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Аннотация. В статье приведены результаты исследования морфологической изменчивости листовых пла-
стинок Sanguisorba officinalis в популяциях, произрастающих в различных экологических условиях России и 
Казахстана. Анализируется вклад генетических факторов (плоидности) и абиотических факторов, таких как 
увлажнение, пространственное распределение, на формирование морфологических характеристик листьев. 
Целью работы является определение значимости этих факторов в формировании адаптивных или генетиче-
ски закрепленных признаков листьев. Исследование выявило, что наименьшая средняя площадь листовых 
пластинок наблюдается в популяциях, произрастающих в лугово-степных сообществах. Анализ корреляции 
Пирсона показал слабую обратную связь между высотным расположением популяций, длиной и площадью 
листовой пластинки, что может быть связано с сокращением продолжительности вегетационного периода 
на больших высотах. В то же время выявлена умеренная прямая связь между уровнем годовых осадков, дли-
ной, шириной листовой пластинки и ее площадью, указывающая на влияние доступности влаги на разме-
ры листьев. Сравнение диплоидных и тетраплоидных образцов S. officinalis показало, что длина, ширина и 
площадь листовых пластинок достоверно меньше у диплоидных образцов, по сравнению с тетраплоидными, 
что согласуется с данными других исследований, показывающих зависимость размеров вегетативных орга-
нов от уровня плоидности у представителей семейства Rosaceae. Выявленные корреляции между высотой 
произрастания, уровнем осадков и размерами листьев указывают на адаптивный характер морфологической 
изменчивости, в то время как различия между диплоидными и тетраплоидными образцами свидетельствуют 
о генетической детерминации размеров листьев.
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Summary. This article presents the results of a study of the morphological variability of Sanguisorba officinalis leaf 
blades in populations growing under different environmental conditions of Russia and Kazakhstan. The contribution 
of genetic factors (ploidy) and abiotic stressors, such as moisture and spatial distribution, to the formation of leaf 
morphological characteristics is analyzed. The aim of the study is to determine the significance of these factors in the 
development of adaptive or genetically determined leaf traits. The study revealed that the smallest average leaf blade 
area is observed in populations growing in meadow-steppe communities. Pearson correlation analysis revealed a weak 
inverse relationship between the altitudinal location of populations and leaf blade length and area, which may be due 
to the shorter growing season at higher altitudes. At the same time, a moderate direct relationship was found between 
annual precipitation, leaf blade length, width, and area, indicating the influence of moisture availability on leaf size. 
A comparison of diploid and tetraploid S. officinalis samples revealed that the length, width, and area of leaf blades 
were significantly smaller in diploid samples compared to tetraploid samples, which is consistent with data from other 
studies demonstrating a dependence of vegetative organ size on ploidy level in members of the Rosaceae family. The 
identified correlations between elevation, precipitation, and leaf size indicate an adaptive nature of morphological 
variation, while differences between diploid and tetraploid samples indicate genetic determination of leaf size.

Введение

Кровохлебка лекарственная (Sanguisorba 
officinalis L., Rosaceae Juss.) является широко рас-
пространенным многолетним травянистым рас-
тением, имеющим значительное лекарственное, 
кормовое и экологическое значение. Вид харак-
теризуется обширным ареалом, охватывающим 
умеренные зоны Евразии и Северной Америки, 
что обусловливает его произрастание в разно-
образных экологических условиях (Yuzepchuk, 
1941). Г. Нордборг рассматривал S. officinalis в 
составе сложного видового комплекса, включа-
ющего до 24 таксонов, и расширил представле-
ние о его ареале от Европы до Юго-Восточной и 
Южной Азии (Nordborg, 1967).

Широкая экологическая амплитуда 
S. officinalis часто сопровождается высокой сте-
пенью морфологической изменчивости, что 
хорошо известно для многих сложных в таксо-
номическом отношении видов (Tsukaya, 2007; 
Zhukova, 2020; Poljak, 2024).

Рядом исследователей (Royer, 2009; Xu, 2009; 
Souza, 2018; McKee, 2019) выявлено влияние раз-

личных условий окружающей среды, таких как 
температурный режим, количество осадков и 
изменение интенсивности солнечного света, на 
морфологию листьев растений. Некоторые ис-
следования показывают влияние воздействия 
окружающей среды на морфологические изме-
нения не только листьев, но и плодов растений 
(Soleimani, 2014; Kalaiev, 2020; Gao, 2022). Измен-
чивость, как генетическая, так и морфологиче-
ская, имеет решающее значение для адаптации, 
биоразнообразия и видообразования и нахо-
дится под влиянием нескольких эволюционных 
процессов, включая поток генов, генетический 
дрейф и естественный отбор (Ramel, 1998; Poljak, 
2024).

Sanguisorba officinalis не является исключени-
ем, и в разных частях ареала описаны формы, 
различающиеся по размерам растений, опуше-
нию, размерам и форме листьев и соцветий. Эта 
морфологическая пластичность создает суще-
ственные трудности для систематики и иденти-
фикации внутривидовых таксонов.

Листья данного вида характеризуются как 
непарноперистосложные, с нижней стороны 
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обычно сизоватые, бледно-зеленые, тусклые, по 
форме продолговато-яйцевидные, края листоч-
ков пильчато-зубчатые. Прикорневые листья 
собраны в розетку, это обусловлено короткими 
междоузлиями побега. Листочки имеют серд-
цевидное основание. Края листочков более или 
менее плотно изрезаны, глубоко или неглубоко, 
а иногда только выемчатые (Nordborg, 1966).

Согласно литературным данным, для 
S.  officinalis характерна цитологическая вариа-
бельность, и зарегистрированы три основных 
уровня плоидности: диплоидный, тетраплоид-
ный и октоплоидный (Larsen, 1959; Nordborg, 
1963). Было замечено, что октоплоиды нередко 
имеют двойные зубцы на листовых пластинах 
(Nordborg, 1963). Для S. officinalis приводятся 
числа хромосом 2n = 14, 28, 56 (Mishima et al., 
2002).

Если опираться на корреляцию зубчатости 
листочков с размером генома, то палеоботаниче-
ские данные свидетельствуют, что разные цито-
типы вида (тетра- и октоплоиды) существовали 
в европейском регионе еще в позднеледниковый 
период (Berglund, 1963). Ранние кариологические 
исследования отмечают, что малочисленные по-
пуляции с Крыма, значительно сокращающие 
ареал в последнее время, являются палеополи-
плоидами, а популяции сибирских и европей-
ских полиплоидов необходимо считать мезо- и 
неополиплоидами (Klitsov, 1981). Однако проис-
хождение современных изолированных популя-
ций требует дополнительного изучения. В част-
ности, остается открытым вопрос, являются ли 
все октоплоидные популяции генетически одно-
родными (Nordborg, 1967).

Определение плоидности рас-
тения и размера генома (значение 
C-value) методом проточной ци-
тометрии помогает решить ряд 
вопросов, связанных с гибриди-
зацией, явлением полиплоидии, а 
также выявлением субпопуляций. 
Исследования показывают, что 
анализ размера и состава генома 
может быть использован для бы-
строй дифференциации видов и 
популяций (Shapiro, 2003).

Эффективность применения 
метода проточной цитометрии 
была подтверждена в ряде популя-
ционных исследований, в частно-
сти, для разграничения видов рода 
Potentilla L. (Kechaykin, 2016). При 

изучении плоидности 13 видов из рода Potentilla 
наблюдалось увеличение уровня плоидности (от 
диплоидии к тетра- и гексаплоидии) при одно-
временном значительном уменьшении размера 
моноплоидного генома. Эта тенденция соот-
ветствует общей теории эволюции генома по-
крытосеменных растений, направленной на его 
уменьшение (Soltis et al., 2003). Кроме того, при-
менение данного метода оказалось продуктив-
ным для разрешения сложных таксономических 
проблем, таких как классификация таксонов в 
пределах рода Medicago L. (Rim, 2016).

Целью данной работы является определение 
значимости генетических (плоидности) и абио-
тических факторов в формировании адаптив-
ных или генетически закрепленных признаков 
листьев вида S. officinalis в популяциях из разных 
регионов России и Казахстана.

Материалы и методы

В нашей работе был проведен морфологиче-
ский и цитогенетический анализ 10 популяций, 
по 10 образцов в каждой, из разных регионов 
России и Казахстана. На рисунке 1 представлены 
местоположения изученных популяций; харак-
теристика экотопов приведена в таблице 1. Сбор 
образцов листьев произведен в 2022–2023  гг. в 
фазу цветения – макростадия 6 по классифи-
кации фенологического развития (Meier, 2018), 
при этом в исследовании использованы прикор-
невые листья генеративных особей. Для морфо-
метрии были отобраны только полностью раз-
вернутые, зрелые листья здоровых особей без 
видимых признаков повреждений или болезней.

Рис. 1. Местоположение изученных популяций Sanguisorba officinalis.
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Значения годовых уровней осадков были 
получены из многолетних метеорологических 
данных, специализированных массивов для 
климатических исследований Всероссийского 
научно-исследовательского института гидроме-
теорологической информации – Мировой центр 
данных (ВНИИГМИ – МЦД) (Veselov, 2023). 

Для морфометрических исследований были 
использованы изображения листьев, получен-
ные с помощью системы документации Microtek 
ObjectScan 1600 (Тайвань, Китай). С помощью 
программы PhotoM 1.21 произведены следую-
щие измерения: максимальные длина и ширина, 
а также общая площадь поверхности листовой 
пластинки (Chernigovskiy, 2003). Для установле-
ния уровня плоидности в нашем исследовании 
был использован метод проточной цитометрии, 
который успешно зарекомендовал себя при мас-
совых исследованиях процессов полиплоидии 
кровохлебки S. minor Scop. (Peel et al., 2009). Для 
анализа использовались те же высушенные об-
разцы листьев, что и для морфометрического 
анализа, по 10 образцов из каждой популяции. 
Для определения уровня плоидности S. officinalis 
использовали протокол, приведенный ранее в 
работе М. Скапцова и др. (Skaptsov et al., 2024). 

Для измерения содержания ДНК использова-
ли 24 гистограммы с минимальным значением 
CV пиков (не более 5 %). Образцы измельчали со 
стандартом с помощью лезвия в буфере LB01, со-
держащем пропидий йодид (50 мкг/мл), РНКазу 
(50 мкг/мл) и 12 мМ тиосульфат натрия (Doležel 
et al., 1992; Skaptsov et al., 2024). Суспензию ядер 
фильтровали через нейлоновый фильтр с разме-
ром пор 30 мкм. Анализы проводили на проточ-
ном цитометре Cytoflex (Beckman Coulter, Inc.). 
Гистограммы визуализировали и обрабатывали с 
помощью программного обеспечения CytExpert 
(Beckman Coulter, Inc.). В качестве внутреннего 
стандарта использовали Secale cereale ‘Tatyana’, 
2C = 16,19 пг и Pisum sativum ‘Ctirad’, 2C = 9,09 пг 
(Doležel et al., 1998; Skaptsov et al., 2024). 

Статистический анализ морфологических 
данных производился в программной среде R 
v4.4.3 (R Core Team, 2024). В данной работе для 
анализа различий между группами был приме-
нен комбинированный статистический подход с 
использованием критерия Уилкоксона в случае 
сравнения между диплоидами и тетраплоидами 
(функции ggviolin и stat_compare_means, пакет 
‘ggpubr’) (Kassambara, 2023), t-критерия Уэлча 
(функция t.test, пакет ‘stats’) и пост-хок теста 

Таблица 1. Местонахождение популяций Sanguisorba officinalis

Номер  
популяции Местонахождение Координаты Экологическая  

приуроченность

Pop1 Россия, Красноярский край, с. Кураги-
но, пойма р. Туба N53.896657°, E92.739399° Пойменный луг

Pop2 Россия, Красноярский край, Шарыпо-
вский р-н, 2 км севернее с. Парная N55.300501°, E89.236544° Разнотравный редкий 

березняк, степной склон

Pop3

Россия, Респ. Тыва, Пий-Хемский р-н, в 
29 к северо-востоку от г.Туран, Запад-
ный Саян, отроги хребта Таскыл, левый 
приток Ожу, ур. Камыскал

N52.142022°, E93.921270°
Тополево-ивовый пой-
менный лес, разнотрав-
ноосоковый луг

Pop4 Россия, Тыва, Барун-Хемчикский ко-
жуун, долина р. Алаш N51.36449°, E90.48471° Березовый пойменный 

лес, разнотравный луг

Pop5 Россия, Кемеровская область, долина 
р. Кия N55.962494°, E87.953676° Пойменный луг

Pop6 Россия, Республика Алтай, п. Манже-
рок N51.833978°, E85.758388° Пойменный луг

Pop7 Россия, Алтайский край, Солонешен-
ский р-н, близ устья ручья Казазаева N51.366667°, E84.583333° Пойменный луг, раз-

нотравный склон

Pop8 Россия, Алтайский край, Усть-Пристан-
ский р-н, 3 км южнее с. Брусенцево N52.40955°, E83.45288° Разнотравный луг

Pop9 Казахстан, Алматинская область, Уй-
гурский р-н N43.327769°, E80.320029° Остепненный луг

Pop10 Казахстан, Восточно-Казахстанская 
область, близ р. Чар N49.241649°, E81.769209° Остепненный луг
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Тьюки (функция TukeyHSD, пакет ‘stats’) (Miller, 
1981; Yandell, 1997). Для попарного сравнения по 
всем популяциям был использован t-критерий 
Уэлча, обеспечивающий корректную оценку 
статистической значимости различий средних 
без требования гомоскедастичности. Для кор-
реляционного анализа использовалась функция 
corr.test, пакет ‘psych’ (Revelle, 2025).

Результаты и их обсуждение

Исследуемые популяции S. officinalis распо-
лагались в разных экологических условиях, ко-
торые характеризовались различиями в увлаж-
нении, плодородии почв и пространственном 
распределении. Это позволило проанализиро-
вать вклад как генетических факторов (плоид-
ности), так и абиотических факторов в морфо-
логическую изменчивость листовых пластинок 
вида. Нами проанализированы цитогенетиче-
ские признаки (плоидность) в связи с морфо-
логическими характеристиками листовой пла-
стинки (длина, ширина, соотношение длины к 
ширине, площадь) (табл. 2).

Метод проточной цитометрии позволяет 
измерять содержание ДНК и считается наибо-
лее удобным инструментом для быстрого скри-
нинга плоидности (Doležel et al., 1998; Ochatt, 
2008). Среди изученных популяций нами были 
выявлены две группы плоидности: диплоидные 
и тетраплоидные. Диплоиды выявлены в попу-
ляциях Pop3, Pop9, Pop10, что не совсем соотно-

сится с морфологическими данными. Согласно 
расчетам, в точке Pop3 была отмечена площадь 
листовой пластинки, характерная для тетра-
плоидных образцов. Кроме плоидности, были 
рассчитаны значения содержания ДНК рав-
ные 1,889  ±  0,081  пг для диплоидных растений 
S. officinalis и 3,311 ± 0,098 пг для тетраплоидных 
образцов соответственно (рис. 2, табл. 2). 

Существуют кариологические исследова-
ния диплоидных и полиплоидных популяций 
S.  officinalis с параллельным проведением ана-
лиза дубильных веществ, таких как полифено-
лы и танины (Klitsov, 1981), при этом корреля-
ция между уровнем плоидности и количеством 
синтезированных дубильных веществ не была 
заметна, и авторами было рекомендовано ис-
пользование как диплоидных 2n = 14, так и те-
траплоидных растений 2n = 28 в качестве лекар-
ственного сырья в равной степени. Диплоидные 
образцы были обнаружены в восточных частях 
ареала вида – Приморье, Камчатка; и на южной 
границе – Джунгарский Алатау. Тетраплоидные 
популяции в свою очередь занимали централь-
ное положение внутри ареала вида и были об-
наружены в Сибири и Европе. Автор подчер-
кивает, что репродуктивная изоляция между 
диплоидами и тетраплоидами, вызванная ба-
рьером нескрещиваемости, а также отсутствие 
у этих групп четких морфологически различных 
форм, не является достаточным основанием для 
их видового разграничения (Klitsov, 1981). 

Таблица 2. Параметры листовых пластинок в популяциях Sanguisorba officinalis
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Pop1 320 507 45,00 14,93 19,90 25,67 2,37 23,85 82,54 35,54 Тетраплоид
Pop2 565 509 28,00 21,49 10,50 24,69 2,70 16,14 24,05 45,11 Тетраплоид
Pop3 670 341 36,00 11,11 18,10 24,22 2,12 29,06 59,51 26,90 Диплоид
Pop4 950 230,6 31,80 15,39 19,10 15,50 1,69 16,64 58,44 22,96 Тетраплоид
Pop5 340 442,7 43,30 23,35 14,30 33,63 3,21 31,80 57,30 55,15 Тетраплоид
Pop6 450 631,9 26,00 22,13 15,50 18,56 1,69 14,63 38,91 35,60 Тетраплоид
Pop7 440 596 45,20 20,06 28,30 11,43 1,59 10,64 128,08 27,64 Тетраплоид
Pop8 220 461 34,30 14,68 13,20 24,17 2,68 18,09 38,99 32,82 Тетраплоид
Pop9 1143 182 21,80 27,93 9,50 27,74 2,41 34,89 18,24 38,54 Диплоид

Pop10 447 182 16,00 9,77 10,60 16,16 1,53 10,40 17,37 31,19 Диплоид
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У представителей семейства Rosaceae доста-
точно часто наблюдается зависимость размеров 
вегетативных органов от уровня плоидности 
(Vamosi, 2006). Так, у триплоидов яблонь, по срав-
нению с диплоидами, размеры листьев, цветков, 
плодов, устьиц и пыльцевых зерен в среднем 
были значительно больше (Podwyszynska, 2016), 
а тетраплоидные растения Sorbus pohuashanensis 
(Hance) Hedl.,  по сравнению с диплоидными, 
имели значительные различия в высоте расте-
ний, морфологии листьев (ширине апикально-
го листочка, ширине срединного листочка) и 
диаметре среднего черешка (Zhang et al., 2023). 
A. Роуси исследовал 19 различных морфологи-
ческих признаков Potentilla anserina L. и не об-
наружил существенных различий между тетра-
плоидами и гексаплоидами по большинству из 

них (Rousi, 1965). Единственным вегетативным 
признаком, потенциально полезным для разли-
чения двух рас, было соотношение длины и ши-
рины конечной доли пластинки листа.

В нашем исследовании при сравнении двух 
групп S. officinalis (диплоидной и тетраплоид-
ной) на основе критерия Уилкоксона при р ≥ 0,05 
статистически значимых отличий не наблюда-
лось по соотношению длины к ширине листо-
вой пластинки (рис. 3). При этом длина, шири-
на и площадь листовых пластинок достоверно 
меньше у диплоидных образцов S. officinalis по 
сравнению с тетраплоидными. По результатам 
критерия Тьюки наблюдалась такая же картина.

Также, полученные нами результаты под-
тверждают данные о том, что диплоидные особи 
находятся на границе ареала S. officinalis (рис. 1). 

Рис. 2. Примеры гистограмм Sanguisorba officinalis (S.o.) диплоидных (А, Б) (Pop3) и тетраплоидных образцов 
(В, Г) (Pop6). Внутренний стандарт: S.c. – Secale cereale; P.s. – Pisum sativum.
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Немаловажным вопросом является выявле-
ние воздействия абиотических факторов на раз-
меры вегетативных органов растений. В работе 
Я. Тао с соавт. исследована реакция 18 функци-
ональных признаков листьев у шести видов тра-
вянистого подлеска, таких как Vicia sepium  L., 
Potentilla chinensis Ser., Polygonum divaricatum L., 
Agrimonia pilosa Ledeb., Geum aleppicum Jacq., 
S. officinalis, в составе молодых и зрелых насажде-
ний лиственницы при подкормке азотсодержа-
щими удобрениями в течение 12 лет, которая 
оказала незначительное влияние на анатомиче-
ские признаки и площадь листьев S. officinalis 
(Tao, 2023). Таким образом, минеральное пита-
ние, по-видимому, не является фактором, детер-
минирующим размеры листьев S. officinalis.

В исследованиях влияния условий произ-
растания на морфологию вегетативных орга-
нов было выявлено, что большее затенение в 
условиях высокого и плотного растительного 
покрова S. officinalis приводит к образованию 

более крупных листьев на вегетативных особях 
по сравнению с местообитаниями с редкой рас-
тительностью, однако те же условия не приводят 
к увеличению размеров прикорневых листьев у 
генеративных особей (Stoianov, 2012). При этом 
вопрос, является ли размер листьев адаптивной 
особенностью или генетически закрепленным 
признаком, ранее не был прояснен.

В результате проведенного исследования 
нами выявлена наименьшая средняя площадь 
листовых пластинок S. officinalis в популяциях 
Pop2 (Россия, Красноярский край), Pop9 (Респу-
блика Казахстан), Pop10 (Республика Казахстан), 
произрастающих в степных и лугово-степных 
сообществах (табл. 1, 2), что, по-видимому, свя-
зано с режимом увлажнения. 

Для выявления связей параметров листовых 
пластинок с абиотическими факторами среды – 
высотой над ур. м. и годовыми осадками, нами 
использован коэффициент корреляции Пир-
сона (r) (табл. 3). Для каждого коэффициента 

Рис. 3. Сравнительный анализ диплоидных и тетраплоидных образцов S. officinalis на основе критерия Уил-
коскона: А – длина листовой пластинки; Б – ширина листовой пластинки; В – соотношение длины к ширине 
листовой пластинки; Г – площадь листовой пластинки.

Таблица 3. Степень связи абиотических факторов с параметрами листовой пластинки  
Sanguisorba officinalis

Высота над уровнем моря Годовые осадки
Длина листовой пластинки –0,356 0,465
Ширина листовой пластинки –0,160* 0,382
Соотношение Д/Ш листовой пластинки –0,144* 0,082*
Площадь листовой пластинки –0,235 0,423

Прим.: * – p-value ≥ 0,05, коэффициенты корреляции не являются статистически значимыми.
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определялся уровень значимости, а результат 
считали достоверным при p-value ≤ 0,05. В ре-
зультате нами выявлена слабая обратная связь 
(–0,235÷0,356) между высотным расположением 
популяций, длиной и площадью листовой пла-
стинки, при этом наблюдалась умеренная пря-
мая связь (0,382–0,465) между уровнем годовых 
осадков, длиной, шириной листовой пластинки 
и ее площадью. Это позволяет предположить, 
что водный режим играет более значимую роль 
в формировании листа, чем высота над уровнем 
моря, по крайней мере, в исследованных попу-
ляциях S. officinalis.

Заключение

Результаты корреляционного исследования 
указывают на то, что размеры листовых пласти-
нок S. officinalis зависят как от экологических 
факторов, так и от уровня плоидности. Влияние 
высоты над уровнем моря оказывает слабое об-
ратное воздействие на размеры листьев, что, ве-
роятно, связано с сокращением вегетационного 
периода. В то же время количество осадков по-
ложительно коррелирует с размерами листовых 

пластинок, что указывает на важность водного 
режима для формирования листьев.

Сравнение диплоидных и тетраплоидных ци-
тотипов S. officinalis выявило, что представители 
с более высоким уровнем плоидности характе-
ризуются большей длиной, шириной и площа-
дью листьев. Это согласуется с литературными 
данными о влиянии плоидности на размеры ор-
ганов у растений семейства Rosaceae. 

Полученные результаты позволяют предпо-
ложить, что морфологическая изменчивость ли-
стовых пластинок S. officinalis является резуль-
татом взаимодействия генетических факторов 
(плоидность) и условий среды (высота, осадки). 
Размеры листьев могут рассматриваться как 
адаптивная реакция на условия окружающей 
среды, направленная на оптимизацию фотосин-
тетической активности и выживаемость в раз-
личных экологических нишах. 
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