мор­

фогенезу життєвих форм губоцвітих, в роботі дається порівняльний 

огляд і критична оцінка цілого ряду таких одиниць і їх систем, 

термінів і понять, виділених і запропонованих багатьма авторами.

В результаті проведеного узагальнення з"ясувалось, що найбільш 

прийнятною з уоіх систем структурних одиниць пагонового тіла ге- 

максилярних рослин є система Л .Є. Гатцук /1974а /, в якій відбито 

ієрархію одиниць відповідного рівня метамерії і використані в 

більшості випадків терміни і поняття, що давно утвердились в біо- 

морфології рослин. Основними одиницями цієї системи /в  порядку 

зростання їх рангу/ є елементарний метамер, елементарний пагін, 

моноподіальний пагін, система скелетного моноподіального пагона 

і ик частковий її прояв - монокарпічний пагін, система моноподі- 

ильних пагонів, кущ, первинний кущ 1 парціальний кущ. Й окремих 

випадках, чкі викликались доцільністю відображення специфіки 

структурно-функціональної організації пагонових систем окремих 

категорій життєвих форм, використовувались також інші терміни і. 

П ін .ттч , джиьані в біоморфології рослин, наприклад, полікарпічний 

и;.гін, парціальний пагін, скелетна вісь, гілка і деякі інші.
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Розділ k .  ПАГІН ГУБОЦВІТИХ, ЙОГО М ОРГСТРУКТУРА ТА 

ОСОБЛИВОСТІ ПОЗДОВЖНЬОЇ СИМЕТРІЇ

4 .1 .  Концепція метамерної будови пагона 1 й о го  поздовж ньої 

симетрії. Лається с тис л ий  огляд найбільш суттєвих положень концеп­

ції метамерної будови монокарпічного пагона як основної структур­

ної і функціональної одиниці пагонової сфери переважної більшості 

квіткових рослин, а також закономірностей зміни екзоморфологічних 

параметрів метамерів вздовж його осі, цо були сформульовані кла­

сичною морфологівю та підтверджені і поглиблені багатьма сучасни­

ми дослідженнями /Серебряков, 1952; Сабинин, 1963; Синнот, 1963; 

Коидратьева-Мельвиль, 1965, 1980; Серебрякова, 1971; Васильєв, 

Гольцова, Колодяжный, 1980, 1981, і і н . / .

3"ясовано, що утворені апексом пагона елементарні метамери 

відрізняються між собою не тільки гетерохронніотю органогенезу, 

але й наявністю відповідних спільних зв'язків, що притаманні їх 

окремим групам або агрегаціям. У фізіологічному і морфологічному 

відношеннях характер цих зв'язків проявляється у Єдності викону­

ваних агрегаціями функцій та подібності зовнішніх і внутрішніх 

ознак їх елементів /вуала, листка, міжвузля/. Агрегованіоть мета­

мерів вздовж осі пагона і властива їм нетотожність за багатьма 

суттєвими ознаками і властивостями свідчать про відносну дискрет­

ність структурно-функціональної організації цього органу, що ста­

ло підставою для його поділу на окремі зони - базальну, префло- 

ральну і флеральну. Утворення кожної > цих зон пов“язане з доміну­

ючою роллю-того чи іншого виду органогенезу апікальної мерицтеми

- периферійного, осьового чи органогенезу органів квітки. Незважа­

ючи на різний генезис і пов"язаиу з цім відмінність у будові.та 

функціях, уві три зони в сукупності вкладають одну  інтегровану і 

саморегульовану оиотему погона, яка забезпечує виконання ним жит­

тєво важливих для рослини процесів асиміляції та репродукції.

Крім особливостей зональної диференціації, до числа найхарак­

терніших рис метамерної будови пагона належить закономірна послі­

довна змінюваність цілого ряду морфологічних ознак метамерів 

/довжина міжвузль, їх товщина, форма 1 лінійні розиіри'влементів 

листка, будова вузлів/ вздовж його осі, що при їх графічному-зоб­

раженні має вигляд плавної одновершинної кривої. Природа цього 

надзвичайно цікавого в теоретично»^ і прикладному аспектах явища, 

залишається остаточно не з"яоованою, хоча для його пояонення вису­

вались різні теорії та судження /Кренке, 1940; Серебряков, 1952;
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Сабинин, 1963; Казарин, 1969, й ін. / .  Нові дослідження дише під­

тверджують вельми окладну картину поздовжньої симетрії пагона 

/Серебрякова, 1971; Васильев, Гольцова, Колодяжный, 1980, IS8I; 

Кондратьева-Мельвиль, I960; Шульгин і і н ., 1 986 /, яка створюється 

наявністю тісних корелятивних зв*язк1в між окремими ознаками, що 

виникають під дією ендогенних факторів в процесі онтогенезу рос­

лини в конкретних умовах середовища.

4 .2 .  Зональна метамерія монокарпічного пагона губоцвітих і її 

еколого-морфологічні особливості. Виходячи з концепції зональної 

будови монокарпічного пагона квіткових рослин, охарактеризовано 

структурно-морфологічні особливості та функції базальної, префдо- 

ральної. і (Ьлоральної зон пагона цього типу у різних видів губо­

цвітих і їх життєвих форм. Серед усіх зон найбільшою морфологічною 

різноманітністю, числовою варіабельністю структурних елементів та 

широким спектром еколого-біологічних ознак виділяється базальна 

зона пагонів. Залежно від їх типу будови та умов середовища /під­

земного чи приземного/ цю зону утворюють від ї до 20 метамерів з 

вкороченими,- короткими аОо видовженими міжвузлями, лусковидними 

або справжніми листками та Оруньками відновлення. В пагонів части­

ни рослин базальна зона, крім іноваційної функції, набуває ряд 

додаткових властивостей /вмістища запасних поживних речовин, веге­

тативного розростання і вегетативного розйноження/, у зв"изку з 

чим її метамери, видозмінюючись, перетворюються на різні за гене­

зисом /тіпогеогенні, епігеогенні/ і типом будови /вкорочено-, ко­

ротко-, довгометамерні/ кореневищні та столонні отруктури. Особ- • 

ливою специфічністю будови характеризуються базальні зони розет- 

коутворюючих пагонів, які позбавлені осьових інтеркадярних мерис­

тем і є деметамеризованими. В окремих випадках /напіврозеткові ор- 

тотропні пагони моноподіальних і симподіальних напівчагарничків/ 

базальні зони втрачають функцію відновлення і не приймають участі 

у формуванні базових структур роолин /систем кореневищ, каудекса, 

гілок/.

ПреЛлоральна зона монокарпічних і?агонів розвивається завжди в 

повітряному середовищі, має здебільшого вертикальну просторову 

орієнтованість і відзначається загалом одноманітністю морфологіч­

ної оудови. Осооливості цієї зони визначаються поєднанням двох 

типів органогенезу апікальної мериотеми - листового та осьового.- 

в результаті їх діяльнооті утворюється серединна формація, як 

прав.ио, пиостих листків, навхрест супротивний (Ьілотаксис, видов- 

*ем! міжвузля чотиригранної форми та бокові силептичні вегетативні



- II -

і вегетативно-репродуктивні пагони збагачення /паракладії/. Прак­

тично уоі ці ознаки мають константний для рослин характер 1 неза­

лежно від виду виступають у значенні "гештальт-ознак" /Корона, 

1987/ префлоральної зони. Натомість за отупенем варіювання числа 

утворюваних цю зону метамерів /від І до 29 у різних вадів/ вона 

не поступається перед зоною базальною.

Флоральна зона монокарпічного пагона відповідав ділянці його 

головного суцвіття, яке у губоцвітих найчастіше розвивається у 

формі багатьох різновидностей тирсу - кільчастого, колосовидного 

тощо. Основним елементом головного суцвіття в парціальні суцвіття 

у вигляді дихазіїв або монохазіїв в пазухах фрондозних чи бракте- 

озних листків. Б сукупності вони формують неоправкні кільця, чис­

ло яких примопропорційне числу метамерів зони /від 2 до 2і* / .

Незважаючи на спільність багатьох отруктурних і функціональ­

них ознак, властивих розглянутим зонам пагонів різних видів, сто­

совно до пагона конкретного ваду вони нетотожні за метамерною бу­

довою таким же зонам пагона Іншого виду. Пагін певного виду за 

кількісним поєднанням метамерів о$оїх зон в строго видоспецифіч- 

ним, відображаючи тим самим тільки йому властивий ендогенний ритм 

розвитку.

Ц .З . Основні закономірності загальної і зональної поздовжньої 

симетрії монокарпічного пагона губоцвітих, оа допомогою морфомет- 

ричного вивчення ряду важливих параметрів /довжини і товщини між­

вузля, довжина 1 ширина листкової пластинки, довжина черешка/ ме­

тамерів монокарпічних пагонів понад 60 видів рослин і побудованих 

на його, оонові статистично репрезентативних моделей цих параметр і е 

встановлено, що їх змінюваність вздовж ооі пагона графічнб виража­

ється найчастіше у вигляді одновершинної кривої. Проте, як з"ясу- 

валось, одновершинний характер такої кривої в лише найзагальнішою 

закономірністю поздовжньої оиметрії пагона, за якою маскуються ба­

гато суттєвих рис зміни параметрів окремих елементів метамерів як 

в межах пагона одного виду рослин, так і зміни параметра одноймен­

ного елементу у пагонів різних видів і життєвих форм.

‘і .3.1.  Зміна довжини міжвувль монокарпічного пагона. Встанов­

лена значна різноманітність зміни цього параметра пагона у різних 

видів, форми кривих якого можуть бути зведеними до двох типів - 

одновершинних 1 дво-, багетовериинних.кривих. Зміна довжин міжвузль 

за формою кривих першого типу в найбільш частою у пагонів рослин, 

родини і властива приблизно 80 % вадів. Одначе, незважаючи на свою

однотипність, у пагонів різних видів рослин ці криві виділяються
: •
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своєрідністю і значними відхиленнями від типової плавної одновер­

шинної кривої. Проявляються вони, як правило, в різних положеннях 

точки макоимуму кривої в межах префлоральної і флоральної зон па­

гона, а також у графіці її висхідної і висхідної частин. З огляду 

на це тип одновершинних кривих розділено на два підтипи; кривих з 

максимумом на будь-якому з міжвузль префлоральної зони /підтип А /

і кривих 8 максимумом на першому міжвузлі флоральної зони /підтип 

Б / .  В розділі дається детальна характеристика підтипів і різновид­

ностей модельних одновершинних кривих зміни довжин міжвузль у па­

гонів різних видів і життєвих форм.

Т т  дво- і оагатовершинних кривих мав обмежене поширення і 

властивий лише диг і полі циклічним пагонам напівчагарничкових ви­

дів, а також моноциклічним пагонам деяких трав"янистих полікарпі- 

ків, що мають у своїй структурі довгокореневищні або столонні ді­

лянки;- • ..................... ■

4 .3 . 2 .  Зміна товщини міжвузль пагона. Товщина міжвузль належить 

до категорії тих ознак пагона, особливості поздовжньої симетрії 

яких обумовлюються в першу чергу будівельно-механічною функцією 

стебла. Описувана в літературі однонаправлена зміна /в  сторону 

зменшення від основи до вершини/ кількісних значень цієї ознаки 

стосовно пагона губоцвітих виявляв аналогію лише у певної частини 

їх видів. Для більшості з них характер зміни товщини міжвузль в 

набагато різноманітнішим, що пов"язано з лоліваріантністю морфоло­

гічної будови пагонів у різних представників родини і, зокрема, 

осооливоотями співвідношення осьових та латеральних структур в за­

гальній архітектоніці пагона конкретного типу. В ортотропних без- 

розеткових і напіврозеткових пагон}в, основна частина тіла яких 

знаходиться у повітряному середовищі 1 зазнав більш-менш однакових 

статичних і динамічних навантажень, встановлено щонайменша 6 варі­

антів зміни товщини міжвузль, що графічно виражаються одновершинни­

ми /рідко двовершинними/ кривими. Максимуми цих кривих, залежно 

віл варіанту, припадають на одне із середніх або верхнв міжвузля 

оазальної зони, на нижнє або верхнє міжвузля префлоральної чи ниж­

нє міжвузля флоральної зон. Подібні або олизькі до ортотропних па­

гонів видь.іено варіанти зміни товщини міжвузль також і у пагонів 

анізотропного типу.

'і .3 .3 . Ьміна лінійних параметрів листків вздовж осі пагона. На 

нідміну від міжвузль, зміна кількісних значень екзоморфологічних 

ознак листків метамерів монокарпічного пагона вздовж його стеблової 

сої від основи до її вершини відбувається виключно у вигляді одно­
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вершинної кривої. Подібна однотипність змінюваності ознак листків 

заовідчує загальну закономірність їх поздовжньої симетрії, яка 

властива пагонам усіх рослин, незалежно від їх виду та життєвої 

форми. Проте, при детальному аналізі і порівнянні модельних кри­

вих ознак цих елементів пагонів різних.видів встановлена, з одно­

го боку, значна різноманітність їх "графічних портретів", кожен з 

яких мав явно виражені риои видової специфіки, а 9 другого - певна 

подібність "портретів" кривих однойменної ознаки за положенням 

точки їх максимального значення в поздовжньо-зональній структурі 

пагона та .'характером висхідних | ниохідних частин. Так, криві амі­

ни довжини череняа м отків  розділяються на дві групи з а /  макси­

мумом в межах базальної або на кермому міжвузлі префлоральної зон 

а крутое висхідною і ташв а ииохідмоа частинами /пагони напівро- 

зетковаго, рідне безрозеткового ти» і в / і б /  в максимумом на будь- 

якому міжвузлі префлоральної зони і асиметричністю висхідної і 

ниохідної частик /моноциклічиі пагони безрозеткового типу/.

Широким спектром форм відзначаються крмаі зміни довжини і ши­

рини листкових плаоткмок. їх максимуми у пагонів різного типу бу­

дови розтааовуютьоя у будь-якій із отруктурно-фу нкціональних зон

і , як правило, е асиметричними» За допомого» порівняльного аналізу 

модельних кривих встановлено наявність або відоуткіоть кореляцій 

Між градаціями ознак листка і оотаниіх відновно ознак міжвузль па­

гона. Бони звадятьоя до того, цо а /  довжина 1 ширина лиоткової 

плаотинки s ті око взаємозалежними між собою і змінюються вздовж 

осі пагона однотипно» б / зміна довжини червяка не кореше з довжи­

ною і шириною його плаотинки; в /  між довжиною листка і довжиною 

міжвузля метамера корелятивні зв"яакя мають різноплановий харак­

тер: в одних видів між шага ознаками в прямий зв"язок /довге між­

вузля - довга листкова пластинка/, в інших такого зв"язіф немає 

або цей зв"язок в зворотнім /коротке міжвузля - довга пластинка/; 

г /  довжина череяка і довжина міжвузля ке в взаємозалежними ознака­

ми. Виходячи з цього, мокна погодитись а Б .Р . Васильєвим і Н .І . 

Гольцовою /1 9 8 0 / ,  що різні' ознаки метана рів пагона відрізняються 

різними закономірнботями змій в його поздовжньому Вимірі, причина­

ми яких є наявність значного чиола незалежних внутрішніх факторів, 

які одночасно керують формотворчими процесами на всьому протязі 

розвитку даного органу як інтегрованої біологічної системи.
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Розділ 5 .  ТИПИ, ПАГОНІВ ГУБОЦВІТИХ І ЇХ ЕШОГО-МОРШОГІЧНА

ХАРАКТЕРИСТИКА

5 .1 .  Короткий огляд класифікацій пагонів квіткових рослин.

. Проаналізовано підходи різних авторів щодо класифікації паго­

нів рослин. 3"яоовано, що більшість класифікацій будувалась за од­

нією чи поєднанням декількох ознак морфологічного або біологічного 

змісту /warming, 1918; Серебряков, 1959; Мазуренко, Хохряков, 

1968; Серебрякова, 1971; Гатцук, 19746; Зиман, 1976; Николаев,

1982, і і н . / .  У суттєво іншому плані розв'язується це питання 

В.М. Голубєвим /19686 , 1972/ і Є.Л. Нухімовським /  1971, Б 8 6 ,  

1988 /, якими використовується комплекс ознак, внаслідок чого роз­

роблені ними класифікації пагонів набувають рис багатолінійної 

системи.

; 5 .2 ;  Біолого-морфологічна класифікація пагонів губоцвітих та 

еколого-отатистичний аналіз її одиниць. В основу побудови класи­

фікації покладено 8 рядів ознак, що відбивають найбільш суттєві 

морфологічні.! біологічні особливості пагонів губоцвітих, а саме:

І / здатність до репродуктивної функції, 2 /  кратність плодоношення, 

З /  циклічність розвитку, 4 /  довжина міжвузль і характер облиотв- 

лення, 5 /  напрям росту, 6 /  ступінь здерев"яніння, 7 /  особливості 

відмирання і 8 /  наявність та види метаморфізованих структур. Згід­

но принципу лінійнооті /Голубев, 1972/ усі ці ознаки вважаються 

рівнозначними. В кожному із рядів ознак пагони розділяються на 

альтернативні типи,, найменування і дефініції яких є загальноприй- 

нятними в біоморфологічній літературі.

Судячи з цієї класифікації /та б л ./, у більшості видів губоцві­

тих України формуються пагонові системи, основним структурним еле­

ментом яких є пагони, що належать до генеративного типу /9 6 ,7  і / .  

Майже у всіх видів ці пагони монокарпічні /9 4 ,7  % / ,  за винятком 

представників родів Galeobdolon і Glechoma, у яких вони здатні 

до декількакратного прояву репродуктивної функції. До числа пере­

важаючих належать також пагони моноциклічного /7 0 ,4  % / ,  безрозет- 

кового /8 4 ,2  % / ,  ортотропного і висхідного /5 7 ,9  % / ,  трав'янисто­

го /7 8 ,3  % / і акронекрозного /7 5  % / типів. Порівняно замітний від­

соток у загальному спектрі типів пагонів складають дициклічні 

/2 0 ,4  і / , напіврозеткові /1 5 ,1  % / ,  анізотропні /3 6 ,8  Ц , напівде- 

ревні /2 1 ,7  І / , некрозні /1 7 ,8  Ц  пагони та пагони, що мають у 

своїй оудові різнометамерні за довжиною міжвузль кореневищні струк­

тури /24 ,3 % / .
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Таблиця

Лінійна система пагонів видів губоцвітих флори України та 

їх кількісна характеристика

: Кількість : В % від 

Біоморфологічні ознаки 1 типи пагонів : видів : кількості

______ _________________________________________________ S_________________ ; видів -

І . Ступінь спеціалізації

: Кількість : В % від

Біоморфологічні ознаки 1 типи пагонів j видів : кількості

: і видів •

І . Ступінь спеціалізації

І , Вегетативні 5 3 .3

2 і Вегетативно-репродуктивні 147 96 ,7

I I .  Кратність плодоношення

І. Акарпічні 5 3 .3

2 .  Монокарпічні Рй 9 4 ,7

3 .  Ди-. олігокарпічні 3 2 .0

I I I .  Циклічність розвитку

І . Моноциклічні і озимі 107 70,4

2 , Дициклічні ЗІ 20,4

3 .  Поліциклічні й 9 .2  .

ІУ. Співвідношення довжин міжвузль

і особливості облиствлений

І . Безрозеткові 128 84, Z

2 . Напіврозеткові 23 1 5 .1

3 .  Розеткові X 0 ,7

У . Напрям росту

І . Ортотропні і виохідні 88 57,9  ’

• 2 .  Плагіотропні 8 5 ,3

3 .  Анізотропні 56 3 6 ,8

УІ. Ступінь здерев"яніння >

X. Напівдеревні 33 21,7

2 . Трав"янисті 119 78,3

У I I .  Наявність та види метаморфізованих

структур

І . Кореневищні 37 24,3

І . І . Компактаокорекевищні 3 2 .0

1 .2 .  Короткокореневиині 14 9 .2

1 .3 .  Довгокореневищні 20 ІЗ,і

2 . Столонні D . 8 .5

2 .1 .  Надземностолонні 4 2 .6

2 .2 .  Підземностолонні 9 5.9
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Таблиця /продовження/

З екологічної точки зору властиві губоцвітим типи пагонів 

чітко розділяються на дві групи: а / типи пагонів із слабко вира­

женою залежністю від специфіки умов місцезростань видів і б / ти­

пи, пагонів, для яких така залежність е очевидною. До першої гру­

пи належать пагони монокарпічного, моноциклічного, безрозетково- 

го , ортотропного, анізотропного, вегетативно-репродуктивного, ак- 

ронекрозного і трав'янистого типів. Вони характерні видам, що 

зростають у найрізноманітніших еколого-фітоценотичних умовах /лі- 

ои, чагарники, луки, отепи, болота, кам"янисті оголення, культур­

ні угіддя/; Другу групу складають пагони акарпічного, ди-, полі- 

циклічного,' напіврозеткового, розеткового, плагіотропного, некроз- 

ного, базиакронекрозного, кореневищного, столонного і напівдерев­

ного типів. Пагони кожного іа цих типів овоїм походженням пов'яза­

ні з адаптацією видів до певних, виразно екологічно окреслених 

місцезростань, наприклад, камняниотих оголень /напівдеревний тип/, 

заболочених лук і боліт /підаемностолонний, Сазиакронекрозний ти­

пи/ тощо. З огляду на це, в ознаках їх морф ост руктурної організа­

ції і біологічних властивостях споотерігаютьоя риси глибокої еко­

логічної спеціалізації, тоді як пагонам типів першої групи харак­

терна висока індиферентність до екатопічнид /м ов .

5 .3 .  Інтегративні типи пагонів губоцвітих і їх хара.ктеристи- 

ка. На відміну від лінійної оистеми паго.чів, інтегративні типи па­

гонів являють собою специфічний для пагонів конкретного виду або 

груп екологічно споріднених видів варіант поєднання ознак тільки 

їм вдаотивих. В підрозділі подано морфогенетичну та еволюційну 

оцінку 20 типів пагонів, серед яких' найбільш поширеними в вегета­

тивно-репродуктивний монокарпічний моноциклічний безрозетковий 

ортотрспний акронекрозний трав"яниотий /стрижнекореневі каудекоо- 

ві оагаторічники/, вегетативно-репродуктивний монокарпічний моно­

циклічний оезрозетковий ортотропний некрозний трав'янистий /гене­

ративні однорічники/, вегетативно-репродуктивний монокарпічний 

моноциклічний оезрозетковий анізотропний довгокореневшцний акро- 

некрозний трав'янистий /довгокореневищні симподіальні багаторіч-

I : 2 : 3

У I I I .  Особливості відмирання

І. Некрозні 27 17,8

2 .  Акронекрозні 114 75 ,0

3 .  Базиакронекрозні II 7 ,2
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ники/ і вегетативно-репродуктивний монокарпічний дициклічний без- 

розетковий анізотропний акронекрозний напівдеревний /петрофільні 

напівчагарнички/. З врахуванням ряду ознак, що відображають тен­

денції до посилення вегетативної рухливості і прискорення темпів 

розвитку пагонів, побудовано морфогенетичні ряди їх типів, які 

розкривають механізми морфобіологічної перебудови цих органів і 

до певної міри шляхи еволюції Життєвих форм.

Розділ 6 .  МОРФОГЕНЕЗ МОНОКАРПІЧНОГО ПАГОНА ГУБОЦВІТИХ.

ФАЗИ. І ТИПИ МОРФОГЕНЕЗУ

6 .1 .  Про термінологію і сутність морфогенезу монокарпічного 

пагона. Як приклад відсутності в сучасній біоморфології уніфіко­

ваних термінів і понять стосовно морфогенезу монокарпічного паго­

на, розглядається історія семантики терміну "малий цикл". В дисер­

тації поділяється і реалізується позиція Т .І .  Серебрякової /19 7 1 / , 

яка запропонувала замінити цей термін в дефініції С .П . Смелова 

/19 37 / на "повний онтогенез пагона".

6 .2 .  Особливості морфогенезу монокарпічних пагонів губоцвітих 

різних типів. Подається детальний опис і схеми повного онтогенезу 

монокарпічних пагонів, що належать до 9 інтегративних типів: моно­

карпічного моноциклічного безрозеткового ортотропного акронекроз- 

ного трав"яниотого /  Salvia verfclolllafca, S . вІиМповл, Sfcaehys 

recta, Be tonic a o ffic inalis /, монокарпічного моноциклічного без­

розеткового ортотропного короткокореневинного акронекрозного тра­

вянистого. /  Melltfcis earmatica, Leonurue qulnquelobatus,_ Bal- 

lota ruderalle/, монокарпічного моноциклічного бе8розетковбго 

анізотропного короткокореневищного акронекрозного трав"яниотрго

/  Prunella grandiflora/, монокарпічного моноциклічного безрозет­

кового довгокореневищного акронекрозного трав"янистого /  Stachys 

sylvatica, Origanum vulgare, Cllnopodlum vulgare, Mentha lon- 

gifoila/» монокарпічного моноциклі чного безрозеткового анізотроп­

ного підземностолонного базиакронекрозиого трав"янивтого /Lycopus 

europaeus/, монокарпічного дициклічного надземностолонного напів- 

розеткового анізотропного базиакронекрозиого трав"янистого /  AJuga 

reptans/, монокарпічного дициклічного напіврозеткового ортотроп­

ного акронекрозного трав"янистого /  Вві via pratensia/, монокар­

пічного моноциклі чного безрозеткового анізотропного довгокорене- 

вииного акронекрозного налівдеревного /  Teuorium chamaedrys /  

і монокарпічного ДИЦИКЛІЧНОГО rt^qpn^irnannn

: ' Л 5іБ  їм. В. Ст -
А Н  5йра?йн
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розного нал і вдере ви or о /  Teucrium pannonicum / .

Б межах повного онтогенезу пагонів виділено і охарактеризо­

вано послідовно змінювані фази морфогенезу, які відрізняються 

між собою за сукупністю вікових, морфоструктурних і біологічних 

особливостей. Незважаючи на різну кількість і специфіку цих фаз 

у пагонів різних типів, у генералізованому вигляді процес морфо­

генезу монокарпічного пагона у видів губоцвітих характеризується 

наступною схемою черговості морфогенетичних фаз: зачаткового па­

гона, формування простого безрозеткового вегетативного пагона 

/у  пагонів певних типів випадає і замінюється гомологічною їй 

спеціальною фазою розеткового пагона, або формування столона чи 

кореневища/, формування простого безрозеткового вегетативно-реп­

родуктивного пагона, дорослого розгалуженого вегетативно-репро­

дуктивного пагона, старіючого і відмираючого вегетативно-репродук­

тивного пагона та резида. Загальна тривалість повного онтогенезу 

пагона коливається від 2 ,5  до 16 і більше років /без фази резида 

в межах 26-36 місяців/ і не корелює ні з типом й о г о  будови, ані з 

систематичним положенням та життєвою формою виду.

6 ,3 .  Порівняльна характеристика фаз морфогенезу монокарпіч­

них пагонів різних типів. Константність фаз морфогенезу і ефект 

формотворення елементарного метамера. Поряд з неоднаковою загаль­

ною тривалістю, для морфогенезу монокарпічних пагонів губоцвітих 

властиві, з одного боку, відмінність за кількістю морфогенетичних 

фаз / 6 —I I / , з другого - подібність, виявом якої є однотипність 

певної частини з них. Такі фази належать до категорії константних,, 

оскільки завжди проявляються в ході онтоморфогенезу пагона будь- 

якого типу. Ними є фаза початкового пагона, формування вегетатив­

ного пагона, формування вегетативно-репродуктивного пагона, до­

рослого вегетативно-репродуктивного пагоне, старіючого і відмира­

ючого вегетативно-репродуктивного пагона і, за деякими винятками, 

резида. Усі інші фази, що. проявляються в онтогенезі пагонів губо­

цвітих, можна розглядати як спеціальні. На цій підставі морфоге­

нез монокарпічних пагонів виразно поділяється на два типи: а / мор­

фогенез, що складається виключно із константних фаз і б / морфоге­

нез, що являє собою поєднання константних і спеціальних фаз.

Спеціальні фази в надставками, які виникають на Сазі формо­

творчого ефекту елементарного метамера пагонів, багатоваріантність 

про,ру г>кого в процесі пристосувальної еволюції рослин призвела 

де великого розмаїття їх морфологічної Оудови та життєвих форм, 

iliv. :и цих фаа як надставок в онтогенезі пагонів не відСивається
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на його загальній тривалості, однак- суттєво впливав на тривалість 

його початкової фази /зачаткового пагона/. У рослин, розвиток па­

гонів яких складається виключно Із константних фаз, фаза зачатко­

вого пагона є найбільш тривалою 1 продовжується у різних видів 

18-22 місяці, що складає 69-76 % від усього часу функціонування 

верхівкової меристеми. У пагонів Із спеціальними фазами морфогене­

зу фаза зачаткового пагона скорочується на час, що дорівнює три-- 

валості всіх спеціальних фаз. Таким чином, спеціальні фази вини­

кають не як додаткові часові новоутворення в онтогенезі пагона, 

що повинно би призвести до його продовження, а як утворення, 40 
функціонують за рахунок його першої константної фази.

6 .4 .  Принципи типізації і типи морфогенезу монокарпічного па­

гона. При виділенні типів морфогенезу монокарпічних пагонів губо­

цвітих за визначальні ознаки прийняті кількість і вйди фаз, по­

рядок їх послідовної зміни та тривалість кожної з них в межах 

розвитку пагона від початку виникнення до відмирання його верхів­

кової меристеми. Для найменування виділених тиіів використано ви­

дові назви рослин, морфогенез монокарпічних пагонів яких прийма­

ється у значенні типового. Усі виділені типи морфогенезу монокар­

пічних пагоні в губоцвітих за загальною тривалістю цього процесу 

/без врахування фази резида/ розділяються між двома групами типів: 

а /  з тривалістю морфогенезу в межах трьох календарних років /sta- 

chys recta - тип, Betonioa officinalis - тип, Melifcfcis ваг- 

mafcica - тип, Leonurus quinquelobafcus тип, Teucriwa panno- 

nicuo - тип, Stachjrs sylvatica - тип, Ajiga rep tana - тип, 

Lycopus europaeus - тип/ і б / з тривалістю морфогенезу в межах

4 календарних років /  Salvia pratensie - т и і /. Подано характе­

ристику кожного т ш у , вказуються також види і життєві форми роо- 

лин, пагонам яких такий тип морфогенезу властивий.

Розділ 7 .  СИСТЕМИ ПАГОНІВ ГУБОЦВІТИХ І МОДЕЛІ ЇХ 

ФОРМУВАННЯ

7 .1 .  Моделі пагоноутворення 1 їх класифікація. Роботами ба­

гатьох авторів /На11<£, Oldeman, 1970; Halle, І 9 7 І ,%І979; Се­

ребрякова, 1577, 1983, 1987; Hall4, Oldeman, Tomlinson, |978: 

Серебрякова, Богомолова, 1984, і і н ./  було доведено, що розвиток 

пагі. нових систем рослин відбувається на основі деякого Ьбмежено- 

го числа моделей, які належать до категорії спадкових характерис­

тик виду і залишаються незмінними в будь-яких екологічних умовах 

:> • й  ’ 1 - ' ' •
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його зроетання. На базі однієї моделі у роолин можуть виникати 

різні життєві форми, а у близько споріднених видів можуть бути 

різні моделі формування їх пагонових систем.

Вивчення пагонових систем трав"яниотих і напівдеревних життє­

вих форм губоцвітих з використанням методу моделювання показало, 

що їх розвиток відбувається на Сазі тих же моделей, що описані 

Т .І . Серебряковою /1 9 7 7 , 1983/, а також напіврозеткової моноподі- 

альної, яка виділяється вперше. Замість варіантів моделей прийня­

то доцільним виділяти в межах кожної з них субмоделі, які відби­

вають, окрім типу будови пагона і способу його наростання, такі 

притаманні йому ознаки і властивості як характер метаморфозу ба­

зальної зони, ступінь спеціалізації аксілярних структур, топогра­

фію органів іновацій та особливості процесів відмирання. Наймену­

вання і кількісне співвідношення субмоделей між моделями пагоноут­

ворення подаються у нижче наведеній класифікаційній схемі.

А. Моноподіальні моделі пагоноутворення

1. Модель моноподіальна довгопагонова

1 .1 . СуСмодель моноподіальна довгопагонова з боковими веге­

тативно-репродуктивними ортотропними пагонами

1 .2 . СуСмодель моноподіальна довгопагонова з пазушними суц­

віттями

2. модель моноподіальна напіврозеткова

3 . Модель моноподіальна розеткова

3 .1 .  СуСмодель моноподіальна розеткова з боковими вегетатив­

но-репродуктивними ортотропними пагонами

Б. Симподіальні моделі пагоноутворення

4 . Модель симподіальна довгопагонова

<*.І. СуСмодель мезосимподіальна довгопагонова

4 .2 .  СуСмодель базисимподіальна каудексо-довгопагонова

4 .3 .  СуСмодель базисимподіальна короткокореневищно-довгопа-

гонова

4 .4 . СуСмодель епіСазисимподіальна довгокореневищно-довго-

пагонова

А .5. СуСмодель Сазисимподіальна довгокореневищно-довгопаго-

нова

А .6 . СуСмодель Сазисимподіальна столонно-довгопагонова

5 . Модель симподіальна напіврозеткова

5 .1 . Субмодель мезосимподіальна напіврозеткова

5 .2 . Суомодель Сазисимподіальна каудекоо-напіврозеткова

5 .3 . Суомодель базисимподіальна вкороченокореневищно-напів-
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розеткова

5 .4 .  Субмодель базисимподіальна столонно-напіврозеткова

7 .2 .  Моноподіальна оистема пагонів 1 моделі її формування.

У іубоцвітих України пагонова система цього типу розвивається 

на базі трьох моделей, а саме: а /  моноподіальної довгопагонової, 

відмінною ознакою якої є розсунутовузлові пагони з. постійно актив­

ними апікальними меристемами і трав"янистими або здерев"янілими 

плагіотропними вкорінюваними стеблами. Акоілярний комплекс паго­

нів формується в одних видів вегетативними плагіотропними полі- 

циклічними пагонами відновлення та вегетативно-репродуктивними 

дициклічними ортотропними пагонами, що повністю відмирають після 

плодоношення /субмодель І .І ; напівчагарнички Thymus callieri, 

т . tauricus і ін. / ,  тоді як в інших - такого ж типу пагонами 

відновлення і пазушними суцвіттями /субмодель 1 .2 ; види роду Gle- 

choma/ ;  ° /  моноподіальної напіврозеткової, якій властиві 2-5 - 

річна тривалість функціонування верхівкової мериотеми головного 

монокарпічного пагона, низька активність інтеркалярних меристем 

в перші 1-4 роки, що обумовлює формування в його структурі розет­

кової ділянки та в більшості випадків повна інертність базальних 

пазушних іноваційних меристем, внаслідок чого вся пагонова систе­

ма після фази десимінації відмирає повністю разом з кореневою сис­

темою /дво-, малорічні монокарпіки/; в / моноподіальної розеткової, 

принциповою особливістю якої є те, що апікальні меристеми плагіо- 

тропних пагонів знаходяться в стані активного /понад 20 років/ ве­

гетативного органогенезу, тоді як інтеркалярні, навпаки, постійно 

слабко активні, а пазушні ведуть себе двояко: частина з них дає 

початок моноциоічним ортотропним вегетативно-репродуктивним паго­

нам, друга - поліциклічним, функціонально і морфологічно тотожнім 

материнському /субмодель 3 . 1; Betonica officinalis / .

7 .3 .  Симподіальна система пагонів та моделі її формування.

Виникнення симподіального наростання у філогенезі різних сис­

тематичних груп губоцвітих відбувалось неодноразово і в різний час, 

що ставало потужним фактором їх прогресивної еволюції, сприяло ви­

робленню багатьох пристосувальних властивостей біологічного і мор*- 

фоструктурного характеру, які обумовили різноманіття нині існуючих 

життєвих форм. У понад 90  % досліджених видів наростання і віднов­

лення їх пагонів відбувається тільки за симподіальним способом, 

при цьому на оазі лише двох моделей - симподіальної довгопагонової 

і симподіальної напіврозеткової. Обидві моделі відбивають генера- 

лізований тип формування пагонових систем, який "маскує" специфіч-
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ні морфоструктурні і біологічні властивості основного системоут­

ворюючого пагона, що обумовлюється, в першу чергу, стратегією ді­

яльності верхівкової, вставних і пазушних меристем, метаморфозом 

певних блоків його метамерів, топографією органів відновлення і 

характером відмирання ооьової частини. Ця специфіка основного 

елемента моделей знаходить своє відображення у серії субмоделей, 

виділених за мезосимподіальним, епібазисимподіальним /напівчагар- 

нички/ і базисимподіальним /трав"янисті багаторічники/ способом 

його наростання та формами метаморфозу базальної зони, що пред­

ставлені різними видами кореневищ /вкорочено-, коротко-, довгоме- 

тамерними/ і столонами /надземними або підземними/. Порівняння 

субмоделей симподіальної довгопагонової і симподіальної напівро- 

зеткової моделей вказує на наявність певного паралелізму між ними, 

що, з одного ббку, свідчить про адаптивний характер їхньої приро­

ди, а з другого - про подібність тенденцій еволюційних перетво­

рень безрбзеткового і напіврозеткового пагонів і їх систем в одно­

рідних умовах місцезростань рослин. В підрозділі подається деталь­

ний опис розвитку пагонових систем на основі кожної із субмоделей 

та рисунки їх принципових схем.

Розділ 8 . МОРФОГЕНЕЗ ВИДІВ ГУБОЦВІТИХ. ЙОГО ПЕРІОДИЗАЦІЯ

І ТИПОЛОГІЯ

8 .1 .  Індивідуальність рослин і питання їх морфогенезу. При 

викладі особливостей біологічної організації життєвих форм губо­

цвітих дотримано їх поділу на індивідуальні, складноіндивідуальні 

і кондивідуальні типи, а морфогенез кожної з них розглядається в 

онтогенетичному і оиноитогенетичному контекстах /за  G.J1. Нухімов-г 

оьким, 1973а, 1980/.

8 .2 .  Періодизація онтогенезу і синонтогенезу видів гуСоцві- 

тих. Викладається запропонована нами схема періодизації синонто­

генезу /великого життєвого циклу/ рослин, в якій використовуються 

такі класифікаційні одиниці /р и с ./ : І / віковий с.тан індивідуума 

статевого походження, 2 /  віковий стан індивідуума вегетативного 

походження, 3 /  віковий стан кондивідуума, <*/ віковий період кон- 

дивідуума, 5 /  віковий підцикл кондивідуума і 6 /  в і к о в и й  цикл кон­

дивідуума. Для виділення послідовно змінюваних вікових станів осо­

бин насінного і вегетативного походження в класифікації застосову-

о ються їх загальновживані назви і діагнози /Смирнова и д р ., 1976/.

' Вікові зміни клонів характеризують три стани - молодого, зрілого
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і старіючого та відмираючого клона, які відрізняються між собою 

за рядом кількісних і якісних параметрів /числом різновікових кло- 

ністів, просторовими конфігураціями, співвідношенням процесів но­

воутворення і деструкції/. Етапи розвитку рослин від вікового ота- 

ну насінини до досягнення зрілості /формування генеративних орга­

нів/ і в подальшому старіння та відмирання виражаються в чотирьох 

вікових періодах - латентному, віргінільному, генеративному і се- 

нільному /Работнов, 1950; Смирнова и д р ., 1 976 /. Особина насінного 

походження у випадку здійснення повного онтогенезу перебуває у всіх 

вікових періодах. При переході її до вегетативного розмноження і 

розпаду на особини-клоністи, її онтогенез завершується тим віковим 

періодом, в якому відбулась партикуляція. В той же час, онтогенез 

клональної особини починається з того вікового періоду, з яким ко­

релює її віковий стан у момент відділення від материнської рослини.

Акт клонування насінної осооини, який може здійснюватись у 

широкому віковому діапазоні - від ювенільного до сенільного /на 

рисунку показано лише в молодому вегетативному - зрілому генера­

Рис. Схема періодизації великого 

життєвого циклу /оинонтогенезу/ квіт­

кових рослин /пояснення в тексті/
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тивному вікових станах/, е найбільш істотною особливістю всього 

подальшого розвитку кондивідуума, обумовлюючи його чіткий поділ 

на два вікових підцикли - аклональний і клональний, кожен з яких 

залежно від виду рослини характеризується різною тривалістю і 

специфікою морфобіологічних параметрів послідовно змінюваних по­

колінь особин.

8 .3 .  Онтоморфогенез напівдеревних і травнянистих багаторіч­

них рослин. Викладено результати досліджень морфогенезу життєвих 

форм індивідуальних і окладноіндивідуальних напівчагарничків та 

індивідуальних трав"янистих багаторічників, отриманих на основі 

йивчення онтогенезу модельних видів. Встановлено, що онтоморфоге­

нез індивідуальних напівчагарничків /  Teucrium ралпопісшп /  харак­

теризується: а / короткочасністю /до 2 років/ моноподіальногс на­

ростання головного розеткового пагона і швидкою /з  3-го року/ за­

міною його на симподіальне наростання спочатку дициклічних безро- 

зеткових вегетативних, а починаючи з 5-го року життя рослин - ди­

циклічних безрозеткових анізотропних монокарпічних пагонів, які 

стають основним отруктурним елементом пагонової системи, б /  фор­

муванням системи пагонів за типом мезооимподіальної довгопагоно­

вої субмоделі пагоноутворення, в результаті якої відбувається під­

вищення рівня полімеризації її структури шляхом утворення скелет­

них осей і гілок, в / динамізмом структури пагонової системи, що 

обумовлюється періодичною зміною /внаслідок старіння/ різних по­

рядків гілок, базисимподіальне наростання яких призводить до утво­

рення каудекса з резервом органів іновацій, г /  функціонуванням 

протягом воього життєвого циклу системи головного кореня, що част­

ково може партикулювати в сенільному періоді, д/  значною тривалістю 

генеративного періоду порівняно з пре- і постгенеративним, е /  що­

річним відмиранням дициклічних монокарпічних пагонів на величину, 

яка складає в одних пагонів половину або повний приріот поточного 

року, в інших - приріот поточного і половину Приросту попередньо­

го року.

Порівняно з Індивідуальними, морфогенез окладноіндивідуальних 

напівчагарничків /  Teucrlum chamaedrys /  відбувається за принци­

пово іншим планом формотворчих процесів і вікових змін структурних 

елементів пагонової сфери рослин, йому властиві: а /  ефемерність 

віргінільного /2  роки/ і велика /десятки років/ тривалість генера­

тивного періодів, б / швидкоплинний перехід /на 5-6 - му роках/ від 

індивідуальної до складноіндивідуальнбї форми існування, в / диск­

ретність процесу морфогенезу, виявом якого є послідовність фаз го-
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ловкого пагона - парціальних пагонів - первинного куца - куртини, 

г /  геофілізація 1 здерев"яніння багаторічних пагонових структур 1 

висока здатність до вегетативної рухливості як вияв прогресивних 

рис і властивостей життєвої форми виду.

Незважаючи на видові відмінності в будові пагонової системи, 

онтоморфогеназ трав'янистих багаторічників індивідуальної природи 

/  Salvia pratensis, S . verticillafca /  відзначається загалом од­

нотипністю, яка виражається: а /  в стерильності головного пагона, б / 

значній тривалості генеративного періоду і надто коротких /З-1* ро­

ки/ віргінільному і сенільному періодах, в / базисимподіальному 

способі наростання різних типів пагонів, результатом якого є утво­

рення багаторічної структури типу каудекса, г /  некрозі тканин го­

ловного кореня, який в сенільному періоді призводить до його част­

кової, а інколи і повної партикуляції.

6 .4 .  Синонтоморфогенез кондивідуальних травиянистих багаторіч­

ників. Серед губоцвітих України трав"яниоті багаторічники конди- 

відуальної природи складають найчисельнішу і до того ж найрізно­

манітнішу в історичному, екологічному та морфобіологічному відно­

шеннях групу життєвих форм. Враховуючи це, вивчення їх синонтомср- 

фогенезу проведено на прикладі типових представників з відповідних 

категорій біоморф - короткокореНевицних /  liellttie meliesophyl- 

lum, Prunella graadiflora/, компактнокореневинних /Bebonica o ffi­

cinalis / ,  довгокореневищних /  В t ас by в sylvatica/ і столонних 

/L y eopus europaeus/. Найсуттєвішими ознаками морфогенезу цих рос­

лин є: а / різна тривалість аклонального підциклу у видів різних 

ЖИТТЄВИХ форм /від 20 у деяких корот кокоре не вищних до І року у сто­

лонних/ і відповідно різночаоовість /у  віковому розумінні/ перехо­

ду насінної особини до клонування /у  короткокореневииних - в серед- 

ньовіковому генеративному стані, у столонних - в молодому вегета­

тивному або навіть ювенільному/, б / різна тривалість, різний віко­

вий стан і різний характер завершення онтогенезу материнської осо­

бини - шляхом відмирання в сенільному періоді або розпадом на дві 

чи більше дочірніх особин в будь-якому віковому стані, починаючи з 

ювенільного, в / різнохарактерність клонального підциклу за ознака­

ми вікового стану виникнення клону, тривалістю його іонування та 

просторовою структурою /компактною чи дифузною/.

6 .3 .  Типи онтогенезу і синонтогенезу видів різних життєвих форм 

і їх еволюційна оцінка. Класифікація онтогенезу і синонтогенезу є 

аналітичним підсумком досліджень розвитку індивідуальних і конди- 

відуальних напівдеревних і трав"янистих видів губоцвітих України.
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Одиницями класифікації приймаються типи і їх варіанти. Перші 

з них виділяються за характером Індивідуальності організмів /прос­

тий і складний індивідууми, кондивідуум/ та особливостями завер­

шення онтогенезу насінною оообиною /відмиранням усього її тіла чи 

діленням на дочірні особини вегетативного походження/, тоді як 

другі - за однією або декількома ознаками, що засвідчують: а / мож­

ливість досягнення статевої зрілості головним пагоном або пагонами 

наступних порядків, б /  чао виникнення кондивідууму співвідносно до 

вікового стану аклональної особини і в / ступінь омолодження веге­

тативного потомства в результаті акту дезінтеграції цієї особини. 

Зауважимо, що з подібною метою названі ознаки використовувались і 

іншими авторами, зокрема Т .І .  Сеоебряковою /1 9 7 1 / та Л .А . Жуковою 

/19 83 , Б 8 8 / .

Класифікація онтогенезу і оинонтогенезу видів 

губоцвітих

Типи і варіанти онтогенезу

Т и п  І / оС - онтогенез/. Розвиток простого індивідууму, за 

якого він проходить послідовно всі вікові періоди і вікові стани, 

закінчуючи його смертю /індивідуальні отрижнекореневі напівчагар- 

нички та трав"янисті багаторічники і однорічники/.

В а р і а н т  I /oLt - онтогенез/. Розвиток простого індивіду­

уму, в процесі якого головний пагін досягає статевої зрілості, ут­

ворюючи квітки і плоди.

В а р і а н т  2 ІоС^- онтогенез/.'Розвиток простого індиві­

дууму, в процесі якого статевої зрілооті досягає не головний, а 

один із пагонів наступних порядків /  Teucrium pannonloum, Т. ро- 

livim, Salvia pratensls, S . verfclclllafca 1 І Н ./ .

Т и п  2 /  /? - онтогенез/. Розвиток складного Індивідууму, при 

якому він проходить послідовно всі вікові стани, закінчуючи його 

смертю /довгокореневищні напівчагарнички із родів Teucrium і Thy­

mus / •  Варіанти типу виділяються за ознаками аналогічно типу І.

Типи і варіанти оинонтогенезу

Т и п  І /оС - синонтогенез/. Розвиток кондивідууму . В процесі 

якого особина насінного походження /материнська/ закінчує своє жит­

тя відмиранням усього її тіла. Онтогенез цієї оообини може бути 

повним /завершується проходженням уоїх вікових станів/ або непов­

ним /компактнокореневйщні, рідше стрижнекореневі багаторічники,

• столонні вегетативні однорічники/.
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В а р і а н т  I /  cLi -синонтогенез/. Онтогенез материнської 

особини п о в н и й .  Кондивідуум виникає в кінці генеративного - пост- 

генеративному періодах материнської особини шляхом утворення при 

цьому неомолодженого покоління кдоніотів /окремі оообини Salvia 

verticillata / •

В а р і а н т  2 / oL^ - синонтогенез/. Онтогенез материнської 

особини повний. Кондивідуум виникає в середині генеративного пе­

ріоду, омолодження клоністів часткове /  Befconica officinalis / .

В а р і а н т  3 /  - синонтогенез/. Онтогенез материнської

особини неповний і закінчується її смертю в прегенеративному пері­

оді. Час виникнення кондивідууму збігається з часом відмирання ма­

теринської особини. Покоління клоністів сильно омолоджене /Ьусо- 

pus euro-paeus, Mentha arvensle / .

Т и п  2 /  (3 - синонтогенез/. Розвиток кондивідуума, в проце­

сі якого материнська особина закінчує своє життя і перестає існу­

вати в попередньому значенні внаслідок розпаду на дві і більше 

дочірніх особин вегетативного походження. Онтогенез насінної осо­

бини, як і онтогенез поколінь клоністів завжди неповні, закінчу­

ються тим віковим станом, в якому наступає акт їх морфологічної 

дезінтеграції /короткокоренеиищні багаторічники і довгокореневищ- 

ні вегетативні малорічники/.

В а р і а н т  І / /3,- синонтогенез/. Ділення материнської осо­

бини на дочірні вегетативні і виникнення кондивідууму відбувається 

в кінці генеративного - постгенеративному періодах. Омолодження 

потомства відсутнє /Melittis sarmafcica / .

В а р і а н т  2 ' / / 3 , -  синонтогенез/. Ділення материнської 

особини на дочірні вегетативні і виникнення кондивідууму відбува­

ється в середині генеративного періоду. Омолодження потомства част­

кове /p ru n ella  grandiflora / .

В а р і а н т  З /  /3$ — синонтогенез/. Ділення материнської 

особини на дочірні вегетативні і виникнення кондивідууму відбува­

ється в прегенеративному - на початку генеративного періодів. Омо­

лодження потомства клоністів сильне /stachys sylvatica / .

Виділені типи онтогенезу і синонтогенезу та їх варіанти відби­

вають загальні тенденції еволюції процесу індивідуального розвитку 

рослині виявом яких є скорочення його тривалості та прискорення 

змін поколінь, незалежно від того в який спосіб вони виникають - 

генеративний чи вегетативний.



Розділ 9 .  ЖИТТЄВІ ФОРМИ ГУБОЦВІТИХ, ЇХ КЛАСИФІКАЦІЯ 

І ЕКОЛОГО-ГЕОГРАФІЧНИЙ АНАЛІЗ

9 .1 .  Біологічний  і прагматичний аспекти поняття "життєва 

форма" рослин. Незважаючи на тривалу історію вивчення життєвих 

форм рослин, серрд дослідників й досі кемае одностайності аоде 

сутності цього поняття та способу його найменування. Виходячи is 

завдань побудови класифікації життєвих фори губоцвітих, поняття 

"життєва форма" розглядається в його прагматичному аспекті, тобто 

як категорія таксономічного порядку.

9 .2 .  Життєва форма як основна таксономічна одиниця і спосіб її 

найменування. У дисертації за'основну тахсономічцу одиницю прий­

мається власне життєва форма, до якої належать дорослі ооооини од­

ного виду в певних умовах зростання /Серебряков, 1962 /. Запропоно­

вано її найменування здійснювати на основі принципу бінарної або 

тринарної номенклатури. За перое вдово в утворюваній назві беретьоя 

назва життєвої форми одиниці виоокого рангу /типу, підтипу, поряд­

ку /, а другим - наукова назва виду, яка пиоетьоя разом і переда­

ється у формі прикметника, -узгодженим з перейм оловом, що є імен­

ником, у роді і відмінку. Наприклад, дерево тиооягідне, чагарник 

лішинозвичайний, чагарничок дріадовооьмйпелвстковий, напівчагаірни- 

чок чебрецедніпровоький, полікарпік шавлієлучнии, монокарпік зизи- 

Форокримоький. Завдяки такому способу найменування досягається 

адекватніоть відображення сутнооті даного поняття в його назві, 

створюється можливість виявлення 1 діагностування існуючих у при­

роді власне життєвих форм, кількіоть яких завжди є вищою від кіль­

кості видів, а також забезпечується дотримання.смислового зв"язку 

між одиницями всіх рівнів в ієрархічній класифікації життєвих 

форм рослин. ' ■■

9 .3 .  Класифікація життєвих форм губоцвітих і принципи I I  

побудови. Теоретичним узагальненням результатів біоморфологічних 

досліджень губоцвітих України є їх класифікація, у якій в концен­

трованому вигляді представлено все розмаїття властивих їй.життє­

вих форм, особливості морфоструктурної організації кожної а них,

. закономірності морфогенезу та тенденції еволюційних змін. Вона по­

будована в основному за принципами, розробленими І .Г . Серебряковим 

/1 9 6 2 / .  Систему таксономічних одиниць класифікації складають оди­

ниці різних рангів, зокрема відділ, тип, клас, когорта, порядок,

° секція, гілка, ряд і власне життєва форма /найнижча і основна так­

сономічна одиншде/. Більшість одиниць цієї системи, за винятком
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деяких з них /когорта, порядок, гілка, ряд/, назви яких запози­

чено у В .Г . Алеева /1 9 8 6 /,  в ідентичними одиницям класифікації 

І .Т . Серебрякова і виділяються за ним же сформульованими принци­

пами. Систему названих таксономічних одиниць доповнює серія оди­

ниць дрібнішого рангу /підтип, підклас, підпорядок, підряд/. Для 

виділення нововведеннх одиниць, що мають середній ранг /когорта, 

порядок/ використано ознаки, які належать до категорії важливих 

в еколого-біологічному та еволюційному відношеннях. Ними, зокре­

ма, є характер індивідуальності рослин /когорта/ та тип і будова 

підземних частин - кореневих систем і метаморфізованих пагонових 

структур /порядок/. З цими ознаками взасмопов”язуються загальна 

морфоструктурна організація рослин, їх морфологічна цілісність 

або морфологічна де з інтегрованість, хід морфогенетичних змін в 

процесі онтогенезу чи синонтогенезу, інтенсивність вегетативного 

розмноження тощо. Зміна характеру індивідуальності в ряду простий 

індивід - складний індивід - кондивід відображав процео кількіс­

ної та якісної полімеризації біологічних систем, що розглядавтьоя 

як основний шлях їх арбморфного розвитку.

Нижчі такоономічні одиниці класифікації - секції, гілки 1 ря­

ди виділено за ознаками більш часткового, однак важливого з точки 

зору їх ролі в утворенні структури та еволюційних перетворень жит­

тєвих форм. Так, виділення секцій проведено за способом наростан­

ня пагонових систем рослин, гілок - за метанерною будовою фото- 

фільних пагонів, а рядів - за напрямком і тривалістю їх рооту. У 

класифікації таксони усіх рангів розташовуються в послідовності, 

яка відображає особливості взаємозв'язків між ними та можливі шля­

хи соматичної еволюції їх пагонових і кореневих отруктур та жит­

тєвих форм взагалі. Як приклад, наводиться фрагмент розробленої 

класифікації життєвих форм губоцвітих України.

2 . Відділ трав"янисті рослини 

І . Тип трав"янисті полікарпіки 

І . Клас трав"янисті полікарпіки з асиміляційними пагонами 

несукулентного типу

І . Когорта полікарпіки індивідуальні

І . Порядок полікарпіки стрижнекоренево-каудексові

І . Секцій полікарпіки симподіальні

І . Гілка полікарпіки безрозеткові

І . Ряд полікарпіки ортотропні моноциклічні

І . Підряд полікарпіки макрофіліині
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І . Власне життєва форма /далі - Ш Ф /: полі карні к 

залі знякогострокінце вий, п . залізняко- 

кримоький

2 . Підряд полікарпіки мезофілійні

І. ВКФ: полікарпік шавлієкільчастий, п . чистецепря- 

мий і ін.

3 .  Підряд полікарпіки мікрофілійні

І . ВкФ: полікарпік чистецевузьколистий і ін.

2 . Гілка полікарпіки напіврозвткові 

І . Ряд полікарпіки ортотропні дициклічні 

І . Підряд полікарпіки мезофілійні 

І. ВїіФ: полікарпік иавлієлучний, п . шавлієотеловий

2 . Когорта полікарпіки кондивідуальні

1 . Порядок полікарпіки стрижнекбренево-кореневищні

• І . Підпорядок полікарпіки стрижнекоренево-короткокоре- 

невищні

І . Секція полікарпіки симподіальні 

І . Гілка полікарпіки оезрозеткові 

І .  Ряд полікарпіки ортотропні моноциклічні 

І . Підряд полікарпіки мезофілійні 

І . ВИФ: полікарпік м"яточникобур"яновий і Ін.

2 . Підпорядок полікарпіки стриянекоренево-довгокорене- 

вищні

І . Секція полікарпіки симподіальні 

І . Гілка полікарпіки безрозеткові 

І . Рйд полікарпіки анізотропні моноциклічні 

І . Підряд полікарпіки мікрофілійні 

І . Шф: полікарпік материнкозвичаиний, п . пахучко- 

звичайний і ін.

2 .  Порядок полікарпіки кореневищні

І. Підпорядок полікарпіки вкороченокореневищні 

І . Секція полікарпіки моноподіальні

1. Гілка полікарпіки розеткові

X. Ряд полікарпіки плагіотропні поліциклічні 

І . Підряд полікарпіки макрофілійні 

X. В*Ф: полікарпік буквицелікарський

2 . Гілка полікарпіки напіврозеткбві

І. Ряд .полікарпіки ортотропні, ди-, поліциклічні 

X. Підряд полікарпіки мікрофілійні

І. БЖФ: полікарпік горлянкосхіднии
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2 . Підпорядок полікарпіки короткокореневищні 

І . Секція полікарпіки симподіальні

І . Гілка полікарпіки безрозеткові

1 . Ряд полікарпіки ортотропні моноциклічні 

І. Підряд полікарпіки макрофілійні

І . ВІФ: полікарпік кадилооарматоький і ін.

2 . Ряд полікарпіки анізотропні моноциклічні 

І . Підряд полікарпіки незофілійні

І . ЬьФ: полікарпік суховершковеликоцвітий

3 . Підпорядок полікарпіки довгокореневищні 

І . Секція полікарпіки оимподіальні

І . Гілка полікарпіки безрозеткові

І. Ряд полікарпіки анізотропні моноциклічні 

І. Підряд полікарпіки мезофілійні

І. М Ф : полікарпік м"ятодовгодистий, п . чистецеліоо- 

вий, п . глухокропивобілий І Ін.

9 .4 .  Порівняльний таксономічний аналіз життєвих форм губо­

цвітих, основні риси екології та закономірності географічного по­

ширення . Бидам губоцвітих флори України властивий широкий спектр 

життєвих форм, відмінних за габ$туальними ознаками, походженням, 

будовою базових органів, структурою пагонів, способами і трива­

лістю їх наростання, галуження та особливостями відмирання. Із 

трьох типів життєвих форм /напівчагарники і напівчагарнички, по­

лікарпічні трави, монокарпічні трави/ найбільш чисельним є тип 

полікарпічних трав, на долю якого припадає 6 0 ,5  % усіх життєвих 

форм родини і 77,3 % життєвих форм відділу трав"янисті рослини.

Крім загальної чисельної переваги, цей тип виділяється серед 

інших також значним таксономічним різноманіттям, в утворенні яко­

го ведуча роль належить когорті кондивідуальних полікарпіків 

/5 9 ,8  % життєвих форм типу/ з їх яскраво вираженою здатністю до 

вегетативної рухливості завдяки наявності у цих рослин різних ти­

пів метаморфізованих і неметаморфізоааних надземних і підземних 

пагонів, здатних до активного вкорінення на захоплюваних ними но­

вих місцях зростання. Внаслідок невеликої тривалості життя одних 

з них /столони, надземноповзучі пагони/ і постійного проксималь­

ного некрозу інших /кореневища/, створюються передумови до морфо­

логічної дезінтеграції насінної особини, яка завершується актом 

вегетативного розмноження і переходом рослини до к ондиь і дуальної 

форми існування. Домінуючою життєвою формою /2 8 ,3  % / серед конди­

відуальних полікарпіків є кореневищні багаторічні рослини /таксон
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рангу порядку/, но зростають в умовах достатнього зволоження і 

пухкості субстрату. В структурі їх пагонових систем переважають 

безрозеткові анізотропні моноциклічні монокарпічні пагони, нарос­

тання резид яких щорічно відбувається акумулятивним симподіальним 

способом о Другою когортою життєвих форм рослин, в достатній Мірі 

представленій у типі трав"янистих полікарпіків, є Індивідуальні 

полікарпіки. життєві форми цієї когорти окладають и морфоноло­

гічному 1 екологічному відношеннях цілісну груї.у, виділену в по­

рядок стрижнекоренево-каудексових рослин, яка приурочена до мезо- 

ксеричних і ксеричних місцезростань Лісостепу і Степу України. В 

утворенні їх пагонових систем основну роль відіграють ортотропні 

моноциклічні монокарпічні пагони безрозеткового типу. Нерідко се­

ред них є пагони, що розвиваються за дициклічним тилом, однак та­

кий розвиток завжди корелятивно пов"язаний з наявністю в їх онто­

генезі фази розетки.

Крім названих вище домінуючих порядків життєвих форм когорт 

індивідуальних 1 кондивідуальних полікарпіків, до їх складу вхо­

дять життєві форми і Інших порядків, які відрізняються між собою 

за поєднанням ознак будови-кореневих систем і характером метамор­

фозу пагонових структур /полікарпіки стрижнекоренево-кореневищні/, 

здатністю до повзучого опособу життя надземних плагіотропних і 

анізотропних пагонів /полікарпіки повзучопагонові/ та отолоноутво- 

рення /полікарпіки столонно-кореневищні і столонні/. Проте, у 

кількісному відновенні усі вони представлені незначним числом жит­

тєвих форм /від  6 ,6  до 11,9  1>t і мають підпорядковане значення у 

загальному біоморфологічному спектрі родини.

Із таксонів, що належать до одиниць нижчого рангу /секцій, гі­

лок, рядів/, особливо чисельним у типі трав"янисткх полікарпіків 

виступають полікарпіки симподіальні /9 6 ,7  ■%!, безрозеткові /0 и ,42 / 

з ортотропними /4 7 ,6  %/ 1 анізотропними /3 0 ,4  1/ моноциклічними 

пагонами.

Характерною особливістю типу напівчагарників і напівчагарнич­

ків, який  займав друге місце за кількістю життєвих форм після ти­

пу травняниотих полікарпіків, в повне переважання в ньому життє­

вих форм підкласу напівчагарнички /9 3 ,9  %/, майже половина з яких 

влаотива видам роду Thymus /4 6 ,3  % / .  За особливостями індивіду­

альності оообин цей підклас на території України представлений 

трьома когортами життєвих форм, з яких однак лияе дві в однаковій 

мірі є найбільш чиоельними. Це, зокрема, напівчагарнички Індиві­

дуальні /4 2 ,4  %/ 1 складноїндивідуальні /4 2 ,4  % /. Кожна із когорт
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включає лише по одному порядку життєвих форм - відповідно напів- 

чагарнички стрижнекоренево-каудексові і стрижнекоренево-мочкува- 

токореневі. Подібна диференціація морфоотруктури напівчагарнич- 

ків виявляє повну відповідність умовам їх зростання, під впливом 

і в тісному зв"язку з якими відбувалось становлення цієї життєвої 

форми. Ними для стрижнекоренево-каудексових напівчагарничків є 

оголення гірських порід різного літологічного складу в рівнинних 

і гірських районах України, для стрижнекоренево-мочкуватокорене- 

вих - лучні і степові угрупування, що розвинулись на грунтах, фі­

зичні і гідрологічні властивості поверхневого шару яких сприяли 

вкоріненню пагонів, розвитку їх вегетативної рухливості і навіть 

процесам геофілізації, які призвели до метаморфозу останніх у 

довгі здерев"янілі кореневища або ксилорізоми /порядок напівча- 

гарнички стрижнекоренево-кореневищні/. Із таксономічних одиниць 

нижчих рангів в підкласі напівчагарничків за кількістю життєьих 

форм виділяються секція симподіальних /8 1 ,8  % / , гілки безрозетко- 

вих /5 7 ,6  і»/ і оезрозетково-напіврозеткових /3 6 ,3  % /  і ряди ані­

зотропних дициклічних /30 ,3  £ / та анізотропних ди-, поліциклічних 

/3 3 ,3  % / напівчагарничків.

Третій тип життєвих форм - трав"янисті монокарпіки, який пос­

тупається двом попереднім за їх'кількіотю /2 2 ,7  % / ,  характеризу­

ється абсолютним переважанням однорічних монокарпіків над два- і 

багаторічними. Всіх їх виділяє простота морфоструктурної органі­

зації, основними складовими якої є стрижневий тип кореневої сис­

теми і ортотропний безрозетковий тип пагона. В екології і геогра­

фічному поширенні цих життєвих форм простежуються доволі чіткі 

закономірності. Ті із них, що властиві видам, які належать до єв- 

роазіатських /Galeopsis, Lamlum /  і східноазіатських /Klscholt- 

zia  /  родів, поширені в районах України з достатнім режимом зволо­

ження /зона широколистяних лісів і Лісостепу/, тоді як інші, що 

характерні видам родів середземноморського походження /Sideritis, 

Ziziphora/, приурочені до ксеричних районів, зокрема степової зо­

ни рівнинної частини України і степів Кримського півострова. Подіб­

ний характер поширення однорічників беззаперечно засвідчує про різ­

ну природу цієї життєвої форми і шляхи її становлення. Виразно ви- 

рисовуються два напрямки екологічної еволюції монокарпічних рослин, 

один з яких пов"язаний з їх формуванням під впливом мезофільних 

умов Євразії, тоді як другий - з ксеричними умовами Середземно­

мор'я, з районів якого частина з них мігрувала в південні регіони 

України.
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•• висновки

1 . Структурне 1 морфологічне різноманіття життєвих форм гу­

боцвітих флори України визначається в основному особливостями ме- 

тамерної організації їх пагонових систем, яка виникає в результа­

ті процесів росту і формотворення і являв собою закономірне по­

єднання метамерних одиниць відповідного рівня та функціонального 

призначення.

2 .  Монокарпічним пагонам різних видів 1 життєвих форм губо­

цвітих властива структурна і функціональна зональність утворюва­

них їх агрегацій метамерів. Зміна кількісних параметрів метамерів 

вздовж структурно-функціональних зон І всієї осі пагона відбува­

ється в переважної більшості рослин у вигляді одновершинних, а в 

решта - дво-, багатовершинних кривих.

3 .  Градації морфологічних ознак пагона за типом одно- або 

багатовершинних кривих слід визнати найбільш загальною закономір­

ністю його поздовжньої симетрії. Виявлене велике різноманіття та­

ких "графічних портретів" у рослин різних видів свідчить про їх 

генетичну детермінованість., а отже, і видоспецифічність. В той же 

час різні ознаки пагона відрізняються різними закономірностями 

градацій, що може служити доказом наявності великого числа внут­

рішніх факторів, нкі одночасно керують формотворчими процесами 

протягом усього періоду розвитку даного органу як інтегрованої 

біологічної системи.

4 .  Властиве видам губоцвітих значне структурне і морфобіоло- 

гічне багатство типів пагонів за ознакою їх кількісного співаід- 

ношення виявилось доволі одноманітним. Найбільш поширеними 1 еко­

логічно Індиферентними типами пагонів в родині в вегетативно- 

репродуктивний /У 6 ,7  %/, монокарпічний Л*4,7  %/, моноциклічний 

А О , 4 %/, безрозетковий /8 4 ,2  % /, ортотропний /з 7 ,9  ;»/, акронек- 

розний /75  %/ І трав"яниотий /7 8 ,3  % /.

5 . За сукупніств морфоструктурних ознак і біологічних власти­

востей, що повднюються в архітектоніці пагона конкретного виду, 

різноманіття пагонів губоцвітих може бути зведено до 20 інтегра­

тивних типів, серед яких до домінантних належать вегетативно-реп­

родуктивний монокарпічний моноциклічний безрозетковий ортотропний 

акронекрозний трав"янистий, вегетативно-репродуктивний монокарпіч­

ний моноциклічний безрозетковий ортотропний некрозний трав"янио-

о тий, вегетативно-репродуктивний.монокарпічний моноциклічний без- 

розетковий довгокореневищний акронекрозний трав'янистий і вегета- .
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тивно-репродуктивний монокарпічний д и ц икл ічний  безрозетковий ані­

зотропний акронекрозний напівдеревний.

6 .  Морфогенез монокарпічних пагонів видів губоцвітих має різ­

ну тривалість /від 26 до 36 місяців/, яка не корелює з їх систе­

матичним положенням, життєвою формою і типом самого пагона. Поруч

з тим, своєрідність морфогенезу пагона визначається не стільки 

його тривалістю, окільки числом властивих йому фаз, їх констант­

ністю і часом функціонування окремих з них.

7 .  За наявністю константних і спеціальних фаз, морфогенез па­

гонів видів губоцвітих може бути поділеним на два типи: а / морфо­

генез, я к и й  складається виключно із константних фаз і б / морфоге­

нез, що являє собою поєднання обох цих фаз. Виникнення спеціаль­

них фаз в онтогенезі пагона зумовлено явищем ароморфного значення

- полімеризацією агрегацій елементарних метамерів, які перетвори­

лись у структури з новими ознаками і властивостями. В цій особли­

вості елементарного метамера полягає його формотворчий ефект, оа- 

гатоваріанткість прояву якого в ході пристосувальної еволюції 

рослин призвела до великого різноманіття їх морфологічної будови

і категорій життєвих форм.

8 . У всіх видів губоцвітих напівдеревних і трав'янистих біо— 

морф формування їх пагонових систем відбувається на базі п"яти 

моделей пагоноутворення і D  субмоделей. Найбільшим спектром суб­

моделей виділяються симподіальні моделі пагоноутворення - симпо­

діальна довгопагонова і симподіальна напіврозеткова /відповідно

6 і 4 / ,  найменшим - моноподіальні моделі.

9 .  Залежно від особливостей індивідуальності рослинного орга­

нізму різноманітність процесу морфогенезу життєвих форм губоцві­

тих може бути зведена до таких типів: оС - онтогенезу /морфогенез 

індивідуума/, (3 - онтогенезу /морфогенез складного індивідуума/,

стС- синонтогенезу /морфогенез кондивідуума, в процесі якого онто­

генез материнської оообини повний або неповний і закінчується зав­

жди відмиранням усього її тіла, а виникнення поколінь вегетативно­

го потомства відбувається в кінці генеративного - сенільному /ва­

ріант оС, - синонтогенез/, в середині генеративного /варіант оС^- 

синонтогенез/ або у віргінільному /варіант об, - синонтогенез/ ві­

кових періодах/ і (3 - синонтогенезу /морфогенез кондивідуума, в 

процесі якого материноька особина закінчує своє життя діленням на 

дочірні в старому генеративному - сенільному /варіант - синон­

тогенез/, в середині генеративного /варіант /?г - синонтогенез/ або 

у віргінільному - на початку генеративного /варіант - синонто-
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гене з / періодів.

10. Типи онтогенезу і синонтогенезу видів губоцвітих виявляють 

прямий зв"язок з порядками життєвих форм і їх еволюцією. Ряд при­

мітивних напівдеревних стрижнекореневих біоморф /напівчагарнички 

із родів ThyrauG, Teucrlum 1 І н ./ ,  а також каудексові багаторіч­

ники /із  родів Salvia, Sfcachys, Nepeta / .  які вважаються анце- 

отральною групою серед трав"ннистих рослин, мають онтогенез оС- ти­

пу. Для окладноіндивідуальних життєвих форм /стрижнекореневі довго- 

кореневищні напівчагарнички із роду Teucrium, що являють собою 

етап у напрямку ускладнення соматичної структури і зменшення ціліс­

ності організму, властивий (} - онтогенез. І , накінець, різні ва­

ріанти синонтогенезу сС- 1 (і - типів характерні життєвим формам,

які складають морфогенетичний ряд від примітивних кондивідуумів 

/пізно партикулюючі стрижнекореневі багаторічники/, через нормальні 

кондивідууми, що виникають в середині генеративного періоду /ко- 

роткокореневищні 1 довгокореневищні багаторічники/ до прогресивних 

кондивідуумів, що стають такими уже в віргінільному періоді розвит­

ку насінної особини і існують у вигляді багаторазово змінюваних 

поколінь вегетативних однорічників /столоноутворюючі полікарпіки 

Із родів Lycopus, Mentha, Scutellaria*

11. Класифікація життєвих форм губоцвітих за своїм змістом є 

еколого-морфологічною, а за структурою - ієрархічною. Систему так­

сономічних одиниць різних рангів складають: відділ - тип - клас -

- когорта - порядок - секція - гілка - ряд - власне життєва форма. 

Основна таксономічна одиниця класифікації - власне життєва форма, 

для якої вперше пропонується опосіо найменування, завдяки якому 

забезпечуються єдиний термінологічний лад класифікації і єдність 

змісту ієрархічно підпорядкованих її такоонів.

12. В такоономічному спектрі життєвих форм губоцвітих України 

переважають життєві форми відділу трав"яниоті рослини /7 8 ,2  %/ ти­

пу трав"янисті полікарпіки /6 0 ,5  %/, що належать до класу форм з 

асимілюючими несу куле нтними пагонами. В межах класу найбільшою 

кількістю представлені життєві форми із когорт індивідуальних 

/4 0 ,2  %/ і кондивідуальних /5 9 ,9  І / ,  порядків каудексових /4 0 ,2  £ / 

і кореневищних /2 8 ,3  $ !,  секції симподіальних /9 6 ,7  % /, гілки без- 

розеткбвих /80 ,4  % /, рядів ортотропних /4 7 ,8  %і і анізотропних мо- 

ноциклічних /30 ,4  # /  полікарпіків.

13. Миттєві форми відділу капівдеревні рослини типу напівчагар-

о ники і напівчагарнички, а також типу трав"янисті монокарпіки значно

поступаються у кількісному відношенні типу трав"янисті полікарпіки.
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складаючи у спектрі киттввмх фори губоцвітих відповідно лише 21 ,7

і 17 ,8  І .

14 . виходячи із загальної концепції біоморфологічної евольції 

рослин, життєві форми губоцвітих України являють собою еволюцій­

но прогресивні утворення, одні з яких знаходяться на проміжній 

/напівчагарники, напівчагарнмчкм, трав'янисті полікарпіки/, а ін- 

■ і /генеративні і вегетативні одно річники/ на заключній стадіях 

редукційного ряду трансформації біоморф від дерев до трав.
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Р£ЬШ£

Диссертация является первой моногр-фической сводкой о жиз­

ненный формах Губоцветных Украины, особенностях их морАоструктур- 

ной органн&ации, вакономеpHостях морфогенеза и классификации.

С пбмощыо разработанных оригинальных методик зонального мо­

делирования мбтамерного строения монокарпического побега и гармо­

нического аналиьа егатиотичеоки репрезентативных моделей его эк- 

зоморфблогйчевких признаков, вскрыты основные закономерности об­

щей и аональНОй Продольной Симметрии этого органа у растений раз­

ных видов И жизненных форм семейства. Установлено, что изменение 

отдельных признаков Пооега /длина Междоузлий и д р ./  вдоль его оси 

является специфическим для каждого видового Таксона, в связи о 

чей они приобретает значение диагностических й Могут использо­

ваться в систематике и селекции растении* №  основании принципа 

пелитсмии разработано линейную систему побегов, анализ которой 

певволил выявить многие важные количественные и качественные соот­

ношения между ра&ными типами побегов и их связи с эдафо-гидролсги- 

чеекими и фитоценотическйми условиями произрастании видов Губо­

цветных, Кроме линейной системы, обосновывается целесообразность 

выделения интегративных ТИПОВ побегов на базе Определенного соче­

тания призн&ков, свойственник побегам конкретного вида и обуслов­

ленных его генотипом6

Изучены особенности морфогенеза мвНокарпйНескиХ побегов рйS'- 

ных типов, предложено НовМй принцип выделения фай морфогенеза Не­

бе га м типизации этого процесса» Установлена константность одних 

фаз морфогенеза,, которые свойственны побегам любого TMnas и специ­

фичность других» что проявляются только у побегов определенных ТИ­

ПОВ» Описывается явление “ аффекта формообразования элементарного 

метамера* раскрывается его роль в образовании разнообразных морфо­

логических конструкций побегов и мсдувал их преобразованияt выяв­

лены закономерности формирования моноподиальной и вимподиаЛьнвй 

оиотем побегов, охарактеризованы модели йобегообразбвания * в ТОМ
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числе и впервые выделяемой моноподиальной полу розет очной t произве­

дено их подразделение на 13 субмоделей по характеру метаморфоза 

побегов, степени их специализации, особенностям отмирания и топо­

графии органов инноваций.

Предложено схему возрастной периодизации большого жизненного 

цикла вегетативно размножаемых растений, на Сазе которой исследо­

ваны за кон оме рн ос ти морфогенеза индивидуальных, сложноиндивиду­

альных и кондивидуальных полудревесных и травянистых жизненных 

форм. Обобщение данных этих исследований послужило основой для 

разработки классификации онтогенеза и синонтогенеза растений и эво­

люционной оценки ее единиц.

Критически анализируется понятие "собственно жизненная форма" 

в значении основной таксономической единицы эколого-морфологиче- 

ской классификации жизненных форм. Предложен способ ее наименования 

и мотивируется некорректность использования видовых названий рас­

тений для наименования собственно жизненных форм. На основании 

синтеза сведений о строении и морфогенезе побегов, моделях форми­

рования пооеговых систем, структуре и морфогенезе видов губоцвет­

ных Украины составлено классификацию их жизненных форм, в которой 

применена новая система таксономических единиц соподчиненных ран­

гов. Проведено сравнительный анализ таксонов классификации, вы­

явлены количественные соотношения между ними, закономерности гео­

графического распространения в пределах Украины, а также осущест­

влена их оценка с позиций основных направлений эволюции жизненных 

форм цветковых растений.
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