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��)+�� , 3)�  


��52+�
)  ��  �5�
�
���  + ;��.(
����  '
��  �,,
�����	���)�52  1 ,�<-  .(�  

+�5	
��)+��  +2����1  ���*
�)(�*��  ��,�*�,�)�+  + )
3
��
  	��)�)�3��  

.(�	�,>�)
,-��'�  +(
�
��  (3
(
5  75 3���+ ). �  �),�3�
  �)  ZmAOS1, 
  '
��  

ZmAOS2 ��	
�*��  ;��.(
����  ��,�*�,�+��  ���,�)��   �
  .(���1�	�,� .  



� �� �

0

1

2

3

4

5

6

7

8

�������� 4� 8� 24� 48� 75�

����� ,���	


��

�


���
��	

�
 ��


��
��

 ��
���

���




,��
�

.�
�

	 O
  1

AO
  2

 

���
���  1. �)����)
,-�2�  
(�+
�-  ;��.(
����  '
��+  ZmAOS1 �  ZmAOS2 .(�  
����,�)
,-���  �)(
��
  (200 ��$  ��,�*�,�+��  ���,�)2 ). 
 

8(�  (��
+��  �)(
��
  .(���1�	�,�  ��	
�*��  ;��.(
����  '
��  ZmAOS1 


>
  3
(
5  4 3���  .��,
  +�5	
��)+�� ; 5�)
�  
(�+
�-  ;��.(
����  ���>�,��  (��� . 

2). ��5��>�� , (
5���  ��	
�*��  ;��.(
����  '
��  ZmAOS1 .(���1�	�,�  5� �3
)  

«02�)(�'� » �)+
)�  (��)
���  ��  �
1���3
���
  .�+(
>	
��
 . 8(�  ;)��  

;��.(
����  '
��  �,,
�����	���)�52  2 (ZmAOS2) �
  �
��,��- . 9)� , +
(��)�� , 

�+�	
)
,-�)+

)  �  )�� , 3)�  ZmAOS2 �
  .(�����
)  
3��)��  + �)(
���+��  

�)+
)
  (��)
���  ��  .�+(
>	
��
  �  +2.�,��
)  ��
:  /
��*�: .  

�����  �0(�5�� , ����  .(�	
����)(�(�+���  	�//
(
�*�(�+�����  

;��.(
����  '
��+  �,,
�����	���)�5  (ZmAOS1 �  ZmAOS2) .(�  ����,�)
,-���  

�  (��
+��  �)(
���1 , �  )��>
  (�5,�3���  	�������  ;��.(
����  ;)�1  '
��+  .(�  

(�5,�3�21  )�.�1  �)(
���+�'�  +�5	
��)+�� . ��������  ;��.(
����  5�+��
,�  �)  

)�.�  �)(
���+�'�  +�5	
��)+�� . ��� , .(�  	
��)+��  ��,�*�,�+��  ���,�)2  


+
,�3
��
  ;��.(
����  ZmAOS1 .(���1�	�,�  ,�<-  3
(
5  .(�	�,>�)
,-��
  

+(
��  .��,
  +�5	
��)+��  (75 3���+ ), + )�  +(
��  ���  .(�  (��
+��  �)(
��
  

��	
�*�:  ;��.(
����  ;)�'�  '
��  ��0,:	�,�  
>
  3
(
5  4 3���  .��,
  

�
1���3
���'�  .�+(
>	
��� . �0��(
>
��
  '
��+ , �0,�	�:=�1  .�	�0���  



� �� �

0

1

2

3

4

5

6

7

8

9

10

�������� 4� 8� 24� 48� 75�

����� ,���	


��

�


���
��	

�
 ��


��
��

 ��
���

���




,��
�

.�
�

	 O
  1

AO
  2

 

���
���  2. �)����)
,-�2�  
(�+
�-  ;��.(
����  '
��+  ZmAOS1 �  ZmAOS2 .(�  
(��
+��  �)(
��
 . 

 

	�//
(
�*��,-���  ;��.(
���
�  ��

)  �
  )�,-��  )
�(
)�3
���
  5��3
��
  .(�  

+2���
���  �
1���5��+  �)(
���+�'�  �)+
)� , ��  ��>
)  )��  >
  �)�(2+�)-  

.
(�.
�)�+2  ��+21  +�5��>���)
�  + 0��)
1��,�'��  .(�  ��5	����  


.(�+,�
�21  )(���'
��21  .,�)/�(� .  

��>�2
  5�=�)�2
  /
��*��  ���  
  (��)
��� , )��  �  	(
'�1  �('���5��+  

.(���	,
>�)  .
(����	�5�� . ���,
	

�2
  ����  '
�2  .
(����	�5  .<
��*2  

��	
(>�) , .�����  )(����(�0�(

��'�  
3��)�� , ��/�(��*�:  �  (
'
,�)�(���  

�0,��)� . �  ��.�,-5�+���
�  0�52 	���21  PlantCARE 02,�  ���	
�2  

(
'
,�)�(�2
  ��)�+2 , 1�(��)
(�2
  	,�  +�
1  .(���)�(�+ , )���
  ���  ���� -

0���  �  �)(
�� -3
+�)+�)
,-�2
  ��)�+2 : ABRE (ABA-response element) �� - 

(
'
,�(

�2�  ���.,
�� ; G-Box, (
'
,�(

�2�  �+
)�� ; MBS (MYB- binding 

site involved in drought-inducibility), MYB-�+�52+�:=��  ��)�+ , ��)�+�(

�2�  

.(�  5��
1
 .  

�  �+�5�  �  �0��(
>
��2��  �)(
�� -3
+�)+�)
,-�2��  ��)�+��� , ��<�  

	�,-�
�<�
  ���,
	�+����  02,�  ��.(�+,
�2  ��  �*
��
  
(�+��  ;��.(
����  



� �� �

���,
	

�21  '
��+  .
(����	�5  .(�  +�5	
��)+��  ��  .(�(��)��  �0�*�5�+��  

���,�)2  (�� ) �  5��
1� . ���,�5  ;��.(
����  '
��+  .
(����	�5  37 ���  

.(�+�	�,�  �  ��.�,-5�+���
�  �
)�	�  8%�  + (
�,-���  +(
�
��  ��  

�.
*�/�3�2��  .(���
(���  ��  ����+
  .,�)/�(�2 , ��5	�����  .�  �.�������
  

+2<
  �,'�(�)�
 . 

0,0

5,0

10,0

15,0

20,0

25,0

30,0

35,0

� 1 5 10 24 48

���
��

 �
��


��

���

���
 ��

�
�
�
�

��
, 

��
/�


�

<

0

5

10

15

20

25

30

35

40

� 1 5 10 24 48

�
�
���

��

�

 ��
���

, 
��

/�
�

 

0

10

20

30

40

50

60

70

� 1 5 10 24 48

����� , �

���
���

��
 ��

�
�
�
�

���
��

 

���

��


��
�

,��
/�

�
 *

 1
0

3

0

2

4

6

8

10

12

14

16

18

� 1 5 10 24 48

����� , �

���

�


���
��


�
 ��


��
��

  
���

���
��




 ��

�
�
 ��

�
�
�
�

��
 

37
� �

7

 

���
���  3. ��)�+���)-  0
,��+  .
(����	�5  �  ;��.(
����  '
��+  .
(����	�5  37 
���  .(�  (��
+��  �)(
��
 . 
 

����  02,�  .���5��� , 3)�  .(�  (��
+��  �)(
��
  .(���1�	�)  
+
,�3
��
  

��)�+���)�  .
(����	�5  + �.�.,��)
 , ��  �
1���5�2  �5�
�
���  ��)�+���)�  

;)�1  /
(�
�)�+  ��  (�5�21  ;)�.�1  (��
+�'�  �)(
���  .���  �
  ���2 . �  �+�5�  �  

;)�� , ����  02,�  .(�+
	
��  �5�
(
��
  ��)�+���)�  .
(����	�5  �  
(�+��  

;��.(
����  �1  '
��+  +�  +(
�
��A�  	������
 . 8(�  �	��3���+��  (��
+��  

�  �  

�  �  



� �� �

�)(
���+��  +�5	
��)+��  + �.�.,��)
  ��(�
�  .(���1�	�,�  (
5��
  +�5(��)���
  

�0=
�  ��)�+���)�  .
(����	�5  ((�� . 3� ). �	����  ++�	
  ��0,:	�:=
'���  

(
5��'�  
+
,�3
���  ��	
(>����  0
,��+ , + )��  3��,
  .
(����	�5 , ((�� . 3� ), 


	
,-���  .
(����	�5���  ��)�+���)-  
+
,�3�+�,��-  �
5��3�)
,-��  ((�� . 3� ). 

9��.(
����  '
��+  .
(����	�5  3
(
5  1 3 .��,
  �)�
3
���  ��(�
�  .(��)�3
���  

�
  +�5(��)�,�  ((�� . 3� ). $�>��  .�,�'�)- , 3)�  
+
,�3
��
  ��)�+���)�  

.
(����	�5  ��  (����1  ;)�.�1  (��
+�'�  �)(
���  �.��(
	�+���  ��)�+�*�
�  
>
  

�
=
�)+
:=�1  0
,��+ . 

�  (�5+�)�
�  (��
+�'�  �)(
���  (5 3) �0=��  .
(����	�5���  ��)�+���)-  

��)�+�,��-  +2����� , �(��
  )�'� , +�5(��,�  
	
,-���  ��)�+���)-  �5 -5� .�	
���  

�
�(
*��  0
,�� . 9)�  +2�����  ��)�+���)-  �0
�,�+,
��  ���)
5��  .
(����	�5  de 

novo, 3)�  .�	)+
(	�,��-  (
5���  +�5(��)���
�  
(�+��  ;��.(
����  '
��+  

.
(����	�5  3
(
5  5 3 .��,
  �)�
3
���  ��(�
�  ((�� . 3� ). 8(�  10-3���+��  

�)(
��
  �0=��  ��)�+���)-  ��)�+�,��-  +2����� , �	����  
(�+
�-  ;��.(
����  

'
��+  ��3�,  ���>�)-�� . ��  0�,

  .�5	��1  ;)�.�1  �)(
���  (24 �  48 3) 

��0,:	�,��-  .��)
.
���
  
'�����
  ���  ��)�+���)�  .
(����	�5�21  0
,��+ , 

)��  �  '
��+  .
(����	�5 . $�>��  5��,:3�)- , 3)�  +2�����  ��)�+���)-  

�.�.,��)�21  .
(����	�5  + )
3
��
  .
(+21  10 3 (��
+�'�  �)(
���  

�0
�.
3�+�
)��  (�5�2��  �
1���5���� : ��)�+�*�
�  .(
	�
=
�)+
:=�1  

�5�/�(�  .
(����	�5  ��  (����1  ;)�.�1  (1 3) �  ���)
5��  0
,��+  de novo ��  

0�,

  .�5	��1  ;)�.�1  �)(
���  (5 �  10 3). 

$
)�0�,�5�  �� , ���)(�,�(

�2�  .
(����	�5��� , �'(�
)  �,:3
+
:  

(�,-  + �)+
)
  (��)
���  ��  .�(��
��
 . �1  ��)�+���)-  5�+���)  �)  �5�
�
���  

��(
>�:=
�  �(
	2  �  (�5,�3�21  ;�	�'
��21  �)��
,�+ . �� , �0(�5�+���2
  

.
(����	�5��� , ��'
)  ��.�,-5�+�)-��  .(�  .�,��
(�5�*��  ,�'����  �  

�0(�5�+����  �
0
(��� , 3)�  �
�01�	���  	,�  5�>�+,
���  (�� . �5+
�)�� , 3)�  

��  + �.�.,��)
  (��)
���  ��'
)  02)-  �3
�-  )����3�2  	,�  �)��
:=�1  

.�)�'
��+ , + )��  3��,
  '(25
=�1  ���
���21 , �  �'(�)-  (�,-  + .
(
	�3
  

��'��,�+  +�
)(�  �,
)�� . 



� �� �

����  02,�  .���5��� , 3)�  + �)+
)  ��  	
��)+�
  .�)�'
��+  + (��)
���1  

.(���1�	�)  ��)
���/���*��  ,�.����'
��5��'�  �
)�0�,�5��  (� hechetkin et 

al., 2009). �  (��)
���1 , ��/�*�(�+���21  Pba, ��,�3
�)+�  �0(�5

�21  

����,�.���+  02,�  5��3�)
,-��  +2<
 , 3
�  
  �
��/�*�(�+���21  (��)
��� . 

!��3�)
,-�2
  �5�
�
���  02,�  5�/����(�+��2  + )(����(�.*������  

��)�+���)�  '
��+ , ��	�(
:=�1  0
,��  �
)�0�,�5��  ����,�.���+ .  (��
  )�'� , 

�5�
�
���  02,�  +2�+,
�2  + ;��.(
��������  ��)�+���)�  '
��+  .
(����	�5 , 

�
)�/�'�3
���1  '
��+  �  .(�	
�)�+  ����,�)
,-��'�  �
)�0�,�5�� .  �  

)(����(�.)��
  (��)
���  02,�  �0��(
>
�2  �5�
�
��� , +25+���2
  

�.
*�/�3�2��  ��'��,���  0��'
���'�  �  �0��'
���'�  �)(
��� , + )��  3��,
  


+
,�3
��
  ���)
5�  PR-0
,��+ .  

 

2.1.2. $�	
,�(�+���
  (
.(�'(����(�+����  ;��.(
����  '
����  

(��)
��� , �+�5����'�  �  
�)��3�+��)-:  �  .�)�'
���  �  ��.�,-5�+���
�  ��+21  

/�5��,�'�3
���  ��)�+�21  +
=
�)+  �  5�=�)�2��  �+���)+���  �  ��'��,-�21  

�
	��)�(�+ . 

 

���,�5  
(�+��  ;��.(
����  '
��+  �+,�
)��  +�>���  ���)�+,�:=
�  

���'�1  /
�	��
�)�,-�21  �  .(��,�	�21  ���,
	�+���� . �  )�  >
  +(
�� , 

.(������  +�  +������
  �
1���5�2  .��))(����(�.*������  (
'
,�*��  

;��.(
���� , ;)�  ���,
	�+����  	�,>�2  02)-  .�	�(
.,
�2  (
5
,-)�)���  

��+(
�
���'�  .(�)
����'�  ���,�5�  (Jorrin-Novo et al., 2009). ��  	�����  ;)�.
  

��
3�21  ���,
	�+����  )�,-��  ��+��
.���)-  )(����(�.)����'�  .(�)
����'�  

�  �
)�0�,����'�  .�	1�	�+  ��>
)  	�)-  	��)�)�3��  .�,�
:  ��/�(��*�:  �  

0��,�'�3
���1  ���)
��1  (Curto et al., 2006).  

�  1�	
  ;+�,:*��  (��)
���  +2(�0�)�,�  �
1���5�2  5�=�)2  �)  

.�)�'
��+  �  .���=-:  ���)
5�  ;//
�)�+�21  .(�(�	�21  ��)�.�)�'
��21  

��
	��
���  (�5,�3���  1���3
����  .(�(�	2 . �1  ���)
5  «+�,:3�
)�� » �  

.���=-:  	+
1  ����+�21  )�.�+  �)(
���+21  /�)�'�(����+  – ��,�*�,�+��  �  

>������+��  ���,�)���  (Catinot et al, 2008). �0(�5�+���
  .
(+��  + )����1  



� �	 �

(��)
���  .�+2<�
)��  + 	
��)��  (�5  .(�  �)��
  0��)(�/�21  .�)�'
��+ , �  

+)�(��  - .(�  ��/�*�(�+����  �
�(�)(�/�2��  .�)�'
���� . 9)�  �+,�
)��  

��'��,��  )(
+�'�  �  5�.
���
)  �����	  
=
  + 5��3�)
,-���  �)
.
��  

�
+2���
��21  0��1���3
���1  (
��*�� , 5�+
(<�:=�1��  

.
(
.(�'(����(�+���
�  ;��.(
����  '
��+  � , + (
5
,-)�)
 , ���)
5��  

5�=�)�21  0
,��+ , + )��  �,�  ����  �)
.
��  �0
�.
3�+�:=�1  ���
��)
)  

(��)
���  (��(3
+���� , 2002). �
���)(�  ��  )� , 3)�  �0=��  �)(�)
'��  

����5�=�)2  (��)
���  �)  .�)�'
��+  + ���)��=

  +(
��  +2���
�� , ����(
)�2
  

��,
�
,�(�2
  �
1���5�2 , ,
>�=�
  + ����+
  /�(��(�+����  
  (��)
���  

���
��)
)�  �  .���=-:  
��5���21  +2<
  �)(
���+21  /�)�'�(����+ , 

��)�:)��  + 5��3�)
,-���  �)
.
��  �
+2���
��2�� . �  )�  >
  +(
�� , �1  

(��<�/(�+��  .�5+�,�,�  02 .(
	,�>�)-  (
���
�	�*��  	,�  (�5(�0�)��  

;//
�)�+�21  �(
	�)+  .(�)�+�	
��)+��  .�(�>
��:  (��)
���  (�5,�3�2��  

+�	���  .�)�'
��+  �  .���=-:  .(�(�	�21  ��)�.�)�'
��21  ��
	��
��� . 

��,-<��  +�,�	  + .�������
  ��,
�
,�(�21  �
1���5��+  /�(��(�+����  

���
��)
)�  +����)  ���,
	�+����  +,�����  �)(
���+21  /�)�'�(����+  ��  

.(�)
��2  (��0�(  �  ��	
(>���
  0
,��+ ) (��)
���  (Jorrin-Novo et al., 2009).  

�  ���)��=

  +(
��  + (����1  .(�
�)�  ����  02,  .�,
3
�  (�	  

(
5
,-)�)�+  .(��(�)
)��'�  1�(��)
(�  �0  �5�
�
���1  .(�)
���+  (��)
���  .�	  

+,����
�  �1  �0(�0�)��  ��,�*�,�+��  ���,�)��  ((��  4).  

�2,�  �0��(
>
��  
+
,�3
��
  ���)
5�  ',���5�	'�	(�,�5  �
�
��)+�  18, 

��)�(2
  �)����)��  �  �,����3
����  1�)���5��  �,����+  III �  V, 

'�	(�,�5
:=�
  0
)� -1,4-N-�*
)�, -D-',:��5� -����+2
  �+�5�  + ��,
�
,�1  

1�)���  �,
)�3�21  �)
���  .�)�'
��21  '(�0�+ , )��  ��52+�
�2
  

«����)�+�(�+���2
  1�)���52 », .(
	�)�+,�:=�
  ��0��  ��'�0�)�(2  ���,���5  

- /
(�
�)�+ , .(�	
*�(

�21  .�)�'
��2��  '(�0���  (Durand et al., 2005) �  

1�)���52 , �0,�	�:=�
  ,�5�*���+��  ��)�+���)-: , �.���0�2
  '�	(�,�5�+�)-  

0
)� -1,4-�+�5�  �
>	
  N-�*
)�,',:��5�����+2��  ��)�)����  �  ��)�)����  N-

�*
)�,�
(���+��  ���,�)2  + �
(
��
  – .
.)�	�',����
 , +1�	�=
�  + ���)�+  

�,
)�3�21  �)
���  0��)
(��  (Brunner et al., 1998).  



� �
 �

8���5��� , 3)�  ;��.(
����  '
��+  1�)���5  ��	
*�(

)��  (�5,�3�2��  

.�)�'
���� . �5���0(�5�
  .(
	�)�+�)
,
�  ;)�1  /
(�
�)�+  '�+�(�)  �0  �1  

�.
*�/�3
���1  (�,�1  + (��)
���1 . �5+
�)�� , 3)�  ���  �0,�	�:)  .(��2�  

��)�.�)�'
��2�  	
��)+�
� , (�5(
<��  1�)��  �,
)�3�21  �)
���  ���'�1  

.�)�'
��+  (Regalado et al., 2000). 8(�  ��(��,-���  (�5+�)��  (��)
���  

1�)���52  ��'
)  +,��)-  ��  .(�*
��2  (��)�  �  (�5+�)��  (��)
���  (Cullimore et 

al., 2001).  

    I                                                         II 

 

 

 

���
���  4. 2� -;,
�)(�/�(
'(����  (��)+�(��21  0
,��+  ,��)-
+  .(�(��)��+  
'�(�1�  ���)(�,-��'�  +�(���)�  (I) �  (��)
��� , �0(�0�)���21  50 ��$  
��,�*�,�+��  ���,�)��  (II). 



� �� �

 

�2�+,
��  ��	
�*��  0
)� -1,3-',:����5  – /
(�
�)�+ , '�	(�,�5
:=�1  

0
)� -1,3-�+�5�  + .�,���1�(�	�1  �,
)�3�21  �)
���  .�)�'
��+ , �)����=�1��  �  

'(
..
  PR-2 0
,��+  (Van Loon, 2006). �0(�5
:=�
��  + (
5
,-)�)
  (
��*��  

/(�'�
�)2  .�,���1�(�	�+  �0,�	�:)  ���
��(
'
,�(
:=���  �+���)+��� . 

9)�  /
(�
�)2 , )��  >
 , ���  1�)���52 , ��>��  �3�)�)-  ��(�
(���  5�=�)��'�  

�)+
)�  (��)
���  ��  	
��)+�
  (�5,�3�21  .�)�'
��+ . �	��+(
�
���
  � -

��	
*�(�+����
  .�+2<
��
  ��	
(>����  1�)���5  �  0
)� -1,3-',:����5  ��>
)  

02)-  +
�-��  *
,
���0(�5�2�  .�)��
 , 3)�  ���  +252+�:)  ���
('�3
���
  

.�	�+,
��
  (�5+�)��  .�)�'
��21  '(�0�+  (Minic, 2008).  

�.
(+2
  .���5���  � -��	
*�(�+���
  .�+2<
��
  ��	
(>����  + 

,��)-�1  ',
)�������	�)(���/
(�52  (.�)��  29, (�� . 4) �  )(
1  0
,��+  .,��)�	  

– ,�.�	 -	
��)
(�5�.�	�0��'�  0
,�� , �,-/�  - ���,�52  �  0
,��  33 ���  

/�)����)
�2  II. 

�,
)�������	�)(���/
(�5�  (glutamine amidotransferase class-I domaine-

containing protein) - ;)�  /
(�
�) , .�)
�*��,-��  
��,�+�:=��  +�5��>���)-  

��.�,-5�+����  ���	�'(
..2  ',
)�����  ��  ���)
5  .
(���+21  �  *�)�5���+�'�  

�
�,
�5�	�+  �  .��,
	
:=��  �0(�5�+���
�  �
�,
�5�	)(�/��/� -)�+  �  

���)
5�  �5  ��1  ��  �  �� .  

� -��	
*�(�+����
  .�+2<
��
  ��	
(>����  ,�.�		
��)
(�5� -

.�	�0��'�  0
,��  (.�)��  9, (�� . 4), ��)�(2�  + ,��)-�1  ,���,�5�+�� , ',�+�2�  

�0(�5�� , + 1,�(�.,��)�1 , .(�+,
��
)  ���0�
  +������
  + �+�5�  �  )
� , 3)�  

	
��)
(�*��  >�(�21  ���,�)  �
�01�	���  	,�  ���)
5�  .�,�
��+21  >�(�21  

���,�) , �5  ��)�(21  + 1�	
  ,�.����'
��5�21  (
��*��  ���)
5�(
:)��  

'�	(�.
(���� -.(��5+�	�2
 , 
3��)+
:=�
  + ,�.����'
��5���  ��'��,-���  

�����	
 . $��'�
  �5  �0(�5
:=�1��  .(�  ;)��  ����,�.���+  �+,�:)��  

�)(
���+2��  /�)�'�(������ , ��'��,-�2��  ��
	��
����� , ,
)
3���  �  

�
,
)
3���  ��)�0��)�����  (Grechkin, 1998).  

�,-/� -���,�5�  (.�)��  2, (�� . 4) ��)�,�5�(

)  .
(+
:  (
��*�:  + 

�
)�0�,�3
����  *
.�  	
'(�	�*��  �(�1��,� , �  .�+2<
��
  

  ��	
(>����  



� �� �

��>
)  �0
�.
3�)-  ���0>
��
  ',:��5��  .(�*
���+  0�����)
5�  (�5,�3�21  


',
+�	�+  �  .(�*
���+  	21���� .  

�
,��  33 ���  /�)����)
�2  II (.�)��  22 (�� . 4) .(
	�)�+,�
)  ��0��  

��'��� -�)�0�,�5�(
:=��  0
,�� , �'(�:=��  +�>�
:  (�,-  + 

/
��*����(�+����  � 2-+2	
,�:=
'�  1,�(�/�,, -0
,��+�'�  ���.,
���  

(Wyman et al., 2005). 8�+2<
��
  ��	
(>����  0
,��  33 ���  /�)����)
�2  II 

��>
)  �0
�.
3�)-  0�,-<
:  
�)��3�+��)-  ;)�'�  �)(
�)
(��'�  ���.��
�)�  

/�)����)
5�  - «'�(�3
'�  *
1� » 1,�(�.,��)�+ , + ��)�(��  �0(�5
:)��  

.(��
>
)�3�2
  ��)�+�2
  /�(�2  ���,�(�	� . 

�  ��<�1  ;��.
(��
�)�1  02,�  .�	)+
(>	
��  �0��(
>
����  (��

  

	(
'���  �+)�(���  �  - ��	
�*��  0
,�� , �)+
3�:=
'�  5� 
�)��3�+��)-  �  

0�,
5���  (disease resistance response protein) (.�)��  23), ���)
5  ��)�(�'�  

5��3�)
,-��  
��,�+�,��  )��>
  .(�  	
��)+��  (�5,�3�21  .�)�'
��+  (Curto et 

al., 2006), 3)�  '�+�(�)  �  
'�  (�,�  + .�+2<
���  
�)��3�+��)�  (��)
��� .  

�  +252+�,�  
�
�-<
��
  ��	
(>����  9 (��)+�(��21  0
,��+   �5  ��1  

����  02,  �	
�)�/�*�(�+��  0
,��  15 - .(
	<
�)+
����  ��,�)	
'�	(�'
��52 . 

�5�/�(�2  ��,�)	
'�	(�'
��5  
3��)+
:)  + 3
,��3���  .
(
���
  

+���)���+�)
,-�21  ;�+�+�,
�)�+  �
>	
  1,�(�.,��)��� , *�)�5�,
�  �  

��)�1��	(���� , + *��,
  ,�������  ���,�)2  + ��)�1��	(��1  + 	(
'�1  

����,�)
,-�� -+���)���+�)
,-�21  (
��*��1 .  

$�>��  �)�
)�)- , 3)�  0�,-<���)+�  �5  �	
�)�/�*�(�+���21  ����  � -

��	
*�(

�21  0
,��+  ,��)-
+  ��'
)  .(�����)-  
3��)�
  + 5�=�)�21  

/
��*��1  (��)
��� . ���)-  �5  ��1  ��>
)  (�5(
<�)-  �,
)�3�2
  �)
���  

.�)�'
��21  ���(��('���5��+  (1�)���5� , ',���5�	'�	(�,�5�  �
�
��)+�  18, 

0
)� -1,3-',:����52 ), 	(
'�
  – .�+2<�)-  
�)��3�+��)-  �,
)��  (0
,��  


�)��3�+��)�  �  0�,
5��� ) �  �.���0�)+�+�)-  ��)�+�*��  ,�.����'
��5��'�  

��'��,-��'�  �����	�  (,�.�		
��)
(�5� ).  

��  2� -;,
�)(�/�(
'(����1  �0��(
>�+�,��-  0�,

  900 .�)
�  

(��)+�(��21  0
,��+  ��(�
�  .(�(��)��+  '�(�1�  ((�� . 5). �2	
(>�+���
  

(��)
���  '�(�1�  + )
3
��
  5 	�
�  ��  (��)+�(
  �  (50 ��$ ) .(�+�	�,�  �  



� �� �

�5�
�
��:  ��0�(�  0
,��+  �  ��	
(>����  (�	�  ��	�+�	
�,-�21  0
,��+ . 9)�  

�5�
�
���  ���5�,��-  1�(��)
(�2��  	,�  27 0
,��+ . �0��(
>�+�,��-  

+25+����
  �  �
  )�,-��  .�+2<
��
 , ��  �  ���>
��
  ��	
(>����  �
��)�(21  

0
,��+  (��.(��
( , 13, 22, 23 �  24 (�� . 5). 
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���
���  5. 2� -;,
�)(�/�(
'(����  (��)+�(��21  0
,��+  ��(�
�  '�(�1�  
���)(�,-��'�  +�(���)�  (I) �  �0(�0�)���21  50 ��$  ��,�*�,�+��  ���,�)��  
(II). 

 

!��3�)
,-���  3��)-  0
,��+ , ��	
(>���
  ��)�(21  �
=
�)+
���  

�5�
��,��-  .�	  +,����
�  � , 02,�  �	
�)�/�*�(�+��2 , �  .���=-:  MALDI-

TOF ���� -�.
�)(��
)(�� .  



� �� �

����  +.
(+2
  02,�  �	
�)�/�*�(�+��2  + ��3
�)+
  � -��	
*�(

�21  

�,
	
:=�
  0
,�� : 0
)� -�
0@
	���*�  �  )(���,�*�����'�  /��)�(�  I ;,��'�*��  

(.�)��  1, 9), 10,11-(
	
�)�5�  12-����/�)�	�
��+��  ���,�)2  (.�)��  13), 

��,�)	
'�	(�'
��5�  *�)�.,�5��)�3
����  (.�)��  18), �
�,
�)�	�+�52+�:=��  

�0�'�=
��2�  ,
�*���+2��  .�+)�(���  0
,��  (NBS-LRR type RGA) (.�)��  

21), ,�.����'
��5�  (.�)��  27), A�  - 5�+����2�  0
,��  (.�)��  26).  

�(���,�*����2�  /��)�(  ;,��'�*��  1 (/��)�(  ;,��'�*��  )(���,�*�� ) 

�+,�
)��  �	���  �5  	+
1  )(���,�*����21  /��)�(�+ , 
3��)+
:=�1  + ���)
5
  

0
,��  
  ;
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(��2  .(�����:)  �
.��(
	�)+
���
  
3��)�
  + 

)(����
�0(�����  )(���	
�*��  ��'��,�+  +�
)(-  �,
)��  .��(
	�)+��  

/�(��(�+����  �.
*�/�3
���1  ,�.�	�21  ���(�	��
��+ , �0�'�=
�21  

�)
(�����  �  �/��'�,�.�	��� . ����
  ���(�	��
�2 , )��  ��52+�
�2
  

,�.�	�2
  (�/)2 , ��'
)  �,
>�)-  .,�)/�(����  	,�  5����(
��21  ��  ��1  

��'��,-�21  /
(�
�)�21  ���.,
���+  (Laloi et al., 2007). �����  �0(�5�� , 

/�)��)
(��2 , .��(
	�)+��  �5�
�
���  ���)�+�  �  ���)��<
���  ��,
�
,�(�21  

+�	�+ , ���52+�:)  �
=
�)+
���
  +,����
  ��  .(�*
��2  (��)� , (�5+�)��  �  

(����
  �)(
���+2
  �)+
)2  (��)
��� . 

�5+
�)�� , 3)�  ��	
,�*��  �)
(���+�'�  ���.��
�)�  �
�0(��  .(�+�	�)  

�  �5�
�
����  + �)(
�)
(
  �
�0(���21  ,�.�	�+  � , ���  �,
	�)+�
 , +,��
)  ��  



� �
 �

.(���*�
���)-  �  /
��*����(�+���
  �
�0(��  (��,�)�+�  �  	( ., 2010). 

���
��)+
����  ��	�/���*��  �)
(���+�'�  ���.��
�)�  �
�0(��  ��>
)  02)-  

��
=
�)+,
��  �  .���=-:  .�,�
��+�'�  ��)�0��)���  ���)�)��� . ���)�)��  

�.
*�/�3
���  �+�52+�
)��  �  ;�	�'
��2��  �)
(�����  �  �0(�5

)  + �
�0(���1  

����,2  (�5�
(��  4-7� , +252+��  +2)
����
  �5  �,
)��  ����+ , +�	2 , 

��������,�)  �  0
,��+ . �  �
	�*��
  ���)�)��  ��1�	�)  <�(���
  .(��
�
��
  �  

*
,-:  .�	�+,
���  (��)�  .�)�'
��21  '(�0�+  (Semis et al., 2010). �  

���(��('���5��1  ���)�)��  �	
*�(

)  .�)
(:  ����+  ��,�� , /��/�)�+ , 

��1�(�+  �  	(
'�1  ��
	��
��� , .(�+�	�  �  '�0
,�  �,
)��  (Sharma et al., 2010). 

�  >�+�)�21  �
�0(���1  ���)�)��  �+�52+�
)��  �  1�,
�)
(���� . �	����  

�
1���5�2  +,�����  ���)�)���  ��  �
�0(��2  (��)�)
,-��'�  .(���1�>	
���  

�5
3
�2  �(���
  �'(���3
��� . 

���

  ����  02,�  .���5��� , 3)�  + �,
)��1  ��(�
�  .<
��*2  + 

.(��
)�)+��  ���)�)���  
�
�-<�
)��  ��	
(>���
  �)
(���+ , + 3��)���)� , D-

��)��)
(���  �  ���.
�)
(���  (Valitova et al., 2011).  (��
  )�'� , .(�  	
��)+��  

���)�)���  ��  �)�
3
��2
  ��(��  .<
��*2  .(���1�	�,�  	
.�,�(�5�*��  

�
�0(�� , 5��3�)
,-��
  
+
,�3
��
  .(�+�	����)�  	,�  +�	2 ,  +, �  )��>
  


��,
��
  .�)(
0,
���  �,
)����  ���,�(�	�  �  
+
,�3
��
  ���(��)�  

)
.,�+2	
,
���  (��(	��  �  	( ., 2005). $�>��  .�,�'�)- , 3)�  ���)�)��  

+252+�
)  (�5���0(�5�2
  /�5��,�'� -0��1���3
���
  �  ��,
�
,�(�� -

'
�
)�3
���
  ;//
�)2  + (��)�)
,-�21  �,
)��1 . �,�  +2���
���  

�.
*�/�3���)�  ;//
�)�+ , ��	
*�(

�21  ��)�=
��
�  �)
(���+ , + ���)��=
�  

(�0�)
  02,  )��>
  ��.�,-5�+��  .�,�.
.)�	�2�  ��)�0��)��  '(���*�	��  S –

����,�/�(�
( , ��)�(2�  �
�.
*�/�3
���  
+
,�3�+�
)  .(���*�
���)-  

�,
)�3�21  �
�0(�� , ��  �
  .(�+�	�)  �  ��)�=
��:  �)
(���+ .  ��  �5+
�)�� , 

�
�0(�����)�+��
  ��
	��
��
  '(���*�	��  S ��(
<�
)  0
,�� -,�.�	�2
  

+5����	
��)+��  +�
)(�  �
�0(��2  �  �0(�5

)  ����,2  
)
3��  ����+  �  	(
'�1  

�
)�0�,�)�+  (Katsu et al., 1986). �  (����1  ���)��=
'�  ;)�.�  .(�
�)�  ����  

02,�  ���,
	�+��2  ;//
�)2  ���)�)���  �  '(���*�	���  S ��  .(���*�
���)-  

�
�0(��  	,�  ��,��  + ��(�
+21  �,
)��1 , �0(�5�+���
  .
(
����  +�	�(�	�  �  



� �� �


(�+
�-  >�5�
�.���0���)�  �,
)�� . ��>�2�  �(�)
(�
�  �+�,��  ���,�5  
(�+��  

�)����)
,-���  ;��.(
����  .
(����	�5�21  �  �
)�/�'�3
���1  '
��+ . 

�2,�  
�)���+,
�� , 3)�  12 3 +�5	
��)+�
  ��  ��)��)�2
  .(�(��)��  

.<
��*2  1 ��$  ���)�)���  �  1 ��$  '(���*�	���  S +252+�
)  )(
1�(�)��
  


+
,�3
��
  .(���*�
���)�  .,�5��,
��2  ��(�
�  	,�  ����+  ��,�� . 8(�  

	
��)+��  ���)�)���  + 0A,-<�1  ���*
�)(�*��1  (10 �  20 ��$ ) +21�	  ����+  

��,��  �5  �,
)��  ��(�
�  
��,�+�,��  
=
  0�,

  5��3�)
,-��  ()�0, . 1).  

 

��0,�*�  1. �5�
�
��
  ��	
(>����  ����+  ��,��  + �(
	
  +2(�=�+����  .(�  12 
3 +�5	
��)+��  ���)�)���  �  '(���*�	���  S  

 

��5	
��)+�
   + 

 ��)(�,-  0,45 ± 0,03 

���)�)��  (1 ��$ ) 1,43 ± 0,05 

���)�)��  (10 ��$ ) 2,25 ± 0,12 

���)�)��  (20 ��$ ) 4,86 ± 0,11 

�(���*�	��  S (1 �� M) 1,35 ± 0,07 

 

  ��  �5+
�)�� , 
+
,�3
��
  ������  .(���*�
���)�  .,�5��,
��2  �  

.���=-:  (�5,�3�21  �'
�)�+ , + )��  3��,
  ��)�0��)���+  (�5,�3���  .(�(�	2 , 

��.(�+�>	�
)��  (�5+�)�
�  ����,�)
,-��'�  �)(
��� . �+
,�3
��
  ��	
(>����  

��  �+,�
)��  .(�5�����  ��)�+�5�*��  ����,�)
,-�21  .(�*
���+  + �,
)�
 . �  

��<�1  ;��.
(��
�)�1  02,�  .���5��� , 3)�  
+
,�3
��
  .(���*�
���)�  

�
�0(�� , +25+����
  12 3 	
��)+�
�  ��  ��(��  .(�(��)��+  1 ��$  ���)�)��� , 

.(�+�	�,�  �  
��,
��:  �0(�5�+����  � 2� 2 + )(�  (�5� . ��5	
��)+�
  ��  ��(��  

1 ��$  '(���*�	���  S )��>
  +252+�,�  
+
,�3
��
  ��	
(>����  � 2� 2, ��  + 

�
�-<
�  �)
.
��  – + 	+�  (�5�  ()�0, . 2).  

�  �
)�0�,�5�
  � 2� 2 .(�����
)  
3��)�
  *
,2�  (�	  (
	��� -/
(�
�)�+ , 

+ )��  3��,
  .
(����	�52 , ,���,�5�+���2
  + �,
)�3���  �)
��
 . �  (��)
���1  



� �� �

��0,�*�  2. ��	
(>���
  � 2� 2 + ��(��1  .<
��*2  .(�  12 3 +�5	
��)+��  
���)�)���  �  '(���*�	���  S 

 

��5	
��)+�
  
��	
(>���
  � 2� 2, 

����,- /'  �2( .� . 

 ��)(�,-  

���)�)��  (1 ��$ ) 

�(  S (1 ��$ ) 

6,30 ± 0,04 

19,77 ± 0,03 

11,21 ± 0,03 

 

 

.
(����	�52  �.���0�2  �
  )�,-��  	
)����*�(�+�)-  .
(
���-  +�	�(�	� , ��  �  

�0(�5�+2+�)-  � 2� 2 .(�  �)(
�� -��	
*�(�+�����  ����,�)
,-���  +5(2+
, 3)�  

'�+�(�)  �  ���'��0(�5���  (
'
,�)�(���  (�,�  ;)�1  /
(�
�)�+  + .�		
(>����  

�,
)�3��'�  '��
��)�5�  (Minibayeva et al., 2009). 8
(����	�52  .(
	�)�+,
�2  

+ �,
)�
  ���>
�)+��  �5�/�(�  �  0�,-<��  ��,�3
�)+��  '
��+ , �1  

��	�(
:=�1 . ��  ���)��=
'�  +(
�
��  .(�0,
��  +�,�	�  (�5,�3�21  �5�/�(�  

.
(����	�5  + (
'
,�*�:  
(�+��  ��  ��)�
)��  ��)
�,-��� . ��)�+�*��  

.
(����	�5  ��>
)  ��0,:	�)-��  + �)(
���+21  
�,�+��1  ���  5� �3
)  

��
:=�1��  .
(����	�5 , )��  �  5� �3
)  ���)
5�  /
(�
�)�+  de novo.  

�  ��<
�  ,�0�(�)�(��  02,�  +2	
,
��  �  �1�(��)
(�5�+���  .
(����	�5�  

37 ��� , ��)�(�� , ���  02,�  .���5��� , ��)�+�5�(

)��  .(�  �)(
��
  (Minibayeva 

et al., 2009). ���,�5  ;��.(
����  '
��+  .
(����	�5  37 ��� , .(�+
	
��2�  �  

��.�,-5�+���
�  �
)�	�  8%�  + (
�,-���  +(
�
��  ��  �.
*�/�3�2��  

.(���
(��� , +2�+�, , 3)�  .(�  	
��)+��  ���)�)���  + ���*
�)(�*��  1 ��$  + 

)
3
��
  12 3 
(�+
�-  .(�	
�)�  ;��.(
����  .�+2<�,��  + 6 (�5  .�  �(�+�
��:  

�  ���)(�,
�  3)� , �	���� , �
  .(���1�	�,�  + .(��
)�)+��  ���)�)���  + 

0A,-<
�  ���*
�)(�*��  ((�� . 7). 8(�  12 3 +�5	
��)+��  '(���*�	���  S 

;��.(
����  .
(����	�5�21  '
��+  
+
,�3�+�,��-  + 2 (�5� , + )�  +(
��  ���  �  

36 3 +�5	
��)+��  .(���1�	�,�  .�	�+,
��
  
(�+��  ;��.(
����  .�  �(�+�
��:  



� �� �

�  ���)(�,
� . $�>��  .(
	.�,�>�)- , 3)�  + �0(�5�+���
  ��  .(�  	
��)+��  

���)�)���  ��'
)  +����)-  +�,�	  /
(�
�)2  .
(����	�52 . ��5��>�� , 3)�  .(�  

	,�)
,-���  (36 3) +�5	
��)+��  ��)�0��)���  ���52+�:)  5��3�)
,-�
:  

)����3���)-  ��  �,
)��  ��(�� , +�,
	�)+�
  3
'�  .�+2<
����  ;��.(
����  ;)�1  

'
��+  �
  ��0,:	�
)�� . 

 

 

���
���  7. �)����)
,-�2�  
(�+
�-  ;��.(
����  '
��+  .
(����	�52  
Tapox37. 

 

 �����  �0(�5�� , 	���2
  .�  
+
,�3
��:  ��	
(>����  + �,
)��1  � 2� 2 �  

�5�
�
��:  ;��.(
����  '
��+  .
(����	�5  �+�	
)
,-�)+
:)  �  )�� , 3)�  

+�5	
��)+�
  ��  ��(��  .(�(��)��+  .<
��*2  ��)�0��)���+ , 
+
,�3�+�:=�1  

.(���*�
���)-  	,�  ����+ , +252+�
)  + �,
)��1  ����,�)
,-�2�  �)(
�� . 

 ��>�2�  �
1���5��� , �.���0�)+
:=�1  
	�,
��:  ����,
��21  0
,��+ , 

,�.�	�+  �  .�+(
>	
��21  �('��
,, , �+,�
)��  .(�*
��  �
)�/�'�� . 

���,
	�+������ , .(�+
	
��2��  ����  (��

 , 02,�  .���5��� , 3)�  

����,�)
,-�2�  �)(
��  + �,
)��1  ��(�
�  .<
��*2  .(�+�	�)  �  ��)
���+���
  

�0(�5�+���:  �
)�,�)�3
���1  +��
�,
�  (�
)�/�'���� ) (���)(�
+�  �  	( ., 

2009; ���)(�
+�  �  	( ., 2012). �(
	�  ��,
�
,�(�21  �
1���5��+ , 



� �� �

(
'
,�(
:=�1  .(�*
��  �
)�/�'��  �  �0(�5�+����  �
)�/�'���� , 

�.(
	
,�:=
:  (�,-  �'(�
)  ��)�+���)-  ���'�3��,
��21  �
)�/�'�3
���1  

'
��+  �  0
,��+ . �  .<
��*
  Triticum aestivum L. ��  	���2�  ���
�)  

�0��(
>
��  �  �	
�)�/�*�(�+���  5 atg '
��+  (atg3, atg4, atg6, atg8, atg9). 

�	����  �5  �,:3
+21  atg '
��+ , 
3��)+
:=�1  + /�(��(�+����  �
)�/�'���� , 

�+,�:)��  atg4 �  atg6. �
)�/�'�3
����  0
,��  ATG6 �+,�
)��  ',�+�2�  

��)�+�)�(��  �
)�/�'�� , (
'
,�(
:=��  .(�*
��  �
�0(�����  �
�+
�)(�*��  

(�5�,�(�+���� ) .�	,
>�=�1  
	�,
��:  �('��
,, . ��  �+�52+�
)��  �  

�
�0(���2�  ���.,
����  PI3K (Patel, Dinesh-Kumar, 2008). �
)�/�'�3
����  

0
,��  ATG4 �+,�
)��  *��)
���+��  .(�)
���5�� , ��
:=
�  (�	  

����)�)
)�+�21  ��)�)��+  *��)
��� , 0,�'�	�(�  3
�
 , �+,�
)��  (
	��� -

�
���(��  + �,
)�
 . ATG4 
3��)+

)  + ,�.�	�5�*��  ATG8, (��=
.,��  
'�  + 

�0,��)�  � -���*�  �  ;��.���(
�  ',�*��  ��  � -���*
 . 9)�  (��=
.,
��
  

��)�+�(

)  ATG8 �  .�5+�,�
)  ;)��
  0
,�
  �+�52+�)-��  �  

/��/�)�	�,;)���,������  	,�  	�,-�
�<
'�  /�(��(�+����  �
)�/�'�3
����  

�
�0(��2  (Levine, Klionsky, 2004). �
,�� , 
3��)+
:=�
  + /�(��(�+����  

�
)�/�'���� , �+,�:)��  ����)�)
)�+�2��  �  ���)
5�(
:)��  + �,
)��1  + 

��(��,-�21  /�5��,�'�3
���1  
�,�+��1 . 8(�  �)(
��
 , �	���� , �1  ��)�+���)-  

5��3�)
,-��  +�5(��)�
) . 

����  02,  .(�+
	
�  ���,�5  ;��.(
����  ;)�1  '
��+  + ��(��1  .<
��*2 , 

.�	+
('�
)21  +�5	
��)+�:  ���)�)���  �  '(���*�	���  S. $
)�	��  ���,�5�  

8%�  + (
�,-���  +(
�
��  02,�  .���5��� , 3)�  .(�  	
��)+��  ���)�)���  + 

���*
�)(�*��1  1 ��$  �  10 ��$  + )
3
��
  12 3 
+
,�3
���  ;��.(
����  

�
)�/�'�3
���'�  '
��  atg4 �
  .(���1�	�) , �	����  	,�)
,-��
  (36 3) 

+�5	
��)+�
  ���)�)���  ��	
*�(

)  .�+2<
��
  
(�+��  ;��.(
����  atg4 + 8-9 

(�5  ((�� . 8). 8(�  	
��)+��  ��  ��(��  '(���*�	���  S ;��.(
����  atg4 

.�+2<�,��-  + 3 (�5�  .(�  12-3���+��  +�5	
��)+��  �  ��)�+�,��-  �
�5�
����  

3
(
5  36 3 ((�� . 8).  

 



� �� �

 

���
���  8. �)����)
,-�2�  
(�+
�-  ;��.(
����  '
��  Taatg4. 

 

�5�
�
���  ;��.(
����  �
)�/�'�3
���'�  '
��  atg6, ��	
*�(�+���2
  

���  �0(�0�)���  (��)
���  ���)�)��� , )��  �  '(���*�	���  S, 02,�  

�
5��3�)
,-�2�� . ��� , .(�  12-3���+��  	
��)+��  '(���*�	���  S �  10 ��$  

���)�)���  ;��.(
����  �)��
,�(�+�,��-  .(��
(��  + 2 (�5� , �  .(�  	
��)+��  

1 ��$  ���)�)���  - + 1,5 (�5�  ((�� . 9). �+
,�3
��
  +(
�
��  +�5	
��)+��  

'(���*�	���  S 	�  36 3 �
  .(�+
,�  �  �5�
�
��:  
(�+��  ;��.(
����  	����'�  

'
�� , �  .(�  	
��)+��  ���)�)���  ��0,:	�,��-  5��3�)
,-��
  .�	�+,
��
  

;��.(
����  .�  �(�+�
��:  �  )���+2�  .(�  12-3���+��  �0(�0�)�
  ((�� . 7). 

�����  �0(�5�� , ���,�5  ;��.(
����  �
)�/�'�3
���1  0
,��+  .(�  

	
��)+��  ���)�)���  �  '(���*�	���  S +2�+�,  (�5,�3��  ;//
�)�+  ;)�1  

����,�/�(�
(�+  ��  ��)
���+���)-  �  	������
  ��	
�*��  '
��+ . 

�
5��3�)
,-���  �)��
,�*��  ;��.(
����  atg4 �  atg6, +25+�����  

�
�.
*�/�3
����  ����,�/�(�
(��  '(���*�	����  S, �
  �5�
��,��-  �  

)
3
��
�  +(
�
�� . ��.(�)�+ , �)
(�� -�.
*�/�3�2�  �'
�)  ���)�)��  �  


+
,�3
��
�  +(
�
��  +�5	
��)+��  	(���)�3
���  �)��
,�(�+�,  ;��.(
���:  



� �� �

 

��� . 9. �)����)
,-�2�  
(�+
�-  ;��.(
����  '
��  Taatg6. 

 

'
��  atg4, ��	�(
:=
'�  (
	��� -(
'
,�(

�2�  �
)�/�'�3
����  0
,��  ATG4. 

�(�+
�-  ;��.(
����  atg6 .(�  	
��)+��  ���)�)���  ��  +(
�
�
�  .���>�,�� . 

��5��>�� , ;)�  �+�5���  �  (�5,�3����  + /
��*��1  	���21  0
,��+  + .(�*
��
  

�
)�/�'�� .  
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	�+����  �+�	
)
,-�)+
:)  �  )�� , 3)�  �
)�/�'��  
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��
:  (�,-  �  ��>
)  �.���0�)+�+�)-  ���  +2>�+���: , )��  �  

'�0
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)�� . �  ��<�1  ;��.
(��
�)�1  02,�  .(�+
	
��  �5
3
��
  
(�+��  

>�5�
�.���0���)�  �,
)��  �  .���=-:  9+����  ���
'� , ����.,�+�:=
'���  + 

�
()+21  �,
)��1 . ���,�5  >�5�
�.���0���)�  �,
)��  ��(�
�  .(�  	
��)+��  1 

��$  ���)�)���  �  1 ��$  '(���*�	���  S .���5�, , 3)�  .(�*
�)  '�0
,�  �,
)��  

02,  �
+2�����  .�  �(�+�
��:  �  ���)(�,
�  (��� . 10). �  (��)��  ���*
�)(�*��  

���)�)���  .(���1�	�,�  .�	
��
  >�5�
�.���0���)�  ��(�
+21  �,
)�� , 

�+�5����
  �  ��(
<
��
�  *
,��)���)�  �
�0(��  �  (�5+�)�
�  ����,�)
,-��'�  

�)(
��� . 

 



� �� �

 

��� . 10. ��5�
�.���0���)-  �,
)��  ��(�
�  .<
��*2  .(�  12 3 	
��)+��  
'(���*�	���  S �  ���)�)��� . 
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,-�21  �,
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>	
  /
��*����(�+���
�  ��  + ��3
�)+
  ��'��,-�21  

��,
�
,  �  )����3
����  ;//
�)��  �1  �502)�3��'�  ����.,
��� . �  )�  >
  +(
��  

+ 
�,�+��1  >
�)��'�  �)(
��� , + )��  3��,
  .(�  5��3�)
,-���  
+
,�3
���  

.(���*�
���)�  �
�0(�� , 
��,
����  �
)�/�'��  �+,�
)��  /�(���  

.(�'(����(

���  �,
)�3���  ��
()� . �  ��<�1  ;��.
(��
�)�1  ���)�)��  �  

'(���*�	��  S ��	
*�(�+�,�  ��)
���+��
  �0(�5�+���
  �
)�/�'����  �  

�)��
,�(�+�,�  ;��.(
���:  �
)�/�'�3
���1  '
��+  + ��(��1  .<
��*2 , 3)�  

�+�	
)
,-�)+

)  �0  ��)�+�*��  .(�*
���+  �
)�/�'�� . �
5
,-)�)2  
(�+��  

>�5�
�.���0���)�  �,
)��  �+�	
)
,-�)+
:)  �  )�� , 3)�  ��,�3
�)+�  .�'�0<�1  

.�  .
)�  �
)�/�'��  �,
)��  
+
,�3�+�
)��  .(�  	
��)+��  20 ��$  ���)�)��� . 

8(�  	
��)+��  ���)�)���  + �
�-<�1  ���*
�)(�*��1  �  '(���*�	���  S 

�
)�/�'�� , +
(��)�� , ��.(�+,
��  ��  +2>�+���
 . 

�����  �0(�5�� , .�,
3
��2
  ����  (
5
,-)�)2  �+�	
)
,-�)+
:)  �  )�� , 

3)�  ��(
<
��
  �
�0(�����  .(���*�
���)�  �,
)��  ����,�/�(�
(���  

(�5,�3���  .(�(�	2  .(�+�	�)  �  (�5+�)�:  + �,
)��1  (��)
���  ����,�)
,-��'�  

�)(
���  �  ��	
�*��  �
)�/�'�� . ���,�5  ��,
�
,�(�� -'
�
)�3
���1  ;//
�)�+  

�)
(�� -��)�=�:=
'�  �'
�)�  ���)�)���  �  �
�.
*�/�3
���'�  ����,�/�(�
(�  



� �� �

'(���*�	���  S �+�	
)
,-�)+

)  �  )�� , 3)�  )����3��
  	
��)+�
  ;)�1  

��)�0��)���+  ��  �,
)��  ��.(�+�>	�
)��  �5�
�
��
�  ��)
���+���)�  

;��.(
����  �,:3
+21  ��)�����	��)�21  �  �
)�/�'�3
���1  '
��+ . 

 

2.1.3. $�	
,�(�+���
  (
.(�'(����(�+����  '
��+  +�(
,
�)���)�  

/�)�.�)�'
��+  �  ��.�,-5�+���
�  ���,�'�+  �
)���	
�)�(�+  ���(��('���5��+  

 

 ��  .(�+�,� , ��)�+�*��  +�(
,
�)�21  �+���)+  5�+���)  �)  ��,�3��  

.�)
�*��,-���  (�.
*�/�3��� ) >
()+2 , .�	1�	�=�1  
�,�+��  �  '�)�+���)�  

����1  .�)�'
��+ . 9)�  .�(��
)(2  �*
��+�:)��  ',�0�,-�2��  �  

�.
*��,�5�(�+���2��  ��'��,-�2��  ���)
���� . �,����
  ��  ;)�  ���)
�2  

�+,�
)��  ;//
�)�+�2�  �.���0��  �	+�'�  ��.(�+,
���  (�5+�)��  .�)����)
� . 

�	���  �5  ����+�21  /��)�(�+  +�(
,
�)���)�  /�)�.�)�'
��21  

0��)
(��  �+,�:)��  /
(�
�)2  	
'(�	�*��  �,
)�3���  �)
���  (��)
��� . 

��)�.�)�'
�  Pectobacterium atrosepticum SCRI1043 (Erwinia carotovora subsp. 

atroseptica, Pba) �0,�	�
)  �(�
��,��  )���1  /
(�
�)�+ .  ,:3
+��  (�,-  �(
	�  

��1  .(���	,
>�)  .
�)�) -,��5��  (Desender, et al., 2006)  �
'
,�*��  �1  ���)
5�  

�  �
�(
*��  ���)(�,�(

)��  ��'��,-�2��  ���)
����  0��)
(�� , (
�'�(
:=�1  

��  �5�
�
���  
�,�+��  +�
<�
�  �(
	2 , )���1  ���  )
�.
(�)
(� , pH, ������  

��,� , 	��)
.���)-  ����+  >
,
5� , �5�)�  �  	(
'�
  .�(��
)(2 , 1�(��)
(�5
:=�
  

.
(
1�	  �)  ��.(�/�)��'�  �0(�5�  >�5��  0��)
(��  �  .�(�5�)�3
����
  .(�  

+5����	
��)+��  �  (��)
�����  (Den Besten, et al, 2007). �(
	�  ;)�1  

.�(��
)(�+  ;//
�)  ;��)(�'�(

�21  (��)�)
,-�21  ��'��,�+  .(
	�)�+,�
)  

���0�,-<��  ��)
(
� .  

�2,�  +2�+,
��  �5�
�
��
  + )(����(�.*������  ��)�+���)�  '
��+  

0��)
(�� , �)+
3�:=�1  5� (
'
,�*�:  /��)�(�+  +�(
,
�)���)�  �  

5�/����(�+���  
��,
��
  ��)�+���)�  '�	(�,�)�3
���1  /
(�
�)�+  .(�  

+5����	
��)+��  0��)
(��  �  (��)
�����  �  ('
,�(

�2
  ��'��,-�2��  

��
	��
�����  (��)�)
,-��'�  .(���1�>	
��� .  

�  (
5
,-)�)
  .(�+
	
��21  ;��.
(��
�)�+  02,�  
�)���+,
�� , 3)�  



� �	 �

�
.
(��)��)2  0
,-���21  �
,-)
(  P. � trosepticum �
  �0,�	�:)  .
�)�) -

,��5���  ��)�+���)-: . �
5��3�)
,-���  ��)�+���)-  .(��+,�
)��  

�
.
(��)��)���  �
,-)
( , +2(�=�+�
�21  ��  ���
(�,-���  �(
	
  M63. 

��0�+,
��
  ;��)(��)�+  ,��)-
+  ��()�/
,�  5��3�)
,-��  
+
,�3�+�,�  .
�)�) -

,��5�
:  ��)�+���)-  ((�� . 11). ��0�+,
��
  (�/��.�*��� , 0,���(
:=
'�  

���)
5  0
,�� , �����,�  	���2�  ;//
�) . �+
,�3
��
  /
(�
�)�)�+���  

��)�+���)�  ��((
,�(�+�,�  �  ��)�+�*�
�  )(����(�.*��  '
��+  pel ((�� . 12). 

�����  �0(�5�� , ����  
�)���+,
�� , 3)�  (
'
,�*��  ����+�21  '
��+  

+�(
,
�)���)�  Pba ��
=
�)+,�
)��  �  �0�5�)
,-�2�  
3��)�
�  �
)�0�,�)�+  

(��)
��� -1�5���� .  $������,-���  ��)�+���)-  '
��+ , �)+
3�:=�1  5� ���)
5  

'�	(�,�)�3
���1  /
(�
�)�+ , ��0,:	�
)��  .(�  	��)�>
���  .�.
,�*�
�  

0��)
(��  .�(�'�+��  +
,�3��2  .,�)���)�  �,
)�� . 8(�  .
(
1�	
  ��  

�)�*����(�
:  /�5
  (��)�  ��)�+���)-  ;)�1  '
��+  5��3�)
,-��  ���>�
)�� . 

 

 
 
���
���  11. 9��.(
����   pelB '
��  + �,
)��1  P. atrosepticum SCRI1043, 
(��)
=
�  ��  ������,-���  �(
	
  M63 (�
(2
  �)�,0*2 ) �  M63 �  (��)�)
,-�2�  
;��)(��)��  (3
(�2
  �)�,0*2 ). 
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���
���  12. 8
�)�) -,��5���  ��)�+���)-  + �,
)��1  Pectobacterium atrosepticum 
SCRI1043 (�)�,0*2 ) �  �.)�3
����  .,�)���)-  �
,-)
(2  �,
)��  Pectobacterium 
atrosepticum SCRI1043 (,���� ), ���
0�(�+���21  ��  ������,-���  �(
	
  $ 63 
0
5 (��)�)
,-��'�  ;��)(��)�  (1 �  3), �  ��  $ 63 + .(��
)�)+��  (��)�)
,-��'�  
;��)(��)�  (2 �  4). 
 

�,�0�,-���  (
'
,�*�� , 5�)(�'�+�:=��  	�  10% 0��)
(��,-��'�  '
����  

��
=
�)+,�
)��  ���)
���  �+�(
� -�
����'�  Pba. �
��*����(�+���
  ;)��  

���)
�2  (
'
,�(

)��  	�//
�	�(
:=���  ��'��,-�2��  ��
	��
�����  

�*�,'����
(��  ,��)�����  (��� ). ����  02,�  +2�+,
�� , 3)�  (
'
,�*��  '
��+  

�+�(
� -�
����'�  ;)�'�  /�)�.�)�'
��  ��

)  �,�>�2�  1�(��)
( . 8��,
  

	��)�>
���  �,
)����  .�(�'�+��  .,�)���)�  �+�(
��  .(���1�	�)  (
.(
����  

'
��+  (
'
,�)�(���  �
)���	
�)�(���  .(�(�	2  ((�� . 13). �  ���)+
)�)+��  �  

(��

  .(
	,�>
����  ��	
,-:  �+�(
� -�
����'� , ����.,
��
  ���  �  

��)�+�*��  '
��  ��� -���)�52  .(���1�	�)  + ,�'�(�/��3
����  .(�'(
���� . 

8(�  ;)��  (
.(
����  '
��+  ��	
,-:  �
  .(
	
���)(
�� , .����,-�
  +�5��>�2�  

�
1���5�  (
.(
����  ��)�
)��  �
  +2�+,
��2� .  
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���
���  13. ��������  ;��.(
����  '
��+  �+�(
� -�
����'�  expI �  expR + 
.(�*
��
  (��)�  �
,-)
(2  Pba.  

8(
	,�>
����  ����  �,-)
(��)�+���  ��	
,-  (
'
,�*��  '
��+  Pba ��� -

���)�52  (luxI-'���,�'  expI) �  (
'
,�)�(�  �+�(
� -�
����'�  (luxR-'���,�'  

expR) ����+���  ��  ��.�,-5�+����  �
1���5��  �� -��)
(/
(
�*�� . �  

���)+
)�)+��  �  ;)��  ��	
,-: , ;��.(
����  '
��  expR �+�5���  �  �0(�5�+���
�  

.(�)�>
����  ��)���2�,�+��  �� , ���.,
�
�)�(���  ���  '
��  expI, 

+�,
	�)+�
  ���+
('
�)��'�  (��.�,�>
���  '
��+  �  .
(
�(2+���
�  �)�(2)21  

(����  �3�)2+����  (��� ) ((�� . 14). 8(�  ;)��  ���  '
��  expI �'(���3
��  	+
��  

(� -�
5�+����2��  )
(���)�(���  )(����(�.*�� , + )�  +(
��  ���  )(����(�.*��  

'
��  expR, ��',����  (���3�)���2�  .�,�>
����  )
(����)�(�+  ��  

��	�(
:=
�  *
.� , )
(����(

)��  5� .(
	
,���  '
��  expI. 9)�  �0
�.
3�+�
)  

�0(�5�+���
  .�,��(�5�
(�21  '
)
(�	
.,
���+  ���  ��� -���)�52  .(�  

)(����(�.*��  (
'
,�)�(��'�  '
��  (expR). �  )�  >
  +(
�� , ���  expR ��>
)  

�0(�5�+2+�)-  ,�<-  ��(�)��
  '
)
(�	
.,
��2  + 3E-���*
+��  �0,��)� . 

�5+
�)�� , 3)�  	+
��)
+2
  ��  �+,�:)��  �
0�)(�)��  	,�  ���0�'�  �,����  

�� -�5, (��.�5��:=�1  '
)
(�	
.,
��2  �  �
��)�(2
  <.�,
3�2
  �)(
�)
(2 . 



� �� �

  ;)��  /
(�
�)��  �)����)��  �� -�5�  III  �  �� -5� � . �����  �0(�5�� , 

.(
	.�,�'�
�2�  �
1���5�  (
'
,�*��  '
��  ��� -���)�52  Pba (
�,�5

)��  ��  

.��))(����(�.*������  
(�+�
  �  5��,:3�
)��  + 	
'(�	�*��  ��� , 

��	
*�(

���  .(�	
�)���  )(����(�.*��  (
'
,�)�(��'�  '
�� . ���

  02,�  

.���5��� , 3)�  (
'
,�)�(�2�  0
,��  ExpR �
  ��

)  �(�	�)+�  �  .(���)�(
  '
��  

expI �  �
  
3��)+

)  + (
'
,�*��  
'�  ��)�+���)� .  

8(
	,�>
����  ��	
,-  02,�  .�	)+
(>	
��  + ;��.
(��
�)�1  .�  

�.(
	
,
��:  
(�+��  )(����(�.*��  
3��)��+  .(����  �  �0(�)���  *
.
�  

,��
��  expI-expR + �,
)��1  Pba ��  (�5�21  �)�	��1  (��)�  0��)
(��,-���  

�
,-)
(2 . �,�  ;)�'�  ����  02,  (�5(�0�)��  �  .(��
�
�  �
)�	  

��,�3
�)+
���'�  8%� -���,�5�  *
.- -�.
*�/�3�21  �0(�)�21  )(����(�.)�+ . �  

�023���  (
��*��  + ��3
�)+
  .(���
(�+  ��.�,-5
:)��  ��(�)��
  

�
�.
*�/�3�2
  «(;�	�� -�
�,
�)�	2 » �  )
�.
(�)
(��  .,�+,
���  	�  42 º� . 

��.�,-5�+���
  �
�.
*�/�3�21  .(���
(�+  .�5+�,�
)  .(�+�	�)-  )�)�,-�
:  

�0(�)�
:  )(����(�.*�:  �� . 8(�  ;)��   ��5���  )
�.
(�)
(�  (
��*��  

�
�01�	���  	,�  .(
	�)+(�=
���  	
��)
(�*��  /
(�
�)�+  (
+
()�5  �  

��1(��
���  .(����(
:=
�  �.���0���)�  ��(�)��1  �,�'��
�,
�)�	�+ . 

�
	��)�)���  )�)�,-���  ��.,�/���*��  �+,�
)��  �)�
)�)+�
  +�5��>���)�  

�50�(�)
,-��'�  ���,�5�  ��2�,�+21  �  ���.,
�
�)�(�21  ��  ��)���2�,�+21  

*
.
� . 

���0
����)-  (�5(�0�)����'�  ����  �
)�	�  5��,:3�
)��  + ��.�,-5�+����  + 

(
��*��  �0(�)���  )(����(�.*��  �.
*�/�3�21  .(�)�>
��21  .(���
(�+ . 

�.
*�/�3���)-  (
��*��  �0
�.
3�+�
)��  +2�����  )
�.
(�)
(��  (
��*������  

��
�� , ��)�(��  �
  �.
���
)��  ��>
  )
�.
(�)
(2  .,�+,
���  .(���
(�+  (60 – 

65º� ). 8(��
�
��
  )���'�  .�	1�	�  +�5��>��  �  ��.�,-5�+���
�  (
+
()�5���  

��)�+���)�  )
(���)�0�,-���  �� -.�,��
(�52  Tth. �
	��)�)���  �
)�	�  

�+,�
)��  
	�,
��
  ����+  ��('��*�  �  5��
��  �1  ��'��
�  .��,
  (
��*��  

�0(�)���  )(����(�.*�� . 9)�)  �
	��)�)��  ��>
)  02)-  
�)(��
�  �  .��+,
��
�  

	+
1  )
(���)�0�,-�21  (
+
()�5 , +2.
���
�21  �  �
	�+�
'�  +(
�
��  

(Thermoscript, Invitrogen, �4� ; RevertAid Premium, Fermentas, ��)+� ). 
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���
���  14. �  – �)(
�)
(�  ��	�(
:=
�  �0,��)�  '
��+  expI-expR. ���  

'
��  expR (5
,
�2�  /�� ) �   expI (>
,)2�  /�� ) 3��)�3��  .
(
�(2+�:)��  
(���
 -5
,
�2�  <(�/) , �
(��+ ). 8
(+2
  ��	��2  �0�5��3
�2  5+
5	�3���� . 
��'��,2  )
(����*��  )(����(�.*��  ��'
)  02)-  +2�+,
�2  )�,-��  + �,
3�
  
)(����(�.*��  �  .(���)�(�  '
��  expI (�(���2�  <(�/) ). �  – 8(
	.�,�'�
�2�  
�
1���5�  .��))(����(�.*������  (
.(
����  '
��  expI + (
5
,-)�)
  
	
'(�	�*��  ���  �
�,
�5��� , �.
*�/�3�2��  �  	+
��)
+2�  ��,
�
,��  
�� .  
 

�  ���)+
)�)+��  �  (�5(�0�)���2�  ����  �
)�	��  02,�  �.(
	
,
��  

)(����(�.*������  ��)�+���)-  .(����  (��2�,�+�� ) �  �0(�)���  



� �� �

(��)���2�,�+�� ) *
.
�  + 5E-���*
+21  �0,��)�1  '
��+  expI �  expR. 

8(
	.�,�'�
)�� , 3)�  .(��2
  *
.�  '
��+  �3�)2+�:)��  �  ��0�)+
��21  

.(���)�(�+ , + )�  +(
��  ���  �0(�)�2
  )(����(�.)2  �0(�5
:)��  + (
5
,-)�)
  

��)�+���)�  .(���)�(�+  .(�)�+�.�,�>�21  '
��+  �  �+,�:)��  3��)-:  �1  

.(�)�>
��21  3E-�
)(���,�(

�21  �0,��)
�  (3E UTR)  ((�� . 15). �,�  

.(�*
���+ , �+�5���21  �  +5����	
��)+�
�  ���.,
�
�)�(�21  ��  (�� -

��)
(/
((
�*�� ) +�>��
  5��3
��
  ��

)  ���)��<
��
  	+
1  *
.
� , 

�.���0�21  �  �0(�5�+���:  '
)
(�	
.,
���+ . �  �+�5�  �  ;)�� , (
5
,-)�)2  

���,�5�  02,�  .(
	�)�+,
�2  ���  .(�*
�)��
  �)��<
��
  ��,�3
�)+�  

��)����,�+21  *
.
�  (���� ) �  ��,�3
�)+
  ��� .   

 

 

���
���  15. �1
��  ;��.
(��
�)�  .�  �.(
	
,
��:  )(����(�.*������  
��)�+���)�  .(��21  �  �0(�)�21  *
.
�  '
��+  expI �  expR. 

 

�2,�  .���5��� , 3)�  + (��)
=
�  �
,-)
(
  Pba +2����
  �)����)
,-��
  

��,�3
�)+�  ����  ��((
,�(

)  �  ��5���  )(����(�.*������  ��)�+���)-:  

'
��+ . $������,-�2�  
(�+
�-  ���  '
��+  expI �  expR + �,
)��1  0��)
(��  

��0,:	�,��  3
(
5  24 3���  +2(�=�+����  ((�� . 16), 3)�  ���)+
)�)+

)  

������,-���
  �)����)
,-���
  ��,�3
�)+
  ��)���2�,�+21  )(����(�.)�+  

((�� . 16). 8
(
1�	  �
,-)
(2  ��  �)�*����(�
:  /�5
  (��)�  3
(
5  48 3���+  

��.(�+�>	�,��  
+
,�3
��
�  ���)��<
���  ���� /���  �  ���>
��
�  

)(����(�.*������  ��)�+���)�  '
��  exp I. �  �.2)�1  .�  �.(
	
,
��:  



� �� �

	�������  ���*
�)(�*��  ���  02,�  .(�	
����)(�(�+��� , 3)�  + ;)�  +(
��  

.(���1�	�)  .(
�(�=
��
  
'�  ���)
5� .  

 

���
���  16. ��������  ���)��<
���  ��)���2�,�+21  )(����(�.)�+  �  ���  
'
��+  expI �  expR + �,
)��1  (��)
=
�  �
,-)
(2  Pba. 
 

 

 

���
���  17. �  – 8�,
)�����  �(
5  ,��)�  )�0��� , .�	+
('�
)2�  
���(�	���
�*�� ; 1 – ���
	2  ���,
�2 , 2 – +2(
5�����  �0,��)-  .�(
�1��2 . �  
– 
(�+
�-  ;��.(
����  '
��+  0
,��+  ���)
�2  «�+�(
�  �
����'� » (expI, expR) + 
�,
)��1  0��)
(�� , ��,���5�(
:=�1  ���,
�
  (,
+2
  �)�,0��� ) �  .�(
�1��
  
(.(�+2
  �)�,0��� ).  

 

8(
	�)�+,
��2
  (
5
,-)�)2  ��	
,-�21  ;��.
(��
�)�+  02,�  

.�	)+
(>	
�2  + �.2)�1  in planta. �  .���=-:  ,�5
(���  ���(�	
��
�*��  



� �� �

����   02,�  .�,
3
�2  �0(�5*2  (��)�)
,-�21  ���
	�+  �  )���
�  .�(
�1��2 , 

��/�*�(�+���21  Pba ((�� . 17� ). �5  �0(�5*�+  02,�  +2	
,
��  ��  �  

.�,
3
��  ���  + (
��*��  �0(�)���  )(����(�.*�� . 8(
.�(�)2  02,�  

.�	+
('�
)2  ��,�3
�)+
����
  ���,�5
  8%�  + (
�,-���  +(
�
�� . �  

(
5
,-)�)
  02,�  
�)���+,
�� , 3)�  '
�2  �+�(
� -�
����'�  �  ���)(�,�(

�2
  

/��)�(2  +�(
,
�)���)�  ��)�+�(�+��2  + 0�,-<
�  �)
.
��  .(�  5��
,
���  

0��)
(����  ���,
��21  ���
	�+ . 8
(
1�	  0��)
(��  + .�(
�1��
  �+�5��  �  

(
.(
���
�  '
��+  	�����  ��'��,-���  ���)
�2  ((�� . 17).   

�����  �0(�5�� , ��.�,-5�+���
  ���(�	���
�)�(�21  �0(�5*�+  

.�5+�,�,�  +2�+�)-  	�//
(
�*��,-�
:  ;��.(
���:  '
��+ , ���)(�,�(
:=�1  

+�(
,
�)���)-  0��)
(��  + 5�+������)�  �)  ,���,�5�*��  ���(��('���5��+  in 

planta. �  �	���  �)�(��2 , ;)�  (���(2+�
)  .��,
	�+�)
,-�
:  5������
(�
:  

��)�+�*�:  �  (
.(
���:  '
��+  ��'��,-���  ���)
�2  �+�(
� -�
����'�  

0��)
(��  + 1�	
  �1  >�5�
���'�  *��,� , �  	(
'��  �)�(��2 , .�	)+
(>	�
)  


3��)�
  + ;)��  .(�*
��
  �
)�0�,�)�+  (��)
��� -1�5���� . 

 

2.1.4. ���,
	�+���
  .(��)(���)+
����  �)(
�)
(2  ��5����,
�
,�(�21  

PR-0
,��+  �  ���.,
���+  ;)�1  0
,��+  �  �
	��)�(���  ��'��,-�21  ���)
�  �  

.(��
�
��
�  �
)�	�  6$�  +2����'�  (�5(
<
���  �  	(
'�1  

+5����	�.�,��:=�1  /�5�3
���1  �
)�	�+  

 

��+(
�
����  �.
�)(����.��  6$�  <�(���  ��.�,-5

)��  	,�  (
<
���  

<�(���'�  �(
'�  5�	�3  ���  + �('���3
����  1����  .�  �	
�)�/���*��  

�)(
�)
(2  �)����)
,-��  �
0�,-<�1  �('���3
���1  ��,
�
, , )��  �  + 

��,
�
,�(���  0��,�'��  .(�  (��<�/(�+�
  .(��)(���)+
����  �)(
�)
(2  

0��.�,��
(�+  – 0
,�� , .
.)�	2 , /(�'�
�)2  ��  �  �� . ��  �
'�	��<���  

	
�-  ����.,
�  0�,-<��  ���)(
�
�)�(��  (�5,�3�21  ��.
,-��21  

.��,
	�+�)
,-���)
�  	,�  (
<
���  .�	�0�21  �)(
�)
(�21  5�	�3 . �  

�)���+�)��  +�5��>�2�  +20�(�)-  �
�01�	��2
  ;��.
(��
�)�,-�2
  �
)�	2  

��	�+�	
�,-��  .�	  ���,
	

��
  ��
	��
��
  �,�  �,���  ��
	��
��� , ��)�(2
  



� �� �

��>��  �0@
	���)-  	(
'  �  	(
'��  .�  �����
  ,�0�  .(�5���
 . �  ��<
�  �,
3�
  

�0@
�)��  ���,
	�+����  �+,�
)��  0
,��  �  
�)
�)+
��2�  ��	
(>���
�  

�5�)�.�+  .�  �	(��  13C �  15N, �  ��,
�
,�(���  ������  5.4 ��� . 

��
  �.
�)(2  6$�  (
'��)(�(�+�,�  ��  �.
�)(��
)(
  Bruker Avance III �  

(�0�3
�  3��)�)��  600 $�*  ��  �	(�1  1H ��.�,-5
�  5-��  ��+
(��2�  )(
1 -

�	
(�2�  	�)3��  1H/13C/15N, ����=
��2�  '(�	�
�)���  ��)
<��� . �  ��3
�)+
  

�)��	�()�  ��,�0(�+��  �.
�)(�  6$�  ��.�,-5�+�,�  TSP. 8(�  5�.���  

�	���
(�21  �.
�)(�+  1�  - 6$�   ��.�,-5�+�,�  (
,����*����
:  5�	
(>�
  	,�  

+���)���+,
���  ����'��3
����)�  .
(
	  ��.
,-����  .��,
	�+�)
,-���)-:  d1 

2� . ���,�  ����.,
���  	,�  (�5,�3�21  ;��.
(��
�)�+  +�(-�(�+�,��-  �)  32 	�  

128. �,�)
,-���)-  90-'(�	
���'�  ��.
,-��  ���)�+,�,�  9.18 ��� . �,�  5�.���  

�.
�)(�+  DOSY ��.�,-5�+�,�  �)��	�()�
:  ��.
,-��
:  .��,
	�+�)
,-���)-  

«�)��
,�(�+����
  ;1� » �  0�.�,�(�2��  '(�	�
�)��� . �(
��  	�//
5��  	,�  

��>	�'�  ;��.
(��
�)�  ���)�+�,�  50 �� , �  	,�)
,-���)-  '(�	�
�)��'�  

��.
,-��  2.5 �� . �
,�3���  '(�	�
�)�  ��'��)��'�  .�,�  �5�
��,��-  + 

��)
(+�,
  �)  0.025 	�  0.5 �, /� . !�	
(>��  d1 02,�  5� .  �,�3
�)+�  )�3
�  ��  

	�//
5����21  �.�	�1  32. �,�  �0(�0�)��  +�
1  �.
�)(�+  .(��
��,��-  

.(�'(����  Topspin 2.1. �5�
(
���  +2.�,�
�2  .(�  )
�.
(�)
(�1  (��)+�(�+  

25°� , 40°�  �  50°� . �  ��3
�)+
  +�
)(
��
'�  �)��	�()�  + �.
�)(�1  1� 6$�  

��.�,-5�+�,��  TSP (3-)(��
)�,��,�,.(�.����+�� -2,2,3,3-d4-���,�)� , 

��)(�
+��  ��,- ), ��'��,2  ��)�(�'�  .(�����,��-  5� ��3�,�  �)�3
)�  (�+�2��  

0� .	 . �,�  5�.���  �.
�)(�+  NOESY ��.�,-5�+�,��-  �)��	�()���  

.��,
	�+�)
,-���)-  noesyesgpph �  .�	�+,
��
�  ��'��,�+  .(�)���+  +�	2  �5  

0�0,��)
��  ��.
,-��21  .��,
	�+�)
,-���)
�  +1�	�=�1  + ���.,
�)�*�:  

�.
�)(��
)(� .  �
/
�5��  (��)+�(�,��  + +�	���  (���)��<
��
  H2O/D2O, 90% 

�  10%) 0
/
(���  (��)+�(
  NaPhas 20 mM, pH 7.0, NaN3 0.3%.   ��*
�)(�*��  

0
,��  ���)�+�,�  0.33 mM.  

 

 



� �� �

 

���
���  18. �.
�)(  1�  6$�  	
/
�5���  + NaP 20 mM 0
/
(���  (��)+�(
  ��  
5��3
��
�  pH 7.0, .(�  )
�.
(�)
(
  25 � .  

  

��  �	���
(���  �.
�)(
  6$�  1� , .(
	�)�+,
����  ��  ���
���  18, 

��0,:	�
)��  )�.�3���  ��()��� , 1�(��)
(���  	,�  6$�  + 0
,��1 . �  

+2����.�,-���  �0,��)�  �.
�)(� , + 	��.�5��
  .(��
(��  �)  4.5 � .	 . 	�  0.5 � .	 ., 

+�	�2  ��'��,2  �)  �,�/�)�3
���1  .(�)���+  0���+21  *
.
� , �  + ��5��.�,-���  

�0,��)� , + 	��.�5��
  6.4 – 10 � .	 ., (
5���(
:)  ���	�2
  .(�)��2  ����+���  

*
.�  �  �(���)�3
���
  .(�)��2  0���+21  *
.
� . ���  >
  �
�01�	���  �)�
)�)- , 

3)�  + *
,��  ��'��,2  + .(�)�����  �.
�)(
  �
=
�)+
���  
<�(
�2 . �)�  ��>
)  

��0,:	�)-��  + �,
3�
  ��,�3��  1���3
���'�  �0�
�� , �,�  	,�  0
,��+  �  

	��)�)�3��  0�,-<��  ��,
�
,�(���  ������ . !�.�����2�  �.
�)(  NOESY .(�  

)
�.
(�)
(
  25 � , �  +(
�
�
�  ��
<�+����  120 �� . (�� . (�� . 19), .���5�,  

��,�3�
  �)����)
,-��  �
0�,-<�'�  3��,�  �(��� -.���+  �0(�5�+���21  5� �3
)  

69� . �,�  ��<
'�  0
,��  �>�	�,��  0�,

  ���2=
��2�  �.
�)(  NOESY �  0�,

  



� �	 �


5����  �  ��)
���+�2��  �(��� -.����� . ��'��,2  ��0,:	�
�21  �(��� -.���+  

)��  >
  
<�(
�2 .  

 ��  �5+
�)�� , ��,
�
,�(���  �����  	
/
�5���  ���)�+,�
)  5.4 ��� . 

���)+
)�)+
��� , 	,�  �5
3�
��'�  0
,�� , .(�3����  
<�(
���  �.
�)(�,-�21  

,����  ��>
)  02)-  ��,�3�
  1���3
���'�  �0�
�� . �  ��<
�  �,
3�
  ��>��  

.(
	.�,�>�)-  	+�  �
1���5�� . 8
(+2� , 3��)-  0
,��  �0(�5

)  1�(�<�  

�+
(�
)2�  	��
� , �  3��)-  - (��.,�+,
��
:  ',�0
,
 . �)�(��  �
1���5�  – 

��0,:	�
)��  �,�'��
(�5�*��  0
,�� . �5  ,�)
(�)
(�21  	���21  �5+
�)�� , 3)�  

0
,��  �
�
��)+�  	
/
�5���+  �.���0�2  �  �,�'��
(�5�*�� . 

  

 

���
���  19. �+
�
(�2�  �.
�)(  NOESY ��  5��3
��
  +(
�
��  ��
<�+����  tmix 
0.12� , + NaP 20 mM 0
/
(
 , pH 7.0, T 25 C.  

 

�,�  .�,
3
���  .(
	�)�+,
���  �  .�	+�>���)�  0
,��  ���  *
,�'�  02,  5�.����  

	�//
5����2�  �.
�)(  DOSY .(�  )
�.
(�)
(
  (��)+�(�  25°� . ���,�5�(
�  

;)�)  �.
�)( , �5  	�//
5����21  �(�+21  5�)
1����  �.
�)(�,-�21  ��'��,�+  

��>��  .�,
3�)-  .(
	�)�+,
���  �  (�5�
(�1  0
,�� . ��//
5����2
  5�)
1����  



� �
 �

.(
	�)�+,
�2  ��  (��
���1 : 	,�  �0,��)�  0.57-0.93 � .	 . ��  (�� . 20, 	,�  �0,��)�  

1.48-1.68 � .	 . ��  (�� . 21. ���,
3<

  ��',���
  ;��.
(��
�)�,-�21  5��3
���  �  

)
�(
)�3
�����  .�,
3�,��-  .(�  �..(������*��  	+
1���.��
�)���  

/
��*�
�  ��  5��3
�����  ��;//�*�
�)�+  ����	�//
5��  5.2*10-10 � 2/�  �  

4.7*10-10 � 2/�  	,�  02�)(��  ���.��
�)2  �  1.6*10-10 � 2/�  �  1.5*10-10 � 2/�  	,�  

�
	,
����  ���.��
�)2  (	,�  �0,��)
�  0.57-0.93 � .	 . �  	,�  1.48-1.68 � .	 . 

���)+
)�)+
��� ). ���3
)  	���
)(�+  0
,��  �5  
(�+�
���  �)���� -9�<)
���  

	�:)  5��3
���  11 Å �  31 Å. �)�
	�  ��>��  .(
	.�,�>�)- , 3)�  + (��)+�(
  

0
,��  �,�'��
(�5

)�� . �����  �0(�5�� , ���(

  +�
'�  + ��<
�  ���)
�
  

(
�,�5

)��  +)�(��  +�(���) . 

 

 

 

���
���  20. ��//
5�����
  5�)
1���
  .�,
3
���
  �5  �.
�)(�  DOSY .(�  
)
�.
(�)
(
  �0(�5*�  25°�  	,�  �.
�)(�,-���  �0,��)�  0.57-0.93 � .	 .  



� �� �

 

 

 

���
���  21. ��//
5�����
  5�)
1���
  .�,
3
���
  �5  �.
�)(�  DOSY .(�  
)
�.
(�)
(
  �0(�5*�  25°�  	,�  �.
�)(�,-���  �0,��)�  1.48-1.68 � .	 . 

 

�,�  ��
=
���  (�+��+
���  + �)�(��
  .(
�0,�	����  �����
(�+  0
,��  

	
/
�5���  ��'(
,�  �0(�5
* . ��  (�� . 22  .(
	�)�+,
�2  �.
�)(2  6$�  1�  

�,�0�.�,-���  �0,��)�  �.
�)(�  1�(��)
(���  	,�  ���	�21  �  �(���)�3
���1  

.(�)���+ , 5�.�����2
  	,�  (�5,�3�21  )
�.
(�)
( . ��	�� , 3)�  �  .�+2<
��
�  

)
�.
(�)
(2  �.
�)(  �5�
��
)�� , 1�)�  �  �
5��3�)
,-�� , ��  �.
�)(�,-�2
  

,����  �
>�:)�� . �.
�)(  NOESY, 5�.�����2�  .(�  )
�.
(�)
(
  50°� , 

.(�+
	
�  ��  (�� . 23. ��  �
�  +�	�� , 3)�  3��,�  ��0,:	�
�21  �(��� -.���+  69�  

�)�,�  0�,-<
 , .�  �(�+�
��:  ��  �.
�)(��  NOESY .(�  )
�.
(�)
(
  25°� . �� , 



� �� �

)
�  �
  �
�

 , �.
�)(�,-�2
  ,����  .� -.(
>�
�
  �
=
�)+
���  
<�(
�2  �  

.,�1��  �)��<
��
�  ��'��, -<
� . 

 

���
���  22. �.
�)(2  6$�  1�  	
/
�5���  + NaP 20 mM, pH 7.0, .(�  
)
�.
(�)
(
  (��)+�(� : ��>���  �.
�)(  25°� , �(
	���  40°� , +
(1���  50°� .  

 

 

 

���
���  23.  �.
�)(  6$�  NOESY + NaP 20 mM, pH 7.0, 5��3
��
  +(
�
��  
��
<�+����   tmix 0.3 � , )
�.
(�)
(�  50°C. 



� �� �

 

�,�  .(
	�)+(�=
���  �'(
'�*��  0
,��  	
/
�5���  02,�  (
<
��  


�
�-<�)-  pH 0
/
(��'�  (��)+�(�  �  *
,-:  .�+2<
���  .�+
(1���)��'�  

5�(�	�  0
,�� . �,
	
:=��  �0(�5
*  	
/
�5���  02,  .(�'�)�+,
�  + +�	���  

(���)��<
��
  H2O/D2O, 90% �  10%) 0
/
(���  (��)+�(
  NaPhas 20mM ��  

5��3
��
�  pH 5.6 �  ��	
(>���
�  NaN3 0.3%.  �	���
(�2
  �.
�)(2  6$�  1�  

	
/
�5���  .(
	�)�+,
�2  ��  (�� . 24, ��  ��)�(��  �)�0(�>
�2  �,�0�.�,-�2
  

3��)�  �.
�)(� . #�(�<�  +�	�� , 3)�  �.
�)(2  5��
)��  �
�

  
<�(
�2 , �
>
,�  

	,�  �0(�5*�  	
/
�5���  (��)+�(
���'�  + 0
/
(���  (��)+�(
  �  pH 7.0 (�� . (�� . 

22). ���  >
  ��>��  5��
)�)-  �
��)�(�
  �5�
�
��
  �.
�)(�+  .(�  �5�
�
���  

���*
�)(�*��  + 	��.�5��
  �)  8.2 � .	 . 	�  8.6 � .	 . !�.�����2�  	+
�
(�2�  

�.
�)(  TOCSY .���5�,  ��,�3�
  �(��� -.���+  1�(��)
(�21  	,�  0
,��+  �  

.
.)�	�+  (�� . (�� . 25). ��.(��
( , ;)�  �(��� -.���  �0(�5�+���2
  �)  ���	�21  

.(�)���+  ����+���  *
.�  �  .(�)�����  � a, � b �  � g 0���+��  *
.�  �	���  

��������,�)2 . 

 

 

���
���  24. �.
�)(2  6$�  1�  	
/
�5���  + 20 mM NaP, pH 5.6, .(�  
(�5,�3�21  ���*
�)(�*��1 : +
(1���  �.
�)(  0.04 mM, �(
	���  - 0.1 mM, 
��>���  - 0.18 mM. �,�  �)�0(�>
���  �.
�)(�+  ��.�,-5�+�,��  (�5,�3�2�  



� �� �

��;//�*�
�)  
��,
��
  .�  ��.,�)
	
 . �
�.
(�)
(�  5�.���  	,�  +�
1  �.
�)(�+  
25°� . 

��,-�
�<

  
+
,�3
��
  ���*
�)(�*��  	
/
�5���  	�  0.4 mM .�5+�,�,�  

.�,
3�)-  �.
�)(  NOESY �  +(
�
�
�  ��
<�+����  tmix 0.3 c, ��)�(2�  

.(
	�)�+,
�  ��  (�� . 26. 9)�)  �.
�)(  )��>
  ���)+
)�)+

)  �.
�)(��  NOESY 

.�,
3�
�21  	,�  0
,��+ . �  	
����)(�(

) , 3)�  
	�,��-  +2	
,�)-  0
,��  �  

.�	�0(�)-  �(
	
 , + ��)�(��  ��  �)�0�,
�  	,�)
,-��
  +(
��  �  �
  

.(
*�.�)�(

) . �����  �0(�5�� , .���5��� , 3)�  
�
�-<
��
  5��3
���  pH 

0
/
(��'�  (��)+�(�  .�5+�,�,�  �)�0�,�5�(�+�)-  �����
(�
:  /�(�
  

	
/
�5��� . 

 

 

���
���  25. �+
�
(�2�  �.
�)(  6$�  TOCSY 	
/
�5���  0.18 mM + NaP 20 
mM, pH 5.6. ��0,:	�:)��  �(��� -.��� , 1�(��)
(�2
  	,�  0
,��+ . �
�.
(�)
(�  
5�.���  25°� .  
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���
���  26. �.
�)(  6$�  NOESY 	
/
�5���  0.4 mM + NaP 20 mM, pH 5.6, 
5��3
��
  +(
�
��  ��
<�+����  tmix 0.3 � , )
�.
(�)
(�  25°C.  

 

 �����  �0(�5�� , �5  	���21  6$�  �,
	

) : 

1. !�.�����2
  �.
�)(2  6$�  .�	)+
(>	�:) , 3)�  .�,
3
��2�  �0(�5
*  – 

0
,�� . 

2. ���,
	

�2�  0
,��  + ��)(�� -/��/�)���  0
/
(
  �  pH 7.0 

�,�'��
(�5

)��  �  +2.�	�
)  + ���	�� .  

3. �+
,�3
��
  )
�.
(�)
(2  (��)+�(�  	�  50°°°°�  �
  .(�+
,�  �  

�
=
�)+
����
  
+
,�3
��:  (��)+�(����)� .  

4. ��
�-<
��
  5��3
���  pH 0
/
(�  	�  5.6 pH 0,�'�.(��)��  ���5�,��-  ��  

(��)+�(����)�  0
,�� . �	�,��-  .�,
3�)-  �)�0�,-�2�  (��)+�(  0
,��  

	
/
�5���  �  ���*
�)(�*�
�  0.5 mM + NaP 20 mM ��  5��3
��
�  pH 5.6. 

 



� �� �

�
+2�����  (��)+�(����)-  0
,��  � , ���)+
)�)+
��� , 
'�  ��5���  

���*
�)(�*��  + (��)+�(
  02,�  .(�3����  �
+�5��>���)�  .(�+
	
���  

�)(
�)
(�21  ���,
	�+����  �
)�	��  � -�.
�)(����.�� . 

 

2.1.5.  ��.-:)
(��
  ��	
,�(�+���
  +5����	
��)+��  

��5����,
�
,�(�21  PR-0
,��+  �  *
,
+2��  ,�'��	���  

 

8�������
  �
1���5��  +5����	
��)+��  0�����(���,
�
,  �  ,�'��	���  

�+,�
)��  �	���  �5  ����+�21  5�	�3  ��+(
�
����  0��/�5��� . �  ���)��=

  

+(
��  	,�  (
<
���  ;)��  5�	�3�  <�(���  .(��
��:)��  �
)�	2  ���.-:)
(��'�  

��	
,�(�+���� . $
)�	  $�,
�
,�(���  	�������  	�
)  +�5��>���)-  �)(�'�'�  

(��3
)�  ;�
('��  �
>��,
�
,�(��'�  +5����	
��)+�� , �	���� , ;)�)  �
)�	  

�,�<���  �
	,
��2�  	,�  .�����  ���0�,

  ;�
('
)�3
���  +2'�	���  

���/�'
(�*��  ���.,
��� . �  *
,-:  .�,
3
���  0�,

  02�)(�'�  �.���0�  

��	
,�(�+����  (�5,�3��'�  )�.�  ���.,
���+  + .��,
	�

  +(
��  ��)�+��  

(�5+�+�
)��  �
)�	 , ��)�(2�  .�,
3�,  ��5+���
  ��,
�
,�(��'�  	����'� . 

$
)�	  ��,
�
,�(��'�  	����'�  .(��
��
)��  	,�  (�5(�0�)��  ,
��(�)+ , 

�.
*�/�3
���  �+�52+�:=�1��  �  )
�  �,�  ��2�  0
,��� , .(�  +�()
�,-���  

+2����.(��5+�	�)
,-���  ��(����'
 , .(�   0
,�� -0
,��+��  	����'
 , �  )��  >
  

	,�  �5
3
���  1���3
���1  �
1���5��+  +5����	
��)+�� , 	,�  �.(
	
,
���  

'
��
)(��  ,�'��	 -(
*
.)�(�21  ���.,
���+ , 	���21  �  �)(�
���  ,�'��	 -

�+�52+�:=
'�  *
�)(� , .�;)��
  ;)�)  �
)�	  + ���)��=

  +(
��  �3
�-  

��)
�,
� . �  	�����  .(�
�)
  �
)�	  ��,
�
,�(��'�  	����'�  02,  .(��
�
�  	,�  

���,
	�+����  +5����	
��)+��  (�	�  (��)�)
,-�21  	
/
�5���+  �  

/��/�,�.�	���  �
�0(���� . 

�
/
�5��2  — ��)����2
  .
.)�	2  ���
����  ���)
�2 , ��)�+�2
  + 

�)��<
���  0��)
(�� , '(�0��+  �  ���'�1  �0�,�3
3�21  �  0
5�0�,�3
3�21  

+�(
��+ . �,�  ��,
�
,  	
/
�5���+  1�(��)
(��  +2����
  ��	
(>���
  

.�,�>�)
,-��  5�(�>
��21  ��������,�)  (�('����� , ,�5��� , '��)�	��� ), 3)�  

.(�	�
)  �1  ��,
�
,
  .�,�>�)
,-�2�  5�(�	 . ��	(�/�,-�2
  �  '�	(�/�0�2
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3��)��  ��,
�
,2  	
/
�5���  3
)��  �)	
,
�2  	(
'  �)  	(
'� . 9)�  �+���)+�  

�0,
'3�
)  �+�52+���
  �  +�)(��+���
  �1  + /��/�,�.�	�2�  0��,��  

���(��('���5��+ . 

���)�)
,-�2
  	
/
�5��2  .�	�+,�:)  (��)  	�  20 +�	�+  '(�0�+  �  

0��)
(��,-�21  .�)�'
��+ . �
=
�)+
:)  	
/
�5��2 , �0,�	�:=�
  

���
�)�*�	���  �  /
�'�*�	���  ��)�+���)-: . �
/
�5��2  (��)
���  ��'
)  

;��.(
���(�+�)-��  + �)+
)  ��  �0��)�3
����  �)(
�� : 5��
1
 , 5���,
��
  �  

.���>
��2
  )
�.
(�)
(2 . 8(��*�.��,-��
  �),�3�
  (��)�)
,-�21  

	
/
�5���+  �)  	(
'�1  ��)����(�0�21  0
,��+  (��)
���  5��,:3�
)��  + 

�
)����3���)�  	,�  �,
)��  �,
��.�)�:=�1  �  (��)
��� .  ���)�)
,-�2
  

	
/
�5��2  ����.,�+�:)��  .(
��
=
�)+
���  + .
(�/
(�3
���1  �,
)�3�21  

�,��1 , �
��	�,�1 , '�.���)�,�1 , *+
)��+21  �)(
�)
(�1 . �)����)
,-��  

�
	�+��  +2����,��- , 3)�  	
/
�5��2  �.���0�2  .�	�+,�)-  �
  )�,-��  (��)  

'(�0�21  �  0��)
(��,-�21  .�)�'
��+ , ��  �  (�5+�)�
  ���
���21 . �
/
�5��2  

3��)�  ��52+�:)  .(�(�	�2�  ��)�0��)���� . �
���)(�  ��  <�(���
  

(��.(��)(��
��
  	
/
�5���+  �  �1  ��)�+�
:  (�,-  + 0��,�'�3
���1  .(�*
���1 , 

�
1���5�  �1  +5����	
��)+��  �  �
�0(�����  ��)�
)��  �
�5
3
��2� .  

��0,�*�  3. #�(��)
(��)���  ���,
	

�21  	
/
�5���+  

,�'��	   �	  PDB /��,�  ��.  

(��)�3��� ) 

�0=��  5�(�	  

D1 1JKZ.PDB �
����  3 

D2 2KSK.PDB ��1�(�2�  

)(��)���  

6 

D3 1TI5.PDB ����,-  6 

D4 3PSM.PDB ��� , �,�	���  

��()�/
,-  

1 

D5 1N4N.PDB *+
)�3�2�  6 

D6  �����  6 

 



� �� �

�  	�����  (�0�)
  ���,
	�+�,��-  6 	
/
�5���+  (��)�)
,-��'�  

.(���1�>	
��� , ��)�(2
  (�5,�3�:)��  �
>	
  ��0��  ��)�3�����  

(.(���1�>	
��
� ), 5�(�	��  (�)  +1 	�  +6), (��.(
	
,
��
�  5�(�>
��21  

��)�)��+  .�  .�+
(1���)�  0
,��  ()�0, . 3, (�� . 27). ��������,�)�2
  

.��,
	�+�)
,-���)�  ���,
	

�21  	
/
�5���+  1�(��)
(�5
:)��  �,�0��  

'���,�'�
� , �	����  +)�(�3���  �)(
�)
(�  �  )(
)�3���  �)(
�)
(2  

��1(���:)�� . 

�)(
�)
(�  	
/
�5���  D6 02,�  .�,
3
��  ��  ����+
  �)(
�)
(2  

	
/
�5���  D1 (��	  + Protein Data Bank 1JKZ.pdb (Bernstein, 1977)) .
)
�  

�
)�*��  ��������,�)�21  ��)�)��+  ��',����  .
(+�3���  .��,
	�+�)
,-���)� , 

�.
0,���+�����  + (Thevissen, 2003) �  �.)���5�(�+���  �  .���=-:  

.(�'(���2  HyperChem �  ��,�+21  .�,
�  )�.�  CHARMM. ��
  ���,
	

�2
  

	
/
�5��2  ��
:)  .�,�>�)
,-�2�  5�(�	 , �)  +1 	�  +6. 

���,�5  '���,�'�3���)�  ���,
	

�21  	
/
�5���+  ((�� . 28) .���52+�
)  

�3
�-  �,�0
:  �)
.
�-  '���,�'�� . ��.�,��)
,-��  �  ��,�3�:  CYS 

��������,�)�21  ��)�)��+ , +�
  	
/
�5��2  1�(��)
(�5
:)��  ��,�3�
�  GLY 

��������,�)��'�  ��)�)��  + .�5�*��  12, ��)�(2�  ��1�	�)��  ��  .
),
  

��
	���:=
�  0
)� -�)(
�	  �  �,-/�  �.�(�,- . 

���/�,�.�	�2
  �
�0(��2  02,�  .��)(�
�2  �  .���=-:  .(�'(���2  

VMD (Humphrey, 1996) �5  60 ��,
�
,  /��/�,�.�	�+ , �0(�5
:=�1  0��,�� . 

��	(�/�0�2
  1+��)2  1�,���+  ��.(�+,
�2  + ',
0��
  0��,�� , .�,�(�2
  

'�,�+��  ��.(�+,
�2  ��(
>
 . �0=��  5�(�	  ��>	��  ��,
�
,2  

/��/�)�	�,1�,���  �  /��/�)�	�,;)���,�����  02,  (�+
�  �
,: . 8�,�(�2
  

'�,�+�2
  '(
..2  /��/�,�.�	�+  02,�  ;�(���(�+��2  ��,
�
,���  +�	2 , 

.(��
(��  .�  500 ��,
�
,  +�	2  �  ��>	��  �)�(��2  0��,�� . �2,�  .��)(�
�2  

	+�  )�.�  �
�0(�� , �	��  ��	
(>�,�  ��,
�
,2  /��/�)�	�,1�,���  (M1), 	(
'��  

– /��/�)�	�,;)���,�����  (M2). 



� �	 �

 

���
���  27. �)�(�3���  �)(
�)
(�  �  (��.(
	
,
��
  5�(�>
��21  ��)�)��+  .�  
.�+
(1���)�  	
/
�5���+ . �����  *+
)��  .���5��2  .�,�>�)
,-��  5�(�>
��2
  
��)�)�� , �(���2�  – �)(�*�)
,-��  5�(�>
��2
 , 5
,
�2�  – .�,�(�2
  ��)�)�� , 
0
,2�  – '�	(�/�0�2
 . 
 

D1 -----KTCKXLADTYRGVCFTNASCDDXCKNKAX-LISGTCX--N---W-
KCFCTQNC- 
 D2 --HTPTPTPICKSRSHEYKGRCIQDMDCNAACVKESESYTGGFCN-
GRPPFK-QCFCTKPCKRERAAATLRWPGL 
D3         -----RTCMIKKEGW-GKCLIDTTCAHSCKN-RG-YIGGNCK-GM-T-R-
TCYCLVNC- 
 D4   ------KTCENLADTFRGPCFTDGSCDDHCKNKEH-LIKGRCR-DD---F-
RCWCTRNC- 
 D5   ------ATCKAECPTWDSVCINKKPCVACCKK-AK-FSDGHCS-KI-L-R-
RCLCTKEC- 
 D6 ------RMCKTPSGKFKGYCVNNTNCKNVCRTEGF-PTGS-CDFXV-A-
GRKCYCYKPCP 
 
���
���  28. �(�+�
��
  ��������,�)���  .��,
	�+�)
,-���)�  	
/
�5���+ .  
�
,)2�  .���5��2  �	�����+2
  ��������,�)�2
  ��)�)�� . 
 

�,�  ���,
	�+����  +5����	
��)+��  ,�'��	�+  �  ���(���,
�
,���  02,�  

��.�,-5�+���  .(�'(����  AutoDock4.2. (Morris, 2009). ���  .�5+�,�
)  

.(�+�	�)-  ��,
�
,�(�2�  	����'  �  *
,-:  �.(
	
,
���  ���0�,

  

;�
('
)�3
���  +2'�	�21  ���.,
���+  0
,��  – ,�'��	  + (
5
,-)�)
  .�����  



� �
 �

,���,-��'�  �����
��  ;�
('��  +5����	
��)+��  �
>	
  ,�'��	��  �  0
,��� , 

.(�+�	�)-  .����  ',�0�,-��'�  �����
��  ;�
('��  +5����	
��)+��  �
>	
  

,�'��	��  �  0
,��� , 
�,�  .�,�>
��
  ,�'��	  �+�52+�:=
'�  *
�)(�  �
  

�.(
	
,
��  ;��.
(��
�)�,-�� , �  .(�+�	�)-  �)�)��)�3
����  ���,�5  

.�,
3
��21  (
<
��� . AutoDock ���)��)  �5  	+
1  ',�+�21  .(�'(��� : 

AutoDock �  AutoGrid. AutoDock +2.�,��
)  	����'  ,�'��	�+  �  0
,�
 . �,�  

)�'�  3)�02  
���(�)-  (��3
)2  ;�
('��  +5����	
��)+��  ,�'��	�  �  

���(���,
�
,��  AutoDock ��.�,-5

)  )(
1�
(�
:  .(��)(���)+
��
:  

(
<
)�
 , ��)�(��  �)(��)��  �  .���=-:  .(�'(���2  AutoGrid . 

��5(�0�)��  '(�/�3
����  .�,-5�+�)
,-����  ��)
(/
�� , ��)�(2�  

��52+�
)��  AutoDockTools, ��)�(2�  .�5+�,�
)  .�	'�)�+,�+�)-  ��1�	�2
  

�)(
�)
(2  ��,
�
,2 , (��.(
	
,�
)  5�(�	2  .�  ��������,�)�2�  ��)�)��� , 

5�.
���
)  (��3
)�2
  .(�'(���2  AutoDock  �  AutoGrid, �  )��>
  .�5+�,�
)  

���,�5�(�+�)-  .�,
3
��2
  (
5
,-)�)2 . 

�,�  )�'�  3)�02  
���(�)-  (��3
)2  ;�
('��  +5����	
��)+��  ,�'��	�  �  

���(���,
�
,�� , AutoDock ��.�,-5

)  )(
1�
(�
:  .(��)(���)+
��
:  

(
<
)�
 , ��)�(��  �)(��)��  �  .���=-:  .(�'(���2  AutoGrid. %
�)(  (
<
)��  

��>
)  02)-  
�)���+,
�  + ,:0��  )�3�
  ���(���,
�
,2 . �  ��3
�)+
  

���(���,
�
,2  ��'
)  02)-  +20(��2  0
,�� , �� , �� , .�,��
(  �,�  ����2�  

�(��)�,, . ��5�
(  <�'�  (
<
)��  ��>
)  +�(-�(�+�)-��  + 	��.�5��
  �)  0.2 	�  1 

Å. 8�  
��,3���:  (�5�
(  <�'�  
�)���+,�+�
)��  (�+�2�  �	���  3
)+
()��  

	,��2  �+�5�  � -�  �  (�+
�  0.375Å.  �>	��  )�3�
  .(��)(���)+
����  (
<
)��  

��5��3�
)��  .�)
�*��,  (�+�2�  ;�
('��  +5����	
��)+��   )
�)�+�'�  �,�  

.(�0��'�  �)���  �  �)�����  ���(���,
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FG = FG vdw + FG hbond + FG elec + FG tor + FG sol, 
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�-:  (�5+
	
���   �  �  /
��,�'�3
�����  .�(��
)(��� . 

���  >
  (��

  ����  02,�  ���,
	�+���  +,����
  (�5,�3�21  +�	�+  

.(
.�(�)�  ��  /�)�����)�(��
  ���)����
  �
���  + �.2)�1  in vitro. �2,�  

.(�+
	
��  .(�)(�+,�+���
  5
(
�  (
(�>��  2011 '�	� ) (�5,�3�2��  +�	���  

.(
.�(�)�  �  02,�  �)�
3
�2  �
=
�)+
��2
  �5�
�
���  .�(�>
����)�  

.��
+��'�  ��)
(��,�  .(�  �0(�0�)�
  (�5�2��  /�(����  .(�)(�+�)
,�  ()�0, . 

7). ���  .�  	���2�  /�)�����)�(��'�  �
���  .<
��*2  ��()�  «�:0� », 

�0(�0�)���21  (�5,�3�2��  +�	���  .(
.�(�)� , ���0�,-<��  /
�'�*�	�2�  

;//
�)  + �)��<
���  Bipolaris �  Fusarium 02,  �)�
3
�  .(�  ��.�,-5�+����  + 

��3
�)+
  .(�)(�+�)
,�  .(
.�(�)�  ��  ����+
  T. koningii 9 �  (5), �  Alternaria �  

Septoria + +�(���)�1  �  ��.�,-5�+���
�  .(
.�(�)�  ��  ����+
  T. viride 192-3, T. 

koningii 9 �  (5), T. asperellum 302, T. koningii 183, �  Penicillium - T. viride 192-

3, T. sp. 406-2, T. asperellum 302, T. koningii 183, Aspergillus + +�(���)�1  c � . 



� �� �

koningii 183, � .viride 192-3, � . asperellum 302. ���>
��
  (�5+�)��  0�,
5��  

.(�(��)��+  �)�
3
��  + +�(���)
  c � .viride 192-3. 

 

 

�����������

 

���
���  31. !�+������)-  +�1�>
�)�  �  ;�
('��  .(�(��)����  �
���  .<
��*2  
��()�  «�:0� » �)  �)
.
��  (�5+
	
���  (�5,�3�21  +�	�+  .(
.�(�)�+ . 
��(���)2 : 1 – .(
.�(�)  ��  ����+
  T. viride 192-3; 2 - .(
.�(�)  ��  ����+
  T. 
sp. 406-2; 3 - .(
.�(�)  ��  ����+
  T. koningii 9� (5); 4 - .(
.�(�)  ��  ����+
  T. 
asperellum 302; 5 - .(
.�(�)  ��  ����+
  T. koningii 183. 



� �� �

�

���
���  32. !�+������)-  	,��2  ��(�
�  �  .(�(��)��+  �
���  .<
��*2  ��()�  
«�:0� » ��  )(
)-�  �  �
	-�2
  �
)��  .��,
  �0(�0�)��  �)  �)
.
��  (�5+
	
���  
(�5,�3�21  +�	�+  .(
.�(�)�+  («��)�)(��� »). ��(���)2 : 1 – .(
.�(�)  ��  
����+
  T. viride 192-3; 2 - .(
.�(�)  ��  ����+
  T. sp. 406-2; 3 - .(
.�(�)  ��  
����+
  T. koningii 9 �  (5); 4 - .(
.�(�)  ��  ����+
  T. asperellum 302; 5 - 
.(
.�(�)  ��  ����+
  T. koningii 183. 

 

��0,�*�  7. ��)�;��.
()�5�  �
���  .<
��*2  	�  �  .��,
  .(�)(�+,�+����  + 
�.2)�1  in vitr� . 
 

8���5�)
,-  
8�(�>
����)- , % 

���)(�,-  
��(���)2  �0(�0�)��  T. sp. 

9 � (5) 183 192-3 302 406-2 
Tilletia caries, Tilletia levis 

Bipolaris sorokiniana 
Fusarium sp. 

Alternaria alternata 
Septoria nodarum 

Penicillium sp. 
Aspergillus sp. 

��5+�)�
  0�,
5�
�  
.(�(��)��+  

66,4 
53,6 
38,5 
22 
14 

57,5 
25 

56,4 

66,4 
13,5 
20 
0 
0 

12,5 
21,2 
16,4 

66,4 
32,4 
21 
0 
0 
0 
0 

23,5 

66,4 
21,5 
14,5 

0 
0 
0 
0 

13,9 

66,4 
15,1 
22,3 

0 
0 
0 
0 

31,1 

66,4 
8,4 
7,9 
15,3 

0 
0 

12,3 
24,3 

 

 

��/�*�(�+���2
  �
�
�� , .���>
��2
  + .�3+
  ��'
)  + 	�,-�
�<
�  

5�(�>�)-��  �  .�3+
��2��  /�)�.�)�'
���� , ��)�(2
  +252+�:)  5�0�,
+���
  

��(�
+��  ���)
�2 , �  ��	5
����  3��)-  .�  1�	
  +
'
)�*��  – /�)�.�)�'
����  



� �� �

+�5	
<�� -��.
,-�2�  .
)
� . �
�
��  .<
��*2 , �0(�0�)���2
  (�5,�3�2��  

+�	���  .(
.�(�)� , 02,�  .���>
�2  + .�3+
  +
����  2012 '�	� . ����2
  .�  

���,
	�+���:  ;�
('��  .(�(��)���� , +�1�>
�)�  �
��� , +2��)2  (��)
��� , �  

)��  >
  /�)�����)�(��'�  ���)�����  .��
+�+  .<
��*2  .(�+
	
�2  + 

.(
	2	
=
�  �)3
)
 . 

���  >
  �2  �5
3�,�  +,����
  (�5,�3�21  +�	�+  .(
.�(�)�  ��  �)(
�)
(
  


(�>��  .<
��*2  ��()�  «�:0� ». �5  .(�+
	
��21  ��>
  	���21  .�  +
,�3��
  


(�>��  +�	�� , 3)�  ,
3<�
  (
5
,-)�)2  .�  .(�	
�)�+���  �
�)��)��)�  

.�,
3
�2  + +�(���)�1  4 (��  ����+
  � . asperellum 302) �  2 (��  ����+
  � . sp. 

406-2) .(�  �0(�0�)�
  �
���  (1,36 �  1,48, ���)+
)�)+
��� ) �  + +�(���)�1  4-1 �  

2-1 - .(�  �0(�0�)�
  �  �
��� , �  (��)
���  .�  +
'
)�*��  (1,23 �  1,38, 

���)+
)�)+
��� ) .�  �(�+�
��:  �  ���)(�,
�  (1,16) ()�0, . 8). 

�+
,�3
��
  	,��2  ��,���  .(�  +�5	
��)+��  .(�)(�+�)
,
�  �)�
3
��  

.�3)�  +�  +�
1  +�(���)�1 , '	
  �),�3�,��-  +�(���)2  1 ��  ����+
  � . viride 192-

3 (8,52 �� ), 4 ��  ����+
  � . asperellum 302 (8,71 �� ), 2 ��  ����+
  � . sp. 406-2 

(9,01 �� ) .(�  �0(�0�)�
  ���,
	

�2��  �5�,�)���  )�,-��  �
���  �  +�(���)2  �  

1-1 (8,43 �� ), 4-1 (8,21 �� ) �  2-1 (8,95 �� ) .(�  �0(�0�)�
  ���  �  �
��� , �  

(��)
���  .�  +
'
)�*�� , .�  �(�+�
��:  �  ���)(�,
�  (8,49 �� ). 

�)�
3
��  
+
,�3
��
  3��,�  5
(
�  �  1 ��,���  + +�(���)�1  4 �  � . 

asperellum 302 (29,81 <) .), 2 �  � . sp. 406-2 (33,91 <) .) .(�  �0(�0�)�
  ���  

)�,-��  �
���  .<
��*2  ��()�  �:0�  �  + +�(���)
  2-1 �  � . sp. 406-2 (29,14 <) .) 

.(�  �0(�0�)�
  ���  �  �
��� , �  .�  �)
(�
  .�  �(�+�
��:  �  ���)(�,
�  (24,76 

<) .). ���2
  ��5��
  .���5�)
,�  �)�
3
�2  + +�(���)
  3 �  � . koningii 9�  (5) 

(20,7 <) .) �  + +�(���)�1  5-1 �  � . koningii 183 (19,6 <) .) �  1-1 �  � . viride 192-3 

(14,8 <) .). 



� ��

��0,�*�  8. �)(
�)
(�  
(�>��  �(�+��  .<
��*2  ��()�  �:0�  
(�>��  2012 '�	� . 

��(���)2  
8(�	
�)�+���  
�
�)��)��)- , 

<) .. 

�,���  
��,��� , ��  

���,�  5
(
�  �  
1 ��,��� , '  

�
�  5
(��  �  1 
��,��� , '  

�0��,:)�2�  +
�  
1000 5
(
� , '  

 ��)(�,-   1,16 8,49 24,76 0,9 25 
��(���)  1 ��  �
�
��1  1,45 8,52 26,4 0,7 24 
��(���)  2 ��  �
�
��1  1,48 9,01 33,91 1,08 30,3 
��(���)  3 ��  �
�
��1   0,9 6,9 20,7 0,6 22 
��(���)  4 ��  �
�
��1  1,36 8,71 29,81 0,98 28,9 
��(���)  5 ��  �
�
��1  1,2 7,2 22,4 0,8 25 
��(���)  1-1 ��  �
�
��1  + ���.��)  1,09 8,43 14,8 0,6 26,4 
��(���)  2-1 ��  �
�
��1  + ���.��)  1,38 8,95 29,14 1,05 29,98 
��(���)  3-1 ��  �
�
��1  + ���.��)  1,6 7,9 21,4 0,4 24 
��(���)  4-1 ��  �
�
��1  + ���.��)  1,23 8,21 20,7 0,98 29,12 
��(���)  5-1 ��  �
�
��1  + ���.��)  1,26 8,1 19,6 0,77 20,2 

 
��(���)2  �0(�0�)��  �
��� : 1 – .(
.�(�)  ��  ����+
  T. viride 192-3; 2 - .(
.�(�)  ��  ����+
  T. sp. 406-2; 3 - .(
.�(�)  

��  ����+
  T. koningii 9 �  (5); 4 - .(
.�(�)  ��  ����+
  T. asperellum 302; 5 - .(
.�(�)  ��  ����+
  T. koningii 183. 
��(���)2  �0(�0�)��  �
���  �  (��)
���  .�  +
'
)�*��  (�)
(�� ): 1-1 – .(
.�(�)  ��  ����+
  T. viride 192-3; 2-1 – 

.(
.�(�)  ��  ����+
  T. sp. 406-2; 3-1 - .(
.�(�)  ��  ����+
  T. koningii 9 �  (5); 4-1 - .(
.�(�)  ��  ����+
  T. asperellum 302; 5-1 
- .(
.�(�)  ��  ����+
  T. koningii 183. 
 



� �	 �

����2
  ���,�5�  �)(
�)
(2  
(�>��  .���52+�:) , 3)�  0�,

  +2����
  

5��3
���  +
��  5
(��  �  1 ��,���  .�,
3
�2  + +�(���)�1  4 �  � . asperellum 302 

(0,98 <) .), 2 �  � . sp. 406-2 (1,08 <) .) .(�  �0(�0�)�
  ���  )�,-��  �
���  

.<
��*2  ��()�  �:0�  �  .(�  �0(�0�)�
  ���  �
���  .<
��*2  ��()�  �:0�  .�  

�)
(�
  .�  �(�+�
��:  �  ���)(�,
�  (0,9 <) .). 

�2����
  .���5�)
,�  .�  �0��,:)���
  +
�
  1000 5
(
�  02,�  + +�(���)�1  

4 (28,9 '(���� ), 2 (30,3 '(���� ) �  + +�(���)�1  4-1 (29,12 '(���� ), 2-1 (29,98 

'(���� ) .�  �(�+�
��:  �  ���)(�,
�  (25 '(���� ).  

�����  �0(�5�� , ���,
	

�2
  /�(�2  �5�,�)�+  '(�0�  (�	�  Trichoderma 

���5�,�  (�5,�3��
  +�5	
��)+�
  ��  �)(
�)
(
  
(�>��  + 5�+������)�  �)  +�	�  

Trichoderma. ��'�0�(
:=

  +�5	
��)+�
  ��  �)(
�)
(
  �)�
3
��  + +�(���)
  �  

� . koningii 9�  (5) .(�  �0(�0�)�
  ��  )�,-��  �
���  .<
��*2  ��()�  �:0� , �  

)��>
  .(�  �0(�0�)�
  �  �
���  .<
��*2  ��()�  �:0�  .�  �)
(�
 . $������,-��  

.�,�>�)
,-�2�  ;//
�)  �)�
3
�  .(�  ��.�,-5�+����  �.���0�+  �0(�0�)��  

)�,-��  ��  �
�
��1   �  �,�  + .�3+
  Trichoderma + +�(���)�1  �  � . asperellum 

302 �  � . sp. 406-2. 

�,
	
:=��  ;)�.��  ���,
	�+����  .(
.�(�)�+  ��  ����+
  �)�0(���21  

�5�,�)�+  Trichoderma �+�,��-  /�)�;��.
()�5�  �
���  
(�>��  2012 '�	� , 

.�,
3
���'�  .��,
  .(�)(�+,�+����  .���	�3��'�  ��)
(��,� . 

8(�+
	
����  ����  /�)�;��.
()�5�  .���5�,� , 3)�  �
�
��  .<
��*2  

��()�  �:0�  
(�>��  2012 '�	�  1�(��)
(�5
:)��  5��.�(
����)-:  

/�)�.�)�'
����  (�	�+  Tilletia, Bipolaris, Fusarium, Alternaria, Septoria )��>
  

02,�  +2�+,
�2  +�50
	�)
,�  .,
�
��  Penicillium �  Aspergillus ()�0, . 9). 

�  ���)+
)�)+�
  �  .�,
3
��2��  	���2�� , 5��.�(
����)-  �
���  

.<
��*2  + ���)(�,
  +�50
	�)
,���  )+
(	��  '�,�+��  ���5�,��-  �  66,4 	�  

14,4%. !�(�>
����)-  /
5�(��5��  �  �,-)
(��(��5��  ���5�,��-  �
5��3�)
,-��  

(�  38,5 	�  31,2 �  �  22 	�  20,0, ���)+
)�)+
��� ). 

 



� �


��0,�*�  9. 9//
�)�+���)-  	
��)+��  (�5,�3�21  +�	�+  .(
.�(�)�  ��  /�)�.�)�'
��2
  ���(���*
)2 . 
 

8���5�)
,-  

8�(�>
����)- , % 

���)(�,-  
��(���)2  �0(�0�)��  T. sp 

192-3 406-2 9 �  (5) 302 183 
	�  .��,
  	�  .��,
 	�  .��,
  	�  .��,
  	�  .��,
 	�  .��,


�+
(	��  '�,�+��  (Tilletia caries, Tilletia 
levis), �.�(  ��  �	��  5
(��  

66,4 14,4 66,4 14,4 66,4 14,4 66,4 14,4 66,4 14,4 66,4 14,4 

�
,-���)��.�(��5  (Bipolaris sorokiniana) 53,6 82,3 21,5 16,8 8,4 6,9 13,5 12,7 22,3 19,3 32,4 26,9 
�
5�(��52  (Fusarium sp.) 38,5 31,2 14,5 11,8 7,9 5,8 20 18,7 0 0 21 18,5 

�,-)
(��(��5  (Alternaria alternata) 22 20 0 0 15,3 12,8 0 0 0 0 0 0 
8�(�>
��
  ��,��� , .�)���)��)-  ,��)-
+  �  

�)
0,
�  (Septoria nodarum) 14 12 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

8
��*�,
5  (Penicillium sp.) 57,5 62,4 0 0 0 0 12,5 10,5 0 0 0 0 
��.
('�,,
5  (Aspergillus sp.) 25 32 0 0 12,3 9,8 21,2 18,7 0 0 0 0 

��5+�)�
  0�,
5�
�  .(�(��)��+  56,4 62 13,9 10,8 24,3 21,9 16,4 13,6 31,3 26,7 23,5 21,3 
 

 



�

	��

��+2�  
(�>�� , .�,
3
��2�  in vivo �5  �
��� , .(
	+�(�)
,-��  

�0(�0�)���21  (�5,�3�2��  +�	���  .(
.�(�)� , 1�(��)
(�5

)��  �,
	
:=���  

.�(��
)(���  .�  5�(�>
����)�  /�)�.�)�'
���� : Tilletia caries �  Tilletia levis 

(14,4), Bipolaris (�  82,3 	�  6,9), Fusarium (�  31,2 	�  5,8), Alternaria (�  20 	�  

12,8), Septoria (�  12 	�  6), �  )��>
  5��.�(
����)-  �
���  +�50
	�)
,���  

.,
��
+
���  �5  (�	�+  Penicillium (�  62,4 	�  10,5), Aspergillus (�  32 	�  9,8). 

����  �)�
3
��  ���>
��
  5��.�(
����)�  �
���  .�  Aspergillus �  32 	�  9,8 �  

Alternaria �  20 	�  12,8.  

�	���  �5  +�5��>�21  .(�3��  (�5,�3��'�  ;//
�)�  .(�)(�+�)
,
�  ��  

�
�
��  ��>
)  �,
>�)-  (�5���0(�5�
  /�)�.�)�'
��21  ���(���*
)�+  ��  

�
�
��1 . �'�
)
��
  �	��'�  ���(���*
)�  .(�)(�+�)
,���  ��>
)  

�.���0�)+�+�)-  
+
,�3
��:  ��,�3
�)+�  	(
'�'�  (8�+,�+� , 2002). 

��
�
��
  + .�3+
  '(�0�+  (�	�  Trichoderma �
=
�)+
���  �5�
��
)  

+�	�+��  ���)�+  '(�0���  ���(�/,�(2 . 8(��5�<
	<�
  �5�
�
���  

.�,�>�)
,-��  ���5�,��-  + ���>
��
  (��.(��)(��
����)�  ��/
�*�����'�  

/���  �
���  (6���
��� , 2000). 

��0,:	�
�2�  (��

  /
�'�*�	�2�  �  /
�'��)�)�3
����  ;//
�)  + 

�.2)�1  in vitro .�	)+
(	�,��  �  + ��<�1  �.2)�1  in vivo. �  5�+������)�  �)  

+�(���)�+  �0(�0�)��  0��.(
.�(�)�� , ��	
(>���
  .�(�>
��21  ��(�
+��  

'��,-:  (Bipolaris) �
���  ���,
	

���  .�()�� , ���5�,��  .(�0,�5�)
,-��  + 

	+�  (�5� . ��	
(>���
  �
���  .�(�>
��21  Fusarium ���5�,��-  + +�(���)�1  3 

(T. koningii 9 �  (5)) �  5 (T. koningii 183). �����  �0(�5�� , ��0,:	�
�2�  ����  

;//
�)  Trichoderma 	�
)  ��1(��
��
  
'�  /
�'�*�	��'�  �  /
�'��)�)�3
���'�  

	
��)+��  �
  )�,-��  + +
'
)�*��  �  + �.2)�1  in vitro, ��  �  + ��3
�)+
  ��+�'�  


(�>�� . 

����  �)�
3
��  (�5��*�  + �)(
�)
(
  ���(���*
)��'�  ���0=
�)+�  


(�>��  .<
��*2  2012 '�	�  .�,
3
���'�  �5  .��
+��'�  ��)
(��,�  2011 '�	�  

()�0, . 10). 

���,
	�+���
  �)(
�)
(2  ���(���*
)��'�  ���0=
�)+�  5��
,�:=
'�  

�
�
��  .<
��*2  .�,
3
��21  + ���)
�
  0��,�'�3
���'�  5
�,
	
,�� , ) .
 . + 



�

	��


�,�+��1  .(
	.��
+��'�  .(�)(�+,�+����  Trichoderma .���5�,� , 3)�  

	�����(
:=

  .�,�>
��
  �(
	�  /�)�.�)�'
��21  ���(���*
)�+  5�����,�  

���(���*
)2  (�	�  Alternaria.  �,�3
�)+�   ��  (��,����  �0(�5
:=�
  


	���*2 ) �5�
��,��-  + 5�+������)�  �)  +�(���)�  �.2)�  (�)  18 	�  73%). 
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Fusarium oxysporum 46 38,1 30 34 12 49,5 

Fusarium solani 34,5 0 0 0 0 0 
Fusarium graminearum 46 0 0 0 0 0 

Alternaria alternata 86 44 18 73 23 53 
Septoria nodarum 23 0 3 2 0 0 

Mucor sp. 52 0 0 45 0 0 
Penicilium sp. 61 15 10 20 0 0 
Aspergillus sp. 24 5 3 20 0 0 
 

��)�;��.
()�5�  ��+�'�  
(�>��  .���5�,� , 3)�  .�  �
���(���
  

���>
��:  .�(�>
����)�  )(
��  +�50
	�)
,���  5�0�,
+����  Bipolaris, 



�

	��

Alternaria �  Fusarium �)�
3
��  	,�  +�(���)�+  2 (T. sp.406-2), 3 (T. koningii 9 

�  (5)) �  4(T. asperellum 302), ) .� .  �  ;)�1  +�(���)�+  ;//
�)�+��  + �)��<
���  

Bipolaris �  Alternaria, ��  �
  ;//
�)�+��  .(�)�+  Fusarium, )�'	�  ���  

��+�
�)��
  ��3
)���
  �1  �0,�	�
)  +2�����  /
�'�*�	�2�  ;//
�)��  + 

�)��<
��
  +�
1  )(
1  +�50
	�)
,
� . 

 

2.1.8. ��.�,-5�+���
  ��)
(��,�+  �  (
5
,-)�)�+  ���  + 

�0(�5�+�)
,-���  .(�*
��
  

 

�
5
,-)�)2  ���  02,�  ��.�,-5�+��2  + (�5(�0�)�
  ��+21  
3
0�21  

�
(��+  �  	�.�,�
���  �  
>
  �
=
�)+
:=��  (+�
'�  42 ����
��+���� ). ����2
  

.(�+
	
�2  + .(�,�>
���  3 �  ����)�*��  �)3
)�  �  + .(��(
.,
����  /��,
 . 

        

2.1.9. ��.�,-5�+����  ��)
(��,�+  �  (
5
,-)�)�+  ���  + *
,�1  

.(�/�(�
�)�*��  ��,�	
>�  .(�  +20�(
  .(�/
����  

 

�  .(�*
��
  +2.�,�
���  ���  ��)�+��
  
3��)�
  .(�����,�  �)
	
�)2  

 �5�����'�  (8(�+�,>���'� ) /
	
(�,-��'�  
��+
(��)
)� . ��)�+��
  
3��)�
  

��
3�21  ��)(
	����+  �  .(
.�	�+�)
,
�  + 
3
0���  .(�*
��
  �  .(�  

+2.�,�
���  �)
	
�)���  ���,
	�+�)
,-����  (�0�)2  .�5+�,�,�  0�,-<���)+
  

�5  ��1  +20(�)-  + ��3
�)+
  .(�/
������,-���  �(�
�)�*��  ��
3�� -

���,
	�+�)
,-��
:  (�0�)
  (�� . 8���5�)
,�  �  ��	���)�(2  �  .(��(
.,
��2
  

��.(�+�	�)
,-�2
  	��
�
�)2 ). 

 

!� �������  

 

���

  ����  02,�  .���5��� , 3)�  + �)+
)  ��  	
��)+�
  .�)�'
��+  + 

(��)
���1  .(���1�	�)  ��)
���/���*��  ,�.����'
��5��'�  �
)�0�,�5��  

(� hechetkin et al., 2009). �  (��)
���1 , ��/�*�(�+���21  Pba, ��,�3
�)+�  

�0(�5

�21  ����,�.���+  02,�  5��3�)
,-��  +2<
 , 3
�  
  �
��/�*�(�+���21  



�

	��

(��)
��� . ��  	�����  ;)�.
  ���,
	�+����  ��  ����+
  (�5(�0�)�����  ����  

;��.
(��
�)�,-���  .,�)/�(�2  	,�  �*
���  
(�+��  ;��.(
����  '
��+  

�
�
(
52  �2  .(����,�5�(�+�,�  �5�
�
��
  
(�+��  ;��.(
����  .�,���  

��+��
.���)�  '
��+  ,�.����'
��5  �  � YP74. �  (
5
,-)�)
  ���'�3��,
��21  

;��.
(��
�)�+  02,�  5�/����(�+��2  5��3�)
,-�2
  �5�
�
���  + 

)(����(�.*������  ��)�+���)�  '
��+ , ��	�(
:=�1  0
,��  �
)�0�,�5��  

����,�.���+  .(�  (��
+��  �)(
��
  �  ��/�*�(�+����  /�)�.�)�'
���� .  

�0=
.(�5���� , 3)�  ,�.����'
��5���  ��'��,-���  ���)
��  �+,�
)��  

�	���  �5  ����+�21  
3��)����+  /�(��(�+����  /�)����
��)
)� . �2,�  

.���5��� , 3)�  �
	��)�(2  ;)��  ���)
�2  – >������+��  ���,�)�  (� ) �  

�
)�,>������)  ($
� ) +252+�:)  5��3�)
,-�2
  �5�
�
���  + 

)(����(�.)���21  .(�/�,�1  �  .(�)
���21  �.
�)(�1 . �  (����1  +2.�,�
���  

8(�
�)�  ����  +.
(+2
  02,�  .���5��� , 3)�  �0(�0�)��  (��)
���  $
�  

.(�+�	�)  �5�
�
����  .(�)
���  ��(�
� . �5  �0��(
>�+�
�21  ��  

;,
�(�/�(
'(����1  ���,�  600 0
,��+ , 02,�  �	
�)�/�*�(�+���  20, 	,�  

��)�(21  �)�
3
��  .�+2<
��
  �,�  ���>
��
  ��	
(>����  + ��(��1  .(�  

�0(�0�)�
  $
� . 

�  (����1  .(�
�)�  ����  02,  .�,
3
�  (�	  (
5
,-)�)�+  .(��(�)
)��'�  

1�(��)
(�  �0  �5�
�
���1  .(�)
���+  (��)
���  .�	  +,����
�  �1  �0(�0�)��  

	(
'��  ��'��,-�2�  �
	��)�(�� , ����
(
�)�2�  .�  �)��<
��:  �  $
� , 

��,�*�,�+��  ���,�)��  (� ). !��3�)
,-���  3��)-  0
,��+ , ��	
(>���
  ��)�(21  

�
=
�)+
���  �5�
��,��-  .�	  +,����
�  � , 02,�  �	
�)�/�*�(�+��2 , �  

.���=-:  MALDI-TOF ���� -�.
�)(��
)(�� .  

��,-<���)+�  �5  �	
�)�/�*�(�+���21  ����  � -��	
*�(

�21  

0
,��+  ,��)-
+  ��'
)  .(�����)-  
3��)�
  + 5�=�)�21  /
��*��1  (��)
��� . 

���)-  �5  ��1  ��>
)  (�5(
<�)-  �,
)�3�2
  �)
���  .�)�'
��21  

���(��('���5��+  (1�)���5� , ',���5�	'�	(�,�5�  �
�
��)+�  18, 0
)� -1,3-

',:����52 ), 	(
'�
  – .�+2<�)-  
�)��3�+��)-  �,
)��  (0
,��  
�)��3�+��)�  �  

0�,
5��� ) �  �.���0�)+�+�)-  ��)�+�*��  ,�.����'
��5��'�  ��'��,-��'�  

�����	�  (,�.�		
��)
(�5� ). �  *
,�� , .�  (
5
,-)�)��  ���,
	�+����  ��>��  



�

	��

5��,:3�)- , 3)�  �  +252+�,�  
��,
��
  ���)
5�  0
,��+ , .�+2<�:=�1  


�)��3�+��)- , ���  ����1  (��)�)
,-�21  �,
)�� , )��  �  0
,��+  .(���'�  

��)�.�)�'
���'�  	
��)+�� . ���0
���  +�>�2�  ��>��  �3�)�)-  �0��(
>
��
  

� -��	
*�(

��'�  ��3
5��+
���  10,11-(
	
�)�52  12-����/�)�	�
��+��  

���,�)2 . 9)�  ��>
)  �
  )�,-��  5�)�(��5�)-  ���)
5  >������)�+ , ��  �  .(�+
�)�  

�  ����.,
��:  �1  .(
	<
�)+
�����  – ��� , �+,�:=
'���  +�>�
�<��  

/��)�(��  ,���,-��'�  ���
��)
)�  (��)
��� . 

����  02,�  �5
3
��  ��+�
�)��
  	
��)+�
  ��,�*�,�+��  ���,�)2  �  $
�  

+ .(�)
���1  ��(�
�  '�(�1� . �  (
5
,-)�)
  02,�  +2�+,
��  �)(�*�)
,-��
  

+5����+,����
  ��  0�����)
5  	+
1  /�)�'�(����+ . �  )�>
  +(
�� , + �)��<
���   

�0(�5�+����  5�=�)�21  0
,��+  .���5���  ��1(��
��
  �5�
�
��� , 1�(��)
(�21  

	,�  	
��)+��  ��>	�'�  /�)�'�(����  .�  �)	
,-���)� . ���  ���  ��,�*�,�+��  

���,�)�  �+,�
)��  �,:3
+2�  /��)�(��  ���
��)
)�  .(�)�+  0��)(�/�21  

.�)�'
��+ , �  $
�  – .(�)�+  �
�(�)(�/�21 , )�  .�,
3
��2
  (
5
,-)�)2  ��'
)  

��.�,-5�+�)-��  	,�  (
���
�	�*��  .�  ���)�+
  ��)�.�)�'
��21  .(
.�(�)�+  

�	��+(
�
���  �  .(�)�+  0��)(�/�21  �  �
�(�)(�/�21  .�)�'
��+ .  

��)
�,-���  .(�0,
���  /�)�.�)�,�'��  �+,�
)��  �5
3
��
  �
�0(�����  

(
'
,�*��  �)(
���+21  �)+
)�+  (��)
���  �  .�)�'
�� . ���
��)+
����  

��	�/���*��  �)
(���+�'�  ���.��
�)�  �
�0(��  ��>
)  02)-  ��
=
�)+,
��  �  

.���=-:  .�,�
��+21  ��)�0��)���+ , �  ��)�(2�  �)����)��  ���)�)�� . 

$
)�	��  8%�  + (
�,-���  +(
�
��  ��  �.
*�/�3�2��  .(���
(���  ����  

.���5���  
+
,�3
��
  ;��.(
����  '
��+  .
(����	�5  + (��)
���1  .<
��*2  .(�  

	
��)+��  ���)�)��� .  9)�  	���2
  .�	)+
(>	
�2  ;��.
(����)���  .�  

�.(
	
,��:  ��	
(>����  + �,
)��1  � 2� 2. �����  �0(�5�� , ����  +.
(+2
  

.���5��� , 3)�  
+
,�3
��
  ������  .(���*�
���)�  .,�5��,
��2  �  .���=-:  

(�5,�3�21  �'
�)�+ , + )��  3��,
  ��)�0��)���+  (�5,�3���  .(�(�	2 , 

��.(�+�>	�
)��  (�5+�)�
�  ����,�)
,-��'�  �)(
��� . 

��>�2�  �
1���5��� , �.���0�)+
:=�1  
	�,
��:  ����,
��21  0
,��+ , 

,�.�	�+  �  .�+(
>	
��21  �('��
,, , �+,�
)��  .(�*
��  �
)�/�'�� . 

���,
	�+������ , .(�+
	
��2��  ����  (��

 , 02,�  .���5��� , 3)�  



�

	��

����,�)
,-�2�  �)(
��  + �,
)��1  ��(�
�  .<
��*2  .(�+�	�)  �  ��)
���+���
  

�0(�5�+���:  �
)�,�)�3
���1  +��
�,
�  (�
)�/�'���� ) (���)(�
+�  �  	( ., 

2012). �
5
,-)�)2 , .�,
3
��2
  ����  ��  	�����  ;)�.
  �+�	
)
,-�)+
:)  �  )�� , 

3)�  ��(
<
��
  �
�0(�����  .(���*�
���)�  �,
)��  ����,�/�(�
(���  

(�5,�3���  .(�(�	2  .(�+�	�)  �  (�5+�)�:  + �,
)��1  (��)
���  ����,�)
,-��'�  

�)(
���  �  ��	
�*��  �
)�/�'�� . ���,�5  ��,
�
,�(�� -'
�
)�3
���1  ;//
�)�+  

�)
(�� -��)�=�:=
'�  �'
�)�  ���)�)���  �  �
�.
*�/�3
���'�  ����,�/�(�
(�  

'(���*�	���  S �+�	
)
,-�)+

)  �  )�� , 3)�  )����3��
  	
��)+�
  ;)�1  

��)�0��)���+  ��  �,
)��  ��.(�+�>	�
)��  �5�
�
��
�  ��)
���+���)�  

;��.(
����  �,:3
+21  ��)�����	��)�21  �  �
)�/�'�3
���1  '
��+ . 

8(�  /�(��(�+����  .�)����)
�2  ��1�	  .(�)�+��)�����  ���(� - �  

���(��('���5��  +�  ���'��  �.(
	
,�
)��  �	
�+�)���)-:  �)+
)�+  .�()�
(�+  

��  .(���1�	�=�
  �5�
�
���  /�5��,�'�3
���1  .(�'(���  .�(�5�)�  �  1�5���� . 

�  �+�5�  �  ;)�� , .(�0,
��  0�(-02  �  /�)�.�)�'
����  �
  ��>
)  02)-  (
<
��  

0
5 �5
3
���  ��'��,-�21  ���)
�  �  �	�.)�+�21  (
��*��  �
  )�,-��  (��)
��� , 

��  �  ���(��('���5��+ . �  .
(+
:  �3
(
	-  .(
	�)�+,�
)  ��)
(
�  (
'
,�*��  

;��.(
����  /��)�(�+  +�(
,
�)���)�  .�)�'
��+ . �	���  �5  ����+�21  

/��)�(�+  +�(
,
�)���)�  /�)�.�)�'
��21  0��)
(��  �+,�:)��  /
(�
�)2  

	
'(�	�*��  �,
)�3���  �)
���  (��)
��� . ��)�.�)�'
�  Pectobacterium 

atrosepticum SCRI1043 (Erwinia carotovora subsp. atroseptica, Pba) �0,�	�
)  

0�'�)2�  �(�
��,��  )���1  /
(�
�)�+ . ����  
�)���+,
�� , 3)�  (
'
,�*��  

;��.(
����  ����+�21  '
��+  +�(
,
�)���)�  Pba ��
=
�)+,�
)��  �  

�0�5�)
,-�2�  
3��)�
�  �
)�0�,�)�+  (��)
��� -1�5���� . $������,-���  

��)�+���)-  '
��+ , �)+
3�:=�1  5� ���)
5  '�	(�,�)�3
���1  /
(�
�)�+ , 

��0,:	�
)��  .(�  	��)�>
���  .�.
,�*�
�  0��)
(��  .�(�'�+��  +
,�3��2  

.,�)���)�  �,
)�� . 8(�  .
(
1�	
  ��  �)�*����(�
:  /�5
  (��)�  ��)�+���)-  

;)�1  '
��+  5��3�)
,-��  ���>�
)�� .  

�,�'�	�(�  (�5(�0�)�����
  ����  �
)�	
  *
.- -�.
*�/�3���  

��.,�/���*��  �0(�)�21  )(����(�.)�+  ����  02,�  �.(
	
,
��  

)(����(�.*������  ��)�+���)-  .(����  (��2�,�+�� ) �  �0(�)���  



�

	��

(��)���2�,�+�� , �� -) *
.
�  + 5E-���*
+21  �0,��)�1  '
��+  expI �  expR. �2,�  

.���5��� , 3)�  + (��)
=
�  �
,-)
(
  Pba +2����
  �)����)
,-��
  ��,�3
�)+�  

����  ��((
,�(

)  �  ��5���  )(����(�.*������  ��)�+���)-:  '
��+ . �����  

�0(�5�� , .(
	.�,�'�
�2�  �
1���5�  (
'
,�*��  '
��  ��� -���)�52  Pba 

(
�,�5

)��  ��  .��))(����(�.*������  
(�+�
  �  5��,:3�
)��  + 	
'(�	�*��  

��� , ��	
*�(

���  (
'
,�)�(���  �� , �+,�:=
���  .(�	
�)��  

)(����(�.*��  (
'
,�)�(��'�  '
�� . 

�  .���=-:  ,�5
(���  ���(�	
��
�*��  ����   02,�  .�,
3
�2  �0(�5*2  

(��)�)
,-�21  ���
	�+  �  )���
�  .�(
�1��2 , ��/�*�(�+���21  Pba. 

��.�,-5�+���
  ���(�	���
�)�(�21  �0(�5*�+  .�5+�,�,�  +2�+�)-  

	�//
(
�*��,-�
:  ;��.(
���:  '
��+ , ���)(�,�(
:=�1  +�(
,
�)���)-  

0��)
(��  + 5�+������)�  �)  ,���,�5�*��  ���(��('���5��+  in planta. �  �	���  

�)�(��2 , ;)�  (���(2+�
)  .��,
	�+�)
,-�
:  5������
(�
:  ��)�+�*�:  �  

(
.(
���:  '
��+  ��'��,-���  ���)
�2  �+�(
� -�
����'�  0��)
(��  + 1�	
  �1  

>�5�
���'�  *��,� , �  	(
'��  �)�(��2 , .�	)+
(>	�
)  
3��)�
  + ;)��  .(�*
��
  

�
)�0�,�)�+  (��)
��� -1�5���� .  

8(�  +2.�,�
���  ���)��=
'�  ;)�.�  8(�
�)�  02,  5�	
��)+�+��  0�'�)2�  

�(�
��,  �
)�	�+ ,  .(
	�)�+,
��2�  <�(����  �(
'��  �.
*��,��)�+ . �  

(
5
,-)�)
  �
��)�(2
  ��.(�+,
���  
	�,��-  	�+
�)�  	�  .(��)�3
���'�  

.(��
�
��� , 5��,:3�:=
'���  + (�5(�0�)�
  �.���0�+  	��'���)��� , 

)
1��,�'��  .(��5+�	�)+�  �  .(��
�
���  0��,�'�3
���1  �(
	�)+  5�=�)2  

(��)
���  �  �)��
,�)�(�+  (��)� . �  3��)���)� , .�,
3
��2�  �.2)  02,  

��.�,-5�+��  	,�  .(�+
	
���  /�)�;��.
()�52  �
��� . �2,�  +2�+,
�� , 3)�  

�
�
��  .<
��*2  ��()�  �:0�  1�(��)
(�5
:)��  +2�����  �)
.
�-:  

5��.�(
����)�  +�50
	�)
,���  '
,-���)��.�(��5�  (Bipolaris sorokiniana), 

/
5�(��5�  (Fusarium sp), �,-)
(��(��5�  (Alternaria alternata) �  ��.
('�,,
5�  

(Aspergillus sp.). ���,
	

�2
  �
�
��  �
  ���)+
)�)+
:)  (
',��
�)
  �����  

������ . �  (
5
,-)�)
  /
��,�'�3
���1  ��0,:	
���  �)�
3
��  )��>
  

.�(�>
����)-  .<
��*2  +�50
	�)
,���  �
.)�(��5�  (Septoria nodarum), 

�
3���)��  (��2 , ��(�
+2��  '��,���  �  0
(��  (>�+3��2  .�  +
'
)�*�� . 



�

	��

��5(�0�)���2
  ����  �(
	�)+�  0��,�'�3
����  5�=�)2  ��'
)  

�
=
�)+
���  
,
3<�)-  /�)�����)�(�2
  .���5�)
,� . 8���5��� , 3)�  �0(�0�)��  

.��
+��'�  ��)
(��,�  .<
��*2  2012 '�	�  (�5,�3�2��  �5�,�)���  �  

�
)�0�,�)���  '(�0�  (�	�  Trichoderma �.���0�)+

)  ���>
��:  5�(�>
����)�  

�
���  /�)�.�)�'
��2��  �  ��.(�)(�/�2��  ���(���*
)��� . ��� , 

.(
	.��
+���  �0(�0�)��  �
���  .<
��*2  ��()�  �:0�  �
)�0�,�)���  

Trichoderma +25+�,�  ���>
��
  .�(�>
����)�  /�)�.�)�'
���� : ��(�
+��  

'��,�  (��  35,4%), /
5�(��5�  (��  21,3%), �,-)
(��(��5�  (��  6,7%), .
��*�,
5�  

(��  45%), ��.
('�,
5�  (��  25%). �
�
��  ��+�'�  
(�>��  .<
��*2  ��()�  �:0� , 

.�,
3
��2
  �5  �
���  .(
	+�(�)
,-��  .(�)(�+,
��21  �5�,�)���  '(�0�  (�	�  

Trichoderma, ���)+
)�)+
:)  (
',��
�)
  .�  .�(�>
����)�  

'
,-���)��.�(��5�� . 8�(�>
����)-  /
5�(��5��  ���>�
)��  + 4,5 (�5�  + 

�,
3�
  ��.�,-5�+����  �
)�0�,�)�+  '(�0�  (�	�  Trichoderma. �2�+,
��  

+,����
  �0(�0�)���21  �
���  �
)�0�,�)���  Trichoderma ��  ���>
��
  

.�(�>
����)�  /�)�.�)�'
����  .<
��*2  ��()�  �:0�  �  
+
,�3
��
  


(�>�����)�  .�  �(�+�
��:  �  ���)(�,
�  + �,
3�
  ��.�,-5�+����  T. sp. 406-2. 

��,-�
�<�
  ���,
	�+����  .�5+�,�)  (��<�(�)-  �0,��)-  .(��
�
���  

.�,
3
��21  (
5
,-)�)�+ . 

�  1�	
  (
�,�5�*��  8(�
�)�  02,�  .(�+
	
��  ��.��)�+,
��
  .�,
3
��21  

(
5
,-)�)�+  �  ��
:=�����  ,�)
(�)
(�2��  ��)�3������ . �  1�	
  ���,�5�  

;)�1  	���21  02,�  +2�+,
�� , 3)�  )
��)���  8(�
�)�  �+,�
)��  ��)
�,-��� , 

.����,-�
  ��,
�
,�(�2
  �
1���5�2  �)(
���+�'�  �)+
)�  �  /�(��(�+����  


�)��3�+��)�  �  �
0,�'�.(��)�2�  /��)�(��  �+,�:)��  �	���  �5  *
�)(�,-�21  

.(�0,
�  ��+(
�
����  /�5��,�'��  �  0��1����  (��)
��� . ��.�,-5�+���
  

��+(
�
��21  �
)�	�+  0��1���� , .(�)
����'�  ���,�5� , ��,�3
�)+
���'�  

�.(
	
,
���  ;��.(
����  ��	�+�	
�,-�21  '
��+  �  	(
'�1  �
)�	�+  

��,
�
,�(���  0��,�'��  .�5+�,�,�  .�,
3�)-  ��+
:  .(��(�)
)�
:  

��/�(��*�:  + ���)+
)�)+��   �  5�	�3���  	����'�  ;)�.�  8(�
�)� .  

 

 



�

		�

�7���7  

 

1. 8���5��� , 3)�  �.
*�/�3�2
  ��'��,2  0��'
���'�  �  �0��'
���'�  �)(
��� ,  

(��
+��  �)(
��  �  ��/�*�(�+���
  /�)�.�)�'
����  +25+�:)  + )(����(�.)��
  

(��)
���  �5�
�
���  + ;��.(
��������  ��)�+���)�  '
��+ , ��	�(
:=�1  0
,��  

�
)�0�,�5��  ����,�.���+ , '
��+  .
(����	�5 , �
)�/�'�3
���1  '
��+  �  '
��+  

PR-0
,��+  (�5,�3�21  �,����+ . 

2. �
��)+�
  ��,�*�,�+��  ���,�)2  ��  (��)
���  +252+�
)  
��,
��
  ���)
5�  

0
,��+ , .�+2<�:=�1  
�)��3�+��)-  (��)�)
,-�21  �,
)��  �  �0,�	�:=�1  

.(��2�  ��)�.�)�'
��2�  ;//
�)�� . ��'�0�(�+���
  ���)
5�  10,11-(
	
�)�52  

12-����/�)�	�
��+��  ���,�)2  ��>
)  02)-  �
1���5���  ����
(
�)��'�  

	
��)+��  ��,�*�,�) -��	
*�(

���  �  ,�.����'
��5���  ��'��,-�21  ���)
� , 

.(��+,�:=

��  + ���)(�,�(�+����  ���)
5�  >������)�+ . 

3. �.
(+2
  .���5��� , 3)�  �0(�0�)��  (��)
���  $
�  .(�+�	�)  �  �5�
�
����  

.(�)
���  ��(�
� . �	
�)�/�*�(�+���  20 0
,��+ , 	,�  ��)�(21  �)�
3
��  

.�+2<
��
  �,�  ���>
��
  ��	
(>����  + ��(��1  .(�  �0(�0�)�
  $
� . 8(�  

��+�
�)���  	
��)+��  ��,�*�,�+��  ���,�)2  �  $
�  .(���1�	�)  ��1(��
��
  

�0(�5�+����  5�=�)�21  0
,��+ , ��	
*�(

�21  ��>	2�  /�)�'�(����� . 

8�,
3
��2
  (
5
,-)�)2  ��'
)  ��.�,-5�+�)-��  	,�  (
���
�	�*��  .�  ���)�+
  

��)�.�)�'
��21  .(
.�(�)�+  �	��+(
�
���  �  .(�)�+  0��)(�/�21  �  

�
�(�)(�/�21  .�)�'
��+ .  

4. �.
(+2
  .���5��� , 3)�  
+
,�3
��
  ������  .(���*�
���)�  .,�5��,
��2  �  

.���=-:  (�5,�3�21  �'
�)�+ , + )��  3��,
  ��)�0��)���+  (�5,�3���  .(�(�	2 , 

��.(�+�>	�
)��  (�5+�)�
�  ����,�)
,-��'�  �)(
��� . ���,�5  ��,
�
,�(�� -

'
�
)�3
���1  ;//
�)�+  �)
(�� -��)�=�:=
'�  �'
�)�  ���)�)���  �  

�
�.
*�/�3
���'�  ����,�/�(�
(�  '(���*�	���  S �+�	
)
,-�)+

)  �  )�� , 3)�  

)����3��
  	
��)+�
  ;)�1  ��)�0��)���+  ��  �,
)��  ��.(�+�>	�
)��  

�5�
�
��
�  ��)
���+���)�  ;��.(
����  �,:3
+21  ��)�����	��)�21  �  

�
)�/�'�3
���1  '
��+ . 



�

	
�

5. �  (����1  8(�
�)�  (�5(�0�)��  �
)�	  *
.- -�.
*�/�3���  ��.,�/���*��  

�0(�)�21  )(����(�.)�+ . �  .���=-:  ��+�'�  �
)�	�  �.(
	
,
��  

)(����(�.*������  ��)�+���)-  .(����  �  �0(�)���  *
.
�  + 5E-���*
+21  

�0,��)�1  '
��+  �+�(
� -�
����'�  Pectobacterium atrosepticum, 

���)(�,�(
:=�1  ����+�2
  /��)�(2  +�(
,
�)���)�  	����'�  /�)�.�)�'
�� . 

�2�+,
�� , 3)�  + �
1���5�
  (
'
,�*��  '
��  ��� -���)�52  Pba 
3��)+

)  

(
'
,�)�(���  ��)���2�,�+��  �� , �+,�:=����  .(�	
�)��  (
'
,�)�(��'�  

'
��  expR. 

6. 8���5��� , 3)�  (
'
,�*��  ;��.(
����  �,:3
+21  '
��+  +�(
,
�)���)�  

/�)�.�)�'
��21  0��)
(��  ��
=
�)+,�
)��  �  �0�5�)
,-�2�  
3��)�
�  

�
)�0�,�)�+  (��)
��� -1�5���� . �  ��.�,-5�+���
�  ���(�	���
�)�(�21  

�0(�5*�+  +2�+,
��  	�//
(
�*��,-���  ;��.(
����  '
��+  Pba, 

���)(�,�(
:=�1  +�(
,
�)���)-  0��)
(��  + 5�+������)�  �)  ,���,�5�*��  

���(��('���5��+  in planta. 

7. �
�
��  .<
��*2 , ��.�,5�+���2
  + (
'���
  + 2012 '�	
  

1�(��)
(�5
:)��  +2�����  �)
.
�-:  5��.�(
����)�  +�50
	�)
,���  

'
,-���)��.�(��5�  (Bipolaris sorokiniana), /
5�(��5�  (Fusarium sp), 

�,-)
(��(��5�  (Alternaria alternata) �  ��.
('�,,
5�  (Aspergillus sp.). 

��5(�0�)���2
  ����  �(
	�)+�  0��,�'�3
����  5�=�)2  ��'
)  �
=
�)+
���  


,
3<�)-  /�)�����)�(�2
  .���5�)
,� . 8���5��� , 3)�  �0(�0�)��  .��
+��'�  

��)
(��,�  (�5,�3�2��  �5�,�)���  �  �
)�0�,�)���  '(�0�  (�	�  Trichoderma 

�.���0�)+

)  ���>
��:  5�(�>
����)�  �
���  /�)�.�)�'
��2��  �  

��.(�)(�/�2��  ���(���*
)��� . 

8. ��  ����+
  	���21  6$� -�.
�)(����.��  .�,
3
��  .
(+�3���  

��/�(��*��  �  �)(
�)
(
  	
/
�5���  ����2 , ��(�0�)����'�  �
)�	��  

'
)
(�,�'�3
����  ;��.(
���� . 

9. �(�+��)
,-�2�  ���,�5  +5����	
��)+��  <
�)�  	
/
�5���+  

(��)�)
,-��'�  .(���1�>	
���  �  )+
(	��  .�+
(1���)-:  �
�0(��2 , 

+2.�,�
��2�  �
)�	��  ��,
�
,�(��'�  	����'� , .���5�, , 3)�  	
/
�5��2  

�,�0�  +5����	
��)+
:)  �  .�+
(1���)-:  �
�0(��2 . ����+���  +�,�	  + 



�


��

;�
('�:  +5����	
��)+��  	�
)  ;,
�)(��)�)�3
���
  +5����	
��)+�
 , �  )��>
  

��,-+�)�*����2�  �  '�	(�/�0�2�  ;//
�)2 . �.
*�/�3���)-  +5����	
��)+��  

.(��+,�
)��  + (�5,�3���  �(�
�)�*��  0
,��  �)����)
,-��  .�+
(1���)�  

�
�0(��2 . 

10. 8(
	,�>
��  ��	
,-  (
.(�'(����(�+����  ;��.(
����  '
����  

(��)
���  .(�  ��	
�*��  
�)��3�+��)� . ��)���+,
�2  .(��*�.��,-�2
  

(�5,�3��  + ��	
�*��  0
,��+  �
>	
  ��(����  �  ,��)-���  (��)
��� . 

8(
	.�,�>
�� , 3)�  ;)�  �0@����
)��  �)�
)�)+�
�  + ��(��1  1,�(�.,��)�+  �  

0
,��+ , �0�,
>�+�:=�1  .(�*
��  /�)����)
5� , �  )��>
  �),�3����  + ��0�(
  

����)�)
)�+�21  �  ��	
�)�+�21  ��)�.�)�'
��21  0
,��+  ��(�
�  �  ��	5
��21  

�('���+ . 

 

�8���  ���������7  

 

1 �,���+�  � . . // �
��)�(2
  +�.(��2  .(��
�
���  .(
.�(�)�+  ��  

����+
  '(�0�+  (�	�  Trichoderma + �
,-����  1�5���)+
 . �'(�  XXI. 2006. &  4-

6. � . 18-21. 

2 ��,�)�+�  � .� .,  �),�+�  � .� ., ��+���+  � .� ., 4�+�(	�  � .� ., 

�()
�
���   .� ., !
0�(
+  � .� ., $���0�
+�  � .� . (2010) �+�52+���
  �)
(���+  

+,��
)  ��  /
��*����(�+���
  �
�0(��  �  ���)�+  �/��'�,�.�	�+  + ��(��1  

.<
��*2 . ���1���� , 75(5): 644 – 653. 

3 ��,�+���+�  � .� ., ��,������  � .� .,  ��)�*2��  � .� . �,����
  '(�0�+  

(�	�  Trichoderma ��  (��)�+2
  .(�*
��2  (��)
���  .<
��*2 .  9,
�)(���2�  

��
3�2�  >
(��,  «���,
	�+���  + ������ ». 2008. � . 173-182. 

4 ��(	��  � .# , $���0�
+�  � .� ., �'�(�	����+�  � .� . ��,�*�,�+��  

���,�)�  +252+�
)  	����.�*�:  .(�)����'�  '(�	�
�)�  ��  .,�5��,
��
  

(��)�)
,-�21  �,
)��  / // ���,�	2  ���	
���  ��
� . – 2002. – � . 387. – &  6. – 

� . 839-841. 



�


��

5 ��(	��  � .# . (1983) ��	�2�  �0�
� , 
'�  �+�5-  �  	21���
�  �  

.(���*�
���)-:  (��)�)
,-�21  �,
)��  	,�  +�	2 . ���� . 	 -(�  0��, . ��
� , 

���)�)
)  0��1����  �  0��/�5���  ��� ,  �5��- . 

6 ��(	��  � .# ., ��,�)�+�  � .� ., �'�(�	����+�  � .� . ��1��)
,,���  � .� ., 

�,�0-
+  � .� ., ���
+�  � .� ., %
�*
+�*���  � .� ., �
0��  � .� . (2005) 

9�
('
)�3
����  �0�
�  �,
)��  ��(�
�  .<
��*2  .(�  ��	�/���*��  ������  

.(���*�
���)�  .,�5��,
��2  ����,�/�(�
(��  ���)�)���� . %�)�,�'�� , 

47(12): 1088–1094. 

7 �(
3���  � .� ., ��(3
+����  � .� . ��.����'
��5���  ��'��,-���  ���)
��  

// ��5��,�'��  (��)
��� .- 1999.- � .46.- &  1. - � . 132-142. 

8 �(���+21  � .� ., ��)�+��  � .� ., �(���+21  � .� ., $�1�+�  � .� . 

9//
�)�+���)-  	
��)+��  Trichoderma asperellum (<)���  $�  – 97) ��  

(�5+�)�
  /
5�(��5�  ��  �
��*�1  Larix sibirica // $���,�'��  �  /�)�.�)�,�'�� . 

2002. � . 36. �2. . 4. � . 70–75. 

9 ���)(�
+�  � .� ., 8�����(
+�  � .� ., $���0�
+�  � .� . (2009) ��)�+�*��  

�
)�/�'�3
���1  �
1���5��+  + �,
)��1  + 
�,�+��1  ����,�)
,-��'�  �)(
��� . 

$�)
(��,2  ��
(���������  ��
3���  ���/
(
�*��  ��)��3�+��)-  �('���5��+  

�  �
0,�'�.(��)�2�  /��)�(��  +�
<�
�  �(
	2 . �(�
)��  24-28 �+'
�)�  2009: 

131–134.  

10 ���)(�
+�  � .� ., 8�����(
+�  � .� ., ��0�+�,  � .� ., $���0�
+�  � .� . 

(2012) 9//
�)2  ����,�)
,-��'�  �)(
���  ��  
,-)(��)(
�)
(
  �  

/
��*����,-�
:  ��)�+���)-  (��)�)
,-�21  ��)�1��	(��  in vivo. 

���,�'�3
���
  �
�0(��2 , 29(4): 267–275. 

11  �,��0
)  � .� . �(�02  (�	�  Trichoderma – .(�	
*
�)2  

0��.(
.�(�)�+  	,�  (��)
��
+�	�)+�  // $���,�'��  �
'�	�� . � . 1. / 8�	  (
	 . 

�-���+�  � .� ., �
('

+�  � .� . – $ .: ��*����,-���  ���	
���  ����,�'�� , 2007. 

� . 323-371. 

12 8�+,�+�  � .� . 9//
�)�+���)-  .(�)(�+�)
,
�  .(�)�+  ��(�
+21  

'��,
�  5
(��+21  �
,-)
(  / � .� . 8�+,�+�  // !�=�)�  �  ��(��)��  (��)
��� . 2002. 

- &  8. -� . 21-23. 



�


��

13 ��(3
+���� , � .� . $
)�0�,�5�  (��)
���  .(�  �)(
��
  / � .� . 

��(3
+���� . – �5��- : �;� , 2001� . – 448� .  

14 ��(3
+���� , � .� . ��'��,-�2
  ���)
�2  �,
)��  (��)
���  // � .� . 

��(3
+���� . – $���+� : ��
�� , 2002. – 294 � . 

15 6���
��� , � ., ��(�	��*��� , � . �,����
  '(�0�+  (�	�  Trichoderma ��  

.�3+
��2
  ���(���*
)2 , +252+�:=�
  ��/
�*�����
  .�,
'���
  �
��*
+  

1+���21  .�(�	  + ,
��21  .�)������1  ��0�(� . $��(�0��,�'�� . ) .69, 2000, 

� .850-854. 

16 Benveniste P. (2004) Biosynthesis and accumulation of sterols. Annu. 

Rev. Plant Biol., 55: 429–457. 

17 Bernstein FC, Koetzle TF, Williams GJB, Meyer EF Jr, Brice MD, 

Rodgers JR, Kennard O, Shimanouchi T, Tasumi M, The Protein Data Bank: a 

computer-based archival file for macromolecular structures. J. Mol. Biol. (1977) 

112, 535–542. 

18 Brunner F., Stintzi A., Fritig B., Legrand M. Substrate specificities of 

tobacco chitinases // Plant J. – 1998. – Vol. 14. – P. 225-234. 

19 Canovas F.M., E. Dumas-Gaudot, G. Recorbet.  Plant proteome analysis 

// Proteomics. – 2004. – Vol. 4. – P. 285-298. 
20 Catinot J., Buchala A., Abou-Mansour E., MIetraux J.-P. Salicylic acid 

production in response to biotic and abiotic stress depends on isochorismate in 

Nicotiana benthamiana  // FEBS Lett. – 2008. – Vol. 582. – P. 473–478. 

21 Chechetkin I.R., Mukhitova F.K., Blufard A.S., Yarin A.Y., Antsygina 

L.L., Grechkin A.N. Unprecedented pathogen-inducible complex oxylipins from 

flax – linolipins A and B // The FEBS Journal. – 2009. –V. 276. – P. 4463-4472. 

22 Coleman J.O.D., Blake-Kalff M.M.A., Davies T.G.E. Detoxification of 

xenobiotics by plants: chemical modification and vacuolar compartmentation // 

Trends Plant Sci. – 1997. – Vol. 2. – P. 144–151. 

23 Cullimore, J.V., Ranjeva R., Bono J-J. Perception of 

lipochitooligosaccharidic Nod factors in legumes // Trends Plant Sci. – 2001. – 

Vol. 6. – P. 24-30. 



�


��

24 Curto M., Camafeita E., Lopez J.A. A proteomic approach to study pea 

(Pisum sativum) responses to powdery mildew (Erysiphe pisi) // Proteomics. – 

2006. – Vol. 6. – P. 163-174. 

25 Curto M., Camafeita E., Lopez J.A. A proteomic approach to study pea 

(Pisum sativum) responses to powdery mildew (Erysiphe pisi) // Proteomics. – 

2006. – Vol. 6. – P. 163-174. 
26 De YaungB.J.,  Innes R.W. Plant NBS-LRR proteins in pathogen sensing 

and host defense // Nat Immunol. – 2006. – Vol. 7 – N 12. – P. 1243–1249. 

27 Den Besten, H., Ingham, C., van Hylckama, V., Beerthuyzen, M., 

Zwietering, M., and Abee, T. 2007. Quantitative analysis of population 

heterogeneity of the adaptive salt stress response and growth capacity of Bacillus 

cereus ATCC 14579. Appl. Environ. Microbiol. 73:4797–4804. 

28 Desender, S., Klarzynski, O., Potin,P., Barzic, M.-R., Andrivon, D., and 

Val, F. 2006. Lipopolysaccharides of Pectobacterium atrosepticum and 

Pseudomonas corrugata Induce Different Defence Response Patterns in Tobacco, 

Tomato, and Potato. Plant Biol. 8: 636–645.  

29 Druzhinina I.S., Seidl-Seiboth V., Herrera-Estrella A., Horwitz B.A., 

Kenerley C.M., Monte E., Mukherjee P.K., Zeilinger S., Grigoriev I.V., Kubicek 

C.P. // Trichoderma: the genomics of opportunistic success. Nature Reviews 

Microbiology. 2011. V. 9, I. 10. p. 749-759. 

30 Durrant W.E., Dong X. Systemic acquired resistance / // Annu. Rev. 

Phytopathol. – 2004. – Vol. 42. – P. 185-209. 

31 Feussner I., Wasternack C. The lipoxygenase pathway // Annual Review 

of Plant Biology. – 2002. – Vol. 53. – P. 275–297. 
He, S.Y. Molecular biology of plant-bacteria interacnions  // MSU-DOE 

Plant Research Laboratory Annual Report. – 2008. – P.12-22. 

32 Grechkin, A.N. Recent developments in biochemistry of the plant 

lipoxygenase pathway // Prog. Lipid Res. – 1998.– Vol. 37 – P. 317-352. 

33 Humphrey, W., Dalke, A. and Schulten, K., VMD - Visual Molecular 

Dynamics, J. Molec. Graphics 1996, 14.1, 33-38. 



�


��

34 Jorrín-Novoa J.V., Maldonadoa A.M., Echevarría-Zomeñoa S.. Plant 

proteomics update (2007–2008): Second-generation proteomic techniques, an 

appropriate experimental design, and data analysis to fulfill MIAPE standards, 

increase plant proteome coverage and expand biological knowledge / // Journal of 

Proteomics. – 2009. – Vol. 72. – P. 285- 314. 

35 Katsu T., Kobayashi H., Fujita Y. (1986) Mode of action of gramicidin S 

on Escherichia coli membrane. Biochim. Biophys. Acta, 860(3): 608-619. 

36 Laloi M., Perret A.-M., Chatre L., Melser S., Cantrel C., Vaultier M.-N., 

Zachowski A., Bathany K., Schmitter J.-M., Vallet M., Lessire R., Hartmann M.-

A., Moreau P. (2007) Insights into the role of speci�c lipids in the formation and 

delivery of lipid microdomains to the plasma membrane of plant cells. Plant 

Physiology, 143: 461–472. 

37 Levine B., Klionsky D.J. (2004) Development by self-digestion: 

molecular mechanisms and biological functions of autophagy. Developmental Cell, 

6: 463–477. 

38 Lovell, H.C., Jackson, R.W., Mansfield, J.W., Godfrey, S.A.C., Hancock, 

J.T., Desikan, R., and Arnold, D.L. 2011. In planta conditions induce genomic 

changes in Pseudomonas syringae pv. Phaseolicola. Molecular Plant Pathology. 

12:167�176. 

39 Minibayeva F., Kolesnikov O., Chasov A., Beckett R.P., Lüthje S., 

Vylegzhanina N., Buck F., Böttger M. (2009) Wound-induced apoplastic 

peroxidase activities: their roles in the production and detoxification of reactive 

oxygen species. Plant, Cell & Environment, 32: 497–508. 

40 Minic, Z. Physiological roles of plant glycoside hydrolases // Planta. – 

2008. – Vol. 227. – P. 723-740. 

41 Morris G.M, Huey R, Lindstrom W, Sanner M.F, Belew R.K, Goodsell 

D.S, Olson A.J. AutoDock4 and AutoDockTools4: Automated docking with 

selective receptor flexibility, J. Comput. Chem. (2009) 30, 2785–2791. 

42 Nozu Y.,  Tsugita A., Kamijo K. Proteomic analysis of rice leaf, stem and 

root tissues during growth course // Proteomics. – 2006. – Vol. 6. – P. 3665-3670. 



�


��

43 Patel S., Dinesh-Kumar S. (2008) Arabidopsis ATG6 is required to limit 

the pathogen-associated cell death response. Autophagy, 4: 20-27. 

44 Proud, C.G. Peptide-chain elongation in eukaryotes // Molecular Biology 

Reports. – 1994. – Vol. 19. – P. 161-170. 

45 Regalado A.P., Pinheiro C., Vidal S. The Lupinus albus class-III 

chitinase gene, IF3, is constitutively expressed in vegetative organs and developing 

seeds // Planta. – 2000. – Vol. 210. – P. 543-550. 
46 Semis R., Polacheck I., Segal E. (2010) Nystatin-intralipid preparation: 

characterization and in vitro activity against yeasts and molds. Mycopathologia, 

169: 333–341. 

47 Thevissen K, Ferket K. K.A, François I. E.J.A., Cammue B. P.A., 

Interactions of antifungal plant defensins with fungal membrane components, 

Peptides (2003) 24, 1705–1712. 

48 Sharma M., Manoharlal R., Negi A.S., Prasad R. (2010) Synergistic 

anticandidal activity of pure polyphenol curcumin I in combination with azoles and 

polyenes generates reactive oxygen species leading to apoptosis. FEMS Yeast 

Research, 10: 570–578. 

49 Smith J.L., De Morales C.M., Mercher M.C. Jasmonate- and salicylate- 

mediated plant defense responses to insect herbivores, pathogens and parasitic 

plants // Pest.Manag.Sci. – 2009. – Vol. 65. – P. 497-503. 

50 Srivastava S., Rahman M.H., Shah S., Kav N.N.V. Constitutive 

expression of the pea ABA-responsive 17 (ABR17) cDNA confers multiple stress 

tolerance in Arabidopsis thaliana / // Plant Biotechnology Journal. – 2006. – Vol. 

4. – P. 529–549. 
51 Valitova J.N., Minibayeva F.V., Kotlova E.R., Novikov A.V., Shavarda 

A.L., Murtazina L.I., Ryzhkina I.S. (2011) Glycoceramide composition following 

sterol depletion in wheat roots . Phytochemistry, 72: 1751–1759. 

52 Van Loon L.C. , van Kammen A. Polyacrylamide disc electrophoresis of 

the soluble leaf proteins from Nicotiana tabacum var. ‘Samsun’ and ‘SamsunNN’. 



�


��

II. Changes in protein constitution after infection with tobacco mosaic virus // 

Virology. – 1970. – Vol. 40. – P. 199–211. 
53 Wang W., Vignany R., Scali M., Cresti M. A universal and rapid protocol 

for protein extraction from recalcitrant plant tissues for proteomic analysis // 

Electrophoresis. – 2005. – Vol. 27. – P. 2782-2786. 

54 Wang Z.-Y., Wang Q., Chong K., Wang F, Wang L, Bai M, Jia C. (2006) 

The brassinosteroid signal transduction pathway. Cell Research, 16(5): 427–434. 

55 Watson B.S., Asirvatham V.S., Wang L. Mapping the proteome of barrel 

medic (Medicago truncatula) // Plant Physiol. – 2003. – Vol. 131. – P. 1104-1123.  

56 Wyman A.J., C.F. Yocum. Structure and activity of the photosystem II 

manganese-stabilizing protein: role of the conserved disulfide bond // 

Photosynthesis Research. – 2005. – Vol. 85. – P. 359-372.  

 


