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На основании ботанико-географических описаний выявлены особенности распространенности
С4-видов по рельефу пустыни Кызылкум. В низинах (0–50 м над уровнем моря) обнаружено преоб-
ладание С3-галофитов, на средних возвышенностях (50–200 м над уровнем моря) начинают преоб-
ладать галофиты с С4-фотосинтезом. Выше 200 м над уровнем моря отмечено резкое снижение
вклада галофильной флоры в биоразнообразие местной растительности. Таким образом, проник-
новение галофитов выше 200 м ограничено наличием у них С4-фотосинтеза как адаптивного при-
знака приспособления к рассолению почвы. При снижении засоления почвы у эдификаторных
многолетних растений пустыни Кызылкум (тамарикс, саксаул и верблюжья колючка) отмечено
снижение проявления суккулентности морфологии листа. В летний засушливый период С4-фото-
синтез дает конкурентное преимущество по сравнению с С3-галофитами по выживанию на пересы-
хающих в летний сезон рассоленных почвах возвышенных частей рельефа местности. Сделан вывод
о том, что приобретение C4-фотосинтеза галофильными видами представляет собой адаптацию фо-
тосинтеза галофильной флоры к сезонному рассолению и иссушению почвы возвышенных частей
рельефа пустыни Кызылкум.
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ВВЕДЕНИЕ

Для морфологического строения листа С4-рас-
тения в большинстве случаев характерны черты
кранц-анатомии, которые вероятно послужили
структурной основой для формирования коопера-
тивного механизма С4-фотосинтеза [1]. Общепри-
нято, что конкурентное преимущество С4-видов
обусловлено большей продукционной эффектив-
ностью С4-фотосинтеза в условиях пониженной

атмосферной концентрации СО2, высокой инсо-
ляции и температуры за счет использования осо-
бого кооперативного механизма концентрирова-
ния СО2 вблизи центров карбоксилирования. Эта
биохимическая гипотеза также хорошо объясняет
закономерную современную широтную распро-
страненность С4-однодольных видов растений [2,
3]. Однако некоторые данные указывают на огра-
ниченный характер биохимической гипотезы.
Так, с позиций биохимической гипотезы не уда-
ется объяснить видовую специфику корреляции
климатических факторов с распространенностью
C4- одно- и двудольных растений. Широтное рас-
пространение C4-однодольных коррелирует наи-

1 Адрес для корреспонденции: Воронин Павел Юрьевич.
127276 Москва, Ботаническая ул., 35. Институт физиоло-
гии растений им. К.А. Тимирязева. Электронная почта:
pavel@ippras.ru
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более тесно с минимумом температуры в середине
вегетационного сезона, тогда как распространение
C4-двудольных наиболее тесно коррелирует с се-
зонным эвапо-транспирационным режимом [2–4].
Кроме того, представительство C4-видов в составе
местной флоры сильнее коррелирует с эдафиче-
скими факторами (засолением почвы, нарушени-
ем почвы), чем с широкомасштабным широтным
фактором [5–7]. Поэтому некоторые исследовате-
ли связывают возникновение C4-синдрома не
столько с глобальным снижением концентрации
СО2 в атмосфере, сколько с формированием от-
крытых ландшафтов и становлением сезонного,
устойчивого чередования влажных и засушливых
периодов климата [8].

Неполное согласие накопленных данных с био-
химической гипотезой свидетельствует в пользу
множественности причин, приводящих к множе-
ственному и независимому становлению C4-син-
дрома в различных растительных таксонах [9–12].
В связи с этим, проблему возникновения и предста-
вительства C4-видов в специфических флористиче-
ских сообществах следует рассматривать в контек-
сте конкретных обстоятельств их эволюционной
истории [13].

Повышенная засоленность почвы является
одним из факторов роста и развития C4-растений

[14, 15]. Таким образом, зависимость почвенного
засоления от топографии местности может непо-
средственно влиять на распространенность видов
растений с C4-фотосинтезом среди растений га-
лофильной флоры пустыни Кызылкум. В этом
случае особенности топографии местного ланд-
шафта могли послужить ведущим фактором рас-
пространенности C4-синдрома у галофитов по-
скольку все остальные климатические показатели
пустыни Кызылкум в целом однородны.

Цель данной работы состояла в том, чтобы на
основе анализа анатомических изменений листьев
растений, представляющих основные эдифика-
торные флористические группы пустыни Кызыл-
кум, по профилю естественного засоления почвы
и распространенности С4-видов семейства маре-
вые (Chenopodiaceae) в биоразнообразии местных
растительных сообществ оценить значение ланд-
шафтно-топографического фактора на распро-
странение С4-фотосинтеза у галофитов пустыни
Кызылкум.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Описание местности проведения исследования.

Местность исследования представляла собой пу-
стынные: в подгорной части щебнистые и в рав-
нинной части песчано-глинистые – засоленные
территории (рис. 1). Кызылкум простирается
между двумя крупнейшими реками Центральной
Азии – Сырдарьей на востоке и Амударьей на юге
и юго-западе. В целом рельеф местности понижа-
ется с подгорных равнин на юго-востоке к побе-
режью Аральского моря на северо-западе. Для ре-
конструкции распространенности видов маревых
использовали ботанико-географическую карту
пустыни Кызылкум [16], топографические карты
местности, навигатор и альтиметр GPS (“Magel-
lan”, США). Характеристика мест взятия проб
почвы и растительного материала представлена в
табл. 1.

Растительный материал. Изучали морфологи-
ческое строение листа и фотосинтезирующих по-
бегов видов-представителей основных эдифика-
торных групп – галофильной и ксерофильной
флоры Кызылкума. В этом ряду древовидный
влаголюбивый галофит Tamarix hispida (Tamarica-
ceae) и многолетний травянистый ксерофит Alhagi
pseudalhagi (Fabaceae) представляли эдификатор-
ные С3-виды пустыни Кызылкум. С4-виды пред-
ставлял эдификаторный древовидный суккулент-
ный, соле- и засухоустойчивый кустарник Halo-
xylon aphyllum (Chenopodiaceae).

Содержание соли в почве и растительном мате-
риале. Ландшафтный профиль засоления харак-
теризовали содержанием катионов Na+, Ca2+, K+

в пробах почвы. Почвенные пробы брали с глуби-
ны 40 см. Содержание ионов определяли в водных

Таблица 1. Характеристика мест взятия проб почвы и
растительного материала вдоль высотного градиента
топографии местности (подгорные равнины песчаной
пустыни Кызылкум)

№ Название, координаты
и тип рельефа местности

Высота
над уровнем 

моря, м

1 Нурата, 40°27′ с.ш., 66°09′ в.д.
cклон 900

820
равнина 669

668
2 Айдаркуль, 40°58′ с.ш., 65°56′ в.д.

склон 290
251

равнина 247
3 Зафарабад, 40°32′ с.ш., 65°01′ в.д.

склон 378
348

4 Кызылкесек, 41°02′ с.ш., 64°54′ в.д.
склон 132

121
115

равнина 115
108
105
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экстрактах из почвенных проб и растительного ма-
териала (100 мг материала на пробу) с помощью
атомно-абсорбционного спектрофотометра (Hita-
chi 207, Япония). Пробы почвы высушивали до по-
стоянно сухого веса при температуре 100°C для
определения в них содержания воды.

Показатели морфологического строения листа
определяли с помощью системы цифрового анализа
изображений Simagis Mesoplant (ООО “СИАМС”,
Россия). Для анатомических исследований соби-
рали неповрежденные, полностью сформирован-
ные листья среднего яруса со здоровых, развитых
растений (3 растения для каждого вида). Из сред-
ней части листьев делали высечки и фиксировали
их в 3.5%-растворе глутарового альдегида в фос-
фатном буфере (рН = 7.4). Далее делали попереч-

ные срезы толщиной 15 мкм на криомикротоме
MicromHM 525 (“Сarl Zeiss”, Германия). Толщи-
ну тканей определяли на поперечных срезах в
10 аналитических повторностях, используя све-
товой микроскоп ZeissAxiostar (“Сarl Zeiss”, Гер-
мания) при увеличении ×200 и систему цифрово-
го анализа изображений Simagis Mesoplant
(ООО “СИАМС”, Россия).

На графиках приведены средние значения по-
казателей со стандартной ошибкой.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Предполагают, что усиление аридности и се-
зонности климата с начала миоцена послужило
одной из главных экологических предпосылок

Рис. 1. Карта-схема географического расположения пустыни Кызылкум (a) и ботанико-географического распростра-
нения С4-видов растений сем. Chenopodiaceae по пустыне Кызылкум (б). Вклад С4-маревых в видовое разнообразие
растительных сообществ на территории отмечен разным тоном: бесцветный тон соответствует 0%, светлый тон соот-
ветствует 30%, точечное тонирование соответствует 30–60%, темный тон соответствует (60%).

(б)

(а)
Kazakhstan

Uzbekistan

Turkmenistan
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200 км
200 мкм



192

ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ  том 66  № 3  2019

ВОРОНИН и др.

широкого распространения видов с С4-фотосин-
тезом на открытых ландшафтах [8].

Сезонно-топографическая детерминанта режима 
рассоления и иссушения почвы пустыни Кызылкум

По своему характеру рельеф Кызылкум пред-
ставляет собой слегка холмистую, местами силь-
но расчлененную равнину. Для Кызылкума ха-
рактерен резко континентальный климат. Само
возникновение открытого ландшафта пустыни
Кызылкум в ряду других Туранских пустынь свя-
зано с высыханием в эоцене древнего эпиконти-
нентального моря. Об этом свидетельствует бли-
зость пропорции основных катионов (Na : Ca : K)
в морской воде к их соотношению в почве солон-
чаков пустыни Кызылкум (табл. 2). Отмечено уси-
ление засоленности (рис. 2) и увлажнения (рис. 3)
почвы от возвышенной подгорной равнины на
юго-востоке к болотистому побережью Аральско-
го моря на северо-западе Кызылкума. Сезонность
климата пустыни Кызылкум проявляется в устой-
чивом чередовании засухи в летние месяцы и вы-
падении дождей осенью и зимой. Дождевые осад-
ки промывают верхний слой почвы местных воз-
вышенностей и смывают соли в низинные части
рельефа. В историческом масштабе времени се-
зонная цикличность температурно-влажностного
режима формирует высотное снижение засоления
и влажности почвы от понижений к возвышенным
частям рельефа местности. Возвышенные части
рельефа характеризуются минимальным засоле-
нием и влажностью почвы (рис. 2 и 3). При этом
отмечена однозначная прямо пропорциональная

зависимость влажности почвы от ее засоления
(рис. 4). Уменьшение засоления почвы возвы-
шенных частей ландшафта увеличивает водный
потенциал почвы, а значит, способствует ее иссу-
шению.

Распространенность С4-галофитов
по ландшафту пустыни Кызылкум

Низинные территории пустынного ландшафта
являются местообитанием галофильной флоры.
Сохранение влаги в засоленных почвах в низин-
ных частях рельефа местности обеспечивает вы-
живание многолетних галофильных растений во
время засушливого летнего сезона. В Кызылкуме
растительные сообщества, в составе которых
присутствуют С4-виды, наиболее часто встреча-
ются на высотах от 50 до 200 м над уровнем моря.
Так растительные сообщества с заметным при-
сутствием С4-видов (>30%) так же, как и с их до-
минированием (>60%) обнаруживали на высоте
50–100 м над уровнем моря. Это означает, что наи-
большее число С4-видов встречается локально по
рельефу с высотой около 100 м над уровнем моря
(табл. 3), соответствующей умеренному засолению
и слабому увлажнению почвы (рис. 2 и 3).

Поскольку растения из семейства маревых до-
минируют в галофильной флоре Центральной
Азии [18–20], их представительство в раститель-
ном биоразнообразии является показателем пред-
ставительства С4-синдрома у местной галофиль-
ной флоры. Увеличение доли С4-галофитов из се-
мейства маревых в местном биоразнообразии по
сравнению с С3-видами вплоть до определенного

Таблица 2. Содержание (мкмоль/г) наиболее распространенных катионов в морской воде и в мокрых солонча-
ках пустыни Кызылкум

Субстрат
Концентрация, мкмоль/г (соотношение, %)

Источник данных
Na+ Ca2+ K+

Солончак 650 (100) 34 (5) 4 (1) Настоящая работа
Море 469 (100) 10 (2) 10 (2) [17]

Таблица 3. Распространенность C4-видов (Chenopodiaceae) среди растительных сообществ пустыни Кызылкум
по рельефу местности (n = 192)

Высота над уровнем 
моря, м

Классовые интервалы вклада C4-маревых
в биоразнообразие растительных сообществ, %

Растительные сообщества 
с С4-маревыми в своем 

составе, %0–30 30–60 60–100

0–50 2.6 1.0 0.0 3.6
50–100 7.8 15.6 11.5 34.9

100–200 20.3 17.2 2.1 39.6
200–300 15.1 5.2 1.6 21.9

Всего, % 45.8 39.0 15.2 100
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Рис. 2. Зависимость засоления почвы от топографической высоты местности. Почвенное засоление определяли по со-
держанию в почве основных катионов Na+ (a, б), Ca2+ (в, г) и K+ (д, е) в почве равнинных ландшафтов (a, в, д) и скло-
нов холмов (б, г, е). Цифрами на графиках отмечены места взятия проб, описанные в таблице 1. Оси ординат пред-
ставлены в логарифмическом масштабе. Точки на графиках представляют средние значения ± стандартные отклоне-
ния (n = 9).
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предела следовало за общим рассолением почвы
(рис. 5). При этом в возвышенных сезонно-пере-
сыхающих местообитаниях с относительно рас-
соленными (умеренно засоленными) почвами
преобладала С3-ксерофильная флора, а предста-
вительство С4-растений снижалось (табл. 3). Со-
гласно нашим данным, засоленность почвы на
склонах холмов пустыни Кызылкум на несколько
порядков меньше, чем в ее низинах (рис. 2). Эта

особенность является причиной исчезновения
большинства С4-маревых из местной галофиль-
ной флоры на высотах больше 200 м над уровнем
моря. Таким образом, в результате сезонного вы-
падения дождей, возникает устойчивая тенден-
ция к рассолению почвы локально возвышенных
частей рельефа, и присущие С4-маревым гало-
фильные свойства определяют предел их местно-
го высотного распространения. В результате, рас-

Рис. 3. Зависимость относительной влажности почвы от топографической высоты равнинных ландшафтов местности (а)
и склонов холмов (б) пустыни Кызылкум. Цифрами на графиках отмечены места взятия проб, описанные в таблице 1.
Точки на графиках представляют средние значения ± стандартные отклонения от среднего (n = 9).
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Таблица 4. Количественная характеристика тканей листа эдификаторных многолетних растений пустыни Кы-
зылкум (n = 30)

Примечание. *В местностях 1, 2 и 4 (см. табл. 1) образцы были собраны на равнинных участках. Разными латинскими буква-
ми отмечены достоверные различия на уровне p < 0.05. Толщина тканей указана в мкм.

Вид растения Ткань
Места сбора образцов*

1 2 3 4

Haloxylon aphyllum Эпидерма 19.2 ± 1.7a 18.8 ± 1.3a 23.1 ± 2.1b 26.5 ± 3.6b

– кутикула 2.0 ± 0.2a 2.2 ± 0.2a 2.1 ± 0.2a 2.3 ± 0.2a

Гиподерма 15.0 ± 1.5a 18.6 ± 1.0b 21.0 ± 0.6c 19.6 ± 0.7bc

Мезофилл 27.7 ± 3.7a 35.9 ± 3.5b 39.3 ± 5.9b 39.1 ± 2.1b

Обкладка сосудистых пучков 15.1 ± 1.2a 22.5 ± 1.7c 19.2 ± 1.3b 19.1 ± 0.7b

Tamarix hispida Эпидерма – 20.0 ± 1.1a 22.5 ± 1.9a 17.4 ± 0.6b

– кутикула – 2.4 ± 0.2a 4.3 ± 0.5b 4.3 ± 0.3b

Палисадный мезофилл – 55.7 ± 1.6a 58.4 ± 1.6a 60.6 ± 3.7a

Alhagi pseudalhagi Эпидерма 21.7 ± 0.5a 22.8 ± 0.5b 25.1 ± 0.6c 26.7 ± 0.6d

– кутикула 3.1 ± 0.1a 2.7 ± 0.1b 2.3 ± 0.1c 2.7 ± 0.1b

Гиподерма 43.5 ± 0.9a 44.9 ± 0.9ab 46.6 ± 1.0b 45.6 ± 0.9b

Мезофилл 37.5 ± 0.4a 43.2 ± 0.4d 38.5 ± 0.4b 41.7 ± 0.4c
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пространение галофильной флоры пустыни Кы-
зылкум ограничено высотой рельефа около 100 м
над уровнем моря, на которой в местных расти-
тельных сообществах доля галофитов с С4-фото-
синтезом максимальна (табл. 3).

Снижение суккулентности листа сопровождает 
продвижение галофильной флоры от низин

к возвышенностям местного рельефа
пустыни Кызылкум

По сравнению с рассоленными почвами возвы-
шенных ландшафтов в местах наибольшего засо-
ления у трех эдификаторных видов пустыни Кы-
зылкум проявлялась тенденция к укрупнению раз-
меров клеток покровных тканей листа (табл. 4).
Известно, что суккулентность листа является
чертой галофильности С3- и С4-растений [21, 22].
Соленакопление в листьях обеспечивает привле-
чение воды в листья за счет снижения в них вод-
ного потенциала. Усиление оводненности тканей
листа в свою очередь приводит к укрупнению
клеток покровных тканей, являющихся конечны-
ми пунктами на пути движения воды по растению
из почвы в атмосферу. Укрупнение клеток по-
кровных тканей листа отчетливо наблюдали у га-
лофильных видов: тамарикса (С3-растение) и сак-
саула (С4-растение) (табл. 4). Так в Кызылкуме,
по сравнению с С3-ксерофитом A. pseudalhagi
(0.05–0.50 ммоль Na+/г), суккулентные гало-
фильные виды H. aphyllum (3–5 ммоль Na+/г),
T. hispida (1–4 ммоль Na+/г) в разы больше на-
капливали соль в листьях. Поэтому единообраз-
ное проявление С4-видами сем. Chenopodiaceae
галофильности отражено в морфологии их ли-
стьев наличием черт суккулентности и кранц-
анатомии [23, 24]. Большую долю (50–80%) видов
с С4-фотосинтезом в Центральной Азии состав-
ляют виды семейства маревых [25]. Большинство
С3- и С4-видов коренной флоры Кызылкума яв-
ляются галофитами. Поэтому закономерное рас-
соление и иссушение почвы от низин к возвышен-
ным частям рельефа, а также снижение суккулент-
ности листьев галофильных С3- и С4-растений
(табл. 4) и снижение вклада С3-галофильных ви-
дов в растительное биоразнообразие, позволяют
предполагать, что эволюционным ответом гало-
фильной флоры на рассоление и иссушение поч-
вы в возвышенностях рельефа пустыни Кызыл-
кум был переход маревых С3-галофитов на С4-тип
фотосинтеза (рис. 5).

Реконструкция становления С4-фотосинтеза
среди галофитов семейства маревых

в пустыне Кызылкум
Главным климатическим трендом в пустыне

Кызылкум является усиление аридности клима-

Рис. 4. Соотношение между засолением и относитель-
ной влажностью почвы пустыни Кызылкум. Точки на
графиках представляют средние значения ± стандарт-
ные отклонения от среднего (n = 9). Засоление почвы
оценивали по содержанию в почве основных катио-
нов: а – Na+, б – Ca2+, в – K+.
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та с сопутствующим понижением грунтовых вод.
Сезонное пересыхание солончаков и конечное
уменьшение их площади являются в историче-
ской перспективе существенным фактором эво-
люционного отбора галофильной флоры на устой-
чивость к засухе. Локальное разнообразие видово-
го состава растений с С3- и С4-типами фотосинтеза
и различной степенью выраженности ксеромор-
физма и суккулентности листа обусловлено в ос-
новном мозаичным характером сложения почв с
разными физико-химическими свойствами (за-
гипсованность, лессы, глинистость и щебни-
стость), их минеральным составом, увлажнением,
а также особенностями микрорельефа. По нашему
мнению, относительно недавнее освоение этой
экологической ниши видами прибрежно-среди-
земноморской зоны, в которой маревые составля-
ют традиционно высокую долю, обусловило быст-
рый процесс эволюции (5–6 млн лет) различных
вариантов фотосинтеза (С3, С3–С4, С4), а также
богатство морфотипов и жизненных форм.

Для галофитов сем. Chenopodiaceae способ-
ность переносить летнюю почвенную засуху в ак-
тивном состоянии за счет С4-фотосинтеза несо-
мненно представляет собой ценный адаптивный
признак. В свою очередь сезонное рассоление и
пересыхание почвы возвышенных частей микро-
рельефа местности и снижение суккулентных
черт строения листа галофитов в этих местооби-
таниях в новом свете представляют известную
проблему географической идентификации “ан-
цестрального С3-центра маревых” и становления
в этом семействе С4-фотосинтеза [25–27]. Можно
предположить, что движение анцестральных С3-
видов сем. Chenopodiaceae за отступающей кром-
кой древнего высыхающего эпиконтинентально-
го моря завершилось их современной локализа-
цией вблизи береговой линии Средиземного,
Каспийского и Аральского морей. Виды сем.
Chenopodiaceaе остаточных популяций на пути
этого движения подвергались совместному се-
зонному воздействию пересыхания-рассоления
почвы на возвышенных частях микрорельефа. В

этих новых условиях они были ограничены в сво-
их возможностях, как галофиты, привлекать воду
в лист за счет соленакопления. Это отражалось в
снижении суккулентности их листьев. Потреб-
ность в увеличении эффективности использова-
ния воды на базе предсуществующей кранц-ана-
томии листа вероятно привела к формированию у
них С4-фотосинтеза.
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