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Микрозелень четырех видов семейства Brassicaceae (брокколи, мизуна, редис и рукола) выращивали
в условиях 16- и/или 24-часового фотопериода. В первой серии опытов интеграл дневного освеще-
ния был разным (15.6 и 23.3 моль/(м2 сут) при ФАР 270 мкмоль/(м2 с)), во второй – одинаковым
(15.6 моль/(м2 сут) при ФАР 270 мкмоль/(м2 с) и 180 мкмоль/(м2 с)). В третьей серии опытов круг-
лосуточное освещение применяли только в последние трое суток перед сбором урожая. Получен-
ные результаты показали, что растения брокколи, мизуны, редиса и руколы на ранних фазах роста
устойчивы к действию круглосуточного освещения и не проявляют типичных признаков фотопо-
вреждения листьев. Микрозелень всех четырех видов, выращенная в условиях круглосуточного
освещения, во всех трех сериях опытов имела более высокую урожайность и пищевую ценность (бо-
лее высокое содержание веществ с антиоксидантными свойствами − антоцианов, флавоноидов, ка-
ротиноидов, пролина, а также повышенную активность ферментов антиоксидантной системы), и
более низкое содержание нитратов по сравнению с растениями, выращенными при 16-часовом фо-
топериоде. Сделан вывод, что за счет использования круглосуточного освещения без увеличения
энергетических затрат (при сохранении ИДО) возможно увеличение урожайности и пищевой цен-
ности изученных видов микрозелени и снижение в ней содержания нитратов по сравнению со стан-
дартным 16-часовым фотопериодом. Кроме того, повышение пищевой ценности и снижение содер-
жания нитратов также возможно и при применении круглосуточного освещения (как агротехниче-
ского приема) в течение нескольких дней непосредственно перед сбором урожая.
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ВВЕДЕНИЕ
Микрозелень – особая культура, представляю-

щая новейший тренд мирового растениеводства.
Ее производство стало привлекательным направ-
лением бизнеса вследствие неуклонно растущего
потребительского спроса и в силу ее высокой ры-
ночной стоимости [1]. К тому же многие виды
микрозелени оказывают благоприятное воздей-
ствие на здоровье человека, поскольку содержат
высокую концентрацию полезных питательных
веществ [2]. Эти молодые растения имеют более
высокое содержание антиоксидантных соедине-
ний (полифенолов, каротиноидов, аскорбиновой
кислоты) по сравнению со взрослыми растениями,
поэтому микрозелень относят к группе “функци-
ональных продуктов” питания [1, 2]. Помимо вы-
сокой пищевой ценности, одним из главных кри-
териев “функционального продукта” является его
биологическая безопасность, а избыточное мине-

ральное питание или слабая освещенность (или
иные причины) могут приводить к повышению со-
держания в растениях нитрат-ионов ( ). Нитра-
ты, будучи необходимыми компонентами для
жизнедеятельности растений, в организме чело-
века, восстанавливаясь до нитритов, вызывают
различные нарушения в обмене веществ и даже
патологические процессы [3]. Результаты еди-
ничных исследований влияния круглосуточного
освещения (CL, от Continuous Lighting) на содер-
жание нитратов в растениях довольно противоре-
чивы. Есть данные о том, что содержание нитра-
тов в листьях руколы значительно снижалось в
условиях CL, причем независимо от спектраль-
ного состава света [4]. В то же время более высо-
кая интенсивность света оказывала слабое влия-
ние на содержание нитратов в микрозелени рапса,
капусты, руколы, горчицы [5] и мизуны [6]. Сле-
довательно, необходимы дополнительные иссле-
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дования для изучения влияния условий освеще-
ния на содержание нитратов у разных видов, что-
бы выращивать микрозелень с их содержанием в
безопасных для человека количествах.

В настоящее время микрозелень выращивают
в теплицах и на фабриках растений с использова-
нием искусственного освещения (PFAL − plant
factories with artificial lighting). Такие фабрики рас-
тений представляют собой закрытые производ-
ственные системы, в которых интегрированы со-
временные промышленные технологии для круг-
логодичного производства продукции различных
сельскохозяйственных культур. Стоимость полу-
ченной в этом случае продукции прежде всего
определяется затратами на электроэнергию, а по-
скольку цены на энергоносители во всем мире
неуклонно растут, то необходим поиск надежных
решений, позволяющих снижать потребление
энергии при производстве тех или иных свежих
продуктов, и повышающих эффективность конвер-
тирования электроэнергии в урожай и его качество.
В настоящее время большинство проводимых ра-
бот по изучению влияния световых условий на
продуктивность и эффективность производства
нацелены на подбор оптимального спектрально-
го состава света [7] и интенсивности фотосинте-
тически активной радиации (ФАР) [8, 9], а влия-
нию фотопериода при светодиодном освещении
уделяется недостаточно внимания, хотя несомнен-
но он играет важную роль в регулировании про-
цессов роста и развития растений. В частности,
продолжительность фотопериода оказывает вли-
яние на некоторые молекулярные механизмы,
связанные с восприятием и передачей светового
сигнала листьями, циркадной ритмикой, которые
регулируют рост, время цветения, реакцию на
абиотические и биотические стрессы и в целом
метаболизм растений.

Одним из возможных способов повышения
эффективности производства продукции на фаб-
риках растений является перераспределение ин-
теграла дневного освещения (ИДО = освещен-
ность × фотопериод) во времени. Использование
длинных фотопериодов, включая CL, c более
низкой интенсивностью освещения позволяет
сократить начальные затраты на осветительные
приборы и операционные затраты на освещение
благодаря использованию более низких ночных
тарифов на электроэнергию. Кроме того, приме-
нение CL открывает значительные дополнитель-
ные возможности для повышения урожайности и
качества урожая без увеличения энергетических
затрат [4, 10, 11]. В целом CL обеспечивает посто-
янное поступление энергии для ассимиляции уг-
лерода, что теоретически предполагает большее
накопление биомассы и более высокий урожай.
Но положительный экономический эффект от
использования CL может быть достигнут только
при условии, что такой световой режим не приво-

дит к фотоповреждению листьев, поскольку из-
вестно, что продолжительные световые периоды
вызывают фотоповреждение растений (хлороз
и/или некроз) листьев и снижение урожайности
таких овощных культур как томаты, баклажаны,
огурцы и перцы, что ограничивает применение
этого экономически выгодного режима освеще-
ния при выращивании в теплицах определенных
видов овощей [11, 12]. В наших предыдущих ис-
следованиях было показано, что СL повышает
урожайность и пищевую ценность микрозелени
четырех видов семейства Brassicaceae [13]. Одна-
ко, эти результаты были получены в условиях, ко-
гда растения выращивали при фотопериодах 16 и
24 ч с одинаковой интенсивностью освещения,
что приводило к более высокому ИДО в вариан-
тах с CL, а повышение урожайности за счет уве-
личения ИДО является энергетически затрат-
ным, т.е. неэффективным.

Учитывая вышеизложенное, цель данного ис-
следования заключалась в изучении физиологи-
ческих механизмов реакции растений на CL у че-
тырех видов микрозелени семейства Brassicaceae
(брокколи, мизуна, редис и рукола) и проверке
возможности увеличения урожайности и пище-
вой ценности микрозелени, и снижения содержа-
ния в ней нитратов по сравнению со стандартным
16-часовым фотопериодом за счет: а) использова-
ния CL без увеличения энергетических затрат
(при сохранении ИДО) и б) применения CL в
конце продукционного периода (перед сбором
урожая).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объектами исследования служили 4 вида рас-
тений семейства Brassicaceae − брокколи (Brassica
oleracea var. italica Plenck), мизуна (Brassica rapa ssp
nipposinica (L.H. Bailey) Hanelt), редис (Raphanus
sativus var. radicula Pers.) и рукола (Eruca vesicaria
sp. sativa Mill.). Растения выращивали в контроли-
руемых условиях среды. Средняя температура
воздуха и относительная влажность воздуха со-
ставляли 22 ± 1°С и 60 ± 5%, соответственно.

Микрозелень выращивали в пластиковых кон-
тейнерах на ковриках из кокосового субстрата
площадью 10 см2. В первые 3 дня после посева
контейнеры с микрозеленью помещали для про-
ращивания в темноту и поливали водой. Растения
в возрасте 4 дней от посева (фаза полностью рас-
крытых семядолей) подвергали воздействию раз-
ных световых режимов, увлажняя субстрат поло-
винным питательным раствором Хогланда-Арнона
(рН 6.2–6.4).

Освещение растений обеспечивали светодиод-
ными лампами (LED GL V300, Китай), соотноше-
ние (%) светодиодов красного : зеленого : синего
света составляло 50.3 : 21.1 : 17.6. В первой серии
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опытов с разным интегралом дневного освеще-
ния (ИДО) растения выращивали при фотопери-
одах 16 или 24 ч и ФАР 270 мкмоль/(м2 с), ИДО
составлял 15.6 и 23.3 моль/(м2 сут) соответствен-
но. Во второй серии опытов с одинаковым ИДО
растения выращивали при фотопериодах 16 или
24 ч при ФАР 270 мкмоль/(м2 с) и 180 мкмоль/(м2 с),
соответственно. ИДО в обоих вариантах состав-
лял 15.6 моль/(м2 сут). В третьей серии опытов
растения выращивали при фотопериоде 16 ч, а
начиная с 9 сут (последние 3 сут опыта) часть рас-
тений подвергали воздействию 24 ч фотопериода
при ФАР 270 мкмоль/(м2 с) (табл. 1). ФАР измеряли
с помощью измерителя освещенности LI-250A (“Li-
COR Biosciences”, Lincoln, NE, USA). В каждом
опыте за контроль приняты растения, выращен-
ные при фотопериоде 16 ч.

Анализ растений проводили на 12 сут после
посева, в фазе появления первого настоящего ли-
ста. У десяти проростков каждого вида всех вари-
антов были измерены длина гипокотиля, длина
первого настоящего листа, сырой и сухой вес по-
бегов. Длину гипокотиля измеряли от основания
гипокотиля до апикальной меристемы побега.
Для определения сырого веса растения взвешивали,
а затем образцы высушивали в сушильном шкафу
при температуре 105°C до постоянного веса.

Рассчитывали массу листа на единицу площа-
ди (LMA, от англ. leaf mass per area) как отноше-
ние сухой массы четырех высечек семядольных
листьев диаметром 4 мм к их площади. Сухую
массу высечек определяли после их высушивания
при 105°С.

Индекс робастности (от англ. robust – креп-
кий) определяли, как отношение произведения
сухой массы побега и диаметра гипокотиля к дли-
не гипокотиля.

Содержание фотосинтетических пигментов
(хлорофилла (Хл) a и b, каротиноидов (Кар)) опре-
деляли с помощью спектрофотометра СФ-2000
(“Спектр”, Россия) в экстракте 96% этилового
спирта и рассчитывали по известным формулам
[14].

Содержание малонового диальдегила (МДА),
конечного продукта перекисного окисления ли-
пидов, определяли методом, основанным на ре-
акции образования триметинового комплекса с
максимумом поглощения 532 нм при взаимодей-
ствии данных веществ с тиобарбитуровой кисло-
той [13].

Для анализа активности антиоксидантных фер-
ментов супероксиддисмутазы (СОД, КФ 1.1.5.1.1),
каталазы (КАТ, КФ 1.11.1.6), аскорбатпероксида-
зы (АПО, КФ 1.м 11.1.11) и гваякол-пероксидазы
(ГвПО, КФ 1.11.1.7) листья растений гомогенизи-
ровали в 50 мМ фосфатном буфере (рН 7.8), гомо-
генат центрифугировали при 15000 g в течение
10 мин при 4°С и в супернатанте определяли актив-
ность ферментов с использованием спектрофото-
метра СФ-2000 (“Спектр”, Россия). Активность
АПО определяли в присутствии 0.5 мМ аскорбино-
вой кислоты и 0.25 мМ Н2О2 по снижению оптиче-
ской плотности при 290 нм [13]. Активность КАТ
определяли по ферментативному разложению
H2O2 при 240 нм; активность СОД − по способно-
сти ингибировать фотохимическую реакцию тет-
разолия нитросинего [13]. Анализ ГвПО основы-
вался на окислении гваякола в присутствии H2O2
[13]. Измеряли оптическую плотность при 470 нм.
Активность ферментов рассчитывали на 1 г сухой
массы листьев, а удельную активность – на 1 мг
белка. Общее содержание белка определяли по
методу Бредфорд, используя в качестве стандарта
бычий сывороточный альбумин [13].

Для определения содержания перекиси водо-
рода навеску растительной ткани гомогенизиро-
вали на льду в 0.1% трихлоруксусной кислоте,
центрифугировали 15 мин при 12000 g и темпера-
туре 4°С. К 0.5 мл супернатанта добавляли по
0.5 мл 10 мМ К-фосфатного буфера (рН 7.0) и 1 мл
1 М KI. После 1 ч выдерживания смеси в холо-
дильнике в темноте определяли оптическую плот-
ность при 390 нм на спектрофотометре СФ 2000
(“Спектр”, Россия) [13]. Содержание перекиси
водорода рассчитывали по стандартной концен-
трационной кривой и выражали в мкмоль/г сыро-
го веса.

Таблица 1. Условия освещения в опытах с разным и одинаковым интегралом дневного освещения (ИДО), а также
при воздействии круглосуточного освещения (CL) в конце продукционного периода

Серии опытов Фотопериод, ч ФАР, мкмоль/(м2 с) ИДО, моль/(м2 сут)

1. С разным ИДО 16 270 15.6
24 270 23.3

2. С одинаковым ИДО 16 270 15.6
24 180 15.6

3. CL в конце продукционного периода 16 270 15.6
16 (8 сут) + 24 (3 сут) 270 18.2
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Содержание свободного пролина в тканях ли-
ста оценивали по нингидриновому методу [13].

Для определения содержания антоцианов и
флавоноидов навеску растительного материала
гомогенизировали в 4 мл холодной смеси этанола
и 1.5 N соляной кислоты (85 : 15, об/об) с после-
дующей экстракцией в течение 14 ч в холодиль-
нике в темноте. После 5 мин центрифугирования
экстракта при 10000 g и температуре +4°С для ан-
тоцианов определяли оптическую плотность су-
пернатанта при 530 и 657 нм на спектрофотометре
СФ 2000. При расчете содержания антоцианов
учитывали величину поглощения Хл и продуктов
его распада при 657 нм. Содержание флавоноидов
определяли спектрофотометрически при 300 и
350 нм в супернатанте для антоцианов, предвари-
тельно разбавив его в 10 раз. Содержание флаво-
ноидов рассчитывали, как отношение оптиче-
ской плотности к сырой массе:

Содержание нитратного азота определяли по-
тенциометрическим методом с помощью pH-
метра Анион-4100 (“Анион”, Россия). Навеску
сухого вещества помещали в 1% раствор алюмо-
калиевых квасцов (“Вектон”, Россия) и переме-

( )
( ) [ ]

300

350

UB А г сырой массы и
UA А г сырой массы 15 .

−
−

шивали на шейкере ПЭ-6500 (“Экросхим”, Рос-
сия) в течение 5 мин. Затем снимали показания
электродвижущей силы (ЭДС) с помощью потен-
циометра [16]. Содержание нитратов выражали
как мг/кг сырого веса растительного материала.

В работе представлены средние значения по
двум-трем независимым опытам (4–6 и более
биологических повторностей в каждом варианте
отдельного опыта) и их стандартные ошибки. До-
стоверность различий между средними значения-
ми определяли на основе дисперсионного анали-
за (LSD тест) при Р < 0.05 с использованием про-
граммного обеспечения MS Excel.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Опыт 1. Растения всех четырех видов при вы-

ращивании в условиях фотопериодов 16 и 24 ч с
одинаковой освещенностью (разным ИДО, опыт 1)
имели меньшую длину гипокотиля, бóльшую сы-
рую и сухую биомассу побегов, более высокие
значения LMA и индекса робастности (табл. 2,
рис. 1а) при CL. У всех исследованных видов в
условиях CL отмечено ускорение развития, о ко-
тором судили по более раннему появлению пер-
вого настоящего листа (табл. 2), что предполагает
более ранние сроки сбора урожая. Ни у одной из
культур не наблюдалось признаков фотоповре-

Таблица 2. Биометрические показатели растений (% к контролю)

Примечание: за контроль приняты растения, выращенные в условиях 16 ч фотопериода с освещенностью 270 мкмоль/(м2 с)
ФАР. * – статистически значимые различия с контролем. Абсолютные значения контрольных образцов: длина гипокотиля
(мм) – 51.2 ± 2.2 (брокколи), 47.3 ± 1.7 (мизуна), 52.3 ± 2.4 (редис), 36.8 ± 1.2 (рукола), длина первого листа (мм) – 2.5 ± 0.7
(брокколи), 5.4 ± 0.5 (мизуна), 5.5 ± 0.7 (редис), 16.5 ± 0.8 (рукола); сырая масса побега (г) – 0.07 ± 0.01 (брокколи), 0.076 ±
± 0.003 (мизуна), 0.23 ± 0.02 (редис), 0.052 ± 0.003 (рукола); сухая масса побега (мг) – 10.0 ± 1.0 (брокколи), 7.7 ± 0.5 (мизуна),
21.0 ± 2.6 (редис), 2.9 ± 0.3 (рукола); LMA (мг/см2) – 5.2 ± 0.4 (брокколи), 3.3 ± 0.2 (мизуна), 2.9 ± 0.3 (редис), 2.5 ± 0.4 (рукола).

Серия опытов Длина 
гипокотиля

Длина первого 
настоящего листа

Сырая масса 
побега

Сухая масса 
побега LMA

Брокколи
1 87* 228* 129* 130* 128*
2 97 160* 110 124* 114
3 93 111 120* 110 153*

Мизуна
1 81* 128* 116* 128* 136*
2 87* 109 109 130* 118*
3 92 132* 127* 124* 119*

Редис
1 80* 227* 130* 181* 169*
2 93 158* 122* 151* 135*
3 82* 145* 111* 150* 128*

Рукола
1 96 311* 115* 154* 228*
2 99 100 109 114 130*
3 99 124* 110 135* 134*
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ждения листьев. Содержание Хл в условиях CL
было несколько ниже, чем при фотопериоде 16 ч,
однако визуально эти изменения не были замет-
ны и листья имели нормальную зеленую окраску.
Содержание Кар под влиянием CL достоверно
увеличивалось в листьях редиса и руколы, но зна-
чительно снижалось в листьях мизуны (табл. 3). В
условиях CL у всех видов растений, кроме редиса,
зафиксировано более высокое содержание пере-
киси водорода и МДА (табл. 3). При этом отмече-
но, что такие растения накапливали больше анто-
цианов, флавоноидов, пролина (табл. 3) и имели
более высокую активность антиоксидантых фер-

ментов – КАТ, СОД, АПО, ГвПО (табл. 4). У расте-
ний всех четырех видов в условиях CL содержание
нитратов было ниже, чем у растений, выращенных
в условиях 16-часового фотопериода (рис. 1б).

Опыт 2. В опытах с одинаковым ИДО, т.е. ко-
гда интенсивность освещения при 24-часовом
фотопериоде была ниже, чем при 16-часовом, вы-
шеперечисленные различия между растениями,
выращенными при разных фотопериодах, сохра-
нялись, хотя в некоторых случаях они были менее
выраженными. Так, по высоте растения, выра-
щенные при разных фотопериодах, практически
не отличались (табл. 2, рис. 2), что свидетельству-

Рис. 1. Индекс робастности (а) и содержание нитратов (б) у растений, выращенных при фотопериодах 16 ч (контроль) (1)
и 24 ч с разным (серия опытов 1) (2) и одинаковым (серия опытов 2) (3) ИДО и при воздействии CL в конце продукцион-
ного периода (серия опытов 3) (4). Различными латинскими буквами для каждого вида указаны достоверные различия
средних значений при P < 0.05.
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ет о том, что на этот показатель бóльшее влияние

оказывает ИДО. В то же время значения LMA и

сухой массы побегов в целом были выше у расте-

ний, выращенных в условиях CL (табл. 2), что вы-

разилось в более высоком индексе робастности у

всех четырех видов (рис. 1а). Содержание Хл было

несколько выше в условиях CL у брокколи и ми-

зуны, но ниже у редиса и руколы (табл. 3). Содер-

жание Кар в условиях CL было выше только у ми-

зуны, у остальных видов – не отличалось досто-

верно от растений, выращенных при 16-часовом

фотопериоде. В отличие от первой серии опытов,

у растений в условиях СL при более низкой осве-

щенности не наблюдалось значительного увели-

чения содержания перекиси водорода и МДА.

Лишь у мизуны зафиксировано увеличение со-

держания перекиси водорода на 37%, а у руколы

содержание МДА было выше на 17%. При этом

отмечено увеличение содержания антоцианов у

всех видов, кроме мизуны, флавоноидов у мизуны и

редиса, и пролина у всех четырех видов растений

(табл. 3). Зафиксировано также повышение актив-

ности антиоксидантных ферментов в условиях

CL, хотя оно было менее выраженным, чем в первой

серии опытов с разным ИДО (табл. 4). Снижение

содержания нитратов в условиях CL было сопо-

ставимым с таковым в первом опыте, лишь не-
сколько менее выраженным у руколы (рис. 1б).

Опыт 3. Когда растения подвергались дей-
ствию CL только в течение последних 3 сут. опы-
та, достоверное уменьшение длины гипокотиля
происходило только у редиса (табл. 2), однако
растения всех четырех видов имели бóльшую био-
массу побегов, более высокие значения LMA и
длины первого настоящего листа. В результате
индекс робастности у всех видов был выше, чем
при выращивании растений при 16-часовом фо-
топериоде. Только у брокколи индекс робастно-
сти был ниже, чем в опыте 1 и 2, у остальных рас-
тений он был сопоставим с предыдущими вари-
антами применения 24-часового фотопериода
(рис. 1а). Снижение содержания Хл под влиянием
CL было аналогичным опыту 1 (табл. 3). Содер-
жание Кар было ниже у брокколи и мизуны по
сравнению с растениями в условиях 16-часового
фотопериода. Достоверное увеличение содержа-
ния перекиси водорода и МДА отмечено только у
брокколи, у остальных видов можно отметить лишь
тенденцию повышения (табл. 3). При этом содер-
жание антоцианов, флавоноидов и пролина и ак-
тивность антиоксидантных ферментов были в
большинстве случаев выше у растений, подвер-

Таблица 3. Физиолого-биохимические показатели листьев растений (% к контролю)

Примечание: за контроль приняты растения, выращенные в условиях 16 ч фотопериода с освещенностью 270 мкмоль/(м2 с)
ФАР. * – статистически значимые различия с контролем. Абсолютные значения контрольных образцов: Хл (a + b) (мг/г сух
веса) – 9.0 ± 0.3 мм (брокколи), 5.4 ± 0.3 (мизуна), 6.5 ± 0.2 (редис), 12.3 ± 0.7 (рукола), каротиноиды (мг/г сух веса) – 1.2 ± 0.1
(брокколи), 0.4 ± 0.1 (мизуна), 0.8 ± 0.1 (редис), 0.7 ± 0.1 (рукола); антоцианы (у.е.) – 1.3 ± 0.5 (брокколи), 0.30 ± 0.04 (мизуна),
0.40 ± 0.04 (редис), 1.7 ± 0.2 (рукола); флавоноиды (у.е.) – 23.0 ± 1.2 (брокколи), 18.9 ± 1.4 (мизуна), 23.9 ± 2.2 (редис), 30.7 ± 2.1
(рукола); пролин (мкмоль/г сыр. Веса) – 26.5 ± 2.8 (брокколи), 11.5 ± 0.3 (мизуна), 7.6 ± 1.3 (редис), 27.4 ± 2.5 (рукола); Н2О2
(мкмоль/г сыр. Веса) – 0.71 ± 0.05 (брокколи), 0.63 ± 0.04 (мизуна), 0.40 ± 0.05 (редис), 0.54 ± 0.04 (рукола); МДА (мкмоль/г
сыр. Веса) – 18.4 ± 1.3 (брокколи), 11.9 ± 0.5 (мизуна), 18.3 ± 1.2 (редис), 20.1 ± 0.7 (рукола).

Серия 

опытов
Хл (a + b) Каротиноиды Антоцианы Флавоноиды Пролин Н2О2 МДА

Брокколи
1 90 108 199* 136* 132* 131* 329*

2 117* 95 135* 109 108* 100 110

3 81* 67* 110 155* 155* 126* 188*

Мизуна
1 81* 50* 152* 125* 112 125* 130*

2 116* 114* 97 116* 134* 137* 109

3 92 81* 100 120* 123* 100 111

Редис
1 85* 125* 159* 136* 171* 117 98

2 80* 92 170* 119* 125* 89 101

3 76* 97 124* 125* 113 91 107

Рукола
1 78* 129* 348* 136* 561* 154* 276*

2 79* 94 166* 103 152* 100 117*

3 90 100 137* 155* 141* 106 107
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гавшихся CL в конце продукционного периода
(табл. 3, 4). Под действием CL в течение 3 сут. со-
держание нитратов снижалось в меньшей степени,
чем в опытах 1 и 2, но тем не менее оно составило от
13 до 24% для разных видов растений (рис. 1б).

ОБСУЖДЕНИЕ

Рост и продуктивность. Во всех трех сериях
опытов у всех изученных видов сырая и сухая
биомасса растений и значения LMA были выше в
условиях CL по сравнению с растениями, выра-
щенными при 16-часовом фотопериоде. В первом
опыте (с разным ИДО) такая реакция растений
была ожидаемой, поскольку CL обеспечивало бо-
лее высокий ИДО, т.е. дополнительный свет для
фотосинтеза и, следовательно, для накопления
биомассы. Известно, что сухая биомасса расте-
ний увеличивается с увеличением ИДО до точки
светового насыщения [17]. Более высокая про-
дуктивность растений, выращенных в условиях
CL, служит в поддержку гипотезы [11], что СL мо-
жет вести к увеличению продуктивности расте-
ний, если при этом не происходит фотоповрежде-
ния листьев. В нашем исследовании все четыре
вида растений не проявляли симптомов фотопо-
вреждения листьев. Относительно чувствитель-

ности изучаемых видов к CL в литературе есть
лишь сведения, что рукола, выращиваемая в
условиях CL в течение 30 дней, не имела никаких
повреждений [4]. Индекс робастности служит ин-
тегральным морфофизиологическим показателем,
объединяющим объем гипокотиля (длину и диа-
метр) с сухой биомассой побега, который исполь-
зуется как показатель качества микрозелени [1].
CL увеличивало индекс робастности у всех четы-
рех видов микрозелени, главным образом, за счет
увеличения биомассы. Кроме того, CL значительно
ускоряло формирование первого настоящего листа.
Поскольку микрозелень обычно выращивают до
стадии первого настоящего листа, то использование
CL может служить способом сокращения времени
сбора урожая, т.е. продукционного периода. Та-
ким образом, в первом опыте CL, обеспечивая бо-
лее высокий ИДО, повысило урожайность и уско-
рило развитие всех четырех видов микрозелени.

Во второй серии опытов (с одинаковым ИДО)
интенсивность освещения в варианте с CL была
ниже, однако индекс робастности растений не от-
личался от такового у растений в первой серии
опытов с более высоким ИДО при CL. Этот ре-
зультат хорошо корреспондируется с известными
данными о том, что при одинаковом ИДО расте-
ния накапливают большую биомассу при более

Таблица 4. Активность антиоксидантных ферментов в листьях растений (% к контролю)

Примечание: за контроль приняты растения, выращенные в условиях 16 ч фотопериода с освещенностью 270 мкмоль/(м2 с)
ФАР. * – статистически значимые различия с контролем. Абсолютные значения контрольных образцов: Кат (мкмоль
Н2О2/(мг белка · мин)) – 32.3 ± 2.6 (брокколи), 38.3 ± 5.5 (мизуна), 10.4 ± 2.8 (редис), 39.9 ± 3.2 (рукола), СОД (ед. акт./мг
белка) – 6.6 ± 1.2 (брокколи), 13.0 ± 1.0 (мизуна), 15.3 ± 1.4 (редис), 5.0 ± 1.0 (рукола); АПО (мкмоль/(мг белка·мин)) – 79.4 ± 13.3
(брокколи), 96.4 ± 9.7 (мизуна), 143.70 ± 2.9 (редис), 113.1 ± 6.2 (рукола); ГвПО (мкмоль/(мг белка · мин)) – 193.3 ± 31.4 (брок-
коли), 180.4 ± 20.3 (мизуна), 141.4 ± 14.8 (редис), 19.1 ± 2.7 (рукола).

Серия опытов
Активность антиоксидантных ферментов

КАТ СОД АПО ГвПО

Брокколи
1 113 164* 165* 117*

2 86 136* 167* 112

3 164* 147* 118 100

Мизуна
1 128* 131* 118* 131*

2 88 120* 90 89

3 123* 261* 130* 122*

Редис
1 289* 122* 132* 123*

2 141* 114 114 113*

3 148* 112 125* 117*

Рукола
1 118* 180* 132* 136*

2 103 115 117 108

3 120* 135* 125* 178*
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длинных фотопериодах [18–23]. Эффективность
использования световой энергии в процессе фо-
тосинтеза неизменно снижается с повышением
интенсивности освещения и, следовательно, вы-
ход продуктов фотосинтеза на единицу ФАР все-
гда будет больше при более низкой освещенности
[19, 21]. Снижение эффективности использования
световой энергии при высокой интенсивности
освещения происходит частично вследствие акти-
визации фотозащитных процессов, которые пре-
вращают часть поглощенной энергии света в тепло,
не позволяя ей быть использованной в световых
реакциях фотосинтеза. Это предотвращает появ-
ление индуцированных светом повреждений фо-
тосинтетического аппарата благодаря иниции-
рованию взаимодополняющих фотозащитных
процессов, включающих ксантофилловый цикл
и молекулярную реорганизацию антенных ком-
плексов и реакционных центров. Наблюдаемое
увеличение биомассы в ответ на более длитель-
ный фотопериод при одинаковом ИДО, вероятно,

происходит в результате морфологических изме-

нений и физиологических реакций растений.

“Растягивание” ИДО во времени с использова-

нием более низкой интенсивности ФАР имеет

преимущества для производителей, так как поз-

воляет, во-первых, снизить первоначальные ка-

питальные затраты благодаря уменьшению коли-

чества источников света (ламп) для обеспечения

необходимого ИДО. Во-вторых, за счет увеличения

эффективности использования световой энергии

повышается выход продукции на единицу затра-

ченных средств. В-третьих, использование более

низкой интенсивности освещения в течение дли-

тельного времени уменьшает количество выделя-

емого источниками освещения тепла, снижая за-

траты на кондиционирование (охлаждение, отвод

влаги) помещения [22]. Наконец, использование

длинных фотопериодов позволяет использовать

преимущества более низких ночных тарифов на

электроэнергию.

Рис. 2. Внешний вид растений брокколи (Brassica oleracea var. italica) (а), мизуны (Brassica rapa ssp nipposinica) (б), руко-
лы (Eruca sativa) (в) и редиса (Raphanus sativus ssp radicula) (г), выращенных при фотопериодах 16 и 24 ч с одинаковым
ИДО (серия опытов 2).
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В третьей серии опытов при использовании CL в
последние 3 дня перед сбором урожая индекс ро-
бастности был несколько ниже, чем в первых двух
сериях опытов, что объяснимо, но он тем не ме-
нее заметно превосходил таковой у растений, вы-
ращенных при 16-часовом фотопериоде.

В принципе повышение продуктивности рас-
тений на основе увеличения ИДО возможно или
за счет повышения интенсивности освещения,
или удлинения фотопериода. В данной работе по-
вышение продуктивности наблюдалось и в первой
серии опытов при увеличении ИДО, и во второй,
когда ИДО был одинаковым, что значительно по-
вышает эффективность использования ресурсов,
в данном случае электроэнергии. Отметим, что при
выращивании микрозелени амаранта, зеленого и
фиолетового базилика в условиях CL эффектив-
ность использования электроэнергии на освеще-
ние была на 10–42% выше, чем при 16-часовом
фотопериоде с одинаковым ИДО, а затраты на
электроэнергию для производства единицы про-
дукции, наоборот, снижалась на 8–38% [10].

Фотосинтетические пигменты. Известно, что
влияние света на содержание фотосинтетических
пигментов варьирует в значительной степени, де-
монстрируя положительный или отрицательный
отклик, в зависимости от фотопериода [4, 12]. В
нашей работе содержание Хл у некоторых видов в
ответ на действие CL снижалось, но не более, чем
на 20% и визуально не было заметно. Это важно,
так как содержание Хл тесно связано с восприя-
тием человеком (как потенциальным потребите-
лем) зеленой пигментации листьев, что является
одним из критериев качества микрозелени [1]. У
взрослых растений руколы также было отмечено
снижение содержания Хл в условиях CL [4]. В то
же время другие авторы отмечали в условиях CL
увеличение содержания хлорофилла у базилика
Ocimum basilicum, руколы, цикория Cichorium en-
divia [24], а также микрозелени амаранта Amaran-
thus tricolor, зеленого и фиолетового базилика по
сравнению с 16-часовым фотопериодом [10]. У
микрозелени листовой капусты Brassica oleracea
var. viridis содержание хлорофилла в условиях CL

увеличивалось при ИДО равном 14 моль/(м2 сут), но

уменьшалось при ИДО 21 моль/(м2 сут). Умень-
шение общего содержания Хл в листьях приводит
к снижению поглощения света на единицу пло-
щади листа и служит одним из механизмов защи-
ты от избыточного освещения. Поэтому во вто-
рой серии опытов, где “избыточность” света со-
здавалась только длительностью фотопериода, но
не количеством полученных растениями фотонов
света, реакция брокколи и мизуны была иная и
количество хлорофилла даже несколько увеличи-
валось. Ранее [13] мы отмечали у микрозелени
изучаемых культур в условиях CL увеличение со-
отношения Хл a и b (что предполагает образова-

ние ССК в ФС II меньшего размера), а также со-
отношения Кар и Хл, свидетельствующее об от-
носительно более высокой концентрации Кар в
пуле фотосинтетических пигментов, что связано
с их защитной функцией по отношению к избы-
точному освещению, поскольку они являются
эффективными физическими и химическими ту-
шителями синглетного кислорода и других сво-
бодных радикалов [25]. Таким образом, у расте-
ний, выращенных с использованием CL, содер-
жание Хл было либо сопоставимо или немного
выше, чем у растений, выращенных при 16-часо-
вом фотопериоде, либо снижение было не столь
значимым, чтобы повлиять на визуальную оценку
качества микрозелени. Нужно отметить, что причи-
ной небольшого снижения содержания фотосинте-
тических пигментов может быть и так называемый
эффект “разбавления”, так как их содержание оце-
нивали в побегах, а в условиях CL повышается до-
ля биомассы стеблей, в которых содержание этих
пигментов невелико. В то же время повышенное
содержание Кар в руколе и редисе повышает пи-
щевую ценность микрозелени, поскольку Кар об-
ладают антиоксидантными свойствами, полез-
ными для здоровья человека.

Окислительный стресс и антиоксиданты. Повы-
шенное содержание МДА и перекиси водорода в
растениях, выращенных в условиях CL, свиде-
тельствует том, что растения испытывали легкий
окислительный стресс. В ответ на стресс в расте-
ниях, как правило, усиливается образование ан-
тиоксидантных биоактивных веществ. Антиокси-
данты в продуктах питания являются важными
соединениями для здоровья человека, т.к. выпол-
няют важную роль в нейтрализации свободных
радикалов в организме. Поэтому увеличение со-
держания веществ, обладающих антиоксидант-
ной активностью, в микрозелени повышает ее
пищевую ценность и делает продукт более конку-
рентоспособным благодаря высокому качеству. В
данной работе во всех трех сериях опытов у всех
видов микрозелени за некоторыми исключения-
ми по отдельным показателям было зафиксиро-
вано увеличение содержания пролина, антоциа-
нов и флавоноидов, а также усиление активности
ферментов антиоксидантной системы (КАТ, СОД,
АПО и ГвПО). То, что более высокий ИДО может
повышать не только урожайность листовых ово-
щей, но и содержание в них веществ, обладающих
антиоксидантной активностью, было также пока-
зано в ряде работ, в том числе с использованием
CL [9, 13, 17, 26, 27]. Однако не было очевидно,
будет ли это наблюдаться в случае, если CL не будет
обеспечивать растения дополнительной световой
энергией, т.е. при использовании одинакового
ИДО. Кроме того, пока не решен вопрос является
ли фотоокислительный стресс, вызванный СL, не-
посредственно результатом непрерывного по-
ступления света или он вызван избыточностью све-
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та, возникающей вследствие более высокого ИДО.
Заметим, что имеются данные, из которых следует,
что при CL непрерывность поступления светово-
го сигнала, протекания фотосинтеза и фотоокис-
лительных процессов могут вызывать окисли-
тельный стресс у растений, даже если значения
ИДО не выше, чем обычно требуется растениям
при более коротких фотопериодах [23]. В нашем
исследовании несмотря на то, что во второй се-
рии опытов c одинаковым ИДО окислительный
стресс в большинстве случаев не наблюдался (су-
дя по отсутствию повышения содержания МДА
или перекиси водорода), тем не менее, содержание
низкомолекулярных антиоксидантов и активность
антиоксидантных ферментов увеличивались. Ранее
аналогичные данные о более высокой активности
КАТ, СОД и АПО в условиях CL по сравнению с
16-часовым фотопериодом при одинаковом ИДО
были получены на растениях томата [28].

Что касается третьей серии опытов, то полу-
ченные результаты вызывают особый интерес. По
содержанию антиоксидантов или по активности
антиоксидантных ферментов данные первой и
третьей серий опыта в некоторых случаях сопо-
ставимы или эффекты в третьей серии несколько
слабее, хотя в первой серии опытов длительность
действия CL на растения составляла 9 сут., а в
третьей − только 3 сут. В своей работе мы не изу-
чали динамику содержания антоцианов, флаво-
ноидов и пролина в условиях CL, но имеются ра-
боты, показывающие, что в начальный период
действия CL растения испытывают стресс, в ответ на
который синтезируются различные защитные ве-
щества и активизируется работа антиоксидантных
ферментов, а впоследствии может происходить
адаптация к CL и, соответственно, изменяться
состав веществ в растении. Так, показано, что у
растений маша Vigna radiata L. такая адаптация
происходила через 6 сут. действия CL, когда на-
блюдалось снижение активности КАТ, СОД, Гв-
ПО и содержания пролина на фоне уменьшения
концентрации МДА [29]. Максимальное сниже-
ние содержания нитратов в листьях пак-чой Bras-
sica campestris L. при CL происходило уже через 24 ч,
а затем наблюдалось некоторое их увеличение
[30]. Эти результаты свидетельствуют о том, что
непродолжительное применение CL непосред-
ственно перед сбором урожая для повышения пи-
щевой ценности и биологической безопасности
растений может быть даже эффективнее, чем
применение CL в течение всего периода выращи-
вания. К тому же более короткие сроки примене-
ния CL снижают энергозатраты и повышают эф-
фективность производства микрозелени.

В целом наши данные и анализ литературы [10,
31] показывают, что чувствительность растений к
тем или иным световым воздействиям достаточно
видоспецифична. Особенно это проявляется в от-
ветных реакциях, когда на то или иное воздей-

ствие растения реагируют активным образованием
защитных метаболитов. Так, например, при изу-
чении влияния различных комбинаций оранжево-
го, красного и синего света на 8 видов, подвидов и
сортов микрозелени рода Brassica (2 сорта мизуны
Brassica rapa nipposinica, пак-чой Brassica rapa chin-
ensis, 2 сорта редиса Raphanus sativus и 3 сорта гор-
чицы Brassica juncea) авторы выявили три разных
типа ответной реакции растений, оцениваемой
по синтезу фенольных веществ и изменению ан-
тиоксидантной активности [32]. При действии
CL на микрозелень амаранта и листовой капусты
содержание в них фенольных соединений и анто-
цианов, а также антиоксидантная активность уве-
личивались, но эти же условия не оказывали зна-
чительного влияния на биохимический состав зе-
леного и фиолетового базилика [10].

Содержание нитратов. Контроль за содержанием
нитратов в микрозелени является важным ком-
понентом получения качественной безопасной
продукции. Наши результаты показывают, что
содержание нитратов значительно снижалось
при выращивании растений в условиях СL (серии
опытов 1 и 2), а также при использовании CL в
конце продукционного периода (серия опытов 3).
Это согласуется с данными о снижении содержа-
ния нитратов на 17% у растений руколы при выра-
щивании в условиях CL по сравнению с 12-часовым
фотопериодом [4]. Также было отмечено значи-
тельное (до 56%) снижение содержания нитратов
в растениях салата, которые перед сбором урожая
подвергали воздействию CL в течение 2−3 сут [3,
27]. В целом известно, что световые условия, а
именно интенсивность освещения, спектральный
состав света и фотопериод являются важными
факторами, влияющими на содержание нитратов
в растениях [4, 33, 34]. Также отмечена довольно
выраженная видоспецифичность в реакциях рас-
тений на свет по содержанию нитратов в растениях
[8, 34].

Известно, что содержание нитратов в растени-
ях отрицательно коррелирует с концентрацией
растворимых, неструктурных форм углерода, таких
как сахара и органические кислоты [35], потому что
они играют комплементарные роли в поддержании
тургора клеток [36]. Поэтому значительное сниже-
ние содержания нитратов в условиях CL может
быть связано с усилением синтеза углеводов и
увеличением содержания ферредоксина и НАДФН,
которые используются при редукции нитратов в
листьях [11, 37]. Однако, с увеличением продол-
жительности CL синтез фермента нитратредукта-
зы (НР) и НАДФН de novo может снижаться [38].
Снижение содержания нитратов в условиях CL
также может быть вызвано более высокой актив-
ностью НР в результате увеличения уровня экс-
прессии генов НР [4, 39]. Нитратредуктаза является
ключевым ферментом, лимитирующим скорость
восстановления нитрат-иона до нитрит-иона.
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Свет влияет на активность НР в растениях, регу-
лируя процессы транскрипции генов НР, транс-
ляцию и посттрансляционную активность [40].
Предполагается, что свет может регулировать ак-
тивность НР двумя способами, а именно регули-
руя экспрессию генов НР продуктами фотосинтеза
и регулируя состояние НР через НАДФH [34].

В целом, результаты наших исследований по-
казывают, что растения брокколи, мизуны, редиса
и руколы на ранних фазах роста устойчивы к дей-
ствию CL и не проявляют типичных признаков
фотоповреждения листьев. Более того, за счет ис-
пользования CL без увеличения энергетических
затрат (при сохранении ИДО) возможно увеличение
урожайности и пищевой ценности микрозелени
брокколи, мизуны, редиса и руколы и снижения
содержания в ней нитратов по сравнению со
стандартным 16-часовым фотопериодом. Оче-
видно, испытывая под действием CL умеренный
окислительный стресс, растения накапливают
больше низкомолекулярных антиоксидантов (ан-
тоцианы, флавоноиды, каротиноиды, пролин) и
отличаются повышенной активностью антиокси-
дантных ферментов. Это увеличивает пищевую
ценность микрозелени, которая рекомендуется в
качестве функционального продукта (“functional
food”) для здорового питания. Повышение пище-
вой ценности и снижение содержания нитратов
также возможно при применении CL (в качестве
агротехнического приема) в течение нескольких
дней в конце продукционного периода (непо-
средственно перед сбором урожая), получая при
этом экономию электроэнергии, затраченной на
выращивание микрозелени.

Исследование выполнено при финансовой
поддержке РФФИ в рамках научного проекта №
20-016-00033а. Работа выполнена с использованием
научного оборудования Центра коллективного
пользования Федерального исследовательского
центра “Карельский научный центр Российской
академии наук” в рамках государственного зада-
ния КарНЦ РАН (FMEN-2022-0004).

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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