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Abstract: Sexual polymorphism of a gynodioecious plant Geranium sylvaticum L. were investigated in meadow and forest phytocoenoses 
in subtaiga of the Ob right riverside (surroundings of Novosibirsk). In the populations of G. sylvaticum depending on the combination 
of bisexual, pistillate and intermediate flowers of one individual, three sexual phenotypes are distinguished: hermaphrodite, female 
and gynomonoecious. In hermaphrodite phenotypes, flowers with 5 staminodes and 5 normal stamens prevailed among intermediate 
flowers. Gynomonoecious phenotypes are presented in two variants: initially a female individual with single intermediate flowers 
and initially hermaphrodite individuals with several pistillate flowers. Intermediate flowers are few in number and are formed in 
the upper and/or lower part of the inflorescence, at the beginning and/or end of flowering plants. Females produce approximately 
2 times fewer flowers and 1.6 times fewer fruits than hermaphrodite phenotypes; the differences are statistically significant (p < 0.05); 
however, fruit formation per flower in females is 1.4  times higher than in hermaphrodites. In low-light conditions, hermaphrodites 
with intermediate flowers occur 2.2  times more than in high-light conditions; the ratio of two forms of hermaphrodites (with and 
without intermediate flowers) between meadow and forest phytocenoses differs statistically significantly (p  = 0.0247 < 0.05). At a 
high level of light, hermaphrodites produce 1.6 times more fruits than at a low level of light; the differences are statistically significant  

Половой полиморфизм гинодиэцичного  
растения Geranium sylvaticum (Geraniaceae)
Н.И. Гордеева   

Аннотация: Исследован половой полиморфизм Geranium sylvaticum L. в двух популяциях в луговом и лесном фитоценозах под-
таежного правобережья Оби (окрестности г. Новосибирска). В зависимости от комбинации обоеполых, пестичных и частично 
андростерильных цветков обнаружены три половых фенотипа: гермафродитный, женский и гиномоноэцичный. У ряда герма
фродитных фенотипов формируются частично андростерильные цветки, среди которых преобладают цветки с 5 стаминодиями 
и 5 нормальными тычинками. Частично андростерильные цветки малочисленны и образуются в верхней и/или нижней части 
соцветия в начале и/или конце цветения растений. Гиномоноэцичные фенотипы представлены в двух вариантах: женский фе-
нотип с единичными частично андростерильными цветками и гермафродитный фенотип с несколькими пестичными цветками. 
Женские фенотипы образуют приблизительно в 2 раза меньше цветков и в 1.6 раза меньше плодов, чем гермафродитные (раз-
личия статистически значимы), однако образование плодов в расчете на цветок у женских фенотипов в 1.4 раза выше, чем у 
гермафродитных. В условиях низкой освещенности гермафродитные фенотипы с частично андростерильными цветками встре-
чаются в 2.2 раза чаще, чем при высоком уровне освещения. Соотношение двух форм гермафродитных фенотипов (с частично 
андростерильными цветками и без них) в луговом и лесном фитоценозах различается статистически значимо (p = 0.0247 < 0.05). 
При высоком уровне освещения гермафродитные фенотипы продуцируют в 1.6 раза больше плодов, чем при низком; различия 
статистически значимы (p < 0.05). В исследуемых популяциях G. sylvaticum выявлена низкая доля женских фенотипов как в луго-
вом, так и в лесном фитоценозах: 7.1 и 4.7 % соответственно. Гиномоноэцичные фенотипы в популяциях отмечаются единично – 
0.8–1.6 %. Для G. sylvaticum характерна сравнительно низкая встречаемость женских и гиномоноэцичных фенотипов и заметная 
доля гермафродитных с частично андростерильными цветками в европейской и азиатской частях ареала вида.
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(p < 0.05). A low proportion of G. sylvaticum females was detected in both meadow and forest communities: 7.1 and 4.7 %, respectively. 
Gynomonoecious phenotypes in cenopulations are rarely observed only once: 0.8–1.6 %. G. sylvaticum is characterized by a relatively 
low frequency of females and gynomonoecious phenotypes and a noticeable participation of hermaphrodites with intermediate 
flowers in the European and Asian parts of the species’ range.
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Введение
Гинодиэция – тип полового полиморфизма у растений, при 
котором в природных популяциях совместно произрас-
тают растения с обоеполыми цветками (гермафродитный 
фенотип) и растения с пестичными цветками (женский фе-
нотип) (Darwin, 1897; Charlesworth, 2006). Гинодиэция опи-
сана примерно у 7  % цветковых растений и встречается 
во многих семействах покрытосеменных (Richards, 1997). 
Морфофизиологические различия у половых фенотипов 
растений являются наследственно устойчивыми (Меликян, 
2000). Гинодиэция обеспечивает аутбридинг особей в по-
пуляциях, влияет на популяционную изменчивость видов и 
способствует адаптации растений к условиям окружающей 
среды. По современным представлениям, в основе гиноди-
эции выявлены две главные генетические системы, которые 
связаны с генами, вызывающими мужскую стерильность: 
1) мутации ядерных генов; 2) мутации митохондриальных и 
хлоропластных генов (генов цитоплазматической мужской 
стерильности – ЦМС) (Сouvet et al., 1990, 1998; Charlesworth, 
Laporte, 1998; Chase, 2007; Dufay, Billard, 2012). Ядерные или 
цитоплазматические гены мужской стерильности наруша-
ют процесс образования фертильной пыльцы, в результате 
чего формируются пестичные цветки с недоразвитыми ты-
чинками. Гены ЦМС могут взаимодействовать с ядерными 
генами-восстановителями фертильности, что приводит к 
восстановлению фертильности пыльцы (Сouvet et al., 1990, 
1998; Chase, 2007). 

Для многих видов рода Geranium  L. (семейство 
Geraniaceae Juss.) свойствен половой полиморфизм в фор-
ме гинодиэции (Knuth, 1898; Демьянова, 1985; Годин, 2020). 
Гинодиэцичные виды рода характеризуются следующими 
признаками половой дифференциации растений: обоепо-
лые цветки имеют больший размер лепестков по сравнению 
с пестичными цветками и фертильные тычинки; у пестичных 
цветков андроцей представлен стаминодиями со стериль-
ными пыльниками или вовсе без пыльников (Knuth, 1898; 
Asikainen, Mutikainen, 2003; Chang, 2006; Демьянова, 2013; 
Varga, Kytöviita, 2016; Abdusalam et al., 2017; Гордеева, 2020; 
Гордеева, Комаревцева, 2023). Среди представителей рода 
Geranium обнаружены также виды с гиномоноэцичными фе-
нотипами (растения с обоеполыми и пестичными цветками 
на одном растении): G. sylvaticum L., G. pratense L. (Демьянова, 
Аксенова, 2009; Varga, Kytöviita, 2016) и андромоноэцичными 
фенотипами (растения с обоеполыми и тычиночными цвет-
ками на одном растении): G. linearilobum DC. (= G. transversale 
(Kar. et Kir) Vved. ex Pavlov) (Abdusalam et al., 2017).

Geranium  sylvaticum L. относится к растениям, система 
размножения которых хорошо изучена. В популяциях вида, 

кроме гермафродитных и женских фенотипов, встречают-
ся гиномоноэцичные, а также гермафродитные с частично 
андростерильными цветками (Asikainen, Mutikainen, 2003; 
Демьянова, Аксенова, 2009). Частично андростерильные 
цветки имеют одинаковый с обоеполыми цветками размер, 
но помимо фертильных пигментированных тычинок в них 
имеются от 1 до  9 стаминодиев с белыми недоразвитыми 
пыльниками (Asikainen, Mutikainen, 2003; Varga, Kytöviita, 
2016). У женских фенотипов установлена либо немного 
более высокая семенная продуктивность по сравнению  
с гермафродитными (Asikainen, Mutikainen, 2003), либо  
почти одинаковая с ними (Varga, Kytöviita, 2016). Доля жен-
ских фенотипов может варьировать в разных местообита-
ниях от 0.4 до 27.2 % (Asikainen, Mutikainen, 2003; Демьяно-
ва, 2013).

S. Varga, M.M. Kytöviita (2016) исследовали половую экс-
прессию растений G.  sylvaticum, которую определяли в за-
висимости от числа фертильных тычинок в цветках: 0  ты-
чинок – пестичные цветки, ≥1 тычинки – обоеполые цветки  
(в том числе от 1 до 9 тычинок – частично андростерильные 
цветки). Показатель рассчитывали как среднее значение 
фертильных тычинок на цветок в конце каждого периода 
цветения растений. Установлено, что половая экспрессия 
фенотипов G.  sylvaticum нестабильна по годам и находит-
ся в зависимости от условий освещения. Доля растений, 
изменяющих свою половую экспрессию при пересадке в 
условия с высокой освещенностью, была выше, чем доля 
растений, пересаженных в места с низкой освещенностью 
(Varga, Kytöviita, 2016). На частоту встречаемости женских 
фенотипов в популяциях G. sylvaticum могут влиять условия 
окружающей среды: при низком содержании минеральных 
веществ в почве женские фенотипы получают преимуще-
ство (Asikainen, Mutikainen, 2005). Детальные исследования 
опыления обоеполых и пестичных цветков G. sylvaticum по-
зволяют предположить, что диморфизм размеров цветков 
вида приспособлен для оптимального опыления и, возмож-
но, способствует эволюционному развитию G. sylvaticum по 
направлению к диэции (двудомности) (Soininen, Kytöviita, 
2022).

В настоящее время отсутствуют данные об особенностях 
полового полиморфизма G.  sylvaticum в азиатской части 
ареала вида. Цель настоящей работы  – исследование ги-
нодиэции G.  sylvaticum  L. в луговом и лесном сообществах 
подтаежного правобережья Оби (окрестности г.  Новоси-
бирска). Для этого проводили наблюдение за образованием 
типов цветков и плодов у растений в течение одного сезона 
и определяли соотношение половых фенотипов в двух по-
пуляциях с разными условиями освещенности. 
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Материалы и методы
Geranium sylvaticum L. относится к короткокорневищным 
травянистым поликарпикам с евразийским ареалом (общее 
распространение: Атлантическая, Северная, Центральная, 
Южная, Восточная Европа; Кавказ, Арктика, Западная и 
Восточная Сибирь, Средняя Азия). Произрастает на сухо-
дольных и лесных лугах, в осиново-березовых, осиновых 
и смешанных, темнохвойно-осиновых лесах, на просеках, 
в зарослях кустарников; вид заходит в субальпийский пояс 
(Пешкова, 1996; Трошкина, 2019). Генеративная сфера (син-
флоресценция) G. sylvaticum представляет собой закрытый 
тирс из монохазиев, паракладии немногочисленные (Кузне-
цова и др., 1992).

Исследования проводились в двух популяциях 
G.  sylvaticum в луговом и лесном сообществах в 2023  г. в 
окрестности г.  Новосибирска (подтаежное правобережье 
Оби). 
1.  Лесной злаково-разнотравный луг на вырубке березо-

во-соснового леса (54°49ʹ22.64ʹʹ  с.  ш., 83°06ʹ27.85ʹʹ  в.  д.). 
Общее проективное покрытие (ОПП) – 100 %, проектив-
ное покрытие (ПП) вида G.  sylvaticum – 2  %. Доминанты: 
Aegopodium podagraria L., Dactylis glomerata L., Calamagrostis 
arundinacea (L.) Roth., Brachypodium pinnatum (L.) P. Beauv., 
Anthriscus sylvestris (L.) Hoffm., Heracleum dissectum Ledeb.

2. Разнотравный сосново-березовый лес (54°50ʹ00.83ʹʹ с. ш., 
83°06ʹ08.50ʹʹ в. д.). ОПП – 90 %, ПП G. sylvaticum – 1 %. До-
минанты: Aegopodium podagraria, Pteridium aquilinum (L.) 
Kuhn., Dactylis glomerata, Urtica dioica  L., Carex pediformis 
var. macroura (Meinsh.) Kük.
Для учета фертильных тычинок vs стаминодиев (видо-

измененных, недоразвитых, лишенных пыльника тычинок, 
утративших способность производить пыльцу) в цветках 
разных фенотипов G. sylvaticum в каждой популяции в начале 
фазы цветения отмечали 20 растений с обоеполыми цветками 
и 6–9 растений с пестичными цветками (все обнаруженные 
женские фенотипы на начало наблюдений). Несколько от-
меченных растений были повреждены в процессе вегетации 
и потому не включены в окончательную обработку данных. 
В результате в популяции № 1 выборка состояла из 19 рас-
тений с первоначально обоеполыми цветками и 9 растений 
с пестичными цветками. В популяции № 2 выборка состояла 
из 20  растений с первоначально обоеполыми цветками 
и 2  растений с пестичными цветками. Во время цветения 
через каждые сутки у отмеченных особей просматривали 
раскрытые цветки и подсчитывали в них число тычинок и 
стаминодиев. Фертильными считали тычинки, пыльники 
которых были пурпурно окрашены и содержали пигментиро-
ванную пыльцу (Asikainen, Mutikainen, 2003). Стаминодии либо 
отличались стерильными пыльниками белого цвета, либо 
были короткими и без пыльников. Наблюдения за особями 
проводили в течение 20 дней до фазы «конец цветения–на-
чало плодоношения».

Число цветков и плодов у особей G.  sylvaticum опреде-
ляли в каждой популяции в начале периода плодоноше-
ния растений. Большая часть плодов находилась на ранней 
стадии формирования, поэтому семена не подсчитывали. 
Ранее при изучении G.  sylvaticum выявлено, что различия 
между фенотипами по показателю числа плодов коррели-

руют с количеством семян, т.  е. с семенной продуктивно-
стью (Asikainen, Mutikainen, 2003). Сравнение гермафродит-
ных и женских фенотипов по показателям числа цветков 
и плодов в расчете на одну особь проводили с помощью 
t-критерия Уэлча для выборок с неодинаковой дисперсией 
(р < 0.05) только в популяции № 1, так как в популяции № 2 
фазы плодоношения достигли лишь две женские формы из 
всех первоначально отмеченных. 

Исследуемые популяции G.  sylvaticum лугового (№  1) 
и лесного (№  2) фитоценозов различались условиями ос-
вещения. Освещенность местообитаний определяли во 
время массового цветения G.  sylvaticum в середине июня 
с помощью прибора Люксметр Ю-116 в безоблачный день 
в 12:00  ч на двадцати произвольно выбранных точках на 
уровне травянистого яруса, затем данные усреднялись.  
В луговом сообществе уровень освещенности составлял 
около 70 000 ± 4400 лк, в лесном сообществе под древесным 
пологом – в 4.4 раза меньше, около 16 000 ± 3400 лк. Влия-
ние условий освещения на образование частично андро-
стерильных цветков исследовали только у гермафродитных 
фенотипов каждой выборки, поскольку женские фенотипы 
были малочисленны. Для этого оценивали различия в рас-
пределении двух гермафродитных фенотипов в двух по-
пуляциях с помощью точного критерия Фишера для малых 
выборок (р < 0.05) (Зайцев, 1991). Влияние условий освеще-
ния на образование плодов у гермафродитных особей в по-
пуляциях анализировали с помощью критерия Стьюдента, 
р < 0.05 (Зайцев, 1991). 

Соотношение разных половых фенотипов в популяциях 
G. sylvaticum определяли в период массового цветения рас-
тений по общепринятым методикам, путем подсчета всех 
генеративных особей в популяциях на площадях 200–300 м2 

(Asikainen, Mutikainen, 2003). Для удобства подсчета расте-
ний исследуемую площадь разбивали на трансекты 2–5  м 
шириной. Выборка в популяции № 1 составляла 139 особей, 
в популяции № 2 – 128 особей.

Результаты
Типы цветков и половые фенотипы
В результате исследования G.  sylvaticum выявлено три 
типа цветков: обоеполые, пестичные и частично андросте
рильные (табл. 1, рис. 1). Частично андростерильные цвет-
ки, кроме фертильных тычинок, имели разное число ста-
минодий. В большинстве цветков в андроцее отмечалось 
5  стаминодиев (92  % от всех частично андростерильных 
цветков), в  единичных случаях – 8 или 9 стаминодиев (8 %). 
В зависимости от сочетания разных типов цветков у одной 
особи могут формироваться: 1 – только обоеполые цветки 
(гермафродитные фенотипы); 2 – только пестичные цветки 
(женские фенотипы); 3  – совместно обоеполые и частич-
но андростерильные цветки (гермафродитные фенотипы); 
4  – совместно обоеполые и пестичные цветки (гиномоно
эцичные фенотипы); 5  – совместно пестичные и частично 
андростерильные цветки (гиномоноэцичные фенотипы) 
(см. табл. 1).

В исследуемых выборках гермафродитные фенотипы с 
постоянным числом фертильных тычинок (10 шт.) и женские 
без фертильных тычинок составляют значительную долю: 
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68  и 27  % растений для первой и второй популяций соот-
ветственно. Обнаружено большое количество гермафро-
дитных фенотипов с частично андростерильными цветками: 
29 и 64  % растений для первой и второй популяций соот-
ветственно. Однако число частично андростерильных цвет-
ков на отдельных гермафродитных фенотипах очень мало: 
1–3 шт. на растение (5.6 и 5.9 % от всех цветков). Эти цветки 
формируются в начале и/или в конце цветения растений в 
верхней и нижней частях соцветия.

Таблица 1. Половые фенотипы и типы цветков Geranium sylvaticum 
Table 1. Sexual phenotypes and flower types of Geranium sylvaticum

Фенотип Число особей Число цветков на одно растение, 
M ± m

%

обоеполых пестичных частично андростерильных
Популяция № 1

1 11 34.0 ± 5.9 0 0
     100 0 0

2 8 0 15.4 ± 2.4 0
0      100 0

3 8 32.3 ± 6.2 0 1.9 ± 0.3 

    94.4 0      5.6

4 1 0 11.0 1.0 
0 91.7 8.3

Популяция № 2
1 4 30.8 ± 8.4 0 0

      100 0 0

2 2 0 11.5 ± 1.5 0
0      100 0

3 14 21.5 ± 3.4 0 1.4 ± 0.2
     94.1 0      5.9

5 5 22.0 ± 11.0 2.5 ± 1.5 1.0 
     88.0    10.0 2.0

Примечание.  Фенотипы: 1 – особи с обоеполыми цветками (гермафродитный фенотип); 2 – особи с пестичными цветками (женский фенотип);  
3 – особи с обоеполыми и частично андростерильными цветками (гермафродитный фенотип); 4 – особи с пестичными и частично андростериль-
ными цветками (гиномоноэцичный фенотип); 5 – особи с обоеполыми, частично андростерильными и пестичными цветками (гиномоноэцичный 
фенотип). M ± m

%
 – над чертой среднее значение и ошибка среднего, под чертой – доля от общего числа цветков.

Гиномоноэцичные фенотипы малочисленны и обнару-
жены в двух вариантах: первоначально женский фенотип с 
единичными частично андростерильными цветками (одно 
растение в популяции № 1) и первоначально гермафродит-
ные фенотипы с несколькими пестичными цветками (два 
растения в популяции  №  2) (см. табл.  1). По нашим наблю-
дениям, у гиномоноэцичных фенотипов частично андросте-
рильные и пестичные цветки образуются единично в верх-
ней части соцветия в конце цветения растений. 

а b c

Рис. 1. Типы цветков Geranium sylvaticum: a – обоеполый; b – частично андростерильный; c – пестичный 
Fig. 1. Type of Geranium sylvaticum flowers: a, bisexual; b, intermediate; c, pistillate 
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Таблица 2. Число цветков и плодов гермафродитных фенотипов Geranium sylvaticum 
Table 2. Number of flowers and fruits of hermaphrodite of Geranium sylvaticum 

Фенотип Число цветков на одно растение Число плодов на одно растение
Min–max M ± m Cv, % Min–max M ± m Cv, %

Популяция № 1

A 10–69 34.0 ± 5.95 58.1 9–39 19.5 ± 3.44 58.6
B 16–67 34.1 ± 6.39 53.0 9–40 22.1 ± 4.06 52.0

Популяция № 2
A 6–44 30.8 ± 8.44 54.9 3–23 14.8 ± 4.33 58.7
B 7–44 24.5 ± 3.30 48.6 1–27 11.9 ± 2.12 66.6

Примечание.  A – фенотипы с обоеполыми цветками, B – фенотипы с обоеполыми и частично андростерильными цветками; Min–max – минималь-
ное и максимальное значения; M ± m – среднее значение и ошибка среднего; Cv – коэффициент вариации.

Плоды
В популяции №  1 между гермафродитными и женскими 
фенотипами G.  sylvaticum установлены статистически зна-
чимые различия по показателю числа цветков и плодов 
(р < 0.05): tкрит2.14 = 3.88 и tкрит2.2 = 2.54 соответственно. Жен-
ские фенотипы образуют приблизительно в 2 раза меньше 
цветков и в 1.6 раза меньше плодов, чем гермафродитные 
(рис. 2). Однако образование плодов в расчете на один цве-
ток у женских фенотипов в 1.4 раза выше, чем у гермафро-
дитных. Коэффициенты вариации показателей у разных 
половых фенотипов сравнительно близкие и составляют 
43.8 % (женские) и 54.4 % (гермафродитные).

Влияние условий освещения
Анализ, проведенный с помощью критерия Фишера, пока-
зал, что в условиях низкой освещенности гермафродитные 
фенотипы с частично андростерильными цветками встре-
чаются в 2.2 раза чаще, чем в фитоценозе с высокой осве-
щенностью; различия статистически значимы (см. табл.  1).  
В разных условиях освещения не установлено статистиче-
ски значимых различий по числу цветков у гермафродитных 
фенотипов (табл.  2). Однако в условиях высокой освещен-
ности у гермафродитных фенотипов образуется в 1.6  раза 
больше плодов (в среднем на одно растение), чем при низ-
ком уровне освещенности; различия статистически значи-
мы (t = 2.87, р < 0.05) (см. табл. 2).

Соотношение половых фенотипов
В популяциях как лугового, так и лесного сообществ преоб-
ладают гермафродитные фенотипы: 92.1 и 93.7  % соответ-
ственно. Встречаемость женских фенотипов намного ниже: 
7.1 и 4.7 % для лугового и лесного сообществ. Кроме того, 
в популяциях отмечаются единично гиномоноэцичные фе-
нотипы: 0.8 и 1.6 % для лугового и лесного сообществ соот-
ветственно.

Обсуждение
При исследовании G. sylvaticum в зависимости от комбина-
ции обоеполых, пестичных и частично андростерильных 
цветков обнаружены три половых фенотипа: гермафродит-
ные, женские и гиномоноэцичные. Выявленные феноти-
пы характерны для вида также в других частях его ареала 
(Asikainen, Mutikainen, 2003; Varga, Kytöviita, 2016). 

В литературе имеются противоречивые сведения в от-
ношении семенной продуктивности гермафродитных и 
женских фенотипов G.  sylvaticum. Одни авторы отмечают 
небольшое превышение семенной продуктивности для 
женских фенотипов: число семян на цветок у женских осо-
бей в 1.2–1.7 раза выше, чем у гермафродитных (Asikainen, 
Mutikainen, 2003). Другие указывают, что число семян не 
различается (Varga, Kytöviita, 2016). Наши исследования 
показали, что женские фенотипы G.  sylvaticum отличают-
ся меньшим числом плодов, чем гермафродитные, однако 
в расчете на один цветок у женских образуется в 1.4  раза 
больше плодов. Эти результаты подтверждают предположе-
ние J.O. Soininen, M.M. Kytöviita (2022) о том, что пестичные 
цветки G.  sylvaticum опыляются успешнее, чем обоеполые, 
и, возможно, успешности опыления  способствует димор-
физм по размеру цветков. В работе (Varga, Kytöviita, 2016) не 
обнаружено связи между частичной андростерильностью 
цветков и семенной продуктивностью у гермафродитных 
фенотипов G. sylvaticum. Мы также не установили статисти-
чески значимых различий для G. sylvaticum по числу плодов 
между двумя формами гермафродитных фенотипов (с обое-
полыми цветками или наличием частично андростериль-
ных цветков), что позволяет предположить отсутствие связи 
между образованием частично андростерильных цветков и 
наличием плодов. 

Рис. 2. Число цветков и плодов у гермафродитных (H) и женских (F) 
фенотипов Geranium sylvaticum в луговом сообществе
Fig. 2. Number of flowers and fruits in hermaphrodite (H) and female  (F) 
phenotypes of Geranium sylvaticum in the meadow community
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При исследовании соотношения половых фенотипов в 
популяциях G.  sylvaticum следует учитывать, что образова-
ние пестичных цветков у гиномоноэцичных фенотипов про-
исходит в начале или в конце цветения растений (Демьяно-
ва, Аксенова, 2009; наша работа). В лесных и лесостепных 
местообитаниях европейской части ареала встречаемость 
женских фенотипов невысока и составляет в среднем около 
11.5 % (от 0.4 до 27.4 %) от числа всех генеративных особей 
(Asikainen, Mutikainen, 2003; Демьянова, 2013). Доля гиномо-
ноэцичных фенотипов в популяциях еще меньше – до 2 % 
(Демьянова, Аксенова, 2009). По нашим данным, в популяци-
ях наблюдается низкая встречаемость женских фенотипов 
(4.7–7.1 %) от всех генеративных особей, гиномоноэцичные 
фенотипы отмечаются еще реже (1.6 %). Согласно (Демьяно-
ва, Аксенова, 2009), в популяциях гермафродитные фено-
типы с частично андростерильными цветками составляют 
около 26 %; в наших исследованиях этот показатель не пре-
вышает 11 %. Таким образом, G. sylvaticum характеризуются 
сравнительно низкой долей женских и гиномоноэцичных 
фенотипов и заметным участием гермафродитных феноти-
пов с частично андростерильными цветками. 

Причины возникновения половых различий у видов 
рода Geranium обсуждаются. По мнению ряда авторов, 
одна из основных причин недоразвития гинецея и андро-
цея при морфогенезе цветка – ядерно-цитоплазматический 
контроль в системе размножения организмов, который 
влияет на мужскую стерильность, т.  е. нарушает образова-
ние фертильной пыльцы (Asikainen, Mutikainen, 2005; Varga, 
Kytöviita, 2016). В этом случае у пестичных цветков форми-
руются вместо тычинок стаминодии, что определяет жен-
ский фенотип растения. A.  Abdusalam с коллегами (2017) 
при изучении G.  linearilobum обнаружили, помимо обоепо-
лых и пестичных цветков, тычиночные цветки, которые от-
личаются от обоеполых только недоразвитием столбиков 
в пестиках, хотя в завязи имеются семяпочки нормального 
размера, как у обоеполых цветков. Они предположили, что 
недоразвитие гинецея в тычиночных цветках G. linearilobum 
может быть связано с влиянием неблагоприятных условий 
окружающей среды, т. е. с экологическими факторами, а не 
детерминировано генетическими факторами ядерно-цито-
плазматического контроля (Abdusalam et al., 2017). В наших 
исследованиях в условиях с низкой освещенностью отме-
чается увеличение числа особей с частично андростериль-
ными цветками в популяции. Кроме того, обнаружено, что 
частично андростерильные цветки образуются в начале пе-
риода цветения растений при нестабильной весенней тем-
пературе и в конце цветения при ухудшении освещенности 
из-за развития растений более высоких ярусов. Мы предпо-
лагаем, что частичная андростерильность G. sylvaticum свя-
зана с влиянием неблагоприятных условий на экспрессию 
генов репродуктивной системы и не зависит от ядерно-ци-
топлазматического контроля мужской стерильности. 

Заключение
В зависимости от сочетания обоеполых, пестичных и ча-
стично андростерильных цветков обнаружены три половых 
фенотипа: гермафродитные, женские и гиномоноэцичные. 
Частично андростерильные цветки малочисленны (1–3 шт., 

в среднем 2.3  % от всех цветков) и образуются в верх-
ней или в нижней частях соцветия в начале и/или конце  
цветения растений. Гиномоноэцичные фенотипы встреча-
ются в двух вариантах: первоначально женские с единичны-
ми частично андростерильными цветками и первоначаль-
но гермафродитные с несколькими пестичными цветками.  
В условиях низкой освещенности гермафродитные фено-
типы с частично андростерильными цветками встречаются 
в 2.2 раза чаще, чем в условиях с высокой освещенностью 
(различия статистически значимы, p = 0.0247 < 0.05). Жен-
ские фенотипы образуют приблизительно в 2  раза мень-
ше цветков и в 1.6  раза меньше плодов, чем гермафро- 
дитные (различия статистически значимы, р < 0.05), од-
нако образование плодов в расчете на цветок у женских 
фенотипов в 1.4 раза выше, чем у гермафродитных. В усло-
виях высокой освещенности гермафродитные фенотипы 
продуцируют в 1.6  раза больше плодов, чем при низком 
уровне освещенности (различия статистически значимы,  
p < 0.05).

Выявлена низкая доля женских фенотипов G. sylvaticum в 
луговом и лесном сообществах: 7.1 и 4.7 % соответственно. 
Гиномоноэцичные фенотипы в исследованных популяциях 
отмечаются единично  – 0.8–1.6  %. Для G.  sylvaticum харак-
терна сравнительно низкая встречаемость женских и гино-
моноэцичных фенотипов и заметное участие гермафродит-
ных фенотипов с частично андростерильными цветками в 
разных частях ареала вида. 
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