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Сохранение биоразнообразия – одна из важней-
ших задач современности. Ее решение возможно 
только на основе всестороннего изучения биоло-
гии и экологии отдельных видов и групп растений. 
Семейство Орхидные в силу своих эколого-биоло-
гических и ценотических особенностей относится 
к наиболее уязвимым компонентам растительного 
покрова (Swartz, Dixon, 2009). Для разработки на-
учных основ сохранения видов этого семейства 
очень важно выявить особенности их репродук-
тивной биологии в разных условиях произрас-
тания. Этот вопрос остается пока недостаточно 
изученным. В частности, существует недостаток 
информации о семенной продуктивности орхид-
ных из-за сложностей в подсчете огромного числа 
мельчайших пылевидных семян, содержащихся в 
одной коробочке (Назаров, 1995; Блинова, 2008; 
Arditti, Ghani, 2000), а для многих видов орхидных 
умеренных широт репродуктивные характеристи-
ки вообще отсутствуют (Блинова, 2009).

Объектом нашего исследования стала Goodyera 
repens (L.) R. Br. – голарктический бореальный 
вид, распространение которого связано с ареалами 
хвойных (Толмачев, 1974). G. repens имеет широ-
кий ареал, но в связи с нарушением естественных 
местообитаний становится редкой в отдельных его 
частях (Вахрамеева и др., 2014; Kull et al., 2016). 
Для вида характерно и семенное, и вегетативное 
размножение (Татаренко, 1996). Новые участки 
это растение заселяет с помощью семян, но раз-

витие в освоенных местообитаниях происходит в 
основном вегетативно, с помощью побегов, фор-
мирующихся из спящих почек (Вахрамеева и др., 
2011). 

Исследования E. Brzosko (Brzosko et al., 2013) 
на северо-востоке Польши показали, что в попу-
ляциях этого вида семенное размножение играет 
бόльшую роль, чем считалось ранее, а кроме того, 
наблюдается высокий уровень генетической из-
менчивости.

Цель работы состояла в изучении репродуктив-
ной биологии G. repens на территории Республики 
Коми, где подобные исследования прежде не про-
водились.

Материалы и методы

Исследования проводили с 2009 по 2016 г. 
на территории Республики Коми. Регион рас-
положен на северо-востоке европейской части 
России. Его протяженность с юга на север и с 
запада на восток составляет соответственно 785 
и 695 км. По рельефу и геологическому строе-
нию восток территории относится к горному 
Уралу (Северный, Приполярный и Полярный 
Урал), а остальная часть – к Русской равнине 
(Тиманский кряж, Печорская низменность, Вы-
чегодско-Мезенская равнина). Репродуктивную 
биологию вида изучали в 12 ценопопуляциях 
(ЦП) G. repens (табл. 1), расположенных в раз-
ных частях региона, на Вычегодско-Мезенской 
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Приведены сведения о репродуктивной биологии представителя семейства 
Орхидные Goodyera repens (L.) R. Br. в Республике Коми. Установлено, что для вида 
характерны высокая плодозавязываемость (84,6%) и высокое качество семян (91%). 
Семена G. repens очень мелкие (0,65×0,13 мм), содержат 87% пустого воздушного 
пространства. Для вида характерна полиэмбриония (семена с двумя зародышами 
отмечены в половине изученных ценопопуляций, их доля составляет 0,1–1,6%). 
Семенная продуктивность высокая, одна коробочка содержит в среднем 2551 семя, 
реальная семенная продуктивность генеративного побега 33,8 тыс. семян. 
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равнине (ЦП 1–6), Северном Урале (ЦП 7–11) и 
северной части Тиманского кряжа (ЦП 12). 

Для изучения морфометрии семян использова-
ли световой микроскоп «ЛОМО МСП-2» с цифро-
вой видеокамерой «ЛОМО ТС-500» (увеличение 
4.5×zoom). Для измерений использовали програм-
му ToupView. Анализировали среднюю длину и 
ширину семени и зародыша, отношение этих пока-
зателей друг к другу, объем семени (VS) и зароды-
ша (VE), долю воздушного пространства в семени 
(AS) (Arditti et al., 1979; Healey et al., 1980), цвет и 
форму семенной кожуры у 40–50 выполненных се-
мян из каждой выборки. Для определения качества 
семян была взята их смесь из коробочек, собран-
ных с разных растений в пределах одной ЦП (не 
менее 600 семян с каждой ЦП), семена без заро-
дыша считали неполноценными. Для подсчета се-
мян в коробочках применяли разработанную нами 
оригинальную методику абсолютного учета числа 

семян с помощью программного пакета ImageJ 1.5 
(Кириллова, Кириллов, 2015, 2017) на сканирован-
ном материале в автоматическом режиме (алго-
ритм Find Maxima) с ручной корректировкой. Для 
каждой ЦП подсчитаны семена в 5–10 коробочках 
из средней части соцветия. В работе использовали 
такие показатели, как условно-реальная семенная 
продуктивность (Ходачек, 1970), реальная семен-
ная продуктивность (Вайнагий, 1974), условно-по-
тенциальная семенная продуктивность (Блинова, 
2009).

Для обработки данных применяли вариацион-
но-статистические методы пакета Microsoft Offi ce 
Excel 2010, статистические расчеты выполнены с 
помощью среды R (вер.3.3.2) 3. 

Проверку на нормальность распределения вы-
борок значений морфометрических параметров 
семян и плодов проводили с помощью W-теста 
Шапиро–Уилка. Поскольку в результате проверки 

3 В тексте и таблицах приведены среднее арифметическое ± стандартное отклонение, а также границы минимального и мак-
симального значения. 

Т а б л и ц а  1
Местонахождения изученных ценопопуляций Goodyera repens в Республике Коми

ЦП Местонахождение Географические 
координаты Местообитание

1 окрестности дер. Слудка N61°55′33,9′′ 
E50°13′13,4′′ ельник чернично-зеленомошный 

2 пойма р. Сысола (нижнее течение), 
заказник Сыктывкарский

N61°33′20,9′′ 
E50°39′11,3′′ ельник разнотравно-зеленомошный

3 пойма р. Тылаю (нижнее течение) N61°34′13,3′′ 
E50°40′18,6′′

ельник хвощово-кустарничково-
зеленомошный

4 окрестности дер. Коччойяг, урочище 
Ярега

N61°57′17,7′′ 
E50°43′22,9′′

ельник хвощово-кустарничково-
зеленомошный

5 пойма р. Важъелью N61°39′05,1′′ 
E50°40′02,4′′ сосняк бруснично-зеленомошный

6 пойма р. Важъелью, заказник Важъелью N61°38′49,5′′ 
E50°39′52,9′′ ельник чернично-зеленомошный

7 правый берег р. Печора, 1 км выше             
пос. Якша

N61°48′53,9′′ 
E56°51′33,6′′ ельник папоротничково-зеленомошный

8 правый берег р. Печора, 15 км выше 
пос. Якша 

N61°46′30,9′′ 
E57°03′57,5′′ сосняк зеленомошный, склон террасы

9 левый берег р. Щугор, выше о. Кыртади N64°12′45,5′′ 
E57°59′47,9′′

ельник разнотравно-хвощово-
зеленомошный

10 левый берег р. Щугор, урочище Нижние 
Ворота 

N64°12′35,6′′ 
E57°58′04,7′′

ельник кустарничково-зеленомошный по 
склону

11 правый берег р. Щугор, урочище 
Мичабечевник 

N64°11′43,4′′ 
E58°01′46,5′′ ельник кислично-зеленомошный

12 правый берег р. Печорская Пижма 
(среднее течение)

N64°53′04,4′′ 
E51°28′48,9′′ ельник чернично-зеленомошный
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у некоторых выборок были выявлены отклонения 
от нормального распределения, для их сравнения 
использовали две группы методов: параметриче-
ские (t-критерий Стьюдента для выборок с нор-
мальным распределением) и непараметрические 
(U-критерий Манна–Уитни для данных с отклоне-
ниями от нормального распределения). 

Результаты и обсуждение

Плод G. repens – коробочка, раскрывающаяся 
продольными щелями, с многочисленными мель-
чайшими пылевидными семенами. В Республике 
Коми ее длина и ширина составляют соответ-
ственно 6,2±0,90 (4,0–8,4) и 3,3±0,48 (1,8–4,6) мм. 
В разных ЦП региона длина коробочек из-
меняется от 5,0 до 6,8 мм, ширина – от 2,7 
до 3,6 мм (табл. 2). Статистически значимо ва-
рьирует по региону лишь длина коробочек. Ми-
нимальные значения этого признака отмечены в 
ЦП 3.

Плодообразование G. repens варьирует в Ре-
спублике Коми от 44,8 до 97,9%, составляя в 
среднем 84,6%. Высокое плодообразование ха-
рактерно для этого вида и в других частях ареала: 
85% в Мурманской обл. (Блинова, 2009), 89–92% 
в Тверской обл. (Хомутовский, 2011), по 77% в 

Приморском крае (Татаренко, 1996) и на Южном 
Урале (Жирнова и др., 2008), свыше 68% в Ев-
ропе (Neiland, Wilcock, 1998; Claessens, Kleynen, 
2016). Минимальный показатель плодозавязыва-
емости и наименьшие размеры коробочек отме-
чены для ЦП 3 (табл. 2). В остальных изученных 
ЦП эффективность опыления превышала 75%. 
Возможно, причина низкой плодозаявзываемости 
в ЦП 3 заключается в том, что это единственная 
из всех изученных ценопопуляций, расположен-
ная на антропогенно нарушенной территории, на 
небольшом участке ельника, окруженном зарас-
тающей вырубкой.

Вид является строго аллогамным (Kallunki, 
1976; Claessens, Kleynen, 2016), хотя некоторые 
исследователи (Блинова, 2008) объясняют его 
высокую плодозавязываемость автогамией. Ос-
новные опылители G. repens – шмели (Bombus 
terrestris, B. pascuorum, B. lapidarius и др.), ко-
торых привлекает сладковатый запах цветков 
(Claessens, Kleynen, 2016). Нами также были 
отмечены шмели, опыляющие цветки G. repens. 
Губа этого вида слишком мала, поэтому насеко-
мые используют соцветие, чтобы удержаться. 
Шмели всегда начинают сбор нектара с нижней 
части соцветия и ползут вверх. Постепенное 

Т а б л и ц а  2
Характеристика плодов и плодообразования Goodyera repens в Республике Коми

Номер 
ЦП

Год Длина коробочки, мм Ширина коробочки, мм Плодозавязываемость, %

1 2011 6,8±0,84 (5,0–8,2) 2,7±0,33 (2,1–3,1) –

2 2014 6,6±0,74 (5,2–8,0) 2,9±0,35 (2,1–3,7) 91,3

3 2014 5,0±0,48 (4,8–5,8) 2,8±0,55 (1,8–3,7) 44,8

4 2014 6,2±0,77 (4,2–7,7) 3,2±0,38 (2,2–3,9) 83,3

5 2014 5,7±1,04 (4,1–8,0) 3,4±0,41 (2,8–4,0) 95,9

6 2016 5,8±0,90 (4,0–7,9) 3,4±0,44 (2,8–4,2) 85,0

7 2009 – – 92,1

8 2016 6,2±0,59 (4,7–7,4) 3,3±0,44 (2,7–4,0) 91,8

9 2016 6,5±0,56 (2,6–7,7) 3,5±0,32 (3,0–4,0) 97,9

10 2016 6,4±0,55 (5,4–7,5) 3,3±0,39 (2,7–4,2) 75,6

11 2016 6,1±0,88 (4,7–8,0) 3,4±0,44 (2,8–4,3) 82,4

12 2016 6,6±1,02 (4,3–8,4) 3,6±0,49 (2,6–4,6) 85,1
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(снизу вверх) открытие цветков обеспечива-
ет перекрестное опыление: сначала поллинии 
оседают на рыльце хорошо открытых нижних 
цветков, затем новые поллинии из не полностью 
открывшихся верхних цветков прикрепляются к 
телу насекомого (Claessens, Kleynen, 2016).

Семена G. repens светло-коричневого цве-
та. Форма семян сильно вытянутая, продолгова-
тая (индекс семени 5,1). По классификации R.L. 
Dressler (1993), они относятся к Goodyera-типу. 
Зрелые семена состоят из прозрачной тесты и не-
дифференцированного зародыша (рис. 1а). В Ре-
спублике Коми их длина и ширина составляют 
в среднем 0,65 и 0,13 мм. В Европе семена это-
го вида несколько крупнее – (0,6–0,8)×0,15 мм 
(Healey et al., 1980; Bojňanský, Fargašová, 2007), 
и они не так вытянуты (индекс семени 4,5). Заро-
дыш семян удлиненной формы (индекс заро-
дыша 2,2), в регионе наших исследований его 
размеры составляют в среднем 0,15×0,07 мм. 
В Чехии (Healey et al., 1980) зародыш семян 
этого вида крупнее – 0,17×0,09 мм. Бóльшую 
часть семени (от 82,5 до 98,1%) занимает пустое 
воздушное пространство – в среднем 87% (табл. 
3). Малые размеры и наличие пустого воздушно-
го пространства позволяют семенам распростра-
няться на большие расстояния с помощью ветра. 
Однако основная часть семян (около 90%) остает-
ся на расстоянии 0,2 м от материнского растения 
(Brzosko et al., 2013, 2017). Это способствует под-
держке локальных популяций и обогащает гене-
тическое разнообразие, уменьшая риск их исчез-
новения, что особенно важно для редких видов 
(Loweless, Hamrick, 1984; Brzosko et al., 2017).

Для семян G. repens характерна полиэмбриония 
(Поддубная-Арнольди, 1960). Мы часто встречали 

семена с двумя зародышами (рис. 1б). Они были 
отмечены в половине изученных нами ЦП, а их 
доля составляла от 0,1 до 1,6%.

В табл. 3 приведены морфометрические пара-
метры семян G. repens в разных ЦП региона. Раз-
меры семян, собранных в один сезон на севере ре-
гиона (ЦП 8–12) статистически значимо не отли-
чались. Семена в остальных изученных ЦП более 
изменчивы (табл. 3). Наибольший объем семени 
и зародыша отмечен в ЦП 5, минимальный объем 
зародыша – в ЦП 3, которая при этом отличает-
ся и наиболее низкой плодозавязываемостью. По 
мере продвижения на север на территории региона 
возрастают длина и объем семян, а также индекс 
формы семян (табл. 4). Эта же закономерность 
(удлинение семян в более суровых условиях) об-
наружена нами и при сравнении семян с северо-
востока европейской части России и Европы. Бо-
лее удлиненные семена способны рассеиваться на 
большие расстояния (Arditti, Ghani, 2000; Eriksson, 
Kainulainen, 2011), а это приводит к появлению но-
вых ценопопуляций и улучшению адаптаций рас-
тений вида к различным условиям среды (Nathan, 
2006; Vanden Broeck et al., 2014).

В Республике Коми доля полноценных семян в 
ЦП G. repens довольно высока (в среднем 91%), в 
разных ЦП региона этот показатель изменяется от 
70,8 до 98,3% (табл. 3). Максимальный показатель 
качества семян отмечен в 2016 г., вегетационный 
период которого был наиболее благоприятным 
по погодным условиям для опыления растений и 
формирования семян. Для Тверской обл. отмечены 
сходные показатели качества семян – доля полно-
ценных семян в ЦП составляет 75,2–94,3% (Хому-
товский, 2014).

Данные о семенной продуктивности G. repens 
представлены в табл. 5. Коробочка содержит в 
среднем 2551±96 семян (от 1807 до 3403 шт.). Для 
Венгрии приводится аналогичное число семян – 
2509±224 шт. (Sonkoly et al., 2015). Число семян в 
коробочке мало изменяется в зависимости от по-
ложения ЦП на территории региона (табл. 5). 

На территории Республики Коми среднее 
число полноценных семян G. repens в коробоч-
ке составляет 2380 шт. (от 2267 до 2491 шт.).            
В Тверской обл. этот показатель ниже и состав-
ляет 1599 шт. (Хомутовский, 2011). Средний 
показатель условно-потенциальной семенной 
продуктивности (семенной продуктивности в 
случае 100%-го опыления цветков) G. repens в 
изученном регионе составляет 41737 шт. Данный 
показатель варьирует по региону (табл. 5), мак-
симальная величина условно-реальной семенной 
продуктивности отмечена для ЦП 5 (сосняк брус-

Рис. 1. Семена Goodyera repens, собранные в Республике 
Коми
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нично-зеленомошный) – 63069 шт., такая про-
дуктивность обусловлена большим количеством 
цветков в соцветии. В остальных ЦП, приурочен-
ных к зеленомошным ельникам, этот показатель 
находится на уровне 33–36 тыс. семян. 

По нашим данным, средний показатель услов-
но-реальной семенной продуктивности состав-
ляет 37342 шт. В Венгрии он ниже и составляет 
22123 шт. (Sonkoly et al., 2015). Средний показа-
тель реальной семенной продуктивности генера-
тивного побега G. repens в Республике Коми со-
ставляет 33807 шт. В Тверской обл. данный по-
казатель близок к полученному нами – 31916 шт. 
(Хомутовский, 2012). В регионе исследований он 
варьирует от 26251 до 48931 шт. в зависимости от 
местообитания.

Урожай семян рассчитывали умножением по-
казателя реальной семенной продуктивности на 

Т а б л и ц а  4
Морфометрические показатели размеров семян Goodyera repens из разных частей Республики Коми

Признак
Вычегодско-

Мезенская равнина Северный Урал Северный 
Тиман 

р

1–2 2–3 1–31 2 3

Длина семени, мм 0,643±0,122 0,660±0,088 0,703±0,110 * ** **

Ширина семени, мм 0,128±0,022 0,131±0,020 0,133±0,017 – – *

Индекс семени 5,128±1,113 5,166±1,056 5,293±0,649 – – –

Объем семени,×10–3 мм3 2,83 2,92 3,10

Длина зародыша, мм 0,157±0,027 0,158±0,021 0,151±0,019 – – –

Ширина зародыша, мм 0,068±0,012 0,074±0,011 0,074±0,009 ** – **

Индекс зародыша 2,348±0,454 2,189±0,416 2,065±0,353 ** – **

Объем зародыша,×10–3 мм3 0,41 0,41 0,38 – – –

П р и м е ч а н и е: *p < 0,05; **p < 0,01.

Т а б л и ц а  5 
Семенная продуктивность Goodyera repens в Республике Коми

Признак ЦП 4 ЦП 5 ЦП 9 ЦП 10

Среднее число цветков в соцветии, шт. 14 21 14 15

Число семян в плоде, шт. 

среднее 2373 2961 2557 2406

минимальное 2002 2342 1922 1807

максимальное 2758 3403 3086 3272

Среднее число полноценных семян в плоде, шт. 2267 2396 2491 2365

Условно-потенциальная семенная продуктивность, шт. 32889,6 63069,3 35030,9 35849,4

Условно-реальная семенная продуктивность, шт. 27487,8 60483,5 34295,2 27102,2

Реальная семенная продуктивность, шт. 26250,9 48931,1 33403,6 26641,4

среднее число генеративных побегов на 1 м2. Этот 
показатель, подсчитанный для одной ЦП G. repens 
(ЦП 10), составил 26,6 тыс. семян на 1 м2. Образу-
ется огромное число семян, но прорастает только 
малая их часть, так как для прорастания необходи-
мо наличие совместимого эндомикоризного гриба. 
Семена G. repens практически лишены питатель-
ных веществ, и в первой гетеротрофной подзем-
ной фазе развития растения полностью зависят от 
грибов (Rassmusen, 1995).

Заключение

Исследования репродуктивной биологии 
Goodyera repens (L.) R. Br. в Республике Коми 
показали, что для вида характерна высокая пло-
дозавязываемость (84,6%) и высокое качество 
семян (91%). Семена G. repens очень мелкие 
(0,65×0,13 мм), продолговатые (индекс семени 5,1), 
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87% их объема занимает пустое воздушное 
пространство. Одна коробочка содержит 2551 
(от 1807 до 3403) семян, реальная семенная 
продуктивность генеративного побега состав-
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SEED PRODUCTIVITY 
OF GOODYERA REPENS (L.) R. BR. (ORCHIDACEAE) 

IN THE KOMI REPUBLIC

I.A. Kirillova1, D.V. Kirillov 2

The article contains data on reproductive biology of Goodyera repens (L.) R. Br. (Orchi-
daceae) in the Komi Republic. Morphometric characteristics of fruits and seeds in different 
coenopopulations of this species in the region were investigated. Fruit set, seed productivity 
and seed quality were also defi ned.

Key words: Orchidaceae, Goodyera repens, morphometry of orchid seeds, seed quality, 
fruit set, seed productivity.
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