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В статье приведены результаты исследования физиолого-биохимических и генетических механизмов 
формирования устойчивости винограда к холодовому стрессу. Выявлена сортовая специфичность реакций 
растений винограда на низкие положительные температуры при формировании пигментного аппарата листьев. 
Установлено, что низкие положительные температуры вызывают существенные изменения процессов 
светосбора и передачи энергии в реакционные центры фотосинтетических мембран листьев однолетних 
побегов винограда.

Ключевые слова: пигментный аппарат листьев, виноград, холодовый стресс.

The article presents the results of study physiological, biochemical and genetic mechanisms of the grape resistances 
formation to cold stress. The varietal specificity of the grape plants’ reactions to low positive temperatures during the 
formation of the leaveses pigment apparatus has been revealed. Low positive temperatures have been found to cause 
significant changes in the light collection and energy transfer processes to the reaction centers of photosynthetic leaf 
membranes of annual grape shoots.

Keywords: pigment apparatus of leaves, grapes, cold stress.

Введение. Актуальность проблемы холодо- 
и морозоустойчивости растений для большинства 
стран Европы в последнее десятилетие постоян-
но возрастает, т. к. перепады температуры, влаж-
ности воздуха и почвы в зимний и весенний  

периоды приводят к серьезным повреждениям  
и снижению урожайности сельскохозяйственных 
растений [1]. Проблема устойчивости растений 
к низкотемпературному стрессу имеет и большое 
природно-экологическое значение, т. к. формиро-
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вание адаптаций у растений к разным экологиче-
ским условиям – один из факторов, определя- 
ющих ареалы их распространения и возможность 
интродукции [2].

Культура винограда (Vitis) характеризуется вы-
сокой требовательностью к условиям освещенно-
сти и сумме положительных температур в период 
вегетационного сезона. Вместе с тем она обладает 
высоким потенциалом адаптации к произрастанию 
в разных природно-климатических зонах [3, 4].

В последнее десятилетие достигнут значи-
тельный прогресс в понимании адаптации культу-
ры винограда к условиям абиотического стресса, 
вызванного пониженными и отрицательными тем-
пературами, засухой, засолением [4; 5]. Ответная 
реакция растений на изменение температурных 
условий выращивания является сортовым и видо-
специфичным признаком, что может быть связано 
с их происхождением. Одним из наиболее чув-
ствительных физиологических процессов к изме-
нению температурного фактора является фото-
синтез. В условиях гипертермии, например, может 
наблюдаться ингибирование активности ключе-
вых ферментов фотосинтеза [6; 7], таких, как  
рибулозобифосфаткарбоксилазы / оксигеназы, 
нарушается целостность внутренней структуры 
хлоропластов и, в частности, фотосистемы II, сни-
жается количество фотосинтетических пигмен-
тов [14], что и определяет эффективность функ-
ционирования фотосинтетического аппарата сель- 
скохозяйственных растений в целом [8]. 

Среди фотосинтетических пигментов особую 
роль играют хлорофиллы, принимающие актив-
ное участие в преобразовании энергии квантов 
света в электрохимическую энергию связей в мо-
лекулах органических соединений. Руководству-
ясь данными о количестве хлорофилла, экспери-
ментатор может судить о потенциальных возмож-
ностях растений ассимилировать углекислый газ 
в изменяющихся условиях среды и формировать 
биологический урожай [8; 9]. В этой связи целью 
исследования послужило выявление резистент-
ности растений винограда к низким положитель-
ным температурам по состоянию пигментного 
комплекса листьев.

Материалы и методы. Объектами исследо-
вания были растения винограда холодоустойчи-
вых сортов Бианка, Кристалл, Маршал Фош, Аль-
фа из ампелографической коллекции РУП «Ин-
ститут плодоводства». 

Сорт Альфа – межвидовой гибрид американ-
ского происхождения, средних сроков созрева-
ния. Используется в технических целях. Урожай-
ность достигает 150–180 ц/га. Сорт Кристалл – 
межвидовой гибрид евро-амуро-американского 
происхождения, ранних сроков созревания [5]. 
Грозди массой  170–200 г. Имеет техническое на-
значение.

Сорт Бианка – межвидовой гибрид восточно-
европейского происхождения, технического на-

значения. Ранних сроков созревания [10]. Грозди 
массой 90–120 г. Сорт Маршал Фош – франко-
американский гибрид [11] ранних сроков созрева-
ния. Грозди массой до 120 г, используется в тех-
нических целях. 

Для исследования отбирали черенки с 1–2 ли-
стьями с однолетних побегов первого порядка 
ветвления, расположенные в средней части кро-
ны растений винограда на XI и XII этапах органо-
генеза. Опытные растения выращены в ампело-
графической коллекции РУП «Институт плодовод-
ства», поселок Самохваловичи Минской области 
(Республика Беларусь).

Лабораторные опыты по моделированию низко- 
температурного холодового воздействия проводили 
в лаборатории биофизики и биохимии раститель-
ной клетки ГНУ «Институт биофизики и клеточной 
инженерии НАН Беларуси» при финансовой под-
держке Белорусского республиканского фонда фун-
даментальных исследований (Договор № Б21-038 
от 01.06.2021 года).

Листовые черенки помещали в стеклянные 
сосуды, заполненные водопроводной водой. Со-
суды с черенками ставили в климатическую каме-
ру, с помощью которой моделировали низкотем-
пературное воздействие на растения. При темпе-
ратуре +4 0С растения находились в камере 
в течение 24 ч. Продолжительность светового пе-
риода составила 18 ч,  относительная влажность 
воздуха – 50 % (рисунок 1).  

Рисунок 1 – Внешний вид листовых черенков 
винограда, помещенных в климатическую камеру

Количество фотосинтетических пигментов 
в ацетоновых экстрактах определяли по спек-
трам поглощения на спектрофотометре РВ 2201 
Solar (Беларусь) общепринятым методом [12], 
площадь листьев – весовым методом [12]. По-
вторность опыта трехкратная. Cодержание хло-
рофиллов и каротиноидов рассчитывали в мкг 
на г сырой и сухой фитомассы, на единицу ли-
стовой поверхности. 
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Фотохимическую активность фотосистем ли-
стьев винограда определяли с помощью метода 
индукции флуоресценции хлорофилла (РАМ- 
флуориметрии) в сочетании с регистрацией сиг-
нала Р700 (реакционного центра фотосистемы I). 
Параметры индукции флуоресценции Хл опре-
деляли с использованием PAM-флуориметра 
«DUAL-PAM100» (HeinzWalz, Германия) с моду-
лем регистрации флуоресценции ФС II и двух-
волновым (830/875 нм) модулем регистрации 
флуоресценции Р700 (реакционного центра 
фотосистемы I) [13]. Перед измерением натив-
ные листья винограда адаптировали к темноте в 
течение 10 минут.

Статистичеcкую обработку результатов иссле-
дований проводили по Б. А. Доспехову [14].

Результаты и их обсуждение. В процессе 
экспериментальных исследований выявлена сор-
тоспецифичная реакция растений винограда на 
действие низких положительных температур на 
разных стадиях органогенеза. У одних сортов это 
проявляется в повышении содержания фотосин-
тетических пигментов в реакционных комплексах 
фотосистем, светособирающих комплексах на бо-
лее ранних этапах органогенеза и повышении 
резистентности на более поздних этапах, тогда 
как у других сортов обнаруживают повышенную 
резистентность к гипотермии на более ранних 
этапах органогенеза и большую чувствитель-
ность на более поздних этапах развития, связан-
ных с интенсивностью процессов созревания 
плодов. 

Было установлено, что на XI этапе органо-
генеза пониженные температуры ускоряют про-
цесс синтеза и накопления хлорофиллов и кароти-
ноидов в мембранах тилакоидов хлоропластов 
(рисунок 2). Так, в контрольных условиях досто-
верные отличия по содержанию фотосинтетиче-
ских пигментов Хл a, Хл b, каротиноидов в листьях 
сортов винограда Бианка, Кристалл, Маршал 
Фош, Альфа отсутствуют. Значения Хл a находи-
лись в пределах 13,3 ± 1,1 – 19,9 ± 1,1 мкг/см2 (ри-
сунок 2А); Хл b – в пределах 3,6 ± 0,4 – 4,4 ± 
± 0,3 мкг/см2 (рисунок 2Б); каротиноидов – в пре-
делах 7,7 ± 0,7 – 9,5 ± 0,5 мкг/см2 (рисунок 2В).

После воздействия на растения низкой поло-
жительной температурой отличия между сортами 
винограда по содержанию в листьях фотосинте-
тических пигментов становятся более выражен-
ными. Количество Хл a у растений сорта Маршал 
Фош увеличивается в среднем в 1,55 раза по 
сравнению с сортами Альфа, Бианка, Кристалл 
и достигает значения 27,7 ± 0,4 мкг/см2. У сортов 
Альфа, Бианка, Кристалл этот показатель нахо-
дится в пределах 17,2 ± 0,9 – 18,4 ± 0,2 мкг/см2

(рисунок 2А).
Аналогичная закономерность наблюдается по 

содержанию в листьях Хл b и каротиноидов (рису-
нок 2 Б, В). В случае содержания в листьях каро-
тиноидов этот показатель у сорта Маршал Фош 
в 1,41 раза больше по сравнению с сортами Аль-
фа, Бианка, Кристалл.

При изучении содержания фотосинтетических 
пигментов Хл a, Хл b, каротиноидов в листьях со-
ртов винограда на XII этапе органогенеза суще-
ственных отличий между изученными сортами 
винограда в контрольных условиях также не вы-
явлено (рисунок 3 А, Б, В). Значения Хл a находи-
лись в пределах 18,8 ± 1,1 – 26,0 ± 1,3 мкг/см2

(рисунок 3А); Хл b – в пределах 5,6 ± 0,1 – 7,2 ± 
± 0,3 мкг/см2 (рисунок 3 Б); каротиноидов находи-
лись в пределах 9,6 ± 0,4 – 12,2 ± 0,6 мкг/см2 (ри-
сунок 3В).

В условиях опыта в указанную выше фазу от-
мечены достоверные отличия в 1,8 раза между 
сортами Кристалл 14,4 ± 0,4 и Маршал Фош 25,4 ± 
± 1,0 по содержанию Хл a (мкг/см2) (рисунок 3А). 
Сорта Альфа, Кристалл, Бианка достоверных от-
личий по содержанию в листьях Хл a (мкг/см2) до-
стоверных отличий не имели.

Аналогичная закономерность сохраняется по 
показателям содержания Хл b, каротиноидов 
(мкг/см2) (рисунок 3Б, В). Сорт Маршал Фош пре-
восходит сорт Кристалл по содержанию Хл b
и каротиноидов (мкг/см2) в среднем 1,45 раза.

Таким образом, пигментный аппарат сортов ви-
нограда Бианка, Альфа является наиболее рези-
стентным к действию низких положительных тем-
ператур на XI и XII этапах органогенеза, сортов 
Маршал Фош и Кристалл – более чувствительным. 

    

Рисунок 2 – Динамика содержания фотосинтетических пигментов в расчете 
на единицу площади листовой поверхности (мкг/см2) листьев сортов винограда 

в условиях низкотемпературного холодового воздействия на XI этапе органогенеза 2021 г.): 
А – Хл a, Б – Хл b, В – каротиноиды
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Рисунок 3 – Динамика содержания фотосинтетических пигментов в расчете на единицу площади листовой 
поверхности (мкг/см2) листьев сортов винограда в условиях низкотемпературного холодового воздействия 

на XII этапе органогенеза 2021 г.): А – Хл a, Б – Хл b, В – каротиноиды

Стрессовые воздействия могут приводить не 
только к повреждению мембран хлоропластов 
растений, но и нарушению функционирования 
фотосистемы II, определяющей процессы фото-
лиза воды. В итоге может произойти ингибирова-
ние транспорта электронов по электрон-транс-
портной цепи [15]. Функциональные характери-
стики фотосинтетического аппарата изучали 
прижизненно путем регистрации кинетической 

кривой индукции флуоресценции Хл a. Анализ 
этих изменений позволит установить, на каких 
этапах фотосинтеза происходят нарушения.

Результаты исследования действия низких по-
ложительных температур на показатели фотохими-
ческой активности мембран хлоропластов в расте-
ниях винограда сортов Бианка, Кристалл, Маршал 
Фош и Альфа представлены в таблицах 1 и 2.

Таблица 1 – Влияние холодового стресса на параметры индукции флуоресценции Хл a в листьях 
винограда на XI этапе органогенеза 2021 г.

                   Название сорта
Показатели Бианка Кристалл Маршал Фош Альфа

F0 Контроль Σcp 0,071 0,080 0,081 0,085
Sx 0,003 0,002 0,005 0,002

Холод Σcp 0,090 0,072 0,082 0,079
Sx 0,017 0,003 0,011 0,005

Fm Контроль Σcp 0,274 0,298 0,325 0,203
Sx 0,005 0,016 0,022 0,006

Холод Σcp 0,318 0,311 0,346 0,297
Sx 0,006 0,007 0,026 0,027

Fv Контроль Σcp 0,743 0,734 0,751 0,584
Sx 0,012 0,009 0,017 0,003

Холод Σcp 0,716 0,768 0,765 0,734
Sx 0,050 0,006 0,014 0,008

Fv : Fm Контроль Σcp 0,368 0,406 0,432 0,347
Sx 0,026 0,049 0,068 0,019

Холод Σcp 0,444 0,404 0,452 0,405
Sx 0,0640 0,024 0,072 0,075

Примечание – Fo – флуоресценция, исходящая от светособирающего комплекса, Fm – максимальная флуоресценция, 
Fv – переменная флуоресценция, отношение Fv : Fm – прямая мера оптимальной квантовой эффективности растения.

Таблица 2 – Влияние холодового стресса на параметры индукции флуоресценции Хл a в листьях 
винограда на XII этапе органогенеза 2021 г.

Название сорта
Показатели Бианка Кристалл Маршал Фош Альфа

F0 Контроль Σcp 0,087 0,062 0,096 0,089
Sx 0,009 0,014 0,001 0,011

Холод Σcp 0,103 0,104 0,110 0,078
Sx 0,007 0,005 0,003 0,002
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Название сорта
Показатели Бианка Кристалл Маршал Фош Альфа

Fm Контроль Σcp 0,284 0,252 0,322 0,272
Sx 0,004 0,027 0,019 0,027

Холод Σcp 0,415 0,370 0,430 0,276
Sx 0,008 0,011 0,019 0,018

Fv Контроль Σcp 0,694 0,719 0,700 0,674
Sx 0,033 0,024 0,017 0,023

Холод Σcp 0,753 0,720 0,744 0,717
Sx 0,011 0,014 0,007 0,019

Fv : Fm Контроль Σcp 0,409 0,350 0,460 0,404
Sx 0,043 0,102 0,059 0,091

Холод Σcp 0,552 0,515 0,578 0,384
Sx 0,026 0,034 0,040 0,066

На XI этапе органогенеза под воздействием низ-
кой положительной температуры в адаптированных 
к темноте листьях изученных сортов винограда зна-
чение фоновой флуоресценции Хл a (F0) оставалось 
на уровне контрольных значений. На 16 % повысил-
ся показатель максимальной флуоресценции Хл a 
(Fm) фотосистемы II у растений сорта Бианка. Уве-
личение параметра Fm указывает на структурные 
изменения акцепторной или донорной стороны фо-
тосистемы II. Отсутствие изменений показателя Fv : 
Fm под воздействием гипотермии у всех изученных 
сортов винограда может свидетельствовать о недо-
статочной активации дополнительных диссипацион-
ных механизмов в условиях эксперимента в указан-
ный период органогенеза.

При изучении процессов светосбора и переда-
чи энергии в реакционные центры фотосинтети-
ческих мембран листьев сортов винограда Кри-
сталл, Маршал Фош, Альфа выявлена сходная 
закономерность, что и на XII этапе органогенеза. 
Обращает на себя внимание факт увеличения 
в 1,5 раза показателя максимальной флуоресцен-
ции Хл a фотосистемы II у растений сорта Бианка, 
что может указывать на значительные структур-
ные изменения акцепторной или донорной сторо-
ны фотосистемы II в силу чувствительности фото-
синтетического аппарата. У сортов Бианка, Кри-
сталл, Маршал фош, Альфа не выявлены 
изменения фоновой флуоресценции Хл a, его 
максимальной флуоресценции, активации дисси-
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пационных механизмов под действием низких по-
ложительных температур, что может свидетель-
ствовать о резистентности растений.

Заключение. На основании проведенных ис-
следований по выяснению физиолого-биохимиче-
ских и генетических механизмов формирования 
устойчивости винограда к холодовому стрессу 
можно сформулировать следующие выводы.
1. Низкая положительная температура +4 0С при 

экспозиции 24 часа оказывает существенное 
влияние на процессы формирования пигмент-
ного аппарата листьев однолетних побегов со-
ртов винограда Маршал Фош на XI этапе орга-
ногенеза сорта Кристалл на XII этапе органо-
генеза. У сорта Маршал Фош происходит 
активация процессов синтеза Хл a и Хл b, ка-
ротиноидов (мкг/см2) в условиях опыта по 
сравнению с контрольными условиями на 
XI этапе органогенеза. На XII этапе органоге-
неза происходит ингибирование процессов 
синтеза фотосинтетических пигментов Хл a 
Хл b, каротиноидов (мкг/см2) у сорта Кристалл.

2. В условиях низкой положительной температу-
ры +4 0С при длительности воздействия 24 ча-
сов наблюдаются значительные структурные 
изменения акцепторной или донорной сторо-
ны фотосистемы II фотосинтетического аппа-
рата листьев однолетних приростов виногра-
да сорта Бианка.
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