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Аннотация. У многих сельскохозяйственных растений для формирования семян необходимы не только фотосин-
тез листьев, но также фотохимические реакции, происходящие в семенах. Цель нашей работы заключалась в срав-
нительном анализе светопропускания и фотохимической активности листьев, перикарпия, кожуры и семядолей 
Pisum sativum L. на ранней, средней и поздней стадиях созревания семян. Спектральный состав света измеряли 
при помощи спектрорадиометра в области 390–760 нм. Светопропускание растительных тканей оценивали, раз-
местив растительную ткань между источником освещения и датчиком спектрорадиометра. Фотохимическую ак-
тивность растительных тканей определяли методом РАМ-флуориметрии, позволяющим оценить эффективность 
преобразования световой энергии в химическую путем анализа кинетики возбуждения и гашения флуоресцен-
ции хлорофиллов. Фотохимически активный зеленый лист гороха пропускал в среднем 15 % солнечной радиации 
в диапазоне 390–760 нм; при этом синий свет задерживался полностью, а количество проходящего красного света 
составляло не более 5 %. Фотохимически активная радиация, проходящая сквозь перикарпий и кожуру и дости-
гающая семядолей на ранней и средней стадиях созревания семян, характеризовалась высокой долей зеленого 
и дальнего красного света, при этом синий свет отсутствовал, а количество красного света составляло около 2 %. 
Однако, несмотря на низкую энергетическую освещенность и спектральные диапазоны, не характерные для фото-
синтеза листа, семядоли были фотохимически активными. На ранней и средней стадиях созревания максималь-
ный квантовый выход фотосистемы II (Fv/Fm) в среднем составлял 0.5 на периферии семядолей и 0.3 в центре 
семядолей. Поскольку интенсивность эмбриональных фотохимических реакций в значительной степени влияет 
на эффективность накопления запасных питательных веществ, этот параметр является перспективным маркером 
для селекции семян гороха с улучшенными пищевыми качествами.
Ключевые слова: Pisum sativum L.; созревание семян; светопропускание тканей; интенсивность освещения; фото-
химически активная радиация; фотохимическая активность; РАМ-флуориметрия.

Для цитирования: Смоликова Г.Н., Степанова Н.В., Камионская А.М., Медведев С.С. Фотохимическая активность 
формирующихся семядолей гороха (Pisum sativum L.) зависит от светопропускания покровных тканей и спектраль-
ного состава света. Вавиловский журнал генетики и селекции. 2023; 27(8):980-987. DOI 10.18699/VJGB-23-113

Photochemical activity in developing pea (Pisum sativum L.) 
cotyledons depends on the light transmittance of covering tissues 
and the spectral composition of light
G.N. Smolikova1, 2 , N.V. Stepanova1, 2, A.M. Kamionskaya2, S.S. Medvedev1

1 Saint Petersburg State University, St. Petersburg, Russia
2 Federal Research Centre “Fundamentals of Biotechnology” of the Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia

  g.smolikova@spbu.ru

Abstract. Many crops require not only leaf photosynthesis for their seed development but also the photochemical re-
actions that occur in the seeds. The purpose of this work was a comparative analysis of light transmittance and pho-
tochemical activity in the leaves of Pisum sativum L. and its pericarp, seed coat, and cotyledons at the early, middle, 
and late maturation stages. The spectral composition of light was measured using a spectroradiometer in the range of 
390–760 nm. We assessed the light transmittance of plant tissues by placing the plant tissue between the light source 
and the spectroradiometer’s sensor. PAM fluorometry was used to quantify the photochemical activity in plant tissues: 
this technique is handy for evaluating the efficiency of converting light energy into chemical energy through the analysis 
of the kinetics of chlorophyll fluorescence excitation and quenching. On average, a photochemically active green leaf 
of pea transmitted 15 % of solar radiation in the 390–760 nm, blue light was delayed entirely, and the transmitted red 
light never exceeded 5 %. Photochemically active radiation passing through the pericarp and coat and reaching the 
cotyledons at the early and middle seed maturation stages manifested a high proportion of green and far-red light; there 
was no blue light, and the percentage of red light was about 2 %. However, the cotyledons were photochemically active 
regardless of low irradiance and spectral ranges untypical of leaf photosynthesis. At the early and middle maturation 
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stages, the maximum quantum yield of photosystem II (Fv/Fm) averaged 0.5 at the periphery of cotyledons and 0.3 at 
their center. Since the intensity of embryonic photochemical reactions significantly affects the efficiency of reserve nutri-
ent accumulation, this parameter is a promising marker in pea breeding for seeds with improved nutritional qualities.
Key words: Pisum sativum L.; seed maturation; light transmittance of tissues; illumination intensity; photochemically 
active radiation; photochemical activity; PAM fluorometry.
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Введение
Почти три четверти продуктов питания мы получаем из 
семян, поэтому производство семян высокого качества – 
основа пищевой безопасности страны (Mattana et al., 2022). 
Важным фактором семенной продуктивности растений 
является фотосинтез, который происходит в листьях и 
обеспечивает формирующиеся семена необходимыми ас­
симилятами (Simkin et al., 2019, 2020; Walter, Kromdijk, 
2021). Поэтому большинство исследований, посвященных 
разработке подходов, связанных с повышением продук­
тивности и урожайности культурных растений, сосредото­
чено на анализе процессов фотосинтеза на уровне листа. 
Однако в других органах растений (черешках листьев, 
стеблях, внутренней коре, плодах) также могут синтезиро­
ваться хлорофиллы и формироваться активно работающие 
хлоропласты, в которых происходит так называемый не­
листовой фотосинтез (non-foliar photosynthesis) (Aschan, 
Pfanz, 2003; Тихонов и др., 2017; Hu L. et al., 2019; Henry 
et al., 2020; Simkin et al., 2020; Yanykin et al., 2020).

О наличии зеленых пигментов в зародышах, а также в 
перикарпии и семенной кожуре у покрытосеменных рас­
тений, известно уже с середины XIX в. (Hofmeister, 1859; 
Flahault, 1879; Монтеверде, Любименко, 1909). Анализ 
пигментов созревающих семян рапса показал, что в них 
содержатся хлорофилл a, хлорофилл b, феофитин a и фео- 
фитин b, а также в более низком количестве феофорбид a, 
метилфеофорбид a и пирофеофорбид (Ward et al., 1994). 
При этом общее содержание хлорофиллов в расчете на 
единицу сырой массы, а также соотношение хлорофил­
лов a/b в зеленых зародышах ниже, чем в листьях (Булда 
и др., 2008; Смоликова и др., 2011; Smolikova et al., 2018, 
2020). Интересно, что при сравнении содержания хлоро­
филлов и каротиноидов в листьях растений, адаптирован­
ных к условиям затенения, и в зеленых зародышах мас­
личных семян оказалось, что их уровни приблизительно 
равны (Ruuska et al., 2004). 

Показано, что у С3-растений зеленые нелистовые тка­
ни способны реассимилировать СО2, который выделяет­
ся при дыхании, при этом его уровень может составлять 
15–48 % от всего ассимилированного при фотосинтезе 
углекислого газа (Hu L. et al., 2019). Однако их вклад в 
общее количество синтезированных на свету ассимилятов 
часто игнорируется. Нелистовой фотосинтез осуществля­
ют также формирующиеся семена многих видов растений 
(Borisjuk et al., 2003; Allorent et al., 2015; Смоликова, 
Медведев, 2016; Smolikova et al., 2017, 2018, 2020; Brazel, 
Ó’Maoiléidigh, 2019; Hu L. et al., 2019; Grulichova et al., 
2022; Shackira et al., 2022). 

Впервые в мире генезис и структура пластид зароды­
шей более 1000 видов растений были изучены эмбриоло­

гами Ботанического института им. В.Ф. Комарова РАН 
(Яковлев, Жукова, 1973; Yakovlev, Zhukova, 1980). Выяв­
лено 428 видов растений, у которых формирующиеся за­
родыши содержат хлорофиллы и пластиды с развитыми 
тилакоидными мембранами. Эти виды было предложено 
называть хлороэмбриофитами. Позднее было установле­
но, что функционирование фотосинтетического аппарата 
семян направлено не на синтез моносахаридов, как в ли­
стьях, а на синтез запасных соединений (в первую очередь, 
жирных кислот) (Neuhaus, Emes, 2000; Ruuska et al., 2004; 
Weber et al., 2005; Allen et al., 2009; Hu Y. et al., 2018). 

Установлено, что начиная с глобулярной стадии разви­
тия в зародышах арабидопсиса и рапса наблюдалась экс­
прессия ядерных генов, отвечающих за процессы фото­
синтеза (Spencer et al., 2007; Le et al., 2010; Belmonte et 
al., 2013; Kremnev et al., 2014). Приоритетная функция 
хлоропластов семян – быстрый синтез НАДФН и АТФ, 
которые расходуются на превращение поступающей из 
материнского растения сахарозы в ацетил-СоА, жирные 
кислоты и далее в триглицериды (Ruuska et al., 2004; Al­
len et al., 2009; Puthur et al., 2013; Wu et al., 2014; Allorent 
et al., 2015; Shackira et al., 2022). То есть эффективность 
накопления запасных питательных веществ в семенах на­
прямую зависит от эффективности эмбриональных фо­
тохимических реакций. Так, например, у растений рапса 
(Brassica napus L.), формирующиеся стручки которых были 
экранированы от света, значительно снижались масса се­
мян, а также содержание белков и жирных кислот (Wang 
et al., 2023). 

Как правило, зародыши семян покрыты семенной и пло­
довой оболочками, которые экранируют их от солнечного 
света и затрудняют обмен углекислого газа и кислорода. 
В связи с этим существенной особенностью эмбриональ­
ных фотозависимых синтетических реакций у семян явля­
ется то, что источником углерода служат не CO2 воздуха, а 
сахароза, поступающая из материнского растения, а также 
CO2, выделяющийся при дыхании (Ruuska et al., 2004). 
При этом O2, образующийся при фотоокислении воды, 
предотвращает гипоксию и поддерживает митохондриаль­
ное дыхание развивающихся семян (Borisjuk et al., 2003; 
Weber et al., 2005; Borisjuk, Rolletschek, 2009; Tschiersch 
et al., 2011; Shackira et al., 2022). Недавно на растениях 
сои (Glycine max) показано, что нелистовой фотосинтез, 
происходящий в перикарпе и семенах, обеспечивает до 
9 % от общего суточного усвоения углерода и может ком- 
пенсировать до 81 % углерода, который эти же ткани теря­
ют в процессе дыхания (Cho et al., 2023). Однако механиз­
мы протекания фотозависимых синтетических реакций, 
связанные с накоплением запасных питательных веществ, 
требуют более глубокого изучения.
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Photochemical activity in cotyledons of developing pea seeds 
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Необходим также ответ на вопрос, как, несмотря на 
условия низкой освещенности, формирующиеся семена 
получают достаточное количество света для обеспечения 
энергией фотохимических реакций. Детальные исследо­
вания, посвященные выяснению спектральных характе­
ристик света, при которых происходят фотохимические 
процессы в зародышах, ранее не проводили. 

Целью настоящей работы был сравнительный анализ 
светопроницаемости и фотохимической активности ли­
стьев, перикарпа, кожуры и семядолей формирующихся 
семян гороха (Pisum sativum L.).

Материалы и методы
Объектом исследования был горох посевной (Pisum 
sativum L.) овощного сорта Прима. Сорт включен в Гос­
реестр по Центральному и Северо-Кавказскому регио­
нам в 2015 г. Семена морщинистые, крупные, семядоли 
зеленые (Беседин, 2015). Растения гороха выращивали в 
течение летнего сезона 2022 г. в открытом грунте в усло­
виях естественного освещения на делянках Санкт- Пе­
тербургского государственного университета. Изучали се­
мена на ранней, средней и поздней стадиях созревания 
(рис. 1). Ранняя стадия характеризуется окончанием эм­
бриогенеза и началом накопления запасных питательных 
веществ в семядолях формирующихся семян (Smolikova et 
al., 2018, 2020). На средней стадии активно синтезируют- 
ся запасные питательные вещества, семядоли занимают 
весь внутренний объем семени. На поздней стадии на­
чинаются процесс обезвоживания и переход семени в 
состояние покоя. 

Спектральный состав света измеряли при помощи 
спектрорадиометра ТКА «Спектр» (г. Санкт-Петербург). 
Принцип действия спектрорадиометра основан на из­
мерении спектральной плотности энергетической ярко­
сти источника непрерывного оптического излучения в 
видимой области спектра 390–760 нм. Регистрировали 
спектральную плотность энергетической освещенности, 
которая выражается в единицах энергии на м2 (мВт/м2). 

Светопропускание растительных тканей оценивали, 
разместив растительную ткань между источником света и 
датчиком спектрорадиометра. При этом источником света 
служила естественная солнечная радиация.

Фотохимическую активность растительных тканей 
оценивали методом флуориметрии, основанной на им­
пульсной амплитудной модуляции (РАМ, Pulse Amplitude 
Modulation), с использованием импульсного флуориметра 
Walz MINI-PAM-II/B (Heinz Walz Gmbh, Германия) со­
гласно протоколу производителя (MINI-PAM-II: Manual 
for Standalone Use, 2018). Прибор оснащен источниками 
измерительного и актиничного (действующего света) с 
максимумом эмиссии 470 нм и детекцией флуоресценции 
при длинах волн > 630 нм. Интенсивность измерительно­
го и действующего света составляла 0.05 и 190 мкМ фото­
нов/(м2 · с) соответственно. Интенсивность вспышки на­
сыщающего света составляла 5000 мкМ фотонов/(м2 · с) с 
длительностью 0.6 с. Растительные ткани (листья, пери­
карп, кожура и семядоли) изолировали от материнского 
растения, помещали на влажную фильтровальную бумагу 
(для предотвращения подсыхания) и выдерживали в свето­
непроницаемых боксах для темновой адаптации в течение 

20 мин. Для фиксации тканей использовали зажим 2060-В. 
Оценивали следующие показатели: 

Fv/Fm – максимальный фотохимический квантовый вы­
ход фотосистемы II (ФС II) в момент, когда переносчики 
электронов в электронно-транспортной цепи хлоропла­
стов окислены. Измеряется сразу после темновой адапта­
ции тканей. Рассчитывается как соотношение количества 
квантов, используемых в разделении зарядов, к общему 
количеству квантов, поглощенных светособирающими 
комплексами (ССК): 

Fv / Fm = (Fm – Fo) / Fm, 
где Fо – базовый уровень флуоресценции при освещении 
измерительным светом, который не приводит к инициации 
потока электронов по электрон-транспортной цепи хло­
ропластов; Fm – максимальный уровень флуоресценции, 
вызванный сильным световым импульсом, при котором 
все реакционные центры (РЦ) фотосистем заполняются 
электронами; Fv – вариабельность флуоресценции, кото­
рая рассчитывается путем вычитания Fo из Fm. 
Y (II ) – эффективный квантовый выход фотохимиче­

ского тушения, который измеряется на адаптированных 
к свету образцах: Y (II ) = (Fm′ – Fo) / Fm′.

NPQ – нефотохимическое тушение флуоресценции. 
Рассчитывается по уравнению Штерна–Фолмера, соглас­
но которому тушение флуоресценции пропорционально 
количеству центров тушения в ССК: NPQ = Fm / Fm′ – 1.

Статистическая обработка данных и программное 
обеспечение. Все измерения выполняли в трех биологи­
ческих повторностях. Количественные параметры флуо­
ресценции хлорофиллов и соответствующие расчетные 
коэффициенты были получены с помощью программы 
WinControl-3 (Heinz Walz Gmbh, Германия). Статисти­
ческую обработку проводили в Microsoft Excel 2023 с 
использованием стандартного пакета анализа данных. 
На графиках и в таблицах представлены средние ариф­
метические значения величин и стандартные отклонения. 
Все данные выражены как среднее арифметическое ± 
стандартное отклонение и обработаны при помощи Excel 
для Microsoft 365 с использованием встроенных инстру­
ментов статистического анализа данных. Осуществлен 
двухфакторный дисперсионный анализ с повторениями 
(ANOVA). Различия считались значимыми при довери­
тельном уровне р ≤ 0.05.

Результаты
Мы изучили динамику светопропускания тканей перикар­
пия, кожуры и семядолей при формировании семян горо­
ха сорта Прима. Внешний вид плодов, семян и зародышей 
показан на рис. 1. 

Светопропускание оценивали, разместив растительную 
ткань между солнечным светом и датчиком спектрорадио­
метра. При этом солнечная радиация была контролем и 
принималась за 100 %. Для сравнения использовали фо­
тосинтетически активные зеленые листья гороха, ста­
реющие желтые листья гороха, перикарпий, кожуру, а так­
же перикарпий и кожуру, сложенные вместе. Спектр сол- 
нечной радиации, достигающий ткани плодов, показан в 
Приложении (а)1. Фотосинтетически активные зеленые 
1 Приложение см. по адресу: 
https://vavilovj-icg.ru/download/pict-2023-27/appx32.pdf

https://vavilovj-icg.ru/download/pict-2023-27/appx32.pdf
https://vavilovj-icg.ru/download/pict-2023-27/appx32.pdf
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листья гороха полностью задерживали синий и красный 
свет в диапазонах, соответствующих максимумам по­
глощения хлорофиллов и каротиноидов, частично про­
пускали зеленый и желтый свет и полностью пропускали 
дальний красный свет (см. Приложение, б ). При старении 
хлорофиллы разрушались и количество проходящего 
сквозь желтые листья синего и красного света увеличи­
валось (см. Приложение, в).

Зеленые ткани перикарпия и кожуры на средней стадии 
созревания по отдельности пропускали синий и красный 
свет (cм. Приложение, г, д). Однако вместе они его за­
держивали, и в результате до семядолей в основном дохо­
дил свет в диапазоне 500–650 и 700–770 нм и небольшое 
количество света в диапазоне – 600–700 нм (cм. Прило­
жение, е). Высокое светопропускание («прозрачность») 
перикарпия можно визуально оценить на рис. 1, а.

Далее мы оценивали динамику светопропускания 
(рис.  2) и сопряженную с ней фотохимическую актив­

ность (рис. 3) при созревании семян гороха на ранней, 
средней и начале поздней стадиях созревания. Спектраль­
ная плотность энергетической освещенности солнечной 
радиации, которая достигала поверхности листьев и пе­
рикарпия плодов, составляла в среднем 136 мВт/м2 (см. 
рис. 2). При этом количество синего и красного света 
(фотосинтетически активного спектрального диапазона) 
было равно 32 и 39 мВт/м2 (1:1). Эти значения принимали 
за 100 % и далее рассчитывали в процентах количество 
«проходящего» света.

Листья. Фотохимическая активность зеленого листа 
была высокой (Fv / Fm = 0.71 ± 0.01, Y (II ) = 0.65 ± 0.01) (см. 
рис. 3). Сквозь зеленый лист проходило 20 мВт/м2 (15 %) 
(см. рис. 2). При этом синий свет не проходил совсем, а 
интенсивность проходящего красного света составляла 
2 мВт/м2 (5 %). При старении листа хлорофиллы разруша­
лись и фотохимическая активность снижалась (Fv / Fm = 
= 0.33 ± 0.03, Y (II ) = 0.18 ± 0.03). В результате сквозь ста­

б PC CC ПC
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Рис. 1. Внешний видов плодов и семян гороха на ранней, средней и поздней стадиях созревания (РС, СС и ПС соответст
венно). 
а – рисунок демонстрирует высокое светопропускание перикарпия; б – плоды с семенами; в – семена в продольном разрезе. 
П – перикарп; К – кожура; С – семядоли; зар. ось – зародышевая ось, включающая корень, гипокотиль, эпикотиль и почечку.

Рис. 2. Динамика светопропускания растительных тканей гороха на ранней (РС), средней (СС) и начале поздней ста-
диях (ПС) созревания семян.
Синие, зеленые, красные и коричневые столбики показывают спектральную плотность энергетической освещенности 
(мВт/ м2) в диапазоне 390–500, 500–600, 600–700 и 700–760 нм соответственно. СР – солнечная радиация. Данные представле-
ны как среднее арифметическое и его стандартное отклонение, полученные в трех биологических повторностях. 
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Photochemical activity in cotyledons of developing pea seeds 
depends on light transmittance of covering tissues

реющий желтый лист проходило уже 69 мВт/ м2 (51 %) с 
повышением доли синего и красного света до 1.7 мВт/ м2 
(5 %) и 12.7 мВт/м2 (32 %). Старение листа сопровожда­
лось повышением показателя NPQ, характеризующего 
нефотохимическое тушение флуоресценции, с 0.07 ± 0.01 
до 0.12 ± 0.01.

Перикарпий. На ранней стадии созревания семян пе­
рикарпий пропускал 18 мВт/м2 (13 %), что близко к пока­
зателям зеленого фотосинтезирующего листа (см. рис. 2). 
Но доля синего и красного света, которые проходили 
сквозь перикарпий, была выше и составляла 0.5 мВт/м2 
(1.5 %) и 3.5 мВт/м2 (8.9 %). Фотохимическая активность 
была высокой (на уровне зеленого листа) и была равна для 
Fv / Fm = 0.69 ± 0.02 и для Y (II ) = 0.68 ± 0.01 (см. рис. 3). 
На средней стадии созревания семян количество света, 
проходящего через перикарпий, повышалось до 26 мВт/ м2 
(19 %), а синего и красного света – до 1.8 мВт/м2 (5.6 %) 
и 6.4 мВт/м2 (16.4 %). Фотохимическая активность при 
этом снижалась незначительно (Fv / Fm  = 0.65 ± 0.01, 
Y (II ) = 0.64 ± 0.01). Более существенное снижение Fv / Fm 
происходило при переходе к поздней стадии созревания 
(Fv / Fm = 0.61 ± 0.04, Y (II ) = 0.60 ± 0.04). При этом ткань 
перикарпия становилась еще более светопроницаемой: 
количество проходящего света повышалось до 81 мВт/ м2 
(60 %), а синего и красного света – до 12.6 мВт/м2 (39 %) 
и 23.1 мВт/м2 (59 %).

Кожура. У кожуры от ранней к поздней стадии со­
зревания семян показатели Fv/Fm и Y(II) существенно не 
менялись, но были немного ниже, чем у перикарпия (см. 
рис. 3). Общее количество проходящего света при этом 
увеличивалось от 24 до 83 мВт/м2 (от 18 до 61 %), сине­
го света – от 1.5 до 9.4 мВт/м2 (от 4.6 до 24.1 %), красно-
го света – от 5.7 до 21.4 мВт/м2 (от 17.8 до 54.8 %) (см. 
рис. 2).

Семядоли. Вариант перикарпий + кожура (П + К) ха­
рактеризует количество и спектральный состав света, ко­
торый проходит через перикарпий, кожуру и достигает 
семядолей. На фотохимически активных ранней и сред­
ней стадиях созревания семян количество проходящего 
света составляло не более 8 мВт/м2 (6 %), синий свет не 

поступал совсем, а красный был менее 1 мВт/м2 (менее 
2 %) (см. рис. 2). Удивительно, но даже при таких малых 
количествах световой энергии в семядолях, пусть и с 
низкой эффективностью, осуществлялись фотохимиче­
ские процессы. Фотохимическую активность семядолей 
оценивали снаружи (на периферии) и внутри (для этого их 
разрезали продольно). На ранней стадии Fv / Fm был равен 
0.55 ± 0.03 на периферии семядолей и 0.33 ± 0.05 внутри 
семядолей (см. рис. 3). На поздней стадии Fv / Fm сни­
жался до 0.43 ± 0.03 на периферии семядолей и 0.13 ± 0.04 
в центре семядолей, Y (II ) показывал сходную динамику, 
но был ниже, чем Fv / Fm. На этой стадии также наблю­
далось повышение показателя NPQ, характеризующего 
нефотохимическое тушение флуоресценции, с 0.02 ± 0.01 
до 0.08 ± 0.01.

Интересно, что семядоли также были проницаемы для 
солнечного света. На ранней стадии созревания они про­
пускали 25 мВт/м2 (18 %), примерно столько же, сколько 
перикарпий и кожура (см. рис. 2). Но через них прохо­
дило больше синего (2.2 мВт/м2, 6.9 %) и красного света 
(6.4 мВт/м2, 16.4 %). Однако далее, по мере накопления 
запасных питательных веществ, количество проходяще­
го света снижалось до 10–15 мВт/м2 (8–10 %). 

Обсуждение
Семена производят большое количество разнообразных 
запасных соединений, обеспечивая до 70 % необходимого 
человеку количества калорий прямо (в виде пищи) или 
косвенно (в форме кормов для животных) (Sreenivasulu, 
Wobus, 2013; Ingram et al., 2018; Mattana et al., 2022). 
Синтез запасных соединений, ограниченный низкой ско­
ростью диффузии кислорода в плотных тканях семени, 
требует значительного количества энергии и ассимиля­
тов, которые обеспечиваются за счет фотосинтеза (Walter, 
Kromdijk, 2021). При этом у многих видов растений, так 
называемых хлороэмбриофитов, для формирования семян 
необходимы не только фотосинтез листьев материнского 
растения, но и фотохимические процессы, обеспечиваю­
щие синтез АТФ и восстановление НАДФН+ (Borisjuk et 
al., 2005; Weber et al., 2005; Puthur et al., 2013; Смоликова, 

Рис. 3. Фотохимическая активность растительных тканей гороха на ранней (РС), средней (СС) и начале поздней стадиях (ПС) созревания семян.
Fv/Fm и Y(II ) – максимальный и эффективный квантовый выход ФС II соответственно. NPQ – нефотохимическое тушение флуоресценции хлорофиллов. 
Данные представлены как среднее арифметическое и его стандартное отклонение, полученные в трех биологических повторностях. Двухфакторный 
дисперсионный анализ с повторениями (ANOVA) показал достоверные изменения по главному фактору «фотохимическая активность» (F(2) = 1282, 
p < 0.001), по главному фактору «растительные ткани» (F(13) = 63, p < 0.001) и по взаимодействию двух факторов (F(26.84) = 19, p < 0.001).
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Медведев, 2016; Smolikova et al., 2018, 2020; Sela et al., 
2020; Shackira et al., 2022; Cho et al., 2023).

Ранее мы показали, что синтез хлорофиллов и появле­
ние хлоропластов c хорошо развитой гранальной струк­
турой в зародышах семян P. sativum происходят на самых 
ранних этапах эмбриогенеза (Smolikova et al., 2018, 2020). 
То есть, несмотря на то что формирующиеся семена по­
крыты семенной и плодовой оболочками, которые экрани­
руют их от солнечного света, они получают достаточное 
количество света для синтеза хлорофиллов и формиро­
вания хлоропластов с развитой гранальной структурой. 
Однако оставался открытым вопрос о спектральном диа­
пазоне светового потока, достигающего зеленого зароды­
ша, и интенсивности освещения, при котором происходит 
их фотохимическая активность. 

Объектом нашего исследования являлись семена горо­
ха на ранней, средней и поздней стадиях созревания (см. 
рис. 1). С использованием спектрорадиометра и РАМ-
флуориметра мы провели сравнительный анализ свето­
пропускания (см. рис. 2) и фотохимической активности 
(см. рис. 3) листьев, перикарпия, кожуры и семядолей 
формирующихся семян. 

Известно, что в диапазоне от 400 до 700 нм зеленые 
листья растений в среднем поглощают около 85 % света, 
отражают около 10 % и пропускают около 5 % (Atwell et 
al., 1999). Однако эти показатели могут сильно варьи­
ровать в зависимости от вида растений и условий их 
произрастания. В наших экспериментах фотохимически 
активный зеленый лист гороха пропускал в среднем 15 % 
солнечной радиации (в диапазоне 390–760 нм); при этом 
синий свет задерживался листом полностью, а количество 
проходящего красного света составляло не более 5 %. 

Фотохимически активная ткань перикарпия на ранней 
и средней стадиях созревания семян гороха пропускала 
к семенной кожуре от 13 до 19 % солнечной радиации; 
доля синего света составляла от 1.5 до 6 %, а доля красного 
света – от 9 до 16 %. К периферии формирующихся семя­
долей поступал свет в диапазоне 500–650 и 700–770 нм 
(6 % от солнечной радиации), при этом синий свет отсут­
ствовал совсем, а количество красного света (620–700 нм) 
составляло около 2 %. При старении покровных тканей 
на поздней стадии созревания семян хлорофиллы в по­
кровных тканях разрушались и количество проходящего 
красного света, достигающего семядолей, возрастало. 

Интересно, что несмотря на низкую энергетическую 
освещенность, фотохимические процессы протекают даже 
в центре семядолей, хотя их эффективность невысока. При 
этом фотохимическая активность семядолей регистриру­
ется при практически полном отсутствии синего света, 
низком уровне красного света и сравнительно высоком 
уровне желтого и зеленого света. На ранней стадии со­
зревания семян показатель Fv / Fm был равен 0.55 ± 0.03 
на периферии семядолей и 0.33 ± 0.05 внутри семядолей 
(см. рис. 3). 

Чем можно объяснить фотохимическую активность 
семядолей при низких плотностях светового потока и 
спектральных диапазонах, которые не характерны для 
фотосинтеза листа? Мы предполагаем, что в семядолях 
формирующихся семян зеленый свет может частично 
компенсировать отсутствие синего света и тем самым 

повышать количество световой энергии. Эта компенсация 
может происходить в диапазоне 500–550 нм, световую 
энергию которого могут поглощать присутствующие в 
зародышах каротиноиды (Смоликова, Медведев, 2015).

Долгое время считалось, что свет в диапазоне 500–
600 нм имеет второстепенное значение в биологии рас­
тения. Действительно, листья растений не поглощают 
фотоны равномерно по всему диапазону фотосинтети­
чески активной радиации (ФАР), а спектральное по­
глощение зеленого света фотосистемами хлоропластов 
намного ниже по сравнению с синим и красным светом 
(Kume, 2017). Однако в последние годы появились до­
казательства того, что зеленый свет не только поглоща­
ется тканями растений, но и участвует в регуляции ряда 
физиологических реакций (Головацкая, Карначук, 2015; 
Smith et al., 2017). Предполагается, что синий и красный 
спектры преимущественно поглощаются поверхност­
ными клетками столбчатого мезофилла листа, в то время 
как зеленый свет может проникать в более глубокие слои 
тканей листа, способствуя возбуждению фотосистем в 
клетках губчатого мезофилла (Nishio, 2000; Terashima et 
al., 2009; Brodersen, Vogelmann, 2010). 

В работе (Liu, van Iersel, 2021) проведена оценка кванто­
вого выхода ассимилированного СО2 (QY ) в листьях сала­
та, выращиваемого при разных спектральных диапазонах 
освещения (синий, зеленый, красный) и разной плотности 
фотосинтетического фотонного потока (PPFD, photosyn­
thetic photon flux density) (30–1300 ммоль фотонов/м2/c). 
Оказалось, что при высоком PPFD и освещении зеленым 
светом показатель QY был выше, чем при освещении 
синим и красным светом. Авторы предполагают, что это 
связано с тем, что при сильном освещении зеленый свет 
более равномерно распределяется внутри листа. В опытах 
на листьях подсолнечника также было показано, что при 
умеренном или сильном белом свете добавление зеленого 
света более эффективно стимулирует фотосинтез, чем до­
бавление красного света (Terashima et al., 2009). 

В недавно опубликованной работе X. Lv с коллегами 
(2022), выполненной на растениях Zingiber officinale Ros­
coe, показано, что добавление к белому спектру зеленого 
света не только способствовало увеличению фотохи­
мических показателей Fv / Fm и Y (II ), но и приводило к 
увеличению количества крахмальных зерен и толщины 
листа. Интенсивный зеленый свет, с одной стороны, спо­
собствовал увеличению скорости потока электронов по 
электрон-транспортной цепи ФС II, а с другой стороны, 
не вызывал накопления АФК (что обычно происходит при 
световом стрессе, вызываемом красным светом). Авторы 
связывают это с более эффективным тепловым рассеива­
нием излишков энергии зеленого света.

В наших опытах установлено, что к периферии форми­
рующихся семядолей поступает ФАР, который включает 
практически всю зеленую часть спектра, а также не­
большое количество красного света. Не исключено, что 
проникающий сквозь толщу тканей зародышей зеленый 
свет может влиять на эффективность усвоения углерода 
и служить хорошим аргументом в пользу использования 
зеленых длин волн при выращивании сельскохозяйствен­
ных культур. Однако это гипотеза требует проведения до­
полнительных исследований.
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Photochemical activity in cotyledons of developing pea seeds 
depends on light transmittance of covering tissues

Заключение
Полученные данные позволяют глубже понять механиз­
мы протекания фотохимических процессов в зародышах 
семян в условиях низкой интенсивности света. Мы счита­
ем, что интенсивность эмбриональных фотохимических 
реакций в значительной степени влияет на эффективность 
накопления запасных питательных веществ и поэтому 
может рассматриваться как маркер для селекции семян с 
улучшенными пищевыми качествами. Перспективными 
также являются исследования по оптимизации получения 
семян высокого качества путем усиления фотохимической 
активности их зародышей за счет варьирования парамет­
ров освещения.
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