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Представлен обзор работ, в которых экспериментально показано, что резкое уве-

личение продолжительности фотопериода или использование при выращивании 

растений в условиях искусственного климата аномальных свето-темновых циклов 

вызывает у них стресс, получивший в литературе название фотопериодического 

стресса. Аналогично другим видам стресса он вызывает целый спектр измене-

ний и/или нарушений в жизнедеятельности растений, накопление которых мо-

жет стать для них губительным. В частности, под влиянием фотопериодического 

стресса в растениях происходит усиление генерации активных форм кислорода 

(АФК), следствием чего является развитие окислительного стресса. Однако, если 

сила стрессирующего воздействия не слишком велика (мягкий или умеренный 

стресс), благодаря включению механизмов неспецифической устойчивости ра-

стения сохраняют жизнеспособность и благополучно переживают неблагопри-

ятный период. Принципиально, что последствия такого стресса не обязательно 

являются исключительно негативными. Более того, манипулируя фотопериоди-

ческими условиями, можно выявить такие, которые, являясь в принципе аномаль-

ными для растений, тем не менее способны оказывать положительный эффект, 

например, в плане улучшения каких-то важных с хозяйственной точки зрения по-

казателей, в частности, тех, которые определяют пищевую ценность и биобезо-

пасность (за счет снижения содержания нитратов) растительной продукции. Сле-

довательно, если для растений фотопериодический стресс, как правило, вреден, 

то для человека, как субъекта хозяйственной деятельности, он может оказаться 

полезным, выступая условием достижения намеченного хозяйственного резуль-

тата. Последний может находить свое выражение как в получении большего уро-

жая или урожая более высокого качества (по потребительским характеристикам), 

так и в снижении затрат на получение единицы продукции. 
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The article presents a review of studies that have experimentally shown that a sudden 

increase in the photoperiod duration or the use of abnormal light-dark cycles when 

growing plants under artificial climate conditions causes photoperiod stress. Similarly 

to other types of stress, it induces a whole range of changes and/or disturbances 

in plants, which may add up to become fatal. As studies show, photoperiod stress 

increases the generation of ROS in plants, resulting in the development of oxidative 

stress. However, if the stress is not too strong (mild or moderate), then the induced non-

specific resistance mechanisms help the plants retain viability and successfully survive 

the stressful period. Importantly, the consequences of such stress are not necessarily 

negative. Moreover, by manipulating photoperiod length it is possible to identify those 

that, although fundamentally abnormal for plants, are nevertheless capable of exerting 

a positive effect in terms of improving some economically important indices, in par-

ticular those that determine the nutritional value and biosafety (due to a decrease in 

nitrate content) of plant products. Consequently, even if photoperiod stress is generally 

harmful for plants, it can still be useful for humans in achieving the intended economic 

result, whether it is increased yield, higher quality (better consumer characteristics), 

or reduced costs per unit produce.
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Введение

В 2022 г. население мира превысило 8 мил-

лиардов человек и, по прогнозам, достигнет 

9 миллиардов к 2037 г., что дополнительно 

обостряет проблему продовольственной без-

опасности во многих странах, включая и эконо-

мически развитые. Одновременно с этим воз-

росшая в силу глобальных изменений климата 

нестабильность сельскохозяйственного произ-

водства в открытом грунте указывает на то, что 

альтернативные системы производства про-

дуктов питания будут играть в дальнейшем все 

более важную роль. В настоящее время наи-

более распространенной в мире формой про-

изводства растений в контролируемых услови-

ях являются теплицы, но постепенно закрытые 

производственные системы, включающие фа-

брики растений с искусственным освещением 

(plant factories with artificial lighting) или верти-

кальные фермы (vertical farm), превращаются 

в коммерчески все более привлекательную от-

расль [Warner et al., 2023]. Как считают многие 

специалисты, перед данной отраслью уже в 

самое ближайшее время открываются огром-

ные перспективы, хотя для ее экономического 

процветания необходимо сосредоточиться 

на эффективности использования ресурсов 

[Kikuchi, 2016; Graamans et al., 2018; Kaiser et 

al., 2024]. По сути, выращивание растений в 

закрытых помещениях – это не новая концеп-

ция, но именно в последние годы она быстро 

приобретает форму крупномасштабного про-

изводства. Однако прогресс в этой области мог 

бы быть еще более быстрым и впечатляющим, 

если бы его не сдерживали некоторые не до 

конца решенные вопросы. Среди них в первую 

очередь следует назвать необходимость выяв-

ления, а затем и применения наиболее опти-

мальных световых (свето-темновых) условий 

для выращивания растений, поскольку затра-

ты на энергопотребление в закрытых системах 

составляют 20–40 % от всех производственных 

затрат [Avgoustaki, Xydis, 2021; Kozai, 2022], 

а на искусственное освещение расходуется 

60–85 % всей электроэнергии [Graamans et al., 

2018; Avgoustaki, Xydis, 2021]. 

Хорошо известно, что в обычных условиях 

естественной среды растения в течение жизни 

очень часто испытывают стресс, обусловлен-

ный действием тех или иных неблагоприятных 

биотических и/или абиотических факторов, 
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а их выживание напрямую зависит от адап-

тивного потенциала, которым они обладают. В 

отличие от этого в искусственной среде, в том 

числе на фабриках растений или вертикальных 

фермах, стресс у растений может возникать 

только в результате каких-то технических сбо-

ев и неполадок. Параметры внешней среды, 

которые устанавливаются и контролируются 

в закрытых системах, считаются для растений 

оптимальными (или близкими к ним). Поэтому 

на сегодняшний день бо́льшая часть исследо-

ваний, направленных на совершенствование 

продукционного цикла на вертикальных фер-

мах, сосредоточена на выращивании растений 

в постоянных климатических условиях. Однако 

растущие технические возможности тонкой 

настройки параметров в закрытых системах 

приводят к появлению идей и подходов, ко-

торые способствуют повышению эффектив-

ности производства за счет динамического 

контроля параметров окружающей среды [Kai-

ser et al., 2024]. Фотопериод является одним 

из наиболее важных из числа контролируемых 

параметров искусственной среды. Чаще всего 

при выращивании тех или иных культур опти-

мальный для них фотопериод используется на 

протяжении всего продукционного цикла. При 

этом, как показывают недавние исследования, 

значительное изменение фотопериода может 

вызывать различные изменения и/или нару-

шения, которые в целом сходны с неспецифи-

ческими изменениями, характерными для ре-

акции растений на другие стрессоры [Nitschke 

et al., 2016, 2017; Abuelsoud et al., 2020; Cor-

tleven et al., 2022]. Накопление такого рода 

данных привело к появлению и закреплению 

в литературе понятия «фотопериодический 

стресс» [Frank et al., 2020; Roeber et al., 2021, 

2022; Shibaeva, Titov, 2025]. Важно подчерк-

нуть, что в природе растения, по сути, никогда 

не сталкиваются с фотопериодическим стрес-

сом, так как любые изменения в соотношении 

светового и темнового периодов в обычном 

24-часовом суточном цикле происходят в те-

чение года очень медленно и только в опре-

деленных рамках. Следовательно, выживание 

растений в условиях аномальных фотопери-

одов или, точнее, аномальных свето-темно-

вых циклов могут обеспечить только те меха-

низмы устойчивости, которые они приобрели 

ранее в процессе эволюции, адаптируясь к 

действию других стресс-факторов. Поэтому 

на первый взгляд кажется очевидным вывод 

о безусловном вреде фотопериодического 

стресса. Однако результаты исследований по-

следних лет позволяют взглянуть на этот во-

прос по-другому.

Оптимизация световых условий 

выращивания растений 

в контролируемой среде

Свет является поставщиком энергии для 

фотосинтеза, и выбор оптимального уровня 

освещения важен для получения высоких уро-

жаев и урожая хорошего качества. Растения ис-

пользуют для фотосинтеза видимую часть элек-

тромагнитного спектра в диапазоне от 400 до 

700 нм, называемую фотосинтетически актив-

ной радиацией (photosynthetically active radia-

tion, PAR). Последние исследования показыва-

ют, что на самом деле этот диапазон несколько 

шире и включает волны дальнего красного света 

(400–750 нм) [Zhen et al., 2021]. Важным пока-

зателем является интеграл дневного освеще-

ния (daily light integral, DLI) – общее количество 

PAR, которое растение получает в течение суток, 

выраженное в моль/(м2 ⋅ сут). Вклад в DLI вно-

сят интенсивность света, а именно плотность 

потока фотосинтетических фотонов (photosyn-

thetic photon flux density, PPFD), выраженная в 

мкмоль/(м2 ⋅ с), и продолжительность светового 

периода (фотопериод). При выращивании ра-

стений в контролируемых условиях фотопериод 

обычно составляет от 12 до 18 ч, а PPFD варьи-

рует от 150 до 600 мкмоль/(м2 ⋅ с) [Ahmed et al., 

2020]. К примеру, идеальный DLI для листовой 

зелени составляет 8–14 моль/(м2 ⋅ сут), что до-

стигается при PPFD от 150 до 250 мкмоль/(м2 ⋅ с) 

в течение 16-часового фотопериода [Albright 

et al., 2000; Dou, Niu, 2020]. Обычно с увеличе-

нием DLI урожайность повышается, независи-

мо от того, за счет чего увеличилось количе-

ство света – фотопериода или PPFD [Lefsrud 

et al., 2006; Ahmed et al., 2020; Gao et al., 2020]. 

Однако данная закономерность сохраняется 

только в определенном диапазоне условий. 

Так, например, увеличение фотопериода в диа-

пазоне от 12 до 18 ч при постоянном PPFD 

400 моль/(м2 ⋅ с) приводит к увеличению уро-

жайности салата, количества листьев и их пло-

щади, но увеличение фотопериода до 24 ч не 

приводило к дальнейшему повышению сухой 

массы растений, а количество листьев и их пло-

щадь при этом уменьшались [Silva et al., 2022]. 

При низком уровне освещенности у растений 

наблюдаются различные морфологические 

адаптации, направленные на оптимизацию ис-

пользования доступного света, аналогичные 

ответу на затенение [Shafiq et al., 2021]. В ре-

зультате в условиях слабого освещения или за-

тенения листья характеризуются более низким 

значением массы листа на единицу площади, 

т. е. листья становятся более тонкими, но с 

большей площадью [Evans, Poorter, 2001].
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Световая кривая фотосинтеза демонстри-

рует взаимосвязь между интенсивностью 

света и нетто-фотосинтезом. Когда уровень 

освещенности равен нулю или очень низок, 

величина нетто-фотосинтеза равна нулю или 

отрицательна, поскольку в этот момент в ра-

стениях осуществляется темновое дыхание, 

скорость которого или равна скорости фото-

синтеза, или несколько выше. Минимальная 

PPFD, которая обеспечивает максимальную 

скорость фотосинтеза, – это точка светово-

го насыщения (light saturation point, LSP). На 

нее влияет общее количество фотосинтети-

ческого материала в растительной ткани, и 

поэтому она смещается по мере роста расте-

ния. При этой интенсивности свет больше не 

ограничивает скорость фотосинтеза, и она 

лимитируется скоростью темновых реакций. 

При интенсивности намного большей, чем LSP, 

происходит фотоингибирование, вызывающее 

повреждение фотосинтетического аппарата 

и торможение роста растений. При избыточ-

ном освещении скорость передачи энергии на 

фотосистему II (ФСII) выше, чем скорость ее 

использования, поэтому избыточная энергия 

должна рассеиваться в виде тепла в резуль-

тате нефотохимического тушения (NPQ). Без 

рассеивания избыточной энергии происходит 

накопление активных форм кислорода (АФК) 

и усиливается фотоокислительный стресс, что 

приводит к фотоингибированию ФСII и в ко-

нечном итоге к ингибированию фотосинтеза 

[Ruban et al., 2012; Shafiq et al., 2021].

Фотопериодический стресс у растений – 

новый вид стресса

Относительно недавно установлено, что 

внезапная смена фотопериода, например, 

его удлинение на несколько часов, может вы-

зывать у растений окислительный стресс. 

Так, продление светового периода на 24 часа 

(c 8 до 32 ч) вызывает у адаптированных к ко-

роткому дню растений Arabidopsis thaliana (L.) 

Heynh. целый спектр изменений, типичных для 

стресса [Nitschke et al., 2016, 2017]. Такого 

рода результаты и их анализ привели, как это 

отмечено выше, к появлению и закреплению 

в литературе такого понятия, как фотопери-

одический стресс [Frank et al., 2020; Roeber 

et al., 2021, 2022]. Что же происходит в расте-

ниях в ответ на неожиданное изменение фото-

периода (в частности, удлинение с 8 до 32 ч)? 

В растениях A. thaliana в течение ночи после 

продленного светового периода: а) индуци-

руется экспрессия генов-маркеров стрес-

са (таких как ZINC FINGER of ARABIDOPSIS 

THALIANA12 (ZAT12) и BON ASSOCIATED 

PROTEIN1 (BAP1)); б) увеличивается содержа-

ние жасмоновой и салициловой кислот, кото-

рые считаются гормонами стресса; в) усили-

вается генерация АФК и развивается окис-

лительный стресс; г) ночное усиление окис-

лительного стресса совпадает с изменением 

окислительно-восстановительного статуса ас-

корбиновой кислоты и образованием перокси-

дов; д) образование пероксидов, в свою оче-

редь, приводит к усилению экспрессии гена, 

контролирующего синтез пероксидазы, по-

вышению ее активности и одновременно сни-

жению активности каталазы [Abuelsoud et al., 

2020]. В течение следующего дня наблюдается 

снижение максимальной квантовой эффектив-

ности ФСII (Fv/Fm), что указывает на наруше-

ние работы фотосинтетического аппарата, и в 

конечном итоге из-за целого ряда структурно-

функциональных нарушений в листьях запуска-

ется процесс программируемой гибели клеток 

[Nitschke et al., 2016, 2017].

Впервые же фотопериодический стресс (на-

званный авторами циркадным стрессом), по-

видимому, был выявлен у растений A. thaliana 

с дефицитом цитокинина и у мутантов по ге-

нам биологических часов, таких как cca1, lhy, 

elf3 (LATE ELONGATED HYPOCOTIL, CIRCADIAN 

CLOCK ASSOSIATED1, EARLY FLOWERING3) 

[Nitschke et al., 2016, 2017; Frank et al., 2020]. 

Мутантные растения демонстрируют особенно 

сильно выраженную реакцию на стресс на мо-

лекулярном уровне, которая затем проявляет-

ся фенотипически в виде повреждений листьев 

растений, которые в итоге погибали. Позднее 

было показано, что регуляторами ответной ре-

акции на стресс у растений являются цитоки-

нины (в основном транс-зеатин, выполняющий 

защитную функцию, действуя через рецеп-

тор ARABIDOPSIS HISTIDINE KINASE3 (AHK3) 

и транскрипционные регуляторы ARABIDOPSIS 

RESPONSE REGULATOR2 (ARR2), ARR10 и 

ARR12) и белки CCA1/LHY, являющиеся двумя 

ключевыми регуляторами работы биологиче-

ских часов, отвечающими за поддержание цир-

кадной ритмики в условиях постоянного дейст-

вия света. Это говорит о том, что растению для 

преодоления фотопериодического стресса не-

обходимо нормальное функционирование цир-

кадных часов, а цитокинин, по мнению авторов, 

помогает поддерживать функцию внутреннего 

таймера, особенно в условиях стресса [Nitschke 

et al., 2016, 2017]. Поэтому у контрольных ра-

стений с нормальным уровнем эндогенного ци-

токинина, в отличие от мутантов, эндогенные 

часы функционировали почти бесперебойно 

даже в условиях циркадного стресса. 
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Сила стресса, который при этом испытыва-

ют растения, зависит от продолжительности 

светового периода [Abuelsoud et al., 2020], и 

значительное его удлинение может быть повре-

ждающим (дистресс), а непродолжительное, 

напротив, способно оказывать положительный 

эффект (эустресс) [Krasensky-Wrzaczek, Kan-

gasjarvi, 2018]. Последнее вызывает особый 

интерес с точки зрения практики. 

Использование длинных фотопериодов, 

включая круглосуточное освещение

DLI является наиболее важным параметром 

для оптимизации при выращивании растений в 

закрытых системах, но количество света, кото-

рое получают растения, как уже упоминалось, 

зависит от двух параметров – фотопериода и 

PPFD. Поэтому многочисленные исследова-

ния по оптимизации всех аспектов освещения 

в закрытых системах включают изучение того, 

что является более выгодным при одинаковом 

DLI – поддерживать высокую освещенность 

при более коротких фотопериодах или, на-

против, использовать длинные фотопериоды, 

снижая при этом уровень освещения. Важно, 

что разные сочетания фотопериода и PPFD, 

несмотря на одинаковый DLI, приводят к из-

менениям в морфологии листьев и растений, 

а также в эффективности фотосинтеза и уро-

жайности [Sysoeva et al., 2010; Elkins, van Ier-

sel, 2020; Weaver, van Iersel, 2020; Shibaeva et 

al., 2022a, 2023a]. При одинаковом DLI удли-

нение фотопериода с использованием более 

низкой освещенности, как правило, приводит 

к более высокой урожайности, чем при корот-

ких фотопериодах с высокой освещенностью. 

Так, увеличение сырой и сухой массы побегов 

отмечено у салата, огурца, мизуны (Brassica 

rapa ‘japonica’), настурции (Tropaeolum majus), 

рудбекии (Rudbeckia fulgida ‘Goldstrum’), клуб-

ники (Fragaria × ananassa) и стевии (Stevia 

rebaudiana) [Koontz, Prince, 1986; Kitaya et al., 

1998; Ohyama et al., 2005; Matsuda et al., 2014; 

Ohtake et al., 2018; Tsuruyama, Shibuya, 2018; 

Zhang et al., 2018; Mao et al., 2019; Elkins, van 

Iersel, 2020; Kelly et al., 2020; Palmer, van Iersel, 

2020; Xu et al., 2021; Yan et al., 2021; Rengasa-

my et al., 2022]. Эти результаты получены при 

фотопериодах в диапазоне от 8 до 22 ч. Ис-

пользование же 24-часового фотопериода, то 

есть круглосуточного освещения (continuous 

lighting, CL), c более низкой интенсивностью 

освещения, как показали многочисленные ис-

следования, тоже открывает значительные 

дополнительные возможности для повышения 

урожайности и качества урожая без увеличения 

энергетических затрат [Sysoeva et al., 2010; 

Velez-Ramirez et al., 2011; Proietti et al., 2021; 

Lanoue et al., 2022]. В целом CL теоретически 

предполагает большее накопление биомассы 

и более высокий урожай, так как обеспечива-

ет постоянное поступление энергии для асси-

миляции углерода [Velez-Ramirez et al., 2012]. 

Но положительный экономический эффект от 

использования CL может быть достигнут толь-

ко при условии, что такой световой режим не 

приводит к фотоповреждению листьев, по-

скольку известно, что продолжительные све-

товые периоды вызывают хлороз и/или некроз 

листьев и снижение урожайности некоторых 

овощных культур, что ограничивает примене-

ние этого экономически выгодного режима ос-

вещения при выращивании определенных ви-

дов овощей [Sysoeva et al., 2010; Velez-Ramirez 

et al., 2011]. 

Мы считаем, что реакцию растений на CL 

можно трактовать в терминах фотопериоди-

ческого стресса. Так, многочисленные данные 

свидетельствуют, что у растений, чувствитель-

ных к длинным фотопериодам, в условиях СL 

наблюдается эпинастия листьев, появляются 

фотоповреждения листьев в виде мезжилко-

вого хлороза и некротических пятен и проис-

ходят характерные изменения в пигментном 

комплексе (уменьшение содержания хлоро-

филла, увеличение соотношения хлорофил-

лов а/b, уменьшение соотношения хлорофилл/

каротиноиды, редукция светособирающего 

комплекса), направленные на снижение по-

глощения света фотосинтетическим аппара-

том (ФСА) [Shibaeva et al., 2022a, 2023a, б, 

2024a]. При этом ускоряется развитие расте-

ний и старение листьев [Sysoeva et al., 2010; 

Velez-Ramirez et al., 2011; Shibaeva et al., 2023a, 

2024a]. У чувствительных видов СL ингибирует 

фотосинтез и дыхание, причем фотосинтез в 

большей степени, что существенно увеличива-

ет соотношение дыхание/фотосинтез, то есть 

смещает баланс углерода в сторону бóльших 

потерь, выступая тем самым в качестве фак-

тора, лимитирующего рост и продуктивность 

растений [Sysoeva et al., 2010; Velez-Ramirez 

et al., 2011; Ikkonen et al., 2022]. Важно, что в 

условиях длительного действия СL восстанов-

ление активности ФСА с течением времени не 

происходит, что говорит об отсутствии у таких 

растений способности к адаптации ФСА к по-

добному воздействию [Ikkonen et al., 2022]. 

Симптомы светового повреждения листьев 

при CL отмечены у таких культур, как томат, 

баклажан, сладкий перец, огурец, картофель 

(неустойчивые сорта) и некоторых других [Sy-

soeva et al., 2010; Velez-Ramirez et al., 2011]. 
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Возможными причинами светового поврежде-

ния являются фотоокисление, гипераккумуля-

ция крахмала, индукция процесса старения, 

циркадная асинхрония и др. [Velez-Ramirez et 

al., 2011, 2017; Shibaeva et al., 2023a]. Описан-

ные выше события можно считать стрессовой 

реакцией на фотопериодический стресс, так 

как доказано, что повреждения, вызванные 

CL, не связаны с избыточностью света, возни-

кающей вследствие более высокого DLI, а яв-

ляются непосредственно результатом непре-

рывного поступления света. Показано, что не-

прерывность поступления светового сигнала, 

протекания фотосинтеза и фотоокислитель-

ных процессов может вызывать повреждения 

листьев, даже если значения DLI невысоки 

[Shibaeva et al., 2022a]. Следовательно, сам 

по себе длинный фотопериод уже может быть 

причиной избытка поглощенного света, в том 

числе в условиях, когда DLI не выше, чем обыч-

но требуется растениям при более коротких 

фотопериодах.

В отличие от чувствительных, у устойчивых 

к CL видов снижение содержания хлорофил-

ла не происходит, а наблюдается увеличение 

содержания антиоксидантов (каротиноидов, 

антоцианов, флавоноидов, пролина) и усиле-

ние активности антиоксидантных ферментов 

[Shibaeva et al., 2023a, б]. У ряда видов ра-

стений (салат, редис, картофель (устойчивые 

сорта), листовая капуста Brassica oleracea 

var. acephala, рукола Eruca sativa L., микро-

зелень ряда культур и др.) действие CL по-

ложительно сказывается на фотосинтетиче-

ской продуктивности и урожае [Sysoeva et al., 

2010; Velez-Ramirez et al., 2011; Shibaeva et al., 

2022б, 2023a, в; Meng, Severin, 2024]. При вы-

ращивании листовых овощей и микрозелени 

очень важным обстоятельством является то, 

что СL повышает не только урожайность, но и 

пищевую ценность и биобезопасность расте-

ний. Растения, испытывая в таких условиях 

легкий или умеренный окислительный стресс, 

накапливают больше низкомолекулярных ан-

тиоксидантов (пролина, каротиноидов, анто-

цианов, флавоноидов) и отличаются высокой 

активностью антиоксидантных ферментов, что 

повышает пищевую ценность растений, реко-

мендуемых в качестве функционального про-

дукта (functional food) для здорового питания 

[Samuoliene et al., 2013; Bian et al., 2016; Liu 

et al., 2020; Proietti et al., 2021; Shibaeva et al., 

2022б, 2023в]. Наряду с этим в растениях под 

влиянием CL снижается содержание нитратов, 

что соответственно повышает их биобезопас-

ность [Proietti et al., 2021; Rubaeva et al., 2023; 

Shibaeva et al., 2023в, 2025].

Наблюдаемое увеличение биомассы в ответ 

на более длинный фотопериод при одинако-

вом DLI происходит в результате морфологи-

ческих изменений и физиологических реак-

ций растений. «Растягивание» DLI во времени 

с использованием более низкой PPFD имеет 

вполне определенные преимущества для про-

изводителей, так как позволяет, во-первых, 

снизить первоначальные капитальные затраты 

благодаря уменьшению количества источников 

света (ламп) для обеспечения необходимого 

DLI. Во-вторых, за счет увеличения эффектив-

ности использования световой энергии повы-

шается выход продукции на единицу затрачен-

ных средств. В-третьих, использование более 

низкой интенсивности освещения в течение 

длительного времени уменьшает количество 

выделяемого источниками освещения тепла, 

снижая затраты на кондиционирование поме-

щения (охлаждение, отвод влаги). Наконец, 

длинный фотопериод позволяет использовать 

преимущества более низких ночных тарифов на 

электроэнергию. 

Особо следует отметить, что в целом ряде 

работ показано, что повышение пищевой цен-

ности и биобезопасности листовых овощей, в 

том числе микрозелени, возможно при приме-

нении CL в течение всего 2–3 сут в конце про-

дукционного цикла (непосредственно перед 

сбором урожая) [Zhou et al., 2013; Bian et al., 

2016, 2018; Zhang et al., 2021; Hooks et al., 2022; 

Yang et al., 2022; Shibaeva et al., 2022б, 2023в, 

2025; Appolloni et al., 2023; Shen et al., 2024; 

Zhao et al., 2024; Rubaeva et al., 2024]. В этом 

случае более короткие сроки применения CL, 

с одной стороны, ощутимо снижают энергоза-

траты и повышают эффективность производст-

ва (по сравнению с применением CL в течение 

всего продукционного цикла), а с другой, сни-

жают потенциальные риски, связанные с воз-

можным фотоповреждением растений [Shibaeva 

et al., 2025].

Не менее важно и то, что непродолжитель-

ное применение CL непосредственно перед 

сбором урожая для повышения пищевой цен-

ности и биологической безопасности растений 

может быть даже эффективнее, чем примене-

ние CL в течение всего периода выращивания. 

Это происходит в тех случаях, когда в началь-

ный период действия CL растения испытыва-

ют стресс, в ответ на который синтезируются 

различные защитные вещества и активизиру-

ется работа антиоксидантных ферментов, а 

впоследствии происходит адаптация расте-

ния к CL и, соответственно, изменяется со-

став веществ в растении. Так, показано, что у 

растений маша Vigna radiata L. такая адаптация 
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происходила через 6 сут действия CL, когда 

наблюдалось снижение активности антиокси-

дантных ферментов (каталазы, супероксид-

дисмутазы и гваякол-пероксидазы) и содержа-

ния пролина на фоне снижения интенсивности 

перекисного окисления липидов [Kumar et al., 

2022]. Максимальное снижение содержания 

нитратов в листьях китайской черешковой ка-

пусты Brassica campestris L. при CL происходи-

ло уже через 24 ч, а затем наблюдалось неко-

торое их увеличение [Fan et al., 2019].

Отметим, что приемы стимулирования сла-

быми дозами стрессора успешно применяют-

ся и для повышения послеуборочного каче-

ства растительной продукции. В этом случае 

определенные преимущества обеспечиваются 

благодаря усилению в ответ на стресс синте-

за вторичных метаболитов, которые или улуч-

шают качество пищевых продуктов и полезны 

для здоровья человека, или снижают возмож-

ные риски ухудшения качества продукции в 

результате патогенной атаки, продлевая тем 

самым сроки ее хранения [Duarte-Sierra et al., 

2022]. Биологические механизмы, лежащие в 

основе этих процессов, связаны с генерацией 

АФК и развитием неспецифических защитных 

реакций. Попутно заметим, что в литерату-

ре даже появилось понятие «послеуборочный 

гормезис» (postharvest hormesis), хотя ранее 

понятие и термин «гормезис» использова-

ли главным образом в медицине, токсиколо-

гии и радиобиологии [Ерофеева и др., 2023]. 

Следовательно, легкий стресс может сокра-

тить послеуборочные потери, являющиеся 

одной из основных причин снижения эффек-

тивности производства растительной продук-

ции, и повысить ее послеуборочное качество 

[Agathokleous et al., 2024].

Добавим, что ряд авторов считают, что фо-

топериодический стресс повышает устойчи-

вость растений к патогенам и может быть ис-

пользован для усиления защитных реакций 

растений и при разработке новых безопас-

ных методов борьбы с вредителями [Galle 

et al., 2021; Lazzarin et al., 2021]. В качестве 

примера можно привести опыты с растения-

ми A. thaliana, которые после непрерывного 

освещения оказались менее восприимчивы-

ми к инфекциям, вызываемым оомицетом 

Hyaloperonospora parasitica Noco2 [Evrard et 

al., 2009] и бактерией Pseudomonas syringae 

pv. tomato DC3000 [Cortleven et al., 2022]. При 

смене фотопериода с короткого на длинный 

у растений A. thaliana повышалась устойчи-

вость к некротрофному грибку Botrytis cinerea 

[Cagnola et al., 2018] и гемибиотрофному 

грибку Pyricularia oryzae [Shimizu et al., 2021]. 

Однако пока открытым остается вопрос, как 

предобработка растений фотопериодиче-

ским стрессом повышает устойчивость к па-

тогенам, но, предположительно, это также 

связано с повышенными уровнями АФК в ре-

зультате стрессового воздействия, и кроме 

того, в этом случае могут участвовать другие 

известные иммунные пути, связанные с сиг-

нальной функцией салициловой и/или жасмо-

новой кислот [Abuelsoud et al., 2020; Cortleven 

et al., 2022]. Так, с помощью транскриптомно-

го анализа выявлено, что при переводе расте-

ний A. thaliana из условий короткого в условия 

длинного дня усиливаются защитные реакции 

растений, связанные с жасмоновой кислотой 

[Cagnola et al., 2018]. У растений томата до-

полнительное освещение красным светом (за-

меняющее нормальный темный период и тем 

самым увеличивающее продолжительность 

общего светового периода) вызывало повы-

шение устойчивости растений к заражению 

P. syringae pv. tomato DC3000, которое корре-

лировало с накоплением салициловой кисло-

ты и с увеличением количества транскриптов, 

связанных с устойчивостью к данному пато-

гену [Yang et al., 2015]. Ряд авторов считают, 

что сигналы фотопериодического стресса мо-

гут иметь преадаптивное значение, действуя 

как прайминговый агент, который повышает 

устойчивость растений к возможным после-

дующим стрессам (более сильным или стрес-

сам иной природы, в том числе биотическим) 

[Roeber et al., 2022]. 

Наконец, следует сказать, что длинные фо-

топериоды (22–24 ч) используют также в со-

ставе методов скоростной селекции (speed 

breeding), направленных на ускорение получе-

ния урожая за счет использования контроли-

руемых условий окружающей среды. В начале 

1980-х годов непрерывный световой режим 

был использован для ускорения роста и раз-

вития сельскохозяйственных культур, благо-

даря чему в НАСА (NASA, США) добились су-

щественного ускорения в космосе жизненно-

го цикла пшеницы и вывели сорт USU-Apogee 

с признаками карликовости и высокой уро-

жайностью [Bugbee et al., 1997]. Сегодня 

скоростная селекция стала уже распростра-

ненным подходом для улучшения сельскохо-

зяйственных культур. В частности, разработа-

ны протоколы для производства семян таких 

видов, как пшеница, ячмень, нут, горох, рапс, 

клевер и арахис [Watson et al., 2018]. К приме-

ру, пшеница, горох, ячмень, нут, канола (раз-

новидность рапса Brassica napus L.) при та-

ком способе селекции дают 6–9 поколений 

в год [Zheng et al., 2013; Yao et al., 2016]. 
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Но поскольку обеспечение растений высокой 

PPFD в течение длительного фотопериода 

обходится дорого, применение скоростной 

селекции пока ограничивается производст-

вом новых сортов только коммерчески ценных 

культур. Однако учитывая, что продление фо-

топериода сокращает время до сбора урожая 

у многих культур, видимо, целесообразно рас-

сматривать возможность их применения для 

устойчивых к длительным фотопериодам куль-

тур, если в конечном итоге инвестиции ока-

жутся экономически оправданными.

Использование аномальных свето-

темновых режимов

Новым фактором производства растений в 

закрытых системах является не только отсут-

ствие зависимости от солнечного света, но и 

то, что нет необходимости учитывать и ориен-

тироваться на 24-часовую продолжительность 

суток. Это позволяет производителям исполь-

зовать любые режимы освещения, выходя за 

пределы 24 ч, то есть применять аномальные 

свето-темновые циклы (abnormal light/dark 

cycles), которые могут быть как короче, так и 

длиннее 24 ч [Bowsher et al., 1991; Chang et al., 

2013]. В качестве примеров укороченных ци-

клов можно назвать 6/6, 3/3, 8/4, 4/2 ч, удли-

ненных – 24/12, 48/24, 96/48, 120/60 ч и т. д. 

В условиях аномальных свето-темновых ци-

клов растения могут освещаться во время ско-

тофильной фазы, и напротив, во время фото-

фильной фазы может быть темнота. Такие ано-

мальные режимы поступления света способны 

приводить к рассогласованию у растений эндо-

генных (циркадных) биоритмов с внешним ци-

клом свет/темнота, что также может вызывать у 

растений различные изменения и нарушения и 

инициировать неспецифические защитные ре-

акции. В большинстве случаев при удлиненных 

свето-темновых циклах (24/12, 48/24, 96/48, 

120/60 ч) растения демонстрировали призна-

ки развития легкого окислительного стресса 

и, соответственно, изменения в пигментном 

комплексе, содержании антиоксидантов и ак-

тивности антиоксидантных ферментов, направ-

ленные на защиту от избыточного света, хотя 

суммарно за время опыта растения и не полу-

чали избытка фотонов света [Shibaeva et al., 

2024б, в, г]. Вероятно, фотозащитные реакции 

развиваются в ответ на длительное (24, 48, 96 

и 120 ч) действие света в первой части свето-

темнового цикла. 

Отмечены разные реакции растений на 

укороченные циклы. Так, сравнение обычных 

фотопериодов 16/8 и 8/16 ч с укороченными 

циклами, обеспечивающими одинаковый DLI – 

9/3, 6/2 ч и 4/8, 2,67/5,3 ч, показало, что один 

световой период в сутках предпочтительней, 

чем несколько, так как урожайность и качество, 

например, салата были выше в условиях нор-

мальных фотопериодов [Ishii et al., 1995; Kang 

et al., 2013]. Увеличение количества циклов и 

уменьшение продолжительности периода све-

та и темноты с одного цикла (12/12 ч) до двух 

(6/6 ч), трех (4/4 ч) и четырех (3/3 ч) снижа-

ло накопление биомассы, площадь листьев и 

максимальную скорость фотосинтеза у салата 

[Hang et al., 2019; Zhou et al., 2020]. На растени-

ях стевии получены такие же результаты, как и 

на салате, поскольку урожайность свежей про-

дукции снижалась при выращивании в циклах 

5,3/2,7 ч, хотя урожайность сухой продукции 

не менялась по сравнению со стандартным ци-

клом 18/6 ч [Rengasamy et al., 2022]. Напротив, 

урожайность салата увеличивалась в циклах 

4/2, 3/1,5 и 2/1 ч по сравнению с фотоперио-

дом 16/8 ч [Chen, Yang, 2018]. У растений то-

мата и огурца отмечено снижение сухого веса 

растений, высоты растения и площади листьев 

в условиях цикла 6/6 ч по сравнению с фотопе-

риодом 12/12 и 6/6 ч [Chi, 2003]. Тем не менее 

в этом же опыте укороченный цикл не оказал 

негативного влияния на биомассу растений 

острого перца. В другой работе сообщается, 

что циклы 9/3 и 6/2 ч не влияли на рост расса-

ды томата, тогда как урожайность огурца сни-

жалась по сравнению с фотопериодом 18/6 ч 

[Garcia-Caparros et al., 2020].

В целом имеющиеся результаты показыва-

ют, что чувствительность растений к тем или 

иным аномальным свето-темновым циклам 

в определенной степени видоспецифична, и 

особенно это проявляется в ответных реакци-

ях, связанных с образованием защитных ме-

таболитов. Например, постоянное освещение 

микрозелени амаранта и листовой капусты 

приводило к увеличению у них содержания 

фенольных соединений и антоцианов, а также 

к усилению антиоксидантной активности, но 

в этих же условиях биохимический состав зе-

леного и фиолетового базилика не изменялся 

[Lanoue et al., 2022]. Следовательно, для повы-

шения эффективности, урожайности и качества 

растений оценка их реакции на освещение и 

условия выращивания должна быть проведена 

для каждого вида.

Важно, что аномальные свето-темновые ци-

клы способны оказывать на растения воздей-

ствие, которое приводит к повышению их хо-

зяйственных качеств. Так, определенные ано-

мальные свето-темновые циклы ускоряют рост 

и развитие, увеличивают накопление ценных 
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и снижают содержание нежелательных ме-

таболитов, таких как нитраты. При этом они 

могут приводить к уменьшению энергозатрат 

на единицу продукции, в основном за счет 

возможности использования непиковых та-

рифов на электроэнергию и преимуществ пе-

редвижных столов, на которых размещаются 

растения [Kurata et al., 1998; Chen, Yang, 2018; 

Chen et al., 2022]. 

Наши недавние исследования показали, что 

для культур с непродолжительным продукцион-

ным циклом (микрозелень, baby leaf) имеется 

реальная возможность повышения энергоэф-

фективности производства за счет изменения 

распределения DLI в суточном цикле. Напри-

мер, применение аномального свето-темново-

го цикла 7/4/9/4 ч (в котором темновые 4-часо-

вые фазы совпадали с периодами пиковых на-

грузок, то есть максимальных тарифов и затрат 

на электроэнергию) при выращивании микро-

зелени бораго (Borago officinalis L.), пажитни-

ка (Trigonella foenum-graecum L.) и подсолнеч-

ника (Helianthus annuus L.) показало, что такой 

аномальный режим освещения не оказывает 

значимого влияния на урожайность и пищевую 

ценность всех трех культур. Не было отмечено 

и явных признаков окислительного стресса – 

увеличения содержания перекиси водорода, 

интенсивности перекисного окисления липи-

дов или проницаемости мембран. При этом 

стоимость суточного потребления электро-

энергии была снижена по сравнению с фотопе-

риодом 16/8 ч на 32 % при расчете по тарифу, 

дифференцированному по трем зонам суток 

(пиковая, полупиковая, ночная). 

Заключение

Общей чертой всех растений на Земле яв-

ляется их приспособление к суточному фото-

периоду, при котором световой (дневной) и 

темный (ночной) периоды чередуются в зако-

номерном и предсказуемом порядке. Иными 

словами, ритмичность биологических процес-

сов, из которых складывается жизнь, задается 

суточной ритмикой свето-темновых условий. 

Это вполне объяснимо, поскольку значитель-

ная часть генов в геноме растений светочув-

ствительны, и они строго определенным обра-

зом (ритмично) изменяют свою активность в 

течение суток в зависимости от наличия или 

отсутствия света [Harmer et al., 2000; Schaffer 

et al., 2001; Covington et al., 2008]. Соответст-

венно, целые группы генов запускаются в одно 

и то же время суток, подготавливая расте-

ния к автотрофному метаболизму, преобла-

дающему днем, и к гетеротрофному ночью. 

Это позволяет растениям четко координиро-

вать метаболические процессы, контроли-

ровать рост и определять сроки наступления 

очередных этапов развития. Соответственно, 

любые серьезные отклонения от привычного 

для растений фотопериода могут нарушать 

эндогенную ритмику, что в свою очередь мо-

жет приводить к тем или иным нарушениям их 

жизнедеятельности.

В искусственной среде, как это следует из 

специальных экспериментов и наблюдений 

(в климатических камерах и на фабриках ра-

стений), непрерывный свет при постоянных 

остальных параметрах окружающей среды 

способен вызывать повреждения листьев ра-

стений вследствие окислительного стресса, 

основной причиной которого, судя по всему, 

является циркадная асинхрония, то есть несо-

ответствие между внутренними эндогенными 

ритмами и внешними свето-темновыми цикла-

ми [Velez-Ramirez et al., 2017; Shibaeva et al., 

2023a]. Интересно, что в природе, например, 

в течение длинного полярного дня растения 

не подвергаются фотоповреждению. Возмож-

но, это объясняется тем, что изменения фото-

периода как фактора, задающего эндогенную 

ритмику, могут в естественных условиях пол-

ностью или хотя бы частично компенсировать-

ся действием других внешних факторов (тем-

пература, влажность, интенсивность света, его 

спектральный состав), также участвующих пря-

мо или опосредованно в контроле эндогенных 

ритмов [Velez-Ramirez et al., 2011; Shibaeva et 

al., 2024а]. Когда же этого оказывается недо-

статочно и растения испытывают стресс, то у 

них включаются механизмы неспецифической 

устойчивости и происходит мобилизация за-

щитных сил, призванных обеспечить их выжи-

вание в условиях стресса.

Согласно нашим представлениям, в терми-

нах фотопериодического стресса следует трак-

товать реакцию растений не только на резкую и 

неожиданную смену фотопериода, но и в целом 

на аномальные фотопериоды, такие, например, 

как круглосуточное освещение, а также удли-

ненные и укороченные свето-темновые циклы, 

отличающиеся от естественного 24-часового 

цикла смены дня и ночи, поскольку аномальные 

режимы поступления света способны приво-

дить к рассогласованию у растений эндоген-

ных (циркадных) биоритмов с внешним циклом 

свет/темнота. 

В целом можно заключить, что фотоперио-

дический стресс, подобно другим стрессорам, 

вызывает многочисленные изменения и/или 

нарушения в жизнедеятельности растений, на-

копление которых может привести к их гибели. 
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При этом одним из главных негативных собы-

тий, происходящих в обмене веществ в ра-

стениях под влиянием фотопериодического 

стресса, является усиленная генерация и нако-

пление АФК и, как следствие, развитие окисли-

тельного стресса. Однако если интенсивность 

стресса не столь велика, то он вызывает лишь 

неглубокие и обратимые изменения, которые 

за счет включения и мобилизации адаптаци-

онных механизмов могут быть «устранены», а 

растительный организм из состояния стресса 

возвращается в состояние нормы. Принципи-

ально, что последствия такого стресса не обя-

зательно являются сугубо негативными, что, в 

частности, породило в рамках классической те-

ории стресса понятие эустресса (то есть поло-

жительного, полезного стресса) в противопо-

ложность дистрессу (отрицательному, вредно-

му стрессу), который вызывают более сильные 

стрессирующие воздействия.

На наш взгляд, результаты собственных ис-

следований и анализ литературы убедительно 

доказывают, что, манипулируя фотопериоди-

ческими условиями, можно выявить такие, ко-

торые, являясь в принципе аномальными для 

растений, тем не менее способны оказывать 

положительный эффект в плане улучшения ка-

ких-то важных с хозяйственной точки зрения 

показателей. Например, инициировать повы-

шение тех показателей, которые определяют 

пищевую ценность, биобезопасность и другие 

потребительские свойства растительной про-

дукции. В этом случае, в отличие от обычной 

ситуации, не только не следует стремиться 

вернуть растения из состояния стресса в со-

стояние нормы, а напротив, необходимо их на 

какое-то время «зафиксировать» в этом со-

стоянии. Таким образом, намеренно создавая 

стресс определенной интенсивности и продол-

жительности, мы получаем в свои руки новый 

инструмент управления ростом растений, что 

крайне важно при их выращивании с хозяйст-

венными целями в закрытых системах, таких 

как современные фабрики растений (или вер-

тикальные фермы), играющих во многих стра-

нах мира все более значимую роль в решении 

проблемы продовольственной безопасности.

Подытоживая и возвращаясь к вопросу, вы-

несенному в название данной статьи, мы при-

ходим к следующему ответу. Для растений фо-

топериодический стресс, как правило, вреден, 

так как нарушает естественный ход многих фи-

зиолого-биохимических процессов, из которых 

складывается их жизнедеятельность. Для чело-

века же, который намеренно и определенным 

образом изменяет свето-темновые условия 

выращивания растений в закрытых системах, 

опираясь при этом на результаты соответству-

ющих исследований, это становится условием 

достижения намеченного хозяйственного ре-

зультата. Последний момент может находить 

свое выражение в получении большего урожая, 

урожая с улучшенными потребительскими ха-

рактеристиками или в снижении затрат на по-

лучение единицы растительной продукции. Не 

исключено, что в каких-то случаях возможно и 

то, и другое.
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