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Развитие методов дистанционного и проксимального мониторинга ранних фотосинтетических от-
ветов при действии стрессоров является важной сельскохозяйственной и экологической задачей.
Фотохимический индекс отражения (photochemical ref lectance index, PRI), который преимуще-
ственно рассчитывается на основании величин отраженного света на 531 и 570 нм, является потен-
циально чувствительным к быстрым изменениям фотосинтеза под действием неблагоприятных
факторов. Считается, что механизмы изменений PRI включают в себя сжатие хлоропластов и агре-
гацию светособирающих комплексов, переходы в цикле ксантофиллов и изменения концентрации
хлорофиллов и каротиноидов, что затрудняет использование PRI для мониторинга состояния рас-
тений. Применение импульсного измерительного света, исследование светоиндуцированных изме-
нений PRI и анализ модифицированных PRI являются подходами для повышения эффективности
применения индекса. Нельзя исключать и другие пути для такого повышения (например, развитие
методов оценки на PRI-основе RGB-имиджинга). Развитие методов измерения и анализа PRI имеет
значительные перспективы для мониторинга стрессовых ответов фотосинтеза у растений. 
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Высшие растения играют ключевую роль в со-
хранении биосферы и поддержании существова-
ния человечества [1, 2], при этом фотосинтез,
обеспечивающий протекание продукционного
процесса, является основой для реализации этой
роли. В силу того, что растения ведут неподвиж-
ный образ жизни при постоянно меняющихся
условиях окружающей среды, они подвержены
действию различных неблагоприятных факторов
(стрессоров), включая, например, избыточную
интенсивность освещения [3, 4] или неоптималь-
ные температуры [5]; такие факторы негативно
влияют на параметры фотосинтеза, способствуя
снижению продуктивности растений и, в пер-
спективе, их гибели. Ранняя диагностика дей-
ствия стрессоров, реализуемая путем неинвазив-
ного проксимального (умеренные расстояния до
исследуемого объекта) или дистанционного (зна-

чительные расстояния) мониторинга состояния
растений, является необходимым условием для
принятия защитных мер и, следовательно, играет
ключевую роль в сохранении продуктивности и
жизни растений при решении сельскохозяй-
ственных и природоохранных задач. 

В настоящее время активно развиваются не-
инвазивные и высокопроизводительные оптиче-
ские методы проксимального и дистанционного
мониторинга состояния растений, среди которых
можно выделить мульти- и гиперспектральный
имиджинг [6, 7], опирающийся на измерение от-
раженного света в узких спектральных полосах
или на измерение полных спектров отражения
растений соответственно. Одним из путей анали-
за получаемых данных является расчет индексов
отражения, представляющих собой безразмерные
коэффициенты, которые связаны с определен-
ными характеристиками растения [6], при этом
расчет таких индексов обычно базируются на ве-
личинах интенсивности отраженного света на
двух или трех длинах волн. Существующие в на-

Сокращения: PRI – фотохимический индекс отражения, 
NPQ – нефотохимическое тушение флуоресценции 
хлорофилла a.
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стоящее время индексы отражения позволяют
оценивать такие показатели, как объем фотосин-
тезирующей биомассы и структурные особенно-
сти листьев и растительного покрова (вегета-
ционные индексы), концентрацию фотосинте-
тических пигментов, включая хлорофиллы,
каротиноиды и антоцианы (пигментные индек-
сы), содержание воды в листьях (водные индек-
сы) и ряд других показателей растений [6, 8–17].

Фотохимический индекс отражения (photo-
chemical ref lectance index, PRI) занимает особое
место среди используемых для мониторинга со-
стояния растений индексов отражения, так как
он чувствителен к быстрым изменениям в проте-
кании фотосинтетических процессов и, потенци-
ально, позволяет выявить ранние стрессовые от-
веты фотосинтеза при действии неблагоприят-
ных факторов [18–22]. В настоящем обзоре мы
рассматриваем современные представления о ме-
ханизмах формирования изменений PRI в раз-
личных временных диапазонах, анализируем
подходы к повышению эффективности примене-
ния фотохимического индекса отражения для
оценки фотосинтетических процессов и оценива-
ем перспективы использования PRI в качестве
инструмента для дистанционного и проксималь-
ного мониторинга быстрых стрессовых измене-
ний состояния растений в неблагоприятных
условиях.

МЕХАНИЗМЫ ИЗМЕНЕНИЙ 
ФОТОХИМИЧЕСКОГО ИНДЕКСА 

ОТРАЖЕНИЯ
Известно, что изменение большинства расти-

тельных индексов, включая, например, нормали-
зованный вегетационный индекс (normalized dif-
ference vegetation index, NDVI [23]) или водные
индексы (water index, WI [24, 25], normalized dif-
ference water index, NDWI [26]), является доста-
точно медленным процессом [6]. Несмотря на
значительную величину таких изменений (не-
сколько десятых [23–26]), медленный характер
изменений может ограничивать их примени-
мость для раннего выявления действия стрессо-
ров на растения. Напротив, фотохимический ин-
декс отражения, предложенный Дж. Гамоном с
соавторами в 1992 г. [18] и связанный с фотосин-
тетическими процессами [21, 22], может меняться
в очень широком временном диапазоне [6, 18, 22],
в частности, наиболее быстрые изменения PRI
(«сверхбыстрые» изменения) могут наблюдаться
в пределах секунд [27] и даже сотен миллисекунд
[28]. Такие результаты показывают, что фотохи-
мический индекс отражения может стать эффек-
тивным инструментом для раннего выявления
стрессовых изменений фотосинтетических про-
цессов при проксимальном и дистанционном мо-
ниторинге растений.

Типичный фотохимический индекс отраже-
ния (PRI) [18, 19, 21, 22, 29] представляет собой
разностный индекс отражения, которые рассчи-
тывается на основании уравнения (1):

(1)

где R531 и R570 – интенсивности отраженного све-
та (или коэффициенты отражения) на длинах
волн 531 нм (измерительная длина волны) и
570 нм (опорная длина волны) соответственно. В
основе разработки PRI лежат данные, получен-
ные в работах [18, 19] и показывающие, что в
условиях интенсивного освещения коэффициент
отражения на длине волны 531 нм снижается, в то
время как на длине волны 570 нм этот коэффици-
ент меняется слабо. Результатом подобных изме-
нений является снижение PRI, при этом двухми-
нутного освещения достаточно для развития та-
кого снижения [18]. 

Исходно предполагалось, что выявленный эф-
фект был обусловлен деэпоксидацией виолаксан-
тина до антероксантина и, затем, зеаксантина в
ходе превращений в цикле ксантофиллов [18, 20,
27, 30, 31]. Подобные переходы связаны с защи-
той фотосинтетического аппарата от избыточно-
го освещения и обусловлены возрастанием гради-
ента протонов на тилакоидной мембране и закис-
лением люмена тилакоидов [32–35], которые
развиваются при рассогласовании между транс-
портом протонов из стромы в люмен в ходе рабо-
ты электрон-транспортной цепи хлоропластов и
выходом протонов из люмена в строму через Н+-
АТФ-синтазу; такое рассогласование может на-
блюдаться как при избыточной интенсивности
освещения, так и при пониженной интенсивно-
сти процессов темновой стадии фотосинтеза (на-
пример, при инактивации ферментов цикла
Кальвина повышенными и пониженными темпе-
ратурами или при закрытии устьиц, вызванном
засухой, солевым стрессом, поражением фитопа-
тогенами и т.д.). Известно, что переходы в цикле
ксантофиллов активно участвуют в формирова-
нии энергозависимой компоненты нефотохими-
ческого тушения флуоресценции хлорофилла а
(NPQ), облегчая развитие такого тушения при
росте градиента pH и закислении люмена [33, 35];
энергозависимая компонента NPQ играет защит-
ную роль, снижая фотоповреждение фотосинте-
тического аппарата. Процесс превращения вио-
лаксантина в зеаксантин является относительно
быстрым, так как оно развивается на временном
интервале от нескольких минут до десятков ми-
нут (например, 10–15 мин для арабидопсиса и го-
роха) [36–38]. Таким образом, переходы в цикле
ксантофиллов хорошо соответствуют «быстрым»
изменениям PRI (например, изменениям в пре-
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делах 2–40 мин освещения, показанным в работе
[18]).

Однако отмеченные выше сверхбыстрые из-
менения PRI (сотни миллисекунд и секунды [27,
28]) не могут быть объяснены переходом вио-
лаксантина в зеаксантин, который протекает
значительно медленнее [36–38]. Из литературы
известно, что активация виолаксантиндеэпок-
сидазы, катализирующей превращения в цикле
ксантофиллов [39], не является единственным
следствием закисления люмена. Индуцирован-
ные таким закислением протонирование и акти-
вация регуляторных PsbS-белков [35, 40, 41],
контролирующих диссоциацию суперкомплек-
са «фотосистема II – светособирающий ком-
плекс фотосистемы II», непосредственно при-
водит к формированию энергозависимой ком-
поненты NPQ и агрегации светособирающих
комплексов фотосистемы II. Последнее влияет
на поглощение света с максимумом на 535 нм
[35] и является одним из потенциальных меха-
низмов сверхбыстрых изменений PRI. Вызван-
ное закислением люмена быстрое сжатие хлоро-
пластов также рассматривают как возможный
механизм таких изменений [27]. Наконец, нель-
зя полностью исключать, что в сверхбыстрые из-
менения PRI может вносить некоторый вклад
электрохромный сдвиг, представляющий собой
возрастание поглощения света с максимумом на
515–520 нм, которое обусловлено влиянием
электрического градиента тилакоидных мем-
бран на спектр поглощения каротиноидов [42–
44]. В том случае, если последнее предположе-
ние верно, можно ожидать, что характерные
времена сверхбыстрых изменений PRI могут со-
ставлять десятки миллисекунд (время релакса-
ции PRI при выключении света [44]).

Следует отметить, что рассмотренные меха-
низмы быстрых и сверхбыстрых изменений PRI в
значительной степени связаны с закислением
люмена тилакоидов, которое существенно влияет
на фотосинтетические процессы путем стимуля-
ции энергозависимой компоненты NPQ [33, 35,
40, 41] и путем снижения скорости потока элек-
тронов в электрон-транспортной цепи хлоропла-
стов [45, 46]. На основании этого можно ожидать
что вызванная действием стрессоров инактива-
ция фотосинтеза (рост NPQ, снижение квантово-
го выхода фотохимических реакций фотосистемы
II) должна сопровождаться смещением PRI в бо-
лее отрицательную область; при этом параметры
изменений фотосинтеза и PRI должны быть кор-
релированы. Существует значительное число ра-
бот [14, 19, 20, 27], действительно показывающих
такую корреляцию; однако, результаты метаана-
лизов [22, 29] свидетельствуют о том, что связь
PRI и фотосинтетических показателей может су-
щественно варьировать. Отчасти это может быть
объяснено более низкой корреляцией между фо-

тосинтетическими показателями и PRI во время
переходных процессов (в частности, первые ми-
нуты после освещения) [38, 47]. С другой сторо-
ны, различная направленность связи показателей
фотосинтеза и PRI может наблюдаться и при дли-
тельном действии стрессоров (например, водном
дефиците) [28, 48]. 

Последний эффект может быть объяснен су-
ществованием медленных изменений PRI [6],
развивающихся на временных интервалах от су-
ток (или, возможно, часов [48]) – до месяцев и се-
зонов [49–51]. Такие изменения, по-видимому,
связаны с изменением общего количества каро-
тиноидов в листьях растений, а также с соотно-
шением каротиноидов и хлорофиллов в фотосин-
тетическом аппарате [49–52]. Например, в ряде
работ [49, 50] при анализе сезонной изменчиво-
сти была выявлена сильная отрицательная корре-
ляция между отношением концентрации кароти-
ноидов к концентрации хлорофиллов и PRI;
такая корреляция может оказывать дополнитель-
ное модифицирующее влияние на общую вели-
чину фотохимического индекса отражения. 

Рис. 1 обобщает потенциальные механизмы
формирования изменений PRI и показывает при-
близительные временные диапазоны для их реа-
лизации. Наличие нескольких механизмов изме-
нений фотохимического индекса отражения
является одной из возможных причин противоре-
чивых данных о связи PRI и параметров фотосин-
теза, которые были показаны в ряде работ [22, 29]. 

Завершая раздел, следует отметить, что отдель-
ной научной проблемой является оценка величи-
ны сдвигов PRI, связанная с различными компо-
нентами изменений. Такая величина существен-
но варьирует в зависимости от условий
измерений, типа и состояния растительного объ-
екта, и в большинстве случаев не превышает
0.005–0.01 для сверхбыстрых изменений PRI [27,
28] и 0.02–0.025 для быстрых изменений индекса
[18, 19, 48]. В то же время в отдельных работах по-
казано, что величина быстрых изменений PRI
(минутный диапазон) может достигать 0.05 [20].
Величина медленных изменений лежит в преде-
лах 0.02–0.03 в случае исследования изменений,
развивающихся в пределах суток-недель [48, 49],
но может достигать 0.10–0.25 при исследованиях
сезонных изменений [50, 52]. 

ОГРАНИЧЕНИЯ ПРИМЕНЕНИЯ PRI 
ДЛЯ ОЦЕНКИ СОСТОЯНИЯ РАСТЕНИЙ 

И ПОДХОДЫ К ПОВЫШЕНИЮ 
ЭФФЕКТИВНОСТИ ИСПОЛЬЗОВАНИЯ 

ФОТОХИМИЧЕСКОГО ИНДЕКСА 
ОТРАЖЕНИЯ 

Как уже отмечалось выше, величина корреля-
ции между PRI и ключевыми показателями фото-
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синтеза, включая NPQ, квантовый выход фото-
химических реакций фотосистемы II и эффек-
тивность фотосинтетического использования
световой энергии, значительно варьирует [22, 29].
При усреднении данных исследований, прове-
денных в различных условиях, абсолютная вели-
чина коэффициента корреляции Пирсона между
PRI и фотосинтетическими показателями состав-
ляет приблизительно 0.4–0.5 (рис. 2). Можно вы-
делить две группы причин, нарушающих связь
величины фотохимического индекса отражения с
фотосинтетическими показателями. 

Во-первых, это относительна низкая величина
изменений PRI при действии неблагоприятных
факторов. В условиях различных экспериментов,
такие изменения преимущественно варьировали
от нескольких тысячных [14, 28, 31, 48] до не-
скольких сотых [18–20, 27], повышаясь по мере
увеличения интенсивности стрессора [27, 31]. Та-
кая амплитуда изменений значительно уступает
величине изменений других индексов, индуциро-
ванных действием стрессоров (так, например, со-
левой стресс может снижать NDVI более чем на
0.2 [54]). Негативный эффект от низкой амплиту-

ды изменений может усиливаться вследствие до-
статочно высокой вариабельности PRI у различ-
ных групп растений в благоприятных условиях;
так, при исследовании растений гороха разница
между минимальной и максимальной средней ве-
личиной PRI в контрольных группах для различ-
ных экспериментов составляла около 0.01 [28]. 

Низкая величина изменений PRI повышает
требования к точности регистрации отраженного
света; в случае проксимального мульти- или ги-
перспектрального имиджинга, необходимое по-
вышение точности может быть достигнуто путем
использования дополнительных импульсов жел-
то-зеленого измерительного света [28, 31] и ана-
лиза «разностных» изображений, в которых
каждый пиксель представляет собой разность ин-
тенсивности отраженного света во время измери-
тельного импульса и во время фонового освеще-
ния [28]. Наша предыдущая работа показывает
[31], что такой подход позволяет минимизировать
влияние фонового освещения на процесс измере-
ния PRI. Он также хорошо согласуется с данными
мета-анализа [29], который подтвердил возраста-
ние эффективности оценки фотосинтетических

Рис. 1. Потенциальные механизмы формирования изменений сверхбыстрых, быстрых и медленных изменений PRI
(см. текст). ΔΨ – градиент электрического потенциала на тилакоидной мембране, ΔpH – химический градиент
протонов на тилакоидной мембране, ECS – электрохромный сдвиг, LHCII – светособирающий комплекс
фотосистемы II. Пунктирной стрелкой обозначено возможное влияние ECS на PRI, которое не было исследовано в
экспериментальных и теоретических работах. Сверхбыстрые и быстрые изменения PRI при действии
неблагоприятных факторов были направлены в отрицательную сторону. Направление медленных изменений, по-
видимому, варьирует; результаты работ [28, 48] показывают возможность сдвига PRI в положительную сторону при
действии стрессора (нагрев, водный дефицит). 
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показателей растения на основе измерений PRI в
условиях использования освещения искусствен-
ным светом. Следует, однако, отметить, что такой
подход практически не применим к дистанцион-
ному мониторингу растений, так как значитель-
ные расстояния между камерой и объектом за-
трудняют его освещение импульсами измери-
тельного света. 

Во-вторых, фактором, осложняющим исполь-
зование PRI для оценки фотосинтетических по-
казателей в условиях действия стрессоров, яв-
ляются описанные в предыдущем разделе
комплексные механизмы изменения фотохими-
ческого индекса отражения. В частности, ряд на-
ших предыдущих исследований, выполненных на
проростках гороха, показал снижение типичного
PRI при действии на растения избыточного света
(минуты) [28, 31, 55] или при развитии быстрых
фотосинтетических ответов, вызванных стрессо-
выми электрическими сигналами (минуты) [14],
и небольшое возрастание фотохимического ин-
декса отражения при тепловом шоке (около часа)
или развитии водного дефицита (несколько су-
ток) [28, 48, 56]; в условиях длительного действия
стрессоров (почвенная засуха или засоление, для-
щиеся более двух недель) [54, 56] вновь наблю-
дался сдвиг PRI в отрицательную область. Пред-
положение о разнонаправленном характере
сверхбыстрых/быстрых и медленных изменений
хорошо объясняет полученные результаты и вы-
явленное влияние длительности действия стрес-
сора на направление изменений PRI. 

Исключение медленных изменений PRI из ис-
следования является одним из путей повышения
эффективности использования фотохимического
индекса для оценки фотосинтетических парамет-
ров; такое исключение может быть достигнуто

путем анализа светоиндуцированных изменений
PRI (ΔPRI = PRI – PRI0, где PRI0 – величина фо-
тохимического индекса отражения в условиях
слабого освещения или темноты) [28, 55]. Так, в
наших работах [28, 31, 48, 55] показано, что ΔPRI
сдвигаются в отрицательную область при дей-
ствии таких стрессоров, как избыточный свет,
температурный шок и водный дефицит; амплиту-
да такого сдвига варьирует в зависимости от типа
и интенсивности стрессора и может достигать
0.012 [31]. Более того, ΔPRI и NPQ связаны между
собой линейным уравнением, которое достаточ-
но эффективно описывают эту связь даже при
объединении результатов различных экспери-
ментальных серий с действием различных стрес-
соров и с использованием различных видов сель-
скохозяйственных растений [28,31,48]. Наши ре-
зультаты хорошо согласуются с данными
литературы, которые показывают большую эф-
фективность использования ΔPRI для оценки
фотосинтетических показателей по сравнению с
PRI [57-59]. Следует отметить, что измерения
ΔPRI относительно просто провести для прокси-
мального или дистанционного мониторинга в
условиях контролируемого светового потока (на-
пример, в теплице с искусственным освещени-
ем). Реализация измерений ΔPRI в естественных
условиях требует более сложных подходов; в
частности, для расчета ΔPRI могут быть исполь-
зованы измерения фотохимического индекса
отражения, сделанные ранним утром (слабое
освещение) и при различной интенсивности
освещения в дневной период [59]. Другой подход
нахождению ΔPRI [60] опирается на использова-
ние линейного регрессионного уравнения для
оценки PRI0 на базе величины модифицирован-

Рис. 2. Средние значения коэффициентов корреляции Пирсона между величиной PRI и величинами эффективности
использования света при фотосинтезе (light use efficiency, LUE) и нефотохимического тушения флуоресценции хлоро-
филла (non-photochemical quenching, NPQ). Средние значения и стандартные отклонения среднего рассчитаны в рам-
ках ранее выполненного мета-анализа литературных данных [29]. Показатели отдельно рассчитаны для работ с есте-
ственным и искусственным освещением, также – для обоих вариантов вместе. 
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ного NDVI, который может измеряться парал-
лельно измерениям PRI. 

Другой путь снижения влияния комплексного
характера механизмов изменений PRI на эффек-
тивность оценки фотосинтетических показателей
может опираться на применение модифициро-
ванных фотохимических индексов отражения. В
соответствии с работой [19], изменения PRI, свя-
занные с различными механизмами, имеют раз-
личные спектральные характеристики; на осно-
вании этого можно предполагать, что сдвиг дли-
ны волны измерительного света может изменить
итоговое соотношение различных механизмов
изменений в рассчитываемом индексе. Ранее на-
ми было показано [55], что модифицированные
PRI с уменьшенной измерительной длиной вол-
ны (менее 525 нм) включают в себя преимуще-
ственно медленно-релаксирующую компоненту
(вероятно, связанную с переходами в цикле ксан-
тофиллов) (рис. 3). Напротив, модифицирован-
ные PRI с увеличенной измерительной длиной
волны (535–555 нм) включают в себя преимуще-
ственно быстро релаксирующую компоненту (ве-
роятно, связанную с агрегацией светособираю-
щего комплекса фотосистемы II и сжатием хло-
ропластов) [55]. Анализ «длинноволновых» PRI
показывает [54–56], что такие индексы снижают-
ся при действии широкого спектра стрессоров
(избыточный свет, нагрев, кратковременный
водный дефицит и длительная почвенная засуха,
засоление); при этом знак их связи с фотосинте-

тическими показателями не меняется. Такие ре-
зультаты свидетельствуют о том, что использова-
ние модифицированных длинноволновых PRI
является перспективным методом повышения
эффективности использования фотохимического
индекса отражения для оценки фотосинтетиче-
ских процессов у растения; в частности, в отли-
чие от анализа ΔPRI, измерение модифицирован-
ных PRI не требует проведения серии измерений
с одного и того же участка растительного покрова
в условиях слабого и более сильного света.

Дополнительно следует отметить, что моди-
фицированные коротковолновые PRI возрастают
при непосредственных стрессовых воздействиях
на световую стадию фотосинтеза (избыточный
свет [55]) и снижаются при неблагоприятных воз-
действиях на темновую стадию (повышенные
температуры, водный и солевой стресс [54, 56]).
Такой результат хорошо согласуется с работами
других авторов [61], показывающих связь моди-
фицированного коротковолнового PRI с макси-
мальной скоростью фотосинтетического карбок-
силирования, и открывает потенциальную воз-
можность использования коротковолновых PRI
для идентификаций особенностей действующего
на растения стрессора. 

Следующий подход для повышения эффек-
тивности использования PRI в дистанционном и
проксимальном мониторинге фотосинтеза расте-
ний базируется на одновременном измерении не-
скольких оптических показателей и последую-

Рис. 3. Зависимость величины общего изменения PRI листа гороха после 5 мин освещения красным светом с
интенсивностью 1600 мкмоль·м–2с–1 и вклада быстро и медленно релаксирующих компонент изменения от
измерительной длины волны, используемой при расчете фотохимического индекса отражения. Рисунок построен на

основании результатов работы [55]. Типичный и модифицированные PRI рассчитаны как , где Rx –

интенсивность отраженного света на измерительной длине волны x, R570 – интенсивность отраженного света на
опорной длине волны 570 нм. Вклад компонент рассчитывали, как процентную долю от величины общего изменения
PRI. 
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щем применении моделей исследуемого процес-
са, использующих эти показатели [60, 62,  63]. В
частности, разработаны модели, позволяющие
достаточно точно прогнозировать фотосинтети-
ческую ассимиляцию СО2 на основании уравне-
ний, которые включают в себя PRI и интенсив-
ность индуцированной солнечным светом флуо-
ресценции (SIF) [62], или PRI, SIF и
модифицированный NDVI [60]. Учитывая, что
измерения как SIF [64], так и PRI и NDVI [6] мо-
гут осуществляться на значительных расстояниях
от объекта, разработка отмеченных моделей со-
здает базу для развития методов дистанционного
мониторинга фотосинтетических процессов у
растений. 

Еще один путь потенциального повышения
эффективности использования PRI для задач ди-
станционного мониторинга может быть связан с
анализом пространственной неоднородности в
распределении фотохимического индекса отра-
жения. В частности, наши теоретические и экспе-
риментальные результаты, базирующиеся на из-
мерении нециклического потока электронов и
скорости ассимиляции СО2 [65] и на разработке
двумерной модели фотосинтеза в листе [65, 66],
показывают, что действие неблагоприятных фак-
торов (избыточный свет, засуха) может приво-
дить к возрастанию пространственной неодно-
родности интенсивности потока электронов в
масштабе листа [65]. Учитывая связь фотохими-
ческого индекса отражения и фотосинтетических
показателей [14, 19, 20, 27], можно ожидать, что
воздействие стрессоров должно приводить к воз-
растанию пространственной неоднородности
PRI; т.е. такая неоднородность может, потенци-
ально, быть использована в качестве дополни-
тельного показателя для дистанционного и прок-
симального мониторинга состояния растений.
Однако, такая возможность требует дальнейших
экспериментальных и теоретических исследо-
ваний. 

Таким образом, несмотря на ряд ограничений,
сопровождающих измерение и интерпретацию
PRI, в настоящее время разрабатываются подхо-
ды, которые могут быть использованы для по-
вышения эффективности использования фото-
химического индекса отражения в качестве
инструмента проксимального и дистанционного
мониторинга состояния растений (подсветка
объектов импульсами измерительного света, ис-
следование светоиндуцированных изменений
PRI, анализ модифицированных вариантов ин-
декса, разработка комбинированных моделей,
опирающихся на PRI и другие оптические пока-
затели, и, возможно, изучение неоднородности
его пространственного распределения).

АНАЛИЗ ВОЗМОЖНОСТИ 
ИСПОЛЬЗОВАНИЯ RGB-ИМИДЖИНГА
ДЛЯ ОЦЕНКИ ФОТОХИМИЧЕСКОГО 

ИНДЕКСА ОТРАЖЕНИЯ
Для измерения фотохимического индекса от-

ражения требуются достаточно сложные техниче-
ские системы, имеющие высокую себестоимость
(в частности, мульти- или гиперспектральные ка-
меры [6, 67]), что создает дополнительные огра-
ничения для использования PRI при решении
прикладных (экологический мониторинг, сель-
ское хозяйство) и фундаментальных задач. С дру-
гой стороны, в настоящее время все более широ-
кое применение получает RGB-имиджинг, опи-
рающийся на использование относительно
недорогих и технически простых цветных камер
[68, 69]. В частности, такой имиджинг применя-
ется для идентификации растений конкретных
видов, для детектирования их болезней, для
оценки содержания фотосинтетических пигмен-
тов и азота, для определения водного статуса и
для решения ряда других задач. Несмотря на то,
что в настоящее время, по-видимому, отсутству-
ют работы, посвященные оценке PRI на основа-
нии показателей RGB-имиджинга, анализ имею-
щихся предпосылок для разработки методов та-
кой оценки имеет большую практическую
значимость. В частности, даже приблизительное
определение фотохимического индекса отраже-
ния с использованием обычной цветной камеры
может многократно повысить доступность этого
метода дистанционного мониторинга состояния
растений для пользователей. 

Исследования, показывающие возможность
реконструкции спектров отражения растений на
основании их цветных изображений [70–72], яв-
ляются наиболее важным аргументом в пользу
принципиальной реализуемости оценки PRI с
использованием RGB-имиджинга. Так, в работе
[72] показано, что реконструированные на осно-
вании цветных изображений спектры отражения
листьев гинкго, могут быть очень близки к непо-
средственно измеренным спектрам отражения и
позволяют рассчитать распределение концентра-
ции хлорофиллов по листу; работа [70] показыва-
ет близкую эффективность выявления болезней
кукурузы на основании измеренного и рекон-
струированного из цветных изображений спек-
тров отражения. Следует отметить, что в настоя-
щее время существует значительное число мето-
дов такой реконструкции, которые могут быть
разделены на две большие группы [67]: статисти-
ческие (априорные) методы, базирующиеся на
комбинировании заранее принятых базовых
спектров, и методы, базирующиеся на глубоком
обучении и анализе получаемых первично дан-
ных. Считается, что вторая группа методов более
эффективна для реконструкции спектров отра-
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жения [67], однако в некоторых работах показана
близкая эффективность обоих подходов [73, 74]. 

В то же время существуют факторы, которые
могут препятствовать расчету PRI на основании
такой реконструкции и его последующему анали-
зу. Прежде всего, это низкая величина изменений
PRI при действии стрессоров [14, 18–20, 27, 28, 31,
48], которая означает, что даже небольшая ошиб-
ка спектра, возникающая при его реконструкции
из цветного изображения, может оказать значи-
тельное искажающeе влияние на PRI. Другим
фактором является высокий уровень ошибки ре-
конструированного спектра отражения листа в
области 530–570 нм (в частности, на измеритель-
ной длине волны 530 нм такая ошибка составляет
около 10% от величины коэффициента отраже-
ния) [72], т.е. в спектральной области, которая
используется для расчета типичного PRI [18, 19,
21, 22, 29]. 

Таким образом, вопрос о возможности оценки
PRI на основании цветных изображений остается
открытым. Можно ожидать, что дальнейшие экс-
периментальные и теоретические исследования
подтвердят или опровергнут такую возможность. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Результаты обзора литературы показывают,

что фотохимический индекс отражения (PRI) об-
ладает значительным потенциалом для прокси-
мального и дистанционного мониторинга фото-
синтетических процессов растений и является
крайне перспективным методом благодаря его
высокой чувствительности как к быстрым, так и к
медленным стрессовым изменениям фотосинте-
тического аппарата. 

В то же время малая величина изменений PRI
при действии стрессоров и комплексный харак-
тер механизмов таких изменений создают опре-
деленные ограничения для его использования.
Применение импульсов измерительного света
при регистрации индекса, анализ светоиндуци-
рованных изменений PRI и его модификаций со
сдвигом измерительной длины волны, разработ-
ка математических моделей, опирающихся одно-
временно на PRI и другие оптические показате-
ли, и, возможно, анализ параметров простран-
ственной неоднородности фотохимического
индекса отражения позволяют минимизировать
ограничения использования PRI для дистанци-
онного и проксимального мониторинга состоя-
ния растений. 

Однако более полная реализация потенциала
использования PRI требует дальнейшего совер-
шенствования методов измерения и расчета, а
также развития подходов к его анализу. В частно-
сти, крайне интересным представляется поиск
методов оценки PRI на основании простого

RGB-имиджинга (имиджинга с использованием
цветных камер); в случае успешной разработки
таких методов они могли бы многократно упро-
стить измерения фотохимического индекса отра-
жения и расширить его применение при решении
прикладных и фундаментальных задач. 
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The development of remote and proximal sensing techniques for early detection of photosynthetic responses
under action of stressors is an important agricultural and environmental task. The photochemical reflectance
index (PRI), typically calculated on the basis of the reflected light at 531 and 570 nm, is potentially sensitive
to rapid changes in photosynthesis under unfavorable conditions. Mechanisms of PRI changes are thought to
include chloroplast shrinkage and aggregation of light-harvesting complexes, transitions in the xanthophyll
cycle, and changes in chlorophyll and carotenoid concentrations, making PRI difficult to be applied for mon-
itoring plant health. Light measurement, the study of light-induced changes in PRI, and the analysis of mod-
ified PRIs are the ways for improving the efficiency of the application of PRI.  Other ways may also favor im-
provement of the efficiency (for example, the development of methods of PRI estimation based on RGB im-
aging). The development of PRI measurement and analysis techniques holds significant promise for
monitoring photosynthetic responses of plants to stressed environments.
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