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Резюме 
Цель:  изучение  стрессоустойчивости  сортов  винограда  путем  оценки 
их  ростовых  параметров,  пигментного  состава  и  фотосинтетической 
активности в условиях NaCl засоления.  
Проведено  измерение  ростовых  и  регенерационных  показателей  у 
черенков сортов винограда в условиях солевого стресса, определение 
содержания  фотосинтетических  пигментов  методом 
спектрофометрии, измерение флуоресценции РАМ‐флуорометрией. 
Наиболее  высокими  ростовыми и  регенерационными  показателями 
черенков  в  условиях  солевого  стресса  (100  мМ  NaCl) 
характеризовался  сорт  Августин. Максимальное  содержание  суммы 
хлорофиллов  а  и  b  отмечено  у  сортов  Агадаи  и  Молдова. 
Исследования  флуоресцентных  параметров  позволили  оценить 
чувствительность  фотосинтетического  аппарата  (ФСА)  к  действию 
стрессовых  факторов.  Наблюдаемая  интенсификация 
фотохимического  выхода  фотосистемы  2  (ФС2)  указывает  на 
эффективную  работу  защитных  механизмов,  реализация  которых 
приводит  к  устойчивости  при  засолении.  Высокие  показатели 
интенсивности  фотосинтеза  (Y  (II))  коррелировали  со  скоростью 
переноса  электронов  по  электронно‐транспортной  цепи.  У  сорта 
Августин относительная скорость электронного транспорта опытных и 
контрольных  образцов  совпадали,  у  сорта  Ркацители  опытные 
превышали  контрольные  значения  на  30  %,  у  сортов  Агадаи  и 
Молдова уступали им.  
В  целом  изменения  в  содержании  фотосинтетических  пигментов, 
эффективности  работы  фотосинтетического  аппарата  и 
продуктивности  свидетельствуют об устойчивости изучаемых  сортов 
к условиям засоления. 
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Abstract 
Aim. To  study  the  stress  resistance of grape varieties by evaluating  their 
growth  parameters,  pigment  composition  and  photosynthetic  activity 
under conditions of NaCl salinity. 
Measurement  of  growth  and  regeneration  parameters  in  grape  cuttings 
under  salt  stress,  determination  of  photosynthetic  pigment  content  by 
spectrophotometry  and  measurement  of  fluorescence  by  PAM  – 
fluorometry. 
The  Augustine  variety  was  characterizsed  by  the  highest  growth  and 
regeneration  rates  of  cuttings  under  salt  stress  (100  mM  NaCl).  The 
maximum  amount  of  chlorophylls  a  and  b  was  found  in  Agadai  and 
Moldova varieties. Studies of the fluorescent parameters made it possible 
to  assess  the  sensitivity  of  the  photosynthetic  apparatus  (PSA)  to  the 
effects of stress factors. The intensification of the photochemical output of 
photosystem  2  (FS2)  observed,  indicates  the  effective  operation  of 
protective mechanisms and the implementation of which leads to stability 
during  salinity.  High  rates  of  photosynthesis  intensity  (Y  (II))  correlated 
with the rate of electron transfer along the electron transport chain. In the 
Augustine  variety,  the  relative  speed  of  electronic  transport  of  the 
experimental and control samples coincided, in the Rkatsiteli variety they 
exceeded  the  control  values  by  30%  and  in  the  Agadai  and  Moldova 
varieties they were inferior to them.  
Overall,  changes  in  the  content  of  photosynthetic  pigments  and  the 
efficiency  of  the  work  of  the  photosynthetic  apparatus  and  productivity 
indicate the resistance of the studied varieties to salinisation conditions. 
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ВВЕДЕНИЕ 
Почвенное  засоление  –  один  из  наиболее 
распространённых  стрессовых  факторов,  существенно 
влияющих на метаболизм и жизненный цикл растений 
[1]. Особенно остро эта проблема стоит для культурных 
растений,  подавляющее  большинство  из  которых 
являются гликофитами [2]. Для многих из них регионы 
возделывания  приходятся  на  засоленные  территории. 
Явные  признаки  засоления  отмечены на  низменности 
Дагестана на площади 2128,0 тыс. га, только 320 тыс. га 
представлены  незасоленными  почвами  и  заняты  они 
под  высев  бахчевых  [3;  4].  В  связи  с  этим  привлекает 
внимание  виноград  –  одна  из  относительно 
солеустойчивых  культур,  имеющих  важное  значение 
для  экономики  страны  в  целом  и  для  республики 
Дагестан,  в  частности.  Большинством  исследователей 
виноград  признан  среднесолеустойчивой  культурой      
[5; 6]. При этом виноградарству, как отрасли сельского 
хозяйства,  угрожает  и  обострение  проблемы 
вторичного  засоления.  Показано,  что  виноградное 
растение погибает при содержании в почве 0,1 % NaCl 
[7–9].  Реакция  на  засоление  у  виноградного  растения 
имеет явно выраженную сортовую специфику. В связи 
с  этим  возникает  необходимость  отбора  солеустойчи‐
вых сортов винограда. 

Засоление  приводит  к  заметным  морфофи‐
зиологическим и биохимическим изменениям в тканях 
растений.  Так,  интегральным  показателем, 
отражающим  состояние  черенков  в  условиях 
стрессовых  воздействий,  является  рост  вегетативных 
органов  растений  [10].  Привлекает  интерес  и  анализ 
регенерационных  процессов  на  засолении  [11;  12]. 
Среди  биохимических  маркеров  устойчивости 
выделяют  содержание  пролина,  ПОЛ  [13].  Для 
мониторинга  устойчивости  и  адаптивных  реакций 
растения  актуально  изучение  содержания 
фотосинтетических  пигментов  [14].  Одним  из 
общепринятых  индикаторов  состояния  растений 
служит  оценка  изменений  эффективности  первичных 
процессов  фотосинтеза.  Значение  этого  показателя 
определяется  как  важностью  фотосинтетической 
функции  в  жизни  растения,  так  и  высокой̆ 
чувствительностью фотосинтетического аппарата (ФСА) 
к  повреждающим  воздействиям. Измерение  и  анализ 
флуоресцентных  параметров  растений  позволяют 
диагностировать физиологическое состояние растения, 
прослеживать изменения на различных участках ФСА в 
процессе адаптации к абиотическим факторам, а также 
оценивать потенциальные возможности растения [15]. 

В  работе  проведена  сравнительная  оценка 
реакции  на  солевой  стресс  четырех  сортов  винограда 
(Августин, Агадаи, Молдова, Ркацители) путем оценки 
ростовых  и  регенерационных  показателей  (образо‐
вание  и  рост  побегов  и  корней),  содержания 
пигментов  фотосинтеза  и  параметров  флуоресценции 
хлорофилла. 

 
МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 
Анализ морфофизиологических показателей. В опытах 
использованы  2–3  глазковые  черенки  винограда      
(Vitis  vinifera)  сортов  Августин,  Агадаи,  Ркацители, 
Молдова, которые культивировали в условиях водной 
культуры.  Условия  засоления  моделировали  путем    
24‐часовой  экспозиции  черенков  в  100  мМ  растворе 
NaCl. Контролем служило постоянное культивирование 

в  воде.  Морфофизиологическое  состояние  черенков 
оценивали  по  показателям  активности  корнеобра‐
зования  и  побегообразования,  которые  определяли 
как  число  черенков,  сформировавших  корни  или 
побеги,  выраженное  в  процентах  от  общего  числа 
черенков  в  варианте,  а  также  размерам  корней  и 
побегов  определяемые  линейными  изменениями 
ростовых параметров на каждые 5 сутки.  

 
Определение фотосинтетических пигментов 
Экстракцию  пигментов  проводили  в  закрытых 
пробирках в 96 % ацетоне. Гомогенизированную смесь 
разделяли  центрифугированием  при  3000  об/мин  в 
течение  10  минут.  Аналитическое  определение 
проводили  с  помощью  спектрофотометра  Shimadzu 
UV‐1800  при  длинах  волн  λ=661,6,  (644,8)  нм  для 
хлорофилла  а  (b)  и  λ=470  нм  для  общего  каротина. 
Содержание  рассчитывали  по  методике  Lichtenthaler 
[16] для ацетона (96 %) и выражали в мг/г сырой массы 
листьев.  Дополнительно  рассчитывали  отношения 
суммы  хлорофиллов  к  каротиноидам  (Хл  (а  +  b)/Кар.) 
Долю  хлорофиллов  в  составе  светособирающего 
комплекса  (ССК)  рассчитывали  согласно  Lichtentaler 
[16]  (исходя  из  того,  что  весь  Хл b  находится  в  ССК,  а 
отношение Хл а/Хл b в этом комплексе составляет 1.2): 
(СХлb+ 1,2СХлb)/(СХла+ CХлb). 

 
РАМ‐флуорометрия 
Измерения флуоресцентных показателей проводили в 
8‐ми биологических повторностях на сформированных 
листьях  растений  импульсным  флуориметром        
MINI‐PAM  (Walz,  Германия).  В  образцах 
регистрировали  фоновую  (F0'),  максимальную  (Fm') 
флуоресценцию  (зондирующие  импульсы  возбуж‐

дающего света интенсивностью 0,15 мкмоль/м2‧с ФАР, 
длительностью  3  мкс  и  модуляционной  частотой       
600  Гц,  галогеновый  светодиод  H‐3000  Stanley,               
λ=  650  нм),  максимальный  (Fv/Fm=Fm‐F/Fm)  и 
эффективный (Y(II)=(Fm'‐F)/Fm') фотохимический выход 
ФС2.  Вариабельная  флуоресценция  (Fv=Fm‐F);  NPQ  – 
нефотохимическое  тушение  флуоресценции  [17] 
рассчитывалась  как  нормализованный  коэффициент 
тушения  по  Штерну‐Фольмеру  (NPQ=(Fm/Fm')‐1; 
относительную скорость нециклического электронного 

транспорта (ETR= ФАР‧ETR Factor‧Y(ll)‧0,5) измеряли от 

0–820  мкмоль  е−∙м−2∙с  при  восьми  заданных 
интенсивностях  света  (0,65,90,125,190,285,420,625  и 
820  мкмоль/м2с),  где  ФАР  –  квантовая  плотность 
потока  фотосинтетически  активного  излучения, 

(мкмоль/м2‧с).  Долю  тепловой  диссипации  в 

реализации  поглощенной  световой  энергии 
рассчитывали  по  формуле  D=1‐Fv'/Fm'  [18]. 
Коэффициент  фотохимического  тушения  флуоресцен‐

ции,  qP=(Fm‐F)/(Fm‐  F0). Дополнительные  квантовые 
выходы [19]: Y(NO) – квантовый выход нерегулируемых 
нефотохимических  потерь  энергии  в  ФС2,  Y(NPQ)  – 
квантовый  выход  регулируемых  нефотохимических 
потерь энергии в ФС2.  

Перед  измерением  индукционных  кривых 
листовые  пластинки  были  адаптированы  к  темноте  в 
течение  30  мин.  Измерения  световых  зависимостей 
проводились  при  последовательном  увеличении 
интенсивности (0, 25, 45, 65, 90, 125, 190, 285, 420, 625, 
820,  1150  и  1500  мкмоль/м2с).  На  основании 
полученных  световых  кривых  оценивали 
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дополнительные  фотосинтетические  параметры:  (α)  – 
начальный  наклон  световой  кривой,  отражает 
эффективность  использования  световой  энергии, 
(ETRmax)  –  максимальную  относительную  скорость 
электронов  по  электрон‐транспортной  цепи,                
(Ik=  ETRm/α)  минимальную  насыщающую 
интенсивность  света;  β  –  параметр  ингибирования     
(Ib)  –  «индекс  фотоингибирования»  (Ib=ETRmPot/  β) 
[20].  Обозначения  и  описание  фотосинтетических 
параметров  представлены  в  соответствии  с 
общепринятой номенклатурой [21]. 

 
Статистическая обработка результатов 
Данные  обрабатывали  с  использованием  пакетов 
прикладных программ Statistica 8.0 (StatSoft, Inc., США) 
и  SPSS  Statistics  22  (IBM,  США).  Нормальность 
распределения определяли критерием Шапиро‐Уилка. 
Для  множественных  сравнений  независимых  групп 
использовали  дисперсионный  анализ  ANOVA  и 
критерий  Фишера  (F‐test),  различия  считали 
достоверными  при  значениях  р<0,05.  При 
обнаружении статистически значимых различий между 

группами  проводили  апостериорные  сравнения  с 
помощью критерия Стьюдента.  

Исследования проводили на базе лаборатории 
физиологии  и  биотехнологии  растений  им.  проф.        
А.Г.  Юсуфова  биологического  факультета  ФГБОУ  ВО 
«Дагестанский государственный университет». 

 
ПОЛУЧЕННЫЕ РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 
Изучаемые  сорта  винограда  отличались  по  характеру 
морфологических  изменений  у  черенков  в  условиях 
засоления.  Солевой  стресс  в  меньшей  степени 
подавлял  развитие  побегов  у  черенков,  чем  корней 
(табл.  1)  Так,  показатель  побегообразования  у 
черенков на засолении варьировал по сортам от 84 до 
100 % к контролю. Образование же корней снижалось 
у  черенков  сортов  Августин,  Агадаи,  Ркацители  до 
уровня 50–56 %,  а  сорта Молдова – 40 % к  контролю. 
Показатели  роста  новообразованных  побегов  на 
засолении  снижались  до  уровня  39  %  к  контролю  у 
сорта  Агадаи,  56  %  –  сорта  Молдова  и  67  %  –  сорта 
Ркацители. У сорта Августин они оставались на уровне 
контрольных  значений.  В  большей  степени  на 
засолении снижались размеры корней. 

 
Таблица 1. Состояние жизнеспособности черенков у сортов в контроле (К) и при импульсном  
засолении NaCl (100мМ) на 35 сутки культивирования 
Table 1. State of viability of cuttings in varieties in control (K) and with pulsed salinity  
of NaCl (100mM) on the 35th day of cultivation 

Варианты 
опыта 
Variants 

experience 

Образование, % 
Formation, % 

Рост, см 
Growth, cm 

Побегов 
shoot 

% к  
% k 

Корней 
roots 

% к  
% k 

Побегов 
shoot 

% к  
% k 

Корней 
roots 

% к  
% k 

Августин / Augustine 

К  100  100  100  100  9,0± 0,9  100  5,5±0,4  100 

NaCl  100  100  50  50  9,9± 0,9  110  2,3±0,3  42 

Ркацители / Rkatsiteli 

К  90  100  80  100  9,5±1,0  100  4,7±0,3  100 

NaCl  80  89  40  50  6,4±0,6  67  2,7±0,1  57 

Агадаи / Agadai 

К  95  100  90  100  11,0±1,3  100  7,1±1,3  100 

NaCl  80  84  50  56  4,6±1,1  39  3,4±1,2  48 

Молдова / Moldova 

К  100  100  75  100  13,5±1,0  100  4,5±0,8  100 
NaCl  100  100  30  40  9,0±0,3  56  2,3±0,2  51 

 
Содержание  зеленых  пигментов  в  листьях  черенков 
винограда  как в  контроле,  так и  в  условиях  засоления, 
имело  сортовую  специфику  (табл.  2).  Максимальное 
содержание  пигментов  в  контрольном  варианте 
наблюдалось у сорта Ркацители – 2,21 мг/г сырого веса, 
минимальное  у  сорта  Агадаи  –  0,99  мг/г.  В  условиях 
модельного  засоления  у  сорта  Ркацители  уровень 
хлорофилла  а  незначительно  отличался  от  контроля     
(94  %),  несколько  уступал  ему  сорт  Августин  с 
показателем  (89  %),  содержание  же  хлорофилла  a  в 
листьях  новообразованных  побегов  у  черенков  сортов 
Молдова  (120  %)  и  Агадаи  (131  %)  повышалось  по 
сравнению с контролем.   

Содержание  хлорофилла  b  у  всех  сортов  на 
засолении  повышалось  по  сравнению  с  контрольными 
значениями.  Наибольшие  значения  содержания 
хлорофилла  b  наблюдались  также  у  сортов  Агадаи     
(260  %)  и  Молдова  (177  %).  У  сортов  Ркацители  и 

Августин  этот  показатель  незначительно  отличался  от 
контроля, составив 108 % и 122 % соответственно. 

Максимальное  значение  суммы  пигментов 
относительно  контроля  отмечено  у  сорта  Агадаи,  у 
которого  оно  составило  1,62  мг,  что  на  64  %  выше 
контроля.  У  сорта  Молдовы  содержание  пигментов 
составило  1,99  мг  (на  34  %  выше  контроля). 
Достоверных  различий  по  содержанию  суммы 
пигментов относительно  контроля  у  сортов Ркацители 
и Августин не наблюдалось.  

Содержание  каротиноидов  у  всех  сортов  при 
воздействии NaCl в концентрации 100 мМ сохранялись 
на уровне контрольных значений. 

Одним  из  общепринятых  индикаторов 
состояния  растений  служит  оценка  изменений 
эффективности  первичных  процессов  фотосинтеза. 
Значение  этого  показателя  определяется  как 
важностью  фотосинтетической  функции  в  жизни 
растения,  так  и  высокой͈  чувствительностью 
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фотосинтетического  аппарата  (ФСА)  к  повреждающим 
воздействиям.  Измерение  и  анализ  флуоресцентных 
параметров  растений  позволяет  диагностировать 
физиологическое  состояние  растения,  проследить 

изменения  на  различных  участках  ФСА  в  процессе 
адаптации к абиотическим факторам, а также оценить 
потенциальные возможности растения [15].  

 
Таблица 2. Влияние хлоридного засоления (100 мМ) на уровень фотосинтетических пигментов 
Table 2. Effect of chloride salinity (100 mM) on the level of photosynthetic pigments 

Показатели 
Варианты 

Experimental 
Variants  

Содержание пигментов, мг/г сырого веса 
Pigment content, mg/g of raw weight 

Chl a 
% к 
% k 

Chl b 
% к  
% k 

ССК 
светособирающий 
хлорофилл (a + b) 
light‐harvesting 
chlorophyll 

% к 
% k 

Сar 
% к 
% k 

Молдова / Moldova 

К  1,09±0,05  100  0,39±0,02  100  (0,58) 1,48±0,07  100  0,21±0,04  100 

NaCl  1,31±0,08  120  0,69±0,01*  177  (0,76) 1,99±0,08  134  0,19±0,02  90 

Агадаи / Agadai 

К  0,74±0,04  100  0,25±0,02  100  (0,56) 0,99±0,06  100  0,15±0,01  100 

NaCl  0,97±0,12  131  0,65±0,07*  260  (0,88) 1,62±0,18  164  0,14±0,03  93 

Августин / Augustine 

К  1,51±0,24  100  0,58±0,11  100  (0,61) 2,09±0,35  100  0,27±0,03  100 

NaCl  1,34±0,16  89  0,71±0,02  122  (0,76) 2,05±0,17  98  0,24±0,05  89 

Ркацители / Rkatsiteli 

К  1,58±0,17  100  0,63±0,86  100  (0,63) 2,21±0,25  100  0,26±0,04  100 

NaCl  1,48±0,04  94  0,68±0,01  108  (0,69) 2,16±0,05  98  0,25±0,01  96 

Примечание: (*) Контрольные значения приведены на 28 сутки опыта, опытные – на 35‐е в связи с задержкой роста побегов 
Note: (*) Control values were recorded on day 28 of the experiment, while experimental values were obtained  
on day 35 due to a delay in shoot growth 

 
Нами были проведены исследования флуоресцентных 
параметров  4  сортов  винограда  на  свето‐
адаптированных  листьях  в  естественных  условиях.  На 
рис.  1а  представлены  стартовые  значения  квантовых 

выходов F0', Fm. Видно, что фоновая флуоресценция в 
контрольных  вариантах  у  всех  сортов  практически 
одинакова  и  варьирует  незначительно  в  пределах  от 
37  (Августин)  до  44  (Молдова).  Разброс  значений 

энергетических  потерь  в  виде  Fm  у  сортов  различен: 
наименьшие потери у сорта Августин, затем Ркацители, 
Агадаи  и  наибольшие  –  у  сорта  Молдова.  На  рис.  1б 
указаны  квантовые  выходы  вариабельной 
флуоресценции  (Fv),  которая  представляет  собой 
разницу  между  величинами  флуоресценции 

хлорофилла  Fm  и  F0',  высокие  показатели  у  сорта 
Молдова  связаны  с  увеличением  Fm.  Эффективность 
преобразования  поглощенного  света  в  фотохимию 
(Y(II))  у  всех  сортов  не  высока  и  отличается 
незначительно (рис. 1б). 

При  моделировании  условий  засоления      
(рис.  2а)  квантовые выходы фоновой и максимальной 
флуоресценции  изменяются  у  всех  сортов  в  разной 

степени:  у  сорта Агадаи  повышается  F0'  на  21,4 %,  Fm 
на  10,2  %,  у  Ркацители  F0'  снижен  относительно 

контроля  на  8,1  %,  Fm  увеличивается  на  9,8  %,  у 
Молдовы F0' не меняется, но Fm повышается на 11,5 % 

и у Августина на фоне небольшого подъема F0' на 8,1 % 

повышение  Fm  весьма  значительно  –  40,6  %.  В 
условиях солевого стресса эффективность фотосинтеза 
(Y(II))  у  опытных  образцов  по  сравнению  с 
контрольными  растениями  также  увеличивается:  у 
сорта Августин на 16,9 %, Ркацители – 13,5 %, Агадаи – 
11,4  %  и Молдова  –  6,3  %  (рис.  2б).  Обычно  солевой 
стресс  ведет  к  снижению  эффективности  работы ФСА, 
полученные  данные  по  интенсификации  Y(II) 
указывают  на  эффективную  работу  защитных 
механизмов,  реализация  которых  приводит  к 
устойчивости при засолении.   

Показатели  молекулярных  процессов 
диссипации  энергии,  идущих  in  vivo,  измеряемых  по 
кинетическим  световым  кривым  (рис.  3),  таких  как 
фотосинтеза  (Y)  и  относительная  скорость  электронов 
по  электронно‐транспортной  цепи  (ETR)  и  в 
контрольных вариантах варьируют в пределах нормы. 
Анализ  дозозависимых  световых  кривых  показал,  что 
эффективность  преобразования  световой  энергии  в 
химическую в ФС2 (Y(II)) у всех представленных сортов, 
выросших  на  хлоридной  среде  (при  солевом  стрессе) 
выше  контрольных  (рис.  3б).  С  увеличением 
интенсивности  светового  потока  эффективность 
фотосинтеза  и  коэффициенты  фотохимического 
тушения флуоресценции (qP) снижаются (рис. 3а), доля 
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открытых  реактивационных  центров  (qL)  ФС2 
составила:  36  %  у  сорта Молдова,  у  сорта  Августин  –    
27  %,  Агадаи  –  39  %,  Ркацители  –  32  %.  Высокие 
показатели Y(II) коррелировали со скоростью переноса 
электронов  по  электронно‐транспортной  цепи  (ETR) 
(рис. 3б). Если у сорта Августин относительная скорость 

электронного  транспорта  у  опытных  и  контрольных 
образцов  совпадала,  то  у  сортов  Агадаи  и Молдова  у 
опытных она была ниже, чем у контрольных, а у сорта 
Ркацители отмечена  обратная корреляция – у опытных 
на 30 % выше контрольных. 

 

 
Рисунок 1. Стартовые значения квантовых выходов флуоресценций свето‐адаптированных листьев  

исследуемых сортов: а – фоновая (F0'), максимальная (Fm); б – вариабельная (Fv) флуоресценция  
и эффективности фотосинтеза (Y(II)) в контроле 
Figure 1. Starting values of fluorescence quantum yields of light‐adapted leaves in the control:  
a – background (F0'), maximum (Fm'); b – variable (Fv') fluorescence, photosynthetic efficiency (Y(II)) 
Y‐axis, intensity (rel. units) 
 

Рисунок 2. Стартовые значения квантовых выходов флуоресценций свето‐адаптированных листьев  

исследуемых сортов: а – фоновая (F0'), максимальная (Fm) в норме (К) и при солевом стрессе (NaCl);  
б – эффективность фотосинтеза (Y(II)) в норме (К) и при солевом стрессе (NaCl) 
По вертикальной оси – интенсивность флуоресценции в относительных единицах 
Figure 2. Starting values of quantum yields of fluorescence of light‐adapted leaves of the varieties studied  
under normal conditions (K) and salt stress (NaCl): a – background (F0'), maximum (Fm');  
b – photosynthetic efficiency (Y(II)). Y‐axis, intensity (rel. units) 
 
Для оценки потенциальных возможностей испытуемых 
сортов  измерили  фотосинтетические  параметры  при 
30  минутной  темновой  адаптации  растений.  При 
засолении  у  листьев  черенков  всех  представленных 
сортов показатели F и Fm повышаются по отношению к 
контролю,  причем  максимальная  флуоресценция  у 
сорта  Августин  возросла  на  59  %,  Молдова  –  37  %, 
Ркацители – 13 %, Агадаи – 4 %. Как видно на рис. 4а 
самые высокие значения Fm у сорта Ркацители, низкие 
–  у  сорта  Молдова,  хотя  показатели  фоновой 
флуоресценции  при  солевом  стрессе  превышают 
контрольные  на  34  %.  У  фотосинтезирующих 

организмов  поглощенная  световая  энергия 
реализуется  по  трем  конкурентным  направлениям:      
1  –  фотохимическое  тушение  с  образованием 
органических веществ, 2 – нефотохимическое тушение 
или  тепловая  диссипация  и  3  –  флуоресценция. 
Поскольку  они  все  являются  конкурентными, 
соответственно,  изменение  эффективности  одного  из 
них  ведет  к  противоположно  направленному 
изменению двух других.  

Определение компонентов нефотохимического 
тушения флуоресценции хлорофилла а проводят путём 
анализа  кинетики  релаксации  максимального  уровня 

а b

а b
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флуоресценции  (Fm).  На  рис.  4б  представлены 
дозозависимые  параметры  конкурентных  с 
флуоресценцией  процессов  –  Fv  /Fm  и  NPQ.  Нужно 
отметить,  что  значения  Fv  /Fm у  всех  сортов  снижены 
относительно  контрольных  на  15–17  %.  По 
максимальной  эффективности  фотосинтеза  наиболь‐
шие  показатели  у  сорта  Агадаи,  у  всех  сортов  Fv  /Fm 
проявляет  тенденцию  к  снижению.  Относительная 
скорость  электронного  транспорта  у  сортов  Агадаи  и 
Ркацители  ниже  контрольной,  у  сорта  Августин  –  на 

уровне контрольных значений. На фоне самых высоких 
показателей  скорости  транспорта  возбужденных 
электронов  (ETR)  и  тепловой  диссипации,  у  сорта 
Молдова  относительно  низкий  показатель  Fv  /Fm. 
Несмотря  на  то,  что  превалирующее  количество 
энергии теряется в виде флуоресценции, растение, тем 
не  менее,  пытается  обеспечить  себя  органическими 
веществами,  поддерживая  фотосинтез  на 
необходимом уровне. 

 

 
Рисунок 3. Быстрые световые кривые свето‐адаптированных образцов в норме и при солевом стрессе:  
а – дозозависимые кривые эффективности фотосинтеза (Y(II)) и фотохимического тушения (qP);  
б – относительная скорость электронного транспорта (ETR) 
Figure 3. Light curves of light‐adapted samples under normal conditions and salt stress:  
a – dose‐dependent curves of the efficiency of photosynthesis (Y(II), rel. units) and photochemical  
quenching (qP, rel. units); b – relative electron transport rate (ETR, µmol electrons/m2s) 
 

 
Рисунок 4. Дозозависимые световые кривые темно‐адаптированных образцов в норме (К – прерывистые линии)  
и при солевом стрессе (NaCl): а – фоновая (F) и максимальная (Fm) флуоресценции, относительная скорость 
электронов по ETR (мкмоль/м2с); б – нехимическое фототушение (NPQ), максимальная эффективности  
фотосинтеза (Fv /Fm). По оси ординат – интенсивность, отн. ед.  
Figure 4. Dose‐dependent light curves of dark‐adapted samples under normal conditions (K – dashed lines)  
and salt stress (NaCl): a – background (F) and maximum (Fm) fluorescence. Y‐axis, intensity (rel. units);  
b – nonchemical photoquenching (NPQ), maximum efficiency of photosynthesis (Fv /Fm) – Y‐axis,  
intensity (rel. units); relative electron transport rate (ETR, µmol electrons/m2s) 

 
Дополнительные  параметры,  рассчитанные  по 
основным  параметрам  флуоресценции,  показывают 
дальнейшее  распределение  поглощенной  энергии 
возбуждения  в  ФС2  по  трем  направлениям  –  Y(II) 
фотохимическая  конверсия,  регулируемые  (Y(NPQ))  и 
нерегулируемые  (Y(NO))  потери  [19].  По  нашим 
данным,  у  всех  исследованных  сортов  преобладают 
регулируемые потери: у сорта Августин Y(NPQ) ~41,2 %, 
Агадаи ~43,1 %, Молдова ~34,3 % и Ркацители ~46,4 %. 

Процентное  соотношение  по  нерегулируемым 
потерям  (Y(NО)):  Августин  ~7,1  %,  Агадаи  ~6,3  %, 
Молдова  ~9,1  %  и  Ркацители  ~4,4  %.  Преобладание 
регулируемых  потерь  Y(NPQ)  свидетельствует  о 
хорошей  регуляции  потоков  избыточной  энергии 
возбуждения  (за  счет  работы  ΔрН  и  зеаксантин‐
зависимых  фотопротекторных  механизмов),  которая 
безопасно  рассеивается  на  уровне  антенны. 
Субоптимальная  мощность  фотозащитных  реакций 

а b

а b
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Y(NPQ)/Y(NO)  [22]  для  Августина  =  5,8;  Агадаи  ~6,8; 
Молдова ~3,7 и Ркацители ~10,5 %.   

Дополнительные  фотосинтетические  параметры, 
рассчитанные по результатам аппроксимации световых 
кривых [19], представлены в таблице 3. 

 
Таблица 3. Дополнительные фотосинтетические параметры исследуемых сортов винограда в контроле (К)  
и при импульсном засолении NaCl (100мМ) 
Table 3. Additional photosynthetic parameters of the grape varieties studied in control (K)  
and with pulsed NaCl salinity (100mM) 

Сорт 
Variety 

  α, e‐ 
Ik, мкмоль 
(фотон)/м2∙с 

Ib, мкЕ/м2 с  β, e‐  ETRmPot 
ETRmах, 
мкмоль 
e�/м2∙с 

Августин 
Augustine 

К  0,21±0,001  137,55±22,3  667,44±21,4  0,64±0,07  1428,29±102,1  126,27±14,8 

NaCl  0,26±0,002  135,87±38,2  551,05±32,1  1,17±0,09  2200,41±98,4  126,95±13,3 

Ркацители 
Rkatsiteli 

К  0,21±0,001  101,09±11,1  473,01±41,5  0,88±0,05  1275,07±32,1  98,13±10,5 

NaCl  0,26±0,003  148,04±32,4  573,16±47,3  0,33±0,03  709,87±107,6  146,23±12,4 

Агадаи 
Agadai 

К  0,23±0,005  151,56±37,1  683,23±54,2  1,14±0,07  2047,56±112,1  139,89±21,7 

NaCl  0,22±0,001  146,79±27,6  653,35±34,3  0,29±0,02  653,44±64,4  133,87±11,2 

Молдова 
Moldova 

К  0,26±0,002  109,11±10,3  435,64±4448  1,6±0,03  1811,81±103,6  108,56±15,3 

NaCl  0,29±0,004  81,96±12,7  280,51±30,1  4,24±0,9  3316,59±131,2  84,19±9,6 

Примечание: Разница между контрольными (К) и опытными (NaCl) образцами достоверна (р < 0,05) 
Note: A statistically significant difference was observed between the control (C) and experimental (NaCl) groups (p < 0.05) 

 
Самый  высокий  параметр  ингибирования  (β)  у  сорта 
Молдова  ~  4,24  e‐,  а  максимальная  потенциальная 
скорость  переноса  насыщенных  электронов  (ETRmPot)     
(в  отсутствии  фотоингибирования)  в  2  раза  превышает 
ETRmах,  а  максимальная  скорость  нециклического 
транспорта электронов (ETRmах) снижается на 28,9 %, что 
может свидетельствовать о наличии сильного стресса.  

Адаптация  растений  к  условиям  окружающей 
среды представляет собой комплекс взаимосвязанных 
реакций,  направленных  на  эффективное  использо‐
вание  ресурсов  окружающей  среды  для  реализации 
генетических алгоритмов роста и развития. 

В  процессе  онтогенеза  растения  подвергаются 
воздействию различных абиотических факторов, среди 
которых  наиболее  существенны  свет,  температура, 
засуха и засоление. У фотосинтезирующих организмов 
различают  следующие  основные  компоненты 
флуоресценции:  1  –  фоновая  (F0'),  не  зависимая  от 
фотохимических  реакций  и  отражающая  состояние 
антенного  хлорофилла;  2  –  максимальная  (Fm'), 
показывает  потери  энергии  возбуждения  в  виде 
флуоресценции  и  3  –  вариабельная,  (Fv'),  дает 
информацию  о  работе  фотосинтетического  аппарата. 
Фоновая флуоресценция не зависит от фотохимических 
реакций  и  связана  с  потерей  энергии  возбуждения 
между антенными пигментами ФС2 или со снижением 
скорости  переноса  энергии  к  РЦ ФС2  [23].  В  условиях 
засоления  повышение  F0'  связывают  с  повреждением 
ультраструктуры  с  хлоропластов,  считая,  что 
повышенные  значения  F0'  были  вызваны  диссоциа‐
цией  ССК  II  от  ядра  ФС  II  на  набухших  тилакоидах      
[24–27]. 

Повышение  Fm,  отмеченное  у  всех  сортов    
(рис.  2а),  указывает  на  стрессованность  растений,  т.к. 
при  нормальной  и  эффективной  работе  ФСА 
интенсивность  флуоресценции  Хл  а  остается  низкой, 
однако  любое  нарушение  процесса  фотосинтеза 
приводит к её значительному увеличению. Это связано 
с  координацией регуляции процессов,  индуцирующих 
фотохимическое  и  нефотохимическое  тушение 
флуоресценции. Считается, что повышение Fm' связано 

с  потреблением  АТФ,  при  активации  цикла  Кальвина. 

При  этом  частичное  снижение  pH  (за  счёт  синтеза 
АТФ)  приводит  к  понижению  потерь  энергии 
возбуждения  (в  виде  тепла)  и  величины 
нефотохимического  тушения  флуоресценции 

хлорофилла,  т.к.  pH  является  одним  из  основных 
факторов,  регулирующих  тепловую  диссипацию  в 
комплексах  ФС2  [28].  Параллельно  со  снижением 
нефотохимического  тушения  флуоресценции  увеличи‐
вается уровень фотохимического тушения (qP) (рис. 3а) 
за  счет  повышения  интенсивности  использования 
НАДФН2.  Доля  тепловой  диссипации  в  реализации 
поглощенной  световой  энергии  [18]  у  всех  сортов 
снижается  относительно  контроля:  Августин  –  0,31 
(контроль  –  0,41),  Молдова  –  0,33  (контроль  –  0,36), 
Ркацители  –  0,33  (контроль  –  0,39),  Агадаи  –  0,35 
(контроль  –  0,39).  Это  логично,  поскольку  тепловая 
диссипация является конкурентным процессом наряду 
с флуоресценцией и эффективностью фотосинтеза.  

Известно,  что  при  засолении  у  чувствительных 
растений эффективность фотосинтеза  (Y(II)) и  скорость 
передачи  электронов  по  ЭТЦ  снижается,  у  наших 
образцов  эффективность  преобразования  погло‐
щенной  энергии  превышает  контрольные  показатели 
(рис.  2б  и  3а).  Возможно,  что  при  солевом  стрессе 
снижается  протонный  градиент  за  счет  повышения 
проницаемости  мембран  и  включается  защитный 
механизм,  связанный  с  быстрым  восстановлением QA 
[29].  Параметр  Y(II)  отражает  часть  энергии 
возбужденных  реакционных  центров,  которая 
расходуется  на  фотохимическую  конверсию  [23].  Она 
зависит  от  концентрации  акцепторов  электронов 
(например, НАДФ+, доступный на акцепторной стороне 
ФС1)  или  скорости  переноса  электронов  [30]. 
Относительная скорость транспортировки электронов у 
опытных  образцов  фиксировалась  на  уровне 
контрольных  значений  –  сорт  Августин,  превышала 
контрольные – Ркацители, у сортов Агадаи и Молдова 
незначительно  снижалась,  что  характерно  при 
засолении.  Рассмотренные  результаты  экспериментов 
проводились  на  свето‐адаптированных  черенках            
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4  сортов  винограда  для  определения  уровня 
адаптационного к солевому стрессу. 
После  темновой  адаптации  опытных  растений  (когда 
реакционные  центры  ФС2  открыты)  проведенные 
флуоресцентные  исследования  позволили  оценить 
потенциальные  возможности  исследуемых  сортов. 
Одной  из  основных  характеристик  комплексов  ФС2 
является  квантовый  выход  фотохимического 
превращения  энергии,  реализовываемого  ФС2. 
Отмеченное  нами  постепенное  снижение 
максимальной  эффективности  фотосинтеза  у  всех 
образцов  на  фоне  высокой  скорости  транспорта 
электронов  ETR  указывает  на  фотоингибирование. 
Наиболее  часто  оцениваемым  параметром 
фотоингибирования является максимальная эффектив‐
ность  ФС2,  Fv/Fm.  Двумя  распространёнными 
изменениями,  приводящими  к  снижению  уровня 
Fv/Fm,  являются  увеличение  фотозащитной  тепловой 
диссипации,  зависящей  от  зеаксантина,  и  снижение 
способности  реакционных  центров  ФС2  выполнять 
фотохимическое разделение зарядов [31]. 

Степень  фотоинактивации  ФС2  зависит  как  от 
окислительно  восстановительного  состояния  QA  [32], 
так  и  от  эффективности  тепловой  диссипации  [18]. 
Реакция  на  стресс,  вызванный  NaCl,  коррелирует  с 
понижением  эффективности  фотосинтеза  и 
повышением параметров нефотохимического тушения 
как  механизма  безопасного  рассеивания  избыточной 
энергии.  Увеличение  NPQ  у  исследуемых  образцов 
связано  с  генерацией  протонного  градиента  в 
тилакоидной  мембране,  который  снижает  скорость 
электронного  транспорта  через  цитохромный  b6/f 
комплекс,  а  восстановление  пластохинонового  пула 
способствует  перераспределению  энергии  между 
двумя  типами  фотосистем  в  пользу  ФС1  (переход 
состояний).  Изменения  интенсивности  тепловой 
диссипации  направлены  на  компенсацию 
лимитирования  электронного  транспорта  путём 
безопасной утилизации части энергии возбуждения, не 
использованной  в  фотохимии  [33].  Изменение 
активности  ФС2  и  развитие  NPQ  через  циклический 
поток  электронов  являются  физиологическими 
механизмами  защиты  фотосинтетического  аппарата  в 
стрессовых  ситуациях  [34].  В  этих  случаях  скорость 
повреждения ФС2 повышает скорость ее репарации.  

Несмотря  на  снижение  эффективности  ФС2  и 
интенсификации  процессов  нефотохимического 
тушения  у  исследуемых  растений  потери  избыточной 
энергии возбуждения хорошо регулируются на уровне 
антенн  за  счет  работы  ΔрН  и  зеаксантин‐зависимых 
фотопротекторных  механизмов.  По  дополнительным 
фотосинтетическим  параметрам  (табл.  3)  видно,  что 
эффективность  фотосинтеза  (α)  в  опытных  образцах 
превышала  контрольные  значения,  потенциально 
возможная  скорость  электронного  транспорта 
(ETRmPot) очень высока у сортов Августин и Молдова, 
однако  солевой  стресс  индуцировал  фотоингиби‐
рование  ФС2,  о  чем  свидетельствуют  параметр 
ингибирования  (β),  максимальная  относительная 
скорость  (ETRmах)  и  высокие  значения  нефотохими‐
ческого тушения (NPQ).  

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
В  целом  изменения  в  уровне  фотосинтетических 
пигментов  и  эффективности  работы ФСА  свидетельст‐
вуют  об  устойчивости  изучаемых  сортов  к  условиям 

засоления.  По  уровню  физиологической  адаптации  и 
фотосинтетической  пластичности  сорта  Ркацители, 
Агадаи  и  Августин  проявили  большую  устойчивость, 
Молдова  –  меньшую.  Это  согласуется  с  характером 
морфологических  изменений  черенков  в  условиях 
засоления,  проявляющихся  в  снижении  ростовых  и 
регенерационных показателей, которые в наибольшей 
степени выражены у сорта Молдова.  

Эффективность  фотосинтеза  может  быть 
важным  фактором,  определяющим  устойчивость 
растений  к  абиотическим  стрессам.  Активная  работа 
защитных  механизмов  обуславливает  адаптивность  и 
обеспечивают выживаемость растений.  
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