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Пластичность морфологии растений позволяет им эффективно приспосабливаться к условиям окру-
жающей среды. Энергию для развития и ответа на стрессы растения получают за счет фотосинтеза, по-
этому они должны эффективно улавливать и усваивать световое излучение. Основным органом фото-
синтеза является лист, структура которого эволюционировала для максимально эффективного ис-
пользования солнечного света, а система фоторецепторов определяет реакцию на объем и качество
освещения и запускает различные сигнальные пути, последствия чего сказываются на особенностях
роста, развития и морфогенеза растений. Многочисленные исследования сфокусированы на ответе
различных видов растений на монохромные и мультиспектральные виды излучений, а также количе-
ство и продолжительность освещения. Развитие светодиодных технологий позволяет совершенство-
вать производство сельскохозяйственной продукции в условиях защищенного грунта. Важным пре-
имуществом светодиодов является возможность динамического управления характеристиками света
для оптимизации морфогенеза растений в процессе культивирования с целью повышения урожайно-
сти и качества продукции, а также снижения производственных энергозатрат.
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ВВЕДЕНИЕ
Свет является одним из самых важных факто-

ров роста и развития растений, при этом степень
и качество его влияния зависят от длительности,
периодичности, интенсивности и спектральных
характеристик освещения [1]. Растения не просто
регистрируют изменения характеристик светового
потока, принимая световые сигналы, но адаптив-
но реагируют на них, запуская различные сиг-
нальные пути [2].

Принимая во внимание сложную систему отве-
та растений на многокомпонентный свет, запуска-
ющую жизненно важные процессы онтогенеза, ре-
акции на стрессы и адаптации, выращивание рас-
тений в защищенном грунте требует особого
внимания к параметрам освещения. Во-первых,
необходимо уметь предсказывать требуемые
условия освещения для оптимального развития

каждого отдельного вида растений, во-вторых,
необходимо иметь инструменты для создания та-
ких условий.

Появление узкоспектральных монохромных
светодиодов (Light-emitting diodes, LED) сделало
возможным получение точных спектральных ха-
рактеристик освещения и стимулировало много-
численные исследования влияния характери-
стик света на различные аспекты роста и разви-
тия растений [3]. Сегодня использование LED в
качестве источника основного или дополни-
тельного освещения постепенно революциони-
зирует светокультуру растениеводства защищен-
ного грунта – одну из самых сложных отраслей
современного сельского хозяйства [3]. Светоди-
оды способны эффективно заменять лампы на-
каливания для контроля фотозависимого ответа
в растениях, а также являются конкурентной
альтернативой флуоресцентным лампам и дуго-
вым натриевым трубчатым лампам высокого
давления (ДНАТ) [3].

Сокращения: LED (Light-emittingdiode) – светодиод; ДНАТ
(HPS) – дуговая натриевая трубчатая лампа.
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Настоящий обзор сфокусирован на роли света и
его характеристик в онтогенезе растений, включая
возможность использования узкоспектральных
излучений для направленной регуляции морфо-
логии, биохимии и ответа на биотический стресс
выращиваемых культур. Кроме того, в обзоре об-
суждаются перспективы применения светодио-
дов для повышения эффективности производства
сельскохозяйственной продукции в защищенном
грунте.

ФОТОСИНТЕТИЧЕСКИ АКТИВНАЯ 
РАДИАЦИЯ

Один из самых главных процессов, поддержи-
вающих жизнь на земле – естественный фото-
синтез под действием солнечной радиации, от 26
до 64% которой, в зависимости от соотношения
прямого и рассеянного излучения, составляет ви-
димый спектр (ФАР) [4]. Зеленые части растений
преобразуют ФАР, обеспечивая так необходимые
нам кислород, пищу и топливо. Поэтому событие
преобразования радиально-симметричного стеб-
леподобного листа в плоскую структуру с увели-
ченной площадью поглощения света признается
одним из ключевых новшеств земной эволюции
[5]. Современный лист является сложной оптиче-
ской системой, энергетически эффективно ути-
лизирующей ФАР [6]. Видимый свет представлен
фиолетовым (ФС, ~380–440 нм), синим (СС,
~440–485 нм), голубым (ГС, ~485–500 нм), зеле-
ным (ЗС, ~500–565 нм), желтым (ЖС, ~565–590 нм),
оранжевым (ОС, ~590–625 нм), красным (КС,
~625–700 нм) и дальним красным (ДКС, ~700–
750 нм) [1]. В литературе можно встретить и более
упрощенное деление, например, на ультрафиолет
(УФ, 320–400 нм), СС (400–500 нм), ЗС (500–600 нм),
КС (600–700 нм) и ДКС (700–800 нм) [7]. Усвое-
ние энергии ФАР начинается с первичного по-
глощения квантов света антенными пигмент-
белковыми комплексами, после чего энергия воз-
буждения передается к реакционным центрам
фотосистем [6, 8]. Световые сигналы принимают-
ся фоторецепторами, с помощью которых и про-
исходит светозависимая регуляция архитектуры
растения (от высоты побега и площади листа до
цветения) [1, 9].

На сегодняшний день науке известен целый
ряд фоторецепторов, специфичных к определен-
ным длинам волн. К волнам КС (~650–670 нм),
ДКС (~705–740 нм) и, в меньшей степени, СС
(~400–500 нм) чувствительны фитохромы PhyA–E
[1, 10, 11]. Фитохромы участвуют в регуляции
множества физиологических процессов, проте-
кающих в растении, от прорастания семени до
цветения и плодоношения, а также в ответе расте-
ния не только на освещение, но и на абиотиче-
ские стрессы (температура, засоление, засуха, УФ
радиация), включая адаптацию к окислительному

стрессу. Это связано, прежде всего, с влиянием фи-
тохромов на биосинтез низкомолекулярных ан-
тиоксидантов и фотосинтетических пигментов, а
также на уровень экспрессии некоторых генов
клеточной сигнализации [10–12]. Под воздей-
ствием КС фитохром переходит в физиологически
активную форму, обратный переход осуществля-
ется при ДКС, при этом обе изоформы стабильны
и максимально абсорбируют в области 705–740 и
650–670 нм соответственно [10, 11]. Повышение
содержания активной формы фитохромов и/или
процента PhyB по отношению к общему их коли-
честву приводит к возрастанию стрессоустойчи-
вости растения и также является необходимым
для формирования устьиц, поддержания уровня
содержания хлорофиллов в зрелых листьях и
структурной целостности хлоропластов в процес-
се старения [10].

Сигнал излучения СС (~440–485 нм) и длин-
новолнового ультрафиолетового (УФ) спектра
UV-A (315–400 нм) принимается криптохромами
CRY1–3 и фототропинами PHOT1–2, которые
регулируют, в том числе, процессы, связанные с
водным и газовым обменом [1, 2, 10, 11]. Крипто-
хромы в своем составе имеют PHR-домен, высоко
гомологичный фотолиазам (участвуют в светоза-
висимой репарации ДНК) и осуществляющий
фотосенсорную функцию посредством связывания
с хромоформами (птерином и флавином) [7, 11].
Кроме СС, криптохромы принимают и ЗС, при
этом волны З/ЖС (~570 нм) ускоряют реверсию
СС-активированных криптохромов в неактивное
состояние [7]. Данные фоторецепторы активируют
экспрессию всех ядерных генов фотосинтетиче-
ского аппарата, контролируя циркадные ритмы,
индукцию цветения и другие функции растений
[7, 11]. Фототропины представляют собой проте-
инкиназы, которые активируются светом и участ-
вуют в регуляции фототропизма побега, корня и
листьев, перемещение хлоропластов в ответ на
световые и температурные сигналы и регуляцию
движений устьиц, а также могут выступать в роли
термосенсоров [11].

Фоторецепторами ключевого компонента ра-
диационной среды – средневолнового UV-B
(280–315 нм), который выходит за пределы ФАР и
используется растениями в качестве сигнала для адап-
тации к солнечной радиации, являются Е3-убикви-
тин-лигазы ZEITLUPE, FLAVIN-BINDING
KELCH REPEATF-BOX 1 и LOVKELCHPRO-
TEIN 2 (ZTL, FKF1 и LKP2), а также UVRESIS-
TANCELOCUS 8 (UVR8) [1, 2, 11]. ZTL контро-
лирует циркадные ритмы, FKF1 – переход к цве-
тению, а LKP1 участвует в обоих процессах [11].
Данные белки представляют собой комбинацию
фоторецептора и F-box белка, активируются под
действием СС и опосредуют убиквитинирование
и протеасомную деградацию своих субстратов [1,
2, 11]. Белок UVR8 способен связываться с про-
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моторами генов транскрипционных активаторов
фотоморфогенеза [11]. UVR8 и CRYs независимо
друг от друга могут обеспечивать рост и выжива-
ние растений под солнечным УФ, при этом отсут-
ствие активности обоих видов фоторецепторов
летально при UV-B, а в отсутствие CRYs восприя-
тие UV-A сигнала берет на себя UVR8 [10, 11].

Интересно, что активные формы фоторецеп-
торов способны тем или иным образом взаимодей-
ствовать с основными игроками крупных регуля-
торных модулей: активатором фотоморфогенеза
HY5 (ELONGATED HYPOCOTYL 5), системными
интеграторами PIFs (PHYTOCHROMEINTER-
ACTING FACTORS) и СОР1 (CONSTITUTIVE
PHOTOMORPHOGENIC 1, субстратный рецеп-
тор E3-убиквитин-лигазы CUL4), от которых за-
висит переключение многих генетических про-
грамм, включая фотоморфогенез, циркадные
ритмы и другие процессы развития растения [11].

Фотосинтез представляет собой квантовый
фотохимический процесс, в котором примерно
на 8–10 фотонов (квантов) поглощенного света
(безотносительно к длине волны) фиксируется
один углерод и выделяется одна молекула кисло-
рода. ФАР измеряется в квантовых единицах
плотности фотосинтетически активного потока
фотонов (мкмоль/(м2 с)), отражая интенсивность
лучистой световой энергии, излучаемой источни-
ком света на единицу площади поверхности в
единицу времени [9]. Заметим здесь, что многие
исследователи для определения интенсивности
освещения до сих пор используют другие фото-
метрические единицы (люмены, люксы и др.),
которые основаны на реакции на свет человече-
ского глаза, более чувствительного к зеленому
свету, чем к красному или синему.

Реакции фотосинтеза происходят в хлоропла-
стах, где расположены фотосистемы I и II, содер-
жащие ряд антенных пигментов (хлорофиллы –
основные листовые пигменты первичного фото-
синтеза, каротиноиды), чья задача – поглощение
и передача энергии света в реакционные центры
фотосистем (РЦ) [9]. Интенсивность солнечного
излучения наиболее велика в области 500 нм, то
есть в зеленой части спектра, где хлорофиллы по-
глощают минимально. При этом они интенсивно
абсорбируют свет в красной и синей частях спек-
тра, каротиноиды же – строго в синей области [9].
Считается, что в РЦ фотосистем I и II абсорбиру-
ются только фотоны, энергия которых находится в
пределах интервала, где минимальный уровень –
энергия, необходимая для высвобождения одного
электрона, а максимальный уровень определяет
границу, выше которой происходит рассеивание
энергии (диссипация). Несмотря на наивысший
поток энергии солнечного излучения в части
спектра около 500 нм, наибольшее количество
усвоенных квантов приходится на область ФАР

ДКС (680–700 нм) [13, 14]. Интересно, однако,
что максимальная эффективность фотосистемы
достигается в инфракрасном диапазоне (~1100 нм),
где абсорбируется еще больше фотонов, чем при
680 нм [14]. Тем не менее, расчетная эффектив-
ность преобразования поглощенной энергии сол-
нечного излучения в химическую энергию имеет
наивысшее значение именно в области спектра
680–720 нм, и определенный природой в процес-
се эволюции волновой диапазон 680–700 нм для
реакционных центров фотосистем I и II является
оптимальным для максимального использования
солнечного спектра [13–15].

На рис. 1 представлена кривая относительной
квантовой эффективности фотосинтеза (ОКЭФ)
или усваиваемого растением потока фотонов
(yield photon flux (YPF)), которая показывает, что
волны в диапазоне 400–500 нм на 25–35% менее
эффективны относительно КС при расчете фото-
синтеза единичного листа [9].

Не все абсорбируемые синие фотоны исполь-
зуются в фотосинтезе, что ограничивает влияние
СС на ОКЭФ. Частично это происходит из-за по-
глощения около 20% фотонов нефотосинтетиче-
скими пигментами с последующим рассеиванием
энергии в виде тепла или флуоресценции [9].
Кроме того, часть фотонов СС поглощается каро-
тиноидами, а эффективность передачи энергии
возбуждения от каротиноидов к хлорофиллам
значительно меньше (35–90%), чем при передаче
от хлорофилла к хлорофиллу (до 100%) [16]. Такая
разница обусловлена тем, что функция антенн
для каротиноидов не первостепенна. Эти пиг-
менты выполняют, прежде всего, светозащитную
роль, предотвращая фотоокислительное повре-
ждение с помощью тушения возбужденного син-
глетного и триплетного состояния хлорофилла в
центрах световых реакций, а также гашением воз-
бужденного синглетного кислорода [9, 17].

Кривая ОКЭФ была построена еще в 1970-е
годы на основе краткосрочных измерений, про-
веденных на одиночных листьях в условиях низ-
кого освещения [9]. С тех пор проведено множе-
ство исследований эффективности фотосинтеза
на протяжении всего жизненного цикла растений
и выявлено, что гораздо больше, чем качество
света на параметры роста растений влияет его ко-
личество [9]. Между точкой компенсации и точ-
кой насыщения света происходит увеличение
ФАР. Так как в световой точке компенсации фо-
тосинтетическая активность растения равна его
дыхательной активности по СО2-обмену, она яв-
ляется основой для выбора интенсивности света
при выращивании конкретной культуры. При
световом насыщении скорость фотосинтеза до-
стигает своего максимума, после которого еще
большее увеличение светового потока уже не ока-
зывает эффекта или отрицательно влияет на фо-
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тосинтез. К примеру, точки компенсации для
мангольда, листовой капусты и шпината состав-
ляют 25, 13 и 73 мкмоль/(м2 с) соответственно, а
световое насыщение для капусты и мангольда на-
ступает в диапазоне от 884 до 978 мкмоль/(м2 с) и
для шпината – 1238 мкмоль/(м2 с) [18]. Данные
параметры зависят от генотипа, однако в любом
случае повышение уровня фотосинтеза приводит
к росту биомассы по мере достижения световой
точки насыщения. Избыток же освещения явля-
ется стрессом для растения, не меньшим, чем не-
хватка минерального питания, засуха, экстре-
мальные температуры и т.д. Следствием могут
являться дисбаланс между поглощением и пе-
реработкой световой энергии и нарушение про-
цессов развития [19]. В стремлении защититься от
фотоповреждений и адаптироваться к повышен-
ной освещенности растение начинает накапли-
вать фотозащитные пигменты (флавоноиды, ан-
тоцианы, каротиноиды, беталаины и др.), кото-
рые поглощают излучение УФ и ФАР [5, 19].

Выяснилось, что для абсорбции ФАР также
имеют значение анатомия листьев, включая про-
водимость устьиц и мезофилла, градиент концен-
трации CO2, а также расположение основных фо-
тосинтезирующих органов по отношению к ис-
точнику света (расстояние, угол освещения,
ориентация листа, ярус) [20–22]. Излучение, на-
правленное под острым углом к листьям, повы-
шает отражение световых волн и снижает эффек-
тивность фотосинтеза до 50% [21]. Рассеянный
(диффузный) свет также уменьшает фотосинтез
на 15% по сравнению с направленным освещением
[21]. Растительный полог в фитоценозах настоль-
ко развит, что до поверхности земли (при нор-

мальном развитии растительного покрова) дохо-
дит от 2% (смешанный лес) до 19% ФАР (посевы
подсолнечника), а 6–12% ФАР отражается от по-
верхности насаждений. Зеленые листья мини-
мально поглощают в зеленой области спектра, ча-
стично отражая зеленые волны (рис. 2), частично
пропуская их и делая доступными для поглоще-
ния листьями внутри полога (рис. 3) [20]. Эта осо-
бенность с учетом максимального солнечного из-
лучения в зеленой области спектра позволяет рас-
тениям увеличить поглощение ФАР, эффективно
управлять фотосинтезом во всех хлоропластах в
пределах листа (включая повышение скорости
переноса электронов), а также относительно рав-

Рис. 1. Кривая относительной квантовой эффективности фотосинтеза (при низком освещении 16–150 мкмоль/(м2 с)).
На основе данных Eichhorn Bilodeau с соавт. [9] и https://www.photonics.com/Articles/The_McCree_Curve_Demystified/
p1/vo150/i1013/a63340
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Рис. 2. Кривая отражения света зелеными листьями.
По данным Соловченко и Мерзляк [19].
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номерно распределять солнечную радиацию по
всей кроне, не забывая нижние ярусы [20].

Понимание количественных и спектральных
особенностей фотосинтеза лежит в основе разра-
ботки системы освещения для выращивания в за-
щищенном грунте любой растительной культуры.
Однако большое количество степеней свободы в
открытых биологических системах приводит к
необходимости рассмотрения всех возможных
альтернатив, что является трудоемкой задачей
[23–25].

СВЕТОДИОДЫ ДЛЯ СВЕТОКУЛЬТУРЫ
Контроль роста и развития растений

Как уже говорилось выше, фоторецепторы
способны модулировать ответ растений на пара-
метры освещения. Белок COP1, считающийся
ключевым переключателем фотоморфогенеза, ре-
гулирует стабильность в ответ на свет различных
факторов транскрипции, взаимодействуя с ними.
Среди них bZIP-белки HY5, HYH (HY5 HOMOLOG),
CONSTANS (CO/BBX1), COL3/BBX4, STO/BBX24
(SALT TOLERANCE) и bHLH-белок HFR1 (LONG
HYPOCOTYL IN FAR-RED 1) [26]. Взаимодей-
ствие же COP1 с фоторецепторами URV8, CRY1 и
CRY2 подавляет активность данного белка [26].
Активируемые светом фоторецепторы увеличи-
вают аффинность к COP1 для вытеснения взаи-
модействующих с COP1 транскрипционных фак-
торов, способствуя их накоплению и индукции
фотоморфогенного развития растений [26].

Поэтому, чтобы получить желаемый физиоло-
гический эффект при выращивании растений,
освещение должно иметь соответствующие пара-
метры – от интенсивности и продолжительности
до применения определенного спектра волн. Это
возможно организовать с помощью монохром-

ных и мультихромных LED [9, 27], для которых
принципиальная возможность использования в
светокультуре была продемонстрирована сравни-
тельным анализом параметров роста и накопле-
ния метаболитов растениями, выращиваемыми
при нормальном уровне освещения с помощью
LED (КС и СС) и ДНАТ [28].

КС, имеющий самую высокую ОКЭФ, обычно
вызывает прибавку сухой массы, разрастание
корневой системы, удлинение стеблей, увеличе-
ние площади листового аппарата, а также контро-
лирует продолжительность и качество цветения
во многих видах растений [9]. В 90-е годы XX века
эксперименты по исследованию влияния на рас-
тения регулируемого спектра (с использованием
красных светодиодов (660 нм) и синих флуорес-
центных ламп) продемонстрировали, что некоторые
растения могут успешно проходить жизненный
цикл при исключительно КС, однако небольшой
добавочный процент СС оказывал позитивное
влияние на рост и развитие [27, 29]. Оказалось,
что доля СС способна усилить эффективность
фотосинтеза, опосредуя развитие хлорофиллов и
хлоропластов, а также может регулировать высоту
растения, синтез антоцианов и ответ на биотиче-
ский стресс [9].

Современные исследования показали, что для
каждой культуры характерно свое оптимальное
соотношение КС и СС, которое дополнительно
варьируется в зависимости от целевого эффекта
[30]. Например, высота растений перца макси-
мальна при 100% КС, однако при 95% КС и 5%
СС эти же растения способны дать большее число
цветков и плодов, при пропорции 91/9% – увели-
ченное содержание общего хлорофилла и антиок-
сидантов, а при 83/17% – максимум каротинои-
дов [30]. Каротиноиды сильно абсорбируют в СС
с максимумом при длине волны 448 нм, что объ-
ясняет повышение уровня биосинтеза этих важ-
ных вторичных метаболитов в ответ на добавле-
ние СС [30]. Использование же отдельно КС или
СС ограничивает динамические перестройки ар-
хитектуры хлоропластов и снижает содержание
хлорофилла в сравнении с контрольными расте-
ниями, выращенными при белом свете [31].

Сегодня уже общепринято, что в светокульту-
ре защищенного грунта для стимуляции роста
растений и повышенного содержания пигментов
и антиоксидантов в плодах овощных культур КС
необходимо определенным образом комбиниро-
вать с СС [30]. В то время как КС в большей мере
влияет на функции хлоропластов, рост стебля и
черешков листьев, а также развитие репродуктив-
ной системы растения [32], СС воздействует на
рост растения в целом, разрастание листьев, фо-
томорфогенез, открытие устьиц, фотосинтез и
накопление пигментов [33–35]. Важно, что доля
СС необходима также для предотвращения по-

Рис. 3. Кривая пропускания света зелеными листья-
ми. По данным Соловченко и Мерзляк [19].
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следствий синдрома избегания тени (shade-avoid-
ance syndrome, SAS), характерного для красного
участка спектра, при котором за счет активации
биосинтеза и транспорта ауксина, опосредующих
элонгацию клеток, удлиняются стебель и листо-
вые черешки [10, 11, 36–38]. Как показано для
Arabidopsis, при низком соотношении КС/ДКС
фитохром PhyB непосредственно взаимодействует
с PIFs (включая PIF3, 4, 5 и 7) и позитивно регу-
лирует SAS-ответ, запуская транскрипцию рост-
стимулирующих генов. Основные гены ответа
(98 – с положительной регуляцией, и 112 – с отри-
цательной) включают множество прямых мише-
ней PIF3, 4 и 5, и AUXINRESPONSEFACTOR6
(ARF6). Активируется также экспрессия генов, ко-
дирующих белки – негативные регуляторы SAS-
ответа LONGHYPOCOTYLINFAR-RED1/SLEN-
DERINCANOPYSHADE1 (HFR1/SICS1), PHYTO-
CHROMERAPIDLYREGULATED1 (PAR1), PAR2
и PIF3-LIKE1 (PIL1), которые ингибируют тран-
скрипционную активацию генов-мишеней PIF4 и
PIF5 [38]. В SAS-ответе участвуют и упомянутые
ранее важные компоненты свет-опосредованного
сигнального пути HY5, B-Box и COP1 [38]. Срав-
нительные исследования ответа на SAS на кукуру-
зе позволили предположить, что данный сигналь-
ный путь является высоко консервативным для
видов растений, чувствительных к тени [38]. По-
этому добавление СС должно угнетать SAS-ответ
самых разных агрокультур. Однако следует учиты-
вать, что увеличение доли СС свыше 20% способно
чрезмерно подавлять деление и растяжение кле-
ток, уменьшая площадь листа ниже нормы, как
следствие, снижая емкость фотосинтеза и биомас-
су растений [39, 40].

Исследование влияния КС и СС на состояние
собранного урожая при хранении на примере
брокколи показало, что КС замедляет синтез эти-
лена и снижение концентрации аскорбатов в ко-
чане и, как следствие, физиологическое старение
и пожелтение, при этом заметного эффекта от до-
бавления СС не выявлено [41].

ЗС/ЖС (~500–600 нм) и ДКС (~700–750 нм)
нечасто рассматриваются как необходимые со-
ставляющие светокультуры из-за более низкой, в
сравнении с КС и СС, абсорбции этих волн хло-
рофиллами, однако положительно воздействуют
на растения.

В отличие от фотонов КС и СС, активно по-
глощаемых в верхних клеточных слоях листа, фо-
тоны ЗС проникают глубже и в лист, и в листовой
полог, что увеличивает общий объем фотосинтеза
растения, индуцируя фиксацию СО2 нижними и
внутренними частями листового полога [20, 21,
42, 43]. Относительная квантовая эффективность
поглощения ЗС может быть сопоставима с тако-
вой КС и быть выше, чем СС [9].

Интересно, что ЗС также может влиять на ка-
чество урожая при хранении. Так, слабоинтен-
сивное облучение ЗС брокколи, содержащейся в
хранилище, повышает содержание хлорофилла и
аскорбиновой кислоты в кочане. При использо-
вании ЗС совместно с ЖС, КС и СС происходит
задержка старения брокколи и существенное уве-
личение сроков ее хранения [44]. Применение же
только желтых LED (590 нм) значительно увели-
чивает антиоксидантный потенциал и слегка
ускоряет дозревание яблок, томатов и перцев при
хранении [45].

Поскольку волны ДК части спектра определя-
ют синдром избегания тени растением, можно
регулировать соотношение КС/ДКС и, следова-
тельно, количество активной формы фитохрома
для контроля биомассы растений [10, 11]. Досве-
чивание ДКС при использовании КС/СС или
мультиспектрального белого света повышает эф-
фективность фотосинтетической активности бо-
лее коротких волн, стимулируя рост растений,
разрастание листьев и увеличение сухой массы на
единицу площади листа [46, 47].

Таким образом, при комбинаторном примене-
нии в светокультуре LED с разными длинами све-
товых волн очевиден синергетический эффект.

Растения воспринимают не только ФАР, но и
УФ, и хотя UV-B излучение составляет < 0.5% от
общей солнечной радиации на поверхности Зем-
ли, его высокая энергия вызывает повреждения
нуклеиновых кислот, белков и липидов [48]. В от-
вет на UV-B запускается сигнальный путь, опо-
средованный UVR8 и способствующий адапта-
ции растения. Данный путь высоко консервати-
вен у видов как высших, так и низших растений
[49]. Его наличие, у последних, в том числе, у зе-
леной водоросли Chlamydomonas reinhardtii, сви-
детельствует о ранней эволюции UVR8-сигна-
линга у фотосинтезирующих растений [50]. За-
щитные механизмы стимулируются с помощью
синтеза и накопления в вакуоли эпидермальных
клеток различных УФ-поглощающих соединений,
например, флавоноидов, включая антоцианы. Так,
в ответ на UV-B активируется экспрессия гена
фенилаланин-аммиак-лиазы (PAL), ключевого
фермента фенилпропаноидного пути в растени-
ях, что было продемонстрировано на клеточной
культуре моркови [48]. Антоцианы обладают кар-
диопротекторными, антисклеротическими и
противоопухолевыми свойствами [51], поэтому
использование UV-B светодиодного досвечива-
ния в светокультуре может способствовать кон-
тролю/регуляции содержания антоцианов в уро-
жае. Однако следует помнить также, что повы-
шенные уровни UV-B облучения приводят к
торможению роста и развития растения, включая
изменения на репродуктивной стадии (умень-
шенные размеры цветковых органов, сниженная
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жизнеспособность пыльцы, изменения биохими-
ческого состава семян и пр.) [52].

При изучении влияния светодиодов на рост и
развитие растений в основном используют неиз-
менные в течение дня и даже в течение всего цик-
ла выращивания спектральные характеристики
света. Однако интенсивно оптимизировать свето-
культуру способна динамичная регуляция спек-
тра освещения в эти периоды. Так, непродолжи-
тельное освещение ДКС в конце фотопериода
или перед его началом способно существенно по-
влиять на рост и морфологию некоторых видов
сельскохозяйственных растений [53–55]. Один из
эффектов такого кратковременного воздействия –
увеличение биомассы, связанное с гормональны-
ми перестройками, которые незамедлительно из-
меняют циркадный ритм, устьичную проводи-
мость и дыхание растений [56, 57].

Становится понятным, что единого рецепта
освещения для всех видов растений и каждой ста-
дии их онтогенеза не существует, хотя имеются
некие общие закономерности. Например, то, что
вегетативный рост большинства культур можно
стимулировать различными комбинациями крас-
ных и синих светодиодов [30]. Или же то, что, не-
смотря на видоспецифичность ответа на спек-
тральные характеристики освещения, а также на
другие условия (температура, состав питания и
пр.), рост и развитие растений стабильно обеспе-
чивается мультиспектральным освещением ФАР.

По мере роста растение вынуждено находить
энергетический баланс между разрастанием ли-
ста (для увеличения количества поглощенного
света), вытягиванием и репродуктивным разви-
тием растения. В светокультуре защищенного
грунта, поэтому, должен подбираться оптималь-
ный спектр освещения для каждой стадии разви-
тия таким образом, чтобы избежать морфофизио-
логических нарушений [58].

В современном производстве растительной
продукции все чаще используют дополняющие
светодиоды, излучающие вне пиков поглощения
хлорофилла. При сложностях с подбором опти-
мального спектра применяют светодиодные осве-
тители белого света: комбинацию светодиодов с
различными пиками излучения или же светодио-
ды СС с люминофорным покрытием, которое по-
глощает часть фотонов СС и переизлучает свет с
большей длиной волн, формируя широкий
спектр белого света [57, 59].

Контроль цветения

Инициация цветения растений зависит от ге-
нотипа и опосредована автономным, температур-
ным, гормональным и фотопериодическим сиг-
нальными путями [60]. Переход к репродуктивной
стадии развития запускает фактор транскрипции

FLOWERINGLOCUST (FT), синтез и накопле-
ние которого в апикальной меристеме побега ре-
гулируется, в том числе, фотопериодом через
фактор транскрипции CO [60–62]. Показано, что
криптохромы СRY связывают убиквитин-лигаз-
ный комплекс СОР1-SPA1, способствуя его уда-
лению из клеточного ядра, и инициируют цветение,
поскольку именно СОР1 вызывает убиквитини-
рование и деградацию CO [11]. Другой фоторе-
цептор, FKF1, участвует в деградации репрессоров
генов CO, что также стимулирует цветение [11].
Фотопериод-зависимые виды зацветают в ответ
на критическую длительность непрерываемой
темноты [63]. Различают три типа таких растений –
нейтральные, короткого дня (или, скорее, длин-
ной ночи) и длинного дня (короткой ночи) [60,
63]. Увеличение продолжительности дня за счет
искусственного освещения может вызывать цве-
тение растений короткой ночи и подавлять его у
растений длинной ночи. Аналогичный и даже
больший эффект можно получить с помощью
кратковременных ночных включений КС – так
называемых ночных прерываний периода темно-
ты [63], что приводит к наращиванию активной
формы фитохромов и, как следствие, возраста-
нию уровня содержания антиоксидантов (каро-
тиноидов и флавоноидов) и устойчивости фото-
синтетического аппарата растения к УФ радиа-
ции и высокоинтенсивному освещению. Помимо
регуляции цветения, подобное воздействие при-
водит к увеличению размера плодов у томата [64], а
также к отсутствию или уменьшению размера кор-
неплодов у короткодневных сортов редиса [65].

Основными регуляторами цветения фотопе-
риод-зависимых видов считаются фитохромы,
которые, как упоминалось выше, поглощают свет
в К и ДК области спектра [9, 13]. Интересно, что
действие фитохромов зависит от класса покрыто-
семенных: у двудольных фитохром PhyB подавляет
цветение, а у злаков активирует его совместно с
PhyC [11]. Таким образом, не только длитель-
ность фотопериода, но и спектр освещения актив-
но используются в цветочной промышленности
для контролируемой стимуляции или подавления
цветения фотопериод-зависимых декоративных
культур, в зависимости от календаря рыночного
спроса. Ранее для этого часто использовали лам-
пы накаливания, излучающие большое количе-
ство фотонов в ДК части спектра, и флуоресцент-
ные лампы, которые оказывают меньшее влияние
на зацветание, однако дольше служат [66]. Сего-
дня предпочтение отдается светодиодам, резуль-
тативность которых обеспечивается подбором
индивидуальных узкоспектральных характери-
стик для точного контроля фоторегуляции и
энергоэффективности светокультуры декоратив-
ных растений разных видов [66]. Например, ис-
пользование комбинации КС и ДКС замедляет
зацветание растений короткого дня и ускоряет
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цветение растений короткой ночи [67–69]. По-
добно ДКС действуют светодиоды белого света
(как холодного, так и теплого) [69]. Ночные пре-
рывания или удлинение фотопериода с использо-
ванием ЗС угнетают цветение растений коротко-
го дня [70, 71].

Третьим параметром, определяющим переход
к репродуктивному развитию, является суммар-
ная дневная освещенность, т.е. суточное количе-
ство фотонов ФАР, полученных растением. Од-
нако даже при низкой суточной освещенности
некоторые виды декоративных растений длинно-
го дня зацветают, если дополнить системы осве-
щения из красных и белых светодиодов ночными
прерываниями ДКС [72].

Контроль морфофизиологии растений
Недостаток определенных длин волн может

вызывать у растений физиологические наруше-
ния, которые не наблюдаются при культивирова-
нии в условиях широкого спектра ФАР. Напри-
мер, с отсутствием в спектре УФ и ДКС связывают
излишнее разрастание клеток на поверхности ли-
стьев [73–75]. Такие наросты нарушают не только
физиологию растения, но и его эстетические по-
казатели, что особенно важно в случае декоратив-
ных культур. Применение УФ предотвращает
развитие наростов у восприимчивых сортов тома-
та (Solanum lycopersicum) и декоративного батата
(Ipomoea batatas) [74, 75]. В условиях дефицита
УФ, уменьшить наросты помогают ДКС и СС,
что показано на примере томата и фасоли (Vigna
unguiculata) [25, 73, 76, 77]. Освещение исключи-
тельно КС, с одной стороны, может приводить к
излишнему удлинению побегов, дефициту хлоро-
филла и снижению уровня фотосинтеза [27, 29, 78],
а с другой стороны, – к увеличению биомассы в
сравнении с полихромным освещением [77, 79, 80].

Контроль ответа на биотический стресс
Освещение растений светодиодами специ-

фичных спектров излучения, а также их интен-
сивность и продолжительность способны регули-
ровать сопротивляемость растений фитопатогенам.
Это связано с индукцией светом сигнальных пу-
тей, запускающих накопление вторичных мета-
болитов, например, флавоноидов, ассоциированных
с иммунным ответом растений на биотические
стрессы [81, 82]. Увеличение количества вторич-
ных метаболитов перспективно также в контексте
повышения диетической ценности растительной
продукции [83].

Освещение красными и синими светодиодами
способно подавлять споруляцию и размножение
некоторых грибов, например, серой гнили Botrytis
cinerea на листьях растений или (в случае приме-
нения в конце или до начала фотопериода) цер-

коспороза Pseudocercospora fuligenea [84, 85]. КС
может увеличивать устойчивость к мучнистой ро-
се Podosphaera pannosa (у розы), Sphaerotheca fulig-
inea (у огурца) и Peronospora belbahrii (у базилика)
[84, 86]. Более того, предпосевная обработка се-
мян КС стимулирует системную устойчивость к
корневым нематодам Meloidogyne javanica и Pseu-
domonas syringae pv. TomatoDC 3000 [86]. Приме-
нение ЗС действенно против земляничного ан-
тракноза Glomerella cinglata и пятнистости листьев
Perilla, вызываемых Corynespora cassiicola [86].

Особое место в ответе на биотический стресс
занимает использование УФ излучения. Оно вхо-
дит в видимый спектр света для насекомых, и его
отсутствие оказывает поведенческое воздействие
на распространение, кормление и спаривание бе-
локрылки, тли и некоторых других насекомых-вре-
дителей, а также блокирует споруляцию многих
грибных патогенов [87]. Так, например, УФ-све-
тодиоды с пиком излучения в области 290–320 нм
эффективно противодействуют развитию мучни-
стой росы Sphaerotheca aphanis на землянике и Po-
dosphaera pannosa на розе [86].

Более того, поскольку под действием, в основ-
ном, УФ происходит фотодеградация пестици-
дов, уменьшение УФ излучения в светокультуре
способно замедлить их разложение и обеспечить
устойчивый контроль над насекомыми-вредите-
лями [87].

Использование узкоспектральных светодио-
дов становится популярным также для ловли на-
секомых. Так, УФ, зеленые и/или желтые свето-
диоды усиливают привлекательность ловушек
для белокрылки Trialeurodes vaporariorum, восточ-
ной плодовой мушки Bactrocera dorsalis, комарика
Bradysia difformis, хрущака малого Tribolium cas-
taneum, бататового долгоносика Euscepes postfas-
ciatus и хлопковой совки Helicoverpa armigera [86].

СНИЖЕНИЕ ЭНЕРГОЗАТРАТ 
В СВЕТОКУЛЬТУРЕ

Затраты на электроэнергию в светокультуре
существенно влияют на себестоимость продук-
ции и, в конечном итоге, на ее доступность для
массового потребителя.

Поскольку фотосинтез является квантовым
процессом, эффективность осветителя оценивают
в количестве испускаемых им квантов ФАР на еди-
ницу затраченной энергии в секунду (мкмоль/(Вт с)
или мкмоль/Дж). На 2014 год, при сходных пока-
зателях эффективности лучших образцов ДНАТ и
светодиодов, затраты на электричество для осве-
щения растений светодиодами были выше, чем
при использовании ДНАТ [86]. По состоянию на
2019 год, эффективность светодиодов значитель-
но выросла: на рынке появились светодиоды с
эффективностью 3.6 мкмоль/Дж, в то время как
эффективность лучших на сегодня образцов
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ДНАТ 2.1 мкмоль/Дж. При этом стоимость свето-
диодов постоянно снижается. Все это, в конеч-
ном итоге, может привести к вытеснению ДНАТ
(основных конкурентов светодиодов) с рынка
осветителей для защищенного грунта.

С точки зрения экономии электроэнергии, не-
обходимо учитывать также, что тепло, в большом
количестве выделяемое лампами ДНАТ, можно
использовать для снижения затрат на обогрев
теплиц в осенне-зимний период, то есть именно в
тот период, когда требуется и отопление, и боль-
шее досвечивание [86]. Стоит упомянуть и такие
важные, в аспекте энергоэффективности, недо-
статки светодиодов, как высокие требования к
стабильности тока и плохая переносимость рабо-
ты при повышенных температурах, для преодоле-
ния которых требуются специализированные ис-
точники питания, оснащенные стабилизаторами
тока [88].

С другой стороны, то, что светодиоды нагрева-
ются существенно меньше ДНАТ, делает возмож-
ным их использование для освещения нижних
ярусов листьев без угрозы перегрева или ожога,
размещая LED внутри листового полога. Подоб-
ное освещение способно увеличить выход био-
массы на 50%, что продемонстрировано на самых
разных культурах (салат, томат, огурец, земляника,
перец и др.) [44, 89–91]. Более того, появляется
возможность предотвратить преждевременное
старение нижних листьев, что происходит при
освещении от единственного источника [89, 91].
Тем не менее, сведения о возможной экономии
электроэнергии при освещении внутри полога
противоречивы [86].

Однако показан 50% эффект снижения энер-
гопотребления на производство единицы сухой
массы растений при направленном освещении
отдельных растений или даже отдельных участков
растений светодиодами КС и СС [36, 37]. Исполь-
зуется также важное преимущество светодиодов –
возможность контроля фотонного потока путем
снижения его по мере необходимости для регули-
рования физиологических процессов в растениях
или обеспечения достаточного уровня ФАР. Так,
можно задать алгоритм управления током, при
котором светодиоды мигают до нескольких тысяч
раз в секунду, либо включаются и выключаются
на короткие периоды [92]. Динамическое осве-
щение, в котором светодиоды использовались
для досвечивания и автоматически компенсиро-
вали недостаточность солнечного фотонного по-
тока, позволило снизить энергопотребление на
20–25% по сравнению с обычным освещением
[93], а также эффективно регулировать фотонный
поток таким образом, чтобы избежать его сниже-
ния ниже заданного уровня [94], и давать расте-
ниям необходимое количество света вне зависи-
мости от неблагоприятных условий окружающей

среды (высокая облачность, туман и т.д.). Дина-
мику необходимого досвечивания определяют,
используя флуориметр или спектрофотометр для
измерения флуоресценции хлорофилла и кванто-
вый датчик ФАР для оценки фотонного потока
[94, 95]. На основании измерений определяют не
только эффективность освещения, но и возмож-
ный стресс от избыточного освещения, что также
используется в управлении светокультурой [96].

Сегодня активно развивается так называемое
сити-фермерство, направленное на выращивание
в городах сельскохозяйственных растений на
промышленных многоярусных установках защи-
щенного грунта. Исходно на таких фермах ис-
пользовали ДНАТ с водяным охлаждением [61],
затем флуоресцентные лампы [96]. Сегодня наи-
более выгодным источником освещения призна-
ны LED, которые из-за низкого уровня теплового
излучения не наносят вред растениям при близ-
ком расположении, которое неизбежно при ком-
пактной и плотной посадке [96]. Разнообразие в
способах применения, снижение стоимости и од-
новременное повышение энергоэффективности
и сроков службы обращает все большее внимание
на светодиоды, как перспективную составляю-
щую вертикального земледелия, способную ре-
шить вопрос минимизации себестоимости произ-
водства растительной продукции [97, 98].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Каждая составляющая широкого спектра ви-

димого излучения по-своему значима и необхо-
дима для успешного развития растения (рис. 4).
Поэтому мы считаем, что именно белый свет дол-
жен использоваться в качестве основного источ-
ника искусственного освещения. Под белым све-
том мы подразумеваем освещение, включающее в
себя либо весь спектр ФАР, либо спектр, форми-
руемый диодами красного, синего и зеленого све-
та, поскольку отказ от зеленых диодов или части
зеленого спектра нецелесообразен, как заявляют
некоторые исследователи или производители
осветителей. Такое освещение может быть обес-
печено как традиционными источниками света,
так и более современными – светодиодами LED
(белыми или мультиспектральными). Предпочте-
ние отдается излучателям, экономическая эф-
фективность которых максимальна, что является
основой любого коммерческого проекта. Посто-
янное совершенствование светодиодов, направ-
ленное на увеличение эффективности и сниже-
ние себестоимости позволяет предположить, что
в ближайшей перспективе светодиоды займут
уверенное положение на рынке в качестве источ-
ников искусственного освещения для производ-
ства сельскохозяйственной продукции в защи-
щенном грунте. Такая уверенность подкрепляется
тем, что светодиоды имеют множество дополни-
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тельных опций применения, наиболее обещаю-
щими из которых, на наш взгляд, являются:
(1) возможность повышения эффективности фо-
тосинтеза за счет быстрого изменения парамет-
ров освещенности; (2) дополнительное освеще-
ние растений внутри листового полога; (3) досве-
чивание и ночные прерывания с использованием
узкоспектральных излучений.

Множество регуляторных молекулярно-гене-
тических путей зависит от особенностей освеще-
ния. Однако все они являются высоко консерва-
тивными для растений разных видов. Таким обра-
зом, исследование особенностей ответа растений
разных видов на количество, качество и продол-
жительность освещения позволит в будущем раз-
работать набор основных алгоритмов светокуль-
туры, оптимизированных для различных групп
растений, объединенных по набору определен-
ных признаков, что приведет к повышению уро-
жайности и качества продукции, а также к сниже-
нию ее себестоимости.

Авторы заявляют об отсутствии конфликта
интересов. Настоящая статья не содержит каких-

либо исследований с участием людей и животных
в качестве объектов исследований.
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усиление фотосинтеза
набор вегетативной массы

задержка старения
продукта при хранении

ДКС
стимулирует рост растения

разрастание листьев
увеличение сухой массы

UV-B
280-315

СС
(не более 20% от общего излучения)

прорастание семян
фотосинтез, накопление хлорофилла

открытие устьиц
вегетативный рост

избегание SAS

КС
прорастание семян рост,

набор вегетативной массы
фотосинтез, накопление хлорофилла

избегание SAS
фотоморфогенез цветение

БАЗОВОЕ ОСВЕЩЕНИЕ

СС
440–485

ЗС
500–565

КС
625–700

ДКС
700–750

350 400 450 500 550 600 650 700 750
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