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В противоположность естественному фотопериоду, включающему чередование дня и ночи в суточ-
ном цикле, круглосуточное освещение обеспечивает непрерывное поступление световой энергии,
необходимой для фотосинтеза, вызывает постоянное фотоокислительное воздействие, сигнальное
воздействие на фоторецепторы и приводит к рассогласованию внутренних (циркадных) биоритмов
с внешним циклом свет/темнота (циркадная асинхрония). У многих видов растений в условиях
круглосуточного освещения развивается характерный и потенциально летальный межжилковый
хлороз и некроз. Данный феномен (фотоповреждение листьев растений в условиях длинных фото-
периодов, включая круглосуточное освещение) был описан более 90 лет назад, однако причины
этого до сих пор не вполне ясны. Хотя понимание его биологической природы важно не только в
теоретическом плане, но и с практической точки зрения, поскольку выращивание растений в усло-
виях круглосуточного освещения при относительно невысокой плотности потока фотонов считает-
ся потенциально одним из наиболее эффективных способов экономии ресурсов и повышения про-
дуктивности растений в теплицах и на фабриках растений с искусственным освещением. В обзоре
обобщены и проанализированы имеющиеся на сегодняшний день литературные и собственные
данные в поддержку или опровержение гипотезы о накоплении углеводов и, в частности, гиперак-
кумуляции крахмала, в листьях как основной причине появления фотоповреждений у растений, на-
ходящихся в условиях круглосуточного освещения или длинных фотопериодов. Проведенный ана-
лиз большого числа работ свидетельствует о том, что накопление углеводов не является главной и
тем более единственной причиной повреждения листьев растений при круглосуточном освещении,
хотя и исключить роль этого фактора в развитии фотоповреждений тоже нельзя. По мнению авто-
ров, в процессе появления и развития фотоповреждений, вызванных круглосуточным освещением,
участвует не один, а несколько факторов одновременно (фотоокисление, стресс-индуцированное
старение, циркадная асинхрония и др.). При этом удельный вклад каждого из них может существен-
но варьировать в зависимости от биологических особенностей объекта (видовая и сортовая принад-
лежность, возраст и фаза развития) и условий внешней среды.
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ВВЕДЕНИЕ

Свет необходим фотосинтезирующим орга-
низмам для нормальной жизнедеятельности как
источник энергии, обеспечивающей многие их
функции и потребности. Вместе с тем, избыток
света может быть опасен и вреден для них. Хоро-

шо известно, что повышение фотосинтетической
активности растений с увеличением освещенно-
сти достигает в определенный момент предела
(светового насыщения), после чего избыток света
выступает как агрессивный фактор, вызывая фо-
тоингибирование, фотодинамическое разруше-
ние фотосинтетического аппарата и даже гибель
клеток [1, 2]. Помимо высокой освещенности, из-
быток света может возникать в условиях длинных
фотопериодов. Многочисленные данные свиде-
тельствуют о негативном влиянии длинных фото-

Сокращения: ИДО − интеграл дневного освещения, CL −
круглосуточное освещение (от англ. Continuous Lighting),
LMA − сухая масса листа на единицу площади (от англ.
Leaf Mass per Area).

УДК 581.1
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периодов (>17–20 ч), и прежде всего 24-часового,
на рост и продуктивность растений [3–5]. У мно-
гих видов растений в условиях круглосуточного
освещения (СL, от англ. Continuous Lighting) раз-
вивается характерный и потенциально летальный
межжилковый хлороз и некроз (рис. 1). Симпто-
мы светового повреждения листьев при CL отме-
чены у таких культур как томат [3, 5–31], бакла-
жан [28, 32–34], сладкий перец [14, 15, 28, 35–37],
огурец [31, 38, 39], картофель [40–44] и некото-
рых других. В качестве возможных причин свето-
вого повреждения называют фотоокисление, ин-
дукцию процесса старения, циркадную асинхро-
нию и др. [5, 20, 24]. Но в большинстве работ [3, 6,
11–13, 15, 16, 18, 32, 45, 46] авторы называют (или
предполагают) главным фактором, вызывающим
появление и развитие повреждений растений под
влиянием CL, накопление в листьях большого
количества крахмала и растворимых сахаров. В то
же время имеется достаточно большое число ра-
бот [6, 20, 24, 25, 38], в которых связь между раз-
витием хлороза и накоплением крахмала в усло-
виях длинных фотопериодов не только не под-
тверждается, но даже опровергается.

Таким образом, несмотря на то, что феномен
светового повреждения листьев у растений, нахо-
дящихся в условиях CL был описан более 90 лет
назад, причины этого до сих пор не вполне ясны.
Хотя понимание биологической природы данного
феномена важно не только в теоретическом пла-
не, но и с практической точки зрения, поскольку
выращивание растений в условиях CL при отно-
сительно невысокой плотности потока фотонов
считается потенциально одним из наиболее эф-
фективных способов экономии ресурсов и повы-
шения продуктивности растений.

Данная работа посвящена обзору имеющихся
на сегодняшний день литературных и собствен-
ных данных, поддерживающих или, наоборот, не
поддерживающих гипотезу о накоплении углево-
дов и, в частности, гипераккумуляции крахмала,
в листьях как основной причине появления фото-
повреждений у растений, находящихся в услови-
ях CL или длинных фотопериодов.

ДАННЫЕ В ПОДДЕРЖКУ ГИПОТЕЗЫ 
О ГИПЕРАККУМУЛЯЦИИ КРАХМАЛА 

КАК ОСНОВНОЙ ПРИЧИНЕ 
ФОТОПОВРЕЖДЕНИЯ ЛИСТЬЕВ

В целом ряде работ, выполненных на томатах в
условиях длинных фотопериодов, отмечалось вы-
сокое содержание крахмала и растворимых саха-
ров в листьях растений [10–12, 18, 47, 48] и было
высказано предположение, что развитие свето-
вых повреждений, таких как хлороз и некроз ли-
стьев, связано с накоплением именно этих соеди-
нений. Было, в частности, установлено, что в мо-
лодых листьях томата в условиях CL ассимиляция

СО2 и содержание крахмала увеличиваются в те-
чение первых 6 сут., а затем, с появлением повре-
ждений, поглощение СО2 постепенно снижается,
тогда как содержание крахмала продолжает уве-
личиваться, хотя и с меньшей скоростью [11]. Ис-
следования на других видах растений подтверди-
ли гипотезу о существовании определенной связи
между развитием хлороза в условиях CL и накоп-
лением крахмала и сахаров. Так, CL вызывало на
4-5 сут. развитие хлороза листьев у баклажана, что
совпадало с пиком накопления крахмала, глюко-
зы и фруктозы, указывая, что после того как рас-
тения достигают максимума в содержании крах-
мала, у них начинает развиваться хлороз [32]. Что
касается сахарозы, то данные относительно ее со-
держания более противоречивы. В одних работах
наблюдалось увеличение содержания сахарозы
наряду с крахмалом [12, 49], тогда как другие ав-
торы [11, 32, 50, 51] отмечали более низкое содер-
жание сахарозы в листьях при CL. В ряде исследо-
ваний было показано, что у растений томата [11,
12, 52] и баклажана [32] в условиях CL, а также у
огурца при низкотемпературном стрессе [53] из-
быточное накопление крахмала в листьях может
нарушать структуру и функциональную актив-
ность хлоропластов, приводя к развитию хлороза.
Увеличение содержания крахмала при длинных
фотопериодах происходит, вероятно, в результате
его постепенного ежедневного накопления, пока
потребности акцепторов удовлетворяются за счет
пулов гексоз и сахарозы [12, 32, 54, 55].

Как известно, органы, производящие и по-
требляющие ассимиляты, образуют в растении
единую, хорошо сбалансированную донорно-ак-
цепторную систему [56, 57]. Первичными донорами
являются фотосинтезирующие взрослые зеленые
листья, снабжающие ассимилятами все другие ор-
ганы и ткани, а гетеротрофные части растения, как
правило, выступают в роли акцепторов. Интенсив-
ность, направленность транспорта ассимилятов и
их распределение между органами и тканями
контролируются функциональной активностью
как донорных, так и акцепторных органов, при-
чем наиболее эффективно − при одновременном

Рис. 1. Симптомы светового повреждения листьев
растений томата (хлороз) (а), огурца (хлороз) (б) и
баклажана (хлороз, некроз) (в), выращенных в усло-
виях 24-часового фотопериода и постоянной темпе-
ратуры 23°С.

(б) (в)(a)



150

ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ  том 70  № 2  2023

ШИБАЕВА и др.

участии этих двух элементов донорно-акцепторной
системы [58]. В условиях CL доноры обеспечивают
непрерывное поступление сахаров. Очевидно, что
при этом не происходит пропорционального увели-
чения запроса со стороны акцепторов [59] и/или
способности экспортировать сахарозу [3, 45], по-
этому возникающий избыток сахаров не может
быть экспортирован и остается в листьях. Так,
снижение запроса со стороны акцептора вслед-
ствие уменьшения плодонагрузки у растений то-
мата и перца (только один плод в кисти) не сказы-
валось на накоплении крахмала и сахаров при 14- и
24-часовом фотопериодах и не увеличило степень
повреждения, вызванного СL [18, 36]. Следователь-
но, лимитирующим фактором может выступать не-
способность листа экспортировать фотоассимиля-
ты. Имеются также данные, что неспособность экс-
портировать продукты распада крахмала может
вызывать хлороз и деградацию хлоропластов у
арабидопсиса [60]. Сходным образом мутанты tie-
dyed1 кукурузы, которые неспособны экспортиро-
вать углеводы наравне с немутантными растениями,
демонстрировали сильный светозависимый хлороз,
предположительно связанный с накоплением угле-
водов [61–63]. Было также показано, что высокий
запрос со стороны акцептора может, наоборот,
снижать повреждение. При выращивании в усло-
виях CL двух видов лука, у вида Allium cepa L., ко-
торый формировал луковицу, не наблюдалось
ингибирование фотосинтеза, в то время как у не-
формирующего луковицу A. fistulosum L. отмечено
снижение скорости фотосинтеза [59]. Сходные
результаты были получены на картофеле [64]. В
обоих случаях хороший рост в условиях СL был
связан с высоким запросом акцептора, т.е. у луко-
виц и клубней. Таким образом, имеются данные,
свидетельствующие о том, что повреждения, вы-
званные СL, положительно коррелируют с гипер-
аккумуляцией углеводов и отрицательно с аттра-
гирующей активностью акцептора.

У томата помимо повышения содержания крах-
мала и растворимых сахаров и развития хлороза СL
вызывало снижение скорости фотосинтеза и ак-
тивности фермента сахарозофосфатсинтазы [65].
Этот фермент является ключевым в синтезе саха-
розы (главного экспортируемого сахара) и может
влиять на распределение углеводов. Например,
показано, что у трансгенных растений томата со
сверхэкспрессией сахарозофосфатсинтазы, было
снижено содержание крахмала, увеличено содержа-
ние сахарозы и скорости фотосинтеза по сравнению
с обычными растениями [66–68]. На основании
этого высказано предположение, что накопление
крахмала и сахаров в условиях СL может быть вы-
звано ограниченным синтезом сахарозы вслед-
ствие снижения активности данного фермента.
Однако изменение его активности происходило
на 6-8 нед. воздействия СL на растения, то есть
примерно тогда, когда развивался хлороз листьев,

а содержание крахмала и гексоз в листьях увели-
чилось значительно раньше (в первые 4 нед. экс-
перимента). Очевидно, что снижение активности
фермента произошло после увеличения содержа-
ния крахмала и гексоз, поэтому трудно предпола-
гать, что именно он ответственен за их накопле-
ние. Тем не менее, возможно, что активность са-
харозофосфатсинтазы in vivo лимитирована, что
может объяснить накопление гексоз. Это предпо-
лагает, что лимитирующим этапом экспорта фо-
тоассимилятов у томата является синтез сахарозы
и это объясняет отсутствие роста и увеличения
продуктивности в условиях СL. Кроме того, по-
вышенный уровень гексоз в цитоплазме по принци-
пу обратной связи ограничивает экспорт триозо-
фосфатов (промежуточных продуктов фотосинтеза)
из хлоропластов, которые затем перенаправляются
на синтез крахмала, обеспечивая увеличение его
содержания в пластидах [3]. Более того, накопле-
ние крахмала “перегружает” цикл Кальвина, вы-
зывая постепенное снижение ассимиляции СО2.
Возможно, что подобная “перегрузка” цикла
Кальвина может уменьшать использование АТФ
и НАДФН, образованных в световой фазе фото-
синтеза, вызывая тем самым “перегрузку” ЭТЦ
хлоропластов, фотоокисление хлорофилла и сни-
жение его содержания, объясняя таким образом
наблюдаемый хлороз листьев [3]. На основании
этих исследований был сделан вывод, что в нега-
тивных эффектах длинных фотопериодов на рас-
тения томата определенную роль может играть уг-
леводный обмен. У растений перца в тех же усло-
виях влияние фотопериода на углеводный обмен
не наблюдалось и это может объяснять их бóль-
шую, чем томатов, устойчивость к СL [48].

В одной из недавних работ показана возмож-
ность выращивания растений огурца (сорт Bon-
well RZ F1 mini) в течение всего продукционного
цикла с использованием дополнительного осве-
щения светодиодными лампами, обеспечиваю-
щего 24-часовой фотопериод [69]. В отсутствие
хлороза урожай растений, выращенных в услови-
ях СL, был сходен с контролем, но экономически
такой режим был более выгодным, т.к. позволил
сократить не только начальные затраты на осве-
тительные приборы, но и операционные затраты
за счет перераспределения освещения на ночное
время, когда стоимость электроэнергии ниже
благодаря ночным тарифам. В отличие от огурца,
в таких же условиях у растений томата развивался
хлороз листьев. Авторы подчеркивают, что эти
две важные тепличные культуры (томат и огурец)
по-разному реагируют на схожие световые условия,
что возможно связано с различиями в их углевод-
ном обмене, а именно в процессе экспорта углеро-
да. У томата основным транспортным углеводом
является сахароза, а у огурца − раффиноза и стахи-
оза [70, 71]. Кроме того, у томатов работает меха-
низм апопластной загрузки флоэмы, в то время
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как у огурца происходит симпластная загрузка.
Эти два механизма существенно отличаются,
причем апопластная загрузка флоэмы представ-
ляет собой более сложный путь с участием фер-
ментов и транспортеров, являющихся потенци-
альными пунктами регуляции [70, 72], а сим-
пластная загрузка флоэмы более “рудиментарна”
с минимальным уровнем регуляции [71]. Благода-
ря разнице в способе загрузки флоэмы и образо-
ванию раффинозы и стахиозы огурец отличается
быстрым экспортом недавно связанного углеро-
да, сводя тем самым к минимуму накопление уг-
леводов (крахмала) в листьях [73]. Следовательно,
при обсуждении избыточного накопления угле-
водов в листьях в условиях СL и его потенциаль-
ных последствий нельзя упускать из виду ско-
рость оттока сахаров из листьев. Предполагается,
что у огурца избыточное накопление сахаров про-
является в меньшей степени, чем у томата, имен-
но благодаря высокой скорости экспорта, что де-
лает огурец более устойчивым к СL [69].

Интересная серия опытов для проверки обсуж-
даемой гипотезы была проведена на растениях ба-
клажана, которые выращивали при СL, но лишая
их СО2 в атмосфере на 6 или 12 ч ежесуточно [32].
В отсутствие СО2 в атмосфере в течение 12 ч, крах-
мала и гексоз накапливалось меньше, чем при по-
стоянном присутствии СО2 и хлороз листьев не
развивался. Содержание крахмала и сахарозы в ва-
рианте с 6-часовым отсутствием СО2 было проме-
жуточным и хлороз развивался на 4 дня позже,
чем у растений, не испытывавших дефицита СО2.
Уменьшение времени снабжения СО2 привело с
снижению фотосинтетической активности ли-
стьев, несмотря на то что уровень освещенности
был постоянным. В этой ситуации накопление
крахмала в хлоропластах до критического уровня
заняло больше времени. В результате опытов был
сделан вывод, что дестабилизация углеводного
обмена и последующее накопление фотоассими-
лятов в листьях, в частности крахмала, может иг-
рать основную роль в развитии хлороза при длин-
ных фотопериодах [32].

Помимо прочего, накопление углеводов в
условиях СL может вызывать нарушения и повре-
ждения в растениях вследствие усиления генерации
АФК [5]. В разных условиях накопление углеводов
ассоциируется с подавлением фотосинтеза, в том
числе при длительной экспозиции при высокой
концентрации СО2 [74], дефиците магния [75],
сахарной подкормке [76] и мутациях, влияющих
на обмен углеводов [62, 63]. Фотосинтетическая
регуляция, включающая подавление фотосинтеза
и ретроградный сигнальный путь − это ряд кратко-
срочных и долгосрочных адаптационных измене-
ний, которые оказывают на фотосинтез регулирую-
щее воздействие таким образом, что образование
АТФ и НАДФН в световых реакциях сбалансиро-

вано со скоростью их утилизации, предотвращая
сверхвосстановление компонентов хлоропласт-
ной ЭТЦ [77]. Накопление углеводов, вызванное
CL, ведет к чрезмерному восстановлению акцеп-
торов электронов, в результате чего фотосинтети-
ческая ЭТЦ передает электроны на молекулярный
кислород, генерируя АФК, вызывающие окисли-
тельное повреждение [5, 75]. С другой стороны,
растворимые сахара, такие как сахароза, глюкоза
и фруктоза, когда они присутствуют в более высо-
кой концентрации, могут нейтрализовать АФК и
предотвращать фотоповреждения за счет сниже-
ния окислительного пентозофосфатного пути и
усиления биосинтеза аскорбиновой кислоты и
каротиноидов [78].

Ретроградные сигналы (от пластид к ядру) ока-
зывают регулирующее воздействие на экспрес-
сию генов PhANGs (photosynthesis-associated nuclear
genes), направленное на согласование потребно-
стей и состояния хлоропластов [79, 80]. Недавние
исследования показывают, что ретроградный
сигнальный путь пересекается с сетью светового
сигналинга [81–83]. Например, на дисфункцио-
нальных хлоропластах показано, что пластидный
сигнал может перенаправить световой сигнал так,
что вместо индукции экспрессии происходит ре-
прессия некоторых генов, ассоциированных с фо-
тосинтезом. Отчасти это может объяснять влияние
спектрального состава света [3, 7, 16, 33, 84, 85] на
степень повреждений, вызванных СL.

Таким образом, логично предположить, что
СL изменяет редокс-состояние компонентов ЭТЦ
хлоропластов, как следствие накопления углево-
дов и сверхвосстановления акцепторов электронов,
приводя к подавлению фотосинтеза и развитию
фотоповреждений листьев [20]. В подтверждение
развития окислительного стресса у растений в
условиях СL в ряде работ был показан более вы-
сокий уровень активности антиоксидантных
ферментов при выращивании растений в усло-
виях 24-часового фотопериода по сравнению с
обычными фотопериодами [24, 34, 86].

Еще один возможный путь влияния избытка
крахмала на фотоповреждения растений связан с
тем, что на углеводный обмен оказывает влияние
циркадная ритмика [87–89]. Высказано предпо-
ложение, что у растений, выращиваемых в усло-
виях СL, непрерывное поступление сахарозы мо-
жет нарушать синхронизацию циркадных ритмов
побегов и корней [90].

ДАННЫЕ, НЕ ПОДДЕРЖИВАЮЩИЕ 
ГИПОТЕЗУ О ГИПЕРАККУМУЛЯЦИИ 

КРАХМАЛА КАК ОСНОВНОЙ ПРИЧИНЕ 
ФОТОПОВРЕЖДЕНИЯ ЛИСТЬЕВ

В предыдущем разделе приведены примеры
работ, в которых появление хлороза, по мнению
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авторов, прямо или косвенно было обусловлено
избыточным накоплением крахмала и/или дру-
гих углеводов. Однако, анализ литературы пока-
зывает, что точно также имеется значительное
количество работ, результаты которых позволяют
высказывать гипотезы, отводящие накоплению
углеводов второстепенную роль в развитии хло-
роза в условиях длинных фотопериодов или даже
вообще отрицающие их участие. Так, например, у
растений огурца в условиях СL признаки хлороза
отмечались через 4 нед., а через 5 нед. наблюдался
сильный хлороз и некроз листьев [38]. Однако со-
держание крахмала в пробах, взятых через 4 и 5 нед.
СL было даже ниже, чем в листьях растений, вы-
ращиваемых при 18-часовом фотопериоде. Эти
данные не поддерживают гипотезу о гиперакку-
муляции углеводов как причине развития хлоро-
за, но сами авторы не исключают, что это может
быть связано с тем, что пробы были взяты на до-
вольно поздних стадиях развития повреждений, а
содержание углеводов до появления хлороза не
анализировалось.

В листьях картофеля ассимиляция СО2 и содер-
жание крахмала сильно снижались после появле-
ния повреждений, вызванных СL [42]. Отмечено,
что в первые 5 сут в условиях СL при постоянной
температуре сохранялась нормальная структура
хлоропластов, способность к фотосинтезу и син-
тезу крахмала, но затем большие участки листьев
резко теряли способность к ассимиляции СО2,
поддержанию резервов крахмала и сохранению
целостности мембран хлоропластов [43]. При
этом структура хлоропластов в отдельных участ-
ках листа заметно деградировала до появления
видимых признаков повреждения. Кроме того,
было показано [42, 43], что снижение ассимиляции
СО2 листьями картофеля не было связано с ограни-
чениями со стороны устьиц. Следовательно, асси-
миляция СО2 могла снижаться вследствие того,
что большие участки листьев утрачивали способ-
ность к фотосинтезу, а не из-за ограниченного га-
зообмена. Уменьшение ассимиляции СО2, содер-
жания крахмала и нарушение целостности мем-
бран хлоропластов, проявившиеся на 6 или 7 сут,
были самыми ранними событиями, четко ассоци-
ированными с появлением повреждений. Инте-
ресно, что полная потеря функций хлоропластов
на большой площади листа картофеля никак не
отразилась на процессе роста листа. В условиях
СL у поврежденных листьев увеличение площади
происходило с такой же скоростью и до такого же
размера, как у неповрежденных листьев [42].

Изучение чувствительных и устойчивых к СL
сортов картофеля показало, что у чувствительных
сортов скорость фотосинтеза и биомасса расте-
ний в условиях СL были значительно ниже, чем у
устойчивых сортов, но при этом концентрация
крахмала у них была в 10 раз меньше [42]. Однако,

по концентрации растворимых сахаров две груп-
пы сортов не различались. Эти результаты пока-
зывают, что более низкая скорость ассимиляции
СО2 и торможение роста у чувствительных сортов
не связаны с избыточным накоплением углево-
дов в листьях.

В серии работ на томате авторы [24, 25] наблю-
дали нарушение суточной динамики содержания
углеводов в условиях CL. При 24-часовом фотопе-
риоде уровень содержания сахаров практически не
менялся в суточном цикле из-за непрерывного по-
ступления фотоассимилятов, что может быть связа-
но с ингибированием под влиянием света активно-
сти ферментов, расщепляющих углеводы [91].
Однако гипераккумуляции углеводов при этом не
происходило, что позволило предположить, что
снижение скорости фотосинтеза и повреждение
листьев при СL не были связаны с накоплением
углеводов. Снижение скорости фотосинтеза у
растений томата в условиях СL при постоянной
температуре было вызвано не закрытием устьиц и
накоплением углеводов, а уменьшением карбок-
силирования и регенерации РБФК/О [25]. Выра-
щивание томата в условиях СL с применением
переменных температур дня и ночи (термоперио-
да) с градиентом 10°С значительно снижало сте-
пень повреждения листьев, однако содержание
углеводов в них было сопоставимо или даже вы-
ше, чем у растений, выращенных при постоянной
температуре, у которых развивался сильный хло-
роз [25].

В работах с использованием монохроматиче-
ского света было показано, что СL синим светом
приводило к развитию сильного хлороза листьев
томата [92]. При этом содержание крахмала и рас-
творимых сахаров в листьях этих растений было
ниже, чем у растений с более слабой степенью
хлороза (при облучении монохроматическим
красным светом или красно-синими светодиод-
ными лампами). В серии опытов с использовани-
ем монохроматического света разных спектров и
разных соотношений (1 : 1, 1 : 3) красного и сине-
го спектров линейный регрессионный анализ
между такими показателями как доля площади
хлоротичных участков листьев и содержанием
крахмала и растворимых сахаров через 14 дней
действия СL показал отсутствие корреляции, ука-
зывая на то, что разная степень хлороза не объяс-
няется различиями в содержании углеводов. При
этом была выявлена высокая корреляция (коэффи-
циенты детерминации 0.88−0.95) между содержа-
нием глюкозы и фруктозы и степенью эпинастии
листьев. На основании полученных данных, авто-
ры [92] пришли к заключению, что хлороз листьев
и эпинастии, возникающие в условиях СL явля-
ются двумя типами ответных реакций растений,
не связанными друг с другом и управляемыми
разными механизмами. Кроме того, в этих рабо-
тах [25, 92] было показано, что степень хлороза
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листьев не коррелирует с содержанием H2O2 и

скоростью генерации , что в противополож-
ность ранее высказанным предположениям ис-
ключает их непосредственное участие в развитии
фотоповреждений листьев.

Надо отметить, что в работах, подтверждаю-
щих гипотезу о гипераккумуляции крахмала как
причине фотоповреждений листьев у чувстви-
тельных видов [11, 15, 18, 32], поддержание оди-
накового уровня освещенности в вариантах опы-
тов с разной продолжительностью фотопериода
привело к различиям в интеграле дневного осве-
щения (ИДО) (ИДО = фотопериод _ ФАР). Расте-
ния, выращенные в условиях СL, суммарно полу-
чали больше света в день, что могло увеличить
скорость фотосинтеза и привести к большему на-
коплению углеводов в листьях по сравнению с
растениями, получающими меньший ИДО. В ра-
ботах на томате [24, 46], огурце [38] и картофеле
[42], где ключевая роль углеводов в развитии фо-
топовреждений поставлена под вопрос, сохра-
нялся один и тот же ИДО за счет использования
разных уровней освещенности в вариантах опыта
с разными фотопериодами. Возможно, различия
в постановке экспериментов могут частично объ-
яснить несовпадение результатов и выводов. В
наших экспериментах было показано [31], что
при разном ИДО растения томата и огурца в усло-
виях 24-часового фотопериода имели значения
сухой массы листа на единицу площади (LMA, от
англ. Leaf Mass per Area) на 31 и 14% выше, чем при
14-часовом фотопериоде, соответственно. При
этом содержание хлорофилла снижалось на 38 и
24% и наблюдался хлороз листьев. В опытах, ко-

2O− 
гда ИДО был одинаковым, у томата значения
LMA в условиях СL были ниже на 25% по сравне-
нию с 14 ч фотопериодом, а у огурца не изменя-
лись. При этом также наблюдался хлороз и содер-
жание хлорофилла при СL было ниже на 27% у
обоих видов. Следовательно, деградация хлоро-
филла и развитие хлороза листьев происходили
независимо от накопления углеводов в листьях, о
чем можно косвенно судить по значениям LMA.
В серии экспериментов со взрослыми растения-
ми томата и баклажана мы имели возможность
измерить LMA у хлоротичных и зеленых (без при-
знаков хлороза) листьев, находящихся в условиях
СL [30]. Наличие зеленых листьев связано с суще-
ствованием возрастной изменчивости в чувстви-
тельности растений к СL. Взрослые растения ста-
новятся менее чувствительными и хлороз листьев
не развивается (рис. 2). Значения LMA у хлоро-
тичных листьев были на 45 и 12% выше у томата и
баклажана по сравнению с 16-часовым фотопери-
одом (при разном ИДО). Содержание хлорофилла
при этом было на 30 и 23% ниже, соответственно.
В этих же условиях у зеленых листьев томата и ба-
клажана значения LMА были в 2 и 1.5 раза, соот-
ветственно, выше таковых при 16-часовом фото-
периоде. Содержание хлорофилла было ниже на
19 и 15% у томата и баклажана, но признаков хло-
роза и некроза не наблюдалось. Таким образом, и
в этих опытах не наблюдалось связи между на-
коплением углеводов в листьях и развитием фо-
топовреждений.

Исследования с использованием молекуляр-
но-биологических методов показали, что устой-
чивость к СL у дикого томата обусловлена геном

Рис. 2. Растение баклажана, выращенное в течение 3 недель при 16-часовом фотопериоде и затем в течение 4 недель в
условиях 24-часового фотопериода и постоянной температуры 23°С.
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LHCB type III CAB-13, связь которого с углевод-
ным обменом не установлена [19]. Этот ген коди-
рует белок светособирающего комплекса ФС I.

Вместо подавления процесса фотосинтеза по
принципу обратной связи у растений, выращивае-
мых в условиях СL, высокая концентрация сахаров
может быть триггером старения [5]. Было высказа-
но предположение, что повреждения, вызванные
СL, имеют признаки ускоренного старения [17, 43].
СL вызывает повышение концентрации сахаров и
этилена – потенциальных триггеров старения ли-
стьев [93, 94]. Однако заметим, что гипотеза, пред-
полагающая, что высокие концентрации сахаров
запускают старение листьев, противоречива. В об-
зоре [95] рассмотрены две гипотезы: первая о том,
что программируемая клеточная гибель может
быть вызвана углеводным голоданием листьев и,
вторая – накоплением углеводов в клетках ли-
стьев. Но ни одна из них не нашла достаточного
экспериментального подтверждения [5].

Развитие симптомов повреждений при СL в
листьях чувствительных сортов картофеля дей-
ствительно напоминает процесс старения, когда
основные белковые и углеводные компоненты
листа деградируют и продукты их распада переме-
щаются в другие части растения [96]. Возможно, что
симптомы повреждений, вызванных СL, сходны с
другими похожими на старение событиями, осо-
бенно теми, которые индуцированы разными ви-
дами стресса, поскольку хорошо известно, что
стресс может привести к быстрой утрате фото-
синтетической способности, потере содержания
крахмала, появлению некроза и старению тканей
листа. Нельзя также исключить, что все симпто-
мы повреждений, описываемые при действии на
растения СL на самом деле носят вторичный ха-
рактер и обусловлены каким-то пока не установ-
ленным первичным событием.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В условиях CL растения попадают в ситуацию,
с которой они не встречаются в природных усло-
виях. В противоположность естественному фото-

периоду, включающему чередование дня и ночи в
суточном цикле, CL обеспечивает непрерывное
поступление световой энергии, необходимой для
фотосинтеза, вызывает постоянное фотоокисли-
тельное воздействие и постоянное сигнальное
воздействие на фоторецепторы (если в какой-то
момент не произойдет их десенситизация), а так-
же может приводить к рассогласованию внутрен-
них (циркадных) биоритмов с внешним циклом
свет/темнота (циркадная асинхрония) (рис. 3).
Поскольку влияние энергетического и сигнального
компонентов CL на растения происходит одновре-
менно, то однозначно определить какой из них яв-
ляется первопричиной повреждения листьев, за-
труднительно. Энергетический компонент может
вызывать повреждения, приводя к углеродному
дисбалансу и в результате фотоокислению. Сиг-
нальный компонент также может играть важную
роль в развитии повреждений, на что указывает
тот факт, что при выращивании растений в усло-
виях термопериода (переменных суточных тем-
ператур) у чувствительных растений степень хло-
роза намного ниже или он не развивается вообще
[3, 4, 25, 26, 33, 43, 97–99]. Участие циркадной
асинхронии в развитии фотоповреждений листьев
под влиянием CL также находит в последние годы
все новые подтверждения [5, 20]. Наконец, не ис-
ключено, что хлороз, наблюдаемый в условиях CL у
некоторых чувствительных к избыточному свету
видов растений, может быть проявлением супрес-
сированной светозависимой хлорофиллдефект-
ности [28].

В целом, анализ имеющихся литературных и
собственных данных приводит нас к выводу, что
поскольку влияние разных компонентов (состав-
ляющих) CL на растения происходит одновре-
менно, то наиболее вероятно, что все они участ-
вуют в той или иной степени в фотоповреждении
листьев. Хотя в каждой конкретной ситуации
удельный вклад любого из них может существенно
варьировать, в зависимости от биологических осо-
бенностей объекта (вида, сорта, генотипа) и/или от
условий внешней среды. Поэтому накопление угле-
водов не может, на наш взгляд, рассматриваться в
качестве главной и тем более единственной причи-

Рис. 3. Предполагаемые механизмы, обуславливающие подавление фотосинтеза и повреждение листьев растений в
условиях круглосуточного освещения (по Velez-Ramirez et al., 2011, с модификациями).
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ны повреждения листьев растений в условиях CL
и длинных фотопериодов. Но и исключать роль
этого фактора в появлении и развитии фотопо-
вреждений листьев тоже нельзя.

Следовательно, установление причин, опреде-
ляющих появление и развитие повреждений ли-
стьев у растений в условиях CL является сложной
и многоплановой задачей, требующей продолже-
ния исследований. Очевидно, что ее решение бу-
дет иметь не только важное фундаментальное, но
и прикладное значение, т.к. понимание биологи-
ческой природы данного феномена получит свое
отражение в сельскохозяйственной и растение-
водческой практике, в частности, при выращива-
нии в условиях контролируемой внешней среды
овощных, цветочных и декоративных растений,
масштабы производства которых во всем мире
постоянно растут.
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