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Исследована взаимосвязь физиолого-биохимических характеристик разных экологических групп
галофитов и их адаптивных стратегий (отношение к засолению почвы, тип фотосинтеза, жизненная
форма). Установлено, что ключевыми параметрами, определяющими формирование различных
стратегий адаптации галофитов, являются скорость СО2 газообмена, содержание хлорофиллов а + b,
проницаемость клеточных мембран. В то же время разные стратегии адаптации галофитов суще-
ственно различаются по характеру и диапазону изменений физиолого-биохимических признаков,
что свидетельствует о разном проявлении механизмов адаптации и более глубокой экологической
дифференциации отдельных видов и групп галофитов.
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Понятия “типы поведения”, “типы стратегий
жизни” характеризуют взаимоотношения орга-
низма и среды. Применительно к растениям под
стратегией вида Т.А. Работновым [1] было пред-
ложено понимать “совокупность приспособле-
ний, обеспечивающих виду возможность обитать
совместно с другими организмами и занимать
определенное место в соответствующем биогео-
ценозе”. Позже появились понятия “эколого-це-
нотические стратегии” и “функциональный тип
растения”, отражающие как аутэкологические
особенности вида (популяции), так и его положе-
ние в сообществе [2, 3]. Виды, сходно реагирую-
щие на действие какого-либо ведущего фактора
среды, объединяют в экологические группы [4].
Так, растения, приспособившиеся к жизни на за-
соленных почвах, называют галофитами. Глав-
ным преимуществом галофитов по сравнению с
гликофитами является более эффективное про-
тивостояние негативному действию солей. Гало-
фиты способны регулировать поглощение или
выделение ионов Na+ и Cl–, усиливая их внутри-
клеточное депонирование или направляя в опре-
деленные части побега (например, клетки серд-
цевины или старые листья), секретировать соли

на поверхность листьев или не допускать их про-
никновение в метаболически активные части [5].
Следовательно, приспособление галофитов к за-
солению достигается различными типами пове-
дения или разными стратегиями [6].

Механизмы, с помощью которых реализуются
эти стратегии, у разных групп галофитов различ-
ны. У гликогалофитов защита от действия солей
связана с низкой проницаемостью мембран в
клетках корня. Соленакапливающие (эугалофи-
ты) и солевыделяющие (криногалофиты) виды
способны защищать метаболически активные
компартменты клетки путем удаления ионов Na+

и Cl– из цитозоля в апопласт, компартментацией
в вакуоли с помощью мембранных ионных насо-
сов или выделением соли на поверхность листьев
с помощью специальных выделительных систем.
У эугалофитов осморегуляторную роль выполня-
ют ионы Na+, а у крино- и гликогалофитов такие
низкомолекулярные осмолиты , как пролин, бе-
таин, сахара и др. [7]. В эугалофитах менее интен-
сивно происходят процессы перекисного окисле-
ния липидов (ПОЛ) по сравнению с гликогало-
фитами [8].
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Однако галофиты различаются не только по-
ведением по отношению к фактору засоления
почвы. Как среди эугалофитов есть представите-
ли разных типов жизненных форм – однолетние
травы (Salicornia perennans), полукустарнички
(Halocnemum strobilaceum), так и среди крино- и
гликогалофитов есть травянистые (Limonium gme-
linii, Artemisia dracunculus) и древесные жизнен-
ные формы (Tamarix ramosissima). Кроме того,
среди галофитов нередки виды, реализующие
разные стратегии фотосинтетического метабо-
лизма СО2 , – это С3- (Suaeda salsa) и С4- (Suaeda
acuminata) виды, что показывает, с одной сторо-
ны, морфологическую и физиологическую неод-
нородность видов солеустойчивых растений, а с
другой – их общую экологическую специализа-
цию, связанную с жизнедеятельностью на почвах
с разным уровнем засоления. Во многих случаях
С4-синдром рассматривается как возникший в
результате адаптации растений к засолению в
аридных условиях и как механизм приспособле-
ния [9]. Таким образом, экологическая и феноти-
пическая полиморфность галофитов отражает
разнообразие механизмов адаптации к специфи-
ческим почвенно-климатическим условиям и
определяет их экологические стратегии [5].

Согласно современным представлениям, су-
ществует ряд ключевых функциональных при-
знаков, характеризующих видовые особенности
растений и их способность реагировать на изме-
нения окружающей среды, особенно при измене-
нии климата, атмосферной химии, режима земле-
пользования и прочих нарушениях [10, 11]. Эти
признаки характеризуют как анатомо-морфоло-
гические особенности растений, так и функцио-
нальные. Основные физиологические процессы,
связанные с фотосинтезом, ростовыми процесса-
ми, метаболической активностью и окислитель-
но-восстановительным гомеостазом, могут быть
охарактеризованы такими показателями, как со-
держание сухого вещества, интенсивность фото-
синтеза и процессов ПОЛ, состояние устьичного
аппарата и клеточных мембран. Физиологиче-
ские процессы зависят от количества фотосинте-
тических пигментов, белков, липидов и других
клеточных компонентов [12].

Известно, что для каждого типа стратегии ха-
рактерен свой комплекс (синдром) адаптивных
признаков [13–15]. В наших предыдущих иссле-
дованиях на примере растений, произрастающих
на территориях, прилегающих к ряду соленых
озер северной части Прикаспийской низменно-
сти, установлена взаимосвязь физиологических и
биохимических параметров и стратегии приспо-
собления к условиям засоления без учета жизнен-
ных форм и путей фотосинтеза [16–18]. В настоя-
щей работе мы выдвигаем гипотезу, что разные
стратегии адаптации галофитов как по отноше-

нию к засолению, так и к типу фотосинтеза и
жизненной форме могут существенно различать-
ся по характеру и диапазону изменений физиолого-
биохимических признаков. Выявление приоритет-
ных признаков и их комбинаций, характерных для
каждого вида адаптивной стратегии, позволяет вы-
делять функциональные группы растений и про-
гнозировать их реакцию на глобальные и локаль-
ные изменения окружающей среды [11].

Цель работы – выявить физиолого-биохимиче-
ские детерминанты адаптивных стратегий галофи-
тов, различающихся по отношению к засолению
почвы, типу фотосинтеза, жизненной форме.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Объектами исследования были представители
галофитной флоры района Приэльтонья (коор-
динаты 49°07′ с. ш., 46°50′ в. д.). В соответствии с
климатическими условиями растения в данном
регионе, кроме засоления, испытывают действие
высокой инсоляции и температуры [16–18].

Отбор проб. В период 2012–2015 гг. раститель-
ный материал отбирали на площадках размером
20 × 20 м в середине дня в последней декаде июня.
Для биохимических анализов использовали за-
кончившие рост листья среднего яруса (в случае
Salicornia perennans и Halocnemum strobilaceum –
средняя часть побега) из 15–20 растений одного и
того же вида, произрастающих в пределах одного
биотопа. Из объединенной биомассы растений
для биохимических анализов составляли три не-
зависимые биологические пробы и замораживали
их в жидком азоте. Одновременно отбирали про-
бы почвы на глубине 15–20 см для определения
минерального остатка почвы в расчете на сухую
массу (сух. м.) [19].

Регистрация физиолого-биохимических призна-
ков. Скорость СО2 газообмена листьев исследова-
ли в полевых условиях, используя портативный
инфракрасный газоанализатор “LCPro+” (“ADC
BioScientific Ltd.”, Великобритания). Число
устьиц подсчитывали с помощью светового био-
логического микроскопа на средней части ли-
стьев, предварительно зафиксированных в этано-
ле. Оводненность тканей рассчитывали после вы-
сушивания сырой массы (сыр. м.) до постоянного
веса и выражали в % от сыр. м. Содержание пигмен-
тов определяли спектрофотометрически в ацетоно-
вом экстракте (90%) при λ = 662, 645 и 470 нм. Рас-
чет концентрации хлорофиллов (Хл) а, b и каро-
тиноидов (Кар) проводили в соответствии с
рекомендациями H.K. Lichtenthaler [20]. Интен-
сивность перекисного окисления липидов (ПОЛ)
в листьях растений определяли по накоплению
малонового диальдегида и его реакции с тиобар-
битуровой кислотой [8]. Липиды трижды экстра-
гировали смесью хлороформа и метанола в соот-
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ношении 1 : 2 (по объему). Суммарные липиды
(СЛ) определяли гравиметрически после удале-
ния растворителя и высушивания образцов до по-
стоянного веса. Барьерные свойства мембран
оценивали по степени выхода (утечки) электро-
литов из 6–10 высечек листьев [21]. Электропро-
водность растворов измеряли с помощью кондук-
тометра PWT (HI 98308) “HANNA Instruments”
(Германия). Размер мембранной утечки оценива-
ли как процент от суммы внутриклеточных элек-
тролитов, вышедших из клеток после удаления
внеклеточного содержимого и экстрагированных
кипячением. Количество водорастворимого бел-
ка (ВБ) определяли по методу Лоури [22].

Статистический анализ. Анализ каждого ком-
понента проводили трижды в каждой биологиче-
ской пробе. На рисунках результаты представлены в
виде средних значений параметра для группы рас-
тений, их стандартных ошибок, максимальных и
минимальных значений. Дополнительно проведе-
ны дисперсионный и дискриминантный анализы
для установления различий между вычлененными
группами растений, в которых использовали весь
массив данных (42 пробы), соответствующие
14 видам, на каждую физиолого-биохимическую
характеристику. Расчеты выполняли, используя
программы Statistica 6.0 for Windows, Microsoft
Excel 2007, Past 3 и Statgraphics Centurion XVI.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Исследовали галофиты разных таксонов и

экологических групп. Растения представляют
8 родов и 14 видов [23], разные жизненнее формы
(полукустарнички, травянистые одно- и много-

летники) [24], группы, выделенные по отноше-
нию к фактору засоления почвы (эугалофиты,
криногалофиты и гликогалофиты) [6], а также
разные пути фотосинтеза (С3- и С4-виды) [25]
(табл. 1). Большинство видов являются облигат-
ными галофитами, которые встречаются исклю-
чительно в засоленных местах обитания. Виды
рода Artemisia могут расти как в присутствии, так
и отсутствии засоления, т.е. являются факульта-
тивными галофитами [18]. Отметим, что эугало-
фиты в основной массе произрастали на наиболее
минерализованных почвах, достигающих уровня
засоления 42 мг/г сух. м. почвы, за ними следова-
ли криногалофиты (8–19 мг/г сух. м.) и гликога-
лофиты (2–10 мг/г сух. м.). Виды Climacoptera
crassa, Sedobassia sedoides и Kohia prostrata произ-
растали при засолении 1–5 мг/г сух. м. почвы (см.
табл. 1).

Все измеряемые параметры были разделены на
три группы. В первую из них были включены вза-
имосвязанные параметры – скорость СО2 газооб-
мена, количество устьиц, оводненность тканей и
проницаемость мембран. Скорость СО2 газооб-
мена у С4-видов была в среднем в 1.5 раза выше по
сравнению с С3-растениями (F = 9.3, p = 0.02)
(рис. 1а). Наибольшая фотосинтетическая актив-
ность среди С4-видов отмечена у C. crassa, а среди
С3-видов – у S. perennans (28 и 20 мкмоль СО2/(м2 с)
соответственно). У растений разных жизненных
форм достоверных различий в скорости СО2 газо-
обмена не обнаружено, в то время как разница
между облигатными эу- и криногалофитами и
факультативными гликогалофитами была дву-
кратной (F = 5.4, p = 0.04) (рис. 1б, в).

Таблица 1. Таксономическая и экофизиологическая характеристика галофитов

Примечание. ОТ – однолетняя трава, МТ – многолетник травянистый, ПК – полукустарничек; С3,4 – виды; Эу – эугалофит,
Кр – криногалофит, Гг – гликогалофит.

Таксон Жизненная 
форма Тип фотосинтеза Отношение к 

фактору засоления
Засоление почвы, 

мг/г сух. м.

Artemisia draсunculus МТ С3 Гг 2.4
A. marschalliana МТ С3 Гг 2.0
A. santonica ПК С3 Гг 10.2
Atriplex cana ПК С3 Кр 19.1
Halimione verrucifera ПК С3 Кр 7.9
Climacoptera crassа ОТ С4 Эу 5.0
Kochia prostrata ОТ С4 Гг 1.4
Sedobassia sedoides ОТ С4 Эу 2.0
Halocnemum strobilaceum ПК С3 Эу 42.0
Salicornia perennans ОТ С3 Эу 32.0
Suaeda eltonica ОТ С4 Эу 14.5
S. linifolia ОТ С3 Эу 26.5
S. salsa ОТ С3 Эу 20.0
Limonium gmelinii МТ С3 Кр 16.0



34

ЭКОЛОГИЯ  № 1  2021

РОЗЕНЦВЕТ и др.

По числу устьиц на единицу площади листа
выявлены отчетливые различия между С4- и
С3-видами. Так, листья С4-видов, имеющие диф-
ференцированную хлоренхиму на клетки мезо-
филла и обкладки, содержат вдвое меньшую плот-
ность устьиц по сравнению с С3-видами (F = 6.2, p =
= 0.03) (рис. 1г). Считается, что С4-растения бо-
лее устойчивы к стрессу [26], прежде всего благо-
даря наличию СО2-концентрирующего механиз-
ма, который значительно снижает негативный
эффект устьичного лимитирования фотосинтеза.
Это отразилось на меньшем количестве устьиц у
растений с С4-типом фотосинтеза. В одно- и мно-
голетних травах обнаружено одинаковое число
устьиц, но меньшее в сравнении с полукустарнич-
ками. В среднем у факультативных галофитов отме-
чено самое низкое число устьиц – 4400 шт/см2 ли-
ста, в сравнении с облигатными эу- и криногало-
фитами – 5700 и 8600 соответственно (рис. 1е).

Содержание воды в листьях всех исследован-
ных растений варьировало от 62 до 91% от сыр. м.
Растения, реализующие разный тип фотосинте-
тического метаболизма, не различались по дан-
ному показателю (рис. 1ж). В листьях однолетних
трав содержание воды было на 15% выше по срав-
нению с многолетниками и полукустарниками
(F = 21.5, p = 0.01) (рис. 1з). Для эугалофитов в це-
лом было характерно более высокое содержание
воды в растительных тканях по сравнению с гли-
ко- и криногалофитами (F = 10.6, p = 0.01): в груп-
пе эугалофитов содержание воды в среднем со-
ставило 88% от сыр. м., в группе криногалофитов
и гликогалофитов – 79 и 73% соответственно
(рис. 1и).

Важным фактором в адаптации галофитов к
засолению среды является состояние систем мем-
бранного переноса веществ. Характеристикой,
показывающей пропускную способность мем-
бран для ионов и молекул, является их проницае-
мость. У С4-растений утечка электролитов – по-
казатель проницаемости мембран, составляла в
среднем 14% от общего выхода, что вдвое выше,
чем у С3-растений (F = 10.4, p = 0.01) (рис. 1к).
Мембраны однолетников обладают большей про-
ницаемостью по сравнению с многолетними тра-
вами и полукустарничками, а мембраны эугало-
фитов – по сравнению с крино- и гликогалофита-
ми (рис. 1л, м).

Во вторую группу измеряемых параметров во-
шли фотосинтетические пигменты – Хл и Кар,
ответственные за поглощение света и фотохими-
ческие реакции, осуществляемые в хлоропластах
[27, 28]. Массовая доля Хл в исследованных видах
галофитов варьировала от 3 до 7 мг/г сух. м. Для
С4-растений характерно более низкое содержа-
ние зеленых пигментов (на ~20%) по сравнению с
С3-растениями (рис. 2а). Большее количество Хл

в ранжировании растений по типу жизненной
формы содержали многолетние травы (рис. 2б).
Для С4-видов отмечена большая доля Хл а по
сравнению с С3-видами. Отношение Хл а/b для
многолетних трав в среднем составило величину
2.1, тогда как для однолетних трав и полукустар-
ников – 2.5 (рис. 2г, д). Однако для растений, раз-
личающихся по стратегии соленакопления, в от-
ношении показателя Хл а/b существенных отли-
чий не обнаружено (рис. 2е). В свою очередь по
содержанию другого типа пигментов – Кар, вы-
полняющих как светособирающую, так и светоза-
щитную функции, выявлены различия у растений
разных жизненных форм и соленакопления:
большее их количество обнаружено у многолет-
них трав и гликогалофитов (рис. 2з, и). Отноше-
ние Хл/Кар было показательным при разделении
растений по стратегии соленакопления: у эу- и
криногалофитов (облигатные галофиты) оно бы-
ло на 40% выше, чем у гликогалофитов (факуль-
тативные галофиты) (F = 6.8, p = 0.02) (рис. 2м).

Параметры третьей группы характеризуют
уровень стресса и наличие структурных блоков
клеточных мембран. Накопление продуктов ПОЛ
является одной из первых реакций растений на
неблагоприятные воздействия. Группы гликога-
лофитов и многолетних трав обладали самым вы-
соким уровнем процессов ПОЛ (рис. 3б, в). В этих
же группах растений обнаружена наибольшая
концентрация липидов (рис. 3д, е). Растения,
осуществляющие разный тип фотосинтеза, прак-
тически не различались по накоплению продук-
тов ПОЛ и сумме липидов (рис. 3а, г), однако С4-
растения содержали в 2.5 раза больше ВБ по срав-
нению с С3-растениями (F = 5.5, p = 0.04) (рис. 3ж).
Двукратное превышение содержания ВБ было от-
мечено у факультативных гликогалофитов над
облигатными эугалофитами (F = 5.3, p = 0.05)
(рис. 3и). Все три типа измеряемых параметров,
представленных на рис. 3, физиологически взаи-
мосвязаны: физиологической функцией ПОЛ яв-
ляется регуляция распада и обновления липидов,
ответственных за проницаемость мембран [29, 30];
ВБ содержат компоненты, защищающие клетки,
включая мембраны, от окислительного стресса
[31]. Особенно четко эта взаимосвязь прослежи-
вается в стратегии галофитов по отношению к со-
ли. Например, у гликогалофитов в сравнении с
эу- и криногалофитами выявлено наибольшее со-
держание липидов, но при этом отмечен и более
высокий уровень ПОЛ и ВБ (рис. 3в, е, и).

Таким образом, разные стратегии адаптации
галофитов как по отношению к засолению, так и
типу фотосинтеза и жизненной форме основыва-
ются на количественных вариациях физиолого-
биохимических признаков, что свидетельствует о
разном проявлении механизмов адаптации.
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Для выявления основных физиолого-биохи-
мических детерминант, вносящих наибольший
вклад в формирование адаптационных стратегий

галофитов, был проведен дискриминантный ана-
лиз. Распределение 42 проб, соответствующих 3
параллелям 14 видов галофитов, в пространстве

Рис. 1. Средние значения скорости СО2 газообмена (а–в), числа устьиц (г–е), оводненности тканей (ж–и), мембран-
ной проницаемости (к–м) галофитов в зависимости от типа адаптивной стратегии. Здесь и на рис. 2, 3: 1 – среднее
значение параметра, 2 – стандартная ошибка, 3 – минимальное и максимальное значения параметра; здесь и на рис. 2–4:
Эу – эугалофиты, Кр – криногалофиты, Гг – гликогалофиты; ОТ – однолетняя трава, МТ – многолетник травяни-
стый, ПК – полукустарничек; С3-, С4 – виды.
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1-й и 2-й дискриминантных функций показало,
что наибольшую роль в ранжировании галофитов
по типу адаптивных стратегий играет первая дис-
криминантная функция (p = 0.01–0.04) (рис. 4).
Принадлежность видов к своей выделенной груп-
пе по количеству верных отнесений составила
83–100%. Далее на основе стандартизированных

коэффициентов дискриминантной функции 1
были выявлены наиболее весомые вклады от-
дельных физиолого-биохимических признаков в
дискриминацию. Так, различия между группами
растений, выделенных по отношению к фактору
засоления почвы, обуславливаются в первую оче-
редь скоростью СО2 газообмена (сила влияния

Рис. 2. Средние значения содержания Хл а + b (а–в), отношения Хл а/b (г–е), содержания Кар (ж–и), отношения
Хл/Кар (к–м) галофитов в зависимости от типа адаптивной стратегии.
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переменной – 17% от суммы) и содержанием ВБ
(11% от суммы). Влияние других отдельно взятых
переменных, отражающих физиолого-биохими-
ческие свойства растений, оказалось менее зна-
чимым. Меньшая скорость СО2 газообмена ха-
рактерна для облигатных галофитов, занимаю-
щих наиболее минерализованные почвы. Их
низкая фотосинтетическая активность отражает-
ся на метаболической активности, о чем свиде-
тельствует меньшее количество липидов, пони-
женное содержание Хл а [32]. Пул ВБ у растений,
как правило, состоит из компонентов, защищаю-
щих клетки от свободных радикалов и процессов
ПОЛ, что особенно четко проявляется у гликога-
лофитов – их уровень ПОЛ, как и содержание ВБ,
в среднем был выше, чем у эу- и криногалофитов.

Ранжирование видов в зависимости от жиз-
ненной формы в наибольшей степени связано с
содержанием суммы зеленых пигментов. Для
многолетних трав характерно более высокое со-
держание Хл а + b по сравнению с другими жиз-
ненными формами. Сила влияния данной пере-
менной составляет 18% от суммы. В этом отноше-
нии галофиты Приэльтонья не отличались от
растений других ботанико-географических реги-
онов. В частности показано, что в растениях При-
полярного Урала концентрация фотосинтетиче-
ских пигментов была выше у травянистых расте-
ний, чем у представителей древесной формы
жизни [27].

Градация видов по типу фотосинтеза в боль-
шей степени обуславливается проницаемостью
мембран (16% от суммы) и соотношением разных
форм зеленых пигментов – Хл а/b (16% от сум-

Рис. 3. Средние значения содержания малонового диальдегида (а–в), суммарных липидов (г–е) и водорастворимых
белков (ж–и) галофитов в зависимости от типа адаптивной стратегии.
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мы). Состояние клеточных мембран, прежде все-
го их проницаемость, характеризует процессы,
связанные с переносом веществ через мембраны.
Этот параметр оказался существенным в разделе-
нии групп галофитов во всех типах экологических
стратегий, но только для растений, разделенных
по типу фотосинтеза, он оказался определяю-
щим. Мембраны листьев С4-растений более про-

ницаемы по сравнению с С3-растениями. Можно
предположить, что, несмотря на высокую скоро-
стью газообмена С4-видов, при проникновении
их на территории с более высоким уровнем мине-
рализации интенсивность фотосинтеза может
снизиться, а повреждение клеточных структур
будет нарастать. Все это может отрицательно от-
разиться на конкурентном преимуществе расте-
ний с С4-типом фотосинтеза на засоленных тер-
риториях. Кроме того, растения этого типа адап-
тивной стратегии отличались по соотношениям
разных форм пигментов, особенно по отноше-
нию Хл а/b, что, очевидно, связано с разной архи-
тектоникой листа и структурой тилакоидной си-
стемы [33].

Таким образом, ключевыми физиолого-био-
химическими признаками формирования раз-
личных стратегий адаптации галофитов являются
скорость СО2 газообмена, содержание суммы
Хл а + b и проницаемость клеточных мембран. В
то же время различный вклад отдельных перемен-
ных в общий адаптационный комплекс свиде-
тельствует о более глубокой физиологической ос-
нове экологической дифференциации отдельных
видов и групп галофитов. Однако именно выяв-
ленные ключевые характеристики определяют
формирование типа соленакопления, жизненных
форм, пути фотосинтеза у растений галофитов.
Разнообразие стратегий дает возможность расте-
ниям использовать разные механизмы приспо-
собления к засушливому климату и различным
уровням засоления почвы, что в свою очередь от-
ражается на составе и структуре сообществ.

Авторы декларируют отсутствие конфликта
интересов.
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