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АННОТАЦИЯ

Исследовано  влияние ПЭГ‑индуцированной засухи на интенсивность роста,  эффективность фотосистем 
I и II,  накопление пролина,  ионов натрия и калия в побегах растений двух популяций промежуточного  
С3‑С4 ксерогалофита Sedobassia sedoides. Выявлена разнородность реакции растений на осмотический 
стресс как между популяциями,  так и внутри каждой из них. Определены связи между факторами,  
участвующими в адаптивных механизмах растений разных популяций в условиях осмотического  стресса. 
Предположительно  внутривидовая изменчивость S. sedoides по  механизмам засухоустойчивости связана 
с разной выраженностью С4 синдрома в различных популяциях и почвенными условиями,  в частности 
с водно‑солевым балансом почвы.

Ключевые слова: Sedobassia sedoides,  популяционная изменчивость,  осмотический стресс,  С3‑С4 
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химическом,  физиологическом и молекуляр‑
ном уровнях [Gupta,  Nuang,  2014]. Адаптация 
к засухе на уровне листьев включает взаимо‑
действие между высыханием листьев и ско‑
ростью газообмена. Многие растения могут 
минимизировать потери воды в листьях пу‑
тем закрывания устьиц,  снижая устьичную 
проводимость и скорость транспирации,  что  
ведет к повышению эффективности исполь‑
зования воды растением при уменьшении по‑
требления СО2 через закрытые устьица. Рас‑
тения могут минимизировать этот компромисс 
между фотосинтезом и потерей воды за счет 
увеличения размера листьев и роста корней 
[Heschel et al.,  2017]. Такие морфологичес‑ 

Изменение климата ведет к постепенному 
увеличению засушливых регионов по  всему 
миру,  которые занимают до  41 %  поверхно‑
сти Земли и поддерживают жизнь 38 %  насе‑
ления [Huang et al.,  2017]. В настоящее время 
наблюдается расширение засушливых районов 
в ранее продуктивных экосистемах [Yao et al.,  
2020]. Увеличение частоты и продолжитель‑
ности засушливых периодов,  вызванных гло‑
бальным потеплением,  значительно  усугубля‑
ет засуху во  многих регионах земного  шара,  
что  приводит к увеличению частоты и интен‑
сивности нарушений в экосистемах [Naumann 
et al.,  2018]. Устойчивость растений к засухе 
определяется сложными механизмами на био‑
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кие и физиологические особенности связыва‑
ют с фенотипической пластичностью [Viger et 
al.,  2016],  которая во  многих признаках реа‑
гирования на засуху приводит к повышению 
приспособленности растений. Понимание фе‑
нотипических реакций на засуху дает важное 
представление о  вероятных долгосрочных ге‑
нетических адаптациях [Alberto et al.,  2013].

Аридизация климата привела к возникно‑
вению в процессе эволюции специализирован‑
ных форм фотосинтеза: C4,  С3‑С4 и САМ,  ко‑
торые развились как модификации основного  
С3 пути [Berry et al.,  2016] и значительно  от‑
личаются по  устойчивости к водному дефици‑
ту. C4,  С3‑С4 и САМ растения благодаря на‑
личию углерод‑концентрирующего  механизма 
обладают более эффективным фотосинтетиче‑
ским аппаратом в теплых и засушливых усло‑
виях обитания [Way et al.,  2014]. В условиях 
водного  дефицита углерод‑концентрирую‑
щий механизм позволяет более эффективно  
использовать свет и воду даже при полном за‑
крытии устьиц,  что  говорит о  большей за‑
сухоустойчивости С4 фотосинтеза [Haxeltine,  
Prentice,  1996].

Промежуточный С3‑С4 фотосинтез рассма‑
тривается как “эволюционный мост” между 
С3‑ и С4‑типами фотосинтеза [Khoshravesh 
et al.,  2016],  и поэтому такие виды име‑
ют большое значение для изучения эволю‑
ции С4‑фотосинтеза [Voznesenskaya et al.,  
2013]. На представителях рода Flaveria (сем. 
Asteraceae) показано,  что  С3‑С4 виды подраз‑
деляются на отдельные подтипы,  соответству‑
ющие последовательным этапам С4 эволюции: 
С3 –   прото‑Кранц –   С2 (I и II тип) –   С4‑по‑
добные –   С4 и отражающие степень форми‑
рования С4‑углерод‑концентрирующего  меха‑
низма,  определяющего  засухо устойчивость С4 
растений [Sage et al.,  2012,  2014]. Виды с про‑
межуточным С3‑С4 фотосинтезом выявлены 
в 14 семействах,  в том числе в Chenopodiaceae 
[Рахманкулова и др.,  2018]. Ксерогалофит 
Sedobassia sedoides на основе анатомических 
особенностей,  анализа газообмена и имму‑
нолокализации глициндекарбоксилазы (GDC) 
[Voznesenskaya et al.,  2013] был отнесен к С3‑
С4 промежуточным видам [Sage et al.,  2012,  
2014]. В проведенных нами ранее исследова‑
ниях на нескольких популяциях S. sedoides 
с промежуточным С3‑С4 типом фотосинтеза 
выявлены различия в уровне генетического  

полиморфизма,  продуктивности,  устойчиво‑
сти и эффективности ФС I,  что  позволило  
высказать предположение о  разной степени 
проявления у них С4‑синдрома [Shuyskaya et 
al.,  2015;  Рахманкулова и др.,  2016]. Сравни‑
тельный анализ функциональности фотосис‑ 
темы I (ФСI) между С3 и С4 видами показал,  
что  C4‑растения демонстрируют более высо‑
кую эффективность ФС I,  чем С3‑растения 
[Sage et al.,  2012,  2014]. В условиях засоления 
у разных популяций S. sedoides с промежу‑
точным С3‑С4 типом наблюдается изменение 
признаков,  характеризующих выраженность 
С4‑синдрома,  в сторону его  усиления [Рах‑
манкулова и др.,  2018,  2020]. К засухе вид 
S. sedoides менее устойчив,  чем к засолению. 
Результаты,  полученные в условиях дефи‑
цита воды на небольших выборках растений 
разных популяций,  оказались противоречи‑
вы на уровне накопления ионов натрия (основ‑
ного  осмолита) и совместимого  органическо‑
го  вещества пролина,  а также соотношения 
K+/Na+ [Shuyskaya et al.,  2015;  Рахманкуло‑
ва и др.,  2016,  2020]. Фундаментальная роль 
пролина в осмотической регуляции и повы‑
шении способности растений выдерживать 
клеточную дегидратацию,  вызванную засо‑
лением и засухой,  показана для многих ви‑
дов растений [Кузнецов,  Шевякова,  1999;  
Szabados,  Savouré,  2010;  Hossain et al.,  2014]. 
Пролин рассматривается как один из ком‑
понентов стресс‑реакции,  когда функциони‑
руют защитные,  неспецифические механиз‑
мы,  которые обеспечивают кратковременное 
выживание организма и инициируют форми‑
рование специфических механизмов адапта‑
ции. Кроме того,  пролин и K+,  который играет 
важную регуляторную роль в передаче сигна‑
лов [Anschütz  et al.,  2014;  Shabala,  Pottosin,  
2014],  могут образовывать единый регулятор‑
ный блок,  который координирует ионный го‑
меостаз. В то  же время высокое соотношение 
цитозольных K+/Na+ является необходимым 
условием для устойчивости растений и под‑
держания ионного  гомеостаза [Cuin,  Shabala,  
2007;  Ma et al.,  2012].

Целью данной работы было  изучение по‑
пуляционных различий в реакции расте‑
ний на ПЭГ‑индуцированную засуху в двух 
популяциях промежуточного  С3‑С4 вида 
Sedobassia sedoides с разной выраженностью 
С4‑синдрома.
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Растительный материал и условия выра-
щивания. В естественных условиях Южного  
Урала были выбраны две популяции (П1 и П2 
предположительно  с разной выраженностью 
С4‑синдрома) однолетнего  ксерогалофита Sedo-
bassia sedoides (Pall.) Freitag & G. Kadereit (Che‑
nopodiaceae) (бассия очитковидная),  произрас‑
тающие на расстоянии 18 км друг от друга.

Для проведения модельных лабораторных 
экспериментов семена Sedobassia sedoides двух 
популяций проращивали на фильтровальной 
бумаге в дистиллированной воде. 3–4‑днев‑
ные проростки пересаживали в кюветы на аг‑
роперлит,  пропитанный 50%‑м питательным 
раствором Хогланда. Растения выращивали 
под люминесцентными лампами при плотно‑
сти потоков квантов ФАР 200 мкмоль/(с∙м2),  
16‑часовом фотопериоде и температуре 25 °С. 
Для создания осмотического  стресса на рас‑
тения в экспериментах использовали раствор  
ПЭГ‑6000 с уровнем осмотического  потенци‑
ала ψs = –0,6 МПа. Раствор  ПЭГ готовили 
на основе 50%‑го  питательного  раствора Хо‑
гланда и заливали в поддоны,  на которые пе‑
реносили кюветы с 30‑дневными растениями. 
Полив раствором ПЭГ длился в течение 14 
дней. В качестве контроля использовали рас‑
тения,  продолжающие расти на 50%‑м пита‑
тельном растворе Хогланда.

Измерение ростовых параметров (длины 
побега,  сырой и сухой биомассы),  содержания 
воды,  пролина,  ионов натрия и калия,  эф‑
фективности ФСI и ФСII проводили на конт‑ 
рольных и опытных вариантах 45‑дневных 
растений.

Определение содержания воды, пролина, 
ионов натрия и калия. Для определения су‑
хой биомассы растительные пробы высушива‑
ли при 80 °С в течение двух суток. Содержание 
воды в побегах (W) рассчитывали по  формуле 
и выражали в г Н2О/г сухой массы:

 W = (FW –   DW)/DW,

где FW –  сырая биомасса;  DW –  сухая био‑
масса.

Содержание свободного  пролина определя‑
ли с помощью кислого  нингидринового  реак‑
тива по  методу Bates [Bates et al.,  1973] с мо‑
дификациями. В качестве анализируемых 
экстрактов использовали водные вытяжки вы‑

сушенного  и растертого  материала. Результа‑
ты рассчитывали на 1 г сухой массы.

Содержания ионов натрия и калия в фо‑
тосинтезирующих органах также определяли 
в водной вытяжке высушенного  и растертого  
материала на атомно‑абсорбционном спектро‑
метре Hitachi 207 (Hitachi,  Япония).

Определение эффективности фотосистем 
I и II. Изменение окислительно‑восстанови‑
тельного  потенциала Р700 измеряли путем 
мониторинга оптической плотности листьев 
при 820 нм с использованием dual‑wavelength 
системы импульсной модуляции ED‑P700DW 
(Heinz‑Walz,  Effeltrich,  Германия) в сочетании 
с PAM‑101 (Heinz‑Walz,  Германия). Кинетика 
окисления P700 измерялась при освещении 
дальним красным светом (720 нм,  17,2 Вт/м2).  
Максимальное окисление P700 определяли 
с использованием ксеноновой газоразрядной 
лампы (50 мс,  1500 Вт/м2;  Heinz‑Walz,  Герма‑
ния) в присутствии дальнего  красного  света.

Определение квантового  выхода флуорес‑
ценции ФСII адаптированного  к темноте (20 
мин) фрагмента листа осуществляли с помо‑
щью РАМ‑флуориметра (PAM‑101,  Heinz‑
Walz,  Германия). Измеряли темновой мак‑
симальный квантовый выход флуоресценции 
ФСII (Fv/Fm). Измерение проводили с досвет‑
кой образца слабым модулированным пото‑
ком красного  света,  которое осуществлялось 
АЦПУ (PDA‑100,  Walz,  Германия),  преоб‑
разующим первичный сигнал от PAM‑101 
на компьютер  со  специализированным про‑
граммным интерфейсом. Показатели рас‑
считывали на основании текущего  значения 
минимальной (F0) и максимальной (Fm) флуо‑ 
ресценции адаптированного  к темноте листа 
по  формуле:

 Fv/Fm = (Fm –   F0)/Fm.

Статистический анализ. Все параметры 
были измерены на каждом растении. Во  всех 
измерениях проведено  не менее трех анали‑
тических повторностей. Для корреляционного  
и факторного  (ANOVA) анализов использова‑
ли программу SigmaPlot 12.0. На графиках при‑
ведены средние арифметические значения по‑
лученных величин и их стандартные ошибки. 
Различия считались достоверными при Р < 0,05 
(тест Тьюки). Для многофакторного  анализа ме‑
тодом главных компонент (РСА) использовано  
программное обеспечение R (версия 3.6.1).
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РЕЗУЛЬТАТЫ

Популяции Sedobassia sedoides П1 и П2 
в нормальных (контрольных) условиях имели 
схожие ростовые параметры,  но  отличались 
уровнем накопления ионов натрия и проли‑
на в побегах,  соотношением K+/Na+,  а так‑
же эффективностью ФСI (табл. 1). Растения 
популяции П1 характеризовались повышен‑
ным содержанием ионов натрия и проли‑
на и низкой эффективностью ФСI,  харак‑
терной для С3‑видов. Растения популяции 
П2 в меньшей степени накапливали на‑
трий и пролин,  но  обладали более эффек‑
тивной фотосистемой I,  что  характерно  для  
С4‑видов.

Реакция растений популяции П1 на ос‑
мотический стресс оказалась сильнее,  чем 
у растений популяции П2 (рис. 1). Так,  у рас‑
тений популяции П1 длина побегов,  сырая 
и сухая биомассы в условиях осмотического  
стресса составили 72,  26,  74 %  от контроля,  
тогда как у растений популяции П2 –  88,  36,  
80 %  от контроля соответственно  (рис. 1,  а). 
Наибольшие различия между популяциями 
наблюдались в накоплении пролина в усло‑
виях осмотического  стресса: в растениях по‑
пуляции П1 содержание пролина составило  

133 %  от контроля,  а в растениях популяции 
П2 –  234 %  от контроля (рис. 1,  б). Эффек‑
тивность ФСI снизилась на 70–68 %  в обеих 
популяциях,  тогда как эффективность ФСII 
снизилась на 22 %  в популяции П1 и только  
на 15 %  в популяции П2 (рис. 1,  в).

Наблюдалась значительная вариация при‑
знаков накопления биомассы,  содержания 
воды и пролина (CV = 40–80 %) у растений 
обеих популяций в условиях осмотического  
стресса (рис. 2). При этом отношение K+/Na+  

в 1,7 раза сильнее варьировалось в побегах 
растений популяции П2,  а параметр  эффек‑
тивности ФСI в 3,3 раза сильнее варьировал‑
ся в популяции П1.

Внутрипопуляционная реакция расте‑
ний на осмотический стресс также оказалась 
очень разнородной,  особенно  в популяции 
П2 (рис. 3). Многофакторный анализ мето‑
дом главных компонент (РСА) показал раз‑
деление растений популяции П1 на две груп‑
пы: контрольные растения (П1‑K) и растения,  
подверженные осмотическому стрессу (П1‑
ПЭГ),  по  первой основной компоненте (PC1),  
которая отражает 45,21 %  от общей вариации 
(рис. 3,  а). Основными элементами PC1 были 
ростовые параметры: длина побега и сырой 
вес растений,  а также эффективность ФСI 

Т а б л и ц а  1
Ростовые параметры, содержание осмолитов и эффективность фотосистем у растений двух популяций  

(П1 и П2) Sedobassia sedoides в контрольных условиях

Популяция

Ростовой параметр

Длина побега,  см Сырая биомасса,  г Сухая биомасса,  г
Содержание воды,  г 
Н2О/г сухой массы

П1 24,0 ± 1,4a 0,86 ± 0,08a 0,118 ± 0,011a 6,3 ± 0,4a

П2 22,0 ± 2,5a 0,75 ± 0,20a 0,106 ± 0,020a 6,2 ± 0,5a

Содержание осмолитов

Na+,  ммоль/г  
сухой массы

K+,  ммоль/г  
сухой массы

K+/Na+ Пролин,  ммоль/г  
сухой массы

П1 0,41 ± 0,02a 2,22 ± 0,08a 5,5 ± 0,2a 0,028 ± 0,004a

П2 0,34 ± 0,03b 2,20 ± 0,09a 6,6 ± 0,4b 0,017 ± 0,004b

Эффективность фотосистем

ФСI

11,5 ± 0,7a

20,4 ± 1,4b

ФСII

0,81 ± 0,01a

0,82 ± 0,01a

П1

П2

П р и м е ч а н и е.  Представлены средние значения ± ошибка средней. Разными латинскими буквами отмечены 
достоверные различия на уровне p < 0,05 (тест Тьюки).
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(табл. 2). По  второй главной компоненте (PC2) 
не наблюдалось разделения на группы,  одна‑
ко  большая часть растений в условиях осмо‑
тического  стресса значительно  отличалась 
по  содержанию воды,  ионов натрия и отноше‑
нию K+/Na+ от контрольных растений (PC2,  
см. табл. 2). Первых двух PC‑компонент доста‑
точно  для объяснения 70 %  изменений от об‑
щей вариации.

В популяции П2 такого  четкого  разделе‑
ния растений не наблюдалось,  т. е. среди рас‑
тений,  подверженных осмотическому стрес‑
су,  встречались растения,  не отличающиеся 
по  своим характеристикам от контрольных 
(рис. 3,  б). В то  же время в группе растений 
популяции П2 в условиях стресса наблюдался 
большой разброс,  и значительная часть рас‑
тений отличалась от контрольных по  накопле‑
нию сырой биомассы,  воды,  пролина и эф‑
фективности ФСII (РС1,  см. табл. 2).

С целью выявления связей между фак‑
торами,  участвующими в адаптивных меха‑
низмах растений при осмотическом стрессе,  
проведен многофакторный анализ PCA мето‑
дом множественной корреляции. В популяции 
П1 наблюдалась положительная корреляция 
накопления сухой биомассы с содержани‑
ем ионов натрия и калия в тканях растений 
(рис. 3,  в). В популяции П2 накопление сухой 
биомассы растениями не было  связано  с со‑
держанием ионов калия,  но  отрицательно  
коррелировало  с содержанием ионов натрия. 
Содержание калия положительно  коррели‑
ровало  с эффективностью обеих фотосистем 
и с содержанием воды в тканях растений. 
Кроме того,  в популяции П2 наблюдалась 
более выраженная отрицательная корреля‑
ция содержания пролина и воды в растени‑
ях (рис. 3,  г).

Рис. 1. Ростовые параметры (а),  содержание 
осмолитов (б) и эффективность фотосистем (в) 
у растений двух популяций (П1 и П2) Sedobassia 
sedoides в условиях ПЭГ‑индуцированной засухи 
(в %  от контроля). L –   длина побега;  FW –   сырая 
биомасса;  DW –  сухая биомасса;  W –   содержание 
воды;  Pro –  cодержание пролина;  Na –  содержание 
ионов натрия;  K –   содержание ионов калия;  ФСI,  

ФСII –   эффективность фотосистем I и II

Рис. 2. Размах (коэффициент) варьиро‑
вания (CV) параметров растений двух 
популяций (П1 и П2) Sedobassia sedoides 
в условиях ПЭГ‑индуцированной засухи.

L –   длина побега;  FW –   сырая биомасса;  
DW –   сухая биомасса;  W –   содержание 
воды;  Pro –  cодержание пролина;  Na –  со‑
держание ионов натрия;  K –   содержание 
ионов калия;  ФСI,  ФСII –   эффективность 

фотосистем I и II
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Т а б л и ц а  2
Факторные нагрузки физиологических параметров на главные компоненты (PC1 и PC2)  

многофакторного анализа (PCA) растений двух популяций (П1 и П2) Sedobassia sedoides

Параметр
П1 П2

PC1 PC2 PC1 PC2

Длина побега (L) 0,3683 –0,2854 0,1466 –0,6118
Сырая биомасса (FW) 0,4404 0,1606 0,4144 –0,1158
Сухая биомасса (DW) 0,3451 –0,2677 0,1877 –0,5916
Содержание воды (W) 0,2941 0,4399 0,3672 0,3223
Содержание пролина (Pro) –0,2425 –0,0306 –0,3457 –0,2951
Содержание Na+ (Na) 0,2571 –0,4606 –0,2536 0,1667
Содержание K+ (K) 0,3498 –0,2302 0,3203 0,0981
Соотношение K+/Na+ (K/Na) –0,0256 0,3948 0,3442 –0,0975
Эффективность ФСI 0,3777 0,2575 0,2905 0,0592
Эффективность ФСII 0,2725 0,3734 0,3840 0,1447

П р и м е ч а н и е.  Полужирным шрифтом выделены наиболее значимые показатели.

Рис. 3. Многофакторный анализ (а,  б) и множественная корреляция (в,  г) исследованных параметров,  
участвующих в процессе адаптации растений Sedobassia sedoides популяции П1 (а,  в) и П2 (б,  г) в услови‑
ях ПЭГ‑индуцированной засухи. П1‑К и П2‑К –   контрольные растения;  П1‑ПЭГ и П2‑ПЭГ –   растения,  
подверженные осмотическому стрессу. L –   длина побега;  FW –   сырая биомасса;  DW –  сухая биомасса;  
W –   содержание воды;  Pro –   содержание пролина;  Na –   содержание ионов натрия;  K –   содержание 

ионов калия;  ФСI,  ФСII –   эффективность фотосистем I и II
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ОБСУЖДЕНИЕ

В естественных условиях вид Sedobassia 
sedoides с промежуточным С3‑С4 типом фо‑
тосинтеза произрастает на почвах с разным 
уровнем засоления: от слабого  (0,02 ммоль 
Na+/г почвы) до  умеренного  (0,13 ммоль 
Na+/г почвы). При доминировании в почве на‑
трия и дефиците калия S. sedoides накапли‑
вает натрий в качестве основного  осмолита,  
и его  содержание в побегах в 3–4 раза превы‑
шает содержание калия [Рахманкулова и др.,  
2015]. В условиях эксперимента при выращи‑
вании на питательной среде с достаточным ко‑
личеством калия и минимальной концентраци‑
ей натрия S. sedoides накапливает ионы калия 
в 5–7 раз больше,  чем натрия в побегах (см. 
табл. 1). Однако  при схожем накоплении ка‑
лия ионы натрия аккумулируют активнее кон‑
трольные растения популяции П1,  чем расте‑
ния популяции П2,  что  приводит к снижению 
отношения K+/Na+ в побегах растений попу‑
ляции П1. При этом у контрольных растений 
популяции П1 наблюдается повышенное со‑
держание пролина,  что,  возможно,  связано  
с его  осморегуляторной ролью. Известно,  что  
даже небольшие колебания уровня цитозоль‑
ного  пролина могут привести к серьезным эф‑
фектам регуляции осмотического  потенциала 
неорганических ионов,  находящихся в ваку‑
оле [Кузнецов,  Шевякова,  1999;  Szabados,  
Savouré,  2010;  Hossain et al.,  2014].

Сравнительный анализ функционально‑
сти ФСI (циклического  переноса электронов) 
между видами рода Flaveria,  который содер‑
жит С3,  промежуточные С3‑С4,  С4‑подобный и 
С4‑виды,  показал,  что  C4‑растения демонст‑ 
рируют более интенсивный циклический транс‑ 
порт электронов,  чем С3‑растения [Sage et al.,   
2012,  2014]. Предполагается,  что  это  име‑
ет важное значение для производства АТФ,  
необходимого  для С4‑метаболизма,  и содей‑
ствует процессу С4‑эволюции [Nakamura et 
al.,  2013]. В нашем исследовании функциони‑
рование ФСI было  оценено  путем измерения 
кинетики окисления P700 в ответ на освеще‑
ние дальнекрасным светом неотделенных ли‑
стьев растений из двух популяций S. sedoides, 
выращенных в контрольных условиях и при 
ПЭГ‑индуцированной засухе. В контрольных 
условиях S. sedoides по  времени выхода кине‑
тической кривой на плато  занимает промежу‑

точное положение между С3‑ и С4‑растения‑
ми. При этом выявлены достоверные различия 
между растениями из двух исследуемых по‑
пуляций. Так,  у растений популяции П1 на‑
блюдается меньшее время выхода кинети‑
ческих кривых на плато  и,  следовательно,  
меньшая активность циклического  транспор‑
та электронов вокруг ФСI,  что  характерно  
для С3‑растений,  а растения популяции П2 
по  данному параметру,  соответственно,  бли‑
же к С4‑растениям (см. табл. 1),  т. е. популя‑
ции характеризуются разной выраженностью 
С4‑синдрома.

В условиях ПЭГ‑индуцированной засу‑
хи,  у растений обеих популяций эффектив‑
ность ФСI снижалась (см. рис. 1,  в),  что  кор‑
релировало  с содержанием воды в тканях 
и эффективностью ФСII,  а у растений по‑
пуляции П2 еще и с содержанием ионов ка‑
лия (см. рис. 3,  в,  г). Снижение эффективно‑
сти ФСII,  вероятно,  связано  с повреждением 
мембран тилакоидов,  на которых находится 
ФСII вследствие снижения оводненности ли‑
стьев из‑за дефицита воды,  вызванного  за‑
сухой. При этом на засухоустойчивых видах 
показано,  что  ФСI более чувствительна,  чем 
ФСII к длительной засухе [Huang et al.,  2013;  
Guo et al.,  2018]. В нашем исследовании в ус‑
ловиях ПЭГ‑индуцированной засухи эффек‑
тивность ФСI снизилась в 2,6–3 раза силь‑
нее,  чем эффективность ФСII (см. рис. 1,  в). 
При этом у растений популяции П2 ФСII ока‑
залась более устойчивой,  чем у растений по‑
пуляции П1. Возможно,  это  связано  с ролью 
калия у данных растений,  так как именно  
в популяции П2 была найдена положитель‑
ная корреляция содержания калия с эффек‑
тивностью обеих фотосистем (см. рис. 3,  г). 
Kалий является жизненно  важным для расте‑
ний элементом,  который оптимизирует многие 
физиологические и биохимические процессы,  
играет важную роль в регуляции осмотиче‑
ского  давления,  закрытии устьиц и актива‑
ции ферментов [Ahmad et al.,  2018;  Chérel,  
Gaillard,  2019]. Регуляция гомеостаза K+ необ‑
ходима для опосредования адаптационных ре‑
акций растений [Anschütz  et al.,  2014],  а со‑
держание цитозольного  K+ рассматривается 
как один из “главных переключателей” мета‑
болизма в течение первых часов после воздей‑
ствия стресса [Shabala,  Pottosin,  2014]. Для 
некоторых засухоустойчивых видов показана 
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необходимость калия для поддержания элек‑
тронного  транспорта вокруг ФСII и в целом 
фотохимических процессов в листьях [Santos 
et al.,  2021].

Различия между популяциями были вы‑
явлены и по  роли натрия в реакции расте‑
ний на ПЭГ‑индуцированную засуху. Так,  
у растений популяции П1 наблюдалась поло‑
жительная корреляция содержания ионов на‑
трия в растениях с накоплением сухой био‑
массы (см. рис. 3,  в),  что  характерно  для 
галофильных видов,  для оптимального  роста 
которых необходимо  определенное количе‑
ство  соли [Flowers,  Colmer,  2015]. В популя‑
ции П2,  наоборот,  наблюдалась отрицатель‑
ная корреляция накопления сухой биомассы 
с содержанием ионов натрия в растительных 
тканях (см. рис. 3,  г),  а также значительное 
(в 2,3 раза) увеличение содержания пролина 
в условиях ПЭГ‑индуцированной засухи (см. 
рис. 1,  б) и его  значительная отрицательная 
корреляция с содержанием воды (см. рис. 3,  г). 
В ответ на осмотический стресс при нехватке 
неорганических ионов пролин может играть 
значительную роль в осморегуляции,  нака‑
пливаясь в цитоплазме,  и антиоксидантную 
или стресс‑протекторную роль,  предотвращая 
инактивацию макромолекул и способствуя со‑
хранению целостности структуры мембран 
[Szabados,  Savouré,  2010;  Hossain et al.,  2014]. 
Значительная отрицательная корреляция на‑
копления пролина с содержанием воды ука‑
зывает на его  осмотическую роль в растениях 
популяции П2 (см. рис. 3,  г). У растений попу‑
ляции П1 наблюдалось лишь небольшое накоп‑ 
ление пролина в условиях ПЭГ‑индуцирован‑
ной засухи (см. рис. 1,  б). Предполагается,  что  
у галофитов главную роль в осмотической ре‑
гуляции играют ионы,  а пролин осуществля‑
ет тонкую настройку водного  потенциала при 
стрессе [Shabala,  Shabala,  2011]. Полученные 
результаты показывают внутривидовую из‑
менчивость и популяционную разнородность 
в реакции S. sedoides на засуху. Внутриви‑
довая изменчивость и геномная пластичность 
в реакции на засуху характерны для раз‑
ных видов растений [Hamanishi et al.,  2010;  
Viger et al.,  2016;  Heschel et al.,  2017]. На‑
пример,  популяционная изменчивость неко‑
торых физиологических признаков в усло‑
виях засухи выявлена при исследовании 29 
популяций шес ти видов Protea,  и показано  

их важное значение для эволюционных про‑
цессов [Heschel et al.,  2014]. Предполагается,  
что  популяции могут реагировать на измене‑
ние окружающей среды посредством феноти‑
пической пластичности,  перемещаясь в новую 
область,  соответствующую условиям окружа‑
ющей среды,  к которым они адаптированы,  
а также путем генетической адаптации рас‑
тений к новым условиям или сочетанием этих 
реакций [Alberto et al.,  2013;  Тарханов и др.,  
2018].

Таким образом,  можно  предположить,  
что  популяции промежуточного  С3‑С4 вида  
S. sedoides различаются по  механизмам за‑
сухоустойчивости. Так,  уровень накопления 
и соотношения ионов натрия и калия у рас‑
тений популяции П1 в контрольных усло‑
виях,  а также их роль в реакции растений 
на ПЭГ‑индуцированную засуху (положи‑
тельная корреляция с накоплением сухой 
биомассы) свидетельствуют о  большем “га‑
лофитизме” данной популяции по  сравне‑
нию с популяцией П2. У растений популяции 
П2 наблюдалось почти 2,3‑кратное накопле‑
ние пролина,  отрицательная корреляция на‑
копления сухой биомассы с содержанием нат‑ 
рия,  положительная корреляция содержа‑
ния калия с эффективностью ФСI и ФСII и 
меньшее снижение эффективности ФСII в от‑
вет на засуху,  что  больше характерно  для 
засухоустойчивых (ксерофильных) видов. Ге‑
терогенная внутрипопуляционная реакция 
растений популяции П2 на ПЭГ‑индуциро‑
ванную засуху,  при которой присутствуют 
растения,  не отличающиеся от контрольных 
(см. рис. 3,  б),  указывает на меньшее дав‑
ление осмотического  стресса на популяцию 
П2,  чем на П1. Предполагается,  что  распро‑
странение C4‑двудольных тесно  коррелиру‑
ет с эдафическими факторами,  такими как 
засоление и нарушение почвы,  и приобрете‑
ние C4‑фотосинтеза галофильными видами,  
в частности сем. Маревых,  представляет со‑
бой адаптацию фотосинтеза галофильной фло‑
ры к сезонному рассолению и иссушению поч‑ 
вы возвышенных частей рельефа [Воронин 
и др.,  2019]. Возможно,  внутривидовая эволю‑
ция промежуточного  С3‑С4 вида S. sedoides 
связана с почвенными условиями,  в частности 
с водно‑солевым балансом почвы: от более за‑
соленных условий,  где встречаются галофиль‑
ные популяции с прото‑Кранц подтипом С3‑С4 



84

фотосинтеза (первый этап эволюции),  к более 
засушливым условиям,  где встречаются ксе‑
рофильные популяции с С2‑фотосинтезом,  яв‑
ляющимся следующим этапом эволюции.

Работа выполнена в рамках государственного  за‑
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Intraspecific variability of Sedobassia sedoides plants  
with intermediate C3-C4 type of photosynthesis  

under osmotic stress conditions
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The effect of  PEG‑induced drought on the growth,  the efficiency of  photosystems I and II,  and the 
accumulation of  proline,  sodium and potassium ions in plant shoots of  two populations of  the intermediate 
C3‑C4 xerohalophyte Sedobassia sedoides was studied. The heterogeneity of  plant response to osmotic stress 
was revealed,  both between populations and within each of  them. The relationships between the factors in‑
volved in the adaptive mechanisms of  plants from different populations under osmotic stress was determined. 
Presumably,  the intraspecific variability of  S. sedoides plants in the mechanisms of  drought tolerance is 
associated with the different expression of  the C4 photosynthetic syndrome in different populations and soil 
conditions,  in particular,  with the water‑salt balance of  soil.

Key words: Sedobassia sedoides,  population variability,  osmotic stress,  C3‑C4 photosynthesis.


