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Изучена гинодиэция у кистекорневого поликарпического растения Ranunculus acris L. в Москов-
ской области. Установлено, что R. acris образует три типа цветков, различающиеся степенью разви-
тия андроцея: обоеполые (с фертильными тычинками и плодолистиками), частично андростериль-
ные (часть тычинок представлено стаминодиями, образующими стерильную пыльцу) и пестичные
(крайняя степень редукции тычинок и полное отсутствие фертильной пыльцы). По изученным
морфологическим параметрам эти цветки образуют размерный ряд от самых крупных обоеполых до
наиболее мелких пестичных. Каждый тип цветка формируется на отдельных особях. В половом
спектре 10 исследованных ценопопуляций доля особей с обоеполыми цветками варьирует от 43.9 до
53.0%, с частично андростерильными цветками – от 45.5 до 54.4%. Особи с пестичными цветками
всегда встречаются крайне редко (1.5–2.0%). Выявлено, что за три года наблюдений (2020–2022)
особи разных половых форм не меняли пол цветков, и половая структура ценопопуляций остава-
лась стабильной, без резких колебаний.

Ключевые слова: Ranunculus acris, гинодиэция, морфология цветка, половой спектр, ценопопуляция
DOI: 10.31857/S0006813622120031, EDN: EHRWJK

Ranunculus L. – обширный род семейства Ra-
nunculaceae, который насчитывает до 600 видов,
встречающихся во всех географических зонах –
от арктических тундр до пустынь и от низкогорий
до альпийских поясов (Prantl, 1891; Tamura, 1993).
Традиционно цветки его представителей характе-
ризуют как обоеполые (Ovczinnikov, 1937; Benson,
1948). Тем не менее, у целого ряда лютиков выяв-
лены разные формы половой дифференциации:
гиномоноэция, гинодиэция, андромоноэция, ан-
дродиэция (Schulz, 1890; Knuth, 1898; Demyanova,
2011, 2013). Например, по данным Е.И. Демьяно-
вой (Demyanova, 2011), в локальных флорах Урала
доля видов этого рода с раздельнополыми цветка-
ми (андромоноэция и гинодиэция) составляет
18.8%. Предварительный подсчет участия люти-
ков c однополыми цветками во флоре Москов-
ской области (неопубликованные данные), с уче-
том заносных видов, показал, что для 9 видов из
21 (42.9%) характерны разные половые формы, из
которых наиболее распространена гинодиэция. К
сожалению, других сведений о представленности
разных половых типов цветков у видов рода Ra-
nunculus не обнаружено.

В качестве объекта исследования выбран Ra-
nunculus acris L. (лютик едкий) – кистекорневое
поликарпическое растение с эпигеогенным ко-
ротким корневищем, гемикриптофит (Rabotnov,
Saurina, 1971). Это широко распространенный ев-
ропейский мезофильный вид, свойственный лес-
ной и лесостепной зонам (Jelenevsky, Derviz-
Sokolova, 1981). Встречается в европейской части
России, по всей Европе (за исключением Порту-
галии, Сицилии, Швеции), на Кавказе, в Запад-
ной Сибири, в Средней, Северной и Южной
Азии, в Северной Америке (Ovczinnikov, 1937;
Tzvelev, 2001). Обитает в светлых лесах, на различ-
ных, особенно послелесных лугах (часто массо-
во), у дорог и в других антропогенно нарушенных
местообитаниях, в лесостепной полосе чаще на
лугах в долинах рек (Harper, 1957; Jelenevsky,
Derviz-Sokolova, 1981).

У R. acris описаны разные половые формы на
территории Англии и Германии (Whitelegge, 1878;
Schulz, 1890; Knuth (1898; Parkin, 1929a, b; Mars-
den-Jones, Turrill, 1929a, b, 1935, 1952) и под
Санкт-Петербургом (Sorokin, 1927): гиномоно-
эция, гинодиэция и диэция. T. Whitelegge (1878)
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впервые сообщает о наличии гинодиэции у R. ac-
ris. Позднее A. Schulz (1890), а вслед за ним
P. Knuth (1898), цитируя работу Whitelegge, поче-
му-то говорят о гиномоноэции у этого вида. Ско-
рее всего, это можно считать курьезной ошибкой,
поскольку дальнейшие исследователи никогда
больше не описывали такую форму половой диф-
ференциации у R. acris. Детальное изучение мор-
фологических особенностей, проведенное
E.M. Marsden-Jones и W.B. Turrill (1929a, b, 1935,
1952), выявило существование у R. acris в Англии
непрерывного ряда цветков от “нормальных”
обоеполых до чисто пестичных. Ими описано
пять типов цветков: 1) обоеполые (с фертильны-
ми тычинками и плодолистиками); 2) обоеполые
с фертильными плодолистиками, но со слегка ре-
дуцированными тычинками, образующими
меньше фертильной пыльцы; 3) обоеполые с фер-
тильными плодолистиками, но с редуцированны-
ми тычинками, дающими незначительное число
фертильных пыльцевых зерен; 4) пестичные
(с сильно редуцированными тычинками, без
фертильной пыльцы, с функционирующими пло-
долистиками); 5) бесполые (без функционирую-
щих тычинок и плодолистиков). Кроме того, Par-
kin (1929a, b) обнаружил тычиночные цветки, об-
разующие обильную жизнеспособную пыльцу, но
без функционирующих плодолистиков. Интерес-
но отметить, что этот автор описал и существен-
ные морфологические отличия тычиночных
цветков: их лепестки очень узкие и в целом по
внешнему виду напоминали цветки Ranunculus fi-
caria L. Насколько известно из литературы, это
единственное упоминание о тычиночных цветках
R. acris. В локальных флорах Урала Демьяновой
(Demyanova, 2011) показано, что для R. acris ха-
рактерна гинодиэция. Следовательно, учитывая
анализ литературных данных, скорее всего наи-
более распространенным вариантом половой
дифференциации (кроме гермафродитизма) у
этого вида можно считать гинодиэцию. Однако,
все авторы, описывавшие половой полиморфизм
у R. acris, не определяли соотношение особей с
разными типами цветков в популяциях, ограни-
чиваясь лишь упоминанием о “редкости” или
“большой редкости” женских особей. В связи с
этим цель данной работы – изучение полового
полиморфизма Ranunculus acris в Московский об-
ласти и выявление полового спектра его популя-
ций.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Материал для изучения половой дифференци-
ации цветков R. acris собран в 2021 г. в естествен-
ных условиях Московской области (ценопопуля-
ция 1 – ЦП 1). Всего изучено по 100 цветков каж-
дой половой формы. С отдельной особи
проанализировано по 5 цветков. Всего в ЦП 1

изучено по 20 особей каждой половой формы.
Морфология цветков описана согласно “Atlas…”
(Fedorov, Artyushenko, 1975) и L.P. Ronse de Craene
(2010). Размеры частей цветка измерены с помо-
щью стереоскопического микроскопа Биомед
МС-1 с окуляр-микрометром при увеличении 20
и 40 в зависимости от величины измеряемого ор-
гана. Произведены измерения следующих частей
цветка: диаметр чашечки, длина и ширина чаше-
листиков, диаметр венчика, длина и ширина ле-
пестков, число фертильных тычинок и/или ста-
минодиев, длина тычиночных нитей, длина и ши-
рина пыльников фертильных тычинок и
стаминодиев, число плодолистиков, длина и ши-
рина завязи, длина рыльца.

Для определения качества пыльцы использо-
ван метод окрашивания ацетокармином. Для
приготовления препаратов пыльцы использова-
ны все пыльники из цветка. Препарат изучен под
микроскопом Биомед-5 при увеличении 16×10.
Подсчет пыльцевых зерен проведен в 30 полях
зрения. В каждом цветке исследовано по 300–
500 пыльцевых зерен. Всего изучена пыльца
100 обоеполых и 100 частично андростерильных
цветков 20 особей разного пола. Определение
размеров пыльцевых зерен осуществлено на тех
же препаратах. Измерение проведено с помощью
окуляр-микрометра при увеличении 16×40. Изу-
чена пыльца по двум признакам: экваториальный
диаметр пыльцевых зерен, мкм; фертильность
пыльцы, %.

Полученные данные обработаны методами ва-
риационной статистики (Sokal, Rohlf, 2012). Для
каждого изучаемого признака определены преде-
лы его варьирования (min-max), среднее значе-
ние (М) и ошибка (m). Сравнение средних ариф-
метических проведено с помощью t-критерия
Стьюдента. Результаты вычислений представле-
ны в табл. 1.

С 2020 по 2022 г. изучена половая структура
10 ценопопуляций (ЦП) R. acris в разных расти-
тельных сообществах на территории Московской
области.

ЦП 1. Московская область (МО), Истринский
р-н, окр. п. Павловская Слобода. Таволгово-раз-
нотравный луг. Общее проективное покрытие
(ОПП) – 95%, проективное покрытие вида
(ППВ) – 5%. Доминанты: Filipendula ulmaria (L.)
Maxim., Deschampsia cespitosa (L.) P. Beauv., Carex
cespitosa L., Galium uliginosum L., Myosotis palustris
(L.) Hill, Potentilla erecta (L.) Raeusch.

ЦП 2. МО, Истринский р-н, окр. г. п. Нахаби-
но. Разреженный ельник с таволгово-разнотрав-
ным травостоем. ОПП – 75%, ППВ – 2%. Доми-
нанты: Picea abies (L.) Karst., Filipendula ulmaria,
Deschampsia cespitosa, Rubus saxatilis L., Fragaria ves-
ca L.
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Таблица 1. Значения морфологических параметров обоеполых, частично андростерильных и пестичных цветков
Ranunculus acris в Московской области
Table 1. Values of Ranunculus acris morphological features of bisexual, partially male-sterile and pistillate f lowers

Признак
Morphological feature

Цветок
Flower Min–Max M ± m P

1 2 3 4 5

Диаметр чашечки, мм
Calyx diameter, mm

b 10–16 12.4 ± 0.9 1.014*
ms 9–14 11.2 ± 0.8 4.102**
p 8–9 8.6 ± 0.2 3.250***

Длина чашелистиков, мм
Sepal length, mm

b 4.7–6.0 5.3 ± 0.21 0.608
ms 4.5–5.8 5.1 ± 0.18 7.111
p 3.7–3.9 3.8 ± 0.02 7.158

Ширина чашелистиков, мм
Sepal width, mm

b 2.9–3.8 3.3 ± 0.2 0.357
ms 2.8–3.7 3.2 ± 0.2 4.577
p 2.2–2.5 2.3 ± 0.1 5.204

Диаметр венчика, мм
Corolla diameter, mm

b 15–22 18.6 ± 1.3 0.710
ms 14–20 17.4 ± 1.1 5.019
p 10–13 11.4 ± 0.6 4.841

Длина лепестков, мм
Petal length, mm

b 8.0–11.4 9.2 ± 0.6 0.691
ms 7.4–9.7 8.7 ± 0.5 4.944
p 5.5–6.6 6.0 ± 0.2 5.232

Ширина лепестков, мм
Petal width, mm

b 7.2–9.8 8.1 ± 0.4 1.089
ms 7.0–8.8 7.6 ± 0.3 5.256
p 4.6–4.9 4.8 ± 0.1 9.393

Число фертильных тычинок, шт.
Number of fertile stamens, pcs.

b 40–80 63.2 ± 3.7 6.606
ms 12–37 24.0 ± 4.6

Число стаминодиев, шт.
Number of staminodes, pcs.

ms 28–40 30.4 ± 3.9 7.574
p 36–78 62.2 ± 3.9

Длина тычиночных нитей, мм
Length of filaments, mm

b 1.4–2.2 1.8 ± 0.2 0.599
ms 1.3–2.1 1.7 ± 0.2 8.171
p 0.1–0.2 0.2 ± 0.1 9.808

Длина пыльников фертильных тычинок, мм
Length of anthers of fertile stamens, mm

b 1.27–1.32 1.29 ± 0.01 1.348
ms 1.25–1.30 1.27 ± 0.01

Ширина пыльников фертильных тычинок, мм
Width of anthers of fertile stamens, mm

b 0.79–1.10 0.91 ± 0.05 0.631
ms 0.75–1.00 0.87 ± 0.04

Длина пыльников стаминодиев, мм
Length of staminode anthers, mm

ms 1.35–1.45 1.40 ± 0.02 47.361
p 0.30–0.35 0.32 ± 0.01

Ширина пыльников стаминодиев, мм
Width of staminode anthers, mm

ms 0.85–0.95 0.89 ± 0.02 33.000
p 0.20–0.25 0.23 ± 0.01

Экваториальный диаметр пыльцевых зерен, мкм
Equatorial diameter of pollen grains, mkm

b 24.0–30.2 27.8 ± 0.6 0.471
ms 23.8–30.0 27.4 ± 0.6

Фертильность пыльцы, %
Pollen fertility, %

b 93.1–99.3 97.6 ± 1.2 0.452
ms 92.3–98.4 96.8 ± 1.3

Число плодолистиков, шт.
Number of carpels, pcs.

b 25–50 41.3 ± 3.5 0.097
ms 24–52 40.8 ± 3.8 0.157
p 28–54 42.1 ± 3.7 0.245
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ЦП 3. МО, Истринский р-н, окр. г. п. Нахаби-
но. Ельник лещиновый. ОПП – 65%, ППВ – 1%.
Доминанты: Picea abies, Corylus avellana L., Oxalis
acetosella L., Fragaria vesca, Rubus saxatilis, Galeob-
dolon luteum Huds., Stellaria holostea L.

ЦП 4. МО, Истринский р-н, окр. ст. Аникеев-
ка. Костянично-вейниковый ельник. ОПП –
70%, ППВ – 2%. Доминанты: Picea abies, Calama-
grostis arundinacea (L.) Roth, Rubus saxatilis, Conval-
laria majalis L., Pteridium aquilinum (L.) Kuhn, Oxalis
acetosella, Solidago virgaurea L., Paris quadrifolia L.

ЦП 5. МО, Истринский р-н, окр. п. Павлов-
ская Слобода. Заросли с преобладанием Salix
myrsinifolia. ОПП – 60%, ППВ – 3%. Доминанты:
Salix cinerea L., S. pentandra L., Alnus glutinosa (L.)
Gaertn., Filipendula ulmaria, Galium palustre L., Lysi-
machia vulgaris L., Geum rivale L., Angelica sylvestris L.,
Viola palustris L., Geranium palustre L. и Ranunculus
acris.

ЦП 6. МО, Истринский р-н, окр. г. п. Нахаби-
но. Лесной суходольный разнотравно-злаковый
луг. ОПП – 90%, ППВ – 5%. Доминанты: Alope-
curus pratensis L., Dactylis glomerata L., Festuca
pratensis Huds., Fragaria viridis Duch., Vicia cracca L.,
Galium verum L.

ЦП. 7. МО, городской округ Подольск, окр.
с. Александровка. Остепненный суходольный
разнотравно-злаковый луг. ОПП – 95%, ППВ – 2%.
Доминанты: Dactylis glomerata, Elymus caninus (L.) L.,
Phleum pratense L., Galium verum, Artemisia vulgaris L.,
Vicia cracca.

ЦП 8. МО, городской округ Домодедово, окр.
ст. Ленинская. Остепненный суходольный злако-

во-разнотравный луг. ОПП – 98%, ППВ – 3%.
Доминанты: Dactylis glomerata, Festuca pratensis,
Fragaria viridis, Vicia cracca, Galium verum.

ЦП 9. МО, Одинцовский р-н, окр. с. Успен-
ское. Разнотравно-злаковый полидоминантный
остепненный луг. ОПП – 95%, ППВ – 1.5%. До-
минанты: Alopecurus pratensis, Dactylis glomerata,
Festuca pratensis, Medicago falcata L., Fragaria viridis,
Vicia sepium (L.) Moench.

ЦП 10. МО, Рузский р-н, окр. д. Дубки. Лес-
ной суходольный разнотравно-злаковый луг.
ОПП – 90%, ППВ – 1%. Доминанты: Dactylis
glomerata, Festuca pratensis, Alopecurus pratensis,
Fragaria viridis, Trifolium pratense L., Vicia cracca,
Galium verum.

В исследованных ЦП регулярным способом на
трансектах закладывались учетные площадки
размером 1.0 × 1.0 м. Общая площадь трансекты
составляла от 10 до 60 м2, что зависело от числен-
ности особей изучаемого вида. В качестве счет-
ной единицы использована особь. На трансекте
проанализированы все встречающиеся генера-
тивные особи R. acris во время массового цвете-
ния вида и определен их половой статус. В каж-
дой ЦП изучено от 100 до 500 особей генератив-
ного периода.

Для выявления флюктуаций половой структу-
ры в двух ЦП (№ 1, 5) проведен анализ полового
спектра в течение трех лет. Кроме того, поставлен
опыт по выявлению возможности смены половой
дифференциации цветков у особей разных поло-
вых форм. Для этого в ЦП 1 в 2020 г. этикетирова-
ны по пять особей разных половых форм и в даль-

Примечание. Минимальное (Min) и максимальное (Max) значение признака, M – среднее арифметическое значение призна-
ка, m – его ошибка, полужирным шрифтом выделены значения критерия Стьюдента, показывающие наличие достоверных
различий, b – обоеполые, ms – частично андростерильные, p – пестичные цветки. * – различия между обоеполыми и частич-
но андростерильными цветками, ** – между обоеполыми и пестичными цветками, *** – между частично андростерильными
и пестичными цветками.
Note. Min–max – minimum and maximum values of feature; M – mean value; m – mean error, bold font indicates the values of the
Student’s t-test showing the significant differences, b – bisexual, ms – partially male-sterile, and p – pistillate f lowers. * – the differences
between bisexual and partially male-sterile f lowers, ** – the differences between bisexual and pistillate f lowers, *** – the differences be-
tween partially male-sterile and pistillate f lowers.

Длина завязи, мм
Length of ovary, mm

b 1.2–1.4 1.28 ± 0.03 0.899
ms 1.1–1.3 1.24 ± 0.03 12.838
p 0.8–0.9 0.87 ± 0.01 10.681

Ширина завязи, мм
Width of ovary, mm

b 0.8–1.1 0.85 ± 0.05 0.700
ms 0.7–1.0 0.80 ± 0.05 4.298
p 0.6–0.7 0.63 ± 0.01 3.260

Длина рыльца, мм
Stigma length, mm

b 0.21–0.30 0.25 ± 0.01 1.217
ms 0.20–0.28 0.23 ± 0.01 7.455
p 0.15–0.18 0.17 ± 0.01 4.596

Признак
Morphological feature

Цветок
Flower Min–Max M ± m P

1 2 3 4 5
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нейшем каждый год проанализирован их тип
цветков.

Оценка частот половых фенотипов проведена
с учетом рекомендаций R.R. Sokal и F.J. Rohlf
(2012). Для оценки степени отклонения фактиче-
ских численностей от теоретически ожидаемых и
сопоставления частот половых фенотипов в ЦП
использован критерий G. Величина G распреде-
лена как хи-квадрат, а число степеней свободы

вычисляется по формуле df = (k – 1) × (m – 1), где
k – число сравниваемых ЦП; m – число феноти-
пов. Результаты вычислений представлены в
табл. 2 и 3.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Изучение половой дифференциации Ranuncu-
lus acris показало, что этот вид образует три типа

Таблица 2. Половой спектр ценопопуляций Ranunculus acris в Московской области
Table 2. Sex ratio in populations of Ranunculus acris in Moscow region

Примечание. Участие половых форм представлено в виде М ± m, где M – среднее арифметическое значение признака; m –
ошибка.
Note. M – mean value; m – mean error.

№ ЦП
Number of populations

Число особей, шт.
Number of individuals

Соотношение особей (в %) 
с Sex ratio of plants with, %

обоеполыми 
цветками

perfect f lowers

частично андростериль-
ными цветками

partially male-sterile f lowers

пестичными 
цветками

pistillate f lowers

1 500 47.8 ± 2.2 50.4 ± 2.2 1.8 ± 0.6
2 344 52.0 ± 2.7 46.5 ± 2.7 1.5 ± 0.6
3 384 48.1 ± 2.5 50.3 ± 2.6 1.6 ± 0.6
4 347 47.0 ± 2.7 51.3 ± 2.7 1.7 ± 0.7
5 334 50.6 ± 2.7 47.6 ± 2.7 1.8 ± 0.7
6 132 53.0 ± 4.3 45.5 ± 4.3 1.5 ± 1.1
7 180 43.9 ± 3.7 54.4 ± 3.7 1.7 ± 0.9
8 177 46.3 ± 3.7 52.0 ± 3.8 1.7 ± 0.9
9 197 47.2 ± 3.6 50.8 ± 3.6 2.0 ± 1.0
10 202 49.5 ± 3.5 49.0 ± 3.5 1.5 ± 0.8

Таблица 3. Половая структура ценопопуляций Ranunculus acris в разные годы исследования
Table 3. Sex ratio in populations of Ranunculus acris in different years

Примечание. Участие половых форм представлено в виде М, где M – среднее арифметическое значение признака; G – коэф-
фициент достоверности различий соотношения половых форм; P – достоверность различий.
Note. M – mean value, G – G-test, P – significance of differences.

Год
Year

Число особей
Number of individuals

Соотношение особей с, %
Sex ratio of plants with, %

G Pобоеполыми 
цветками

perfect f lowers

частично андростериль-
ными цветками

partially male-sterile f lowers

пестичными 
цветками

pistillate f lowers

ЦП 1/Population 1

2020 479 48.2 ± 2.3 50.1 ± 2.3 1.7 ± 0.6 0.059 0.971
2021 500 47.8 ± 2.2 50.4 ± 2.2 1.8 ± 0.6
2022 472 47.8 ± 2.3 50.4 ± 2.3 1.8 ± 0.6

ЦП 5/Population 5

2020 353 50.4 ± 2.7 47.6 ± 2.7 2.0 ± 0.7 0.073 0.964
2021 334 50.6 ± 2.7 47.6 ± 2.7 1.8 ± 0.7
2022 291 50.9 ± 2.9 47.4 ± 2.9 1.7 ± 0.8
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цветков: обоеполые, частично андростерильные
и пестичные.

Обоеполые цветки. Цветки гемициклические, с
двойным околоцветником, гетеромерные: как
правило, пентамерные в чашечке и венчике, по-
лимерные в андроцее и гинецее. Цветоложе силь-
но выпуклое, голое. Чашечка обычно из 5 свобод-
ных желто-зеленых яйцевидных чашелистиков,
горизонтально распростертых, опушенных при-
жатыми простыми светлыми одноклеточными
волосками. Почкосложение элементов чашечки и
венчика варьирует. Наиболее распространенный
вариант – пятерное полуприкрывающее, когда из
пяти членов чашечки и венчика два наружных
свободны, у третьего прикрыт один край, а у чет-
вертого и пятого прикрыты оба края. Венчик из 5
(иногда из 6) широко обратнояйцевидных, золо-
тисто-желтых лепестков, в основании с нектар-
ной ямкой, прикрытой чешуйкой. Над ямкой
расположено более светлое пятно – указатель
нектара. Лепестки сверху глянцевые, снизу мато-
вые. Как показал H. Kugler (1970), глянец обу-
словлен маслянистыми каплями в клетках верх-
него эпидермиса и блестящим тапетумом, дей-
ствующим как отражатель.

Андроцей полимерный. Тычинки свободные,
расположены по спирали, прикреплены основа-
нием к цветоложу, дуговидно изогнуты к верти-
кальной оси цветка, почти равные (наружные не-
много длиннее внутренних), короче венчика, все
фертильные. Пыльники 4-гнездные, овальные,
желтые, сидячие, неподвижные, верхушечные,
равные у всех тычинок, вскрываются экстрорзно
продольной щелью. Тычиночные нити незначи-
тельно кверху утолщающиеся, длинные, тонкие,
связники довольно тонкие в сравнении с пыль-
никами. Пыльцевые зерна 3-бороздные, 2-кле-
точные, сфероидальные, желтые, образуются в
большом числе. Фертильность пыльцы высокая
(от 93.1 до 99.3%).

Гинецей полимерный, апокарпный. Плодоли-
стики расположены по спирали, мелкие с очень
коротким, почти прямым, тупым, сдвинутым но-
сиком (стилодий). Завязи в очертании округло-
треугольные, сплюснутые. Рыльца низбегающие
по брюшному шву, при созревании покрыты со-
сочками, имеющими маслянистый блеск.

Частично андростерильные цветки. Различий в
строении околоцветника, андроцея и гинецея
между обоеполыми и частично андростерильны-
ми цветками не выявлено. Однако последние от-
личаются наличием в составе андроцея стамино-
диев – видоизмененных тычинок, которые обра-
зуют немногочисленные, полностью стерильные
пыльцевые зерна. По внешнему виду даже в поле-
вых условиях достаточно легко отличить фер-
тильные и стерильные тычинки по следующим
признакам. 1. Стерильные тычинки занимают пе-

риферическое положение в андроцее, в то время
как фертильные тычинки расположены во внут-
ренних витках спирали. 2. Пыльники стаминоди-
ев светло-желтого цвета, а пыльники фертильных
тычинок – ярко-желтые. 3. Пыльники стамино-
диев линейной формы, с хорошо выраженным,
более широким связником, более длинные, чем
пыльники фертильных тычинок, имеющие
овальную форму и довольно тонкий связник.

Сравнение размерных показателей обоеполых
и частично андростерильных цветков показывает
следующее (табл. 1). Обоеполые цветки и их со-
ставные части, как правило, больше, чем у андро-
стерильных, однако различия статистически не-
достоверны. Другими словами, только по разме-
рам венчика отличить эти два типа цветков в
полевых условиях невозможно. Исключение со-
ставляет только один признак – число фертиль-
ных тычинок, которых всегда достоверно больше
в обоеполых цветках, чем в андростерильных.

Пестичные цветки. В околоцветнике и гинецее
не выявлено структурных различий между обое-
полыми, частично андростерильными и пестич-
ными цветками. В пестичных цветках наблюдает-
ся крайняя редукция тычинок, которые почти не-
заметные, расположены по периферии гинецея.
Пестичные цветки по размерам всех исследован-
ных признаков статистически меньше, чем ана-
логичные параметры обоеполых и андростериль-
ных цветков (табл. 1). Исключение составляет
только один признак – число плодолистиков, по
которому все три типа цветков достоверно не раз-
личаются.

Половая структура ценопопуляций. Изучение
характера распределения обоеполых, частично
андростерильных и пестичных цветков у R. acris
показало, что каждый тип цветка характерен
строго для отдельной особи. Следовательно,
R. acris – гинодиэцичный вид, поскольку с функ-
циональной точки зрения частично андросте-
рильные цветки с функционирующими тычинка-
ми и плодолистиками выполняют роль обоепо-
лых. Однако, в ценопопуляциях отмечается
разная частота встречаемости этих трех типов
особей (табл. 2). Как показали проведенные ис-
следования (табл. 2), в половом спектре ценопо-
пуляций R. acris примерно с одинаковой и высо-
кой частотой встречаются особи, образующие
обоеполые (от 43.9 до 53.0%) и частично андро-
стерильные цветки (от 45.5 до 54.4%). Напротив,
особи с пестичными цветками крайне редки (их
доля варьирует от 1.5 до 2.0%).

Этикетированные особи с разными типами
цветков за трехлетний период наблюдений не по-
казали смены пола своих цветков. У особей R. ac-
ris разных половых форм не зарегистрировано ни
одного случая появления цветков противополож-
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ного пола, и смены, хотя бы частичной, половой
дифференциации у них не отмечено.

Соотношение особей с разными типами цвет-
ков в пределах двух отдельных ЦП (№ 1 и 5)
не претерпело заметных изменений во времени
(G = 0.059–0.073 при P > 0.964) (табл. 3). Половая
структура ЦП R. acris достаточно стабильна и мо-
жет служить одним из маркеров, характеризую-
щих данный вид на популяционном уровне.

ОБСУЖДЕНИЕ
Проведенное исследование показало, что Ra-

nunculus acris в Московской области обладает по-
ловым полиморфизмом в форме гинодиэции, а
также широким размахом варьирования счетных
и мерных показателей частей цветков. Такая вы-
сокая изменчивость признаков характерна как
для вегетативных органов данного вида (Efimik,
Polina, 2005), так и для генеративных, что описа-
но ранее в литературе другими исследователями в
основном на территории Великобритании. На-
пример, по сведениям O.V.S. Heath и B. Orchard
(1957) число лепестков у R. acris варьировало от 4
до 30. Согласно данным E.J. Salisbury (1919) отме-
чено разнообразие числа всех структурных эле-
ментов цветка: чашелистиков (от 5 до 12), лепест-
ков (от 5 до 13), тычинок (от 44 до 167) и плодоли-
стиков (от 14 до 83). Кроме того, варьирование
характера почкосложения элементов венчика у
этого вида подробно описал L.A.M. Riley (1923),
показавший наличие четырех разных типов ли-
стосмыкания лепестков, которые могут одновре-
менно встречаться даже в пределах одной особи.

Несмотря на широкий диапазон изменчивости
как счетных, так и мерных показателей цветков
R. acris, тем не менее четко выделяются три типа
цветков – обоеполые, частично андростерильные
и пестичные – различающиеся степенью разви-
тия андроцея и размером структурных элементов.
Если для ряда семейств цветковых растений, для
которых характерна гинодиэция, многочислен-
ными исследованиями (Delph et al., 1996; Demy-
anova, 1981, 2017, 2019; Godin, 2009, 2018; Oak et al.,
2018; Godin, Akhmetgarieva, 2019; Kučera et al.,
2021) показано существование двух размерных
типов цветков – крупных обоеполых и мелких пе-
стичных – то для сем. Ranunculaceae такие сведе-
ния единичны. По данным C.H. Andreas (1954),
Ranunculus ficaria в Нидерландах представляет со-
бой гинодиэцичный вид. У него, как и у R. acris,
также отмечается широкий диапазон варьирова-
ния размерных показателей частей венчика, тем
не менее лепестки пестичных цветков всегда ко-
роче и ýже, чем обоеполых. По мнению Andreas
(1954) редукцию андроцея в пестичных цветках
R. ficaria можно рассматривать как приспособле-
ние, предохраняющее от малоэффективной авто-
гамии и способствующее ксеногамии при актив-

ном посещении цветков разнообразными насеко-
мыми-опылителями. Следовательно, для
гинодиэцичных представителей сем. Ranuncula-
ceae характерна такая же закономерность – фор-
мирование двух размерных стандартов цветков,
что и для других семейств цветковых растений с
женской двудомностью (Caruso et al., 2016; Godin,
2019, 2020).

В настоящее время имеются лишь ограничен-
ные сведения о наличии полового полиморфизма
у представителей рода Ranunculus. Обращает на
себя внимание тот факт, что только у видов этого
рода, встречающихся в Европе, выявлены разные
половые формы (Schulz, 1890; Knuth, 1898), что,
несомненно, связано с лучшей их изученностью.
Однако, и в других географических регионах у
лютиков отмечены тенденции изменения функ-
ционального пола особей. Например, у пяти ви-
дов с обоеполыми цветками (Ranunculus muelleri
Benth., R. dissectifolius F. Muell. ex Benth., R. granit-
icola Melville, R. millanii F. Muell. и R. niphophilus
B.G. Briggs) в альпийских высокогорьях Австра-
лии C.M. Pickering и J.E. Ash (1993) выявлена
внутрипопуляционная дифференциация особей
на два типа: одни передавали своим потомкам ге-
ны преимущественно через спермии (пыльцевой
родитель), а другие – через яйцеклетки (семен-
ной родитель). Особи в популяциях изученных
видов отличаются степенью выраженности от-
цовства и материнства, что можно рассматривать
как начальную ступень половой дифференциа-
ции. Широкое географическое распространение,
высокий полиморфизм качественных и количе-
ственных параметров вегетативных и генератив-
ных органов, описанный у целого ряда предста-
вителей, позволяют предполагать существование
разнообразных форм половой дифференциации
и у других видов этого крупного рода.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Ranunculus acris в Московской области образу-

ет три типа цветков: обоеполые (с функциониру-
ющими тычинками и плодолистиками), частично
андростерильные (часть наружных тычинок
представлена стаминодиями, формирующими
стерильную пыльцу) и пестичные (тычинки силь-
но редуцированы до незаметных стаминодиев без
пыльцевых зерен). Обоеполые цветки и их со-
ставные части, как правило, крупнее, чем у анд-
ростерильных, однако различия статистически
недостоверны. Пестичные цветки по размерам
всех исследованных признаков меньше, чем ана-
логичные параметры обоеполых и андростериль-
ных цветков. R. acris относится к гинодиэцичным
видам, поскольку каждый тип цветка формирует-
ся на отдельных особях. В половом спектре цено-
популяций преобладают особи с обоеполыми (от
43.9 до 53.0%) и с частично андростерильными (от
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45.5 до 54.4%) цветками. За трехлетний период
наблюдений особи разных половых форм не ме-
няли пол цветков, а половая структура ценопопу-
ляций оставалась стабильной без резких флюкту-
аций.
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SEXUAL POLYMORPHISM OF RANUNCULUS ACRIS (RANUNCULACEAE) 
IN THE MOSCOW REGION
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The gynodioecy of the polycarpic Ranunculus acris L. was studied in the Moscow Region. This plant has three
types of f lowers that differ in androecium structure: perfect f lowers (with fertile stamens and carpels), par-
tially male-sterile ones (some of the stamens become staminodes to form sterile pollen), and pistillate ones
(an extreme reduction of stamens and the complete absence of fertile pollen). These three types of f lowers
form a size gradient from the largest perfect to the smallest pistillate ones. Each flower type is formed on sep-
arate plants. The share of plants with perfect f lowers in 10 studied coenopopulations varied from 43.9 to
53.0%, that of the plants with partially male-sterile f lowers from 45.5 to 54.4%. Plants with pistillate f lowers
are extremely rare (1.5–2.0%). Over three years of observations (2020–2022), we found that the sexual forms
of the plants did not change the sex of their f lowers, and the sex ratio in the coenopopulations remained sta-
ble, without significant f luctuations.

Keywords: Ranunculus acris, gynodioecy, f lower morphology, sex ratio, coenopopulation
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