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СОЛЬОВОГО СТРЕСУ РОСЛИН

Âèâ÷åííÿ ìåõàí³çì³â ñîëüîâîãî ñòðåñó ðîñëèí 
íàáóâàº âåëèêîãî çíà÷åííÿ â ñó÷àñíèõ óìîâàõ ðîç-
âèòêó ñ³ëüñüêîãî ãîñïîäàðñòâà, êë³ìàòè÷íèõ çì³í 
ïëàíåòè òà ïðîäóêòîâî¿ êðèçè. Â³äïîâ³äü ðîñëèí íà 
ä³þ âèñîêèõ êîíöåíòðàö³é ñîëåé º ñêëàäíîþ òà êîì-
ïëåêñíîþ ³ âêëþ÷àº ó ñåáå âåëèêó ê³ëüê³ñòü ð³çíèõ 
ïðîöåñ³â, ùî ìàþòü áóòè ÷³òêî ñêîîðäèíîâàíèìè. 
Âïëèâ íà ðîñëèíè íàäì³ðíèõ êîíöåíòðàö³é ñîëåé ïðè-
çâîäèòü äî îñìîòè÷íîãî ñòðåñó òà ñòâîðþº ³îííèé 
äèñáàëàíñ çàâäÿêè íàêîïè÷åííþ òîêñè÷íèõ ³îí³â 
Cl– òà îñîáëèâî Na+. Ñîëüîâèé ñòðåñ òàêîæ íåãà-
òèâíî âïëèâàº íà ì³íåðàëüíèé ãîìåîñòàç ðÿäó ïî-
æèâíèõ ìàêðîåëåìåíò³â, à ñàìå Ca2+ òà K+. Ïðî-
ãðåñ ó òðàíñêðèïòîì³ö³, ãåíîì³ö³ òà ìîëåêóëÿðí³é 
á³îëîã³¿ äîçâîëèâ âèÿâèòè íîâ³ ðîäèíè ãåí³â, ùî áå-
ðóòü ó÷àñòü ó ôîðìóâàíí³ â³äïîâ³ä³ íà ñîëüîâèé 
ñòðåñ ðîñëèíîþ. Ó öüîìó îãëÿä³ îïèñàíî íàéá³ëüø 
âèâ÷åí³ òà ôóíäàìåíòàëüí³ ïðèíöèïè ñîëåñò³éêîñò³ 
ðîñëèí, ùî îáóìîâëþþòü ³îííèé ãîìåîñòàç ðîñëèí, 
ïðîâåäåíî äåòàëüíèé àíàë³ç ãîëîâíèõ ìåìáðàííèõ 
ñèñòåì òðàíñïîðòó ìîíîâàëåíòíèõ ³îí³â òà ¿õíüî¿ 
ðîë³ ó ñîëüîâîìó ñòðåñ³ ðîñëèí. Ðîçãëÿíóòî ïåð-
ñïåêòèâè äîñë³äæåíü òà íàïðÿìêè äëÿ ïîäàëüøîãî 
á³îòåõíîëîã³÷íîãî òà ãåíåòè÷íîãî ïîêðàùåííÿ ñîëå-
ñò³éêîñò³ ðîñëèí. 

Âñòóï. Ïîäàëüøå çá³ëüøåííÿ äåô³öèòó âîäè 
òà çåìåëüíèõ ðåñóðñ³â äëÿ çàáåçïå÷åííÿ ñâ³òî-
âèõ ïîòðåá ó ïðîäóêòàõ õàð÷óâàííÿ º îäí³ºþ 
ç íàéâàæëèâ³øèõ ïðîáëåì ëþäñòâà. Âèñîêèé 
ïîïèò íà ïðîäóêö³þ ñ³ëüñüêîãî ãîñïîäàðñòâà 
çíà÷íîþ ì³ðîþ áóäå çðîñòàòè ó ìàéáóòíüîìó. 
Äëÿ òîãî ùîá çàáåçïå÷èòè çðîñòàþ÷³ ëþäñüê³ 
ïîòðåáè ó ïðîäóêòàõ õàð÷óâàííÿ, íåîáõ³äíå 
çá³ëüøåííÿ ïðîäóêòèâíîñò³ ñ³ëüñüêîãî ãîñïî-
äàðñòâà òà âèêîðèñòàííÿ çåìåëü, ùî äî öüî-
ãî áóëè íå ïðèäàòíèìè äëÿ âåäåííÿ çåìëå-
ðîáñòâà [1, 2]. Íàïðèêëàä, ïîíàä 800 ìëí ãà 
ñâ³òîâèõ ´ðóíò³â ìàþòü âèñîêèé ð³âåíü ñîëî-
íîñò³ [3]. Öÿ òåðèòîð³ÿ çàéìàº á³ëüøå 6 % 
çàãàëüíî¿ çåìíî¿ ïîâåðõí³. Çàñîëåííÿ ´ðóí-
ò³â ñòàëî äóæå âàæëèâîþ ïðîáëåìîþ. Òîêñè÷-
í³ñòü äëÿ àãðîêóëüòóð çàñîëåíèõ ´ðóíò³â º 
ãîëîâíèì ôàêòîðîì, ùî îáìåæóº ïðîäóêòèâ-
í³ñòü çåìëåðîáñòâà. Ìàéæå 5,7 ìëí ãà ñ³ëü-
ñüêîãîñïîäàðñüêèõ çåìåëü ñòðàæäàþòü â³ä íàä-
ì³ðíîãî çàñîëåííÿ (òàáë. 1). Öÿ öèôðà ó 
2050 ð. ìîæå çðîñòè äî 17 ìëí ãà. Ìàéæå 
69 % ñâ³òîâî¿ ïðîäóêö³¿ ïøåíèö³ çàçíàþòü 
íåãàòèâíîãî âïëèâó ÷åðåç çàñîëåííÿ ´ðóíò³â. 
Âèñîêèé ð³âåíü çàñîëåííÿ âïëèâàº íà ð³-
âåíü ïðîðîñòàííÿ íàñ³ííÿ. Ïîñóõà òà âèñîê³ 
êîíöåíòðàö³¿ ñîë³ ñïðè÷èíÿþòü äóæå ñõîæ³ 
åôåêòè ó ðîñëèí. Âèñîêà ñîëîí³ñòü ´ðóíòó 
çàïîä³þº îñìîòè÷íèé ñòðåñ ó ðîñëèí ³ ïå-
ðåøêîäæàº ïîãëèíàííþ êîðåíåâîþ ñèñòåìîþ 
ðîñëèí ì³íåðàëüíèõ åëåìåíò³â òà âîäè. Òà-
êèì ÷èíîì ÿê ï³ä ÷àñ ïîñóõè, òàê ³ ïðè çà-
ñîëåíí³ ´ðóíò³â óíåìîæëèâëþºòüñÿ ðóõ âîäè 
òà ì³íåðàëüíèõ ïîæèâíèõ ðå÷îâèí âñåðåäèíó 
ðîñëèí. Ïðè çá³ëüøåíí³ çàñîëåííÿ ´ðóíò³â 
ï³äâèùóºòüñÿ íåãàòèâíèé òèñê íà ïðîðîñòêè 
ðîñëèí. Çäåá³ëüøîãî áàãàòîð³÷í³ ðîñëèíè ñò³é-
ê³ø³ äî ñîëüîâîãî ñòðåñó, í³æ îäíîë³òí³. 

Çàñîëåííÿ ´ðóíòó â áàãàòüîõ âèïàäêàõ ïðè-
çâîäèòü äî òîêñè÷íèõ åôåêò³â ó ðîñëèíàõ, 
íåãàòèâíî âïëèâàº íà âñòàíîâëåííÿ ðîñëè-
íîþ àäåêâàòíîãî áàëàíñó ïîæèâíèõ ðå÷îâèí, 
ùî ïîòð³áí³ äëÿ íîðìàëüíîãî ðîñòó. ²ñíóº 
äóæå ÷³òêà íåãàòèâíà êîðåëÿö³ÿ ì³æ âèðîá-
íèöòâîì ñ³ëüñüêîãîñïîäàðñüêèõ ïðîäóêò³â ó 
ñâ³ò³ òà ð³âíåì çàñîëåííÿ ´ðóíò³â. Á³ëüø³ñòü 
ñ³ëüñüêîãîñïîäàðñüêèõ ðîñëèííèõ êóëüòóð º 
ãë³êîô³òàìè, ³ òîìó âîíè äóæå ÷óòëèâ³ äî 
ñîëîíîñò³ ´ðóíòó. Ïðîäóêòèâí³ñòü ñ³ëüñüêîãî 
ãîñïîäàðñòâà â óìîâàõ íàäì³ðíîãî çàñîëåí-
íÿ ìîæå áóòè ïîòåíö³éíî çá³ëüøåíà çà ðà-
õóíîê âèðîùóâàííÿ òà âïðîâàäæåííÿ íîâèõ 
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ñ³ëüñüêîãîñïîäàðñüêèõ êóëüòóð, ùî º ñò³éêè-
ìè äî ä³¿ íàäì³ðíèõ êîíöåíòðàö³é ñîëåé. Ðî-
çóì³ííÿ ïðîöåñ³â ïîãëèíàííÿ, ì³ãðàö³¿ â ìåæàõ 
ðîñëèíè, òðàíñëîêàö³¿ òà êîìïàðòìåíòàë³çàö³¿ 
ãîëîâíèõ òîêñè÷íèõ ³îí³â (çîêðåìà Na+ òà 
Cl–) º äóæå âàæëèâèì äëÿ ïîÿñíåííÿ ìåõà-
í³çì³â òîëåðàíòíîñò³ ðîñëèí äî ñîëüîâîãî 
ñòðåñó òà ìàº ãàðí³ ïåðñïåêòèâè äëÿ ïîäàëü-
øîãî ïîêðàùåííÿ ñîëåñò³éêîñò³ ãîëîâíèõ 
àãðîêóëüòóð. Âèâ÷åííÿ ìîëåêóëÿðíî¿ ïðèðî-
äè öèõ ïðîöåñ³â òà êîìïëåêñíî¿ âçàºìîä³¿ 
â³äïîâ³äíèõ ìåìáðàííèõ òðàíñïîðòíèõ ïðîòå¿-
í³â ìîæå çíà÷íî ïîëåãøèòè ðîçâèòîê ó öüîìó 
íàïðÿìêó.

Ïîíÿòòÿ çàñîëåíîñò³ ´ðóíòó. Çàñîëåí³ñòü 
´ðóíò³â ïîä³ëÿþòü íà ïåðâèííó òà âòîðèííó  
çàëåæíî â³ä ïðèðîäè çàñîëåííÿ. Ïðèðîäíå 
íàêîïè÷åííÿ ñîëåé âïðîäîâæ òðèâàëîãî ÷àñó 
º ïåðâèííèì çàñîëåííÿì, íàïðèêëàä, íàêî-
ïè÷åííÿ ìîðñüêî¿ ñîë³, ùî áóëà ïðèíåñåíà 
â³òðàìè ÷è âîäîþ, âèâ³ëüíåííÿ ñîëåé çàâäÿêè 
ïðèðîäí³é åðîç³¿ ã³ðñüêèõ ïîð³ä. Âòîðèííå çà-
ñîëåííÿ ´ðóíò³â îáóìîâëåíå ä³ÿëüí³ñòþ ëþ-
äèíè. Íàéá³ëüø ïîøèðåíèìè ïðèêëàäàìè 
âòîðèííîãî çàñîëåííÿ ´ðóíò³â º çàñòîñóâàííÿ 
³ðèãàö³¿ ó ñ³ëüñüêîìó ãîñïîäàðñòâ³.

Ïðè çàñîëåíí³ ´ðóíò³â â³äáóâàºòüñÿ íàä-
ëèøêîâå íàêîïè÷åííÿ ³îí³â âîäîðîç÷èííèõ 
ñîëåé, à ñàìå íàòð³þ (Na+), õëîðó (Cl–), êàëü-
ö³þ (Ca2+), ìàãí³þ (Mg2+), ñóëüôàò³â (SO4

2–) 
òà á³êàðáîíàò³â (HCO3–) ó ´ðóíò³, ùî âïëèâàº 
íà ð³ñò òà ðîçâèòîê ðîñëèí [4]. Ó âèïàäêó, 
êîëè ð³âåíü íàòð³þ º äóæå âèñîêèì òà íå 
çáàëàíñîâàíèì ³ç ð³âíåì êàëüö³þ ³ ìàãí³þ, 
ñòðóêòóðà ´ðóíòó ìîæå áóòè òàêîæ ïîðóøå-
íîþ. Ïîçèòèâíî çàðÿäæåí³ êàò³îíè íàòð³þ 
ïðèºäíóþòüñÿ äî íåãàòèâíî çàðÿäæåíèõ ÷à-
ñòèíîê ãëèíîçåìó ó ´ðóíò³, ùî ïðèçâîäèòü äî 
çëèïàííÿ ´ðóíòîâèõ ÷àñòèíîê çà óìîâè âîëî-
ãîñò³ òà ðîáèòü ´ðóíò òâåðäèì ³ ù³ëüíèì äëÿ 
ïðîíèêàííÿ êîðåíåâî¿ ñèñòåìè ðîñëèí ïðè 
ñóõèõ óìîâàõ. Êîëè åëåêòðîïðîâ³äí³ñòü ´ðóí-
òó ïåðåâèùóº 4 äÑì/ì, â³í ââàæàºòüñÿ çàñî-
ëåíèì [5]. 

Ðîçð³çíÿþòü òðè ãîëîâíèõ òèïè çàñîëåíèõ 
´ðóíò³â – çàñîëåí³, êèñë³ òà êèñëî-ñîëîí³. Òàêà 
êëàñèô³êàö³ÿ çàëåæèòü â³ä çàãàëüíî¿ ê³ëüêîñò³ 
âîäîðîç÷èííèõ ñîëåé, åëåêòðîïðîâ³äíîñò³, ðÍ 
òà â³äñîòêó îáì³ííîãî íàòð³þ ó ´ðóíòîâîìó 
ðîç÷èí³. 

Ñîëåñò³éê³ñòü ð³çíèõ âèä³â ðîñëèí. Ðîñëèíí³ 
îðãàí³çìè ðîçð³çíÿþòüñÿ çà ñâîºþ òîëåðàíò-
í³ñòþ äî çàñîëåíèõ ´ðóíò³â (òàáë. 2). Äåÿê³ 
ðîñëèíè á³ëüø ñò³éê³ äî âèñîêèõ ð³âí³â çà-
ñîëåííÿ ´ðóíòó, òîä³ ÿê ³íø³ âèäè ðîñëèí 
º ÷óòëèâèìè àáî íàâ³òü ã³ïåð÷óòëèâèìè äî 
íèçüêèõ ð³âí³â çàñîëåííÿ. Â³äíîñíèé ïðè-
ð³ñò ðîñëèíè â óìîâàõ çàñîëåííÿ ìàº íàçâó 
ñîëåñò³éê³ñòü. 

Íåçâàæàþ÷è íà íåãàòèâíèé âïëèâ çàñî-
ëåííÿ íà ðîñëèíè, áàãàòî âèä³â ðîñëèí ìî-
æóòü âèæèâàòè â óìîâàõ âèñîêîãî çàñîëåííÿ 
´ðóíò³â. Ðîñëèíè, ùî ðîñòóòü â óìîâàõ çàñî-
ëåííÿ, çàñòîñîâóþòü ö³ëó íèçêó àäàïòàö³éíèõ 
ìåõàí³çì³â. Òàê³ ìåõàí³çìè ïðàöþþòü ÿê íà 
êë³òèííîìó ð³âí³, òàê ³ íà ð³âí³ ö³ëîãî ðîñ-
ëèííîãî îðãàí³çìó. Çà ïîêàçíèêàìè ñîëåñò³é-
êîñò³ ðîñëèíè ïîä³ëÿþòü íà äâà òèïè – 
ãë³êîô³òè òà ãàëîô³òè [7]. Ãàëîô³òè ìîæóòü 
ðîñòè ïðè âèñîêèõ êîíöåíòðàö³ÿõ ñîëåé. Íà-
ïðèêëàä, àâñòðàë³éñüêèé åíäåì³ê Atriplex vesi-
caria º òèïîâèì ïðåäñòàâíèêîì ðîñëèí, ùî 
ðîñòóòü íà çàñîëåíèõ äþíàõ ÷è ñîëåíèõ îçåðàõ 
òà ìîæóòü ï³äòðèìóâàòè ñâîþ æèòòºä³ÿëüí³ñòü 
ïðè êîíöåíòðàö³¿ NaCl äî 58 ã/ë [8]. ²íøèé 
ãàëîô³ò Salicornia bigelovii ìîæå âèòðèìó-
âàòè êîíöåíòðàö³¿ ñîëåé áëèçüêî 70 ã/ë, ùî 

Òàáëèöÿ 1
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ìàéæå óäâ³÷³ á³ëüøå ñîëîíîñò³ ìîðñüêî¿ âîäè 
[9]. Á³ëüø òîãî, ïðåäñòàâíèêè ãàëîô³ò³â â îñ-
íîâíîìó º ñóêóëåíòàìè, âèêîðèñòîâóþòü Ñ4 
ìåõàí³çì ôîòîñèíòåçó ³ òàêèì ÷èíîì çìåí-
øóþòü âèòðàòè âîäè ïðè òðàíñï³ðàö³¿ [10]. 
Ùîá óíèêíóòè òîêñè÷íèõ åôåêò³â ïðè ðîñò³ 
òà ðîçâèòêó ðîñëèí, ãàëîô³òàì ïðèòàìàííèé 
åôåêòèâíèé áàëàíñ ó íàêîïè÷åíí³ ñîëåé äëÿ
çìåíøåííÿ îñìîòè÷íîãî ïîòåíö³àëó òà êîì-
ïàðòìåíòàë³çàö³¿ ñîëåé. Äåÿê³ ïðåäñòàâíèêè 
ãàëîô³ò³â ìàþòü ñïåö³àë³çîâàí³ êë³òèíè, à 
ñàìå ñîëüîâ³ ãëàíäè ó ëèñò³ òà ñòåáë³, ÿê³ âè-
äàëÿþòü íàäëèøîê òîêñè÷íèõ ³îí³â íàçîâí³ ³ 
â³äïîâ³äíî çàïîá³ãàþòü íàêîïè÷åííþ ñîëåé 
âñåðåäèí³ ðîñëèíè ó íåáåçïå÷íèõ êîíöåí-
òðàö³ÿõ (ðèñ. 1) [10]. Âíàñë³äîê äîâãîãî ³ñíó-
âàííÿ â óìîâàõ çàñîëåííÿ äåÿê³ ãàëîô³òè ðîç-
âèíóëè äóæå ñïåöèô³÷í³ àíàòîì³÷í³ òà ìîð-
ôîëîã³÷í³ àäàïòàö³éí³ ïðèñòîñóâàííÿ ÷è íà-
â³òü ö³ë³ ìåõàí³çìè çàïîá³ãàííÿ íàêîïè÷åí-

íþ ó òêàíèíàõ òîêñè÷íèõ ³îí³â [11, 12]. Òàê³ 
àäàïòàö³éí³ ïðèñòîñóâàííÿ º óí³êàëüíèìè äëÿ 
êîæíîãî îêðåìîãî âèäó ãàëîô³ò³â. 

Íà â³äì³íó â³ä ãàëîô³ò³â, ùî ðîñòóòü â óìî-
âàõ âèñîêîãî çàñîëåííÿ, á³ëüø³ñòü ñ³ëüñüêî-
ãîñïîäàðñüêèõ êóëüòóð º ÷óòëèâèìè ÷è ã³ïåð-
÷óòëèâèìè äî çàñîëåííÿ. Äîñë³äæåííÿ îñòàí-
í³õ ðîê³â ïîêàçàëè, ùî á³ëüø³ñòü ãàëîô³ò³â òà 
ãë³êîô³ò³â âèêîðèñòîâóþòü ïîä³áí³ ñòðàòåã³¿ 
â³äïîâ³ä³ íà ä³þ ñîëüîâîãî ñòðåñó [13]. Îäí³ºþ 
ç òàêèõ ñòðàòåã³é º íàêîïè÷åííÿ öèòîòîêñè÷-
íèõ ³îí³â ñîëåé (Na+ òà Cl–) ó öåíòðàëüí³é 
âàêóîë³ êë³òèíè ç ïîäàëüøèì ¿õ âèêîðè-
ñòàííÿì ÿê îñìîòè÷íèõ ðîç÷èí³â [14, 15]. 
Â³ðîã³äíî, ùî ìîëåêóëÿðí³ ìåõàí³çìè êîí-
òðîëþ ³îííîãî ãîìåîñòàçó òà ñèãíàëüí³ ïðî-
öåñè ñîëüîâîãî ñòðåñó º äóæå ïîä³áíèìè äëÿ 
óñ³õ ïðåäñòàâíèê³â ðîñëèííîãî öàðñòâà [13]. 
Õî÷à ìåõàí³çìè ñîëåñò³éêîñò³ ãë³êîô³òíèõ 
ðîñëèí òà ãàëîô³ò³â º ïîä³áíèìè, àäàïòàö³éí³ 

Òàáëèöÿ 2
Ñîëåñò³éê³ñòü ð³çíèõ òèï³â ðîñëèí [6]

Ñîëåñò³éê³ñòü 
³ åëåêòðîïðî-

â³äí³ñòü, 
äÑì/ì

Ïîñ³âí³ êóëüòóðè Ôóðàæí³ êóëüòóðè Îâî÷³ Äåðåâà òà êóù³

Äóæå âèñîêà
20 Àëòàéñüêà òðàâà

Âèñîêà
16

8

Ïîì³ðíà
4

Íèçüêà

Íóëüîâà

Öóêðîâèé áóðÿê

ß÷ì³íü, ñîíÿøíèê, 
æèòî ïîñ³âíå, ïøåíè-
öÿ, ïðîñî, ëþöåðíà

Îâåñ, ã³ð÷èöÿ, â³âñÿ-
íèöÿ, ëüîí, ð³ïàê, 
êóêóðóäçà, ñîðãî, ñîÿ

Ê³íñüê³ áîáè,
àðàá³äîïñèñ, ðèñ

Àëòàéñüêå äèêå æèòî, 
Thinopyrum ponticum,
Psathyrostachys juncea, 
êîëîñíÿê ã³ãàíòñüêèé

Ëÿäâåíåöü, êîíþøèíà 
çâè÷àéíà, ëþöåðíà, 
ñòîêîëîñ 

Æèòíÿê, ïèð³é, êàíà-
ð³º÷íèê òðîñòèííèé

Êîíþøèíà á³ëà, êî-
íþøèíà ã³áðèäíà, êî-
íþøèíà ÷åðâîíà

Áóðÿê, àñïàðà-
ãóñ, øïèíàò 

Ïîì³äîðè, áðî-
êîë³, êàïóñòà, 
êóêóðóäçà, êàð-
òîïëÿ

Ìîðêâà, öèáóëÿ, 
ñóíèöÿ, ãîðîõ, 
áîáè

×èíã³ëü, îáë³ïèõà

Ãë³ä îäíîìàòî÷êîâèé,
ìàñëèíêà âóçüêîëèñòà, 
â’ÿç, áóçîê, âåðáà

ßë³âåöü, òîïîëÿ, ñîñíà 
æîâòà, ÿáëóíÿ, åâêàë³ïò,
ÿáëóíÿ ÿã³äíà, àìåðè-
êàíñüêèé êëåí, êàëèíà

ßëèíà áëàêèòíà, òðîÿí-
äà, ÿëèöÿ Äóãëàñà, ÿëè-
öÿ, ã³á³ñêóñ, îñèêà, áå-
ðåçà, ìàëèíà

Ãîð³õ ÷îðíèé, êèçèë, 
ëèïà ñåðöåëèñòà, áðóñ-
ëèíà êðèëàòà, òàâîëãà, 
ìîäðèíà
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ìîæëèâîñò³ òà ñèñòåìè ðåãóëÿö³¿ ñîëåñò³éêîñò³  
íàáàãàòî ñëàáê³ø³ ó ãë³êîô³ò³â. Êð³ì òîãî, ãë³-
êîô³òí³ ðîñëèíè çàçâè÷àé ìàþòü îáìåæåíó 
òðàíñëîêàö³þ ³îí³â ñîëåé ó ìåæàõ ïàãîíó 
(ðèñ. 1). Äîñë³äæåííÿ ñîëüîâîãî ñòðåñó íà ìî-
äåëüíîìó ðîñëèííîìó îá’ºêò³ – àðàá³äîïñèñ³ 
çíà÷íî ïîêðàùèëè íàøå ðîçóì³ííÿ ìåõàí³ç-
ì³â òîëåðàíòíîñò³ ðîñëèí äî ñîëüîâîãî ñòðå-
ñó íà êë³òèííîìó òà ãåíåòè÷íîìó ð³âíÿõ. Àðà-
á³äîïñèñ – òèïîâèé ãë³êîô³ò, òîìó º ³äåàëü-
íîþ ñèñòåìîþ äëÿ äîñë³äæåííÿ ðîáîòè ãåí³â, 
çàëó÷åíèõ ó ïðîöåñè â³äïîâ³ä³ íà ñîëüîâèé 
ñòðåñ [16]. Çàãàëîì ãë³êîô³òè çàáåçïå÷óþòü 
ñò³éê³ñòü äî ñîëüîâîãî ñòðåñó çà äîïîìîãîþ 
òðüîõ ãîëîâíèõ ìåõàí³çì³â, ùî ä³þòü ÿê 
îêðåìî îäèí â³ä îäíîãî, òàê ³ óçãîäæåíî. Òà-
êèìè ìåõàí³çìàìè º çàïîá³ãàííÿ ïîãëèíàííÿ 
òîêñè÷íèõ ³îí³â, êîìïàðòìåíòàë³çàö³ÿ òîê-
ñè÷íèõ ³îí³â ó ìåíø âàæëèâ³ òà ôîòîñèíòå-
òè÷íî íå àêòèâí³ òêàíèíè ðîñëèí (ñòàðå ëè-
ñòÿ) (ðèñ. 1) ³ ï³äòðèìóâàííÿ âèñîêîãî ð³âíÿ 
³îí³â êàë³þ ïî â³äíîøåííþ äî íàòð³þ. 

²ñíóº ö³êàâà ³ âàæëèâà åêîô³ç³îëîã³÷íà âà-
ð³àö³ÿ ì³æ äâîäîëüíèìè òà îäíîäîëüíèìè 
ðîñëèíàìè: íàïðèêëàä, ó ðîñëèí àðàá³äîïñèñó 
íå çíàéäåíî ÷³òêî¿ êîðåëÿö³¿ ì³æ ð³âíåì íà-
êîïè÷åííÿ ³îí³â íàòð³þ ó òêàíèíàõ òà ñîëå-
ñò³éê³ñòþ. Íà â³äì³íó â³ä äâîäîëüíèõ á³ëü-
ø³ñòü çëàêîâèõ ðîñëèí äåìîíñòðóþòü ÷³òêó 
êîðåëÿö³þ ì³æ ð³âíåì íàêîïè÷åííÿ ³îí³â 
íàòð³þ òà ð³âíåì òîëåðàíòíîñò³ ðîñëèíè äî 
çàñîëåííÿ ´ðóíòó [17]. 

Êë³òèíí³ ìåõàí³çìè, ïîâ’ÿçàí³ ³ç ñîëüîâèì 
ñòðåñîì. Âèñîê³ êîíöåíòðàö³¿ ³îí³â ñîëåé ïðè-
çâîäÿòü äî ã³ïåðîñìîòè÷íîãî øîêó òà ³îííîãî 
äèñáàëàíñó. Òàê³ åôåêòè ñïðè÷èíÿþòü âòîðèíí³ 
åôåêòè ÷è íàâ³òü ïàòîëîã³¿ [13, 16]. Ìåõàí³çìè 
ñò³éêîñò³ ðîñëèí äî ñîëüîâîãî ñòðåñó ïîä³ëÿ-
þòüñÿ íà ò³, ùî ì³í³ì³çóþòü îñìîòè÷íèé 
ñòðåñ òà ³îííèé äèñáàëàíñ, ³ ò³, ùî ó ïî-
äàëüøîìó ïðèçâîäÿòü äî âòîðèííèõ åôåêò³â, 
ñïðè÷èíåíèõ öèì ñòðåñîì [18, 19]. Âòîðèíí³ 
åôåêòè ïîâ’ÿçàí³ ³ç ðîçáàëàíñóâàííÿì æèâ-
ëåííÿ ðîñëèí òà îêñèäàòèâíèì ñòðåñîì [20]. 
Õ³ì³÷íèé ïîòåíö³àë ñîëüîâîãî ðîç÷èíó ïðè-
çâîäèòü äî ðîçáàëàíñóâàííÿ âîäíîãî ïîòåí-
ö³àëó ì³æ àïîïëàñòîì òà ñèìïëàñòîì, ùî 
ñïðè÷èíÿº çìåíøåííÿ òóðãîðíîãî òèñêó. Çà 
óìîâè ³ñòîòíîãî çìåíøåííÿ òóðãîðíîãî òè-
ñêó â³äáóâàºòüñÿ çíà÷íå óïîâ³ëüíåííÿ ðîñòó 

[19]. Êîëè ð³çíèöÿ ó âîäíîìó ïîòåíö³àë³ êë³-
òèíè óæå íå ìîæå êîìïåíñóâàòèñÿ çìåíøåí-
íÿì òóðãîðíîãî òèñêó, â³äáóâàºòüñÿ äåã³äðàòà-
ö³ÿ êë³òèíè [21]. Ñòðóêòóðè öèòîçîëþ òà êë³-
òèíí³ îðãàíåëè ³ ãàëîô³ò³â, ³ ãë³êîô³ò³â ó ð³âí³é 
ì³ð³ ÷óòëèâ³ äî öèòîòîêñè÷íèõ ³îí³â Na+ òà 
Cl–. Êîìïåíñàö³ÿ îñìîòè÷íîãî òèñêó ïðè òà-
êèõ óìîâàõ â³äáóâàºòüñÿ çà ðàõóíîê íàêîïè-
÷åííÿ ó öèòîçîë³ â³äïîâ³äíèõ îñìîëèò³â ÷è 
îñìîïðîòåêòîð³â [19, 22]. Ä³ÿ êàò³îí³â Na+ º 
îäíèì ³ç ãîëîâíèõ øê³äëèâèõ ÷èííèê³â åôåêò³â 
çàñîëåííÿ. Á³ëüø³ñòü íàóêîâèõ äîñë³äæåíü ñî-
ëüîâîãî ñòðåñó ðîñëèí ïðèñâÿ÷åíà ñàìå öüîìó 
åëåìåíòó. Íåçâàæàþ÷è íà öå, àäàïòàö³ÿ ðîñ-
ëèí äî ñîëüîâîãî ñòðåñó òàêîæ âèìàãàº ÷³òêî¿ 
ðåãóëÿö³¿ ãîìåîñòàçó àí³îí³â Cl– [23, 24]. Äëÿ 
òàêèõ ðîñëèí, ÿê ñîÿ, öèòðóñîâ³, âèíîãðàä, 
äå êàò³îíè Na+ çäåá³ëüøîãî çàëèøàþòüñÿ ó 
êîðåí³ òà ñòåáë³, âïëèâ àí³îí³â Cl– º á³ëüø 
êðèòè÷íèì, òîìó ùî öåé ³îí íàêîïè÷óºòüñÿ ó 
âèñîêèõ êîíöåíòðàö³ÿõ â òêàíèíàõ ïàðîñòê³â 

Ðèñ. 1. Ãîëîâí³  ä³ëÿíêè ðåãóëÿö³¿ òðàíñïîðòó ñî-
ëåé â ðîñëèí: 1 – âèá³ðêîâå ïîãëèíàííÿ ñîëåé ³ç 
´ðóíòîâîãî ðîç÷èíó; 2 – çàâàíòàæåííÿ åëåìåíò³â 
êñèëåìè; 3 – âèäàëåííÿ ñîë³ ³ç êñèëåìè ó âåðõí³õ 
ä³ëÿíêàõ ðîñëèíè; 4 – çàâàíòàæåííÿ ôëîåìè; 5 – 
âèâåäåííÿ íàäëèøêó ñîë³ çà äîïîìîãîþ ñîëüî-
âèõ ãëàíä³â ÷è ì³õóðîâèõ êë³òèí. Äëÿ ñîëåñò³éêèõ 
ðîñëèí, ùî ðîñòóòü ó 100 ìÌ ðîç÷èí³ NaCl, êîí-
öåíòðàö³ÿ ³îí³â Na+ òà Cl–  ó êîðåíÿõ ñòàíîâèòü
áëèçüêî 50 ìÌ, ó êñèëåì³ – á³ëÿ 5 ìÌ. Êîí-
öåíòðàö³ÿ ³îí³â Na+ òà Cl–  ó ñòàðîìó ëèñò³ ìîæå 

äîñÿãàòè 500 ìÌ [111]
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òà íåãàòèâíî âïëèâàº íà òàêèé âàæëèâèé äëÿ 
ðîñëèí ïðîöåñ, ÿê ôîòîñèíòåç. Êð³ì òîãî, 
íàäëèøîê ³îí³â Na+ òà Cl– ó íàâêîëèøíüîìó 
ñåðåäîâèù³ çìåíøóº îñìîòè÷íèé ïîòåíö³àë 
´ðóíòîâîãî ðîç÷èíó ³ â³äïîâ³äíî çàïîá³ãàº ïî-
ãëèíàííþ ìîëåêóë âîäè êîðåíåâîþ ñèñòåìîþ 
ðîñëèí. Îñê³ëüêè ³îíè Na+ òà Cl– º äîñèòü 
åôåêòèâíèìè îñìîëèòàìè, àëå ìàþòü âèñîêó 
öèòîòîêñè÷í³ñòü, êîìïåíñàö³ÿ îñìîòè÷íîãî 
òèñêó êë³òèíîþ â³äáóâàºòüñÿ çà ðàõóíîê äåïî-
çèòóâàííÿ öèõ ³îí³â ó öåíòðàëüíó âàêóîëü [14, 
15]. Ðóõ ³îí³â ó âàêóîëü â³äáóâàºòüñÿ áåçïîñå-
ðåäíüî â³ä àïîïëàñòó äî òîíîïëàñòó (ðèñ. 3). 
Òàêèé ðóõ çäåá³ëüøîãî çàáåçïå÷óºòüñÿ çà äîïî-
ìîãîþ ³îííî¿ òðàíñïîðòíî¿ ñèñòåìè ïëàçìà-
òè÷íî¿ ìåìáðàíè òà òîíîïëàñòó. Ðàçîì ç òèì 
äëÿ òîãî, ùîá çàïîá³ãòè åôåêòàì ñîëüîâîãî 
ñòðåñó, ðîñëèíè íàêîïè÷óþòü íàäëèøîê öèõ 
öèòîòîêñè÷íèõ ³îí³â ó òêàíèíàõ, ùî º ìåíø 
âàæëèâèìè ó ðîñëèííîìó ìåòàáîë³çì³ òà ìåíø 
÷óòëèâèìè äî âïëèâó âèñîêèõ êîíöåíòðàö³é 
ñîëåé (ðèñ. 1). 

Íàëàøòóâàííÿ öèòîïëàçìàòè÷íîãî îñìî-
òè÷íîãî ãîìåîñòàçó äîñÿãàºòüñÿ çàâäÿêè ïðî-
äóêö³¿ â³äïîâ³äíèõ ñïåöèô³÷íèõ êë³òèííèõ îñ-
ìîëèò³â òà îñìîïðîòåêòîð³â [25]. Òàê³ îñìî-
ëèòè òà îñìîïðîòåêòîðè ìàéæå íå âïëèâàþòü 
íà âíóòð³øíüîêë³òèííèé pH òà ï³äòðèìóþòü 
íîðìàëüíó àêòèâí³ñòü áàãàòüîõ êë³òèííèõ ôåð-
ìåíò³â â óìîâàõ âïëèâó íàäì³ðíèõ êîíöåí-
òðàö³é ñîëåé. Äåÿê³ ñïåöèô³÷í³ îñìîëèòè, 
çîêðåìà ³îíè K+, º ïðîñòèìè ³îíàìè ì³íå-
ðàëüíèõ ñïîëóê, àëå á³ëüø³ñòü ³ç íèõ öå îð-
ãàí³÷í³ ñïîëóêè, à ñàìå  ïðîñò³ öóêðè (ôðóê-
òîçà òà ãëþêîçà), öóêðîâ³ ñïèðòè (ãë³öåðèí òà 
åòèëüîâàí³ ³íîçèòîëè), ñêëàäí³ öóêðè (òðå-
õàëîçà, ôðóêòàìè òà ðàô³íîçà) òà ïîõ³äí³ 
àì³íîêèñëîò (îëå¿íó, áåòà¿í ãë³öèíó, áåòà¿í 
ïðîë³íó òà ³í.) [22, 26]. Áàãàòî ³ç îðãàí³÷íèõ 
îñìîëèò³â ìàþòü ôóíêö³þ îñìîïðîòåêòîð³â, 
ùî äîïîìàãàþòü â³äíîâëåííþ îñìîòè÷íîãî 
ïîòåíö³àëó. Íàïðèêëàä, áåòà¿í ãë³öèí ï³äòðè-
ìóº ö³ë³ñí³ñòü ïëàçìàòè÷íî¿ ìåìáðàíè òà 
òèëàêî¿ä³â [25]. Á³ëüø òîãî, âåëèêà ê³ëüê³ñòü 
öèõ îñìîëèò³â òàêîæ â³ä³ãðàþòü ðîëü àíòè-
îêñèäàíò³â òà íåéòðàë³çóþòü ðåàêòèâí³ ôîðìè 
êèñíþ (ROS), ùî º ïîá³÷íèìè ïðîäóêòàìè 
ã³ïåðîñìîòè÷íîãî òà ³îííîãî ñòðåñó [22]. 

Íàêîïè÷åííÿ öèòîòîêñè÷íèõ ³îí³â ó âà-
êóîë³ â óìîâàõ âèñîêèõ êîíöåíòðàö³é ñîëåé 

º îáìåæåíèì. Òàêèé ïðîöåñ çáåð³ãàííÿ òîê-
ñè÷íèõ ³îí³â äóæå âàæëèâèé äëÿ ôóíêö³î-
íóâàííÿ ãë³êîô³ò³â ïðè ñîëüîâîìó ñòðåñ³. Çà 
óìîâè íåìîæëèâîãî ïîäàëüøîãî íàêîïè-
÷åííÿ ³îí³â ñîëåé ðîñëèííèìè âàêóîëÿìè 
â³äáóâàºòüñÿ ï³äâèùåííÿ êîíöåíòðàö³¿ öèõ 
öèòîòîêñè÷íèõ ³îí³â ó öèòîçîë³, ùî íåãàòèâíî 
âïëèâàº íà ð³çí³ àñïåêòè æèòòºä³ÿëüíîñò³ 
êë³òèíè. ²îíè Na+ º áåçïîñåðåäí³ìè êîíêó-
ðåíòàìè ³îí³â K+ ó òðàíñïîðòíèõ ñèñòåìàõ 
ïîãëèíàííÿ ðîñëèí. Ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî ïî-
ãëèíàííÿ ³îí³â íàòð³þ ðîñëèíîþ â óìîâàõ çà-
ñîëåííÿ â³äáóâàºòüñÿ íàáàãàòî åôåêòèâí³øå,
í³æ êàë³þ. Ô³çèêî-õ³ì³÷í³ ïîä³áíîñò³ ì³æ 
³îíàìè Na+ òà K+ ïðèçâîäÿòü òàêîæ äî êîí-
êóðåíö³¿ çà êàòàë³òè÷í³ ñàéòè, ùî ó íîðìàëü-
íèõ óìîâàõ ïðèºäíóþòü íåîáõ³äíèé êàò³îí 
K+. Ï³äòðèìàííÿ âèñîêî¿ ïðîïîðö³¿ ³îí³â 
K+ äî Na+ ó öèòîçîë³ ïîêðàùóº ñîëåñò³éê³ñòü 
ðîñëèí [16, 24]. 

Îêñèäàòèâíèé ñòðåñ – ³íøèé àñïåêò ä³¿ 
âèñîêèõ êîíöåíòðàö³é ñîëåé, ùî íàñïðàâä³ 
º ðåçóëüòàòîì ä³¿ îñìîòè÷íîãî òà ³îííîãî 
ñòðåñ³â, ³íäóêîâàíèõ íàäì³ðíèì çàñîëåííÿì 
[27, 28]. Ðîñëèíí³ îðãàí³çìè ðîçâèíóëè íèçêó 
ìåõàí³çì³â òîëåðàíòíîñò³ äî öèõ ñòðåñ³â, 
âîíè âêëþ÷àþòü ó ñåáå êîíòðîëü á³îñèíòåçó 
êë³òèííî¿ ñò³íêè, ñèíòåçó ïðîòå¿í³â, ïîä³ëó 
êë³òèí òà ðîñòó. 

²íäóêîâàíà âèñîêîþ êîíöåíòðàö³ºþ ñîëåé 
ïðîäóêö³ÿ ðåàêòèâíèõ ôîðì êèñíþ (ROS) – 
ñóïåðîêñèäíîãî ðàäèêàëó (Î2

–), ïåðåêèñó âîä-
íþ (Í2Î2) òà ã³äðîêñèëüíîãî ðàäèêàëó (ÎÍ) 
íåéòðàë³çóºòüñÿ ð³çíîìàí³òíèìè ôåðìåíòàìè 
äåòîêñèô³êàö³¿, òàêèìè ÿê ñóïåðîêñèä äèñ-
ìóòàçà (SOD), àñêîðáàò ïåðîêñèäàçà (APX) òà 
ãëóòàò³îí ðåäóêòàçà (GR). Çâ’ÿçîê ì³æ ä³ºþ 
íàäì³ðíèõ êîíöåíòðàö³é ñîëåé òà îêñèäàòèâ-
íèì ñòðåñîì áóâ ïîêàçàíèé â åêñïåðèìåíòàõ 
ç ðîñëèíàìè ðèñó. Ïðè òðàíñôîðìàö³¿ ðèñó 
ãåíîì Mn ñóïåðîêñèä äèñìóòàçè ³ç äð³æäæ³â 
ïîêàçíèêè ñîëåñò³éêîñò³ öèõ ðîñëèí çíà÷íî 
ïîêðàùóâàëèñÿ [29].

²ç ñîëüîâèì òà îñìîòè÷íèì ñòðåñàìè ðîñ-
ëèí ò³ñíî ïîâ’ÿçàíî ÿâèùå àóòîôàã³¿. Ïðî-
öåñ àóòîôàã³¿ ñïðÿìîâàíèé íà äåãðàäàö³þ 
îêèñëåíèõ ïðîòå¿í³â ïðîòÿãîì îêñèäàòèâíîãî 
ñòðåñó [30], àëå ïîòåíö³éíà ðîëü àóòîôàã³¿ ó 
ôîðìóâàíí³ â³äïîâ³ä³ íà îñìîòè÷íèé ñòðåñ 
çàëèøàºòüñÿ íåâ³äîìîþ. Âñòàíîâëåíî, ùî ïðî-
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òå¿íè, ïîâ’ÿçàí³ ³ç àóòîôàã³ºþ, º çàëó÷åíèìè  
ó ïðîöåñ ôîðìóâàííÿ â³äïîâ³ä³ ðîñëèíîþ íà 
ä³þ ñîëüîâîãî òà îñìîòè÷íîãî ñòðåñ³â [31, 32]. 
Õî÷à â³äíîøåííÿ ïðîöåñó àóòîôàã³¿ äî ôîð-
ìóâàííÿ â³äïîâ³ä³ íà ä³þ ñîëüîâîãî òà îñìî-
òè÷íîãî ñòðåñ³â ùå íå ç’ÿñîâàíå, áóëî ïîêà-
çàíî, ùî ðîñëèíè ³ç äåôåêòíèì ôåíîòèïîì 
ïî àóòîôàã³¿ á³ëüø ÷óòëèâ³ äî ä³¿ ñîëüîâîãî òà 
îñìîòè÷íîãî ñòðåñ³â [33].  

Ðîñëèíí³ îðãàí³çìè âì³þòü äåòåêòóâàòè 
çì³íè ó îñìîòè÷íîìó òà ³îííîìó áàëàíñ³. 
Ïðîöåñ äåòåêö³¿ òàêèõ çì³í º íàäçâè÷àéíî
âàæëèâèì äëÿ ï³äòðèìàííÿ êîðåêòíîãî ôóíê-
ö³îíóâàííÿ êîðåíåâî¿ ñèñòåìè òà ïàðîñòê³â â 
óìîâàõ äåô³öèòó âîäè òà âèñîêèõ êîíöåíòðà-
ö³é ³îí³â Na+. Ðîñëèíè äóæå øâèäêî ðåàãó-
þòü íà äîäàâàííÿ NaCl ó çîâí³øíº ñåðåäî-
âèùå òà ôîðìóþòü â³äïîâ³äíó ðåàêö³þ [34]. 
Íà æàëü, ìåõàí³çìè òàêî¿ ðåàêö³¿ ùå íå ïîâ-
í³ñòþ çðîçóì³ë³. ²ñíóº ïðèïóùåííÿ, ùî äåòåê-
ö³ÿ ïîçàêë³òèííîãî Na+ â³äáóâàºòüñÿ íà ïëàç-

ìàòè÷í³é ìåìáðàí³, àëå ñåíñîðè, ùî â³äïîâ³-
äàþòü çà öåé ïðîöåñ, çàëèøàþòüñÿ âñå ùå 
íåâ³äîìèìè. Øâèäêå çðîñòàííÿ â³ëüíîãî Ca2+ 
ó öèòîçîë³ çà íàÿâíîñò³ âèñîêî¿ êîíöåíòðàö³¿ 
NaCl ó ïîçàêë³òèííîìó ïðîñòîð³ ñâ³ä÷èòü 
ïðî òå, ùî NaCl çàáåçïå÷óº ïðèòîê Ca2+ ó 
öèòîçîëü ÷åðåç ïëàçìàòè÷íó ìåìáðàíó òà òî-
íîïëàñò (ðèñ. 2) [35, 36]. Âñòàíîâëåíî, ùî 
åêñïðåñ³ÿ êàëüöèíåð³íó â ðîñëèíàõ ÷è êë³-
òèíàõ äð³æäæ³â çíà÷íî ï³äâèùóº òîëåðàíò-
í³ñòü îñòàíí³õ äî ä³¿ ñîëüîâîãî ñòðåñó. Íà-
âåäåí³ äàí³ âêàçóþòü íà ïîä³áí³ñòü êàëü-
öèíåð³íó òà SOS-øëÿõó [37, 38]. Ï³äâèùåííÿ 
êîíöåíòðàö³¿ â³ëüíîãî êàëüö³þ ó öèòîçîë³ ìî-
æå â³äáóâàòèñÿ çà ðàõóíîê êàëüö³ºâèõ ñåí-
ñîð³â, à ñàìå SOS3-êàëüöèíåð³í Â-ïîä³áíîãî 
ïðîòå¿íó. ²ñíóº ïðèïóùåííÿ, ùî çá³ëüøåííÿ 
êîíöåíòðàö³¿ êàëüö³þ ó öèòîçîë³ çàáåçïå÷ó-
ºòüñÿ äèìåðèçàö³ºþ SOS3 òà ïîäàëüøîþ 
âçàºìîä³ºþ öèõ äèìåð³â ³ç SOS2-êàëüöèíåð³í 
Â-ïîä³áíîþ ïðîòå¿íê³íàçîþ (CIPK24). Êîì-

Ðèñ. 2. Ðåãóëÿö³ÿ ãîìåîñòàçó Na+ çà äîïîìîãîþ SOS-ñèñòåìè. Âèñîê³ çîâí³øíüîêë³òèíí³ êîíöåíòðàö³¿ 
³îí³â ³í³ö³þþòü çá³ëüøåííÿ ³îí³â êàëüö³þ ó öèòîçîë³, ùî ó ñâîþ ÷åðãó ñòèìóëþº SOS3–SOS2 ïðîòå¿íê³íàç-
íèé êîìïëåêñ. Àêòèâîâàíèé êîìïëåêñ SOS3–SOS2 ñòèìóëþº àêòèâí³ñòü Na+/H+ îáì³íó SOS1 òà ðåãóëþº 
åêñïðåñ³þ äåÿêèõ ãåí³â, ùî çàëó÷åí³ ó ôîðìóâàííÿ â³äïîâ³ä³ íà ä³þ âèñîêèõ êîíöåíòðàö³é ñîëåé. Êîìïëåêñ 
SOS3–SOS2 ìîæå àêòèâóâàòè ÷è ïðèãí³÷óâàòè àêòèâí³ñòü ³íøèõ òðàíñïîðòåð³â, ÿê³ çàëó÷åí³ ó ãîìåîñòàç 
³îí³â Na+. Ö³ëêîì éìîâ³ðíî, ùî SOS2, îêð³ì àêòèâàö³¿ SOS1, áåðå ó÷àñòü â ðåãóëÿö³¿ àêòèâíîñò³ Na+/H+ 
îáì³íó òðàíñïîðòåðà ðîäèíè NHX òà Na+ òðàíñïîðòåðà HKT1. Â³ðîã³äíî, ùî ÀÒÔàçè òà ï³ðîôîñôàòàçè, 

êàë³ºâ³ òðàíñïîðòåðè òà âîäí³ êàíàëè òîíîïëàñòó òàêîæ ìîæóòü ðåãóëþâàòèñÿ SOS2-ê³íàçîþ [37]
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ïëåêñ SOS3/SOS2 ôîñôîðèëþº Na+/H+ àí-
òèïîðòåð – SOS1 (ðèñ. 2) [39]. Õî÷à ùå íå 
áóëî ³äåíòèô³êîâàíî æîäíîãî îñìîñåíñîðà,
ïðèïóñêàºòüñÿ, ùî SOS1 òàêîæ âèêîíóº ôóíê-
ö³þ íàòð³ºâîãî ñåíñîðà [40]. ²ñíóº ïðèïó-
ùåííÿ, ùî íåùîäàâíî ³äåíòèô³êîâàí³ Na+/
Ê+ êîòðàíñïîðòåðè òèïó ÍÊÒ ìîæóòü âè-
êîíóâàòè ôóíêö³þ îñìîñåíñîð³â, áî çíà÷íî 
çá³ëüøóþòü ïîãëèíàííÿ ³îí³â çàë³çà â óìîâàõ 
ã³ïåðîñìîñó â îîöèòàõ Xenopus laevis (ðèñ. 2) 
[41]. Äâîêîìïîíåíòíà ã³ñòèäèíê³íàçà AtHK1, 
éìîâ³ðíî, ìîæå òàêîæ ìàòè îñìîñåíñîðí³ 
âëàñòèâîñò³, òîìó ùî º â³äïîâ³äàëüíîþ çà çà-
ïóñê MAP-ê³íàçíîãî êàñêàäó â óìîâàõ ã³ïåð-
îñìîñó [42].  

Îêð³ì ³îí³â Ca2+, ÿê³ ìîæóòü ïåðåäàâàòè 
ñèãíàëè âñåðåäèí³ êë³òèíè, âñòàíîâëåíî, ùî 
öèêë³÷í³ íóêëåîòèäè öÀÌÔ òà öÃÌÔ òà-
êîæ áåðóòü ó÷àñòü ó ñèãíàëüíèõ ïðîöåñàõ êî-
ðèãóâàííÿ ñîëüîâîãî ñòðåñó. Åëåêòðîô³ç³îëî-
ã³÷í³ äàí³ ñâ³ä÷àòü ïðî òå, ùî ä³ÿ öèêë³÷íèõ 
íóêëåîòèä³â ìîæå çìåíøóâàòè ïðèòîê ³îí³â 
Na+ ó êë³òèíè çà äîïîìîãîþ çíèæåííÿ àê-
òèâíîñò³ íåçàëåæíèõ â³ä âîëüòàæó êàò³îííèõ 
êàíàë³â [43] òà øâèäêîãî çðîñòàííÿ êîí-
öåíòðàö³¿ öÃÌÔ ó öèòîçîë³ [44]. Ö³ ðåçóëüòàòè 
îòðèìàíî äëÿ ðîñëèí àðàá³äîïñèñó, ùî çàç-
íàëè îñìîòè÷íîãî òà ñîëüîâîãî ñòðåñó [43, 44].

Ìåõàí³çìè âèæèâàííÿ, â³äíîâëåííÿ òà ðîñòó 
â óìîâàõ ñîëüîâîãî ñòðåñó. Îäí³ºþ ³ç ãîëîâ-
íèõ ñòðàòåã³é ï³äòðèìóâàííÿ æèòòºä³ÿëüíîñò³ 
â óìîâàõ ñîëüîâîãî ñòðåñó º æîðñòêèé êîí-
òðîëü çà ïðèòîêîì ³îí³â Na+ òà Cl– íà ìåæ³ 
ì³æ êîðåíåâîþ ñèñòåìîþ ðîñëèí òà ´ðóíòîì. 
Ãàëîô³òè çäåá³ëüøîãî êîðèãóþòü ïîãëèíàííÿ 
íåîðãàí³÷íèõ ñïîëóê â³äïîâ³äíî äî ðîñòó òà 
âèìîã îñìîòè÷íîãî ãîìåîñòàçó [7]. Íà â³äì³íó 
â³ä ãàëîô³ò³â, íàêîïè÷åííÿ ³îí³â Na+ â òêàíè-
íàõ ðîñëèí íàáàãàòî ïåðåâèùóº ô³ç³îëîã³÷í³ 
ïîòðåáè á³ëüøîñò³ ãë³êîô³ò³â [45]. Îòæå, îá-
ìåæåííÿ ïðèòîêó ³îí³â Na+ òà Cl– äî òêàíèí 
ãë³êîô³ò³â ìîæå ì³í³ì³çóâàòè íàñë³äêè ÷è 
ñèìïòîìè ñîëüîâîãî ñòðåñó. Ïèòàííÿ ïðî òå, 
÷è ìàþòü ðîñëèíè ñïåöèô³÷íó ñèñòåìó äëÿ 
ïîãëèíàííÿ ³îí³â Na+ òà Cl–, çàëèøàºòüñÿ âñå 
ùå â³äêðèòèì, àëå âæå âñòàíîâëåíî, ùî ³îíè 
Na+ ïîòðàïëÿþòü ó êë³òèíè êîðåíþ ïàñèâ-
íèì øëÿõîì [46, 47]. 

Ñòð³ìêèé ðîçâèòîê ìîëåêóëÿðíèõ, á³îõ³ì³÷-
íèõ òà ô³ç³îëîã³÷íèõ ìåòîä³â äîñë³äæåíü äîçâî-

ëèâ ³äåíòèô³êóâàòè òà îõàðàêòåðèçóâàòè äåÿê³ 
âàæëèâ³ ãåíè òðàíñïîðòåð³â äëÿ ³îí³â Na+, 

Ê+ ³ Cl–. Ö³ òðàíñïîðòí³ ïðîòå¿íè â³ä³ãðàþòü 
êëþ÷îâó ðîëü ó ïîãëèíàíí³, òðàíñëîêàö³¿ òà 
êîìïàðòìåíòàë³çàö³¿ çàçíà÷åíèõ ³îí³â. Çàâäÿ-
êè ñåêâåíóâàííþ ãåíîìó àðàá³äîïñèñó òà ðèñó 
çàãàëüíèé ñïèñîê ïîòåíö³éíèõ òðàíñïîðòåð³â, 
ùî áåðóòü ó÷àñòü ó òðàíñïîðò³ Na+, Ê+ ³ 
Cl–, çá³ëüøóºòüñÿ ³ç êîæíèì ðîêîì. Ãî-
ëîâí³ êëàñè ³îííèõ òðàíñïîðòåð³â Na+ òà Ê+ 
çäåá³ëüøîãî íàëåæàòü äî âåëèêèõ ðîäèí ãåí³â.
Îòæå ìåõàí³çì ñîëåñò³éêîñò³ ðîñëèí º äóæå 
ñêëàäíèì ïðîöåñîì, ùî âêëþ÷àº ó ñåáå ðî-
áîòó áàãàòüîõ ãåí³â. Íåçâàæàþ÷è íà òîé ôàêò, 
ùî ñîëåñò³éê³ñòü ðîñëèí çàëåæèòü â³ä ð³âíÿ 
÷óòëèâîñò³ òîãî ÷è ³íøîãî âèäó ðîñëèíè, âñ³ì 
âèäàì ðîñëèí ïðèòàìàííèé â³äïîâ³äíèé êîí-
òðîëü çà ïîãëèíàííÿì ³îí³â íà ð³âí³ êîðåíå-
âî¿ ñèñòåìè, ðåãóëÿö³ÿ ïðèòîêó ¿õ âñåðåäèíó 
êë³òèíè, êîíòðîëü òðàíñïîðòó öèõ ³îí³â íà 
âåëèê³ â³äñòàí³ òà êîìïàðòìåíòàë³çàö³ÿ íà 
êë³òèííîìó òà òêàíèííîìó ð³âíÿõ (ðèñ. 1 
³ 3) [48, 49]. Á³ëüø³ñòü öèõ ïðîöåñ³â çàáåç-
ïå÷óºòüñÿ ìåìáðàííèìè òðàíñïîðòíèìè ïðî-
òå¿íàìè. Õî÷à ìåõàí³çìè òðàíñïîðòó ³îí³â â 
ðîñëèíàõ ùå íå ïîâí³ñòþ âèâ÷åí³, óæå â³-
äîìî äåê³ëüêà ð³çíèõ ðîäèí ãåí³â òà êëàñ³â 
òðàíñïîðòåð³â, ùî áåðóòü ó÷àñòü ó öüîìó ïðî-
öåñ³. Òîìó ìàí³ïóëÿö³ÿ àêòèâíîñò³ öèõ òðàíñ-
ïîðòåð³â òà ìîäóëÿö³ÿ åêñïðåñ³¿ â³äïîâ³äíèõ 
ãåí³â ìàº âåëè÷åçíèé ïîòåíö³àë äëÿ ï³äòðè-
ìàííÿ æèòòºä³ÿëüíîñò³ ðîñëèíè â óìîâàõ çà-
ñîëåííÿ [50].

Ñèñòåìè òðàíñïîðòó íàòð³þ. Âåëèêà ê³ëü-
ê³ñòü äîñë³äæåíü ïðèñâÿ÷åíà ñàìå ìåõàí³çìàì 
ïîãëèíàííÿ ³îí³â Na+ ðîñëèíàìè ÷åðåç ïëàç-
ìàòè÷íó ìåìáðàíó [13, 14, 51]. Na+ º ãîëîâ-
íèì êîíêóðåíòîì K+ ïðè ïîãëèíàíí³ ðîñ-
ëèíàìè. Òðàíñïîðòí³ ñèñòåìè ïëàçìàòè÷íî¿ 
ìåìáðàíè ç âèñîêîþ ñåëåêòèâí³ñòþ äî ³îí³â 
K+ ìîæóòü òàêîæ ïðîïóñêàòè ³îíè Na+, àëå 
ç íàáàãàòî ìåíøîþ åôåêòèâí³ñòþ. Íàïðè-
êëàä, øåéêåðí³ êàë³ºâ³ êàíàëè ïëàçìàòè÷íî¿ 
ìåìáðàíè ðîäèíè ÀÊÒ (Arabidopsis K+ trans-
porter) ìîæóòü òàêîæ çàáåçïå÷óâàòè ïðèòîê 
³îí³â íàòð³þ âñåðåäèíó ðîñëèííèõ êë³òèí [52]. 
Çàñëóãîâóþòü íà óâàãó é ïðåäñòàâíèêè òðàíñ-
ïîðòåð³â-íîñ³¿â, ùî òåæ ìîæóòü áðàòè ó÷àñòü 
ó ïîãëèíàíí³ ³îí³â Na+. Äîñë³äæåííÿ ïî-
êàçàëè, ùî òðàíñêðèïö³ÿ ãåí³â HAK/KUP 
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(K+ uptake permease) òà KT (K+ transporter) 
ï³äâèùóºòüñÿ ÷è ðåãóëþºòüñÿ ï³ä âïëèâîì 
ñîëüîâîãî ñòðåñó [53–55]. Åêñïðåñ³ÿ ãåí³â 
HAK ï³äâèùóºòüñÿ â óìîâàõ â³äñóòíîñò³ ³îí³â 
K+ òà ä³¿ ñîëüîâîãî ñòðåñó (ðèñ. 3) [56]. Ïðè 
íàÿâíîñò³ âèñîêîãî ñï³ââ³äíîøåííÿ ³îí³â Na+ 

äî K+ êàë³ºâ³ òðàíñïîðòåðè ðîäèíè HAK/
KUP/KT ìîæóòü òðàíñïîðòóâàòè Na+ ³ç íèçü-
êîþ àô³íí³ñòþ (ðèñ. 3) [57]. Á³ëüø òîãî, òðàíñ-
ïîðò êàë³þ ïîâí³ñòþ ïðèãí³÷óºòüñÿ ³îíàìè 
íàòð³þ ïðè åêñïðåñ³¿ ãåí³â HAK/KUP/KT â 
ìóòàíòàõ äð³æäæ³â [58, 59]. 

²íøà ðîäèíà òðàíñïîðòåð³â-íîñ³¿â HKT 
(High Afinnity K+ Transporter) çàáåçïå÷óº 
òðàíñïîðò ³îí³â ³ Na+, ³ K+ [60]. Òðàíñïîð-
òåðè ðîäèíè HKT âïåðøå êëîíîâàíî òà îõà-
ðàêòåðèçîâàíî ó ïøåíèö³ [61]. Íåùîäàâíî 
ÍÊÒ-òðàíñïîðòåðè áóëè îïèñàí³ äëÿ ðîñëèí 
àðàá³äîïñèñó [62–65]. Ïðèïóñêàëîñÿ, ùî âîíè 
ãîëîâíèì ÷èíîì âèêîíóþòü ôóíêö³¿ òðàíñ-
ïîðòó ³îí³â K+ ç âèñîêîþ àô³íí³ñòþ [66]. 
Ìîäèô³êàö³¿ ÍÊÒ1 ³ç ïøåíèö³ ïðèçâîäÿòü 
äî ïîñèëåííÿ òðàíñïîðòó K+ òà çìåíøóþòü 
ïðèòîê ³îí³â Na+, ùî îáóìîâëþº ïîäàëüøå 
ï³äâèùåííÿ òîëåðàíòíîñò³ ðîñëèí äî ñîëüî-
âîãî ñòðåñó [67]. Àëå íàñòóïí³ äîñë³äæåííÿ 
ôóíêö³é ãðóïè öèõ òðàíñïîðòåð³â ïîêàçàëè, 
ùî ö³ òðàíñïîðòí³ ïðîòå¿íè ïðàöþþòü ÷è ÿê 
Na+: K+ ñèìïîðòåðè, ÷è ÿê Na+ àíòèïîðòåðè 
[60, 68]. ²ñíóþòü åêñïåðèìåíòàëüí³ ï³äòâåð-
äæåííÿ òîãî, ùî HKT-òðàíñïîðòåðè áåðóòü 
ó÷àñòü â ïîãëèíàíí³ ³îí³â Na+ ³ç ´ðóíòó 
(ðèñ. 3). Ïðè ñóïðåñ³¿ ãåíà ÍÊÒ ïøåíèö³ 
ñïîñòåð³ãàºòüñÿ ³ñòîòíå çíèæåííÿ ïîãëèíàííÿ 
Na+ òà ïîñèëþºòüñÿ ð³ñò ðîñëèí â óìîâàõ âè-
ñîêî¿ ñîëîíîñò³ [61]. Äëÿ ðîñëèí àðàá³äîïñèñó 
â³äîìà ò³ëüêè îäíà ³çîôîðìà – AtHKT1. 
Åêñïðåñ³ÿ ãåíà AtHKT1 çäåá³ëüøîãî ñïîñòåð³-
ãàºòüñÿ ó òêàíèíàõ êîðåíÿ. Ïðè åêñïðåñ³¿ îñ-
òàííüîãî ó ãåòåðîëîã³÷íèõ ñèñòåìàõ ï³äâèùó-
ºòüñÿ ð³âåíü ïîãëèíàííÿ ³îí³â Na+ [63]. Ïðèïó-
ñêàëîñÿ, ùî ÍÊÒ1 ³ç àðàá³äîïñèñó áåðå ó÷àñòü 
ó ïîãëèíàíí³ Na+ [69], àëå á³ëüø ï³çí³ ðîáîòè 
âêàçóþòü íà òå, ùî ÀtÍÊÒ1 çäåá³ëüøîãî çàëó-
÷åíèé ó êîíòðîëü òðàíñïîðòó íàòð³þ â êñèëåìó 
äëÿ ïîäàëüøîãî âèäàëåííÿ ³ç ïàãîí³â [63, 69]. 

Ðèñ íà â³äì³íó â³ä àðàá³äîïñèñó ìàº 9, à 
ÿ÷ì³íü 6 ð³çíèõ ³çîôîðì ÍÊÒ-òðàíñïîðòåð³â 
[70, 71]. Ôóíêö³¿ OsHKT 2;1. âèâ÷åí³ íàéá³ëüø 
äåòàëüíî. OsHKT 2;1 – íàòð³ºâèé òðàíñïîðòåð, 

³ éîãî ôóíêö³ÿ º îñîáëèâî âàæëèâîþ â óìî-
âàõ äåô³öèòó ³îí³â êàë³þ [64, 70]. Åêñïðåñ³ÿ 
OsHKT 2;1 ñïîñòåð³ãàºòüñÿ ó êîðåíåâîìó åï³-
äåðì³ñ³, êîðòèêàëüíèõ êë³òèíàõ òà ñóäèííèõ 
òêàíèíàõ ³ êîðåíÿ, ³ ëèñòÿ [64, 70, 72].  Õà-
ðàêòåð åêñïðåñ³¿ öüîãî ãåíà â òêàíèíàõ êî-
ðåíÿ ó â³äïîâ³äü íà ä³þ ñîëüîâîãî ñòðåñó â³ä-
ð³çíÿºòüñÿ äëÿ ñîëåñò³éêèõ òà ñîëå÷óòëèâèõ 
ñîðò³â [72]. Ìóòàíòí³ ë³í³¿ ðèñó ³ç âòðà÷åíîþ 
ôóíêö³ºþ OsHKT 2;1 äåìîíñòðóþòü çàòðèìêó 
ðîñòó â óìîâàõ äåô³öèòó êàë³þ òà íàêîïè÷ó-
þòü íàáàãàòî ìåíøå íàòð³þ ó ñâî¿õ òêàíè-
íàõ [64]. Îâåðåêñïðåñ³ÿ ³íøîãî ïðåäñòàâ-
íèêà HvÍÊÒ 2;1 ³ç ÿ÷ìåíþ ïðèçâîäèëà äî 
çá³ëüøåííÿ ïîãëèíàííÿ ³îí³â íàòð³þ òà íàêî-
ïè÷åííÿ éîãî ó êñèëåìíîìó ñîêó ïðè ñîëüî-
âîìó ñòðåñ³. Çà óìîâè ä³¿ âèñîêèõ êîíöåíòðàö³é 
ñîëåé åêñïðåñ³ÿ HvÍÊÒ 2;1 ï³äâèùóºòüñÿ òà 
ïîñèëþºòüñÿ òðàíñëîêàö³ÿ ³îí³â Na+ ó ëè-
ñòÿ [68]. Îòæå òðàíñïîðòåðè HKT 2;1 áåðóòü 
ó÷àñòü ó ïîãëèíàíí³ ìîíîâàëåíòíèõ ³îí³â ç 
âèñîêîþ àô³íí³ñòþ, çîêðåìà ³îí³â Na+, â óìî-
âàõ äåô³öèòó K+ (ðèñ. 3). Õî÷à ðîëü HKT 2;1 
ó ïîãëèíàíí³ ³îí³â íàòð³þ â óìîâàõ ñîëüîâîãî 
ñòðåñó º îáìåæåíîþ ³ øâèäêî ïðèãí³÷óºòüñÿ
ä³ºþ âèñîêèõ êîíöåíòðàö³é ³îí³â íàòð³þ, îâåð-
åêñïðåñ³ÿ îñòàííüîãî çá³ëüøóº ñîëåñò³éê³ñòü 
ðîñëèí øëÿõîì ïîñèëåííÿ íàêîïè÷åííÿ ñî-
ë³ ó  ðîñëèííèõ òêàíèíàõ [68]. ²íøèé ïðåä-
ñòàâíèê ö³º¿ ðîäèíè OsHKT 1;1 ðèñó áóâ äî-
áðå îõàðàêòåðèçîâàíèé çà äîïîìîãîþ åêñïðå-
ñ³¿ îñòàííüîãî ó ãåòåðîëîã³÷íèõ ñèñòåìàõ [70]. 
Âñòàíîâëåíî, ùî OsHKT 1;1 º òðàíñïîðòåðîì 
íèçüêî¿ àô³ííîñò³ (ðèñ. 3). Çá³ëüøåííÿ ð³âíÿ 
éîãî åêñïðåñ³¿ çà óìîâè âïëèâó ï³äâèùåíèõ 
êîíöåíòðàö³é ñîëåé, à òàêîæ òðàíñïîðòí³ õà-
ðàêòåðèñòèêè ³ âèñîêèé ð³âåíü åêñïðåñ³¿ ó 
êîðåíåâ³é ñèñòåì³ ñâ³ä÷àòü ïðî òå, ùî â³í 
áåðå ó÷àñòü ó ôîðìóâàíí³ ñêëàäîâî¿ ñèñòåìè 
ïîãëèíàííÿ Na+ íèçüêî¿ àô³ííîñò³ [70]. Çà 
óìîâè ä³¿ ñîëüîâîãî ñòðåñó ð³âåíü åêñïðåñ³¿ 
³íøèõ ïðåäñòàâíèê³â ãåí³â ðîäèíè ÍÊÒ ðè-
ñó – OsHKT 2;3 òà OsHKT 2;4 òåæ çì³íþºòüñÿ 
â òêàíèíàõ êîðåíÿ. Î÷åâèäíî, ùî ðîäèíà 
òðàíñïîðòåð³â ÍÊÒ áåðå ó÷àñòü ó ïîãëèíàíí³ òà 
òðàíñïîðò³ Na+ [70]. Ïðèïóñêàºòüñÿ, ùî äåÿê³ 
³ç ÍÊÒ òðàíñïîðòåð³â ìàþòü îñìîñåíñîðí³ 
õàðàêòåðèñòèêè. Â óìîâàõ ã³ïåðîñìîòè÷íîãî 
øîêó â³äáóâàºòüñÿ àêòèâàö³ÿ öèõ òðàíñïîðò-
íèõ ïðîòå¿í³â [65].  
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Ðèñ. 3. Ã³ïîòåòè÷íà ìîäåëü òðàíñïîðòó ³îí³â Na+, K+ òà Cl– â ðîñëèííîìó îðãàí³çì³. Ïåðâèííå ïîãëèíàí-
íÿ ³îí³â Na+, K+ òà Cl– çä³éñíþºòüñÿ êë³òèíàìè êîðåíåâîãî åï³äåðì³ñó ³ç ́ ðóíòîâîãî ðîç÷èíó. Çäåá³ëüøîãî 
³îíè íàòð³þ ïîòðàïëÿþòü ó êë³òèíè êîðåíåâî¿ ñèñòåìè çà äîïîìîãîþ òðàíñïîðòåð³â ðîäèíè CNGC òà 
HKT. Äåÿê³ êàë³ºâ³ êàíàëè ðîäèíè ÀÊÒ (ÀÊÒ1) òàêîæ ìîæóòü áðàòè ó÷àñòü ó ïðîöåñàõ ïîãëèíàííÿ ³îí³â 
Na+. Îêð³ì ïîãëèíàííÿ ³îí³â Na+ êîðåíåâîþ ñèñòåìîþ, òðàíñïîðòåðè ðîäèíè ÍÊÒ çàáåçïå÷óþòü çàâàí-
òàæåííÿ êñèëåìíîãî ñîêó öèìè ³îíàìè òà çìåíøóþòü éîãî êîíöåíòðàö³þ ó àâòîòðîôíèõ òêàíèíàõ. ²ñíóº 
äóìêà, ùî çàâàíòàæåííÿ âàêóîë³ ³îíàìè íàòð³þ â³äáóâàºòüñÿ çà ðàõóíîê ðîáîòè ïðîòîííèõ îáì³ííèê³â 
ðîäèíè NHX êëàñó ², ùî ìàþòü òîíîïëàñòíó ëîêàë³çàö³þ. Ïðîòîíí³ îáì³ííèêè ïëàçìàòè÷íî¿ ìåìáðàíè 
ðîäèíè SOS1 â³äïîâ³äàþòü çà âèäàëåííÿ íàäëèøêó öüîãî ³îíó íàçîâí³. SOS1- òà ÑÍÕ-àíòèïîðòåðè ìî-
æóòü áðàòè ó÷àñòü ó çàâàíòàæåíí³ åëåìåíò³â êñèëåìè öèì öèòîòîêñè÷íèì ³îíîì. Ãîëîâíèìè ïðîòå¿íàìè 
òðàíñïîðòó ³îí³â K+ ó êë³òèíè êîðåíåâî¿ ñèñòåìè º êàë³ºâ³ êàíàëè ðîäèíè ÀÊÒ, øåéêåðí³ êàíàëè KIR- òà 
KUP-òðàíñïîðòåðè. Øåéêåðí³ êàíàëè ðîäèíè ÊÎR áåðóòü ó÷àñòü ó òðàíñïîðò³ ³îí³â K+ íàçîâí³ êë³òèí 
êîðåíÿ. Òðàíñïîðòåðè ðîäèíè SKOR â³äïîâ³äàþòü çà çàâàíòàæåííÿ êñèëåìè ³îíàìè K+. Êàë³ºâ³ òðàíñ-
ïîðòåðè ðîäèíè ÊÀÒ â³äïîâ³äàþòü çà çàâàíòàæåííÿ êë³òèí ïàðåíõ³ìè òà ³íøèõ òêàíèí àêòèâíîãî ôîòî-
ñèíòåçó ³îíàìè K+ ³ç êñèëåìíîãî ñîêó. Íà â³äì³íó â³ä ÊÀÒ-òðàíñïîðòåð³â êàë³ºâ³ êàíàëè ÀÊÒ âèäàëÿþòü 
íàäëèøîê ³îí³â Na+ ³ç êë³òèí ïàðåíõ³ìè ó ôëîåìíèé ñ³ê. Âàêóîëÿðí³ äâîïîðîâ³ êàíàëè ðîäèíè ÒÐÊ 
òà êàò³îíí³ ïðîòîíí³ îáì³ííèêè ðîäèíè NHX êëàñó ² áåðóòü ó÷àñòü ó ïðîöåñàõ äåïîçèòóâàííÿ ³îí³â êà-
ë³þ â êë³òèííó âàêóîëü ³ òàêèì ÷èíîì ïîêðàùóþòü Ê+/Na+ áàëàíñ ðîñëèííèõ êë³òèí. Ìåõàí³çìè ïî-
ãëèíàííÿ ³îí³â Cl– ðîñëèíàìè ùå ìàéæå íåâ³äîì³. Ïðèïóñêàºòüñÿ, ùî õëîðèäí³ êàíàëè ðîäèíè CLC 
ìîæóòü áðàòè ó÷àñòü ó òðàíñïîðò³ ³îí³â Cl– ó âàêóîëü, à õëîðèä-êàò³îíí³ òðàíñïîðòåðè – ó çàâàíòàæåíí³ 

êñèëåìè öèìè ³îíàìè
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Äåòàëüíå âèâ÷åííÿ ïîäâ³éíèõ íîêàóò³â àðà-
á³äîïñèñó sos3-1 hkt1 âêàçóº íà ïðèñóòí³ñòü ó 
ðîñëèí ùå é ³íøèõ òèï³â ñèñòåì òðàíñïîðòó ³î-
í³â Na+, â³äì³ííèõ â³ä ÍÊÒ-òðàíñïîðòåð³â [51].   

²ñíóº âåëèêà â³ðîã³äí³ñòü òîãî, ùî òðàíñ-
ïîðòåðè ðîäèíè LCT òàêîæ áåðóòü ó÷àñòü ó 
òðàíñïîðò³ ³îí³â íàòð³þ. Âïåðøå ãåí LCT1 áóâ 
êëîíîâàíèé ³ç ïøåíèö³. Åêñïðåñ³ÿ îñòàííüî-
ãî ó êë³òèíàõ äð³æäæîâèõ ìóòàíò³â ïîêàçàëà, 
ùî LCT1 º íåñåëåêòèâíèì íîñ³ºì êàò³îí³â ³ 
ìîæå òðàíñïîðòóâàòè ³îíè K+, Rb+, Na+ òà 
Ca2+  [73, 74]. Õî÷à ìåìáðàííà ëîêàë³çàö³ÿ öüî-
ãî òðàíñïîðòíîãî á³ëêà òà ô³ç³îëîã³÷íà ðîëü 
LCT1 çàëèøàþòüñÿ íåâ³äîìèìè, öåé êà-
ò³îííèé òðàíñïîðòåð LCT1 òàêîæ ìîæå áóòè 
çàä³ÿíèé ó òðàíñïîðò³ Na+ ÷åðåç ïëàçìàòè÷íó 
ìåìáðàíó [52]. ²íø³ äîñë³äæåííÿ ïîêàçàëè, 
ùî ïðè åêñïðåñ³¿ LCT1 ó ãåòåðîëîã³÷íèõ ñè-
ñòåìàõ äð³æäæîâèõ ìóòàíò³â çðîñòàº çàãàëü-
íèé âì³ñò Na+ òà ñîëå÷óòëèâ³ñòü äð³æäæ³â [75]. 
Òàêèì ÷èíîì, åêñïåðèìåíòàëüí³ äàí³ ñâ³ä-
÷àòü ïðî òå, ùî öåé òðàíñïîðòåð ìîæå áðàòè 
ó÷àñòü ó ïîãëèíàíí³ ³îí³â Na+. 

Íåùîäàâíî áóëà îïèñàíà íîâà òðàíñïîðò-
íà ñèñòåìà ³îí³â Na+, ùî íàëåæèòü äî ðî-
äèíè NSCC (Non-selective cation channels) òà 
º ÷óòëèâîþ äî âïëèâó ³îí³â Ñà2+ [76]. Âñòà-
íîâëåíî, ùî ³îíè Ñà2+ ³íã³áóþòü ïîãëèíàííÿ 
òà çàãàëüíèé ïîò³ê ðàä³îàêòèâíîãî Na+ ÷åðåç 
íåñåëåêòèâí³ ³îíí³ êàíàëè (NSCCs). Ñïèðà-
þ÷èñü íà ö³ äàí³ ìîæíà ïðèïóñòèòè, ùî òàê³ 
êàíàëè â³ä³ãðàþòü âàæëèâó ðîëü ó ïîãëèíàíí³ 
íàòð³þ êîðåíåâîþ ñèñòåìîþ ðîñëèí [50, 51, 
77]. Îäíàê îòðèìàí³ ïîêàçíèêè º äîñèòü 
çì³ííèìè, ³ òî÷íà ïðîïîðö³ÿ ì³æ ð³âíåì ïî-
ãëèíàííÿ òà ïîòîêó ³îí³â Na+ ùå íå âñòàíîâ-
ëåíà. NSCC-êàíàëè â³äãðàþòü ³ñòîòíó ðîëü 
ó çàãàëüíîìó íàêîïè÷åíí³ Na+ â ñîëå÷óòëè-
âèõ ñîðòàõ ðèñó [78]. Çà õàðàêòåðîì ñâî¿õ 
ïîñë³äîâíîñòåé NSCC-êàíàëè ïîä³ëÿþòüñÿ íà 
äâ³ ãîëîâí³ ðîäèíè: ãëóòàìàò-ïîä³áí³ ðåöåï-
òîðè (GLRs) òà êàíàëè, çàëåæí³ â³ä öèê-
ë³÷íèõ íóêëåîòèä³â CNGC (Cyclic nucleotide-
gated channels). Àíàë³ç òðàíñêðèïò³â ðîñëèí 
àðàá³äîïñèñó, ùî çàçíàëè ä³¿ ñîëüîâîãî 
ñòðåñó, ïîêàçàâ çíà÷íå ï³äâèùåííÿ åêñïðå-
ñ³¿ ãåí³â ï’ÿòè ð³çíèõ ³çîôîðì CNGC-êàíà-
ë³â [79]. ²ç íèçêè ë³òåðàòóðíèõ äæåðåë òà-
êîæ â³äîìî, ùî CNGC3 àðàá³äîïñèñó áåðå 
ó÷àñòü ó êîðîòêîòðèâàëîìó ïîãëèíàíí³ ³îí³â 

íàòð³þ êîðåíåâîþ ñèñòåìîþ, à àêòèâíà ðî-
áîòà öèõ êàíàë³â ïîñëàáëþº ñîëåñò³éê³ñòü 
ðîñëèí [80]. Äåÿê³ ïðåäñòàâíèêè ðîäèíè 
CNGC, à ñàìå CNGC10 ³ç àðàá³äîïñèñó, áå-
ðóòü ó÷àñòü ó ïîãëèíàíí³ òà òðàíñïîðò³ ³îí³â 
íàòð³þ íà âåëèê³ â³äñòàí³, ùî ñâ³ä÷èòü ïðî 
éìîâ³ðíó ó÷àñòü öèõ êàíàë³â â ðåãóëÿö³¿ ñî-
ëüîâîãî ñòðåñó (ðèñ. 3) [81]. 

Ðåãóëÿö³ÿ êîíöåíòðàö³¿ ³îí³â íàòð³þ ó öèòî-
çîë³. Îäíèì ³ç ãîëîâíèõ ìåõàí³çì³â, ùî ðå-
ãóëþþòü êîíöåíòðàö³þ ³îí³â íàòð³þ ó öèòî-
çîë³, º ðîáîòà ìåìáðàííèõ ïðîòîííèõ ïîìï – 
H+-ATÔàç òà H+-ï³ðîôîñôàòàç (ðèñ. 2) [49, 
82], ÿêà º íåîáõ³äíîþ äëÿ ñòâîðåííÿ åëåê-
òðîõ³ì³÷íîãî ãðàä³ºíòó. Òàêèé åëåêòðîõ³ì³÷-
íèé ãðàä³ºíò ñòâîðþº ñïðèÿòëèâ³ óìîâè äëÿ 
ðîáîòè Na+/H+-àíòèïîðòåð³â, ùî âèêîðèñòî-
âóþòü åíåðã³þ ïîòîêó ïðîòîí³â ïî ãðàä³ºíòó 
âñåðåäèíó êë³òèíè äëÿ âèäàëåííÿ ìîíîâà-
ëåíòíèõ ³îí³â íàòð³þ íàçîâí³ ÷è ó âàêóîëü. 
Àêòèâíèé òðàíñïîðò ïðîòîí³â ó âàêóîëü çà-
áåçïå÷óþòü H+-ATÔàçè V-òèïó (ðèñ. 2), ùî 
âèêîðèñòîâóþòü åíåðã³þ ÀÒÔ äëÿ çàâàíòà-
æåííÿ âàêóîëÿðíîãî ñîêó ïðîòîíàìè. Òàêîæ 
âàæëèâå çíà÷åííÿ â òðàíñïîðò³ ïðîòîí³â ó
âàêóîëü òà ñòâîðåíí³ åëåêòðîõ³ì³÷íîãî ãðàä³-
ºíòó ìàþòü H+-ï³ðîôîñôàòàçè, ùî íà â³äì³íó 
â³ä ÀÒÔàç âèêîðèñòîâóþòü åíåðã³þ ã³äðîë³çó 
ï³ðîôîñôàòó [83, 84]. Åëåêòðîõ³ì³÷íèé ïðî-
òîííèé ãðàä³ºíò íà ïëàçìàòè÷í³é ìåìáðàí³ 
çàáåçïå÷óºòüñÿ ðîáîòîþ H+-ATÔàçè Ð-òèïó, 
ùî âèêà÷óº ïðîòîíè íàçîâí³ êë³òèíè òà òà-
êîæ âèêîðèñòîâóº åíåðã³þ ÀÒÔ [85]. Ïðî-
òîíí³ ïîìïè çàáåçïå÷óþòü ðîáîòó ð³çíèõ 
Na+/H+-àíòèïîðòåð³â òà ñèìïîðòåð³â çàâäÿêè
ñòâîðåííþ åëåêòðîõ³ì³÷íîãî ãðàä³ºíòó ³ º äó-
æå âàæëèâèìè äëÿ â³äïîâ³äíî¿ êîìïàðòìåí-
òàë³çàö³¿ òîêñè÷íèõ ³îí³â. Òàêèì ÷èíîì, ö³ 
ïðîòå¿íè ìàþòü âåëèêå çíà÷åííÿ ó ìåõàí³çìàõ 
çàõèñòó ðîñëèíè â³ä âïëèâó íàäëèøêîâèõ êîí-
öåíòðàö³é ñîëåé. 

Na+/H+-àíòèïîðòåðè îïèñàí³ äëÿ áàãàòüîõ 
âèä³â ðîñëèí [49]. Ïðîöåñ êîìïàðòìåíòàë³çàö³¿ 
³îí³â íàòð³þ ó âàêóîëü â³äáóâàºòüñÿ â óñ³õ òè-
ïàõ ðîñëèííèõ òêàíèí. Âàêóîëÿðíå äåïîçèòó-
âàííÿ öüîãî ³îíó º äóæå âàæëèâèì ìåõàí³çìîì 
ðåãóëÿö³¿ îñìîñó òà äåòîêñèô³êàö³¿ íàòð³þ ó 
öèòîçîë³ [86]. Âïåðøå ïðîòîííî-íàòð³ºâèé 
àíòèïîðòåð ScNHX1 áóâ â³äêðèòèé çàâäÿêè 
àíàë³çó ãåíîìó äð³æäæ³â in silico [87]. ScNHX1 
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³ç äð³æäæ³â º ïîä³áíèì äî NHE òðàíñïîðòå-
ð³â ññàâö³â [88]. Äð³æäæîâ³ ìóòàíòè nhx1 
äóæå ÷óòëèâ³ äî âïëèâó ³îí³â Na+. Âñòàíîâ-
ëåíî, ùî NHX1 ³ç äð³æäæ³â çàáåçïå÷óº âàêó-
îëÿðíó êîìïàðòìåíòàë³çàö³þ ³îí³â Na+ [89]. 
Ó ïîäàëüøîìó àíòèïîðòåðè íàòð³þ áóëè îïè-
ñàí³ äëÿ áàãàòüîõ âèä³â ðîñëèí [90–93].  

NHX òðàíñïîðòåðè äåòàëüíî îõàðàêòåðè-
çîâàí³ äëÿ áàãàòüîõ âèä³â ðîñëèí [94–98] 
(ðèñ. 3). AtNHX1 àðàá³äîïñèñó º îäíèì ³ç 
ãîëîâíèõ äåòåðì³íàíò³â ñò³éêîñò³ ðîñëèí äî 
ñîëüîâîãî ñòðåñó [99]. Ë³í³¿ òîìàò³â ç ï³äâè-
ùåíîþ åêñïðåñ³ºþ ãåíà AtNHX1 ³ç àðàá³äîï-
ñèñó çäàòí³ ôîðìóâàòè ïëîäè çà íàÿâíîñò³ 
òàêèõ âèñîêèõ êîíöåíòðàö³é ñîë³, ùî ïðè-
çâîäÿòü äî çàãèáåë³ ðîñëèí äèêîãî òèïó [96]. 
Ö³êàâèì ôàêòîì º òå, ùî ïðè ï³äâèùåíí³ 
åêñïðåñ³¿ ãåíà OsNHX1 ³ç ðèñó òàêîæ çíà÷íî 
ïîêðàùóþòüñÿ ïîêàçíèêè ñîëåñò³éêîñò³, àëå 
ïðè öüîìó â³äáóâàºòüñÿ çìåíøåííÿ ïðèðîñòó
á³îìàñè ó êîíòðîëüíèõ óìîâàõ [100, 101]. Ç 
íàâåäåíèõ äàíèõ âèäíî, ùî ï³äâèùåííÿ åêñ-
ïðåñ³¿ NHX1 â ðîñëèííèõ ñèñòåìàõ çäåá³ëü-
øîãî ïðèçâîäèòü äî çíà÷íîãî ï³äâèùåííÿ òî-
ëåðàíòíîñò³ ðîñëèí äî ñîëüîâîãî ñòðåñó. Îê-
ð³ì AtNHX1, ãåíîì àðàá³äîïñèñó ì³ñòèòü ùå 
ï’ÿòü äîäàòêîâèõ ãåí³â ö³º¿ ðîäèíè – AtNHX2–6. 
Àêòèâíèé òðàíñïîðò ³îí³â Na+ ó âàêóîë³ áóâ 
ïðîäåìîíñòðîâàíèé äëÿ AtNHX2 òà AtNHX5 
àðàá³äîïñèñó [102]. AtNHX2 â³ä³ãðàº ãîëîâíó 
ðîëü ó âàêóîëÿðí³é êîìïàðòìåíòàë³çàö³¿ ³îí³â 
íàòð³þ [102]. Åêñïðåñ³ÿ ãåí³â AtNHX1 òà 
AtNHX2 ï³äâèùóºòüñÿ ó â³äïîâ³äü íà ä³þ àáñ-
öèçîâî¿ êèñëîòè, àëå çàëèøàºòüñÿ íåçì³ííîþ 
ïðè ä³¿ ï³äâèùåíèõ êîíöåíòðàö³é NaCl. Ðà-
çîì ç òèì ï³äâèùåííÿ åêñïðåñ³¿ ãåíà AtNHX5 
â³äáóâàºòüñÿ ò³ëüêè çà óìîâè ä³¿ âèñîêèõ êîí-
öåíòðàö³é ñîëåé ³ íå çàëåæèòü â³ä ä³¿ àáñöè-
çèí³â ÷è á³ëê³â ñèñòåìè SOS [102]. Óñ³ ïðî-
òîííî-íàòð³ºâ³ îáì³ííèêè ðîäèíè NHX ïîä³-
ëÿþòüñÿ íà äâà êëàñè. Ïðîòå¿íè êëàñó I ëî-
êàë³çîâàí³ ó òîíîïëàñò³ öåíòðàëüíî¿ ë³òè÷íî¿ 
âàêóîë³, NHX òðàíñïîðòåðè êëàñó II ìàþòü 
â³äì³ííó â³ä âàêóîëÿðíî¿ êë³òèííó ëîêàë³çàö³þ 
³ ì³ñòÿòüñÿ ÷è ó ïðåâàêóîëÿðíèõ êîìïàðòìåí-
òàõ, ùî áóëî ïîêàçàíî äëÿ LeNHX2 [103], 
÷è ó ³íøèõ åíäîñîìàëüíèõ êîìïàðòìåíòàõ 
êë³òèí [104]. Åêñïåðèìåíòàëüí³ äàí³ ñâ³ä÷àòü 
ïðî òå, ùî àíòèïîðòåðè êëàñó I º íàñïðàâä³ 
Ê+/H+-îáì³ííèêàìè (ðèñ. 3) [104]. 

Ïðè âèâ÷åíí³ ôóíêö³é InNHX2 ç Ipomoema 
nil âñòàíîâëåíî, ùî öåé àíòèïîðòåð çàáåçïå÷óº 
ëóæíó ðÍ ó âàêóîëÿðíîìó ñîêó òà áåðå ó÷àñòü 
â òðàíñïîðò³ ³îí³â Na+ òà Ê+ó âàêóîë³ [105]. 
Çà óìîâè ä³¿ ñîëüîâîãî ñòðåñó åêñïðåñ³ÿ öüîãî 
ãåíà áóëà âèùîþ ó ëèñò³, ñòåáë³ òà êîðåíÿõ 
[105]. Ôóíêö³ÿ NHX ïðîòå¿í³â ïîëÿãàº ó 
ï³äòðèìö³ êîìïàðòìåíòàë³çàö³¿ ³îí³â íàòð³þ ó 
âàêóîë³ ÷è ìîæëèâî ³íø³ ìåìáðàíí³ îðãàíåëè 
òà ï³äòðèìóâàíí³ âíóòð³øíüîêë³òèííîãî K+ 
ãîìåîñòàçó. 

Îñòàíí³ äàí³ ñâ³ä÷àòü ïðî òå, ùî NHX 
òðàíñïîðòåðè êëàñó ² â³ä³ãðàþòü âàæëèâó ðîëü ó 
ìåòàáîë³çì³ ðîñëèííèõ êë³òèí. Çà íîðìàëüíèõ 
óìîâ ðîñòó ðîñëèí âîíè áåðóòü ó÷àñòü â ïî-
ãëèíàíí³ ³îí³â êàë³þ ó âàêóîëü äëÿ ãåíåðàö³¿ 
òóðãîðó, ðåãóëÿö³¿ ðÍ òà çáåð³ãàííÿ K+. Â óìî-
âàõ ñîëüîâîãî òà îñìîòè÷íîãî ñòðåñó NHX 
òðàíñïîðòåðè êëàñó ² âèêîíóþòü âàæëèâó çà-
õèñíó ôóíêö³þ. Âîíè ì³í³ì³çóþòü òîêñè÷í³ 
åôåêòè ñîëüîâîãî ñòðåñó òà îñìîòè÷íîãî øîêó 
øëÿõîì òðàíñïîðòó ³îí³â K+ òà, â äåÿêèõ âè-
ïàäêàõ, ³îí³â Na+ ó âàêóîëü ³ òàêèì ÷èíîì 
ï³äòðèìóþòü â³äïîâ³äíèé áàëàíñ ³îí³â êàë³þ 
â³äíîñíî ³îí³â íàòð³þ â öèòîçîë³ (ðèñ. 3) [104].   

Ðîëü êàë³ºâèõ êàíàë³â ó òðàíñïîðò³ íàòð³þ òà 
ðåãóëÿö³¿ ñîëüîâîãî ñòðåñó. Êàë³ºâ³ êàíàëè â³ä³-
ãðàþòü âàæëèâó ðîëü ó ãîìåîñòàç³ êàë³þ òà ï³ä-
òðèìàíí³ îïòèìàëüíèõ ïðîïîðö³é ³îí³â K+ 
â³äíîñíî ³îí³â Na+ âñåðåäèí³ êë³òèíè. Na+ º 
ãîëîâíèì êîíêóðåíòîì K+ ó ìåòàáîë³÷íèõ ïðî-
öåñàõ êë³òèíè, òîìó âèñîêèé âì³ñò ³îí³â K+ â 
ðîñëèííèõ êë³òèíàõ çíà÷íî ï³äâèùóº òîëå-
ðàíòí³ñòü ðîñëèí äî âïëèâó ï³äâèùåíèõ êîí-
öåíòðàö³é ³îí³â Na+ ³ òèì ñàìèì çá³ëüøóº 
ñîëåñò³éê³ñòü. Ðîñëèíè ìàþòü äâà ãîëîâíèõ 
òèïè ñïåö³àë³çîâàíèõ êàíàë³â äëÿ òðàíñïîðòó 
êàë³þ, øåéêåðí³ êàíàëè, äâîïîðîâ³ êàë³ºâ³ 
êàíàëè ðîäèí ÒÐÊ (Two-pore K+ channels) 
òà ÊÑÎ (K+ outward reclifying channel) [106, 
107]. Êàíàëè ðîäèí ÒÐÊ òà ÊÑÎ çäåá³ëüøîãî 
ìàþòü âàêóîëÿðíó ëîêàë³çàö³þ òà çàáåçïå-
÷óþòü òðàíñïîðò ³îí³â K+ ÷åðåç òîíîïëàñò 
ð³çíèõ òèï³â âàêóîëåé (ðèñ. 3) [108]. ÒÐÊ-
êàíàëè ï³äòðèìóþòü ãîìåîñòàç K+ ó ðîñëè-
íàõ, â³ä³ãðàþòü âàæëèâó ðîëü ó ïðîðîñòàíí³ 
íàñ³ííÿ òà ðóñ³ ïðîäèõ³â [106]. Âîíè òàêîæ 
â³ä³ãðàþòü ïåâíó ðîëü ó ñò³éêîñò³ ðîñëèí äî ñî-
ëüîâîãî ñòðåñó, áî çàáåçïå÷óþòü â³äïîâ³äíèé 
áàëàíñ ³îí³â K+ âñåðåäèí³ êë³òèíè [107]. 
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Êàë³ºâ³ êàíàëè ðîäèíè SKOR (stelar K+ 
outward rectifier) â³ä³ãðàþòü âàæëèâó ðîëü ó 
ï³äòðèìóâàíí³ ãîìåîñòàçó êàë³þ. Ìóòàíòè skor 
äåìîíñòðóþòü çìåíøåííÿ íàêîïè÷åííÿ ³îí³â 
êàë³þ ó ïàãîí³, àëå êîíöåíòðàö³ÿ K+ ó êîðåí³ 
çàëèøàºòüñÿ íåçì³ííîþ, ùî âêàçóº íà ó÷àñòü 
öèõ êàíàë³â ó çàâàíòàæåíí³ êñèëåìè ³îíàìè 
K+. Õî÷à êë³òèííà ëîêàë³çàö³ÿ öèõ êàíàë³â 
ùå íå ïîâí³ñòþ ç’ÿñîâàíà, â³ðîã³äíî, ùî âî-
íè ì³ñòÿòüñÿ íà ïëàçìàòè÷í³é ìåìáðàí³ òà 
òàêîæ ìîæóòü â³ä³ãðàâàòè âàæëèâó ðîëü ó 
òîëåðàíòíîñò³ ðîñëèí äî âïëèâó íàäì³ðíèõ 
êîíöåíòðàö³é ñîë³ (ðèñ. 3) [109].  

Øåéêåðí³ êàíàëè, à ñàìå KAT1 òà AKT1, 
ðîçòàøîâàí³ íà ïëàçìàòè÷í³é ìåìáðàí³. Âîíè 
çàáåçïå÷óþòü òðàíñïîðò ³îí³â K+ âñåðåäèíó 
êë³òèíè (ðèñ. 3). Ìóòàíòè àðàá³äîïñèñó akt1-1
äåìîíñòðóþòü ñõîæó ³ç ðîñëèíàìè äèêîãî 
òèïó ÷óòëèâ³ñòü äî âïëèâó íàäì³ðíèõ êîíöåí-
òðàö³é ñîëåé, ùî âêàçóº ïðî â³äñóòí³ñòü ôóíê-
ö³¿ òðàíñïîðòó ³îí³â Na+ äëÿ öüîãî êàíàëó [49]. 
Ðàçîì ç òèì ðîñëèíè àðàá³äîïñèñó, òðàíñ-
ôîðìîâàí³ ãåíîì PutAKT1 ³ç ãàëîô³òó Pucci-
nellia tenuiflora, çíà÷íî çìåíøóþòü íàêîïè-
÷åííÿ ³îí³â Na+ òà çá³ëüøóþòü âì³ñò ³îí³â K+ ³ 
ïðè ñîëüîâîãî ñòðåñ³, ³ â êîíòðîë³ [110]. Òàê³ 
ðåçóëüòàòè ñâ³ä÷àòü ïðî òå, ùî PutAKT1 áåðå 
ó÷àñòü ïîãëèíàíí³ ³îí³â K+ ³ ïðè ñîëüîâîìó 
ñòðåñ³ [110]. Çäåá³ëüøîãî öèì êàíàëàì âëà-
ñòèâà âèñîêà K+: Na+ ñåëåêòèâí³ñòü, ³ ââàæà-
ëîñü, ùî âîíè íå â³ä³ãðàþòü ³ñòîòíî¿ ðîë³ ó 
òðàíñïîðò³ ³îí³â Na+ [51, 111]. Ïðîòå îñòàíí³ 
ðîáîòè çàñâ³ä÷óþòü, ùî öÿ âèá³ðêîâ³ñòü º 
íàáàãàòî ñêëàäí³øîþ ³ òðàïëÿþòüñÿ åêîô³-
ç³îëîã³÷í³ âàð³àö³¿ ó ôóíêö³îíóâàíí³ öèõ êà-
íàë³â. Íàïðèêëàä, AKT1 ãàëîô³òó Suaeda mari-
tima ìîæå òðàíñïîðòóâàòè ³îíè Na+ ³ç íèçü-
êîþ àô³íí³ñòþ [112]. Â ðîáîò³ [78] âñòàíîâ-
ëåíî, ùî êàë³ºâ³ êàíàëè ìîæóòü çàáåçïå-
÷èòè äîñèòü ³ñòîòíå ïîãëèíàííÿ ³îí³â Na+ 
ó ñîëå÷óòëèâèõ ñîðòàõ ðèñó. Ïðîòå òàêèé 
åôåêò â³äñóòí³é ó ñîðò³â ðèñó, ùî º òîëåðàíò-
íèìè äî ñîëüîâîãî ñòðåñó [78]. Â îáîõ âè-
ïàäêàõ äîñë³äíèêè âèêîðèñòîâóâàëè ôàðìà-
êîëîã³÷í³ áëîêàòîðè òà ³íã³á³òîðè êàíàë³â, ùî 
ìîæóòü òàêîæ ìàòè íåñïåöèô³÷íó ä³þ. Íå-
çâàæàþ÷è íà öåé ôàêò, îòðèìàí³ äàí³ âêà-
çóþòü íà òå, ùî ìåìáðàíí³ êàíàëè òðàíñ-
ïîðòó K+ ìîæóòü ò³ëüêè ó ïåâí³é ì³ð³ áóòè 
çàëó÷åíèìè ó òðàíñïîðò ³îí³â Na+. ÀÊÒ1 

º âèñîêîñåëåêòèâíèì êàíàëîì ³ ãîëîâíèì 
÷èíîì òðàíñïîðòóº ³îíè êàë³þ, àëå çà óìîâè 
âèñîêîãî çàñîëåííÿ ÀÊÒ1 ìîæå òðàíñïîðòó-
âàòè ³îíè íàòð³þ (ðèñ. 3) [113]. KAT1 òàêîæ 
ìàº âåëèêå çíà÷åííÿ äëÿ ñîëåñò³éêîñò³ ðîñëèí 
(ðèñ. 3). Âñòàíîâëåíî, ùî åêñïðåñ³ÿ OsKAT1 
³ç ðèñó çíà÷íî ïîêðàùóâàëà ñîëåñò³éê³ñòü â 
êë³òèíàõ äð³æäæ³â òà ðèñó [114]. 

Àêòèâàö³ÿ SOS (Salt Overlay Sensitive) ñèã-
íàëüíîãî øëÿõó. Çàâäÿêè ãåíåòè÷íîìó ñêðè-
í³íãó ìóòàíò³â àðàá³äîïñèñó ³äåíòèô³êîâàíî 
Na+/H+ àíòèïîðòåð AtSOS1 [115] òà äâà ³í-
øèõ ãåíåòè÷íî ïîâ’ÿçàíèõ ëîêóñè (AtSOS2, 
AtSOS3) [115]. Âñ³ òðè ëîêóñè º êîìïîíåí-
òàìè ñèãíàëüíîãî øëÿõó ñîëüîâîãî ñòðåñó 
òà áåðóòü ó÷àñòü ó êîíòðîë³ ³îííîãî ãîìåî-
ñòàçó ³ ñîëåñò³éêîñò³ ðîñëèí [16, 115, 116]. 
Òðàíñêðèïö³ÿ ãåíà SOS1 çíà÷íî çá³ëüøóºòüñÿ 
â óìîâàõ ä³¿ ñîëüîâîãî ñòðåñó [117]. Àíàë³ç 
òðàíñïîðòíèõ âëàñòèâîñòåé öüîãî ïðîòå¿íó 
ïîêàçóº, ùî SOS1 çäàòåí âèêà÷óâàòè ³îíè
Na+ òà K+ ³ç êë³òèí â îáì³í íà ïðèòîê ïðî-
òîí³â âñåðåäèíó êë³òèí (ðèñ. 2) [117]. Ðîñëè-
íè àðàá³äîïñèñó, ùî íåñóòü ìóòàö³þ ó öüîìó 
ãåí³, äåìîíñòðóþòü âèñîêó ã³ïåð÷óòëèâ³ñòü äî 
ä³¿ ñîëüîâîãî ñòðåñó. Â³äïîâ³äíî, SOS1 â³ä³ãðàº 
àêòèâíó ðîëü ó ï³äòðèìàíí³ òîëåðàíòíîñò³ 
ðîñëèí äî ä³¿ ï³äâèùåíèõ êîíöåíòðàö³é ñîëåé 
[118]. Ïîäàëüø³ äîñë³äæåííÿ ôóíêö³îíàëüíî¿ 
õàðàêòåðèñòèêè öüîãî òðàíñïîðòåðó ïîêàçàëè, 
ùî àêòèâí³ñòü SOS1 ðåãóëþºòüñÿ çà äîïîìî-
ãîþ ïðîäóêò³â ãåí³â SOS2 òà SOS3. Ïîä³áíà 
ñõåìà ðåãóëÿö³¿ ïðèòàìàííà òàêîæ ðèñó, ùî 
ñâ³ä÷èòü ïðî êîíñåðâàòèâí³ñòü öüîãî ìåõà-
í³çìó ó ðîñëèí [119]. Åêñïðåñ³ÿ SOS1 ñïîñ-
òåð³ãàºòüñÿ â àïåêñ³ êîðåí³â òà íàâêîëî ñó-
äèííî¿ òêàíèíè, àëå ïðàêòè÷íî çîâñ³ì â³ä-
ñóòíÿ â ³íøèõ òêàíèíàõ êîðåíåâî¿ ñèñòåìè 
(ðèñ. 2 òà 3). Îòîæ, òîé ôàêò, ùî SOS1 – 
ãîëîâíèé òðàíñïîðòíèé ïðîòå¿í ³îí³â Na+ ó 
àïîïëàñò, º ìàëîâ³ðîã³äíèì. Ìîæëèâî, ùî â 
åï³äåðìàëüíèõ òà êîðòèêàëüíèõ êë³òèíàõ êî-
ðåíÿ ³ñíóþòü ³íø³ äîäàòêîâ³ ñèñòåìè âèâå-
äåííÿ ³îí³â Na+. 

Íåùîäàâíî âñòàíîâëåíî, ùî áëîêóâàííÿ 
ôóíêö³¿ AtHKT1 ³íã³áóº ñîëå÷óòëèâèé ôåíî-
òèï sos3-1 ìóòàíò³â àðàá³äîïñèñó [69]. Òàê³ 
äàí³ âêàçóþòü íà òå, ùî SOS ñèãíàëüíèé øëÿõ 
ïðèãí³÷óº ðîáîòó ö³º¿ òðàíñïîðòíî¿ ñèñòåìè 
ó ïîãëèíàíí³ íàòð³þ. Â³ðîã³äíî, ùî SOS ñèã-
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íàëüíèé øëÿõ áåðå ó÷àñòü ó íåãàòèâíîìó 
êîíòðîë³ åêñïðåñ³¿ ãåí³â AtNHX1 òà º îäíèì ç 
ãîëîâíèõ åëåìåíò³â ó ôîðìóâàíí³ â³äïîâ³ä³ íà 
ñîëüîâèé ñòðåñ [120]. Òàêèì ÷èíîì, ñèãíàëüíà 
ñèñòåìà SOS áåðå ó÷àñòü íå ò³ëüêè â ðåãóëÿö³¿ 
Na+/H+ àíòèïîðòåðíî¿ àêòèâíîñò³ SOS1, à ³ â 
ðåãóëÿö³¿ àêòèâíîñò³ ³íøèõ òðàíñïîðòíèõ ñè-
ñòåì, ùî çàä³ÿí³ ó òðàíñïîðò³ ³îí³â Na+. 

Ì³æòêàíèííà ðåòðàíñëîêàö³ÿ ³îí³â íàòð³þ. 
Îêð³ì êë³òèííèõ òðàíñïîðòíèõ ñèñòåì, ³îíè 
íàòð³þ ìîæóòü òðàíñïîðòóâàòèñÿ íà äîñèòü 
âåëèê³ â³äñòàí³ âñåðåäåí³ ðîñëèííîãî îðãà-
í³çìó, ùî º îäíèì ³ç ãîëîâíèõ ìåõàí³çì³â çà-
õèñòó ðîñëèí â³ä ä³¿ òîêñè÷íèõ ³îí³â. Çáå-
ð³ãàííÿ òà íàêîïè÷åííÿ öèòîòîêñè÷íèõ ³îí³â ó 
òêàíèíàõ ðîñëèí, ùî ìåíø âàæëèâ³ äëÿ ðîñ-
ëèííîãî ìåòàáîë³çìó òà íå áåðóòü ó÷àñò³ ó 
àêòèâíîìó ôîòîñèíòåç³, º îäíîþ ³ç ãîëîâíèõ 
ñòðàòåã³é âèæèâàííÿ â óìîâàõ íàäì³ðíîãî çà-
ñîëåííÿ. Á³ëüø³ñòü ãàëîô³ò³â íàêîïè÷óþòü ³îíè 
ó ñâî¿õ òêàíèíàõ ð³âíîì³ðíî. ²ñíóþòü äåê³ëü-
êà òðàíñïîðòíèõ ïðîòå¿í³â, ùî çàä³ÿí³ ó 
òðàíñëîêàö³¿ Na+ ì³æ êîðåíåâîþ ñèñòåìîþ 
òà ïàãîíîì. Ñóêóëåíòí³ ãàëîô³òè çáåð³ãàþòü 
íàäëèøîê ñîëåé ó âåëèêèõ âàêóîëÿõ ìåçî-
ô³ëüíèõ êë³òèí. 

Íà â³äì³íó â³ä ìåõàí³çì³â, ùî çàñòîñîâóþòü 
á³ëüø³ñòü ãàëîô³ò³â äëÿ çìåíøåííÿ òîêñè÷íèõ 
åôåêò³â ñîëüîâîãî ñòðåñó, ãë³êîô³òí³ ðîñëèíè 
âèêîðèñòîâóþòü ìåõàí³çìè çàïîá³ãàííÿ òîê-
ñè÷íèõ ³îí³â ó àâòîòðîôíèõ òêàíèíàõ [121]. 
Ñîëå÷óòëèâ³ ðîñëèí äåìîíñòðóþòü âèñîêó âè-
á³ðêîâ³ñòü äî ³îí³â K+ â³äíîñíî Na+. Îäíèì 
³ç â³ðîã³äíèõ ìåõàí³çì³â òàêî¿ òðàíñëîêàö³¿ 
³îí³â ñîëåé º íàêîïè÷åííÿ òà ïåðåàäðåñàö³ÿ 
òðàíñïîðòó â ñóäèíè êîðåíåâî¿ ñèñòåìè [122, 
123]. Çàâäÿêè òàêèì ìåõàí³çìàì ðåòðàíñëî-
êàö³¿ ³îí³â Na+ òà ³íøèõ òîêñè÷íèõ ³îí³â 
ðîñëèíà ìàº ìîæëèâ³ñòü óòðèìóâàòè íèçü-
êèé ð³âåíü ñîëåé ó ïàãîíàõ òà ó ìåòàáîë³÷íî 
âàæëèâèõ òêàíèíàõ, äå àêòèâíî â³äáóâàºòüñÿ 
ôîòîñèíòåç òà ³íø³ ñîëå÷óòëèâ³ ïðîöåñè 
(ðèñ. 1 ³ 3).  

ßê çàçíà÷àëîñÿ ðàí³øå, áàãàòî ðîñëèí-ãë³êî-
ô³ò³â ì³ñòÿòü íà ïëàçìàòè÷í³é ìåìáðàí³ àíòè-
ïîðòåð SOS1. Âñòàíîâëåíî, ùî SOS1 åêñïðå-
ñóºòüñÿ ó ïàðåíõ³ì³ êîðåíÿ ³ â³äïîâ³äàº çà íà-
âàíòàæåííÿ íàäëèøêîâî¿ ê³ëüêîñò³ ³îí³â Na+  
ó êñèëåìíèé ñ³ê ðîñëèíè â óìîâàõ ïîì³ðíîãî 
ñîëüîâîãî ñòðåñó [117]. Ïîïðè âñå ôóíêö³ÿ 

SOS1 çàëåæèòü â³ä ð³âíÿ ïðîÿâó ñîëüîâîãî ñòðå-
ñó. Çà óìîâè ä³¿ âèñîêèõ êîíöåíòðàö³é ñîëåé 
íà ðîñëèíó SOS1 ìîæå áðàòè ó÷àñòü òàêîæ ³ ó 
âèäàëåíí³ íàäëèøêó Na+ ³ç êñèëåìè (ðèñ. 3).  

Îêð³ì ñèñòåìè SOS ó ðåòðàíñëîêàö³¿ òà âè-
äàëåíí³ Na+, á³ëüø³ñòü âèùèõ ðîñëèí àêòèâíî 
âèêîðèñòîâóþòü ñèñòåìó HKT òðàíñïîðòåð³â. 
Òðàíñïîðòåðè ðîäèíè ÍÊÒ òàêîæ áåðóòü 
ó÷àñòü ó ðåäèñòðèá’þö³¿ ³îí³â íàòð³þ ñåðåä 
ð³çíèõ òèï³â ðîñëèííèõ òêàíèí. Ìóòàíòè àðà-
á³äîïñèñó hkt1 íàêîïè÷óþòü ó ïàãîíàõ âèñîê³ 
êîíöåíòðàö³¿ ³îí³â Na+ ³ â³äð³çíÿþòüñÿ âèñî-
êîþ ÷óòëèâ³ñòþ äî ä³¿ ñîëåé [124–126]. Àíàë³ç 
åêñïðåñ³¿ ãåíà ÍÊÒ1 ïîêàçàâ, ùî íàéâèùèé 
ð³âåíü íàêîïè÷åííÿ òðàíñêðèïò³â öüîãî ãåíà 
ñïîñòåð³ãàºòüñÿ ó ôëîåì³ ëèñòÿ. Îòæå, HKT1 
ìîæå áðàòè ó÷àñòü ó çàâàíòàæåíí³ ³îíàìè 
Na+ ôëîåìè ïàãîí³â. Ðàçîì ç òèì äåÿê³ åêñ-
ïåðèìåíòàëüí³ ðîáîòè âêàçóþòü íà òå, ùî 
HKT1 òàêîæ ìîæå áðàòè ó÷àñòü ó âèäàëåíí³ 
³îí³â Na+ ³ç ôëîåìíîãî ñîêó êîðåíÿ ³ òàêèì 
÷èíîì çàáåçïå÷óâàòè ðåòðàíñëîêàö³þ Na+ ³ç 
çåëåíèõ ÷àñòèí ðîñëèí ó êîðåíåâó ñèñòåìó 
[125]. Ïîä³áí³ ñèñòåìè ðåòðàíñëîêàö³¿ õàðàê-
òåðí³ äëÿ áàãàòüîõ ³íøèõ âèä³â ðîñëèí. Â³äî-
ìî, ùî ÍÊÒ-òðàíñïîðòåðè ç ðèñó, à ñàìå 
OsHKT1;5, â³äïîâ³äàþòü çà âèäàëåííÿ Na+ 
³ç êñèëåìíîãî ñîêó [127]. Åêñïðåñ³ÿ ãåíà 
OsHKT1;5 ïîì³òíî çá³ëüøóºòüñÿ â óìîâàõ ä³¿
ï³äâèùåíèõ êîíöåíòðàö³é ñîë³ [54], òîáòî 
ðîáîòà öüîãî òðàíñïîðòåðó ïðèçâîäèòü äî 
çìåíøåííÿ íàêîïè÷åííÿ ³îí³â Na+ ó òêà-
íèíàõ ïàãîíó ³ â³äïîâ³äíî çíà÷íî çá³ëüøóº 
ñï³ââ³äíîøåííÿ êàë³þ äî íàòð³þ ó ëèñò³ 
(ðèñ. 3) [127]. Ö³êàâèì ôàêòîì º òå, ùî ³íøèé 
ïðåäñòàâíèê ðîäèíè HKT ðèñó – OsHKT2;4, 
îêð³ì òðàíñïîðòó ìîíîâàëåíòíèõ ³îí³â íàòð³þ 
òà êàë³þ, òàêîæ ìàº çäàòí³ñòü òðàíñïîðòóâàòè 
³îíè Ca2+. Ìîæëèâî öåé òðàíñïîðòåð ðîäèíè 
ÍÊÒ â³ä³ãðàº ïåâíó ðîëü ó ñèãíàëüíèõ ïðîöåñàõ 
ðîñëèíè [128]. Îêð³ì ÍÊÒ-òðàíñïîðòåð³â ðèñó 
òà àðàá³äîïñèñó, íåùîäàâíî îõàðàêòåðèçîâàí³ 
òðàíñïîðòåðè NAX1 òà NAX2 ³ç ïøåíèö³ [129, 
130]. NAX1 òà NAX2 ïîä³áíî äî OsHKT1:5, 
âèäàëÿþòü Na+ ³ç êñèëåìè [129] (ðèñ. 3). Êð³ì 
öüîãî, NAX1 º â³äïîâ³äàëüíèì çà îáìåæåííÿ 
äîñòóïó ³îí³â íàòð³þ äî ÷åðåøêà ëèñòÿ. 

²íø³ ðîäèíè ³îííèõ òðàíñïîðòåð³â, à ñàìå 
êàò³îííî-ïðîòîííèõ îáì³ííèê³â ÑÍÕ, òàêîæ 
ìîæóòü áðàòè ó÷àñòü ó ðåäèñòðèá’þö³¿ ³îí³â 
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íàòð³þ. Ãåíîì àðàá³äîïñèñó íàðàõîâóº 28 ãå-
í³â, ùî êîäóþòü ð³çíîìàí³òí³ CHX-³çîôîðìè, 
à ãåíîì ðèñó ì³ñòèòü ò³ëüêè 17 ãåí³â ö³º¿ ðî-
äèíè [131]. ×èñëåíí³ àíàë³çè òðàíñêðèïòîìó 
àðàá³äîïñèñó ïîêàçàëè, ùî ð³âåíü åêñïðåñ³¿ 
ãåí³â ðîäèíè ÑÍÕ º äóæå íèçüêèì. Çìåí-
øåííÿ ð³âíÿ åêñïðåñ³¿ ïðè ä³¿ ñîëüîâîãî ñòðåñó 
çàçíà÷åíî ò³ëüêè äëÿ äâîõ ïðåäñòàâíèê³â 
ö³º¿ ðîäèíè – AtCHX10 òà AtCHX15 [132]. 
Ëèøå òðè ³çîôîðìè CHX ³ç àðàá³äîïñèñó – 
AtCHX17, AtCHÕ21 òà AtCHÕ23 – äîñë³äæåíî 
çà äîïîìîãîþ ãåíåòè÷íèõ ï³äõîä³â [133, 134]. 
Âèâ÷åííÿ ìóòàíò³â àðàá³äîïñèñó ³ç âòðà÷å-
íîþ ôóíêö³ºþ AtÑHX21 ïîêàçàëî, ùî ð³âåíü 
³îí³â íàòð³þ ó êñèëåìíîìó ñîêó º çíèæåíèì, 
ïðîòå êîíöåíòðàö³ÿ Na+ ó ôëîåì³ çàëèøàºòüñÿ 
íåçì³ííîþ [135]. Á³ëüø òîãî, ìóòàíòè Atchx21 
ìàþòü ñêëàäíèé ôåíîòèï òà óïîâ³ëüíåíèé ð³ñò 
êîðåí³â çà óìîâè âèñîêèõ êîíöåíòðàö³é NaCl 
[135]. Ïðè äîñë³äæåíí³ õàðàêòåðó åêñïðåñ³¿ 
öüîãî ãåíà ñïîñòåð³ãàëîñÿ ï³äâèùåííÿ ð³âíÿ 
íàêîïè÷åííÿ òðàíñêðèïò³â â åï³äåðì³ñ³ êî-
ðåíÿ. Îêð³ì AtÑHX21 àðàá³äîïñèñó, ôóíêö³¿ 
òðàíñïîðòåð³â ðîäèíè ÑHX äîñë³äæóâàëèñÿ ó 
ðîñëèíàõ ðèñó. ²íøèé îáì³ííèê – AtCHX23 – 
ìàº õëîðîïëàñòíó ëîêàë³çàö³þ òà â³ä³ãðàº âàæ-
ëèâó ðîëü ó ôîðìóâàíí³ òà ðîçâèòêó õëîðî-
ïëàñò³â [134]. Ðîñëèíè ³ç ïðèãí³÷åíîþ åêñ-
ïðåñ³ºþ ãåíà AtCHX23 ìàþòü ëèñòÿ ìåíøèõ 
ðîçì³ð³â òà õëîðîçè. Äîñë³äæåííÿ ôóíêö³î-
íàëüíèõ õàðàêòåðèñòèê AtCHX23 âêàçóþòü íà 
òå, ùî éìîâ³ðíèìè ñóáñòðàòàìè äëÿ öüîãî ïðî-
òå¿íó º ³îíè êàë³þ òà íàòð³þ. Ìóòàíòè ðîñëèí 
chx23 äåìîíñòðóþòü á³ëüøó ÷óòëèâ³ñòü äî ä³¿ 
NaCl [134]. Óñ³ çãàäàí³ äîñë³äæåííÿ âêàçóþòü 
íà òå, ùî ôóíêö³ºþ AtCHX23 º àíòèïîðò ³îí³â 
K+(Na+)/H+. Ðàçîì ç òèì ³íäóêö³ÿ åêñïðåñ³¿ 
OsÑHX11 ðèñó ñïîñòåð³ãàºòüñÿ çà óìîâè ä³¿ 
âèñîêèõ êîíöåíòðàö³é ñîëåé [136]. Âñòàíîâëå-
íî òàêîæ, ùî ð³âåíü åêñïðåñ³¿ OsÑHX11 êî-
ðåëþº ç³ ñòóïåíåì ñîëåñò³éêîñò³ ñîðòó ðèñó 
[136]. Òàêà ð³çíèöÿ ó åêñïðåñ³¿ ì³æ ñîðòàìè 
ðèñó ñâ³ä÷èòü ïðî ìîæëèâó ðîëü OsÑHX11 ó 
ðåäèñòðèá’þö³¿ ³îí³â Na+ ³ K+ ì³æ ð³çíèìè 
òêàíèíàìè ðîñëèíè òà êîðåëþº ³ç âèñîêèì 
ñï³ââ³äíîøåííÿì K+ äî Na+ ó òîëåðàíòíèõ äî 
çàñîëåííÿ ñîðòàõ. Íàâåäåí³ äàí³ ñâ³ä÷àòü íà 
êîðèñòü ìîæëèâî¿ ó÷àñò³ ÑHX11 ó òðàíñïîðò³ 
³îí³â Na+ òà, éìîâ³ðíî, ³îí³â K+ ì³æ ð³çíèìè 
îðãàíàìè ðîñëèííîãî îðãàí³çìó (ðèñ. 3).   

Ðîëü àí³îííèõ òðàíñïîðòåð³â ó ôîðìóâàíí³ 
ñîëüîâîãî ñòðåñó ðîñëèí. Êð³ì ³îí³â íàòð³þ, 
âàêóîëÿðíà êîìïàðòìåíòàë³çàö³ÿ àí³îí³â õëî-
ðó º òàêîæ äóæå âàæëèâèì åëåìåíòîì ìåõà-
í³çìó ñîëåñò³éêîñò³ ðîñëèí. ²îíè Cl– º ãîëîâ-
íèìè ñêëàäîâèìè âàêóîëÿðíîãî ñîêó. Êîíöåí-
òðàö³ÿ ³îí³â Cl– ó âàêóîëÿõ ìîæå çíà÷íî 
çá³ëüøóâàòèñÿ çà óìîâè ä³¿ ñîëüîâîãî ñòðåñó.
Àí³îíè Cl– â³ä³ãðàþòü âàæëèâó ðîëü ó ï³ä-
òðèìàíí³ òóðãîðó òà îñìîðåãóëÿö³¿ [137]. Íà 
â³äì³íó â³ä ³îí³â Na+ ó á³ëüøîñò³ âèïàäê³â 
ïîãëèíàííÿ àí³îí³â Cl– ðîñëèíîþ º åíåðãî-
çàëåæíèì ïðîöåñîì. Ï³äâèùåíèé ð³âåíü Cl– 
ó öèòîçîë³ êë³òèíè ìîæå áóòè øê³äëèâèì äëÿ 
áàãàòüîõ êë³òèííèõ ïðîöåñ³â. Øê³äëèâ³ñòü 
âèñîêèõ êîíöåíòðàö³é ³îí³â Cl– ó öèòîçîë³ 
ïðîäåìîíñòðîâàíà äëÿ ðîñëèí ðîäèíè öè-
òðóñîâèõ [138]. Öåíòðàëüíà âàêóîëü ìàº 
á³ëüø ïîçèòèâíèé çàðÿä ó ïîð³âíÿíí³ ³ç öè-
òîïëàçìîþ, òîìó äåïîçèòóâàííÿ ³îí³â Cl– ó 
âàêóîëü ìîæå ÷àñòêîâî â³äáóâàòèñü çà äîïî-
ìîãîþ ³îííèõ êàíàë³â òîíîïëàñòó [139]. ²ñíóº 
äîñèòü âåëèêèé îáñÿã äàíèõ ïðî òðàíñïîðò 
Na+ ³ K+ ó ðîñëèíàõ, àëå äóæå ìàëî â³äîìî 
ïðî ìîëåêóëÿðí³ ìåõàí³çìè òðàíñïîðòó ³îí³â 
Cl– â óìîâàõ ñîëüîâîãî ñòðåñó [48]. Äåê³ëüêà 
íîâèõ âàêóîëÿðíèõ àí³îííèõ êàíàë³â ðîäèíè 
CLC (Chloride channels) áóëè ³äåíòèô³êîâàí³ 
ó ð³çíîìàí³òíèõ âèäàõ ðîñëèí. Ïðèïóñêàºòüñÿ, 
ùî ö³ êàíàëè áåðóòü ó÷àñòü â ðåãóëÿö³¿ òóð-
ãîðó, êë³òèííîìó ðóñ³ ïðîäèõó òà òðàíñïîðò³ 
áàãàòüîõ àí³îí³â, à ñàìå NO3

– [140]. Íåùî-
äàâíî âñòàíîâëåíî, ùî CLCà ³ç àðàá³äîïñèñó 
ìàº ôóíêö³þ ïðîòîííîãî àíòèïîðòåðó, ÿêèé 
çàáåçïå÷óº âàêóîëÿðíó àêóìóëÿö³þ í³òðàòíèõ 
àí³îí³â [138]. ²íøèé ïðåäñòàâíèê ö³º¿ ðîäè-
íè ó àðàá³äîïñèñ³ – CLCñ, øâèäøå çà âñå, 
òåæ áåðå ó÷àñòü â ï³äòðèìàíí³ NO3

– ãîìåî-
ñòàçó, í³æ â ïîñòà÷àíí³ àí³îí³â Cl– ó âàêó-
îëü. Ïðîòå ³ñíóº áàãàòî äîñë³äæåíü, ùî ñâ³ä-
÷àòü ïðî çá³ëüøåííÿ åêñïðåñ³¿ ãåí³â CLC ó 
â³äïîâ³äü íà ä³þ ñîëüîâîãî ñòðåñó. Íàïðè-
êëàä, áóëî ïðîäåìîíñòðîâàíî, ùî åêñïðåñ³ÿ 
ãåíà OsCLCa ðèñó ï³äâèùóºòüñÿ â ñîëå÷óò-
ëèâèõ ñîðòàõ ó â³äïîâ³äü íà ä³þ âèñîêèõ
êîíöåíòðàö³é ñîëåé. Ãåí OsCLCñ åêñïðåñó-
ºòüñÿ ó ëèñò³ òà êîðåí³ ³ äåìîíñòðóº çìåí-
øåííÿ íàêîïè÷åííÿ òðàíñêðèïò³â îñòàííüî-
ãî ó êë³òèíàõ ñîëå÷óòëèâîãî ñîðòó IR29, ùî 
òàêîæ íàêîïè÷óº áàãàòî àí³îí³â Cl– ó ñâî¿õ 



64

Ñ.Â. ²ñàºíêîâ

ISSN 0564–3783. Öèòîëîãèÿ è ãåíåòèêà. 2012. ¹ 5

òêàíèíàõ. Íà â³äì³íó â³ä ñîëå÷óòëèâîãî ñî-
ðòó ðèñó IR29, ï³äâèùåííÿ åêñïðåñ³¿ ãåíà 
OsCLCñ ñïîñòåð³ãàëîñÿ ó ñîëåñò³éêîìó ñîðò³ 
ðèñó Pokkali. Ö³êàâèì º òå, ùî öåé ñîðò 
íå íàêîïè÷óº àí³îíè Cl– ó ñâî¿õ òêàíèíàõ 
[141]. Ö³ëêîì éìîâ³ðíî, ùî OsCLCñ áåðå 
ó÷àñòü ó êîîðäèíàö³¿ ðåãóëÿö³¿ àí³îííîãî òà 
êàò³îííîãî ãîìåîñòàçó â ðèñ³ òà ï³äòðèìàíí³ 
îñìîòè÷íîãî ãîìåîñòàçó â óìîâàõ ñîëüîâîãî 
ñòðåñó [142]. Ïðè òðàíñôîðìàö³¿ äð³æäæîâèõ 
ìóòàíò³â gef1 ³ç â³äñóòí³ì CLC-êàíàëîì ãå-
íàìè CLC ðîñëèí ñïîñòåð³ãàºòüñÿ ÷àñòêîâå 
â³äíîâëåííÿ ôåíîòèïó, ïðèòàìàííîãî äèêîìó 
òèïó, ùî ñâ³ä÷èòü ïðî ìîæëèâó ðîëü öèõ êà-
íàë³â ó òðàíñïîðò³ ³îí³â Cl– ó âàêóîëü (ðèñ. 3) 
[143]. Õî÷à ð³âåíü òðàíñêðèïö³¿ äåÿêèõ CLC-
êàíàë³â çíèæóºòüñÿ â óìîâàõ ñîëüîâîãî ñòðåñó 
[144], ó÷àñòü öèõ êàíàë³â ó ïîãëèíàíí³ ³îí³â 
õëîðó º ìàëîâ³ðîã³äíîþ. Ïî-ïåðøå, ðîñëèíí³ 
CLC-êàíàëè çíàéäåíî ò³ëüêè íà òèõ åíäî-
ìåìáðàíàõ, ùî íå çàëó÷åí³ äî ïðîöåñó ïîãëè-
íàííÿ ³îí³â õëîðó. Ïî-äðóãå, òåðìîäèíàì³÷í³ 
ðîçðàõóíêè ïîãëèíàííÿ õëîðó âêàçóþòü íà 
íåìîæëèâ³ñòü âèêîðèñòàííÿ ïàñèâíèõ ³îííèõ 
êàíàë³â ó öüîìó ïðîöåñ³.  

Îêð³ì òðàíñïîðòåð³â ðîäèíè ÑLC, àí³î-
íè õëîðó ìîæóòü òðàíñïîðòóâàòèñÿ çà äîïî-
ìîãîþ ÑÑÑ-êîòðàíñïîðòåð³â (Cation Chlo-
ride Cotransporters) (ðèñ. 3). Ïðî ôóíêö³¿ 
ÑÑÑ-êîòðàíñïîðòåð³â ó ðîñëèíàõ â³äîìî äó-
æå ìàëî. Äëÿ ãåíîìó àðàá³äîïñèñó â³äîìèé 
ëèøå îäèí ãåí, ùî êîäóº ÑÑÑ-êîòðàíñ-
ïîðòåð. Ïðè ñåêâåíóâàíí³ ãåíîìó ðèñó âè-
ÿâëåíî óæå äâà ãåíè ÑÑÑ-êîòðàíñïîðòåð³â. 
Âèâ÷åííÿ åêñïðåñ³¿ öèõ ãåí³â ó ðîñëèíàõ ïî-
êàçàëî, ùî íàêîïè÷åííÿ òðàíñêðèïò³â ãåíà 
AtCCC ³ç àðàá³äîïñèñó â³äáóâàºòüñÿ ³ â êî-
ðåí³, ³ â ïàãîí³ ðîñëèíè. Ìóòàíòè àðàá³äîï-
ñèñó ³ç âòðà÷åíîþ ôóíêö³ºþ AtCCC ìàþòü 
â³äì³ííå â³ä äèêîãî òèïó ñï³ââ³äíîøåííÿ 
³îí³â Cl– ó êîðåí³ òà ïàãîí³. Ðàçîì ç òèì òàê³ 
ìóòàíòè äåìîíñòðóþòü çíà÷íå çá³ëüøåííÿ 
ïîãëèíàííÿ ³îí³â Cl– öèìè ðîñëèíàìè [142]. 
²ñíóº ïðèïóùåííÿ, ùî çà ñâîºþ ôóíêö³ºþ 
ÑÑÑ òðàíñïîðòåðè º 2Cl– : K+ : Na+-êîòðàíñ-
ïîðòåðàìè [136].

Îòæå, ìåõàí³çìè òà òðàíñïîðòí³ ñèñòåìè 
ïîãëèíàííÿ ðîñëèíîþ ³îí³â Cl- òà ³íøèõ 
àí³îí³â çàëèøàþòüñÿ ìàëî âèâ÷åíèìè ÷è 
çîâñ³ì íåâ³äîìèìè. 

Ïåðñïåêòèâè ïîäàëüøèõ äîñë³äæåíü. ²ç øâèä-
êèì ðîçâèòêîì ãåíîì³êè òà òðàíñêðèïòîì³êè 
³äåíòèô³êîâàíî âåëèêó ê³ëüê³ñòü ãåí³â, ùî 
ìîæóòü áóòè çàëó÷åí³ ó â³äïîâ³äü íà ñîëüî-
âèé ñòðåñ. Ïðîãðåñ ó äîñë³äæåííÿõ êëþ÷î-
âèõ ãåí³â ñîëüîâîãî ñòðåñó äîçâîëèâ ðîçêðè-
òè ïîòåíö³éí³ òàêòè÷í³ íàïðÿìêè á³îòåõíî-
ëîã³¿ äëÿ ïîäàëüøîãî âèêîðèñòàííÿ ó ñòâî-
ðåíí³ ñîëåñò³éêèõ ðîñëèí òà ïîêðàùåííÿ 
âðîæàéíîñò³ â óìîâàõ çàñîëåííÿ ´ðóíò³â. 
Ïî-ïåðøå, öå ï³äòðèìêà ãîìåîñòàçó êàë³þ ó 
êë³òèíàõ çà äîïîìîãîþ ðîáîòè êàë³ºâèõ êà-
íàë³â êë³òèíè (ÒÐÊ, SKOR, ÀÊÒ òà ³í.) 
[145]. Âñòàíîâëåíî, ùî ðîñëèíè ³ç âèñîêèì 
âì³ñòîì K+ íàáàãàòî êðàùå ïåðåíîñÿòü ñî-
ëüîâèé ñòðåñ. Ïî-äðóãå, çàñëóãîâóþòü íà óâàãó 
ñèñòåìè âàêóîëÿðíîãî äåïîçèòóâàííÿ òà ì³æ-
òêàíèííî¿ òðàíñëîêàö³¿ ³îí³â Na+. Çîêðåìà, 
âàêóîëÿðí³ ïðîòîííî-íàòð³ºâ³ îáì³ííèêè ðî-
äèíè NHX ìàþòü ãàðíó ïåðñïåêòèâó äëÿ çà-
ñòîñóâàííÿ  ó ïîêðàùåíí³ ñîëüîâîãî áàëàíñó 
ðîñëèíè. Îâåðåêñïðåñ³ÿ ãåí³â NHX ïðèçâî-
äèòü äî ì³í³ì³çàö³¿ íàêîïè÷åííÿ òîêñè÷íèõ 
³îí³â Na+ ó öèòîçîë³ òà çá³ëüøóº äåïîçèòó-
âàííÿ öüîãî ³îíó ó âàêóîë³, ùî â ñâîþ ÷åðãó 
çíà÷íî ï³äâèùóº ñîëåñò³éê³ñòü ðîñëèí [94, 
101]. ²íøîþ ðîäèíîþ ãåí³â, ùî çàñëóãîâóº 
íà óâàãó, º ÍÊÒ-òðàíñïîðòåðè, ôóíêö³ÿ ÿêèõ 
ïîëÿãàº ó ïîãëèíàíí³ òà ì³æòêàíèíí³é ðå-
òðàíñëîêàö³¿ ³îí³â Na+. Ìàí³ïóëÿö³ÿ åêñïðå-
ñ³ºþ çàçíà÷åíèõ ãåí³â äåìîíñòðóº çì³íè ó âà-
êóîëÿðíîìó íàêîïè÷åíí³, òðàíñëîêàö³¿, ïî-
ãëèíàíí³ ³îí³â Na+ ðîñëèíîþ. Ö³ëêîì éìî-
â³ðíî, ùî ðåãóëÿö³ÿ ïðèòîêó ³îí³â íàòð³þ 
÷åðåç ïëàçìàòè÷íó ìåìáðàíó ìàº ï³äâèùóâàòè 
ñîëåñò³éê³ñòü ðîñëèí, òîìó êîíòðîëü ïðèòî-
êó ³îí³â Na+ ÷åðåç ïëàçìàòè÷íó ìåìáðàíó
ìîæíà çä³éñíèòè çà äîïîìîãîþ çá³ëüøåííÿ
åêñïðåñ³¿ ãåí³â, ÿê³ êîäóþòü SOS1-ïîìïè òà
ÍÊÒ-òðàíñïîðòåðè. Ö³ëêîì ìîæëèâî, ùî ìî-
äóëÿö³ÿ åêñïðåñ³¿ é ³íøèõ òðàíñïîðòíèõ ïðî-
òå¿í³â íàòð³þ ï³äâèùóº ñîëåñò³éê³ñòü. Ñë³ä 
çàóâàæèòè ïðî òå, ùî òðàíñïîðò ³îí³â Na+, 
K+ òà Cl– äóæå ÷àñòî º âçàºìîïîâ’ÿçàíèì, 
òîìó çìåíøåííÿ ïîãëèíàííÿ öèõ ³îí³â ñîëåé 
êîðåíåâîþ ñèñòåìîþ ìîæå áóòè óñï³øíèì 
ò³ëüêè òîä³, êîëè ïîãëèíàííÿ ³ ³îí³â Na+, ³ 
³îí³â Cl– áóäå ïðèãí³÷åíå. Îäíî÷àñíå ï³ä-
âèùåííÿ åêñïðåñ³¿ ãåí³â, ùî êîäóþòü âà-
êóîëÿðí³ ïîìïè, SOS1 òà ïðîòîííî-íàòð³ºâ³ 
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îáì³ííèêè ðîäèíè NHX ³ ïðèãí³÷åííÿ ðîáî-
òè ñèñòåì ïðèòîêó íàòð³þ, çîêðåìà CNGS-
êàíàë³â òà ÍÊÒ-òðàíñïîðòåð³â, ìîæå íàé-
á³ëüø åôåêòèâíî ï³äâèùèòè òîëåðàíòí³ñòü 
ðîñëèí äî ñîëüîâîãî ñòðåñó [146]. Àëå ñë³ä 
ïàì’ÿòàòè, ùî ðåãóëÿö³ÿ çà äîïîìîãîþ ãåíå-
òè÷íî¿ òðàíñôîðìàö³¿ âåëèêî¿ ê³ëüêîñò³ äåòåð-
ì³íàíò³â ñîëåñò³éêîñò³ º äîñèòü äîðîãèì òà âèò-
ðàòíèì ïðîöåñîì. Êð³ì òîãî, âïðîäîâæ åâîëþ-
ö³éíîãî ïðîöåñó ïðèðîäà ñòâîðèëà ð³çíîìàí³òí³ 
êîìïåíñàòîðí³ ìåõàí³çìè, ùî ìîæóòü ì³í³ì³çó-
âàòè òàê³ åôåêòè ñîëåñò³éêîñò³ ðîñëèí.   

Îêð³ì ì³íåðàëüíîãî òðàíñïîðòó òà ³îííî-
ãî ãîìåîñòàçó, ³îíí³ òðàíñïîðòåðè â³ä³ãðàþòü 
âàæëèâó ðîëü ³ â ³íøèõ ô³ç³îëîã³÷íèõ ïðî-
öåñàõ îñëèíè. Âîíè áåðóòü àêòèâíó ó÷àñòü
ó òðàíñïîðò³ âåçèêóë, â³äïîâ³ä³ íà ä³þ ïà-
òîãåí³â, ï³äòðèìóâàíí³ æèòòºä³ÿëüíîñò³ áàãà-
òüîõ êë³òèííèõ îðãàíåë (õëîðîïëàñò³â, ì³òî-
õîíäð³é, âàêóîëåé). Ïîäàëüøèé ïðîãðåñ ó 
ñåêâåíóâàíí³ ãåíîì³â ð³çíèõ ðîñëèí ³ ñòâî-
ðåíí³ êîëåêö³é ìóòàíò³â äîïîìîæå ó ìàé-
áóòíüîìó â³äíàéòè íîâ³ òà ïåðñïåêòèâí³ ãå-
íè òðàíñïîðòíèõ ïðîòå¿í³â, ùî ìîæóòü áó-
òè âèêîðèñòàíèìè äëÿ ïîêðàùåííÿ ñîëå-
ñò³éêîñò³ ðîñëèí òà ³íøèõ âàæëèâèõ àãðî-
íîì³÷íèõ õàðàêòåðèñòèê.  

Á³ëüø òîãî, ïðîãðåñ ó ìîëåêóëÿðí³é á³î-
ëîã³¿ òà ãåíîì³ö³ çíà÷íî ïîëåãøèâ ïðîöåñ
â³äêðèòòÿ íîâèõ ãåí³â [147, 148], ùî äàº ãå-
íåòè÷í³é ³íæåíåð³¿ òà ìîëåêóëÿðí³é ãåíåòèö³ 
íîâ³ ìîæëèâîñò³ äëÿ ñòâîðåííÿ ïåðñïåêòèâ-
íèõ ñòðàòåã³é ïîêðàùåííÿ ñîëåñò³éêîñò³ ðîñ-
ëèí çà äîïîìîãîþ âèêîðèñòàííÿ ôóíêö³î-
íàëüíèõ òà ðåãóëÿòîðíèõ ãåí³â àêòèâàö³¿ ÷è 
ïðèãí³÷åííÿ ñïåöèô³÷íèõ ðîñëèííèõ ìåõàí³ç-
ì³â, ÿê³ áåðóòü ó÷àñòü ó ôîðìóâàíí³ òîëåðàíò-
íîñò³ ðîñëèí äî ïîñóõè òà çàñîëåííÿ [149].
Ïðîãðåñ ó âèêîðèñòàíí³ ðåãóëÿòîðíèõ òà ñèã-
íàëüíèõ ãåíåòè÷íèõ äåòåðì³íàíò³â äëÿ ïî-
äàëüøîãî ïîêðàùåííÿ ïîñóõî- òà ñîëåñò³éêîñ-
ò³ ðîñëèí äîñèòü çíà÷íèé. Òðàíñêðèïö³éí³  
ôàêòîðè (TFs) º ãîëîâíèìè ðåãóëÿòîðàìè åêñ-
ïðåñ³¿ ãåí³â, ïîâ’ÿçàíèõ ç³ ñò³éê³ñòþ äî ð³çíî-
ìàí³òíèõ àá³îòè÷íèõ ñòðåñ³â. Òîìó ñåëåêö³ÿ 
òà á³î³íæåíåð³ÿ òðàíñêðèïö³éíèõ ôàêòîð³â, 
ïîâ’ÿçàíèõ ³ç ñèãíàëüíèìè ³ ðåöåïòîðíèìè 
øëÿõàìè ð³çíîìàí³òíèõ ñòðåñ³â, º òàêîæ îä-
íèì ³ç ïåðñïåêòèâíèõ íàïðÿìê³â ñó÷àñíî¿ á³î-
òåõíîëîã³¿ òà ìîëåêóëÿðíî¿ ãåíåòèêè.

Ðîçóì³ííÿ ãîëîâíèõ ìåõàí³çì³â ñîëåñò³é-
êîñò³ ðîñëèí òà ïîäàëüøå çàñòîñóâàííÿ îñòàí-
í³õ ó ïîêðàùåíí³ òîëåðàíòíîñò³ àãðîêóëüòóð 
äî âïëèâó íàäëèøêîâèõ êîíöåíòðàö³é ñîëåé 
äîïîìîæå çá³ëüøèòè ïðîäóêòèâí³ñòü ñ³ëüñüêî-
ãî ãîñïîäàðñòâà òà çìåíøèòü íåáåçïåêó õàð-
÷îâîãî äåô³öèòó íàñåëåííÿ ïëàíåòè [150, 151].

S.V. Isayenkov 

PHYSIOLOGICAL AND MOLECULAR 
PRINCIPLES OF PLANT SALINITY STRESS 

Due to the rising problem of salinity in modern agri-
culture, climate changes and global food crisis, the study 
of salinity stress is gaining the primary importance. The 
mechanism of plant response to salinity includes various 
processes that have to be coordinated. The high salinity 
leads to large accumulation of toxic ions (Na+, Cl–) in 
plant tissues, ion disequilibrium and hyperosmolarity. Sa-
linity stress has a negative impact on plant nutrition and 
mineral homeostasis, particularly for Ca2+ and K+. The 
recent progress in trascriptomics, genomics and molecu-
lar biology has facilitated discoveries of new salt stress-re-
lated gene families. In this review  the major fundamental 
principles of plant salt tolerance are described. Detailed 
analysis of main ion transport systems and their potential 
role in salinity stress is presented. The future perspective 
gene determinants, biotechnological and genetic strate-
gies for enhancing salt tolerance in plants are discussed.

Ñ.Â. Èñàåíêîâ

ÔÈÇÈÎËÎÃÈ×ÅÑÊÈÅ È ÌÎËÅÊÓËßÐÍÛÅ 
ÀÑÏÅÊÒÛ ÑÎËÅÂÎÃÎ ÑÒÐÅÑÑÀ ÐÀÑÒÅÍÈÉ

Èçó÷åíèå ìåõàíèçìîâ ñîëåâîãî ñòðåññà ðàñòå-
íèé èìååò îãðîìíîå çíà÷åíèå â ñîâðåìåííûõ óñ-
ëîâèÿõ ðàçâèòèÿ ñåëüñêîãî õîçÿéñòâà, êëèìàòè÷åñ-
êèõ èçìåíåíèé ïëàíåòû è ïðîäóêòîâîãî êðèçèñà. 
Ìîëåêóëÿðíûå ìåõàíèçìû îòâåòà ðàñòåíèé íà 
äåéñòâèå âûñîêèõ êîíöåíòðàöèé ñîëåé îòëè÷àþò-
ñÿ ñëîæíîñòüþ, êîìïëåêñíîñòüþ è âêëþ÷àþò â 
ñåáÿ ÷åòêóþ êîîðäèíàöèþ áîëüøîãî êîëè÷åñòâà 
ðàçíîîáðàçíûõ ïðîöåññîâ. Äåéñòâèå âûñîêèõ êîí-
öåíòðàöèé ñîëåé ïðèâîäèò ê íàêîïëåíèþ òîê-
ñè÷íûõ èîíîâ õëîðà è íàòðèÿ â òêàíÿõ ðàñòåíèé, 
èîííîìó äèñáàëàíñó è îñìîòè÷åñêîìó øîêó. Ñî-
ëåâîé ñòðåññ òàêæå íåãàòèâíî âëèÿåò íà ìèíå-
ðàëüíûé ãîìåîñòàç ðàñòåíèÿ. Â íàñòîÿùåì ëèòå-
ðàòóðíîì îáçîðå îïèñàíû íàèáîëåå îáùèå è ôóí-
äàìåíòàëüíûå ïðèíöèïû ñîëåóñòîé÷èâîñòè ðàñòå-
íèé. Ïðîâåäåí äåòàëüíûé àíàëèç ãëàâíûõ ñèñòåì 
òðàíñïîðòà èîíîâ è èõ ðîëè â ñîëåâîì ñòðåññå 
ðàñòåíèé. Ðàññìîòðåíû ïåðñïåêòèâíûå íàïðàâëå-
íèÿ èññëåäîâàíèé äëÿ äàëüíåéøåãî áèîòåõíîëîãè-
÷åñêîãî è ãåíåòè÷åñêîãî óëó÷øåíèÿ ñîëåóñòîé÷è-
âîñòè ðàñòåíèé.       
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