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Досліджено вплив 100 мМ та 250 мМ NaCl на стан продихового апарату і від-
носний вміст води у рослин гречки посівної (Fagopyrum esculentum Moench.) та бобів 
кінських (Vicia faba L.) на 48-му, 72-гу год та на 7-му добу впливу солі. Встановлено, 
що сольовий стрес негативно впливає на розміри й апертуру продихів, а також призво-
дить до зниження відносного вмісту води у дослідних рослинах. Водночас показано 
швидшу реакцію рослин V. faba на засолення, в яких спостерігалася більша різниця 
між контролем і дослідом, аніж у F.  esculentum. Відносний вміст води у гречці за-
лишався стабільно нижчим порівняно з контролем на усіх точках експозиції з NaCl, 
тоді як у бобів кінських він поступово зростав, та зрівнявся з контролем на 7-му добу 
впливу солі. Ймовірно, така реакція рослин на сольовий стрес пов’язана зі збережен-
ням водного балансу в них. Збільшення відносного вмісту води у бобів може бути 
пов’язане із закриттям продихів, що найкраще спостерігалося на 7-му добу впливу 
солі, та може забезпечувати зменшення втрати води у процесі транспірації в умовах 
засолення середовища.
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Зростання площ посушливих і засолених земель унаслідок глобального потепління, 
нераціонального зрошування чи використання хімічних добрив є важливою проблемою 
сьогодення [12, 31, 35]. Засолення ґрунту може негативно вплинути на ріст і розвиток куль-
турних рослин, а головне – на їхню врожайність [13]. Дослідження механізмів солестій-
кості рослин дасть змогу селекціонерам вивести стійкі до засолення сорти [7, 16, 33]. На-
томість використання аридних і засолених земель для вирощування сільськогосподарських 
рослин дасть змогу вирішити потребу в продовольстві, яка зростає з кожним роком [24, 27].

Високі концентрації солі у ґрунті призводять до погіршення поглинання води та 
мінеральних елементів кореневою системою рослин, втрати тургору клітин, негативно 
впливають на діаметр судин, щільність продихів, їхню форму та розмір тощо [6, 25, 30]. 
Листки є дуже чутливими до змін у навколишньому середовищі органами рослини. Їхнє 
осмотичне регулювання дає змогу рослині підтримувати поглинання води і клітинний 
тургор, що є важливим для роботи таких фізіологічних процесів як ріст клітин розтягом, 
відкриття продихів і фотосинтез [8, 28]. 

Засолення ґрунту здійснює негативний вплив на рослини через іонні й осмотичні 
зміни, проте рослини виробили різні механізми толерантності до впливу солі, зокрема ті, 
що мінімізують втрати води при транспірації, зокрема шляхом зміни стану продихового 
апарату [28]. Оскільки рослини відрізняються за своєю толерантністю до засолених ґрун-
тів, то набуває актуальності порівняння стану продихових апаратів у чутливих і стійких до 
засолення видів. Серед солестійких культур, боби кінські є важливим тестовим об’єктом 
для багатьох досліджень, а також поширеною кормовою культурою [17, 29]. Серед солечут-
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ливих рослин гречка характеризується високим потенціалом щодо культивування, завдяки 
харчовим і дієтичним властивостям зерна, та найбільшим вмістом антиоксидантів серед 
зернових культур [2, 17]. Метою дослідження було здійснити порівняння короткочасного 
(сольовий шок) і довготривалого (сольовий стрес) впливу солі на рослини стійкого та 
чутливого до засолення видів культивованих рослин. 

Матеріали та методи
Дослідження були проведені на рослинах гречки посівної (F.  esculentum, 

Polygonaceae) сорту Українка та бобів кінських (V. faba, Fabaceae) сорту Пікуловецький. 
Насіння попередньо пророщували упродовж 3-х діб у чашках Петрі на вологому фільтру-
вальному папері при температурі 22±1 °С у темряві. Проростки переносили на перліт, у 
який вносили ½ поживного середовища Хогленда-Арнона і вирощували при температурі 
22±1 °С в умовах 16-годинного світлового дня. На 14-ту добу росту у вегетаційні посудини 
вносили сіль до досягнення відповідної концентрації: гречка – 100 мМ NaCl, боби – 250 
мМ NaCl. Вказані концентрації солі підібрані експериментально. У контрольному варіанті 
NaCl не вносили. Рослини аналізували на 48-му та 72-гу год (сольовий шок), а також на 
7-му добу (сольовий стрес) впливу солі.

Визначали розміри продихів і величину апертури продихів сформованих листків 
рослин методом відбитків [11]. Цифрові зображення відбитків отримували за допомо-
гою камери Nikon D3100. Їхній аналіз здійснювали за допомогою комп’ютерної програми 
ImageTool [9], розмір переводили у мікрометри за формулою: А = Р / 3,95, де А – розмір 
апертури у мікрометрах; Р – розмір апертури у пікселях; 3,95 – коефіцієнт переведення, 
визначений саме для даного збільшення і для даного обладнання. Коефіцієнт переведення 
визначали, фотографуючи лінійку від окуляр-мікрометра при даному збільшенні, а потім 
визначали кількість пікселів в 1 мкм (395 пікселів = 100 мкм, відповідно, 1 мкм = 3,95 
пікселя). Відносний вміст води визначали за методом Barr і Weatherley [19]. Повторність 
дослідів була трикратною, результати опрацьовано статистично з використанням пакету 
Microsoft Excel [10]. Визначали середнє арифметичне значення М, похибку середнього 
арифметичного (±m) та рівень достовірності за критерієм Стьюдента.

Результати і їхнє обговорення
Стан продихового апарату рослин залежить від багатьох факторів навколишнього 

середовища, таких як швидкість вітру, інтенсивність освітлення, водний режим рослини 
тощо [4, 31]. Продихи регулюють водний і газовий обмін рослини. Тому стан продихового 
апарату може слугувати одним із індикаторів інтенсивності впливу чинників, що пов’язані, 
насамперед, із забезпеченням рослини водою. Оскільки продихи – це посередники між на-
вколишнім середовищем і клітинами мезофілу, то їхні структура та розміри можуть бути 
показниками здатності рослини до адаптації. Зміна апертури продихів і їхніх розмірів мо-
жуть впливати на інтенсивність транспірації, швидкість фотосинтезу тощо [3, 18]. Регулю-
ючи процес транспірації, рослина може зменшити негативний вплив засолення. При корот-
кочасному засоленні регуляція здійснюється завдяки відкриттю/закриттю продихів, а при 
довготривалому – завдяки певним анатомічним змінам листків (рис. 1, 3). Тому розміри 
продихів, їхня щільність і ступінь відкриття продихової щілини є важливими показниками 
ефективного використання водних ресурсів [14, 35].

Результати досліджень показали, що довжина та ширина продихів у листках відносно 
солестійких бобів кінських була відповідно на 19 і 5 % нижча від контролю на 72-гу год 
впливу солі (рис. 2). Розміри продихів на 48-му год та 7-му добу засолення відрізнялися від 
контролю лише на 5–6 %.
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Рис. 1. Стан продихів нижньої поверхні листків рослин Vicia faba L. за нормальних умов (а – 48 год; 

б – 72 год; в – 7 доба) і за дії впливу 250 мМ NaCl (г – 48 год; д – 72 год; е – 7 доба), перліт, ½ 
живильного середовища Хогленда-Арнона

Рис. 2. Розміри продихів Vicia faba L. на 48-му, 72-гу год і 7-му добу впливу 250 мМ NaCl; перліт, ½ 
живильного середовища Хогленда-Арнона, мкм (M±m, n=3, *–≥0,95)
Отримані нами дані продемонстрували не лише зменшення розмірів продихів в 

умовах сольового шоку, але й одночасне зниження відносного вмісту води у рослинах 
порівняно з контролем (рис. 5). Така реакція може бути механізмом ранньої відповіді 
рослин на засолення, оскільки відомо, що регуляція розмірів продихів на початкових 
етапах сольового стресу залежить також від тургору клітин листків [23, 26].
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У листках проростків гречки довжина продихів була на 22 % нижчою від контролю 
на 48-му год впливу 100 мМ NaCl, проте на кожній наступній часовій точці цей показник 
зростав (рис. 4). Натомість, ширина відрізнялася лише на 72 год і 7-му добу впливу солі на 
10 %. Отримані результати узгоджуються з даними Abbruzzese та ін. [14], які досліджували 
вплив сольового стресу на морфологічну пластичність листків і продихову провідність. 
Об’єктом досліджень були листки трьох генотипів Populus alba, які відрізнялися за соле
стійкістю (чутливий (6K3), помірно стійкий (2AS11) і стійкий (14P11)). Концентрації солі, 
які використовували у досліді: від 50 мМ до 250 мМ NaCl. Виявилося, що клітини генотипу 
14P11 характеризувалися найменшими клітинами та більшою щільністю продихів. Окрім 
цього, у генотипів 14P11 і 6K3 виявили значну кореляцію між зменшенням площі продихів 
та їхньою провідністю.

  

  
Рис. 3. Стан продихів нижньої поверхні листків рослин Fagopyrum esculentum Moench. за нормальних 

умов (а – 48 год; б – 72 год; в – 7 доба) і за дії впливу 100 мМ NaCl (г – 48 год; д – 72 год; е – 7 
доба), перліт, ½ живильного середовища Хогленда-Арнона
За впливу засолення розміри продихів гречки були значно менші щодо контролю, 

аніж у бобів, а найпомітніша різниця спостерігалася саме за умов короткочасного (48 год) 
сольового шоку. Відомо, що продихи забезпечують продихову транспірацію, а від ступеня 
їхньої відкритості залежить швидкість випаровування води рослиною [9, 18, 31]. В умовах 
стресу, зокрема сольового, продихи можуть частково або повністю закриватися, зменшу-
ючи при цьому втрату води з рослинного організму [34]. Так, Г. Коровецька та співавт. [9], 
досліджуючи вплив нафти на продиховий апарат Carex hirta L., виявили, що забруднення 
ґрунту нафтою у кількості 50 г/кг веде до зниження апертури продихів. Автори припусти-
ли, що це дає рослині можливість зменшити витрати води і проникнення токсичних, лет-
ких фракцій нафти у листки. Окрім того, закривання продихів в умовах сольового стресу 
може узгоджуватися із зниженням швидкості фіксації фотосинтетичного СО2 [32, 35].
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Рис. 4. Розміри продихів Fagopyrum esculentum Moench. на 48-му, 72-гу год та 7-му добу впливу 100 
мМ NaCl; перліт, ½ живильного середовища Хогланда-Арнона, мкм (M±m, n=3, *–≥0,95)
Встановлено, що апертура продихів у листках бобів, які піддавалися впливу солі, 

була значно менша порівняно з контролем, аніж у гречки. У обох видів рослин показники 
стану продихів з кожною наступною точкою експозиції з NaCl зменшувалися. Так, на 7-му 
добу впливу солі ширина апертури продихів у бобів була на 27 % нижчою щодо контролю, 
тоді як у гречки – на 22 %. На 72-гу год впливу ці показники були нижчі відповідно на 15 
% та 7 %, щодо контролю. 

Величина апертури продихів нижньої поверхні листків рослин 
Vicia faba L. та Fagopyrum esculentum Moench. за дії NaCl; перліт, ½ живильного 

середовища Хогленда-Арнона; мкм (M±m, n=3, *–≥0,95)
Ширина апертури продихів, мкм

Об’єкт дослідження Контроль 48 год Контроль 72 год Контроль 7 доба
Vicia faba L. 8,23±0,31 7,49±0,28 9,7±0,27 8,23±0,28* 10,27±0,55 7,51±0,31*

Fagopyrum esculentum 
Moench. 4,3±0,33 4,63±0,25 4,61±0,32 4,29±0,3 5,45±0,2 4,21±0,25*

Така різниця між дослідними рослинами V. faba та F. esculentum пов’язана з різним 
рівнем солестійкості. Швидша реакція продихів бобів на появу у субстраті токсичних кон-
центрацій солі може слугувати механізмом зменшення втрат води в умовах водного дефі-
циту. Отримані дані також узгоджуються з даними Rajput зі співавт. [30], які досліджували 
вплив солі (50 мМ, 100, 150 і 200 мМ NaCl) на фізіологічні й анатомічні показники в ранніх 
стадіях росту Populus euphratica. Ними було виявлено зменшення апертури продихів, їх-
ньої площі та зниження інтенсивності фотосинтезу у рослин, які піддавалися впливу солі. 
Kadam і Pravin [25], досліджуючи вплив засолення на продиховий апарат рослин Crotalar-
ia, також виявили зменшення кількості продихів у C. retusa і C. verrucosa, що може покра-
щувати водний баланс листя в умовах сольового стресу. Результати показали, що рослини 
виду C. verrucosa змогли краще підтримувати водний баланс в умовах сольового стресу, що 
проявлялось у кращій транспірації та провідності СО2. Натомість у дослідженнях Г. В. Ко-
ровецької [8] за впливу нафтового забруднення ґрунту не було виявлено істотної різниці в 
ширині апертури продихів рослини Faba bona Medic. (Vicia faba L.). Автор пов’язує отри-
мані дані з високим вмістом осмолітів у клітинах листків.
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Негативний вплив солі на ріст рослин виникає внаслідок зміни розподілу сухої ре-
човини, водного статусу рослини, іонних зв’язків, фізіологічних процесів, біохімічних ре-
акцій або ж сукупності даних факторів [18, 22, 32]. Зв’язок між функціонуванням продихів 
і водним статусом рослини є складним процесом, із залученням ряду факторів [14, 31]. 
Корені в умовах сольового стресу першими реагують на виникнення дефіциту води, інду-
куючи хімічний і гідравлічний сигнали. Головну роль у хімічному сигналі відіграє АБК, 
яка і викликає закривання продихів. Це дає рослині змогу регулювати ступінь відкритості 
продихів ще до зміни водного балансу листкової пластинки [6, 20].

Відносний вміст води показує абсолютну кількість води, необхідну рослині для 
досягнення повного насичення. Цей показник залежить від водного потенціалу рослини, 
а тому може відображати ступінь стресу, який пов’язаний із нестачею води. Відомо, що 
більш стійкими до сольового стресу є рослини, здатні мінімізувати втрату води, підтриму-
ючи тургор листків, оскільки це допомагає підтримувати такі процеси як продихова актив-
ність і активність фотосинтезу [23, 26]. Відносний вміст води у бобах кінських під впливом 
сольового шоку був близьким до контролю, як і на 7-му добу впливу солі. У гречки на кож-
ну точку експозиції з NaCl відносний вміст води був нижчим щодо контролю приблизно 
удвічі. 

 
Рис. 5. Відносний вміст води у рослинах Vicia faba L. та Fagopyrum esculentum Moench. на 48-му, 

72-гу год і 7-му добу впливу 100 мМ та 250 мМ NaCl; перліт, ½ живильного середовища 
Хогленда-Арнона, % щодо контролю
El-Bassiouny зі співавт. [21] також виявили негативний вплив сольового стресу на 

відносний вміст води в рослинах пшениці. У даному досліді рослини вирощували на засо-
леному середовищі: 0,03, 2,1, 5,0, 9,0 і 14 дСм/м-1. Автори порівнювали реакцію на сольо-
вий стрес двох сортів пшениці. Цікаво, що негативний вплив NaCl більшою мірою відобра-
жався на відносному вмісті води у рослин сорту Giza 168, аніж Gimeza 9, що свідчить про 
більшу здатність останнього уникати сольового стресу. Arya та Singh [15] досліджували 
вплив NaCl у концентрації від 0 до 2 % на рослини F. esculentum. Результати досліджень 
також показали негативний вплив усіх концентрацій солі на відносний вміст води в рос-
линах.

Таким чином, отримані нами результати показали, що обрані концентрації солі нега-
тивно впливають на продиховий апарат і відносний вміст води у дослідних культурах. Од-
нак таку реакцію можна розглядати як спробу рослин до економного використання водних 
ресурсів, адже відомо, що закриття продихів контролює процент транспірації та підтримує 
сприятливий водний баланс у тканині листка [18, 20, 25]. Закриття продихів також може 
бути пов’язане із втратою тургору листками [20]. Як показали наші попередні дослідження 
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пігментної системи гречки та бобів, що росли на засоленому субстраті [5], змінювався не 
лише вміст хлорофілів і феофітинів, але й площа листкової поверхні та маса сухої й сирої 
речовини. Так, площа листкової поверхні у гречки була удвічі менша в рослин, що підда-
валися впливу солі, а у бобів – у 3–8 разів нижча порівняно з контролем. Варто зазначити, 
що найпомітніша різниця у відносному вмісті води й апертурі продихів між контролем і 
дослідом спостерігалась у бобів кінських на 7-му добу впливу солі. Так, відносний вміст 
води досягнув рівня контролю, коли ширина продихової щілини значно зменшилась у рос-
лин, які піддавалися дії солі. Вище значення відносного вмісту води може бути пов’язане із 
закриттям продихів для зменшення втрати води в умовах сольового стресу [15, 35]. Отже, 
боби кінські виявили кращу здатність до збереження водного балансу внаслідок сольово-
го стресу, що може бути одним із механізмів більшої стійкості цієї культури, порівняно з 
гречкою.
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STOMATAL BEHAVIOR OF FAGOPYRUM ESCULENTUM MOENCH. AND  
VICIA FABA L. PLANTS UNDER THE NaCl SALINITY
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The impact of 100 mM and 250 mM NaCl on the stomatal apparatus and the relative 
water content in the buckwheat (Fagopyrum esculentum Moench.) and beans (Vicia faba 
L.) plants under the 48th, 72th hours and 7th day of the salt impact. It was revealed that salt 
negatively affects the size and stomata apperture, and reduces the relative water content in 
the experimental plants. Hovewer, V. faba plants show faster than F. esculentum responses 
to the salinity in the stomata closure. The relative water content of buckwheat stayed 
consistently lower in comparison to the control at all timepoints with NaCl, while in beans it 
gradually increased, and caught up with the control on the 7th day of the salt impact. It was 
assumed, that these responses are associated with the maintenance of the water balance 
under osmotic stress. The increase of relative water content in the beans partially could be 
caused by stomata closure, which was best observed on the 7th day of the salt impact, and 
can reduce a transpirational water loss in the salt environment.
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