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Изучены биоморфологические особенности Hydrilla verticillata (L. fil.) Royle в тропических и уме-
ренных районах евразиатской части ареала. Побеговая система длительно нарастающая, симподи-
альная, состоящая из одно- или малолетних моноподиальных побегов главного и последующих по-
рядков. Наиболее изменчивые признаки – количество листьев в узле; форма, длина и ширина
листовой пластинки; характер ветвления побега; длина междоузлия. Hydrilla verticillata является
многолетним (вегетативно малолетним) поликарпическим укореняющимся длиннопобеговым ту-
рионово-клубневым вегетативно-подвижным гидрофитом. Пластичность биоморфы у разных био-
типов H. verticillata проявляется в продолжительности онтогенеза побегов и изменении соотноше-
ния образуемых специализированных вегетативных диаспор. Турионы и клубни представляют со-
бой две альтернативные модели поддержания численности.
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ВВЕДЕНИЕ

Hydrilla verticillata (L. fil.) Royle – погруженное,
укореняющееся, одно- или двудомное, многолет-
нее (факультативно однолетнее) растение, пере-
носящее неблагоприятные условия в форме веге-
тативных диаспор, реже – семян. Высокая эколо-
гическая пластичность и некоторые особенности
биоморфы позволили сформировать обширный
географический ареал (Cook, Lüönd, 1982; Efre-
mov et al., 2019; Sousa, 2011). Содержание раство-
ренных питательных веществ, активная реакция
и минерализация воды, тип донных осадков,
освещенность и скорость течения существенно
не ограничивают рост и распространение H. verti-
cillata (Baniszewski et al., 2016; Basiouny et al., 1978;
Cook, Lüönd, 1982; Efremov et al., 2019; Steward et al.,
1984; Sousa, 2011).

Ранее (Mitra, 1956; Mitra, 1966; Netherland,
1997; Yeo et al., 1984) была исследована морфоло-
гия двух типов вегетативных диаспор, во многом
определяющих особенности биоморфы данного
вида. В последнее время контроль за инвазией
H. verticillata вызвал интерес к изучению способа
возобновления и морфогенеза (Benoit, 2011;
Bianchini et al., 2010; Hofstra et al., 1999; Langeland,
1996; Netherland, 1997; True-Meadows et al., 2016).

Цель работы – исследовать пластичность био-
морфы H. verticillata в евразиатской части ареала,
уделив основное внимание морфологии вегета-
тивных диаспор и побега.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Область исследования. Основной сбор материала

проведен в 2008–2018 гг. в следующих географиче-
ских районах: Восточная Европа (Саратовская обл.,
Россия), Западная Сибирь (Омская, Кемеровская,
Новосибирская области, Россия; Северо-Казах-
станская, Восточно-Казахстанская области, Казах-
стан), Средняя Сибирь (Иркутская обл., Россия),
Дальний Восток (Хабаровский и Приморский
края, Амурская обл., Россия; провинция Хэй-
лунцзян, Китай), Юго-Восточная тропическая
Азия (Гуанси-Чжуанский автономный район,
Китай; штат Керала, Индия; провинция Чанг
Май, Тайланд). Использованы материалы автор-
ской базы данных, включающей сведения о 949 об-
разцах из гербариев BP, ERA, FI, IBCS, IBIW, LE,
LISP, MW, NS, NSK, OMSK, P, PRC, QBG, RIG,
TK, VLA, W, WAG, Z+ZT, и портала Global Biodiver-
sity Information Facility, GBIF (https://www.gbif.org/).
Акронимы коллекций приведены согласно Index
Herbariorum (http://sweetgum.nybg.org/science/ih/).
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Морфологические исследования. Основной
объем морфологических исследований (морфо-
логия побега, определение половых типов цвет-
ков) проведен на образцах из различных частей
ареала, охватывающих максимальный диапазон
изменчивости. Морфолого-анатомические ис-
следования специализированных диаспор и гене-
ративных органов выполнены для образцов, полу-
ченных из Омской, Новосибирской и Амурской об-
ластей (Россия), Гуанси-Чжуанского автономного
района (Китай) и штата Керала (Индия).

Методологической базой для биоморфологи-
ческого исследования послужил сравнительно-
морфологический подход (Серебрякова, 1972;
Свириденко, 2000). Морфологический анализ
проведен на живом и фиксированном материале
(гербарном, фиксированном в 70%-ном растворе
этанола) по традиционной схеме (O’Brien, Mc-
Cully, 1981). Отдельные органы исследованы свет-
лопольным методом с помощью микроскопа про-
ходящего света “Микмед-2-1600” (Россия) и сте-
реомикроскопа “Микромед МС 2 Zoom. 2 CR”
(Китай). Срезы выполнены бритвой и с помощью
ротационного микротома “МЗП-01 Технон”
(Россия). Морфометрический анализ проведен с
использованием Image-Pro Inside 9 с фотоснимка
после его предварительной калибровки. Коэф-
фициент формы, как базовый геометрический
параметр, определен для проекции исследован-
ных органов. В качестве фонового красителя ис-
пользован метиленовый синий (O’Brien, McCully,
1981), для детализации гистологических комплек-
сов − метод комбинированной окраски (Михаль-
цов, 2012). Для измерений, проведенных на гер-
барном материале, определен коэффициент изме-
нения линейных размеров листа при высушивании,
который равнялся 0.7 ± 0.2.

Проведена статистическая обработка резуль-
татов (проверка на нормальность распределения,
описательная статистика, t-тест) средствами Sta-
tistica 6.5. В качестве показателей описательной
статистики даны средние значения и стандартные
отклонения.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Система побегообразования. Побеговая систе-
ма H. verticillata длительно нарастающая, симпо-
диальная, состоящая из одно- или малолетних
моноподиальных побегов главного и последую-
щих порядков. В системе побегов H. verticillata
(рис. 1) выделяются геотропные удлиненные по-
беги с адвентивными корнями и ортотропные,
плагиотропные удлиненные, развивающиеся из
узлов геотропных побегов, несущие побеги
(n + 2)-порядка и репродуктивные структуры.
Боковые побеги (n + 2)-порядка напоминают ос-
новной побег.

Основные результаты статистического анали-
за показателей вегетативного побега приведены на
рис. 2 (гербарный материал). В средней части орто-
тропного побега междоузлия длиной 1.3 ± 0.7 см
(рис. 2д), в основании – более удлиненные, до
10–20 см (рис. 1). Листорасположение мутовча-
тое, каждая мутовка состоит из 4.7 ± 1.5 сидячих
листьев; чаще встречаются растения с четырьмя,
пятью, реже – тремя, шестью листьями в узле
(рис. 2е).

Морфологические параметры листовой пла-
стинки H. verticillata в различных частях ареала су-
щественно различаются (рис. 2а–2г, 3). У изучен-
ных образцов длина листовой пластинки в сред-
ней и верхней частях побега почти равна длине
междоузлия и составляет 1.0 ± 0.4 см, ширина –
0.16 ± 0.07 см (рис. 2а, 2б); площадь листовой пла-
стинки очень вариабельна (рис. 2в). Соотношение
длины листовой пластинки к ширине у листьев в
средней и верхней частях побега равно 5–7 : 1; ко-
эффициент формы, характеризующей геометрию
листа, – 3.3 ± 1.5 (рис. 2г).

В базальной части ортотропного побега и на
столонах листья обычно яйцевидные или широ-
коовальные, с широко расставленными зубцами
или почти цельнокрайние. Среднее отношение
длины листовой пластинки к ширине у таких ли-
стьев 2–3 : 1, коэффициент формы 1–2.

Специализированные побеги. Для H. verticillata ха-
рактерно образование специализированных укоро-
ченных вегетативных побегов: клубней и турионов
(рис. 4). Клубни развиваются на погруженных в
грунт геотропных побегах, с которыми связаны не-
фотосинтезирующими столонами, фотосинтези-
рующие турионы со столонами развиваются на
ортотропных побегах аксиально или терминаль-
но (рис. 1).

Столоны, как правило, длиной 0.2–1.5 см, до
2–5 см у клубней, хрупкие, с удлиненными 1–2
междоузлиями, несущими 2–4 укороченных че-
шуевидных листа (рис. 4а). В узле располагаются
один, реже два клубня (туриона). Клубни по срав-
нению с турионами крупнее (отмечали Spencer,
Ksander, 2001; Yeo et al., 1984), округло-эллипти-
ческие (коэффициент формы составляет 1.2 ±
0.1), с меньшим количеством метамеров, турионы
овально-ланцетные, более вытянутые (коэффици-
ент формы − 1.5 ± 0.3) (рис. 4а, 4в, 4д, табл. 1).

У турионов преобладает пропорция ассимили-
рующих листьев, а у клубней – запасающей осе-
вой части побега, паренхима которой несет много-
численные крахмальные зерна (табл. 1). Соотноше-
ние гистологических зон у специализированных
побегов определяет стратегию возобновления.

Генеративное возобновление. Для оценки ха-
рактера возобновления у гербарных образцов
определена доля цветущих и плодоносящих рас-
тений, изучены особенности формирования со-
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цветий. Основные результаты морфолого-анато-
мических исследований генеративных органов и
их интерпретация приведены в разделе “Обсуж-
дение результатов”.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Побеговая система. Вегетативный (вегетатив-
но-генеративный) ортотропный побег H. verticil-
lata состоит из 30–100 метамеров. Длина почти
цилиндрического побега обычно составляет 1.0–
1.5 м, но может достигать ≥2–3 м (Al-Mandeel,
2013; Cook, Lüönd, 1982). Такие длинные побеги
могут образовывать плотные маты, достигающие
20% общей биомассы растения (Spencer, 2011).
Ортотропные побеги ‒ умеренно разветвленные
у основания (n + 1) и более обильно в средней ча-
сти (n + 2–3 или n + 3) (60% исследованных слу-
чаев). Благодаря мезотонному ветвлению основ-
ная зона обогащения находится на уровне, позво-
ляющем максимально эффективно использовать
ресурсы хорошо прогреваемой и освещенной
водной толщи, колебания уровня оказывают
меньшее влияние.

Геотропные побеги ‒ укореняющиеся, состоят
из 10–30 удлиненных метамеров 10–20 см дли-
ной, слабо ветвящиеся. Они достигают 8.5 м дли-

Рис. 1. Схема биоморфы Hydrilla vertcillata: 1 – цветок, 2 – клубень, 3 – турион, 4 – листовая мутовка, 5 – апекс побега,
6 – адвентивный корень в узле, 7 – уровень воды, 8 – уровень грунта.
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8

Таблица 1. Морфометрическая характеристика спе-
циализированных вегетативных диаспор Hydrilla
verticillata

Примечание. Приведены средние значения и стандартное
отклонение для живого и фиксированного в этаноле матери-
ала (n = 68). Пропорция осевой части (листьев) определена
как доля площади тангентального среза, приходящаяся на
долю осевой части побега (листьев). * – статистически зна-
чимые различия при p ≤ 0.15. ** – при p ≤ 0.05.

Показатель Турионы Клубни

Длина, см 0.7 ± 0.3 0.8 ± 0.2
Ширина, см 0.3 ± 0.1 0.4 ± 0.1
Коэффициент формы 1.5 ± 0.3 1.2 ± 0.1
Количество метамеров, шт. 8 ± 3 5 ± 1
Пропорция осевой части, %* 41 ± 10 22 ± 4
Пропорция листьев, %* 59 ± 10 78 ± 4
Доля базальной части, %** 14 ± 5 39 ± 1
Площадь тангентального 
среза, см2*

0.09 ± 0.04 0.23 ± 0.09
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Рис. 2. Основные морфологические параметры средней и верхней частей вегетативного побега (n = 618) Hydrilla vert-
cillata: а – длина листовой пластинки; б – ширина листовой пластинки; в – площадь листовой пластинки; г – коэф-
фициент формы листовой пластинки; д – длина междоузлия; е – количество листьев в узле. Заштрихованные “контуры”
показывают 25–75%-ные значения вероятного отклонения, белые “контуры” − размах без выбросов (квадраты соответ-
ствуют медиане, окружности – выбросам), “*” – крайние точки. Измерения проведены на гербарном материале.
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Рис. 3. Вариабельность числа и формы листовых пластинок средней и верхней частей побега Hydrilla vertcillata. a – Un-
known place, Planten van de hortus botanicus Leiden, H.J. van Hattum, 15.VII.1965, WAG; б – USA, Indiana, city of Rochester,
Lake Manitou, M.S. Alix, R. Scribailo, 26.IX.2006, GBIF; в – Rwanda, north end of Lac Bulera, near Kagogo/Idaho,
R.H. Markham, 8.VI.1983, cultivated in Botanical garden of the University Zurich, C.D.K. Cook, 30.VIII.1983, Z+ZT; г – Java,
in ditch growing wild in Bogor Botanic Garden, H. Wanner, 1978, cultivated in Botanical garden of the University Zurich,
26.II.1980, R. Lüönd, Z+ZT; д – India, Kerala state, Kottayam district, ca. 6 km east of Kottayam, C.D.K. Cook, 16.X.1979,
Z+ZT; е – China, Hubei Province, near the city of Wuhan, north part of Futou Lake, about 30 km south of Wuhan, C.D.K.
Cook, 18.VIII.1990, Z+ZT; ж – India, Bharatpur, S.K. Banerjee, H.Y. Mohan Ram, 25.XII.1956, WAG; з – USA, Texas, chan-
nels in Colorado River, east side of Austin, T. Wendt, M. Lyday, 22.X.2011, GBIF; и – Burundi, Ramonge, 73 km south of Bu-
jumbura, Lake Tanganyika, E.A. Okrah, R.H. Markham, P. Ndayiragigii, 12–26.V.1990, GBIF; к – China, Yangsho County, Gui-
lin Prefecture, Guangxi Zhuang Autonomus Region, Lijang River, A. Efremov, 02.I.2017, сборы авторов; л – Россия, Омская
обл., Горьковский р-н, окрестности пос. Саратово, оз. Саратово, Б.Ф. Свириденко, 10.VIII.2006, LE; м – Afghanistan,
Province Laghman, 2 km östlich Laghman (Charbagh) an der Strabe von Mitarlam nach Darunta, D. Podlrch, 23.X.1970, W.

(а) (б) (в) (г)

(д) (е) (ж) (з)

(и) (к) (л) (м)
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ны (обычно 2–5 м), погружены в донные осадки
на глубину до 20 см (Mitra, 1956), их скорость ро-
ста достигает 2 см/сут. (Cook, Lüönd, 1982). Такой
тип побега обеспечивает закрепление в обвод-
ненных грунтах и захват новых территорий.

Листья сидячие в мутовках по 3–8(12) или су-
противные (Cook, Lüönd, 1982; Symones, Sosef,
2015; Wang et al., 2016), что подтверждается ре-
зультатами выполненного анализа (рис. 2а). В
средней части побега листья линейные, ланцет-
ные, редко широкоовальные (например, у осно-

вания ортотропных побегов), обычно 7–15(20) ×
× 1–4 мм, зеленые, с красновато-коричневыми
пятнами и полосами (идиобласты) или без них, сла-
бо полустеблеобъемлющие, острые, оканчивающи-
еся одним шипиком, голые (Cook, Lüönd, 1982;
Haynes, 2001; Symones, Sosef, 2015; Wang et al., 2016).
Однодомным растениям, выращенным ex situ,
свойственны более короткие листья (12.0 × 2.1 мм) и
более длинные междоузлия (16.1 × 1.5 мм), чем дву-
домным (14.0–16.1 × 0.8–1.5 и 11.0–12.0 × 0.8–2.1 мм
соответственно) (Les et al., 1997). Средняя жилка

Рис. 4. Морфолого-анатомические особенности специализированных вегетативных диаспор Hydrilla vertcillata: a – мо-
лодой клубень со столоном; б – апикальная зона клубня, продольный срез, комбинированная окраска (видны листо-
вые зачатки и внутрипазушные чешуи); в – клубень, общий вид; г – клубень, продольный срез; д – турион, общий вид;
е – турион, продольный срез, окраска нейтральным красным (внутрипазушные чешуи темно окрашены).

(а) (б)

(в) (г)

(д) (е)
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отчетливая, часто несущая шипики на абаксиаль-
ной поверхности. Край листа мелкопильчато-
зубчатый, с одним–тремя рядами гиалиновых
клеток и одноклеточными шипиками (Cook,
Lüönd, 1982; Haynes, 2001; Symones, Sosef, 2015;
Wang et al., 2016). Морфология края листовой
пластинки является важным и относительно ста-
бильным диагностическим признаком, зубцы
обычно хорошо видны невооруженным глазом
(3а, 3б, 3г–3з, 3л), реже – расставлены и очень
мелкие (3в, 3к, 3м). Погруженный лист коротко-
линейной формы, свойственный H. verticillata, –
анцестральный для Hydrocharitaceae (Chen et al.,
2012).

Для H. verticillata, как и других Hydrocharitace-
ae, характерно наличие внутрипазушных чешуй
(squamules intravaginales), которые у изученных об-

разцов располагаются по 2(4) в узле и имеют раз-
мер 0.5 × 0.1–0.2 мм (рис. 4е, 5д, 5е). Внутрипа-
зушные чешуи от узко-треугольных до ланцет-
ных, полупрозрачные, нерегулярно окаймленные
оранжево-коричневыми, (суб-)маргинальными,
(одно-)двуклеточными выростами (Cook, Lüönd,
1982), наиболее длинными в апикальной зоне
(рис. 5д, 5е).

Корневая система. Корни H. verticillata неветвя-
щиеся, 5–20 см длиной, диаметром до 2–3 мм, ад-
вентивные, формирующиеся в узлах геотропных
побегов (Cook, Lüönd, 1982). Кора представлена
двумя слоями клеток колленхимы, внутренние
слои – аэренхима с крахмалоносной колленхи-
мой. Пояски Каспари не диагностируются. Кси-
лема центрального цилиндра с множеством ла-

Рис. 5. Морфолого-анатомические особенности генеративных органов и внутрипазушных чешуй Hydrilla vertcillata:
a – мужское соцветие; б – женский цветок в стадии бутонизации; в – женский цветок в фазе полного цветения; г –
незрелый плод; д – внутрипазушные чешуи в основании листа туриона, окраска нейтральным красным; е – внутри-
пазушная чешуя, общий вид.

(а) (б) (в)

(г) (д) (е)
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кун, имеются ситовидные трубки и клетки-спут-
ницы (Al-Mandeel, 2013).

Неспециализированное вегетативное возобнов-
ление. Способность H. verticillata заселять новые
места обитания во многом связана с существова-
нием нескольких способов возобновления с по-
мощью специализированных и неспециализиро-
ванных структур. Hydrilla может возобновляться
фрагментами ортотропных или плагиотропных
побегов, может регенерировать даже из отдель-
ных мутовок и расти до 2.5 см/сут. (Basiouny et al.,
1978; Langeland et al., 1992; Netherland, 1997). Экс-
периментально подтвержденная скорость роста
из фрагментов побега все же существенно ниже
скорости роста из клубней (Bianchini et al., 2010).

Умецу и др. (Umetsu et al., 2012) показали, что
неспециализированные вегетативные пропагулы
демонстрируют две стратегии выживания: коло-
низация (способность развивать корни) и регене-
рация (способность развивать новые пропагулы,
которые могут рассеиваться).

Специализированное вегетативное возобновле-
ние. Турионы (пазушные турионы, turions) и
клубни (подземные турионы, терминальные ту-
рионы, стеблевые клубни, клубнелуковицы, swol-
len stem, subterranean turions, tubers) представляют
различные стратегии выживания и расселения
(Al-Mandeel, 2013; Langeland, 1996; Miller et al.,
1993; Spencer, 2011; Van, Steward, 1990; Yeo et al.,
1984). Вероятно, образование специальных веге-
тативных диаспор определяется условиями оби-
тания, максимум образования клубней наблюдался
в диапазонах глубины воды 1–2 м, турионов – 1.5–
4 м (Hofstra et al., 1999; Van, Steward, 1990).

Подземные специализированные диаспоры
H. verticillata (по тексту – клубни) можно иденти-
фицировать как клубнелуковицы, имеющие
утолщенный из-за сильного разрастания укоро-
ченных междоузлий стебель, окруженный сочны-
ми чешуями, и единственную апикальную мери-
стему (Жмылев и др., 2013). Клубни от беловатого
до почти черного цвета. Две трети клубня (базаль-
ные) вздутые и заполнены крахмалом, одна треть
(терминальная) содержит апикальную меристе-
му, изогнутую под углом 90° (рис. 4в, 4г). Клубни
отделяются от родительского растения при разло-
жении геотропных побегов (Yeo et al., 1984). Про-
растая, специализированные диаспоры формиру-
ют первое длинное междоузлие с бледными, нефо-
тосинтезирующими рудиментарными листьями
(Netherland, 1997).

В США средняя масса клубней достигает 160–
376 мг у двудомных и 179–202 мг у однодомных
растений, масса турионов у однодомных расте-
ний – 36–77 мг (Netherland, 1997; Spencer, 2011). С
использованием метода мезокосм установлено,

что в условиях более прохладного климата у дву-
домных растений плотность клубней существен-
но ниже (823 экз./м2 против 2142 экз./м2 в услови-
ях теплого климата), и они крупнее (0.113 г против
0.096 г) (Henry, 2017). Клубни однодомных расте-
ний H. verticillata in situ сохраняются >4 лет в донных
осадках (в Новой Зеландии − до 8 лет), в лаборатор-
ных условиях их всхожесть >90% (Hofstra et al.,
1999; Van, Steward, 1990). Таким образом, клубни
обеспечивают возможность многолетнего роста в
занятых в настоящий момент биотопах (Van,
Steward, 1990) и отличаются большей устойчиво-
стью к высыханию (Basiouny et al., 1978).

В отличие от клубней, образующихся в узлах
геотропных побегов, турионы образуются в пазу-
хах листьев или ветвей ортотропных побегов (Mi-
tra, 1956; Mitra, 1966; Netherland, 1997; Yeo et al.,
1984). Как и клубни, имеют утолщенные чешуе-
видные (с многослойной паренхимой и толстой
кутикулой) фотосинтезирующие листья, защи-
щающие спящую меристему (рис. 3б). Турионы
формируют зону отделения и опускаются на дно,
где прорастают или остаются плавающими в тол-
ще воды и погружаются на грунт поздней осенью
(Lakshmanan, 1951; Mitra, 1966; Spencer, 2011;
Yeo et al., 1984). Обычно они прорастают на следу-
ющий год (Langeland et al., 1992; Van, Steward,
1990). При этом, оптимально процесс проходит
при температуре 15–35°С (Netherland, 1997). По
сравнению с клубнями, турионы прорастают
раньше и при более низких температурах (Spen-
cer, Ksander, 2001; Sousa, 2011).

Турионы, в большей степени, чем клубни, об-
ладают способностью рассеиваться водными по-
токами и имеют бóльшую вероятность закрепить-
ся на незанятой территории (Miller et al., 1993).
Такие специализированные надземные (axillary
tuber) (Pilon et al., 2003) и подземные (клубни, tu-
ber) (Лапиров, 1995; Pilon et al., 2003) побеги воз-
обновления известны и у широко распространен-
ного гидрофита Stuckenia pectinata (L.) Börner (Pi-
lon et al., 2003).

Генеративное возобновление. Hydrilla verticillata
часто обильно и продолжительно цветет, в тропи-
ках в благоприятных условиях – круглогодично
(Cook, Lüönd, 1982), однако обильное плодоно-
шение наблюдается редко. Только 36% изучен-
ных образцов в гербарных коллекциях имели
цветки, 2.5% – плоды. Это может быть связано со
следующими причинами: половая сегрегация (у
двудомных биотипов не всегда в пределах воз-
можной зоны опыления находятся растения обо-
их полов); непропорциональное распределение
растений различных половых типов, соотноше-
ние пестичных и тычиночных растений у изучен-
ных образцов 12 : 1; вероятное отсутствие плодо-
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ношения у анеу- и полипоидов (Cook, Lüönd, 1982);
общая тенденция у гидрофильных растений к сни-
жению доли генеративного размножения.

В переделах ареала растения различных поло-
вых типов встречаются неравномерно. Среди ис-
следованных гербарных образцов 5.4% имели
мужские цветки (вероятно, это число больше, по-
скольку мужские цветки хорошо сохраняются
только в стадии бутонизации), 92.3% − женские,
2.3% растений были с мужскими и женскими
цветками. По материалам натурных наблюдений
на юге Западной Сибири преобладают тычиноч-
ные растения (данные авторов), на Дальнем Во-
стоке – пестичные (Пробатова, Буч, 1981).

Соцветия развиваются в пазухах листьев сред-
ней и верхней частях ортотропных побегов, брак-
теи парные (интеркалярные фрондозные), срос-
шиеся в основании. Мужские цветки на короткой
цветоножке, собраны обычно по 4–6 в узле, с ша-
ровидным покрывалом диаметром 1.5 мм и с при-
датками на верхушке (рис. 5а). Женские цветки
одиночные, реже парные, с гипантием длиной
10–50 мм. Околоцветник из трех белых лепест-
ков, чередующихся с тремя беловатыми более
крупными чашелистиками, сильно выпуклыми у
мужских цветков (рис. 5б, 5в) (Cook, Lüönd, 1982;
Haynes, 2001; Symones, Sosef, 2015; данные авторов).

Плоды у исследованных образцов ‒ длиной
9 ± 3 мм (до 15 мм) (Cook, Lüönd, 1982), длина за-
висит от количества семян), гладкие или c боко-
выми отростками (рис. 5г) (Cook, Lüönd, 1982;
Wang et al., 2016; данные авторов). По мере разви-
тия нижняя часть плода утолщается и заполняется
слизистым содержимым. Завязь ‒ нижняя, одно-
гнездная с несколькими (до шести) семяпочками,
плацентация свободная париетальная. Семена в
количестве 1-3(6), коротко-цилиндрические,
заостренные к обоим концам, каждое размером
5–6 × 0.8–1.0 мм; зародыш прямой, эндосперм
крахмалистый (Пробатова, Буч, 1981).

Морфологические биотипы. Hydrilla verticillata
отличается значительной морфолого-биологиче-
ской изменчивостью, формирует два генетически
разных биотипа (формы): двудомный и однодом-
ный. Мадейра и др. (Madeira et al., 1997; 1999) об-
наружили существенные генетические различия у
исследованных образцов из разных частей миро-
вого ареала. Отдельные изолированные популя-
ции (например, однодомные растения в Японии),
не демонстрируют высокой изменчивости (Na-
kamura et al., 1998). Центр генетического разнооб-
разия H. verticillata находится в юго-восточной
Азии (Zhu et al., 2015).

Однодомный биотип H. verticillata − травяни-
стые многолетние (вегетативно-малолетние) рас-
тения с разрушающимися в зимний период побе-
гами и возобновляемые посредством турионов и

малолетних перезимовавших побегов (Benoit,
2011; True-Meadows et al., 2016). Рост наблюдается
в течение всего года, менее интенсивно в зимние
месяцы (Steward et al., 1984; Sutton et al., 1992; True-
Meadows et al., 2016). Отмечено, что при более
низких температурах турионы однодомного био-
типа прорастают с большей скоростью (True-
Meadows et al., 2016). Прорастание турионов
обычно происходит до прорастания клубней
(Spencer, Ksander, 2001). После периода интен-
сивного формирования клубней биомасса расте-
ний уменьшается, и они отрываются от субстрата
(True-Meadows et al., 2016). Несмотря на то, что
продукция клубней у однодомной H. verticillata на
50% выше, чем у двудомной, их средняя масса на
32% ниже (Sutton et al., 1992).

Двудомный биотип H. verticillata – более дли-
тельно вегетирующие растения, продуцирующее
меньше турионов (Sutton et al., 1992; True-Mead-
ows et al., 2016). Этот биотип зимует в вегетатив-
ной форме и формирует меньше клубней.

Считается, что однодомный биотип преобла-
дает в тропических широтах, двудомный – в уме-
ренных (Cook, Lüönd, 1982). Однако распределение
двух биотипов в Северной Америке противоречит
этому наблюдению (Langeland, 1996; Netherland,
1997; Steward et al., 1984). В обследованных биотопах
Западной Сибири, Дальнего Востока и Индии пре-
обладают двудомные растения. В культуре расте-
ния могут сформировать цветки одного пола в те-
чение одного или двух сезонов, а затем – другого
(Cook, Lüönd, 1982).

Следует отметить, что у растений H. verticillata
в тропических широтах доля клубней выше, в
умеренных широтах более многочисленны па-
зушные турионы. У Stuckenia pectinata, формиру-
ющей также специализированные вегетативные
диаспоры, в северных популяциях с укорочен-
ным жизненным циклом биомасса клубней вы-
ше, в низких широтах жизненный цикл удлиняет-
ся и увеличивается общая биомасса растений (Pi-
lon et al., 2003).

Своеобразный габитус имеют южноазиатские
растения H. verticillata, обитающие в проточных
водах: длинные слабоветвящиеся побеги (n + 1)-
порядка, узкие и более длинные листья (рис. 3к),
многочисленные клубни. Восточноафриканские
растения, обитающие в щелочных водах, сильно-
ветвящиеся, несут 10–25 ортотропных побегов
n + 1 с укороченными междоузлиями и более ко-
роткими и широкими листьями (рис. 3и), присут-
ствуют турионы, клубни формируются крайне
редко (Pemberton, 1980; Symones, Sosef, 2015; P,
QBG, Z+ZT).

В пределах ареала обнаруживаются растения с
разным набором хромосом. Растения из Азии и
Европы – диплоиды (2n = 2x = 16) или триплоиды
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(2n = 3x = 24) (Cook, Lüönd, 1982), изредка в США
встречаются тетраплоиды (2n = 4x = 32) (Lange-
land, 1996). Двудомные и однодомные биотипы
при скрещивании образуют семена в 71% случаев,
из них 90% жизнеспособных (Steward, 1993).

У индийских популяций (2n = 24, 2n = 16) не
выявлена устойчивая связь между морфологией
побега и числом хромосом (Chaudhuri, Sharma,
1978). Однако, в большинстве случаев ди- и трип-
лоидные расы имеют существенные морфологи-
ческие различия. Так, диплоидные растения с бо-
лее узкими листьями (0.7–1.7 см × 1.0–1.8 мм), с
плодами, несущими 2–9 выростов и 2–6 семян, от-
носят к разновидности H. verticillata var. verticillata.
Триплоиды с листьями (0.7–1.3) см × (3–4) мм и
гладкими плодами с одним–тремя семенами сте-
рильны, без семязачатков, принадлежат к разно-
видности H. verticillata var. roxburghii Caspary,
Jahrb. Wiss (Steward, 1993; Wang et al., 2016). Hydril-
la lithuanica (Andrz. ex Besser) Dandy представляет
собой стерильную триплодиную расу.

Выводы. Как и у большинства водных расте-
ний, морфология побега H. verticillata отличается
пластичностью. Наиболее изменчивы ‒ количе-
ство листьев в узле, форма, длина и ширина ли-
ста, характер ветвления побега и длина междоуз-
лий. Однодомные и двудомные биотипы H. verti-
cillata демонстрируют отчетливые различия в
сезонности формирования турионов. Биоморфа
H. verticillata сходна с длиннопобеговыми био-
морфами Elodea Michx., Egeria Planch. и Largosi-
phon Harv. Побеговая система ‒ длительно нарас-
тающая, симподиальная, состоящая из малолет-
них моноподиальных побегов главного и
подчиненных порядков. Соцветия диморфные,
малоцветковые. Hydrilla verticillata – многолетний
(вегетативно малолетний) поликарпический уко-
реняющийся длиннопобеговый турионово-клуб-
невой вегетативно-подвижный гидрофит. Пла-
стичность биоморфы проявляется в продолжи-
тельности онтогенеза побегов однодомных и
двудомных растений, изменении соотношения
образуемых специализированных вегетативных
диаспор (клубней и турионов). Специализиро-
ванные вегетативные диаспоры представляют со-
бой две альтернативные модели поддержания
численности, характер их развития зависит от ря-
да факторов. Клубни увеличивают вероятность
возобновления при действии неблагоприятных
факторов, а турионы и неспециализированные по-
беги обеспечивают максимально быстрое закреп-
ление и распространение. В стабильных условиях
более эффективное возобновление и расселение
растений происходит с помощью турионов, кото-
рые, вероятно, являются более поздним приобре-
тением при переходе от геофитного предка к гид-
рофилии.
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Features of Biomorph of Hydrilla verticillata (Hydrocharitaceae)
А. N. Efremov1, *, A. A. Pushkina1, and Ya. V. Bolotova2

1Omsk State Pedagogical University, Omsk, Russia
2Amur Branch of Botanical Garden Institute of Russian Academy of Sciences, Far East Branch, Blagoveshchensk, Russia

*e-mail: stratiotes@yandex.ru

The biomorphological features of Hydrilla verticillata in tropical and temperate regions of the Eurasian part
of the range were studied. The shoot system is long-growing, sympodial, consisting of (annual)oligoennial
monopodial shoots of the main and subordinate orders. The most variable signs are the number of leaves per
node; shape, length and width of a leaf blade; the feature of the branching, the length of the internode. Hy-
drilla verticillata is a perennial (vegetatively oligoennial) polycarpic rooting long-shoot high turion-tuber veg-
etative-mobile hydrophyte. The plasticity of biomorphs in different biotypes is manifested in the duration of
shoot ontogenesis, a change in the ratio of the formed specialized vegetative diasporas. Turions and tubers are
two alternative abundance models.

Keywords: Hydrilla verticillata, Hydrocharitaceae, biomorph, life form, turion, tuber, renewal, Eurasia
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