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О ПРИЧИНАХ ФОТОПОВРЕЖДЕНИЯ ЛИСТЬЕВ РАСТЕНИЙ 
В УСЛОВИЯХ АНОМАЛЬНЫХ СВЕТО-ТЕМНОВЫХ ЦИКЛОВ
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Феномен фотоповреждения листьев в виде потенциально летального межжил-
кового хлороза и некроза, наблюдаемый у некоторых видов растений (томат, ба-
клажан, огурец и др.) в условиях длинных фотопериодов, включая круглосуточное 
освещение (КО), был впервые описан более 100 лет назад, однако причины его 
до сих пор не вполне ясны. В последние годы интерес к этому явлению заметно 
усилился, поскольку выращивание растений в условиях КО при относительно не-
высокой плотности потока фотонов считается одним из возможных эффективных 
способов экономии ресурсов и повышения продуктивности растений в теплицах 
и на фабриках растений с искусственным освещением. В статье обобщены и про- 
анализированы литературные и собственные данные в поддержку или против име-
ющихся на сегодняшний день гипотез, объясняющих причины фотоповреждения 
листьев в условиях длинных фотопериодов. Среди них называют фотоокисление, 
гипераккумуляцию крахмала и растворимых сахаров, индукцию процесса старе-
ния, несоответствие между частотой внутренних (циркадных) биоритмов и внешних 
свето-темновых циклов и др. Авторы констатируют, что, несмотря на почти вековую 
историю изучения, пока так и не найден однозначный ответ на вопрос, почему КО 
оказывает положительное воздействие на одни виды и отрицательное на другие 
и каковы причины фотоповреждения листьев. Ни одна из существующих гипотез 
пока не нашла надежного экспериментального подтверждения. По-видимому, в 
условиях КО фотоповреждение листьев у чувствительных видов возникает в силу 
ряда причин, из которых трудно выделить одну главную, но, возможно, первой в це-
почке последовательных событий, заканчивающихся хлорозом и некрозом листь-
ев, является циркадная асинхрония, то есть сбой эндогенной циркадной ритмики 
многих процессов, возникающий в растениях в результате воздействия аномаль-
ного свето-темнового цикла. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: фотопериод; круглосуточное освещение; хлороз; циркадные 
ритмы
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The phenomenon of leaf photodamage, characterized by potentially lethal interveinal 
chlorosis and necrosis, observed in some plants (tomato, eggplant, cucumber, etc.) un-
der long photoperiods, including continuous 24h lighting (CL), was first described over 
100 years ago. However, its causes remain unclear. Interest in this phenomenon has 
been rising significantly in recent years, as plant cultivation under CL with relatively low 
photon flux is considered as a potentially effective way to conserve resources and aug-
ment plant productivity in greenhouses and plant factories with artificial lighting. This ar-
ticle summarizes and analyzes the literature and own data supporting or contradicting  
currently existing hypotheses explaining the causes of leaf photodamage under long 
photoperiods. These include photooxidation, hyperaccumulation of starch and soluble  
sugars, induction of senescence, discrepancy between the frequency of internal (circa-
dian) biorhythms and external light-dark cycles, etc. Despite nearly a century of research, 
a definitive answer to the question of why CL has a positive effect on some species and  
a negative effect on others and what causes leaf photodamage has yet to be found. None 
of the existing hypotheses has yet gained reliable experimental confirmation. Most likely, 
CL-induced leaf photodamage in sensitive species occurs for a number of reasons, of 
which it is difficult to single out one primary cause, but perhaps the first in the chain of 
events terminating in leaf chlorosis and necrosis is circadian asynchrony, that is, a disrup-
tion of the endogenous circadian rhythm of many processes that occurs in plants as a 
result of exposure to an abnormal light-dark cycle.
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Введение

В последние годы во всем мире стремитель-
но растет интерес к выращиванию растений в 
условиях интенсивной светокультуры на так на-
зываемых фабриках растений или вертикаль-
ных фермах, позволяющих производить све-
жую продукцию в непосредственной близости 
от потребителей. Развитие этого направления 
напрямую связано с выращиванием растений 
полностью без естественного освещения или 
с применением режимов досветки и, следова-
тельно, требует разработки новых технологий, 
отличающихся от традиционных способов вы-
ращивания растений в условиях защищенного 
грунта. Новым фактором производства расте-
ний в закрытых системах является не только 
отсутствие зависимости от солнечного света, 
но и то, что нет необходимости ориентировать-
ся на 24-часовую продолжительность суток. 
Это позволяет производителям использовать 
любые режимы освещения, выходя за преде-
лы 24 ч, то есть применять аномальные свето-
темновые циклы (abnormal light / dark cycles),  

которые могут быть как короче, так и длиннее 
24 ч [Chang et al., 2013]. Круглосуточное осве-
щение (КО) является, по сути, частным случаем 
длинного свето-темнового цикла. Например, 
при выращивании растений в условиях КО в 
течение 2 недель цикл будет считаться 336/0 ч 
(336 ч света и 0 ч темноты). В конце XX – начале 
XXI веков режим КО растений стал достаточно 
широко изучаться, и оказалось, что исполь-
зование КО с относительно низким уровнем 
освещенности дает возможность снизить пер-
воначальные и операционные затраты на осве-
щение и охлаждение воздуха в закрытых систе-
мах [Koontz, Prince, 1986]. Кроме того, у ряда 
видов растений (салат Lactuca sativa L., редис 
Raphanus sativus L., картофель Solanum tu-
berosum L., розы Rosa L. и др.) КО положитель-
но сказывается на продуктивности и качестве 
урожая, а, к примеру, выращивание роз при КО 
позволяет избежать заболевания мучнистой 
росой [Sysoeva et al., 2010; Velez-Ramirez et al., 
2011]. В то же время имеются многочислен-
ные данные, свидетельствующие о негативном 
влиянии длинных фотопериодов (>17–20 ч),  
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и прежде всего КО (24 ч), на рост и продуктив-
ность растений [Demers, Gosselin, 2002; Sy- 
soeva et al., 2010; Velez-Ramirez et al., 2011]. 
Cреди широко культивируемых культур имеют-
ся виды, в основном тропического происхожде-
ния (томат Solanum lycopersicum L., баклажан  
S. melongena L., огурец Cucumis sativus L.  
и др.), у которых КО вызывает световые повре-
ждения, проявляющиеcя в виде характерного 
и потенциально летального хлороза и некроза 
листьев [Murage et al., 1996, 1997; Murage, Ma-
suda, 1997; Demers, Gosselin, 2002; Wolff, Lange- 
rud, 2006; Velez-Ramirez et al., 2011; Shibaeva, 
Markovskaya, 2013; Shibaeva et al., 2022а].

Несмотря на то что феномен светового по-
вреждения листьев у растений, находящихся в 
условиях КО, был описан почти 100 лет назад 
[Arthur et al., 1930; Arthur, 1936; Withrow, Withrow, 
1949; Hillman, 1956], его причины до сих пор не 
вполне ясны. Тем не менее интерес к этому яв-
лению не угасает и даже заметно усилился, по-
скольку выращивание растений в условиях КО 
при относительно невысокой плотности пото-
ка фотонов считается потенциально одним из 
эффективных способов экономии ресурсов и 
повышения продуктивности растений в тепли-
цах и на фабриках растений с искусственным 
освещением.

В статье обобщены и проанализированы ли-
тературные и собственные данные в поддержку 
или против имеющихся на сегодняшний день 
гипотез, объясняющих причины фотоповрежде-
ния листьев в условиях длинных фотопериодов. 

Среди них называют фотоокисление, гиперак-
кумуляцию крахмала и растворимых сахаров, 
индукцию процесса старения, несоответствие 
между частотой внутренних (циркадных) био-
ритмов и внешних свето-темновых циклов (цир-
кадная асинхрония) и др. [Velez-Ramirez et al., 
2011, 2014, 2017а, b; Shibaeva et al., 2023а].

Реакция растений на круглосуточное 
освещение

Разноплановые исследования, проведен-
ные для понимания механизмов реакции ра-
стений на КО, показали, что у чувствительных 
к КО растений (баклажан, томат, огурец, табак 
Nicotiana tabacum L.) в условиях КО наблюдает-
ся эпинастия листьев (опускание и уклонение 
их от прямого действия света – парагелиотро-
пизм) (рис. 1), а затем появляются фотоповре-
ждения листьев в виде межжилкового хлороза 
и некротических пятен (рис. 2). Вместе с тем 
происходят характерные изменения в пиг-
ментном комплексе (уменьшение содержания 
хлорофилла, увеличение соотношения хлоро-
филлов а/b, уменьшение соотношения хлоро-
филлов и каротиноидов, редукция светособи-
рающего комплекса) [Demers, Gosselin, 2002; 
Sysoeva et al., 2010; Velez-Ramirez et al., 2011; 
Шибаева, Титов, 2017; Shibaeva et al., 2022а, 
2023b, c]. Все эти изменения направлены на 
снижение поглощения света фотосинтетиче-
ским аппаратом (ФСА) для предотвращения 
фотоингибирования. 

Рис. 1. Эпинастия листьев растений томата (Solanum lycopersicum L.) (а) 
и огурца (Cucumis sativus L.) (б), вызванная круглосуточным освещением

Fig. 1. Epinasty of tomato (Solanum lycopersicum L.) (а) and cucumber (Cu-
cumis sativus L.) (б) leaves caused by 24-hour illumination

а б
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У относительно устойчивых к КО видов 
(сладкий перец Capsicum annuum L., брокко-
ли Brassica oleracea var. italica Plenck, мизуна  
B. rapa ssp. L. nipposinica (L. H. Bailey) Hanelt, 
рукола Eruca vesicaria sp. sativa Mill. и цвет-
ная капуста Brassica oleracea L. var. botrytis L.) 
снижение содержания хлорофилла не проис-
ходит и наблюдается увеличение содержания 
антиоксидантов (каротиноидов, антоцианов, 
пролина), а также усиление активности антиок-
сидантных ферментов [Шибаева, Титов, 2017; 
Shibaeva et al., 2022b, 2023b, c]. У чувствитель-
ных видов КО ингибирует фотосинтез и дыха-
ние, причем фотосинтез в большей степени, 
что существенно увеличивает соотношение 
дыхания и фотосинтеза, т. е. смещает баланс 
углерода в сторону бóльших потерь, выступая 
тем самым в качестве фактора, лимитирующе-
го рост и продуктивность растений [Ikkonen et 
al., 2022]. В условиях длительного КО у чувст-
вительных растений значительно тормозится 
накопление биомассы (рис. 3). Существенно, 
что в условиях длительного действия КО вос-
становление активности ФСА с течением вре-
мени не происходит, что говорит об отсутствии 
у таких растений способности к адаптации ФСА 
к КО [Ikkonen et al., 2022]. Интересно, что у ра-
стений местной флоры Европейского Севера 
и у растений, интродуцированных в условиях 
Субарктики в Полярно-альпийском ботаниче-
ском саду (Кировск, Мурманская обл.), в усло-
виях естественного КО (в период белых ночей 
и полярного дня) также отмечено снижение 
содержания хлорофиллов, увеличение соотно-
шения хлорофиллов а/b и уменьшение соотно-
шения хлорофиллов и каротиноидов, хотя при-
знаков повреждения листьев при этом не отме-
чается [Shibaeva et al., 2024b].

Рис. 3. Растения баклажана (Solanum melongena L.) (а) и табака (Nicotiana tabacum L.) 
(б), выращенные при фотопериоде 16 ч (слева) и 24 ч (справа)

Fig. 3. Eggplants (Solanum melongena L.) (а) and tobacco plants (Nicotiana tabacum L.) (б), 
grown under a photoperiod of 16 h (left) and 24 h (right)

Рис. 2. Здоровые листья растений томата 
(Solanum lycopersicum L.) (а), огурца (Cucu-
mis sativus L.) (в) и баклажана (Solanum me- 
longena L.) (д) и листья с признаками харак-
терного, межжилкового, пятнистого хлороза 
(б, г, е) и некроза (е), вызванных круглосу-
точным освещением

Fig. 2. Healthy leaves of tomato (Solanum ly-
copersicum L.) (а), cucumber (Cucumis sati-
vus L.) (в) and eggplant (Solanum melongena 
L.) (д) and leaves showing characteristic inter-
veinal, spotty chlorosis (б, г, е) and necrosis (е) 
caused by 24-hour illumination

а б

а

в

д

б

г

е
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Гипотезы о причинах фотоповреждения 
листьев при круглосуточном освещении

Фотоокислительный стресс  
в результате избыточного  
поступления световой энергии

КО обеспечивает непрерывное поступле-
ние световой энергии для фотосинтеза и по-
стоянное сигнальное воздействие на фото-
рецепторы растений [Moglich et al., 2010]. 
Поэтому естественным образом возникает 
вопрос: повреждения, возникающие в услови-
ях КО, вызваны непрерывностью поступления 
света (сигнальный компонент) или же погло-
щением избыточного света (энергетический 
компонент)? Ряд авторов полагают, что одним 
из факторов фотоповреждений, вызванных 
КО, является более высокий интеграл днев-
ного освещения (ИДО) в сравнении с более 
короткими и неповреждающими фотоперио-
дами [Shibaeva et al., 2022а]. Так, например, 
на основании морфологических и физиоло-
гических реакций растений салата в ответ на 
КО разной интенсивности был сделан вывод, 
что фотоокислительный стресс, вызванный 
КО, связан с более высоким ИДО, а не с цир-
кадной асинхронией [Zha et al., 2019]. Со-
гласно этим результатам, энергетические 
компоненты в большей степени ответствен-
ны за фотоповреждения, вызванные КО, чем 
сигнальные компоненты. Однако результаты 
экспериментов, включающих различные ком-
бинации интенсивности света и длительности 
фотопериода, обеспечивающие разный или 
одинаковый ИДО для растений, выращенных 
в условиях КО или 14-часового фотоперио-
да, показали, что в вариантах с одинаковым 
ИДО у растений томата и огурца в условиях 
КО развились симптомы хлороза, подобные 
тем, что наблюдались у растений в услови-
ях КО с более высоким ИДО [Shibaeva et al., 
2022а]. При этом растения проявляли полный 
спектр реакций на увеличение продолжитель-
ности дня: эпинастические движения листьев 
и черешков, хлороз, существенное снижение 
значений потенциального квантового выхо-
да фотохимической активности ФСII (F

v
/F

m
) и 

эффективного квантового выхода ФСII, уве-
личение соотношения хлорофиллов а/b, сни-
жение соотношения хлорофилл/каротинои-
ды и доли хлорофилла в светособирающем 
комплексе, усиление перекисного окисления 
липидов и активности антиоксидантных фер-
ментов. Отмечено, что эпинастические движе-
ния листьев в условиях КО наблюдались даже 
при относительно невысокой освещенности.  

Так, выраженная эпинастия листьев томата и 
огурца происходит даже при интенсивности 
света 120–170 мкмоль/(м2 сут), которая обес-
печивает ИДО 10,3–14,4 моль/(м2 сут) [Shibae-
va, Markovskaya, 2013], что значительно ниже 
уровня ИДО, рекомендуемого для этих куль-
тур, – 20–30 моль/(м2 сут). Данные результаты 
согласуются и с результатами других исследо-
ваний [Matsuda et al., 2014; Haque et al., 2015а] 
и позволяют сделать важный вывод, что более 
высокий ИДО не является единственной или 
основной причиной развития фотоповрежде-
ний при КО и сам по себе длинный фотопериод 
может являться причиной избытка поглощенно-
го света и, соответственно, вызывать фотопо-
вреждения листьев, даже если ИДО не выше, 
чем обычно требуется растениям при более 
коротких фотопериодах [Shibaeva et al., 2022а].

Гипераккумуляция крахмала  
и растворимых сахаров

Многие авторы [Arthur, 1936; Bradley, Janes, 
1985; Murage et al., 1996; Globig et al., 1997; De-
mers, Gosselin, 2002; Dorais, Gosselin, 2002; Mat-
suda et al., 2014] считают накопление углеводов 
и, в частности, гипераккумуляцию крахмала в 
листьях главным фактором, вызывающим по-
явление и развитие повреждений растений 
под влиянием КО или длинных фотопериодов. 
В недавнем обзоре [Shibaeva et al., 2023а]  
обобщены и проанализированы данные в под-
держку или против этой гипотезы и сделан вы-
вод о том, что накопление углеводов не являет-
ся главной и тем более единственной причиной 
повреждения листьев растений при КО, хотя и 
исключить роль этого фактора в развитии фо-
топовреждений тоже нельзя.

Индукция процесса старения

Еще одна из гипотез предполагает, что по-
вреждения, вызванные КО, являются призна-
ками ускоренного старения листьев [Cushman 
et al., 1995; Cushman, Tibbitts, 1998; Velez-
Ramirez et al., 2011]. При этом высокие концен-
трации сахара и этилена предположительно 
являются триггерами старения листьев, выз-
ванного КО [Lim et al., 2007]. Однако при всем 
очевидном сходстве между этими процесса-
ми имеются и фундаментальные различия.  
Старение – это заключительный и закономер-
ный этап онтогенеза, носящий однонаправ-
ленный и необратимый характер. Его резуль-
татом является функциональная и структурная 
деградация и снижение жизнеспособности 
организма, что в итоге приводит к его гибели.  
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В отношении воздействия КО на растения 
имеются многочисленные свидетельства то- 
го, что нарушения и даже повреждения, инду- 
цированные КО, являются обратимыми [With-
row, Withrow, 1949; Hillman, 1956; Haque et al., 
2015b]. Степень восстановления при этом 
зависит от возраста и размера листа, а сам 
процесс восстановления идет в порядке, 
обратном тому, как развивался хлороз. После 
возвращения в условия нормального фотопе-
риода в листьях томата восстанавливается до 
уровня контроля не только содержание хло-
рофилла, но и устьичная проводимость, ско-
рость фотосинтеза и содержание углеводов в 
листьях [Haque et al., 2015b]. Эти наблюдения 
и рассуждения привели авторов к выводу, что 
КО не является фактором индукции или уско-
рения процесса старения, а, подобно другим 
стрессорам, вызывает у чувствительных ви-
дов многочисленные изменения и наруше-
ния, часть из которых аналогичны наблюда-
ющимся при старении растений [Шибаева  
и др., 2025].

Поскольку влияние энергетического и сиг-
нального компонентов КО на растения про-
исходит одновременно, то однозначно опре-
делить, какой из них является первопричиной 
повреждения листьев, очень трудно. Энерге-
тический компонент может вызывать повре-
ждения, приводя к углеродному дисбалансу 
и в результате к фотоокислению. Сигнальный 
компонент также может играть важную роль 
в развитии повреждений, на что, в частности, 
указывает тот факт, что при выращивании ра-
стений в условиях термопериода (перемен-
ных суточных температур) у чувствительных 
растений степень хлороза намного ниже или 
он не развивается вообще [Cao, Tibbitts, 1991; 
Cushman, Tibbitts, 1991; Cushman et al., 1995; 
Murage et al., 1997; Demers, Gosselin, 2002; 
Sysoeva et al., 2012; Ikkonen et al., 2015, 2023; 
Haque et al., 2017]. Кроме того, имеются убе-
дительные доказательства участия фитохро-
мов в регуляции повреждений томатов, выз-
ванных КО [Velez-Ramirez et al., 2019]. Пока-
зано, что добавление дальнего красного света 
снижает степень повреждений у томатов в 
условиях КО, а сверхэкспрессия гена PHYA 
(фитохром А) обеспечивает полную устойчи-
вость томата к КО.

Циркадная асинхрония

Очень важными являются результаты  
опытов с использованием аномальных свето-
темновых циклов (6/6 ч, 24/24 ч), в ответ на 
которые у чувствительных растений (баклажан  

и томат) также развиваются повреждения 
в виде хлороза и некроза [Shibaeva et al., 
2024b]. Это доказывает, что отсутствие темно-
ты в суточном цикле не является причиной фо-
топовреждений листьев. Таким образом, ги-
потеза о том, что причиной фотоповреждений 
является несоответствие между эндогенными 
циркадными ритмами и внешними свето-тем-
новыми циклами, находит в последние годы 
новые подтверждения [Velez-Ramirez et al., 
2011, 2017b; Shibaeva et al., 2024a]. Известно, 
что основными характеристиками циркадных 
часов являются эндогенность и индуцируе-
мость. Предполагается, что когда при ано-
мальном свето-темновом цикле постоянная 
внешняя среда изменяется, то эндогенный 
механизм растения нарушается и биологиче-
ский ритм сбрасывается, чтобы обеспечить 
синхронизацию с новым циклом окружающей 
среды, что и называется индуцируемостью. 
Система циркадных ритмов состоит из мно-
жества самоподдерживающихся клеточных 
осцилляторов. Световой и темновой сигнал 
считается самым мощным генератором сиг-
нала времени, который может переустанав-
ливать все генераторы на полную их синхро-
низацию [Fukuda et al., 2013]. Предполагает-
ся, что аномальные свето-темновые циклы 
(отличные от обычного 24-ч цикла смены дня 
и ночи) действуют как временной внешний 
фактор в системе циркадных часов растений 
[Сhen et al., 2022]. КО тоже является аномаль-
ным свето-темновым циклом, который может 
быть обозначен не только как 24/0 ч, а, напри-
мер, как 48/0 ч (в случае 2 суток) или 240/0 ч  
(в случае 10 суток) и т. д. [Shibaeva, Titov, 
2025]. Известно, что защитные способности 
растений подвержены суточным ритмам, ко-
торые устанавливаются циркадными часами 
[Facella et al., 2008]. Когда внешний световой 
период совпадает с никтофильным эндоген-
ным периодом, вероятно, происходит фото-
окислительное повреждение [Velez-Ramirez  
et al., 2011].

Поиски ответа на вопрос о причинах фо-
топовреждения листьев осложняются еще и 
фактом существования возрастной измен-
чивости в чувствительности листьев и расте-
ний к КО. В чувствительности листьев к КО 
главную роль играет фаза роста листа, на 
которой он подвергается действию КО [Hill-
man, 1956; Shibaeva et al., 2021]. С увели-
чением возраста растений их устойчивость 
к КО повышается, что также может служить 
объяснением некоторых противоречий су-
ществующих литературных данных [Shibaeva  
et al., 2021].
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Заключение

Таким образом, приходится констатировать, 
что, несмотря на многочисленные исследова-
ния, за 100 лет так и не найден однозначный 
ответ на вопрос, почему КО оказывает поло-
жительное воздействие на одни виды и отри-
цательное на другие и каковы причины фото-
повреждения листьев. Ни одна из высказанных 
гипотез не нашла надежного эксперименталь-
ного подтверждения и не способна непротиво-
речивым образом объяснить все наблюдаемые 
в ответ на КО анатомо-морфологические и фи-
зиолого-биохимические изменения. По-види-
мому, в условиях КО фотоповреждения листьев 
у чувствительных видов возникают в силу не-
скольких причин, из которых трудно выделить 
одну главную, но, возможно, первой в цепочке 
последующих событий, заканчивающихся хло-
розом и некрозом листьев, является циркадная 
асинхрония, то есть сбой эндогенной циркадной 
ритмики многих процессов в результате воздей-
ствия на растения аномального свето-темно-
вого цикла. В естественных условиях Севера в 
период полярного дня растениям удается избе-
жать повреждений, скорее всего, благодаря су-
точным колебаниям других факторов среды (ин-
тенсивность света, температура и влажность), 
которые также могут выступать в роли задатчи-
ка ритма и тем самым поддерживать эндоген-
ную ритмику растений [Shibaeva et al., 2024b].

При дальнейшем поиске ответа на вопрос о 
причинах фотоповреждения растений в усло-
виях КО следует, вероятно, учесть следую-
щие факты: а) некоторые дикие виды томатов 
(Solanum hirsutum и S. pimpinellifolium) устойчи-
вы к КО [Daskaloff, Ognjanova, 1965]; б) привив-
ка устойчивого к КО побега на чувствительное 
к КО растение обеспечивает защитный эффект, 
что делает весьма вероятным зависимость 
данного явления от все еще не выявленного 
подвижного вещества (веществ) [Velez-Ramirez 
et al., 2015]. Для физиологии растений раскры-
тие механизма повреждения растений, выз-
ванного КО, позволит лучше понять механизмы 
светового и циркадного контроля, регулирую-
щие жизненные процессы в ответ на внешние 
сигналы, а для растениеводства сулит перспек-
тиву создания путем селекции устойчивых к КО 
сортов ведущих с.-х. культур, что позволило 
бы существенно увеличить за счет этого про-
изводство определенных видов растительной 
продукции. Последнее, в свете проблем про-
довольственной безопасности, имеет особое 
значение и уже в силу этого обстоятельства 
должно рассматриваться в качестве одной из 
приоритетных задач биологической науки. 
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