
БИОФИЗИКА, 2024, том 69, № 3, с. 527–543

527

АНТИОКСИДАНТНЫЕ СВОЙСТВА РАСТИТЕЛЬНОГО ПЛАСТОХИНОНА 
in vivo И in vitro
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Пластохинон – мобильный переносчик электронов от фотосистемы II к цитохромному b6/f-ком-
плексу в фотосинтетической электрон-транспортной цепи. Кроме того, пластохинон, как и многие
другие изопреноиды, выполняет антиоксидантную функцию, участвуя в защите растительных кле-
ток от активных форм кислорода. В обзоре представлены реакции взаимодействия пластохинона с
такими активными формами кислорода, как синглетный кислород, супероксидный анион-радикал
и пероксид водорода в хлоропластах высших растений. Наряду с этим проанализировано большое
количество исследований, посвященных изучению влияния различных стрессовых факторов на
биосинтез пластохинона и обнаружено, что практически во всех стрессовых условиях увеличивает-
ся содержание пластохинона. Таким образом, усиление биосинтеза пластохинона является одним
из факторов, обеспечивающих устойчивость растений, что необходимо для защиты фотосинтетиче-
ского аппарата от окислительной деструкции. Отдельная глава посвящена описанию методов со-
здания растений с повышенным содержанием пластохинона и оценке их устойчивости к действию
факторов среды. Кроме того, c учетом высокой антиоксидантной активности пластохинона и его
способности к диффузии в липидной фазе, обсуждаются способы практического применения рас-
тительного пластохинона в качестве протектора мембранных структур от окисления.
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Действие различных стрессовых факторов на
растения приводит к повышению скорости гене-
рации активных форм кислорода (АФК) в расти-
тельных клетках [1, 2]; продукция АФК увеличи-
вается не только в хлоропластах, но и в перокси-
сомах [3], и в митохондриях [4], а также в
плазматической мембране [5, 6]. Поэтому регули-
рование уровня АФК в клетках растений с целью
предотвращения возникновения окислительного
стресса в стрессовых условиях является одним из
важнейших механизмов в системе защиты расте-
ний. Содержание АФК регулируется антиокси-
дантными системами, как ферментативной, так и
неферментативной природы (см. обзор [7]), роль
которых заключается в нейтрализации АФК.

В хлоропластах при освещении генерация
АФК происходит с наибольшими скоростями,
при этом именно в этих органеллах образуются
практически все известные АФК, включая син-
глетный кислород (1O2), супероксидный анион-
радикал (О2

•−), пероксид водорода (Н2О2), гид-
роксидный радикал (ОН•), пероксидный ради-
кал (ROO•) и др. Было обнаружено, что в стрес-
совых условиях увеличение генерации О2

•− и
Н2О2 в хлоропластах происходит не в водной фазе
(строме хлоропласта), количество антиоксидан-
тов в которой велико (аскорбат/аскорбатперок-
сидаза, глутатион, супероксиддисмутаза, циспе-
роксиредокси н и др.), а в тилакоидной мембране,
в которой расположена фотосинтетическая элек-
трон-транспортная цепь (ФЭТЦ) [8–10]. В тила-
коидных мембранах антиоксидантную функцию
могут выполнять токоферол и каротиноиды –
представители класса изопреноидов, которые

Сокращения: АФК – активные формы кислорода, ФЭТЦ – 
фотосинтетическая электрон-транспортная цепь, ПХ –
пластохинон, ПХН2 – пластогидрохинон (двукратно вос-
становленный пластохинон), КС – ксантин, КСО – ксан-
тиноксидаза, SPS – соланезилдифосфатсинтаза, VTE1 –
токоферолциклаза. 
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нейтрализуют преимущественно 1O2; токоферол
способен нейтрализовать и О2

•−, но с меньшей
скоростью, чем 1O2 (106 M−1с−1 [11] по сравне-
нию с 108 M−1с−1 [12] соответственно).

Главная роль в нейтрализации О2
•− в тилако-

идной мембране принадлежит другому соедине-
нию изопреноидного ряда – пластохинону (пла-
стохинон А или пластохинон-9, рис. 1а) – мо-
бильному липофильному переносчику
электронов в ФЭТЦ [1]. Пластохинон (ПХ), по
сравнению с каротиноидами и токоферолом,
способен к диффузии в мембране, что позволяет
ему реагировать с АФК на разных участках
ФЭТЦ, где происходит их образование. Антиок-
сидантную активность пластохинон проявляет
главным образом в восстановленной форме – в
форме пластогидрохинона (ПХН2). 

В настоящем обзоре более детально представ-
лены механизмы антиоксидантной активности
пула пластохинона; суммируются новые полу-
ченные авторами обзора, а также литературные
данные о взаимодействии ПХН2 с О2

•− [13–16].

Описаны реакции взаимодействия ПХН2 с 1O2 по
физическому и химическому механизмам [17].
Известно, что и в результате реакций ПХН2 с
О2

•− и ПХН2 с 1O2 конечным продуктом высту-
пает Н2О2. Однако неоднократно показано, что
при повышенной генерации 1O2 в хлоропластах
растений происходит окислительная модифика-
ция боковой изопреноидной цепи пластохинона,
приводящая к появлению гидроксипластохинона
(пластохинон C, рис. 1б); пластохинон С, соглас-
но литературным данным, также может являться
продуктом реакции ПХН2 с 1O2 [18]. Дальнейшее
окисление пластохинона С ведет к образованию
сложных эфиров пластохинона и жирных кислот,
т.е. пластохинона B (рис. 1в). В обзоре обсужда-
ются особенности протекания реакций компо-
нентов пула ПХ с О2

•− и 1O2, приводятся кон-
станты скоростей этих реакции и анализируется
роль этих реакций в функционировании расте-
ний.

Кроме того, в обзоре представлены данные о
том, что ПХН2 может реагировать с Н2О2, но с

Рис. 1. Структурные формулы пластохинона А (а), пластохинона C (б) и пластохинона B (в). 
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меньшими скоростями [19], а также способен ин-
гибировать перекисное окисление липидов [20–
23].

В обзоре отдельно обсуждается влияние роста
и развития растений, и стрессовых факторов на
содержание пластохинона в растительных клет-
ках. Показано, что при действии практически
всех изучаемых стрессовых условий, как биотиче-
ской, так и абиотической природы, а также по ме-
ре взросления листьев происходит накопление
пластохинона в клетках [22, 24], при этом может
происходить как изменение количества окислен-
ного и восстановленного пластохинона, так и из-
менение распределения пластохинона между ти-
лакоидной мембраной и пластоглобулами [25]. 

В финальной части обзора приведены приме-
ры растений с измененным биосинтезом пласто-
хинона; при этом детально описан путь биосин-
теза пластохинона в клетках растений, представ-
лены гены, изменение экспрессии которых
приводит к увеличению содержания пластохино-
на, и описывается устойчивость таких растений к
стрессовым факторам [26, 27]. Кроме того, обсуж-
даются способы практического применения ана-
логов пластохинона в качестве терапевтических
агентов, обладающих противовоспалительными,
противораковыми, антибактериальными, проти-
вогрибковыми и др. свойствами.

РЕАКЦИИ КОМПОНЕНТОВ ПУЛА 
ПЛАСТОХИНОНА С АКТИВНЫМИ 

ФОРМАМИ КИСЛОРОДА
Способность хинонов в восстановленной фор-

ме взаимодействовать с О2
•− была продемон-

стрирована в работе [28], в которой константа
скорости реакции второго порядка для этой реак-
ции в водной фазе была измерена и составила
~107 М−1с−1. Позднее первые свидетельства о
протекании реакции ПХH2 с О2

•− в тилакоидах
были представлены в работе [29]; в результате
этой реакции происходит образование пластосе-
михинона ПХ•− и Н2О2 (реакция 1). 

ПХH2 + О2
•− → ПХ•− + Н2О2. (1)

В работе [30] высказано предположение, что
основным поставщиком О2

•− для реакции ПХH2
с О2

•− служит фотосистема I, поскольку именно
она является основным участком генерации О2

•−

в фотосинтетической электрон-транспортной це-
пи. В работах М.А. Козулевой с соавторами ([31],
для обзора см. работу [32]) было показано, что в
условиях высокой интенсивности света главным
источником О2

•− в тилакоидной мембране вы-
ступает внутримембранный кофактор фотосисте-

мы I – восстановленный филлохинон, т.е. филло-
семихинон. 

Позднее Б.Н. Иванов с соавторами [14] при
исследовании окисления пула ПХ в изолирован-
ных тилакоидах после выключения света показа-
ли, что окисление этого пула характеризуется
двухфазной кинетикой, состоящей из быстрой и
медленной фаз. Эксперименты проводили в
аэробных и анаэробных условиях; в анаэробных
условиях окисление пула ПХ практически не на-
блюдали, так же как и в ряде других работ [33, 34].
В аэробных условиях чем выше была интенсив-
ность действующего света, т.е. чем выше была
скорость генерации О2

•−, тем более выражена
была быстрая фаза окисления пула ПХ. На основе
полученных данных было высказано предполо-
жение, что первая быстрая фаза окисления пула
ПХ может включать в себя окисление ПХH2 су-
пероксидным анион-радикалом. 

Прямые доказательства протекания реакции
ПХH2 с О2

•− в тилакоидах были представлены в
исследованиях [15, 16]. Учитывая, что протекание
данной реакции приводит к окислению пула ПХ,
в этих работах оценивали уровень окисления пула
при подаче О2

•− к тилакоидной мембране. Оцен-
ку проводили с помощью измерения флуоресцен-
ции хлорофилла а фотосистемы II при комнатной
температуре (см. ниже); в качестве источника
О2

•− использовали ксантин (КС)–ксантинокси-
дазную (КСО) систему. Атомы кислорода бен-
зохинонового кольца ПХH2 способны к форми-
рованию водородных связей с молекулами Н2О
около поверхности тилакоидной мембраны на
границе фаз мембрана/вода [35]. Такое располо-
жение бензохиноновой части молекулы ПХН2 в
тилакоидной мембране предполагает протекание
реакции ПХH2 с О2

•− именно на границе фаз. Ге-
нерация О2

•− в реакции КС (выделенного из ко-
ровьего молока) с молекулярным кислородом,
катализируемой КСО, при контакте КСО с по-
верхностью мембраны, должна привести к тому,
что часть О2

•− будет продуцироваться вблизи мо-
лекул ПХН2, Оригинальный подход был исполь-
зован в работе [15]: для обеспечения контакта
КСО с поверхностью мембраны использовали не
свежеизолированные тилакоиды, а так называе-
мые «состаренные» тилакоиды, выдержанные в
течение 24−48 ч во льду; при этом КСО в течение
нескольких минут инкубировали в среде с тила-
коидами до начала измерений. 

Для оценки влияния О2
•− на уровень восста-

новления пула ПХ были применены три подхода:
1) измерение флуоресценции хлорофилла а при
постоянном освещении (100 и 200 мкмоль кван-
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тов м−2с−1) с помощью флуориметрии с пульс-
амплитудной модуляцией (ПАМ-флуориметрии)
и определение величины 1−qP [36] и 1–qL [37],
т.е. относительного уровня восстановления пула
ПХ на свету; 2) измерение индукционных кривых
флуоресценции хлорофилла а высокого разреше-
ния (OJIP кривые) в течение секундного освеще-
ния светом 3000 мкмоль квантов м−2с−1 и опреде-
ление величины 1−SМ [38,39]; 3) регистрация ин-
дукции флуоресценции хлорофилла а при низкой
(8 мкмоль квантов м−2с−1) интенсивности света с
помощью ПАМ-флуориметрии и определение
параметра «р» – углового коэффициента каса-
тельной медленной фазы индукционной кривой
[16]. В присутствии системы КС/КСО во всех
случаях детектировали уменьшение уровня вос-
становления пула ПХ: наблюдали бoлее низкие
величины 1−qP и 1−qL на 8−10% и 13−17% при
100 и 200 мкмоль квантов м−2с−1 соответственно
[15]; уменьшение величины 1−SМ, характеризую-
щей уровень восстановления пула, практически в
2 раза при подаче второй вспышки, при которой
больше молекул пластохинона находилось в вос-
становленном состоянии [16]; снижение пара-
метра «р» на 50−80% в зависимости от экспери-
мента, что свидетельствует о замедлении восста-
новления пула ПХ в условиях повышенной
генерации О2

•− при низкой интенсивности света
[16]. Таким образом, полученные во всех трех слу-
чаях данные показывают, что в присутствии си-
стемы КС/КСО наблюдается снижение относи-
тельного уровня восстановления пула ПХ, что
свидетельствует об окислении молекул ПХН2 при
подаче О2

•− к мембране, подтверждая возмож-
ность протекания реакции ПХH2 с О2

•− в тилако-
идах. Важно отметить, что схожие данные полу-
чали и в отсутствие, и в присутствии динитрофе-
нилового эфира 2-йодо-4-нитротимола,
ингибитора окисления ПХH2 в хинол-окисляю-
щем сайте цитохромного b6/f комплекса, что ис-
ключает возможную роль фотосистемы I в изуча-
емых процессах.

Реакция (1) является термодинамически вы-
годной в водных растворах; рассчитанная на ос-
нове значений Em7 окислительно-восстанови-
тельных пар, участвующих в реакции –
ПХ•−/ПХH2 (370 мВ) и O2

•−/H2O2 (940 мВ) –
константа равновесия составляет ~109 [1]. В ис-
следовании [40] было обнаружено, что ПНХ2 да-
же более эффективен в нейтрализации О2

•−, чем
восстановленный R-токоферолхинон и R-токо-
ферол. Учитывая расположение ПНХ2 в тилако-
идной мембране (см. выше), реакция (1) должна
протекать на границе фаз мембрана/вода (стро-

ма), где константа скорости реакции составляет
~107 M−1c−1 (см. выше). В органических раство-
рителях реакция протекает медленнее: в метаноле
скорость реакции соответствует 1.1·104 M−1c−1

[41]. Реакция ПХH2 с протонированным О2
•−,

пергидроксильным радикалом HOO• (О2
•− мо-

жет превратиться в HOO• в гидрофобной среде)
также может протекать в биологических объек-
тах, однако она протекает медленнее, константа
скорости реакции в органических растворителях
соответствует ~103 M−1c−1 [42]. При переходе из
гидрофобной фазы мембраны в обогащенные во-
дой участки на границе мембраны HOO• теряет
протон (pK HOO• (O2

•−) 4.8).

В работе [1] высказано предположение, что не
только молекулы ПНХ2 (реакция (1)), но и моле-
кулы ПХ могут взаимодействовать с О2

•− (реак-
ция (2)). Однако если реакция (1) протекает в
обогащенных водой участках на границе фаз мем-
брана/вода, то реакция (2) термодинамически
может протекать в гидрофобных зонах мембраны
(вероятнее всего с незначительными скоростя-
ми), где окислительно-восстановительные по-
тенциалы веществ данной реакции существенно
ниже: окислительно-восстановительный потен-
циал пары О2/О2

•− равен ~ −550 мВ в гидрофоб-
ной фазе (по сравнению с −160 мВ при 1 М О2 в
Н2О); при этом окислительно-восстановитель-
ный потенциал пары ПХ/ПХ•− также должен
быть ниже (по сравнению с −170 мВ в Н2О) [43].
Однако все еще отсутствуют прямые доказатель-
ства возможности протекания данной реакции в
тилакоидной мембране. Равновесие данной реак-
ции будет смещаться в сторону восстановления
молекулярного кислорода до O2

•−, если данная
реакция будет протекать в водной фазе.

ПХ + O2
•− → ПХ•− + O2. (2)

Известно, что при восстановлении молекуляр-
ного кислорода системой КС/КСО не все О2

•−

оказываются в среде, часть О2
•− очень быстро

«довосстанавливается» до Н2О2 непосредственно
в активном центре фермента, а появившиеся в
среде О2

•− если не провзаимодействуют с ПХН2,
то в дальнейшем дисмутируют также с образова-
нием Н2О2. Эксперименты с добавлением катала-
зы – фермента, разлагающего Н2О2, – показали,
что не все окисление пула ПХ в присутствии си-
стемы КС/КСО является следствием взаимодей-
ствия ПХH2 с О2

•−, но и (до 40%) следствием
окисления ПХН2 молекулами Н2О2 [16]. Полу-
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ченные результаты оказались неожиданными,
учитывая отсутствие в литературе прямых данных
о взаимодействии компонентов пула ПХ с Н2О2 в
тилакоидах. 

Ранее было показано, что галогенированные
хиноны или хиноны с окислительно-восстанови-
тельным потенциалом от −330 до −460 мВ могут
выступать восстановителями Н2О2 до гидрок-
сильного радикала (НО•) [44–46]. Впоследствии
авторы работы [47] представили данные о способ-
ности негалогенированных хинонов, таких как
1,4-нафтохинон, тетраметил-1,4-бензохинон,
2-метил-1,4-нафтохинон, 2,3-диметокси-5-ме-
тил-1,4-бензохинон, 2,6-диметилбензохинон,
2,6-диметоксибензохинон и 9,10-фенантрахи-
нон, увеличивать скорость восстановления H2O2
в присутствии аскорбата. В этом случае, как пред-
положено авторами, окисление хинонов проис-
ходит через реакцию H2O2 с однократно вос-
становленным хиноном, семихиноном, который
образуется вследствие реакции конпропорцио-
нирования ПХ и ПХH2; константа скорости реак-
ции конпропорционирования соответствует
~5·107–5·108 М−1с−1 [43].

В дальнейшем в работе [19] авторами была
продемонстрирована возможность взаимодей-
ствия ПХH2 и H2O2 в модельной системе, в мета-
ноле, однако представленные данные указывали
на низкую скорость протекания данной реакции,
поскольку добавление H2O2 даже в высокой кон-
центрации (до 5 мМ) приводило к окислению ме-
нее 50% всех молекул ПХH2, при этом изначаль-
ная концентрация ПХH2 была существенно ниже
(100 мкМ), чем концентрация H2O2. Был предло-
жен двухэтапный механизм взаимодействия
ПХН2 и H2O2, согласно которому это взаимодей-
ствие происходит по механизму депротонирова-
ния ПХН2 (реакции (3) и (4)) с последующим ав-
токаталитическим окислением ПХН− и ПХ2− мо-
лекулярным кислородом до ПХ (реакции (5) и
(6)) [19]:

ПХH2 + H2O2 → ПХН− + H3О2
+, (3)

ПХН− + H2O2 → ПХ2− + H3О2
+, (4)

ПХ2− + O2 → ПХ•− + О2
•−, (5)

ПХ•− + O2 → ПХ + О2
•−. (6)

Для исследования влияния Н2О2 на уровень
восстановления пула ПХ в тилакоидах проводили
измерение OJIP-кривых: при добавлении Н2О2
(100 мкМ) к суспензии тилакоидов наблюдали
окисление пула ПХ (диссертационная работа
М.М. Борисовой, https://istina.msu.ru/disserta-
tions/359506151/). В работе [48] авторы более по-

дробно изучили влияние H2O2 на окислительно-
восстановительное состояние пула ПХ: после
предварительного освещения суспензии тилако-
идов, в результате которого происходило накоп-
ление Н2О2, наблюдалось более быстрое окисле-
ние пула ПХ в темноте после выключения света. 

Таким образом, на основе представленных
данных можно заключить, что восстановленный
пластохинон ПХH2 с высокой скоростью взаимо-
действует с О2

•− в тилакоидах, восстанавливая
его до H2O2. Молекулы H2O2, в свою очередь,
также способны окислить ПХН2, однако с более
низкими скоростями. Первая реакция характери-
зует антиоксидантную активность ПХН2 в ФЭТЦ
хлоропластов высших растений, вторая реакция
приводит к снижению содержания H2O2 в хлоро-
пластах, но не является проявлением антиокси-
дантной активности как таковой, поскольку при-
водит, согласно представленным литературным
данным, к образованию либо О2

•−, либо ОН• –
более реакционноспособных АФК, чем H2O2.

Известно, что стрессовые условия приводят не
только к увеличению скорости восстановления
молекулярного кислорода до О2

•− и H2O2 в тила-
коидах, но и к повышению скорости генерации
синглетного кислорода 1О2, преимущественно в
фотосистеме II, путем передачи энергии от хло-
рофилла в триплетном состоянии, при условии
его генерации, на молекулярный кислород [49,
50]. В литературе представлены два возможных
механизма образования возбужденного хлоро-
филла в триплетном состоянии в фотосистеме II:
1) в антенне фотосистемы II электрон в молекуле
хлорофилла, находящейся в возбужденном син-
глетном состоянии, может поменять спин, при-
водя к переходу молекулы хлорофилла в более
низкоэнергетическое триплетное состояние и
2) триплетное состояние возбужденного хлоро-
филла может образоваться в реакционном центре
фотосистемы II в результате рекомбинации заря-
дов в ион-радикальной паре P680+–феофетин−

[51]. 

Пластохинон в восстановленной форме может
напрямую взаимодействовать с 1O2 [17, 19, 52],
выполняя роль физического или химического ту-
шителя 1O2 [18]. Константа скорости реакции
ПХН2 с 1O2, измеренная в ацетонитриле, равна ~
108 М−1с−1 [12, 18]. Физический механизм туше-
ния 1O2 молекулами ПХН2 основан на передаче
энергии от 1O2 к ПХН2, что приводит к обратному
переходу синглетного состояния молекулярного
кислорода в триплетное. Химический механизм
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тушения связан с окислением ПХН2 (предполо-
жительно боковой изопреноидной цепи), что
приводит к образованию гидроксипластохинона,
т.е. пластохинона С [18] (рис. 1б). В зависимости
от количества актов взаимодействия ПХН2 с 1O2
пластохинон С может иметь несколько гидрок-
сильных групп в составе боковой изопреноидной
цепи. Кроме того, дальнейшее окисление пласто-
хинонa С может привести к образованию других
производных, а именно сложных эфиров пласто-
хинона и жирных кислот, т.е. пластохинона B
(рис. 1в). 

В работе [19] был предложен альтернативный
химический механизм взаимодействия 1O2 с
ПХН2, согласно которому ПХН2 окисляется до
ПХ с образованием H2O2 (реакция (7)):

1O2 + ПХH2 → ПХ + H2O2, (7)

В литературе обсуждается антиоксидантная
активность именно восстановленного пластохи-
нона, т.е. ПХН2, в отношении синглетного кис-
лорода. Однако по первому химическому меха-
низму не только ПХН2, но и окисленный пласто-
хинон способен тушить 1O2([18], наши
неопубликованные данные). Таким образом, как
реакцию ПХН2 с 1O2, так и реакцию ПХ с 1O2
можно представить как еще один важный аспект
антиоксидантной активности пула пластохинона.

ВЛИЯНИЕ РОСТА И РАЗВИТИЯ, 
А ТАКЖЕ СТРЕССОВЫХ ФАКТОРОВ 
НА СОДЕРЖАНИЕ ПЛАСТОХИНОНА

В ЛИСТЬЯХ РАСТЕНИЙ

Пластохинон в растительной клетке представ-
лен фотоактивным и нефотоактивным пулами.
Фотоактивный пул ПХ расположен в тилакоид-
ных мембранах, где пластохинон функционирует
в качестве мобильного липофильного переносчи-
ка электронов в ФЭТЦ между фотосистемой II и
цитохромным b6/f комплексом. Помимо линей-
ного транспорта электронов фотоактивный пул
ПХ вовлечен в циклический электронный транс-
порт вокруг фотосистемы I [53] и восстановление
молекулярного кислорода до Н2О2, т.е. в реакцию
Мелера (см. выше; для обзора см. работу [54]).
Нефотоактивный пул ПХ запасается в пластогло-
булах и оболочке хлоропластов и не принимает
участие в фотосинтезе.

По мере роста и развития растений в расти-
тельных клетках происходит увеличение содер-
жания пластохинона. Например, на ранних эта-
пах развития листьев ячменя (Hordeum vulgare L.),
а именно от 4-х к 11-м суткам, общее содержание

пластохинона, рассчитанное на 1000 молекул
хлорофилла, увеличивается на 55% [55]. Несмот-
ря на то, что размер фотоактивного пула ПХ не
изменялся в исследуемый период роста, было от-
мечено, что 11-суточные проростки характеризо-
вались более окисленным фотоактивным пулом
ПХ [55]. Так, отношение окисленного пластохи-
нона фотоактивного пула к общему фотоактив-
ному пулу у четырехсуточных проростков соста-
вило 36.4 ± 12.5% по сравнению с 56.0 ± 3.9% у
11-суточных. Содержание окисленного и восста-
новленного пластохинона оценивали методом
ВЭЖХ с использованием спектрофотометриче-
ского детектора (для окисленного ПХ) и флуорес-
центного детектора (для восстановленного ПХ)
[55].

При исследовании изменения содержания
пластохинона в растениях A. thaliana в ходе более
продолжительного роста и развития (от 20 суток
до 3 месяцев) было показано, что общее содержа-
ние пластохинона, отнесенное к содержанию
хлорофилла, также постепенно возрастает. На
фоне этого увеличения изменялось количество
окислительного и восстановленного пластохино-
на. Так, у двухмесячных растений, выращенных
при низкой интенсивности света, до 70% от об-
щего содержания пластохинона в листьях нахо-
дилось в восстановленном состоянии, а у трехме-
сячных – до 100% [22]. При высокой интенсивно-
сти света содержание ПХН2 у взрослых листьев
также было выше, чем у молодых; можно предпо-
ложить, что у более взрослых листьев и фотоак-
тивный пул ПХ был более восстановлен. Также
ярким примером накопления пластохинона по
мере взросления являются фиговые деревья (Ficus
elastica Roxb.), во взрослых листьях которых со-
держится примерно в 20 раз больше пластохино-
на на единицу площади листа, чем в молодых ли-
стьях (см. обзор [24]). 

Содержание пластохинона изменяется не
только в онтогенезе, но и отличается в разных ви-
дах растений [56]. Например, в магелланской
фуксии (Fuchsia magellanica) общее содержание
пластохинона достигает 774.3 мкг на 1 г сухого ве-
са. Для сравнения: папоротник Blechnum chilense
содержит всего 83 мкг на 1 г сухого веса, а мох Hy-
popterygium arbuscula – 23 мкг [56].

Абиотические стрессовые факторы также
могут существенным образом влиять на биосин-
тез пластохинона в клетке и окислительно-вос-
становительное состояние пула ПХ. Наиболее
изученным является влияние повышенной осве-
щенности на содержание пластохинона в рас-
тительных клетках. Многократно показано, что
увеличение уровня освещенности растений при-
водит к накоплению пластохинона [22, 24, 25, 57].
Например, содержание пластохинона на единицу
сухого веса листа было в 3 раза выше в растениях,
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выращенных при интенсивности света
750 мкмоль·м−2с−1 по сравнению с растениями,
выращенными при 65 мкмоль·м−2с−1 [25]. Инте-
ресно, что это не влияло на количество пластохи-
нона в фотоактивном пуле: накопление пласто-
хинона при повышенной освещенности происхо-
дило в нефотоактивном пуле, т.е. в
пластоглобулах и оболочке хлоропластов [25]. 

Изменение температуры, как и изменение
уровня освещенности, влияет на содержание пла-
стохинона. Было показано, что листья томатов
(S. lycopersicum L.) 5-6-недельного возраста, под-
верженные в течение 6 суток действию высокой
температуры (38°С), содержали значительно
больше пластохинона (примерно в 3 раза больше
на единицу сырого веса), чем растения, растущие
при температуре 20°С (контроль) [58]. Интересно,
что возвращение растений после нагревания в
контрольные условия не приводило к снижению
содержания пластохинона даже через 5 суток [58].
Повышение температуры влияет и на перераспре-
деление пластохинона между фотоактивным и не-
фотоактивным пулами в растительных клетках
[55]. 4-, 7- и 11-суточные проростки ячменя под-
вергали тепловому стрессу (3 часа при 40°С) при
непрерывном освещении (100 мкмоль·м−2с−1); по-
сле термической обработки не было выявлено из-
менений ни в общем содержании пластохинона,
ни в окислительно-восстановительном состоянии
пула ПХ [55]. Отсутствие изменений может быть
связано с недостаточностью экспозиции. Однако
наблюдали термоиндуцированные изменения в
соотношении между фотоактивным и нефотоак-
тивным пулами. Так, было зафиксировано общее
снижение содержания пластохинона в фотоак-
тивном пуле, причем данный эффект был наибо-
лее сильно выражен у более взрослых растений:
фотоактивный пул ПХ у 11-суточных проростков
уменьшался более, чем на 50%, при этом количе-
ство пластохинона в нефотоактивном пуле увели-
чилось [55].

Действие низких температур также влияет на
содержание пластохинона в клетках. Растения
озимой ржи (Secale cereale L.), выращенные при
интенсивности света 250 мкмоль·м−2с−1 и темпе-
ратуре 5°С до состояния полностью раскрывших-
ся вторых и третьих листьев, содержали на 15%
больше пластохинона, в расчете на хлорофилл,
чем растения, выращенные при 20°С и такой же
интенсивности света [57]. Ранее было показано,
что у другого сорта озимой ржи (Secale cereale L. cv
Puma), которая росла при температуре 5°С в тече-
ние 10 недель, общее содержание пластохинона в
расчете на хлорофилл возрастало на 260% [59].

При исследовании влияния засоления на гли-
кофиты и галофиты, представителями которых
являются A. thaliana и E. salsugineum соответствен-
но, было показано, что засоление почвы (0.15 M
NaCl, 7 суток) не приводило к изменению содер-
жания пластохинона у A. thaliana, однако пул ПХ
становился менее восстановленным ~ на 10%. У
E. salsugineum засоление (0.3 M NaCl, 7 суток) не
повлияло ни на окислительно-восстановитель-
ное состояние пула, ни на общее количество пла-
стохинона [60], что, по-видимому, отражает
отсутствие развития стресса в галофитных расте-
ниях в изучаемых условиях. При этом в контроль-
ных условиях у обоих видов уровень окислитель-
но-восстановительного состояния пула ПХ прак-
тически не отличался [60]. 

В работе [61] было проведено исследование
влияния полива растений раствором NaCl в более
высокой концентрации (0.4 М), на содержание
пластохинона у галофитных растений Mesembry-
anthemum crystallinum. На 10-е сутки эксперимен-
та общее содержание пластохинона по отноше-
нию к содержанию хлорофилла в контрольных
растениях и в растениях, обработанных NaCl,
не отличалось (51.6 моль/1000 моль и
46.6 моль/1000 моль соответственно). Однако со-
отношение фотоактивного и нефотоактивного
пулов значимо различалось: в отличие от дей-
ствия повышенной температуры, засоление при-
водило к увеличению содержания пластохинона в
фотоактивном пуле у галофитных растений
(Mesembryanthemum crystallinum) [61]. В контроль-
ных растениях доля фотоактивного пула состави-
ла ~17% от общего содержания пластохинона, в то
время как у растений в условиях засоления доля
фотоактивного пула составила ~30% [61].

Показано, что не только абиотические, но и
биотические факторы, например, заражение фи-
топатогенами, влияют на содержание пластохи-
нона в листьях. Обработка листьев S. nigrum рас-
твором элиситора (P. infestans) приводила к увели-
чению содержания пластохинона на единицу
сырого веса листа как на свету (на 34% по сравне-
нию с контрольными растениями), так и в темно-
те (на 96%) [21]. Более значительное увеличение
содержания пластохинона в темноте, вероятно,
более полно отражает патоген-зависимое измене-
ние содержания, так как на свету изменение со-
держание пластохинона регулируется еще и
протеканием светозависимых реакций. Можно
предположить, что увеличение содержания пла-
стохинона в листьях при атаке патогенами необ-
ходимо для осуществления антиоксидантной
функции пластохинона, т.е. для защиты клеток от
АФК, образующихся в этих условиях. Кроме то-
го, изменение окислительно-восстановительного



534

БИОФИЗИКА  том 69  № 3  2024

ВЕТОШКИНА и др.

состояния фотоактивного пула ПХ, в частности,
повышение уровня восстановления, отражает из-
менения в условиях окружающей среды, запуская
ряд адаптационных механизмов, от которых за-
висит функциональное состояние растений, на-
чиная от изменения фотосинтетических характе-
ристик, синтеза сигнальных агентов клеток, экс-
прессии генов, – до изменений в микробном
составе почвы посредством влияния на гормо-
нальный статус растений. Например, было пока-
зано, что растения M. crystallinum L. не способны
развивать защитный ответ на атаку фитопатоге-
нами (B. cinerea) при искусственном поддержа-
нии пула ПХ в окисленном состоянии путем ис-
пользования диурона – ингибитора электронно-
го транспорта от фотосистемы II к пулу ПХ [62]. В
этой работе было обнаружено, что одним из за-
щитных ответов при заражении фитопатогенами
является возрастание активности каталазы и
супероксиддисмутазы в листьях; однако такая ре-
акция не развивалась в листьях растений, обра-
ботанных диуроном (500 мкМ), но развивалась в
листьях растений, обработанных дибромтимохи-
ноном (500 мкМ) – ингибитором окисления
ПХH2 в цитохромном b6/f-комплексе [62]. Нельзя
исключить, что наблюдаемый эффект в присут-
ствии дибромтимохинона связан с более высокой
скоростью образования пероксида водорода ком-
понентами пула ПХ, чем в присутствии диурона.
Ранее было показано, что пероксид водорода яв-
ляется одной из важнейших сигнальных молекул,
участвующих в регуляции метаболизма растений
в стрессовых условиях [63–66].

Таким образом, разные стрессовые факторы
оказывают разное влияние на общее содержание
пластохинона и его перераспределение между
фотоактивным и нефотоактивным пулами. В на-
стоящее время активно изучаются механизмы об-
мена метаболитами между пластоглобулами и ти-
лакоидными мембранами [67–69], в частности,
было высказано предположение, что пластогло-
булярная киназа ABC1K1 способствует диффу-
зии молекул пластохинона из пластоглобул в ти-
лакоидные мембраны для обновления молекул
пластохинона в пуле ПХ [69]. Было показано, что
растения, нокаутированные по гену abc1k1, ха-
рактеризуются более низким содержанием пла-
стохинона в фотоактивном пуле, но более высо-
ким в нефотоактивном. Однако детальный моле-
кулярный механизм поддержания уровня
фотоактивного пула ПХ, необходимого для опти-
мальных скоростей фотосинтеза, все еще остает-
ся невыясненным.

На основании представленных данных можно
сделать вывод, что увеличение содержания пла-
стохинона и/или изменение количества окислен-
ных и восстановленных форм пластохинона в
растительных клетках происходит по мере роста и

развития растений, а также в ответ на действие
различных абиотических (например, повышен-
ная освещенность, низкие и высокие температу-
ры) и биотических (например, заражение патоге-
нами) стрессовых факторов (табл. 1). Возраста-
ние содержания пластохинона может быть
связано с необходимостью поддержания высокой
скорости обновления пластохинона в тилакоид-
ных мембранах и для поддержания, таким обра-
зом, эффективного электронного транспорта в
ФЭТЦ, особенно в условиях стресса, а также с
выполнением антиоксидантной функции пласто-
хиноном. При этом изменение окислительно-
восстановительного состояния пула ПХ, преиму-
щественно увеличение уровня восстановления
пула, которое происходит при действии стрессо-
вых факторов, важно для инициации различных
адаптационных ответов.

ПОДХОДЫ ДЛЯ УВЕЛИЧЕНИЯ 
СОДЕРЖАНИЯ ПЛАСТОХИНОНА 

В РАСТЕНИЯХ И СПОСОБЫ 
ПРАКТИЧЕСКОГО ПРИМЕНЕНИЯ 

ПЛАСТОХИНОНА В БИОМЕДИЦИНЕ
Увеличение количества антиоксидантов, осо-

бенно расположенных в липидной фазе, является
перспективным подходом для получения расте-
ний, обладающих повышенной устойчивостью к
стрессовым факторам (см. Введение). Учитывая,
что увеличение скорости образования АФК в
ФЭТЦ происходит в ответ на действие различных
абиотических и биотических стрессовых факто-
ров и что пластохинон является эффективным
мембранным антиоксидантом, увеличение со-
держания пластохинона может стать универсаль-
ным подходом для создания растений с повы-
шенной устойчивостью к разным факторам окру-
жающей среды. 

Пластохинон является неферментативным анти-
оксидантом, что усложняет получение растений с его
повышенным содержанием. Биосинтез пластохино-
на включает образование предшественников боко-
вой цепи и бензохинонового кольца в цитоплазме,
изопентинилдифосфата и L-тирозина, соответ-
ственно, которые транспортируются из цитоплазмы
в хлоропласт. В хлоропласте из изопентинилдифос-
фата с участием фермента соланезилдифосфатсин-
тазы (SPS) синтезируется соланезилдифосфат, а из
L-тирозина в конечном счете – гомогентизат. Под
действием фермента гомогентизатсоланезилдифос-
фаттрансферазы происходит конденсация боковой
цепи и бензохинонового кольца из соланезилдифос-
фата и гомогентизата с образованием метилсолане-
зилбензохинона и в дальнейшем пластохинона с уча-
стием фермента 2-метил-6-фитилбензохинолметил-
трансферазы (рис. 2). 

В литературе представлены два основных под-
хода, позволяющие увеличить содержание не-
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ферментативных антиоксидантов: 1) увеличение
экспрессии генов, кодирующих ферменты, участ-
вующие в биосинтезе данных антиоксидантов, и
2) ингибирование/снижение активности фер-
ментов, использующих целевой антиоксидант
для синтеза других метаболитов. Например, из
синтезированного пластохинона под действием
фермента токоферолциклазы (VTE1, рис. 2) про-
исходит образование пластохроманола-8, кото-
рый также является антиоксидантом нефермен-
тативной природы. Более того, VTE1 участвует в
биосинтезе и других эффективных антиоксидан-
тов – токоферолов (не представлено на рис. 2).
Было показано, что в растениях, дефицитных по
VTE1, не только заблокирован синтез токоферола
и пластохроманола, но и снижено содержание
пластохинона, оно составляет примерно 25% от
общего содержания пластохинона в растениях
дикого типа [27]. Таким образом, для получения
растений с повышенным содержанием пластохи-
нона более перспективным является подход с
увеличением экспрессии генов, кодирующих
ферменты биосинтеза пластохинона. 

На рис. 2 представлена схема биосинтеза пла-
стохинона в хлоропластах, одним из ключевых
ферментов биосинтеза пластохинона является
соланезилдифосфатсинтаза, катализирующая
конденсацию боковой цепи пластохинона. В ге-
номе арабидопсиса содержатся три гена AtSPS1
(At1g78510), AtSPS2 (At1g17050) и AtSPS3
(At2g34630), кодирующие три соланезилдифос-
фатсинтазы, две из которых участвуют в биосин-
тезе пластохинона, а третья – AtSPS3 – участвует
в биосинтезе убихинона в митохондриях [70, 71].
Подобные ферменты были обнаружены во всех
наземных растениях. Интересно, что у цианобак-
терий есть только один ген, кодирующий этот
класс ферментов, тогда как у всех без исключения
растений их несколько. Например, у зеленой во-
доросли Chlamydomonas reinhardtii, красной водо-
росли Cyanidioschyzon merolae, ячменя, винограда,
томата и огурца их два, у мха Physcomitrella patens,
кукурузы, риса и сои – три, как у арабидопсиса, а
у травянистого вида Brachypodium distachyon – че-
тыре [71].

Таблица 1. Влияние стрессовых факторов на содержание пластохинона в листьях растений

Воздействие Вид растения Общее содержание ПХ, % 
от контроля

Доля фотоактивного 
пула ПХ 

Доля 
восстановленного 

ПХ

Высокая 
интенсивность 

света

A. thaliana [25] Увеличивается, 300% Не изменяется Нет данных

A. thaliana [22] Увеличивается, 800–1100% Уменьшается Увеличивается

Fagus sylvatica L. [24] Увеличивается, 500% Нет данных Нет данных

Secale cereale L. [57] Увеличивается, 200% Нет данных Нет данных

Высокая 
температура

S. lycopersicum [58] Увеличивается, 300% Нет данных Увеличивается

H. vulgare [55] Не изменяется Уменьшается Не изменяется

Низкая 
температура

S. cereale [55] Увеличивается, 115% Нет данных Нет данных

Secale cereale L. cv 
Puma [59] Увеличивается, 260% Нет данных Нет данных

Засоление

A. thaliana [60] Не изменяется Нет данных Уменьшается

E. salsugineum [60] Не изменяется Нет данных Не изменяется

M. crystallinum [61] Не изменяется Увеличивается Нет данных

Фитопатогены S. nigrum [21] Увеличивается, 134 – 196% Нет данных Нет данных
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Показано, что фермент SPS2, продукт гена
AtSPS2 (At1g17050), локализован в хлоропластах
[71,72]. В то же время в литературе содержится
противоречивая информация о локализации
SPS1, продукта гена AtSPS1 (At1g78510), в клетках
арабидопсиса: было показано, что данный фер-
мент располагается в эндоплазматическом рети-
кулуме [72], однако позже было показано, что
фермент SPS1 обнаруживается исключительно в
хлоропластах [71]. 

Гиперэкспрессия под конститутивным 35S
промотором гена AtSPS1 в листьях арабидопсиса
приводила к достоверному увеличению содержа-
ния пластохинона (в 1.5 раза) [27]. Повышенная
экспрессия оказывала влияние только на количе-
ство пластохинона в нефотоактивном пуле [27];
при этом растения с гиперэкспрессией AtSPS1
оказывались более устойчивы к действию повы-
шенной освещенности (1300 мкмоль квантов
м−2с−1) по сравнению с растениями дикого типа.
Растения с повышенным содержанием пластохи-
нона накапливали меньше продуктов перекисно-
го окисления липидов; фотосистема II таких рас-
тений оказывалась менее подвержена фотоинги-
бированию [27]. Интересно, что в растениях с
повышенной экспрессией AtSPS1 происходило
более выраженное увеличение накопления пла-

стохроманола (примерно в 3 раза); можно пред-
положить, что повышенная устойчивость расте-
ний связана с увеличением количества не только
пластохинона, но и пластохроманола. Однако
значительное увеличение количества пластохро-
манола в растениях с повышенной экспрессией
VTE1 не приводило к увеличению устойчивости
этих растений к повышенной освещенности [27].
Гиперэкспрессия гена SmPPS1, кодирующего со-
ланезилдифосфатсинтазу в шалфее краснокорне-
вищном (Salvia miltiorrhiza), приводила к возрас-
танию содержания пластохинона примерно в
2.5 раза по сравнению с растениями дикого типа
[73].

В растениях арабидопсиса с нокаутом AtSPS1
содержание пластохинона на 11% ниже, чем в
растениях дикого типа, в то время как нокаут
AtSPS2 приводит к более значительному сниже-
нию содержания ПХ – до 57% [71]. Содержание
пластохроманола снижалось на 35% в растениях
без SPS1, в то время как в растениях, нокаутиро-
ванных по гену SPS2, пластохроманол не детекти-
ровался вовсе. Более того, количество пластохи-
нона в фотоактивном пуле в растениях без SPS2
значительно снижалось (примерно на 60%), а в
растениях без SPS1 размер фотоактивного пула
не изменялся [71], как и в растениях с гиперэкс-

Рис. 2. Схема биосинтеза пластохинона в хлоропластах. Обозначения: TAT – тирозинаминотрансфераза, HPPR –
4-гидроксифенилпируватредуктаза, HPPD – 4-гидроксифенилпируватдиоксигеназа, SPS(1,2) – соланезилдифосфат-
синтаза 1 и 2, HST – гомогентизатсоланезилдифосфаттрансфераза, VTE3 – 2-метил-6-фитилбензохинолметилтранс-
фераза, VTE1 – токоферолциклаза. Зеленым цветом обозначены названия ферментов, черным цветом – названия ме-
таболитов. 
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прессией SPS1 [27]. Размер нефотоактивного пу-
ла снижался у растений без SPS1, но более выра-
женное снижение (на 40%) также происходило у
растений без SPS2. Можно предположить, что
роль SPS2 в биосинтезе пластохинона может быть
более значимой, чем роль SPS1, что делает расте-
ния с гиперэкспрессией AtSPS2 более перспек-
тивными с точки зрения повышения содержания
пластохинона и устойчивости к действию различ-
ных стрессовых факторов. Гиперэкспрессия гена
ячменя HPPD, 4-гидрофенилпируватдиоксигена-
зы, фермента, участвующего в биосинтезе и токо-
ферола, и пластохинона (рис. 2), в растениях та-
бака приводила к возрастанию содержания пла-
стохинона в листьях, примерно в 1.5 раза по
сравнению с растениями дикого типа [26]. Увели-
чение содержания токоферолов в листьях полу-
ченных растений табака не наблюдалось [26].
Растения сладкого картофеля с повышенной экс-
прессией HPPD оказывались более устойчивы к
действию засухи (прекращение полива на
14 дней), засоления (полив 200 мМ NaCl) и окис-
лительного стресса, вызванного инкубацией вы-
сечек листа в растворе метилвиологена (50 мкМ)
[74]. При этом авторы этой работы, как и авторы
работы [26], не наблюдали увеличения содержа-
ния токоферолов в листьях сладкого картофеля.
К сожалению, авторы не определяли содержание
пластохинона, поэтому причина повышенной
устойчивости к абиотическим стрессовым
факторам растений с повышенной экспрессией
HPPD остается невыясненным, но можно пред-
положить основную роль именно пластохинона в
этой устойчивости. 

Потенциально перспективным для получения
растений с повышенным содержанием пластохи-
нона может стать увеличение экспрессии гена,
кодирующего белок фибриллин 5 (FBN5). Было
показано, что этот белок участвует в биосинтезе
пластохинона в арабидопсисе [75] и рисе [76].
FBN5 взаимодействует с SPS1 и SPS2 в хлоропла-
стах. Была выдвинута гипотеза, что FBN5 стиму-
лирует ферментативную активность SPS1 и SPS2,
связываясь с гидрофобным «соланезильным» мо-
тивом и способствуя высвобождению этого моти-
ва из SPS1 и SPS2 в арабидопсисе [75]. Общее со-
держание пластохинона значительно снижалось в
мутантных растениях арабидопсиса и риса с за-
блокированным синтезом FBN5. Более того, та-
кие растения оказывались более восприимчивы к
холодовому стрессу и повышенной освещенно-
сти по сравнению с растениями дикого типа
[75,76]. 

Учитывая высокую антиоксидантную актив-
ность пластохинона в растениях, представляется
перспективным применение природного пласто-
хинона в практических целях. Благодаря липо-
фильной природе, пластохинон может быть ис-
пользован в качестве протектора мембранных

структур при окислительном стрессе. На данный
момент в литературе не удалось найти информа-
ции о применении пластохинона-9, изолирован-
ного из растительных клеток, что, вероятнее все-
го, связано со сложностью выделения и очистки в
количествах, достаточных для проведения тести-
рований. Аналог пластохинона, 9′-гидроксисар-
гахинон (9′-hydroxysargaquinone, 9′-HSQ) с боко-
вой цепью из 16 молекул углерода, выделенный
из антарктической бурой водоросли Desmarestia
menziesii, как было показано, проявляет высокую
цитотоксичность против лимфоидных новообра-
зований [77]. Показано, что другой аналог пла-
стохинона – 2-геранилгеранил-6-метилбензохи-
нон (15 молекул углерода в боковой цепи), изоли-
рованный из бурой водоросли Sargassum
micracanthum, обладает высокой антиоксидант-
ной активностью, а также противовирусной ак-
тивностью в отношении цитомегаловируса чело-
века [78, 79]. 

В настоящее время активно исследуются ми-
тохондриально-направленные антиоксиданты,
разработанные под руководством академика В.П.
Скулачева, так называемые «ионы Скулачева», в
том числе содержащие в качестве антиоксиданта
синтетический аналог пластохинона – децилпла-
стохинон (SkQ, 10 углеродов в боковой цепи). Для
направления антиоксиданта в митохондрии ис-
пользуется трифенилфосфониевый катион. Це-
лый ряд работ посвящен исследованию нейро-
протекторного действия SkQ при различных па-
тологиях (например, ишемия мозга, болезнь
Альцгеймера, возрастные нейродегенеративные
изменения) [80–82]. В настоящее время несколь-
ко препаратов с активным веществом SkQ1 про-
ходят клинические испытания, в частности пре-
парат для лечения рассеянного склероза.

В других представленных в литературе иссле-
дованиях в качестве синтетических аналогов пла-
стохинона рассматриваются различные 1,4-бен-
зохиноны, в которых изопреноидный хвост от-
сутствует или может быть заменен другими
группами. Показано, что синтетические аналоги
пластохинона различной структуры, как галоге-
нированные, так и негалогенированные, облада-
ют цитотоксичностью против разных видов рака
[83,84], антимикробной [85,86] и антигрибковой
активностями [87]. Аминобензохиноны, пред-
ставляющие собой ряд гетероциклических ами-
нов, связанных с ядром 1,4-бензохинонов, также
обладают антибактериальной и противогрибко-
вой активностью [88]. Кроме того, показано, что
некоторые аминобензохиноны обладают значи-
тельной антипролиферативной активностью в
отношении раковых клеток [89]. Кроме описан-
ных выше работ существует ряд патентов на при-
менение аналогов пластохинона: например, при-
менение 1,4-бензохинонов с двумя полипренило-
выми цепями, содержащими 2 или 3 изопреновых
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фрагмента, в противораковой терапии (RU
2411229 C2). 

Аналог пластохинона – убихинон, липофиль-
ный переносчик дыхательной цепи митохондрий,
также активно исследуется в качестве терапевти-
ческого агента при целом ряде заболеваний, та-
ких как сердечная недостаточность [90], болезнь
Паркинсона и хорея Хантингтона [91, 92], рак [93,
94]. Проводятся исследования на модельных жи-
вотных и человеке применения убихинона для ле-
чения ожогов ([95, 96], для обзора см. [97, 98]). На
данный момент разработаны и активно использу-
ются в косметической промышленности крема и
другие средства, содержащие в качестве антиок-
сиданта убихинон. 

Все исследуемые аналоги пластохинона обла-
дают более короткими, чем пластохинон-9, боко-
выми изопреноидными цепями. Основные про-
текторные свойства хинонов связывают именно с
бензозиноновым кольцом, однако длина изопре-
ноидной цепи связана со стабильностью молеку-
лы в гидрофобном липидном бислое. Более того,
эта характеристика пластохинона, по-видимому,
влияет на другие свойства, такие как подвиж-
ность и межмолекулярное взаимодействие с мем-
бранными белками. Механизм протекторного
действия пластохинона также может заключаться
в стабилизации клеточных мембран: пластохи-
нон, обладая длинной изопреноидной боковой
цепью, при встраивании в цитоплазматическую
мембрану может увеличивать стабильность мем-
бран, что особенно важно в стрессовых условиях.
Кроме того, как показано выше, и антиоксидант-
ная активность пластохинона связана не только с
кольцом, но и с боковой цепью, например, туше-
ние синглетного кислорода пластохиноном по
химическому механизму с образованием гидрок-
сипроизводных пластохинона. Таким образом,
применение изолированного и очищенного пла-
стохинона-9 является актуальным направлением
не только благодаря высокой активности пласто-
хинона как антиоксиданта в защите плазматиче-
ских мембран от окислительного стресса, но и
благодаря возможному проявлению свойств, от-
личных от свойств аналогов. 
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 Antioxidant Properties of Plant Plastoquinone in vivo and in vitro
 D.V. Vetoshkina*, A.A. Nikolaev*, and M.M. Borisova-Mubarakshina*

Institute of Basic Biological Problems, Russian Academy of Sciences, 
Institutskaya ul. 2, Pushchino, Moscow Region, 142290 Russia

Plastoquinone is a mobile electron carrier from photosystem II to the cytochrome b6/f complex in the pho-
tosynthetic electron transfer chain. In addition, plastoquinone together with many other isoprenoids fulfills
antioxidant function, participating in plant defense against reactive oxygen species. This review describes re-
actions where plastoquinone interacts with the reactive oxygen species including singlet oxygen, superoxide
anion radical and hydrogen peroxide in chloroplasts of higher plants. Moreover, a large number of studies in-
vestigating the effect of various stress factors on plastoquinone biosynthesis were analyzed and it has been
found that the content of plastoquinone increases under almost all stress conditions. Thus, enhancement of
the plastoquinone biosynthesis is one of the factors those influence plant sustainability what is necessary in
the protection of the photosynthetic apparatus from oxidative degradation. One chapter is devoted to a de-
scription of methods for creating plants with the increased level of plastoquinone and to an assessment of the
resistance of these plants to environmental factors. Besides, taking into account the high antioxidant activity
of plastoquinone and its ability to diffuse in the lipid phase, the ways of practical application of plant plas-
toquinone as a protector of membrane structures from oxidation are discussed. 

Keywords: plastoquinone, reactive oxygen species, antioxidants, stability, higher plants
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