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Проведено исследование динамики изменений фотохимической активности фотосистемы II (ФС II) и
низкотемпературных спектров при 77 К в первых листьях 11-дневных растений озимой пшеницы
Triticum aestivum L., а также структурных изменений хлорофилл-белковых комплексов (ХБК) тила-
коидных мембран в процессе восстановления после кратковременного (20 мин) прогревания при
температуре 42°C. Изменение отношений Fv/Fm, F735/F695, F735/F685 свидетельствует об ингиби-
ровании ФС II сразу после прогревания. С помощью неденатурирующего электрофореза показано,
что светособирающий Хл a/b комплекс ФС II агрегирует не сразу после прогревания, а через не-
сколько часов, после 6 ч наблюдается дезагрегация ХБК, что согласуется с увеличением отношения
Fv/Fm при восстановлении. Исследовано влияние температуры, интенсивности и качества света (бе-
лый, синий и красный свет) на восстановление активности ФС II и низкотемпературных спектров
флуоресценции. Сделан вывод, что восстановление является независящим от фотосинтеза светоак-
тивируемым низкоэнергетическим процессом, наиболее эффективным на синем свету.
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ВВЕДЕНИЕ

Обратимое ингибирование фотосинтеза явля-
ется одним из механизмов адаптации растений к
действию многих стрессовых факторов [1], и сте-
пень фотоингибирования зависит от баланса между
фотоповреждением и механизмом восстановле-
ния ФС II [2]. Однако механизмы ингибирования
фотосистем и их восстановления в различных
стрессовых ситуациях, в частности при кратко-
временном повышении температуры, исследованы
недостаточно. Считается, что восстановление
активности фотосинтетического аппарата (ФА),
сниженной в результате теплового стресса, зави-
сит от интенсивности и качества света, которые
являются одними из определяющих факторов [3–5].
Между тем механизмы действия кратковременного
теплового стресса на фотосинтез и пути восста-
новления фотосинтетической функции после
термоинактивации мало изучены. Одним из таких
стресс-защитных механизмов ФА от нагревания
и фотоингибирования может быть обратимая аг-

регация хлорофилл-белковых комплексов (ХБК)
фотосистем, а также денатурация ХБК [6]. Другим
механизмом защиты является перераспределение
энергии возбуждения между фотосистемами:
ССК ФС II из области, где локализована эта фо-
тосистема, может перемещаться в область, где ло-
кализована ФС I, благодаря чему энергия, погло-
щенная ССК, поступает преимущественно в ФС I,
которая более устойчива к стрессу, в частности к
тепловому [7], чем ФС II [8]. В повышении устой-
чивости к тепловому стрессу также могут быть
важны низкомолекулярные соединения, такие
как пролин, глицинбетаин, а также холин-содер-
жащие соединения [9, 10].

При этом одновременное исследование динами-
ки изменений фотохимической активности хло-
ропластов листа и структурных изменений ХБК
тилакоидных мембран ранее не проводилось.
Между тем изучение этой динамики могло бы по-
мочь установить связь фотохимических измене-
ний хлоропластов со структурными изменениями
ХБК фотосистем.

Целью исследования было изучение влияния
кратковременного теплового стресса при 42°C

Сокращения: КВК – кислородвыделяющий комплекс, ФА –
фотосинтетический аппарат, Хл – хлорофилл.
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(20 мин) на динамику светозависимого восстанов-
ления фотохимической активности ФС II, сопря-
женной с восстановлением электрофоретической
подвижности ХБК. Мы предполагаем, что обрати-
мые структурно-функциональные изменения ХБК
фотосистем являются защитным механизмом для
диссипации избыточной энергии возбуждения
вследствие ингибирования при термоинактива-
ции системы ассимиляции СО2 и/или кислород-
выделяющего комплекса (КВК) ФС II.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
В опытах использовали 11-дневные проростки

озимой пшеницы (Triticum aestivum L.) сорта Мос-
ковская 35, которые выращивали на песке с до-
бавлением раствора Кнопа при интенсивности
света I = 150 мкмоль квантов ФАР/(м2 с), полу-
ченного от ламп ДРЛФ400 с фотопериодом 16 ч,
при температуре 22°C. Для опытов отбирали оди-
наковые по размерам растения и помещали про-
ростки в водяной термостат MLW U2 (VEB MLW
PRUFGERATE WERK MEDINGEN, DDR) при
температуре 42°C (20 мин), полностью погружая
проростки в воду. Затем проростки помещали в
питательный раствор Кнопа и выдерживали при
таких же условиях, какими они были до прогрева-
ния, но при разных интенсивностях света (слабой –
60 μЕ/(м2 с), умеренной – 300 μЕ/(м2 с), сильной –
800 μЕ/(м2 с)) при 22°C. Вместе с этим при восста-
новлении использовали три варианта освещения с
помощью белых, красных и синих светодиодов
(“TH NEON Ltd.”, Россия), характеристики ко-
торых были верифицированы с помощью широ-
кодиапазонного спектрометра S100 (“Solar Laser
Systems”, Беларусь). Максимумы полос излучения
синих светодиодов – 463 нм, красных – 656 нм,
полуширина полос – около 20 нм. В ряде экспе-
риментов в питательную смесь был добавлен хло-
рамфеникол в конечной концентрации 0.001 М.

Активность ФС II измеряли в первых листьях
проростков с помощью метода переменной флуо-
ресценции, используя фосфороскоп [11]. Флуо-
ресценцию возбуждали синим светом с λм = 480 нм
(0.15 Вт / м2), который был сфокусирован на пло-
щадке 5 × 20 мм в верхней трети поверхности ли-
ста. Действующий свет (100 Вт/м2, λ > 660 нм)
пропускался через стеклянный светофильтр
КС18 (“ЛОМО”, Россия). Измеряемые парамет-
ры были F0, Fv, Fm. F0 и Fm ‒ уровни начальной и
максимальной флуоресценции Хл а соответствен-
но [12], Fm – свето-индуцированные изменения
флуоресценции Хл а. Рассчитывался максималь-
ный квантовый выход ФС II ‒ отношение Fv/Fm.

Структурные изменения ХБК комплексов ана-
лизировали с помощью измерения спектров низ-
котемпературной флуоресценции при возбужде-
нии светом λм = 435 нм и возбуждения флуорес-

ценции листьев (λм = 685 нм) при 77 К на
спектрофлуориметре Hitachi-850 (Hitachi Ltd.,
Япония). Высечки листьев помещали в стеклян-
ные трубки, а затем в сосуд Дьюара с жидким азо-
том, который устанавливали в камере измерения
флуориметра. Количество измерений в каждом
опыте было не менее трех. При этом находили оп-
тимальное направление возбуждающего света (λm =
= 435 нм), падающего на поверхность листа, чтобы
рассеяние падающего света было минимальным.

Хлоропласты и частицы ФС II получали по ме-
тоду [13]. К выделенным частицам ФС II (концен-
трация Хл = 2 мг / мл в 50 мМ Mes-буфере (рН 6.0) с
10% (w/v) глицерина и 1 М сахарозы) добавляли
водный раствор n-додецил-β-D-мальтозида (ДМ)
(10%) при соотношении ДМ/Хл равном 10 : 1
(w/w) и инкубировали при 4°C в течение 45 мин,
после чего добавляли 3 объема 50 мМ Mes-буфера
(рН 6.5) и центрифугировали при 28000 g 20 мин при
4°C. Супернатант с концентрацией Хл = 15 мкг/мл
использовали для электрофореза. При этих усло-
виях в супернатанте находится преимущественно
ФС II с малой примесью ССК ФС II.

Для неденатурирующего полиакриламидного
гель-электрофореза (PAGE) ХБК солюбилизиро-
вали из мембран тилакоидов. Для этого мембра-
ны (15 мкг/мл Хл) смешивали с раствором 0.45%
(ДМ), 0.1% додецилсульфат лития (ЛДС), 10%
глицерин в 25 mM Mes-буфере, рН 6.5 при соот-
ношении детергент/хлорофилл равном 20 : 1 (w/w).
После инкубации 30 мин на льду образцы цен-
трифугировали при 45000 g, 20 мин. Для анализа
использовали супернатант.

Содержание димеров, мономеров ФС II и агре-
гатов ССК в тилакоидных мембранах контролиро-
вали, используя метод электрофореза в полиакри-
ламидном геле согласно [14] c Дерифатом-160
(β,a-laurel D-iminopropiodinate) в 12%-ном PAGE
в цилиндрических трубках. Электрофорез прово-
дили при 85 В в темноте при 4°С.

Для определения флуоресцентных параметров
(Fv, Fm, F0), а также низкотемпературной спектро-
скопии и содержания пигментов использовали не
менее 10 листьев в каждом эксперименте. Все
анализы повторялись от 3 до 7 раз. Достоверность
экспериментальных данных оценивалась с ис-
пользованием критерия Стьюдента.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Активность ФС II. Кратковременное прогрева-

ние проростков при 42°C сопровождалось замет-
ным падением максимального квантового выхода
флуоресценции Fv/Fm, характеризующим фото-
химическую активность ФС II, с величины 0.75–
0.77 (контроль) до 0.50–0.55 (в опыте сразу после
обработки) (рис. 1). Однако при этом величина
постоянной флуоресценции Хл а (F0) практиче-
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ски не изменялась. При последующем выдержи-
вании термоинактивированных проростков на
свету наблюдается дальнейшее снижение отно-
шения Fv/Fm. Причем, если проростки инкубиро-
вать в темноте, то это снижение происходит более
длительное время (рис. 2). На белом свету снижение
активности продолжалось примерно в течение
10–24 ч, затем наблюдалась некоторая стабилизация
и постепенное восстановление. Выдерживание
проростков в термостате при комнатной темпера-
туре (20 мин) практически не влияет на величину
максимального квантового выхода.

Восстановление активности ФС II и электро-
форетической подвижности ХБК зависели от ин-
тенсивности и спектрального качества света, при
которых выдерживались проростки. При одина-
ковой интенсивности освещения синий свет был
наиболее эффективен для восстановления по срав-
нению с белым и красным светом (рис. 2). Пре-
имущество синего света, по-видимому, связано с
активацией синтеза белков, участвующих в вос-
становлении ФС II. В темновых условиях восста-
новление практически не наблюдалось. Ингибитор
белкового синтеза хлорамфеникол (0.001 М) по-
давлял восстановление ФA (рис. 2).

Было показано, что предварительное прогре-
вание проростков при 40°C в течение 20 мин
приводит к некоторому увеличению первичной
теплоустойчивости, а также к заметному усиле-
нию скорости репарации КВК и ФС II после вто-
ричного теплового шока (рис. 3).

В спектрах низкотемпературной флуоресцен-
ции контрольных и опытных растений наблюда-
лись три полосы с максимумами при 685, 695 и

735 нм. Как известно, две первые полосы отражают
состояние хлорофилла в ХБК ФС II [15]. Максимум
при 735 нм соответствует ХБК ФС I. Амплитуда
максимумов 685 и 695 нм заметно изменялась
сразу после прогревания, что приводило к возрас-
танию отношений F735/F695 и F735/F685 нм
(табл. 1). Через 6 ч эти соотношения восстанавли-

Рис. 1. Изменения максимального квантового выхода
ФС II (Fv/Fm) в листьях 11-дневных проростков ози-
мой пшеницы, подвергнутых (белые символы) и не
подвергнутых (черные символы) тепловому стрессу
при 42°C (20 мин). После прогревания проростки вы-
ращивали на слабом, умеренном и сильном свету при
22°C (n = 10). 1 – контроль, слабый свет; 2 – контроль,
сильный свет; 3 – прогрев, слабый свет; 4 – прогрев,
умеренный свет; 5 – прогрев, сильный свет.
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Рис. 2. Изменения максимального квантового выхода
ФС II (Fv/Fm) при нагревании проростков пшеницы
при 42°C в течение 20 мин в темноте и при их после-
дующем постстрессовом восстановлении в различ-
ных световых условиях: (1) проростки, не подвергну-
тые нагреванию (контроль); (2) белый светодиодный
свет интенсивностью 100 μмоль квантов/(м2 с); бе-
лый (5), синий (3) и красный (6) светодиодный свет
интенсивностью 8 μмоль квантов/(м2 с); (7) без света;
(4) проростки без нагревания + хлорамфеникол (ХА);
(8) ХА + нагревание и восстановление при 100 μмоль
квантов/(м2 с). Показаны средние величины из 3 не-
зависимых опытов со стандартной ошибкой.
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Таблица 1. Изменения отношений F735/F695 и
F735/F685, рассчитанных из низкотемпературных
спектров флуоресценции при 77 К при нагревании
(42°C, 20 мин) и последующем восстановлении про-
ростков пшеницы на свету.

Примечание. Часть проростков выращивали в течение 48 ч
при +20°C, не подвергая каким-либо обработкам (кон-
троль), другую часть подвергали термоинактивации при
42°C, затем восстанавливали после тепловой обработки в те-
чение 6 и 48 ч на белом свету (I = 60 μмоль квантов/(м2 с).
Спектры флуоресценции листовых сегментов регистрирова-
ли на длинах волн 685, 695 и 735 нм при λвозб = 435 нм сразу
после термоинактивации (0), через 6 ч (6) и 48 ч (48) после
теплового стресса. Каждая величина соответствует среднему
из 5‒7 измерений. Различия между контрольными и под-
вергнутыми тепловому стрессу проростками, кроме строки 0
недостоверны (P > 0.01).

Время, ч F735/F695 F735/F685
0 (контроль) 4.0 ± 0.15 4.1 ± 0.1

48 (контроль) 4.1 ± 0.3 4.3 ± 0.2
0 5.5 ± 0.25 4.8 ± 0.15
6 3.6 ± 0.15 3.4 ± 0.25

48 3.9 ± 0.2 3.9 ± 0.2
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вались до исходного уровня на свету низкой ин-
тенсивности. Такие изменения могут повлиять и
на результаты разделения ХБК в условиях неде-
натурирующего электрофореза.

Анализ на основе полиакриламидного гель-элек-
трофореза. Метод неденатурирующего электрофо-
реза позволяет сохранять связи белок-хлорофилл и
тем самым исследовать субкомплексы ФС II при
тепловом стрессе и последующем восстановле-
нии активности ФС II.

На рис. 4 показаны результаты электрофоре-
тического разделения препаратов тилакоидных
мембран, выделенных из листьев контрольных
непрогретых проростков (дорожка 1), прогретых
при 42°C (дорожка 2) и затем восстановленных
через 6 ч (дорожка 3) и 24 ч (дорожка 4) проростков.

Обнаружено 5 основных пигментированных
фракций (полос), а также свободный хлорофилл.
Эти фракции представлены мономером (1), диме-
ром (2) и тримером (4) ССК ФС II, ПБК ФС I (3), а
также димером корового комплекса ФС II (5).
Сразу после прогревания интенсивность полос 2,
4 и 5 уменьшалась и через 6 ч экспозиции на отно-
сительно сильном свету (1500 мкМ квантов/(м2 с))
падала до минимума. При этом наблюдалось по-
явление полосы на старте дорожки 2, которая, как
мы предполагаем, принадлежит к агрегатам ХБК.
Эта полоса агрегата исчезала через 24 ч после про-
гревания и не появлялась при освещении прогре-

тых проростков на свету низкой интенсивности
(40 мкМ квантов/(м2 с)) (данные не показаны).

ОБСУЖДЕНИЕ
ФС II является одним из самых чувствитель-

ных компонентов ФА при действии стрессовых
факторов, в частности повышенных температур
[8, 16]. Особенно чувствительна к нагреванию си-
стема выделения кислорода, например, по дан-
ным Thompson с соавт. [17] тепловая инактивация
системы выделения О2 осуществляется при до-
статочно низких температурах – 30‒40°C.

Наиболее вероятно, что тепловой стресс дей-
ствует на донорную сторону ФС II [16, 18], стиму-
лируя освобождение белка PsbO из марганецсо-
держащего кластера, а затем ионов марганца, что
приводит к снижению флуоресценции Хл [19].

Рис. 3. Влияние предобработки при 40°C на восста-
новление активности ФС II (Fv/Fm) проростков пше-
ницы, подвергнутых в течение 20 мин тепловому шо-
ку при 43°C: (1) необработанные растения (кон-
троль); (2) после предобработки при 40°C часть
растений инкубировали 24 ч на белом светодиодном
свету (I = 40 μмоль квантов/(м2 с)), затем подвергали
тепловому шоку (20 мин, 43°C) и инкубировали на
свету (20 μмоль квантов/(м2 с)), (3) другую часть рас-
тений не предобрабатывали и сразу подвергали теп-
ловому шоку при 43°C. Показаны средние величины
из 5 независимых опытов со стандартной ошибкой.

0.9

0.8

0.7

0.6

0.5

0.4

0.3

0.2
0 20 40 60 80

Fv
/F

m

Время, ч

1
2

3

Рис. 4. Гель-электрофорез ХБК мембран, выделен-
ных из листьев проростков пшеницы непрогретых (1)
и прогретых при 42°C (20 мин), затем использован-
ных для анализа после освещения (I = 300 μЕ/(м2 с))
в течение 0 ч (2), 6 ч (3) и 24 ч (4). Для загрузки элек-
трофорезных трубок была использована суспензия с
концентрацией Хл = 25 мкг/гель. Использованы мар-
керы определенного молекулярного веса: миозин,
205 кДа; бычий сывороточный альбумин, 68 кДа; кар-
боангидраза, 29 кДа. Стрелками показаны (1) моно-
мер, (2) димер и (4) тример ССК II, (3) комплекс ФС I,
(5) димер корового комплекса ФС II, (FP) свободные
пигменты.

Агрегаты

5
4

4

3

3

2

2

1

1

FP

205 кДа

68 кДа

29 кДа



ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ  том 68  № 5  2021

ТЕПЛОВОЙ СТРЕСС, АГРЕГАЦИЯ ХЛОРОФИЛЛ-БЕЛКОВЫХ КОМПЛЕКСОВ 513

Эти процессы проявляются достаточно быстро и
при этом не происходит окислительное повре-
ждение. Отсутствие изменений основной флуо-
ресценции F0 и содержания Хл в листьях, обнару-
женных нами при исследованных температурах,
согласуется c обратимостью ингибирования ак-
тивности ФС II. Однако при достаточно высокой
температуре F0 возрастает, что интерпретируется
как результат отделения ССК II от коровых ком-
плексов ФС II [20].

Нами обнаружено, что эффект ингибирования
активности ФС II и фотосинтеза усиливается со
временем при выдерживании проростков на до-
статочно сильном свету и выражен тем сильнее,
чем выше интенсивность света, при которой вы-
держиваются проростки (рис. 1). Можно предпо-
ложить, что после теплового стресса в диапазоне
температур 40‒42°C фотоингибирование проис-
ходит даже при относительно низких интенсив-
ностях света и для восстановления активности КВК
и ФС II после ингибирования важны протеолиз по-
врежденных и синтез новых белков фотосистем.

Известно, что ХБК СР43 и СР47 играют важ-
ную роль в поддержании структурной целостно-
сти ФС II и ее способности к выделению кисло-
рода [21]. Изолированные комплексы СР43 и
СР47 обычно характеризуются полосами испус-
кания низкотемпературной флуоресценции при
77 К с максимумами при 685 и 695 нм (F685 и F695)
соответственно [15]. Приблизительно такие же
максимумы обнаруживаются и при регистрации
флуоресценции нативных листьев [22]. Ранее в на-
ших опытах на листьях пшеницы [4] были обнару-
жены 3 полосы флуоресценции: длинноволновая
полоса, связанная с ФС I, и полосы с максимума-
ми около 695 и 685 нм, которые принадлежат ФС II.
Заметное снижение интенсивности полос с макси-
мумами 685 и 695 нм наблюдалось сразу после на-
гревания при 42°C (табл. 1). Так как содержание
пигментов после нагревания изменялось мало, мы
предполагаем, что эти снижения связаны с пере-
распределением энергии возбуждения от ФС II к
ФС I за счет передвижения ССК ФС II в стро-
мальную область. Это обратимый процесс и мож-
но предположить, что не более чем через 6 ч после
теплового стресса восстанавливается прежнее рас-
пределение энергии от ССК на ФС II. Динамика из-
менения электрофоретической подвижности зеле-
ных зон зависела от интенсивности света, исполь-
зуемого для восстановления. На сильном свету
через 6 ч содержание ХБК комплексов снижалось
(рис. 4), а интенсивная полоса, обнаруженная на
старте дорожки 2, связанная с агрегацией высо-
комолекулярных ХБК, исчезала. Эти факты мо-
гут объясняться модификацией белков и ХБК
ФС II, прежде всего ССК ФС II, в условиях
сильного фотоингибирования. Увеличение от-
ношений F735/F695 и F735/F685 может также

свидетельствовать о перераспределении погло-
щенной энергии в пользу ФС I. Такой защитный
эффект против фотоингибирования и теплового
стресса описан в литературе и может быть связан
с агрегацией ССК ФС II с частью белков корового
комплекса ФС II [6, 22].

Было показано [23], что потеря кислородвыделя-
ющей функции предшествует изменениям структу-
ры комплекса и диссоциации внешних Хл-белков
корового комплекса, например, СР43 и СР47, а
также других комплексов с последующим их про-
теолизом. Этот вопрос был изучен в наших экспери-
ментах по динамике изменений пигмент-белковых
и субмолекулярных комплексов ФС II. Факт по-
слестрессового снижения фотохимической ак-
тивности ФС II с лаг-периодом, длящимся не-
сколько часов, может свидетельствовать в пользу
предположения о запуске эндогенных механиз-
мов деградации белков ФС II. Возможно, тепло-
вой стресс приводит к освобождению из лизосом
протеолитических ферментов, либо активируются
пептидазы, локализованные в люмене тилакоидов.
В то же время, вероятно, происходит и запуск ме-
ханизмов, восстанавливающих биосинтез белков
ФС II и их включение в поврежденные комплексы.
То, что синтез хлоропластных белков de novo хотя
бы частично необходим для восстановления ак-
тивности ФС II следует из наших данных по от-
сутствию заметного восстановления активности
ФС II в присутствии ингибитора синтеза белка
хлорамфеникола и максимальному восстанови-
тельному эффекту синего света (рис. 2).

Нами также изучен эффект температурного за-
каливания, который важен для восстановления
фотохимической активности ФС II. Было показа-
но, что предварительное нагревание проростков
при 40°C в течение 20 мин приводит к последую-
щему увеличению первичной термо- и фоторези-
стентности, а также к усилению скорости репара-
ции КВК и ФС II после вторичного теплового
шока (рис. 3). Эти результаты позволяют предпо-
ложить, что в восстановлении, как после темпе-
ратурного шока, так и при фотоингибировании
могут участвовать белки теплового шока.

Известно, что синий свет индуцирует биосин-
тез белка и увеличение содержания хлорофилла в
растениях [24]. Кроме того, опыты с мутантами
растений с дефицитом фототропинов и выращива-
ние растений при разном соотношении красного и
синего света показали положительное действие си-
него света, который поглощается криптохромами
и фототропинами. Он оптимизирует фотосинтез,
стимулируя эффективность поглощения света,
уменьшая фотоповреждения и регулируя газооб-
мен между листьями и атмосферой, в частности,
увеличивая фотохимическую активность ФС II
(Fv/Fm) [25, 26]. Предполагается, что эти эффекты
есть следствие оптимального расположения хло-
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ропластов при освещении листьев синим светом
и оптимизации функционирования устьиц на
поверхности листа, что важно для увеличения
скорости поглощения СО2. Это согласуется с вы-
сокой эффективностью восстановления ФС II,
обнаруженной нами на синем свету. Мы также
обнаружили, что в присутствии ингибитора бел-
кового синтеза хлорамфеникола восстановление не
происходит. Поэтому, мы предполагаем, что для
восстановления ФС II в процессе фотоингибиро-
вания важен синтез белков фотосистем, а также
эффективный протеолиз поврежденных стрессом
белков [4].

Ранее было показано [16], что высокая темпе-
ратура лимитирует способность растений ис-
пользовать световую энергию и усиливает эффект
фотоингибирования. По-видимому, этот эффект
проявляется и при послестрессовом восстановлении
ФС II, так как на сильном свету восстановление
ФС II было существенно замедлено по сравнению с
восстановлением на свету низкой интенсивности
(рис. 1).

Таким образом, прогревание проростков пше-
ницы в течение 20 мин при 42°С и последующее
выдерживание на свету высокой интенсивности
стимулирует агрегацию ССК ФС II, а также мо-
номеров и димеров ФС II. Эти изменения корре-
лируют со снижением активности ФС II, которая,
на достаточно сильном свету, вероятно, обуслов-
лена структурными перестройками и модифика-
цией ХБК. Можно также предположить, что агре-
гация и структурно-функциональные изменения
ХБК фотосистем являются защитными механиз-
мами, увеличивающими диссипацию избыточ-
ной энергии возбуждения.

Авторы заявляют об отсутствии конфликта
интересов. Настоящая статья не содержит каких-
либо исследований с участием людей и животных
в качестве объектов исследования.
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