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В условиях южной тайги растительное сообщество на техногенно засоленной аллювиальной почве
представлено рудеральными видами из состава местной флоры. Показано, что при прогрессирую-
щем засолении почвы у растений проявились видоспецифичные реакции, выраженные в аккумуля-
ции низкомолекулярных соединений: марь сизая Chenopodium glaucum L. накапливала пролин и
глицинбетаин, лебеда раскидистая Atriplex patula L. – пролин, бескильница расставленная Puccinel-
lia distans (Jacq.) Parl. – флавоноиды, ситник жабий Juncus bufonius L. – глицинбетаин. На кислой за-
соленной почве в листьях лебеды отмечено повышенное содержание пролина, а в бескильнице –
накопление флавоноидов.
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С развитием химического производства связа-
но образование техногенно засоленных почв, ко-
торые заселяются рудеральными видами из соста-
ва местной флоры [1, 2]. Рудеральные растения,
характеризующиеся определенной солеустойчи-
востью, следует отнести к группе факультативных
галофитов; основную стратегию выживания этой
группы растений связывают с ограничением по-
ступления засоляющих ионов через корни [3]. Из-
вестно, что ответными реакциями растительной
клетки на засоление корневой среды являются ион-
ная компартментация в вакуолях, аккумуляция ос-
мопротекторных соединений, активизация антиок-
сидантной защиты [3–7]. Устойчивость растений в
условиях солевого стресса связана с накоплением
низкомолекулярных соединений, в том числе про-
лина, флавоноидов и глицинбетаина. Пролин
участвует в осморегуляции, защищает структуру
белков, проявляет антиоксидантную активность.
Флавоноиды при окислительном стрессе, взаи-
модействуя с липидным бислоем клеточных мем-
бран, замедляют процессы перекисного окисле-
ния липидов клеточных мембран. Глицинбетаин
в условиях засоления играет важную роль в осмо-
регуляции, поддерживает редокс-статус клетки,
сохраняет функции макромолекул и целостность
мембран [6, 8–18].

В Пермском крае на территории Верхнекам-
ского месторождения солей в зонах складирова-

ния отходов химической промышленности обра-
зовались засоленные почвы и почвогрунты. Не-
которые особенности адаптации к ним растений,
связанные с солевым обменом, опубликованы
нами ранее [19, 20]. Под солеотвалами и шламо-
хранилищами формируются подземные минера-
лизованные воды, которые разгружаются в долинах
малых рек Прикамья и способствуют засолению ал-
лювиальных почв [21, 22]. Геоботаническое обсле-
дование речных долин показало, что с развитием
техногенного засоления естественная флора за-
мещается специфическими группировками рас-
тительности с доминированием рудеральных ви-
дов и галофитов [2].

В верхних горизонтах аллювиальных техно-
генно засоленных почв реакция почвенной среды
варьирует от сильнокислых и до щелочных значе-
ний [21]. Механизмы устойчивости растений к
щелочной реакции среды, а также совместному
воздействию засоления и щелочности недоста-
точно изучены [6, 12, 17, 23–25]. Кислотный
стресс растений и участие низкомолекулярных
соединений в адаптации растений к кислым поч-
вам остаются в центре внимания ученых [24–26].
Публикаций, связанных с адаптационным значе-
нием низкомолекулярных соединений у расте-
ний, произрастающих на засоленных кислых
почвах, нами не найдено.
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Цель наших исследований – изучить накопле-
ние пролина, флавоноидов и глицинбетаина в ли-
стьях как проявление защитных механизмов рас-
тений при техногенном засолении, в том числе на
фоне неблагоприятной реакции почвенной среды.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Территория исследований расположена в Бе-

резниковском городском округе Пермского края.
Объектом исследований являлись растения на
техногенно засоленной аллювиальной почве в до-
лине р. Быгель. Малая р. Быгель относится к бас-
сейну р. Камы в пределах южно-таежной подзо-
ны. Засоление аллювиальной почвы связано с
разгрузкой подземных минерализованных вод,
сформированных под влиянием солеотвала Бе-
резниковского калийного производственного ру-
доуправления № 4: координаты участка исследо-
ваний – 59°27.419′ с.ш., 056°55.052′ в.д. (в системе
координат WGS-84). При помощи программы
ArcMap 10.5 установили, что в долине р. Быгель
площадь пятна с изреженной растительностью на
техногенно засоленной аллювиальной почве со-
ставляет около 2027 м2.

В пределах исследуемой части речной долины
на фоне низкого проективного покрытия (менее
30–40%) встречались участки, занятые одним из
трех видов однолетних растений: марью сизой
Chenopodium glaucum L., лебедой раскидистой Atri-
plex patula L., ситником жабим Juncus bufonius L., а
также многолетним злаком – бескильницей рас-
ставленной Puccinellia distans (Jacq.) Parl. Кроме этих
растений, единичными экземплярами представле-
ны вейник наземный Calamagrоstis epigеjos L., осот
полевой Sоnchus arvеnsis L. и мать-и-мачеха Tussi-
lago farfara L.

В середине лета 2020 г. на засоленном участке
долины р. Быгель проведен сбор листьев со сред-
ней части побегов мари сизой и лебеды раскиди-
стой, а также листьев ситника жабьего и бескиль-
ницы расставленной. Для каждого вида пробы
листьев собирали в пяти местах произрастания;
сопряженно с растительной пробой отбирали
почвенные пробы из прикорневой зоны расте-
ний. Листья растений фиксировали при темпера-
туре 105°С в течение 20 мин и досушивали при
60°С [27]. Почвенные пробы сушили в помеще-
нии до воздушно-сухого состояния.

В почвенных пробах из прикорневой зоны
растений определяли актуальную кислотность
(рНвод) и содержание ионов: 1) Cl– – в водной вы-
тяжке (в соотношении почва : раствор 1 : 5) арген-
тометрическим методом по Мору; 2) подвижных
ионов Na+ и K+ – извлеченных 0.2 н раствором
HCl при соотношении почва : раствор 1 : 5 с по-
следующим определением пламенно-фотометри-
ческим методом.

Количество пролина в сухой массе листьев
определяли по методу Bates et al. [28]. Флавонои-
ды извлекали 70%-ным раствором этанола; сум-
марное содержание продуктов взаимодействия с
5%-ным спиртовым раствором AlCl3 установили
методом спектрофотометрии при длине волны
425 нм. Глицинбетаин определяли спектрофото-
метрически (спектрофотометр “СФ-2000”, Рос-
сия) по методу Grieve and Grattan [29]. Аналити-
ческая повторность определения – трехкратная.

Сравнение растений по содержанию органи-
ческих соединений в листьях провели дисперсион-
ным методом с применением критерия Краскела-
Уоллиса; значимыми считали различия между срав-
ниваемыми средними величинами с доверительной
вероятностью 95% и выше (Р < 0.05). В диаграммах
по содержанию пролина, флавоноидов и глицинбе-
таина приведены средние арифметические биоло-
гических повторностей и их стандартные ошибки.

Количество пролина, флавоноидов и глицин-
бетаина в растительных пробах, а также данные
по величине рН и содержанию ионов в сопряжен-
но отобранных почвенных пробах были обрабо-
таны методом регрессионного анализа; адекват-
ность полученных уравнений оценили при уров-
не значимости нулевой гипотезы Р < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Отмечена неоднородность условий обитания

растений в речной долине, выраженная в разной
реакции почвенной среды и варьировании содер-
жания засоляющих ионов в почве. Места произрас-
тания ситника характеризовались кислой реакцией
почвенной среды, у лебеды – кислой и нейтраль-
ной, у бескильницы – слабокислой и щелочной, а у
мари – нейтральной и щелочной (рис. 1а).

Самый высокий уровень содержания хлорид-
ионов в почве обнаружен в местах произрастания
ситника и лебеды (рис. 1б). Максимальное коли-
чество подвижного Na+ наблюдали в почве из
прикорневой зоны мари и бескильницы (рис. 1в).
Содержание подвижного К+ в почве было ниже
содержания Na+; наибольшее его количество от-
мечено в почве в местах произрастания мари, ле-
беды и бескильницы (рис. 1г).

Содержание пролина, флавоноидов
и глицинбетаина в растениях

В зависимости от содержания пролина в ли-
стьях растения расположились в следующей по-
следовательности: лебеда = бескильница > марь >
> ситник (рис. 2а). В ситнике количество проли-
на было в 3 раза меньше, чем в лебеде и бескиль-
нице. Относительно повышенное накопление
флавоноидов характерно для листьев лебеды и
мари (рис. 2б); их количество в несколько раз вы-
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ше, чем в листьях ситника и бескильницы. Повы-
шенным количеством глицинбетаина в листьях
отличалась лебеда, у ситника и бескильницы со-
держание этих соединений было меньше в не-
сколько раз (рис. 2в).

Таким образом, для листьев лебеды и мари ха-
рактерно наибольшее количество пролина, фла-
воноидов и глицинбетаина; бескильница отличи-
лась средним накоплением пролина в листьях,
содержание флавоноидов и глицинбетаина в ней
было низким. Ситник характеризовался наи-
меньшим количеством трех исследуемых низко-
молекулярных соединений, при этом содержание
флавоноидов в нем выше, чем в бескильнице.

Зависимости между накоплением пролина
и почвенными показателями

Количество пролина в листьях мари прямо
пропорционально связано с содержанием в почве
хлоридов натрия: регрессионные зависимости
адекватны полученным данным при уровне зна-
чимости Р = 0.006–0.008, коэффициенте корре-
ляции r = 0.81–0.82. При увеличении содержания
Сl– в почве от 1 до 8 смоль(экв)/кг количество
пролина возрастало с 8 до 37 мг/10 г сухой массы
листьев (рис. 3а). В листьях мари на почве с содер-
жанием подвижного Na+ менее 70 смоль(экв)/кг
количество пролина составляло менее 20 мг/10 г
сухой массы, но, когда засоление Na+ достигало
145–160 смоль(экв)/кг, оно возрастало почти до

Рис. 1. Свойства почвы из прикорневой зоны растений: а – рНвод; б – содержание ионов Cl–, смоль(экв)/кг почвы;
в – содержание подвижных ионов Na+, смоль(экв)/кг почвы; г – содержание подвижных ионов К+, смоль(экв)/кг
почвы; черными точками обозначены средние со стандартными отклонениями, серыми – диапазон варьирования по-
казателя внутри выборки.

6.75

6.00

5.25

9.00

8.25

7.50

4.50

3.75

3.00
Ситник Лебеда Марь Бескильница

(a)
pH

75

60

45

120

105

90

30

15

0
Ситник Лебеда Марь Бескильница

(б)

C
l–

, с
м

ол
ь(

эк
в)

/к
г

100

80

60

160

180

140

120

40

20

0
Ситник Лебеда Марь Бескильница

(в)

N
a+

, с
м

ол
ь(

эк
в)

/к
г

45

40

35

50

60

55

65

30

25

20
Ситник Лебеда Марь Бескильница

(г)

K
+

, с
м

ол
ь(

эк
в)

/к
г



ЭКОЛОГИЯ  № 2  2023

НАКОПЛЕНИЕ НИЗКОМОЛЕКУЛЯРНЫХ СОЕДИНЕНИЙ 97

Рис. 2. Среднее содержание пролина (а), флавоноидов (б) и глицинбетаина (в) в листьях растений; буквенными ин-
дексами вверху диаграмм показаны статистически значимые различия в содержании низкомолекулярных соединений
между растениями по критерию Краскела-Уоллиса: α – ситник, β – лебеда, γ – марь, δ – бескильница.
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Рис. 3. Зависимость между количеством пролина в листьях мари и содержанием ионов Cl– (а) и Na+ (б) в почве.
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40 мг/10 г сухой массы листьев (рис. 3б). Зависи-
мости между количеством пролина в листьях ма-
ри и реакцией почвенной среды не установлено.

В листьях лебеды содержание пролина зависе-
ло от хлоридного засоления почвы: регрессион-
ная зависимость адекватна полученным данным
при Р = 0.025, r = 0.76 (рис. 4а). При содержании
Сl– менее 40 смоль(экв)/кг почвы лебеда накап-
ливала пролина менее 37 мг/10 г, но, когда засоле-
ние почвы хлорид-ионами становилось выше
40 смоль(экв)/кг, количество пролина возрастало
до 42–43 мг/10 г сухой массы листьев.

Как было отмечено выше, лебеда произрастала
на засоленных почвах с нейтральной и кислой ре-
акцией среды. Установлена зависимость между
содержанием пролина в листьях лебеды и реакцией
почвенной среды: уравнение регрессии адекватно
полученным данным при Р = 0.001, r = –0.96

(рис. 4б). На засоленной почве с реакцией среды,
близкой к нейтральной, в листьях лебеды содер-
жалось минимальное количество пролина – око-
ло 27 мг/10 г сухой массы; на кислой засоленной
почве растения аккумулировали пролин в коли-
честве 37–43 мг/10 г. В целом количество пролина
в листьях лебеды определялось двумя факторами
почвенной среды, что подтверждено уравнением
множественной регрессии, адекватным получен-
ным данным при Р = 0.01, r = 0.99: y = 76.15 +
+ 0.015х1 – 7.73х2, где y – содержание пролина,
мг/10 г сухой массы листьев, х1 – содержание Cl–

в почве, мМ-экв/100 почвы, х2 – рН почвы.

В листьях бескильницы и ситника не выявлено
зависимости между содержанием пролина в ли-
стьях и количеством засоляющих ионов в почве;
отсутствовали и значимые связи между содержа-
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нием пролина в листьях этих растений и реакцией
почвенной среды.

Зависимости между накоплением флавоноидов 
и почвенными показателями

У лебеды, мари и ситника не установлены свя-
зи между аккумуляцией флавоноидов в листьях и
содержанием ионов Na+, K+, Cl– в почве. Не свя-
зано накопление флавоноидов в листьях этих рас-
тений и с величиной рН почвы.

В листьях бескильницы на фоне относительно
пониженного содержания флавоноидов выявле-
на прямая сильная связь между их количеством и
содержанием подвижного Na+ в почве: уравнение
регрессии адекватно полученным данным при
Р = 0.002, r = 0.87 (рис. 5а). На фоне наименьшей
засоленности почвы Na+ содержание флавонои-
дов составляло около 6.5 мг/10 г сухой массы ли-
стьев бескильницы, а при наибольшем засолении
увеличивалось почти до 11 мг/10 г. Выявлена от-
личительная особенность бескильницы – значи-

мая связь между содержанием флавоноидов в ли-
стьях и рН почвы: уравнение регрессии адекватно
полученным данным при Р = 0.011, r = 0.80 (рис. 5б).
Произрастающие на слабощелочной почве расте-
ния в листьях содержали флавоноидов около
7 мг/10 г, а на кислой почве их количество увели-
чилось до 8.5–10.8 мг/10 г.

Зависимости между накоплением глицинбетаина 
и почвенными показателями

Установлена зависимость между содержанием
глицинбетаина в листьях мари и количеством по-
движного Na+ в почве: уравнение регрессии адек-
ватно полученным данным при Р = 0.015, r = 0.79
(рис. 6а). На фоне содержания подвижного Na+

менее 50 смоль(экв)/кг почвы в листьях мари гли-
цинбетаина было менее 5 мг/10 г сухой массы;
при повышенном засолении почвы Na+ в листьях
аккумулировалось до 15–22 мг/10 г глицинбетаи-
на. Между количеством глицинбетаина в листьях
мари и содержанием подвижного К+ в почве так-

Рис. 4. Зависимость между количеством пролина в листьях лебеды и содержанием ионов Сl– в почве (а), количеством
пролина и реакцией почвенной среды (б).
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же отмечена прямая сильная связь: регрессион-
ная зависимость адекватна полученным данным
при Р = 0.001, r = 0.91 (рис. 6б).

Для лебеды и бескильницы не установлены
значимые связи между содержанием глицинбета-
ина в листьях и количеством засоляющих ионов в
почве.

Для ситника прослежена криволинейная зави-
симость между содержанием глицинбетаина в ли-
стьях и количеством Cl– в почве: уравнение ре-
грессии адекватно полученным данным при Р =
= 0.046, r = 0.98 (рис. 6б). На фоне засоленности
хлорид-ионами менее 40 смоль(экв)/кг почвы со-
держание глицинбетаина было минимальным
(1.1–4.5 мг/1 г), а при содержании Cl– в количе-
стве 71 смоль(экв)/кг аккумуляция глицинбетаи-
на достигала 10 мг/1 г сухой массы листьев.

В листьях всех исследуемых растений не уста-
новлено значимых зависимостей между содержа-
нием глицинбетаина в листьях и реакцией поч-
венной среды.

ОБСУЖДЕНИЕ
Об определенном уровне солеустойчивости

исследуемых видов рудеральных растений свиде-
тельствует их произрастание на засоленных поч-
вах в разных регионах мира [6, 30–32]. Наши дан-
ные показали, что растения характеризуются до-
статочно широким лимитом толерантности к
техногенному засолению. В почве из прикорневой
зоны ситника максимальное содержание хлорид-
ных солей отличалось от минимального засоления в
4.7 раза, у мари – в 8 раз, у бескильницы – в 25 раз,
у лебеды – в 50 раз. Одновременно почва характе-
ризовалась значительным содержанием ионов
К+. В некоторых аллювиальных солончаковых
почвах Прикамья содержание калия сопоставимо
с уровнем натриевого засоления [21, 22].

Отмеченные в наших исследованиях ней-
тральная и слабощелочная реакции почвенной
среды характерны для хлоридно-засоленных ал-
лювиальных почв; в то же время среди них встре-
чались почвы с кислыми поверхностными гори-
зонтами [21, 22].

Таким образом, на исследуемом участке доли-
ны р. Быгель рудеральная растительность нахо-

Рис. 6. Зависимость между количеством глицинбетаина в листьях мари и содержанием подвижных ионов Na+ (а) и K+ (б)
в почве, а также между количеством глицинбетаина в листьях ситника и содержанием Cl– в почве (в).
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дится под воздействием хлоридного засоления и
неблагоприятной реакции почвенной среды.
Установленные регрессионные зависимости поз-
воляют рассматривать накопление пролина, фла-
воноидов, глицинбетаина в листьях растений как
ответную реакцию на увеличение содержания засо-
ляющих ионов в почве. Считается, что эти низко-
молекулярные соединения обеспечивают устойчи-
вость растений в условиях солевого стресса [4, 5, 16,
17, 24, 25, 33].

Накопление пролина в органах растений свя-
зано с его многофункциональным значением в
растительной клетке в стрессовых условиях [5, 7,
14, 34]. Полученные нами зависимости между по-
казателями техногенного засоления и количе-
ством пролина в листьях лебеды и мари соответ-
ствуют научным данным по увеличению содержа-
ния пролина в листьях культурных растений в
условиях солевого стресса; отмечены [10, 12, 17]
осмопротекторные свойства и антиоксидантная
активность пролина.

Накопление пролина в листьях лебеды, по-ви-
димому, повышало ее устойчивость к кислой ре-
акции почвенной среды в условиях техногенного
засоления. При кислотном стрессе наблюдали ак-
кумуляцию пролина в листьях пшеницы и ржи
[25]. Имитация кислотного дождя способствова-
ла накоплению пролина в листьях томатов [26].
Кислая реакция среды усиливает водный дефи-
цит в растении, так как под влиянием избытка
протонов клетки корня становятся непроницае-
мыми для воды [35]. По данным M.H.M. Bhuyan
et al. [24], при кислотном стрессе накопление
пролина в проростках пшеницы поддерживало
водный баланс и обеспечивало защиту от окисли-
тельного повреждения; отмечали участие проли-
на в рН-регуляции цитоплазмы растительной
клетки [36, 37]. Таким образом, накопление проли-
на в листьях лебеды на кислой почве может быть на-
правлено на поддержание осмотического потенци-
ала и кислотно-щелочного баланса в клетках, на
усиление антиоксидантной активности.

Известно [13, 16, 38], что флавоноиды участву-
ют в защите растений от воздействия неблагопри-
ятных факторов внешней среды: повышенной
интенсивности света, низких и высоких темпера-
тур, тяжелых металлов, водного дефицита и т.д.
Согласно нашим исследованиям, марь и лебеда
аккумулировали наибольшее количество флаво-
ноидов, но их содержание не связано со степенью
засоления почвы. З.Ф. Рахманкулова с соавт. [16]
отмечают, что при изначально высоком пуле низ-
комолекулярных соединений может отсутство-
вать зависимость между их накоплением и засо-
ленностью среды обитания.

Бескильница аккумулировала флавоноиды в
листьях по мере увеличения количества подвиж-
ного Na+ в почве, что может быть связано с их

участием в антиоксидантной защите. При соле-
вом стрессе в митохондриях и хлоропластах рас-
тительной клетки нарушается транспорт электро-
нов, образуется избыток активных форм кисло-
рода и, следовательно, усиливаются процессы
свободнорадикального окисления [5, 7, 14]. Фла-
воноиды cпособны к антиоксидантной активно-
сти и участвуют в стабилизации мембран при
окислительном стрессе [11, 13, 15].

При усилении кислотности почвы в листьях
бескильницы отмечено накопление флавонои-
дов, что обусловлено, по-видимому, их значени-
ем в адаптации к кислой засоленной почве. Не-
благоприятная реакция среды нарушает метабо-
лизм растительных клеток [24, 39], усиливает
токсическое воздействие солей [17]. В условиях
кислотного стресса наблюдали аккумуляцию
флавоноидов в листьях ржи [25]. Низкие значе-
ния рН вызывали развитие окислительного
стресса в пшенице [24]. Флавоноиды, взаимодей-
ствуя с липидным бислоем клеточных мембран,
замедляют процессы перекисного окисления ли-
пидов [11, 13, 15].

В листьях мари и ситника количество глицин-
бетаина возрастало с увеличением содержания
засоляющих ионов в почве, что, вероятно, связа-
но с осморегуляцией и стабилизацией клеточных
структур. Глицинбетаин защищает белки от воз-
действия различных денатурирующих агентов [8].
Считается [6, 9], что он вносит значительный
вклад в солеустойчивость растений. Защитную
роль глицинбетаина в растительной клетке иссле-
дователи связывают со стабилизацией работы фо-
тосинтетического аппарата в неблагоприятных
условиях. При солевом стрессе, благодаря взаи-
модействию глицинбетаина с молекулами и кле-
точными структурами, сохраняется активность
макромолекул, поддерживается целостность
мембран [18].

Согласно З.Ф. Рахманкуловой с соавт. [16], для
галофитов характерны различные биохимиче-
ские стратегии солеустойчивости. В наших иссле-
дованиях у растений на техногенно засоленных
почвах проявилась видовая специфика в накоп-
лении низкомолекулярных соединений. При уси-
лении засоленности почвы отмечена аккумуля-
ция пролина в листьях лебеды, пролина и гли-
цинбетаина – в листьях мари, флавоноидов – в
листьях бескильницы, глицинбетаина – в листьях
ситника.

На основании полученных данных можно го-
ворить о том, что при техногенном засолении у
рудеральных растений стратегия выживания свя-
зана с видоспецифичными реакциями, направ-
ленными на аккумуляцию пролина, флавоноидов и
глицинбетаина. В адаптации к кислой реакции за-
соленной почвы определенное значение у лебеды
имеет пролин, а у бескильницы – флавоноиды.
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