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Изучен генетический полиморфизм в популяциях двух однолетних ксеро-галофитов сем. Chenopo-
diaceae – Atriplex tatarica и Sedobassia sedoides, произрастающих на почвах с разным уровнем влажно-
сти и содержания ионов натрия и калия. Обнаружена тенденция снижения процента полиморфных
локусов у A. tatarica по мере увеличения засоления почвы и повышение уровня наблюдаемой гете-
розиготности в популяциях S. sedoides с ростом содержания калия в почве. Связи между параметра-
ми генетической изменчивости и влажностью почвы у изученных видов не наблюдалось. Дефицит
калия является стрессовым фактором как на физиологическом, так и на популяционно-генетиче-
ском уровнях для S. sedoides. Механизмы контроля поглощения натрия и стабильности ионного го-
меостаза, а также высокий уровень гомозиготности указывают на усиление черт стрессустойчиво-
сти у данного однолетника.
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Генетическое разнообразие популяции опре-
деляет ее устойчивость, способность к адаптации
и возможность выживания в изменяющихся
условиях среды. Существует немало примеров
влияния изменчивости окружающей среды на ге-
нетическое разнообразие и генетическую диффе-
ренциацию популяций [1–4]. В различных усло-
виях окружающей среды локальные стрессовые
факторы могут “корректировать” основную ге-
номную структуру, тем самым способствуя мест-
ной адаптации. Степень локальной адаптации во
многом определяется взаимодействием между от-
бором и потоком генов между популяциями по
экологическим градиентам [5, 6]. Как известно,
уровень доступной воды в почве и ее содержание
в тканях растений зависят от количества ионов
натрия и калия в почве и их аккумуляции расте-
ниями. Высокие концентрации солей в почве на-
рушают гомеостаз водного потенциала и распре-
деления ионов как на клеточном уровне, так и на
уровне целого растения [7].

Разные виды ксеро-галофитов и галофитов от-
личаются по способности и динамике накопле-
ния соли в надземной части растений [8, 9]. В ре-
зультате проведенных нами ранее исследований
ксеро-галофитов сем. Chenopodiaceae в есте-
ственных условиях обитания выявлены различ-
ные биохимические протекторные стратегии со-
леустойчивости. К первой группе можно отнести
галофиты с зависимым от содержания натрия в
почве соленакоплением в побегах (Atriplex tatarica).
Для данной группы характерно значительное на-
копление пролина, особенно у интенсивно расту-
щих растений, т.е. обитающих в относительно
благоприятных условиях. Ко второй группе отно-
сятся растения с независимым от почвенного за-
соления накоплением соли в побегах (Sedobassia
sedoides), т.е. способных аккумулировать ионы
Na+ даже при небольшом засолении и поддержи-
вать их стабильную концентрацию в растениях. У
данного вида наблюдалось сравнительно высокое
общее содержание флавоноидов в побегах, кото-
рое положительно коррелировало с количеством
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ионов калия в тканях [7]. Оба однолетние виды
произрастают на умеренно засоленной и сухой
почве и характеризуются наибольшими различи-
ями в накоплении биомассы (до 10 раз) в опти-
мальных и пессимальных местах обитания, что
свидетельствует о рудеральной стратегии адапта-
ции данных видов. Влияние таких локальных
экологических стрессов, как дефицит воды и за-
соление почвы, на разнообразие и структуру по-
пуляции ксеро-галофитов до сих пор изучено не-
достаточно.

Цель данной работы – изучение влияния поч-
венных свойств (влажности почвы, содержания
ионов натрия и калия) на популяционно-генети-
ческие характеристики (внутри- и межпопуляци-
онный полиморфизм) двух однолетних ксеро-га-
лофитов – Atriplex tatarica и Sedobassia sedoides
(Chenopodiaceae) с разными стратегиями солена-
копления (солеустойчивости).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Для исследования были выбраны два типич-

ных однолетних ксеро-галофита сем. Chenopodi-
aceae: лебеда татарская Atriplex tatarica L. (синони-
мы A. laciniata L., A. sinuata Hoffmn, A. veneta Wild.),
однолетний факультативный галофит, ксерофит
[10], рудерал, космополит с С4 НАД-МЭ типом фо-
тосинтеза [11], перекрестно-ветроопыляемое расте-
ние, число хромосом 2n = 18, 36 [12]; бассия очитко-

видная Sedobassia sedoides (Pall.) Aschers. (синоним
Bassia sedoides, Echinopsilon sedoides), однолетний
факультативный галофит, ксерофит, кормовое
растение, тип фотосинтеза промежуточный –
С3-С4 НАДФ-МЭ [13], перекрестно-ветроопыля-
емое растение, число хромосом 2n = 18 [14].

Растительный материал был собран в 8 попу-
ляциях Atriplex tatarica и Sedobassia sedoides (Che-
nopodiaceae) на участках с разным уровнем содер-
жания ионов натрия, калия и влажности почвы на
территории Южного Урала (табл. 1).

Семена и надземные части растений A. tatarica
были собраны в трех популяциях из растительных
сообществ № 1, 2 и 3, в которых изученный вид
доминировал (см. табл. 1). Данные сообщества,
возможно, представляют одну из последних ста-
дий деградации степных пастбищ, так как в их
сложении большую роль играют виды класса
Рolygono-Artemisietea austriacae. Доля A. tatarica в
составе сообществ соответствовала 40–50%, ко-
личество растений в популяциях >100.

Семена и надземные части растений S. sedoides
были собраны в пяти популяциях из раститель-
ных сообществ № 4–8. Вид доминировал (доля в
составе сообщества 30%, количество растений в
популяции >100) только в одном растительном
сообществе (№ 6), которое относится к присель-
ным территориям и подвергается выпасу. В его
сложении также участвуют виды соленых почв

Таблица 1. Координаты, характеристика растительных сообществ и водно-солевой режим почвы в местах про-
израстания Atriplex tatarica и Sedobassia sedoides

№ попу-
ляции

Координаты 
популяций

Классы 
растительных сообществ

Доля вида в 
сообществе, %

Влажность 
почвы, %

Содержание 
Na+ в почве, 

ммоль/г

Содержание 
K+ в почве, 

ммоль/г

Atriplex tatarica
1 N 52°09.897′

E 58°32.522′
Рolygono-Artemisietea 
austriacae

50 (доминант) 4.5 ± 0.5 0.023 ± 0.001 0.0011 ± 0.0001

2 N 52°09.897′
E 58°32.522′

Рolygono-Artemisietea 
austriacae

40 (доминант) 1.2 ± 0.4 0.035 ± 0.014 0.0011 ± 0.0001

3 N 51°51.218′
E 58°13.646′

Рolygono-Artemisietea 
austriacae

40 (доминант) 10.3 ± 0.4 0.006 ± 0.001 0.0062 ± 0.0014

Sedobassia sedoides
4 N 52°00.891′

E 58°26.690′
Halimiono verruciferae-
Puccinellietum tenuissimae

ед. 7.1 ± 1.4 0.019 ± 0.005 0.0014 ± 0.0002

5 N 52°00.891′
E 58°26.690′

Festuco-Puccinellietea <10 11.7 ± 3.0 0.071 ± 0.023 0.0025 ± 0.0003

6 N 52°01.186′
E 58°28.179′

Festuco-Puccinellietea 30 (доминант) 6.4 ± 0.7 0.134 ± 0.044 0.0047 ± 0.0010

7 N 52°09.897′
E 58°32.522′

Рolygono-Artemisietea 
austriacae

10 4.5 ± 0.5 0.023 ± 0.001 0.0011 ± 0.0001

8 N 51°56.848′
E 58°23.344′

Festuco-Puccinellietea <10 3.0 ± 1.3 0.090 ± 0.077 0.0101 ± 0.0045
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класса Festuco-Puccinellietea. В составе двух дру-
гих растительных сообществ (№ 5, 8) класса Fes-
tuco-Puccinellietea доля S. sedoides была <10%.
В растительном сообществе с доминированием
A. tatarica (класс Рolygono-Artemisietea austriacae)
доля S. sedoides была равна 10%. Размеры популя-
ций S. sedoides в данных растительных сообще-
ствах составили 50–100 особей. В растительном
сообществе с доминированием Halimione verruci-
fera (№ 4) на влажных солончаках встречались
только единичные растения S. sedoides (15 расте-
ний в популяции).

Уровень содержания ионов натрия (Na+) и ка-
лия (K+) в верхнем горизонте (0–20 см) почвы и над-
земной биомассе растений (листья, зеленые побеги)
определяли в водной вытяжке пробы (100 мг) на
атомно-абсорбционном спектрометре (Hitachi 207,
Japan), для измерения влажности почвы пробы
высушивали сутки при 105°C.

Материалом для исследований послужили се-
мена, собранные с 10–25 отдельных растений
каждой популяции. Для анализа семена замачи-
вали в воде в течение 12 ч до набухания, затем
для экстракции ферментов зародыши гомогени-
зировали в 80 мкл буфера: EDTA, KCl, MgCl2,
TRITON, PVP, Трис-HCl. Разделение энзимов
проводили в 10%-ном крахмальном геле с ис-
пользованием двух буферных систем [15]: 1) элек-
тродный буфер – Трис, лимонная кислота,
pH 8.0; гелевый буфер – 10 мл электродного бу-
фера, 90 мл Н2О, pH 8.0; 2) электродный буфер –
борная кислота, NaOH, pH 8.2; гелевый буфер –
Трис, лимонная кислота, pH 8.7. Электрофорез
проводили в течение 4–6 ч при следующих усло-
виях: 1) буферная система – 90 В, 40–50 мА;
2) буферная система – 210 В, 70–80 мА при темпе-
ратуре 5°С. Анализировали 8 ферментов: глутамат-
оксалоацетаттрансаминаза (GOT, E.C. 2.6.1.1), диа-
фораза (DIA, E.C. 1.6.99), глутаматдегидрогеназа
(GDH, E.C. 1.4.1.2), супероксиддисмутаза (SOD,
1.15.1.1), глюкозо-6-фосфатдегидрогеназа (G6PD,
E.C. 1.1.1.49), 6-фосфогюконатдегидрогеназа (6PGD,
1.1.1.44), малатдегидрогеназа (MDH, 1.1.1.37), ма-

лик энзим (Me, 1.1.1.40). Гистохимическое окра-
шивание ферментов и генетическую интерпрета-
цию осуществляли по методу Гончаренко с соавт.
[16] с некоторыми модификациями. На гелях с
образцами A. tatarica не было замечено зимо-
грамм (по димерным белкам), характерных для
тетраплоидных организмов, поэтому генетиче-
скую интерпретацию проводили как для дипло-
идных растений. Для оценки уровня генетиче-
ской изменчивости рассчитывали следующие
показатели: долю полиморфных локусов (Р),
среднее число аллелей на локус (А), среднюю на-
блюдаемую (Но) и ожидаемую (Не) гетерозигот-
ности. Для анализа структуры популяций и по-
тока генов использовали коэффициенты F-ста-
тистики Райта (Fis, Fit, Fst) и Nm [17] в программе
POPGENE 1.32 [18].

РЕЗУЛЬТАТЫ
Нами был изучен генетический полиморфизм

в популяциях двух однолетних ксеро-галофитов
сем. Chenopodiaceae (Atriplex tatarica и Sedobassia
sedoides), произрастающих на почвах с разным
уровнем влажности и содержания ионов натрия и
калия (см. табл. 1). На исследуемой территории
влажность почвы была очень низкой и не превы-
шала 12%. Содержание натрия в почве колебалось
в больших пределах – от 0.01 до 0.13 ммоль/г, ка-
лия было в 10 раз меньше (0.001–0.010 ммоль/г).

В данных условиях A. tatarica характеризуется
наибольшим генетическим полиморфизмом (Р =
= 64.1%, He = 24.7%, Ho = 7.8%) среди изученных
видов (табл. 2). Однако уровень наблюдаемой ге-
терозиготности почти в 3 раза ниже уровня ожи-
даемой гетерозиготности, что указывает на зна-
чительный дефицит гетерозигот в популяциях
(Fit = 0.703). При этом наибольший полиморфизм
обнаружен внутри популяций, и только 7.8% (Fst)
генетической изменчивости приходится на из-
менчивость между популяциями. Для популяций
S. sedoides характерны меньший генетический по-
лиморфизм (Р = 10%, He = 2.7%, Ho = 0.3%) и  -

Таблица 2. Генетические параметры видов Atriplex tatarica и Sedobassia sedoides

Параметры A. tatarica S. sedoides

Процент полиморфных локусов (P, %) 64.10 ± 11.72 10.00 ± 10.82
Среднее число аллелей на локус (A) 1.85 ± 0.08 1.16 ± 0.16
Наблюдаемая гетерозиготность (Ho, %) 7.80 ± 2.72 0.30 ± 0.41
Ожидаемая гетерозиготность (He, %) 24.70 ± 4.11 2.70 ± 3.15
Коэффициент инбридинга особи относительно субпопуляции (Fis) 0.678 0.882
Коэффициент инбридинга особи относительно целой популяции (Fit) 0.703 0.939
Показатель локальной подразделенности (Fst) 0.078 0.488
Поток генов (Nm) 2.944 0.263
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больший (94%) дефицит гетерозигот. При этом
наблюдается значительная дифференциация по-
пуляций – почти 50% общей изменчивости прихо-
дится на изменчивость между популяциями – при
слабом потоке генов (Nm < 1).

Анализ генетического разнообразия изучен-
ных видов по эдафическим градиентам – влаж-
ность почвы, содержание натрия и калия в почве –
показал снижение процента полиморфных локусов
у A. tatarica по мере увеличения засоления почвы

Рис. 1. Генетическое разнообразие двух однолетних ксеро-галофитов сем. Chenopodiaceae по градиентам содержания
ионов натрия (а) и калия (б) в почве, натрия (в, г) и калия (д, е) в тканях растений.
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(см. рис. 1а) и рост уровня наблюдаемой гетеро-
зиготности в популяциях S. sedoides с повышени-
ем содержания калия в почве (см. рис. 1б). Связь
между параметрами генетической изменчивости
и влажностью почвы у изученных видов не на-
блюдалась.

Так как основным механизмом солеустойчи-
вости (поддержание осмотического потенциала)
изученных видов является накопление ионов на-
трия в тканях, мы проанализировали взаимосвязь
уровня генетической изменчивости семян и со-
держания ионов натрия (как основного осмолита
и, если в избытке, токсического иона) и калия
(как жизненно важного иона) в материнских рас-
тениях. Оказалось, что оба однолетних вида –
A. tatarica и S. sedoides – при избытке натрия в тка-
нях формируют семена с меньшим процентом
полиморфных локусов (см. рис. 1в) и меньшим
уровнем наблюдаемой гетерозиготности в случае
S. sedoides (см. рис. 1г). Также у обоих однолетни-
ков наблюдается рост генетической изменчиво-
сти семян (Р – у A. tatarica и Ho – у S. sedoides) с
увеличением аккумуляции калия материнскими
растениями (см. рис. 1д, 1е).

ОБСУЖДЕНИЕ

Популяционно-генетический анализ двух од-
нолетних ксеро-галофитов сем. Chenopodiaceae
показал, что популяции Atriplex tatarica высоко
полиморфны, но слабо дифференцированы, что
не характерно для однолетних видов [19], и в то
же время имеют сходство с европейскими попу-
ляциями A. tatarica [20]. Значительный поток ге-
нов (Nm > 1.0) между популяциями уравновеши-
вает дрейф генов [17]. Популяции второго одно-
летника S. sedoides, произрастающего в схожих
условиях, наоборот, слабо полиморфны, но силь-
но дифференцированы, что более характерно для
однолетних видов. В популяциях обоих видов на-
блюдается значительное отклонение от равновесия
Харди-Вайнберга в сторону дефицита гетерозигот
(70–94%), что не свойственно для перекрестно-вет-
роопыляемых видов и может свидетельствовать о
давлении сильного стресса и, следовательно, дей-
ствии отбора в пользу гомозигот, лучше адапти-
рованных к экстремальным условиям [21].

Для всех галофитов необходим определенный
уровень засоления почвы для оптимального ро-
ста. Изученные виды встречаются при различном
диапазоне засоления: A. tatarica менее солеустой-
чивый вид и выдерживает небольшие концентра-
ции натрия (0.01–0.04 ммоль/г почвы) в почве,
тогда как S. sedoides встречается при большем диа-
пазоне содержания натрия (0.02–0.13 ммоль/г
почвы) (табл. 3). Разные виды галофитов отлича-
ются по способности и динамике накопления со-
ли в надземной части растений [8, 9]. Ранее нами

[7] было показано, что A. tatarica характеризуется
зависимым от содержания натрия в почве солена-
коплением. С этим согласуется выявленное сниже-
ние доли полиморфных локусов как при увеличе-
нии засоления почвы, так и при усилении аккуму-
ляции натрия в тканях растений (см. рис. 1а, 1в).

Как известно, ионы натрия не только играют
роль основного осмолита, но в больших количе-
ствах оказывают токсическое действие на расте-
ние в целом, что может отражаться на репродук-
тивной сфере и формировании семян [22]. В це-
лом для A. tatarica характерен широкий диапазон
аккумуляции ионов натрия и калия (коэффици-
ент вариации (CV) = 43–61%) и нестабильное от-
ношение Nа+/K+ (CV = 82%) (см. табл. 3), что
свидетельствует о слабой солеустойчивости.
Уменьшение доли полиморфных локусов у A. ta-
tarica по градиенту засоления, возможно, также
связано с функциональной ролью некоторых
изоферментов при токсическом действии натрия
на растение. Данное уменьшение наблюдается за
счет локусов, кодирующих ферменты глутаматде-
гидрогеназу (GDH) и глюкозо-6-фосфатдегидро-
геназу (G6PD), занимающих ключевые позиции
в функционировании и регуляции дыхательного
метаболизма в норме и при адаптации к стрессу
[23]. Эти ферменты связаны с регуляторными
точками двух основных дыхательных путей: дихо-
томического (гликолиз, цикл трикарбоновых
кислот (ЦТК)) и апотомического – окислительно-
го пентозофосфатного пути (ОПФП). Ключевым
ферментом ОПФП является G-6-PD, катализиру-
ющий первый окислительный, необратимый этап
этого цикла, на котором поток метаболитов пере-
распределяется и может быть направлен по глико-
литическому окислительному пути [24]. GDH ка-
тализирует реакцию восстановления α-кетоглу-
тарата до L-глутамата (в ЦТК), из которого может
образоваться целый спектр аминокислот, в том
числе пролин, который играет важную роль при
засухе и засолении [25]. У A. tatarica пролин на-
капливается в значительном количестве и выпол-
няет антиоксидантную функцию [7].

У S. sedoides имеются специфические механиз-
мы, обеспечивающие накопление соли в растени-
ях независимо от уровня засоления почвы [7].
Возможно, поэтому не обнаружено связи между
уровнем засоления почвы и уровнем генетиче-
ского полиморфизма. Для этого вида найдены
корреляции только между уровнем генетического
полиморфизма и содержанием ионов натрия в
тканях растений (см. рис. 1в, 1г). Очень низкий
уровень гетерозиготности свидетельствует о том,
что у S. sedoides преобладают определенные гомо-
зиготные генотипы, адаптированные к специфич-
ным условиям обитания, в частности по натриево-
калиевому балансу, и, вероятно, связанные с меха-
низмом поддержания ионного гомеостаза в тканях
растений. Растения S. sedoides способны поддер-
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живать относительно постоянное отношение
Na+/K+ и сумму ионов Na+ + K+ при узком диапа-
зоне накопления данных ионов (см. табл. 3.) не-
зависимо от уровня засоления почвы. При этом
наблюдается ограничение аккумуляции ионов
калия, а его дефицит в почве может приводить к
снижению роста (продуктивности) [7]. О стрессо-
вости дефицита калия для S. sedoides свидетель-
ствует и снижение уровня гетерозиготности в его
популяциях (см. рис. 1б, 1е).

Таким образом, в результате изучения генетиче-
ского полиморфизма в популяциях двух однолет-
них ксеро-галофитов сем. Chenopodiaceae – Atriplex
tatarica и Sedobassia sedoides, произрастающих на
почвах с разным уровнем влажности и содержания
ионов натрия и калия и характеризующихся раз-

ными стратегиями соленакопления, обнаружено
снижение процента полиморфных локусов у
A. tatarica по мере увеличения засоления почвы и
увеличение уровня наблюдаемой гетерозиготно-
сти в популяциях S. sedoides с повышением содер-
жания калия в почве. Связь между параметрами
генетической изменчивости и влажностью почвы
у изученных видов не наблюдалась. Оба однолет-
них вида при увеличении содержания натрия и
уменьшении количества калия в тканях форми-
руют семена с меньшим процентом полиморф-
ных локусов и меньшим уровнем наблюдаемой
гетерозиготности в случае S. sedoides. Причиной
низкого уровня генетической изменчивости S. se-
doides в популяциях может быть возможность
(преобладание) самоопыления, однако отсут-

Таблица 3. Эдафические, популяционно-генетические, физиологические и экологические характеристики ви-
дов Atriplex tatarica и Sedobassia sedoides

* Содержание ионов Na+ и K+ в почве и тканях растений дано в ммоль/г сухой массы. 
** CV – коэффициент вариации. 

*** Зависимость накопления ионов Na+ в наземной части растения от содержания ионов Na+ в почве.

Условия и параметры A. tatarica S. sedoides

Почвенные условия:
влажность, % 1.2–10.4 3.0–11.7

содержание* Na+ 0.01–0.04 0.02–0.13

содержание K+ 0.001–0.006 0.001–0.010

Физиологические параметры:

содержание Na+ в побегах, 
в скобках CV (%)**

0.93–2.27 (43) 2.20–2.82 (10)

содержание K+ в побегах,
в скобках CV (%)

0.31–0.97 (61) 0.47–0.86 (25)

Na+/K+, в скобках CV (%) 0.96–7.3 (82) 2.7–6.0 (34)

K+ + Na+, в скобках CV (%) 1.9–2.6 (17) 3.01–3.29 (4)

Механизм соленакопления***: Зависимый Независимый
диапазон аккумуляции ионов Широкий Узкий
сумма поглощенных ионов Непостоянная Постоянная

отношение Na+/K+ Нестабильное Стабильное

чувствительность К количеству Na+ К количеству K+

Популяционно-генетические параметры:
уровень полиморфизма Высокий Низкий
уровень изоляции популяций Низкий Высокий
поток генов Высокий Низкий

Эдафический фактор, влияющий 
на полиморфизм

Избыток Na+ на уровень Р95 Дефицит К+ на гетерозиготность

Экологические характеристики:
адаптивный потенциал Высокий Низкий
стрессовый фактор — Дефицит К+

стратегия адаптации Рудерал, космополит Рудерал, стресстолерант
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ствие связи между параметрами генетической из-
менчивости и плотностью популяций это не под-
тверждает.

Мы предполагаем, что больший уровень гете-
розиготности и слабая дифференциация популя-
ций A. tatarica могут свидетельствовать о большем
адаптивном потенциале данного вида по сравне-
нию с S. sedoides, а отсутствие связи с изученными
эдафическими факторами указывает на то, что дан-
ные условия обитания не являются стрессовыми
для A. tatarica. Отсутствие каких-либо связей попу-
ляционно-генетических параметров S. sedoides с
уровнем засоления почвы, возможно, является
результатом эффективной защиты от токсичного
действия ионов натрия благодаря механизму,
поддерживающему относительно постоянное со-
держание ионов натрия в тканях растений. В то
же время дефицит калия является стрессовым
фактором как на физиологическом, так и на по-
пуляционно-генетическом уровнях для данного
вида. Механизмы контроля поглощения натрия и
стабильности ионного гомеостаза, а также высокий
уровень гомозиготности указывают на усиление
черт стрессустойчивости у данного однолетника.

Работа выполнена при поддержке Российско-
го фонда фундаментальных исследований (про-
ект № 17-04-00853-а).
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