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Актуальность. Засоление почв является одним из факторов, ограничивающих рост и продуктивность растений. Пло-
щади засоленных территорий ежегодно увеличиваются, поэтому актуально исследование механизмов устойчивости 
растений к солевому стрессу. 
Материал и методы. Для повышения устойчивости к засолению почвы в геном табака (Nicotiana tabacum L.) был вве-
ден бактериальный ген холиноксидазы codА из Arthrobacter globiformis (Conn) Conn & Dimmick. Растения дикого типа 
(сорт ‘Самсун’) и трансгенной линии Сod 38 выращивали в условиях солевого стресса, вызванного хлоридом натрия 
в концентрации 150 мМ. О солеустойчивости сравниваемых генотипов судили по ростовым показателям и способно-
сти сохранять пул фотосинтетических пигментов. Для оценки чувствительности растений к солевому стрессу прове-
дены биохимические тесты, отражающие интенсивность перекисных процессов и активность антиоксидантных фер-
ментов. 
Результаты. У трансформантов на фоне солевого стресса показатели выживаемости и биометрические характеристи-
ки были существенно выше, чем у растений дикого типа, что, очевидно, обеспечивалось экспрессией гетерологичной 
вставки и функционированием глицинбетаина. Особенностями подвергнутых солевому стрессу трансгенных расте-
ний также являлись способность к эффективному поддержанию уровня фотосинтетических пигментов и уменьшен-
ное содержание в листьях малонового диальдегида, что свидетельствует о низкой интенсивности перекисного оки-
сления липидов при засолении и может объясняться функционированием эндогенного глицинбетаина, как соедине-
ния с полифункциональным действием.
Заключение. Показано, что трансформация растений бактериальным геном холиноксидазы с последующим нако-
плением белкового продукта гена codА – глицинбетаина, даже в минимальном количестве, сопровождалась положи-
тельными эффектами на растения табака в условиях солевого стресса.

Ключевые слова: трансгенный табак, глицинбетаин, перекисное окисление липидов, антиоксидантные ферменты, 
пластидные пигменты
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Effect of salt stress on plants of wild-type Nicotiana tabacum L. and 
transformants with a choline oxidase (codA) gene

Background. Soil salinity is one of the limiting factors for plant growth and productivity. The areas of saline lands increase an-
nually, so it is important to study the mechanisms of plant resistance to salt stress. 
Material and methods. We studied the effect of salt stress on tobacco plants (Nicotiana tabacum L.) of the wild type (‘Samsun’) 
and the transgenic line Cod 38 obtained by introducing the сodA gene, encoding bacterial choline oxidase, from Arthrobacter 
globiformis. Salt tolerance of the compared genotypes was assessed according to the growth indicators and the ability to pre-
serve the pool of photosynthetic pigments under model salt stress conditions (150 mМ NaCl). The sensitivity of plants to salt 
stress was analyzed using biochemical tests that reflected the intensity of peroxidation processes and the activity of antioxidant 
enzymes (superoxide dismutase, and peroxidase).
Results. The survival rates and biometric characteristics of transformants under salt stress were significantly higher than in 
wild-type plants. Under the impact of salt stress, the content of chlorophylls and carotenoids in the leaves of ‘Samsun’ plants 
decreased 1.5 and 1.3 times, respectively. Contrastingly, transformants under the same conditions showed a tendency to in-
crease the pool of plastid pigments. A peculiarity of transgenic plants was also the reduced malondialdehyde content in their 
leaves, which indicates a low intensity of lipid peroxidation during salinization and can be explained by the functioning of en-
dogenous glycine betaine as a compound with a multifunctional effect.
Conclusions. It was shown that the transformation of plants with the bacterial gene of choline oxidase, followed by the accu-
mulation of the protein product of the codA gene – glycine betaine, even in a minimal amount, was accompanied by positive 
effects on tobacco plants under salt stress conditions.
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Введение

Одним из вредоносных факторов абиотической сре-
ды, ограничивающих рост и продуктивность растений, 
является засоление почв, которому в мире подвержено, 
по различным оценкам, от 831 до 971 млн га земель, ис-
пользуемых или которые могут быть использованы 
в сельском хозяйстве (Wicke et al., 2011; Butcher et al., 
2016). Актуальность изучения механизмов устойчивости 
растений к засолению обусловлена увеличением площа-
ди засоленных территорий, которые к 2050 г., по прогно-
зам, составят более 50% обрабатываемых земель (Wang 
et al., 2003) в связи с широким распространением ороше-
ния и глобальными изменениями климата (Shahid et al., 
2018). 

Высокие концентрации соли (NaCl) в почве вызыва-
ют у растений стресс, в динамике развития которого вы-
деляют две стадии. Первая стадия является результатом 
осмотического стресса, вызываемого резким падением 
водного потенциала в корневой зоне, в то время как вто-
рая стадия обусловлена токсическими эффектами нако-
пления ионов соли непосредственно в клетках растений 
(Munns, 2002). 

Важным механизмом адаптации растений к солевому 
стрессу является синтез и накопление соединений с ос-
мопротекторными свойствами − совместимых осмоли-
тов (Negrão et al., 2017). В клетках некоторых растений 
в ответ на высокую соленость, холод и засуху накаплива-
ется в значительных количествах глицинбетаин (ГБ). 
Предполагается, что ГБ участвует в осмотической регу-
ляции и защите функциональных макромолекул клетки. 
У большинства растений, включая культурные виды, 
уровень естественного накопления ГБ бывает слишком 
низким для адекватной регуляции осмотического давле-
ния в условиях стресса. Однако в ряде работ (Kathuria 
et al., 2009; Goel et al., 2011; Wei et al., 2017) было показа-
но, что трансгенные формы, в том числе несущие бакте-
риальный ген холиноксидазы (КФ 1.1.3.17), способны 
к сверхнакоплению ГБ и проявляют лучшую адаптацию 
к высоким концентрациям соли.

Важным следствием солевого стресса у растений 
является повышенная генерация активных форм кис-
лорода (АФК) и связанные с ней повреждения клеточ-
ных структур – проявление вторичного окислительно-
го стресса. В последнее время стало известно, что в до-
полнение к функции совместимого осмолита ГБ может 
участвовать в ингибировании накопления АФК, актива-
ции ряда связанных со стрессом генов, защите мембран 
и фотосинтетических процессов (Kathuria et al., 2009; 
Chen, Murata, 2011; Mansour, Ali, 2017). Известно, что 
в ряде случаев низкомолекулярные антиоксиданты мо-
гут защищать растительную клетку от окислительных 
повреждений более эффективно, чем антиоксидантные 
ферменты (Blokhina et al., 2003). Многие аспекты индук-
ции антиоксидантной защиты растений, в том числе свя-
занные с формированием солеустойчивости, изучены 
недостаточно. Оценка антиоксидантного статуса расте-
ний, трансформированных бактериальным геном cоdА, 
в условиях засоления почвы, насколько нам известно, ра-
нее не проводилась.

Цель настоящей работы – сравнительное изучение 
реакций на солевой стресс растений табака (Nicotiana 
tabacum L.) дикого типа и трансформированных геном 
бактериальной холиноксидазы по показателям роста, 
антиоксидантного статуса и содержания фотосинтетиче-
ских пигментов.

Материалы и методы

В работе использовали растения табака (Nicotiana 
tabacum L.) дикого типа (исходная форма – сорт ‘Самсун’) 
и растения полученной на его основе линии Cod 38 со 
встроенным геном codA, кодирующим холиноксидазу 
бактерии Arthrobacter globiformis (Conn) Conn & Dimmick. 
Сорт ‘Самсун’ характеризуется средней устойчивостью 
к засолению почвы, поэтому был выбран в качестве мо-
дельного при встраивании гетерологичного гена.

Пробирочные растения с молекулярно подтвержден-
ной экспрессией гена бактериальной холиноксидазы 
были любезно предоставлены Г. Н. Ралдугиной (Инсти-
тут физиологии растений им. К.А. Тимирязева РАН, Мо-
сква). Растения микроклонально размножили на среде 
Мурасиге и Скуга (Murashige, Skoog, 1962), не содержа-
щей гормонов и витаминов. Табак является неприхотли-
вым растением и хорошо микроклонально размножается 
и без витаминов и гормонов в составе питательной сре-
ды. Для микроклонального размножения использовали 
сегменты стебля с листом и пазушной почкой. Получен-
ный побег культивировали на питательной среде в тече-
ние шести недель до получения развитой корневой си-
стемы при температуре 16–18°С/14°С (день/ночь), фото-
периоде 16 ч и освещенности 7–10 кЛк. 

При достижении растениями возраста шести не-
дель (хорошо сформированная корневая система) их 
высаживали по одному в вегетационные сосуды объе-
мом 1,0 л и выращивали на двух почвенных фонах: 1 – 
контроль; 2 – солевой стресс, вызванный проливом 
воздушно-сухой почвы 150 мМ раствором хлорида на-
трия (NaCl) в объеме, рассчитанном на полную влаго-
емкость (54 ± 1,5%) почвы. В контроле для пролива ис-
пользовали очищенную воду в том же объеме. Сравнива-
емые генотипы были представлены на том и другом поч-
венном фоне шестью клонами каждый. Количество вы-
живших растений по вариантам учитывали через 14 су-
ток, а морфометрические показатели (высота побега, 
длина корня, количество листьев) – через 35 суток с мо-
мента высадки растений в почву. В фазу «цветение» от 
всех выживших растений отбирали пластинки зрелых 
листьев для биохимических анализов. 

Содержание хлорофилла а, хлорофилла b и каротино-
идов в листьях определяли используя фотометрический 
метод. Измерения проводили на спектрофотометре 
в ацетоновой вытяжке при длинах волн 662 и 644 нм со-
ответственно для хлорофиллов а и b (Shlyk, 1971), 470 нм – 
для каротиноидов (Maslova et al., 1986). Содержание пиг-
ментов в листьях выражали в мг/г сухой массы. 

Определение в листьях малонового диальдегида 
(МДА) проводили согласно методике, описанной в ра-
боте (Lukatkin, Golovanova, 1988). Метод основан на спо-
собности МДА образовывать окрашенный комплекс 
с тио барбитуровой кислотой при нагревании.

Общую активность супероксиддисмутазы (СОД, КФ 
1.15.1.1) определяли методом, основанным на ингибиро-
вании СОД фотохимического восстановления нитросине-
го тетразолия (NBT) до формазана (Beauchamp, Fridovich, 
1971). Измерения проводили на спектрофотометре. За 
единицу активности СОД принимали объем фермента-
тивного экстракта, который вызывал 50-процентное ин-
гибирование фотовосстановления NBT. Активность СОД 
рассчитывали на грамм сырой ткани.

Активность пероксидазы (ПО, КФ 1.11.1.11) оценива-
ли по увеличению оптической плотности реакционной 
среды при 470 нм в результате окисления гваякола (Er-
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makov et al., 1987). Состав реакционной смеси был следу-
ющим: 50 мМ K, Na-фосфатный буфер (рН 5), 2,5–5,0 мМ 
перекиси водорода, 21,5 мМ гваякола. 

Содержание в листьях ГБ определяли согласно руко-
водству (R 4.1.1672-03…, 2003) с солью Рейнеке спектро-
фотометрическим методом, но в модификации, заключа-
ющейся в использовании для проведения анализа сыро-
го растительного материала и увеличении массы наве-
ски от 3,0 до 40,0 г.

Фотометрические измерения выполняли на спектро-
фотометре Specol-1300 (Analytik Jena, Германия). Стати-
стическая обработка полученных данных осуществлена 
стандартными методами с использованием программ MS 
Excel и STATGRAPHICS. На рисунках представлены сред-
ние значения из трех биологических повторений и их 
стандартные отклонения.

Результаты и обсуждение

Реакция растений-трансформантов на модельное за-
соление почвы существенно отличалась от реакции ра-
стений дикого типа. Выживаемость линии Сod 38 на 
фоне солевого стресса, вызываемого 150 мМ NaCl, была 
существенно выше (100%), чем у исходного сорта ‘Сам-
сун’ (33,3%), уже к десятым суткам. По темпам развития 
(наступлению фенофаз) растения трансгенной линии 
в условиях стресса опережали растения дикого типа на 
шесть дней (рис. 1).

На более высокую устойчивость трансгенной линии 
к засолению в сравнении с исходным сортом указывают 
также данные морфометрии (рис. 2). У растений дикого 
типа под влиянием солевого стресса существенно подав-
лялся рост побегов и корней: морфометрические показа-
тели стрессированных растений были в 3–5 раз меньше, 
чем в контроле. Высота побега и облиственность расте-
ний линии Сod 38 на фоне засоления снизились незначи-
тельно, а длина корня в условиях стресса была в 1,4 раза 
больше, чем у растений, выращенных в обычных усло-
виях.

Результаты обработки полученных в опыте морфоме-
трических данных методом двухфакторного (фактор А – 
фон почвы; фактор В – генотип растения) дисперсионно-
го анализа показали, что на признак «высота побега» до-
стоверное и практически одинаковое влияние оказали 
оба фактора – генотип растения (F = 6,33, p > 0,0206) 
и фон почвы (F = 7,19, p > 0,0144), тогда как «число ли-
стьев» в большей степени определялось влиянием поч-
венного фона (F = 20,23, p > 0,0002), чем генотипом расте-
ния (F = 6,72, p > 0,0174). 

Накопление растением сухого вещества, напротив, 
определялось в основном генотипом растения (F = 108,47, 
p > 0,0001), хотя и фактор засоления почвы оценивался 
как статистически значимый (F = 12,54, p > 0,0019). В то 
же время на показатель «длина корня» почвенный фон 
не оказал существенного влияния: в равной степени 
 зависел от генотипа растения (F = 10,86, p > 0,0036) 

Рис. 1. Общий вид растений табака при выращивании в обычных условиях и при засолении почвы:
а – дикий тип (сорт ‘Самсун’), б – трансгенная линия Cod 38 

(I – контроль, II – солевой стресс)
Fig. 1. General appearance of wild-type tobacco (a) and transgenic plants of Cod 38 (б) when grown

under normal conditions and in saline soil 
(I – control, II – salt stress)
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и  взаимодействия того и другого факторов (F = 10,65, 
p > 0,0039) (таблица). Это согласуется с представления-
ми о том, что подземная часть растений при засолении 
менее уязвима, чем надземная, благодаря наличию в кор-
нях более эффективной системы мембранной регуляции 
осмотического давления (Munns, 2002). В связи с этим 
стратегия повышения устойчивости растений к соли пу-
тем модификации метаболических путей, нацеленная на 
противодействие накоплению токсичных уровней соли 
именно в листьях, где осуществляется фотосинтез, имеет 
особую актуальность.

Статистически значимые различия по ростовым по-
казателям между исходным сортом ‘Самсун’ и линией 
Cod 38 на засоленной почве, свидетельствующие о по-
вышении солеустойчивости растений-трансформан-
тов, связаны с наличием в их листьях ГБ – продукта гете-
рологичного гена codА.

Если у растений дикого типа ГБ не обнаруживался, то 
в листьях трансгенной линии Cod 38 содержание ГБ со-
ставило 0,2 мкмоль/г сухой массы. Следовательно, повы-
шение солеустойчивости трансгенной линии табака свя-
зано с экспрессией в его геноме гетерологичной вставки 

codА. Однако в таком незначительном количестве ГБ 
вряд ли мог играть роль осмолитика, поэтому получен-
ный эффект объясняется, скорее всего, иной функцио-
нальной активностью ГБ.

Известно, что ГБ синтезируется в основном в хлоро-
пластах растений и, соответственно, может положитель-
но влиять на фотосинтетическую деятельность (Munns, 
Tester, 2008). В нормальных условиях линия табака, эк-
спрессирующая ген codА, отличалась от исходного сорта 
существенно меньшей величиной пула фотосинтетиче-
ских пигментов (рис. 3). На фоне солевого стресса содер-
жание пигментов в листьях растений дикого типа ката-
строфически снизилось по сравнению контролем. Осо-
бенно значительным было падение хлорофиллов а (в 1,7 
раза) и b (на 69%). Количество каротиноидов по сравне-
нию с контрольными растениями сократилось на 61%. 
У растений трансгенной линии Сod 38 в условиях стресса 
суммарное содержание хлорофиллов а и b тоже снизи-
лось, но в меньшей степени (на 28%), чем у исходного 
сорта. Обратную реакцию наблюдали в листьях транс-
формантов в отношении каротиноидов, содержание ко-
торых при засолении, напротив, увеличилось на 11%. 

Рис. 2. Изменение морфометрических показателей растений табака сорта ‘Самсун’ и трансгенной линии 
Cod 38 при засолении почвы: а – высота побега, б – длина корня, в – число листьев

(I – контроль, II – солевой стресс)
Fig. 2. Changes in the morphometric parameters of cv. ‘Samsun’ and transgenic tobacco plants (Cod 38)

under salt stress: a – shoot height, б – root length, в – number of leaves
(I – control, II – salt stress) 

ТРУДЫ ПО ПРИКЛАДНОЙ БОТАНИКЕ, ГЕНЕТИКЕ И СЕЛЕКЦИИ /

 PROCEEDINGS ON APPLIED BOTANY, GENETICS AND BREEDING. 2022;183(1):86-94

   •   183 (1), 2022   •   

90

Широких И.Г., Огородникова С.Ю., Назарова Я.И., Шуплецова О.Н.



Таблица. Дисперсионный анализ влияния фона почвы, генотипа растения и их взаимодействия
на морфометрические показатели табака и накопление сухого вещества

Table. ANOVA of the effect of soil, plant genotype and their interaction on morphometric parameters
and dry matter accumulation in tobacco plants 

Источник варьирования df SS F р

Высота побега

Фон почвы (фактор А) 1 1107,04 7,19 0,0144*

Генотип растения (фактор В) 1 976,37 6,33 0,0206*

Взаимодействие факторов А × В 1 661,04 3,58 0,0732

Длина корня

Фон почвы (фактор А) 1 1320,17 0,50 0,4889

Генотип растения (фактор В) 1 28842,7 10,86 0,0036*

Взаимодействие факторов А × В 1 28290,7 10,65 0,0039*

Число листьев

Фон почвы (фактор А) 1 580,17 20,23 0,0002*

Генотип растения (фактор В) 1 192,67 6,72 0,0174*

Взаимодействие факторов А × В 1 96,00 3,35 0,0823

Сухое вещество

Фон почвы (фактор А) 1 17,34 12,54 0,0019*

Генотип растения (фактор В) 1 150,00 108,47 0,0001*

Взаимодействие факторов А × В 1 –

Примечание: df – число степеней свободы; SS – сумма квадратов; F – критерий Фишера; р – уровень значимости
* – влияние фактора на варьирование признака достоверно при p ≥ 0,95

Note: df is the number of degrees of freedom; SS is the sum of squares; F is the Fisher criterion; p is the level of significance 
* – the effect of the factor on the variation of the character is significant at p ≥ 0,95

Рис. 3. Изменение пула фотосинтетических пигментов в листьях табака сорта ‘Самсун’
и трансгенной линии Cod 38 при засолении почвы (I – контроль, II – солевой стресс)

Fig. 3. Changes in the pool of photosynthetic pigments in the leaves of cv. ‘Samsun’
and transgenic tobacco plants (Cod 38) under salt stress (I – control, II – salt stress)

ТРУДЫ ПО ПРИКЛАДНОЙ БОТАНИКЕ, ГЕНЕТИКЕ И СЕЛЕКЦИИ /

PROCEEDINGS ON APPLIED BOTANY, GENETICS AND BREEDING. 2022;183(1):86-94

   •   183 (1), 2022   •   

91

Shirokikh I.G., Ogorodnikova S.Yu., Nazarova Ya.I., Shupletsova O.N.



Увеличение доли каротиноидов на фоне солевого стрес-
са можно объяснить их защитной антиоксидантной 
функ цией. Сообщалось, что каротиноиды способствуют 
стабилизации мембран тилакоидов, защищая пигменты 
от окислительного повреждения (Young, 1991). 

Растения трансгенной линии Сod 38, таким образом, 
отличались от растений дикого типа способностью более 
эффективно поддерживать исходный уровень фотосин-
тетических пигментов при действии солевого стресса. 
Однако обнаруженный феномен вряд ли можно рассма-
тривать как причину повышения солеустойчивости та-
бака, несущего бактериальный ген холиноксидазы. Об-
щий пул пластидных пигментов при стрессе у трансген-
ной линии оставался ниже, чем у исходного сорта. 

Результаты определения параметров перекисного 
окисления липидов (ПОЛ) как индикатора повреждения 
мембран показали, что в листьях табака исходного сор-
та, выращенного на засоленной почве, содержание МДА 
было на 30,6% выше, а у растений трансгенной линии, 
напротив, на 26,6% ниже, чем в листьях растений, вы-
ращенных в обычных условиях (рис. 4, а). К усилению 
ПОЛ у растений и накоплению ТБК-активных продуктов 
окис ления приводит, как правило, избыточное содержа-
ние пероксида водорода (ПВ). Важным механизмом под-
держания гомеостаза подвергнутых стрессу клеток яв-
ляется активация антиоксидантных ферментов – СОД, 
которая превращает супероксидные анион-радикалы 

в ПВ, и таких ферментов, как различные пероксидазы, 
которые обезвреживают ПВ. Известно, что у растений, 
в клетках которых быстро активируются антиоксидан-
тные ферменты, ПОЛ выражено слабее (Kolupaev et al., 
2019). 

Определение ферментативной активности показало, 
что активность СОД и ПО в листьях подвергнутого соле-
вому стрессу табака значительно ниже в сравнении 
с контрольными растениями, как у исходного сорта ‘Сам-
сун’, так и у линии Cod 38 (рис. 4, б, в). Вероятно, под воз-
действием стресса у растений дикого типа произошла 
инактивация конститутивного пула антиоксидантных 
ферментов, а накопление низкомолекулярных антиокси-
дантов не было достаточным для эффективной защиты 
метаболизма от АФК, на что указывает возросший на 
фоне стресса уровень МДА (см. рис. 4, а). В листьях стрес-
сированных растений-трансформантов содержание МДА 
было ниже, чем у растений, выращенных в нормальных 
условиях, следовательно уменьшение интенсивности 
ПОЛ обеспечивалось низкомолекулярными компонента-
ми антиоксидантной защиты или же было обусловлено 
защитным действием других энзиматических систем, ко-
торые в настоящей работе не изучались, – например та-
ких, как ферменты аскорбат-глутатионового цикла. Не 
исключено также, что более низкое содержание МДА 
в этом случае являлось следствием разрушения МДА 
и других ТБК-активных продуктов.

Рис. 4. Содержание МДА (а), активность СОД (б) и ПО (в) в листьях табака сорта ‘Самсун’
и трансгенной линии Cod 38 при засолении почвы (I – контроль, II – солевой стресс)

Fig. 4. Malondialdehyde content (а), and the activity of SOD (б) and peroxidase (в) in the leaves of cv. ‘Samsun’
and transgenic tobacco plants (Cod 38) under salt stress (I – control, II – salt stress)
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Физиологические механизмы участия ГБ в защите 
мембран от ПОЛ могут быть различными. Установлено, 
что ГБ может защищать стрессированные растительные 
клетки, улучшая регуляцию осмотического давления 
и поддерживая ионный гомеостаз (Robinson, Jones, 1986; 
Liang et al., 2009), а также путем стабилизации четвер-
тичной структуры ряда белков (Rajasekaran et al., 1997) 
и/или индуцируя сверхнакопление других осмолитов 
(пролина, растворимых сахаров и белка) (Liang et al., 
2009). Однозначно интерпретировать роль ГБ в повыше-
нии солеустойчивости трансгенной линии табака Соd 38 
достаточно сложно. 

Заключение

Выживаемость и морфометрические характеристики 
растений-трансформантов на фоне солевого стресса, об-
условленного 150 мМ NaCl, были значимо выше, чем у ра-
стений дикого типа, что, очевидно, обеспечивалось эк-
спрессией гетерологичной вставки codA и функциониро-
ванием ГБ. Как уже было установлено ранее, синтез и на-
копление в клетках ГБ, подобно другим совместимым 
осмолитам, способствует повышению устойчивости кле-
ток к дегидратации, в том числе обусловленной засоле-
нием почвы. В условиях нашего эксперимента эндоген-
ный ГБ участвовал в запуске реакций, обеспечивающих 
растениям, подвергнутым солевому стрессу, защиту мем-
бран от окислительной деструкции и сохранность хлоро-
филлов, способствовал накоплению каротиноидов. Про-
тективные свойства ГБ в отношении пула фотосинтети-
ческих пигментов и его защитное действие в отношении 
перекисного окисления липидов мембран указывают на 
полифункциональность этого соединения при солевом 
стрессе. 

В целом можно констатировать, что трансформация 
растений бактериальным геном холиноксидазы с после-
дующим накоплением белкового продукта гена codА – 
глицинбетаина, даже в минимальном количестве, сопро-
вождалась положительными эффектами. Дальнейшее 
расширение знаний в этой области будет способствовать 
повышению устойчивости растений к соли путем моди-
фикации метаболических путей, обеспечивающих нако-
пление ГБ. 
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