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Обоснование. В настоящее время для управления развитием растений и наи-
лучшего понимания отклика растений на различные источники света, особенно в 
связи с развитием индустрии и применения светодиодных источников света, не-
обходимо понимание фотохимических процессов, происходящих при воздействии 
различных факторов. В ряде работ установлено значительное воздействие раз-
личных интенсивностей и спектра света на рост, морфометрические характери-
стики растений, которые, в том числе, зависят от фотохимической активности. 
Проведен ряд работ по оценке влияния интенсивности и спектра света на фото-
химические характеристики различных культур, в том числе руколы. Тем не менее, 
недостаточное количество таких работ и отсутствие оценки реальной эффек-
тивности фотосистемы при выращивании промышленно значимых культур при 
высоких интенсивностях стало обоснованием для настоящей работы.

Цель. На примере промышленно значимой культуры подтвердить факт 
значительного воздействия различных световых режимов на фотохимиче-
скую активность растений и определить оптимальные световые режимы 
для реальной эффективности фотосистемы PSII.

Материалы и методы. Для решения поставленной задачи были прове-
дены измерения ключевых параметров флуоресценции хлорофилла и оценка 
фотосинтетической активности руколы. Образцы растений культивиро-
вались в фитобоксах со светильниками трех монохромных спектров света 
(красный (R), зеленый (G), синий (B)). В каждом определенном спектре света 
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было шесть постоянных уровней облучения (100, 300, 500, 700, 1000, 1400 мк-
моль/с*м2). В качестве контрольного варианта использовался теплый белый 
свет с интенсивностью 200 мкмоль/с*м2.

Измерение параметров флуоресценции хлорофилла в листьях руколы на 28 
день после высаживания проводили на импульсном флуориметре Hansatech FMS 
1+ в течение одного дня в фитобоксах. Были проведены измерения флуоресценции 
адаптированных к актиничному свету листьев (Fs) и максимальной флуоресцен-
ции адаптированных к актиничному свету листьев (Fm’). Статистическая об-
работка данных осуществлялась с помощью пакета Microsoft Office Excel (USA).

Результаты. Измерения показали, что фотохимический аппарат руко-
лы по-разному реагирует на стрессовое состояние, вызванное высоким уров-
нем облученности определенным цветом. Реальная эффективность PSII для 
каждого монохромного светового режима и определенной интенсивности 
различается, что указывает на различный отклик растений на стресс, вы-
зываемый определенным сочетанием условий роста. Уровень переноса элек-
тронов обладает прямой линейной зависимостью от увеличения PPFD.

Заключение. Таким образом, интенсивность облучения в пределах от 100 
до 500 мкмоль/с*м2 является наиболее оптимальной для реальной эффектив-
ности фотосистемы PSII для всех световых спектров. Использование моно-
хроматического синего света для руколы, нежелательно, поскольку, вероятно, 
может вызывать нарушение защитных механизмов тушения флуоресценции.

Ключевые слова: рукола; флуоресценция хлорофилла; фотосинтез; фо-
тоэффективность PSII; LED-освещение
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Background. Recently, to control plants development and to better understand-
ing the plants response to various light sources, largely due to advances in industry 
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light-emitting diodes (LEDs), it is necessary to understand the photochemical pro-
cesses carrying out under impact of different factors. At the number of works authors 
have established a significant impact of different intensities and light spectrum on 
the growth and morphometric characteristics of plants. Plants growth and devel-
opment depends on photochemical activity among many other factors. The range 
of works were carried out to assess the influence of light intensity and spectrum on 
the photochemical characteristics of various crops, including rocket. However, the 
insufficient number of works and the lack of assessment of the photosystem oper-
ating efficiency of industrially important crops grown under high light intensities 
became the rationale for our work.

Purpose. The main purposes of our work was to confirm the significant impact 
of various light treatments on the photochemical activity of plants and determine the 
optimal light treatments for the operating efficiency of the PSII photosystem using 
an industrially important crop.

Materials and methods. To reach work purposes, we measured key parameters 
of chlorophyll fluorescence and assessed the rocket photosynthetic activity. Plants 
were cultivated in phytoboxes under LEDs with three monochromatic light spectra 
(red (R), green (G), blue (B)). Each light spectrum treatment includes six intensi-
ties (100, 300, 500, 700, 1000, and 1400 µmol/m-2 s-1). Warm white light with an 
intensity of 200 µmol/m-2 s-1 was used as the control.

The chlorophyll fluorescence measurements in rocket leaves were conducted on 
the 28th day after sowing with Hansatech FMS 1+ pulsed fluorimeter in one day at 
phytoboxes. Fluorescence of actinic light-adapted leaves (Fs) and maximum fluo-
rescence of actinic light-adapted leaves (Fm’) were measured. Statistical analysis 
was performed using the Microsoft Office Excel (USA).

Results. The results obtained established that the rocket photochemical appara-
tus responses differently to a stressful state caused by a high irradiation level under 
the certain spectrum. The operating efficiency of PSII for each monochromatic light 
treatment and specific intensity varies. Thus, it suggests different plants responses 
to stress caused by the particular combination of growth conditions. The level of 
electron transfer has the direct linear correlation with the PPFD increase.

Conclusion. Thus, irradiation intensity in the range from 100 to 500 µmol/m-2 s-1 
is the most optimal for the operating efficiency of the PSII photosystem under any 
light spectra used in our work. The use of monochromatic blue light for rocket is 
probably undesirable, as it is likely caused protective mechanisms disruption of 
fluorescence quenching.

Keywords: Eruca sativa, chlorophyll fluorescence, photosynthesis, PSII, 
LED-sources
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Введение
Для возможности управления и наилучшего понимания отклика расте-

ний на различные источники света, особенно в связи с развитием индустрии 
и применения светодиодных источников света, прилагаются значимые уси-
лия. Соответственно, целью настоящей работы была оценка значимость воз-
действия определенных световых режимов и определенных интенсивностей 
излучения на фотосинтетический аппарат и происходящие в нем процессы 
растений на примере руколы (Eruca sativa Mill.). Для решения поставленной 
задачи были проведены измерения ключевых параметров флуоресценции 
хлорофилла и оценка фотосинтетической активности.

Рукола является произрастающим повсеместно растением, имеющим 
большую потребительскую ценность, листья которого употребляются в 
необработанном виде [8]. В руколе содержится большое количество ми-
кро- и макроэлементов, она обладает быстрым ростом, коротким жизнен-
ным циклом и компактностью [19]. Рукола обладает рядом полезных для 
здоровья человека свойств: вяжущим, мочегонным, пищеварительным, ан-
тигенотоксическим и смягчающим действием [1, 10]. Эти свойства свя-
заны с характерным наличием биоактивных фитохимических веществ, 
таких как глюкозинолаты и флавоноиды. Учитывая вышесказанное, а так-
же тот факт, что воздействие различных условий на характеристики руко-
лы установлены в ряде работ [1, 8, 10, 15, 19], рукола была использована 
для данного исследования.

Ключевые параметры флуоресценции хлорофилла могут использовать-
ся при оценке фотосинтетической активности растений in vivo и для оцен-
ки возможных причин изменений в фотосинтезе и развитии растений [6]. 
При нарушении состояния клеток под воздействием неблагоприятных ус-
ловий происходят изменения флуоресценции хлорофилла, которые служат 
источником информации [5].

Измерение флуоресценции хлорофилла является чувствительным 
и относительно простым неинвазивным методом, применяемым в ряде 
установленных и полевых условий для мониторинга фотосинтетической 
активности растений [11]. Реальная квантовая эффективность фотосисте-
мы PSII в листьях обладает линейным отношением к поглощению CO2. 
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Это позволяет использовать оценку флуоресценции хлорофилла для более 
широкого применения при мониторинге растений.

Уровень фотосинтеза является продуктом поглощенного излучения и 
квантового выхода, квантовый выход, в свою очередь, зависит от погло-
щенного излучения и способности к фотосинтезу.

Квантовый выход (квантовая эффективность) процесса: отношение коли-
чества молекул, задействованных в процессе, к количеству фотонов, погло-
щённых фотосистемой. Иначе – количество молекул СО2, ассимилированных 
на 1 моль поглощенных фотонов [2]. При более высоком уровне освещен-
ности возрастает количество закрытых фотосинтетических реакционных 
центров, т.е. в условиях яркого освещения скорость поглощения фотонов ли-
стьями превышает скорость ее утилизации в фотосинтетическом канале.

Актиничный свет – солнечный свет, либо свет искусственного про-
исхождения, поглощаемый фотосинтетическим аппаратом, вызывающий 
движение электрона.

Лист под постоянным актиничным светом обладает уровнем флуо-
ресценции, обозначенным Fs, который увеличивается до максимального 
уровня флуоресценции Fm’, когда лист подвергается краткому насыщению 
световой вспышкой, предельно сокращающей QA.

QA – основной пластохинон-акцептор электронов фотосистемы PSII [6].
Fs – Выход флуоресценции в адаптированных к свету листьях, на ко-

торые оказывают влияние многие факторы.
Fq’/Fm’ – реальная эффективность фотосистемы PSII, где Fm’ – интенсив-

ность флуоресценции хлорофилла во время насыщающей вспышки, создан-
ной на фоне постоянно действующего света; Fq’ – разница во флуоресценции 
между Fm’ и Fs (фотохимическое тушение флуоресценции открытыми цен-
трами системы PSII). Позволяет оценить эффективность, с которой свет, по-
глощенный фотосистемой PSII, используется для редукции QA. При заданной 
PPFD (фотосинтетически активной плотности потока фотонов) этот параметр 
позволяет оценить квантовый выход линейного потока электронов через PSII.

Существующая модель для фотохимии фотосистемы II (PSII), в кото-
рой сопоставлены фотохимическая активность и процессы флуоресценции 
и расход тепла на энергию возбуждения в пигментной антенне системы 
PSII, основана на предположении, что перенос электрона из центра реак-
ции хлорофилла П680 к основному пластохинон-акцептору системы PSII 
(QA) вызывает тушение флуоресценции [6, 17]. Этот процесс именуется 
фотохимическим тушением. Увеличение уровня расхода тепла приводит 
к нефотохимическому тушению флуоресценции [17, 22].
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Растения используют свет в качестве источника для фотосинтетической 
деятельности посредством отклика на его интенсивность, продолжительность 
и характеристики [14]. Свет воспринимается фотосенсорами – криптохрома-
ми, фитохромами и фототропином, которые обеспечивают специфические 
физиологические отклики растения [13]. Как было установлено ранее, раз-
личный световой спектр и интенсивность света значительно влияют на разви-
тие и физиологию растений [3, 4, 15, 19]. Тем не менее, работ, оценивающих 
воздействие спектра и интенсивности света на фотохимическую активность 
промышленно значимых культур, которой является рукола [7], недостаточно. 
В ряде работ [9, 18, 20, 21, 23, 24] для различных культур установлено, что 
спектральный состав и интенсивность света оказывают значительное влияние 
на фотохимическую активность растений. В настоящей работе использованы 
интенсивности света от 100 до 1400 мкмоль/с*м2 и монохромные световые 
режимы. В настоящее время светодиодные источники света используются 
в качестве надежного источника в управляемом сельскохозяйственном про-
изводстве, поскольку обладают требуемыми характеристиками: небольшим 
весом, безопасностью и долгим сроком службы [12, 16, 25].

В работе [8] проведена оценка фотосинтетической активности руколы, 
культивированной под разными режимами световой интенсивности, спек-
тра и фотопериода. Авторы использовали интенсивности 160, 190 и 220 
мкмоль/с*м2 и комбинированные световые режимы. В работе [19] прове-
дена оценка воздействия различных сочетаний красного, синего и зеле-
ного света на развитие руколы по морфометрическим характеристикам, 
содержанию аскорбиновой кислоты, P, K и Ca. В работе [15] установлен 
факт повышения продуктивности руколы при определенных интенсивно-
стях (100, 1000 и 1400 мкмоль/с*м2) монохроматического света. Тем не ме-
нее, оценка сочетания воздействия монохроматических световых режимов 
широкого ряда интенсивностей на реальную квантовую эффективность 
фотосистемы PSII в упомянутых работах не проводилась. Выбор монохро-
матических режимов света обусловлен меньшей сложностью в изготовле-
нии источников света при промышленном применении и сопутствующей 
экономической выгодой при установленном повышении продуктивности.

Цель исследования
На примере промышленно значимой культуры подтвердить факт значи-

тельного воздействия различных световых режимов на фотохимическую 
активность растений и определить оптимальные световые режимы для 
реальной эффективности фотосистемы PSII.
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Материалы и методы исследования
Растительный материал: рукола сорта «Индау Покер» (ООО «Группа 

компаний «Гавриш»», Москва). Эксперимент проводился в лабораторном 
помещении ИАПУ ДВО РАН. В исследовании применялись технические 
решения (световые боксы и светильники), разработанные в ИАПУ ДВО 
РАН, защищенные патентами. Семена руколы замачивались в дистиллиро-
ванной воде в течение трех дней до появления равномерных ростков. Да-
лее ростки высаживались в пластиковые горшки (В ´ Ш ´ Г, см: 9,5 ´ 8 ´ 8), 
с универсальным почвенным грунтом (готовый почвогрунт «Универсаль-
ный» с содержанием: N1:P1:K1, мг/л: 160-240:145-215:180-290, органи-
ческое вещество, мг/л: 35, pH 5.5–7, ООО Терра Мастер, Новосибирск, 
Российская Федерация), смешанным с нижним слоем дренажа (агротех-
нический керамзит средний, ООО «Терра Мастер», Новосибирск). Об-
разцы растений культивировались в световых боксах со светильниками 
трех монохромных спектров света (красный (R), зеленый (G), синий (B)). 
В каждом определенном спектре света было шесть постоянных уровней 
облучения (100, 300, 500, 700, 1000, 1400 мкмоль/с*м2). В качестве кон-
трольного варианта использовался теплый белый свет с интенсивностью 
200 мкмоль/с*м2. Температурный режим на протяжении всего экспери-
мента был на постоянном уровне в 21° C. Режим светового периода был 
следующим: день/ночь: 16/8 ч.

Измерение параметров флуоресценции хлорофилла в листьях руколы 
на 28 день после высаживания проводили на импульсном флуориметре 
Hansatech FMS 1+ в течение одного дня в световых боксах. Были прове-
дены измерения флуоресценции адаптированных к актиничному свету ли-
стьев (Fs) и максимальной флуоресценции адаптированных к актиничному 
свету листьев (Fm’). Источником для модулированного света являлся свет 
с длиной волны 594 нм, источником для актиничного света и насыщающих 
вспышек являлся свет с максимальной интенсивностью фотосинтетически 
активной радиации для актиничного света – 4,000 мкмоль/с*м2, для насы-
щающих вспышек – 13,000 мкмоль/с*м2.

Реальная эффективность фотосистемы PSII в листе определялась со-
гласно уравнению (1):

                                              (1)

Уровень переноса электронов (ETR) вычислялся согласно формуле (2):
                      (2)
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Где:
I – PPFD (плотность потока фотонов), поступающая на лист;
Aleaf – поглощенная листом пропорция поступающего PPFD, принима-

емая за 0,84 (84%);
fractionPSII – фракция поглощенного PPFD, получаемого фотосистемой 

PSII, принимаемая за 0,5;
Fq’/Fm’ – реальная эффективность фотосистемы PSII

Результаты исследования и обсуждение
Были проведены измерения флуоресценции хлорофилла в адаптиро-

ванных к актиничному свету листьях руколы (Fs) и измерения максималь-
ной флуоресценции (Fm’) при постоянных условиях уровня освещенности 
и температуры. Реальная эффективность фотосистемы PSII рассчитана 
согласно приведенной ранее формуле. Результаты представлены в виде 
сравнительных графиков (рисунок 1-4).

Рис. 1. Флуоресценция хлорофилла, измеренная в листьях,                 
адаптированных к актиничному монохромному свету

Измерения показали, что фотохимический аппарат руколы по-разному 
реагирует на стрессовое состояние, вызванное высоким уровнем облучен-
ности определенным цветом. При оценке флуоресценции хлорофилла (Fs) 
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и максимальной флуоресценции хлорофилла (Fm’) наблюдается последо-
вательное снижение флуоресценции в зависимости от PPFD в красном и 
зеленом спектрах облучения. Это связано с фотохимическим и нефотохи-
мическим тушением флуоресценции, возникающим, как защитный меха-
низм от разрушения фотосистемы. 

Рис. 2. Максимальная флуоресценция хлорофилла, измеренная в листьях, 
адаптированных к актиничному монохромному свету

Рис. 3. Реальная эффективность фотосистемы PSII в листьях,                       
адаптированных к актиничному монохромному свету
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Рис. 4. Уровень переноса электронов в листьях,                                   
адаптированных к актиничному монохромному свету

В сравнении с контрольным вариантом наибольшая флуоресценция 
хлорофилла при всех интенсивностях облучения наблюдается в растени-
ях под зеленым светом. Уровень флуоресценции хлорофилла растений в 
красном и синем спектрах ниже, чем в контрольном варианте. При оценке 
максимальной флуоресценции наблюдаются схожие результаты с учетом 
того, что уровень максимальной флуоресценции в контрольном варианте 
наивысший. Для растений в зеленом свете уровень Fm’ при всех интенсив-
ностях облучения (за исключением 100 и 1400 мкм/с*м2) больший после 
контрольного варианта, для растений красного и синего света – уровень 
ниже (за исключением синего света при 100 и 1400 мкм/с*м2).

При нефотохимическом тушении флуоресценции центры PSII закрыва-
ются, и способность насыщать кислородом основные пластохинон-акцеп-
торы электронов фотосистемы PSII уменьшается, что определяет изменения 
реальной эффективности PSII при высоких интенсивностях облучения [6]. 
Нефотохимическое тушение флуоресценции, как явно установлено боль-
шинством исследований in vivo, играет главенствующую роль в защите от 
фотоингибирования, приводя к раннему старению и ограничению роста и 
развития растения [22]. В синем спектре облучения максимальный уровень 
флуоресценции хлорофилла начинает увеличиваться после пика падения на 
уровне PPFD 700 мкм/с*м2, что, возможно, свидетельствует о нарушении 



60 Siberian Journal of Life Sciences and Agriculture, Vol. 16, №2, 2024

функционирования механизмов тушения флуоресценции, так как механизм 
защиты от разрушения фотосистемы не срабатывает.

Реальная эффективность PSII для каждого монохромного светово-
го режима различается. Наиболее стандартная линейная зависимость на-
блюдается для красного света – реальная эффективность PSII снижается с 
увеличением PPFD. Для зеленого света наибольшие уровни эффективности 
наблюдаются в пределах PPFD от 300 до 1000 мкмоль/с*м2, наименьшие – 
для значений PPFD 100 и 1400 мкмоль/с*м2. Для синего света справедливо 
обратное соотношение – наивысшие показатели эффективности фотосисте-
мы PSII зафиксированы при значениях PPFD 100, 300 и 1400 мкмоль/с*м2, 
наименьшие – в пределах от 500 до 1000 мкмоль/с*м2. Предположительно, 
такая разница обусловлена сочетанием воздействия определенного моно-
хромного спектрального излучения и определенной интенсивности. При 
сравнении реальном эффективности PSII растений в различных световых 
спектрах с контрольным вариантом наблюдается следующее: уровень реаль-
ной эффективности PSII для растений в синем свете при высоких интенсив-
ностях облучения превышает уровень контроля, что также может указывать 
на нарушение функционирования защитного механизма от фотоингибиро-
вания. Уровни реальной эффективности PSII растений красного и зеленого 
света при каждой интенсивности не превышают таковой уровень контроля.

Уровень поглощения ATP и NADPH также определяет увеличение уров-
ня нефотохимического тушения и, соответственно, снижение уровня реаль-
ной эффективности PSII [6]. Уровень поглощения ATP и NADPH, в свою 
очередь, зависит от многих физиологических и метаболических факторов.

Уровень переноса электронов согласно графику, в каждом использо-
ванном световом спектре обладает прямой линейной зависимостью от 
увеличения PPFD. Уровень переноса электронов контрольного варианта 
показывает, что соответствует прямой линейной зависимости. Наиболь-
шим показателем обладает синий свет, наименьшим – красный. По сово-
купности наблюдений данных графиков флуоресценции, максимальной 
флуоресценции и реальной эффективности флуоресценции, предположи-
тельно, при использовании синего света в растениях руколы обнаружива-
ется нарушение защитных механизмов тушения флуоресценции.

Заключение
Установлено, что различный световой спектр и его интенсивность ока-

зывают определенное воздействие на механизмы фотосинтетического ап-
парата и защиты от фотоингибирования.
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Интенсивность облучения в пределах от 100 до 500 мкмоль/с*м2 яв-
ляется наиболее оптимальной для реальной эффективности фотосистемы 
PSII для всех световых спектров. Использование монохроматического си-
него света для руколы, нежелательно, поскольку, вероятно, может вызы-
вать нарушение защитных механизмов тушения флуоресценции.

Разница в реальной эффективности фотосистемы PSII при различных 
световых спектрах может быть обусловлена физиологическими и мета-
болическими факторами, на которые оказывают влияние определенные 
световые спектры и интенсивности облучения. Для выявления причин 
необходимо сопоставление с данными исследований вышеупомянутых 
факторов.

Уровень переноса электронов в каждом световом спектре линейно за-
висим от увеличения интенсивности облучения.

Проведенное исследование подтверждает значимость воздействия 
определенного светового спектра и определенной интенсивности излуче-
ния на фотосинтетический аппарат и происходящие в нем процессы. Это 
позволяет разработать применение определенных световых источников 
для улучшения функциональности фотосинтетического аппарата.
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