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Впервые описана гинодиэция у кистекорневого многолетнего травянистого поликарпического рас-
тения Ranunculus cassubicus L. в Московской области. Установлено, что R. cassubicus образует три ти-
па цветков, различающихся по строению андроцея: обоеполые (с фертильными тычинками и пло-
долистиками), частично андростерильные (число тычинок сильно варьирует и значительно мень-
ше, чем у обоеполых цветков) и пестичные (полное отсутствие тычинок). Размеры цветков и их
частей по многим изученным параметрам уменьшаются в следующем ряду: обоеполые – частично
андростерильные – пестичные. Изученные 12 ценопопуляций включали шесть типов особей, обра-
зующих: 1) только обоеполые цветки (83.1–89.2% от общего числа генеративных особей); 2) обое-
полые и частично андростерильные цветки (4.0–6.5%); 3) только частично андростерильные цветки
(2.8–3.9%); 4) обоеполые и пестичные цветки (1.4–2.6%); 5) пестичные и частично андростериль-
ные цветки (1.2–2.9%); 6) только пестичные цветки (0.6–1.5%). Установлено, что за три года наблю-
дений (2020–2022) особи разных половых форм не меняли пол цветков, и половая структура цено-
популяций оставалась стабильной, без резких колебаний.
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Ranunculus L. – крупный род семейства Ranun-
culaceae, насчитывающий около 600 видов (Ta-
mura, 1993), широко распространенных по всему
земному шару. Обычно цветки его видов описы-
вают как обоеполые (Ziman, 1985; Carrive et al.,
2020) и имеющие разные формы апомиксиса
(Koch, 1933; Rutishauser, 1954a, b; Nogler, 1971,
1972). Тем не менее, среди Ranunculus встречают-
ся представители с половым полиморфизмом. К
настоящему времени в пределах этого рода выяв-
лены следующие формы половой дифференциа-
ции: андромоноэция (Ranunculus alpestris L.,
R. glacialis L., Knuth, 1898), гиномоноэция (R. ar-
vensis L., R. hybridus Biria, R. trichophyllus Chaix s. l.,
Schulz, 1890; Knuth, 1898), гинодиэция (R. acris L.,
R. bulbosus L., R. repens L., R. walo-kochii Hörandl
et Gutermann, Knuth, 1898; Demyanova, 2011;
Godin, 2023), андродиэция (R. auricomus L.,
R. pedatus ssp. silvisteppaceus (Dubovik) Elenevsky
et Derv.-Sok., Demyanova, 2013; R. monophyllus Ovcz.,
Chugaynova, 1999). Кроме того, у одного вида мо-
гут встречаться разные половые формы. Напри-
мер, в популяциях R. auricomus выявлены три ти-
па особей: с обоеполыми цветками (92%), с обое-

полыми и тычиночными цветками (6.5%) и с
тычиночными цветками (1.5%) (Demyanova,
2013). Вполне логично предположить, что и у дру-
гих представителей этого полиморфного рода
возможно наличие разных вариантов половой
экспрессии цветков и особей.

Несмотря на длительную историю изучения
многих биологических особенностей Ranunculus
cassubicus, касающихся размерного и структурно-
го полиморфизма вегетативных органов (Kur-
lovich, 1982a, b; Deistfeldt, 1994), цветения и опы-
ления (Kinderova, 1990), апомиктичного развития
семян (Jankun, Izmaiłow, 1965; Izmaiłow, 1973),
морфологических отличий от близкородствен-
ных видов (Rozanova, 1922, 1925) и ряда других,
сведений о наличии половых форм в доступной
литературе не обнаружено. Хотя ряд авторов
(Kurlovich, 1982a, b; Deistfeldt, 1994), описывав-
ших разные морфологические типы особей у дан-
ного вида, выявили разнообразие в размерах
цветков, однако они не указывали пол цветков.
Цель данной работы – изучение полового поли-
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морфизма Ranunculus cassubicus в Московской об-
ласти и выявление спектра его популяций.

Ranunculus cassubicus L. (лютик кашубский) –
кистекорневое многолетнее травянистое поли-
карпическое растение с коротким эпигеогенным
корневищем, гемикриптофит (Barykina, Chubato-
va, 2003). Это неморально-бореальный вид травя-
ного покрова подзон восточно-европейских юж-
но-таежных, смешанных и широколиственных
лесов европейской части России. R. cassubicus
встречается на юге Скандинавии, северо-востоке
Средней Европы, в европейской части России и
на юге Западной Сибири (Ovczinnikov, 1937;
Tzvelev, 2001). Обычно он разрастается в лесу в
наиболее освещенных участках: в окнах, на поля-
нах и вырубках. Часто в ненарушенных сообще-
ствах относится к типичным ассектаторам, одна-
ко в антропогенно нарушенных местообитаниях
выступает как субдоминант или доминант (Bary-
kina, Chubatova, 2003).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Материал для изучения половой дифференци-
ации Ranunculus cassubicus собран в 2020–2022 гг.
в естественных условиях Московской области.
Проанализировано по 100 цветков каждой поло-
вой формы. Изучены морфологические особен-
ности 20 особей каждой половой формы. С одно-
го растения собрано по 5–10 цветков. Морфоло-
гия цветков описана согласно “Atlas…” (Fedorov,
Artyushenko, 1975) и L.P. Ronse de Craene (2010).
Размеры частей цветка измерены с помощью сте-
реоскопического микроскопа Биомед МС-1 с
окуляр-микрометром при увеличении 20 или 40 в
зависимости от величины измеряемого органа.
Произведены измерения следующих частей цвет-
ка: диаметр чашечки, длина и ширина чашели-
стиков, диаметр венчика, длина и ширина ле-
пестков, число тычинок, длина тычиночных ни-
тей, длина и ширина пыльников, число
плодолистиков, длина и ширина завязи, длина
столбика, длина рыльца.

Для определения качества пыльцы использо-
ван метод микроскопирования в ацетокармине.
Для приготовления препаратов пыльцы исполь-
зованы все пыльники из каждого цветка. Препа-
рат изучен под микроскопом Биомед-5 при уве-
личении 16 × 10. Подсчет пыльцевых зерен прове-
ден в 30 полях зрения. В каждом цветке
исследовано по 300–500 пыльцевых зерен. Всего
изучена пыльца 100 обоеполых и 100 частично ан-
дростерильных цветков у особей разного полово-
го статуса. Определение размеров пыльцевых зе-
рен осуществлено на тех же препаратах, измере-
ние проведено с помощью окуляр-микрометра
при увеличении 16 × 40. Изучена 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 его ошибка (m). Сравнение средних
арифметических проведено с помощью t-крите-
рия Стьюдента. Результаты вычислений пред-
ставлены в табл. 1.

С 2020 по 2022 гг. изучена половая структура
12 ценопопуляций (ЦП) R. cassubicus в разных
растительных сообществах на территории Мос-
ковской области.

ЦП 1. Московская область (МО), Истринский р-н,
окр. п. Павловская Слобода. Елово-сосновый
снытевый лес. Общее проективное покрытие
(ОПП) – 90%, проективное покрытие вида
(ППВ) – 5%. Доминанты: Pinus sylvestris L., Picea
abies (L.) H. Karst., Aegopodium podagraria L., Ga-
leobdolon luteum Huds., Ajuga reptans L.

ЦП 2. МО, Истринский р-н, окр. ст. Опалиха.
Елово-сосновый липовый зеленчуково-папорот-
никовый лес. ОПП – 95%, ППВ – 7%. Доминан-
ты: Picea abies, Pinus sylvestris, Tilia cordata Mill.,
Corylus avellana L., Athyrium filix-femina (L.) Roth,
Galeobdolon luteum, Rabelera holostea (L.) M.T. Shar-
ples, E.A. Tripp.

ЦП 3. МО, Истринский р-н, окр. ст. Аникеев-
ка. Сосново-еловый кислично-папоротниковый
лес. ОПП – 70%, ППВ – 5%. Доминанты: Picea
abies, Pinus sylvestris, Athyrium filix-femina, Oxalis
acetosella L., Dryopteris filis-mas (L.) Schott, Aegopo-
dium podagraria, Ajuga reptans.

ЦП 4. МО, Одинцовский городской округ,
окр. г. Одинцово. Липово-дубовый снытево-во-
лосистоосоковый лес. ОПП – 80%, ППВ – 8%.
Доминанты: Quercus robur L., Tilia cordata, Corylus
avellana, Athyrium filix-femina, Dryopteris filis-mas,
Aegopodium podagraria, Carex pilosa Scop., Galeobdo-
lon luteum.

ЦП 5. МО, городской округ Щелково, окр.
г. Щелково. Сосново-еловый мелкотравно-ши-
рокотравный лес. ОПП – 70%, ППВ – 5%. Доми-
нанты: Picea abies, Pinus sylvestris, Corylus avellana,
Sorbus aucuparia L., Athyrium filix-femina, Dryopteris
carthusiana (Vill.) H.P. Fuchs, Galeobdolon luteum,
Oxalis acetosella.

ЦП 6. МО, Истринский р-н, окр. г. Истра. Ду-
бовый широкотравный лес. ОПП – 60%, ППВ –
5%. Доминанты: Querceus robur, Acer platanoides L.,
Corylus avellana, Lonicera xylosteum L., Aegopodium
podagraria, Ajuga reptans, Asarum europaeum L.,
Carex pilosa, Galeobdolon luteum, Lathyrus vernus (L.)
Bernh., Pulmonaria obscura Dumort., Rabelera holos-
tea.
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Таблица 1. Значения морфологических параметров обоеполых, частично андростерильных и пестичных цветков
Ranunculus cassubicus в Московской области
Table 1. Values of morphological features of bisexual, partially male-sterile and pistillate f lowers of Ranunculus cassubicus
in Moscow Region

Признак
Morphological feature

Цветок
Flower Min-Max M ± m P

Диаметр чашечки, мм
Calyx diameter, mm

b
ms
p

15–21
12–18
9–15

17.4 ± 0.9
14.8 ± 1.0
12.4 ± 1.0

1.876*
3.752**
1.697***

Длина чашелистиков, мм
Sepal length, mm

b
ms
p

7.5–8.8
6.3–7.5
4.0–6.5

8.0 ± 0.2
6.8 ± 0.2
5.5 ± 0.4

4.191
5.897
3.191

Ширина чашелистиков, мм
Sepal width, mm

b
ms
p

3.0–4.6
3.0–3.5
2.5–3.6

3.9 ± 0.3
3.3 ± 0.1
3.0 ± 0.2

2.140
2.866
1.624

Диаметр венчика, мм
Corolla diameter, mm

b
ms
p

25–28
18–27
16–20

26.6 ± 0.5
23.0 ± 1.4
18.2 ± 0.7

2.516
9.900
3.130

Длина лепестков, мм
Petal length, mm

b
ms
p

11.2–13.1
8.3–12.3
6.8–8.8

12.2 ± 0.4
10.5 ± 0.6
7.7 ± 0.3

2.515
9.404
4.059

Ширина лепестков, мм
Petal width, mm

b
ms
p

10.5–11.8
8.0–13.8
7.5–10.0

11.1 ± 0.2
10.3 ± 1.0
8.6 ± 0.4

0.759
5.909
1.541

Число тычинок, шт.
Number of fertile stamens

b
ms

75–110
1–40

93.0 ± 5.2
15.8 ± 6.0 9.758

Длина тычиночных нитей, мм
Filament length, mm

b
ms

1.5–2.8
1.3–2.5

2.2 ± 0.2
1.9 ± 0.2 1.061

Длина пыльников, мм
Anther length, mm

b
ms

2.6–3.6
2.0–3.0

2.9 ± 0.2
2.5 ± 0.2 1.750

Ширина пыльников, мм
Anther width, mm

b
ms

0.8–1.0
0.9–1.3

0.9 ± 0.1
1.1 ± 0.1 2.840

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

b
ms

30.1–35.4
26.3–37.5

33.1 ± 0.6
32.1 ± 1.1 0.775

Фертильность пыльцы, %
Pollen fertility, %

b
ms

70.3–93.6
45.7–70.7

84.1 ± 2.3
58.3 ± 2.4 7.638

Число плодолистиков, шт.
Number of carpels

b
ms
p

60–80
62–78
62–84

69.3 ± 3.0
71.0 ± 2.4
70.2 ± 3.4

0.200
0.415
0.225

Длина завязи, мм
Ovary length, mm

b
ms
p

0.8–1.0
0.9–1.1
0.9–1.1

0.9 ± 0.1
0.9 ± 0.1
0.9 ± 0.1

1.453
1.569
0.209
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ЦП 7. МО, Наро-Фоминский городской округ,
окр. г. Наро-Фоминск. Березовый с лещиной
мелкотравно-широкотравный лес. ОПП – 70%,
ППВ – 8%. Доминанты: Betula pendula Roth,
B. pubescens Ehrh., Corylus avellana, Sorbus aucu-
paria, Aegopodium podagraria, Athyrium filix-femina,
Calamagrostis arundinacea (L.) Roth, Galeobdolon lu-
teum, Oxalis acetosella, Rubus saxatilis L.

ЦП 8. МО, Истринский р-н, окр. п. Павлов-
ская Слобода. Елово-сосновый зеленчуково-па-
поротниковый лес. ОПП – 85%, ППВ – 5%. До-
минанты: Pinus sylvestris, Picea abies, Galeobdolon
luteum, Athyrium filix-femina, Dryopteris carthusiana,
Ajuga reptans.

ЦП 9. МО, городской округ Мытищи, окр.
п. Нагорное. Сосново-еловый разнотравно-зла-
ковый лес. ОПП – 90%, ППВ – 5%. Доминанты:
Picea abies, Pinus sylvestris, Athyrium filix-femina,
Dryopteris carthusiana, Calamagrostis arundinacea,
Galeobdolon luteum, Aegopodium podagraria, Pulmo-
naria obscura.

ЦП 10. МО, городской округ Мытищи, окр.
п. Нагорное. Сосново-еловый зеленчуково-папо-
ротниковый лес. ОПП – 90%, ППВ – 5%. Доми-
нанты: Picea abies, Pinus sylvestris, Galeobdolon lute-
um, Athyrium filix-femina, Dryopteris carthusiana,
Aegopodium podagraria, Ajuga reptans, Pulmonaria
obscura.

ЦП 11. МО, Истринский р-н, окр. п. Павлов-
ская Слобода. Осиновый влажнотравно-широко-
травный лес. ОПП – 80%, ППВ – 5%. Доминанты:

Populus tremula L., Betula pendula, Prunus padus L.,
Picea abies, Tilia cordata, Corylus avellana, Athyrium
filix-femina, Carex acuta L., C. vesicaria L., Equisetum
pratense Ehrh., Filipendula ulmaria (L.) Maxim.

ЦП 12. МО, Истринский р-н, окр. п. Павлов-
ская Слобода. Черноольховый папоротниково-
влажнотравный лес. ОПП – 90, ППВ – 3%. До-
минанты: Alnus glutinosa (L.) Gaertn., Betula pubes-
cens, Aegopodium podagraria, Carex vesicaria, Filipen-
dula ulmaria, Glechoma hederacea L., Impatiens noli-
tangere L., Mercurialis perennis L., Urtica dioica L.

В исследованных ЦП регулярным способом на
трансекте закладывались учетные площадки раз-
мером 1.0 × 1.0 м. Общая площадь трансекты со-
ставляла от 10 до 30 м2, что зависело от численно-
сти особей изучаемого вида. В качестве счетной
единицы использована особь. На трансекте про-
анализированы все встречающиеся генеративные
особи R. cassubicus во время массового цветения
вида и определен их половой статус. В каждой ЦП
изучено от 300 до 500 особей генеративного пери-
ода.

Для выявления флюктуаций половой структу-
ры в двух ЦП (№ 1, 8) проведено исследование
полового спектра в течение трех лет. Кроме того,
поставлен опыт по выявлению возможности сме-
ны половой дифференциации цветков у особей
разных половых форм. Для этого в ЦП 1 в 2020 г.
этикетированы по пять особей разных половых
форм и в дальнейшем каждый год был проанали-
зирован их тип цветков.

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 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.

Ширина завязи, мм
Ovary width, mm

b
ms
p

0.7–0.8
0.8–0.9
0.7–0.8

0.7 ± 0.1
0.8 ± 0.1
0.7 ± 0.1

2.582
0.968
1.614

Длина стилодия, мм
Stylodium length, mm

b
ms
p

1.2–1.7
1.2–1.8
1.1–1.3

1.4 ± 0.1
1.4 ± 0.1
1.1 ± 0.1

0.217
2.716
2.596

Длина рыльца, мм
Stigma length, mm

b
ms
p

0.20–0.25
0.23–0.30
0.18–0.20

0.22 ± 0.01
0.27 ± 0.01
0.19 ± 0.01

3.101
2.384
5.175

Признак
Morphological feature

Цветок
Flower Min-Max M ± m P

Таблица 1. Окончание
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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 cassubicus показало, что этот вид образует три
типа цветков: обоеполые, частично андросте-
рильные и пестичные. Рассмотрим особенности
их строения.

Обоеполые цветки. Цветки гемициклические, с
двойным околоцветником, гетеромерные: пента-
мерные в чашечке и венчике, полимерные в ан-
дроцее и гинецее. Цветоложе сильно выпуклое,
густо опушенное. Чашечка обычно из 5 свобод-
ных желто-буровато-зеленых, широко эллипти-
ческих чашелистиков, слабо опушенных, прижа-
тых к венчику. Почкосложение элементов чашеч-
ки и венчика 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 (редко больше) обратнояйцевидных, наверху
расширенно-округлых, золотисто-желтых ле-
пестков, в основании с нектарной ямкой, при-
крытой чешуйкой. Над ямкой расположено пят-
но – указатель нектара. Лепестки сверху глянце-
вые, снизу матовые. У 10% особей в изученных
ЦП наблюдались аномалии в строении венчика:

Таблица 2. Половой спектр ценопопуляций Ranunculus cassubicus в Московской области
Table 2. Sex ratio in coenopopulations of Ranunculus cassubicus in Moscow Region

Примечание. Участие половых форм представлено в виде М ± m, где M – среднее арифметическое значение признака; 
m – его ошибка.
Note. M – mean value; m – mean error.
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1 500 89.2 ± 1.4 3.0 ± 0.8 4.0 ± 0.9 1.4 ± 0.5 1.4 ± 0.5 1.0 ± 0.4

2 258 87.5 ± 2.1 3.5 ± 1.1 5.4 ± 1.5 1.6 ± 0.8 1.2 ± 0.7 0.8 ± 0.5

3 256 84.4 ± 2.3 3.9 ± 1.2 6.3 ± 1.6 2.3 ± 0.9 2.0 ± 0.9 1.1 ± 0.7

4 258 85.7 ± 2.2 3.5 ± 1.1 5.4 ± 1.5 1.9 ± 0.9 2.7 ± 1.0 0.8 ± 0.5

5 269 85.5 ± 2.1 3.0 ± 1.0 6.0 ± 1.6 2.6 ± 1.0 1.8 ± 0.8 1.1 ± 0.6

6 243 86.4 ± 2.2 2.9 ± 1.1 5.2 ± 1.6 2.5 ± 1.0 2.1 ± 0.9 0.8 ± 0.6

7 278 83.1 ± 2.2 3.6 ± 1.1 6.5 ± 1.6 2.5 ± 0.9 2.9 ± 1.0 1.4 ± 0.7

8 497 87.7 ± 1.5 3.4 ± 0.8 5.0 ± 1.0 2.0 ± 0.6 1.2 ± 0.5 0.6 ± 0.3

9 389 85.1 ± 1.8 3.1 ± 0.9 5.7 ± 1.3 2.1 ± 0.7 2.5 ± 0.8 1.5 ± 0.6

10 348 86.5 ± 1.8 3.3 ± 0.9 5.7 ± 1.3 2.0 ± 0.8 1.4 ± 0.6 1.1 ± 0.6

11 330 87.9 ± 1.8 3.0 ± 0.9 4.8 ± 1.3 1.8 ± 0.7 1.6 ± 0.7 0.9 ± 0.5

12 423 87.2 ± 1.6 2.8 ± 0.8 5.2 ± 1.2 1.9 ± 0.7 1.7 ± 0.6 1.2 ± 0.5
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один или несколько лепестков в цветках были не-
доразвиты. Очень редко (1% особей) встречались
апетальные цветки с недоразвитыми всеми пятью
лепестками, меньших размеров, чем чашелисти-
ки. Однако редукция части или всех лепестков в
цветках никак не сказывалась на строении андро-
цея и гинецея.

Андроцей полимерный, число тычинок варьи-
рует от 75 до 110. Тычинки свободные, располо-
жены по спирали, прикреплены основанием к
цветоложу, дуговидно изогнуты к вертикальной
оси цветка, почти равные (наружные немного
длиннее внутренних), короче венчика, все фер-
тильные. Пыльники 4-гнездные, овально-про-
долговатые, бледно желтые, сидячие, неподвиж-
ные, верхушечные, равные у всех тычинок,
вскрываются экстрорзно продольной щелью.
Тычиночные нити незначительно кверху утол-
щающиеся, длинные, тонкие, связники слегка
расширенные. Пыльцевые зерна 3-бороздные,
2-клеточные, продолговато-сфероидальные или
сфероидальные, в очертании с полюса округлые,
с экватора – широко эллипсоидальные, желтые,

образуются в большом числе. Фертильность
пыльцы варьирует от 70.3 до 93.6%.

Гинецей полимерный, апокарпный. Плодоли-
стики расположены по спирали. Стилодий не-
много сдвинутый, на верхушке слегка загнутый
наружу, довольно длинный (превышает длину за-
вязи), голый, остающийся на завязи и сохраняю-
щий свою форму. Рыльце верхушечное, малень-
кое, простое, слегка выпуклое, вытянутой фор-
мы, низбегающее по стороне, обращенной к
брюшному шву, при созревании покрыто сосоч-
ками, имеющими маслянистый блеск. Завязи в
очертании яйцевидные, слегка сплюснутые с бо-
ков.

Частично андростерильные цветки. Различий в
строении околоцветника, андроцея и гинецея
между обоеполыми и частично андростерильны-
ми цветками не выявлено. Однако последние от-
личаются меньшим числом тычинок: их число
сильно варьирует от 40 до 1 и в среднем составля-
ет 15.8, что почти в шесть раз меньше, чем у обое-
полых. Поэтому даже в полевых условиях эти два
типа цветков довольно хорошо различаются по
мерности андроцея. Кроме того, фертильность

Таблица 3. Половая структура ценопопуляций Ranunculus cassubicus в разные годы исследования
Table 3. Sex ratio in populations of Ranunculus cassubicus 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.
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ЦП 1 Population 1

2020 500 89.2 ± 1.4 3.0 ± 0.8 4.0 ± 0.9 1.4 ± 0.5 1.4 ± 0.5 1.0 ± 0.4 0.064 0.999

2021 488 89.0 ± 1.5 3.2 ± 0.9 3.9 ± 0.9 1.5 ± 0.4 1.3 ± 0.5 1.1 ± 0.5

2022 496 89.3 ± 1.4 3.1 ± 0.8 3.8 ± 0.8 1.5 ± 0.5 1.3 ± 0.4 1.0 ± 0.5

ЦП 8 Population 8

2020 497 87.7 ± 1.5 3.4 ± 0.8 5.0 ± 1.0 2.0 ± 0.6 1.2 ± 0.5 0.6 ± 0.3 0.085 0.998

2021 472 87.9 ± 1.6 3.2 ± 0.7 5.1 ± 1.0 2.1 ± 0.7 1.1 ± 0.4 0.5 ± 0.3

2022 490 88.1 ± 1.6 3.0 ± 0.8 5.0 ± 1.0 2.0 ± 0.6 1.3 ± 0.5 0.6 ± 0.3
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пыльцы в частично андростерильных цветках ни-
же, чем в обоеполых – 58.3 и 84.1% соответствен-
но (табл. 1). Следовательно, в частично андросте-
рильных цветках 40% пыльцевых зерен недораз-
виты, их форма искажена.

Сравнение размерных и количественных по-
казателей обоеполых и частично андростериль-
ных цветков показывает следующее (табл. 1). Все
изученные морфологические признаки подразде-
ляются на три группы. К первой группе относятся
показатели, по которым обоеполые цветки и их
части достоверно крупнее, чем у частично андро-
стерильных: размеры чашелистиков, диаметр
венчика, длина лепестков, число тычинок, фер-
тильность пыльцы. Вторую группу составляют
параметры, значения которых больше у обоепо-
лых цветков, однако различия статистически не
достоверны: диаметр чашечки, ширина лепест-
ков, длина тычиночных нитей и пыльников, эк-
ваториальный диаметр пыльцевых зерен. В тре-
тью группу вошли показатели, значения которых
у обоеполых цветков статистически меньше (ши-
рина пыльников и завязи, длина рыльца) или по-
чти одинаковы с частично андростерильными
цветками, но без достоверных отличий (число
плодолистиков, длина завязи и стилодия).

Пестичные цветки. В околоцветнике и гинецее
не выявлено структурных различий между обое-
полыми, частично андростерильными и пестич-
ными цветками. Однако, в пестичных цветках
полностью редуцирован андроцей без каких-либо
остатков рудиментов тычинок или стаминодиев.
Поэтому пестичные цветки относятся к структур-
но однополым в отличие от частично андросте-
рильных, которые структурно обоеполые с функ-
ционирующими андроцеем и гинецеем.

Анализ размерных и количественных показа-
телей трех типов цветков выявил следующее
(табл. 1). Околоцветник пестичных цветков и его
элементов всегда достоверно меньше, чем у обое-
полых цветков и всегда меньше, но не всегда ста-
тистически значимо, чем его компоненты у ча-
стично андростерильных цветков. Кроме того,
длина стилодия и длина рыльца всегда больше у
обоеполых и частично андростерильных цветков,
чем у пестичных. Лишь по числу плодолистиков,
длине и ширине завязи эти три типа цветков не
различаются. Следовательно, в целом у R. cassubi-
cus наблюдается уменьшение размеров цветков и
их элементов в следующем ряду: обоеполые – ча-
стично андростерильные – пестичные.

Распределение разных типов цветков на особях.
Анализ размещения трех типов цветков в преде-
лах особей R. cassubicus показал следующее. Изу-
ченные 12 ценопопуляций включали шесть вари-
антов особей: 1) с исключительно обоеполыми
цветками; 2) только с частично андростерильны-

ми цветками; 3) с обоеполыми и частично андро-
стерильными цветками; 4) с обоеполыми и пе-
стичными цветками; 5) с пестичными и частично
андростерильными цветками; 6) только с пестич-
ными цветками. Таким образом, с функциональ-
ной точки зрения в состав ценопопуляций этого
вида входят три типа особей: обоеполые (вариан-
ты 1, 2, 3), гиномоноэцичные (варианты 4, 5) и
женские (вариант 6). Следовательно, R. cassubicus
относится к гинодиэцичным видам.

Синфлоресценции R. cassubicus представляют
собой вариант закрытого тирса, субъединицы ко-
торого – дихазии с разными вариантами редук-
ции. Есть несколько особенностей строения ди-
хазиев у этого вида. 1) Для R. cassubicus, как и для
других представителей рода Ranunculus, характе-
рен очередный филлотаксис, что накладывает от-
печаток на расположение как самих дихазиев, так
и боковых осей дихазия. 2) Довольно часто на-
блюдается недоразвитие одного или реже обоих
цветков на боковых осях дихазия, в результате че-
го он становится 2- или 1-цветковым соответ-
ственно. Число дихазиев в синфлоресценциях
сильно варьирует, что обусловливает высокую из-
менчивость числа цветков у особей этого вида: их
число колеблется от 7 до 18.

Проанализирован пространственный характер
расположения разных типов цветков в синфло-
ресценциях (варианты особей 3, 4, 5) и не выявле-
но каких-либо устойчивых и повторяющихся за-
кономерностей в расположении обоеполых, ча-
стично андростерильных и пестичных цветков в
пределах синфлоресценций. Например, у особей
с обоеполыми и частично андростерильными
цветками оба варианта цветков занимали разное
положение в синфлоресценциях: каждый из них
мог располагаться как на верхушке главной оси
тирса, так и входить в состав боковых дихазиев. В
свою очередь в пределах субъединиц тирса также
отсутствовала определенная закономерность в
положении обоеполых и частично андростериль-
ных цветков: каждый из них может занимать тер-
минальное положение в дихазиях или формиро-
ваться на его боковых осях. Аналогичная ситуа-
ция выявлена и у других вариантов особей с
обоеполыми и пестичными цветками и с пестич-
ными и частично андростерильными цветками.

Пространственное расположение обоеполых и
частично андростерильных цветков в течение
трех лет наблюдений за этикетированными осо-
бями не менялось. Например, в 2020 году у боль-
шинства модельных особей обоеполые цветки
располагались на верхушке тирса и его субъеди-
ниц, а частично андростерильные – на боковых
осях дихазиев. В 2021 и 2022 гг. у этих особей вза-
имное расположение обоеполых и частично анд-
ростерильных цветков не изменилось. У особей с
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обоеполыми и пестичными цветками и с пестич-
ными и частично андростерильными цветками
также не выявлено изменений пространственно-
го расположения половых типов цветков в анали-
зируемый период наблюдений. Доля разных по-
ловых типов цветков у вариантов особей 3, 4 и 5
варьировала в широких пределах. Например, у
проанализированных гиномоноэцичных особей в
ЦП 1 в 2020 г. доля пестичных цветков варьирова-
ла от 6.3 до 20%, в 2021 – от 12.4 до 35.8%, в 2022 –
от 6.8 до 15.2%. Сходная картина отмечена и у ва-
риантов особей 3 и 5. У особей R. cassubicus раз-
ных половых форм не зарегистрировано появле-
ние цветков противоположного пола, и смены,
хотя бы частичной, половой дифференциации у
них не отмечено.

Половая структура ценопопуляций. В половом
спектре 12 изученных ценопопуляций R. cassubi-
cus всегда доминируют особи, формирующие
только обоеполые цветки (от 83.1 до 89.2%) (табл. 2).
Все остальные варианты особей встречаются зна-
чительно реже. Самый редкий вариант – особи,
образующие только пестичные цветки (0.6–
1.5%).

Соотношение особей с разными типами цвет-
ков в пределах двух отдельных ЦП (1 и 8) не пре-
терпело заметных изменений во времени (G =
= 0.094–0.085 при P > 0.999) (табл. 3). Половая
структура ЦП R. cassubicus достаточно стабильна
и может служить одним из маркеров биологиче-
ских особенностей данного вида на популяцион-
ном уровне.

ОБСУЖДЕНИЕ

Впервые описана гинодиэция у Ranunculus cas-
subicus, которая проявляется в наличии трех ти-
пов цветков (обоеполые, частично андростериль-
ные и пестичные) и шести разных вариантов осо-
бей, отличающихся расположением этих типов
цветков. С одной стороны, по мнению P.K. En-
dress (1995), на самом деле не удивительно, что
внутри группы Ranunculanae, встречаются таксо-
ны с однополыми цветками. Он связывает это с
тем фактом, что у Magnolianae и Ranunculanae от-
мечается низкий уровень тесной структурной
связи андроцея и гинецея и отсутствуют сильные
архитектурные ограничения на присутствие орга-
нов обоих полов (Endress, 1994). С другой сторо-
ны, до настоящего времени в пределах рода Ra-
nunculus выявлено восемь видов, обладающих
женской двудомностью, и еще меньше предста-
вителей с другими формами половой дифферен-
циации (Delannay, 1978; Demyanova, 1985). Одна
из возможных причин этого – слабая изучен-
ность половой дифференциации как видов рода

Ranunculus вне Европы, так и других представите-
лей сем. Ranunculaceae в целом.

Три описанных половых типа цветков у R. cas-
subicus различаются как структурными (степенью
развития андроцея), так и размерными особенно-
стями. Как и у других гинодиэцичных видов
(Delph et al., 1996; Demyanova, 1985, 2019; Godin,
2009, 2018; Oak et al., 2018; Godin, Akhmetgarieva,
2019; Kučera et al., 2021), обоеполые цветки R. cas-
subicus всегда крупнее, чем пестичные. Ранее (De-
myanova, 1985; Godin, 2019, 2020) уже обсужда-
лись причины такой размерной дифференциации
цветков у видов с женской двудомностью. Инте-
ресно только отметить разные направления пре-
образований у R. cassubicus и R. acris (Godin, 2023),
способствовавшие появлению частично андро-
стерильных и пестичных цветков. Если у R. acris
наблюдается превращение части тычинок в ста-
минодии в частично андростерильных цветках и
сохранение рудиментов тычинок в пестичных
цветках, то у R. cassubicus выявлено уменьшение
числа фертильных тычинок в частично андросте-
рильных цветках и полная редукция тычинок в
пестичных.

W. Troll (1969) синфлоресценции представите-
лей Ranunculus отнес к монотелическим тирсам с
разнообразными переходами и формированием в
результате одноцветковых соцветий. Чаще всего в
литературе можно найти лишь общие описания
соцветий Ranunculus как верхушечные фрондоз-
ные или фрондулезные, цимоидного типа
(Ziman, 1985; Tamura, 1993). Как исключения
можно рассматривать единичные исследования,
посвященные морфологии тирсов, количествен-
ной и качественной изменчивости их элементов у
R. bulbosus L., R. chinensis Bunge и R. sceleratus L.
(Cunnell, 1961; Zhao et al., 2012). У R. cassubicus вы-
явлено, что обоеполые, частично андростериль-
ные и пестичные цветки могут занимать разное
положение в пределах тирса и его субъединиц.
Одна из возможных причин этого – довольно
низкая встречаемость таких особей в изученных
ценопопуляциях. С одной стороны, можно пред-
полагать, что исследование большего числа осо-
бей позволило бы выявить частоты представлен-
ности особей с конкретным вариантом располо-
жения половых типов цветков в пределах
соцветия. С другой стороны, в литературе имеют-
ся довольно скудные сведения по данному вопро-
су у гинодиэцичных видов, поэтому говорить о
наличии каких-либо закономерностей пока
преждевременно. Например, по данным A. Putra-
ment (1962) у гинодиэцичного вида Geranium syl-
vaticum L. формируется три типа цветков: обоепо-
лые, частично андростерильные и пестичные и
разные типы особей, различающиеся расположе-
нием этих трех типов цветков. У гиномоноэцич-
ных особей этого вида на побегах 1–4 порядков
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ветвления образуются только обоеполые цветки,
при увеличении степени разветвленности син-
флоресценции появляются сначала частично ан-
дростерильные цветки, а на побегах самых высо-
ких порядков расположены исключительно пе-
стичные цветки. Тем не менее, у G. sylvaticum
отмечена широкая вариабельность в соотноше-
нии разных половых типов цветков в пределах
синфлоресценций у разных особей, что выявлено
и у R. cassubicus. Высокая изменчивость в разные
года доли половых типов цветков в соцветиях
R. cassubicus у одних и тех же этикетированных
особей скорее всего обусловлена закладкой и
дальнейшим развитием разного числа цветков в
синфлоресценции.

Выявленное в ценопопуляциях R. cassubicus
наличие шести разных типов особей, различаю-
щихся распределением трех типов цветков, до-
вольно часто наблюдается и у других представи-
телей сем. Ranunculaceae (Knuth, 1898; Akemine,
1935; Andreas, 1954; Pellmyr, 1987; Demyanova,
2013; Godin, 2023). Например, популяции Ranun-
culus auricomus и R. pedatus ssp. silvisteppaceus вклю-
чали три типа особей (обоеполые, андромоно- и
андродиэцичные, Demyanova, 2013), Coptis japoni-
ca (Thunb.) Makino (Akemine, 1935) и Actaea sim-
plex (DC.) Wormsk. ex Prantl (=Cimicifuga simplex
(DC.) Wormsk. ex Turcz.) (Pellmyr, 1987; Tsubasa,
Takao, 2020) – четыре типа особей и т.д. Возмож-
но, что такое разнообразие особей в популяциях
по распределению разных половых типов цвет-
ков – одна из особенностей полового полимор-
физма представителей сем. Ranunculaceae. Ско-
рее всего, как и в случае с наличием однополых
цветков у представителей группы Ranunculanae
(Endress, 1994, 1995), формирование разных ти-
пов особей также обусловлено отсутствием архи-
тектурных ограничений на присутствие цветков
разных половых типов в пределах одной особи.

Наличие высокого уровня полиморфизма как
вегетативных, так и генеративных органов у
R. cassubicus несомненно можно рассматривать
как фактор адаптации, позволяющий этому виду
довольно широко распространяться как геогра-
фически, так и эколого-фитоценотически. Сход-
ство половой структуры его ценопопуляций, ис-
следованных в разных условиях Московской об-
ласти, по-видимому, объясняется преобладанием
семенного способа самоподдержания, обеспечи-
вающего сохранение и воспроизведение в потом-
стве морфологического полиморфизма его струк-
турных элементов. Выявленное рядом авторов
(Jankun, Izmaiłow, 1965; Izmaiłow, 1973) наличие
амфимиктического и апомиктического развития
семян у R. cassubicus также поддерживает слож-
ную структуру его популяций и обусловливает
возможность сочетания разных вариантов фор-
мирования семян.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Ranunculus cassubicus в Московской области –
гинодиэцичный вид, образующий три типа цвет-
ков: обоеполые (с фертильными тычинками и
плодолистиками), частично андростерильные
(число тычинок сильно варьирует и значительно
меньше, чем у обоеполых цветков) и пестичные
(полное отсутствие тычинок). Все размерные и
счетные показатели цветков и их частей последо-
вательно уменьшаются в следующем ряду: обое-
полые – частично андростерильные – пестичные.
Изученные 12 ценопопуляций R. cassubicus состо-
яли из особей шести типов, которые формируют:
1) только обоеполые цветки (83.1–89.2% от обще-
го числа генеративных особей); 2) обоеполые и
частично андростерильные цветки (4.0–6.5%);
3) только частично андростерильные цветки
(2.8–3.9%); 4) обоеполые и пестичные цветки
(1.4–2.6%); 5) пестичные и частично андросте-
рильные цветки (1.2–2.9%); 6) только пестичные
цветки (0.6–1.5%). Трехлетние наблюдения
(2020–2022) за особями разных половых форм не
выявили изменений пола цветков. Однако про-
странственное расположение цветков разных по-
ловых типов в пределах тирса и его субъединиц и
их соотношение у особей варьировало в широких
пределах. Соотношение особей с разными поло-
выми типами цветков в ценопопуляциях остава-
лось стабильным, без значительных колебаний.
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For the first time, gynodioecy is described in a perennial herbaceous polycarpic plant Ranunculus cassubicus L.
(Kashubian buttercup) in the Moscow Region. It was revealed that R. cassubicus forms three types of f lowers
differing in the androecium structure: perfect (with fertile stamens and carpels), partially male-sterile (the
number of stamens varies greatly and is much less than in perfect f lowers), and pistillate ones (stamens com-
pletely missing). The sizes of f lowers and their parts decrease in many studied parameters in the following
row: perfect – partially male-sterile – pistillate. The studied 12 populations included six types of individuals
forming: 1) only perfect f lowers (83.1–89.2% of the total number of generative plants); 2) perfect and partial-
ly male-sterile f lowers (4.0–6.5%); 3) only partially male-sterile f lowers (2.8–3.9%); 4) perfect and pistillate
flowers (1.4–2.6%); 5) pistillate and partially male-sterile f lowers (1.2–2.9%); 6) only pistillate f lowers (0.6–
1.5%). It is established that over three years of observations (2020–2022), individuals of different sexual forms
did not change the sex of f lowers, and the sexual structure of populations remained stable, without sharp f luc-
tuations.

Keywords: Ranunculus cassubicus, gynodioecy, f lower morphology, sex ratio, population

ACKNOWLEDGEMENTS
The work is carried out in the framework of the State as-

signment of the Central Siberian Botanical Garden SB RAS
№ АААА-А21-121011290026-9.

REFERENCES
Akemine T. 1935. On the sex expression of Coptis japonica

Makino. – J. Fac. Sсi. Hokkaido Imp. Univ. Ser. 5.
Bot. 5 (1): 1–7.

Andreas C.H. 1954. Notes on Ranunculus ficaria L. in the
Netherlands. I. Introduction. – reductional trends as a
possible interpretation of f lower types. – Acta Bot.
Neerlandica. 3 (4): 446–453.
https://doi.org/10.1111/j.1438-8677.1954.tb00309.x

Barykina R.P., Chubatova N.V. Ranunculus cassubicus. –
In: Biologicheskaya f lora Moskovskoy oblasti. Vol. 15.
Moscow. P. 78–97 (In Russ.).

Carrive L., Domenech B., Sauquet H., Jabbour F., Damer-
val C., Nadot S. 2020. Insights into the ancestral
f lowers of Ranunculales. – Bot. J. Linn. Soc. 194 (1):
P. 23–46. https://doi.org/10.1093/botlinnean/boaa031

Chugaynova E.G. 1999. Rod lyutik (Ranunculus L.) Vyatsko-
Kamskogo kraya [The genus buttercup (Ranunculus L.) of
the Vyatka-Kama region]: Abstr. … Diss. Kand. Sci.].
Perm. 16 p. (In Russ.).

Cunnell G.J. 1961. The morphology of the inflorescence in
Ranunculus bulbosus L. – Ann. Bot. 25 (2): 224–240.
https://doi.org/10.1093/oxfordjournals.aob.a083744



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 108  № 3  2023

ПОЛОВОЙ ПОЛИМОРФИЗМ RANUNCULUS CASSUBICUS (RANUNCULACEAE) 283

Deistfeldt L.A. 1994. Composition of Ranunculus cassubi-
cus morphotypes in different plant communities. –
Byulleten’ glavnogo botanicheskogo sada. 169: 59–68
(In Russ.).

Delannay X. 1978. La gynodioécie chez les Angiosperms. –
Naturalistes Belges. 59: 223–237.

Delph L.F., Galloway L.F., Stanton M.L. 1996. Sexual di-
morphism in f lower size. – Amer. Nat. 148 (2): 299–
320. https://doi.org/10.1086/285926

Demyanova E.I. 1985. Distribution of gynodioecy in f low-
ering plants. – Bot. Zhurn. 70 (10): 1289–1301 (In
Russ.).

Demyanova E.I. 2011. The spectrum of sexual types and
forms in the local f loras of the Urals (Cis- and Trans-
Urals). – Bot. Zhurn. 96 (10): 1297–1315 (In Russ.).

Demyanova E.I. 2013. On the sexual polymorphism of
some androdioecious plants. – Bot. Zhurn. 98 (9):
1139–1146 (In Russ.).

Demyanova E.I. 2019. Concerning sexual polymorphism in
Nepeta L. – Bulletin of Perm University. Biology. 1:
12–20 (In Russ.).
https://doi.org/10.17072/1994-9952-2019-1-12-20

Endress P.K. 1994. Diversity and evolutionary biology of
tropical f lowers. Cambridge. 511 p.

Endress P.K. 1995. Floral structure and evolution in Ra-
nunculanae. – In: Systematics and Evolution of the Ra-
nunculif lorae. Springer. Vol. 9. P. 47–61.
https://doi.org/10.1007/978-3-7091-6612-3_5

Fedorov Al.A., Artyushenko Z.T. 1975. Organographia il-
lustrata plantarum vascularum. Flos. Leningrad. 351 p.
(In Russ.).

Godin V.N. 2009. Flower morphology of Schizonepeta
multifida (Lamiaceae) in the context of their sex differ-
entiation. – Bot. Zhurn. 94 (12): 1784–1790 (In Russ.).

Godin V.N. 2018. Gynodioecy in Valeriana officinalis (Va-
lerianaceae) in Moscow region. – Bot. Zhurn. 103 (10):
1265–1279 (In Russ.).
https://doi.org/10.7868/S0006813618100058

Godin V.N. 2019. Distribution of gynodioecy in APG IV
system. – Bot. Zhurn. 104 (5): 345–356 (In Russ.).
https://doi.org/10.1134/S0006813619050053

Godin V.N. 2020. Distribution of gynodioecy in f lowering
plants. – Bot. Zhurn. 105 (3): 236–252 (In Russ.).
https://doi.org/10.31857/S0006813620030023

Godin V.N. 2023. Sexual polymorphism of Ranunculus ac-
ris (Ranunculaceae) in the Moscow region. – Bot.
Zhurn. 108 (1): 13–22 (In Russ.).
https://doi.org/10.31857/S0006813622120031

Godin V.N., Akhmetgarieva L.R. 2019. Gynodioecy of Aju-
ga reptans (Lamiaceae) in Moscow region. – Bot.
Zhurn. 104 (8): 1211–1227 (In Russ.).
https://doi.org/10.1134/S0006813619080027

Izmaiłow R. 1973. Cyto-embryological studies in experi-
mental hybrids of the apomictic species Ranunculus
cassubicus L. – Acta Biol. Cracov. Ser. Bot. 16 (1): 99–
120.

Jankun A., Izmaiłow R. 1965. Cytotaxonomical studies in
the polymorphic species Ranunculus cassubicus L. –
Acta Biol. Cracov. Ser. Bot. 7 (2): 131–152.

Kinderova N.N. 1990. Biologiya i ekologiya tsveteniya i
opyleniya nekotorykh predstaviteley semeystva Ranun-
culaceae [Biology and ecology f lowering and pollina-
tion of some species in the Ranunculaeae family]:
Abstr. … Diss. Kand. Sci.]. Moscow. 16 p. (In Russ.).

Knuth P. 1898. Handbuch der Blütenbiologie. Bd. II. T. I.
Leipzig. 697 S.

Koch W. 1933. Schweizerische Arten aus der Ver-
wandtschaft des Ranunculus auricomus L. – Ber. Sch-
weiz. bot. Ges. 42 (2): 740–753.

Kučera J., Svitok M., Gbúrová Štubňová E., Mártonfiová L.,
Lafon Placette C., Slovák M. 2021. Eunuchs or fe-
males? Causes and consequences of gynodioecy on mor-
phology, ploidy, and ecology of Stellaria graminea L.
(Caryophyllaceae). – Front. Plant Sci. 12: 589093.
https://doi.org/10.3389/fpls.2021.589093

Kurlovich L.E. 1982a. On the morphological diversity of
the Kashubian buttercup in the Moscow and Tula re-
gions. – Byulleten’ glavnogo botanicheskogo sada. 123:
41–44 (In Russ.).

Kurlovich L.E. 1982b. Study of correlations between envi-
ronmental factors and morphological features of but-
tercup. – Byulleten’ glavnogo botanicheskogo sada.
125: 40–44 (In Russ.).

Nogler C.A. 1971. Genetik der Aposporie bei Ranunculus
auricomus s. 1. W. Koch. I. Embryologie. – Ber. Sch-
weiz. bot. Ges. 81 (4): 139–179.
http://doi.org/10.5169/seals-57130

Nogler C.A. 1972. Genetik der Aposporie bei Ranunculus
auricomus. II. Endospermzytologie. – Ber. Schweiz.
bot. Ges. 82 (I): 54–63. 
http://doi.org/10.5169/seals-57659

Oak M.K., Song J.H., Hong S.P. 2018. Sexual dimorphism
in a gynodioecious species, Aruncus aethusifolius (Ro-
saceae). – Plant Syst. Evol. 304 (4): 473–484.
https://doi.org/10.1007/s00606-018-1493-4

Ovczinnikov P.N. 1937. Ranunculus. – In: Flora USSR.
Vol. 7. Moscow, Leningrad. P. 351–509 (In Russ.).

Pellmyr O. 1987. Multiple sex expressions in Cimicifuga sim-
plex: dichogamy destabilizes hermaphroditism. – Biol.
J. Linn. Soc. 31 (2): 161–174.
https://doi.org/10.1111/j.1095-8312.1987.tb01987.x

Putrament A. 1962. Some observations on male-sterility in
Geranium sylvaticum L. var. alpestre Schur. – Acta Soc.
Bot. Poloniae. 31 (4): 723–736.
https://doi.org/10.5586/asbp.1962.050

Ronse de Craene L.P. 2010. Floral Diagrams. An aid to un-
derstanding f lower morphology and evolution. Cam-
bridge. 441 p.

Rozanova M.A. 1922. On the issue of transitional forms be-
tween Ranunculus cassubicus L. and Ranunculus aurico-
mus L. – J. Soc. Bot. Russ. 7: 31–45 (In Russ.).

Rozanova M.A. 1925. Variation in Ranunculus auricomus
and R. cassubicus. – J. Soc. Bot. Russ. 10 (1–2): 95–
104 (In Russ.).

Rutishauser A. 1954a. Die Entwicklungserregung des En-
dosperms bei pseudogamen Ranunculus-arten. – Mitt.
Naturforsch. Ges. Schaffhausen. 25: 1–45.

Rutishauser A. 1954b. Entwicklungserregung der Eizelle bei
pseudogamen Arten der Gattung Ranunculus. – Bull.
Schweiz. Akad. Med. Wiss. 10: 491–512.



284

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 108  № 3  2023

ГОДИН

Schulz A. 1890. Beitrage zur Kenntnis der Bestaubungsein-
richtungen und Geschlechtsverteilung bei den
Pflanzen. – Bibliotheca Botanica. 3 (17): 1–224.

Sokal R.R., Rohlf F.J. 2012. Biometry: the principles and
practice of statistics in biological research. 4th Edition.
New York. 937 p.

Tamura M. 1993. Ranunculaceae. – In: The families and
genera of vascular plants. Vol. II. P. 563–583. Springer.
https://doi.org/10.1007/978-3-662-02899-5_67

Troll W. 1969. Die Infloreszenzen, Typologie und Stellung
im Aufbau des Vegetationskorpers. Bd. II. Jena. 630 S.

Tsubasa Toji, Takao Itino. 2020. Differences in sex expres-
sion and mating systems in three pollination morphs of

Cimicifuga simplex. – Plant Species Biol. 35 (2): 112–
119. https://doi.org/10.1111/1442-1984.12265

Tzvelev N.N. 2001. Ranunculus L. – In: Flora Europae Ori-
entalis. Vol. 10. Petropoli. P. 100–158 (In Russ.).

Zhao L., Bachelier J.B., Chang Hl., Tian Xh., Ren Y. 2012.
Inflorescence and floral development in Ranunculus
and three allied genera in Ranunculeae (Ranuncu-
loideae, Ranunculaceae). – Plant Syst. Evol. 298 (6):
1057–1071. 
https://doi.org/10.1007/s00606-012-0616-6

Ziman S.N. 1985. Morfologiya i filogeniya semeystva lyu-
tikovykh [Morphology and phylogeny of the buttercup
family]. Kyiv. 248 p. (In Russ.).



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


