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Фотохимический индекс отражения (photochemical reflectance index, PRI) связан с превращением
виолоксантина в зеаксантин в ксантофилловом цикле и отражает функционирование электронно-
транспортной цепи хлоропластов. Регистрация PRI осуществляется относительно простым и неин-
вазивным методом и поэтому представляет собой перспективный подход для дистанционного мо-
ниторинга фотосинтетических процессов и выявления развития фотосинтетического стресса.
Однако коэффициент корреляции между PRI и фотосинтетическими параметрами существенно ва-
рьирует в различных работах; одной из возможных причин такой вариабельности в естественных
условиях могут быть изменения освещения и развитие переходных процессов в фотосинтетическом
аппарате. В настоящей работе проведен анализ влияния длительности освещения (минутный ин-
тервал) на связь показателей световой стадии фотосинтеза с PRI. Фотосинтетические показатели и
PRI определяли у листьев гороха. Выявлена высокая отрицательная корреляция между изменения-
ми PRI, индуцированными освещением, и изменениями квантовых выходов фотохимических реак-
ций фотосистем I и II; изменения PRI не коррелировали с изменениями нефотохимического туше-
ния. Между усредненными по всему временнóму диапазону величинами квантовых выходов фото-
химических реакций и PRI наблюдалась положительная корреляция, а в случае нефотохимического
тушения и PRI – отрицательная корреляция. Абсолютная величина коэффициента корреляции PRI
с показателями световой стадии фотосинтеза возрастала при увеличении длительности освещения.
Таким образом, связь PRI с показателями световой стадии фотосинтеза в листе гороха может зави-
сеть от длительности освещения, по крайней мере, в минутном интервале.

Ключевые слова: квантовый выход, нефотохимическое тушение флуоресценции, фотосистема I,
фотосистема II, фотохимический индекс отражения
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ВВЕДЕНИЕ
Фотосинтез является ключевым процессом в

жизни растений. Действие большинства стрессоров
приводит к изменению в протекании фотосинте-
тических процессов в тилакоидных мембранах.
Избыточное закисление люмена хлоропластов и
связанное с ним превращение виолоксантина в
зеаксантин в ходе ксантофиллового цикла явля-
ется одним из типичных ответов фотосинтетиче-
ского аппарата на действие неблагоприятных
факторов [1, 2], вызывающим увеличение нефо-
тохимического тушения флуоресценции (NPQ) и
влияющим на другие фотосинтетические показа-
тели. Развивающаяся при стрессе деэпоксидация
виолоксантина сопровождается снижением отра-

жения света на длине волны 531 нм; такое сниже-
ние потенциально может быть использовано для
дистанционной оценки развития фотосинтетиче-
ского стресса у растений [3]. На основании этого
Gamon и др. [3] предложили новый спектральный
индекс – фотохимический индекс отражения
(photochemical reflectance index, PRI), который
традиционно рассчитывается с использованием
уравнения (1) [3–5]:

(1)

где R531 и R570 – интенсивности отраженного света
на длинах волн 531 и 570 нм соответственно.
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В настоящее время существует значительное
количество работ, показывающих связь между ве-
личиной PRI и фотосинтетическими показателя-
ми, прежде всего квантовым выходом фотохими-
ческих реакций фотосистемы II (ФPSII) и NPQ
(см., например, обзор [5]). При этом в большин-
стве случаев между PRI и ФPSII наблюдается высо-
кая положительная корреляция, а между PRI и
NPQ – высокая отрицательная корреляция [6–8],
что хорошо согласуется со снижением отражения
при длине волны 531 нм при развитии фотосинте-
тического стресса [3]. Однако коэффициент кор-
реляции между фотосинтетическими показателями
и PRI может сильно варьировать [5]. Например, в
работе [9] сообщается о высокой отрицательной
корреляции между PRI и квантовым выходом фо-
тохимических реакций фотосистемы II и о высо-
кой положительной корреляции между PRI и
NPQ. Существование таких “парадоксальных”
зависимостей может значительно осложнять ис-
пользование PRI для оценки фотосинтетического
стресса и требует выяснения возможных причин
их появления.

Существует большое число факторов, влияю-
щих на эффективность использования индексов
отражения [5, 7, 10], например атмосфера и поч-
ва, особенности положения листа, временнóй
масштаб измерений, уровень измерений (лист,
поверхность растительного покрова) и т.д. Одной
из потенциальных причин вариабельности связи
между фотосинтетическими показателями и PRI
могут быть быстрые колебания интенсивности
освещения (в минутном и секундном диапазоне),
часто возникающие в естественных условиях [11,
12]. В частности, при сдвигах интенсивности
освещения скорость изменения потоков электро-
нов и ФPSII будет выше, чем скорость изменения
NPQ [11, 12] и, вероятно, связанного с ним PRI;
это значит, что связь между PRI и другими фото-
синтетическими показателями будет меняться.
Более того, сложная природа NPQ, включающего
в себя как обусловленные, так и не обусловлен-
ные ксантофилловым циклом компоненты с раз-
личными временами формирования [1, 2], также
может модифицировать связь PRI с фотосинте-
тическими показателями. В частности, после из-
менения интенсивности освещения (и в зависи-
мости от величины такого изменения) может
происходить изменение вкладов различных ком-
понент NPQ.

Целью настоящей работы является экспери-
ментальный анализ возможного влияния дли-
тельности освещения (в минутном диапазоне) на
связь показателей световой стадии фотосинтеза с
фотохимическим индексом отражения в листе
высшего растения.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Материалы. В качестве объекта исследования
использовали двух–трехнедельные проростки го-
роха (Pisum sativum L., сорт “Альбумен”), которые
были выращены на гидропонике в климатиче-
ской камере (KBW-240, Binder, Германия). Выра-
щивание осуществляли при температуре 24°С и
16-часовом световом периоде.

Исследование фотохимического индекса отра-
жения. На рис. 1 показана общая схема освеще-
ния, использованная при регистрации фотосин-
тетических параметров и PRI (рис. 1а), и схема
расположения листа при этом (рис. 1б). Для изме-
рения PRI использовали спектрометр S-100 (Со-
лар ЛС, Беларусь), позволяющий регистрировать
спектр отраженного света в диапазоне от 190 до
1050 нм со спектральным разрешением около
1 нм. Для передачи светового потока от листа к
спектрометру использовали световод, располо-
женный на расстоянии 1.5 см от поверхности ли-
ста. В качестве источника освещения для реги-
страции R531 и R570, а также в качестве источника
актиничного света для фотосинтеза использовали
галогенную лампу; общая плотность светового
потока падающего на лист составила около
630 мкмоль м–2 с–1.

При определении R531 и R570 значение отражен-
ного света на каждой спектральной полосе полу-
чали путем усреднения значений в диапазонах
526–536 и 565–575 нм соответственно. Накопле-
ние сигнала осуществлялось в течение каждых 5 с;
таким образом, мы использовали пятисекундный
“временнóй шаг” для определения R531 и R570. Ре-
гистрация PRI начиналась с момента включения
освещения и продолжалась в течение всего девя-
тиминутного периода действия света; значения
PRI, которые были получены одновременно с
действием насыщающих световых вспышек
(см. ниже), исключались из анализа.

Исследования параметров световой стадии фо-
тосинтеза. Для регистрации показателей свето-
вой стадии фотосинтеза листа гороха использова-
ли PAM-флуориметр Dual-PAM-100 (Heinz Walz
GmbH, Германия), как описано в наших работах
[13–17]; временнáя последовательность режимов
освещения и регистрации показана на рис. 1а.
Предварительная темновая адаптация листьев
составляла 15 мин, при этом первые 14 мин лист
находился в условиях полного затемнения, а в те-
чение последней минуты адаптации на него действо-
вал слабый измерительный свет (24 мкмоль м–2 с–1,
460 нм). После этого осуществлялась первая вспыш-
ка насыщающего света (10000 мкмоль м–2 с–1,
630 нм) длительностью 300 мс, которая позволяла
определить максимальный уровень флуоресцен-
ции после темновой адаптации (Fm); минималь-
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ный уровень флуоресценции после темновой
адаптации (F0) определялся по величине флуо-
ресценции перед первой вспышкой насыщающе-
го света (рис. 1в).

Известно, что окисленные реакционные цен-
тры фотосистемы I ( ) имеют максимум погло-
щения в области 810–840 нм [18], поэтому соглас-
но стандартному протоколу Dual-PAM-100 для
оценки их количества использовали величину по-
глощения света на длине волны 830 нм, из кото-
рой вычитали поглощение света на длине волны
875 нм (референтная длина волны), что позволя-
ло повысить стабильность измерения поглоще-
ния света во времени. Регистрация такого показа-
теля позволяла прежде всего оценить максималь-
ное поглощение света фотосистемой I (Pm),
которое пропорционально общему количеству
таких фотосистем в исследуемой зоне [18]. В со-
ответствии со стандартной для Dual-PAM-100
процедурой определения Pm лист в течение 10 с
подсвечивался дальним красным светом (730 нм),
после чего давалась вспышка насыщающего света
и определялась разность между максимальным и
минимальным значениями поглощением света
фотосистемой (рис. 1в). Определение Pm осу-
ществлялось через 30 с после определения F0 и Fm,
во время второй вспышки насыщающего света.

В дальнейшем насыщающие вспышки также
следовали каждые 30 с; через 15 с после четвертой
с момента начала измерения вспышки осуществ-
лялось девятиминутное включение актиничного
света (галогенная лампа, общая плотность свето-
вого потока около 630 мкмоль м–2 с–1). Последние
4 мин измерения актиничный свет выключали, и
на лист действовал только измерительный свет и
периодические насыщающие вспышки. Во время
каждой насыщающей вспышки определяли теку-
щий и максимальный уровни флуоресценции (F и

) и аналогичные уровни поглощения света фо-
тосистемой I (P и ) (рис. 1в). Важно отметить, что
при использованном в эксперименте режиме дей-

700P+

m
'F

m
'P

ствия актиничного света большая часть светового
снижения  релаксировала в пределах 1–1.5 мин
после прекращения освещения (рис. 1г), т.е. основ-
ной вклад в нефотохимическое тушение флуорес-
ценции в этих условиях вносила быстро релакси-
рующая энергозависимая компонента тушения,
которая тесно связана с ксантофилловым циклом
[1, 2] и, вероятно, с PRI.

Определение всех показателей флуоресценции
и поглощения света осуществлялось автоматизи-
рованно с использованием программного обеспе-
чения Dual-PAM-100. Далее на основании изме-
ренных показателей рассчитывался квантовый
выход фотохимических реакций фотосистемы I

 [18], квантовый выход фотохими-

ческих реакций фотосистемы II 

[19] и нефотохимическое тушение флуоресцен-

ции хлорофилла  [1].

Статистическая обработка результатов. По-
лученные в ходе анализа значения показателей у
каждого растения (PRI, ФPSI, ФPSII, NPQ) усред-
няли в каждом из минутных интервалов (от 1-й до
9-й мин освещения), что позволяло сопоставить
динамику фотосинтетических показателей и фо-
тохимического индекса отражения и снизить по-
грешность результатов. Полученные результаты
использовали для расчета средних значений и
стандартных отклонений среднего, а также для
построения диаграмм рассеяния, корреляцион-
ного и регрессионного анализа.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Анализ динамики изменений показателей све-

товой стадии фотосинтеза на включение света по-
казал, что квантовые выходы фотохимических
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Рис. 1. Временнáя последовательность режимов освещения и регистрации параметров в эксперименте (а), схема одно-
временной регистрации показателей световой стадии фотосинтеза и фотохимического индекса отражения (photo-
chemical reflectance index, PRI) (б), записи динамики изменений поглощения света фотосистемой I и флуоресценции
фотосистемы II во время вспышки насыщающего света (в) и пример динамики изменений относительной величины

 у листа гороха в условиях действия актиничного света и последующей темновой релаксации (n = 6) (г). Dual-E и
Dual-DB – эмиттерный и детекторный блоки РАМ-флуориметра Dual-PAM-100. AL – актиничный белый свет с ин-
тенсивностью около 630 мкмоль м–2 с–1 (галогенная лампа), SPs – повторяющиеся каждые 30 с насыщающие вспышки
(SP), с длительностью 300 мс и интенсивностью 10000 мкмоль м–2 с–1 (светодиодные матрицы Dual-E и Dual-DB с
максимумами на 630 нм), ML – измерительный свет с интенсивностью 24 мкмоль м–2 с–1 (светодиодная матрица Dual-
DB с максимумом на 460 нм), RL – отраженный листом свет. “on” и “off” – моменты включения и выключения соот-
ветствующего типа освещения. F0 и Fm – начальный и максимальный уровни флуоресценции фотосистемы II после
темновой адаптации, F и  – текущий и максимальный уровни флуоресценции в условиях действия актиничного
света и после его выключения. Pm – максимальное поглощение света фотосистемой I после темновой адаптации, P и

 – текущий и максимальный уровни поглощения света в условиях действия актиничного света и после его выклю-
чения. R531 и R570 – интенсивности отраженного света на длинах волн 531 и 570 нм. Поглощение света фотосистемой I
определяли как разность между поглощением на длинах волн 875 и 830 нм [19].
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реакций фотосистем I и II значительно снижают-
ся по сравнению с темновым уровнем в 1-ю мин
освещения; однако уже на 2-й мин освещения
происходит частичное восстановление величин
ФPSI и ФPSII (рис. 2а). В случае нефотохимическо-
го тушения наблюдается противоположенная
картина (рис. 2б): возрастание тушения в течение
первых 2 мин освещения сменяется его снижени-
ем. Важно отметить, что возрастание NPQ разви-
вается медленнее, нежели происходит снижение
квантовых выходов фотохимических реакций.
Динамика изменения величины PRI в условиях
освещения развивается еще более медленно (рис. 2в);

при этом максимальное уменьшение величины
этого показателя происходит на 3–4-й мин осве-
щения, после чего наблюдается его слабое воз-
растание.

Сопоставление динамик изменения различ-
ных показателей на рис. 2 показывает, что, не-
смотря на качественное сходство таких измене-
ний, их временные характеристики могут суще-
ственно различаться. Для более строгой оценки
связи исследованных фотосинтетических показа-
телей с PRI во время развития индуцированных
освещением изменений были построены диа-
граммы рассеяния для этих показателей и PRI, а

Рис. 2. Зависимость квантовых выходов фотохимических реакций фотосистем I и II (ФPSI и ФPSII), нефотохимическо-
го тушения флуоресценции (NPQ) и фотохимического индекса отражения (PRI) от длительности освещения листа го-
роха (n = 6). Предварительное затемнение листа составило 15 мин, за точку ноль принят момент начала освещения.
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также проведен корреляционный анализ (рис. 3).
Было показано, что между квантовыми выходами
и PRI наблюдается высокая отрицательная кор-
реляция (рис. 3а, б). Это означает, что в условиях
развития вызванных освещением изменений фо-
тосинтетических процессов ФPSI и ФPSII меняются в
противоположенном направлении по сравнению
с изменениями PRI. Такой результат противоре-
чит значительному массиву данных о положи-
тельной связи квантовых выходов фотохимиче-
ских реакций и фотохимического индекса отра-

жения [6–8, 20, 21] и соответствует отдельным
работам [9], в которых показаны парадоксальные
зависимости PRI от фотосинтетических показате-
лей. В определенном противоречии с литературны-
ми данными [21, 22] находится также слабая отри-
цательная корреляция между NPQ и PRI, которая
наблюдалась при сопоставлении динамик этих по-
казателей после начала освещения (рис. 3в); однако
сила связи между нефотохимическим тушением
флуоресценции и фотохимическим индексом отра-
жения может существенно варьировать [5].

Рис. 3. Диаграммы рассеяния, описывающие связь PRI с ФPSI (а), ФPSII (б) и NPQ (в). Диаграммы рассеяния постро-
ены на основании результатов, представленных на рис. 2; каждая точка соответствует различному времени освещения
листа. R2 – коэффициент детерминации, R – коэффициент корреляции Пирсона (n = 9).
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Полученные результаты можно объяснить
особенностями связи между PRI и фотосинтети-
ческими показателями в условиях развития инду-
цированных освещением изменений фотосинте-
тических процессов. Кроме того, они могут отра-
жать стабильные во времени связи между
исследованными показателями, которые харак-
терны для данного растительного объекта и дан-
ной интенсивности освещения. Для проверки
второго предположения мы оценили корреляцию
средней величины фотосинтетических показате-

лей со средними величинами PRI, рассчитанны-
ми для каждого растения по всему временнóму
диапазону (9 мин освещения). Использованная
процедура позволила минимизировать влияние
индукционных переходов фотосинтетических
процессов на связь фотосинтетических показате-
лей и PRI. Рисунок 4 показывает, что в этом слу-
чае PRI был положительно связан с ФPSI и ФPSII и
отрицательно – с NPQ; при этом абсолютные ве-
личины коэффициентов корреляции были доста-
точно высоки и достигали 0.90 и более. Такой ре-

Рис. 4. Диаграммы рассеяния, описывающие связь PRI с ФPSI (а), ФPSII (б) и NPQ (в). Диаграммы рассеяния постро-
ены на основании результатов, усредненных по всей длительности освещения (9 мин); каждая точка соответствует
конкретному исследуемому растению. R2 – коэффициент детерминации, R – коэффициент корреляции Пирсона (n = 6).
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зультат хорошо согласуется с большинством
опубликованных работ [6–8, 20, 21] и показывает,
что именно развитие индукционных переходов
может приводить к появлению парадоксальных
зависимостей PRI от фотосинтетических показа-
телей и, в частности, к возникновению отрица-
тельной корреляции между PRI и квантовыми
выходами фотохимических реакций.

Возможные механизмы разнонаправленных
изменений квантовых выходов фотохимических

реакций и PRI требуют дальнейших исследова-
ний. Однако можно предположить, что снижение
рН люмена и увеличение рН стромы, которые
развиваются при освещении [23], может способ-
ствовать появлению отрицательной связи между
PRI и ФPSI и ФPSII. Возрастание рН стромы может
приводить к изменению локализации ферредок-
син-NADP-редуктазы и, как следствие, к актива-
ции потока электронов на NADP [24, 25], что
должно приводить к росту ФPSI и ФPSII. С другой

Рис. 5. Диаграммы рассеяния, описывающие связь PRI с ФPSI (а), ФPSI (б) и NPQ (в) на основании всех исследован-
ных растений и всех временных интервалов после начала освещения (n = 54). R2 – коэффициент детерминации, R –
коэффициент корреляции Пирсона.
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стороны, снижение рН люмена приводит к акти-
вации деэпоксидазы в ксантофилловом цикле и
превращению виолоксантина в зеаксантин [2, 23,
26], что вызывает снижение отражения на длине
волны 531 нм и уменьшение PRI [3, 27]. Возмож-
ной причиной слабой связи между величинами
PRI и NPQ в таких условиях является сложная
природа нефотохимического тушения, энергоза-
висимая компонента которого может быть связа-
на как с переходами в ксантофилловом цикле, так
и непосредственно с изменениями рН [2, 23].

При измерениях в полевых условиях растения
могут находиться в разных условиях освещения и,
возможно, на различных стадиях развития индук-
ционного ответа фотосинтетических процессов.
Чтобы определить, какие величины коэффици-

ентов корреляции будут наблюдаться в таких не-
однородных условиях, мы рассчитали корреля-
цию между показателями световой стадии фото-
синтеза и PRI на основании всего массива
экспериментальных значений, т.е. проанализи-
ровали все временные точки для всех исследован-
ных растений (рис. 5). В этом случае между PRI и
квантовыми выходами фотохимических реакций
фотосистем I и II наблюдалась достаточно слабая
положительная корреляция (рис. 5а, б), которая,
тем не менее, имела достоверный характер. В то же
время между PRI и NPQ наблюдалась высокая от-
рицательная корреляция (рис. 5в). Такой результат
позволяет предположить, что при анализе группы
растений с неоднородными условиями освещения
значения PRI будут достаточно точно отражать из-

Рис. 6. Зависимость коэффициента корреляции Пирсона между значениями PRI и величинами ФPSI, ФPSII (а) и NPQ
(б) от времени освещения (n = 6). Пунктирными линиями обозначена граница между статистически значимой (p < 0.05) и
статистически незначимой (p > 0.05) корреляциями.
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менения NPQ, однако применение PRI для оценки
ФPSI и ФPSII будет менее эффективным.

Далее была проведена оценка связи величин
фотосинтетических показателей и фотохимиче-
ского индекса отражения при разной длительно-
сти освещения (рис. 6). Такой анализ показал, что
абсолютная величина корреляции всех исследо-
ванных фотосинтетических показателей с PRI
возрастала при увеличении длительности осве-
щения; при этом знак коэффициентов корреля-
ции соответствовал типичным зависимостям PRI
от конкретных фотосинтетических показателей.
Отдельно следует отметить, что корреляция меж-
ду значениями PRI и фотосинтетическими пока-
зателями через 1–2 мин освещения не была ста-
тистически значимой.

Согласно данным литературы, именно в пер-
вые минуты освещения происходят наибольшие
по величине изменения рН [28], что обусловлено
низкой активностью ферментов цикла Кальвина
[26] и Н+-ATP-синтазы тилакоидной мембраны
[29] после затемнения. Наши результаты также
свидетельствуют в пользу этого, так как наиболее
быстрое и значительное по величине изменение
NPQ (возрастание) наблюдалось в первые 2 мин
эксперимента (рис. 2б); зависящая от рН люмена
энергозависимая компонента тушения вносила
основной вклад в NPQ в данных эксперименталь-
ных условиях (рис. 1г). На основании этого мож-
но предположить, что именно в первые 2–3 мин
освещения происходит максимальное закисле-
ние люмена, которое потом несколько снижает-
ся. Как было отмечено выше, возрастание гради-
ента рН может существенно влиять на потоки
электронов [24, 25] и нефотохимическое тушение
[1, 2], причем пути реализации такого влияния
могут быть не связаны с превращением виолок-
сантина в зеаксантин. В частности, известно [2],
что значительное закисление люмена может вы-
зывать возрастание NPQ без вовлечения ксанто-
филлового цикла, в то время как превращение
виолоксантина в зеаксантин снижает порог акти-
вации нефотохимического тушения протонами
люмена. С другой стороны, ранее было показано,
что деэпоксидация виолоксантина происходит в
минутном диапазоне [30, 31], что согласуется с
относительно медленным достижением миниму-
ма PRI в наших экспериментах (3–4 мин после
начала освещения, рис. 2в). Таким образом, сопо-
ставление литературных данных и результатов
эксперимента позволяет предположить, что в тече-
ние первых нескольких минут освещения измене-
ния фотосинтетических показателей в меньшей
степени связаны с превращениями в ксантофилло-
вом цикле. Такой механизм может лежать в основе
относительно слабой связи фотосинтетических по-
казателей и PRI в первые минуты освещения.

В целом, полученные результаты показывают,
что при регистрации фотохимического индекса
отражения в условиях значительного возрастания
интенсивности освещения может наблюдаться
существенно ослабление и даже инвертирование
корреляции этого показателя с параметрами све-
товой стадии фотосинтеза, что может вносить
ошибку при использовании PRI для диагностики
фотосинтетических процессов. При этом исполь-
зование PRI для оценки NPQ является в таких
условиях более эффективным, нежели его ис-
пользование для оценки ФPSI и ФPSII.

Работа выполнена при финансовой поддержке
Российского научного фонда (проект № 17-76-
20032).
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Analysis of Correlations between Indices of Photosynthetic Light Reactions 
and a Photochemical Reflectance Index (PRI) in Pea Leaves 

under Short-Term Illumination
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A photochemical reflectance index (PRI) is related with deep oxidation of violoxanthin to zeaxanthin and thus re-
flects the activity of electron-transport chain in chloroplasts. Registration of PRI is a simple and non-invasive meth-
od, which can serve as a perspective approach to a remote sensing of photosynthetic processes and monitoring of
photosynthetic stress. However, correlation coefficients between PRI and photosynthetic indices vary widely in dif-
ferent works. Changes in light intensity and induction of photosynthetic transitory processes can be among potential
reasons of this variability of correlation coefficients. This work is devoted to the analysis of the influence of illumi-
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nation duration (in a minute range) on the relationships between PRI and indices of the photosynthetic light reac-
tions. PRI and photosynthetic indices were measured in pea leaves. The light-induced dynamics of PRI negatively
correlated with changes in quantum yields of photosystem I and II; no correlation between the PRI dynamics and
changes in the non-photochemical quenching of chlorophyll fluorescence was found. In contrast, quantum yields
of photosystems I and II, averaged throughout the time interval, positively correlated with averaged PRI; a correla-
tion between non-photochemical quenching and PRI was negative. Absolute values of correlation coefficients of
PRI and photosynthetic indices increased with an increase of the illumination duration. Thus, the relations of PRI
with indices of photosynthetic light reactions can be dependent on the illumination duration in the range of minutes.

Keywords: quantum yield, photosystem I, photosystem II, photochemical ref lectance index, PRI
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