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АННОТАЦИЯ

Представлены результаты исследования динамики элементов семенной продуктивности амфимик-
та Hierochloё repens (Host) Beauv. (2n = 28) и факультативного  апомикта Hierochloё odorata (L.) Beauv. 
(2n = 42) (Poaceae). Растения выращивались при отсутствии конкуренции в одновидовых искусствен-
ных ценозах с низкой (5 растений/м2) и высокой (20 растений/м2) стартовой плотностью размещения. 
Установлено,  что  по  классификации экологических стратегий растения относятся к К‑видам,  затраты 
на репродукцию составляли 1,8–5,8 %  биомассы особи. Репродуктивная способность двухлетних ценозов 
зависела от стартовой плотности растений. В ценозах низкой плотности растения имели в 2,4–2,7 раза 
меньше генеративных побегов по  сравнению с ценозами высокой плотности. Влияние особенностей видов 
(F1) на обилие плодоношения изменялось с возрастом. У двухлетних ценозов доля влияния этого  фактора 
на число  генеративных побегов на единицу площади составляла 43,11 %  (F1=16,12 %),  у трехлетних –   
60,04 %  (F1 = 31,26 %),  у четырехлетних –  29,19 %  (F1 = 7,24 %;  F05 = 4,49;  F01 = 8,53). Выяснена внутри-
популяционная корреляция показателей репродукции с размерными показателями особей,  выраженными 
через массу и долю массы органов от биомассы особей. Реальная семенная продуктивность растений H. 
repens была выше в 2,2 раза у особей и в 1,4 раза в ценозах по  сравнению с H. odorata. Нарушение ре-
продуктивного  баланса у H. odorata связано  с полиплоидией и возможностью апомиксиса.

Ключевые слова: Hierochloё,  репродукция,  семенная продуктивность,  амфимиксис,  апомиксис,  
корреляция.

рых видов рода показало  относительно  стро-
гую ритмичность опыления и приуроченность 
массового  цветения к ранним утренним ча-
сам,  что  может обеспечивать высокий уро-
вень завязывемости семян и успешное плодо-
ношение [Гаджиев,  2010].

Менторальный облигатный апомиксис у Hie‑ 
rochloё odorata (L.) Beauv. (2n = 56) впервые 
обнаружил K. Norstog [1963]. В дальнейшем 

Особенности репродукции видов с раз-
ным типом размножения дают возможность 
прогнозировать способность их к выживанию 
и устойчивому развитию в местообитаниях 
при определенных экологических условиях.

Для вегетативно  подвижных многолетни-
ков рода Hierochloe характерна андромоно‑
эция [Годин,  2015]. Исследование суточной 
периодичности цветения и опыления некото-



119

установлено,  что  тетраплоидные таксоны,  
образующие редуцированные зародышевые 
мешки Polygonum‑типа,  производят семе-
на половым путем [Weimarck,  1975]. Таксо-
ны другого  уровня плоидности,  образую-
щие нередуцированные зародышевые мешки 
Hieracium‑ и Antennaria‑типа,  являются фа-
культативными или облигатными апомикта-
ми [Shishkinskaya,  Yudakova,  2009;  Юдако-
ва,  2010,  2013]. Соотношения между формами 
апомиксиса и размерами фертильности авто-
рами не выяснялись [Соколов и др.,  2011].

На основе изучения мейоза в мужской 
и женской сферах и способности зерновок 
к прорастанию G. Weimarck [1981] пришел 
к выводу о  нарушении репродуктивного  ба-
ланса у видов рода в связи с апомиксисом,  
полиплоидией и клональным способом роста. 
О низкой семенной продуктивности H. odo‑ 
rata писали J. R. Reeder и K. J. Norstog [1961] 
и M. B. Raisada и R. N. Chatterji [1962],  но  ко-
личественной оценки продуктивности авто-
ры не привели. Низкая завязываемость семян 
вида установлена в дальнейшем и другими ав-
торами. Так,  была определена 30%‑я завязы-
ваемость семян H. odorata при самоопылении 
в условиях изоляции,  при свободном опыле-
нии и принудительной гейтоногамии в преде-
лах соцветия [Шохина,  1985]. Показано,  что  
у H. odorata степень дефективности пыльцы 
составила 20,5 %,  а репродуктивный успех 
достигался за счет производства избыточно-
го  количества пыльцевых зерен [Кайбелева,  
Юдакова,  2015],  и,  несмотря на нормальное 
развитие генеративных структур,  фиксирова-
лись лишь единичные закладки семян [Кайбе-
лева и др.,  2016]. Также определено,  что  се-
менная продуктивность растений H. odorata 
при интродукции  ниже на 11–26 %  по  срав-
нению с природными популяциями [Конопля 
и др.,  2016].

В природной популяции амфимикта H. 
repens (Host) Beauv. из Кулундинской степи 
завязываемость семян была в среднем 30 %  
из‑за сильного  поражения завязей личинка-
ми насекомых [Шохина,  1971,  2003]. У рас-
тений этой популяции в условиях культуры 
в разные годы на изолированных соцветиях 
формировалось 8–22 %  зерновок, при свобод-
ном опылении –   36–66 %,  при принудитель-
ном самоопылении соцветий –   64 %  от чис-
ла зачатков.

Цель нашего  исследования –   изучение 
некоторых аспектов репродуктивной биоло-
гии амфимикта Hierochloё repens и факуль-
тативного  апомикта H. odorata в зависимости 
от видовых особенностей и плотности расте-
ний в искусственных ценозах.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Семена собраны в природных популяци-
ях в Новосибирской области: H. odorata (2n = 
= 42) –   на песчаном берегу р. Оби в окр. 
с. Шарап,  H. repens (2n = 28) –   на залежи 
в окр. с. Поповка в Кулундинской степи. Экс-
перимент проведен на опытном участке Цен-
трального  сибирского  ботанического  сада СО 
РАН (ЦСБС СО РАН),  г. Новосибирск. Семена 
были посеяны осенью поверхностно  на участ-
ках,  которые в дальнейшем использовались 
как рассадники. Всходы появились в конце 
первой декады мая следующего  года. Ко  вре-
мени начала эксперимента двухмесячные осо-
би H. odorata и H. repens имели в среднем 5–6 
листьев и два подземных побега в фазе разво-
рачивания низовых листьев. Для изучения се-
менной и вегетативной продуктивности расте-
ний без конкуренции особи обеих видов были 
посажены на параллельных участках в шах-
матном порядке с расстоянием между расте-
ниями 3 × 3 м (0,1 шт./м2). Одновременно  был 
заложен опыт с двумя вариантами размеще-
ния растений в ценозах: 1) с низкой плотно-
стью –   5 шт./м2 и 2) с высокой –   20 шт/м2. 
Растения высаживали рядами на делянки 
площадью 28 м2,  ширина междурядий 50 см,  
расстояние между растениями в рядах: в пер-
вом варианте –   40 см,  во  втором –   10 см. По-
вторность опыта пятикратная.

Организменный уровень. Семенную и веге‑ 
тативную продуктивность изучили у 48 двух‑ 
летних и 44 трехлетних особей H. odorata,  
двухлетние растения H. repens не плодоноси-
ли,  поэтому оценили только  продуктивность 
47 трехлетних растений. После созревания се-
мян у каждой одиночно  растущей особи соби-
рали отдельно  соцветия,  срезали вегетатив-
ные и генеративные побеги,  выкапывали 
корневища,  всю массу сушили до  воздуш-
но‑сухого  состояния. У каждого  растения ана-
лизировали следующие показатели: массу осо-
би,  надземных и подземных органов;  массу 
генеративных и вегетативных побегов;  массу 
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стеблей,  соцветий,  колосков и зерновок,  мас-
су 1000 зерновок;  число  генеративных и веге-
тативнях побегов у особи;  процент генератив-
ных побегов от общего  числа побегов особи;  
число  колосков и зерновок у особи;  число  ко-
лосков и зерновок на соцветии;  коэффициент 
семенной продуктивности;  долю массы под-
земных органов от массы особи,  долю массы 
листьев от массы особи (вегетативные побеги 
розеточные и состоят из листьев);  долю массы 
генеративных побегов и стеблей от массы осо-
би;  долю массы метелок и зерновок от массы 
особи;  число  зерновок особи на массу особи. 
Доля массы генеративных побегов от массы 
особи,  выраженная в процентах,  характери-
зует величину репродуктивного  усилия –  
вклад особи в данный акт размножения. Чис-
ло  зерновок,  произведенное на 1 г массы,  
характеризует репродуктивный успех особи. 
Потенциальная семенная продуктивность осо-
би или побега равна числу семязачатков,  в на-
шем случае –   числу колосков,  так как коло-
сок имеет один зачаток. Реальная семенная 
продуктивность определяется числом зерно-
вок. Отношение числа зерновок к числу колос‑
ков в процентах –   коэффициент семенной 
продуктивности [Методические указания…,  
1980]. Генеративные побеги двухлетних расте-
ний H. odorata анализировали все. Генератив-
ных побегов у трехлетних растений H. odorata 
и H. repens было  очень много,  поэтому у каж‑ 
дой особи для анализа отбирали по  50 случай-
но  взятых генеративных побегов. Для установ-
ления связи между размерными показа‑ 
телями особей и репродуктивными показате-
лями и необходимостью приблизить распреде-
ление исходных данных к нормальному типу 
провели выравнивание данных всех 25 показа-
телей. Для этого  все числовые показатели пре-
образовали по  формуле Aij = xij , показатели 
массы — по  формуле Aij = lnxij,  долевые по-
казатели –  по  формуле Aij = 2arcsin ,p  где 
р –   выражено  в долях единицы. Парные ко-
эффициенты корреляции между преобразо-
ванными показателями рассчитаны в програм-
ме Microsoft Exсel,  корреляционная матрица 
рассчитана по  15 показателям.

Популяционный уровень. В популяциях 
двухлетних и трехлетних растений H. odorata 
и трехлетних растений H. repens вычисляли 
интервальные оценки средних показателей 
потенциальной и реальной семенной продук-

тивности,  репродуктивного  усилия и репро-
дуктивного  успеха и определяли численность 
групп с низким,  средним и высоким значени-
ями показателей.

Ценотический уровень. Особенности ре-
продукции растений в ценозах с низкой и вы-
сокой стартовой плотностью размещения рас-
тений изучали в течение 3 лет. Семенную 
и вегетативную продуктивность учитывали 
на площадках 0,25 м2,  взятых по  диагоналям 
делянок. Так как особь выделить невозмож-
но,  оценку всех показателей проводили на ге-
неративный побег и единицу площади цено-
за. Анализировали все генеративные побеги 
с пяти учетных площадок по  каждому вари-
анту опыта.

Полноценность семян оценивали по  морфо-
логии зерновок,  массе 1000 зерновок и жиз-
неспособности. Зерновки взвешивали по  100 
шт. в 10–20‑кратной повторности через 7 ме-
сяцев после уборки. Зерновки проращивали 
в чашках Петри на кварцевом песке без за-
делки;  проба содержала 100 семян;  повтор-
ность трехкратная.

Статистическая обработка проведена по  
Г. Н. Зайцеву [1991] с использованием пакетов 
программ StatSoft STATISTICA и MS  Excel.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Для видов Hierochloё свойственны преге-
неративное кущение и озимый тип развития 
генеративных побегов,  поэтому первое пло-
доношение в онтогенезе особи наблюдается 
у двухлетних или трехлетних растений. Срав-
нение средних параметрических показателей 
продуктивности двух‑ и трехлетних особей 
H. odorata показало,  что  число  генератив-
ных побегов у трехлетних растений увеличи-
лось почти в 20 раз,  но  доля генеративных 
побегов от общего  числа побегов особи оста-
лась той же (17:18 %),  потенциальная семен-
ная продуктивность особи была выше в 15,2 
раза,  реальная –   в 18,4 раза. Репродуктивное 
усилие трехлетних растений в среднем 2,4 %,  
масса зерновок составляла 0,1 %  от массы 
особи (табл. 1).

Трехлетние растения H. odorata и H. re‑ 
pens достоверно  не различались по  сред-
ней биомассе особей,  но  репродуктивное уси-
лие H. odorata было  в 1,3 раза больше (p = 
= 0,01). И хотя особь H. odorata имела в сред-
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нем в 2 раза больше генеративных побегов,  
по  потенциальной семенной продуктивности 
виды достоверно  не различались,  а реаль-
ная семенная продуктивность особи H. odo‑ 
rata была в 2,2 раза ниже продуктивности осо-
би H. repens. Установлено,  что  на соцвети-
ях H. repens было  сформировано  в среднем 
больше семязачатков и зерновок (достовер-
но  при p = 0,001). У H. repens завязывалось 
семян 61,1 %  от потенциальных возможно-
стей,  у H. odorata –   18,6 %. Репродуктивный 
успех трехлетних растений H. repens был поч-
ти в 3 раза больше,  чем у трехлетних особей 
H. odorata (p = 0,001). Зерновки H. repens от-
личались меньшей величиной (p = 0,001).

Репродуктивные показатели одновозраст-
ных растений в одинаковых условиях среды 
отличались большой внутрипопуляционной 
изменчивостью (табл. 2). Низкие значения че-
тырех репродуктивных показателей отмече-
ны у 44–46 %  двухлетних особей Н. odorata,  
высокие –   у 27–34 %. Показатели репро-
дуктивного  усилия и потенциальной семен-
ной продуктивностью были высоки у 50–
54 %  трехлетних растений H. odorata,  а у H. 
repens –   только  у 19–21 %  растений. Одна-
ко  по  величине реальной семенной продук-
тивности и репродуктивному успеху распре-

деление растений этих видов было  другое: 
высокая реальная продуктивность отмечена 
у 11 %  особей H. odorata и у 38 %  особей H. 
repens,  к группе с высоким репродуктивным 
успехом относились 7 %  растений H. odorata 
и 54 %  растений H. repens.

В литературе приводятся данные о  фор-
мировании равномерного  плотного  травостоя 
на второй год после посадки и посева,  насчи-
тывающего  от 398 шт./м2 побегов у H. odorata 
до  472 шт./м2 у H. stepporum P. Smirn. [Курдю-
кова и др.,  2017]. Урожайность сырой массы у 
H. odorata составляла около  760 г/м2,  у H. step‑ 
porum – 890–930 г/м2. Нашими исследовани-
ями установлено,  что  стартовая плотность 
растений в ценозах влияла на репродуктив-
ную способность двухлетних ценозов (табл. 3). 
Двухлетние растения H. odorata и H. repens 
в ценозах низкой плотности имели в 2,4–2,7 
раза меньше генеративных побегов по  сравне-
нию с ценозами высокой плотности. Трехлет-
ние особи H. repens обильно  плодоносили в це-
нозах обоих вариантов плотности (12,8–15 %). 
У H. odorata обильно  плодоносили растения 
двух‑ и трехлетних ценозов (18,2–26,4 %).

Динамика показателей семенной про-
дуктивности побега у видов была различна. 
Максимум семенной продуктивности побега 

Т а б л и ц а  1
Показатели репродукции двух- и трехлетних особей H. odorata и трехлетних особей H. repens

Показатель
H. odorata H. repens

2‑летние 3‑летние 3‑летние

Масса особи в воздушно‑сухом состоянии,  кг 0,17 ± 0,01 3,6 ± 0,4 3,8 ± 0,4

Масса генеративных побегов,  г 10,4 ± 1,20 103,3 ± 11,0 64,6 ± 9,1

Масса зерновок,  г 0,24 ± 0,03 4,51 ± 0,67 6,77 ± 0,84

Масса 1000 зерновок,  мг 448 ± 5 425 ± 6 327 ± 5

Число  генеративных побегов,  шт. 23 ± 2 452 ± 57 220 ± 21

Число  у особи семязачатков,  тыс. шт. 3,0 ± 0,3 45,6 ± 6,1 31,6 ± 3,5

зерновок,  тыс. шт. 0,52 ± 0,07 9,56 ± 1,4 20,6 ± 2,7

Число  на соцветии семязачатков,  шт. 122 ± 3 97 ± 2 141 ± 4

зерновок,  шт. 20 ± 1 18 ± 1 88 ± 4

Коэффициент продуктивности,  % 15,8 ± 0,7 18,6 ± 0,8 61,1 ± 2,3

Доля генеративных побегов,  % 17 ± 1 18 ± 1 10 ± 1

Репродуктивное усилие,  % 5,8 ± 0,4 2,4 ± 0,2 1,8 ± 0,1

В том числе доля стеблей 3,9 ± 0,3 1,3 ± 0,1 0,9 ± 0,1

метелок 1,8 ± 0,1 1,05 ± 0,1 0,7 ± 0,1

зерновок 0,1 ± 0,01 0,1 ± 0,01 0,2 ± 0,01

Репродуктивный успех,  шт./г 2,8 ± 0,3 2,1 ± 0,2 5,7 ± 0,5
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у H. odorata отмечен у двухлетних расте-
ний,  с увеличением возраста ценозов потен-
циальная продуктивность побега снизилась 
в 1,5–1,8 раза,  а реальная удерживалась 
на уровне 15–18 зерновок. Максимум семен-
ной продуктивности побега H. repens наблю-
дали у трехлетних растений. Средняя потен-
циальная продуктивность побега H. repens 
у двухлетних растений в ценозе низкой плот-
ности была меньше продуктивности побе-
га H. odorata (достоверно  при p = 0,01),  
но  у трех‑ и четырехлетних растений цено-
зов высокой плотности побеги H. repens име-
ли больше семязачатков (p = 0,05). По  реаль-
ной продуктивности побега растения H. repens 
также превосходили H. odorata во  все годы,  
за исключением первого  плодоношения рас-
тений в ценозах низкой плотности (p = 0,05;  
p = 0,01;  p = 0,001).

Величина коэффициента семенной продук‑ 
тивности колебалась по  годам у H. repens от 29,6 
до  67,5 %,  у H. odorata –  от 15,8 до  34,4 %. 
Низкий коэффициент семенной продуктивно-
сти H. repens,  29,7 %,  был обусловлен недо-

статочным опылением при 16 генеративных 
побегах на 1 м2,  так как в условиях ценоза 
высокой плотности при 44 побегах на 1 м2 зер-
новок завязалось 59,5 %. Перекрестное опыле-
ние растений в ценозах увеличило  коэффи-
циент продуктивности у H. repens на 4–6 %  
по  сравнению с одиночно  растущими одно-
возрастными особями,  у которых самоопыле-
ние было  более вероятно. Двухлетние растения 
H. odorata в ценозах высокой плотности так-
же завязали больше зерновок по  сравнению 
с одиночно  растущими особями (p = 0,05),  
у трехлетних растений величины коэффи-
циента семенной продуктивности в ценозах 
и при одиночном росте не различались. Уве-
личение коэффициента продуктивности у че-
тырехлетних растений H. odorata,  вероятно,  
связано  со  снижением в 1,6–1,8 раза потен-
циальной продуктивности побега,  так как 
среднее число  зерновок на побеге осталось 
на том же уровне.

В годы слабого  плодоношения H. repens 
(16–44 генеративных побега/1 м2) репродук-
тивное усилие,  репродуктивный успех и чис-

Т а б л и ц а  2
Распределение двухлетних и трехлетних особей H. odorata  

и трехлетних особей H. repens по величине репродуктивных показателей, %

Показатель Группа Границы изменчивости H. odorata H. repens

Репродуктивное усилие,  % Низкое 2–4,9* 
0,2–1,8

44** 
34

–  
62

Среднее 5–6,6 
1,9–2,4

29 
12

–  
19

Высокое 6,7–14,2 
2,5–5,6

27 
54

–  
19

Репродуктивный успех,  шт./г Низкий 0,3–2,1 
0,2–3,1

46 
79

–  
23

Средний 2,2–2,4 
3,2–4,8

27 
14

–  
23

Высокий 2,5–9 
4,9–17

27 
7

–  
54

Потенциальная семенная 
продуктивность,  тыс. 
семязачатков

Низкая 0,3–2,4 
1,4–31,7

46 
43

–  
64

Средняя 2,5–3,4 
31,8–44,8

23 
7

–  
15

Высокая 3,5–11,5 
44,9–176,1

31 
50

–  
21

Реальная семенная
продуктивность,  тыс.
зерновок

Низкая 0,01–0,39 
0,2–10,1

46 
59

–  
28

Средняя 0,4–0,6 
10,2–20,2

20 
30

–  
34

Высокая 0,7–2,7 
20,3–108,5

34 
11

–  
38

**  Над чертой –  значения для H. odorata,  под чертой –   H. repens.
**  Над чертой –  значения для двухлетних особей,  под чертой –  для трехлетних особей H. odorata.
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ло  зерновок с единицы площади ценозов 
у H. odorata были выше (p = 0,05;  p = 0,01). 
В год обильного  плодоношения H. repens виды 
не различались достоверно  по  репродуктив-
ному усилию растений в ценозах,  а репро-
дуктивный успех H. repens был в 2,9–5 раз 
выше. Репродуктивный успех растений в це-
нозах был выше успеха одиночно  растущих 
растений у H. odorata в 2,5–3,5 раза,  у H. 
repens –   в 3,3–4,3 раза. За три плодоноше-
ния реальная семенная продуктивность 1 м2 
ценозов низкой и высокой плотности наблю-
далась у H. odorata в 1,4 раза меньше,  чем 

у H. repens (13,4:19,4;  16,4:23,8 тыс. зерновок). 
Зерновки H. odorata оказались крупнее зерно-
вок H. repens у трех‑ и четырехлетних расте-
ний в ценозах и при одиночном росте особей 
(достоверно  при p = 0,05;  p = 0,01). Величина 
зерновок уменьшилась у обеих видов в трех‑ 
и четырехлетних ценозах.

Единицей расселения у видов Hierochloё 
являются колоски,  которые отделяются 
от оси на уровне расположения колосковых 
чешуй или выше их и разносятся мышевид-
ными грызунами,  водой и ветром. Урожай се-
мян (колос ков с зерновками) колебался по  го-

Т а б л и ц а  3
Репродуктивная характеристика H. odorata и H. repens  

в ценозах разной плотности и при свободном росте особей

Показатель

Число  особей на 1 м2

20 5 0,1

Возраст,  лет

2 3 4 2 3 4 2 3

Биомасса,  г/м2 922* 
907

993 
794

1229 
992

748 
772

1195 
904

1356 
1033

171 
–

460 
567

Масса генеративных побегов,  г/м2 155,6 
19,1

83,8 
74,3

36,1 
9,6

73,8 
4,1

122,8 
60,1

23,4 
9,9

10,4 
–

12,8 
9,6

Масса зерновок,  г 3,4 
0,7

1,6 
6,0

1,2 
0,5

1,4 
0,2

2,5 
4,8

0,7 
0,6

0,23 
–

0,56 
1,0

Масса 1000 зерновок,  мг 405 
376

344 
317

363 
265

423 
379

367 
308

337 
289

448 
–

425 
327

Число  генеративных побегов,  шт./м2 304 
44

364 
260

188 
44

128 
16

504 
216

116 
44

23 
–

56 
33

Число  семязачатков,  тыс. шт./м2 37,1 
4,0

29,2 
29,9

9,2 
3,6

17,0 
1,1

45,4 
26,1

5,8 
3,3

3,0 
–

5,7 
4,7

Число  зерновок,  тыс. шт./м2 8,2 
1,8

5,4 
20,1

3,2 
1,9

3,3 
0,4

8,1 
17,1

2,0 
1,9

0,52 
–

1,19 
3,05

Число  на соцветии: зерновок 122 
91

80 
115

49 
82

133 
72

90 
121

50 
74

122 
–

97 
141

семязачатков 27 
54

15 
77

17 
48

26 
20

16 
79

17 
44

20 
–

18 
88

Коэффициент продуктивности,  % 21,3 
59,5

18,8 
67,0

31,9 
59,5

17,3 
29,7

17,7 
65,6

34,4 
60,0

15,8 
–

18,6 
61,1

Доля генеративных побегов,  % 26,2 
4,2

24,4 
12,8

9,8 
3,6

18,2 
1,8

26,4 
15,0

5,8 
5,6

17,6 
–

18,6 
10,3

Репродуктивное усилие,  % 15,6 
2,0

8,2 
9,2

2,9 
0,9

8,8 
0,6

10,5 
7,0

1,6 
1,1

5,8 
–

2,4 
1,8

Репродуктивный успех,  шт./г 9 
2

5 
25

2 
2

5 
0,4

7 
20

1 
2

3 
–

2 
6

Урожай семян,  ц/га 3,84 
0,3

2,44 
2,25

0,75 
0,25

1,74 
0,11

3,79 
1,97

0,46 
0,25

–  
–

– 
–

* Над чертой –  значения для H. odorata,  под чертой –   H. repens.
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дам у H. odorata от 0,46 до  3,84 ц/га,  у H. 
repens –  от 0,11 до  2,25 ц/га. Максимум у H. 
odorata наблюдали у двухлетних растений 
в ценозах высокой плотности и у трехлетних 
растений в ценозах низкой плотности,  у H. 
repens –   у трехлетних растений обоих цено-
зов.

При морфологическом анализе зерновок 
Hierochloё обнаружены следующие аномалии 
строения: беззародышевость,  морфологиче-
ски недифференцированный зародыш,  поли-
эмбриония (табл. 4).

Беззародышевость является следствием 
нарушения двойного  оплодотворения из‑за 
дефектности яйцеклетки,  пыльцы или моло-
дого  зародыша. Морфологически недифферен-
цированный зародыш встречался двух типов: 
у H. repens не была закончена дифференциа-
ция корешка,  а у H. odorata зародыш пред-
ставлял собой многоклеточное образование без 
каких‑либо  признаков дифференциации или 
с едва наметившейся семядолей. Были ли это  
апомиктичные зародыши или остановившие-
ся в развитии сексуальные зародыши,  сказать 
трудно. У двухлетних особей H. odorata изуче-
на изменчивость частоты встречаемости дво-
ен (коэффициент вариации V = 8 %) и троен 
(V = 50 %).

Мысль о  связи полиэмбрионии с апомикси-
сом неоднократно  высказывалась разными ав-
торами [Baker,  1960;  Шишкинская,  Юдакова,  
2009;  Алаторцева и др.,  2017],  но  до  сих пор  
причины и механизмы этого  явления до  кон-
ца не установлены [Hörandl,  Greilhuber,  
2002;  Батыгина,  Виноградова,  2007;  Юдако-
ва,  2017]. Полиэмбрионию можно  использо-
вать в качестве морфологического  критерия 
для выделения растений,  гомозиготных по  ге-
нам,  контролирующим образование апоспо-
рических зародышевых мешков. Параллель-
ное исследование частоты полиэмбрионии при 

анализе морфологии семян и проращивании 
показало,  что  только  14,5 %  полиэмбрионов 
способны к прорастанию. Зародыши H. odorata 
часто  различались по  величине,  и эти раз-
личия сказывались на сроках прорастания 
и размерах проростков‑близнецов. Гаплоид-
ное происхождение близнецов можно  пред-
положить,  если размеры зародыша и щитка 
меньше половины размеров,  типичных для 
данного  материала,  и если при прорастании 
зародышей‑близнецов один будет более раз-
вит,  чем другой [Хохлов,  1976]. У Hierochloё 
наблюдается формирование двух и более за-
родышевых мешков в одной семяпочке и об-
разование нескольких зародышей в одном 
зародышевом мешке. Сочетание элементов 
амфи‑ и апомиксиса нарушает процесс репро-
дукции у H. odorata (2n = 42),  и поэтому она 
формирует от 16 до  34 %  зерновок от числа 
зачатков.

ОБСУЖДЕНИЕ

По  устойчивости к факторам внешней сре-
ды и распределению ресурсов в классифика-
ции экологических стратегий условно  выде-
ляются два типа видов [Pianka,  1970;  Grime,  
2001]. К‑виды существуют в более‑менее ста-
бильных местообитаниях,  с сильной конку-
ренцией взрослых особей,  доля ресурсов,  
направляемых на размножение,  мала. Для 
r‑видов характерны нестабильные местооби-
тания,  быстрое размножение,  широкое рас-
селение.

Затраты на репродукцию у факультатив‑ 
ного  апомикта H. odorata и амфимикта H. re‑ 
pens составили от 1,8 до  5,8 %  биомассы осо-
би. Индивидуальная реальная семенная про-
дуктивность растений H. repens была в 2,2 
раза выше продуктивности H. odorata (20,6: 
9,6 тыс. зерновок). H. odorata отличалась от 

Т а б л и ц а  4
Морфологическая характеристика и жизнеспособность семян H. odorata и H. repens

Вид
Изучено  
семян,  

шт.

Доля зерновок,  %
Проростки‑ 
близнецы,  

%
без  

зародыша

с недифферен-
цированным 
зародышем

с одним  
зароды‑ 

шем

с двумя  
зароды‑ 
шами

с тремя  
зароды‑ 
шами

жизне-
способных 
в год сбора

H. odorata 15884 3,5 1,3 63,3 29,3 2,6 82 14,5

H. repens 6900 0,4 2,0 97,0 0,6 – 87 –
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H. repens однолетним прегенеративным пе-
риодом,  большими потенциальными репро-
дуктивными возможностями (репродуктивное 
усилие,  потенциальная семенная продуктив-
ность),  но  реальная семенная продуктив-
ность у 72 %  растений H. repens была сред-
него  и высокого  уровня,  а у H. odorata такие 
показатели отмечены у 41 %  особей. Таким 
образом,  изученные вегетативно  подвижные 
многолетники относятся к К‑видам.

Рассчитаны парные коэффициенты корре-
ляции показателей репродукции с размерны-
ми показателями особей по  15 признакам при 
уровнях связи r > 0,3,  r > 0,5,  r > 0,7 (рису-
нок). Количественные репродуктивные показа-
тели особей H. odorata (число  и масса гене-
ративных побегов,  число  и масса колосков,  
число  и масса зерновок) коррелировали с мас-
сой особи (9) у двух‑ и трехлетних растений 
(r = 0,71–0,81 и r = 0,88–0,93 соответственно). 
Связь массы вегетативных побегов (12) и мас-
сы подземных органов (13) с количественными 
репродуктивными показателями особей также 
прослеживается,  r = 0,7–0,9. Аллометрические 
репродуктивные показатели (1–3 признака) 
двухлетних особей H. odorata коррелировали 
только  с массой генеративных побегов (r = 
= 0,6–0,7),  у трехлетних –   со  всеми размер-
ными показателями особей (9–14) (r = 0,53–  
0,7). Число  колосков и зерновок у генера-
тивного  побега зависело  от размера двух‑ 
и трехлетних особей (r = 0,68–0,54;  r = 0,43–
0,65). Коэффициент семенной продуктивности 
связан с массой двух‑ и трехлетних осо-
бей (r = 0,54–0,65). Связь массы 1000 семян 
с размерами двухлетних особей была поло-
жительной (r = 0,5–0,6),  с размерными пока-
зателями трехлетних особей –   отрицатель-
ной (r = –0,33 –  (–0,39)). У трехлетних особей 
H. repens генеративные побеги составляли 
только  10 %  общего  числа побегов. У этого  
вида число  корреляций и сила связи меж-
ду показателями были меньше по  сравнению 
с трехлетними особями H. odorata.

Между количественными репродуктивны-
ми показателями (10,  11) и размерными по-
казателями особей (9,  12,  13) существовала 
корреляция с силой связи r = 0,5–0,69. Алло-
метрические репродуктивные показатели (1–3) 
зависели только  от массы генеративных побе-
гов (r = 0,5–0,6). Коэффициент семенной про-
дуктивности связан только  с массой зерновок 

у особи (r = 0,6). Признаки продуктивности ге-
неративного  побега и масса 1000 семян от раз-
мерных показателей не зависели.

В условиях одиночного  роста особи не со-
прикасались друг с другом и конкуренции 
за ресурсы между особями не было,  взаи-
моотношения между вегетативными и ге-
неративными побегами и между подземны-
ми органами происходили на организменном 
уровне. В связи с этим парные коэффициен-
ты корреляции репродуктивных показателей 
определены не только  с массой органов,  из-
меряемой в граммах,  но  и с долевыми пока-
зателями (подземных органов,  вегетативных 
побегов,  генеративных побегов,  зерновок),  
измеренных в долях единицы от массы осо-
би. При учете долей массы различных органов 
растений в популяциях вегетативно  подвиж-
ных H. odorata и H. repens обнаружена отри-
цательная корреляция между репродуктивны-
ми показателями и долями массы подземных 
органов и вегетативных побегов и положи-
тельная связь с долей массы генеративных 
побегов. Доля массы подземных органов ха-
рактеризует степень вегетативного  разрас-
тания особей,  так как изученные виды отно-
сятся к длиннокорневищным многолетникам. 
Отрицательная корреляция доли массы под-
земных органов наблюдалась у двухлетних 
растений H. odorata только  с репродуктивным 
усилием (r = –0,33),  у трехлетних растений 
H. odorata и H. repens –  еще с массой генера-
тивных побегов и зерновок (r = –0,34–(–0,48)). 
Связь между подземными органами и веге-
тативными побегами у двухлетних растений 
была слабой (r = –0,47),  у трехлетних рас-
тений H. odorata и H. repens связь усилилась 
(r = –0,98 –  (–0,99)). Вегетативные и генера-
тивные побеги у видов Hierochloё растут вес-
ной одновременно,  цветение и формирование 
семян происходят при небольшой листовой 
поверхности,  с этим связана отрицательная 
корреляция доли массы листьев с размерны-
ми признаками небольших двухлетних рас-
тений (r = –0,34 –  (–0,48)) и с количествен-
ными репродуктивными показателями (10,  
11) (r = –0,52 –  (–0,55)). У трехлетних расте-
ний H. odorata наблюдалась положительная 
связь доли массы листьев с репродуктивным 
усилием (r = 0,33),  а у H. repens –   с мас-
сой генеративных побегов (r = 0,39). Слабость 
отрицательных связей репродуктивных и раз-
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Корреляционные связи признаков продуктивности с репродуктивными признаками у Hierochloё odorata 
(I,  II ряд) и H. repens (III ряд)

I ряд –  первое плодоношение Hierochloё odorata,  II ряд –  второе плодоношение H. odorata,  III ряд –  первое плодоно-
шение Hierochloё repens. Сплошные линии –  положительные корреляции,  штрихпунктирные линии –  отрицательные 

корреляции;  двойные линии –  r > 0,9;  сплошные линии 0,3 < r < 0,9.
Признаки: 1 –  процент генеративных побегов,  2 –  репродуктивное усилие,  3 –  репродуктивный успех,  4 –  доля массы 
зерновок от массы особи,  5 –  доля массы стеблей от массы особи,  6 –  доля массы листьев от массы особи,  7 –  доля 
массы корней от массы особи,  8 –  масса 1000 семян,  9 –  масса особи,  10 –  масса зерновок,  11 –  масса генеративных 
побегов,  12 –  масса вегетативных побегов,  13 –  масса подземных органов,  14 –  масса надземных органов,  15 –  ко-

эффициент семенной продуктивности



127

мерных показателей особей объясняется,  ве-
роятно,  разновременностью осуществления 
функций размножения (май–июнь) и разрас-
тания (сентябрь–октябрь). После завершения 
роста листьев вегетативных побегов,  во  вто-
рой половине августа начинается формирова-
ние генеративных побегов,  в октябре зачаточ-
ные соцветия дифференцированы до  колосков 
и цветков. То  есть потенциальные возможности 
репродукции определяются осенним состояни-
ем растений и среды,  а реализуются весной.

H. odorata отличается от H. repens большей 
вегетативной подвижностью и интенсивностью 
внутривлагалищного  ветвления,  большим чис-
лом генеративных побегов,  большей зависимо-
стью репродукции от размера растений.

Двухфакторный дисперсионный анализ по-
казал,  что  влияние особенностей видов (F1) 
на обилие плодоношения изменялось с воз-
растом. Доля влияния этого  фактора на чис-
ло  генеративных побегов на единице площа-
ди составляла у двухлетних ценозов 43,11 %  
(F1 = 16,12 %),  у трехлетних –   60,04 %  (F1 = 
= 31,26 %),  у четырехлетних –   29,19 %  (F1 = 
= 7,24 %;  F05 = 4,49;  F01 = 8,53). Влияние 
стартовой плотности растений в ценозах (F2) 
на обилие плодоношения не подтверждено,  
доля влияния этого  фактора в двухлетних 
ценозах не превышала 7–10 %. Установлено,  
что  число  генеративных побегов на единицу 
площади зависит на 31,5 %  от особенностей 
видов (F1 = 46,33,  F05 = 4,02) и на 28,27 %  
от возраста ценозов (F2 = 20,79,  F05 = 3,16). 
Число  побегов и показатели продуктивности 
генеративного  побега являлись основными ва-
рьирующими показателями.

Растения H. repens в ценозах затратили 
меньше массы на репродукцию,  но  произве-
ли больше зерновок. Низкий коэффициент се-
менной продуктивности H. odorata,  вероятно,  
обусловлен ограниченным числом жизнеспо-
собных мужских и женских гамет,  что  выз‑ 
вано  нарушениями,  связанными с полиплои-
дией и апомиксисом.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом,  вегетативно  подвижные 
многолетники H. odorata и H. repens относятся 
по  стратегии распределения ресурсов к К‑ви-
дам,  так как затрачивают на репродукцию 
в среднем от 1,8 до  5,8 %  массы особи. Для 

H. repens характерны двухлетний прегене-
ративный период одиночно  растущих особей 
и слабое плодоношение двух‑ и четырехлет-
них растений в ценозах. H. odorata отличается 
от H. repens однолетним прегенеративным пе-
риодом,  большей вегетативной подвижностью 
и интенсивным внутривлагалищным ветвле-
нием,  обилием генеративных побегов,  значи-
тельной зависимостью количественных репро-
дуктивных показателей от размера растений. 
Реальная семенная продуктивность расте-
ний амфимикта H. repens была выше продук-
тивности растений факультативного  апомик-
та H. odorata в 2,2 раза у особей и в 1,4 раза 
в ценозах. Низкая реальная семенная продук-
тивность H. odorata обусловлена нарушениями 
репродуктивного  баланса,  связанными с по-
липлоидией и возможностью апомиксиса.
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Assessment of reproductive potential of Hierochloё odorata 
(L.) Beauv. and H. repens (Host) Beauv. (Poaceae)  

at different levels of organization
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630090,  Novosibirsk, Zolotodolinskaya, 101 
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The results of  the study of  the dynamics of  elements of  seed productivity amfilikt Hierochloё repens 
(Host) Beauv. (2n = 28) and the optional apomict Hierochloё odorata (L.) Beauv. (2n = 42) (Poaceae) are pre-
sented. The plants were grown in the absence of  competition and in single‑species artificial cenoses with low 
(5 plants/m2) and high (20 plants/m2) starting density. It was found that plants according to the classification 
of  ecological strategies belong to K‑species,  the expenses of  reproduction was 1.8–5.8 %  of  the biomass of  
an individual. The reproductive capacity of  two‑year cenoses depended on the starting density of  plants. In 
low‑density cenoses,  plants had 2.4–2.7 times fewer generative shoots compared to high‑density cenoses. The 
influence of  species features (F1) on fruiting abundance varied with age. At two‑year coenosis proportion of  
influence of  this factor on the number of  generative shoots per unit area was 43,11 %  (F1 = 16,12 %),  from 
three‑year –   60,04 %  (F1 = 31,26 %) have a four‑year –   of  29.19 %  (F1 = 7,24 %;  F05 = 4,49;  F01 = 8,53). 
Intrapopulation correlation of  indicators of  reproduction of  the dimension indicators individuals clarified,  
expressed through the mass and proportion of  organ weight from the biomass of  individuals. The real seed 
productivity of  H. repens plants was 2.2 times higher in individuals and 1.4 times higher in cenoses compared to 
H. odorata. Reproductive imbalance in H. odorata is associated with polyploidy and the possibility of  apomixis.

Key words: Hierochloё, reproduction,  seed productivity,  amphimixis,  apomixis,  correlation.


