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Исследована система размножения гинодиэцичного Geranium pseudosibiricum J. Mayer. в трех лугово-
степных и луговых сообществах Горного Алтая. Популяции G. pseudosibiricum состоят из разных ти-
пов особей: гермафродитных с обоеполыми цветками и женских с пестичными цветками. Андроцей
пестичных цветков недоразвит, представлен стаминодиями и не образует пыльцу. Между обоепо-
лыми и пестичными цветками установлены статистически значимые различия по трем морфологи-
ческим признакам: длина лепестка; длины тычиночных нитей тычинок или стаминодиев внешнего
круга и внутреннего круга (p < 0.001). Выявлены статистически значимые различия между типами
особей G. pseudosibiricum по семенной продуктивности: женские особи образуют в несколько раз
больше плодов, чем гермафродитные (p < 0.01); для вида характерна высокая женская компенсация.
В ценопопуляциях встречаются бесплодные гермафродитные особи. В природных местообитаниях
ценопопуляции G. pseudosibiricum характеризуются хорошим семенным размножением, что способ-
ствует сохранению женских и гермафродитных особей. При исследовании соотношения типов осо-
бей в ценопопуляции ЦП1 обнаружено, что женские особи составляют 55% от общего числа гене-
ративных особей. Исследования гинодиэции G. pseudosibiricum выявили значительные различия
между женскими и гермафродитными особями.
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Среди видов рода Geranium L. (Geraniaceae)
распространена гинодиэция: совместное произ-
растание гермафродитных особей с обоеполыми
цветками и женских особей с пестичными цвет-
ками (Knuth, 1898; Dem’yanova, Ponomarev, 1979;
Williams et al., 2000; Asikainen, Mutikainen, 2003;
Chang, 2006; Varga et al., 2009; Abdusalam et al.,
2017; Gordeeva, 2022). Одной из центральных про-
блем изучения гинодиэции как системы размно-
жения является возникновение, сохранение и
распространение женских особей в природных
популяциях. Известно, что одним из основных
механизмов сохранения и распространения жен-
ских особей является их более высокая семенная
продуктивность по сравнению с гермафродитны-
ми особями – женская компенсация (Darwin,
1897; Charlesworth, Charlesworth, 1978). В роде Ge-
ranium более высокая семенная продуктивность
женских особей отмечена у ряда гинодиэцичных
видов: G. sylvaticum L., G. maculatum L., G. asiaticum
Serg. (Asikainen, Mutikainen, 2003; Chang, 2006;
Gordeeva, 2022). Особый интерес гинодиэция
представляет для исследования эволюционных

изменений систем размножения растений от гер-
мафродитизма (обоеполовости) к диэции (дву-
домности – совместного произрастания мужских
и женских особей в популяции), где гинодиэцию
рассматривают как промежуточную стадию эво-
люции (Darwin, 1897; Charlesworth, 2006; Spigler,
Ashman, 2012). В то же время в литературе не ис-
ключается представление о независимом станов-
лении диэции и гинодиэции и определенной ста-
бильности гинодиэции (Gouyon, Couvet, 1988).

До настоящего времени имеется мало сведе-
ний по гинодиэции сибирских видов Geranium
(Dem’yanova, 1985; Gordeeva, 2020). Наиболее по-
дробно рассмотрена система размножения у Ge-
ranium asiaticum Serg. (Gordeeva, 2022). Для близ-
кого к нему G. pseudosibiricum J. Mayer из типовой
секции Geranium Yeo и подсекции Pseudosibirica
Troshkina (Troshkina, 2016) также указывается ги-
нодиэция (Webb, Ferguson, 1968; Peshkova, 1996;
Dem’yanova, 2011; Troshkina, 2016; Gordeeva,
2021). Особенности гинодиэции Geranium pseu-
dosibiricum на Урале и в Предуралье исследованы
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Е.И. Демьяновой (Dem’yanova, 2011). Однако,
принимая во внимание последние данные таксо-
номических исследований видов Geranium, на
этой территории произрастает Geranium igoschinae
Troschkina, самостоятельный вид из родства
G. pseudosibiricum (Troshkina, 2016). Следователь-
но, по современным представлениям, G. pseudosibi-
ricum не встречается на Урале и в Предуралье;
вид распространен в Северной и Центральной
Азии (Западная и Восточная Сибирь, Северо-
Западный Китай, Северо-Восточный Казах-
стан, Северная Монголия, Северо-Восточная
Киргизия) (Troshkina, 2016). Цель данной рабо-
ты – исследование системы размножения
G. pseudosibiricum в природных местообитаниях
Горного Алтая. Для этого предполагается вы-
явить половую дифференциацию особей, опреде-
лить семенную продуктивность разных особей и
исследовать семенное размножение в природных
популяциях вида.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Geranium pseudosibiricum – травянистый много-

летний поликарпик; встречается в горном лесном
и лесостепном поясе в остепненных разнотрав-
ных лесах, на лесных опушках, луговых и степных
склонах, на вырубках, в зарослях кустарников
(Peshkova, 1996; Troshkina, 2016). Растения G. pseu-
dosibiricum формируют короткокорневищную
жизненную форму, генеративные побеги полурозе-
точные, монокарпические, развиваются по дицик-
лическому типу. Генеративная сфера – синфлорес-
ценция, представляет собой закрытый тирс из мо-
нохазиев, паракладии (тирсы) немногочисленны.
Сходный вариант строения имеют синфлоресцен-
ции G. sylvaticum (Kuznetsova et al., 1992).

Исследования проводились в 3 ценопопуляци-
ях (ЦП) G. pseudosibiricum в лугово-степных и лу-
говых сообществах Горного Алтая окрестности
с. Усть-Кан в 2018 и 2022 гг. ЦП1 (50°54′44.78″ с.ш.;
84°47′06.81″ в.д.) – в сообществе разнотравно-
злакового луга на опушке лиственничного леса:
общее проективное покрытие фитоценоза со-
ставляет (ОПП) 90%, проективное покрытие
(ПП) G. pseudosibiricum 5%; ЦП2 (50°55′13.69″ с.ш.;
84°47′49.80″ в.д.) – в сообществе остепненного
лесного луга на опушке лиственничного леса:
ОПП – 80%, ПП G. pseudosibiricum 3%; ЦП3
(50°55′30.60″ с.ш.; 84°47′15.26″ в.д.) – в сообще-
стве злаково-разнотравного лесного луга на
опушке лиственничного леса ОПП – 100%, ПП
G. pseudosibiricum – 2%. Латинские названия рас-
тений приведены в соответствии со стандартами
базы данных IPNI и World Flora Online.

Популяции Geranium pseudosibiricum состоят из
гермафродитных особей с обоеполыми цветками
и женских особей с пестичными цветками. Ис-
следования различий значений морфологических

признаков разных типов цветков проводили в
ЦП1 в период массового цветения растений в
2018 г. Для этого были выбраны 3 признака цвет-
ков: длина лепестка; длины тычиночных нитей
тычинок или стаминодиев внешнего круга и
внутреннего круга, соответственно для обоепо-
лых и пестичных цветков. Морфометрические
параметры цветков G. pseudosibiricum измеряли с по-
мощью окуляр-микрометра под бинокуляром
МБС-1 при увеличении 8 × 1. Всего исследовано
20 гермафродитных и 20 женских особей. Выборка
составляла по 50 экземпляров обоеполых и пестич-
ных цветков по 2–3 цветка от каждой особи. Все
данные статистически обработаны (Zaitsev, 1991).

Соотношение половых типов особей G. pseu-
dosibiricum определяли в 2018 г. в ЦП1 по обще-
принятой методике (Asikainen, Mutikainen, 2003).
В период массового цветения подсчитывали все
генеративные особи в ценопопуляции на площа-
ди размером 60 м2; число учитываемых особей со-
ставляло 105 шт. Для оценки соответствия соот-
ношения частот половых типов теоретически
ожидаемым использовали критерий хи-квадрат
χ2 (p = 0.05) (Zaitsev, 1991). В 2022 г. растения це-
нопопуляций ЦП1, ЦП2 и ЦП3 находились в фе-
нофазе конец цветения–начало плодоношения,
поэтому точное определение соотношения поло-
вых фенотипов в этот год не проводилось.

Семенную продуктивность разных особей ис-
следовали в 2022 г. в ЦП2 и ЦП3 в период конец
цветения–начало плодоношения растений. Чтобы
определить половую форму, особи специально от-
бирались так, чтобы на генеративном побеге, кроме
отцветших цветков и плодов, оставалось по одному
последнему раскрытому цветку. В ЦП1 в указан-
ный период почти все растения уже отцвели и точно
определить половую форму было невозможно. По
нашим наблюдениям цветки, не завязавшие плоды
после своего отцветания, остаются на генеративном
побеге до конца растрескивания плодов. Семенную
продуктивность определяли путем подсчета общего
числа цветков и плодов на всех генеративных побе-
гах особей. Выборка в ценопопуляциях составляла
по 15 гермафродитных и 15 женских особей. Стати-
стически значимые различия в образовании плодов
у разных особей оценивали по U-критерию Ман-
на–Уитни (р < 0.01) (Glantz, 1998).

Для выяснения семенного размножения вида
изучалась онтогенетическая структура двух цено-
популяций ЦП1 и ЦП2 по общепринятым мето-
дикам на трансектах площадью 10 м2 (Tsenopo-
pulyatsii…, 1976). Онтогенетические состояния
G. pseudosibiricum выделяли по морфологическим
признакам, которые использованы для описания
онтогенеза у вида сходной жизненной формы
G. sylvaticum: форма и характер рассечения на до-
ли листовой пластинки, тип корневой системы,
образование корневища, образование генератив-
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ных полурозеточных побегов, смена способа на-
растания особи, партикуляция особи (Sugorkina,
1989).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Морфология цветков. Обоеполый цветок со-

стоит из актиноморфной 5-листной чашечки,
5-лепестного венчика; 10-тычинкового андроцея
(5 коротких внешнего круга и 5 длинных внутрен-
него круга); пентамерного гинецея. Обоеполые
цветки протандричные: во время образования
фертильной пыльцы в пыльниках тычинок рыль-
це пестика еще недоразвито (Mordak, 1981). За-
вязь верхняя, 5-гнездная, в каждом гнезде фор-
мируются по 2 семязачатка, но в семя развивается
только 1 семязачаток (Mordak, 1981). Плод –
дробная коробочка, распадающаяся при созрева-
нии на односемянные мерикарпии, при этом в
коробочке может формироваться от 1 до 5 семян.
Пестичные цветки отличаются меньшими разме-
рами и недоразвитым андроцеем, представлен-
ным стаминодиями. Выявлены статистически
значимые различия (p < 0.001) между обоеполыми
и пестичными цветками по трем исследованным
признакам (длина лепестков, длины тычиночных
нитей внешнего и внутреннего круга тычинок
или длины стаминодиев) (табл. 1). У обоеполых
цветков длина лепестков в 1.6 раза больше, чем у
пестичных. По признаку длины тычиночных ни-
тей и длины стаминодиев различия еще заметнее:
у обоеполых цветков этот параметр в 2.1 и 2.9 раза
(соответственно, для внешнего круга и внутрен-
него круга) больше, чем у пестичных. Андроцей
пестичных цветков редуцирован и не образует

пыльцу. Все изученные признаки характеризуют-
ся низкими коэффициентами вариации (табл. 1).

Соотношение половых типов особей. Опреде-
ление соотношения в ЦП1 показало, что среди
генеративных особей гермафродитных насчиты-
валось 47 (45%), а женских 58 экз. (55%). Такое
соотношение частот половых типов соответству-
ет теоретически ожидаемому соотношению 1 : 1
(χ2 = 1.152, p < 0.05).

Семенная продуктивность. В исследованных це-
нопопуляциях между женскими и гермафродитны-
ми типами особей нет статистически значимых раз-
личий по числу образуемых цветков (табл. 2). Уста-
новлены статистически значимые различия по
числу сформированных плодов (p < 0.01). Женские
особи образуют в несколько раз больше плодов,
чем гермафродитные особи: в ЦП2 число плодов
на одну особь больше в 7.6 раза; в ЦП3 – в
4.6 раза. Кроме того обнаружено, что в этих цено-
популяциях встречаются бесплодные герма-
фродитные особи: в ЦП2 таких особей насчи-
тывалось 4, в ЦП3 – 3 от общего числа гермафро-
дитных особей исследованных выборок. Напротив,
все исследованные женские особи образуют плоды.
Таким образом, G. pseudosibiricum характеризуется
значительным репродуктивным преимуществом
женских особей по сравнению с гермафродитными
особями.

Семенное размножение. Для выяснения успеш-
ности образования семенного потомства в попу-
ляциях изучена онтогенетическая структура двух
ценопопуляций (табл. 3). Все исследованные це-
нопопуляции являются полночленными, с пре-
обладанием особей прегенеративного периода

Таблица 1. Морфометрические показатели обоеполых и пестичных цветков Geranium pseudosibiricum 
Table 1. Morphometric parameters of bisexual and pistillate f lowers of Geranium pseudosibiricum

Примечание. Тип цветка: 1 – обоеполый, 2 – пестичный. Min–Max – минимальный и максимальный размер. M ± m – сред-
нее значение и ошибка среднего. Cv – коэффициент вариации. td – критерий достоверности различий; * – различия стати-
стически значимы (p ≤ 0.001). 
Note. Sexual type of f lower: 1 – bisexual, 2 – pistillate. Min–Max – minimum and maximum size. M ± m – mean and error of mean.
Cv – coefficient of variation. td – Student’s t-test, * – significant differences (p ≤ 0.001).

Признаки, мм 
Traits, mm

Тип цветка
Flower type Min–Max M ± m Cv, % td

Длина лепестка венчика
Length of corolla petal

1 9.0–13.0 10.63 ± 0.15 10.2 24.06*
2 5.0–7.5 6.54 ± 0.08 9.0

Длина тычиночной нити тычинок внешнего круга
Filament length of stamens in external circle

1 2.2–4.0 2.95 ± 0.06 14.7 22.90*

Длина стаминодиев внешнего круга
Staminode length in external circle

2 1.2–1.8 1.42 ± 0.03 12.6

Длина тычиночной нити тычинок внутреннего круга
Filament length of stamens in internal circle

1 4.1–7.1 6.11 ± 0.10 12.1

Длина стаминодиев внутреннего круга
Staminode length in internal circle

2 1.4–2.1 1.74 ± 0.03 11.9 41.91*
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(53.2% и 39.8%, соответственно для ЦП1 и ЦП2).
Особи генеративного состояния также многочис-
ленны (33.6% и 32.4%, соответственно для ЦП1 и
ЦП2) (табл. 3). Высокая доля прегенеративных и
генеративных особей свидетельствует о хорошем
семенном размножении и успешном образова-
нии потомства, что способствует поддержанию
женских и гермафродитных особей в ценопопу-
ляциях G. pseudosibiricum.

Таким образом, нами установлены следующие
черты системы размножения G. pseudosibiricum:
1) женские особи никогда не образуют пыльцу,
2) для вида характерна значительно более высо-
кая семенная продуктивность у женских особей
по сравнению с гермафродитными особями,
3) в ценопопуляциях встречаются бесплодные

гермафродитные особи, 4) в ценопопуляциях со-
отношение частот половых типов может быть 1 : 1.
Проведенные исследования показывают, что со-
хранению и распространению женских особей в
популяциях G. pseudosibiricum способствует, глав-
ным образом, их высокая семенная продуктив-
ность. Особый интерес вызывает присутствие в
ценопопуляциях вида отдельных бесплодных гер-
мафродитных особей. Бесплодие гермафродитных
особей, вероятно, связано с нарушениями в разви-
тии гинецея у обоеполых цветков (Dem’yanova,
Ponomarev, 1979). Значительные различия между
гермафродитными и женскими особями G. pseu-
dosibiricum, связанные с дифференциацией пола,
обеспечивают успешное перекрестное опыление
растений, что влияет на внутрипопуляционую из-

Таблица 2. Число цветков и плодов у гермафродитных и женских особей Geranium pseudosibiricum 
Table 2. Number of f lowers and fruits in hermaphrodite and female plants of Geranium pseudosibiricum

Примечание. 1 – показатели даны в шт. на 1 особь. ЦП – ценопопуляция. Тип особи: 1 – гермафродитный, 2 – женский.
Min‒Max – минимальное и максимальное число. M ± m – среднее значение и ошибка среднего. Cv – коэффициент вариа-
ции. U-критерий Манна–Уитни, * – различия статистически значимы (р ≤ 0.01). 
Note. 1 – values are in PCs per 1 plant. CP – coenopopulation. Sexual type of plant: 1 – hermaphrodite, 2 – female. Min–Max – min-
imum and maximum size. M ± m – mean and error of mean. Cv – coefficient of variation. Mann–Whitney U test, * – statistically sig-
nificant differences (р ≤ 0.01).

Ценопопуляция/
Coenopopulation

Показатели1/Traits1

Тип особи
Type of plant Min–Max M ± m Cv, %

U-критерий
Mann–Whitney

U test

Число цветков/Number of f lowers

ЦП2 / CP2 1 8–25 15.2 ± 1.22 31 88.5
2 8–39 19.5 ± 2.49 49

ЦП3 / CP3 1 9–42 20.9 ± 2.70 50 109
2 9–46 20.2 ± 2.28 44

Число плодов/Number of fruits

ЦП2 / CP2 1 0–6 1.8 ± 0.50 108
2 6–31 13.7 ± 1.95 55 0.5*

ЦП3 / CP3 1 0–7 2.5 ± 0.58 92
2 6–30 11.6 ± 1.56 52 3*

Таблица 3. Распределение особей по онтогенетическим группам в ценопопуляциях Geranium pseudosibiricum 
Table 3. Distribution of plants by ontogenetic groups in coenopopulations of Geranium pseudosibiricum

Примечание. ЦП – ценопопуляция. * – в числителе – число особей (шт.), в знаменателе – доля особей (%). 
Note. CP – coenopopulation. * – above the line: the number of plants (pcs.), under the line: the share of plants (%).

Ценопопуляция
Coenopopulation

Прегенеративные 
особи

Pregenerative plants

Генеративные особи
Generative plants

Постгенеративные 
особи

Post-generative plants

Всего особей, шт.
Total number of plants

ЦП 1
CP 1

113

ЦП 2
CP 2

226

60*
53

38
34

15
13

90
40

73
32

63
28
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менчивость вида и тем самым способствует лучшей
адаптации растений к условиям местообитаний.

К настоящему времени в типовой секции
Geranium Yeo рода Geranium подробно исследова-
ны системы размножения двух видов: G. asiaticum
и G. sylvaticum. Для гинодиэции G. asiaticum харак-
терно следующее: пестичные цветки никогда не
образуют пыльцу; женские особи отличаются вы-
сокой семенной продуктивностью; гермафродит-
ные особи образуют очень мало плодов и семян; в
ценопопуляциях имеются бесплодные гермафро-
дитные особи; доля женских особей в ценопопу-
ляциях близка к 50% (Gordeeva, 2022). Напротив,
в ценопопуляциях G. sylvaticum отмечается незна-
чительное репродуктивное преимущество у жен-
ских особей; доля женских особей среди генера-
тивных растений невысока: 0.4–27.2% (Asikainen,
Mutikainen, 2003). Наши исследования гиноди-
эции Geranium pseudosibiricum показывают боль-
шие различия между гермафродитными и жен-
скими особями, связанные с половой дифферен-
циацией. Результаты исследований характерных
признаков гинодиэции трех видов из одной сек-
ции Geranium Yeo позволяют предположить, что в
системах размножения представителей рода Ge-
ranium происходят эволюционные процессы.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В результате исследований системы размно-
жения Geranium pseudosibiricum установлены ста-
тистически значимые различия между обоеполы-
ми и пестичными цветками по трем морфологи-
ческим признакам: длина лепестка; длины
тычиночных нитей тычинок или стаминодиев
внешнего круга и внутреннего круга (p < 0.001).
Андроцей пестичных цветков у женских особей
находится в редуцированном состоянии и не об-
разует пыльцу. Установлены статистически зна-
чимые различия между разными типами особей
по семенной продуктивности: женские особи об-
разуют в несколько (4.6–7.6) раз больше плодов,
чем гермафродитные особи (p < 0.01). Для G. pseu-
dosibiricum выявлено значительное репродуктивное
преимущество у женских особей. В ценопопуляци-
ях вида обнаружены бесплодные гермафродитные
особи. Соотношение половых типов в популяции
ЦП1 составляет: гермафродитные особи 45%, жен-
ские особи 55%, что соответствует теоретически
ожидаемому соотношению 1 : 1 (χ2 = 1.152, p < 0.05).
В онтогенетической структуре ценопопуляций
G. pseudosibiricum выявлена высокая доля преге-
неративных и генеративных особей. Вид характе-
ризуется хорошим семенным размножением и
образованием потомства, что способствует сохра-
нению и поддержанию женских и гермафродит-
ных особей. Исследования характерных призна-
ков гинодиэции G. pseudosibiricum выявили значи-

тельные различия между женскими и
гермафродитными особями.
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A breeding system of the gynodioecious Geranium pseudosibiricum J. Mayer in three meadow and meadow-
steppe communities of the Altai Mountains was investigated. Statistically significant differences in the mor-
phology of f lowers between hermaphrodite and female plants have been established (p < 0.001). The stamens
of pistillate f lowers in females are reduced and do not produce pollen. Statistically significant differences be-
tween the sexes in seed productivity have been established: female plants form several times more fruits than
hermaphrodite ones (p < 0.01); a high female compensation was detected for G. pseudosibiricum. Infertile her-
maphrodite plants were found in the coenopopulations. Female palnts in the coenopopulation CP1 consti-
tute 55% of the total number of generative plants. In natural habitats, G. pseudosibiricum is characterized by
good seed breeding and successful formation of offspring, which contributes to the maintenance of female
plants in the coenopopulations of the species. The features of breeding system of G. pseudosibiricum have re-
vealed significant differences between female and hermaphrodite plants.

Keywords: Geranium pseudosibiricum, gynodioecy, sex ratio, seed productivity
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