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АННОТАЦИЯ

Исследованы морфологические и физиолого-биохимические особенности адаптации двух видов каль-
цефитов Hedysarum grandiflorum Pall. и Hedysarum gmelinii Ledeb. Растения H. gmelinii произрастали 
на более увлажненном и засоленном почвенном субстрате. Листовые параметры растений H. grandiflorum 
характеризовались большей толщиной,  площадью и содержали существенно  больше воды по  срав-
нению с листьями H. gmelinii. Удельная плотность поверхности листа H. gmelinii в 1,5 раза выше,  чем 
у H. grandiflorum. Пигментный фонд H. grandiflorum более обогащен хлорофиллами. Уровень перекисно-
го  окисления липидов в клетках растений H. grandiflorum ниже за счет большей (более чем в два раза) 
активности ферментов –  ​каталазы,  пероксидазы,  полифенолксидазы. Липиды листьев H. grandiflorum 
отличались большей насыщенностью жирных кислот (ЖК) (46,0 %  от суммы ЖК),  чем H. gmelinii (31,5 %),  
но  концентрация α-линоленовой кислоты в листьях H. gmelinii в 1,5 раза выше,  чем у H. grandiflorum. 
Сделан вывод,  что  существование кальцефитных растений в своеобразных почвенно-климатических 
условиях накладывает специфические морфологические и физиолого-биохимические особенности даже 
у близкородственных видов H. grandiflorum и H. gmelinii.

Ключевые слова: Hedysarum grandiflorum,  Hedysarum gmelinii,  жирные кислоты,  пигменты,  фер-
менты,  элементный состав.

тения подвергаются постоянному воздействию 
ветров,  высокой температуры воздуха,  избы-
точной инсоляции,  чему способствует и отра-
жение падающего  светового  потока меловыми 
массами с высоким альбедо  [Escudero et al.,  
2014]. Растительный покров,  формирующийся 

Растения-кальцефиты представляют со-
бой уникальную малоизученную группу рас-
тений,  эволюционно  приспособленных к су-
ществованию на почвах,  богатых кальцием 
[Попова и др.,  2012;  Демина и др.,  2016]. По-
мимо  специфических почвенных условий рас-
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на карбонатных почвах,  состоит преимуще-
ственно  из светолюбивых ксерофитов,  стелю-
щихся по  наклонной поверхности благодаря 
хорошо  развитой корневой системе [Новико-
ва и др.,  2019;  Ильина и др.,  2020]. В част-
ности многие виды многочисленного  рода He- 
dysarum L. (более 200 видов) (Fabaceae) фор-
мируют ценопопуляции на разнообразных 
карбонатных субстратах: от обнажений мела,  
мергеля и карбонатных глин до  литосолей 
карбонатных и слаборазвитых дерново-кар-
бонатных почв [Попова и др.,  2012].

Особенностью растений рода Hedysarum 
является наличие ксероморфных признаков 
[Ильина и др.,  2020],  наиболее существен-
ные среди которых –  ​густое опушение и мел-
кие размеры листьев [Лаврентьев,  Болдырев,  
2017]. Последнее свойство  связано  с короткой 
стадией деления клеток и быстрой дифферен-
циацией тканей в процессе онтогенеза [Кар-
наухова и др.,  2018]. Особенностью растений 
данного  рода является также способность 
ускорять или замедлять жизненный цикл 
в течение онтогенеза. Показано,  что  боль-
шинство  особей Hedysarum grandiflorum Pall. 
развивается в нормальном и ускоренном тем-
пе,  а H. gmelinii Ledeb. –  ​в нормальном и за-
медленном [Ильина,  2013]. Различия между 
этими близкородственными видами не ограни-
чиваются только  способностью к изменению 
темпа онтогенеза. Оба вида являются свето-
любивыми,  травянистыми многолетниками,  
по  отношению к субстрату –  ​кальцефитами,  
произрастают в условиях карбонатных грун-
тов с недостаточной увлажненностью [Лаврен-
тьев,  Болдырев,  2017]. H. grandiflorum –  ксе-
рофит,  предпочитает открытые пространства 
с разреженным травостоем. Произрастает в 
каменистых степях,  по  кустарниковым опуш-
кам,  на склонах известняковой,  меловой,  до-
ломитовой,  мергелистой литологии [Красная 
книга …,  2017]. Этот вид чаще всего  встре-
чается в верхних частях склонов и на верши-
нах холмов.

В свою очередь растения H. gmelinii яв-
ляются мезоксерофитами. Они произрастают 
небольшими,  но  иногда обильными группами 
как в каменистых известняковых степях,  так 
и на мергелистых и меловых склонах в сред-
ней и нижней частях,  реже на вершинах хол-
мов,  на задернованных почвах с плотным 
или разреженным травостоем [Красная кни-

га…,  2017;  Ильина и др.,  2020]. В последнем 
случае создаются более благоприятные усло-
вия в отношении влаги и температуры,  что  
способствует большему прорастанию семян 
и развитию молодых растений [Ильина,  Ми-
трошенкова,  2017;  Ильина и др.,  2020].

Можно  предположить,  что  видовая эколо-
гическая специализация связана со  структур-
но-метаболическими особенностями данных 
видов кальцефитов. Наиболее полную инфор-
мацию о  свойствах этой специфической груп-
пы растений можно  получить из анализа их 
функциональных признаков,  и особенно  па-
раметров листьев. Под функциональными 
признаками растений понимают морфологи-
ческие,  структурные или физиологические по-
казатели,  тесно  связанные с основными жиз-
ненными функциями растений. Например,  
масса листа на единицу площади –  ​удельная 
плотность поверхности листа (УППЛ),  тол-
щина и оводненность листа отражают адап-
тацию функционирования фотосинтеза к пре-
обладающим условиям окружающей среды 
и нацелены на обеспечение требуемого  уров-
ня поглощения CO2 [Ivanova et al.,  2018]. Они 
контролируются такими переменными окру-
жающей среды,  как радиация,  водоснабже-
ние,  температура,  соленость,  питательные 
вещества и др. Величина УППЛ может суще-
ственно  изменяться как на межвидовом,  так 
и внутривидовом уровне [Ivanova et al.,  2018].

Содержание и качественный состав пигмен-
тов также определяются условиями окружа-
ющей среды [Esteban et al.,  2015;  Дымова,  
Головко,  2019;  Иванов и др.,  2020]. Показа-
но,  что  в наибольшей степени условия среды 
оказывают влияние на содержание хлорофил-
ла (Хл) в массе листа,  чем на качественный 
состав пигментов. Пигменты интегрированы 
в мембраны хлоропластов и связаны с белка-
ми реакционных центров и светособирающих 
комплексов (ССК). Ремоделирование состава 
липидов и их жирных кислот (ЖК) обеспе-
чивает динамические и структурные свойства 
мембран и участвует в приспособлении расте-
ний к различным неблагоприятным условиям 
окружающей среды [Kobayashi,  2016;  Liu et 
al.,  2019]. Важную роль при адаптации рас-
тений к действию неблагоприятных факторов 
среды играет регуляция про-/антиоксидант-
ного  метаболизма клетки. Индукция окисли-
тельных процессов оценивается по  перекисно-
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му окислению липидов (ПОЛ),  а элементами 
антиоксидантной системы являются ферменты 
антиоксидантной защиты,  такие,  как,  напри-
мер,  каталаза,  пероксидаза,  полифенолокси-
даза [Demidchik,  2015;  Rozentsvet et al.,  2017].

Цель работы состояла в выявлении морфо-
логических и физиолого-биохимических осо-
бенностей близкородственных видов кальце-
фитов H. grandiflorum и H. gmelinii.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Исследования проводили в Шигонском 
районе Самарской обл. в пределах южной око-
нечности Сингелеевских гор. Образцы растений 
отбирали на площадках размером 20 × 20 м.

Растения вида H. gmelinii произрастали 
на меловых обнажениях верхней части скло-
на юго-восточной экспозиции (53°29ʹ66ʺ с. ш.,  
49°00ʹ61ʺ в. д.),  покрытого  разреженным тра-
востоем. Фитоценотический состав представ-
лен ассоциацией Thymus dubjanskyi + Anthe- 
mis trotzkiana + Gypsophila juzepczukii [Но-
викова и др.,  2019]. Растения H. grandiflorum 
произрастали в нижней части оврага степ-
ного  склона на осыпях с выходом мелов 
(53°34ʹ44ʺ с. ш.,  48°51ʹ92ʺ в. д.). Травостой так-
же сильно  разрежен и представлен преиму-
щественно  разнотравно-злаковым сообще-
ством Koeleria macrantha,  Poa transbaicalica,  
Festuca valesiaca, Allium cretaceum,  Atraphaxis 
frutescens,  Bassia prostrata,  Krascheninnikovia 
ceratoides,  Hedysarum grandiflorum,  Thymus 
dubjanskyi,  Onosma volgensis,  Chaenorhinum 
minus,  Aster alpinus [Шаронова,  Курочкин,  
2018].

Для измерения морфологических характе-
ристик и биохимических опытов использовали 
свежие полностью сформированные листья,  
собранные с 15–20 растений,  находившихся 
в фазе цветения и образования плодов,  в пер-
вой половине июля 2019 г.

Из усредненной массы растений одно-
го  вида составляли три независимых пробы 
от 0,5 до  2 г сырой массы и использовали для 
анализов.

Одновременно  отбирали пробы почвы 
на глубине 10–15 см для определения кислот-
ности,  влажности [Аринушкина,  1970]. Ана-
лиз минерального  остатка почвенной вытяжки 
проводили в сертифицированной лаборатории 
ФГБУ САС “Самарская”.

Элементный состав листьев растений опре-
деляли в сухом размолотом материале после 
микроволнового  разложения проб. Анализ 
выполняли с применением метода оптиче-
ской эмиссионной спектроскопии с индуктив-
но  связанной плазмой на приборе Spectro Ci-
ros CCD (“SPECTRO” Analytical Instruments,  
Германия) после минерализации проб 65%-й 
HNO3 в присутствии H2O2. Измерение массо-
вой доли углерода и азота в растениях про-
водили на элементном анализаторе ЕА 1110 
(CHNS-O) после сжигания пробы в реакцион-
ной кварцевой трубке,  нагретой до  1000 °C 
в присутствии кислорода.

Удельную площадь поверхности листа 
определяли по  формуле: УППЛ = M/S,  где 
М –  ​масса сухого  вещества листовой пла-
стинки,  мг;  S –  ​площадь листовой пластин-
ки,  см2 [Ivanova et al.,  2018]. Толщину листа 
определяли с помощью электронного  микро-
метра (“ST‑02” People’s Republic of  China).

Содержание воды в листьях растений опре-
деляли после высушивания при 60 °C до  по-
стоянного  веса,  рассчитывали как разни-
цу между сырым и сухим весом и выражали 
в г/г сухой массы [Иванова и др.,  2016].

Содержание пигментов определяли в аце-
тоновой вытяжке (90 %) на спектрофотометре 
ПромЭкоЛаб ПЭ‑3000 УФ (Россия). Концен-
трацию хлорофиллов а и b (Хл а и b) изме-
ряли при λ = 662 и 645 нм соответственно,  
каротиноидов (Кар) –  ​при 470 нм. Расчет кон-
центрации выделенных пигментов производили 
по  методу [Lichtenthaller,  1987]. Долю Хл све-
тособирающего  комплекса (ССК) рассчитывали 
по  формуле: [(1,2 Хл b + Хл b)/Σ(Хл a + Хл b)].

Активность ПОЛ в листьях оценивали по  
содержанию продуктов,  реагирующих с тио- 
барбитуровой кислотой (ТБК-РП),  как опи-
сано  в работе [Heath,  Packer,  1968]. Опреде-
ление ТБК-РП проводили спектрофотометри-
чески на приборе ПромЭкоЛаб ПЭ‑3000 УФ 
(Россия) при λ = 532 нм.

Активность ферментов определяли в сы-
ром растительном материале: каталазы 
(EC.1.11.1.6) –  по  количеству разложившей-
ся Н2О2 [Королюк и др.,  1988];  пероксидазы 
(EC. 1.11.1.7) –  ​согласно  методу,  основанному 
на определении скорости реакции окисления 
бензидина;  полифенолоксидазы (EC. 1.10.3.1) –  ​
измерением оптической плотности продуктов 
реакции,  образовавшихся при окислении пи-
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рокатехина за определенный промежуток вре-
мени [Ермаков и др.,  1987].

Метанолиз ЖК осуществляли кипячением 
в 5%-м растворе HCl в метаноле в течение од-
ного  часа. После охлаждения метиловые эфи-
ры ЖК экстрагировали гексаном,  затем эфи-
ры анализировали на хроматографе Хроматэк 
Кристалл 5000.1 (Россия) в изотермическом ре-
жиме с использованием капиллярной колонки 
длиной 105 м и диаметром 0,25 мм RESTEK 
(США). Температура колонки –  ​180 °C,  испа-
рителя и детектора –  ​260  °C,  скорость тока 
газа-носителя (гелий) –  ​2 мл/мин.

Статистическую обработку результатов 
анализов проводили с использованием про-
грамм STATISTICA 6.0 for Windows,  Microsoft 
Excel 2007. Данные представлены как средние 
арифметические (M) из трех биологических 
и аналитических повторностей и их стандарт-
ные ошибки (SE). Сравнение количественных 
характеристик данных проводили с исполь-
зованием дисперсионного  анализа (One-way 
ANOVA) с последующим использованием кри-
терия Тьюки для сравнения средних значений.

РЕЗУЛЬТАТЫ

В табл. 1 представлены результаты хими-
ческого  анализа почвы в местах произраста-
ния кальцефитов H. gmelinii и H. grandiflorum. 
Почвы имеют одинаково  высокий уровень 
рН,  не различаются по  содержанию анио-

нов и большинства катионов,  за исключени-
ем калия. Вместе с тем почва в местах произ-
растания растений H. gmelinii в 1,4 и 1,5 раза 
соответственно  более увлажнена и засолена 
в сравнении с почвой,  на которой произрас-
тали растения H. grandiflorum.

Анализ состава химических элементов по-
казал,  что  углерод составляет значительную 
долю от массы листа. Его  содержание в двух 
видах составляло  42–44 %  от сухой массы 
(табл. 2). Содержание азота в листьях H. gran- 
diflorum было  на 30 %  выше,  чем в H. gmeli‑
nii,  что  может свидетельствовать о  более 
активном функционировании фотосинтеза. 
В листьях этого  же растения отмечено  более 
высокое содержание фосфора и калия,  в 2,6 
и 1,6 раза выше по  сравнению с H. gmelinii,  
но  меньшее содержание кальция.

Листовые параметры растений H. grandi
florum характеризовались большими показа-
телями толщины и площади (в 2,2 и 1,3 раза 
соответственно),  чем листья H. gmelinii. Асси-
милирующие органы H. grandiflorum на 30 %  
более оводнены,  чем у H. gmelinii (1,8 г/г су-
хой массы) (табл.  3). В результате показа-
тель УППЛ,  характеризующий морфофизи-
ологические свойства растения,  у H. gmelinii 
в 1,5 раза выше,  чем у H. grandiflorum.

Наряду с морфометрическими параметра-
ми обнаружено,  что  суммарное содержание 
Хл в листьях H. grandiflorum было  в 1,3 раза 
выше,  чем в листьях H. gmelinii (рис. 1). При 

Т а б л и ц а  1
Характеристика почвы в местах произрастания представителей рода Hedysarum

Параметр H. gmelinii H. grandiflorum

рН 8,4 8,3

Влажность,  % 4,8* 3,5

Cоленость (мг/100 г почвы) 150* 100

Содержание легкорастворимых солей мМоль/100 г почвы

CO3 <0,1 <0,1

HCO3 0,9 0,8

CI 0,2 0,2

SO4 0,1 0,1

Ca 0,8 0,8

Mg 0,3 0,3

Na 0,2 0,2

K 0,14* 0,06

* Статистически достоверные различия между вариантами опытов (р < 0,05).
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этом концентрация Кар  у двух видов была 
одинаковая. Обнаружены различия в соот-
ношении форм пигментов. Так,  в растениях 
H. gmelinii отношение Хл а/b было  выше,  чем 
в H. grandiflorum. Доля пигментов,  локали-
зованных в ССК,  у растений H. gmelinii со-
ставляла 52,1 %,  а у H. grandiflorum –  ​60,1 %  
от общего  фонда зеленых пигментов. В ли-
стьях растений H. grandiflorum обнаружены 
более низкая доля Хл b и увеличенное содер-
жание Кар  по  отношению к Хл.

В липидах листьев H. grandiflorum со-
держится больше насыщенных ЖК (НЖК) 
(46,0 %  от суммы ЖК),  чем у H. gmelinii 
(31,5 %),  за счет большей доли пальмитиновой 
(29,6 %) и стеариновой (4,5 %) кислот (табл. 4). 
Основной вклад в ненасыщенность ЖК вносит 
α-линоленовая кислота. В листьях H. gmelinii 
концентрация этой кислоты в 1,5 раза выше,  
чем у H. grandiflorum.

Интенсивность ПОЛ принято  рассматри-
вать как один из показателей уровня окисли-
тельного  стресса. Мы оценивали активность 
ПОЛ по  накоплению в листьях ТБК-РП. Об-
наружено,  что  их содержание в клетках рас-
тений H. gmelinii было  в 1,3 раза выше,  чем 
в растениях H. grandiflorum (рис. 2,  а).

При этом активности пероксид утилизи-
рующих ферментов –  ​каталазы и перокси-
дазы,  в листьях растений H. gmelinii были 
ниже в 3,9 и 2,6 раза соответственно,  чем 
в листьях растений H. grandiflorum (рис. 2,  б,  
в). Фермент полифенолоксидаза катализиру-
ет окисление как одноатомных,  так и двух- 
атомных фенолов [Taranto et al.,  2017]. Ак-
тивность этого  фермента в листьях H. gran- 
diflorum, так же как и двух предыдущих, 
многократно  выше,  чем в листьях H. gmelinii  
(рис. 2,  г).

Т а б л и ц а  2
Элементный состав фитомассы листьев представителей рода Hedysarum (мг/г сухой массы)

Элемент H. gmelinii H. grandiflorum

Углерод 428,0 ± 15,0* 448,0 ± 16,0

Азот 23,6 ± 2,0* 31,0 ± 3,0

Фосфор 0,8 ± 0,1* 2,0 ± 0,2

Калий 6,0 ± 0,6* 10,0 ± 1,0

Кальций 37,0 ± 11,0* 20,0 ± 6,0

Магний 4,7 ± 1,4 4,0 ± 1,2

Натрий 0,056 ± 0,01 0,072 ± 0,01

* Статистически достоверные различия между вариантами опытов (р < 0,05)..

Т а б л и ц а  3
Морфометрические характеристики листьев представителей рода Hedysarum

Параметр H. gmelinii H. grandiflorum

Площадь листа,  см2 20,8 ± 1,8* 46,8 ± 3,7

Толщина листа,  см 0,09 ± 0,01* 0,12 ± 0,01

УППЛ,  мг/см2 17,3 ± 1,5* 6,4 ± 0,5

Содержание воды г/г сухой массы 1,8 ± 0,2* 2,3 ± 0,2

* Статистически достоверные различия между вариантами опытов (р < 0,05).

Рис. 1. Содержание фотосинтетических пигментов 
в листьях представителей рода Hedysarum. * –  ​ста-
тистически достоверные различия между видами 

растений (р < 0,05)
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ОБСУЖДЕНИЕ

Изученные представители рода Hedysarum 
произрастали в условиях,  различающихся как 
по  уровню влажности,  так и засолению поч- 
вы,  уровень засоления –  ​0,15–0,1 %  от су-
хой массы –  ​соответствует слабо- и средне-
засоленным почвам [Засоленные почвы Рос-
сии,  2006]. Согласно  данным ряда авторов,  

растения рода Hedysarum тяготеют к засолен- 
ным почвам [Михляева,  Худоногова,  2018;  
Ben Abdallah et al.,  2018]. Например,  расте-
ния Hedysarum carnosum могут произрастать 
в условиях умеренной солености [Kouas et al.,  
2010]. Результаты наших исследований под-
тверждают,  что  растения,  произраставшие 
в условиях карбонатных грунтов,  приуроче-

Т а б л и ц а  4
Содержание основных жирных кислот в листьях представителей рода Hedysarum (% от суммы ЖК)

Жирная кислота H. gmelinii H. grandiflorum

Пальмитиновая 19,1 ± 1,0* 29,6 ± 1,3

Стеариновая 3,5 ± 0,2* 4,5 ± 0,5

Пальмитолеиновая 1,4 ± 0,5* 3,4 ± 0,4

Олеиновая 6,5 ± 1,0 6,1 ± 1,1

Линолевая 10,1 ± 1,0 10,6 ± 0,9

Цис-вакценовая – 1,5 ± 0,3

γ-Линоленовая – 0,2 ± 0,1

α-Линоленовая 50,1 ± 2,0* 32,0 ± 1,3

НЖК 31,5 ± 1,5* 46,0 ± 1,5

ННЖК 68,0 ± 2,0* 53,9 ± 1,5

* Статистически достоверные различия между вариантами опытов (р < 0,05).

Рис. 2. Содержание продуктов,  реагирующих с тиобарбитуровой кислотой (а),  и ферментов каталазы (б),  
пероксидазы (в),  полифенолоксидазы (г) в листьях представителей рода Hedysarum. * –  статистически 

достоверные различия между видами растений (р < 0,05)
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ны к умеренно-засоленным почвам и петро-
фитно-степному фитоценотическому составу 
сообществ.

Элементный состав листьев растений имел 
существенные различия. Прежде всего  это  
касается содержания макроэлементов. Азот 
и углерод относятся к числу наиболее важных 
элементов,  входящих в состав растительной 
клетки [Табаленкова,  Головко,  2010].

В листьях растений H. grandiflorum содер-
жится больше азота,  фосфора и калия –  ​эле-
ментов,  важных для выполнения фотосинте-
тической,  энергетической и метаболической 
функций. Так,  азот необходим для формиро-
вания ассимиляционной поверхности и обеспе-
чения ее функциональной активности. Следует 
отметить,  что  для видов семейства Fabaceae 
характерны высокое содержание азота и по-
вышенный уровень метаболической активно-
сти [Дымова,  Головко,  2019]. Считается,  что  
до  55 %  ассимилированного  в растительных 
тканях углерода используется в метаболизме 
азота [Семенов,  2020]. Фосфор  входит в со-
став фосфопротеинов,  нуклеиновых кислот,  
фосфолипидов,  фосфорных эфиров сахаров,  
нуклеотидов,  т. е. играет важную роль в энер-
гетическом обмене клетки,  поскольку именно  
в форме высокоэнергетических эфирных свя-
зей фосфора или пирофосфатных связей за-
пасается энергия в живой клетке в виде са-
хара и крахмала [Протасова,  Беляев,  2001]. 
Основная роль катионов калия заключается 
в поддержании определенного  осмотического  
давления,  удержании воды тканями и регуля-
ции водного  обмена. Кроме того,  калий акти-
вирует ряд ферментов [Журова,  Светличная,  
2018]. Следовательно,  повышенное содержа-
ние этих элементов может свидетельствовать 
о  более активных метаболических процессах 
в листьях. Что  касается кальция,  то  содер-
жание данного  элемента в листьях H. gmelinii 
и H. grandiflorum составляет 925 и 500 мк-
моль/г сухой массы,  что  превышает средние 
значения для высших растений в среднем в 5 
раз,  и соответствует данным,  полученным 
для других видов кальцефитов [Богданова 
и др.,  2018].

Ассимилирующие органы исследованных 
видов растений различались по  морфологиче-
ским параметрам. Например,  величина УППЛ 
различается почти в 3 раза. Данный параметр  
представляет собой сумму удельных масс 

функциональных,  живых частей клеток и их 
механических компонентов,  по  соотношению 
вклада которых можно  судить о  функцио-
нальном состоянии растения в целом [Иванов 
и др.,  2008,  Васфилов,  2011]. Вариабельность 
УППЛ рассматривается как один из механиз-
мов структурных преобразований,  обеспечи-
вающих рост и развитие растительного  орга-
низма в разнообразных условиях среды. При 
дефиците воды УППЛ может увеличивать-
ся,  что  связывают с уменьшением размеров 
клеток и увеличением плотности их упаков-
ки,  а также с усилением отложения крахмала 
из-за снижения скорости оттока ассимилянтов. 
Более высокий показатель УППЛ,  обнаружен-
ный в листьях H. gmelinii,  сопряжен с низ-
кой обводненностью тканей. Меньшая площадь 
листа H. gmelinii увеличивает тепловое рас-
сеяние и снижает транспирационные потери 
[Ильина,  Митрошенкова,  2017]. Эти морфо-
логические особенности позволяют этому рас-
тению произрастать в более широком диапа-
зоне экологических условий.

Различия в содержании пигментов в еди-
нице массы листа и в соотношении форм пиг-
ментов свидетельствуют о  видовой специ-
фичности. Растения H. grandiflorum, имеющие 
большую площадь листа,  содержали больше 
фотосинтетических пигментов,  чем H. gmelinii.

Функционирование пигментного  комплек-
са тесно  связано  с физическим состояни-
ем мембран. Липиды и их ЖК обеспечива-
ют не только  целостность мембран,  а также 
поддерживают функциональную активность 
интегральных белков,  вовлеченных в фото-
химическую функцию,  ионное гомеостати-
рование,  электрон-транспортные и другие 
процессы [Kobayashi,  2016,  Liu et al.,  2019]. 
Известно,  что  α-линоленовая кислота являет-
ся главной ненасыщенной ЖК высших расте-
ний. В зависимости от вида растений ее содер-
жание может достигать 60 %  от суммы ЖК 
[Torres-Franklin et al.,  2009]. Высокая концен-
трация α-линоленовой кислоты в растениях 
H. gmelinii может существенно  увеличивать 
“текучесть” мембран и позволяет клетке более 
успешно  адаптироваться к различным факто-
рам среды [Wang et al.,  2017].

Различные стрессовые условия для фото-
синтезирующих организмов способствуют ак-
тивизации процессов окисления различными 
видами активных форм кислорода (АФК) (су-
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пероксид,  гидроксильные радикалы,  перги-
дрокси- и алкоксирадикалы,  синглетный кис-
лород и пероксид водорода) [Demidchik,  2015]. 
Образование АФК обычно  происходит в кле-
точных структурах,  участвующих в активном 
переносе электронов,  таких как хлоропласты,  
митохондрии,  пероксисомы,  апопласты и их 
мембраны [Asada,  2006]. Низкое накопление 
ТБК-РП в листьях растений H. grandiflorum 
регулировалось ферментативной антиокси-
дантной системой,  которая отличается боль-
шей активностью и,  вероятно,  эффективно-
стью в сравнении с растением H. gmelinii.

Можно  полагать,  что  выявленные особен-
ности элементного  и биохимического  состава 
листьев изученных растений вносят опреде-
ленный вклад в формирование морфологи-
ческого  своеобразия видов и их способности 
адаптироваться к условиям произрастания.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Изучение морфологических и физиоло-
го-биохимических параметров близкород-
ственных видов кальцефитов H. grandiflorum 
и H. gmelinii позволило  выявить особенности 
их адаптации к условиям произрастания. Для 
H. gmelinii приспособленность к произрастанию 
в умеренно-засоленных условиях выражалась 
в уменьшении площади к массе листа при его  
значительной удельной плотности и низком 
содержании воды. Высокий уровень ПОЛ при 
низкой активности ферментов антиоксидантной 
системы сопровождался накоплением α-лино-
леновой кислоты,  которая способна существен-
но  увеличивать “текучесть” мембран и,  веро-
ятно,  повысить адаптационные возможности 
клетки. Все это  позволяет H. gmelinii существо-
вать в широком диапазоне экологических ус-
ловий. Особенностью H. grandiflorum является 
большая листовая поверхность,  низкий уро-
вень ПОЛ за счет большей (более чем в 2 раза) 
активности ферментов – ​каталазы,  пероксида-
зы,  полифенолоксидазы. Следовательно,  су-
ществование кальцефитных растений в свое-
образных почвенно-климатических условиях 
накладывает специфические морфологические 
и физиолого-биохимические особенности даже 
у близкородственных видов H. grandiflorum 
и H. gmelinii.

Работа выполнена в рамках плана научных ис-

следований в соответствии с государственным за-

данием (№ АААА-А17-117112040039-7),  п/тема 

1.8 “Изучение механизмов адаптации в регуляции 

устойчивости ресурсных видов растений в экоси-

стемах в связи с прогнозируемым изменением кли-

мата” и частично  –  ​“Фототрофные организмы как 

компонент живой природы и индикатор  климати-

ческих изменений” (№ АААА-А18-118012290132-0).
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The morphological and physiological biochemical features of  calciphytes Hedysarum grandiflorum Pall. 
and Hedysarum gmelinii Ledeb are investigated. Plants H. gmelinii grown on a more moisturized and saline 
soil substrate. The leaf  parameters of  plants H. grandiflorum were characterized by a greater thickness,  an 
area and contained significantly more water compared to the leaves of  H. gmelinii. The leaf  mass per unit 
area of  H. gmelinii is 1.5 times higher than that of  H. grandiflorum. Pigment foundation of  H. grandiflorum 
is more enriched with chlorophylls. The level of  lipid peroxidation in H. grandiflorum plant cells lower more 
than twice compare with H. gmelinii. The activity of  enzymes catalase,  peroxidase,  polyphenolxidase on 
the contrary it was higher in H. grandiflorum. In addition,  H. grandiflorum leaf  lipids were distinguished 
by a greater saturation of  fatty acids (SFA) (46.0 %  of  the amount of  SFA) than H. gmelinii (31.5 %),  but 
the concentration of  α-linolenic acid in the leaves of  H. gmelinii 1.5 times higher than H. grandiflorum. It 
was concluded that the existence of  calciphyte plants in peculiar soil-climatic conditions imposes specific 
morphological and physiological and biochemical features even among closely related species H. grandiflorum 
and H. gmelinii.

Key words: Hedysarum grandiflorum,  Hedysarum gmelinii,  elemental composition,  enzymes,  fatty acids,  
pigments.


