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Структурное разнообразие каротиноидов, их многофункциональность остается актуальной пробле-
мой для многих направлений биолого-медицинских исследований. Взаимоотношения каротинои-
дов в циклических реакциях привели к пониманию их роли в окислительно-восстановительных
процессах, в механизмах их участия в базовых физико-химических, физиолого-биохимических
функциях растительного организма. Проанализирован вклад каротиноидов в формирование струк-
туры фотосинтетического аппарата (ФСА) растений, участие в поглощении световой энергии и за-
щите молекул хлорофилла от активных форм кислорода. Рассмотрены различные механизмы уча-
стия зеаксантина в процессе диссипации энергии и защитная роль каротиноидов как антиоксидан-
тов в липидной фазе мембран. Обсуждается функция пигментов виолаксантинового цикла (ВЦ) в
блоке реакций фотолиза воды как участников утилизации выделяющегося кислорода. Предложена
гипотеза об участии балансовых превращений пигментов ВЦ (при подпороговой освещенности) в
поддержании механизмов “памяти растений” при необходимости переключения на высокую осве-
щенность. Экологические исследования показали, что в ответ на широкий спектр стрессовых фак-
торов включается механизм фотозащиты ФСА, связанный с активизацией нефотохимического ту-
шения как составляющей системы неспецифических реакций растительного организма.
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Жизнь на Земле зависит от фотосинтеза – пре-
вращения световой энергии в энергию химиче-
ских связей, синтеза органического вещества и
образования кислорода, в которых участвуют фо-
тосинтетические пигменты в тилакоидных мем-
бранах хлоропластов. Хлоропласты являются
уникальными клеточными полуавтономными
органеллами симбиотического происхождения, в
работе которых принимают участие хлорофиллы
и каротиноиды (Маргелис, 1983). Известно более
600 структурно различающихся каротиноидов,
роль которых продолжает активно изучаться
(Карнаухов, 1988). В совокупности все прокари-
отные и эукариотные организмы синтезируют
ежегодно более 110 млн тонн желтых пигментов.
Они имеют физиологически важное значение с
точки зрения структуры и функции клеток фото-
синтезирующих организмов и являются биотех-
нологически ценным продуктом (Klaui, 1982).
Каротиноиды представляют собой большую
группу оранжевых, желтых и красных пигментов,
которые в разных концентрациях присутствуют у

всех фотосинтезирующих организмов. Подобно
хлорофиллам, каротиноиды и ферменты их син-
теза локализованы в пластидах, а кодирующие их
гены – в ядерном геноме (Ладыгин, 2002).

Почти все каротиноиды имеют терпеноидное
строение (Weedon, Moss, 1995). По химическому
строению их делят на каротины (углеводороды) и
ксантофиллы (кислородсодержащие каротинои-
ды). Центральным звеном каротиноидов являет-
ся цепь конъюгированных двойных связей – хро-
мофор. Наличие сопряженных двойных связей в
этой цепи определяет спектры поглощения све-
товой энергии каждого из каротиноидов и их
функциональные различия (Mimuro et al., 1992).
Превращения тетратерпеноидов в хлоропластах
водорослей и высших растений идут путем цик-
лизации с формированием каротинов, которые
могут окисляться и формировать различные цик-
лические ксантофиллы, характерные для высших
растений (Liaaen-Jensen, 1998). Все содержащие
кислород производные каротинов – ксантофил-
лы – образуются путем энзиматического окисле-
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ния ε-, α- и β-каротинов. Реакции протекают в
аэробных условиях. Обычно большинство кисло-
родсодержащих групп, обнаруженных в ксанто-
филлах хлоропластов, находятся в форме либо
гидроксигрупп (–ОН), либо оксогрупп (=O), либо
эпоксигрупп (–O–) между углеродными атомами
иононовых колец. Известно, что все три типа
кислородсодержащих групп образуются за счет
реакций окисления с использованием молеку-
лярного кислорода атмосферы (Маслова и др.,
1996; Ладыгин, 2014).

Одним из механизмов, обеспечивающих ста-
бильность ксантофиллов, является их участие в
ксантофилловых циклах окислительно-восстано-
вительных превращений. В эту группу входят ви-
олаксантин, антераксантин, зеаксантин, лютеин.

УЧАСТИЕ КАРОТИНОИДОВ
В ОРГАНИЗАЦИИ СТРУКТУРЫ 

ФОТОСИСТЕМ ФОТОСИНТЕТИЧЕСКОГО 
АППАРАТА РАСТЕНИЙ

Фотосистемы (ФСI и ФСII) в высших расте-
ниях являются суперкомплексами, состоящими
из реакционных центров (РЦ) и нескольких ти-
пов светособирающих комплексов (ССК). Пока-
зано, что каротины (β-каротин и частично α-ка-
ротин) принимают участие в организации и
функционировании РЦ фотосистем, а ксанто-
филлы (лютеин, виолаксантин, антераксантин,
зеаксантин, неоксантин) – в структуре и функ-
ции светособирающих хлорофилл-а/b-белковых
комплексов ССКI и ССКII (Demmig-Adams et al.,
1996; Gal et al., 1997; Fromme et al., 2003). Эти
ксантофиллы распределены неравномерно среди
различных комплексов ССКI и ССКII. Так, пиг-
менты ксантофиллового цикла в основном (до
80%) локализуются в светособирающих хлоро-
филл-а/b-белковых комплексах, образующих
внутреннюю антенну ФСII (Demmig-Adams et al.,
1996; Goss et al., 1997; Wollman et al., 1999). Важно
отметить, что ксантофиллы находятся в этих ком-
плексах в непосредственной близости к хлорофил-
лу. Согласно модели организации хлорофилла в
РЦ ФСII два каротиноида, аналогичных β-каро-
тину, локализуются вблизи хлорофиллов РЦ: один
в cis-, другой в all-trans конфигурации (Umena,
Kawakami, 2011; Zouni et al., 2011). Наиболее близ-
кие расстояния отмечаются между cis-формой ка-
ротина и хлорофиллами, что предполагает его
возможное участие во вторичном транспорте
электронов между цитохромом В559 и РЦ. Поли-
пептиды ССКI и ССКII являются ядернокоди-
рующими белками (Ладыгин, 2002). Эти белки
связывают в определенных местах три типа ксан-
тофиллов: лютеин, виолаксантин и неоксантин.

Если лютеин связывается с хлорофиллом а, то не-
оксантин взаимодействует только с хлорофиллом b
(Croce, Amerongen, 2011). Менее прочная связь с
белковым комплексом отмечена для виолаксан-
тина, она может быть нарушена уже при обработ-
ке мягким детергентом, что связано с его основ-
ной функцией – участием в работе виолаксанти-
нового цикла (ВЦ) (Ruban et al., 1999). Фермент
деэпоксидаза отделен от белков и находится в ли-
пидной фазе тилакоидной мембраны, где и осу-
ществляется превращение виолаксантина в ан-
тераксантин и зеаксантин (Latowski et al., 2004).
Известны данные о присутствии в ССКII ФСII в
небольших количествах зеаксантина (Verhoeven
et al., 1999). При анализе мутантов Arabidopsis
thaliana и зеленой водоросли Scenedesmus obliquus,
накапливающих значительное количество зеак-
сантина, показано, что зеаксантин в ССКII фото-
синтетического аппарата (ФСА) может замещать
виолаксантин и лютеин (Tardy, Havaux, 1996;
Bishop et al., 1998).

Установлено, что пигменты ВЦ могут быть
включены в регуляцию молекулярной динамики
мембран и оказывают большее влияние на их тер-
модинамические параметры по сравнению с дру-
гими каротиноидами (Gruszecki, Strzalka, 2005).
Показано, что в естественных и модельных систе-
мах зеаксантин имеет сильное влияние на темпе-
ратурные фазовые переходы мембран, молекуляр-
ную динамику, проницаемость и градиент поляр-
ности (Kostecka-Gugala et al., 2003; Gruszecki,
Strzalka, 2005). Зеаксантин способен перевести
мембрану в жидко-кристаллическую фазу, и этот
процесс связан с его переориентацией в мембране.
Большая роль отводится каротиноидам в струк-
турной стабилизации мембран в ССК фотоси-
стем, что связано с размерами полиеновой цепи в
структуре каротиноидов. Показано, что в состав
ССК ФСII входят две молекулы лютеина, концы
которых встроены в поперечную структуру мем-
браны. Эти концы соединяют молекулу лютеина
водородными связями с полипептидными петлями
белков на противоположных сторонах мембраны,
а полиеновая структура образует Х-образное пе-
рекрещивание, что в целом обеспечивает ее
структурную стабильность (Peterman et al., 1997).

Виолаксантин-деэпоксидаза и зеаксантин-
эпоксидаза – два фермента, которые входят в
группу шести известных липокалиновых белков
(Bugos et al., 1998). Кристаллографические иссле-
дования известных липокалинов показали, что
характер их структуры соответствует глубине по-
лос измеряемых белков – около 40 Å. Все белки,
принадлежащие к этому типу, способны связы-
вать малые гидрофобные молекулы. Глубина полос
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(40 Å) соответствует длине молекулы лютеина, что
соответствует ширине тилакоида. Таким обра-
зом, функция лютеина связана с организацией
структуры пигмент-белковых комплексов. Отме-
чается сложная связь ксантофиллов с антенными
белками и их специфической конфигурацией,
которая препятствует их свободной диффузии в
мембране (Ruban et al., 1999).

Аналогичное участие в укреплении структуры
мембраны принимают и другие ксантофиллы
(виолаксантин и зеаксантин), которые пронизы-
вают мембранный бислой как жесткие стержне-
подобные молекулы между молекулами липидов
мембран (Subczynski et al., 1992). Существуют экс-
периментальные доказательства определенной
ориентации зеаксантина в липидных бислоях, где
длинная ось зеаксантина расположена перпенди-
кулярно к поверхности мембран. Результатом та-
кой ориентации является заметное уменьшение
текучести липидов, кристаллизация мембран и
уменьшение мембранной проницаемости для ма-
лых молекул (Sarry et al., 1994). Формированию
комплекса ФСII в мембране способствуют каро-
тиноиды. Данные литературы о состоянии каро-
тиноидов в мембранах довольно противоречивы.
Так, часть авторов считают, что большинство
пигментов виолаксантинового цикла связано с
антенными белками (Jahns et al., 2009), а другие
исследователи отмечали их присутствие в мембране
в свободном состоянии и способность быстро свя-
зываться с белками (Szilagyi et al., 2007). Мономер
комплекса ФСII содержит 36 хлорофиллов и 11
каротиноидов (Барбер, 2014).

УЧАСТИЕ КАРОТИНОИДОВ
В ПОГЛОЩЕНИИ СВЕТОВОЙ ЭНЕРГИИ
Хромофорная группа с определенным числом

сопряженных двойных связей в молекуле кароти-
ноида обусловливает его спектр поглощения и
окраску. Эти пигменты поглощают свет в области
280–550 нм. Поглощением света в синей области
объясняется желто-оранжевая и красная окраска
каротиноидов. С увеличением числа сопряжен-
ных двойных связей в молекулах каротиноидов
они поглощают свет с большей длиной волны в
видимой области спектра и становятся более ин-
тенсивно окрашенными.

Поглощение фотонов света антенными пиг-
ментами имеет ключевое значение для фотосин-
тетической цепи переноса электронов и функци-
онирования хлоропластов. Функции вспомогатель-
ных пигментов в антенных комплексах фотосистем
выполняют ксантофиллы – виолаксантин, лютеин,
зeаксантин, неоксантин, которые передают по-

глощенную энергию на хлорофиллы. У растений
энергия квантов света с молекул ксантофиллов
ССК ФСII передается на молекулы хлорофилла а
РЦ с разной скоростью (50–200 пс) и разной эф-
фективностью: от виолаксантина – 54%, лютеина –
62%, неоксантина – 85%, а от хлорофилла b – 97%
(Siefermann-Harms, 1985; Gruszecki et al., 1999;
Ладыгин, 2014). Полипептиды ССКI и ССКII об-
ладают высокой степенью избирательности при
образовании связей только с тремя ксантофилла-
ми – лютеином, виолаксантином и неоксанти-
ном, что связано с их структурными особенностя-
ми (Croce et al., 1999; Ладыгин, 2014). Показано,
что в зависимости от локуса связи различается
участие ксантофиллов в передаче энергии к хло-
рофиллам.

От возбужденных светом молекул каротиноидов
энергия передается на близлежащие молекулы хло-
рофилла. Обязательным условием для передачи
энергии является частичное перекрывание элек-
тронных облаков молекул пигментов, что дости-
гается близким расположением хлорофиллов и
каротиноидов в ССК (механизм Декстера). По-
следовательность реакций, начинающаяся с пе-
рехода молекул каротиноидов в возбужденное со-
стояние до осуществления фотосинтетической
активности, состоит из нескольких этапов (Siefer-
mann-Harms, 1987):

1) поглощение фотона света (hv) и перехода
молекулы каротиноида (1Car) в возбужденное
синглетное состояние (1Car*): 1Car + hv → 1Car*;

2) от каротиноида в возбужденном синглетном
состоянии S1 (1Car*) энергия возбуждения пере-
дается на основное состояние хлорофилла (1Chl),
который переходит в синглетно-возбужденное со-
стояние (синглет-синглетный перенос): 1Car* +
+ 1Chl → 1Car + 1Chl*;

3) от единичных молекул хлорофилла в син-
глетно-возбужденном состоянии энергия воз-
буждения передается на другие молекулы хлоро-
филлов с более низким энергетическим уровнем
S1: 1Chl* → → → 1Chln*. Молекулы хлорофиллов
в синглетно-возбужденном состоянии (1Chln*)
передают часть своей энергии возбуждения в реак-
ционные центры ФСI и ФСII, где индуцируются
фотохимические реакции: 1Chln* → 1Chln + фо-
тохимия. Эта фотохимическая реакция в хлоро-
пластах растений приводит в движение фотосин-
тетические процессы в соответствии с Z-схемой
переноса электронов в фотохимических реакциях
фотосинтеза с участием ФСI и ФСII до выделе-
ния О2. Неиспользованная часть энергии возбуж-
дения либо высвечивается молекулой хлорофил-
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ла в виде флуоресценции: 1Chln* → 1Chln + флуо-
ресценция, либо выделяется в виде тепловой
энергии.

ФОТОЗАЩИТНАЯ И АНТИОКСИДАНТНАЯ 
ФУНКЦИЯ КАРОТИНОИДОВ

Появление кислорода, как побочного продукта
фотосинтеза, привело к созданию аэробной сре-
ды и появлению мощного окислителя. Этот окис-
литель вызвал появление активных форм кисло-
рода (АФК) – свободных радикалов кислорода,
которые оказались чрезвычайно химически ак-
тивны и опасны для формирующейся на ранних
этапах жизни. Главным источником АФК в рас-
тениях являются электрон-транспортные цепи
хлоропластов и митохондрий (Шарова, 2016). От
избытков кислорода, который является продук-
том фотолиза воды, растение должно активно из-
бавляться, защищая прежде всего молекулы хло-
рофилла РЦ ФСА. В растениях этот процесс до-
статочно активный, и существует целая система
антиоксидантов, куда входят и каротиноиды.

1. Каротиноиды тушат возбужденные состояния
хлорофилла. В условиях избыточного освещения
при закрытых РЦ молекулы хлорофилла погло-
щают свет и переходят в синглетное возбужден-
ное состояние (Demmig-Adams et al., 1996). В этих
условиях возможен переход возбужденного хло-
рофилла на более низкий энергетический уро-
вень с изменением спина и образованием возбуж-
денного триплетного хлорофилла (10–3 с). Каро-
тиноиды могут действовать прямо как тушители
возбужденных синглетных и триплетных состоя-
ний хлорофиллов. Этот механизм связан с более
низким синглетным и триплетным уровнем каро-
тиноидов по сравнению с хлорофиллами. Прини-
мая эту энергию, каротиноиды способны ее дез-
активировать в виде тепловой энергии. Уровень
энергии возбужденных состояний каротиноидов
может изменяться при увеличении или уменьше-
нии числа конъюгированных двойных связей, что
приводит к изменению функций каротиноидов:
доноров энергии (пигменты антенны), передаю-
щих поглощенную энергию на РЦ, и акцепторов
энергии (тушители), поглощающих и рассеиваю-
щих избыточный свет. Из пигментов ВЦ он выше
у эпоксидированного виолаксантина (9 двойных
связей, донор) и ниже у деэпоксидированного зе-
аксантина (11 двойных связей), чем определяется
и его основная функция “тушителя”. Поскольку
возбужденные состояния каротиноидов являются
также короткоживущими, то передача энергии от
них и к ним эффективна только при очень малом
расстоянии между донором и акцептором. Поэтому

даже небольшие структурные изменения могут
привести к большим различиям в эффективности
передачи энергии по обменно-резонансному меха-
низму Декстера (Owens et al., 1992). Тушение воз-
бужденных молекул хлорофилла возможно с уча-
стием специализированных белков. В тепловой
диссипации энергии могут принимать участие
антенные белки ССК ФСII. Так, конформацион-
ные изменения специализированного белка PsbS
могут обеспечить быстрое нефотохимическое ту-
шение флуоресценции в ответ на непродолжи-
тельное воздействие высокой освещенности, а
при включении в этот процесс зеаксантина (зеак-
сантин-зависимая тепловая диссипация) реакция
может быть долговременной и встречается у веч-
нозеленых видов растений при продолжительном
стрессе (Demmig-Adams, 2003; Li et al., 2004; Dy-
mova et al., 2014).

2. Нефотохимическое тушение флуоресценции –
это процесс безызлучательной диссипации энер-
гии, который происходит в светособирающем
хлорофилл-a/b-белковом комплексе ФСII и поз-
воляет переводить возбужденный хлорофилл в
его основное состояние посредством тепловой
диссипации. Установлена связь между содержани-
ем зеаксантина и типом флуоресценции хлорофил-
ла при фотоингибирующем стрессе (Demmig-Ad-
ams, 2003; Ruban, 2015). Диссипация избыточной
энергии в виде тепла называется нефотохимиче-
ским тушением (NPQ), механизмы действия ко-
торого активно изучаются. Установлено, что
NPQ является гетерогенным процессом и вклю-
чает четыре компоненты (qE, qT, qZ, qI) (Kress,
Jahns, 2017), которые различаются по времени,
механизмам и условиям формирования:

1) Компонента qE, время 1–3 мин, контроли-
руется рН люмена. Падение рН ниже 6.0 активи-
рует PsbS белок, который, как предполагают, ин-
дуцирует конформационные изменения в ССК
антенны ФCII через прямое взаимодействие с его
белками. qE модулируется зеаксантином (Jahns et
al., 2009). При активации qE через PsbS белок об-
разуется зеаксантин, синтез которого индуциру-
ется снижением рН ниже 6.0 за счет активации в
этих условиях виолаксантин-деэпоксидазы, ло-
кализованной в люмене. Эта регулируемая рН qE
обеспечивает диссипацию энергии в ответ на высо-
кую флуктуирующую интенсивность света и инги-
бируется при свето-лимитирующих условиях.

2) Компонента qT, время 10–20 мин, при опти-
мальном балансе поддерживает распределение
энергии между ФСII и ФСI. У наземных растений
вклад qT в общее значение NPQ при насыщаю-
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щей освещенности невысокий (Nilkens et al.,
2010).

3) Компонента qZ, время от 10 до 30 мин, свя-
зана с участием зеаксантина и минорного антен-
ного белка Lhcb5. Активность qZ не зависит от
транстилакоидного протонного градиента, и она
остается активной в темноте.

4) Компонента qI, время – часы (десятки ми-
нут), охватывает все процессы, которые косвенно
связаны с фотоингибированием ФСII. Фотоин-
гибирование (соответственно qI) встречается при
высокой освещенности при часовых экспозициях,
но может индуцироваться также и в более корот-
кое время, когда фотосинтез лимитируется не-
благоприятными условиями, такими как засуха и
низкая температура. Фотоингибирование ФСII
связано прежде всего с повреждением D1 белка
РЦ ФСII, а также других структур хлоропластов.
В восстановлении после фотоингибирования мо-
жет принимать участие зеаксантин.

В литературе обсуждаются две базовые гипотезы
о фотозащитной функции зеаксантина в процес-
се диссипации энергии: прямая функция – туши-
тель энергии и косвенное участие как модулятора
энергии диссипации, как антиоксиданта в липид-
ной фазе. Далл Осто с соавт. (Dall’Osto et al., 2017)
получили доказательства, что в qE может работать
два механизма: один в малых антенных комплексах
с образованием катион-радикала ксантофилла,
другой – в триммере CCKI, где участвует зеаксан-
тин. Доказательства косвенной функции зеаксан-
тина в qE, связанной с модуляцией ее эффектив-
ности за счет сдвига рН в сторону высоких значе-
ний, приведены в работе Хортона с соавт. (Horton
et al., 1999). В их модели диссипация энергии в ан-
тенных белках ускоряется передачей ее лютеину и
рН регулируемыми конформационными измене-
ниями в антенных белках ФСII без прямого уча-
стия в NPQ (Ruban, 2015).

Анализ литературы показал, что основная
часть исследователей поддерживают гипотезу о
косвенной роли зеаксантина в qE. Сходные дан-
ные о косвенном участии зеаксантина в механиз-
мах компонент qZ и qI приводятся в работе Кресс и
Джанса (Kress, Jahns, 2017). Эти же авторы в за-
ключении отмечают, что зеаксантин, по-видимо-
му, выполняет аллостерическую функцию. Моду-
ляция этим пигментом медленных индуцибель-
ных состояний NPQ позволяет ему дополнительно
включаться в общую защиту, в том числе связан-
ную с липидной фазой мембран.

Имеющиеся связи между эпоксидацией зеак-
сантина и восстановлением активности ФСII по-
казывают, что зеаксантин остается связанным в

тилакоидной мембране до тех пор, пока ФСII ин-
гибирована или идет down-регуляция. Эта регу-
ляция поддерживает идею, что присутствие зеак-
сантина может рассматриваться как “память” о
световом стрессе на уровне хлоропластов (Ruban,
2015), что позволяет быстро индуцировать фото-
защитные NPQ процессы при его повторении.
Однако механизмы участия зеаксантина как пиг-
мента ВЦ в процессах, связанных с NPQ, остают-
ся дискуссионными.

3. Антиоксидантная функция. Каротиноиды яв-
ляются тушителями активных форм кислорода
(Владимиров, 1998). Поглощая свет, молекула хло-
рофилла переходит в синглетное возбужденное со-
стояние, а затем в триплетное. Образующийся
возбужденный триплетный хлорофилл может ак-
тивно взаимодействовать с молекулярным кисло-
родом, переводя его в реакционно активное син-
глетное состояние (АФК). Каротиноиды способны
релаксировать триплетный хлорофилл и синглет-
ный кислород, переходя при этом в триплетное
состояние. Из триплетного состояния каротино-
иды возвращаются в исходное синглетное, рассе-
ивая энергию в виде тепла. Реакция тушения АФК
является спин-разрешенной, поэтому триплетные
состояния каротиноидов с низким энергетиче-
ским уровнем могут быстро тушить синглетный
кислород. Триплеты каротиноидов имеют такую
низкую энергию, что повреждающими эффекта-
ми можно, вероятно, пренебречь. Они располо-
жены локально и являются сравнительно корот-
коживущими. В процессе фотофизического туше-
ния происходит восстановление каротиноида
через релаксацию до исходного синглетного со-
стояния (Владимиров, 1998).

4. Каротиноиды действуют как фильтры и, на-
капливаясь в покровных тканях растений, погло-
щают в условиях высокогорий избыточные количе-
ства синего и ближнего ультрафиолетового света,
которые могут оказывать ингибирующее дей-
ствие на функциональную активность ФСА
(Ладыгин, 2014).

5. Защита мембранных липидов от фотодеструк-
ции. Активные формы кислорода вызывают сво-
боднорадикальное окисление биомолекул, приво-
дящее к нарушению различных функций в живых
организмах. Наиболее уязвимы для АФК липиды.
Они являются одним из основных компонентов
фотосинтетических мембран хлоропластов, игра-
ют роль гидрофобного матрикса, определяя такие
свойства мембран, как текучесть, проницае-
мость, активность встроенных в них хлорофилл-
белковых комплексов, ферментов полипептидов
(Клячко-Гурвич и др., 2000). В хлоропластных
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мембранах имеется значительное количество не-
насыщенных жирных кислот (С18:3) с тремя
двойными связями, что обуславливает их высо-
кую чувствительность к фотодеструкции АФК
(Клячко-Гурвич и др., 2000). Наиболее уязвимы
атомы углерода, распложенные между сопряжен-
ными двойными связями. Свободное радикаль-
ное окисление липидов инициируется отнятием
электрона от атома углерода, расположенного
между двойными связями. Потеря электрона вы-
зывает перераспределение электронной плотности
таким образом, что образуется радикал, смежный с
системой коньюгированных двойных связей. Та-
кой радикал легко взаимодействует с молекуляр-
ным кислородом и преобразуется в липидный пе-
роксид-радикал, который может вступать во мно-
жество реакций, приводящих к разрыву углеродной
цепи и накоплению продуктов переоксидации
липидов (альдегидов, кетонов, углеводородов)
(Шарова, 2016). Важную функцию в защите ли-
пидов мембран фотосинтетических организмов
от перекисного окисления выполняют ксанто-
филлы ВЦ (Havaux, Niyogi, 1999). Они способны
тушить триплетный хлорофилл и синглетный
кислород. Эти функции каротиноидов хорошо
изучены in vitro в ССК ФСII (Havaux, Niyogi,
1999). Следовательно, ксантофиллы ВЦ в присут-
ствии кислорода защищают хлорофиллы и липи-
ды от разрушения и обеспечивают устойчивость
тилакоидных мембран при высокой интенсивно-
сти света (Клячко-Гурвич и др., 2000).

ВИОЛАКСАНТИНОВЫЙ ЦИКЛ 
ВЗАИМОПРЕВРАЩЕНИЯ КСАНТОФИЛЛОВ

В природе описано пять различных ксанто-
филловых циклов, основанных на производных
β-каротина (виолаксантиновый, неполный вио-
лаксантиновый, антераксантиновый и диадинок-
сантиновый) и α-каротина (лютеин-эпоксидный
цикл) (Маслова и др., 1996; Ладыгин, 2014). В ос-
нове работы циклов лежат реакции деэпоксида-
ции и эпоксидации.

Особенности функционирования пигментов ВЦ
Виолаксантиновый цикл возник на ранних

этапах эволюции вместе с возникновением кис-
лородного фотосинтеза. Его функционирование
связано с ликвидацией АФК и регуляцией энер-
гетического баланса в фотосинтезе (Demmig,
Björkman, 1987). Он обнаружен у большой группы
биоты (высшие растения, зеленые и бурые водо-
росли) (Siefermann-Harms, 1985; Demmig-Adams
et al., 1996; Ладыгин, 2014). Эти циклические вза-
имопревращения каротиноидов (ВЦ) включают в

себя две рН-зависимые реакции: прямую – де-
эпоксидации и обратную – эпоксидации, катали-
зируемые двумя разными ферментами: виолак-
сантиновой деэпоксидазой и зеаксантиновой
эпоксидазой (Hager, Holocher, 1994; Ладыгин,
2014).

Прямая реакция. В деэпоксидации виолаксан-
тина с выделением кислорода участвует фермент
виолаксантиновая деэпоксидаза (Sapozhnikov,
1973), который кодируется хлоропластным геном
Vde1 (Cunningham, Gantt, 1998; Ладыгин, 2014).
Реакция идет в широком диапазоне освещенно-
стей. Если реакция деэпоксидации виолаксанти-
на идет на сильном свету, то отмечается высокий
уровень накопления зеаксантина. Деэпоксидаза
виолаксантина – фермент с молекулярной мас-
сой от 40 до 54 кДа, который локализуется на
внутренней (люменальной) стороне мембраны
тилакоида. Он проявляет максимальную актив-
ность при рН 5.2 и использует аскорбат в качестве
косубстрата, а галактолипиды тилакоидов (моно-
галактозилдиацилглицеролы) индуцируют сборку
виолаксантина в мицеллы и обеспечивают доступ-
ность виолаксантина для фермента (Smirnoff,
Wheeler, 2000). Виолаксантиновая деэпоксидаза
подвижна внутри тилакоидного люмена и при
близком к нейтральному значению рН 6.8–7.2,
которое встречается in vivo в темноте, может отде-
ляться от мембраны. Этот фермент способен про-
являть активность только к тому субстрату, который
находится в all-trans конфигурации. Феномен гете-
рогенности пула виолаксантина был впервые
описан в работе Д.И. Сапожникова и Г.А. Корню-
шенко (1969). Высказана гипотеза, что неактив-
ная часть виолаксантина (около 20%) может быть
в конфигурации cis, тогда как деэпоксидаза реа-
гирует только с конфигурацией виолаксантина
all-trans. При высокой освещенности возрастает
содержание cis-форм виолаксантина, он перехо-
дит в связанное с белками состояние и дезактиви-
руется. В этих условиях идет накопление all-trans
форм зеаксантина, переход его в свободное со-
стояние, в котором он активирует процесс нефо-
тохимического тушения флуоресценции хлоро-
филла. Это обеспечивает поддержание гетероген-
ности пула виолаксантина.

Обратная реакция. Эпоксидация зеаксантина
до виолаксантина протекает на слабом свету или
в темноте с использованием кислорода атмосферы
(Yamamoto, Bassi, 1996). Эта реакция осуществля-
ется при оптимуме рН 7.5 с участием фермента
НАДФ · H-зависимой зеаксантиновой эпоксидазы,
которая контролируется хлоропластным геном
Zep1 и имеет молекулярную массу 72 кДа (Cun-
ningham, Gantt, 1998; Ладыгин, 2014). Этот фер-
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мент является мембранно-связанным белком,
локализуется на внешней (стромальной) стороне
мембраны тилакоида и является конститутивно
активным (Hager, Holocher, 1994; Bugos et al.,
1998). В реакции эпоксидации с помощью зеак-
сантиновой эпоксидазы участвуют NaDPH, FAD,
молекулярный кислород. Реакция идет в темноте.
При сильном освещении, когда внутри тилакоида
внутрилюменальный рН падает ниже 6.5 вслед-
ствие образования протонного градиента, свой-
ства деэпоксидазы изменяются – фермент вновь
прикрепляется к мембране тилакоида, получая
доступ к субстрату виолаксантина, и достигает
максимальной активности при рН 5.2 (Hager, Ho-
locher, 1994).

Вопрос о времени протекания реакций ВЦ
оказался сложным. Есть данные, что время де-
эпоксидации виолаксантина в зеаксантин зави-
сит от освещенности: при избыточном освеще-
нии он занимает несколько минут, а при опти-
мальной освещенности замедляется и
останавливается на лимитирующем свету (Hager,
1975; Latowski et al., 2004). Однако в другой серии
работ показано, что превращение виолаксантина
в зеаксантин происходит в течение 10–30 мин как
in vivo, так и in vitro (Siefermann-Harms, 1987;
Jahns,1995; Kress, Jahns, 2017). Еще больший раз-
брос данных получен для эпоксидации зеаксан-
тина. Реакция эпоксидации идет в 2–10 раз мед-
леннее (от 10 мин до нескольких часов), чем реак-
ции дезэпоксидации (Hartel et al., 1996; Krause,
Jahns, 2003; Jahns et al., 2009; Яцко и др., 2011;
Kress, Jahns, 2017). Такие большие различия свя-
заны с различными условиями проведения экспе-
риментов, объектами исследования (интактный
лист или отдельные структуры хлоропласта) и,
соответственно, с разными механизмами про-
хождения этих реакций.

Работа виолаксантинового цикла. Пигменты
ВЦ локализованы в тилакоидных мембранах хло-
ропластов, и большая часть пула находится в
ССКII. Реакции взаимопревращения цикла мо-
гут осуществляться при функционировании как
ФСII, так и ФСI (Havaux, Niyogi, 1999). Превра-
щение виолаксантина в зеаксантин происходит в
липидном матриксе (Macko et al., 2002). Установ-
лено, что отдельные молекулы каротиноидов не
просто “растворены” в липидном бислое мем-
бран тилакоидов, а имеют строго определенные
места локализации в хлорофилл-белковых ком-
плексах и выполняют различные функции в мем-
бранах хлоропластов (Caffarri et al., 2001).

В работах группы Д.И. Сапожникова при ис-
следовании кинетики световой зависимости

функционирования ВЦ с использованием инги-
битора реакции деэпоксидации салицилальдок-
сима был установлен факт существования свето-
вого порога реакции деэпоксидации, который
оказался значительно ниже точки световой ком-
пенсации для фотосинтеза. Это означает, что
цикл может работать при очень низкой освещен-
ности (200 лк) с равными скоростями прямой и
обратной реакции, и обнаружить его в балансо-
вых опытах невозможно. Появление зеаксантина,
как факта превышения скорости деэпоксидации
над скоростью эпоксидации, отмечено только
при освещенности выше 1000 лк – световой порог
реакции дезэпоксидации, полученный на гортен-
зии (Попова и др., 1971). Этот результат, появле-
ние зеаксантина при очень низких освещенностях,
был получен и неоднократно подтвержден с ис-
пользованием ряда ингибиторов обратной реак-
ции цикла и на других видах растений (Маслова и
др., 1996). Встает вопрос о функциональной роли
ВЦ при подпороговой низкой интенсивности
света. В работе Рубана (Ruban, 2015) утверждает-
ся, что механизм NPQ эффективен только при за-
крытых РЦ при высокой освещенности. В усло-
виях низкой интенсивности света РЦ открыты и
механизм NPQ не включается, что связано с бо-
лее быстрой утилизацией энергии пигментами
РЦ. Это ограничивает потерю энергии для фото-
синтеза в условиях недостатка света. Кроме того,
авторами сформулирована оригинальная гипоте-
за о роли зеаксантина в “световой памяти” расте-
ния о предыдущих воздействиях света высокой
интенсивности. А особенно важно замечание, что
при низкой освещенности антенна “не хочет”
выключать NPQ в ожидании следующего всплес-
ка освещенности. Эти данные и их трактовка хо-
рошо согласуются с феноменом светового порога
реакции деэпоксидации. Активность пигментов
ВЦ в режиме взаимопревращения ксантофиллов
при низкой подпороговой интенсивности света
может быть механизмом поддержания “памяти”
растения. А значение светового порога, как коли-
чественного параметра, позволяет выявить уро-
вень освещенности, выше которого включаются
защитные реакции – начинается образование зе-
аксантина и подключение механизмов NPQ. В
работах Д.И. Сапожникова было показано, что
значение светового порога изменяется в зависи-
мости от светолюбивости растений (Попова и др.,
1971).

Следует отметить, что в эволюции ФСА боль-
шую роль играло увеличение освещенности и необ-
ходимость организации фотозащитных структур.
Раннее эволюционное появление ВЦ и открытие
светового порога реакции дезэпоксидации дает
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основание для предположения, что исходной
функцией цикла были балансовые взаимопревра-
щения, которые возникли на ранних этапах эво-
люции у водорослей на фоне низкой освещенно-
сти для поддержания энергетического баланса.
И работа цикла продолжает входить как необхо-
димая метаболическая составляющая в функцио-
нирование растений в нестабильных условиях
освещенности. Мы предполагаем, что ВЦ может
функционировать в двух основных состояниях:
при низких освещенностях идут балансовые вза-
имопревращения (без изменения содержания
пигментов и без участия NPQ), а при увеличении
освещенности отмечается накопление зеаксанти-
на и участие NPQ.

Гипотеза об участии ксантофиллов в выделении 
кислорода при фотосинтезе

Эта гипотеза была выдвинута Д.И. Сапожни-
ковым с сотрудниками в 1957 г. Предпринима-
лось множество оригинальных исследований для
ее проверки. Так, в отечественных и зарубежных ра-
ботах были сопоставлены реакции дезэпоксида-
ции виолаксантина в работающем цикле с выде-
лением О2 и скоростью фиксации СО2 в процессе
фотосинтеза. Показано, что при освещении кле-
ток хлореллы О18 из воды включается во фракцию
ксантофиллов (Сапожников и др., 1967). Хэйгер
(Hager, 1975) предположил, что включение мече-
ного кислорода в молекулу виолаксантина могло
происходить уже после его освобождения в ре-
зультате фотолиза воды. Сопоставление работы
цикла и активности фотосинтеза показало, что
циклические превращения ксантофиллов отме-
чаются в том же диапазоне условий, в котором ра-
ботает фотосинтез; световые кривые реакции дез-
эпоксидации виолаксантина оказались сходны-
ми со световыми кривыми фотосинтеза (Попова
и др., 1971). Полученные данные, а также ранее
установленный факт, что ксантофиллы, имею-
щие в составе молекулы эпоксидный кислород
(виолаксантин), встречаются только у организ-
мов, выделяющих кислород в процессе фотосин-
теза, свидетельствуют о тесной связи между рабо-
той ВЦ и выделением кислорода. В процессе эво-
люции нашей планеты был период, когда под
действием большого количества УФ (при отсут-
ствии озонового слоя) имеющийся в воде кисло-
род превращался в перекись водорода, которая
накапливалась и могла легко вступать в реакцию
Фентона, одним из продуктов которой был ток-
сичный для первых организмов гидроксил-ради-
кал (Меньщикова и др., 2006). Это привело к по-
явлению и формированию первичной системы

антиоксидантов. В фотозащите ФСА предков ци-
анобактерий эту роль могли выполнять системы
каталазоподобных ферментов, которые позднее
могли приобрести способность разлагать воду
(Шарова, 2016). Этот процесс можно рассматри-
вать в качестве предшественника кислородвыде-
ляющего комплекса ФСА у аэробных эукариот.
Как считают Деммиг и Бьёркман (Demmig, Björk-
man, 1987), уже на ранних этапах эволюции эука-
риот ксантофилловый цикл начал играть важную
роль в регуляции превращения фотосинтетиче-
ской энергии и предотвращения образования
АФК. Его включение в обменные процессы про-
изошло конвергентно в разных линиях эукариот
(Ладыгин, 2014). Эти факты являются основани-
ем для гипотезы, что появление кислородвыделя-
ющей системы ФСII было бы невозможно без од-
новременного или предшествующего появления
системы его обезвреживания, в том числе ВЦ, в
ходе восстановительных реакций фотосинтеза.
Аналогичные результаты были получены сотруд-
никами Д.И. Сапожникова при исследовании
становления циклических превращений пигмен-
тов ВЦ в развивающемся ФСА этиолированных
проростков (Попова, Эйдельман, 1976). Показано,
что к 6 часам зеленения отмечалась сформирован-
ность фотосинтетической структуры листа и ста-
новление работы пигментов ВЦ. Сходные
результаты получены в работе Гармаш с соавт.
(Garmash et al., 2014), где на основании данных
электронной микроскопии и 77 К флуоресцент-
ного спектра эмиссии отмечается формирование
тилакоидных мембран и светособирающих ком-
плексов также к 6 часам зеленения.

УЧАСТИЕ КАРОТИНОИДОВ В АДАПТАЦИИ 
РАСТЕНИЙ В ЕСТЕСТВЕННЫХ
УСЛОВИЯХ ПРОИЗРАСТАНИЯ

В естественных условиях произрастания рас-
тения часто подвергаются различным стрессовым
воздействиям (высокая и низкая освещенность,
перепады температуры, водный дефицит, засоле-
ние и др.), а в сочетании с высокой освещенно-
стью это может приводить к фотоингибированию
и фотоповреждению ФСА. Механизмы, предот-
вращающие это повреждение с участием кароти-
ноидов, включают: дезактивацию возбужденных
состояний хлорофиллов РЦ и ССК, активных
форм кислорода и высвобождение избыточно по-
глощенной световой энергии (Gilmore, 1997).

В работах группы Д.И. Сапожникова проводи-
лись исследования связей ВЦ и фотосинтеза в
различных условиях освещенности на интактных
листьях 20 видов растений. Установлено, что при
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низкой освещенности, когда скорости прямой и
обратной реакций цикла равны, увеличение ско-
рости фотосинтеза не сопровождалось образова-
нием зеаксантина; при насыщающей интенсивно-
сти света световые кривые фотосинтеза и накопле-
ния зеаксантина имели сходную форму; а при
дальнейшем увеличении освещенности и скоро-
сти фотосинтеза количество зеаксантина остава-
лось постоянным. Авторы высказали гипотезу о
различных функциях ВЦ в фотосинтезе в зависи-
мости от условий освещенности (Маслова, Мар-
ковская, 2012).

Экологические работы по каротиноидам про-
водятся рядом отечественных исследователей на
растениях разных климатических зон. В работах,
выполненных на видах флоры арктических тер-
риторий (о. Щпицберген, о. Врангель) и таежной
зоны Респ. Коми, показано, что различия в со-
держании и соотношении хлорофиллов и кароти-
ноидов определяются жизненной формой, широт-
ным ареалом и эколого-ценотическими условиями
(Dymova et al., 2014; Марковская, Шмакова, 2017).
Наиболее высокие значения содержания желтых
пигментов были обнаружены у высокогорных
растений Памира, пустынь Кара-Кум и Гоби, что
связано с высокой освещенностью и обилием
УФ-лучей (Попова и др., 1984; Слемнев и др.,
2012). Для разных северных регионов показано
увеличение относительного содержания кароти-
ноидов в ряду бореальные–гипоарктические–
арктоальпийские виды (Лукьянова и др., 1986; Ге-
расименко и др., 1989; Шмакова и др., 2011; Го-
ловко и др., 2013; Марковская, Шмакова, 2017).
У растений Хибин отмечается увеличение каро-
тиноидов при переходе от елово-березового леса
к горно-тундровым сообществам, а у растений
горной тундры их содержание снижается (Лукья-
нова и др., 1986). Исследования Т.К. Головко с
сотрудниками (2013) показали высокую корреля-
цию между активностью пигментов ВЦ и скоро-
стью NPQ. В опытах на эфемероидах в Ленин-
градской области в условиях высокой освещенно-
сти и низкой температуры была обнаружена более
высокая активность ВЦ по сравнению с летневеге-
тирующими растениями (Маслова и др., 2003). Ав-
торы предполагают более эффективную фотоди-
намическую защиту листьев у эфемероидов. В ра-
боте, выполненной на высокогорных растениях,
обитающих в экстремальных климатических
условиях севера (интенсивная радиация, низкая
температура, короткий вегетационный период),
показано, что они устойчивы к фотоингибирова-
нию. Для вида Soldanella alpina эта устойчивость
поддерживалась NPQ (участие пигментов ВЦ), а
для вида Ranunculus glacialis эти процессы были не

активны (Streb et al., 2005). Исследование фотоза-
щиты ФСА в листьях большой группы травяни-
стых растений Западного Шпицбергена показа-
ло, что ведущим процессом оказывается NPQ,
которое позволяет корректировать поступление и
распределение световой энергии в растениях
Арктики (Марковская, Шмакова, 2017).
В работах на разных экологических группах рас-
тений показано, что степень деэпоксидации за-
висит от степени светолюбия. Растения открытых
местообитаний отличались высокой степенью
активности деэпоксидации (до 80%), а теневых –
низкой степенью деэпоксидации пигментов ВЦ и
низкими значениями NPQ (Dymova et al., 2014).
При формировании устойчивости зимующих ли-
стьев летне-зимне-зеленого травянистого растения
Ajuga reptans показаны значительные перестройки
ФСА: уменьшение содержания хлорофиллов ФСII,
диссоциация мегакомплекса ФСI–ФСII и супер-
комплекса ФСII–ССКII. В весенний период от-
мечена репарация структуры пигмент-белкового
комплекса ФСI и ФСII перезимовавших листьев,
которая сопровождалась увеличением содержа-
ния пигментов ВЦ и повышением уровня их кон-
версии, что свидетельствует об участии зеаксан-
тин-зависимого защитного механизма в предот-
вращении нарушения редокс-состояния электрон-
транспортной цепи хлоропластов и фотодеструк-
ции компонентов ФСА растений (Dymova et al.,
2014). У растений папоротника Ceterach offici-
narum был обнаружен процесс деэпоксидации ви-
олаксантина и накопление зеаксантина в темноте
при дегидратации листа. Этот процесс не зависел
от трансмембранного градиента рН в тилакоидах
(Fernández-Marín et al., 2009). Показано, что сход-
ный механизм дегидратации присутствует и у
других видов и является преадаптацией последу-
ющей регидратации на свету.

Исследования по влиянию засоления показали,
что солевой стресс вызывает фотоингибирование
ФСII только в сочетании с высокой освещенно-
стью, что приводит к повреждению (Mishra et al.,
1991; Masojidek, Hall, 1992). Этот вывод был сде-
лан в основном на гликофитах (пшеница, сорго,
ячмень и др.). Галофиты показали устойчивость к
засолению при высокой освещенности, но реак-
ция разных видов растений различалась. Так, ли-
стья галофита Atriplex centralasiatica имеют высо-
кую устойчивость ФСА за счет систем защиты,
связанных с активностью NPQ с участием пиг-
ментов ВЦ (Qiu, Lu, 2003), а у галофита Artimisia
anethifolia даже в условиях высокой освещенности
и максимальной солености механизм NPQ не
включался (Lu et al., 2003).
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В природе растения морской травы Zostera ma-
ritima подвергаются очень значительным изменени-
ям освещенности. Исследования Ральфа с соавт.
(Ralph et al., 2002) показали, что в регуляторных
фотозащитных механизмах с участием пигментов
ВЦ на кратковременные изменения освещенно-
сти в месте произрастания зостеры (волновое воз-
действие) задействован антераксантин (укоро-
ченный цикл реакций), а при длительных изме-
нениях (приливно-отливная динамика) работает
зеаксантин. Этот феномен позволяет растению
энергетически оптимизировать ответные реак-
ции на варьирование освещенности. Фотоинги-
бирование ФСА при высокой освещенности от-
мечается у разных видов морских трав, растущих
в условиях нестабильной освещенности во время
приливно-отливной динамики, и восстановление
которых обеспечивается за счет механизмов NPQ
(Ralph et al., 2002).

У ряда видов отмечены изменения в составе
каротиноидов в отдельные сезоны года. Так,
часть зеаксантина участвует в реакциях ВЦ, а дру-
гая часть может окислиться и образовать вторич-
ный ксантофилл – родоксантин. Этот вторичный
каротиноид, более устойчивый к низкой темпе-
ратуре, образуется у хвойных в конце зимы, что
совпадает с очень низкой фотосинтетической ак-
тивностью и преобразованиями пластидома хло-
ропластов. Аналогичная роль показана и для вторич-
ного каротиноида (эшшольцксантина), который на-
капливается зимой у самшита (Маслова и др., 2009).
В неблагоприятный зимний период в хвое Buxus
sempervirens могут образовываться и другие крас-
ные каротиноиды: Anhydroeschscholtzxanthin и
Monoanhydeschscholtzxanthin (Kazuko et al., 1995).
Можно предположить, что функция родоксанти-
на (и других зимних пигментов) у растений за-
ключается в создании своеобразного светового
фильтра в защите ФСА от избытка УФ и неблаго-
приятного спектрального состава света.

Как показывает анализ литературы, разные
стрессовые факторы вызывают у растений фото-
повреждения, причем чувствительность к стрессу
усиливается при высоких освещенностях. Это
связано с тем, что любой стресс (водный дефи-
цит, действие соли, низкой температуры и др.),
вызывая различные метаболические нарушения,
затрагивает энергетику растения. Причинно-
следственные связи могут быть разными, но рас-
тение начинает корректировать приход и исполь-
зование световой энергии как наиболее простой и
экономичный путь адаптации для коррекции ме-
таболизма (Ruban, 2015). Механизм NPQ входит
как составляющая в систему неспецифических
реакций растений в условиях стресса.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В литературе продолжают активно обсуждаться

вопросы функциональной активности каротино-
идов, связанной с фотохимической, структурной,
светособирающей и фотозащитной функциями.
Особое внимание уделяется адаптациям к неста-
бильному световому режиму, где ведущим факто-
ром является процесс NPQ, и вклад его составля-
ющих в фотозащиту остается дискуссионным.
Исследователи отмечают, что открытым также
остается вопрос о возможности переноса выяв-
ленных в модельных экспериментах закономер-
ностей участия каротиноидов в различных про-
цессах (Kress, Jahns, 2017) на жизнедеятельность
целого растения. Каротиноиды, пигменты ВЦ
остаются объектами пристального внимания ис-
следователей как в камеральных, так и в полевых
исследованиях, о чем свидетельствуют открытия
новых механизмов их участия в жизни раститель-
ного организма (Fernández-Marín et al., 2009).
Структурное разнообразие каротиноидов (600 ви-
дов) дает надежду на новые открытия в области
функциональной физиологии каротиноидов.

Мы благодарны Наталье Сергеевне Мамуши-
ной, которая инициировала эту работу, но скоро-
постижный уход из жизни не дал возможность
поработать над этой статьей.
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The structural diversity and multifunctionality of carotenoids is an urgent problem for many areas of biolog-
ical and medical research. The interaction of carotenoids in cyclic reactions made it possible to understand
their role in redox processes and their participation in the basic physicochemical, physiological, and bio-
chemical functions of a plant organism. The contribution of carotenoids to the formation of the structure of
the photosynthetic apparatus (PSA) of plants, participation in the absorption of light energy and protection
of chlorophyll molecules from reactive oxygen species is analyzed. The mechanisms of the participation of
zeaxanthin in the process of energy dissipation and the protective role of carotenoids as antioxidants in the
lipid phase of membranes are considered. The function of violaxanthin cycle (VC) pigments in the block of
water photolysis reactions as participants in the utilization of the released oxygen is discussed. A hypothesis
is proposed about the participation of balance transformations of VC pigments (at sub-threshold illumina-
tion) in maintaining the mechanisms of “plant memory” when switching to high illumination is necessary.
Environmental studies have shown that in response to a wide range of stress factors, the photoprotection
mechanism of the photosynthetic apparatus is activated, which is associated with the activation of non-pho-
tochemical quenching as a component of the system of non-specific reactions of the plant organism.
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