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Аннотация. В статье описано получение гибридной формы Trollius ledebourii × T. chinensis в ус-
ловиях континентального климата лесостепи Западной Сибири, вне типичной среды обитания. Проана-
лизированы морфологические признаки родительских видов ex situ. Представлены таблицы статистиче-
ских параметров различных составляющих семенной продуктивности и гистограммы их распределения, 
обработанные тестом Шапиро — Уилка. Сравнительные таблицы показателей семенной продуктивности 
гибридной формы и родительских видов проанализированы с использованием критерия Манна — Уитни. 
Средние значения потенциальной семенной продуктивности T. ledebourii × T. chinensis ближе к материн-
скому виду T. ledebourii, а значения фактической семенной продуктивности являются промежуточными по 
сравнению с родительскими экземплярами и статистически не отличаются от обеих родительских форм. 
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знаки.
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Abstract. The paper describes the production of the hybrid form Trollius ledebourii × T. chinensis in 
the continental climate of the forest-steppe of Western Siberia, outside the typical habitat. The morphological 
characteristics of parental species ex situ were analyzed. Tables of statistical parameters of various components 
of seed productivity and their distribution histograms, processed by the Shapiro — Wilk test, are presented. 
Comparative tables of seed productivity indicators of the hybrid form and parental species were analyzed using the 
Mann — Whitney test. The average values of potential seed production of T. ledebourii × T. chinensis are closer 
to the maternal species T. ledebourii, and the values of actual seed production are intermediate and do not differ 
statistically from both parental forms. 
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Введение
Для растений, возобновление которых происходит исключительно семенным спосо-

бом, изучение семенной продуктивности имеет первостепенное значение для решения 
целого ряда теоретических и практических задач. Сравнительный анализ биологических 
особенностей видов в выровненных эколого-географических условиях позволяет наибо-
лее достоверно оценивать их адаптивный потенциал, решать спорные таксономические 
вопросы, выявлять филогенетические связи, в том числе с использованием современных 
молекулярно-генетических методов [6, с. 62—63].

Признаки, связанные с семенной продуктивностью и качеством семян, при отсутствии 
у видов естественного вегетативного размножения являются показателями адаптации к 
условиям обитания как в природе, так и при интродукции в новые условия обитания. 
Изучение видовой специфичности показателей, определяющих семенное возобновление, 
может осуществляться посредством искусственной гибридизации. Важность изучения 
наследственности и изменчивости для решения проблем эволюции и систематики была 
обоснована в первой половине XX века [15], тем не менее гибридизация в решении 
систематических задач используется довольно редко. Однако именно определение 
родственных связей методом искусственной гибридизации помогло A. Doroszewska [13, 
p. 283] уточнить положение некоторых таксонов в пределах рода Trollius L. (Rаnunculaceae).

Представители рода Trollius (Купальница) известны как декоративные и лекарствен-
ные растения в сочетании с хорошей зимостойкостью [9, с. 65—66; 10, с. 173; 12, с. 42]. 
Виды T. chinensis Bunge и T. ledebourii Rchb. применяются в тибетской и китайской меди-
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цине в составе антивирусных и антиоксидантных лекарственных сборов, а недавно были 
выявлены антиканцерогенные свойства гликозидов, выделенных из этих видов [18, p. 70; 
20, p. 1707—1709; 21, p. 1394—1395].

Наибольшей трудностью в работе с гибридными формами Trollius является медлен-
ное развитие растений (зацветают на 3—4 год после посева семян), а также низкий уро-
вень их воспроизводства, что значительно увеличивает длительность экспериментов [14, 
p. 451]. Поэтому учет признаков и их наследования представляет особую ценность.

Виды Trollius дальневосточной флоры, такие как T. ledebourii и T. chinensis, относят-
ся к летнецветущим, т.е. при выращивании в Западной Сибири имеют более поздние сро-
ки цветения по сравнению с аборигенным T. asiaticus L. [2, с. 37; 14, p. 460]. В результате 
здесь они не подвергаются заражению специализированными опылителями-семяедами 
рода Chiastocheta Pokorny (Diptera) [16, p. 1—2], поэтому учет семенной продуктивности 
дальневосточных видов при интродукции в Западную Сибирь можно проводить класси-
ческими методами, не учитывающими влияние энтомовредителей [3, с. 830]. У этих ви-
дов главный побег возобновления заканчивается одиночным цветком, кроме того, плоды 
могут образовываться на побегах обогащения  второго и третьего порядка, которые по 
времени развития являются силлептическими по отношению к главному (побегу первого 
порядка) [5, с. 61—63].

Цель работы — определить показатели семенной продуктивности гибрида T. lede-
bourii × T. chinensis, провести сравнительный анализ гибридного потомства с родитель-
скими видами.

Материал и методики исследования
Изучение семенной продуктивности проводилось на растениях из биоресурсной на-

учной коллекции USU № 440534 Центрального сибирского ботанического сада Сибир-
ского отделения РАН (г. Новосибирск). Семена Trollius chinensis были получены в 2005 г. 
из Германии (Universität Rostock, Bundesrepublik Deutschland), систематическое положе-
ние образцов было уточнено как T. chinensis subsp. macropetalus (Regel) Luferov, посколь-
ку цветки имеют весьма длинные лепестки до 30 мм, а листовки — длинные носики до 
5 мм [7, с. 8; 17, p. 141]. Семена T. ledebourii Rchb. var. polysepalus Regel et Til. получены в 
2004 г. из Забайкальского ботанического сада (г. Чита). Искусственная гибридизация про-
водилась после уточнения систематической принадлежности растений, при дальнейшем 
изложении результатов подвидовая таксономия не используется. Учитывалась семенная 
продуктивность родительских видов именно на тех генетах, от которых было получе-
но гибридное потомство. Возрастные состояния определялись согласно литературным 
источникам [8, с. 7—10].

Потенциальная семенная продуктивность (ПСП) и фактическая семенная продук-
тивность (ФСП) определялись по методике И. В. Вайнагий [3, с. 828—830], в качестве 
учетной единицы были выбраны плоды согласно современным исследованиям, посвя-
щенным семенной продуктивности Trollius [19, p. 4769]. Общее число семян в плодах 
(число семяпочек) является потенциальной семенной продуктивностью, а число разви-
тых семян — фактической. Поскольку продуктивность плодов на побегах обогащения 
первого и второго порядка может различаться, в сравнительном анализе показатели под-
считывались отдельно для разных порядков. 

Определение соответствия данных нормальному распределению выполнялось с ис-
пользованием критерия Шапиро — Уилка, который подходит для небольших выборок [4, 
с. 12—16]. Расчеты  проводились по формуле (ГОСТ ИСО 5479-2002):
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Значения Wtab, ak находились по таблицам ГОСТ ИСО 5479-2002.
Если Wf  ≥ Wtab, распределение считается нормальным.
Вычисления выполнялись в программах MS Exсel 2010 и STATISTICA 10.
Сравнение параметров семенной продуктивности проводилось с использованием 

критерия Манна — Уитни (U), который применяется для двух независимых между со-
бой групп при неизвестном или отличном от нормального распределении признака [1,  
с. 129—130; 11, с. 49—55].

При n1 ≠ n2 рассчитываются 2 значения U1 и U2 по формуле [1, с. 55]:

где n1 — число измерений в выборке 1; n2 — число измерений в выборке 2; Тх — большая 
из двух ранговых сумм; nх — число измерений в группе (выборке) с большей суммой 
рангов.

С табличным значением сравнивается наименьший показатель U. Чем меньше значе-
ние U фактического (или эмпирического), тем выше достоверность различий.

Результаты исследований
Гибридное потомство F1 от трех родительских пар T. ledebourii × T. chinensis было 

получено в 2010 г. В этом же году был проведен грунтовый посев свежесобранных семян. 
В генеративное состояние (g1) гибридные растения вступили в 2013 г.

Они характеризовались следующими признаками: длинные лепестки, как у T. chinensis 
(♂), желто-оранжевые цветки с чашелистиками, изогнутыми, как у T. ledebourii (♀), но с 
лепестками, направленными вверх, как у T. chinensis. Стилодии 1—2 мм, как у T. ledebou-
rii, или чуть длиннее, но носики более круто отогнуты наружу (рис. 1).

Рис. 1. Признаки цветков и плодов гибридов F1 T. ledebourii × T. chinensis
Fig. 1. Characters of flowers and fruits of T. ledebourii × T. chinensis F1 hybrids

В гибридном потомстве был проведен отбор на декоративность — выделены растения 
с самыми крупными цветками и получены семена F2 от отборных растений в результате 
свободного опыления. Семена были посеяны в грунт в 2013 г., а в 2016 г. 30% растений 
достигли онтогенетического состояния g1 и сформировали по одному генеративному по-
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бегу высотой 55—60 см с одиночным цветком. В результате повторного отбора в 2017 г. 
из них выделили 14 наиболее декоративных экземпляров с самым крупным и махровым 
цветком.

В 2018 г. эти растения перешли в онтогенетическое состояние g2, что морфологиче-
ски проявилось в появлении силлептических ветвей на главном генеративном побеге, в 
увеличении длины цветоносов и их количества на одну генету.

Оценка семенной продуктивности родительских и гибридных растений приведена 
в таблице 1. Семенная продуктивность гибридных экземпляров увеличивается за счет 
формирования большего числа листовок в плодах, в то время как количество семязачат-
ков в каждой листовке близко к таковым показателям у видовых экземпляров. Общее 
количество семязачатков (ПСП) в плодах, образовавшихся на побегах I и II порядка, у 
гибридных растений существенно выше, чем у видовых. Высокие показатели семенной 
продуктивности при межвидовой гибридизации позволяют предполагать наличие гете-
розисного эффекта гибридных растений, а также судить о близости видов T. chinensis 
и T. ledebourii. Примечательно, что в экспериментах A. Doroszewska [14, с. 462—463] с 
межвидовыми гибридами T. europaeus × T. chinensis все растения производили незначи-
тельное количество семян. В ее опыте со свободным опылением образовалось в среднем 
4,7 шт. развитых семян на листовку у T. chinensis, 2,5 шт. — у T. europaeus и промежуточ-
ные показатели — 4,3 шт. у их гибридов.

Таблица 1
Семенная продуктивность T. ledebourii, T. chinensis и их гибридного потомства

Table 1
Seed productivity of T. ledebourii, T. chinensis and their hybrids
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Плоды (многолистовки) на побеге I порядка

T. ledebourii 
average 36,10±3,55 10,37±0,22 377,80±41,40 338,10±36,33

87,65
limit 22—55 9—11 199—593 182—534

T. chinensis average 19,22±1,30 12,66±0,40 245,44±20,93 161,11±15,83
64,76

limit 12—26 11—14 132—136 73—215

T. ledebourii × 
T. chinensis

average 47,92±6,27 10,64±0,14 508,85±66,05 363,38±78,57
71,41

limit 21—84 9—11 221—910 91—850
Плоды (многолистовки) на побеге обогащения II порядка

T. ledebourii 
average 31,29±2,71 8,71±0,52 274,00±31,31 109,57±34,89

39,99
limit 25—43 6—10 164—416 0—236

T. chinensis
average 17,13±0,90 10,63±0,48 185,80±15,55 51,27±14,24

27,59
limit 12—23 7—13 92—260 0—147

T. ledebourii × 
T. chinensis 

average 33,34±2,47 10,21±0,30 307,48±30,25 190,68±32,39
62,01

limit 10—60 5—13 0—572 0—522

Как видно из таблицы 1, растения T. chinensis имеют наименьшую семенную про-
дуктивность по сравнению с остальными объектами изучения. Самый высокий процент 
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реализации семенной продуктивности (коэффициент семенификации) у T. ledebourii на 
побегах I порядка, самый низкий — у T. chinensis на побегах II порядка. В целом у видо-
вых экземпляров вклад плодов с побегов II порядка в реализацию семенной продуктив-
ности значительно ниже, чем с побегов I порядка (табл. 1), в то время как у растений T. 
ledebourii × T. chinensis различия по реализации семенной продуктивности побегов I и II 
порядка менее выражены.

Проверка распределения данных на нормальность является первым этапом анализа, 
определяющим выбор методов и критериев для сравнительного анализа. Гистограммы 
распределения основных показателей семенной продуктивности родительских видов и 
их гибридов представлены на рисунке 2. Гистограммы распределения значений у видо-
вых экземпляров отличаются от гистограмм их гибридных потомков. У гибридов рас-
пределение фактической и потенциальной семенной продуктивности имеет выраженную 
унимодальность, а наибольшая частота значений реальной семенной продуктивности 
приходится на минимальные показатели.

Тенденция к би-, тримодальности характеризует наличие неучтенных факторов, вли-
яющих на показатели семенной продуктивности. Визуальная оценка характера распреде-
ления показателей с помощью гистограмм позволяет предположить, что оно отличается 
от нормального. Поэтому целесообразно выполнить более точную проверку типов рас-
пределения показателей с использованием критерия Шапиро — Уилка. 

Рис. 2. Гистограммы распределения значений:
1 — число листовок в плодах I порядка T. ledebourii;
2 — число листовок в плодах II порядка T. chinensis;
3 — число выполненных семян в плодах I порядка потомков T. ledebourii × T. chinensis;
4 — число выполненных семян в плодах II порядка T. ledebourii; 
5 — число семяпочек в плодах I порядка T. chinensis;
6 — число семяпочек в плодах II порядка потомков T. ledebourii × T. chinensis. 
По оси y — частоты по Шапиро — Уилку
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Fig. 2. The histograms of the distribution: 
1 — number of follicles in the I order fruits of the T. ledebourii; 
2 — number of follicles in the II order fruit of the T. chinensis; 
3 — number of plump seeds in the I order fruit of the T. ledebourii × T. chinensis;
4 — number of plump seeds in the II order fruit of the T. ledebourii; 
5 — the total seeds in the I order fruit of the T. chinensis; 
6 — the total seeds in the II order fruit of the T. ledebourii × T. chinensis. 
The y-axis is the Shapiro — Wilk frequency

С использованием критерия Шапиро — Уилка было подтверждено, что некоторые 
из исследованных параметров имеют отличный от нормального характер распределения 
(табл. 2).

Таблица 2
Значения критерия Шапиро — Уилка по показателям семенной продуктивности плодов 

на побегах I и II порядков
Table 2

Values of the Shapiro — Wilk test in the characters of seed productivity of fruit on I and II orders shoots

Показатель
T. ledebourii T. chinensis Гибридное потомство

Wf Wtab Wf Wtab Wf Wtab

Кол-во листовок I 0,945 0,842 0,608* 0,829 0,886 0,866
Кол-во семян в листовке I 0,928 0,842 0,971 0,829 0,956 0,866
Общее кол-во семян I 0,957 0,842 0,964 0,829 0,896 0,866
Развитых семян I 0,942 0,842 0,926 0,829 0,856 0,866
Кол-во листовок II — — 0,958 0,881 0,969 0,929
Кол-во семян в листовке II — — 0,910 0,881 0,726 0,929
Общее кол-во семян II — — 0,928 0,881 0,951 0,929
Развитых семян II — — 0,857 0,881 0,845 0,929

* Полужирным шрифтом отмечены значения (Wf < Wtab), свидетельствующие о том, что гипотеза о 
нормальном распределении результатов испытаний отвергается.

При сравнительном анализе параметров с различным или неустановленным харак-
тером распределения классические методы сравнения двух выборок (t-критерий Стью-
дента, χ2 Пирсона) не дают надежного результата, поэтому был использован критерий 
Манна — Уитни. 

Достоверные различия показателей семенной продуктивности плодов на побегах I 
порядка родительских видов и их гибридного потомства установлены для следующих 
параметров (табл. 3):

- числа листовок, фактической и потенциальной семенной продуктивности для пары 
T. ledebourii / T. chinensis;

- числа листовок, потенциальной семенной продуктивности для T. chinensis / Гибрид-
ное потомство. 

Признаки плодов на побегах I порядка, по которым значения статистически не раз-
личаются:

- число листовок, фактическая и потенциальная семенная продуктивность для пары 
T. ledebourii / Гибридное потомство;

- реальная семенная продуктивность у T. chinensis / Гибридное потомство (табл. 4).
Также был проведен анализ признаков семенной продуктивности представителей 

рода Trollius на побегах обогащения II порядка и установлены достоверные различия для 
пар признаков (табл. 3): 
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- число листовок и потенциальная семенная продуктивность для пары T. ledebou-
rii / T. chinensis; 

- число листовок, фактическая и потенциальная семенная продуктивность для 
T. chinensis / Гибридное потомство. 

Признаки, по которым показатели семенной продуктивности на побегах обогащения 
II порядка статистически не различаются: число листовок, фактическая и потенциальная 
семенная продуктивность у пары T. ledebourii / Гибридное потомство (табл. 4).

Таблица 3
Достоверные различия показателей семенной продуктивности при р < 0,05

Table 3
Differences in seed productivity at p  < 0,05

Параметр

Анализируемые объекты

Сравнение показателей Un Сумма
рангов n Сумма

рангов
T. chinensis T. ledebourii

Число листовок I 9 47 10 143 Uf = 9∙10+10∙(10+1)/2–143=2; 
Uf ≤ Utab, (2 ≤ 20)

Кол-во выполненных 
семян I (ФСП I) 9 49 10 141 Uf ≤ Utab, (4 ≤ 24)

Общее количество 
семязачатков (ПСП I) 9 62 10 128 Uf ≤ Utab, (17 ≤ 24)

Число листовок II 15 120 7 133 Uf ≤ Utab, (0 ≤ 28)
ПСП II 15 138,5 7 114,5 Uf ≤ Utab, (18,5 ≤ 28)

T. chinensis Гибридное 
потомство

Число листовок I 9 47 13 206 Uf ≤ Utab, (2 ≤ 28)
ПСП I 9 54 13 199 Uf ≤ Utab, (9 ≤ 33)
Число листовок II 15 192,5 31 888,5 Uf ≤ Utab, (72,5 ≤ 161)
ФСП II 15 256,5 31 824,5 Uf ≤ Utab, (136,5 ≤ 161)
ПСП II 15 231 31 850 Uf ≤ Utab, (111 ≤ 161)

Таблица 4
Отсутствие различий показателей семенной продуктивности при р < 0,05

Table 4
Absence of seed productivity differences at p < 0.05

Параметр

Анализируемые объекты

Cравнение показателей UT. ledebourii Гибрид

n Сумма 
рангов n Сумма 

рангов
Число листовок I 10 104,5 13 171,5 Uf > Utab, (49,5 > 37)
ПСП I 10 102 13 174 Uf > Utab, (47 > 37)
ФСП I 10 131 13 145 Uf > Utab, (54 > 37)
Число листовок II 7 144 31 597 Uf > Utab, (101 > 64)
ФСП II 7 121 31 620 Uf > Utab, (93 > 64)
ПСП II 7 118 31 623 Uf > Utab, (90 > 64)

T. chinensis Гибрид
ФСП I 9 81 13 172 Uf > Utab, (36 > 33)
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Заключение
Таким образом, по потенциальной семенной продуктивности и количеству листовок 

в плодах на побегах I и II порядка гибридная форма (T. ledebourii × T. chinensis) ближе к 
материнскому виду T. ledebourii. Фактическая семенная продуктивность плодов первого 
порядка у гибридных растений имеет промежуточные значения и статистически не отли-
чается от родительских видов.

Большее сходство гибридной формы с продуктивно успешным видом T. ledebourii 
частично объясняется, предположительно, наличием спонтанного отбора, элиминирую-
щего наименее продуктивные экземпляры, а весьма высокая для межвидового гибрида 
семенная продуктивность позволяет сделать вывод о генетической близости родитель-
ских видов.

Использование критерия Манна — Уитни при непараметрическом характере распре-
деления показателей позволяет проверить, существует ли достоверная разница между 
выборками после проведения ранжирования сгруппированных данных и вычисления 
рангов, что особенно важно при статистических исследованиях, как правило, немного-
численных родительских и гибридных экземпляров.
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