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На сучасному етапі засолення зазнає близько 20 % орних земель світу, а річні втрати світового сільського 
господарства, обумовлені поширенням таких земель, сягають близько 12 млрд доларів. Встановлення механіз-
мів, які лежать в основі адаптації рослин до цього екочинника, є актуальною науковою проблемою, важливою як 
з теоретичної, так і з практичної точок зору. У публікації, на основі аналізу літературних джерел, надана інфор-
мація про фізіолого-біохімічні аспекти реагування рослин на засолення ґрунтів. Висвітлено зміни, які виникають 
в рослині під дією сольового стресу та у процесі протидії йому. Відзначається, що на тлі засолення у рослин 
може виникати осмотичний стрес. При цьому змінюються параметри, пов’язані з водою, включаючи вміст води 
у клітині, водний потенціал і осмотичний потенціал. Відбувається зменшення швидкості росту листків, інтен-
сивності процесу фотосинтезу, зміна стану продихів, гальмується ріст пагонів. Накопичення великої кількості 
іонів солей змушує рослини використовувати більше енергії на поглинання води з ґрунту та підтримання вну-
трішнього гомеостазу. Відзначено, що під впливом сольового стресу активізується накопичення активних форм 
кисню та виникає окисне пошкодження клітин та їхніх структур. Це негативно впливає на стабільність білків. 
Маркером окислювального пошкодження рослин за умов сольового стресу є й перекисне окислення ліпідів мемб-
ран. Показано, що натепер дослідження механізму адаптації рослин до стресу перемістилися із фізіологічного 
та екологічного рівнів на молекулярний. При цьому встановлено п’ять генів стійкості до солей (SOS1-SOS5). 
Доведено, що засобом подолання окислювального стресу є активація антиоксидантних ферментів та синтез 
захисних білків, зокрема білків LEA, які мають здатність протидіяти дегідратації й забезпечувати захист клітин 
від осмотичного стресу. Наведені факти засвідчують, що відповідь рослин на дію високих концентрацій солей 
є складною та комплексною і включає багато скоординованих процесів. Низка з них ще знаходиться у стані 
активного вивчення. Тому успішність з’ясування механізмів солестійкості рослин тісно пов’язана із загальним 
розвитком науки. На сучасному етапі ступінь деталізації розкриття проблеми суттєво підвищився завдяки 
застосуванню новітніх методик та технологій, у тому числі й тих, що роблять можливим розкривати сутність 
адаптаційних процесів, починаючи із молекулярного рівня та реалізації генетичного контролю. 
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Вступ. Засолення ґрунтів – це процес накопичення 
в ґрунтах або поверхневому шарі ґрунту легко розчин-
них солей. Залежно від їхнього складу, вирізняють кілька 
основних видів засолення: хлоридне, сульфатне, содове 
(Shi Yuanchun, 1996; Zhu, 2001; Liang et al 2018). Воно 
є результатом дії природних та (чи) антропогенних чин-
ників (Liu et al., 2001; Bian et al., 2008; Fang et al., 2005; 
Skliar, 2015). При цьому із числа перших поширенню 
засолення сприяє посушливий клімат, а із числа дру-
гих – недотримання технологій та екологічних норма-
тивів при господарюванні, наприклад, під час зрошення 
(Amezketa, 2006; Huang Mingyong et al., 2009).

На сучасному етапі засолення зазнає близько 20 % 
орних земель світу, (Hossain, 2019). На його тлі, здебіль-
шого унаслідок зменшення врожайності та якості про-
дукції (Liang et al 2018), річні втрати світового сільського 
господарства сягають близько 12 млрд доларів (Flowers 
& Colmer, 2008). Зазначені факти, у свою чергу, безпосе-
редньо пов’язані із тими змінами, які відбуваються в рос-
линах під впливом сольового стресу. 

 Відповідь рослин на дію високих концентрацій солей 
є складною та комплексною і включає у себе велику 
кількість різних процесів, що мають бути чітко скоорди-
нованими (Isaienkov, 2012, Derkach & Romaniuk, 2016, 
Pererva, 2019). Встановлення механізмів, які лежать 

в основі адаптації рослин до засолення, є актуальною 
науковою проблемою, важливою як з теоретичної, так 
і з практичної точок зору. Натепер над нею працюють 
багато вчених та, відповідно, вже накопичений значний 
обсяг даних. Тому, метою даної публікації визначено: 
здійснити аналіз та узагальнення літературних матеріа-
лів, які розкривають еколого-фізіологічні аспекти реагу-
вання та адаптації рослин на засолення ґрунту.

У літературних джерелах відзначається, що на тлі 
засолення у рослин може виникати осмотичний стрес, а 
на рівні особини загалом – іонний дисбаланс (Bartels & 
Sunkar, 2005; Munns & Tester, 2008; Krasensky & Jonak, 
2012; Horie et al., 2012). Пошкодження рослин іонами 
солі поділяють на пряме та непряме. Перше з них 
зазвичай спричиняється осмотичним стресом та іонною 
токсичністю, а друге – проявляється у вторинних реак-
ціях, які виникають під дією прямих пошкоджень (Munns, 
2005; Zhu, 2003).

Осмотичний стрес відбивається на рості клітин та на 
метаболічних перетвореннях. Він може швидко змінити 
параметри, пов’язані з водою, включаючи відносний 
вміст води, водний і осмотичний потенціали у лист-
ках. Відбувається зменшення швидкості росту листків, 
інтенсивності процесу фотосинтезу, зміна стану проди-
хів та гальмується ріст пагонів (Jabeen & Ahmad, 2012; 
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Munns & Tester, 2008). Накопичення великої кількості 
іонів солей змушує рослини використовувати більше 
енергії на поглинання води з ґрунту та підтримання вну-
трішнього гомеостазу (Muhammad Akram et al., 2002). 
Накопичення токсичних іонів під впливом сольового 
стресу є основною причиною пригнічення росту рослин 
(Yu Haiying et al., 2005).

Сольовий стрес найчастіше спричиняється NaCl. 
Порівняно з накопиченням Na+ у коренях, його кон-
центрація у листках рослини завдає їй більшої шкоди, 
оскільки супроводжується їхньою етіоляцією та некро-
зом (Munns, 2002, 2005; Zhu, 2001, 2003). 

Під впливом сольового стресу активізується нако-
пичення активних форм кисню (АФК) та виникає окисне 
пошкодження клітин і їхніх структур (Yamaguchi & 
Blumwald, 2005). Ці форми кисню негативно впливають 
на стабільність білка, особливо на стан таких амінокис-
лот як тирозин, фенілаланін, триптофан і цистеїн (Sairam 
& Srivastava, 2002), а також можуть пригнічувати актив-
ність ферментів (Bose et al., 2013). Перекисне окислення 
ліпідів мембрани розглядається як маркер окислюваль-
ного пошкодження рослин за умов сольового стресу 
(Elkahoui et al., 2004). Тобто механізми впливу сольового 
стресу на рослини, як і їхнє реагування на такий вплив, 
є досить потужними і різноплановими (Chinnusamy et al., 
2005).

Залежно від здатності зростати на засолених ґрун-
тах рослини традиційно поділяють на галофіти та гліко-
фіти (Greenway & Munns, 1980; Flowers & Colmer, 2008). 
Завдяки розвитку молекулярної біології, дослідження 
механізму адаптації рослин до стресу перемістилися із 
фізіологічного та екологічного рівнів на молекулярний. 
Сучасні дослідження мають на меті не лише пояснення 
механізму адаптації рослин до стресу, а й забезпечення 
отримання різних генів толерантності для селекції куль-
тур (Zhu, 2003). 

 Цитоплазма рослин не може переносити високі 
концентрації солі, тому їм необхідно обмежити надли-
шок солі, що надходить у вакуолі, інші компартменти 
та тканини. Натепер встановлено п’ять генів стійкості до 
солі: SOS5, SOS4, SOS3, SOS2 і SOS1 (Liu et al., 2000; 
Shabala et al., 2005). Ген SOS1 кодує поліпептид масою 
127 кДа, що містить 1146 амінокислотних залишків (Zhu, 
2003; Shabala et al., 2005). SOS1 захищає транспорт 
іонів K+ плазматичної мембрани під час сольового стресу 
(Shabala et al., 2005). Ген SOS2 кодує серин/треонін про-
теїнкіназу, що містить 446 амінокислот (Liu et al., 2000), 
з молекулярною масою близько 51 кДа. SOS2, взаємоді-
ючі із іонами Na+ та H+, впливає на їхню активність обміну 
та спрямовує надлишок Na+ до вакуолярних областей, 
таким чином сприяючи іонному балансу (Qiu et al., 2002). 
Окрім того, деякі вчені виявили, що SOS2 ідентифікує 
зміни у стані довкілля шляхом диференційованої регу-
ляції SOS1 і та обміну іонів H+ та Ca2+ (Cheng et al., 2001). 
Ген SOS3 кодує білок, що зв'язує кальцій (Liu & Zhu, 
1998). При зміні рівня Ca2+, SOS3 взаємодіє із SOS2. 
Через SOS3 протеїнкіназний комплекс SOS3/SOS2 акти-
вує SOS1, а активований SOS1 виводить надлишок Na+, 
тим саме сприяючи підтриманню балансу Na+ (Liu & Zhu, 

1998; Liu et al., 2000). Отже, три гени, SOSI, SOS2 і SOS3 
беруть активну участь у передачі сигналу, пов’язаного із 
підтриманням внутрішньоклітинного іонного балансу (Liu 
& Zhu, 1998; Shi et al., 2000; Liu et al., 2000; Qiu et al., 
2002; Guo et al, 2001).

Ген SOS4 широко експресується у всіх тканинах 
рослин і є важливим кофактором для багатьох внутріш-
ньоклітинних ферментів та регулює активність специ-
фічних транспортерів іонів у клітинах (Shi & Zhu, 2002). 
Порівняно із рослинами природної флори, генетично 
модифіковані рослини, що містять SOS4, накопичують 
більше Na + і зберігають менше K+ (Shi et al., 2002). Тобто, 
SOS4 стає новим визначальним чинником, який потужно 
регулює баланс Na+ і K+, забезпечуючи стійкість рослин 
до засолення. Ген SOS5 кодує поліпептид, що містить  
420 амінокислотних залишків. Він концентрується на 
зовнішній поверхні плазматичної мембрани (Shi et al., 
2003). SOS5 може відігравати певну роль у міжклітин-
ній адгезії, підтримці цілісності клітинної стінки та стій-
кості клітин в умовах сольового стресу (Shi et al., 2003; 
Mahajan et al., 2008).

 Окислювальний стрес виникає і на тлі спільної дії 
засолення і посухи. Під час стресу, спричиненого засо-
ленням, у наслідок активного закриття продихів, доступ-
ність CO2 атмосфери знижується, а також зменшується 
споживання НАДФ та ініціюєтся ланцюгова реакція 
з утворенням більш шкідливих вільних радикалів кисню 
(Hsu & Kao, 2003). Спостерігається порушення метабо-
лізму через окислювальне пошкодження ліпідів, білків 
і нуклеїнових кислот (McCord, 2000). На противагу цим 
негативним впливам, у рослин сформувалася антиокси-
дантна система захисту ферментів, а також нефермен-
тативна система молекулярного захисту, складовими 
якої є глутатіон, аскорбінова кислота, каротиноїди та ін. 
(Shigeoka et al., 2002).

 Задля подолання окислювального стресу, рослини 
видаляють надлишок АФК шляхом активації антиокси-
дантних ферментів. Ступінь окислювального пошко-
дження при цьому безпосередньо визначається власти-
востями антиоксидантної системи рослин (Tanaka et al., 
2005). Результати досліджень доводять існування коре-
ляції між антиоксидантною здатністю та толерантністю 
до сольового стресу у цитрусових (Gueta-Dahan et al., 
1997), пшениці (Meneguzzo et al., 1999), фасолі (Bayuelo-
Jiménez et al., 2003), томатів (Koca et al., 2006), рису 
(Vaidyanathan et al., 2003), портулака (Yazici et al., 2007). 
Трансгенні рослини, які надмірно експресують ферменти 
поглинання АФК, мають підвищену толерантність до 
осмотичного, температурного та окисного стресу (Wang 
et al., 1999; Roxas et al., 2000; Badawi et al., 2004).

За нормальних умов виробництво АФК та його ней-
тралізація в рослинах знаходяться у динамічній рівно-
вазі. Під час сольового стресу цей баланс порушується. 
Відповідно, система поглинання АФК відіграє дуже важ-
ливу роль у фізіології стійкості рослин до впливу солі (Jie 
Chen & Xifeng Lin, 2003). 

Основним результатом сольового стресу є втрата 
внутрішньоклітинної води. Рослини накопичують багато 
метаболітів, і ці «адаптивні (осмотичні) розчини» у цито-
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плазмі підвищують гіперосмотичну толерантність до 
втрати води, викликаної сольовим стресом. Висока 
осмотична концентрація врівноважує високу концентра-
цію позаклітинної солі, з одного боку, і нейтралізує високі 
концентрації іонів Na+ і Cl- у вакуолі, з іншого (Flowers & 
Colmer, 2008).

 У забезпеченні органічній осморегуляції задіяні 
такі речовини як пролін, бетаїн, поліамін, гліцерин, сор-
біт та інозит, а також деякі розчинні цукри та розчинні 
білки. При цьому провідну роль відграє пролін (Smirnoff 
& Cumbes, 1989; Liu & Zhu, 1997; Didenko et al, 2016). 
Існують два основні механізми накопичення проліну під 
впливом сольового стресу: по-перше, – це активізація 
біосинтезу (Yoshiba et al, 1995); по-друге, – зниження 
його окислювальної деградації (Zhao Kefu & Li Fazeng, 
1999). Посилений синтез проліну в умовах посухи або 
сольового стресу може пом’якшити цитоплазматичний 
ацидоз і підтримувати співвідношення НАДФ+/НАДФН 
на необхідному метаболічному рівні (Babivchuk et al., 
1995). Доведено, що сольовий стрес значно збільшив 
накопичення проліну в листках двох сортів рису і це 
сприяло їхній осмотичній адаптації та зростанню толе-
рантності до засолення (Demiral & Türkan, 2006). 

У рослин та багатьох інших організмів, включаючи 
бактерії, водорості та гриби, тварин у відповідь на деякі 
абіотичні стреси синтезується та накопичується гліцин-
бетаїн (GB) (Rhodes & Hanson, 1993). Він захищає вищі 
рослини і від сольового/осмотичного стресу, забезпечу-
ючи осмотичну функцію. Кореляція між захисним ефек-
том GB і системою антиоксидантного захисту зареєстро-
вана у рису (Demiral & Türkan, 2006), у томатів (Park et 
al., 2006), пшениці (Ma et al., 2006; Raza et al., 2007), 
тютюну (Hoque et al., 2007).

Рослини мають здатність швидко сприймати 
й активно адаптуватися до змін зовнішнього середо-
вища. Ця стратегія сприйняття та активної адаптації до 
змін довкілля, є результатом передачі сигналів стресу, 
яка включає три етапи: сприйняття сигналів стресу рос-
линою, передача сигналів стресу, їхнє розпізнавання 
та реагування на них (Tamura et al., 2003). Наразі відомі 
шляхи передачі сигналу, пов’язані із толерантністю рос-
лин до солі, які в основному включають шлях передачі 
сигналу SOS, шлях передачі сигналу протеїнкінази, 
шлях передачі сигналу протеїн-фосфатази, шлях пере-
дачі сигналу Ca2+ і кальмодуліну, шлях передачі сигналу 
осмотичного стресу тощо.

Ca2+ є активною молекулою-інформатором у клітинах 
вищих рослин. Холод, посуха та сольовий стрес можуть 
спричинити зміни в цитозольній концентрації Ca2+ , що 
є сигналом для розгортання подальших подій (Zhang 
Xiaolei et al., 2008). У формуванні стійкості рослин до 
сольового стресу відіграють важливу роль мембранні 

антитранспортери Na+/H+, розташовані у вакуолярній 
мембрані та плазматичній мембрані відповідно (Barkla & 
Pantoja, 1996; Liu Yan et al., 1997; Chen Guanping et al., 
2006).

Під впливом сольового стресу в рослинах деякі 
шляхи синтезу білків пригнічуються, однак синтезуються 
захисні білки. Важливе значення має синтез у клітинах 
білків сольового стресу (Yamada et al., 1995; Maurel, 
1997; Suga et al., 2002). У вегетативних тканинах, зне-
воднених стресами, такими як посуха, низька темпера-
тура та солоність, синтезуються білки, які називаються 
білками LEA (від англ.: Late Embryogenesis Abundant) 
(Ingram & Bartels, 1996). Білок LEA може функціонувати 
як захисний агент від дегідратації, для захисту клітин від 
зниження водного потенціалу під час дозрівання насіння, 
висихання та осмотичного стресу. Стресостійкість транс-
генних рослин позитивно корелює із накопиченням білка 
LEA, що стало прямим доказом основної ролі білка LEA 
у процесі солестійкості рослин (Wu et al., 1996).

Солестійкість рослин є складною ознакою, що контро-
люється декількома генами. Роль одного гена у процесі 
забезпечення стійкості рослин до солі обмежена. Наразі 
наукові дослідження увійшли в постгеномну еру, тобто 
еру функціонального геному. У постгеномну еру протео-
міка поступово стає важливим методом вивчення функ-
ції генів (Pandey & Mann, 2000). Оскільки білки беруть 
участь у більшості процесів життєдіяльності, протеомні 
дослідження допомагають більш детально зрозуміти 
біологічні функції клітин на молекулярному рівні, у тому 
числі й протеси, пов’язані із забезпеченням солестійкості 
(Tanaka & Mitsui, 2005). 

Висновки. Проведений аналіз літературних джерел 
свідчить, що реагування та адаптація рослин до засо-
лення супроводжуються протіканням низки фізіолого-бі-
охімічних процесів. Вони реалізуються на різних рівнях 
організації живого, починаючи із найнижчих. У аспекті 
забезпечення пристосування та виживання рослин 
в умовах засолення, важливу роль, зокрема, відграє 
функціонування генів солестійкості, формування анти-
оксидантної системи захисту ферментів, активізація 
синтезу проліну та інших адаптивних речовин, накопи-
чення гліцинбетаїну. Успішність з’ясування механізмів 
солестійкості тісно пов’язана із загальним розвитком 
науки. На сучасному етапі ступінь деталізації розкриття 
проблеми суттєво підвищився завдяки застосуванню 
новітніх методик та технологій, у тому числі й тих, що 
дозволяють розкривати сутність адаптаційних процесів, 
починаючи із молекулярного рівня та реалізації генетич-
ного контролю. Ці підходи є перспективними та, безу-
мовно, дозволять поглибити наші знання як про сутність, 
так і взаємодію процесів, які відбуваються в рослинах під 
дією високих концентрацій солей.
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He Songtao, PhD student, Sumy National Agrarian University, Sumy, Ukraine
Physiological and biochemical aspects of the response of plants to soil salinin (overview)
At the current stage, about 20% of the world's arable lands are subject to salinization, and the annual losses of world 

agriculture due to the spread of such lands reach about 12 billion dollars. Establishing the mechanisms underlying the adaptation 
of plants to this environmental factor is an urgent scientific problem, important from both a theoretical and a practical point 
of view. The publication, based on the analysis of literary sources, provides information on the physiological and biochemical 
aspects of the response of plants to soil salinity. The changes that occur in the plant under the influence of salt stress and in 
the process of counteracting it are highlighted. It is noted that osmotic stress can occur in plants against the background 
of salinity. This changes water-related parameters, including cell water content, water potential, and osmotic potential. There 
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is a decrease in the rate of leaf growth, a change in the state of the stomata and the process of photosynthesis, and the growth 
of shoots is inhibited. The accumulation of a large number of salt ions forces plants to use more energy to absorb water from 
the soil and maintain internal homeostasis. It was noted that under the influence of salt stress, the accumulation of reactive 
oxygen species increases and oxidative damage to cells and their structures occurs. This negatively affects the stability 
of proteins. Peroxidation of membrane lipids is also a marker of oxidative damage to plants under salt stress conditions. It 
is shown that studies of the mechanism of adaptation of plants to stress have moved from the physiological and ecological 
level to the molecular level. At the same time, five salt tolerance genes (SOS1-SOS5) were identified. It has been proven that 
the means of overcoming oxidative stress is the activation of antioxidant enzymes and the synthesis of protective proteins, in 
particular LEA proteins, which have the ability to counteract dehydration and protect cells against osmotic stress. The given 
facts prove that the response of plants to the effect of high concentrations of salts is complex and complex and includes many 
coordinated processes. A number of them are still under active study. Therefore, the success of elucidating the mechanisms 
of salt resistance of plants is closely related to the general development of science. At the current stage, the level of detail in 
solving the problem has significantly increased thanks to the use of the latest methods and technologies, including those that 
make it possible to reveal the essence of adaptation processes, starting from the molecular level and the implementation 
of genetic control.

Key words: soil salinity, halophytes, salt stress, osmotic stress, adaptation.


