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Исследованы особенности гинодиэции у сибирского вида Geranium bifolium Patrin. в 4-х луговых и
лесных сообществах подтайги Западно-Сибирской равнины. Установлены достоверные различия
между обоеполыми и пестичными типами цветков по морфометрическим признакам: длина и ши-
рина чашелистика; длина и ширина лепестков венчика; длина тычинок внешнего и внутреннего
круга; длина пыльника. Обоеполые цветки отличаются большими размерами по сравнению с пе-
стичными цветками: наибольшие различия обнаружены по длине тычиночных нитей (в 2.3–2.4 ра-
за, соответственно для внешнего и внутреннего круга) и по размеру лепестков венчика (в 1.4–1.6 ра-
за). Пыльники тычинок пестичных цветков находятся в редуцированном состоянии и не образуют
пыльцу. Нет различий между половыми особями по длине побега (59.3 ± 1.2 и 58.4 ± 1.3 см) и длине
синфлоресценций (26.7 ± 1.3 и 26.1 ± 1.3 см), соответственно, для гермафродитных и женских осо-
бей. Установлены достоверные различия между половыми формами по семенной продуктивности
модельных побегов: генеративные побеги женских особей образуют в 18.3 раза больше плодов и в
19.6 раза больше семян, чем гермафродитные особи. Для G. bifolium выявлена женская репродуктив-
ная компенсация. В исследованных местообитаниях вид характеризуется хорошим семенным воз-
обновлением. В половой структуре ценопопуляций женские особи составляют от 49.1% до 56.8% от
общего числа генеративных особей. Близкая к 50% частота женских особей и их высокая семенная
продуктивность по сравнению с гермафродитами позволяют сделать вывод, что вид G. bifolium отли-
чается высокой степенью половой дифференциации растений, которое обеспечивает перекрестное
опыление и аутбридинг особей вида.
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Для многих видов рода Geranium L. (Geraniaceae)
характерен половой полиморфизм в форме гино-
диэции – явления, при котором в популяциях
совместно произрастают гермафродитные особи
с обоеполыми цветками и женские особи с пе-
стичными цветками (Knuth, 1898; Dem’yanova,
1985). Морфо-физиологические различия, свя-
занные с половой дифференциацией растений,
являются наследственно устойчивыми (Melikyan,
2000). Для гинодиэцичных видов теоретически
исследованы и установлены в природе две основ-
ные системы детерминации пола: мутации, свя-
занные с мужской стерильностью, являются либо
ядерными, либо цитоплазматическими (Dufay M.,
Billard E., 2011). Гинодиэция обеспечивает аут-
бридинг особей в популяции, влияет на популя-
ционную изменчивость видов и тем самым спо-
собствует лучшей адаптации растений к условиям
окружающей среды. В литературе подробно рас-
смотрены различные аспекты гинодиэции неко-
торых видов рода из Европы, Северной Америки

и Северного Китая: Geranium sylvaticum L. (Asika-
inen, Mutikainen, 2003; Volkova et al., 2007), Gerani-
um maculatum L. (Chang, 2006), G. richardsonii
Fisch. et Trautv. (Williams et al., 2000), Geranium
transversale Vedis (Kar. et Kir) (Abdusalam et al.,
2017). В результате исследований выявлено, что у
всех видов хорошо выражена половая дифферен-
циация растений в репродуктивной сфере: жен-
ские особи отличаются от гермафродитных осо-
бей редукцией андроцея, стерилизацией пыльцы
и уменьшением размеров пестичных цветков.
Для вида G. transversale помимо гермафродитной
и женской половой формы отмечены гиномоно-
эцичная (особи с обоеполыми и пестичными
цветками) и андромоноэцичная (особи с обоепо-
лыми и тычиночными цветками) формы расте-
ний (Abdusalam et al., 2017). Исследователями по-
казано, что одним из важных механизмов сохра-
нения женских фенотипов в популяциях видов
р. Geranium является механизм женской репро-
дуктивной компенсации, при котором женские
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особи получают преимущество в репродукции по
сравнению с гермафродитными (Asikainen, Muti-
kainen, 2005; Chang, 2006; Varga et al., 2009; Ab-
dusalam et al., 2017). В литературе также имеются
сведения о половой структуре природных попу-
ляций видов рода из европейской части России и
Зауралья: Geranium collinum Steph. ex Willd., Gera-
nium palustre L., Geranium. pratense L., Geranium
sanguineum L. (Dem‘yanova, Ponomarev, 1979;
Dem‘yanova, 2013a, b). Кроме того, гинодиэция
указывается для сибирских видов Geranium kry-
lovii Tzvelev. и Geranium pseudosibiricum J. Mayer.,
для последнего вида отмечается еще и гиномоно-
эция (Peshkova, 1996). Однако, до настоящего
времени нет подробных исследований по полово-
му полиморфизму видов р. Geranium, произраста-
ющих в Сибири. Для изучения был выбран вид
Geranium bifolium Patrin. – травянистый многолет-
ний поликарпик, имеющий ареал в Западной,
Средней и Восточной Сибири; произрастает на
суходольных и лесных лугах, в березовых, сосно-
вых, осиновых и смешанных лесах (Peshkova,
1996).

Цель работы – исследовать особенности гино-
диэции сибирского вида Geranium bifolium. Поло-
вой полиморфизм у вида изучается впервые.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
G. bifolium относится к дифференцирующим

(характерным) видам лесных лугов Западно-Си-
бирской равнины, но встречается в фитоценозах
с очень небольшим обилием (Tishchenko et al.,
2015; Korolyuk et al., 2016). Исследования полово-
го полиморфизма G. bifolium проводили в 4 цено-
популяциях в луговых и лесных фитоценозах под-
тайги Западно-Сибирской равнины (Новосибир-
ская область): ЦП1 – разнотравно-злаковый луг
на опушке сосново-березового леса, окр. Академ-
городка, общее проективное покрытие (ОПП)
травостоя – 90%, проективное покрытие (ПП)
G. bifolium – 2% (Poa angustifolia L., Bromopsis iner-
mis Holub., Dactylis glomerata L., Brachypodium pin-
natum (L.) Beauv., Aegopodium podagraria L., Veroni-
ca chamaedrys L.); ЦП2 – злаково-разнотравный
сосновый лес с примесью березы, окр. г. Бердска,
ОПП – 90%, ПП G. bifolium – 2% (A. podagraria,
D. glomerata, Pteridium aquilinum (L.) Kuhn., Carex
macroura Meinsh., B. pinnatum, Pulmonaria mollis
Wulfen ex Horn.); ЦП3 – лесной злаково-разно-
травный луг на вырубке березово-соснового леса,
окр. Академгородка, ОПП – 100%, ПП G. bifolium –
1% (A. podagraria, D. glomerata, Calamagrostis arun-
dinacea (L.) Roth., P. angustifolia, Antriscus sylvestris
(L.) Hoff., Heracleum dissectum Ledeb.); ЦП4 – лес-
ной разнотравно-злаковый луг на вырубке сосно-
вого леса, окр. г. Новосибирска, станция Сеятель
ОПП – 90%, ПП G. bifolium – 2% (D. glomerata,
B. inermis, P. angustifolia, Lathyrus vernus (L.) Bernh.,

Fragaria vesca L., Polygonatum odoratum (Mill.)
Druce.)

Особенности гинодиэции G. bifolium изучали
на разных структурных уровнях организации: ор-
ганном, организменном и популяционном. Мор-
фологические исследования и изучение репро-
дукции особей вида проводили в модельной ЦП1.
Морфометрические параметры цветков измеряли
с помощью окуляр-микрометра под бинокуляром
при увеличении 8×1; выборка составляла по 50–
70 экземпляров цветков каждого полового типа у
25 гермафродитных и 25 женских особей. Учиты-
вали следующие параметры цветка: длину и ши-
рину чашелистиков; длину и ширину лепестков;
общую длину столбика и рыльца пестика; диа-
метр завязи; длину внутренних и внешних тычи-
ночных нитей, длину пыльника. Морфологиче-
ские признаки особей G. bifolium изучали на
25 особях каждой половой формы в средневоз-
растном генеративном состоянии; для этого из-
меряли длину побегов и синфлоресценции, а так-
же подсчитывали число генеративных побегов у
особи. Для выяснения репродукции разных поло-
вых форм определяли семенную продуктивность
растений: подсчитывали общее число цветков,
плодов и семян на один генеративный побег.
С этой целью в ценопопуляции отмечались сред-
невозрастные генеративные особи в фазе цвете-
ния, затем их генеративные побеги были собраны
в фазе плодоношения до раскрытия плодов. Вы-
борка составляла по 15 особей гермафродитных и
женских растений. Все данные статистически об-
работаны (Zaitsev, 1991).

Для выяснения семенного возобновления ви-
да изучали онтогенетическую структуру трех це-
нопопуляций (ЦП1, ЦП2 и ЦП3) по общеприня-
тым методикам на трансектах площадью 1 × 10 м2

(Tsenopopulyatsii…, 1976). Онтогенетические со-
стояния G. bifolium выделяли по морфологиче-
ским признакам, предложенным для описания
онтогенеза у вида G. sylvaticum: форма и характер
рассечения на доли листовой пластинки, тип кор-
невой системы, образование корневища, образо-
вание генеративных полурозеточных побегов,
смена нарастания особи, партикуляция (Sugorki-
na, 1989).

Половую структуру ценопопуляций G. bifolium
определяли путем подсчета всех генеративных
особей разной половой формы в ценопопуляциях
по общепринятым методикам; так как число осо-
бей в ценопопуляциях сильно варьировало, ис-
следуемая площадь в разных ценозах составляла
от 40 до 300 м2 (Asikainen, Mutikainen, 2003).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБУЖДЕНИЕ

Растения G. bifolium формируют короткокор-
невищную жизненную форму. Генеративная сфе-
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ра растений – синфлоресценция, представляет
собой закрытый тирс из монохазиев, паракладии
немногочисленны, подобно синфлоресценции
вида G. sylvaticum (Kuznetsova, 1992). Изучение
половой дифференциации G. bifolium показало,
что каждая особь состоит из побегов только од-
ной половой формы: гермафродитной или жен-
ской. Для вида выявлено два типа цветков: обое-
полые и пестичные. Обоеполый цветок состоит
из актиноморфной 5-листной чашечки, 5-лепест-
ного венчика; андроцей – из 10 тычинок (5 длин-
ных и 5 коротких); гинецей – из 5 плодолистиков.
Цветки протандричные, рыльца пестика сомкну-
ты при зрелой пыльце для предотвращения само-
опыления. Завязь верхняя, 5-гнездная, в каждом
гнезде находится по 2 семязачатка, в семя разви-
вается только 1 семязачаток. Плод – дробная ко-
робочка, распадающаяся при созревании на од-
носемянные гнезда. Число семян в коробочке за-
висит от успешности перекрестного опыления
цветка, максимум 5 штук. Пестичные цветки от-
личаются меньшими размерами и недоразвиты-
ми тычинками.

Морфометрические исследования параметров
цветков G. bifolium позволили установить досто-
верные различия между половыми типами цвет-
ков по большинству признаков: длина и ширина
чашелистика; длина и ширина лепестков вен-
чика; длина тычиночных нитей внешнего и
внутреннего круга; длина пыльника (табл. 1).
Наибольшие различия между обоеполыми и пе-
стичными цветками обнаружены по длине ты-
чиночных нитей (в 2.3–2.4 раза, соответственно
для внешнего круга и внутреннего круга) и по раз-
меру лепестков венчика (в 1.4–1.6 раза, соответ-
ственно для ширины и длины). Минимальное
различие наблюдается по размеру чашелистиков
(в 1.1–1.2 раза, соответственно для ширины и
длины). Установлено, что пыльники тычинок пе-
стичных цветков находятся в редуцированном со-
стоянии и не образуют пыльцу. Не выявлено до-
стоверных различий между разными типами
цветков по морфологическим признакам гинецея –
общей длины столбика и рыльца и диаметра завя-
зи. Все исследованные показатели цветков имеют
низкий коэффициент вариации (табл. 1).

Таблица 1. Морфометрические показатели обоеполых и пестичных цветков побегов гермафродитных и женских
особей Geranium bifolium
Table 1. Morphometric parameters of bisexual and pistillate f lowers of shoots of hermaphrodite and female individuals of
Geranium bifolium

Примечание. 1 – показатели даны в мм. Половой тип: 1 – обоеполый, 2 – пестичный. Min–Max – минимальный и макси-
мальный размер. M ± m – среднее значение и ошибка среднего. C

v
 – коэффициент вариации. td – критерий достоверности

различий; если td ≥ 3.4, различия достоверны.
Note. 1 – the values are in mm. Sexual type: 1 – bisexual, 2 – pistillate. Min–Max – minimum and maximum size. M ± m – mean and
error of mean. C

v
 – coefficient of variation. td – Student’s t-test, the differences are significant at td ≥ 3.4.

Признак1

Feature1
Половой тип

Sexual type Min–Max M ± m C
v
, % td

Длина чашелистика 1 6.5–8.1 7.13 ± 0.06 6.7
12.38

Length of sepal 2 5.2–7.2 6.12 ± 0.06 7.0
Ширина чашелистика 1 2.5–3.3 2.86 ± 0.02 6.9

7.9
Width of sepal 2 2.3–3.0 2.59 ± 0.02 7.1
Длина лепестка венчика 1 10.0–13.5 11.21 ± 0.12 7.4

25.79
Length of petal 2 5.8–9.0 7.11 ± 0.11 11.2
Ширина лепестка венчика 1 4.6–6.3 5.14 ± 0.06 8.2

15.99
Width of petal 2 2.8–4.6 3.71 ± 0.07 13.3
Длина столбика и рыльца пестика 1 5.5–10.2 7.54 ± 0.13 14.7

1.17
Length of pistil style and stigma 2 5.8–11.5 7.33 ± 0.12 12.2
Диаметр завязи 1 1.5–2.0 1.85 ± 0.02 7.9

0.80
Diameter of ovary 2 1.5–2.2 1.87 ± 0.02 7.0
Длина внешней тычиночной нити 1 4.6–6.5 5.38 ± 0.05 8.1

48.86
Length of external stamen filament 2 1.8–2.8 2.31 ± 0.03 11.1
Длина внутренней тычиночной нити 1 5.7–8.0 6.77 ± 0.06 7.5

53.81
Length of internal stamen filament 2 2.3–3.6 2.82 ± 0.04 10.7
Длина пыльника 1 1.0–1.2 1.02 ± 0.01 5.5

118.77
Length of anther 2 0.1–0.1 0.1 ± 0.0 0
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На организменном уровне обнаружено, что
средневозрастные генеративные особи образуют
от 1 до 5 репродуктивных полурозеточных побе-
гов. Сравнительный морфологический анализ не
выявил различий между гермафродитными и
женскими формами по следующим показателям:
длина побега (59.3 ± 1.2 и 58.4 ± 1.3 см), длина
синфлоресценции (26.7 ± 1.3 и 26.1 ± 1.3 см), со-
ответственно для гермафродитных и женских
растений. Число генеративных побегов у герма-
фродитных особей, в среднем, немного ниже, чем
у женских: 1.6 ± 0.21 и 2.0 ± 0.30, соответственно.
Гермафродитные особи отличаются немного
большим числом цветков на генеративный побег,
чем женские особи: 25.7 ± 1.6 и 20.9 ± 1.4, соответ-
ственно.

Одним из основных показателей при характе-
ристике гинодиэцичных видов служит репродук-
тивность особей разных половых форм. Исследо-
вание репродуктивности G. bifolium показало, что
по числу цветков на один побег между женскими
и гермафродитными особями нет достоверных
различий (табл. 2). Однако по числу плодов и се-
мян (семенная продуктивность) установлены до-
стоверные различия между половыми формами:
генеративные побеги женских особей образуют в
18.3 раза больше плодов и в 19.6 раза больше се-
мян, чем побеги гермафродитных особей. В пере-
счете на 1 цветок различия могут достигать еще
больших значений: пестичный цветок формирует
в 25.2 раза больше семян, чем обоеполый. Таким
образом, у вида G. bifolium выявлена женская ре-
продуктивная компенсация, которая является ос-
новным механизмом поддержания женских фе-
нотипов в природных популяциях данного вида.

Для выяснения особенности возобновления
растений в популяции дополнительно изучалась
онтогенетическая структура ценопопуляций
G. bifolium (табл. 3). Установлено, что исследован-

ные ценопопуляции являются полночленными,
во всех местообитаниях обнаружены проростки.
В ЦП1 и ЦП2 отмечается доминирование юве-
нильных особей (34.7% и 43.4%), доля суммы
имматурных и виргинильных особей также зна-
чительна (27.0% и 27.1%); зрелые генеративные
особи составляют здесь 17.0% и 18.3%, соответ-
ственно для ЦП1 и ЦП2. В ЦП3 ювенильные осо-
би насчитывают 14.1%, участие имматурных и
виргинильных особей составляет 9.7%, в этой це-
нопопуляции преобладают зрелые генеративные
особи – 43.9%. Хорошее семенное возобновление
способствует поддержанию и сохранению поло-
вой структуры в ценопопуляциях вида.

Изучение половой структуры ценопопуляций
G. bifolium показало, что во всех исследованных
местообитаниях женские особи составляют от
49.1% до 59.0% от общего числа генеративных
растений (табл. 4). Таким образом, частота жен-
ских особей в луговых и лесных фитоценозах мо-
жет достигать значений, близких к 50%.

Результаты наших исследований гинодиэции
G. bifolium показали высокую степень половой
дифференциации растений: у женских особей
число семян в расчете на цветок может достигать
значений в 25.2 раза больше, чем у гермафроди-
тов. При исследовании гинодиэции у другого ви-
да р. Geranium – G. sylvaticum из Северной Европы
(Финляндия) авторами было обнаружено незна-
чительное преимущество по репродуктивности у
женских особей: число семян на цветок у женских
особей в 1.2–1.7 раза выше, чем у гермафродитов
(Asikainen, Mutikainen, 2003). По данным этих ав-
торов, в половой структуре ценопопуляций G. syl-
vaticum частота женских особей среди генератив-
ных растений составляет от 0.4 до 27.2%. Таким
образом, можно заключить, что виды G. bifolium и
G. sylvaticum из общей секции Geranium рода Gerani-
um (Peshkova, Ovchinnikova, 2012; Troshkina, 2019),

Таблица 2. Семенная продуктивность побегов гермафродитных и женских особей Geranium bifolium
Table 2. Seed productivity of shoots of hermaphrodite and female individuals of Geranium bifolium

Примечание. 1 – показатели даны в шт. на 1 побег. Пол: 1 – гермафродитный, 2 – женский. Min–Max – минимальное и мак-
симальное число. M ± m – среднее значение и ошибка среднего. C

v
 – коэффициент вариации. td – критерий достоверности

различий; если td ≥ 3.68, различия достоверны.
Note. 1 – values are in pcs per shoot. Sexual type: 1 – hermaphrodite, 2 – female. Min–Max – minimum and maximum number.
M ± m – mean and error of mean. C

v
 – coefficient of variation. td – Student’s t-test, the differences are significant at td ≥ 3.68.

Признак1

Feature1
Пол

Sexual type Min–Max M ± m C
v
, % td

Число цветков 1 11–39 25.72 ± 1.64 31.3
2.25

Number of f lowers 2 8–36 20.88 ± 1.41 33.8
Число плодов 1 0–3 0.71 ± 0.24 127.9

11.69
Number of fruits 2 5–29 13.00 ± 1.85 51.2
Число семян 1 0–6 1.57 ± 0.58 138.3

10.49
Number of seeds 2 10–96 30.85 ± 6.26 73.1
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отличаются разной степенью половой дифферен-
циации.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В результате исследований гинодиэции сибир-

ского вида G. bifolium установлены достоверные
различия между обоеполыми и пестичными типа-
ми цветков по большинству морфометрических
признаков: длина и ширина чашелистиков; длина
и ширина лепестков венчика; длина тычинок
внешнего и внутреннего круга; длина пыльника.
Обоеполые цветки отличаются большими разме-
рами, по сравнению с пестичными цветками.
Наибольшие различия установлены по признаку
длины тычиночных нитей (в 2.3–2.4 раза, соот-
ветственно для внешнего круга и внутреннего
круга). Пыльники тычинок пестичных цветков
находятся в редуцированном состоянии и не об-
разуют пыльцу. Не обнаружено морфологических
различий между разными половыми особями по
длине побега и длине синфлоресценции.

Установлены достоверные различия между по-
ловыми особями по семенной продуктивности
генеративных побегов: на побегах женских осо-
бей образуется в 18.3 раза больше плодов и в
19.6 раза больше семян, чем у гермафродитных
растений. У вида G. bifolium выявлена женская ре-
продуктивная компенсация. В исследованных

местообитаниях вид характеризуется хорошим
семенным возобновлением.

При исследовании половой структуры цено-
популяций в 4-х луговых и лесных сообществах
обнаружено, что женские особи составляют от
49.1% до 56.8% от общего числа генеративных
особей. Близкая к 50% женская частота встречае-
мости и высокая семенная продуктивность жен-
ских особей по сравнению с гермафродитами
позволяют сделать вывод, что вид G. bifolium ха-
рактеризуется высокой степенью половой диф-
ференциации растений.
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GYNODIOECY OF GERANIUM BIFOLIUM (GERANIACEAE)
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Central Siberian Botanical Garden, Siberian Branch of RAS
 Zolotodolinskaya Str., 101, Novosibirsk, 630090, Russia

e-mail: nataly.gordeeva@gmail.com

Sexual polymorphism of the Siberian Geranium bifolium Patrin was investigated in meadows and forests in
subtaiga of West Siberian Plain (Novosibirsk Region). There were revealed significant differences between bi-
sexual and pistillate types of f lowers in most of morphometric parameters: sizes of calyx and corolla, length
of stamens and anthers. Maximum differences were found in the stamens: filaments in the pistillate f lowers
were 2.3−2.4 times less than those in the bisexual flowers. The stamens of the pistillate flowers are sterile, the
anthers are rudimentary. There are no differences between the sexes in the length of shoots and of inflores-
cences. Significant differences between sexes in the seed productivity of shoots were established. The generative
shoots of females produce 18.3 times more fruits and 19.6 times more seeds than hermaphrodites; the pistillate
flower forms 25.2 times more seeds than the bisexual one. Female reproductive compensation of G. bifolium was
well expressed. In the studied habitats, G. bifolium is characterized by good seed regeneration. In the sexual struc-
ture of the coenopopulations, female individuals amount 49.1% to 56.8% of the total number of generative indi-
viduals, 53.6% on average. High seed productivity of the females compared to hermaphrodites and female frequen-
cy close to 50% suggest that G. bifolium has a high degree of sexual differentiation of plants.

Keywords: Geranium bifolium Patrin, coenopopulation, gynodioecy, sexual structure
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