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''.�.#�. 
«.��� �$ ���-����%- ��%�� ���� ���% ��������
���� ��������-, ����� 

����� ����� 
�,� �� �����%��� 
������- ���� �����
����- � ����� 
��������, ��, � �� ���������-, ��������- �$, 
�� 8�� ����� – 
��������������, Adaptation, Anpassung». 6�� ����� �$�� �������$ 	.". 
)��������$� � 1904 ��%� ((��. �� +��� �����, 1974). 1� �����%��� ��%$ 
�$�� �����������, 
�� �%����(�� �������  � �������������$� 
����������������$� �������� ������
������� �����
������$�� 
&��������
������ � �������
������ �����������. +����� �� ��� � 
������,��� ������� %������
�� ������ ���
��$. 	 ��� ��������� 
��������� � ����������� ����%�� � &��&�����%�� � ���������� �������, 
�����$� ��������� ����*��- �������-���� %�� ��������-��  ������ 
����������� �����������
���� �-%�, �����
��� ����� ��%$ �� ������ � 
���%�����,��� �����*%���� �����
�$� �������. 

#�����(, ���%� ���������� �%����(�� �������  � ��������������  
����������� ������ ����� �������� ��� ���$����$  «����� �� 
�����������$  ������», ������
����,�  ������ ��%� ��������$� ������ � 
����� �� ��������� ����������$ (Lindquist, 1986). 	 ������,��� ������� 
�*� %������
�� ������ ���
��$ ��������� 8��������� ����� � ����� �� 
���$����� ����������$, �����%�,�� � ��%��(�� ������� ������ 
��������� ����. �����������, 
�� � ����� �� ������ ���$����� 
����������$ ���%$ �������%�� ������-��� �������� �� ����������� 
������, ����
��,�� � ���� ����%����� ��� ������,���� ������� ��$
�$� 
�����
�$� ������ � ��%��(�� ������� ������, ����
����� �������� 
����� ��������� ���� (
)> ) ��� ��������$� �����. ������ ������ ��%�� 

)>  �������%�� � � ����� �� %����� ������$, ����� ��� �������, 
��������� 8�������, ������ ��*��$� �������� � %�. (Nover et al., 1984). 
��%��(�� ������� 
)>  ����������� � ��������� ���� 
������ � ����� 
*������� �������. 
)>  ������������� ��� � ����������
���� , ��� � 
8��������
����  ������ � �������� �%���� �� ���$� ������������$� �� 
�������$� ������ (Lindquist, 1986). �����%������ ����������, 
�����������,�� 8��������� ����� 
)> , %��� ��*��� ��%��- ���
���� 
������(�� 8��������� ����� (Rougvie, Lis, 1988). ' �� *� ����� ������ 
��������$� ������ ��% %� ������ ���������� �� ��������� � %������ 
��������� ��� �,� �����%� ����� ���
��. )��-�� � �����%��� %���������� 
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����
��$ %���$�, ���%����-�����,�� � ���, 
�� ���%� ����� 
������������������� ������� �$�$���� � ��������� ������ ���(�&�
�����, 
��������$�, ������, �� �������� � ������� ��������� ���� �������$� 
������� ����%����� ���� (Guy, 1990). ' ������,�� ����� �����������, 

�� ������ 8��� ������ ������ ��*��� ���- � ������������ ��������� 
���� 
������ � %� ����� ���������������� �������������� &������. ' �� 
*� ����� � ��������� � &���(��� 8��� ��������$� ������ �������� 
���
����-�� ���-��, 
�� � ��������� � &���(��� ������ ��������� ����. 
	 ������,��� �������, ����� ��%� &��������, 
���������-�$� � 
%� ����� ������������������� ������� � �������,�� ���� ���������� � 
�������������� �� ����� ����, �$%����� ������-�� ����� ������ 
������������������� ������� �� ���(�&�
������ &���(����. '�-����$�, 
8�� ����������$� �������$ � %���%���$, ��,�,��,�� �� ����� 
������������������� ������� ������������$ � �������$ ��������-��  
������ �� �����*%��� , �������$� � �������%�,�� ������*������� � 
�����%�������(��  ������������ (Close, 1996). '� ����$�, � �����%��� 
��%$ � ��%� �$������������� ��� �������  ����$�� � ���
��� ������ 
����&����$� ������, �$%�����$� ��������-��  ������  � �������� � 
��*�����
��� ������������ (Griffith et al., 1993). "���&����$� �����, 
����������,���� �� ����� ������������������� �������, ��������� 
�������� ���%�����,��- ����������� �����$� ���������� �-%� ��� 
���������� ��������
��  ��%$ � �������� � �����*%���� ��� ������� 
������ (Griffith et al., 1992). #�����(, ��%���� �����������, 
�� � �������  
������� �������� ��,��$ �� ������������������� �������, �������$  � 
�����,����� ��������� � &��&������������ � �������%���� �, ��� 
���%����� 8����, ������������, �����$ , ��� �
������- %� ��%������ 
�������, ��,������� ���-�� � ����������$� *�����$� (�����
��, 1989). ' 
�����%��� ��%$ � �������%���� �������  ����$� ��% ������, 
��������
�$� �����,��,�� ������ *�����$� (Vercesi et al., 1995; Laloi 
et al., 1997; Jezek et al., 1998).  

���
���� &��������-�������
����� ���������� ������� �����, 
������- � ����%����� 
������ ���-����$� �������  ����� 
�����$
� �� 
���-��� ���
���� ���*� � � ����� � ������%�����-� ����%����- 
����������������$� ������
���� %�� ���%��$����� ��%� (���$� � 
���� �������� ��������� ��%�� � ������ ������� . '�*����- 
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�����%�����  � 8��  ������� ����%������� �� ���-�� �����-� 
���-������� ������$� ���-��� (��� ���
����-�$� ���*����� �� ���*�� � 
��%��-�$� ��%$), �� � ���, 
�� � �����%���� � ������,�� ����� 
�����-������ ����� ����� 7% ���  �����-��  ���,�%�, � 93% �� 
����������� %�� �$��,������ ���-����$� ������� . !%��� �� �����$� 
����������  � �����-������� 8��  ����� �������� �������������$� 
�������
����� �������, � ��� 
���� ������ ����������$ (	�����, 1979). 

���
���� ���������� ������� ����� ����� ���-��� ���
���� 
������, 
�� %�*� �����-��� ������
����� � &��������
����� ��������� 
���� 
������ ����� �������� ����*����-��� ���
����. �����
���� 
��������� ����� �����  �����($ ����� ���- �� 20C ��*�� 
�������������- �� �������%���� �� ������$� ���,�%�, �����-����$� 
�� 
�� ��% ������ �����(�, ���*� ����- ������  �� 25 - 40% ��*�. ' �� 
*� ����� ����,����� � %���$  ������ ����%��� �
��- ���%�� ���$���- 
������� ����- �����($ �� ��������� � �� , ������� �$�� %��������� %� 
������������� ���
��  �����(��. ��� %��-�� ���� ���$����� 
����%���� ����� ����$� �����( ������%��� (�������������� �������- 
8��������� ������������,�� ����� ��� �����
����- ����
����� ����  
8��� ����� � ������, 
��, � ���� �
���%-, �������*�� ��� ������ 
�������
����� ���������� �������� ����%����� 
������ ������� . 

9��� ���
���� ��������$� ������ �������  �$�� ��
��� ���������-�� 
��%���� – ����� %��%(��� ��� ����% – � ������,��� ������� � �� ���
���� 
%�������� ���
����-�$  ��������. �������
�� ������ ���
��$ ����� 
��������� ���� ������� , ����%����$ �� �����$ � �$�������$� 8���� 
������� � ������ &���(��. ' �� *� �����, �������� �� ��, 
�� �� 
�����%��� %��%(��- ��� � %�������� ���
����-�$  �������� � ���
���� 
������ ������������������� ������� ������� , 8�� ����� ���
��$ � 
���-��  �������. !%���� � � �� ���
���� %�������� ����%�����$  
��������, ����,���� �������� � �����,��� 8�� �����. 

)���� �������, �������� �� ����� 
�� ��������  �����% ���
���� 
�%����(�� �������  � �������������$� ������������, ���
���� 8���� 
������� %� ��� ��� ���������� �������� ���-���� 
���� �����%�������  � 
� ������,�� ����� ��*�� � ����$� ���������� ��������- 
���(���������$� �$�� ����� 	������� "���%-���
� )���������. 
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1 �������� ������ ��������	��  �� �������� 

1� ����� 
�� ��������  �����% ���
���� %� ����� �� ������ �������  
������ ����*����-�$� � ����(����-�$� ���������� ������ � �$�$����$� 
��� ���������� � ����������� ��������-�$� ������, � ���*� � ��� ����� 
������ ������� , ����%����,�� �� ��������� ����-, ���
����-�� 
���������- � ����������-. 

' ������,�� ����� �
�������, 
�� ������$�� ���
�����, 
�$�$���,��� �����- �������  �� ����%�, �������� ��� �������%�������� 
%� ����� ������ ���������� �� ������, �� ��������� � ������������ �-%� � 
������, ��� *� ����������� �-%� � ������ �����*� ������ (� 
��*���������) ���� ������ ��� (���$���, 1969). � �%��  ������$, �$�� 
�����������, 
�� �����������
��� ���������� ��%$ ����%� �����%�� � �� 
����%�����  ������, �� ������ ���
��, � ����������$� ��������, 
��������,�� �����%�$�. � %����  ������$, ��� ��������, �����,�� � 
�������� ���������� �������, ��������� ��������
��� ���������� 
���
����-�$� ����
���� ��%$. 

+��������� � ����������� �����*%���� ������ ��� ����������� 
�����������
���� �-%� ����$���� �� &���
����� �����%� ���(����: 
��������� ����� �������%�� ���������� ������� ������ �����,��� � 
����������� ����������� �-%� (4�����, 1983). ' ��*� �����, ������������ 
���
��$ �$�������� ������� , 5.". ���$��� (1974) ����
���, 
�� � 
�����%�$� �������� �
��- ��%�� ����� ����� �����������
��� 
����������� �-%�, ������-�� ��� �����*�� ���-�� ��� �
��- �$����� 
���*���� ����������$, %�������,�� 10-120� � 
��. ' ����������$� *� 
�������� ����������� ���%��� ���*����� �� �������-� 1-20� � 
�� ��� 
%�*� �,� ��%������. ' 8��� ���
�� �������%�� ��������
��� ����������� 
�-%�. 

�����*%���� ��� ����������� �-%� ��� ������ �$�$������ %���� 
������$�� ���
�����: ������*������� ������������ � ������
������ 
�����*%������ ������*����  ����������$. � ��������$� �������  
������,��������  ���
���  ������ �������� ������
����� 
�����*%����, � ����������$� - ������*������ ����������$ (����%�� � 
%�., 1977). 
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!�����*������ ��������-��  ������ ����� ��% �����$� %�� ��� 
�����%���� , �����$� ����� �������� �� � ������. 6��, ��-����$�, 
���$����� ���(�����(�� ����������$� ��,����, �, ���*%� �����, ���� ; 
��-����$�, ��������� �# �����������
�$� ���������; � ����-��, 
����������� ���������$� �����  ��*%� ���������������; � 
������$�, 
���&����(����$� ��������� ��������$ ������������ ��-�� ���*���� 
��%��*���� ������������,�� �� ������� ��%$; �-���$�, ��������� 
��������$ �������, � ������(, � ����$�, 8�� �����*%���� ��������$ 
����������$ ��� �������� �����,���� ��%$ (4�����, 1983). 

!������� 
���������-�$�� ����������� ������, ����� 
�����*%��,����� ��% %� ������ ����������, �������� �����
�$� 
�������$. ����(�����-��� ���� 
�����- ����%���%��*�,�� 
�������������
����� ��������, ����� ��� ����������� � �������$ 
������������ � �������%�� , ����� ���������� ��% %� ������ 
8��������-�$� ���������� (
�����%��, 1964). ' 
��������, ��%�� ������� 
(Heber, 1967; Santarius, Heber, 1967) �$�� ��������, 
�� ������*������ 
�$�$���� ����������� ��%������� ���������-���� &��&������������ � 
�������%����. �� �� ������, �������  ���
���  �����*%���� ������ 
������� �������� ��������� ��������$ ������� � ������ ��� 
������
����� ��� ���. �� ������ %����� ������� (������-, 
�����, 
1975), ��*�� ��  &����� �����*%���� ������� ��� ������*������ - �� 
������*������. �%������ ��%$ �� ������� ��� ������*������ �������� 
���������� ��*%� ��������� ����� - ����% � ����� - ��%�, � �����-���� 

��� ��������� ���������$� �������� �� ����������$� ����� � 
���������� ��� ���� �������. !���������� ������ �� ����%�� � 
�������� �����%�� � ������� �� ���������� � � %��-�� ��� 
��������$� ����%$ ����� ����- ���������� %�� ���������. #���
�� ���- 
�����
����-���� 
���� ��������  ���������  ��������$ �$�$���� 
���
�� �������� � �����,���� ��������� � &��&������������. '����*�� 
�����*%���� ������� � ��� ����������� �-%�, ���%� ������ ����������� 
�$�$���� ������%���� ����%��  
���� �������$ � ��������� �� 
��������$ � &���(� . 

'�����%����� �����
������$� �����%������ �������� ���-��� 
����������- ������� ������� ��������-��  ������ �� ����������$ ����� 
��������. ' 
��������, ��������, 
�� ������ ����������$ ��%�(����� � 
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��������� ����$� ��%�� ���������� &��&�����%�� � ���$����� 
�����$,������� ����%�� (#������ � %�., 1980; #���(���, 1�������, 1982; 

������� � %�., 1992; Siminovitch et al., 1968; Smolenska, Kuiper, 1977; 
Horvath et al., 1980). ��� 8��� �$�� ����
��$ �����
�� � ��%��*���� 
&��&�����%�� � �$����- � ���������%���� ��� ������ ������� . ' 

��������, ����� �����
�� �$�� ����
��$ � �$����- � 
���������%���� ��� ������ ��(���$ (Kuiper, 1970; 1974), � ���*� 
�����
��,���� �� ����%����� 
������ ������ �����  �����($ (Horvath 
et al., 1980), ��� 8��� ������-��� ����
�� � &��&�����%��� ������� 
����-�� �$����- � ���������%���� ��� ������ �����  �����($ �$�� 
����
��$ ����� �����*%���� ��������� ���(���� �����������������  
�%����(��. #������� ��*�$� &������� � 8��� ���
�� �$�� ����������� 
%��� &��&���%�������� � ������� ������� (Horvath et al., 1980). ���%�$� 
�����-���$ �$�� ����
��$ � ��� ���
���� ���������� �����  �����($. 
� ����������, �$��,���$� ��� 20�, �$�� ������*��� ���
����-�� ����� 
�$����� ��%��*���� &��&�����%��, 
�� � ����������, �$��,���$� ��� 
�������-�$� ������������ (de la Roche et al., 1975). � �������  �����  
�����($ �����%����- ���*� ��������
����� ����������� ��%��*���� 
&��&�����%�� � ����� ��,����. ��%��*���� ��� �������$� 
&��&�����%��, ��� � �� ��%��-�$� &���(� , ����� ��� &��&���%�������� 
� &��&���%��8����������, �$�� �$�� � ��������� ���� ����� (!�������, 
���(����, 1977). "������
�$� �����-���$ �$�� ����
��$ � ��� ���
���� 
����%���� ������� �����  �����  �*� �� ����� ����� ��� ����*���$� 
������������ (Clarkson et al., 1980). 

��� ����, 
���$ �������� �$*����� ����� %� ����� ����������, 
������%��� ��� ���%�����,���� �����*%���  �� %� ����� ��������
���� 
��� �����������
���� ����������, ��� �����%�(�� ����� �����*%��� . 
6�� ��� ���� ������� , ����%������� ��� ���������� 
�����-, %��*�� 
����
��- � ���� ��� ���%�����,���� ���%� ����� �����*%��,�� 
&�������, ��� � ���� 
�����- � �� %� ����� (���. 1) (4�����, 1983). 
���%�����,���� ���%� ����� �����*%��,�� &������� �����*�� 
���%��,��� ������: 

- ���%�����,���� ���%� ����� �����  ����������$ (��-�� 
�� ����������  �����%$ �������  �
�������, 
�� 8��� ������ ��,��$ 
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�������  �� ���������� �����
����� ��%��, ���- � ��� ���
���, ���%� 
������ ����������� %� ������ � ��
���� ��������� �����%�); 

- ���%�����,���� ���������� ����� �$��������� (8��� ������ 
�����*�� ���- %�� �����,���� �������� �$���� ������� ); 

- ���%�����,���� ���������� ������-�� ��%����������$� ������ 
��*�� ���,�������-�� ����� ���������� ���������$� ��,����; 

 

 
���. 1 '����*�$� ���� �$*������ � ���� 
������ �������  ��� 

������� ((��. �� 4�����, 1983). 
 
- ���%�����,���� ���������� ����%����� ��������*%���� 

������
����� �$*������ ����%�����$� �����  � ������ %������$� 
���-���; 

- ���%�����,���� ����������� �-%� ������ ������ � �������  
������
������� �����
�$�� ��������� � ��������� *��������������- 
�������  ���- � ��� ���
��, ���� ��� ���� 
��$ � ��������
���� 
����������; 
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- ����-����� ����
����� �-%� ��� ���������� ��%$ ��� ������ 
�%����
�� ���%�����,���� ������*������ ��� ���������� (4�����, 
1983). 

' ���-������� ���
��� %�� �$*������ �������  ��%������
�� 
���%�����,���� �����*%��� , � ������%��� �,� � ���� 
�����- � 
������*������ �������$� �����  �, ����%����� 8����, �� ������*������ 
(4�����, 1983). �������� ��*�� ���������- ������*������ �����  ������� 
%���� ������: ��-����$�, ����� ���%�����,���� �����-���� 
������*������ ��� ���������� �����%����� %� ����� ���������$� 
���������$� ��,���� �, ��-����$�, ���$������ ���� 
������ �������  � 
������*������ ��� ����������, ������������,�  �$����� 
��������� ����- ��� ��%��, � �����$� �� �����%����� �������(�� ��*%� 
������-� ���������� 
������ � ����������� ���������$� ���%����� . 

' ����
�� �� %������$� ������� , ���������$� �� ���%�� � ���(� ���� 
� ��������� ��������� �����. �� �����, �������� �� �$��*%����� 
������������ �����, ��������� ����������- � ���� �� �����*���� ���  
���$. ' �� *� �����, �������� �� ��, 
�� �������������$� �����������$� 
������� �$�$���� � �� ������� ��% �����%������-�$� �������� : 
���*���� ��%���� �����(����, ��������� ����������� � %�. � ��%��, 
�������$� � �����������, ��%����$� ����� ��������� ����������� %� -
20...-250� ����� ���%�������-���� ���%� ����� ���������,�� ������  
(	��������-����
, 1983). 

1���������� ����$� �������  �������%�� � ��� &��$, �����$� 
������$ � �����
�$�� �����������$�� ���������: 

- ���
�� ���� ����������� ��%�(������� ���*����� ����������$ %� 
2 - 5 0�, � �����-���� 
��� ����%��� ��������� ����- ���$������ �� 4-50�; 

- 
����� ���� ������� � �����-���� �������� (�� 00� %� -2 - -30�) � 
� ����������$� �������� �����%�� ���-�� � ��� ���
��, ���� ����������� 
���%��� ���*����� ��*� 00� (���� �����������$� �������, 
���%�������,�� �����������, �$�� �����������$ %�� �����, �� �� 8��  
���%�� ��*�� %�������-�� ��������-��� ���� 
�����- ������(����$� 
����� ); 

- ������ ���� ����������� ��*�� �����%��- �� �����  � ������� �� 
���%��*����-�$� �������, �$�$���,�� ������*������ ������. 



13 

��� ���
���� ���(����� ����������� �����
�$�� �����%��������� 
�$�� �����������, 
�� �� ����� �����  &��$ ����������� � ��������� 
�������%�� ��������� ��������
����� ���(�����, ����� ��� ��%����� 
�������� � ���������� ��%�(����,�� ������� (	��������-����
, 1983) � 
��%����������$� ������ (��%
����, 1985; Kasperska-Palacz, Wcislinska, 
1972�,�). ������� ��������
������ �����������, �����$� ��*� �������� 
���(�&�
����� ������� ��������-�$� �����  �� ����*���� ����������$ 
���%$, �������� ������,���� ����%�� � &��&�����%��. �����������, 
�� 
������ ����*����-�$� ����������$ ���$���� �����$,������- *���$� 
������ (Grenier et al., 1972; Smolenska, Kuiper, 1977). 
$�� ���*� ��������, 

�� ��%��*���� &��&�����%�� (� 
��������, &��&���%�������� � 
&��&���%��8����������) � ������ �������  �����($ ���������� ��� 
������������������ ����������� (de la Roche et al., 1972; Grenier, 
Willemot, 1974). 

��,������� ��% %��������-��� ����, 
�� ���������� � ������ �������  
� �����-���� ���%� ����� ������ ����*����-�$� ���������� �������$� 
��,���� �������%�� �� ���-�� ����%����� ����-����� �� �������(�� � 
��%� ������$� ���(����� ���%� �� ������������, �� � � �����-���� 
�������� �� ��������������� (5��&, 1966; )���� � %�., 1992). �����
���� 
�����$,������� *���$� ������ &��&�����%�� � �������� ����*���$� 
����������, ��� �$�� ��������, ��*� � ���
����-��  ������� ������� � �� 
�������� (Willemot, 1975). '�� 8�� %���$� ���%����-������ � ���, 
�� �� 
�����  &��� ����������� � ���������$� �������  �������%�� 
���%��
�����-�$  ������ �������$� �����������. 

=�� �������� ����(����-�$� ����������, �����$� ������%��$ %�� 
�����*%���� �����  &��$ �����������, �� ���%����������, 
�� �� ���- � 
���(���� ����������� �� ���%���� ���-�� � &���
������ 
(������*����,���) %� �����. ��-��%�����, ��� ���*� ������� � 
�������$�� ��������
������ ���(������, ��������,��� ��� 8��� 
������������ (	��������-����
, 1983). 

������-�� ������,���� ����� �������  �������� ������%��$� 
�������� �����*%���� �����  &��$ �����������, �� ��������
����� 
���������, �������%�,�� � 8�� �����, ����� �$�- �$����$ ���������� 
��������-���� � 8�������
������ ������� (���. 2). 
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�������� �� �������� ��� &���, 
�� ��������
��� ���������� 
���%�����,��� ����������� �����������
���� �-%�, �� �$�$���� ��� 8��� 
������*������ ���������������$� �������� ������, ���%����������, 
�� 
���(��� ����������� ����
��� � ���� ���%��,�� ��������$: 

- �������� ������ ��%$ �� ������ 
���� �������$; 
- ��,��� �����
�$� ����������� �� %� ����� ������*������. 
!�����
���� ������ ��%$ 
���� �������$ ��*�� ������
����-�� 

����� ���$����� �����$,������� ����%�� (de la Roche et. al., 1972; 
Smolenska, Kuiper, 1977). ��������� ��%��*���� &��&�����%�� ���*� 
������ �� ��� ���� ������� � ���$���� �� �����(������- %�� ��%$, � 
�$����� ���*���� ��%��*���� &��&�����%�� ��� ������*������ 
�$�$���� �������$  ����� ��%$ � ��*�������� � ��,�,��� ������ �� 
�����������
���� �-%������������ (	��������-����
, 1983). 

��� %� ����� ������ �����*%����, �$�$����$� ������*������� � 
��������$� ������� , ����� �$�- ���%�����,��$ ���%��,��� ������: 

- ���������$�� � ���&����(����$�� ����������� ����������� 
������, �����$� ��� ������������ � ���(���� ����������� (��� 8��� 
�������%�� ��� ������% ������������ � ���� 
��$�, �$%��*����,�� 
���-��� ������*������, &���$, ��� � ��%�(�����$  ����������  ������ 
���(�&�
����� ������������, ���� 
��$� � ������*������); 

- ��,���  ����������� ������ �� ������*������ ������%� ������ � 
���������������$�� ��,�������. 

9��� � �����������, 
�� ��% %� ������ ���������� � ���������$� 
�������  �������%�� ��������� ���������� �������$� &�������� 
(�� �����, 4��������, 1987; /����%�� � %�., 1994; Makinen, Stegemann, 
1981; Crespi et al., 1991), ������� ���������-�� ������� 
8������������-�$� %��������-��� �����&����(�� ������$� 
������������, �����$� �$ ���� � ���$����� �� ���� 
������ � �����  
�����������. ' �� *� ����� �������� ���-��� ���
���� �������%�,��� �� 
����� ����������� �������  �����*���� ����� %�� �����-������� ������, 
�������������$� � ���(���� �����������, �� ����������� � 
&���(�����-��� ����������(�� ������ (��%
����, 1988�,�). 

�����%������ ���(����� ����%���  �%����(�� %������$� �������  �� 
������������ ������ ������
������� ����*����� �� ���(���$ �������� 
����%����� 
������ ���$�� , �������$� �� ���%�� �������� � ��������� 
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�����. R.A. Salzman � ���������� (Salzman et al., 1996), �����-��� � 
��
����� ��?���� �����%������ �������% (Vitis labrucana L., cv. Concord), 
���%��� �������, � ������  �������� ��������� ����� ����� �$�- 
��%�(������� ��%��-�� �� ����%���  �����������(��. � �����-�������� 
8��  ������$ �$�� ���������������� %�&&����(���-��� ���������� ��%� 
������ � ��
��� �������%� �� ����� �������(�� ��������$ ������-���� 
���%� � ��������� ����� ��������� � ����%���  �����������(��  � � 
��
���, �����$� ���%��� ���-�� � ��������� �����. 
$�� �����������, 
�� 
����� � �����������  �����  47 ��� ������������ � ��
��� �������%� �� 
����� ���%� � ��������� ����� ��� ����%���  �����������(�� %� ������ 
��%��*���� �����, ������*������ � ����%�,���� � ��������� ����� � 
��������$� ��
���, �� �� ������������ � ��������$� ��
���, �� ����%��� 
� ��������� �����. ' �� *� ����� 27 ��� LEA-��%���$  ����� 
������������ ���-�� � ��������$� ��
���. ���%������-��, 47 ��� 
������������ �������� �������$� � ���������� �����, �� �� �������$� � 
��������� ����%���  �����������(��, � �� ����� ��� 27 ��� LEA-
��%���$  �����, ��-��%�����, ����� ���(�&�
�� %�� ����%����� 
����������� (Salzman et al., 1996). 


��-��� ���
���� � ������(�� ����%�- � ���������� 
������ 
�������  ������ ���(������ �������. �����������, 
�� ���  
������������������  ��%��*���� 8�%������  ���(�����  ������$ 
���
����-�� ����������, � 
��������, ��� ����������� ���������� � 
����%���  �%����(�� ��%� �����&��� Solanum commersonii ��%��*���� 
8�%������  ���(�����  ������$ ���������� � 2,5 ���� (Chen et al., 1983). � 
������� Arabidopsis thaliana, �������� �����  ������- ��%��*���� 
8�%������  ���(�����  ������$, �� ��������� � %���� ����� 
������������� ��� �$�� ����� ���*��� ����������- � ����%���  
�%����(�� (Heino et al., 1990; Gilmor, Thomashow, 1991). ' �� *� ����� 
��������� 8���� ������� 8��������  ���(�����  �������  �����%��� � 
��������� 8&&���� �%����(�� �������  � ����%� (Heino et al., 1990). ��� 
8��� �$�� �������� ����������- ��*%� 8���������  ����������$� 
����%�� (COR - cold regulated) � ����������$� ���(�����  �������  ����� 
(Koornneef et al., 1989). 
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���. 2 ����� ���(����� ����������� �� 	��������-����
, 1983. 
 
"������
�$� �����-���$ �$�� ����
��$ � ��� ���
���� %����� 

��%�� ������� . 
$�� �����%��� ����%������ ���������� 
������ 
�������, �����  � �����  8�������� ������ (Pisum sativum) ����� Alaska 
%��� ���������: %�&�(������ �� ��%��*���� ���(�����  ������$ ������� 
“wil” � ��� %����� ���� ��� �����
�$� ����� ������� (����%���� 
�����������(�� ��� +20�, %���%����(��/����%����(��, ����,���� � 10-4 + 
������� ���(�����  ������$ � �������������� �������  ��� 250�). ' ��%� 
�����%�����  ������$ ������ ���
����- ��� ����,� %��������� SDS-
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PAGE 8������&�����. ��� 8��� �$�� �����������, 
�� ����%���� 
��������� ��%�(������� ����������� ���� ������ � �������, ���� - � 
8�������� � %��� - � ������ ������. ' ������ ������� ���- �� ���� ���$� 
������ ������������- ���*� � ����� �� ��������� ���(�����  ������� . 
���������% � �����������  �����  24 ��� ���%�(�������� � � 
�������$�, � � «%����» ���������� � ������ 8�������� ���-�� ����� 
����%���  ��������� (Welbaum et al., 1997) 

)���� �������, ��,�������$� 8����� ������%� �� ��������$� � 
�%����(����$� ����(��� �������� ��������� 8��������� �����, 
�$��*��,���� � ������������� ������$� �����, � ����� 
�����������,�� ����, �������� � &���������. ��� 8��� ������������ 
������� ����� �������� �� ���� 
�����-�: �������%�� ������ ���$� 
������, ���(�&�
����� �%��������� � ������-�����������. 1���������� 8�� 
�������� �� ���������$�� ����������� � ��������� �������� (���. 3) 
(������, 	�&���, 1988). 

�������� ������ �$*������ ��
�������$� ���������$� ������� , 
��%���$� ������ �������, ������� �� ������������,�  ����������(�� 
���(����� ��� �����������, ��� � ��������������. ���
���� ������������� 
8��� ���(����� �$�� �����%��� � %��� ������ ������ ������� (Trifolium 
repens L.) “AberCrest” � “AberHerald” � %��� ��� �����*���� 8������� 
(“Saerheim” - �*��� � “Bodo” - ��������). ��� �����%���� ����������� � 
�������������� �������� 8�������������- ��� ������������$� 
�����������$� ��������. #����������������� ����������� �������� 
�����%����- ����� ���������������� ���*���� ����������$ �� 
�������-� 30C � 
��. '� ����� 8����������� ��������������- ��%��*���� 
��������, ���������$� ������� � ���������$� ����������� � ��������. 
����� AberCrest � AberHerald, �������%�,�� �� '������������� � 
�$�����$� %�� �������� �������� ����� ��� �����  ����������� � ������� 
������� �����������, �$�� ���
����-�� ����� ���� 
��$, 
�� �����*���� 
������(��. ����� ����� ��%��- ����������� (2 ��%��� ��� 60C � 4 ��%��� 
��� 0.50C) ����
��$ LT50 �$��: -13.8, -13.0, -17.8 � -20.30C %�� AberCrest, 
AberHerald, Saerheim � Bodo, ��������������. ������- �������������� 
�������  �����
������- � ���$������ ����������$. ' �������� %� ����� 
�����  ����������$ (60C) ������$  8����� �� Bodo �$� ����� ���� 
�� � 
��������������, 
�� AberHerald. )�� �� �����, ��� 180C ��������$  
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������- �������������� (0�/%��-) � �������  8������ Bodo �$� � %�� ���� 
�$��, 
�� � �������  AberHerald. �%������� �������� � ��������� 
AberHerald ��
������- �� ����� �������������� ��� ����� ������ 
������������, 
�� � ��������� 8������ Bodo. ��%��*���� ��,�� 
���������$� �������, �������$ � ����������� ������� � �������� �$�� 
���
����-�� �$�� � ��������$� ��������� 8������ Bodo, 
�� � ��������� 
����� AberHerald. ������- �������$ ����-����� � ��
���� 
��������������. 	������(�� ��*%� ��%��*����� �������$ � LT50 � 
��
���� 8���� ���(���� �$�� ��������
���� %���������  (Svenning et al., 
1997). 

�����������, 
�� �%��� �� ��������������� � ��������� �������� 
���(��������. 6�� ��,����� ������������� � ������������ ����%�����$� 
�������� 
��$� �������  ��� ������� ��� ����%���� ��������. 5�� codA 
%�� ���������%��$, ����������$���,�  ����� � ���(��������, �$� 
���������� � ��
�����  �������� Arthrobacter globiformis. )����&����(�� 
Arabidopsis thaliana � �����������$� ����� codA ��% ����������� 35S 
��������� �����
���� ������ (�����  ������$ ��������� �������� 
����������- ���(�������� � �����
��- ���� 
�����- � �������� � 
����%����� ��������. 1��
����-��� 
���- ����� �����&����������$� 
�������  ������ ���������� � 300 �+ NaCl, � �� ����� ��� ������ 
�������  %����� �������� � %���$� �������� �� ����������. ' �������� 
NaCl (100 �+) �����&����������$� �������� ������ �����, � �� ����� 
��� �������� %����� ���� �� �$�� �������$ ����� � %���$� �������� 
(Hayashi et al., 1997). )����&����������$� �������� �$�� �������$ 
���������- ���(�����(�� 200 �+ NaCl, ������� �$�� �����-��  %�� 
�������  %����� ����. ����� ����, ��� �������� �$�� �����������$ � 
��
���� %��� %��  � �������� � ���$�����  ���(�����(��  NaCl (400 
�+), ���������- &���������$ II �������  %����� ���� �$�� ��
�� 
�������-� ��%������, � �� ����� ��� � �����&����������$� ��������� 
��� ���������� ����� 50% �� ����%���� ������. ����� ��������� �������  
�����  �����������  �� ����� � ����-�� %����� ���� �����%����- 
�������$ �������, � �� ����� ��� � �����&����������$� �������  ��� 
�������������. 6�� �����%���� �����$����, 
�� ������
����� 
�����&����(��, ��������,�� ����������- ���(�������� Arabidopsis 
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thaliana, �����
����� ����������- �������� ���������- ������  � 
����������������$  ������$ (Hayashi et al., 1997). 


$�� ���
��� ������� �����  ����������$ (-20�, 6 
) �� ��������� 
���������� � ����-��, ������� � ������ �������%�����  �����  �����($ 
� �����
��  ���������� 
�����-�. !�������-, 
�� � 8��� �������� 
�������%�� �������� ���������� ����������. 	���� ����, ������*�� 
8&&��� 5A � 7A �������� �����($, ��%��*�,�� ������$� ���$, 
�����������$� �� ���������� 
�����-, �� ������ ����������, 
�������%�,�  � �����
�$� 
����� ���������� � ��
���� %�����-�$� 
�����%�� ����%���  ��������� (Rasz et al., 1996). 

��� ����, 
���$ ����%����-, ��%�� �� ������� in vitro ��%��%��- %�� 
���
���� ������� ����� � ����������� � %������$� ������� , 
���-��������$� in vitro �������� ���� ��-��������  (Amelanchier alnifolia 
Nutt.) �$�� ��%�������$ �����
��   ��������-��   ���������,  ��%��(��  

 
���. 3. ����� ����(�� �������� �� %� ����� ����������� &������ ((��. 

�� ������, 	�&���, 1988). 
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������� ����� � �����������(�� � ������ ������������. #����� 
����������$ �$����� ���
����-��� ���$����� ������ 
����%����� 
������ �������  (%� -270C ����� 6 ��%��- ����������� ��� 
40C), �� ��� �� �����������- � ������ ����%����� 
������ �������-� 
��������$� ��
��, �����$� �������$ ���������- ����������� *�%���� 
�����. 	������-�$� �������� � %����� 8����������� �������-� ����� ��� 
-50C. 1��
����-�$  ������- ������������ �$� %�������� ��� %� ����� 
������ ���������� � ��� ��������, � ��� %������ %��. ���%�������-��� 
��������� �����  �����������  ��� ����
��� %�� %������$� �������  
��*��� ��������� &��������%� �����
����-�� �����
��� ������- 
�����������(�� � 8��� ���������. ����������� ��� ���������� 
&����������� � ���%� ����� �$��*����� ������� �� ����%���� 
�����������(�� ������� . 
����������-��� ���%� ����� 2 ��%��- 
��������� �����
��� ����%����� 
�����- %� -10.50C. ���������� � ���%� 
���(�����  ������$ �����
��� ������- ����%���  ������������ (-120C), � 
�� ����� ��� %��������� ����������������� � �����������-��  ���%� 
����-���� �����������- %� -5.30C. ��
������ ��������� 
������������������ � ���(�����  �������  �������� ���
���� LT50 %� 
�����*���
�$� ��*%� ��%���%���-�$�� ����������� ���$� ��������. 
#�������, x-��&������(�������� ������� �� ���*��� ��%�(��������� 
���(�����  �������  �����������-. !�������� ���(�����  ������� , ��� 
�������, �� �$�� �������� �������- �������� %� ������, %����������� ��� 
��������������,�� %� ����� �����  ����������$. �����, ���(������ 
������� �� ����� ��%%��*���- ������- ������������ ����� ����%���  
�����������(�� � �������� %�������������������- %� 90C �� ���%� 
���������������� + ���(������ �������. 	��-����������� � ��  
���
����-�� �����
����� �����������- � ����%� � ��������� (%� -90C �� 
���%� ���������������� + �-��&������(�������� ������� � ��
���� 3 %��  
����� ���-�����������), �� ������%����� �������� ��������������- %� -
50C (Baldwin et al., 1998). 


$�� ���
��$ 8&&���$ ������-����������� � �������� �� 
���������� 
�����-, ��%��*���� ������� � ��%$ � ��������� ������ 
���(�� ������� ����*� (Asparagus officinalis L.). +��������� 
�����- 
���(�� ������� ���$�����- ����� 48-
������� ������-����������� �� 
���%� � �$����  ���(�����(��  ������. !������-��� %�� ���$����� 
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��������� ����� ���(�����(�� ������ � ����%��� ������-����������� 
�$�� 0.5 M, ���������� �� ���� �����-��������� ������. �����-���$ 
������� ��%��*���� ������ � ��%$ ��������� �
����-, 
�� ������*������ 
������ � ���(�� ������� � �����,���� ������ �� ���%$ �������%��� � 
��
���� ������-�����������. 
$�� �����������, 
�� ����������$� �� 
����� ������-����������� ���(��� ������� &�������, ������� � �������� 
�����������������- � %����� ���$ �������, � �� ����� ��� �������� ���. 
���%��������$� ���(�����(�� ������� � ������-����������$� ���(�� 
�������, �� �����
����� ���
�� %��������� �������$, �$�� �������� 
�%������$�� � ����%��� ������-�����������. ����� ������-����������� 
� ���%� � %���������� 0.5 M ������$, � ���(�� ������� �$*����� ���-�� 
�������$� �� �����������
����� �$������ � ������$� ������%���. 
+����$� ������, � �����$� ��������$ �$�� �������-� ���
��*��$, ��-
��%�����, �$�� ���������������$ � ���������
����  ���%� � �
��- 
���
����-��  �������. ���-���$  ��������� ��*�� �$�- �����%������ 
�����*���� �����*%���� �� ������*������. ' �$*����� ������� 
�����%����- ����� ������$� ������%, ��%��*�,�� ����� ��������, � 
���-��� ����
����� ������������ 8�%���������
������ ����������, 
������������ � (�������. ���%����������, 
�� ����������� ������� � 
������*������, �������%�,�� � ������� � ��
���� ������-�����������, 
������� � �����%��,�� �����
����� ���������� 
������ 
������-����������$� ���(�� ������� (Suzuki et al., 1997). 

��������, 
�� ������ ���$ �����
��$ �� ���-�� � ���(���$ 
�%����(�� �������  � ������ ������������, �� � ��%�(������� � ����� �� 
%����� ���$ �������. ��� �%����&���(�� �����, �����
���$� � ��,��� �� 
�������, �$�������� ���%� ������ ��*��$� ��������, �� ����������$� 
�����%�� ����� ����-�� �������$ (Zea mays L., cv. INRA 258) �$�� 
���%��� ���������� ��#	 � �����%�� �� ������ ����� %�&&����(���-���� 
��������� � �����-�������� ��#	 � �#	 ����������$� � 
������������$� �����%�� ����� ������� . ' �����-���� �$�� �$%����$ � 
���������������$ ���������(����� ������������$� ����$ ��#	, 
������
���$� CHEM (chemically-activated). ����$� ����$ ���%�������� 
����  ���$, ��%����,�� ���-��� ����
����� �������$� ������, �����, 
��� �����, �����$� ���(����, �����, �������$� � �����������, �������$ � 
��������$� �����. 6��������� �����, ��%����,�� 8�� �����, ���
��� � 
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�������  �������$, ��%�������$� ����$� ��%�� ������
������ �������. 
��� 8��� �����������, 
�� 8��������� �����$� ���(���� ������ 
���
����-�� �����
������� ��� �������� �������, � ���*� ������������� 
�$����  ���(�����(��  NaCl, �����������  %�*%���  ��%� , �����$� � 
����%��$� ���������. 
����, �������$� � �����������, ���
����-�� 
��%�(������� ��-���&�������$� ����
����� � � ���-��  ������� 
�$����  ���(�����(��  NaCl, �����������  %�*%���  ��%�  � �����$� 
��������. 
���� ��������� ���� � �������� ��%�(������� ������ � 
����%��, � ���*� �����������. 6��������� ��������$� �����-�$� ������ 
������������� ������$� �����, NaCl, �����������  %�*%���  ��%�  � 
��-���&�������$� ����
����� (Didierjean et al., 1996). 

)���� �������, �� ��������� ����,���� � ���������� %���$� � 
%� ����� �� �������� ������������������� �������, ��*�� �%����- �$��%, 

��, ����%� � �������� � ���������, ��������� � 8��������� �����, �, ��� 
���%����� 8����, ��������� � ��%��*���� ������, %��*�$ �����- ��*��� 
���- � ���(�����, ��������,�� ������� �$*����- � &���(���������- ��� 
������ ������������, � ���������� ���(�&�
����� ������ � ������ ��
��� 
%� ����� �����  ����������$ �������� �%��� �� ����������, 
��,�,��,�� �������� �� �����*%���� ���������� . ' ����� � 8��� %���� 
��*�� ���� �� � ������������ ����,���� � ���������� %���$� � 
������� ���������� �� 8��������� �����, ��%��*���� ������ � ������ 
�������  � � &���(��� ���(�&�
����� (��������$�) ������ ��� 
����������. )�� ��� ��������� � ��%��*���� ������ �� ����� ���������� 
��������, ���-��  
���-�, ���%������ ��������� 8��������� �����, 
������%��� ����������- ����,���� � ������,��� ������� %���$� �� 
8��������� ����� ��� ����������. 

2 �
����� ���������� �� ����������  ����� 

	���
�������$� � ��
�������$� �������������� ������ �������  ��� 
���*���� ����������$ ���%�������� ��%��(�� ��� ��������� �� 
�������. #�����%��$� %��������-���� ������������� ������ �����
���� 
�$�� ����
��$ ��� ���
���� ��%��-�$� ���%�  ��������� �������. ������ 
�� ��� - ���������(��. 



23 

2.1 �������	� 
 ��������		 �����	��
�� �	���� ��	 �	������		 
����,���� %���$� ���%����-������ � ���, 
��, �� ��������� � 

������-�$�� ���������, ��%��*���� �#	 ��� ���������� �������� 
�����
����-�� (Gusta, Weiser, 1972). �����%������ �����*����� ������� 
���������$� ������ � �%��� ������ ����%$ ����������  � ��������� �� 
����� ����*%���� %� ����������, ������� � 00�, ��������, 
�� � 8��� 
�������� �%�� �������� ����
���� ��
��$� ���%�����  (14�-�%�����, 3#-
����%���) (5��&, 1966). '���
���� ����� ����������- ���
����-�� 
����������� ��� �����-��� ���$����� ����������$ (%� 1 - 20�), ���� 
��� �����
���� 8������(�� (%� 48 
����) (5��&, 1966). 
:���&��������
����  ������ ��%��*���� �#	-&������ � �������  
��������� ����� ����$� ������ �������, 
�� ����*%���� ���*��� 
������������� � ����������
����� ���������� ��������� (�����, 
#�������, 1983). ����������- ��������� ��%%��*����- ������ �#	 %�*� 
� ����������� 8�%�������� ����
���� �#	-���������$ ������� 
��%�������� ��� ����*%���� �����. '����*��, 8�� ������� � ���, 
�� ��� 
���*���� ����������$ ����-������ %���������- �����($ �#	 %�� 
���������$ (
����, 1983). 

' %��-�� ��� �����%������� �$�� ��%����*%��� ����*���� � ���, 

�� ��%��*���� �#	 ��� ���������� ���������� ����, � ��� ��������� � 
����������� ���������$� ������ ��������, � ��������, �#	. ��������, 

�� ������������������ �����������(�� �������*%����� �����
����� 
��%��*���� �#	, �����*%���� � %���$� � ����������� �#	, ��-
��%�����, ������� �� ����, �$
�������� �� ��%��*���� �#	 �� �%���(� 
�$���� ��� ������ ����. ' �������$� ���
��� ����
����� �������$� � 
����������  ��������� � ��%��*���� ����������$� �#	 (Sarhan, 
D`Aoust, 1975), �%���� 8�� ��������� �����%����- �� ����� �������� 
(Gusta, Weiser, 1972). 	���� ����, ������� %���$� �� ��������� 
���������� ��#	 � ������(��-��#	-��������$ �� ����� ����������� 
�������� (Tao, Khan, 1974; Yang, Brown, 1974), 
�� ���%����-������ � 
������(�� � 8��� �������� ������� ����� �� ������ �������(�� (
����, 
1983). 
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2.2  �������	� ��������		 ����
 ��	 �	������		 
	�� ��������, � ������� ������� , �������$�, ����������,�� ��� 

������� , ��� � ����%���  ��� �$�$���� ��������� � ���������� ����� 
(Ashburner, Bonner, 1979; Tanguay, 1983; Guy et al, 1985; Tseng, Li, 1990). 
��� 8��� ��
������� ������ �����-���� 
���� «������ ��������� ����» � 
������,����� (��� ���-�� ����%������) ������ ���� �����-�$� ������. 
'�������, � ��������$� � ���%$%�,�� ���%��� ������� (
����, 1983; 
�����, #�������, 1983) ���������������� ��������� ��� ����%���� ���� 
���������� ���-������� �����, &���(�������,�� � «������-�$�» 
��������. .��� ���%��*��- �������� ��*%� ������$� � ����%��$� 
������, �� ���%��� �*�%��-, 
�� ��� ����*���� ����������$ � 
����%�����$� �����(�� ��
��� &���(���������- ���(�&�
����� ���$ 
(Guy et al., 1985). ' 8��  ����� ���������� �������  ���������
�����- 
%���$� �� ��������� ��%��*���� �#	 ��� ����������. 1��
����-��� 

���- ������� ����$����, 
�� �� ����� ����*%���� � ����%����� 
����������� � �������  ���$������ ��,�� ��%��*���� �#	 (Jung et al., 
1967; Oslung, Li, 1972; Vigue et al., 1974; Chen, Li, 1977), �� ������� � 
�����������*�$� �����-���$ (Scholtissek, 1967; 4���%��, 	������(�� , 
1971). ���
���� ���(�&�
����� ��%�� �#	 ����� &���(����������� 
�������� ���������-��� ���$����� ��%��*���� �#	, %� �����,�  �� 
������ �������(�� (������� � ��%�, ���*%� �����, ���������-�$� �#	) 
(Gusta, Weiser, 1972). #����������������� ����������� �������� �����%�� 
� ���������$� ���������� � ��������� (Bixby, Brown, 1975). 

=. 5�  � �����. (Guy et al., 1985). ������� ������ %��������-���� ����, 

�� ���������� ��%�(����� ��������� � 8��������� �����. �����-��� 
�������(�� � ��������
��  �������, ��� ��������, 
�� ��% %� ������ 
������ ����*����-�$� ���������� (50�) �������%�� �$����� � 
������-��� ��������� ������ ����(")+��#	, �$��*��,���� � ��������� 
���(�&�
����� �#	 ����%����� �������. ��������� ������ ����(")+��#	 
�������%��� �*� � ����$� ����� �����������, ��� 8��� ��
������- 
�������� ����%����� 
������, (��� %�������� ��������� �� 14-21 ����� 
�����������). � ��
���� �������� ���� 
������ ������������� ��������� 
%��� ��#	, �����$� � ��������
��  ������� ����%����� ������ ������ 
����%����� ���� � ����������$�� ������� 82 � 180 ���. ' �����%��,�� 
8 ����� ���%��*����� ��������� ������� ��#	: ��%��*���� 
��$��� 



25 

��#	 �����
�������, � ���� - ���
����-�� ����-������. 
��-��� 
���- 
������, ������ �����$� ��%�(�������� ���������� , �� �%����
�� �� 
����������$� ������ � pI ������ ��������� ���� (Guy et al., 1985). )���� 
�������, 8�� ����,���� �������� �%��� �� ����$� ���%����-��� 
��,���������� � ��������� ������ ����%����� ���� (
9> ), ����
�$� �� 
������ ��������� ���� (
)> ). 


$����� ��������� ������ ��#	 � ��
���� ����%����� ����������� 
�$�� ������%����� ��%����*%��� %������ �����%��������� (Mohapatra et 
al., 1987; Hahn, Walbot, 1989; Tseng, Li, 1990). )��, �$�� �������� 
(Mohapatra et al., 1987), 
�� %���%������ 8������(�� ���������� ��(���$ 
��� 40� �����%�� � ������� �����
���� ��%��*���� ��,��� ����
����� 
�#	 � � ��������� ������� �����������$� ��#	. )������(�� in vitro 
����(")+��#	, � �����%��,�� 8������&������ ��
��$� ���������%��, 
�������� ��%��(�� ������� �����- � �$��������������$� ������ 
����%����� ����. ��� �������� �������  � ������� � «������-�� » 
�����������  �������%��� �������� ��������� ������� ���������%�� �, 
���%������-��, ������ ��#	. ��������, 
�� ��#	, ��%�(�����$� 
����*%�����, ������������� � �����
��  �������-�. ��� �������(�� in 
vitro ������*��$ �����$ ������ � �����
��  ��%��(��  ������� de novo - 
�� 6 %� 12 
����, � ���*� �����, ��%��*���� �����$� ��� ����%���� 
����������� ���*����� (Cattiveli, Bartels, 1989). 

' �����%��,�� ��%$ ���
���� ��������  � ������� �#	 ��� 
������������������ ������� ��������� ������ �������� �����%������� . 
	 ������,��� ������� �$%����� � ���������������� ���
����-��� 
���� 
��#	, 8�����������,���� ��� ������������������ ������� � � ���(���� 
�%����(�� �������� � ������ ������������. ' 
��������, �����������, 

��, ��������, � ��(���� �� ����� ����%���  �����������(�� 
������������� %�� ��#	, MsaCiA � MsaCiB, �����$� ��%����� �����, 
��%��*�,�� �����$� ���(���� �����$. ����$� ���������%$, 
��%��*�,�� ������������$� �����%������-�����, �$��%���$� �� 
��������� 8��� ��#	, ���%�(��������- � E. coli � �$�� �����-�����$ %�� 
����
���� �������. ����
���$� �������� ����%��� �����-���������  
���(�&�
����-� � ���������$�� ���������%��� MsaCiA � MsaCiB, 
��������������. 6�� ���������%$ ������*������- ���-�� � ��������� 
��������$� ������� , ���� �� ����� ����%���  �����������(�� ��#	 %�� 
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MsaCiA ������������- ��� � ���������, ��� � � �������. "����� ������ 
��� ����,� �������-��������� �������, 
�� MsaCiA-��%���$� ����� � 
����������$�� ������� 32, 41 � 68 ��� ������������- � �����
�$� 
������� ������ , � �%��, � �����������  �����  59 ���, - � �����
�$� 
������� �������. ��������, 
�� 8�� %�&&����(���-��� 8��������� 
����
��� ��� ���������(������, ��� � �����������(������ ������(��. 
���������, �����%����� ��*%� ����-� ������� ��(���$ � ����������  
���������� 
�����-�, ��%����*%��� ��, 
�� ����������- ����������- %� 
���
����-���� ������ �����, ��%���$� MsaCiA � MsaCiB, ��*�� �$�- 
������� � ���� 
�����-� �������� � ������ ������������ (Ferullo et al., 
1997). 

' ��%� �����%�����  8��������� ����� ��� ������ ������������ �$�� 
�$������ ������-�� ����� �����, 8��������� �����$� ��%�(������� 
����%��$� ����� � �%����(��  �������� � ������ ������������. ����� 
��%�� ����������$ ������$� ���� ���� ����� �����. 

2.3 �������
� ����
 Wcs 120 
!���$�, �� ��������� � ����$�� �������, ����%��� 8&&������$�� 

����������� �����������(��, �����$� ��������� �� ���������$���- � 
�$*����- ��� ����������� ���������� ��
�$. 6�� �����
�� ������
���� 
����������������� � ����
��� � ���� ���*��� ������
����� �������. 
=���$ �����- �������� %����  ������$ � �� ������(�� ������� 
�������������, �$�� �%����&�(������$ � ���������������$ ���$ 
�����($ (Triticum aestivum L.), ���� 
���  � ���������� ��
�$. ' ��%� 
8��� �����%�����  �����������, 
�� ���� ���� ���� wcs120 ��%����� 
������ ������ � ����������$�� ������� �� 12 %� 200 ��. 	�� �������� 
��� ����,� �������
�����, ���������������
����� � �����������-
������
����� ��������, %����� ���� ���� �����, ���(�&�
����� � Poaceae, 
���-�� �����
������� � ����%���������� ������������ ������� 
�������������. 
���� ����, ���������� ������ WCS ����� ����������� � 
������� ���� 
������ �������  � ���������� ��
�$. 6�� ������$ 
������*��� ���*� ����������$  �������- ���(���� �������(�� ��� 
8��������� ����� �����  ����������$ � ����$� ������ (Sarhan et al., 1997). 

��%�(�����$� �����  �����������  � �����($ ���$ ���� ���� 
wcs120 �$�� ����������$ � �����-�������� �������- � �������-��������� 
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�� %�����(�����
����� ������ ����� Chines Spring. �%����&�(�������$� 
���$ �$�� �����������$ � %����$� �
������ ��������
�$� ����� 6-� 
�������� ���� ���� ������� (A, B � D) ���������%��  �����($. 
������ 
��%$, ���*� ����,�� A, "B ��� D �����$ ���*� �����%������- � 
�����-�������� �������- � �������-��������� � wcs120- ���%��� � 
WCS120- ����������. '�� ��������%������$� ��%$ ����� �%�� ��� ����� 
������� ���������%��  �����($ � ���%�(������� 50 ��� �����, 
��������,�  � ���������� � ����%�����$  ��� ����,� �������-
���������, � wcs120-��������, �����$� ����%������- ��� ����,� 
�������-��������� �� ���� ��%��. !��������� �
����� 6DL ��������$ � 
���������%��  �����(� ����� Chines Spring �$�$���� ���������� ������� 
50 ��� �����, 
�� �� ���-�� ����$���� �� ��������(�� wcs120 � %����� 
�
����� 6DL-��������$, �� ���*� � ��%����%��� ���
���� wcs120- 
��������� � 6" ���������. 
$�� ���*� �����%����$ ��%��*���� ������, 
��������,�� � ���������� �� WCS120, � ������ ����%����� 
������ � 
������ ����  � ������  �������� ����� Chines Spring �� ��������$ ����� 
Cheyenne. ' ��%� 8������������ �$�� �����������, 
�� 5" ��������� 
����� Cheyenne �����
����� ����%����� 
�����- �����($ ����� Chines 
Spring. ������������� �������-���������� %�� ����%������ ��%��*���� 
����� ��������, 
�� ��������� 5" ����� ����������$  8&&��� �� 
8��������� ���� ���� ���� wcs120, ����������,����� �� ���������� 6-�  
�����$ ���� ���� ������� ���������%��  �����($ (Limin et al., 1997). 

2.4 ��� 	�	
���	� ��� �	���� ����������� ����, ���� !������ 
��	 	��� !����
 
���(�&�
����� %�� �����  ����������$ (2 0C) ��#	 �����($ 

pTACR7, ���%�������� ���, ����%�����$  ��� tacr7 �� �����  �����($ 
(Triticum aestivum L. Cv. Winoka). )����� �����������������-
���(�&�
����  (LTS) �����-������ ��������, ������-�� 8��������� ���� 
tacr7 �� �$�$������ ���������  8��������  ���(�����  �������  ��� 
%������ ������ �������, ������, ��� ������  ������, ������*������ � 
�������  ������. PTACR7 �$� �$%���� ��� ����,� �������������%���� 
���%�, ���%���� � pHVCR8 (����� � ������
����� ����� L28091) �� �
���� 
�����%����� RT-PCR � ��#	 �� ����� ������� �����($. #� ��������� 
���%��������  �������������  �����%������-����� �$�� ����%����$ 
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�������������� 8���� �����. �����������, 
�� TACR7 �
��- ��%��&���$  
�����, � �%���������  ��������������  ������-� � ����� �� (���� 
(19%). ���
���� ������  ��%��*���� ����  tacr7 �������� �� ���������� 
� ���������� �����($, �������
��  ����� � ��������  ���-���� ����� 
�������� ��?����� �� �������-�$� ������  (250C) �� ����% (20C). ' ��%� 
8������������ �����%����- ���������� ������*�����$� ������-
�����%���(��  ������������ pTACR7 � ���������� ��� ��������, 
����������$� 8��������  ���(�����  ������� , ����� �������� �������, 
������*������ ��� ��������� �������. )���������$ tacr7 ������������- � 
����� ��������$ �� ����� 8������������� ��� 20C � ���-��  ������� � 
����%����� 
���  �����  �����(� (SD(mut)16029), 
�� 
����%�
���������-��  (SD(mut)16169) � ������-��� �����
��� ��*%� 
���������� (����� 30%±3%) �� ����-�  ��%��� �����������. )���� 
�������, ��%�����$  tacr7 ����� �� ����� ��������������� �������� 
���%� �������$� � ���������� ��%�(�����$� �����  �����������  ������ 
�����($ (Gana et al., 1997). 

��� ���
���� ����(�� ���%(����$ ��������� CCGAC %��� 
���%��������$� ��%�(�����$� �����  �����������  8�������� � 5'-
������� ��%�(�������� ����%�� ���� BN115 ������� ����� (Brassica 
napus) ��� ����,� ������� ������%�����  8��������� �����%� �����,�� 
����������$� ������  BN115-��������-GUS �$�� ����������� 
����-����� ������������������� ������������� ���������. 6�� 
����$���� �� ��, 
�� �����%������-����- CCGAC � ���� BN115 �������� 

����$
� �� ��*��  %�� ��� ������ �� ������ �����������. #�������, 
����(�� %��� G-������ CACGTG, ����%�,���� ��*%� ��%�(�����$�� 
�����  �����������  8��������� � ��  *� ������� ���������, �� 
�������� ��%�(������� ����%�� 8��������� ����. 1����� �����*��  
������� 8�������� ��������� BN115 �� 8������� �� ��������� CaMV 35S 
�$�������- � �����
���� ������ �����������������  ��%��(�� 
8��������� GUS (Jiang et al., 1996). 

��� ���
���� ��#	 �
���� �$�� ����
��$ ���-���(�&�
����� ���%$ 
(� 3' ���(� ��#	), ��%����,�� %�� ���� ���(��-�����$� ������: HvGRP2, 
�������������$  (����������-��%����  � (������-������  ���������, � 
HVGRP3, 
-� �������� ����������- – ����
�� �#	-����$���,�  �������. 
' ��%� �����%������ �$�� �����������, 
�� 8��������� ����� HvGRP2 � 
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HVGRP3, �����$� ������������ � �%��  ��� %��� ������ �� ��*%$  
������%�$  �����, �$�� ����������� , � �$�� ��������, 
�� ��� HVGRP3 
��%��������� ���������� ������  ����,����. 9���%���� ���%� ����� 
���*� �����
����� ������ ��%��*���� ��#	 HvGRP2 � HVGRP3 (Molina 
et al., 1997). 

��� ���
���� %� ����� ����*��,�  ���%$ �� 8��������� 
��%�(�����$� ����%�� ����� �� ������ ��������� ��%��*���� ��#	 � 
������������ ����������� 8��������� ����� � ����%��  �����������(�� 
�������  �
���� (Hordeum vulgare L. Cv. Igri) � &��� ����-��� � 
��������� 
����� �$�� �����%��� ������-�� ��������� ��$��. ' ������ �������� 
�������� �$�� �$��,��$ � �����
�$� �����������$� �������� ��*%� 
20/150C � +4/-40�, �� ������ �������� �������� �$�� ���������$ � 
����������$ 20/150C �� ����������� 6/20C � � ����-�� �������� ��$�� 
�������� �$�� �$��,��$ � �������� ������ ��� ��%������� �������-�$� 
��,����. ' ��%� 8������������ ���������- ��� ����,� ����%� 
���������� ���������� 
�����- �������  � ������ ��%��*���� ��#	 %�� 
���� ��%�(�����$� ����%�� �����: blt4.9, blt14 � blt101 �� 
�����������
����� �����  �������. �����-���$ 8������������ 
�����$����, 
�� �����������- �������  � ������ 8��������� ��#	 ����� 
blt4.9, blt14 � blt101 ���$�����- ��� ����� ������ ������������ �����. ' 
��%� 8������������ �$�� ���*� �����������, 
�� �� ������- ��������� 
��%��*���� ��#	 8��� ����� � ����� �� ��������� ����������$ ���%$ 
���
����-��� ������� ����$���� ���%�������,�� �����������$� ������� 
� ������� ��������. ��� 8��� ������- ������������ �������  ���-�� 
������������ � �������� ��%��*���� ��#	 8��� ����� � ���������, 
�$��,���$� � �����
�$� �����������$� ��������. 6�� �������(�� �� 
���������������- �� ��������, ��%�������$� %� ����� ��%������� 
�������-�$� ��,���� ��� ������ (Pearce et al., 1996). 

��� ���
���� ������� �����  ����������$ �� 8��������� ����� � 
Poncirus trifoliata �� ��������$� � ����%� �������  �$�� ����������$ 
����- ��#	, ���%�������,�� ������-�$� ��%�(�����$� ����%�� 
�����%������-�����. ' ��%� 8������������ �$�� ������*���, 
�� ���$ 
pbcorc115 � pbcorc119 �����%��*�� � �%���� ���� ���� �����. ����$� 
�������� ����$���� �� ��, 
�� pbcorc115 � pbcorc119 ��%��*�� ����$��� 
����� �
��$�����, ��%����,�� ���������% � �����������  �����  19.8 
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��� (COR19) � ���������% � ���-��  �����������  �����  11.4 ��� 
(COR11), ��������������. "����� ���%��������  �������������  
�����%������-����� ������*�� ��� ���-��� ������� � COR19 � ���-�� 
�%�� ������ � COR11. ' ��*%�� ������� �$�� �$�����$ %�� 8������� − 
Q-��������������$  ����� � K-�����$  �����. K-�����$  ����� �$� 
���%�� � ��%���$�� �������� � ������ ������ D-II �� ������ � �����$ 2 
������ LEA. �������$  �������, ���������$  %�� ������ ���%�$� � 
������  2 LEA ������, ���*� �$� �� %�� � 8��� ������. ' �� *� ����� 
�$�� ������*���, 
�� � ��� �� ����%���� � ����$
��� ����*���� 
���������-�� ��������-���(�. ' COR19 � COR11 ���*� ������������� 
%����������  ����� ������$� ��������, ���%�$� � �������$�� �%���$�� 
�������$�� �����%������-�������, 
�� ��������� ���%����*��-, 
�� 

���$ %������ ���� ���� ������ ����� ����- �%����� ��������� 
&���(��. ' ��%� 8������������ �������� �$�� �����%����� 8��������� 
��#	 COR19 � ����� �� ����%���� �����������(��, ������, ���������� � 
���������. �����-���$ ��������, 
�� 8��������� COR19 � ����� ����� 
��%�(��������- � ����� �� ����%���� �����������(��, �� ��%�������- �� 
����� ������ � ���������� (Cai et al., 1995). 

W. Goodwin � ���������� ��� ���
���� ������� ����� (Brassica 
napus) ����������� ��#	 � �$%����� ���, ��%����,�  �����%�$  
�����$  �������� �����. ���%��������$  ����� �� ��������� �������� 
��%��-�$�. ��� ������� ��� �������������  �����%������-����� 
�����������, 
�� N-��������-��� ������- %������ ����� ����� ��� ���� 
������-���� �����%�, �����$  ��*�� ���������- ����� � 
8�%���������
����  ���������. �����%������-����- ����������� �� 27 %� 
287 ����� ��� �������, �����$� ��%��*�� �$����� ������ ��%��*���� 
������� � ������-��� %����� �����������, 
���� �����
��,���� � 
�����$� �������� ������ �����
��  ������. 6�� ������� ��������������� 
��������,���� ������������$� �������. �-��������-��� ������- 
(�����������$ �� 288 %� 376) ��%��*�� ��� ���%��������$� ���������-
����$���,�� �
����� � ����� �$����� ������- ���%���� � 
�������������� �������$� �������%�����  �����%�$� �����$� �������� 
������. #� ������ 8��� %���$� �����$ %����� �$��%, 
�� %���$  ����� 
������������� �� ������, �����,����� � �����
��  ������ � ������������� 
� ��������
����  �������� �����%����� �-��������-��  �������. ' ��%� 
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8������������ �����������, 
�� ����������$, ��%����,�� %���$  �����, 
��%�(������� � ����� ����� � ��
���� 8 
 ��������� ����%�� � �� 
��%��*���� �$���� ���*����� ��� ������,���� �������� � ������-�$� 
������������. ' �� *� ����� �����������, 
�� ����������$ �� 
��%�(������� ������$� �����, ������*�������, 8��������  ���(�����  
�������  ��� �����$� ��������, ���%� ��� ����������$ �������-���� ���� 
B. napus ��%�(������� ������*������� � 8��������  ���(�����  
�������  (Goodwin et al., 1996). 

��� ���
���� 8��������� ����� �������$ �$�� �$%����$ ��#	 
(zmEF1α) � ������������,�  ������$  ���� (zmgEF1α) 
���� ���� ���� 
�����, ��%����,�� α-���?�%���(� &������ 8�����(�� �������(�� 1 
(EF1α). ���%��������� �������������� �����%������-����- �� 447 
�������� ����$������ � ���� �%��� ��������. �������-���� ������ 
�������, 
�� �����������$  ��� ef1α - �%�� �� ���� ����, ������,���, �� 
���-��  ����, �� ����� �����. 	�� ������� ������-���� ������, 
��%��*���� ��#	 %������ ����� � ����-�� �������$ �����
������� ��� 
�����  �����������, � �� ����� ��� � ������ ������- ��#	 ef1α ����� 
����-������. 6�� �����-���$ �����$����, 
�� 8��������� EF1α 
%�&&����(�������� ������������ � ����-�� � ������ �� ����� ����%����� 
������� (Berberich et al., 1995). 

2.5 "��� ���	��	��
 	 ����, 	��� 	������ ���������� �!� 	��
�� 
�	������ 
!%���� �� �������� ���
���$� ���� ��� �����, ��%�(�����$� 

�����  ����������� , �������� ���$ %���%����� � ���$, ��%�(�����$� 
8��������  ���(�����  ������� . 5��$ %���$� ���� ��� � ������,��� 
������� ������*��$ ������
���� �� ���� ���
���$� ��%�� �������  – ��� 
���������$�, ��� � %������$�. 

��� ����������� �����%������ � �����-�������� �����
�$� ������� 
������ ������  ������� ������� %���%����� ���������� ��#	, ���%����  
�� ��������$� �����  ���$ �������, �$�� ������*���, 
�� �������$� 
����$ ����%��� �$����  ������-� ���%���� � %���%������. #�����-
�������� � �����-�������� ����� 5" �������, 
�� 1,8 kb �
����� 
8��������������� ������� � � �������%�$�, � � ��
�������$� ���������, � 
���*� ��%�(�������� ��%�$� %�&�(����. '�
�������$� � �������%�$� 
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�������$ ���
����-�� �����
����- ��� �� �� ����������� � ����%���  
�����������(��, ��� � �� �������  8��������� ������������ � ������ 
%���%�����. � ����� ��������� �������� 8��������� ������������ �$� 
����
�� ����  � ��� �� ������*������- � ��� - ����. 6��������� ������ 
�$�� ���%�� � 8���������  ������������, � �� *� ����� 8��������� ����� � 
��
��������� �������� ���
����-�� �����
������- ����� ���������� 
������������. ����
���$� %���$� ����$���� �� ��, 
�� �� ����� 
����%���  �����������(�� ����� ��,��������- �����
�$� ������ 
������(�� %���%����� (Artlip et al., 1997). ' ��%� �����%�����  �������� 
���*� �$� ���������� ���� G10a, ��%��*�,�  ����$  ��� %���%����, 
������
���$  ppdhn1. 6��� ��� ��%������ ����� �� 472 ����������� � 
���%�������$� �������� 50020 ��. 	�%�����$  ����� (PCA 60) ��%��*�� 
%����- �����$� ������� ��������, ���������$� %�� %���%����� � %�� 
DEYGNP ������. 5���$  ���� � �����-�������� ���%� � ����� 5� �������, 

�� � ������� ������� �%�� ��� %�� �$������������
�$� ���� (Artlip et al., 
1997). 

��� ���
���� ������, 8�����������,���� � ����� �� ������ 
����������$ � Brassica napus, �$� �
�,�� %� ��
�� ����������� 
��������� ����������� �� ����� BN28 (rBN28) � �$�� ����%����� ��� 
���������. "���������, ����
���$� ������ rBN28, �$�� �����-�����$ %�� 
�������������� ��������������� � ��������� ������. ����*�  �� ������ 
%����� ��%�(�����$� �����  �����������  �����, BN28 ����$
� �� 
��%��&���� � ������������� ������-��, 
�� �������� � �������� ����� 
����
����. ����������-������ �����
�$� &���(�  �������, 
�� BN28 �� 
�$� ����(������� � �����
�$�� ���������� � ����%���� �����
����-�� 
� ����������  &���(�� ������. 9��� ����� ���%���������-, 
�� BN28-
��%���$� ����� �� Arabidopsis thaliana %��*�$ ����%��- ����&�����  
���������-�, ����� ����&������ ���������- �� �$�� ����%����� ��� 
������������(�� �-%� � rBN28 (Boothe et al., 1997). 

�� ���������� ��#	, ������������  �� �����������������$� � 
����%� 8�����������$� ���������� ����� (Brassica napus cv Samourai) �$� 
���������� ����, ������������,�  ������������� ����%�� ����. "����� 
�����%������-����� � ������ ��������  ��������, 
�� 8��� ��� ��%����� 
�����, ��������
�$  � ATP-��������  &��&������������ 
��������������  (PEPCK, EC 4.1.1.49) �� Saccharomyces cerevisiae, 
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Trypanosoma, Rhizobium sp., � Escherichia coli. "����� �� B. napus �$� 
������
�� ��� BnPEPCK. �����(���-�$  ATP-����$���,�  �� �, 
��,������,�  �� ���� ������ PEPCK, ���*� ������*������ � � 
BnPEPCK. 9��� � ��%� �����%�����  � �$�� ����������� �������������� 
8��������� BnPEPCK � �������-�$� ���������� ��� ��������  
�����������, �$�� ���*� �����������, 
�� ������- ��%��*���� ����  ��� 
��#	 ��������
���� %��������� ���$����� ��� 4 0C � ����-����� %� 
�������-���� ������, ���%� ��������� ������,����- �� �������-��� 
����������� (22 0C). �����-������� �������, ����
���$� ������ 
��������������� �����%��-BnPEPCK ������� �����, ���%��������������, 

�� ������- ��%��*���� ����� BnPEPCK ����������� � ����������� 
������������ Bnpepck (Saezvasquez et al., 1995). 

��� 8������������, ����,�� (��-� �����- ��������$ �������� 
���������� 
������, ��%�(��������  8��������  ���(�����  ������� , 
�$�� �����-�����$ ���-��������$� ������ 8�������� �����  �����($ 
(T. aestivum, cv Chihoku). 	��-��������$� ������ �������$�����- 50 µ+ 
���(�����  ������$ � ��
���� 5 %��  ��� 23 0� %�� %����*���� 
��������-���� ������ ���������� 
������ (L)50= −26.6 0�). '�������� 
���������� 
�����- ����������$� 8��������  ���(�����  �������  
������ �$�� ����� ����(�������� �� ���
����-�$� ����������� � 
��������
����  �������� ���������%� � �����������  �����  19 ���. 19-
��� ���������%�$  ��������� �$� �$%���� ����� �������������� ���--
8������&����� � %���� ���%���� �� ��*����� (AWPM-19) � �������� 
���������%��� ���������� ��� ����,� )��(��-SDS-PAGE. 
$�� 
����%����� N-���(���� �������������� �����%������-����- AWPM-19 � 
��� ����,� PCR �� ����������, �$%������  �� ����������$� 8��������  
���(�����  �������  ���-��������$� ������, �$� �$%���� ���� ��#	 
(wpm-1), ��%����,�  18.9 ��� ��%��&���$  ���������% AWPM-19, � 

��$�-�� ���������-����$����$�� %������� � ,���
��  ��
��  pI 
(10.2). 6��������� ��#	 wpm-1 ���-�� ��%�(������� ���������  � 
��
���� ������-��� 
���� 50 �+ ���(�����  ������$. 6�� �����-���$ 
�����$����, 
�� AWPM-19 %��*�� �$�- ����� ������ � ��%�(�����$� 
8��������  ���(�����  �������  �����
����� ���������� 
������ � 
���-��������$� ������ �����($ (Koike et al., 1997). 
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2.6 "��� !����
, �
������� � ��� ����� �����!����
��	� 
�����������, 
�� ���������-�$  ���, �������$  � ������������ �-%�, 

inaZ ��� ������,���� � ���������$� �������� �$�$���� ����������� �%�� 
�-%�. ���%�������-��� ������(�� ��������������  ����� �������� ��� 
������������ ����� 0 0C ��,�������� ���$���� ���������- ������(�� 
�-%� � ���������, ���� ��������-��� ���������- ������(�� �-%� �$�� 
%��������� ���-�� ����� �����������������  ��������� 
���%��*����-����-� ����� 48 
����. 9��� ���������$� �������� ��%��*�� 
���%�$� ����
����� ��#	 inaZ ��� ��� «������-�$�», ��� � ��� ������ 
������������, �����������, 
�� ������ ����������$ ������%��$ %�� 
���������� ����� INAZ. ���%��������, 
�� ���� 
�����- INAZ ����� �, 
����� �������, ���������- ������(�� �-%� � ���������$� ��������� 
����������� ��� �����������������  ��������� (Vanzee et al., 1996). 

2.7 "���, ���	��#$	� !���	, �
������� � ������
�� ���� 	�
�� 
�	�����
 
'����� � ��������� ���������� � �����&����(�� ������� � ������� 

�������  � ������,��� ������� ��� �,� ���
�� ��%������
��. 
�����������, 
�� ���- �����
���� �����%���� � ����%�
� ��������$� 
�������� � �����
�$� ����������, � ��� 
���� � � ������� , ������ ���$ 
Ca2+ (Kikkawa, Nishizuka, 1986; Boss, 1989; Khight et al., 1991, 1992). ' 
������� ������� , �� ��%�������$� %� ����� �������, ������- ��%��*���� 
Ca2+ ��� ����,� ������$� Ca2+-�������������,�� ������ 
��%%��*������� �� ������, ������������ ������. 9���%���  ��� 
�$�$���� ������ �����
���� ���(�����(�� Ca2+ � (��������� (Khight et al., 
1992). #� *�����$� ������� �� ����� ������� �$�� �������$ ������(�� 
������ Ca2+ ������������$ � (Kikkawa, Nishizuka, 1986) � Ca2+-
���-��%������������  ������������$ (Hanson, Schulman, 1992), 
�$�$���,�� ��������� 8��������� �����. ��� �$������� ���� Ca2+� 
���(����� ������ �������� �� ����������������$  ������ � �%����(�� � 
�����  ����������� �$�� �����%��$ 8����������$ �� ���
���� ������� 
�������� Ca2+ - 65)" � ���������� ���-(���$� ������� – La3+ � 
���������� – �� ���(���$ �%����(�� �������  ��(���$ � ����%�. 
�����-���$ 8������������ �����$����, 
�� 65)" ���������� 
������������������ �%����(�� �� 70%, � La3+ � ��������� �������-� 
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��������� �������� ���(���� �����������������  �%����(�� � ��(���$ 
(Monroy et al., 1993).  

=���$ %���� �����%����- ���- ����%�
� �������, �����$  
����������� ����� �� ����%���  ��� � �������$, �$� �$%���� 
��%����,�  �����������������-��%�(������� ���-(� -��������� 
������������� ���� ��#	 (Zmcdpk1). 6����������$ �� ���
���� 
%������� ������ �� ������ ��������, 
�� ������������������ ��%��(�� 
Zmcdpk1 ���%�������� �������
���� ���������� %�� mlip15, %������ 
����%���%�(�������� ����, ��%����,��� �#	-����$���,�  ����� ���� 
�� (��-������ (bzip), 
�� ����$���� �� ��, 
�� Zmcdpk1 ��*�� 
�����,��-�� ���-�� mlip15 � ���� ����%�
� �$�������� ����%�$� 
�������� �������. ��� 8��� �$�� ����
���, 
�� ������- mlip15 ��#	 � 
�������������� ��������� � ���-��  ������� ������ ����� ��������� 
(�����������%��. 	���� ���� mlip15, (�����������% �����
����� ������ 
���������(�� %��� %����� ��%�(�����$� �����  �����������  ����� - 
Zmcdpk1 � Adh1, ��%����,��� �������-%���%�������� 1. #�������, 
8��������� ���� ���-�����������$ ��%�(��������- ���-�� �����  
����������� . "�������(�� ������������ mlip15 ��� ������ 
������������ � � ����� �� (�����������% ���
����-�� ����-�����- ����� 
���%�������-��  ��������� ��������� ���-(��, 
�� ��������� 
���%�������-, 
�� ���-(�  �����
�� � ����� ���
��� ��%��(�� ���� mlip15 
(Berberich, Kusano, 1997). 

����� ����%����� ���� ����������� 8��������� TCH-����� �� 
Arabidopsis, �����$� ��%����� �����%����-�������$� ����� � 
����������� 8�%���������������. 
$�� �����%����� �����*��� ���- 
��������  �� �����������
�$� ���(�����(��� ���� ���-(�� Ca2+ � 
�$������  ����%��$� ����� 8��������� ���� TCH. ��� 8���� � 
���������$� ������� , ����,�� ��� ���8�������, �$� �����%�� 
���������� ��%��*���� Ca2+ � ���, 
���$ �����%����- ������%�����- 
��%�(�������� ����%�� �����
���� ��%��*���� Ca2+ %�� 8��������� TCH. 
��%�(��������� ����%��$� ����� �����
���� ��%��*���� Ca2+ ��*�� 
�$�- ������������� La3+ � Gd3+, ���%��������$�� ������������ Ca2+-
������ � ��������
����  ��������, � 1.2-��� (o-�����8�����) 8���-
N,N,N',N'-������(�������  ������� , ��������
�$� ��������� Ca2+. ' 
��%� 8������������ �$�� �����������, 
�� ��%�(������� ����%��$�-
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����� 8��������� TCH ����� �������*������� �$������ �������� 
��%��*���� ���� 8��� �������, 
��, ��� �$�� ��������, ��������� 
�����
���� ��%��*���� Ca2+. 6�� %���$� ��%����*%��� ��, 
�� 
�����������
��� �����
���� ��%��*���� Ca2+, ���%��,�� �� ����%��$� 
�����, ������� ��������
���� Ca2+ � ��*�� ����
��- ������%��$  
������ Ca2+ ������%������ 
���� Ca2+ �����$ ����������$. '�-����$�, 
�����-���$ 8������������ ���%����-������, 
�� ��%�(������� ����%�� 
8��������� ���� �$ ��%������ TCH-����� ������� �����
���� ��%��*���� 
�����������
���� Ca2+ (Polisensky, Braam, 1996). 

2.8 "��� !����
 ������
��� %��� 
�����������, 
�� � �������  ��,������� �����
�������� ���� ���� 

�����, 8�����������,���� ���-�� � ����� �� ������ ���*���� 
����������$. 5��$ 8���� ���� ���� ������
��$ ��� ���$ ������ 
����%����� ���� (cold shock proteins – CSP). ��������, 
�� %�� ��
��� 
8��������� �������$� �� 8��� ������ ����%����� ���� �������  
%������
�� ���*���� ����������$ �� 10 – 150�. 

��������, 
�� 8��������� ���� CspA, ��*�� ���� ����� ����%����� 
���� Escherichia coli, �
��- ���-�� ��%�(������� �� ����� ������� 
���*���� ����������$. �����������, 
�� ������ ���� ��������  ����� 
�����%������-����� Shine-Dalgarno �������� � 159-��������  � 5'-
��������������  ������� ��#	 csp" ������������� ��#	, �����%� � 
��������������� ������� CspA ��� 370�. 	�� ��������-, 8�� ���������(��, 
�� ��� ��  ���� 
����
��, �������%�� ��-�� ������������� %����%�(�� 
�#	���  E. 9���%���� ��%��(�� cspA ���*� %���������- ����� �����$ ��� 
��������� ���������� Ipp, �� ��%�(�����$�-����%��$� �����. )���� 
�������, ����
���$� %���$� ����$���� �� ��, 
�� ��� CspA 8&&������� 
���������������� %�*� ��� 370C. ' �� *� ����� �������(�� ��#	 ����� 
CSPA ������������� ����%����� �� ���%��-��  ��������-����� ��� 370C. 
���%��������$� �����-���$ ���*� %������������, 
�� ��� cspA 
������������� ���������������� ��� ���� ������������; �%���� ��� 
8��������� ��� 370C ���%�����,��� ��-�� %����������(�� ��� ��#	 (Fang 
et al., 1997).  

� (��-� �(����- 8&&���������- ���������� ������ ����%����� ���� 
%�� �� �����������������  8���������, �$�� ��������������� 
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���������(������ ������� ����� ��*%� ���������� ���� cspA � ����� 
����-���������%��$ lacZ. ��������, 
�� � ����� ������ ���� ������ ����-
���������%��$ 8&&������� ��%������� ��� 370C, �� �$���� ��%�(�������� 
��� �������� � 150C, �����%� � ����- ������������ �����
���� � 
���(�&�
����  ���������� ����� ���������-�� �������-��  
���������-��  ���-���$. )��-�� ���%��*���� ������(�� ���-���$ ��� 
200C, �� �� ��� 150C, �����%��� � ���������� ���������� ��-�� %������ 
������ � ��������� ���������, ���� ����%�$� ���������� ���������� 
����-���������%��$ ��� 200C �$�� � %�� ���� �$�� ��������$� ��� 150C 
(Vasina, Baneyx, 1996). 

�� %��� ������� Lactobacillus plantarum �$�� ����������$ %�� ���� 
������ ����%����� ����, cspL � cspP. 6�� ���$, �����,���� 
�������-�$��, �������������� �� ���� �����%�����$� �������. ����$� 
���$ ��%����� ���������%$ �� 66-������������$� ��������, 
��%������$� %��� %���� � �����%��*�,�� � ���� ���� CSP – «������ 
����%����� ����». )��������(�� ���� cspP ����
������� �%���������  
��#	, � �� ����� ��� %�� ���� cspL �$�� �� %��$ %�� cspL ��#	 � 
��,��� 5' ���(���. ��%��*���� 8��� ������������ �������� ���������� � 
����� �� ��������� ���-��� ����%�� (Mayo et al., 1997). 

��� ���
���� ������ ��������-����$� �������  �� ������*������ 
�$�� �����������, 
�� ��� ������*������ (-200C � ��
���� 24 
����) 
���-���$ ��������-����$� �������  *��������������- ������ � 
���
����-��  ���� ���*����-. ' �� *� �����, ���%� ���-���$ �������  
����% ������*������� �$�� ���%�������-�� ��%�������$ � ��
���� 2 

���� ����%����� ���� ��� 100C, ���
����-�� ���
�����- 
*��������������- � ������� Lactococcus lactis subsp.lactis (�� 25-37%) � 
Pediococcus pentosaceus PO2 (�� 18%), �� ��� �� �������- � ������ 
Lactococcus lactis subsp. cremoris � � ������� Lactobacillus helveticus LB1 � 
Streptococcus thermophilus TS2. /��������������- ������ �������� �,� 
�����, ���%� �����% ����%����� ���� �$� ���%��� %� 5 
����. 
�����-������� %�������������$� PCR ��� �����, ����
���$� ��� �� ���� 
��*�� ���� ����� ����%����� ���� (csp) Escherichia coli, ��� � Bacillus 
subtilis �����%�� � ����������� PCR ���%����� � ���� ���
���$� 
�������. PCR ���%��� �� Lactococcus lactis ssp. Lactis M474 �$� 
���������� � ������������. '$
�������� %�� 8���� ����� 
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�����%������-����- ����������� �������� �$����� ��������� � 
������������$�� �����%������-������� %����� ������ ���� ���� CSP. 
�����-������� PCR ��� �����, ��������$� �� �����%������-����- M474, 
�����%��� � ����������� PCR ���%����� ���-�� � ���
���$� ������� 
�����������, �� �� � ���
���$� ������� Lactobacillus helveticus, 
Streptococcus thermophilus ��� Pediococcus pentosaceus (Kim, Dunn, 1997). 

2.9 "��� �����	��	��� 
	��� ��#	 %�� ���� ��(������-��%����  ������������$ (RPK1) �$� 

�$%���� �� Arabidopsis thaliana. 6��� ���� %����  1952 bp � ����$��  
�����  �
��$����� �������� 1623 bp ��%����� �����% (RPK1) �� 540 
�����������, �����$  ��%��*�� 
��$�� �������, ���������$� %�� 
��(�������  �����$. '�-����$�, �� ��%��*�� ����������� %�� ����� 
���%���������� �������������-��� ������-��� ������- 
�����%������-�����. '�-����$�, �� ��%��*�� ������- � ���-� 
8�����(��������$�� �����$�� �� (���� ��������,����� 
�����%������-�������. '-����-��, �� ����� ��������-����$���,�� 
������- �, �-
������$�, %���� (�����������
����  ������������$, 
�����$  ��%��*�� ��� 11 ���%������, ���������$� %�� ������������. 5�� 
RPK1 8�������������� � (�����, �������, ����-�� � ������. ��������, 
�� 
8��������� ���� RPK1 ��%�(������� � ��
���� 1 
��� ����� ��������� 
8��������  ���(�����  ������� . 5�� ���*� �$���� ��%�(������� 
�����
�$�� %������ ������
������ ���������, ������, ��� 
������*������, �$����� ���(�����(�� ����  � ������ �����������. 
���%��������, 
�� %���$  ��� �����
�� � ��,�  ����� ������ �� ������. 
'$������� ������*������� ��%��(�� ���� rpk1 �� ���������� � 
%�&�(���$� �� 8�%������  ���(�����  ������� �������� aba-1, abi1-1, 
abi2-1, abi3-1 �, ����%����� 8����, ���%����������, 
�� 8�� ��%��(�� �� 
������� �� ��������� ���(�����  �������  (Hong et al., 1997). 

2.10 "��� ���������, 	��� 	������ ������	��  �� ������ 
9������� ������  �����&��� �� ����%� ��� 4 0C ������� � 

����������� ������-��� ��%�(�����$� ����%�� ������������ �����. 
����� �����-������� � ��
����� ���%� ����� �����������������  ��#	 
(CI7) �$� �$%���� � ������������ ������������,�  ��� ci7. 
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���%��������$  �������� ci7 ��%��*�� �����%������-����- 8��������, 
�������, ��� �$�� ��������, ���������� 8��������� ��%�(�����$� 
����%�� ����� � Arabidopsis thaliana. )���������$ CI7 %�&&����(���-�� 
8�������������� � ������� � ����-�� �����&��� � ����� �� ����%���  
������, ������, �$����� ���(�����(�� ����  ��� ��������� 8��������  
���(�����  ������� . ' �� ����� ��� ���������� ������������ CI7 �� 
����� �������� �� ����%� �������%�� � ��
���� ������-��� %�� , 
��%��(�� ������������ CI7 � ����� �� ������, 8��������� ���(������ 
������� � ������  ������ �������%�� �$����, � ��
���� ������-��� 
����. 
#��������� ����� CI7 � ����� �� ������
����� ������$ � ��������� 
8��������  ���(�����  �������  � ������� �$�� �����-���, �������� �� 
��������� � ������� ��%��*���� ������������. ' ����-�� ����� CI7 
������������ ����� ���� �����%�����$� ���%� ���� . ' ��%� 
8������������ �������� S. tuberosum �$�� �����&���������$ ����$� � 
���������$� GUS-����� 5'-&��������,�� ���������$� �������� ci7 
�������� 3 kb. "����� ������  ���������$� ���������$� ����  �� 
������*�� ���
����-��  ��%��(�� 8�������
����  ���������� GUS � 
����� �� ������������������ ���%� �����. ' �� *� �����, ���%� %�� 
������� ������ ��%��(�� ���� GUS � ���%���$� ci7 ���������� �$� 
�����-����� �#	 ��������, ����������
��� ������� GUS ���-�� 
��%�(��������- � ����� �� ������ ����������$. �� ��������� � �#	 
����-�������� ���������$� ������� , ���
���� �%����  «run-on» 
���������(�� ci7 ���� ��������, 
�� ���-��� 
���- ������������-
�����������  8��������� ���� ci7 � ������� ��*�� �$�- ������� � 
�����������(����$�� ����������� �������� (Kirch et al., 1997). 

"����� �����%������-����� ��#	 ����� CI21, �����$  ������������� 
%������ ��%�(�������� ����%�� �����������, ������*����� �$����� 
��������� � ������������� ������ (Lycopersicon esculentum) � %����� 
�����&��� (Solanum chacoense), ��%�(�����$�� ����������� � ��%�$� 
��������. ��� ��������
�$�, �������-�$� ����, ci21A � ci21B, �$�� 
�$%����$ � ������������$. #�����-���� ������ �������, 
�� ���$� 
�$����� ������ ��%��*���� ������������ ci21 ������*��$ � ������$� � 
����%� �������. 
���� ������ ������ ������������ ��%��*���� � ������� � 
������, � ���$� ������ ������ ����
��$ � ����-�� � �������, ������$� 
��� ��������  �����������. !�������� �������  ���(�����  ������� , 
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�$����� ���(�����(�� ���� � �������  ��� �� ����$���� ���
����-���� 
������� �� ������ ��%��*���� ����������� ci21 � ������� � ����-��. 
��%��������� �$�� �%��������$� ��������, �$�$������ ���������(�� 
CI21 �� ����-��, �� ��� �� �$�$���� �� � �������. '������-���� ������ 
������*�� ����� CI21 ���-�� � �������. 9�����$  ���, ���%���$  ����� 
������� ���%���������  ������� ��������� ci21A (&�������$ ��*%� 380 
� 2000 bp ������� ��������� ci21A) � ��������-����� uidA, ������������ 
�� ��%��(�� ����-���������%��$ �����  �����������  � ���������$� 
�����&��-�$� ���������, ��� 8��� � ����� �� �������� ������  ��� 4 0C � 
���������$� �������  �����%����- %��������� �����
���� ���������� 
����-���������%��$ (Schneider et al., 1997). 

2.11 "��� Y-box !����
 	 !����
, �����	��#$	� ��� ���� �������	� 		 
	 ������� 		 
' ��%� �����%�����  8��������� ����� ���� ���� Y-���� ������, 

���������,�� ���(���$ ���������(�� � �������, �$�� �����������, 
�� 
�$����������������$  8������ �����$ ��������� grp78 ������ ��*��� 
���- � ��%��(�� grp78 ��% �����������$�� ��������$�� ���������. 
���%�������,�� ���
���� ���������� &���(�����-��� ������- � 3' 
���(� �����$ ��������� (������-��%�(������� ������- ��������� 
[SICR]), ������� ��������� ������-��%�(�����$� ��������� � 
�������������$� �%���. ' ��%� 8������������ ��������, 
�� 
�����
����  
&����� ���������(�� YY1 ����$���� SICR � ���������������$  8������ 
�����$ ��������� � �������� �������. �������� ��������� � %���$� 
8�������� ��������� �$���� %�� ���$� ����$���,�� 8�� ������- 
��������� �����, YB-1 � DBPA. !�� ����� �����%��*�� � ���� ���� Y-
���� ������, %�� �����$� ���������� 8����(�����- ���� 
��$  �#	-
����$���,�  ����� - %���� ����%����� ���� (CSD). ' ��%� �����%�����  
� 8������������ �� ��-�������� �$�� �����������, 
�� Y-���� ����� 
�$������� � �������������$� ������� ������������� WI-������%�������� 
������������ grp78 �������� ���������(��. )���� �������, �����, 
����,�� %���� ����%����� ����, ����� �$�- 
���-� ��������� ����%�
� 
������� ������� � ����������,�� (Li et al., 1997). 

' �� *� ����� ����������
�� ��,���������� ����$� &������� 
���������(�� %�� ���(�&�
����� &���(�  � 8�������� ���������, 
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�������� � ����� ��������, ��� G-����, ������-�� ��,������� 
�����
������$� �������
����� ���(�&�
����� %�� G-����� &�����$, � 

��������, ��������� �������-%���%�������$ (Adh) � Arabidopsis, �����$  
���������� 8��������� � ����� �� ����%���� ���%� ����� � ������*������ 
(Lu et al., 1996). 

2.12 "���, �
������� � �	���������������� ����	���	�� 	�� 
' ��%� �����%�����  �� ���
���� ������� �����������������  

�����������(�� �� 8��������� ����� � ��������� �$������ � 
���������������� ���
����-��� 
���� �����, 8��������� �����$� 
��%�(������� �� ����� 8���� ���(���� ��� � ���������$�, ��� � � 
%������$� ���������. 1��
����-��� 
���� 8��� ����� ��%�(������� ���*� 
8��������  ���(�����  �������  � ������ . ' �� *� ����� �$�����$ ���$, 
�����$� ���(�&�
�$ %�� ���(���� �����������(�� �������� � ������ 
������������ � �� ��%�(������� %������ ������ ������
������ �������. 

��� ������������ ����������$� ����� ����%���  �����������(�� � 
�������� (Fragaria xanannassa) �$�� �����%��� �$������� �����, 
����(��������$� � �����������������  �����������(�� . 
��&&����(���-�$  �������� ���������� ��#	, ������������  �� 
�����������������$� � ����%� �������  ��������, �������� ����������- 
�����
�$� ��#	, %�&&����(���-�� 8�����������,���� ��� 
�����������������  �����������(��. #�����-���� ������ �������, 
�� 
������- ������������ Fcor1 (Fragaria cold-regulated) ��������� ����� 2 
%��  �����������������  �����������(��, � �� ����� ��� �������
�$  
���������- Fcor2 �����
������ ���-�� ����� 2 ��%��- �����������������  
�����������(��. � %����  ������$, ������- ��%��*���� ������������ 
Fcor3 ���*���� � ��
���� 24 
���� ���%� ����� �����������������  
�����������(�� � ��������� �� ������ ������ � ��
���� 8 ��%��- �����%� 
�����������(��. 5��$ Fcor1 � Fcor2 8�������������� �� ���� ������, � �� 
����� ��� ��� Fcor3 ���(�&�
�� %�� ����-��. 	�%�����$  ����� Fcor1 
����� ����� �$����� ��%��*���� �� (���, ����� (���, ���(���, ������� � 
������. ����$  ����� ����� ��������� � �������, ��%�����$�� ����� 
�
���� blt101, ��%�(�����$� �����������������  �����������(�� , � 
����� Lophopyrum esi3, ��%�(�����$� �����$� ��������. 
���� FCOR2 
����� �������, �� (����, �������, �������� � ��������� � �� ����� 



42 

��������� �� � ����� �� ���%����� �������$� �����. =����
�$  ���� 
��#	 Fcor3 ��%����� ���������%, ����,�  �
��- �$����� �%����
����- 
� ���?�%���(�  V PSI �� ������� � � ���������%�� PSI Psag �� �
����. 
������- ���������� ������������ Fcor1 ����������� � ���� 
�����-� � 
������*������ � �����%�����$� ������ �������� (Dong et al., 1997). 

	��� ��#	 pbn59 �$� ���������� ����� %�&&����(���-���� 
��������� ���������� ��#	 �������������������� � ����%� ������� 
����� (Brassica napus). #�������%��� �����%������-����- BN59 ��������- 
��������
��  �����%������-�����, ��%����,�  70 ��� ���?�%���(� 
����������  H+-")���$ � ���������. )���������$, �����%����,���� � 
BN59, �������������� �� ����� ���%� ����� �����  ����������$ � 
���%� ����� 8��������  ���(�����  ������$. '������-�������� ������ 
���*� ������� �����
���� ��%��*���� 70 ��� ���?�%���($ �� ����� 
�����������(�� � ����%�. #��������� 8�%����������  H+-")���$ 
���%��� ���*� �� �����%���  �� ������
����� ��������������, 
�����
����� ��%��*���� 8�%������  ���(�����  ������$ � �����&���(�� 
8�%�������� � ��
���� ����%��  �����������(�� (Orr et al., 1995). 

�����%(��- ������ ��%�(�����$� ����%�� ��#	 �$�� ����������$ 
����� %�&&����(���-���� ��������� ���������� ��#	, ��%����������  
�� ��#	 ����%����� 
����� �����&��� (Solanum sogarandinum). ��� 
����,� ������-���� �����%���(�� �$�� ���������������� ���������� 
��#	, ������������,�  ��*%��� �����. �����������$� � %����� 
�����%������ ����$ ��#	 ������
��$ ��� Ssci (S. Sogarandinum cold 
inducing). '�� ����$ ��
������ ��%�(��������- � ����� �� ����% - 
���������� ������������,�� ������������ �$�� ����
��� �*� ����� 
�%���� %�� ����������� � ����%�. +�������-��� ��������(�� ��#	, 
������������,�� ������ Ssci1, Ssci2, Ssci6 � Ssci8, �$�� ����
��� � 
����$  %��- ����%����� �����������, ���%� ��� %�� ������ Ssci3, Ssci4, 
Ssci5, Ssci7, Ssci9, Ssci10, Ssci11 � Ssci12 - ����� 8 %��  �����������. 
=����
��� �����%������-����- �#	 �$�� ����%����� %�� 5' � 3' ���(�� 
������ � �$� �������%�� ����� ��������� � �����%������-������� � ����� 
%���$�. �����-���$ ������ ��������, 
�� �$%�����$� ����$ ��#	 
������������� �������$� ����� � ��%����� ��#	 %�� ���%��,�� ������: 
��#	 %�� %��� �����
�$� S-�%������-L-�������� %������������ (Ssci1 � 
2), %�� �����������$� ���������� (Ssci3, Ssci4), ����� (���� %������ 
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������ CDC48 (Ssci5), �����%���%�������� (Ssci6), ���-��������-1-&��&�� 
��������� (Ssci7), ��������&���� IX:Mg �������� (Ssci8), &����� 
8�����(�� EF-1α (Ssci9), �����������$  &����� 8�����(�� �������(�� EF-
G (Ssci10), ���������-�$  ����� L-3 (Ssci11) � ��#	 %�� ����� ������ 
TAS14, ��%�(�������� 8��������  ���(�����  ������� . '$������$� 
���$ ����� �
��������- � %��� �����
�$� ����������, ������,���� � 
����%����� 
������. !%�� ������ ��*�� ���%�������- ����������$ � 
�����
�$� ��������$ �� ����� �������, � �� ����� ��� %����� ��*�� �$�- 
�����
��� � ��������$ �������������� ��������-��  ������ � ����%� 
(Rorat et al., 1997). 


$�� ���
��$ �������$� �� ������� �������� Arabidopsis thaliana L. 
(Heynh), �� ��������,�� ��������-��  ����%���� ����� ����� ����%���  
�����������(��, �� ����%���� ���%� �����. ' ��%� 8������������ �$�� 
���
��$ ����%���� ��%��(�� ���� ������, ������ ��%��*���� �������$ � 
������$, *�����������$  ������ ����%��, � ���*� ���������� 
����(������� � ����-��. =��$�� ����(�� (sfr3, sfr4, sfr6 � sfr7) ����*��� 
��� ��������� ���������� ����(������ �� ����� ����%��  
�����������(��. !%�� ����(�� (sfr4) ���%�����,��� ��%�(������� 
����%�� � ����� ���$����� ������ ��%��*���� �������$ � ������$. 
+���(�� sfr4 � sfr7 ������ �� *�����������$  ������ ����%�� ����� 
����%���  �����������(��. � %����  ������$, ������-�� ��� 
�����%�����$� ��������$ � ����(�  sfr1, sfr2 � sfr5 �� ����
����- �� 
�����$� � %����� ����, �� ���%����������, 
�� ��� ����� %�����, ������ 
�����*��, �$�������(�&�
����� %� ����� � ����� �� ������������������ 
���%� ����� (McKown et al., 1996). 

����������$  ����%�� ������ rbpA1-rpsU ��%����� �#	-
����$���,�  ����� � ���������-�$  ����� M3 � Anabaena variabilis. 
������- 8��������� 8��  �����$ ����� �������� � %����- ��� �$�� ��� 
������������ ��*� 30 0C, 
�� ��� 38 0C. � (��-� ���
���� &���(�  ����� 
RbpA1 in vivo �$� ���%�� ��������$  �������  ��� rbpA1. 6�� ������$ 
�$�� �������-� �����$ ����� RbpA1, �� ��%��*��� ������-�$  ������- 
���%���� ���� rpsU - ���������-���� ����� S21. ��� 38 0C ������$ �$�� 
���&�����
���� ������-�$��, �� ��� 22 0C ��� � �����-��  
������  
�������%��� ����$
�$� ������. ��-��%�����, 8�� ������ �$�� �� 
��
��-��� 8���� ����������� ���������(���. ' ����������� ������� ��� 
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22 0C � �������� �� ������������ ������ ���*� �������%��� �����
�$� 
���$���, ������������,���� ���(��(��  ������,���� � ������(���$, � 
������, ����
���� 11-kbp 8������� �#	 � nifD � ���������� ����  xisA � 
hetR, �� � �� *� ����� 8�� ���$��� �� �������%��� � ����������� ������� 
��� ��� 38 0C. ����
���$� �����-���$ ��������� �
����-, 
�� RbpA1 
������%�� %�� �����  ��������� ���(��(�� ����������� ������(��� ��� 
������ ������������ � ����������� ������� (Sato, Wada, 1996). 

' ��%� ���
���� ������������������� ������ ������ Arabidopsis 
thaliana �$�� ���������������$ %�� �������$� ��#	 (RCI2A � RCI2B), 
������������,�� �����, 8��������� �����$� �������� ��%�(������� 
������� �������������. RCI2A � RCI2B ��%����� �����-��� (54 
�����������$) ���-�� ��%��&���$� �����, �����$� ����� %�� 
�����(���-�$� �������������$� %�����. "����� �� �������������  
�����%������-����� ������� ���%���� � ����������$�� �����
�$�� 
��������$�� ��������� �������, ��%�����$�� ������ �� �
���� 
(Hordeum volgare L.) � Lophophyrom elongatum. �� �$����  ������- 
��������� �����%������-�����  (78%) � �� �������� ��������(�� � 
��%��-��� �������(������ &�������� ��%����*%��� ��, 
�� ��� ���� 
��������- � �����-���� ���%����  %������(��. ' �� *� ����� �� 
���������,�� �����%������-����� %������
�� �����
����� %�� ����, 

���$ �
����- �� �����
�$�� ������. ��%���� ���-������� 
����������������$� ��%�(�����$� ����%�� ����� ������� , 8��������� 
RCI2A � RCI2B ���*� ����������� 8��������  ���(�����  �������  � 
%���%����(�� , �� �� ��,�  ����(��  �������� �� ��������$� �������, 
������-�� ��� �� ��%�(������� �����$� �������� ��� ���8��������. 

���� ����, ������ ����������� �������� �$����- 8��������� RCI2A � 
RCI2B � ABA-%�&�(����  � ��
���������-��  ������
����  ���%�, 
�� 
���%����-������ � ���, 
�� ����������������$  ����� 8��� %��� ����� 
���������� � �������$� �� ���(�����  ������$, � ���������$� �� ��� 
���� (Capel et al., 1997). 

��� ���
���� ������
������ ������������� ���������� 
������ 
����� � ������(�� F2 Brassica rapa � %�� ��  ������%��  ������(�� 
Brassica napus in vitro ����%������- ���������-��� ���������� 
�����- 
�����������������$� � �������������������$� ������� . ��� 
�%����&���(�� ���%��������$� ������� ����
�������$� ��������� 
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�����-�������- �����������$� ���-�� ����$ ����� . � ������(�� B. napus 
������� ������ �� ���
����-�$� �������� �� ���������� 
�����- �� 
�$�� ������*��$, �� � B. rapa 
��$�� ������� ����(���������- �� 
��������  � �����������(��  ���������� 
�����-� (FTA) � ����������-� 
� �����������(�� (FTB), �� %�� %����� ������� ����$�����- � 
���������� 
�����-�, �� ��������  � �����������(��  (FTN). 
����������- � �����������(�� �������������- ������ � �
��- 
�����-���� ��� ����*����-�$��, ��� � ����(����-�$�� 8&&������ 
%������������. "����- ����$� ��%�����  ����� ����*����-�$� 
%�����
�$� 8&&���$, �� ����(����-�$� %��������$� 8&&���$ � ������� 
����
�������$� ��������� FTN. RFLP �����$ ������*������- ��� 
����,� ��%�(������  ����%�� � ��������  �� �������� ��#	 �� 
Arabidopsis thaliana, ������������  ����� %��� ������� ����
�������$� 
��������� %�� FTA/FTB (Teutonico et al., 1995). 

#�%����� �����%������ ����%����� � ��������� cis-%� �����,�  
�#	-���������,�  8������, «C-������/����
��,�  �� ������*������ 
8������ (DRE)», �����$  ����������� ���������(�� � ����� �� %� ����� 
�����  ����������$ � ��%���� %�&�(���. �� Arabidopsis thaliana �$�� 
�$%����� ��#	, ������� ��%����� «C-repeat/DRE» ����$���,�  &�����, 
CBF1 (C-repeat/DRE binding factor 1). "����� �$��%����  �������������  
�����%������-����� CBF1 �����$����, 
�� ����� ����� ������������ 
����� 24 ���, �����(���-��� �%����� ��������(�� �����%������-����� � 
�����*��� ���������- � �����  �������. CBF1 ���*� ����� ������- AP2, 
������� �������� �#	-����$���,�� ������� �� 60 �����������, 
����,���� � ������ Arabidopsis APETALA2, AINTEGUMENTA, � TINY 
� � %����� ��������-�$� ������ � ���������$�� &���(����. ������ 
��%��*���� ������������ CBF1, �����$� ������������� �������� 
�%���
�$�� ��� �������, �����
����-�� ���������- � ���������, 
��%�������$� �����������������  ���������, ��� � ��%��-�$� ����-��, 
��%�������$� %�&�(��� ��%$. ����$����� CBF1 � «C-repeat/DRE» 
���%�������������� ��� ����,� ������� �� �%����� ���� ��� 
�����-������� ��������������� ����� CBF1, 8����������������� � 
Escherichia coli. 	���� ����, ������*���, 
�� 8��������� CBF1 � %��**�� 
������������ ���������(�� ��������-�����, ��%��*�,�� «C-repeat/DRE» 
��� �����������, �������*���$  �$�� �����%������-�����, �� �� 



46 

������������ ���������(�� ��������  ������ 8������� �#	. �
�������, 

�� CBF1 ��*�� &���(���������- ��� ����������� ���������(��, 
�����$  ����$������ � «C-repeat/DRE» �����������$� 8�������� �#	 �, 
��������, ������ ���- � ��%�(��������  ����%�� � ������*������� 
8��������� ���� � Arabidopsis (Stockinger et al., 1997). 

�� ����������$� ����%�� ���������� ����%����� 
����� ����� ��� 
(Glycine max L. cv. Kitamusume) ��� ����,� %�&&����(���-���� 
�������������� �$�� �$%����$ %�� ����������$� ����%�� ��#	 - src1 � 
src2. ������- ��%��*���� ������������ src1 �����
������� ����� 
���%� ����� �����  ��� �$����  �����������  (5, 15 � 400C), ������ , 
�������� � ��&��(��  ������� ������� ������� ���� (SMV). 
)������������$  �� ��#	 src1 ���������% (SRC1) ����� 102 
�����������$, ��%��&���� � ����� %����- ������������$� ��������, 
�����$� �����������  ������� , �����%����, ������� � ���(����. SRC1 
����� ��������� � ������ ��%���� ������� ���� (WSI724) � ����������$� 
����%�� ������ ��(���$ (CAS15). ������- ��%��*���� ������������ 
src2 �����
������ ���-�� ����� ����*���� ����������$ %� 50C, 
�� 
����$���� �� ��, 
�� 8��� ��� ��%�(������� ���-�� ����*%�����. 
)������������$  �� ��#	 src2 ���������% (SRC2) ������� �� 290 
����������� � ��%��*�� ���- �������� �����%������-�����  
�����������, �����$� ��������, ���(����, ��������� � ���������� � 
��%��&����� ������- � ��������-���(�, ������� ��*�� ����$���-�� � 
�������� . ������- ������������ src2 ��� 50C ���%��*�� �����
����-�� 
�����- %� 48 
���� %� ����� �����  ����������$ � ����%����� 
���� 
����� Kitamusume, � �� ����� ��� �� %������� ��������� 
���� 12 
���� � 
����� ����*���� � 
���������-��� � ����%� ����� Koganejiro (Takahashi, 
Shimosaka, 1997). 

�� Arabidopsis thaliana �$� ���������� ������$  &������� EcoRI 
�������� 7 kb, �����$  ��%��*�� %�� ����� �������$� dhn/lea/rab-
��%���$� ���� - lti29 (���*%� �������$  lti45) � cor47 � ���%����� 
�&��������. ��� ����� ������������ �������� ��������(�� � ����� �� 
����������������$  ������, ��������� 8��������  ���(�����  �������  � 
������*������. ��������� �����%������-�����  ����������� 
�������������$� ���������%�� ��������, 
�� ��� �� 67% �%����
�$. 
����
�����$� ����������$� ����$ 8��� ���������%�� �$�� 29 ��� %�� 
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LTI29 � 30 ��� %�� COR47. !�� ���������%� ��%��*�� �%�� 
������������$  �������$  %���� � ��� �����$� ������� �������, ��� � 
DHN/LEA/RAB-��%���$� ������. 	���� ����, ��� LTI29, ��� � COR47 
����� N-��������-�$  ����$  ������, ������*�����$  ���-�� � 
������-��� ���%� DHN/LEA/RAB ������. 
������ ���������� ��*%� 
%���� ������ (����� 2,7 kb) � �� ���%����� ��������(�� � ������ A. 
thaliana, � ���*� ��,�� ��������� �����%������-����� ������� 
��%�������� �� ��������%��� ������ ��������� ���%����*��-, 
�� %�� 
���� ��������- ����� %�����������. 6��, ��-��%�����, ���%�������� 
����  ��,�� 
���� ���%� �������$� �� ������������������� ������� 
����� A. thaliana (Welin et al., 1995). 

Paldi � ���������� �$� ���
�� 8&&��� �����  ����������$ �� 
���(������ ��#	 � �����($. ��� ����� �����($, �����-������$� � 8��  
������, ����
����- %��� �� %���� ���-�� ���������� 
�����-�. ' ��%� 
8������������ �$�� ��������, 
�� � ���
�� ��������������� 
���  ����� 
����
�������$� � ��
�������$� ��������� � ���(���� ���������� ��#	 
��������� ��� �����-��� %� ����� �����  ����������$. ' ��
���� 
����%���  ��������� �����%��� ���%����������� (� ���. ������� 1.4 � 
0.9 +��) %��� ������-�$� (�����������
����� ��#	 (� ���. ������� 1.3 
� 0.7 +��) ������������- � ��
����� ������-�$� &���(�  ��#	. 6�� 
���������� �����
������- �� ���� �����
���� ���%��*����-����� 
����%���  ���������. ' �� *� ����� 8�� ��������� �� �$�� �$������ � 
����� � ������  ���������� 
�����-�. �����-���$ ���%����-������, 
�� 
� ��������������� 
��$� ������ ����%���� ��������� ����� 
���������,�  8&&��� �� �����%��� ���%�� ���(���� ���������� ��#	, 
�� ���- ��� �����  ����������� 8��� ���(��� �� ��*�� ��������-�� (Paldi 
et al., 1996). 

��������, 
�� �������� ��������� ���%�� ����%��� ��%�(����� ���*� 
� ���� 
�����- � �����*%���� �� ����*%����. ����� �$�� ��������, 
�� 
���(�&�
����� ����� ��������� ���� (
)> ) 8�������������� � ������$� 
���%�� ����%��� ����� �������� �� ����%�. ��� ������ ��%�(�����$� 
������ �����, 8�����������,���� ��� ������ ������������, �$�� 
�����������, � ����� ��%�������� %�&&����(���-���� ��������� 
���������� ��#	 �� ���%�������-�� �������$�, � ����� ����*%���$� 
���%�� ����%���. ' ��%� 8��� 8������������ �$� �$%���� ���$  ���� 
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��#	, hcit2, ��%����,�  ����� � �����������  �����  16.5 ���. 
	�%�����$  �� ����� ��%��*�� ��� ���%��������$� �������������$� 
��%��&���$� �����%������-�����, 
�� ��������� ���%�������-, 
�� 8��� 
����� ����������� � ���������. 6��������� hcit2 � ���%�� 
��%�(��������- �$����  ����������� , �� �� ��$�� ��%��� �������, 
������, ���, ��������, ������ �����������, ������ ��� ���8����$� 
�������, � �� �����%����- �� ����� ���������� ���%�. '$����  ������- 
������������ hcit2 �$� ������*�� � ������$� ���%�� ����� 2-� ��%��- 
�������� ��� 20 C. '$����� ����������$ ���*� ��%�(������� 8��������� 
hcit2 � ����-��, (����� � ������� ����%���. "����$ ���%��������, 
�� 
����� HCIT2 ��*�� �$�- �����
�� � ���(��� ������������ ��������� 
���� 
������ � �����*%���� ����*%����� (Adnan et al., 1998). 

� ��%� ����  %����� �����&��� (Solanum sogarandinum) �$�� 
���������������$ %������� ����%����� ����������� � ��������� � 
�����������$� ��#	 �� ����� ����%���  �����������(��. ����% 
�����������������  ���������  ��� ����� �$�� �������-� �������$ � 
��
���� ���-�� %��  ��� 40C. #������� ����%���� ��� ����� 1 ������� 
����%���� ����- (LT50) �� –3,20C %� – 8,90C, � �������� ����%���� ��� 
����� 10 �����
��� ���� ����%���� ����- (LT50) �� –2,50C %� –6,50C. ' 
��%� �����%�����  �$�� ����������$ ����(A)��#	 �� ��������$� � 
����������$� �������  ����  1 � 10 � ���%���$ �� �������(�� in vitro 
�$�� ���%����$ %������$�-PAGE-8������&������. "����� ���&���  
���%����� �������(�� in vitro ��������$� �������  ����� 1 ������*�� 
��������� � ��%��*���� �����������-�� 31 ���%���� � ������� 
����������$� ����� �� 14 %� 69 ��� � pI � �� ��� �� 6,7 %� 5,0. 
��%��*���� 26 ���%����� �� ����� ����%��  �����������(�� 
���$�����-, � %��� %����� ������ - ����-�����-. '� �����, ���%� 
�������� ��%��������- ������������������� �������, �$�� �����*�� 
�%����&�(������- ����- �������,���� ���%���$ �������(�� - ��� � ���. 
������� ����� 18 ��� � %�� � ���. ������� ����� 45 ���. 
��-������� 
���%�����, ��%��*���� �����$� ���������- � ��
���� ����%���  
�����������(��, �$�� ������*��� � ������ ���������������$� ������ � 
����������$�� ������� �� 14 %� 21 ��� � �� 24 %� 35 ���. ' ����� 
���� 
���  ����� 10 � ��
���� ����%���  �����������(�� ���������- 
��%��*���� ���-�� 19 ���%����� �������(��, � � ��  �� �$�� ����
��� 
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����- �������,���� ���%�����. '�� ��������� � ���%����� �������(�� � 
����� ������ ���������- ����� %��� %��  ����%���  ���������, ���%� 
���������� 
�����- ����  �,� ���$�����- (Rorat, Irzykowski, 1996). 

)���� �������, � ������,��� ������� ��������� ���-��� 
����
����� %���$� �� ��%��-�$� ��%�(�����$� �����  �����������  
����� � �����
�$� ��%�� ������� . !������� ���-��  ��?�� %���$� � 
������,�� ����� ����
�� � ����� � �����%��$� ����$� ��������� ������ 
Arabidopsis thaliana. ' �� *� ����� ������%��� �������-, 
��, �������� �� 
������ %���$� � ������� �����  ����������$ �� 8��������� ����� � 
���������, 8�� �����%������ �����%���� ���$��
�� � �����������. ' 
��������, ����
���$� %���$� ������� �� ��%��(�� 8��������� 
����%�����$� ����� �����  ����������� . ' �� *� ����� %���$� � 
����������� 8��������� �����
�$� ����� ��� ������������������ ������� 
��� �� ������
��$. '�� *� �� �����������$� �$�� %���$� ��*�� �%����- 
�$��%, 
��, ���� �� ��������� � «������-�$��» �����������$�� 
��������� ��%��*���� �#	 ��� ���������� �������� �����
����-��, � �� 
*� ����� ���������� �$�$���� ���
����-�$� ��������� � 8��������� 
����� �� ������ ���������(��. ��� ������������������ ������� � � 
���(���� �����������������  �%����(�� � ����$� �����%�����$� ��%�� 
��%�(������� 8��������� ��%� �����, �������$� �� �����$� �������� 
��%����(�&�
�$��. ' �� *� ����� �$%����� ������-�� ���� ��� �����, 
�����$� ��%�(������� � ����� �� ����������������$  ������ � ������ �� 
�����%�����$� ��%��. �����������, 
�� ������ �� 8�����������,���� 
��� �����  ����������� ����� ��%�(������� ���*� � ����� �� ��������� 
8��������  ���(�����  �������  � ������. ��%��(�� �������$� ����� 
�������� ��,�� �����(�&�
����� ������� ��������� �� ������, ��� ��� 
��� ��%�(������� ����� ���
���$�� ��%��� ������
������ � 
�����
������ �������. ������-�� �����������, 
�� ����������������$  
������ �$�$���� ��������� 8��������� ����� �� ������ ���������(��, 
��*�� ���� �� � ������������ �����-�����, ����
���$� ��� ���
���� 
��� ������� �� ������ �������(��. 
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3 �
����� ���������� �� ���������� ��
��� � 
������ �������� 

3.1 ��	��	� �	������		 �� ��������	� 
�������
��	��� !����
 
 
������ 
��%	� ������	� 
���%����*���� � ���, 
�� �� ����� ����������� �������  � ����%� 

�������%�� ������ ������, �$�� �����$� �$������� �*. �� ��� � �. 
	���
�� � 1927 ��%�. ����$� %��������-���� ����, 
�� ���(��� ������� 
����� �������%������� �
������� � ����������� ��������, �$�� ����
��$ 
5. ��������
 ((��. �� 
����, 1983). '�����%����� �� ������ ������� 
����,����- �� ��������� ��%��*���� ���������$� ������ � ��,��� ����� 
�� ����� ����������� �������  � ����%� (	�����, 	�������, 1976; Brown, 
Bixby, 1975; Chen, Li, 1977; Graham, Patterson, 1982). "����� ��������  
��%�- � �������������$� ������ �����  �����($ ����� ����������� � 
����������� ������� �����
���� ��%��*���� ��%����������$� ������ 
(
���
����, 5������, 1980; 	�����, 	�������, 1976). ' �� *� ����� 
��%��*���� �������������$� ������ ���*����-. �� 8��� ��������� 
������*��$ �����
�� ��*%� �����  �����(�  ����� 
������� 1 � 
�$����������� ��� �������� 8���� �����, ����
���$� ��% %� ������ 
��������������
����$. "�����������$  ������ ���
���$� ������ 
�$���� ���
����-�$� ��������� �� 8���� �������� ��� � ����%��  
&���$, ��� � � ������� ��% %� ������ ����������� (
���
����, 5������, 
1980). ' ��%� %����� ����� ����,����- �� ��������� ��%��*���� ��,��� 
����� �� ����� %� ����� �����  ����������$ (	�����, =������
��, 1968) 
� ����������� (
����, 1983; Kasperska-Palacz et al., 1977�,�). ��� ���
���� 
���������� ����� �� ����� �����������������  �%����(�� ����$� ������ 
� ����� � �� ��������� ����-� (	������ � %�., 1992) �$�� �����������, 
�� 
� �����  �����($, �����  �*� � �
���� ��� ���*���� ����������$ � 
180� %� 20� � ����$� - ����-� ����� �%����(�� �������%�� ���*���� 
������ ������� �����, �� �� ���$� - ��%-�$� ����� ������ ����� 
����������, ��� 8��� 10-15% ��,�  ����$ ��������-���� ����� ���������� 
����- �������������$� �����, �� ���������������� � �������-�$� 
���������. 

'� ����� ����������� �������  �����  �����($ �������%�� 
���
����-�$� ��������� � ��%��*���� ������ � ������ ����� � ����� 
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��,����: �����%����� ��%����� ������ � ������ � ������,���� 
�����%�$� ����������� � ���$ ��,����, ���
�� ���� ����-� � 
����*����� ����������$ ����
����� ���������$� ������ � ������ 
����-������, �� � ����� ��� �����
������� (+���
, 1968). #��������� 
������ (� �������� � ��%� ��������������$� &���) �� �
�� ����� ������� 
�� ��������� � ������ ����%����� �������� ��������� ������� ����
����- 
� ������� ����� �������$ ��% �������� ����*����  ����������$ 
(��%
���� � %�., 1988). 

���������� 8������&����� %�� ���%������ ��������-�$� ������ 
��������� ����
��- ����� ��&����(�� � ������� ���������� �� ������ 
������ ������� . ������ ���*���� ����������$ �$�$���� ������$� 
��������� � 8������&�����
����� ������� ��������������$� ������. ' 

��������, � �����  �����($ � �����% ����������� ������*��$ 
���
����-�$� ��������� � ������� ������, �$%�����$� �� ����� ��,���� 
(
��������, 1971, 1979). ' ���(���� ����������� ����������� ������, ��%� 
�� ����
����� ����� � 8������&�����
����� �������, ���������, � � 
������-�����  �����% ����-�����-. 
$�� ����
��� �������� ���(�&��� � 
��������� 8���� ��������. ' 
��������, ���������� 
��$  ���� �����  
�����($ ����
���� �� ������
���������-���� ����� ���-��� 
����� 
����� � 8������&�����
����� �������. 

��������� ���$� ����� � ������� ������ ��% %� ������ ���������� � 
� ���(���� ����������� �������  � ����%� ����
����� ������� 
�����%���������. ' 
��������, � ��%� ���(���� �%����(�� �����  
�����($ � ������ ����(����-�$� ������������ ����
����- ��������� � 
8������&�����
����� ������� ������ � ����������$�� ������� 24 � 85 
��� (	������ � %�., 1991), � ���*� � %��������� � ��� 67 � 74 ��� (	������ 
� %�., 1993). ��� ���
���� ���������%���� ������� ������ ���� ��,���� 
�����  �����($ � ���(���� ������� �$�� ������*��� ��������� 
��%��*���� ���������� � ����������$�� ������� 23 � 48 ��� 
(#���*����� � %�., 1994). 1���������� �����  �����($ �����%�� � � 
���������� � ������� ������ ��%����$� ������� (
������, #����(���, 
1971), ��� 8��� �����%����� ��������������� 
���� �$��*���$� ����� � 
8������&�����
����� ������� � ����� �$����- � �������%��*�$� ������. 
"����$, �
��$���, 
�� ���
����-��� 
���- ������ ����%��� 
&�����������$�� ��� ������, ���%�������� ��������� &��������, 
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�����$� ������*������� ���-�� ��� ����%���� ���%� ����� �� ������ 
�����(�. 

��� �����%������ ������, ������ �����$� ����������� � 
������������ ����%����� 
������ �����
�$� ���-��� Bromus inermis 
Leyss. cv. Manchar �$�� ����
��� �������� ������� ������ � 
����������$�� ������� 25, 165, 190 � 200 ��� (Robertson et al., 1988). 

!%��� �� �������� ���
���$� � ������,��� ������� ���� ��� 
������, ��%��*���� �����$� � �������� ����������� � 
����%����� 
�����-�, �������� %���%���$ (
���$ ���� ���� D II ������ 
LEA [late embryogenesis abundant – ����� ���%���� 8�����������]) (Close, 
1996). ������ ���� ���� ������ ����� ����%�����$�, ���������$� %�� 
8���� ���� ���� �����%������-����� �����������, 
�� ��������� 
%������
�� ����� � �������� �%����&�(������- ��� 
����� ��� �� ������ 
������������, ��� � �� ������ ��%���%���-�$� ������. ' ����� � 8��� 

���$ %������ ���� ���� � ������,�� ����� ���������� ���
�����. 

1��
����-�$� ��������� ��% %� ������ ����%���  �����������(�� 
�$�� ������*��$ ��� ���
���� 8��������� %���%����� � ����$� � 
����$� ������$� ���-��� (Fu et al., 1994). 
$�� �����������, 
�� 
��%��*���� %���%�����$� ������������ ���������� � �������� �� �����-, 
���
�� �� ��%��*���� � ����$� ���-��� ���������� ���-��, 
�� � ����$�. 
��� �����%������ 8��������� ���� %���%���� (����� DHN-4) �$�� 
������*���, 
�� ����� 14 %��  ����������� � ������������$� �������� 
(2/-20�) � ���
����-�$� ����
������ ������*������� ��� �����������, 
�����%����,���� � ��#	 ����� DHN-4. ����� �����������������  
������� �������  � �����$� �������� � ������ � ��������� ������������ 
�$����  ������- ������������ %���%����, ��� 8��� �������� ��������� 
�
��- �$����� ��������� ����- (LT50= -300C) (Robertson et al.,1994). 
�����
���� ������ ������� %���%���� � �����������  �����  50 ��� �� 
����� ����%���  �����������(�� �$�� ����
��� � �����($ (Houde et al., 
1992). 
$�� ���*� �����������, 
�� �������$� �� ���������%��, 
�������,���� ��% %� ������ ����������� � %����� ���-��� (� 
��������, 
���������% � �����������  �����  60 ���), ���*� ��������� � ���� ���� 
������−%���%����� (Arora et al., 1993). 

� ����,-� 8������&����� ������ � ���%����� �""5 � 
���8������&������������ �$�� ��������, 
�� ��������$� � ����������$� 
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� ����%� ����-� �����  �����($ ����� �����
��,���� ������$� 
������$ (Makinen, Stegemann, 1981). ����� ����������� �����%����- 
��������� ������$� ����������� � �$����  �����������  ����� . ' ��%� 
����� (Weidner, Heuel, 1979; Weidner et al., 1982) �$�� �$������� 
���%����*����, 
�� ����%���� ��������� ��%�(����� ������ 
���������%�� � ����
��,� �� �����
��  ��������� , ������-�� 8���� 
�������� �$�� �����������, 
�� ����*%���� (2 %�� ��� 40�) ���������� 
�����  �����($ �����%�� � ��������� ���$� ����� �� ���-�� � �������� 
������$� ������, �� � � 8������&�����
����� �������� ������, 
����������$� %�%�(�����-&���� ������.  

�.�. 5������ � ���������� (1991) ��������������, 
�� ��% %� ������ 
����%����� ���� � �����($ �������%�� ��%��(�� ������� ���������%�� 
� ����������$�� ������� 50, 70 � 94 ���. '�����%����� 8���� *� 
�������� (5������ � %�., 1996) �$� �����%�� �������� ��%� 
���%���������  ����$ Triticeae (Triticum urartu; T. monococcum; T. 
sinskajae; T. dicoccum; T. aestivum /����$  ���� "�-��%�� 114, �����  ���� 
1���/; Aegilops longissima, Ae. Rauschii; Secale cereale /���� =�����/) %�� 
��������� ���������%��, ����������,���� � ��� ��% %� ������ 
����������. !�������� ��?����� �����  �����������  (50�) �����%����- 
� ��
���� 7 �����. ��%���������� ����� ���%����- � ��
���� �����%��� 24 

���� ����%���  ���������. ��� ����,� 8������&����� � �""5 � 
��%���������&�� �$�� �����������, 
�� � ���� %�����%�$� ��%�� (T. 
urartu, T. sinskajae, T. monococcum) ��������� ������- ������� 
���������%�� � �����������  �����  50 � 66 ���. � ���� 8��� ��%�� � 
������� ������ �������� ���������% � �����������  �����  43 ���. ' 
��������� ��%� T. urartu ��������������- ���*� ����� � ����������$�� 
������� 20, 27 � 37 ���; � ��%� T. sinskajae - 20 � 37 ���, � � T. 
monococcum - 20 � 27 ���. � 8�������� � �������� ���������- ����� � 
����������$�� ������� 33 � 43 ��� � �����%����- �����
���� ������� 
������ � ����������$�� ������� 20, 40, 50 � 62 ���. � T. dicoccum 
�����%����- ����-����� ������� ����� � �����������  �����  66 ��� � 
�������� ������� ������ � ����������$�� ������� 45 � 48 ���. ' 
�������� ������� ���������- �����$ � ����������$�� ������� 20, 33 � 
43 ���. � T. aestivum �����%����- ��������� � ������� ������ � 
����������$�� ������� 43 ��� (� ������� ����� "�-��%�� 114) � 43 � 48 
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��� (� ������� ����� 1���). ����-�����- ����
���� ��%���������  ����� 
� ����� 66 ��� (� ������� �����) � 46 ��� (� ������� �����). � �����  �*� 
(Secale cereale, ���� =�����) �$�� ����
��� ���*���� ����
���� ����� � 
����� � ����������$�� ������� 13, 38, 50 � 90 ��� � �����
���� 
����
���� ����� � ����� � ����������$�� ������� 15 � 22 ���. ' 
�������� ������� ���������- ������ � �����������  �����  28 ���. 
"����$ (5������ � %�., 1996) �$%����� ��% ���������%�� (� 
��������, � 
�����������  �����  43 ���), �����$� ���������� � ������$� �������� 
���-������� �����%�����$� ��%�� �������  ��% %� ������ ����*����  
����������$. 

�� ����-�� ���������  � ����%� ������$ (Brassica oleracea L.) �$� 
�$%���� � �
�,�� ����� (�������������), �����$  ��,�,�� �������%$ 
������������� ������� (Spinacea oleracea L.) �� �����*%���� ��� 
������*������ (Sieg et al., 1996). ���(�%��� �$%������ ����
��� � ���� 
���*%���� �������  ��������� , ���*%���� ���-&���� ������� � 
������������������� ��������, � ���*� ������
��� ����������&�� �� 
�������%� 6 � ����,����-&����� ����������&�� �� �������� �-18. 
����� ����,����-&����  ����������&�� �� 8������&����� �$�� �$������ 
�%�� ������ � �����������-��  �����������  �����  7 ���. 6�� &���(�� 
����� ���������������� ���������-. 5��--&��-���(�� ��%����%���, 
�� 
%���$  ����� �������� ��������� � �����������  �����  7 ���. 6��� 
����� ��*�� �$%����- ���-�� �� ��������$� � ����%� �������  ������$, 
�� �� �� ������� , �$��,��$� � �����������,�� ��������. � 
�����-�������� ��
��$� �������%���  �������� �$�� ��������, 
�� 
%���$  ������������� �������� �������������� � ��%��*�� �������$  
������� α1-3 ��������  &����$. 

4���-� ����$ (Viscum album L.) ��%��*�� ������������ � 
���(�&�
����� N-�(�����������������$�- �����������$� �����$ (ML I, 
II � III). 5����$ ML I � ML III �������� �$����� ������,����� 
���������- � �����������$� ��������� �������%�� ������� (Spinacea 
oleracea L.) � �����% ���������� � ���������� ��
�$, � �� ����� ��� ML II 
�� ����%��� ����  ���������-�. ' ��%� 8������������ �����������, 
�� 
������,����� 8&&���������- ������ ������������� � �� ���������-��  
��%��&������-�. 
$�� ����������� ���*�, 
�� ��������� ����- ����-�� 
����$ ������� ������������ �����%�$�� ���������. ' �� ����� ��� 
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����-�, �������$� ���� , �� �����*%����- ��� ���������� ��
�$ %� -200 
C, ����-�, �������$� � ����, ������������ 70% ���
�� 8���������� ����� 
���������� ��
�$ %� -50 C. ����$� 8������������ ���%����-������, 
�� � 
����
����� &���(�  ML I � ML III ���������� � ��
���� ��%�. #������� 
�$����� ��%��*���� 8��� ������,���$� �������� �����%����- ����  � 
�����  ����� , � �������� ������ - � �����% ������ ����(��. ��������  � 
��%��*���� ML II �� �$�� ��&����������. 6�� %���$� ��%����*%��� ��, 

�� �������$� ������$ ����� �����- ���- � ���������(�� �����
�$� 
������� ��% %� ������ ��������$� ������  ����*��,�  ���%$ (Hincha et 
al., 1997). 

��� ���
���� ������� �������� ���������� 
������ �� ������ ������ 
�$�� �%����&�(������� ���� ���� ������, ����(���������� � ��������� 
���������� 
������ � �����($. ������ ���� ���� ������ ���(�&�
����� 
%�� ������ � �� ��%��*���� ������������ �����  ����������� . "�������, 
����
���$� ������ ����� � ���. �����  50 ��� (WCS120), ���������, �� 
��� ��  ����, � ���-� 
������ %������ ���� ����. �����-��� 8�� 
��������, �$�� ����%����$ ��%��*���� � ��������(�� %������ ���� ���� 
������ � �����������������$� � ����%� ����%�� �����($. '������-
�������� ��������
�$� 
����( ������� ����
�� ���� 
����� ���� ���� � 
(������� � �
�,���$� �%���$� 
����(��. ����� 21 %�� ����%���  
�����������(�� �����  �����($ 8�� ����� ������������- �����- %� 0.9% 
�� ���� ���������$� 8�����������$� ������. �� �����
��� ���(�����(�� 
���������� 1.34 µM. ���������������
����� ��������(�� ��������, 
�� 
��%��*���� 8��� ������ �������� �$���� � ���� ����%������ ������%�. 
6�� ����� �� �$�� ������*��$ � �����  �������, � �������
��  
��������� ������� ��� � �����$� ������$� ������%���. ������ 
��������(�&�
��� ��%��(�� ��������� ���%�������-, 
�� 
���������-�$� 
������ � ��������, �%� ��%� ����� ���%��(�� ��������- � ������ �
���%-, 
%�� ����  ��,��$ ������� ����� �$������ ��%��*���� 8��� ������ (Houde 
et al., 1995).  

����
���$� %���$� ������ ������������� ���� &����, 
�� 
���������� ����� ������*������ � ���
����-��  ������� ������� �� 
*��������������� %����  
���� ������. 6���������-����������
����  
������ � �����-�������� �������-������  ����� �������, 
�� 8�� ����� 
������������ � (��������� � � ������������. ' �� *� ����� ��� �� �$�� 
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�� %��$ � �����
�$� ������� ��� %����� �����
�$� ����������. 
�����%������ ������,������ %� ����� in vitro ��������, 
�� ����� 
WCS120 (PD50 10 µ�/�� ��� 0.2 µM) ��� *� 8&&�������, ��� 
�" � 
�������� (� ���(�����(�� 250 �+), ��,�,��� ������%���%�������� �� 
%�������(�� � ��%� ������*������ (Houde et al., 1995). 6�� �����-���$ 
�����$����, 
�� %����� ���� ���� ������ ��*�� �$�- �����
��� � ��,�  
�������� ��,��$ ���������$� 
����( ������. �� ����������� � 
������������ ���*� ��������� ���%��*��- ��� �� �����*��� &���(�� - 
���%��������� ���(����� ���������(��. '$����� ��%��&��-����-, 
�$����� ��%��*���� %���$� ������ � ���� 
�����- 8��� ������ ��� 
����
���� ��������� ���%�����-, 
�� ��� ����� ������
����- ������ 
��������%�, ������%���� %�� �$*������ ������ � 
���������-��  ���� 
����%������ ������%� �� ����� ������� ��� ������*������ (Houde et al., 
1995). 

��� �����%������ ����������� ������� �������� �� �����
�$� ���$ 
������� �$�� ������*���, 
�� ������  ������ �����
����� 
���������� 
�����- � �������$� ��%�� ���������$� ������� . � (��-� 
�����- ����������$� �����$ �����
���� ��%�(������  ����%��$� 
�������� ���������� 
������ ��� ����,� %��������� 8������&����� � 
�""5 �$� ��������������� 8&&��� ��������� �����$� ��������� (100 
�+ NaCl) �� ������ ��,�� ������ �������  �����&��� (Solanum 
commersonii Dun). ����� 24 
�����  ��������� NaCl, �� ����� ������  
����%����� 
�����- �������� � ��� ����, �$�� �$�����$ %����- 
��%�(�����$� �����$� �������� ������ (Ryu et al., 1995). ������ 
��������� 8��� ������ � �������, ��%�(�����$�� ����������������$� 
�������� � 8��������  ���(�����  ������� , ��������� ���������-, 
�� 
���- ��%�(�����$� �����$� �������� ������ ��%�(��������- ���*� 
����������������$� �������� (4 /20C), � ���- - ���������  ���(�����  
�������  (40 µM). )�� ����� (���. ����$ (���)/pI 13/7.0, 27/6.6 � 48/6.9) 
��%�(��������- � ����%�� � 8��������  ���(�����  �������  � �$�� 
������$ � ���������� ���������� 
������ (Ryu et al., 1995). ����� 6 
���� 
��������� ���-�, ����% ��� ��� ����������- ����%����� 
�����-, 
8�%�����$  ������- ���(�����  ������$ � ����-�� �������������� 
�����
������ � ����- ���. �����-���$ ��������� �
����-, 
�� ������� 
��%��(�� ����%����� ����������� ����
��� ������ ����%���%�(�����$� 
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� ��%�(�����$� ���(�����  �������  ������, � ���*� ��, 
�� ��������� 
��������� ������� ��*�� ������- � �����
����� ���(�����(�� ���(�����  
������$ � ����� �� ������  ������. 6�� %���$� ���*� ��������� 
���%�������-, 
�� ��������� 
���- ������, ��%�(�����$� ����%�� � 
���(�����  ������� , ������� � �����$� �������� (Ryu et al., 1995). 

3.2 ��	��	� �	������		 �� ��������	� 
�������
��	��� !����
 
 
������ !�����	� 	 
��������� 
��������� 8��������� ��%����������$� ������ � ����� �� ����*���� 

����������$ �����%����� ���*� � � ��%�����  � � ������� . '� ����� 
������� ����*���� ����������$ � ��������� �������� 8�������������� 
�� �$����� ������ «��%�(�����$� ����%�� �����» (CIP). ��� ����,� 
%��������� 8������&����� � �""5 �$�� �%����&�(������$ �������$� �� 
8��� ������. #������� �� 8��, ��,�� &���(�� %���$� ������, ��� ������ 
��������� �� ����%���  ���, � ������,�� ����� ��� �,� �����$. ' 
�����%��� ����� ������-��� �������� �����%�������  �&����������� �� 
������ «������ ����%����� ����» (CSP), ������ �����$�, ��� �$�� 
��������, � ���
����-��  ������� ��%�(������� �� ����� ����%����� ���� 
� ����� ���� � �����$� ������ ��*��� ������������ ���- � &��������� 
�%����(�� ��������������� � ������ ������������. E. Coli, B. Subtilis � B. 
Cereus ����%��� ���� ����� ������, ���
��$���,��, �� ���-��  ����, 3 
- 7 ������ CSP - �����-��� ����$� ������, �����$� ����� ��*%� ����  
����� 45% �%����
����� � �����%������-����� �����������. �����%��� 
%���$� ��%����*%���, 
�� 
���$ 8���� ������ ����������������� 
���� ���� ������ ����� in vitro %� �������- ��� �� ������ ���������(��, 
��� � �� ������ �������(��. )�� �� �����, ��� &���(�� CSP �������� 
���������$. 	 ���� *�, � ������������ � ��%���� ����
���$�� %���$��, � 
��%��(�� ������� CSP ���*� ������ ��*��� ���- �����������(������ 
������(��. ' 8��� ���(��� ����� �$�- ���*� �����
��$ �������$. 6�� 
���%����*���� ����%���� � ������������ � ��%��-�, � ������ , ��� 
���%����������, �������$ �������� �����������$� �������� � ��������� 
(Graumann, Marahiel, 1996). 

������� Enterococcus faecalis � ������� �����  ����������$ (80� �� 4 
%� 30 
����) �$�$��� �������� 8��������� 11 ������ ����%����� ����. 
	���� ����, ����&��-�$� ���������$ ������������� ���*� 10 ������ 
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����%���  �����������(��, 5 �� �����$� �����%��� � ������� ����%����� 
����, �� ����� ���%��*����-���� ����� (%� 4 %�� ) ��� ����������� 80� 
(Panoff et al., 1997). 

Listeria monocytogenes – ������������$  ���%����-������$  ������� 
- �������� ����� ��� ����������� ����%��-����. ��� ���*���� 
����������$ �� 37 %� 50C � L. monocytogenes (����� 10403S) 
��%�(������� ������ %����%(��� ������ ����%����� ���� (CSP) � 
����������$�� ������� 48,6; 41,0; 21,8; 21,1; 19,7; 19,2; 18,8; 17,2; 15,5; 
14,5 � 14,0 ���. 6�� �$�� ����������� � 8������������ �� ����
���� 
����� (L-[S-35]��������) � �����%��,�� %������$� 8������&������ � 
����. > ���� SLCC53 ������� �������
�$  ����� �� ����%���  ���. 
���� 
����%���  �����������(�� �����%����- � ���-����� ������ 10403S � 
�������� ����� ��� 50C, 
��$�� �� 8��� ������, � ����������$�� ������� 
48,0; 21,1; 19,7 � 18,8 ���, ���*� �������- ������� ����%����� ����. ��� 

���������-�$� � ����%� ����������-��%�(�������$� ������� ����
��� 
����� ����� 8&&�������, 
�� ��
���������-�$  � ����%� ��%����-���  
�����, �� � �� *� ����� �������� ��%��(�� ������ ����%����� ���� � 
���
���$� �������� �$�� �
��- ����*� �� �������� ��%��(�� 
��%����-����� ������ (Bayles et al., 1996). 

���-�� ��� ���
���� ��������� ����� ����%����� ���� (18 ���) 
Listeria monocytogenes ��� ����,� %��������� 8������&����� ��������, 

�� ��� ���8������
����� ��
�� (pI) ���������� 5.1 (Hebraud, Guzzo, 2000). 
��� ����,� N-��������-���� �������� ����
������ ��� ����,� 
%��������� 8������&����� ����� �$�� ����������� ��� ������ 
�%����
����- � ���������$� *���������$���,�� &��������� �� Listeria 
innocua. !
����� 8���� &�������-��%������ ����� ��������� ���������-, 

�� ��� �������� ������������ ����� ���������� ����� 100-110 ���, 
�� 
���%����-������ � ���, 
�� �� ������� �� ����� 18 ��� ���?�%���( 
(Hebraud, Guzzo, 2000). #�����-���� ������ ������� ����������� ��� 0.8 kb 
��#	 � ������� �� ����� &��$ 8�������(���-���� �����, � ���*� 
���
����-��� �����
���� ����
����� ��#	 8���� ����� ��� ����� ��%����, 
��� � ����� ����������� ����������$ (Hebraud, Guzzo, 2000). 

CSPA �������� ������$� ������ ����%����� ���� E. coli, ��� ������ 
���
����-�� ���������� � ����� �� ����%���  ���. "������������� 
�����%������-����- CSPA ����� 43% �%����
����� «%����� ����%����� 
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����» 8��������
������ Y-box ���� ���� ������, 
���$ �������� 
������%� ������ � �#	 � �#	 %�� ������(�� �� &���(� . ��������, 
�� 
CSPA ������������ ����$������ � %���������������� ��% %� ������ 
�����  ����������$ �%��(���
�
�$�� �#	, �������� ���-��, 
�� 74 
���������. ��� ��� �������������� ����$����� ������%��� �������-��� 
���(�����(�� CSPA 2.7�10-5 +, 
�� ���
����-�� ��*�, 
�� 
�����������,�� � ������ ����� ����%����� ���� ���(�����(�� CSPA (10-4 
+). ��� ����$����� CSPA �� �$�� ����������� ���(�&�
����� 
�����%������-�����  �#	, 
�� �����$����, 
�� �� ��*�� ����$���-�� � 
������� �������� �����%������-����� . 	��%� ������,�  �� 142 
��������  5’-�������������$  �
����� ����������  ��#	 CSPA �$� 
�����-����� ��� �������� %�� ����������� " � )1, %��������� CSPA 
���
����-�� ������������� ��%����� �#	 ����� ���%�����,���� 
����������� �#	������� 
��$� �����  ��-�� ����������� ������-�$� 
�����
�$� �������� � 5’-��������������� �
�����. 6�� %���$� 
�����$����, 
�� ����$����� CSPA � �#	 %�������������� �����
��� 
��������� �#	 � %����� �� %�������  %�� �����������. ���%����������, 

�� CSPA %� ������ ��� ������� �#	 %�� ���%�����,���� ����������� 
�����
��  ��������$ � �#	 ��� ������ ������������. 6�� &���(�� CSPA 
��*�� �$�- ������%��� %�� 8&&�������  �������(�� ��#	 ��� ������ 
������������ �, ��-��%�����, ��*�� ���*� ����$���- ������� �� ���(��� 
���������(�� (Jiang et al., 1997).  

��� ��%���� ����������$ � ������� Escherichia coli ������*��� 
���-��� ��%��(�� ������� ��*�� ���� ����� ����%����� ���� - CSPA. 
������-�� 8��� ����� ���-�� �������������, �$� �����-����� ��%��%, 
��������$  �� PCR � �����-�������� ���$ %�������������$� ��� �����, 
����
���$� �� �$���� ������������$� �������  cspA-�������$� ������, 

���$ %������- ����������� ��� ������� ���� �������$� � cspA ����� � 
Lactacoccus lactis. !%�� �� ���, cspB, �$� ���������� � ������������. !� 
��%����� ����� �� 66 �����������, �����$  ����%��� 60% 
��*%����������� �����%������-����� � CSPA �� Escherichia coli. ����� 
����%����� ���� (��%���� ����������$ �� 30 %� 150 C) ������- 
������������ ��#	 CspB �����
������, 
�� �$�� �������� ��� ����,� 
������-���� �����%���(��. 	���� ����, �����%����- ��%��(�� ���������� 
CSPB-��������  ����-���������%��$. 6�� �����-���$ ����$���� �� ��, 
�� 
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��� cspB �� L. Lactis ��%�(������� ����%��$� ����� (ChapotChartier et al., 
1997). 


���� ����%����� ���� Bacillus subtilis, CSPB, ����� ���������� 
������ �� ������- ��%��*���� ������-��� %����� ������ ����%����� ���� 
� B. Subtilis. 6��������� CSPB � Escherichia coli ��� 370C - � ��������, 
���%� ����� ����%����� ���� CSPA � CSPB E. Coli �� ������*������� - 
�����%�� � ��������� ���*���� �������� ����� ������ � ����� 
���
����-��� ������� �� ������- ������� %����� ������. ��� 8��� 
�������%�� ��� ����-�����, ��� � �����
���� ������  ������� 
���(�&�
����� ������. ' 
��������, ��%��(�� CSPB �����%�� � �������� 
���������� ����-���������%��$, 8���������������  �� ����$� 
������������ hns-lacz. 6�� �����
���� ����*��� ��%��(�� ���������(�� 
hns � ������� HNS ����� ����%����� ���� � in vitro ������� �� ����������� 
CSPA. #�������, 8��������� ��������  &���$ CSPB (CspBf15a), ������� 
���������� ����$���-�� � ���������
����  �#	 in vitro, �� ����� ������� 
�� ������� �����
���� 8��������� �����, ������ ������� ����� ��� 
���������- ����-���������%��$. 6�� %���$� %������������ ���-��� 
������� CSPB �� ������ ����� � E. Coli � ���%�������� �������
��� 
&���(�� %�� CSPA � E. Coli �� ��������� � CSPB � B. Subtilis (Graumann, 
Marahiel, 1997). !%���� ������%����� �$�� �����������, 
�� CSPA � CSPB 
��-������� ����$������ � �%��(���
�
��  �#	 (Lopez, Makhatadze, 
2000). ' 
��������, � ��%� 8��� �����%�����  �$�� �����������, 
��, ���� 
CSPB ����$���� ����-) �������������%$ �������� �� ����%�� ���-���, 

�� ����-U ��� ����-� �%��(���
�
�$� ss�#	, ���%� ��� CSPA ����$���� 
����-), ����-U � ����-� ss�#	 � �%�������  ������������-� (Lopez, 
Makhatadze, 2000). 

	�� � %����� ��������, Bacillus subtilis ����%��� ���� ����� 
��������� �����-��� ����$� ������ (CSPB, CSPC � CSPD, �%����
����- 
����� 70%), ������ �����$� ��%�(������� � ����� �� ����%���  ���. 
����(�� ����� cspC ��� cspD �� �����%�� � ��%����� ��������� 
&�������; ��������, %�� �$� ������$ �� ����� csp �������� ���-����� 
���*���� �������� �����
���� ����� ��� ��� 150C, ��� � ��� 370C � 
���%����� �$*��������� �� ����� ���(�������  &��$ �����. � ����,-� 
%��������� ���--8������&����� ��������, 
�� � %�� �$� �������� �� 
����� csp �������������� ������ ����� � ������ �%���� ��� %��� ������ 
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CSP �����%�� � �����
���� ������� ������
�$� CSP ��� 370 C � ����� 
����%����� ����, 
�� ��������� ���%����*��-, 
�� CSP ���������� 
������ %����� 
����� 8���� ���� ���� ������. )�� ��  ������ cspB/C/D 
(64bcdbt) ��� ������*��-�� ���-�� � ����������� CSPB, ������������� 
������%� , 
�� ���%����-������ � ���, 
�� ���� �$ �������-��� 
����
����� ���� csp ������%��� %�� *��������������� B. Subtilis. ����� 
����%����� ���� ������ CSPB � 64bcdbt �$� ������� ��*�, 
�� � ������� 
%����� ����, 
�� �������*%����- ������,����� ����� � ���
����-�$� 
����-������ ��,��� ������� �����. ������-�� ��� CSPB, CSPC, ��� � 
CSPD �������� ����������- ����$���-  �#	 �����������$� � 
�����������$� ��������, ���%����������, 
�� ����� CSP %� ������ ��� 
�#	-�������$, �����
��,�� ���(��������� �������(�� ��� 
�������-�$� � ������ ������������ (Graumann et al., 1997). 

��� ���
���� ������������� CSPB �$�� �����������, 
�� CspB �� 
Bacillus subtilis ���&����(����� �������� ���- � %��� �����
�$� 
����������, �� 
����$
� �� �$���� ������ ���� ����%�� ��*%� 8���� 
������-�$�� �����������. ���
���� ������������,�� ������ ����%����� 
���� �� �����&��-��  Bacillus caldolyticus � ����������&��-��  
Thermotoga maritima ��������, 
�� ��� ����%��� ���
����-�� ����� 
�$����  ���&����(�����  ������-����-�, �� � ���������  �
��- 
�$����  ��������  ������%�� ��*%� %���� ������-�$�� �����������. 
��-��%�����, 8�� ����?������� ��� ���� �����-��� ������, �������-� 
������,�� �� β-������� (Perl et al., 1998). 

' ����� ����%����� ���� CSPB �� Bacillus subtilis ������� ��� 
����,�,���$� ������� &����������� (Phe 15, Phe 17 � Phe 27), �����$� 
������%��$ %�� ��� &���(����������� ��� ����$����� � 
�%��(���
�
�$�� ���������
���$�� ���������$�� ���������. !�$
�� 
��%��&���$� �����$� (��� &����������� � ����%
��$� ������ �������$ 
(Schindler et al., 1998). "������� �$�� ���%������� ���$��� �$�����-, 
��*�� �� 8������(�� 8��� �������� &����������� �$�- ���
���  �����  
���&����(�����  ������-����� CSPB. ' ��%� 8������������ �$�� 
�������$ ��%�(�������$� ��
�����  � ��%�(�������$� �������� 
���������$� ������%$ %�� ���� �������� CspB, � �����$� Phe 15, Phe 17 � 
Phe 27 ��%���%���-�� �$�� �������$ ��������. #��*�%���� �$�� 
������*���, 
�� ��� ��� ����(�� ���-�� %���������������� CspB 
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(Schindler et al., 1998). )���� �������, �������
����� �����$� (��� Phe 15, 
Phe 17 � Phe 27 � �������� �� �� ��*�$ � %�� ����$����� � ���������$�� 
���������, � %�� ���&����(�����  ������-�����.  

' (����, �������� ���������$� ���%����������, ���������-�$� 
����� ����%����� ���� (CSP) &���(�������� ��� ���������$ �������(�� 
� �#	-�������$ (���. 4). '� ����� ����� ��� 370� CSP ����$������ � 
��#	 � ��%%��*����� �� � ���� ��  &����. '� ����� �������(�� 
�������$ �$������� CSP � ��#	, ������-�� CSP ����%��� ����� ������ 
���%�����  �  ��#	.   '�   �����   ����%�����  ����    �������%��    ������  

 

 
���. 4. +�%��- &���(����������� ���������-�$� ������ ����%����� 

���� (CSP) ��� �#	-���������, ��������,�� ���(���$ ���������(��� � 
�������(�� ��#	 (�� Graumann, Marahiel, 1998). 
 
�����
���� ��%��*���� CSP, ������-�� 8�� ������%��� %�� 
��������������� ����������� ������-����� �����
��  ��������$ ��#	. 
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������������� ���*���� ���(�����(�� CSP �����%�� � ����������� 
�����
��  ��������$ ��#	 � ������,���� ���(���� �������(�� 
(Graumann, Marahiel, 1998). 

	�� �������� �$��, ����� ������� ��%���� ����������$ (����%����� 
����) �����
�$� ��%$ �������  ��������� ���-������$  �����. 
���������-���� ������ ��%� ������ �� %� ����� ����%� � Salmonella 
typhimurium �$�� ����
��$ ��� ����%������ %�������� ��%�(�����$� 
������� ������������� ������  �����, ��%��*����� Mudlux-�������. �� 
�$%�����$� Mudlux-������  ����� �$�� �� %��� �%��, ������� �� 
�������%��� %������������� ���
���� �� ����� �$��,������ ��� 300C, �� 
�������� �$���$  � �$����  ������- ��%��(�� ��� ���*���� 
����������$ %� 100C. +����- %������ ������� ���� (�����$  �$� ������ 
cspB), ��� �$�� ��������, �������*��� �� ����%���� � umudc �������� � 
��%����� ������� ��������� ����� ����%����� ���� Escherichia coli, 
CSPA. ���
���� �������(��(�� ��������, 
�� %������������ ���
���� 
�������%��� �� ������� CspB::Mudlux ��� ������������ ��*� 220C, �� �� 
��� ����� �$����� ������������, %�*� ����� ��%���� ����������$ �� 
300C. 
���� ����, �$�� ������*���, 
�� ������ ��%��*���� ��#	 CSPB 
������������� %����  ��%��� �������(��(��, 
�� ��������� ���%�����-, 

�� 8��������� cspB �������%�� ��*� ����%������  ��������  
����������$. 	�� �$�� ������*���, ��#	 CSPB �
��- ������-�� ��� 
100C, �� ���������� 
����$
� �� ��������-�� , ���%� ����������� 
��%�������� �$�� �������� . ��,������,�� �����
�$� �#	��$, ����� 
�������, ��-��%�����, ������%��� ���������� ��#	 CSPB ��� �$����� 
������������, �� �� �������$ ��������- 8�� ��� ������ ������������ 
(Craig et al., 1998). 

#�����%��� �������-, 
�� ����� ����%����� ���� (CSP) � 
����&��-�$� � �����&��-�$� �������  ����� ���-��� ���%���� � 
���������, �� ���-�� ����
����� � ������-�����. ��������� ��������$ 
CSP �� ����&���� � ����������&��-��  �������� Thermotoga maritima 
�������� ���-��� ���
�����- ����%�����$� ����*���$� ����� �������  
�������$ %�� �� ���������(�� ��� �����  ����������� (Frankenberg et al., 
1999). 

���%� ������ ����%���  �%����(�� �������  ������ �������� 
�����%�������  ��������� ����� – ������&��-�$�, ����&��-�$� � 
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�����&��-�$� ���������$. ' ��%� �����%�����  �$�� �����������, 
�� 
�%����(�� 8��� �������  � �����
�$� ������������ ����� (�� 1130� %� 
���������� ��*� 00�) ������� � ����%�����$�� ����������� � �����
��  
��������� ���������%��, � 
��������, &������ 8�����(�� 2 (Thomas, 
Cavicchioli, 1998). )��������� ��%���������� ��������$ 8���� ����� 
��������� �%����&�(������- ������������$� �������, �����$� ����� 
�$�- ��*�$ %�� ������
���� ��� &���(�����-��  ���������� ��� ������ 
������������. 

���*���� ����������$ � ��
���� 80 ����� �� 40 %� 200C 
������������� ���� Bacillus subtilis � ���
����-�� �������� ��,�� 
���������� ������������������ �������. ������ ������ � 8�� ����� ����� 
����-������ � ����������������� ����� ����*%���� ��������-�� � 
��������������� �����. ������ �#	 ����-������ %� �������-���� ������ 

���� 150 �����; ������%�����, ���������(�� ���������� %� ������ 
�����
���� ������. ������- ������� �#	 ����� 80 ����� ����%����� ���� 
���
��� ��%��� %� 20%, �����, ����� �������������� �����, �� ������-�� 
�����
�������. #�������, ������ &��&�����%�� ����%����� ����� 
��%���� ����������$ %� 200C ��������������� �� ����� ������ 
����������, ��� 8��� ���
����-�� ���������� ������ ������$� ����� 
������� &��&�����%��. 6�� ��������� ���%������ 8&&�������� 
�%����(�� � ����%� ��������$ ���������-��  �������$ (Kunclova et al., 
1995). 

Synechococcus �������� ����� ��� ������������ ��*� �������-��  
����������$ �����, ���� � � ���-��  �������-�. 6������&���� � ���� 
�����
�$� ������, ��
���$� � 14C ��%��������� �����, �� ����������$� 
����%��$� � ������$� ����� ������, ������*�� �����
�� � ������� 
������� ��%� ������. +���������$  ��� ��%�(�����$� ����%�� (10-220C) 
���������%�� �$� ����%���� ��� 74, 64.5, 23, 17 � 14.7 ���. ���
���� 
������� ������ �� ������� �������� ������������,�� ��%��(�� 
�������$� ������ ����%����� ���� (CSP) ��� 130C. )������  ��� �$���� 
����%������ ��������� ������� ���-������� �������$� ������. 
�����-���$ �����%�����  ��������, 
�� &����������
����� ���������- � 
������� �����
����� ���������� � Synechococcus ������� �� ����������$ 
�$��,������. ����-����� ����������� O2 ���������- � ���%���� 
���
����  �����������������  ������� �� 37% %� 47%. ��� ����������� 
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10 � 130C �������%��� �$����� ������������� &����������
����  
���������� (%� 50%) ����� 17 � 29 �����, ��������������. 	���� ����, ��� 
130C �������%��� ��������� � ������� �����,���� ����� �����(��, 
�� 
����$���� �� �
����� � %����� ���
�� ��,��� ���������. "������� 
���%����������, 
�� ����% �$�$���� &���(�����-��� ��%������ 
&���������� �� �����&���-��������� ��������� (Hammouda, Borbely, 
1996). 

��%�(�����$� ������������ � ����%� ���������$� ����� Chlorella 
vulgaris Beijerink IAM C-27 �$�� �$%����$ � �
�,��$ ��� ����,� 
%�������  *�%������  ����������&�� �$������ ���������� (2d-hplc) �� 
������-�������  ������� � �����%��,�  ����,����-&�����  
����������&�� . #������$� �� ������ �$�� ���%����$ ��� ����,� SDS-
8������&�����, ���������������$ ����� �����-��������-���� 
�������������� � ���*%�������$ ����� ������ ��������� � ����� %���$�. 
' ��%� 8����������� �$�� ����������� �����
���� ��%��*����, �� 
��� ��  ����, 31 �����. !���$  ������� ���%�������� ����  ��%��(�� 
������� ����� 12 
���� ����������� ����� � ���. �����  10 ��� � �����-
��������-��  �����%������-����-� ����������� 
AGNKPITEQISDAVGAAGQKVG � ��%��(�� ����� 6 
���� ����������� 
����� � ���. �����  14 ��� � �����-��������-��  �����%������-����-� 
ALGEESLGDKAKNAFEDA	. "����-��������-�$� �����%������-����� 
8��� ������ �����$����, 
�� ��� �������� ��������
�$�� � LEA-
�������. 
���� ����, ������- ��%��*���� ����� 22-��� ���*� ������ ����� 
12 
���� �����������. "����-��������-��� �����%������-����- 8���� 
�����, AAPLVGGPAPDFTAAAVFD, �����$����, 
�� �� ����� ��������� 
� �����%�����-�������%���  (Honjoh et al., 1995). 

)���� �������, ����������������$  ������ �$�$���� ���
����-�$� 
��������� � ��%��*���� �������$� ��%����������$� ������. ���%� 
��%�(�����$� ����������������$� �������� ������ �$%����� ������-�� 
���� ���, ����%����$ �� &���(�� � ������ �� ����� ������������������� 
������� � �� ��������������. 
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3.3 ��	��	� �	������		 �� ���	
����� 	 ��������	� ��������
 
 
������ 
��%	� ������	� 
1��
����-��� ����
����� �$�������$� � ������,��� ������� ����� 

�����,��� ������� ���������� � �����������(�� � ����%� �� ���������- 
� ��������������� �����
�$� &��������. )��, �$�� ����
���, 
�� 
���������- ��������$ ��� ���������� � ��������� ��� ������ �*� � 
�����($ ���$�����-, � � �������������� ��� - ���*����- (	������� � 
%�., 1993). ����*���� ����������$ �����%�� � ���
����-�$� ��� 
��
�������$�, ��� � ����
�������$� ���������� � ���&�������$� 
�������� �����%���%�������$ � ����-�� �����($ (Makinen, Stegemann, 
1981) � ����������� ������$� �������  (/����%�� � %�., 1994). ' 
���������� �����  �����($ �$�� ������*��$ %�� ���(�&�
����� 
�����������$ � �����
�$�� �����������$�� ���������� ���������� 
(Sasaki, Sasaki, 1976). 
����%��� �� ����
�� ��������� ����������$ 
��*�� �����%��- � ������(�� ��� ��������(�� �����
�$� 
������������$� ������, 
�� ���%��� �����*����- ������(�� 
������������� ������� �#	 � ������ (
����, 1983). 

' �����%$ �������� ����������� � ��������� «�����*%����» 
�������  �����  �*� ���&�������$  ������ �������%��$ � ����� ��,���� 
������������ ���
����-�$� ���������. #����%����� ���
����-��� 
�����
���� 
���� ���&��������, ���
�� � ���������� 
����� ����� ��� 
���������� ���-�� � � ���-��� ����
�����, 
�� � ������
���������-���� 
����� (�� �����, 4��������, 1987). 

� �������$ ������*��$ %�� �����$ ���&�������� �������%��$, 
�����
��,���� �� ����(�� �� ����������. .��� ���&������$ �����  
�����$ ������������ ���- ����
�������$� ���������, �������$� � 
�����
����� ��%��*���� ��  ��� ���  ���&���$, �� ���&������$ �����  
�����$ ������������ ��
�������$� �����&����(��, ������-�� 
�������%�� ��������� �� ���������  ��������$. 6�� ��������� ������� 
�� �����*������� ������� � ����%����� 
������ ����  �������$ (����
, 
1990). )��*� �$�� ������*��$ ��
�������$� � ����
�������$� 
��������� ���&�������� �������%�� � ��%��������� ����*%���� ����-�� 
�����($ (����
, )�%*������, 1988). !�����*��$ �������������� � 
���������� �������%�� ����� ��� ����������, ��� 8��� ����
����$ 
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��8&&�(����$ �������(�� � �� ����������- �� %�����-����� � 
������������� ����%����� ������� (����
, 1989�,�). 

��� ���*���� ����������$ ����� ���������� �����($ � 23 %� 40� 
�����%����- ����������� ���������� ����������������$, 
�� �$�$���� 
�$����� �����
���� ������ ��%��*���� �������$ � ����-��. ���%��� ��� 
����,� ������� � 8���� &������� � �����-������� ��������-������� ��� 
���
���� 8��������� ����������������$ � �����($ �� ����� ����%���  
�����������(�� �$�� �����������, 
�� ��� ����*���� ����������$ %� 
40� � ��
���� 14 %��  �������%�� �����
���� ����
����� �����%� 
����������������$ � 5 - 6 ��� (Crespi et al., 1991). 

)��*� �$�� ����
��� ����������� ���������� �$���������������  
&���$ &��&�&����������$ � ����-�� �� ����� ������������, 
��%��������� ����%����� �����������. ��� 8��� ���������- 
&��&�&����������$ � �����  �����������  �����  ���������- ��� 
��������  (Breedemeijer, Esselink, 1994). 

������� �������� �$�� ����
��� ���
����-��� �����
���� 
���������� ��������&��&����������$ � ����-�� ��� �����������������  
���������. 6�� �����
���� �������%��� ��-�� ������� ���?�%���( 
&������� ��� �� �����, ��� � ����� %� ����� ���������� (Guy et al., 
1992�). 

��� ����������� ���������� �����  �����($ � �����  (+20�) � 
�����  (-40�) &���� ����������� ����
����- ���$����� ���������� 
�����%��%�����, ���
�� ��������-��� ���������- �����%����- � 
���������� 
����� ����� ����� �����  &��$ ����������� ('��
�� � %�., 
1994). 

�������� ����������&��&�������������$ � �����
�$� �� 
����%����� 
������ ������ ���� �������� ���������-, 
�� � �������  

���������-���� � ����%� ����� ��� ���������� ��%��*���� ����  � 
���-��  ���?�%���( Rubisco ����-������, � ���� 
����� � ����%� ����� 
�� ��%��*���� �����
�������, � � �������  ���%������ 
����� � ����%� 
����� - �������� ��� ��������  (Shakya, A rawal, 1993). 

��� ���
���� ����%� ��������%����� � �����������(�� � ����%� � 
�����
�$� ������ �$��,���$� � ������� ���������� �������$ (Zea mays 
L.) � ��������� ����%����� 
������ � ��,��$ �� �$�������� 
������������ �-%� ���������-���� ������� �$�� �����������, 
�� 
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����*%���� �$�$���� ���������� H2O2 ��� � ���������� � �����, ��� � � 
����������, �� �� � ������, � �� ����� ��� �����������(�� ���%�����,��� 
8��� ���(���. #� �%�� �� ����������������-�$� 8������ �� ���%� ������� 
�� �����������(�� ��� ����*%���� � ����������, ����� � �����. )�� �� 
�����, ���$����$� ������ ���������� � �����������������$� 
���������� ����� ��%� �������- �����
���� ����������� ���������$���- 
H2O2 � ���������� � �����. ' ���������� (������-�� �������� 
�����*%����� ��� ����*%����) ������- ��%��*���� �������$ 
�����
������ ��� �����������(�� ���������� � 8�� ��*�� �$�- �����  
���%��  ��,��$ �� ������������� �������%����� H2O2. ��%��*���� 
%����� �� �������� �������$� �������� �������%��$ ��%�(��������- 
�����������(�� . ��� �� ��� �����������$ � �����
��  ������, 
�� 
��������� ���%����*��- �� �
����� � ���(���� �����&���(��. 
��%��*���� ������� �����
������- � ���������� �����������������$� 
����������, ��-��%�����, %�� ���$����� ���
����� ����������. 
��%��*���� �%���� ������� (������-��  ���������-��%�����$ 
��,�������� ����-�����- � �����������������$� ����������, � �� ����� 
��� %��� %����� - �����
������-, 
��, �����*��, ���$���� 8&&���������- 
8����� ��� �����  �����������. '�� 8��, ������ ������, ������������ 
�����(���-�$� ���� � �����������(�� � ����*%����, ��� ����,� 
�����$� ��*�� ���
���-�� �$*������ ���������� �������$ (Anderson et 
al., 1995). 

"�������%������ ���������- &�������� �$�� ����%����� � ����$�, 
����-�� � ���$� ������ ����-�� 
��$��� ����,�� �����
��,���� 

���������-����- � ����*%���� �����%�$� ����  �������$ (Zea mayz L.). 
��� &��������%� 16:8 (����: �������) �������� ��%��������- �%���� �� 
���� ��%�� ���%� �����: (1) �������- (250C), (2) �������-��� ��������� 
���� ���%� ����� ���������
�$� ����%��$� ����� (110C 1 %��- ����% 
������  ���*��) � (3) %�������������� (110C ���������) ����*%����. ' 
��%� 8������������ �$�� �(����$ ���������- �������$ (CAT; EC 1.11. 
1.6), ���������������%��$ (ASPX; EC 1.11. 1.11), ���������%%�������$ 
(GR; EC 1.15. 1.1), �����������%�����$ (GR; EC 1.6. 4.2), � 
����%���%������������%�����$ (MDHAR; EC 1.6. 5.4). 	�� ��,�� 
��������
����� ��%������$ �������, �$�� ����%����$ ��%�(�������$� � 
����%�(�������$� ������ � ���(�����(�� ��������. �����������, 
�� 
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����-����� ���������� CAT, ASPX � MDHAR ��*�� �$�$���- ���*���� 
���� 
������ � ����*%���� �� ������ ���%��� �������� � �������$. 
!�����*���$� ��������� � ������� ��%��*���� ������ � �������� 
����$���� �� ����� �$����� ����-����� �������(�� ������%�� �� 
��������� � ������� &���������� � 
���������-��  � ����*%���� ����� 
��� ���������
��� ����%���� ���� � ���%��*����-�� ������ ���-��  
����% � �����������(�� � ���������$� ������ � ��
���� %������� 
�����%� ����*%���� (Hodges et al., 1997). 

��� �����%������ ������� ������� �� 8��������� ����������������$ 
�������  �����$ �� �����  Beta vulgaris � �����-�������� ����������
��  
��#	 ����������������$ �� �����&��� �$�� �$%����� ��#	 
����������������$. 	��� ��#	 %����  2762 ���������, ������
���$  
SBSS 1, ��%����� ���������% �� 822 ������������$� �������� � 
���%��������  �����������  �����  93,7 ���. ���%��������� 
�������������� �����%������-����- ����������������$ ����� 65-70% 
��������� � �����%������-������� ���������������� %����� ��%��. �#	-
���� ������ �������, 
�� SBSS 1 ���%��
�����-�� 8�������������� � 
��������%� � ������-�$� ��������. '��%� ����� �����  ����������$ � 
���8������ �$�$���� �����
���� ��%��*���� ��#	 SBSS 1 � ����-�� � 
������. ' �� *� ����� ������  ������ �$�$���� ����-����� ��%��*���� �� 
������������ (Hesse, Willmitzer, 1996). 

��� ���
���� ��������� ���������� &�������� ��� ����%���� 
���%� ����� (20C, 60C) �����-�����$ �������%����� �����($ (Triticum 
aestivum L. cv. Norin 61 � Yukichabo), ����
��,���� �� ���������� 8��� 
�����������. ' ��%� 8��� 8������������ �$� �����%�� ���������-�$  
������ ��������  � ��%��*���� ��������-��������&�������� 
�����&�����$ (SST; EC 2.4.1.99) � &������8�����%�����$ (FEH; EC 
3.2.1.80). 
$�� ��������, 
�� ��% %� ������ �����  ����������$ � 
�����
����� ���������� SST � ����-������ ���������� FEH 
���(�����(�� &�������� ���$�����-. #��������� &�������� ����������- 
��� �$����  ���������� SST ��� ��������� �����  �����������  (-20C), 

�� ���%������ �
����� SST � ���������� &��������. ��� ���
���� 
�������%����� �����($ Norin 61, ����,�  �
��- �$����� ���������� 
&�������� � ��%��*�,�  FEH �$����  ����������, �$�� �����������, 
�� 
� 10-��� %�� %� ����� ����������$ 60C ��� �����
���� ���������� FEH 
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���(�����(�� &�������� � Norin 61 ����-������, 
�� ��������� 
���%�������-, 
�� ��������
����� �����
�� � ���������� &�������� � 
�������� ������� �� ������ ���������� FEH (Yukawa et al., 1995). 

' ����-�� �������  ������� �����
���� ����� (Brassica napus L. var. 
oleifera L. cv Jantar), �$��,���$� � ��
���� 3 ��%��- ��� 20C � ����� 
��%�������$� � ������� ���������������� ������*������ � ���������� 
(-50C � ��
���� 18 
���� � �����%��,�� ����������� 6 
���� ��� 20C), 
�������$ ����������� ���������� 
������ �������  � ��������� � 
���������� &����������-������  ����$ (PAL, EC 4.3.1.5). 6�� ��������� 
�����
����-, ��-����$�, � ���
����-��� �����
���� � ��,�  � 
���(�&�
����  ���������� &�������, ����
����  � ��
���� ����$� 2 %��  
��������� �������� �����  ����������� , �, ��-����$�, ��������������� 
���
����-��� �����
���� ���������� PAL, ����
����  ����� ����� 
������*������ � ����������. )��*� �����%����- ��������� � 
��������
����� ����������� &�������, 8���������������� �� 
���%�������-�� ����������$� ����%�� ����-��: Km %�� L-&����������� 
����-�����- �� 25 %� 20 µM, ������� pH ������*���� � 8.4, &������ ���� 
����� 
���������-�$� � ���- ��� ������������-�$� ������������, ���� 
�������-��� ����������� %�� ���������� &������� (350C) � (���� �� 
���������- � ��%� �����������(��. ��������� � ���������� PAL � ��%� 
�����������(�� �������� � ������ ������������ ����$����, 
�� 
&������������%�$  ���������� ��*�� �����- ��*��� ���- � �������� 
���� 
������ �������  � ������ ������������ (Solecka, Kacperska , 1995). 

�������-����&��&�� %������� (PPDK)  &������, �����,�  ��*��� 
���- � ���(����� C-4 &����������, - ����
�$  
���������-�$  � ����%� 
8����. )�� �� �����, ����%����� 
���� &���� 8����� �$�� �$%����� �� 
����-�� Flaveria brownii. ���
���� �� ��������������� ���������� � 
������� 8��������� � �����-�������� E. Coli � ��#	 � PPDK �� F. Brownii 
(����%����� 
��$  ��%), F. Bidentis (����%�
���������-�$  ��%) � 
�������$ (�����*���
�� ����%����� 
��$  ��%), ��������, 
�� ����� ��� 
�����������$ (�� 880 ����������� ���������%�) ���-�� ������ �� 
����%�
���������-����- PPDK �� Flaveria brownii. "����� 
8���������������  � E. Coli PPDK ��� ����,� ���--&��-���(�� �������, 

�� ����(��(�� ���?�%���( 8���� &������� � ����%����� 
�����- ����� 
������$ (Ohta et al., 1997). 
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��� ����� (���������� 
��$  Sadovo 1 � ������
���������-�$  San 
Pastore) �����  �����($ (Triticum aestivum L.) �$�� �����-�����$ %�� 
������� ��,������ 8&&���� �����%��� �� ����� �������*������ 
������� , �$��,���$� �� ����$� ��
���. "����$ �����*����� 8&&��� 
����%���  �����������(�� (20C � ��
���� 7 %�� ) � �������*������ (-50C 
� ��
���� 16 
����) �� ���������� ��������%�����$ (NR), ��������%�����$ 
(NiR) � ����������������$ (GS) � ����-�� �����($, �$��,����  ��� �� 
��
�� � pH 6.0, ��� � �� ��
�� � pH 4.5. +�*%� ������� �� �$�� 
������*��� ������� �����
�  � ���������� ���������� &��������, 
�$�����$� ����������� . ' ��
���� ����%���  �����������(�� 
���������- ���� &�������� ���$�����- ���������� �� pH ��
�$; 8�� 
�����
���� �$�� �������� �$��*���$� %�� ���������� NADH:NR � 
�������*%����- �����
����� ��%��*���� ����� NR. �������*������ 
������ ���-�� �� ���������- NR � ���������, �$��,���$� �� �����  
��
��; �������� ���-�$  ���% ������*������ %�� ���������� NADH:NR � 

����
�� %�� ���������� FADH:NR. +����%�� ��%%��*���� ���� �����  
�����($ cv. Sadovo 1 �� ��
��� � pH 4.5, ���%������� �� �$�������� 
������� ���%� ���������� NADH:NR (Yaneva et al., 1996). 

9��� � �����������, 
�� ���� 
�����- ATP��$ V-���� ��� 
������������ �� 0 %� 40C ����-������ � ����������� ���������, �������� 
�� ��������(�� %� ��� ��� �����������. 
$�� �����%��� ���
���� 
��%��(�� ����%���  ��������(�� ����������  H+ATP��$ ��� 00C � 
�������$ (Zea mays L.) ��� ����,� �����
�$� ��������%�$� ��������, 
�����$� �$�� ����%����$ ��� ����������$� ��� ������������$� 
���������$ ATP-���������� ���������� ����������, � ��������� � 
����������  ATP. ��� 30 �������  ������(�� ��� 00C � ����������� 10 
�+ KNO3 � 2 �+ MgSO4 ���� �� �$�� ����
���, ���� �$�� ����
��� 
�����
����-��� ��%���� ����������. ���������� 2 �+ ATP �$����� 
���
����-��� ������������� �� ��� *� �����%. #�����������$� 
���������$, ����� ��� 5'-�%���������%�%�&��&�� � 2'-,3'-O-(4-
��������������)-�%������ ���&��&��, �� �������� ������ ����������. 
���%������-��, ����$����� ��������%�� �� �$�� %������
�� %�� 
����%���  ��������(��. 	���������$  ���������: %���-%���% 
�������%��� AMP, ������� ����%���� ��������(�� H+-ATP��$, �� 
���
����-�� ���-��, 
�� ATP. '� ����� ����%���  ������(�� ATP � 
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%���-%���% �������%��� AMP ��%�������$�����-, � �� ����� ��� %�� 
������������$� ���������� ���. 5�%����� ��������%�� ��� 00C �$� 
������ �� ������-� ����%���  ��������(��. 6�� �����-���$ ��������� 
�
����-, 
�� ��%����� ��������%�� ��� 00C, � �� �� ����$�����, �$�$���� 
��������-����- ��������� H+-ATP��$, ������� ��%�� � ����%���  
��������(�� (Brauer et al., 1995). 

��� ����%������ �����*�$� ����������, �����������$� �� 
%�&&����(���-�$  ����� �� ������ ����������$, ���%� 8������� 
����%��,�  C-4 ����� &���������� �����  ����$ ��%� Echinochloa 
crusgalli (L.) Beauv., ����%������- ���(�&�
����� ���������- ���� 
��������%����$� &��������, �����������$� �� ���������� ��� 
����-����� ��%��*���� �����%�$� ��%������ � �������� ��%���%� � 
��
���� ��%�(���������� ����%�� &���������������� � 5-��%��-�$� 
�������  %��� ������(� , �������$� � ���� � ���������$� �������� - 
Quebec (QUE) � Mississippi (MISS). "��������� &�������� ���������- ��� 
������������, �������,���� �� 5 %� 300C. ��� ������ ������������ 
���������� ���������������%��$, ����%���%������������%�����$, 
%���%����������-��%�����$ � �����������%�����$ �$�� ���
����-�� �$�� 
� �����������������$� � ����%� ��������� ������(�� QUE, 
�� � 
�����������������$� � ����� ��������� ������(�� MISS. ���(�&�
����� 
���������- ���������%%�������$, �(������� ��� 5 � 250C, �$�� �%������� 
� �������  ����� ������(�  E. crusgalli. 	��(�����(�� ��������� �� 
�����
����- ���%� �������  %��� ������(� , 
�� ��������� �
����-, 
�� 
�����%���$� �����
�� � ���(�&�
����  ���������� ���������������%��$, 
�(������  ��� 50C, %� �������-�� ����*��� ��������� � ���(����� 
&���������������� ��
��� �����*����- 8����� QUE ��%�(������- H2O2 
%� ��%$ � �����������$� ��������. �������� ���(�&�
����  ���������� 

��$��� �� ���� ��������%����$� &��������, ���������� � 
�%�����������  � ����%� ������(�� QUE ��� ������ ������������, 
����������� � ���%����� �����������������  �%����(��, ���
���$� � 
�������  8��  ������(�� � ����� ������ �����%������� (Hakam, Simon, 
1996). 

�������$, ��%�&�(����,�� ���������$ �����
��  ������, ��-
��%�����, ������ �����
����� ���- � ��������� �������, &���$ � 
&���
����� ��� ��� ������ ������� . ���%����������, 
�� ������������� 
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����  ��%�&���(�����  ���������� ��*�� �����- ��*��� ���- � ��
���� 
���&������� � � �$������� ��������  � �������� ��%� ���������, �����$� 
��������� � ����� �� ������� �������. ���%�������,�� �����$ 
��������, 
�� ��� Arabidopsis TCH4 ��%����� 
�����������8�%��������������� (XET), ������� ������ �� ��*�� ��� 
����(�������$ �����
��  ������ ��������. 6��������� TCH4 8&&������� 
����������� � ����� �� %� ����� �����
�$� �������� ����*��,�  ���%$ 
(����
�� �������������, �����, �������, �������  � ����%���  ���), � 
���*� �������� ������� � ��������������%��. 
$�� ����������� ����
�� 
��������� XET-���������� ���� ���� ����� (XTR) � Arabidopsis. 
����������-�� � TCH4, 8�� ���� ���� ����
��� %�� ���*%� 
�%����&�(�������$� ����, EXT � Meri-5, � �� ��� ��  ���� ���- 
%���������-�$� �����. ��#	 � ���� ���� XTR ����%��� �� 46 %� 79% 
��*%������ �����%������-�����, � ���%�������$� ����� XTR ����%��� �� 
37 %� 84% ��*%������. '�� �����- ������ ����
��� �����(���-��� N-
��������-��� ������-��� �����%������-����-, � ���-������� �� ��� 
����� ������������$  ����� (DEIDFEFLG), �����$  ������*������� 
���*� � ��(�������  ����-��������� � ��*�� �$�- ��*�� %�� 
&���(����������� 8�����. ���� ���� ���� XTR ����%��� �����
��  

���������-����-� � &������� ����*��,�  ���%$ � ��������. '���
��� 
� �������� ������������� �����
����� %�� ����$� �����. 
��&&����(���-��� ������������� 8��������� 8���� ���*���� ���� ���� 
�����, ������� ��*�� ��������- ��� ������ �����
�$� ������ � �����  �� 
����� �������� � � ����� �� ���%� ����� ����*��,�  ���%$, ���%�������� 
�
����� �������$�, �� 
���� �����
��,���� &��������, 
��%�&�(����,�� �����
��� ������ (Xu et al., 1996). 

� ����,-� 8������&����� � ������������%��� ���� � ����������� 
SDS � &��������&�� ��%��������� ��
��$� in vivo ������ �$�� 
�����������, 
�� ������ �������$ � ������� �����%���  ����$ “Midiron” � 
“Tifgreen” (Cynodon dactylon L. Pers. x C. transvaalensis Burtt-Davy) 
����������� � ����%���  �����������(�� . '��������,�  ������ 
�������$� ������ �� ����� ����%���  �����������(�� � ������� Midiron 
����������� � ���-��  ���������� 
�����-� Midiron �� ��������� � 
Tifgreen. 6��� ������ ���%���������� %�� ����, 
���$, ��-����$�, 
���������������- %��-�� ��� ��������� � �������� ������� � ������� 
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Midiron � Tifgreen, �, ��-����$�, �%����&�(������- ����������$� 
����%�� ����� (COR), ��%�����$� ������, 8��������� �����$� 
����������� � ��
���� ����%���  �����������(��. �������� �$��,������- 
26 %��  � ������-��� � ������������$�� ��������� ���%$ �� ����� 
�����������(�� [8/20C (%��-/��
-) (���$ � 10 
����$� &��������%��] 
��� � ����������������,�� [28/240C] ��������. 
����, �������������$� 
�����������$�� ��������, ��%��������� �������- in vivo � ��
���� 16 

���� � S-35-���������� � S-35-(��������. 
$�� ��������, 
�� ���%� 
�����
�$� ����� COR ������ ���������������$� (����� 20-28 ���) 
������$� ����� COR ��������������- � ���-��� ������ � ���-��� 
����
������ � ������� Midiron, 
�� � ������� Tifgreen. !������  ����� 
COR 27-��� �������������� � ������� ��� Midiron, ��� � Tifgreen. 6��� 
����� �� ������� Midiron �$� ������
�� COR27 � �%����&�(������ ����� 
�������� ����� ��� �������� (E.C. 3.2.1.14) (Gatschet et al., 1996). 

3.4 ��	��	� �	������		 �� ���	
����� 	 ��������	� ��������
 
!�����	� 
' ��
����� ��%��� %�� ���
���� ��������  � ������� ������ ��% 

%� ������ ����������$ �$�� ���%��*��� �����-�����- E. coli, ������-�� 
�$�� �����������, 
�� ���%� 133 ������, �%����&�(�������$� � 8���� 
��������� ��� ����,� %��������� 8������&����� � ���������,�� 70% 
����$ ������ ������, ��������� 
���- ���
����-�� �������� ��� 
��������� ����������$ (Herendeen et al., 1979). 
$�� ���*� ����
���, 
�� 
��������
����� ����%���(�� � ��������� ���������� 23-270� %���������� 
�� �
�� �����
���� ����������, � �� ����
����� &��������. ��� �$��%� 
����������$ �� ����� ���������� %�������� �������%�� ��������� 
��%��*���� ���-������� ������, ���
�� ����
����� %����� �� ��� 
�����
������� � 5 - 25 ���. ��%��*���� ���� ������ �������� ������  
���� ��  &���(��  ����������$ (��$���,�  %�� %��� � ���������,�  
%�� �%���� �����) � ��������� 13.5-160� (Herendeen et al., 1979). 

������������� ��������, �$�����$���,�� ������������������� � 
����%� ������ �� ����� ����� ��� ������ ������������, �$�� �$%����� �� 
��
�$ "����� � �%����&�(������� ��� ����� Pseudomonas. � 8���� 
������ �$� ���������� � ������������ ��� �����$ (lipP). '$
�������� �� 
��������%��  �����%������-����� ���� (924 ���������) �������������� 



75 

�����%������-����- ��������������� ����� �������� 308 ������������$� 
�������� � ����������$� ����� 33714 ��. LipP ���*� ����� 
������������$  ����������$  ����� � %������ �����������������$�� � 
����%� ��������, ������, ��� ������ 2 �� ��������
����  Moraxella TA144 
� ������-
���������-��� ������ ����������,��. ����������% GDSAG 
���%����*����-�� ��%��*�� �������$  � BG %������%�$  ������$� 
�� �$. LipP �$� �
�,�� �� 8�������� ������������$� ������ Escherichia 
coli, ��%��*�,�� ������%� C600, ��%����,�� ��� lipP. ������� ������� 
1.3-����(������ ���(�&�
����- �� ��������� � ��������, p-
�����&������$� 8&���� *���$� ������ � ��������� � ���%���� (����� 
(C-4 � C-6), �����$� �������- %�� ���� �������� �����������. ������� 
�$� �������� ��� pH ��*%� 6 � 9, � �������-�$  pH %�� &�������������� 
��%������ ����������� �$� ����� 8. 6������ ������(�� %�� ��%������ p-
�����&���� �������� � p-�����&���� ������� �$�� ����%����� ��� 11.2 � 
7.7 �	��/+��-, ��������������, � ������������� %�������� ��*%� 5 � 
350C. ������� �$� ���������� ��� ������������ �$��, 
�� 450C. K� 
&������� %�� p-�����&���� �������� �����
������- � �����
����� 
����������$. ������� ���-�� ������������� Zn2+, Cu2+, Fe3+ � Hg2+, �� �� 
������������� &������������-&����&�����%�� � 
%������&����&��&����. �����
�$� ��%����������$� ������
����� 
������������, �����, ���, ��������, ������� � %���������-&����% ��� 
���(�����(��� �� 0 %� 30% ������������ &������ (Choo et al., 1998). 

:������������ �������$ � ����� �� ����-����� ����������$ 
%������������- *���$� ������$ � ����%�� ����� �������. :������������ 
Synechocystis sp. PCC 6803 ��%��*�� 
��$�� %��������$, �����$� 
���(�&�
���� ������������ %���������(�� � @6, @9, @12 � A3 ����(��� 
*���$� ������. ������ ��#	, ����������������$� � �����, ��%����,�� 
@6, @12 � A3 %��������$, ���$������ �������� � 10 ���, �� � �����  
�������, ��� ����-����� ����������$ � 34 %� 220 C, � �� ����� ��� 
������- ��#	 %�� @9 %��������$ �������� ��������� . �����
���� 
������  ��%��*���� ��#	 �$�� �$����� ��� ��������� ���������(��, 
��� � ���������,�  ���� 
�����-� ��#	 � �����  �����������. '������-
�������� �������, 
�� ������ ��%��*���� @6, @12 � A3 %�������� � �����  
������� ���$������ ��� �����  �����������, � �� ����� ��� ��%��*���� 
@9 %��������$ �������� ��������$�. 6�� �����%���� ����$���� �� ��, 
�� 



76 

8��������� ����� %�� 
��$��� %�������� ������������ �����������  
�����
�$�� ������ (Los et al., 1997). 

3.5 ��	��	� �	������		 �� ��������	� ���!������ !����
. 
��������� � ��%��*���� ��%������������$� ������ �������  ��� 

���������� ���
��$ �����%� ������, 
�� ��%����������$�. ����$� �� 
����
�������$� ���������� 8��� ������ ��� ����*%���� � ����������� 
���-�� ���������
��$ (Broun, Bixby, 1975; Gusta, Weiser, 1972; Kasperska-
Palasz, Weinslinska, 1977�). ����� �����%��������� �$�� ����
��$ 
��%��-�$� ���%���� � ����%���� ������ � ��������� ������������ ��� 
����������� �������  � ����%� (Huner, Macdowall, 1975). 
$�� ���*� 
������*���, 
�� ��� ����*%���� ������� � ������� ���������� ������ 
�������������� ����� � �����������  �����  35 ��� (Liu et al., 1994). 
!%���� � �����%��� ��%$ ��������� � ��%��*���� ��������$� ������ 
�������  ���������� ��� ���-��� �������� �����%������� . 

'$�����$� ����%�� ��������� � ������ ��������
����� �������, 
�������$� � ��������� ���������� 
������, �$�� ���
��$ � ���������� 
�����  �*� (Uemura, Yoshida, 1984) � � ����%����� 
���  �����  
�����($ (Zhow et al., 1994). !�?����� ������ ��%� �����%�����  ������- 
%�� ����� �� ���
����-�$�� ��������
������ �����
���� � ����������� � 
����%���  �����������(��: ���� �����  �����($ Chinese Spring � ���� 
�����  �����($ Norstar. ����� 
��$��� ��%��- ����%����� ����������� 
����%����� 
�����- ������� �����  �����($ �������� %� -180�, � �� 
����� ��� � �����  �����($ ���-�� %� -80�. 9���%����� 
�����- �����  
�������  ����� ������ �������� �����
����-��. 9���%���� 
�����������(�� �$����� ���
����-�$� ��� �����-, ��� � ��������(�&�
�$� 
��������� � 8������&�����
����� �������� ������ ��������
����� 
������� (Zhow et al., 1994). ����-����� ������ ��%��*���� 
���������%�� � ����������$�� ������� �� 22 %� 31 ��� ����
����- ��� � 
������, ��� � � ������� �������  ����� ������ �����($, ��� 8��� 
��%��*���� ���������%�� � ����������$�� ������� 26 � 28 ��� ����� 
���*����- ���-�� ����� �%��  ��%��� ����%���  �����������(��. 
#�������, ������ ��%��*���� ���������%�� 17, 18, 23, 52, 83 � 89 ��� 
���������� � ������� �����  �����($, ��� 8��� �����
���� ����
����� 
���������%�� � ����������$�� ������� 17, 18 � 23 ��� �$�� 
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������(�����-�� �����
���� ����%����� 
������. ' �� *� ����� � 
������ �������  ����� ������ ���
����-��� �����
���� ����
����- ���-�� 
%�� ���������%� � �����������  �����  17 ���.  

��%��*���� %����� ������ �����  �����  �����($, ����� ��� 18 � 52 
���, �����
������- �����
����-��, ��%��*���� ���������%�� � 
����������$�� ������� 83 � 89 ��� �� ���������-, � ��%��*���� 
���������%� � �����������  �����  23 ��� � ������ �������  ����� 
������ ����-�����-. 
���� ��������
����� �������, ��%��*���� �����$� 
���������� ��� ����%���  �����������(��, �������� �$�� ���%����$ �� 
%�� �����$: 1) �����, ��%��*���� �����$� ����� ���*����� � ��
��� 
���(���� ����%���  �����������(�� ���������� �� ����� ��� ������ (26, 
28 � 31 ���) � 2) �����, ��%��*���� �����$� ���������� ���-�� � ������� 
����%����� 
���  �����  �����($ (17, 18, 23, 52, 83 � 89 ���) (Zhow et 
al., 1994). 

��� �����%������ ��������$� ������ ���������$� �� 
���������� 
������ ������ �����  �����($ "�-��%�� 114 � 
������� 1 
�$�� �����������, 
�� ����$  ���� �������  ���������� 
����� ����� 
"�-��%�� 114 ��%��*�� ���-�� ��������$� ������ � ���������� �� �%�� 
�����������, 
�� � ��������������� 
����� ����� 
������� 1. ����� 
����������� �������  � ����%� ��%��*���� ��������$� ������ 
������������ ������� ����� � ���������� 
����� ����� ����������, � �� 
����� ��� � ��������������� 
����� �� ���������-. 
$�� ����
��� ���*� 
���-��� ��%��*���� ���������������$� ���������%�� � 
���������� 
����� �����. )��, ���� ����
����� ���������%� � 
�����������  �����  14.5 ��� ��� ����������� �������  �����($ 
"�-��%�� 114 �����
������- � 10 ���, �� � �����($ 
������� 1 
�����
���� �������%��� ���-�� � 1,5 ����. ���%����������, 
�� 8�� 
���������%$ �����������$ �� ���(���$ (����
������ &��&������������, 
����% �������� � ����������� ")� �����
������� � �������������$� 
�������� (�*������, 	������, 1987). 

��� �����%������ ������� ���������%�� �������%��  �����  
�����($ ��� �%����(�� � ������ ������������ �$�� �����������, 
�� � 
����%����� 
����� ����� +���������� 808 � ������� �������%����-�$� 
������ ���������� ���������%$ � ����������$�� ������� 85, 62, 55, 49 � 
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42 ���, � �� ����� ��� � ��������%���� ���� ����� 
������� 1 - 83, 82, 56, 
50, 45 � 43 ��� ("���%���� � %�., 1993, 1995). 

��������$� %���$� �$�� ����
��$ ��� (�������
����� ���
���� 
�������������� �� �����
�$� ��������� �����
��,���� �� 
���������� 
������ ������ �����  �����($ �� ����� ����%����� 
�����������. ��� ��������� ����%����� 
����� ����� Yanda 1817 � 
������ 
����� � ����%� ����� Zhengzhou 39-1 �$�� ����
��� ���������� 
�������������� � ��%� 
����(, ������%�����$� �� �����������, 
8�%���������
����� ����������, �%����  �����
�� � ����������. ����� 
������������������� ������� ����
����� �������������� �� 
8�%���������
����� ���������� � �%����  �����
�� � ����%����� 
����� 
����� ����� ����������. !���
����- ���*� �� ��������������� � 
������%���$. � ������ 
����� � ����%� ����� 8�� ���(���$ �� 
�����%����- (Jian et al., 1991). 

������ %��� �����������$� ������ � ����������$�� ������� 32 � 34 
��� � ���
����-��  ������� ��%�(������� � ����� �� �����������$  
��%�$  %�&�(�� � (��$� ��������� Solanum tuberosum (Pruvot et al., 1996). 
6�� �����������$� ��������%�(�����$� ��������$� �����, 
����������,���� � ������ � � �������%��, �$�� ������
��$ CDSP 32 � 
CDSP 34, ��������������. '�����%����� �$�� �����%����$ 8&&���$ 
�����  ����������$ � �$����  ���(�����(�� ���� �� ������ ������ CDSP. 

$�� ��������, 
�� ����%���� ��������� �������  �� ������ �� 
���������� ����� CDSP 32, � ������  ������, ��������, �$�$��� �������� 
��� �������. ������ �������%���� ����� CDSP 34 ���������� ��� ����� 
����%�����, ��� � ����� �������� ������� (Pruvot et al., 1996). 1��
���� 
�����
���� ��%��*���� ���(�����  ������$ (�� ��� ��  ���� � 2.5 ����) 
�$�� ����������� � ������ ���������, ��%�������$� ��%���� %�&�(���, 
�$����  ���(�����(�� ���� ��� �����  �����������. '���% ���(�����  
������$ � ������� %��� ������ �$� �����%���� ��� ����,� ���$�������� 
������-����*����$� �������  ��������� 100 BM ���(�����  ������$ � 
��
���� 15 %�� . 6�� ��������� �$�$���� 15-������� �����
���� 
��%��*���� ���(�����  ������$ � ����-��. ' �� ����� ��� ������ ����� 
CDSP 32 �� ��%�(�������� %���������� 8��������  ���(�����  ������$, 
������ ����� CDSP 34 ��%�(�������� �� � ���
����-��  �������. 
!����$����- �� 8��� �����-�����, �$� �%���� �$��%, 
�� ���(������ 
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������� �������� �������$� ��%�������, ��������,�� ������ CDSP 34 
��� ������, ������ ������������ � �$����  ���(�����(�� ���� � ���%�, � 

�� %����  ������, ��������, �������$  � �$����� ������
����� 
%��������, ����
��� ��%��(�� ������� CDSP 32 (Pruvot et al., 1996). 

)���� �������, ����,���� � ������,�� ����� %���$� ��������� 
�������������-, 
�� ������������������ ���%� ����� � ����������� � 
����%� �����%�� � ���
����-�$� ���������� � ��%��*���� ������ 
������� . 6�� ��������� � ��%��*���� ������ ����*��� �%��� ������� �� 
������� � �����%�, 
�� ����*����� �� ��������� ��� ��
��������� ��%� 
����������� �� 8������&���������� ������$� ����� , �$%�����$� �� 
�������  ����� ���������� (
����, 1983). ' ����� � 8��� ���%���������� 
��������$� ����������- ��������� �� �����������(������ ������, 
�������$� � ���%� ������ ����������. 

3.6 ��	��	� �	������		 �� ������	�	��
��	� !����
 
��������, 
�� ���%� ����� ������ ���������� �$�$���� 

&��&������������ ��%� ������. ����-����� &��&������  ���������� ��� 
������������ ��*� 120� �$�$���� �����&��&������������ ����� � 
�����������  �����  58 ��� (��58) � ��������
��� ��������-��� 
8��������. )����������$  ����� �����&��&������������ ��58 �����%��� 
� �����������$� ������� ��%�(�������� ����%�� ������� ���-(��. 
������-�� ������ ���-(�� �$�$������ �����
�$�� ������ �������, 
���%����������, 
�� �����%����� ������ %� ����� ����%� �� 
&��&������������ ����%�����$� ������ ��������� ������ ������- 
���-(���$  ������ � ����%����(�&�
������ ������ ����%�
� (Monroy et 
al., 1997). 6���� *� �������� (Monroy et al., 1997) �$�� ��������, 
�� 
�����������(�� � ����%� � ���(�&�
����� %�� ����%���  �����������(�� 
8��������� ����� cas  � ��(���� ������� ��%�(���������� ����%�� 
������� ���-(�� � &��&������������ ���(�&�
����� �������������$� 
���%�������-�� ������. 6��������� ���� cas15 �$�� �����-������ � 
��
����� ��%������� ����
���� ������ %�� �$������� ���� 
&��&������������ ������ � ����%�
� ������������������� ������� � 
������� ��(���$. ' �� ����� ��� ��������� ������������$ ������������ 
���%�����,�� ����%���� ��%��(�� cas15, ��������� �������&��&����$ - 
���%������� ������� ��%�(������� cas 15 ��� 250C. ��������, 
�� ��� 
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���%� ����� �� ������ ����%�� ��,�� ���������- �����
��  
�������&��&����$ �$���� ����-������ �� 30%, �� ��� 8�� ����-����� 
��*�� �$�- ����������� ��
�� ����$� �������������� 
�������&��&����$ 2A (PP2A). ' ��%� 8������������ �����������, 
�� 
%����� ����%���� ��������(�� PP2A ��������- ������%������ �������� 
���-(�� � ����� �$�- ����������%��� ��� 250C ���������  ������ 
����&���� ���-(�� A23187 ��� ������������ ���-(������ ������ K8644. 
��� ��������� ������ ����%�� ������- ��%��*���� ������������ � 
��������
����  ���?�%���($ ����� PP2A (PP2AC) �� ����-�����-, �� � 
�� *� ����� ����$����� ����-pp2ac ������� � ������$� PP2AC ��������, 

�� ����$���� �� %������������� 8������ PP2AC (Monroy et al., 1998). 

��� �����%������ %� ����� ����%����� ������� �� &��&������������ 
in vitro ������ � ����-�� ���������� ���� (Oryza sativa) �$�� �����������, 

�� 8������������� � ��
���� 6 
���� ��� 50� %�����%��-�$� ���������� 
����������� &��&������������ ����� � �����������  �����  60 ��� � 
����%�
���������-���� ����� ���� IR 36. � ����%����� 
����� ����� ���� 
Kitaibuki 8��� ����� ����%�� &��&����������. ��� �����%������ ��%� 
%����� ������ ���� ����%�
���������-�$� ����� �����$���� ���%��� 
&��&������������ �� ��������� � ����%����� 
��$�� ������� ���� 
(Komatsu, Kato, 1997). 

���&������������ ������ �������� ������$� ���������� � 
������������� &���(�  ������ ������������. ' ���?�%���(�� 
&���������$ II �������%�� ������������, ����
�� �������� ������� 
������������,��� ��������� II � �����
�$� ���������$ ��������� 
���%(����$, �������%�� ��������� &��&������������ � ����������� �� 
��%���-��������� 8��������$� �������� . #�%���� ������ ����� 
���������$  �������$  ���
�  &��&������������ %�� ���?�%���( CP29, 
�����$  ��%�� � ���&����(����$� ���������� � ��,��� �� ����%����� 
�������. ' 8��� �����%������ �$�� �%����&�(������� ����� 
&��&������������ �� N-��������-��� ���(� 8��������������� � ������ 
%�����. 
$�� ��������, 
�� ��� ������������� � �����%������-�����, �� 
��������
��  %����� �
�������� ���� ���� Lhc. ' �����������$� 
��������� %����� &��&����������� �����%������-����- ������-��, 
������-�� ��� �%����������� ����������� %�� �����$ CK2 (������ �����$ 
II) (Testi et al., 1996) . 
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�����%������ ������������������� ������ &��&���������� � 
�����������$� �%��� �$�� �����%��� W. Kawczynski � R. Dhindsa %�� 
�$������� �������, %� ������ �� ������ ����������$, ��� 
�����%�����
����  &�����, ���������� � ����$� 
����� ������. 
�����������$� �%�� ��(���$ (Medicago sativa) ����
��� �� ����% 
�$���$�� �������$�� ����������� � ������ &��&������������ ������. 
������(�� ����� ����������$� ����%�� &��&���������� � �������(�� 
����%�� �� &��&������������ �$�� ���-�� � ����%����� 
����� ����� 
Apica, 
�� � ����%�
���������-���� ����� Trek. ����� 
��$���%�����  
����%���  ��������� ���������� �$�� ������*��� ���
����-��� 
%���������-��� ��������������� ����%�� &��&������������ ������ � 
�%��� ����� Apica, � �� ����� ��� � ����� Trek �������%��� ���- 
�����
����-�$� ���������. 
���� ����, �%�� �� ����������$� ����%�� 
���������� ����� Apica  ������*����� � �$����  ������- ���������� 
�����������-�$� ������ (Kawczynski, Dhindsa, 1996). 6�� �����-���$ 
��%����*%��� �� ��
�� ������, 
�� ����(�� �� ������ ����������$ � 
�����������(�� �������%�� �� ���� *��$� 
����� ������ � ���������� 
�����������-�$� �%���$� ������ ��*�� �$�- ������� � 
���������� 
�����-�. 

4  ������ ��
��� ��� ���������� 

!�����$� ����%�
����� ��%��%$, ���������$� ��� ���
���� 
��%��-�$� ���%�  ������� ����� � ������(�� 8���� ���(���� ��% 
%� ������ �����,� �� ����������$, ������$ � �����-�������� 
��%��������� ��
��$� �����������, 8������&�����, ������%�����&��� � 
���������� ����������� ��������� �������. 

4.1  ���
��	� �	����� !����
 ��	 ����$	 ���	����	
��� ����	 
��� ���
���� ����
���� 14�-���(��� � 35S-��������� � ����%$ 

����������  � ������������, ��
��$� � ��
���� 20-24 
���� ��� 0.50�, 
�����%��� ����������� ����
���� ��%���������  �����, ���� 
����
��,���� �� ����
���� ��� 200� (5��&, 1966). 6�� �����-���$ 
��������� �%����- ���%����*���� � ���, 
�� ��� ���*���� ����������$ 
��
�� %� 00� ������ ����� �����������, ���� ��� ����� ������ 
������������  ����� � �������  �������-� ����������. "������ �%����� 
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�����
���� � ���, 
�� ��� ������ ������������ ������ ������ ���������� 
� ���-��  �������, 
�� ������ ���������$� ������ (5��&, 1966). ������� 
*� ��������, ��������, ����
����� �$����� �����������-����- ���(���� 
���������(��, � �������� 
���������-�$� � %� ����� ����������$ 
���(����� �
������� ���(��(�� �������(�� (Bernstam, 1978). 

������ ����*%���� �������  �����  �����($ �����%�� � ���-���� 
������������� ��������� �������, �����$ , ��� �� �����, �����������. 

$�� ��������, 
�� %�*� ����� %� ����� �����  ����(����-��  
����������$ (-30�) ����
���� 14� - ��%�������� ����� � ����� ����� 
��,���� �����  �����($ ����� +���������� 808 ���������� ����� 10% 
�� ����
���� ����� ��� 18 0�. ' ��� *� �������� ����� �� ����
����- � 
����� �����($ ����� "�������, �� ���- ����������� ��������
����� 
����������� ������� ������ � �����  �����($ ��� ����������. ��� –5 0� 
����
���� ����� ������,����- � ����� ������ (	����� � %�., 1978). 

��� ���
���� ������� ����%����� ���� (-4 0�, 1 
��) �� ������ 
������ � ������� �$������������� ���� ����� �����  �*� ����� �%������ 
�$� ��������������� �$����  ������- (30% �� �������-����) ����
���� 
14�-�� (��� � ����� ('� �����, 
��������, 1981). !%���� �� ��������� 
���-�� 8��� %���$� ���-�� �%����- �$��% � ������� ����� de novo ��� 
����������. 
���� ��*�$�� � 8��  ��
�� ������ �������� �����-���$, 
����
���$� ��� ����,� 8������&�����
����� ����%�� ���%������ �����. 

4.2  ���
��	� �	����� !����
 ��	 ����$	 	��	!	����
 !����
��� 
�	����� 
��%�(�����$� ����������  ��������� � �������� ������� ����� 

�$�- ���%������ ���� �����&����(�� �������  �������$, ���� ������� 
����� de novo. !�$�$ � ����������� (�����������%� ��������� 
�������-�� ��� ������� %������ ������� � ���-�� ������� 
���%����*����. :�����������% ��� ���%���� � ������ ��������� 
�������(�� ������ � (��������� �� 80S ��������� (Galling,1982). 

' (���� ��%� %����� ����� ��������, 
�� ������������ ������� ����� 
(�����������%�� � ��������� ����$� ������ �� ����� ����%����� 
����������� �������� �������� ���������� 
������ � ��� �������� �� 
������ ������������� �������� ()������, 1������, 1977; )���� � %�., 1992). 
�����%������ %� ����� ����������� ��������� ������� ((�����������%� � 
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������&�������) �������� ���������� �� ������� �� ���������� ������� 
��� ����������� �����($ � ��������� ������� �%����- �$��%, 
�� 8�� 
���������$ ���*��� ���������� 
�����- �� 
���� ���������� ���(���� 
���������� �������, � �� �
�� �����*���� ��������� �������. ������-�� 
������������� (�����������%�� ������� ����� �� 80S ��������� 
��������� �������� ���������� 
������ � �����%� ���-��  �������, 
�� 
������������ ������� �� 70S ��������� ������&�������� ()������, 
1������, 1977),  �� �$�� �%����� �����
����, 
�� � �%����(����$� 
�������� �� ��� ����������� � ����%� �����
��, �����$� �������, 
(�����������
����  ������� ��������� ������� (Weidner, Combrink, 1979). 

' �� *� ����� ������� ���%���� � ���, 
�� 8&&��� ���%� ����� 
������&������� �� ����������� �������  � ����%� � ���
����-��  
������� ������� �� ������ ����,����. .��� �� ����� � ������%�� 
������&������ � ���
����-��  ������� ��%����� �������� ����������� 
��������� � ������� , �� � ������� 8��� 8&&��� ������
���� �������-� 
������������. 6�� �����-���$ ������� � ��*��  ���� ������, 
����������,���� �� 70S ���������, � ���(���� ����������� �������  � 
����%� ()����, 	�������, 1983). ����$� �� ��������� ��������$ 
8��������� �������������� ����� � �����������  �����  35 �� � 
�����-���� ����*%���� � ������� �$�� ����
��$ ��� ���
���� ����(�� 
������� �� ���������� (Liu et al., 1994). 9��� 8�� %���$� � ���������
�� 
�����%���$� �$�� �����-�����, �����$���,�� ��*����- ������� ����� 
�� 80S ��������� %�� �������� ����������� ��������� ������� , 8�� 
���������
�� ��*�� �$�- �����, ���� �
���- �����%������������- �����$ 
���������������,�  ������$ ������% � ������  ���������������,�  
������$, �������������  �%���$� �������. 

��� ���
���� &����������� ���� 
������ � ��
��-�$  �����% 
����������� �������  ��� %� ����� ����������� ��������� ������� � 
(��������� �$�� ������*���, 
�� (�����������% � ��������(�� D 
��%��*����� ��
��� ���(���� ���$����� ���� 
������ �������� � ����%�, 
� �� ����� ��� (��������, �����,� �� ������������ ���(���� ������� 
�����, ������� 8��� ���(��� ()���� � %�., 1992). !�������� ����-�� 
�����($ (�����������%�� ����% ����*%����� ����-���� ���������� 
����%�����$� ������$� &���(�  (Kasperska-Palasz et al., 1977a). ' 
%��-�� ��� �$�� ����������� ��������(�� 8��� &���(�  � (�������. '� 
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&���(��, ��%��*�,�  �������%��� � ����������$, �����$ ������ � Rf 
0.47 � 0.51 �$�� ������-�� ����$, 
�� ��?�������-, ��-��%�����, 
(������-�$� ������������. ���
���� 8��� ������ �$����� �� 
���������-�� ������ ������������ ����� (32 ��� � 26���), � ���*� ��, 

�� ��� ������*����� ��� ���� ������$� ������ � �� �������� 
������������%��� ��� �����������%��� (Kasperska-Palacz et al., 1977b). 


$�� ���*� ������*���, 
�� (�����������% ������������ 
���������� �����%�� � ����������$�� ������� 85, 74, 67 � 24 ���, 
�������%�,��� ��� ���������� (� ����� 8�� 
��$�� ����� ���������� %� 
10% �� ���������� ������������ �����) (	������ � %�., 1993; #���(��� � 
%�., 1995). 

1����
���� ������� ��������$� �$�� ����� � (�����������
����  
��������(�� ������� ������ �����($ ��� ���������� ��%����*%����� � 
%������ %���$��, ����
���$�� ��� �����-������� (�����������%� � 
������&�������. 
$�� ��������, 
�� ������&������ ���������� 
�������(�� �� 70S ��������� � ������������ � �������%���� ('� �����, 

��������, 1981). ������� %���$� � ���, 
��, ���� � ����������� 
(�����������%� ��� ���������� ����
���� 14�-�� (��� � ����� �����($ 
��%�������� �� 85%, �� ��������� ������&�������� �� %��� ������ 
8&&���� (Weidner, Combrink, 1979). 

6&&���$ %�������� (0.1, 1.0 � 10.0 ��/�) � ��������������%� (CCC, 
1.0 � 10.0 ��/�) �� ������ 8����� �������� ����%����� 
������ � 
���������� ����(� (Cucumis sativus L.) �$�� ���
��$ ��� ���������,�� 
(10 � 80C) � �����*%��,�� (40C) ������������. ������ ������� ������� � 
��%� 8������������ ����������- ��������$��. 
$�� ��������, 
�� 
%� ����� �����%����� ������� �� %�����-����� ���%�������-��  ��������� 
� �� ���(�����(��. �������� � ���(�����(��� 0.1 � 1.0 ��/� �������� 
��
��-�$� ���(���$ �%����(�� � ��
���� ������� %�� ����� ����,���� 
���������� � ����������� 100C. 6��� 8&&��� �����%����, ���%� �����%��� 
��������� �� ����-� ��� ����� ����% ������������. 
$�� 
���%�������������� ���%���� 8&&���� ������������� ��� �������
�$� 
��������. ��� �����  �����*%��,�  ����������� (�%�� %��- ��� 40C), 
���%� �%�������� �����*����- ���������� ����(� ����-�����-, %������� 
�������%� ������� ����-����� �%��������� �����(���� ���������� 
����� 8&&�������, 
�� CCC (Volkova et al., 1996). 
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� %����  ������$, �$�� ��������, 
�� ����%���� ��������� �������  
�����($ �����%�� � ��������� ����
���� ��
���  �����������$ � 
����� ������������ (Rochat, Therrien, 1975). ��,������� ���*� %���$� �� 
����-����� ��%��&������� ������ �����($ ��� ���������� (Weidner, 
Heuel, 1979). 

����$� � ������� ���������� �� �������$ �������  %������
�� 
���������
��$. � �%��  ������$, ���- ���%���� � ���, 
�� �� ����� 
����������� �������  � ����%� ��������$  ���&��- �������� ������-�$� 
� ��������� ��������$� ������� (Leenders et al., 1974; Vigue et al., 1974). 
� %����  ������$, �� %���$� %����� �������, �%��  �� ���
�� ���*���� 
������ ������� ����� � ������� �������  ��� ���������� �������� ������ 
�����% ������� (�������, 1984). )���-� �����$ ����
���, 
��, ���� 
�������$ �� ��������$� � ����%� ���������� ����$� ������ ��� 
�������*������ %����(�������� %� �������, � ��� ���������� �$���� 
���������- � �������$ ��� ���*���� �� ����������, �� ��������$  
���&��- �� ����������$� �������  �$� ������-�$� � ��� �� 
��������������� ���� ���������- ����� �������*������ (������� � %�., 
1993 a,�). 

4.3  ���
��	� !����
��� �	����� 
 ����������
		 �	������		 
���%��� �������-, 
��, ���� ���-������� ����� � 8��  ������� 

�����,��$ ���
���� ��������  � �������� ������� �� ����� ����������, 
������� ���%���� � � ���, 
�� ����� %� ����� ���������� ���*� 
�������%�� ���
����-�$� ��������� � ������� ������, ���
�� 
�������-��� ����������� %�� 8���� ���(���� � ���������� �����($, 
������������ �� ����
���� 14�-�� (���, ������� �� ����������$ 
�$��,������ (Weidner, Ziemens, 1975). 6�� �$�� �������� � 
8������������, � �����$� �$��,���$� ��� 200� �������� ���������� �� 

��$�� %�� � ��������$� �����������$� ������� (�� 40� %� 360�), � ����� 
����%����� �����������$  ������� ��������� �������. 	�� ��������-, � 
����*%������� �������  8��� ���������- �� 7-80� ��*�, 
�� � ������� , 
����%������� � �����. 


��-��  ������� ���%�������� %���$� � ���%� ����� �� ��������� 
�����  �����($ ��������������  ��������,� �� ����������. 
!�������-, 
�� �*� ����� ������� (���� %� ����� ���������� (-20�, 1 
��, 
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� �����%��,�� ����������� �������  ��� 200� � ��
���� 2 
����) 
�������%�� ������ ��������$� ������ � ����������$�� ������� 15, 32, 
33, 55 � 150 ���. ����� ���� (����� ������ ����*%����, ��%� �� �������� 
����� ��%��������� ��
��$� ���������%��, ����
����� �������$� 
��������$� ������ (� 
��������, ����� � �����������  �����  150 ���) 
�$�� �� ��*�, 
�� ����� 
��$�������
��  ������$���  ���������� 
('� �����, 	��$���, 1993). #� ��������� 8��� %���$� �������� �$� 
�%���� �$��% � �����*����� ��,���������� ����������� ��������� 
������� ������� ��������$� ������ ��� ����������. 

	�� �$�� ��������, ���$ ���������� 
������ � �����($ 
�����������$ � ���������� 7A, 1B, 4D, 5D (> ������, 1987), � ���*� 6A, 
3B, 5B, 5D, 2A, 5A (Roberts, 1986), �� ���- 8��� ������� ����� 
���-�������� �����%�. ' �� *� ����� �$�� ��������, 
�� 70% 8���� 
�������� ������������ � ��������� 5" (Poysa, 1984; Sutka, Kovacs, 1985). 
��8���� ���%������-�� ��, 
�� � (����� �������� �����%�������  � 
�����%��� ����� ��������- ����
�$� ���%���$ 8��������� ����� �� ����� 
����%���  �����������(�� - ���������%$. !������  (��-� 8��� 
�����%�����  �������� �%����&���(�� � �����(�� ���������%��, 
�������,���� �� ����� ����������� � ����%�, ������������ �� �����%��  
&���(��. ' ��*� ����� ���%��� �������-, 
�� ��-�� �����-������� 
�����
�$� ��*���� ����������� �, ��� ���%����� 8����, %����*���� 
���������� �����
��  ������� ����%����� 
������ ����%�� �����*%���� 
� �����-����� �����%����� . 

4.4  ���
��	� �	����� !���� de novo 
!�����$�� ����%���, ��������,��� ��%��- � ������� ������ de 

novo, �������� �������(�� in vitro � �����������$� �����(, 8������&���� 
� ���8������
����� &���������� � ��
������ � ��%���������$�� 
����%���. �� �����-����� ���
���� �������(�� in vitro �����������$� 
�����
�$� �#	 �$�� �$�����$ ��� ���� ����(�� �%���$� ����� �� 
����������: 1) ������- ��%��*���� ���-������� ������������ ��������� 
��������$� ��� ������ ���*����; 2) ������ ��%��*���� �����
�$� �#	, 
��%����,�� �����&��� a/b ����$���,�  ����� � ��% %����� ������, 
���-�� ���*����-; 3) ������- *� �����
��  �#	 ���� Rab 21 ���$����� 
��� ���������� (Hahn, Walbot, 1989).  



87 

!���
����- ���*� ���$����� ������ ������� �����
��  �#	 ����� 
� �����������  �����  14 ��� � ���� (Koga-Ban et al., 1991) � ��������� 
�����
�$� �#	 ������ � ����������$�� ������� 52.5, 38, 16.2 �� ��� 
�������(�� �����  �����($ (Bin et al., 1992). ' �� *� ����� ������ 
��%��*���� �����������$� ��#	 ��� ���������� ���-�� ���*����-, � 
���������- �������%����-�$� ����� �� ���������- (Hahn, Walbot, 1989). 
!%���� �������$�� �������� (	����(�� � %�., 1992) ����
����� 
�����
���� ��%��*���� ������������ ����� �����������$� ������ ��� 
���$����� ������������������� �����  �����($, ��%�(������  
���������  ����������-2 . 

��� ����,� %��������� 8������&�����, ��������,��� � ��
������ � 
&��������&��  %��������- �$������ ���������� � �%����&���(�� 
������, �$�� ����
��$ ���%��,��, ���-�� ��������$� %���$�. 9���%���� 
����������� 8�����������$� %�������
�$� ���������� �����($ 
��%�(������� ���������� �$����������������� ���������%� � 
�����������  �����  ����� 200 ��� (Sarhan, Perras, 1987). ��� ��������� 
�$�� ����$ %�� ����%����� 
��$� ����� Fredrick � Norstar � ����� 
���� 
��$  ���� Glenlea. ��������� ��%������� %�����-���� 
����������� �� 10 %� 30 �����, ���
�� ���$����� ��%��*���� 
���������%� ����������- ������$� �*� �� %����$� ����� � �����
���� 
����� �� &����������� ������������� �� ������-� ����%����� 
������ 
�����. 	���� ����, ���$�����- ��%��*���� ���������%�� � 
����������$�� ������� 48, 47 � 42 ���, � ������- ��%��*���� 
���������%�� � ����������$�� ������� 93, 89, 80, 68 � 63 ��� ���*���� � 
��%� �����������. 

����������
���� ��%������$  ����� �����($ � �����������  
�����  200 ��� ����� �
���� � �����������  �����  75 ��� ���*� 
������������ ��% %� ������ �����  ����������$ � ��
���� ����$� ���� 
%��  �����������. '�����%����� ��� ��%��*���� ���������- �� �$����� 
������. #��������� 8���� ����� �������%��� �$����� � ����� 
���������� 
��$� ������ (Crosatti et al., 1994). 

#��������� �$��������������$� ������ � ����� �� ����%���� 
����������� �$�� ����
��� � %������ �������� (Abromeit et al., 1992), 
���
�� � ����%����� 
����� ����� Roughrider ���������� ���� ������ � 
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����������$�� ������� 150 - 176 ��� �$�� ����� �$��*���, 
�� � 
������ 
����� � ����%� ����� Cappelle. 
���� �� 8������&���������� 
�$�������- �*� ����� 48 
���� �����������. 

����� �%����(�� �������  �����  �����($ � ������������������� 
������� �$�� ����
��� ���������� ���������%�� � ����������$�� 
������� 26-30 � 77-80 ��� (�������, 1992) � ���������%�� � 
����������$�� ������� 24 � 85 ��� (	������ � %�., 1991). 

M. Perras � F. Sarhan ���
��� ���������(�&�
����- ������ 
����%����� �����������, � ���*� �%����� ���$��� ����%����-, ����� 
�����, ����������,���� ��� ����������� �������  � ����%�, ��������� � 
��������$� ������, � ����� �������� ������� ����� � ��������. 
����%����$� ��������� �����($ ���������� 10 � 40 �����, 
�� 
��������������� �� &��������
������ �������� 9 � 14 ����
�$� 
«�������-�$�» ���������. ' ��������$� ��������� ��%�(�������� ������ 
�� ���-��  ���� ���-�� ������. ���������% � �����������  �����  200 
��� (pI 6.5) �������������� � ����-��, ������ � ��������� ������ . ' 
����-�� �$�� �$������ ��%��(�� ������� %��� ������ (36 ��� � pI 5.55 � 
5.7), � ��������� ������  - ����: 150 ��� (pI 5.3), 45 ��� (pI 5.75), 44� �� 
(pI 6.8) � � ������ - %���: 64 ��� (pI 6.2) � 52 ��� (pI 5.55). '� ����� 
����������� ������ ���
����-���� 
���� ������ ����%����� ��� ���������. 
��� ��������� �$�� ����$ ��� �����
��,���� �� ����%����� 
������ 
����� �����($. 
$�� �����������, 
�� �������- ������� ��%� ������ 
����������� � ����%����� 
�����-� �����. � �%��  ������$, ��%��(�� 
������� ����� � �����������  �����  200 ���, � ���*� �����
���� 
�������� ������� ���������%� � �����������  �����  75 ��� �� ���� 
������ ����$���� �� ��, 
�� ������
����� ������(��, ��������� � 
���$������ ���������� 
������, �������%�� �� ������ (����� ��������. 
� %����  ������$, ������-�� � �����%�$� �������� ��%����$� 
���� 
�������� ������������ ��� ����� ������ ������������ � ��������� ����� 
�$����� ����%����� 
�����-, 
�� �����-, ��%��(�� � ������ ����-��, 
��������� ������  � ������ �����
��,���� ��������$� ������ ����$���� 
�� ��, 
�� ������(�� �������$� ����� ���������� 
������ �������� 
���������(�&�
�� . 
$�� �����������, 
�� ���(���$ ����������� �� 
������$ �� ���%��  �������� ��������, ������-�� �%������� ������������ 
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��� 8�����������$� ���������, ��� � �����$� �������� (Perras, Sarhan, 
1989). 

������ ��
��� ������� ���(�&�
�$� ������ ��� ����%���� ���� 
�$�� ��&���������� � %��� ������ �
����. '�� �����, ������ �����$� 
��%�(������� ���������� , �$�� ���%����$ �� 
��$�� �����$: 1) ����� � 
�����������  �����  75 ���, �������,� �� ������ 6 
���� ����������� 
��� 50�; 2) �����, ����������,���� 
���� 24 
��� ��� ����������� 10�; 3) 
�����, �����������,�� � «��������», ��%��*���� �����$� ��� 
���������� ���������� � ������-�� ���; 4) �����, ��%��*���� �����$� �� 
���������� (Cattivelli, Bartels, 1989). 

��� �����%������ %������� ������� ��������$� ������ � ���������� 
�����  �����($ ��� ����������� � ����%� ('� �����, 	��$���, 1991) 
�$�� �$�����$ ���%��,�� �����$ ������: 1) �����, �������,���� �*� � 
��
���� ����$� ����� ����������� ��� +3 0�: 150 ��� (pI 6.1), 55 ��� (pI 
6.3), 32 ��� (pI 6.3), 30 ��� (pI 4.6), 18 � 20 ��� (pI 3.2) � 15 ��� (pI 5.3); 2) 
�����, �������,���� � ��
���� 2-3 ����� �����������: 14-20 ��� (pI 3.2-
5.3), 27-32 ��� (pI 4.6-9.4), 34-55 ��� (pI 7.9-9.5). ' �� *� ����� �$�� 
����
��� ������,���� ������� ��%� ������ �� 
������$� ����� 
���������� (28 ��� (pI 7.8), 29 ��� (pI 9.4), 36 ��� (pI 8.3), 48 ��� (pI 8.3) � 
54 ��� (pI 7.9)) � �� ��%-�$� ����� (34 ��� (pI 9.5) � 40 ��� (pI 9.2)). 
!%����, ��
���� � 
������$� ����� �����������, ���������- ����� 41 ��� 
(pI 8.4), 49 ��� (pI 8.6) � 60 ��� (pI 8.8), ������ �����$� ������,���� � 7-
11 ������ �����������. #� ��������� ����
���$� %���$�, �������� 
%������� �$��% � ��%���%������ 8��� ������ �� %�� ���-��� �����$ – 
«��������$�» ����� (� �$����� ������� ��%��(�� �������), �����$� 
������������� � ����$� 2-3 ����� ���������� � ��
����� � 7-11 ������ � 
«����� �%����(��» (� ������ ������� ��%��(�� �������), �����$� 
������������� ��� ����� %�����-��  ���������� (�%����%(��- ����� � 
%����). 

�����%���$� �$�� �����-���$ ��������� �%����- �������$� 
�����
����. '�-����$�, ���������� �$�$���� ���-��� ����%����� (�����- 
%� ������,����) ������� ���-������� ������, ���
��, ��-��%�����, �� 
8��� ���(��� ������ ��� ��������� � ���������������,�� ��������, ��� 
� ������(�� ���������� ������. '�-����$�, %� ����� ���������� 
�����%�� � ������� de novo (� ��������, ��-��%�����, �� 80S ���������) 
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��%� ���$� ������, 
�� ������� � ��������� ���������(�� 
������������,�� �����. 

5  ��������� 
	����� ��
���, ��������	� � ���� 
��� ���������� 

#������� �� ���-��� ����
����� �����������$� �$�� �����, 
�����$���,�� ��������� ����- ����������� �������  � ����%� � �������� 
������ (
����, 1983; 	������ � %�., 1993; 	��������-����
, 1983; Graham, 
Patterson, 1982), � ������,�� ����� ����� �������� � �������
����� 
���������� �������(�� 8��  �����. ������� ���������-�� ���� %���$� � 
�����%� � &���(��� ������, ������ �����$� ������������� ���������� . 
' ���-������� ����� �������� ���-�� �������(�� ���(���� ����������� � 
����%� � �������� �����. ' �� *� ����� 8�� �������(�� ��������� 
���%�������- ��*��� ���- ������ � &����������� ����������� ��������� 
�������� (9�����, 1983; 	��������-����
, 1983). ���%����������, 
�� 
�%��� �� ���������$� &�������, ������,���� %�� ��%��(�� 
���������� 
������ �����  �*�, �������� ��������� ����������� 
����������$ � �����
�$� ������� (Siminovitch, Clounter, 1982). 

' ��%� ����� �������� ������� �����, ������������$� � 
����%�����$� ���������� �%��, �� ���������- �������%��  ��� 
���������� (�����, ��%�����, 1979; '� �����, 1989). 
$�� �����������, 

�� ����*%���� ���������� 
��$� �������  ����$� ������ �$�$���� 
���
����-�$� ��������� � ������������� �����$ %$�����-��  (��� 
�������%��  � � ������� �����*������� ���(����� ��������� � 
&��&������������ ('� �����, 1978). '�����%����� �$� ������� �%���$  
�������- �� ����������� 8���� ��������, ������-�� ���%���� � 
��������%����� 
��$  ������� �����  �����($ �������� �� 9-������ 
�$�������������� 
����� �$��� �������*%����- ����(��  �������%��  
�� ����*%����, ����
��  %�� �$������������� ��� &���, �� ���- 
�$���$� ������%�� �������%��  � �����8�������
����� ���������. 
1����� *� �������� 9-������ �$��� �� ��������$ �$�� ���� D-������ � 
������� �����
��-�$�� ���� �����%� ����%���� 8�� ����(�� 
�������%��  �� ����*%���� ('� �����, 1978; �����, ��%�����, 1979). 
�����%������, �����%���$� �� �������%���� 43 ���������$� (42 
��������$ �����($ + 1 ��������� ������ 9 �$���) ����  ��������, 
�� 
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���$, �����������,�� %���$  ������� �������%�� , �����������$, 
��������, � %��� ���������� 9-������. ���
���� ����  � ��*������$� 
����,����� ��������, ��� ������� ��� ���$ �������� D-������, � ���*� 
�������$� ��������$ "- � '-������� �����  �����($ 
������� 1 �$�� 
����,��$ �� ������������,�� ���$ �������� �$�������������� 
���  
�����($ ����� "�-��%�� 114, ��������, 
�� ���-�� %�� ��������$ (1D � 
6D) ������ �����($ "�-��%�� 114 ������������ 8�������
����� 
���������- �������%��  ��� ���������� ('� �����, 1987). )���� 
�������, ������-��, ��� �������� �$��, ���������� (�����������
������ 
������� ����� �� ��������� ���� �� �������%���� ��� ���������� � 
�����8�������
����� ���������, ��*�� �$%�����- ���%����*����, 
�� 
�%�� �����%����� ��������� ������� ������ �
������� � ������(�� 
�������%����-��  ���������� ��� ���������� ('� �����, 1987). 

5.1  &��	��	�� 	 ABA -�����	������ !���	 
' �����%��� ����� ���-��  ������� �����%�������  ���������� 

���
���� ��������  � ������� %���%����� (DHN) ��% %� ������ 
����%���  �����������(��. ��������� ���������(�� ����� ������ LEA 
(Late Embryogenesis Abundant), RAB (responsive to ABA) � DHN �$�� 
�������
��-�� ����
��� ��� %� ����� ��%���� ������� � ����� ��������� 
�������  ���(�����  ������� . '�� 8�� �����$ ������ ��������������� 
�$����  ��%��&��-����-� �������  �������$. '� ����� ������*������ 
������ ��% %� ������ ��%���� ������� 8�� ����� �� �
�� ����  �$����  
��%��&��-����� ������������ ������ ������  ��%$ � ������������� 
�����
�$� ����� (Skriver, Mundy, 1990). '�����%����� �$�� ������*���, 

�� ������ 8��� ������ ����������� � �� ����� ����%���  �����������(��. 
����%���$ ��� 8���, ��-��%�����, ������������ ����������� �-%� � 
������� � ���*� ������������� �����
�$� ����� (Guy et al., 1992�). 

���%� ������, ����������,���� � ��������� � ����� �� 
������*����,�� ���%� ����� ��� %� ����� ������ ����������, �������� 
���������� �����%����� %���%���$ ���� ���� LEA D II. ����%���$ 
������� �� �����
�$� ����
�$� %�� ������ %������ ��%� %������, 
���%����,���� � ������-�� �������� ��������������$� ��������� 
���������%��, � ���*� �����
������$� ��%�� �����
��,���� �����(� . 
6�� %����$ ����
��� � ���� �%�� ��� ����� �����-��� �������� ��-&�-
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�������  ��&�����
�$� ��������, ������� ������ (����� 
&��&������������) � N-��������-��� �����%������-����-. �� ��� ��� 
���������$ ��� �������
����� &���(�� %���%�����, �� ���
����-��� 

���� �����%����� , �����,���$� �$������� ��������(�� %���%����� � 
������ ��� ����,� �����
���� &���(����������� � ��������������(��, 
����������, 
�� %���%���$ ����� �����������-�� � � �%��, � � (���������. 

���� ����, ����
���$� %���$� �����$����, 
�� 8��� ����� ������ 
����(�������� � ��������������� ������������������ ��������� � �%�� � 
� ���������� (��������$. ' ������,�  ������ �
�����, 
�� %���%���$ 
�������� &��������, ���%�����,��,��� �������(�� ��%� ������������, 
�������� �� ����������� �%������ �� ����� ����������� ���%� ����� 
(Close, 1997). 

��� �����%������ ����
��,�� �� ����*%���� %���%����� �*����� 
(Arora et al., 1997) �$�� �����������, 
�� ��������� ������� 
���������,��� ������������� (15/12 0� � ��
���� %��� ��%��-) �$�$���� 
����%���� �����������(�� ������� , � ���*� ���������� ���� 
%���%������%���$� ������ � ����������$�� ������� 65, 60 � 14 ���. 
������������� ����  �������� ������ ����������- ��*%� ��%��*����� 
%���%����� � ������-� ����%���  ������� ���� ���� �����%�����$� 
������ �*�����. "����$ %����� �$��%, 
�� ��������� � 8��������� 
%���%����� ����� ����� ������$ � ����%��$� ������������, 
�� � 
���������� ����� ��������. 

���
������ �������������� �������*���$� �������� � �������� 
�����%��$ (Ribes aureum Pursh � R. Ciliatum Humb. & Bonpl.) �$�� 
����
��� ����� 2 
���� ���%�������-��  ��������� � ��������, �������, 
RAB - ������ (RAB P), ��� �$
-�� �$������
��� ��-������ (
�"). 
����
������ �����*���� � 0.4 M RIB-SM %� �������*������ 
��,�������� ���
���� ���������� ��������$ �� ��������� � 0, 1, 3 � 4 

����$� �����*�����. ����
������ �����*���� �������� � 5 � 10% 
������, ����������$  � 0.4 M RIB-SM, ���
����-�� ���
���� ���������� 
����� �������*������. �����
�$  ���� � 8���������� �$���� RAB P �� 
����� �����($ �������, 
�� ���������� �������*���$� ������-�$� 
�������� �����%��$ ���
������ ����� 2 
���� ���%�������-��  
��������� �����*����� � ���������� �$*������ � 1% RAB P. RAB P 
��������$, ��%��*�,�� 8����������$� ����� (1% �$��  ��� 0.2% 
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%����������$  RAB P), ����� �������
��� %� ����� �� ����������, 
�� 
����$���� �� ��, 
�� 8&&��� ������� �� ����������� ������, � �� ������� � 
%����� ������%�� � �$�$� 8��������� RAB P. "������
�$� �����-���$ 
�����$���� ��������$ � ������$, ���%�������-�� ����������$� 5 ��� 
10% ��������, 1% ��������� RAB P ��� 1% 
�" � 0.4 M �������� 
�������$. ���%�������-�� ����������$� ��������$ ���%��*��� ������� 

���� 3 %�� ����� ���������� � %������� ��������� ���������� 
���� 1 
��%���, �� ��������� � 2 ��%����� %�� ���%�������-�� ��������������� 
�������� (Luo, Reed, 1997).  

��� �����%������ %� ����� ��������� %�� �� Betula pubescens �$�� 
�����������, 
�� � %��������� � �����
�$� ������������� 
�����������$� %���%����� �� �������� %�� ������*������- %�� 
���(�&�
����� ���������%� � ����������$�� ������� 34 � 36 ��� 
(Welling et al., 1997). 

�� ���������� ��#	, ����
����  �� �����  ����%�� ���������� 
Triticum durum, ��%�������$� ��%���� �������, �$�� ���������������$ 

��$�� ����� %���%�����. ��� �� ���, ptd27e � ptd16, ��%����� ����� � 
������
������ ���������������� %���%�����, �.�. ����������$� ������� 
KIKEKLPG, �����$  ������������ �� ���%����� �����%������-����� 
�������$� �������� � ���������-���� ���(�. 
����, ��%�����$� Tddhn15 
� Tddhn16, ����� ���%���� � �����%������-������� ������ Triticum 
aestivum. 	���$ ptd25a � ptd38 ��%����� %���%���$, �����$� �� ����� 
�����%������-����� �������$� �������� � ����%��� ���%����� 
�����%������-����� � Cor- ������� T. aestivum. =���$ �������������- 
���� 
�����- T. durum � ������ � 8���������  ����� %���%�����, %�� 

��$��� ������ �$�� �����%��� ��������� ���������� ������������ 
%���%����� � ������ � ������� ����%�� � ����� �� ��%�$  ������ � 
8��������� ���(������ �������. �����%������ %� ����� ��%���� ������� 
�� ������� ��������, 
�� ���������� ������������ %���%����� 
�����%$���� � ���������� 
��$� ������. ��� 8��� ������- 
��������������$� ������������ �$� ����� �$����� � ���������� 
��$�, 

�� � ������
���������-�$� ������. "������
�$� �����-���$ �$� 
����
��$ ����� ��������� 8��������  ���(�����  �������  (Labhilili et al., 
1995). 
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���- ������ �������, ��� ���(������ ������� (ABA) � ���� 
������ 
�������  � ������ ������������ ���
����- � Arabidopsis ����� 
�����-������� ��������, � �����$� �$� ������� ���� ���������, ���� 
��*�� %� ����� %������ �������. �����
�$� ������$ �����-�������- %�� 
������� ���� ABA � �������� � ����������� ������ � ���� 
������ � 
�������. +�����$ �$�� �$%����$ �����,�������� �� ��������$� 
��������������� ����������� � ����� ����������. 5�� 
����������8�����%��$, ��%�����$  ����� aba1, ������������ �� 
��������� � ����� Nicotiana plumbaginifolia, �����������$� �� ��  *� 
����������
����  �������. ��� 8��� �$�� �$�����$ �������
����� 
�����*%���� �������� aba1, aba2 � aba3. ABA-��
���������-�$� ������$ 
(abi1 � abi2) ���*� ����� &������, �� �����$  ������ �����
�$� ABA-
�������$� ���(���$ �, ����� �������, ��������� ���%�������-, 
�� ��� 
���� ��%����� ������ ������� � ����%�
� ������� ABA, ���� ��� ������ 
�� ���(�&�
����� ������� (�����, ��� abi3, abi4, abi5). 5��$ abi1 � abi2 
��%����� &������ �������&��&����� 2c � ��� abi3 ��%����� &����� 
���������(�� �� ���(�&�
����  8���������  � �������. 
5����
���������-�$  � ���(�����  ������� ������ era1 ����� ��������� 
� &������������&����� (Koornneef et al., 1998). 

' %�� ���� �$�� ���
���� �������������� ������������������$� in 
vitro ���(�� ������� �����$ �������  (Betula pendula Roth) ��� ����,� 
����
���� ���(�����  ������$ � ���-�����-��� ���%� �� ����� 
����%����� ����������� ����������� �������. ������- �������������� 
���(�� ������� ����� ����%����� ����������� � ��
���� 28 %��  ��� +5 0C 
� 8/16 (����/�������) 
������ &��������%� �� ���%�, ��%��*����  10 -4 M 
���(�����  ������$ �$� ����� 40%. "��(������ ������� �$�� 
8&&�������  ���-�� � ��
������ � �����  �����������  � �������  
%����  %��, ���� � ��%� 8������������ � �$�� ����
��$ ���-��� 
��������
����� �����
��. "��(������ ������� ����� %�� �����
�$� 
�������� �������: �������� ����%���  ������������ � �������� 
&����������� ������� �� ����� ��������(�� ������������������$� 
���(�� ������� (Ryynanen, 1998). 
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5.2  '���	, ��������
�#$	� �����!����
��	# (���	��	���� !���	) 
!%��  �� &���(�  ������, ����������,���� � ��������� ��� 

����������, � 
��������, ��� %� ����� ����(����-�$� ����������, 
�������� ��������������� ���(���� �-%������������. 9���, ��� �$�� 
����
��� �$��, � �������� ���*���� ����������$ ��
��� 
�-%������������ �������%�� �� �
�� ���������� � ��������-��  ������ 
������� � �����-���� �������� ������� � ���$����� ���������� 
������������,�� &��������, � ��������-�$� ������� ��� ���������� 
�������%�� ���*� � ������ ���(�&�
����� ������, �������%������� 
�����,�� �� ����������� ��
��� �-%������������ � ���� ��%��$� 
����������. 

����������- �������������- ��������
��� ����������� �-%� �� ����� 
������*������ �������� �����
����  %�� �$*��������� ���������$� � 
������*������ ������� . "���&����$� �����, �����$� �������� 
�������, �������$�� ��������- ���� ���������� �-%�, ��%���� �$�� 
���*%�������$ ��� ���$� ��������������$� ���������$� ����� � ����-�� 
������������������  � ����%� �����  �*� (Secale cereale L.). ��������� 
�����-��������-�$� �����%������-����� , ������-�����������  
������������ � &������������  ���������� ��������, 
�� 8�� 
����&����$� ����� ���%�$ � 
������ ���� ������� ������, ������,���� � 
����������, � ������, � 8�%�����������, 8�%�-����-1,3-����������� � 
��������-��%���$�� �������. "��������$� 8�%��������$ � 8�%�-����-
1,3-��������$ ���-�� ��%�(������� ���������� � 
���������-��� � 
������*������ ������ � �� ����%��� ����&�����  ���������-�. 
����
���$� %���$� ��������� ���%�����-, 
�� � ���������-�������$� 
������ ����� ������-�� ������ ���������$� �����
��, �����$� ��������� 
8��� ������ ����
��- �����*����- ����$���-�� �� �-%�� (Hon et al., 1995). 

' ����-�� �����  �*� �����%���� ������ �����, ���%�(�������� 
8�%������ � �$%����,����� � ������� � ��*�����
��� ������������, 
�����$  ���
����-�� ������� ������� ����� ��%��$� ���������� � 
����*�� ����������� ���������� �������� (Griffith et al., 1992). ' 
%��-�� ��� 8���� *� �������� �� ��������� ����-�� �����  �*� �$�� 
�$%����$ ����- ����&����$� ������, ����%��,�� ����������-� 
������������-�� �� ����������� �-%� � ��%�����- ���� ����������. 
"���&����$� ����� �*� ������������- �� ����� ����%���  
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�����������(�� � ���%�$ � ��������-�$�� �������, �������$�� � 
�����������, ����
�� %�� 8�%������������%���$�, %�� ����������%���$� 
� %�� ����������%���$� �����. ��������������(�� 
8�%������������%���$� ������ ��������, 
�� ��� ������������� �� 
��*�����
��  ����������� �����
�$� ������ ����&����, � ����������$� 
�� ����, �� �����
�$� �����
�$� ������� �������$� ����%�� � � 
8��%�����-�$� �����
�$� �������. ������-�� ����&����$� ����� �*� 
�����������$ � ������, �%� �����*�� �� ������� �� �-%��, ��� ����� 
�$������- &���(�� ���-��� �� ���� ��������������� �-%� ��� ��%�����- 
�������������(�� �-%�. "���&����$� �����, ���%�$� � ���������-
�������$�� �������, �$�� ���*� ������*��$ � %����� ��%�� ����$ 
Triticae, �� �� � ���������� 
��$� %��%��-�$� ������� . 
$�� 
�����������, 
�� � �����  �����($ ���������� ����&����$� ������ � 
�������� ����%����� 
������ ������������ ����  ���������  (Griffith et 
al., 1997). 

������ ���
����-���� ����
����� ���������$� ������ � 
����������$�� ������� �� 15 %� 109 ��� �����%���� � ���(���� 
���$����� ���������� 
������ �����  �*� (Griffith et al., 1993). ��� 
����%������ ����, �������� �� ���������� 8��� ����&����$� ������ 
��,�� �������� %�� ���������$� ������� , �$�� �����%����$ 
����&������ ���������- � ��,�� ��%��*���� ����� � 8�������� ��������� 
����-�� ��%� ��%�� ������� , �����,�� ��� ������ ������������, ����
�� 
��� �%��%��-�$� (������ � ������ �����(�, ����$  �
���-, �����  ����, 
��������), ��� � %��%��-�$� (������, ����$  � �����  ����, �������, 
�����). 
���� ��������� ���%������- SDS-�""5 8������&������ � � 
����,-� ��������������� ����%������-, %� �������-�� �� �������� 
����
��� �� ������ ����������$ ����������� ������, �������$� � 
�����������. ����
���$� �����-���$ �����$����, 
�� ���
����-�$  
������- ����&�����  ���������� ������������� ���-�� � ��������� 
���������� 
��$� �%��%��-�$� �������  ����� ����%���  
�����������(�� ��� 5/2 0�. 
���� ����, �� ����� ����%���  
�����������(�� ���-�� ����� ��������� ������ �������  - ��*-, �����(� 
� �
���- - ����������� ����&����$� �����, ���%�$� �� �������$�� � 
����������� �������. ��� 8��� ���������� ����&����$� ������ �������� 
���(�&�
����� �������, �����$  ��*�� �$�- ������ ��*�� � 



97 

����%����� 
������ �������$� ��%�� ������� , 
�� ��� ��,�  ����� ���� 
�������  �� ����������������$  ������ (Antikainen, Griffith, 1997).  

��� ����&����$� ����� �*� � ����������$�� ������� 32 � 35 ��� 
�������
�$ � �� ������������$� �����%������-������ � 8������� ����-
1,3-8�%����������. 4�������(�� 8��� ����&����$� ������, �����$� �$�� 
������
��$ ��� ���������-��%���$� ����� (GLP), �$�� ����������� � 
�����-�������� �������  �$�������, ����
����  ������ ����&������� 
����� 32 ���. ������8���������� ����������� �$������ ���������� 
����-�� �����������������$� � ����%� �������  �$����� �$����� 
��%��*���� GLP � ������� ������ ����&����, � ������� ������, ���*�$� � 
��*�����
�$�� ��������������, � �� ������������$� ����%�� ������$. 
�
��$��� ���������� GLP � ��������, 8�� �����-���$ ��%����*%��� 
���������� ���������$� ����&����$� ������ � �����������������$� � 
����%� ��������� �����  �*�. ' ���%���� ������ GLP �������������- � 
(�������� ������������ 8�%���������
������ ����������, �������� 
5��-%*� � ��������
����  ��������, 
�� ����$���� �� ��, 
�� GLP 
�$%������� 
���� 8���(�����$  ���-. #���
�� �$������ ��%��*���� GLP 
� ����-�� �����������������$� � ����%� ������� , �� ������ ��%��*���� 
� ����-�� �������������������$� �������  � ��%������� GLP � ������ 
��������� �
����-, 
�� ������� �������(�� ��*%� ���������,�� 
����������� GLP � ���$������ ���������� 
������ 8��� ������� . 
	���� ����, ��������(�� GLP � �������%�������  �������� � ����������� 
%�� �����%��  ��%$ � ���%���� �����  ��%����*%���, 
�� 8�� ����� 
������ ��*��� ���- � �����������(�� �/��� �������������(�� ��%$ ��� 
�� ������*������ (Pihakaskimaunsbach et al., 1996). 

"���&����$� ����� ����%��� ����������-� ��������- ����������� 
�-%�. ��� ����, 
���$ ��?�����- �� ���- � %����� ���(����, �$�� 
�����%��$ ����%������ �� ���(�����(�� � ��������������(�� 8��� 
������ � ����-��, ������� � ������ �����  �*�. 	�*%$  �� ��,�� 
���������$� ������, 8�������������$� �� �����������������$� � ����%� 
�*��$� ����-��, ������  � ����� , ����%�� ����&�����  ���������-�, � �� 
����� ��� ���������� ����&�����  ���������� �����%����- � 8��������� 
�� �������������������$� �������  �*�. "�������, ����
���$� ������ 
���� ���������$� ����&����$� ������ �� �*�, ������������,�� 
�����������%������ ����� (GLP, 32 ���), ����������%������ ����� 
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(CLP, 35 ���) � �����������%������ ����� (TLP, 25 ���), �$�� 
�����-�����$ %�� ��������� ������$� ����
�����. ��� 8��� �$�� 
��������, 
�� ����&����$� ����� ������������ � 8��%������ � � �������, 
����*��,�� ��*�����
�$� ������������, � �����������������$� � 
����%� ������� . 9��� GLP, CLP � TLP �������������� � 
�������������������$� ���������, ��� ������*������- � %����� ������ � 
�� ����%��� ����&�����  ���������-�, 
�� ��%����*%���, 
�� ��� �����  
����������� �������%���� %����� ���&���$ �������$� � ����������� 
������. 4�������(�� ����&����$� ������ � �*� ��*�� ���%�����,��- 
�����
��� �����*%���� ������ 8��&���
����� �-%�� ��� �-%��, 
�������������,���� 
���� �������. ��������������� ������, �������$� � 
�����������, � ������ GLP, CLP, � TLP, ����������,���� ��% %� ������ 
����%�, �������
�� � ��*�� ����*��- ��,�� ����, �����$�� ��� 
�������$, ��� � ��% ���%�� � ���������������� �� ������ �������� 
(Antikainen et al., 1996). 

�������
����  ��� ����&������� ����� 8��������������� � ��������� 
�, ��� �������� �����-���$ 8������������, ���*�� ���
�� 8���������� �� 
����-�� ��� ����������� ���������� ��
�$. �������
����  ����&����$  
����� 8��������������� � ��
����� ������� � ������-�$� �����%��, 
���������,�� ��� � ��*�����
���� ������������, �%� ���
��� 
����������� �����������(�� �-%�. 5�� �$� ���%�� � Solanum tuberosum L. 
Cv. Russet Burbank ��� ����,� Agrobacterium-������%������  
�����&����(��. )����&������$ �%����&�(��������- ��� ����,� PCR -
��������� � 8��������� ���%������ ����� ����������- ����������������. 
"����� �$�����*%���� 8����������� �� ����-�� ���������$� �������  
�$���� �������(�� ��*%� ������� 8��������� ������������ ����� � 
������-� �$���������� � ���������� ��
�$ (Wallis et al., 1997). 

���������� ����%��, ��������$� �� ���
���� �������������(�� 
�-%�, ��������� � �����%��� ����� ���������- � ��%� ��%�� �������  
����
�� ������, ����%��,�� ����&�����  ���������-�. ' 
�������� � 
����� ������������������  � ����%� ������� (Daucus carota L.) �$� 
�$%���� � �%����&�(������ ���$  ��%�(�����$  ����%�� ����&����$  
����� � �����������  �����  36 ��� (Smallwood et al., 1999). ' ��%� 
���
���� ��� ��� ��� �$�� �����������, 
�� 8��� ����� ��%������ 
�������������(�� �-%� � ����%��� �����������������  ���������-�. 



99 

��������, 
�� 8��� ���������% ��,������� � �������� � ��%� N-
������������������ ��������. 
���� , ��� *� ��� � �����-�$� �������$� 
����&����$� �����, ����������� � ���������. ������������,�  8���� 
����� ���, ��� �������� �����-���$ �����%����� , �������� ������-�$� � 
��%�(������� ����%��. 

5.3  (����	������ ������� !���	 (COR- !���	) 
'� ����� ����%���  �����������(�� Arabidopsis thaliana 

������������� �����
�$� ����������$� ����%�� (COR) ���������%$, 
�����$� �� ����� ��� ����� �
��- �����-��� ���%���� � %������ 
�������$�� �������. ����������$� ����%�� ���$ cor15� � cor6.6 
��%�����, ��������������, 15 � 6.6 ��� ���������%$. ��������, 
�� 
���������% COR15� ���������������� � ����������$ � �� ����� ������� 
���(���������� � 9.4 ��� ���������%, ������
���$  ��� COR15��. 
���������% COR6.6, ��� �
�������, ������������ � (�������. 	�%����,�� 
�����%������-����� cor15�� � cor6.6 �$�� ���������$ ��% �������� &��� 
)7 � 8�������������$ � E. coli. ������������$� ���������%$ COR15�m(r) 
� COR6.6(r) �$�� �
�,��$ %� ��
�� ����������� ��������� � 
�����-�������� �������(�� &���(����������� ���-&���� �������, 
�����������  ����������&�� � �%����(�����  ����������&�� �� 
��%������������. COR15�m(r) � ���-������� �����(�� COR15�m 
��������� ����������� ��� �� %�������� 8������&����� �� O’Farrell, ��� 
� �� ��%����������,�� 8������&�����. 6�� %���$� ��%����*%��� ����� 
���(������� COR15� � �����$���� ���������� �����
�  � 
�������
��  
��������� ��*%� COR15�m(r) � ���-�������� ��%�� COR15�m � 
���������. #�������, �����(�� ����� COR6.6(r) � COR6.6 �� %������$� 
����� �����$����, 
�� ���
����-��� 
���- ������(�� COR6.6 � ��������� 
��%�&�(������� (Gilmor et al., 1996). ��� %��-�� ��� �����%������ 8��� 
%��� ������ �$�� ����%����$ �� ��%����(����$� �������������� � �� 
%� ����� �� ������%$ ����� &��&�����%�� �� *�%�����������
������ � 
������������ ��������� � �� ����������  &��$ � ����������-��� II &���. 
����� ������*������ ��� ������
����� %������� �� 8 %� 150 +�� 
��%��*���� ��%$ � COR- ���������%�� �$�� ���-��, 
�� � 
�", ���
�� 
COR15�� �$� ��%��������� ���-��, 
�� COR6.6. #� COR6.6, �� 
COR15�� �� �������� ����������� �$�������� %���%����(��  ������%� 



100 

��� %����-������&��&���%��������, ��� � %������&��&���%�������� 
(DOPC) �� ������������� � *�%�����������
����� ���������. ' 
���-�����������$� ���������, ������,�� �� ����� 
%����-������&��&���%�������:(DOPC) (1:1, ���-: ���-), �� COR15��, 
�� COR6.6, �� 
�" �� ������ �� �$������� ������*������� ����������� 
��������������  ����������-��  &��$ ��� �� &���(�� ������
������ 
%�������. )�� �� �����, � ����� %����-������&��&���%�������:(DOPC), 
%���%����������� �� � ����������� COR15�m, �����%����- 
���(�&�
����� ��-�������������� ��������� - ����������� ����%������  
������������  ���&������ � ���������$� %������. )�� �� �����, �� 
COR15��, �� COR6.6, ��-��%�����, �� �
������� � ���(�&�
����� 
������� - &��&�����%��� ������%� �����, �������,�� �$������� 
%���%����(��  ��������� &�� &��&�����%�$� ������� (Webb et al., 1996). 

$�� ���������, %� ������ �� COR15�� � COR6.6 �� ��%�(������� 
����%�� ������� ��� (���������- ������� �����-��� ������������$� 
�������, ������,�� ��� �� �����
�$� ��%�� &��&���%��������, ��� � �� 
����� %������&��&���%��������, %������&��&���%��8���������� � 
�����%�$� �������� (1:1:1, ���-:���-), � ���*� �� ��,�  ����%�$  
8������� ��������
����� ������� ��� �������������������$�, ��� � 
�����������������$� � ����%� ����-�� ����. 	��%� �������$ �$�� 
������%������$ � ��&����� ��������, ��� COR15��, ��� � COR6.6 
���
����-�� ����-���� �$������� ������*������� ������� ��� 
����������� �� �� ����%���� �������. ' �� *� �����, ���%� �������$ �$�� 
������%������$ � �������� ��� � ���%�, ��%��*�,�  NaCl, COR-����� �� 
����$���� ������� �� ��%�(������� ����%�� �������. 
���� ����, COR-
����� �� ����$���� ������� �� ����-����� �$�����$� ����%�� ���
��, 
�$�� �� �������$ ������%������$ � 
����� ��&��� ���� � ��&��� � 
%�������� NaCl ��� �������$. �����
����, %� ����� COR-������ �� 
�������$, ����������$� �� ��%��-�$� ��%�� &��&���%��������, 
������%�������$� � ��&���, �$��*����- � ������-��� �����
���� 
�$�����$� ������*������� ���
��. )���� �������, �$�� �����������, 
�� 
�� COR15��, �� COR6.6 �� ����� ������� ����������������� %� ����� 
�� �������$, ������*���$� in vitro (Uemura et al., 1996). 

+����� ��������, � ��� 
���� Arabidopsis, �����
����� ���� 
�����- 
� ������*������ ����� ���%� ����� ������ ��������*����,�� 
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����������. ����$  �����, ���$����$  ����%���  �����������(�� , 
������%���� �#	-���������,�� 8�������� «C-������/������-
���$�
��$  8������» (CRT/DRE) � ������ � ��%��(��  ����� COR 
(����������$� ����%�� ���$). �������� 8��������� � Arabidopsis CBF1, 
���������(�����-���� ����������, ����$���,����� � 
�����%������-����-� CRT/DRE, ��%�(������� 8��������� ����� COR � 
�����
����� ���� 
�����- � ������*������ �������������������$� 
�������  Arabidopsis. #� ��������� 8��� %���$� �$� �%���� �$��%, 
�� 
CBF1 ���%�������� ����  �������$  ��������� ����%���  
�����������(��, �����������,�  ������- 8��������� ����� COR, � 
��%� ������ ���$����� ���� 
������ � �������*������ (JagloOttosen et 
al., 1998). 

5.4  )����������� %������� 
�����  �����*��  &���(��  ������, ����������,���� � ����� �� 

���������� � ����������� �������  � ����%�, �������� ����������� 
���������-. �������
��-�� �������$ �$�� ����$�$ ��� ����� ������, 
�
������,�� � ���(���� &����������� ���������  ��������$ %����� 
���������%��, �� �� �����,���� ������������ ����
��  
&���(�����-��  ��������$ 8��� ���������%�� (Gatenby, Viitanen, 1994). 
'�����%����� �$�� ������*���, 
�� �������$ � ����������$�� ������� 
60, 70 � 90 ��� �������� ��������$�� �������, ����������,����� ��% 
%� ������ �$������������������ �������, ��� ���$����$�� «������� 
��������� ����» (
)> ). 
$�� �����������, 
�� �� ����� %� ����� 
��������� ���� �������$ ��������������� ����%��� ����%�� 
%��������������� ��% %� ������ ��������� ���� ������ � ����� �������, 
�������������� ����%��� ���������� ��������� &�������� � 
���������$� ������, ������������ �$*������ ������ � �������� 
�$������������������ �������. )���� �������, � ������,�� ����� 
������� ����%������� ��� �����, �����$  &�������� � ������������� � 
���� ���
�� ��������-��� ���&����(�� %������ ����� � ����� ��� 
�������������  ���������  ����%�� � ������*%���� ������������ ����� 
��%� ������ ������-��  ��� ��%-�� in vivo, �� ���- ����%��, ����������  
������ � ���������� � ����%�����$� ��������
�$� �����������$ ��� 
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������������ �������
���� ��*%� ��� ������� /���������  
���&����(��  (Hendrick, Hartl, 1993). 

9��� � ���������� ���-������� %���$� � ������� � &���(�����-��  
���������� ��������� ��������� � ���
�� ��������� �������, ������� 
%���$� � � ���, 
�� �������$� �����, ����%��,�� ����������  
���������-�, ������������� � �� ����� ���������� � �%����(�� �������  
� ������ ������������. ' 
��������, �$�� �����������, 
�� ��% 
%� ������ ����%����� ���� ��%�(������� ������ ������ � ����������$�� 
������� 70 � 94 ��� (5������ � %�., 1991), �����$�, �����*��, �������� 
��������� 
)> 70 � 
)> 90, ����%��,��� ����������  ���������-�. 
��%��(�� ������ �� ���%�$�� ����������$�� ������� (74 � 67 ���) 
�����%����- 5.�. 	������$� � ���������� (	������ � %�., 1993) ��� 
�%����(�� �������  � ������. ��� *� �$�� ����������� ��%��(�� ������� 
����� � �����������  �����  24 ���, 
�� ������������� �����������  
����� %����� ����� cpn 10 (Hendrick, Hartl, 1993). ����$�, ����$���,�� 
�� ��, 
�� �����, ����%��,�� ����������  ���������-�, ��������� 
�
����� � ���(���� �����������, �$�� ����
��$ ��� �����%������ 
������(�� ������� ������ BiP � 
)>  70 �� ����� ����%����� ����������� 
������� (Anderson et al., 1993). ��� ����,� �#	-����-������� �$�� 
������*���, 
��, ���� �����
��� �#	 BiP ������*������� ��� 
«������-�� » �����������, ����
����� ��#	 BiP �����
������� ��� 
����%���  �����������(��. ����� ������,���� %� ����� ���������� 
������- �����
��  �#	 BiP ����*���� %� ������ �� ��%��*���� � 
����������$� ����-��. 6���� *� �������� �$� ��������������� ���� 
�#	-�����, ����
��,�  �� �����  ����� ���� ���� 
)> 70 - 4L. 
+����
�$� �#	, ��%����,�� ����� 4L, �� �$�� �$�����$ ��� ��������  
�����������, �� ������*������- �� ����� ����%���  �����������(��. 6�� 
�����
�$� �#	, ��%����,�� ����� 4L, ��
����� ����� �%���� %�� 
��������������. !
�,���$  ����� BiP ��� ����������&�������� 
���%������ �� ��� &���(��: ������� (90 ���), %���� (220 ���) � 
�$��������������$  ������� � �����������  �����  ����� 700 ���. ��� 
������� ���� &���(�  ����%�� SDS-8������&����� ��� ��� %����� � 
������� �%�� ������ � �����������  �����  79 ���. 

!%�� �� ����������$� ��������� � E. �oli -�������-&����� (TF) 
����%��� ����$�� ��� ������: �� ����� ������-����������� ���������-, 
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����(�������� � ���������%��� �������, ����$������ � GroEL � �$�$���� 
%���%����(�� ����%�����$� ���������%��. !%���� � ����
�� �� 
���-������� ���������, �����$� �������� ������� ��������� ����, 
��%��*���� TF ������������,� �����
������� ��� ���*���� 
����������$ � 420� %� 160� � %�*� ��� �������� ������ ��� 40�, ��%���� 
���*����� ������ ����%����� ����. )���� �������, ������� ��� 
��������� ���%�������-, 
�� TF �������� �%��� �� ����%��$� ��,���$� 
������. 
���� ����, �$%������ ���%����*����, 
�� %�&&����(���-��� 
��%��(�� TF ��� ������ ������������ � 
)>  ��� �$����� ��������� 
���,�������- ����������� ��,��� ������ �� 8��������-�$� ���������� 
(Kandror, Goldberg, 1997). 

5.5 )�������� 	�������� !���	, ��	�	��#$	� �
���	� 
 ��� ����� 
�������	� 		 	 ������� 		 
#�%���� ����
���$� %���$� �����$����, 
�� ��,�������$� 

����������������� ����� ��,��������- ��*%� ���������(����$�� � 
�������������(����$�� ���(������. '�-����$�, �$%�����$ 
���%��*����, 
�� ���(�&�
����� ��������$ ������ �� 
�������������(������ ��%-�� �����������, 
�� ����$���� �� ����������� 
��*%� ������$�� �����������, �������,����� �� �#	, � �������,� �� 
���-��#	. '�-����$�, ��� ���-��� ����
����� ������ ����$������ 
�����&���(�����-�$��, �
������,��� � ���������(����$� � 
�������������(����$� ���$����. 	�����
����  ������ 8���� - TFIIIA, 
������%��$  ��� %�� ���������(�� ����� 5s r�#	 )"	 � %�� �������� 5s 
r�#	. TFIIIA �����- ������%������� � ���� ���� Y-box ������, �����$� 
����$������ � �#	 (� &���(���� ������(�� � ��������� ���������(��) � 
�#	 (�������� ��#	). 
���� ����, ��������� �������  WT1, �����$ , ��� 
�������
��-�� �
������-, ���%�������� ����  ����
�$  &����� 
���������(��, ��*�� ���*� �$�- �����
�� � ���� ����. #�������, hnRNP 
K, ����
�$  ���-��#	-����$���,�  �����, �$������� ��� &����� 
���������(��. ' %���$  ������ ����� ���������� �� ��
�� ������, 
�� 
�������$� �����, �����$� �������
��-�� �%����&�(��������- � ��
����� 
&������� ���������(��, ����� ��
�� ��� *� ����� �%����&�(������-�� � 
��
����� ���� ����- &�������, hnRNP, mRNP ������� � ��������. 
���� 
���-�� ������������- 8��������� ���� � ��
����� ����� ���%�����$� 
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���(�����. '����� 8����, ����*� �� ��, 
�� �����&���(�����-�$� ����� 
�������$ ����%��������- �����
�$� ���%�� 8��������� ���� (Ladomery, 
1997). 

' ��%� 8������������ �$�� ����������� � ���������������� ��#	 �� 
Schistosoma mansoni, ��%���,�� �������  ����� — ������� 
�����
������ 
Y-box ����$���,��� ����� 1 (YB-1). 1.3-kb ���������� YB-1 �� S. 
Mansoni, �����$  8�������������� �� �����
�$� 8����� (���� *���� 
��������, ��%����� ����� �������� 217 �����������, ��%��*�,�  �� 
����� N-��������-��� ���(� ����$���,�  ���������$� ������$ �����, 
�������$  ��� %���� ����%����� ���� (CSD). 6��� %���� �� 64% 
�%����
�� %����� ����%����� ���� %����� 
����� ���� ���� Y- box 
����$���,��� ����� � �� 43% �%����
�� ����� ����%����� ���� CspA �� 
Escherichia coli. ' S. mansoni YB-1, %���� ����%����� ���� ����%��� 
�������$�� ���������$�� ����������������, �����$� ��������� 
�������$���-�� %�����, ��� 8�� �������%�� � ����� ����%����� ���� CspB 
�� Bacillus subtilis. C-��������-��� ������- YB-1 �� S. Mansoni ����
����� 
�� %����� Y-box ����$���,�� ������ ��-�� ����������� %�� �$� 
���������  Arg � Gly, ���%����*����-�� �������,�� &������-��%����� 
��������� ����-���%��
�. 6�� ���$  ��� ����%$����� %�� C- 
��������-��  ������� YB-1 �� S. Mansoni, 
�� ��������� ���%����*��- 
���(�&�
����� &���(�� %�� 8���� ����� � �������� (Franco et al., 1997). 

5.6 '���	, ����!$�#$	� ��	����	� 	 ������	�	��
��	� 
 
�	�������	�� 	 
���
�#$	� ���������� 
� 
���� �	������		 
���%� ���������� ��,��$ �������  �� ������������������� ������� 

�$%������� �%�� ��������, �������$  � ������������ � �������%����, 
�����$ , ��� �
������- ���-��, �����, ���-�� *�����$� ����������. 
!%���� � �������%���� �������  �$�� ���*� ������*��$ ������$, 
�������$� %�����������- 8������ � ������������ �����.  

������
���� �����  �� 8��� ������ �$�� ����$�� ��-����������� 
(����%������������ ����%���. .,� � 60-� ��%$ �$�� �����������, 
�� �� 
����� (������� ����%�$� ����  � �� (������ �������%�� ������(�� 
(����%������������� %$�����, �������*%��,���� ������������, �� �
�� 

��� ����������� (����� �������� ��%���-�� �� ������-�� ���%���� 
(Meeuse, 1975). 4��� �$� �����-���� 8��� ���������� %�� ���������� 
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������������ � (��-� ������
���� �������$� - ��$������  (Meeuse, 
Buggeln, 1969). ' ��%� �����%�����  �$�� �����������, 
�� 8��� 
���������� ���������� ������(��  ��-����������  (����%�����������  
����%��$, ������� � ������,��� ������� ������*��� � ���� 
�����%�����$� ��%�� �������  � ������ 8��������
����� ��%�����  
(Siedow, Umbach, 2000). "�-����������� ����%��� ������*��� ���*� � 
������, �� �� � ���� ������ (Vanlerberghe, McIntosh, 1997). ����$� 
���$��� �$%������ ��-����������  ����%��$ ��������� 
�%����&�(������- �� ��� ���������%��� (Huq, Palmer, 1978; Rich, 1978). 
'�����%����� D.M. Rhoads � L. McIntosh �$%����� ����$  ���� ��#	, 
������������,�  ���� ��-����������  ����%��$ Aox1, �����-��� 
����������-�$� �������� ������ 
����
�� �
�,����  ��-����������  
����%��$, ������������  �� Sauromatum guttatum (Rhoads, McIntosh, 1992, 
1993).  

' %��-�� ��� ��� ���
���� ��������$ � ���������� ������(�� 
��-����������  ����%��$ �$�� �����������, 
��, ���� � ������ 
&���(�����-��  �%���(�  �������� �������, �� � �������  
��-����������� ����%��� &���(�������� � ��%� %����� (Umbach, Siedow, 
1993; Siedow, Umbach, 2000). ' ��%� ���
���� ����  ������(�� ���������� 
��-����������  ����%��$ �$�� �����������, 
�� in vivo ���������- 
&������� �
��- ���-�� ������� �� ��%��*���� ����� ��-����������  
����%��$, � ���%������-��, � ������� 8��������� ��� ����, � ���*� �� 
���(�����(�� ��� ��������� – ���������������� ��������� (Siedow, 
Umbach, 2000). ' �����%��� ��%$ ���-��� �������� �%������- ���
���� 
���������� �����������(�����  ������(�� ���������� %������ &�������. 
' 
��������, �$�� �����������, 
�� � ��������� ��-����������� ����%��� 
��,������� � ��%� %�����, �, ���%� ��� ���?�%���($ ���������� ������$ 
%����-&�%�$� ������, �� &������ ������
���� ��������� (Umbach, 
Siedow, 1993). '������������� %����-&�%�$� �����  %������������� 
����� ���$���� ���������- &������� (Umbach, Siedow, 1993). ' �� *� 
����� ��������, 
�� � �����������$� �������%���� ���������- 
��-����������  ����%��$ ������� ����������� ��� %��������� �-
����������, �������� �������� (Day et al., 1994; Millar et al., 1993). ��% 
������� ���%�������� ����
�� ����� ��*%� 8���� %���� ����������$�� 
�����������, ������-�� �����������, 
�� ��-����������� ����%��� �� 
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������������� �-������������� ��� ����������� %����-&�%�$� �����  
��*%� ���?�%���(��� (Siedow, Umbach, 2000) (���. 5). 

)���� �������, ����,���� � ���������� %���$� ���%����-������ � 
���, 
�� ��-����������� ����%��� �������� �$��������������$� 
&��������, ���
�� ��� ������(�� ��������� �������� ���-�� 8&&������� 
�������
��- ����� 8��������� � �������  8������������������  (��� �� 
%���������,�  8������ ��-���������$  ���-. ����$� � ����������� � 
"���%�$� ����  (Meeuse, 1975; Leach et al., 1996; Considine et al., 2001), 
�
����� ��-����������  ����%��$ � ����������� �� ����� ���������� 
���%�� ����� (Kumar et al., 1990) � ���*� � ������� ��&��-���(�� KCN 
���������� ���� 
��$� ����$� �����( �� �� ����������� �� ����� 
������������������� ������� ('� �����, 	�����, 1984; Vojnikov et al., 
1984) ��������� ���%����*��-, 
�� ��-����������� ����%��� ��*�� 
��������- �
����� � � ������(�� ����� � ��� ���$����$� 
«�����������$�» ��������� �� ����� ������������������� ������� 
(Vojnikov et al., 1984; Ordentlich et al., 1991; Moynihan et al., 1995). 9��� ��% 
������� �
�����, 
�� 8�� �� ��*�� �����%��- � &��������
���� ���
����� 
�����
���� ��������%��(�� (+�%��(�� � %�., 1999), ��-��%�����, 
��-����������� ����%��� ��������� �
����� � ��,��� �������� �� 
������������������� �������.  

+������%����-�$� �����,��,�� ����� (����. ���������(�� – 
uncoupling proteins, UCP) �$�� ����$�$ ��� ���
���� ������ *��� 
����������,��. ' ��
��� 60-� ��%��, ���%� ��% ����� �����%�������  
������ ����������- �������%��� �� ������ *��� � ���������� � 
���
���� �� ���8�������
����� �������������, �$�� �����������, 
�� 8�� 
�������%��� �$�� �������$ �$���� �������- ��% ����������, �� 
������
����  %$�����-�$  �������- � ��� ������������ (Nicholls, Rial, 
1999). ' �� *� ����� �$�� �����������, 
�� %��������� �������$� 
��������%��, � ���*� �%������ 8�%�����$� �����%�$� *���$� ������ 
������,��� 8�� �������%��� � «�����*�����» ���������. ' ��%� ���
���� 
������� �������$� ��������%�� �� %$�����-�$  �������- �������%��  
�$�� ���%����*���, 
�� ��� ����$������ � ����%�����$� ������, 
�����$  � ����
��� �� ���$������ ��������� �����%�����- ���������  
�������$ �������%�� . '�����%����� ��� ����,� �������
����� 
��%��������� ��
��$� �������� �������$� ��������%�� �$�� 
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�����������, 
��, ����� �%������������%������������� 8�� ������� 
����$������ � �,� �%��� ������ � �����������  �����  32 ���. 
�����%��,�� �
����� � ���
���� ��� ��� 8���� ����� ��������, 
�� 
������ �� ������������ �� 
���������-��� � 5�� ��������� 
�����(������- �������%����-��  �������$ (Lin, Klingenberg, 1982). 

 

 
���. 5.  

". !�����$� &�����$, �����,�� �� ���������- ��-����������  
����%��$ � �������%���� �$���� ������� . 


. ����� ������(�� ���������� ��-����������  ����%��$ � 
�������%���� �$���� ������� . 
  

�����,��,�� ����� � ������,�� ����� ������*��$ ��� � 
�������%���� *�����$� � 
�������, ��� � � ��������-�$� ���������� 
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(�����
��, 1989; Vercesi et al., 1995; Samec et al., 1998; Jezek et al., 1998; 
Jezek et al., 2000; Bouillaud et al., 2001; Raimbault et al., 2001). 6�� �����, 
��� ���%��������, �������� &���������
���� ���(������������$�� 
����������, � ����,-� �����$� ���,���������� ������������ 
�����,���� ���(����� ��������� � &��&������������ (Fleury, Sanchis, 
1999; Bouillaud et al., 2001). '�� �������$� �����,��,�� ����� 
�����%��*�� � ���� ���� �������%����-�$� �������
���� � �������� 
������� ���������  �������$ �������� (Jezek et al., 1998; Garlid et al., 
2000; Garlid et al., 2001).  

	���� UCP1, �����$ , � ������������ � ����,����� � ������,�  
������ %���$��, ����������� �����
����-�� � �������%���� ������ 
*���, � *�����$� �$�� ������*��� ���� ���� UCP-��%���$� ������, 
������������$� � ����$� ������. 6�� ����� UCP-2 (Gimeno et al., 1997; 
Fleury et al., 1997), UCP-3 (Boss et al., 1997; Fleury et al., 1997; Dulloo et al., 
2001) � UCP-4 (Mao et al., 1999), � ����-���,� �� ������-� ��������� 
��*%� ����. +������%����-�$� �����,��,�� ����� UCP2 � UCP3 �$�� 
����$�$ � 1997 ��%� ��� ����,� ����%�� �����������  �������� �� 
��������� �� ��������� � UCP1. 5�� UCP2 ������*�� � ������ 
������� � 
�$�� , � ��� ��#	 �%����&�(������� � ���%(�, ����� � ����� *���, 
�������$� �$�(��, ��
���, ������, ���(���� � � ������ �������  
������$, ����� ��� �� ��(��$ � �����&��� (Fleury et al., 1997; Jezek et al., 
1998). UCP2, ��� ���%��������, ��*�� �$�- �����
�� � ������(�� ���� 
���� � 8�������
������ ������� � ��*�� ��,�,��- �� %� ����� ����%����� 
(Fleury et al., 1997; Jezek et al., 1998; Samec et al., 1998; Porter, 2001). 
�����,��,�  ����� UCP3 �� 57% �%����
�� UCP1 
�������. 6��� �����, 
��� �
�����, �������� ���(�&�
����� ������ �������$� �$�( � ������ 
*��� � ���*��, �����$� �������, %�� ������
���� ������������-���� 
����������� (Boss et al., 1997; Jezek et al., 1998; Samec et al., 1998; Cholley 
et al., 2001; Garcia-Martinez et al., 2001; Porter, 2001; Simonyan et al., 2001). 
' �� *� ����� � ������,�� ����� ���������� %���$�, ���%����-�����,�� 
� ���, 
�� ����� UCP3 ��*�� ��������- �
����� � ������(�� 
8�������
������ ������ � ������ ���
����-��� ���- � ������(�� 
�*������ � ������������������� %������ (Diehl, Hoek, 1999; Ricquier, 
Bouillaud, 2000b; Dulloo et al., 2001; Crowley, Vidal-Puig, 2001; Dalgaard, 
Pedersen, 2001; Garcia-Martinez et al., 2001; Himms-Hagen, Harper, 2001). 
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������-�� ������- ��������� ��*%� 8���� UCP-��%���$�� ������� 
���������� ���-�� �� 60 %� 30%, ��� �
������� ������ ���������� 
�����,��,��� �����, 
�� ��� ���&������ (Klingenberg, 1999; Bouillaud et 
al., 2001; Porter, 2001). '�� 8�� UCP-��%���$� ����� ����� 
���(�&�
����� �������� ��������(��. .��� UCP1 ������*������� 
�����
����-�� � ����� *���, �� UCP2 ������������� � ������ ����� 
������ (Jezek et al., 1999), UCP3 ������*������� � �������� � �������$� 
�$�(�� (Muzzin et al., 1999; Giacobino, 2001), � UCP4 ������*�� 
������
���� �����
����-�� � ����� (Klingenberg, 1999; Ricquier, Bouillaud, 
2000; Bouillaud et al., 2001). ����$� � ��������������� UCP-��%���$� 
������ � ������ �������$ �� ������� ������  ��%��*���� �� ��#	, 
��8���� %� �������-�$� ������ ��%��*���� ����� �(����- ���%��. 
��������, 
�� ������ ��%��*���� ��#	 UCP2 � UCP3 � ������ ���-�� 
��%�(������� �����
�$�� ��������$�� ��������� (Muzzin et al., 1999; 
Klingenberg, 1999). ��������� �������-, 
�� ���
���� 8��������� UCP1, 
UCP2 � UCP3 � %��**�� ��������, 
�� ��� 8�� ����� �$�$���� 
�����,���� ��������� � &��&������������ � �������%���� (Klingenberg, 
1999). ' �� *� ����� ������ %��**� , � �����$� 8��������������� UCP3, 
�� ��������� � ��������, � �����$� 8��������������� UCP1, �
��- ����� 
����������� �� �����%�$� *���$� ������$ � ��������%$, ���� %��**�, 
��%��*�,�� UCP2 � UCP3, ����� ���
����-�� ������, 
�� ��%��*�,�� 
UCP1, ����%����� ���������  ���������� 8��� ������ (Hinz et al., 1999). 
���-�� ��� ���
���� ��������, 
��, ���� ���������- UCP1 �$�� �����  
����%����� ������� ��%��*���� �����%�$� *���$� ������, �� UCP3 
��������� �$����������$� %�*� � �� ���������� (Klingenberg, 1999). .,� 
����� ��������$� �$�� �����
�� � ����(�� UCP1 � UCP3 �� %��������� 
"�� � ")�. .��� %�� UCP1 ����� ���-�$� ����������� �$�� 
��������%���&��&��$, �� %�� UCP3 � �����- ��� ����� ���-�$� 
����������� �$�� ��������%%�&��&��$ (Klingenberg, 1999). "����$ 
���%��������, 
�� 8�� &���$ ����� �$�- ��?�����$, �����$����- �� 
�����
��� � &��������
����  ���� � ��������(�� %���$� ������. .��� 
UCP1 �������� ������$� ���������$� &������� �������%��  ������ 
*��� � &���(�������� � ��������, ���%� �������%��� � ���
����-��  
������� �����,��$, �� � �������$� �$�(�� ���������� � �����,���� 
��������� ���-�� ��� ��%$��, ���%� ��������� ")�/"�� �������� 
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������, �.�. UCP3 ������������ ��� ������ ��%��*���� "��. )���� 
�������, �����$ ���%�������� �����
�� � ���������� &���(����������� 
8��� �����,��,�� ������ (Klingenberg, 1999). �����,��,�� ����� �$�� 
������*��$ � � %����� ����������, ����
�$� �� ����������,��. ' 

��������, ��� �$�� ������*��$ � ���( (Raimbault et al., 2001) � 
������ ��� (Jarmuszkiewicz et al., 1999). ����� ����������
���� 
��%������$� UCP ������ �$���� ����
�� �����,��,��� ����� � 
������*����,�� ��������
����� %��**�� Candida parapsilosis 
(Jarmuszkiewicz et al., 2000). 6��� ����� ����
�� �������� CpUCP. 
"��������- CpUCP ��������������- �����%�$�� *���$�� ��������� 
(����������  ������� ) � �������������- 5)�, ��� *� ��� � ���������- 
UCP. "�����(�� CpUCP �$�$���� �����
���� %$����� � ��������� 4 � 
����-����� ∆Ψ � ��������� "��/! (Jarmuszkiewicz et al., 2000). 

UCP1, ����� �������$  ��� UCP ��� ����������, �������� � 8��� 
��$��� «������
�����» �������%����-�$� �����,��,�� ������, 
���(�&�
�$� %�� �������%��  ����  *�����  ����� ����������,�� 
(Palou et al., 1998; Nicholls, Rial, 1999; Klingenberg, 1999; Klingenberg, 
Huang 1999; Stuart et al., 1999; Ricquier, Bouillaud, 2000). 6��� ����� 
��%������� �%���$� �������. +��. ����� ����������� � ���� 
�����%�����$� ��%�� *�����$� � 
������� �����������-�� ����� 33 ���. 
UCP1 ���%�������� ����  �������, ������,�  �� 305 ����������� � 

������� � 306 ����������� � �$�� (Jezek, Garlid, 1998). ����(�����-��� 
�%���(� ����� �������� ����%������ (Palou et al., 1998; Ricquier, Bouillaud, 
2000). ���
���� ��������$ UCP1 ��������, 
�� �� ������� �� �� ���� 
�������������$� %������ (Miroux et al., 1993; Jezek, Garlid, 1998; Palou et 
al., 1998). ��%����� ��� ��
��� ��������� ������� � � %����� UCP-
��%���$� �����,��,�� ������ (Fleury, Sanchis, 1999). 


���� *������ ����-, ��� ��������, ���%�������� ����  ������ ����- 
����������,��, ���(�������������� �� �$������� �����. ����� (����� 
���$  *�� ������ �������%����, ��%��*�,���� � ������$� ����
������ 
� ������� 8��  �����. +������%��� ������ *��� ����� ������-��� 
����������- – � �� ���������  �������� ��%��*���� �����,��,�  ����� 
(UCP1). "��������-� 8���� ����� � �������� � ����������� ����������� 
&���(�� ������ *��� (�����
��, 1989; Garlid et al., 1998; Jezek et al., 1998; 
Palou et al., 1998). UCP1 &���(�������� ��� �$��������������$  
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�������
�� �������� 
���� ���������� �������� �������%�� , �����$  
������������ �������$�� ��������%��� � ������������ *���$�� 
��������� (�����
��, 1989; Palou et al.,1998). ' �������������� ��������� 
UCP1 ���*�� �����*���
�$� ������ �������� �������� � �������. ' 
�����-���� �������$  �����(���, ��������$  %$�����-��  (��-�, 
������������ � ��%� ����� � �������%�� �����,���� %$����� � 
&��&������������ (���. 6). 

 
���. 6 �
����� �����,��,��� ����� � ������(�� ����� 

�������%����� ��� ���������� (Palou et al., 1998). 
 
' ��������� ��������� UCP1 &���(�������� ��� 8���������$  #+ 

�����������. .�� &���(����������� �� ������� � ������������� ��� 
������� �����, ��� � #+-Na �����������. 6��� ����� �� �������� ")�-
��������  �����������  ������ . )�������� #+ � 8���� ����� 
������������ ���-�� ��������$� �����(����� � � 8��� ���%�� � 
���������� &���(����������� ��������$� ������� (Klingenberg, 1999). 
'�� *� UCP1 &���(�������� ����� ��� �������
��, 
�� ��� ����� �� 
���
��� �
��- �����  ���(�����(�� ����� #+ � �
����� � 8��� ���(���� 
�����%�$� *���$� ������.  

	 ������,��� ������� ���%��*��� %�� ��%���, ��?�����,�� 8&&��� 
�������������� UCP1 *���$�� ���������. �������� �����  ��%���, 
UCP1 ��������������� ��� �������
�� ��������, � *���$� ������$ 
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���*�� ���������
������ ������������ 8���� ���������� (Nicholls, Rial, 
1999; Klingenberg, 1999; Klingenberg et al., 2001). ' 8��  ��%��� 
���%����������, 
�� �������� �����%��  *����  ������$ ��������� �� 
����%��  &��$ ����  ���������-��  ������  � ����� ���������(�� #+. 
)�� ��� ������%� ������ ��� %����/��(����� � ���������-�$�� �������� 
UCP1. ���- ���������� #+ �������� 8��  �������� ������� �� ������  
��%��  ���$ � ����  
����, �������������  �� ������� �������� (���. 7). 
������ � 8��� ����� �������%�� ������������� ���������� #+ ��% 
�������� ����$����� ��������%�� (Klingenberg, 1999). 

�������� �����  ��%���, UCP1 �$������� �����%�����, 
�����
��,�� �������������$  ������� ������� *���$� ������ (Palou et 
al., 1998; Garlid et al., 1998; Jezek, 1999; Skulachev, 1999; Stuart et al., 2001). 
!����
���� ���������������� ������,���� ������� *���$� ������ 
����� ����(�����-��� ���
���� %�� �����,��,��� %� ����� *���$� 
������, ������-�� �� ������$� &���$ ��%��*������� �� ����������� 
���%��� ��������/��%�, �����������- ����������� � ������� ��%$, � 
*���$� «�������» - � ������� ����%�. ������ ��8���� �������$ ����� 
�����(���$ %�� ������� *���$� ������ � ������ �����(���$ %�� �� 
�� ����-�$� (�������������$�) &��� (�����
��, 1989; Jezek et al., 1998). 
�� 8��  �������� �������� �����,���� *���$�� ��������� � �
������ 
�����,��,��� ����� ������ ���%���� � ���%��,���. "����$ *���$� 
������ ����������� � �������� �
����� ���������  �������$ 
�������%��  � ����,-� UCP1, �����������- �� ����, ���������� 
�������������$�� � ������,����� � �� ����-��  &����, �������� ��� 
8��� ���$ ��%���%�. 6��� 8��� �������*%����� �����,����� 
���������-���� &��&������������ � �$%������� �����. )���� �������, 
�������� �������� «(����
������ ������� *���$� ������», *���$� 
������$ �$������� ��� (����
����� �������&��$ (Jezek et al., 1998; Palou 
et al., 1998; Skulachev, 1999) (���. 7).  

:����
����  ������ *���$� ������, ������%�����$  �
������ 
�����,��,�� ������, ��*�� �����������-�� �����
�$�� ��������� – 
����$�� %�� ��*%��� �����. ������ ��*��� �������������� �����,���� 
��� ����,� *���$� ������ ������� � ���, 
�� �%��- �� ��������� 
���(���-����   ���������    %��    ������,����    �����,��,���   8&&����. 
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���. 7. +�������$ &���(����������� �������%����-���� 

�����,��,��� ����� UCP1: ��� ������ (") (Klingenberg, 1999) � � 
������������ � ��������  «(����
������ ������� *���$� ������» (
) 
(Jezek, 1999). 

 
�����,���� ��
����� ���� �� ����, ��� ���-�� �������- ����������� 
*���$� ������ � �������%��� ������ ���-�� �������� �� ��������� 
(�����
��, 1989; Jezek et al., 1998; Palou et al., 1998; Skulachev, 1999). ��% 
������� �
�����, 
�� �
����� �����,��,�� ������ � ������� *���$� 
������ 8������������-�� ��%����*%��� %�� UCP1 � PUMP � ���%������� 
%�� UCP2 � UCP3 (Jezek et al., 1998; Palou et al.,1998; Jezek, Garlid, 1998; 
Garlid et al., 1998).  

���
���� ������� �������  ��������� ���������-, 
�� � ��� 
������������ ���$, ��%����,�� �����, ����,�� �$����� ��������� � 
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UCP1 � UCP2. 6�� ����� �$�� ������$ ��������-�$�� 
�������%����-�$�� �����,��,��� ������� (plant mitochondrial 
uncoupling proteins – PUMP) (Vercesi et al., 1995; Vercesi et al., 2001). 
��������-�$  �����,��,�  �������%����-�$  ����� PUMP ���
��� �$� 
�$%���� �� ������  �����&���, ����� � ����,-� ����������
����� 
����%�� �$� ������*�� � �����
�$� &������ � �������� ��� ���������% � 
���. �����  32 ��� � %���� � �����������  �����  64 ��� (Laloi et al., 
1997; Jezek et al., 1998). �������� ���������� ����� �����&��� ������ � 
����$��� ����� StUCP, �����$  �� 44% ��������
�� UCP1 (Laloi et al., 
1997).  

'�����%����� ������ ������� ������ �������  ������� ����������� � 
��� �����, ��%����,�� PUMP. ' 
��������, ����� ���$ �$�� ������*��$ 
� "����%������. "����� �$%������  ��#	 �������, 
�� 8��� ��� ��%����� 
�����, ������,�  �� 306 ����������� � ���%��������  �����������  
�����   32.7 ��� (Maia et al., 1998). 6��� ���%�������$  ���������% �$� 
�� 81% �%����
�� StUCP �����&��� � ���� �����, ��,�  %�� ���� 
�������%����-�$� �������������. 
$�� ������*���, 
�� ��� AtPUMP 
8�������������� �� ���� ������ � ��� 8��������� ���-�� ��%�(������� 
����%���  ��������� , � ����� � 
�� �$�� ���%����*���, 
�� 8��� ����� 
��*�� ��������- �
����� � ��,��� �������� �� ������������������� 
������� ��� ����,� ����������� (Maia et al., 1998). ��� %��-�� ��� 
���
���� ������ "����%������ �$� ������*�� �,� �%�� ���, ��#	 
�������� ����� ��� �������������� �������$� UCP-��%���$� ������ 
(Watanabe et al., 1999). ' �� *� ����� �$�� �����������, 
�� 8��� ���, � 
����
�� �� ����� %����� ��������-�$� �����,��,�� ������, �� 
��%�(�������� ����%��. #� ��������� 8��� %���$� �������� �$�� 
���%����*���, 
�� � ������� , ��� *� ��� � � *�����$�, ���� ���� UCP-
��%���$� ������ ���-������� (Watanabe et al., 1999). '�����%����� ��� 
����,� �������-��������� ����� PUMP �$� ������*�� � ���
����-���� 
����
����� �����%�����$� ��%�� �������  (Jezek et al., 2000). 

' %��-�� ��� %�� ��%�(�����$� ����%�� ��#	, ��%����,�� 
��������-�$� �����,��,�� �����, �$�� ����������$ �� ��
����� 
Symplocarpus foetidus (Ito, 1999). 6�� ��#	 �$�� ������
��$ ��� SfUCPa � 
SfUCPb. SfUCPa ��%����� ����� �� 303 ����������� � ���%��������  
�����������  �����  32.6 ���, � SfUCPb ��%����� ����� �� 268 
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����������� � ���%��������  �����������  �����  29.0 ���. ' �� ����� 
��� ����� SfUCPa ���� ����- �������������$� %������ � ��� ��
��� 
���������, SfUCPb ���� ���-�� ���- �������������$� %������, �, 
���%������-��, ���� ����
��,���� ��������� (Ito, 1999). 6��������� 
��#	 ����� ����� �����%����- ���-�� � ��
�����, �� �� � ����-��, 
���
�� ���-�� ��%�(��������- � ����� �� ����������������$  ������. 
6��� &��� ��������� ���%����*��-, 
�� SfUCPa � SfUCPb ����� �����- 
��*��� ���- � ����������� � ��
����� Symplocarpus foetidus (Ito, 1999). 

���
���� ���������� ����� PUMP �� ����$� ���%��� ���������� 
��������, 
�� �� �
������� � ����
���� �������
����� ���(����� ��� 
���������� &������ � �� ����� ����������
������ ��%?��� %$����� 
(%$����� ����% ����$� ����������� ���%��) (Jarmuszkiewicz et al., 1998; 
Jezek et al., 1998). ��������� 8�������
����� ���������� �������%�� , 
�����������$� �� �����$� � ����$� ���%�� ������� (Licopersicon 
esculentum Mill.), ��������, 
��, ���� �������%���, �����������$� �� 
�����$� ���%��, ����%��� �$����  ������-� �����*���� ��������� � 
&��&������������, �� �������%���, �����������$� �� �����$� ����$� 
���%��, �$�� � ���
����-��  ������� �����,��$ (Costa et al., 1999). ��� 
�����*���� 8��� �������%��  ����������- %��������� 
�" � ")�, 
�� 
���%����-������ � ���, 
�� 8�� �����,���� ������%����� ���������-� 
����� PUMP (Costa et al., 1999). ������ %��������-���� �����
���� 
��%��*���� PUMP �� ����� ���������� ���%�� ������ �$�� ����
��� 
A.M. Almeida � ����������, �����%������ ��� ����,� �������-
��������� � ���������� ������ PUMP �����
���� ��%��*���� 8���� ����� 
�� ���� ���������� ���%�� (Almeida et al., 1999). ���%�$� %���$� �$�� 
����
��$ � %�� ��������,�� ���%�� ����� (Considine et al., 2001). 

���
���� ��������� &���(����������� PUMP �$�� �����%��� ����� 
����������� �������������� ����� PUMP � �������$ � �����%��,��� 
���
���� ������� 	+ � #+ � ������� �� ��� �����%�$� *���$� ������ 
(Jezek et al., 1997). ����
���$� %���$� ���%����-������, 
�� �����%�$� 
*���$� ������$, �� �������$� � &���-&��� ������%��, � 
��������, 
&���������������� �������, �� ����� �$�$���- 8&&��� ��������  
�����%������ �������$ �� ��������$� � ��� ������ PUMP. #� 
��������� 8��� %���$� �����$ %����� �$��% � &���(����������� ����� 
PUMP � ������������ � ���������� «(����
������ ������� *���$� 
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������» (Jezek et al., 1997). ��������� ���*� �������-, 
�� ��� ���
���� 
������� ������(�� PUMP �����%�$�� *���$�� ��������� �� 
&���(����������� ��-����������  ����%��$ �$�� �����������, 
�� 
������(�� PUMP �$�$���� ������������� ��-����������  ����%��$ (Sluse 
et al., 1998; Almeida et al., 1999). 

���%��� �������-, 
�� ��
�� ��� ������*���$� � ��������� UCP-
��%���$� �����,��,�� �����, � 
�������� StUCP (Laloi et al., 1997) � 
PUMP � ������� �����&��� ��� �������� (Nantes et al., 1999), AtPUMP � 
�����%������ (Maia et al., 1998), � ���*� SfUCPa � SfUCPb � ��
����� 
Symplocarpus foetidus (Ito, 1999) ��%�(������� ����%��. ' ����� � 8��� 
������� ��� ��������� ���%�������-, 
�� 8�� ����� ��������� �
����� � 
��,��� �������  �� ������������������� ������� ��� ����,� ����������� 
(Laloi et al., 1997; Maia et al., 1998; Ito, 1999) �, ���%������-��, ����� 
�
����-�� ��������$�� ������� �������  (	������
���� � %�., 2000). 

)���-�  ������� , �$�$���,�  ��� ����� &���(����������� 
�����,���� ��������� � &��&������������ � �������%���� ������� , 
�������� ��������$  ����� 
9>  310. +����������� ����� 8���� ��������� 
����� ���������� 310 ���. ��������, 
�� 8��� ����� ������� �� %��� ����� 
���?�%���( � ����������$�� ������� 56 � 66 ��� (	������
���� � %�., 
1996). �������� �����
���� ��%��*���� %������ ����� � ������� 
����%����� 
��$� ����$� ������ ��% %� ������ ������������������� 
������� (	������
���� � %�., 1996; 	������
���� � %�., 1997). 
�����-������� ����  ������%���� ���� ����� �����  �����($ 
������� 1 
� ����,����� �������� �� ����%���� ���� ����� "�-��%�� ��������� 
���������-, 
�� ������������$  ������ 8���� ����� �������������� 1 � 6 
����������� D-������ �����  �����($ ('� ����� � %�., 1998). 

' ��%� ���
���� ������� ������������������� ������� �� ��%��*���� 

9>  310 � ���������� �����  �����($ �����������, 
�� ��,������� 
����������- ��%��*���� 8���� ����� �� ������������� 
������������������� �������. #�����-��� �����
���� ��%��*���� 
9>  
310 �������� ��� ����������� 30� (	������
���� � %�., 1996). ��� 
����������� �������  � ����%� �������%�� ��������� ��%��*���� 
9>  
310 � ������� ����$� ������. 1��
����-��� �����
���� ��� ��%��*���� 
�������%�� � ��
���� ������� 
��� ����������. 1���� � ��
���� ����$� 
����� ���%� ����� ���������,�  ����������$ ��%��*���� 
9>  310 
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���*�����. �� %���$� �����-������8������&�����, ����
����� ��������� 
�����
���� ��%��*���� 
9>  310 ����� ����-�� ����� ���%� ����� 
���������,�  ����������$ (	������
���� � %�., 1997). #�����%��� 
�������-, 
�� � ��%� %��-�� ��� �����%�����  �$�� ��������, 
�� � 
��������$� �������  ����������, �����$  �������� �%��  �� ������$� 
&���(�  
9>  310, �$��*�� � ���
����-�� ���-��  �������, 
�� � 
����������$� (Kolesnichenko et al., 2001e). ������-�� � ��%� ���
���� 
&���(����������� 
9>  310 � �������%���� �$������ �����
�� 
�����,��,�  ����������� ������������� ������������  � ���������  
&��� %������ ����� (Pobezhimova et al., 2001), �� ��*�� ���%�������-, 
�� 
����������,���� � ��������$� �������  �������������� &���� 
9>  310 
�� ������%�� � ����������. ' ����� ���
��, &���(�� 
9>  310 � ��%� 
����������� �������  � �����  ����������� %��*�$ ����
��-�� �� ���, 
�����$� �� �$������� �� ����� ��������������  ����������. 

��%��*���� 
9>  310 � ����������$� ���������� �$�������� 
��$� 
������ � ��������� �����  �����($ �$��, 
�� � ������ 
��$� 
(	������
���� 1988; 	������
���� � %�., 1990). 6��� &��� ��������� 
�%����- �$��%, 
�� ������- ��������������� ������� 
9>  310 ����$���� 
������� �� ������- ���� 
������ ����� �����  �����($. 6�� ��*�� 
���*� ������- � ����
��� %��� &��� %������ �����, ���
�� ������������� 
������������� &���� � %����� ���
�� �$������� ��� «%���», ��������,�� 
����� ���� 
��$� ������ �$����� ����
��- �� ���%� ����� �����  
����������$ (Kolesnichenko et al., 2001g). 

��� ���
���� &���(�  
9>  310 � ��������-��  ������ �� ����� 
��������������  ���������� ��������, 
�� 8��� ��������$  ����� 
�������� �����%����� � �%����-�������%����-�$� ������%� ������, 
�����,�� ��������� � &��&������������ � �������%���� � �$�$��� 
���������� (����*����� � %�., 1997; Voinikov et al., 1998). ' ��%� 
���
���� &���(�  ����������� ����� 
9>  310 �����������, 
�� �����, 
����������,� �� � ��������
�$� ���������� �����  �*� �������������, 
����%��� ����� �����  �����,��,�  ���������-�, 
�� ����%�,� �� � 
������ �� ����� ������������������� ������� (Pobezhimova et al., 2001).  

��������, 
�� 
9>  310 ��-������� ���%� ������ �� ��������$ 
%$�����-��  (��� �������%�� . #������� ���-��� �����
���� 
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��&��&��������,��� %$����� ����
��� ��� &���(����������� ������� 
��������� %$�����-��  (��� (���. 8). #� �����-�$� ��������$ 
�������%����-��  %$�����-��  (��� 8��� ����� ������ � ���
����-�� 
���-��  ������� (Grabelnych et al., 2001a). ������� 8&&��� �����������, 
�$�$������� %���������� � �������%���� 
9>  310 (Voinikov et al., 
2001). 

 

 

 
���. 8. ��������� ���������-��  �������� ��&��&��������,��� 

%$����� �������%��  �����  �����($ ��� ��������� ��� �����
�$� 
���������� (���� �����������$� ������ �� ����� ������(�� �������� in 
vitro ��� 00� � 
9>  310 ((��. �� Grabelnych et al., 2001a). 

 
 
��� ���
���� ������� ����������� �������$� ��������-�$� 

�����,��,�� ������ (PUMP � StUCP) �� �����,��,�� ���������- 
9>  
310 �����������, 
�� �$
�  �$������
�$  ��-����� � ���(�����(���, 
����$���,�� �����%�$� *���$� ������$ � �������-� ��%�����,�� 
���������- �������$� �����,��,�� ������, �� ����$���� ������� �� 
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�����,��,�� ���������- 
9>  310 ('� ����� � %�., 2001�; Kolesnichenko 
et al., 2002). ' �� *� ����� ��������, 
�� 
9>  310 �� �������� 
����������� ��-����������  (����%�����������  ����%��$, ������-�� 
�$������� ��� %���������� �����
���� ��&��&��������,��� %$����� � 
���������� ������������ KCN ('� ����� � %�., 2001�). ' ����� � 8��� 
�$%������ ���%����*����, 
�� �������� �����,��,��� %� ����� 
9>  
310 ����
����� �� ��������� %� ����� �������$� �����,��,�� 
��������-�$� ������. ' �� *� ����� ��������, 
�� ��� ������(�� 
�����������$� �������%��  � %���$� ������ ��� 0 0� �������%�� 
�$����� � ���-��� ����(��(�� 
9>  310 � �������%�����. �����������, 

�� 8�� ����(��(�� �� ������� �� ∆Ψ, � ����� �������, 8��������������� 
(Kolesnichenko et al., 2001�). 

����� ������, ����������
���� ��%������$� 
9>  310, � �����
�$� 
&���(��� �������, 
�� � �����  �*� ������� (��$  ��% ����������
���� 
��%������$� 
9>  310 ������, ������,�� �� %��� ����� ���?�%���( � ���. 
������� 56 � 66 ��� (Kolesnichenko et al., 2000a). ���
���� ������� 8��� 
������ � (�����������
���� , �������%����-��  � �%����  &���(��� 
��������, 
�� ������ �$��������������$� ������ 8���� ���� ���� 
�����
�� � 8��� &���(���. .��� ����� � ���. ������� 230, ����� 140 � 56 � 
66 ��� ������*��$ �� ���� �����
�$� &���(���, �� � (��������� 
�������������� ���*� ����� � ���. ������� 470 � 310 ���, � �%����  
&���(�� - ����� � ���. ������� 470 � 320-330 ���, � � �������%����-��  
&���(�� - ����� � ���. �����  310 ��� (Kolesnichenko et al., 2000a). 
!������ ����  �������$� 8��%��� ��������� ���������-, 
�� 
(�����������
����  ����� � �����������  �����  310 ��� � �%���$� 
����� � ���. ������� 320 - 330 ��� � 470 ��� �������� ���������������� 
(Kolesnichenko et al., 2000a; Kolesnichenko et al., 2001g).  

��% %� ������ ����%����� ���� � (��������� �������%�� �����
���� 
��%��*���� �$��������������$� ������ � ���. ������� 310 � 470 ���, � � 
�� *� ����� ���
����-�� ����-������ ��%��*���� ����������
���� 
��%������$� 
9>  310 ������ � ���. ������� 230 � ����� 140 ���. ' 
�%����  &���(�� ��� ���������� ����-������ ��%��*���� ����� � ���. 
�����  470 ���, �� �����
������� ��%��*���� ����� � ���. �����  320 
���. ' �������%����-��  &���(�� ����%���  ��� �$�$���� ��������� 
������ � ���. ������� 320 � 470 ���, ����������,�� � ������ 
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�������-�$� ���������� �����  �*�. ��� 8��� �� %���$� �������-
��������� � ���������� �� 
9>  310, ��%��*���� ���������������$� 
����������
���� ��%������$� ��� ������ �� ���� �����
�$� &���(��� 
����� ���*����� (Kolesnichenko et al., 2000a).  

����
���$� ��� ���
���� ������� ������������������� ������� �� 
������ � �������������� ������ ���� ���� 
9>  310 %���$� ���%�������� 
������� � ����� � ���, 
��, ��� ����
����- � ������ ���������$, 
���������-�$� ����� ����%����� ���� (CSPs), �� ��,������,�� � 
������,�� ����� ���%����������, �������� �#	-���������� � 
��������� �
����� � ������(�� � ������
���� &���(����������� 
���(����� �������(�� �� ����� ������������������� ������� (Jiang et al., 
1997). ' ����� � 8��� ��*�� ���%����*��-, 
�� (�����������
����  ����� 
� ���. �����  470 ���, �����$  ��% %� ������ ������������������� 
������� ��
����� ����$���- ���������$� ������$, ���*� ��*�� 
�
��������- � ������������� ���(����� �������(�� �� ����� 
������������������� �������. ' �� *� ����� ��� &���, 
�� �������$� 
����� ���� ���� 
9>  310 ��% %� ������ ������������������� ������� 
�$�����*%��� ���������$� ������$, �������$� � ���� �����, ��������� 
�$%�����- ���%����*����, 
�� 8�� ���������$� ������$ ����� �$�- 
«�����������$��» �#	, ������ ������ � �����$� �������%�� �� ����� 
������������������� �������. ����
���$� %���$� ���*� ��������� 
�������- � ��,���������� � (��������� �����  �*� %��� &��� 
����������� ����� 
9>  310 – «������������� ������������ », ��������  
� ����������  �������  � «��������� », �� ��������  � ����������  
�������  (Pobezhimova et al., 2001; Kolesnichenko et al., 2001g). 6��� �$��% 
��%����*%��� ���*� ��� &���, 
�� ��� �����%������ ������� 8��� %��� 
&��� 
9>  310 �� 8�������
����� ���������- �������%��  �$�� 
�������� �����
�� � ����������� �����,��- ��������� � 
&��&������������ � �������%���� 8��� %��� &��� ����� 
9>  310 
(Pobezhimova et al., 2001). 

��� ���
���� �������&���� ����������
���� ��%������$� 
9>  
310 ������ � ��%� ���-����$� � %��������,�� ������ - �����  �*�, 
�����  �����($, �������$ � �$�� ���� - �$� �$����� ���
����-�$  
�������&��� ���%� ������ (�����������
����  &���(�� (Kolesnichenko et 
al., 1999; 	������
���� � %�., 2000�). � ���� ���
���$� ������ �$�� 



121 

������*��$ ���������������$� ����������
���� ��%������$� 
9>  
310 ����� � ���. ������� 230 ��� � ��*�. ' �$���������������  ������� 
� �����  �*� ������*��� ����������� � (��������� ������ � ���. 
������� 470 � 310 ���, � �����  �����($ - 310 ���, � � �$�� ���� ��% 
������ � ���. ������� 320-380 ���. ' �� *� ����� ��� ���
���� 
�������%����-�$� ����������
���� ��%������$� 
9>  310 ������ 
�$����� ���
����-�$  ������������ - �������%��� ���� ���
���$� ��%�� 
��%��*��� �%�� � ��� *� ����� ������ � ���. ������� 310, 230, ����� 140 
� 56 � 66 ���. �����������, 
�� �� ���� �����%�����$� ��%�� �������  
����������
���� ��%������$� 
9>  310 ����� ������� �� %��� ����� 
���?�%���( � ���. ������� 56 � 66 ��� (Kolesnichenko et al., 1999; 
	������
���� � %�., 2000�). �����-���$ 8��� 8������������ ��������� 
�%����- �$��%, 
�� � (��������� �����  �*� �, � ������-�� ���-��  
�������, � (��������� �����  �����($, ��,������� ������ ��%� «%���» 
�����������  &���$ 
9>  310, ������� �� ����� ������������������� 
������� ������%�� � �������� � �$���� ������%�� �������%��� � 
�����8�������
����� ���������, ������������,���� �����,����� 
��������� � &��&������������. 

��� ���
���� ������� 
9>  310 �� ���(���$ �!4 � �������%���� 
�����  �����($ �$�� �����������, 
��, � ����
�� �� UCP-��%���$� 
�����,��,�� ��������-�$� ������ (Kowaltowski, Vercesi, 1999), 
%��������� 8���������� 
9>  310 � �������%���� �$�$���� ���
����-��� 
��%��(�� ����������� ��������� � �������� ������������ �$�������� 
���������-���� ������� ��� ����,� ������(�� &�������������� � 
��&�������������� �!4 (Zykova et al., 2000; 1$���� � %�., 2000). ��� 8��� 
�$�� ����
��� ���-��� ����������- ��%��(�� ��&������������  � 
&������������  ������ �!4 �� ���(�����(�� 8���������� 
9>  310 � 
���%� ������(�� �������%�� . ' �� *� ����� ������%��� �������-, 
�� 
��������$  ����� 
9>  310 �� ����$��� ��%�(����,��� ������� �� �!4 
� ��������$� �������%���� � � ��%��-��� 8����������� � ��%��(��  
�!4 � 8���-��� ��������  ������$, 
�� ��������� ���%����*��-, 
�� 
8��� ����� �� ����%��� �����  �������%�����  ���������-�, � ����$���� 
������� �� �!4 � �������%���� ����� ������������� �� 8�������
����  
���������� (Kolesnichenko et al., 2001i; Zykova et al., 2001a,b). ����
���$� 
� ��%� 8������������ �����-���$ ��������� ���%����*��-, 
�� 
9>  310 



122 

����%��� ������
����  ���������-�, � 
�� �%�� �� &���(�  
9>  310 
�������, �����*��, � «��������» ����%������  
���� �������%�� , 
�������� ������%����� �� %� ����� �������������� �������, ����� 
������(�� �!4 � �����%��,�� ��������� � �������� (�����
��, 1998). ' 
����� � 8��� ������%��� �������-, 
�� � ������,��� ������� � ���������, 
� ����
�� �� *�����$�, �� ������*��$ ������$ (caspase), �����% �����$� 
�������� ������$� ����������� ��������� ��������. �
������� ���*�, 

�� � ��������� ����������� ������-�� ����
�$  ������� 
��������������  �����
��  ������, ����%�����$  ��� 
«�������������$  �������» (Jones, 2000). ' �� *� ����� ��������, 
�� 
������%��$� �������� �������� �������� �$��% �� �������%��  � 
(��������� (�������� � (Reed, 1997), �����$  �������� «������
����� 
&������� – 2» (Apaf-2) (Jones, 2000). ' ����� � 8���, � ���*� �������� �� 
�������� ����
�� � ����*��  � ���������  �������%����-�$� 
��������� ����������
���� ��%������$� 
9>  310 ���������%�� � 
�$����� ��� ����(��(�� � �������%����� (Kolesnichenko et al., 2000b), 
��*�� ���%����*��-, 
�� 
9>  310 � �������� ����$������ � 
��������$�� ������� � �������� ��������, ��%���$  ��������  
�������%����-��  ���� (PTP). ��� 8��� � �����*%���$� �� ����� ������� 
�������%���� 8��� �������� �$�$���� �������� ����������� ��� "�	. 

#������� �� ��, 
�� ��� ���
���� ������� 8���������� 
9>  310 �� 
�!4 � �����������$� �������%���� �$� ���������� &��� �����*����� 
����%�������� �������%������� %� ����� 8���������� 
9>  310, 
8����������$ � ���
����� ������� �� �!4 �����$������� ������ 
%������ �����, ���(��������,�  8�%�����$  
9>  310 � ��������,�  
��� �����,��,�� ���������-, ��������, 
�� %��������� � �������%���� 
�����$������� ������ 
9>  310 ���
����-�� ��%�(����� �!4 � 
�������%���� (Kolesnichenko et al., 2001d). 6����������$ in vivo ��������, 

�� ��&��-���(�� ���������� ��������$� ������ 
9>  310 �$�$���� 
���
����-��� ����-����� ������ �!4 � ���������� �� ����� 
�����%��,��� ������������������� ������� (Kolesnichenko et al., 2001i; 
Zykova et al., 2001b), 
�� ���%����-������ � ���, 
�� �� %��� ����������  
(�������%�����  � ��������%����� ) � (���� �������� �� ����� 
������������������� ������� ����������� ��������%������ ���������- 
(���. 9). 
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��� 9. '������ ����������� �������$� ��������-�$� �����,��,�� 

������ �� ���������� ��������� ����%�� � �������%���� �����  
�����($ �� ����� ������������������� ������� ((�� �� Kolesnichenko et 
al., 2001i).  

 
6�� �����-���$ ��������� �%����- �$��%, 
�� 8�%�����$  
9>  310 � 

�������%����, ���*� ��� � �������$� � ������,��� ������� ��������-�$� 
UCP-��%���$� �����,��,�� ����� (Kowaltowski, Vercesi, 1999), 
����$���� ��������%����$  8&&��� �� �
�� ��,��� ���*���� ��%��*���� 
�������%� � ��������-��  ������ ����%����� �����,���� ��������� � 
&��&������������ � �������%����. ' 8��� ���
�� ��*�� �
����-, 
��, � 
������������ � ��������  '.�. �����
��� (1994, 1998), ���$� �����, 
�����,��,�� ��������� � &��&������������ � �������%���� �� ����� 
������������������� �������, �������� 
���-� �������������-��  
��,��$ ������. 

��������$� %���$�, ������ ��������,���� � %���$�� � ������� 

9>  310 �� 8�������
����� ���������- ��������-�$� �������%�� , �$�� 
����
��$ ��� ���
���� ������� 
9>  310 � �����$������� ������ 8���� 
����� �� �!4 ��� &���(����������� �����
�$� ���������� %$�����-��  
(��� �������%��  (Kolesnichenko et al., 2001d). 6����������$ �� 
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���
���� ������� 
9>  310 �� &���(����������� �����
�$� ���������� 
%$�����-��  (��� �������%��  ��������, 
�� �������� 
���������-�$� � 
�����,��,��� %� ����� 
9>  310 �������� �������� I 
�������%����-��  %$�����-��  (��� (Grabelnych et al., 2001a). �����-���$ 
8������������ �� ���
���� ������� 8���� ����� �� �!4 � �������%���� 
���%����-������, 
�� 8�������$  
9>  310 ����$���� ��������
���� 
%���������� ������� �� ������������- �!4 ���-�� ��� 
&���(����������� I ��������� %$�����-��  (��� �������%��  �����  
�����($ (Kolesnichenko et al., 2001d) � I � II ��������� %$�����-��  (��� 
�������%��  �������$ (Kolesnichenko et al., 2001a). ��� 8��� ������%��� 
�������-, 
�� �������, ����$������ 8�������$� 
9>  310 �� �!4 � 
�������%���� �������$, �$�� ���-���, 
�� � �������%���� �����($. 

��� ��������� ������� �����$������� ������ 
9>  310 �� �!4 � 
�������%���� ��� &���(����������� �����
�$� ���������� 
%$�����-��  (��� �����������, 
�� ����������� � ���%� ������(�� 
�������%��  �����$������� ������ 
9>  310, ���(��������,�  8��� 
����� � ����$���,�  ��������,�� %� ����� �� �������%��� 
(Pobezhimova et al., 2001), �����%�� � ��%��(�� ���(����� �!4 � 
�������%���� ��� �����($, ��� � �������$ (Kolesnichenko et al., 2001d). 
��� 8��� ������(�� �!4 ���-�� �������� �� �����-��������� ��������� 
%$�����-��  (��� �������%�� . 

6����������$ �� ���
���� ������� �����$������� ������ 
9>  310 
�� �!4 � �������%����, �����������$� �� �������������$� ���������� 
��������, 
�� �$������� ����$���� ����� ���-��� ��%�(����,�� ������� 
�� �!4 � �������%���� �������������$� ���������� ��� �����  
�����($, ��� � �������$, �� ��������� � �������%�����, �$%�����$�� 
�� �������-�$� ���������� (Kolesnichenko et al., 2001d; Zykova et al., 
2001a,b). 

)���� �������, �� ��������� ����
���$� �����-����� ��*�� �%����- 
�$��%, 
�� � �������� in vivo 
9>  310 �� ����� ������������������� 
������� � �������*%���$� �������%���� �$�������, ��� *� ��� � %����� 
�������$� �����,��,�� �����, �������������-��� &���(��. ' �� *� 
����� � �����*%���$� �������%���� 
9>  310 ��*�� ��������- �
����� 
� �� ������
����  «��������» ����� ������(�� � �����*%���$� 
�������%���� ���(����� �!4. 
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�����������, 
�� %��������� � �����������$� �������%���� ������ 
�����$�������, ����
����  ������ 
9>  310, ��������� ��������- 
�����,��,�  8&&��� 8���� ����������� ����� ('� ����� � %�., 2001�; 
Kolesnichenko et al., 2001c). ������-�� �������� ����� ���(����������- 
������� ���-�� �� ����������� ����*��  �������$ �������%�� , �� 
%���$  &��� ��������� �%����- �$��% � ���, 
�� 
9>  310, �$�$���,�  
�����,���� ��������� � &��&������������, ����������� �����*� 
�������%��  (Kolesnichenko et al., 2001c). ��� ���
���� ������� 
�����$������� �� �������%��� ��������, 
�� %�*� ��� �$%������ 
�������%��  �� «�������-�$�» �������  ��-�� ����*%���� ��������-���� 
��������� � ���(���� �$%������ �������%�� ����(��(�� 
9>  310 � 
�������%����� � �����,���� ���������-���� &��&������������.  

�������� ���������� in vivo �����,��,�  ���������� 
9>  310 � 
�������%���� %��%��-�$� �������  (Grabelnych et al., 2001c). ' 
��%��-�$� 8������������ �� �������%���� ������ ���%������������� 
�����,��,�  %$����� � &��&������������ 8&&��� %��������� � ��� 

9>  310 � �����*����- 8�����������- 8��� 8&&��� %���������� 
�����$������� ������ 
9>  310 ('� ����� � %�., 2001�). !��������� in 
vivo �����,��,��� 8&&���� 
9>  310 � �����%�����$� %��%��-�$� 
�������  (Grabelnych et al., 2001c) ��������� �����*%��-, 
�� �������� 
�����,���� ��������� � &��&������������ �� ����� 
������������������� ������� � �
������ 8���� ����� �������� 
���(�&�
�$� %�� ������ � ���%�������� ����  ���������-�� ��%����� 
8����(������ ������������. 

�����������, 
�� %��������� � 
9>  310 �������%���� �����  
�����($ �$�$���� ���������� �, ��� ���%����� 8���� �����������, 
���$����� ����������$ ��������� �������%��  �� ��������� � 
�������-��  ��������� , �����������  ��� %��������� ����� ('� ����� � 
%�., 2001�; Voinikov et al., 2001). ���������� � �������%���� 
�����$������� ������ 
9>  310, ���(��������,�  8�%�����$  
9>  310 
� ���$���,�  ������- �����*���� ��������� � &��&������������ 
�������%�� , �$�$���� ���*���� ����������$ � �
� �� �� ��������� � 
�������-�$�� �������%�����. ���
���� ������� KCN �� ���������� � 
��������� �������%��  ��������, 
�� ����������, �$�����$  %���������� 

9>  310, �������-� ��%�������� KCN, �, ���%������-��, ������� �� 
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&���(����������� ��������� IV %$�����-��  (��� �������%��  
('� ����� � %�., 2001�; Voinikov et al., 2001). 

����$� � ������� ������������� ����%����� ���� �� ����������� 
���������� �����  �����($ ���%����-������ �� �����
���� �$������� 
����� �������� ���������� �����  �����($ ('� �����, 	�����, 1984; 
Vojnikov et al., 1984; Kolesnichenko et al., 2001e). 6��� &��� ��������� 
���%����*��-, 
�� ���(��� ������(�� ����� ����������� �����  �����($ 
�������� �%��� �� &��������
���� ����������$� ���������� ��,��$ 
�������� �� ������������������� �������, � �� �������� �����
�$� 
8&&����� ��������� ����������� ��������-��  ������ �� ����� 
������������������� �������. ��� 8��� ������%��� �������-, 
�� 
����������� �-%� � ����$� ����������$� ���������� �����  �����($ 
�������%��� ��� ��  *� �����������, 
�� � � *��$� ����������, �� 
�$�����. ���%������-��, ��*�� ���%����*��-, 
�� ������(�� ����� 
����������� �����  �����($ ��������� �� ����
��- %���������-��� 
����� �� ��%������� � �����*%��,��� %� ����� �������,����� �-%�. 

)���� �������, ����,���� � ������,��� ������� %���$� ��������� 
�����*%��-, 
�� �����,���� ��������� � &��&������������ � 
�������%���� �������  �������� ����������$� &��������
����� 
���(�����. ' ����
�� �� *�����$�, ����%��,�� �%��  ������� , 
���������,�  ������- �����,���� ��������� � &��&������������, � 
�������  � �������%���� ������� ������-�� ������, ���������,�� 
������- �����*���� ���������-���� &��&������������. � ���� �������  
������*��$ ��-����������� (����%������������ ����%��� � ��������-�$� 
UCP-��%���$� �������%����-�$� �����,��,�� �����. � ������ � 
%��������� � ��� ������*�� ����� 
9>  310. '�� 8�� ������*���$� � 
�������  ����� �������� ������� �%������ ��%��������, 
�� ��������� 
�������- � �%����� �������� ������� �����*���� ��������� � 
&��&������������ � �������%����.  

����(��, �$�������$� �����,��,��� �������%����-�$�� 
��������� � ���������, � ��,��, �����%��� � ����, �����$� ��� 
�$������� � *�����$�. ��� �������� ����������, ���*���� ����������� 
������$� &��� �������%� �������%����� � ������(�� 8�������
������ � 
��������
������ �������. '�� �������%����-�$� �����,��,�� ������$ 
�
������� � ������ �������� �� �����
�$� ���$ ��������$� ���%� ���� , � 
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����� � 8��� �� ��*�� ������������- ��� ���(�&�
����� ��������$� 
������$. #������� �� ��, 
�� ��������-�$� �����,��,�� ������$ � 
������,�� ����� ������� ���
����� ��%�� ����� �����%������� , ��� *� 
��� ���
��$ ��%������
�� � %�� �����%�������  �������� ������� ���� 
%� �����. 

6  ����������� �������������	����� ������� � 
��	���� ������ ������� - ��������������  � 
����
���
����  ��������  

������-��, ��� ����
����- �$��, �%��  �� �������� , ���������$� 
���������� %�� �$*������ �� ����� ������������������� �������, 
�������� ������*������ (��������$, �� %� ����� ������������������� 
������� � ������ �� �������� � ���
����-��  ������� �����%���. 
!�����*������ ��������-��  ������ ��% %� ������ ������������������� 
������� ����� ��% �����$� �����%���� , �����$� ����� �������� �� � 
������. 6��, ��-����$�, ���$����� ���(�����(�� ����������$� ��,����, 
� ���*%� ����� ���� . '�-����$�, ������*������ �$�$���� ��������� �# 
�����������
�$� ���������. '-����-��, ��� �$�$���� ����������� 
���������$� �����  ��*%� ��������������� � �$�$���� 
���&����(����$� ��������� ��������$ ������������ ��-�� ���*���� 
��%��*���� ������������,�� �� ������� ��%$ �, ������(, �����%�� � 
��������� ��������$ ������� � �$�$���� �����*%���� ��������$ 
����������$ ��� �������� �����,���� ��%$ (4�����, 1983).  

������-�� ��������
��� ���������� ��%$ ���%�����,��� ����������� 
�����������
���� �-%�, �� �$�$���� ��� 8��� ������*������ 
����������������  ��������$ ������, ���%����������, 
�� ���(��� 
����������� ����
��� � ���� ���%��,�� ��������$: 1) �����
���� ������ 
��%$ �� ������ 
���� �������$; 2) ��,��� �����
�$� ����������� �� 
%� ����� ������*������.  

!�����
���� ������ ��%$ 
���� �������$ ��*�� ������
����-�� 
����� ���$����� �����$,������� ����%�� (de la Roche et al., 1972; 
Smolenska, Kuiper, 1977). ��������� ��%��*���� &��&�����%�� ���*� 
������ �� ��� ���� ������� � ���$���� �� �����(������- %�� ��%$, � 
�$����� ���*���� ��%��*���� &��&�����%�� ��� ������*������ 
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�$�$���� �������$  ����� ��%$ � ��*�������� � ��,�,��� ������ �� 
�����������
���� �-%������������ (	��������-����
, 1983).  

�����*%����, �$�$����$� ������*������� ��� ������*������ � 
��������$� �������  ����� �$�- ���%�����,��$ ���%��,��� ������: 1) 
���������$�� � ���&����(����$�� ����������� ����������� ������, 
�����$� ��� ������������ � ���(���� ����������� (��� 8��� �������%�� 
��� ������% ������������ � ���� 
��$�, �$%��*����,�� ���-��� 
������*������, &���$, ��� � ��%�(�����$  ����������  ������ 
���(�&�
����� ������������, ���� 
��$� � ������*������); 2) ��,���  
����������� ������ �� ������*������ ������%� ������ � 
���������������$�� ��,������� � 3) &���(������������ ����%�����$� 
��������$� ������.  

!���
���, 
�� ����������������$  ������, �$����� ���(�����(�� 
�������%� � ����� � �����&���, �������$� %�&������$, ����� ��� 
��������, � ������*������ �������� �$�$���� � �����
�$� ��������� 
�����*%���� �� ���%�$�� ����������, �����$� ����
��� ���$������ 
�������- �������, &����������� �������  ������  &��$, %����%�(�� 
&��&�����%�� � ��������� �����%�$� *���$� ������ (McKersie et al., 
1988; McKersie, 1991). '�� 8�� �������$ ��*�� �����%��- in vitro, ���� 
�����������$� �������$ ���������- ���������%��. ������ ��%��*���� 
�������� ��%���%� � ���������� %���-%���%� �����
������� �� ����� 
������������������� �������, �������� ��� ���������� ������� , 
�� 
���%�������� ��%��(�� ����������� ��������� ����%�� (Loubaresse et al., 
1991). 

6�� �����%���� ��%����*%��� ��������, 
�� ��,�� �������$ 
�����*%���� ������ �������� ���%������ �������� ���������-���� 
�������, � 
�� ���� 
�����- � ���������-���� ������� �������� ��*�$� 
����������� ���� 
������ � ������������������ ������� (Kendall, 
McKersie, 1989). ' %��-�� ��� �$�� ���*� �����������, 
�� 
�����������(�� ������ � ������ ������������ ����� ����������� �� 
���-�� �����
���� ���������� 
������, �� ���*� ��������� ���� 
�����- 
� %� ����� �����%�$� ��%������, �������,���� ��� ��������� ��%�� 
�����(�%��, ����� ��� �������� � �(�&����&��. ' ����� � 8��� �$�� 
���%����*���, 
�� �������$ �����������������$� � ����%� ���������� 
����������� ����%����������$� ��������%���$, 8&&������� �%����,�� 
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������������$  �������% � ���������,�� ����(�� ����������� 
��������� (Kendall, McKersie, 1989). 

�����*%���� ��� ����*%����, ��� � ��� ����������, 
����
�� 
����������$ %� ������ �����%�$� ��%������ �������%� ��� �������, 
�$�$���,�� �����
�$� �����*%���� � ��������� � &�����������. � 
�%��  ������$, ���%����������, 
�� ������(�� �������%� &������������ 
��� ����������� ����� �������� ������$� �� ��� ����������� �����%�$� 
��%������ � ����-�� (Parkin et al., 1989). ' �� *� ����� %����� 8���������-
����������$� ������$, ����
�� ������$ � �������%���� ��� 
�����������, ���*� ����� �������%��- ������$� &���$ �������%�, 
�������� � ��&�������������,�� ������. ' 
��������, �$�� ��������, 

�� �������%��� �������� ������$� ����
����� ���������%� � 

���������-�$� � ����*%���� ��������-�$� ������ ��� ������ 
������������ (Purvis et al., 1995). 

' ������������ � ������������ , ���%��*����  J. Raison � J. Lyons 
(1986), ���������-�$  ������ ��*�� ������������-�� ��� �����
�$  ����� 
�� �����
��� �����*%���� � ��%���-&��������  �������. �������� 
��������� �����*%���� ��� ������������������ ������� �����%��� � 
��������� ���(���� ����������� ��������� *���$� ������ (Parkin et al., 
1989). R. Shewfelt � M. Erickson (1991) ���%����*���, 
�� ���������� 
��������� ����%�� (�!4) �������� &���
����� ��� ���� ������� � 
���������� &���(����������� ���������-�������$� ������, 
�� 
������������ �������� ������-�$� ��������� �����*%���� ��� 
������������������ �������. 

' 
��������, ��� ����*%���� �� ����� �����($ � ����������� ����(� 
%� 5 0� �����%��� ���%��,�� �������$: 1) ���*���� &���������� � 
��
���� 2 
����; 2) ����������� ���%���� �!4 – 8����; 3) ����-����� 
��%��*���� ����&����� �� 80%; 4) ����-����� ��%��*���� �����&����� 
a � b � ���������%��; 5) ����-����� ��%��*���� ����������; 6) 
����-����� ��%��*���� ��������� �� 70%. ' %����� 8������������ ��� 
��������� �����  �����������  ���� 
����� � ����*%���� ������ 
��%���$� ���������, ��������, �� �������%��� (McKersie, 1996). 

��� ���
���� ���������� 
����� %����� ������ (Lycopersicon 
hirsutum) � ���-������������� �������� (L. esculentum cv.H722) ���*� 
�����%����- ����-����� ��%��*���� ��������%����� �� ����� 
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����*%���� �������  � ��
���� 72 
���� ��� 2 0� (Walker, McKersie, 1993). 
��%��*���� ����&�����, ��������� � ���������� ���*����- � L. esculentum 
� ���-��  �������, 
�� � L. hirsutum. ' %� �������-�����, � L. hirsutum 
��%��*���� ���������%��, ��������� � ���������� ����� ����*%���� %�*� 
�����
������-, 
�� ����$���� ������ �� �����������(��, 
�� �� 
�����*%���� �������  �����  �����������  (Walker, McKersie, 1993). )�� 
�� �����, �����$ �� ����$���� ��%���� ���� 
�����- �������  � ����%� � 
��������$� ������� ��%��*���� ��������%����� %� ����*%����. 

'��%� ����� �� �������$� 
���������-�$� � ����%� ��%$ �������  
�����
�$�� ������ ������� ��*�� �$�$���- � ��� ���� 
�����- � 
�����*%���� ��� ����*%����. #�������, �$�� ��������, 
�� ����*%���� 
�$�$���� ���������� #2!2 � ����������, ����� � ���������� ���������� 
�������$ �$��,���$� � �������, �� �� �$�$���� ���������� #2!2 � �� 
������ (Anderson et al., 1994). ' �� *� ����� � ���%�������-�� 
����������$� #2!2 ����� �������$ �����*%���� ����%�� �$�� 
�����
����-�$. ��� 8��� � �����������������$� ���������� 
�����%����- ���$����� ��%��*���� ���������� � �������$, 
�� ��*�� 
�$�- ��,���  �� �����������  � �������%���� #2!2 (Anderson et al., 
1994). 
���� �$����� ��� ������ ������������ ���������- &��������, 
�������$� � �������� ����������, ������������ �����
���� ��%��*���� 
���������� ��� �����������(�� �������  (Brunner et al., 1995; Kocsy et al., 
1996). 

����$�, ����
���$� ��� �����-������� ����%�� �����������   
�������� ���*� �����$����, 
�� ��*%� ����*%�����, ������������ 
�����%�$� ��%������ � �����������(��  �������  ��,������� ����-. 
�� �������-��, �������� ���� (������-��  Cu/Zn-�!�, ��%�(�������� � 
������� ������ ����� ����*%���� � ����� ��������� �������  
���-&�%�����$�� ��������%������, ������ ��� ��%�(�������$  
��������� � (������ (Herouart et al., 1994). ' ������,�� ����� �
�������, 

�� � (������� 8��������� �!� ����� ������� �� ���(�&�
�$� %�� ������ 
������������ �������� ��%������ ���������%�. 

)���� �������, ����,���� ����������$� %���$� ��������� �
����-, 

�� ����������������$  ������ ����%���� � �����  ����� � %������ 
��%��� �������, ������ ��� ������*������ �  ���������-�$  ������. ��% 
%� ������ ������������������� ������� �������%�� ��������� � 
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��������� � ������� �����
�$� ������� � ��������� � �����������, 
�����%�,�� � �����
���� ����������� ������$� &��� �������%� � 
��������-��  ������. ' ����� � 8��� �� ����� ������������������� 
������� � ���(���� �%����(�� �������� � %� ����� �����  ����������$ 
����
����� �����
������$� � �����������$� ��,���$� ��������$. 

7  �������������	���� ������ � ���������� 
����
���� 
������ 

' ���������� 8��������-�$� 8�%�- ��� 8�������$� &������� ���(��� 
�!4 ��������� � ������� ��������������. 	��(�����(�� ���%����� �!4 
�%��*������� �� ����������, ������ ������ (
�����  � %�., 1992). "�	 � 
�������� ����%�� ����������� � ������-�$  ���������� ������, 
�
������� � ������� ��%� ��,����, �������� �����*%���$� ��������$� 
�������� (
��������, 9������, 1985). ��������, 
�� !2

•−, #2!2, NO ��� 
������ ���(�����(��� �������� &��������
������ ��%��������� � 
�������%����, ��������� ��������� ��2+ (Richter et al., 1995). "�	 
�
������� ���*� � �����&���(�� �����
��  ������, ��,��� �������  �� 
�����&���$ (Albert et al., 1986). �������� ����%�� ����� �$������- � 
���� ���������
����� 8&&�������, ��������� ��� ��������� %�����-����- 
�������$� &��������. 	���� ����, �!4 - ���(���, �������$  � 
���������� ��������$ ������� � ��*�� �����-�����-�� ������  ��� 
�������� ������(�� ���������� ���������������$� &�������� 
(
��������, 9������, 1985). ���%����������, 
�� �!4 � �������$� 
������� ��������� �
����� � ���������� ��,���� 
���� �������� 
('��%������, "�
����, 1972). ���(���������- �������� ����(�  �!4 
��%%��*������� ��������%����$�� ���������. ' �������� ������� 
�������%�� ��������� ���������� ���- � ��������%����� � ������.  

+����
������$� �����%������, �����%���$� � ������,��� �������, 
�� ��������� �������� � ���, 
�� � ��������$� �������� � ��������� 
��������� �����*%����, �������$� � ���������-�$�� ���(������. 
"�����(�� ����(�  �!4 �����%����� ��� �������� �����
��  �����%$: 
���������(�� !3, S!2, N!2, ���������,�  � �� ��%��(��, ������������, 
�����- � ����������, ���������� � ��������, ���������, ��%��� %�&�(��� 
� �.%. ('��%������, "�
����, 1972; 	�����, 1973; ������ � %�., 1975; 
)������, '��������� , 1978; +������, 1986; 	������ � %�., 1988; +������, 
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1989; '��������� , '�������, 1990; '��%������ � %�., 1991; 
�����  � %�., 
1992, Bohnert, Sheveleva, 1998; Gueta-Dahan et al., 1997).  

' 50-60� ��%�� �$�� ����������$ ����%$ ��������(�� ������$� 
������� ��� �� �����  �������������. �����%������ ��������, 
�� 
��������� �����$,���$� ����%�� �������*%����� ���
�����. 
. )������ 
� '. '���������  (1978) �������������� ���$��� ���
���� ��� 
����*%���� �������  %� ����������$ ��*� 0��. ��� �$�� �����������, 

�� 
�� ���������� 
���� ��������, ��� ��� ����� ����(����-��  
����������� ��������� ���$��� ����
����. ������ �����%����- �� ������ 
� 8�����������$� ������� ���������� ������. ��������� 
�����%����%����-�$� ����(�  (������������) ����-��� ������������- 
�����������������  ���$��� ���
����. !�������� ����%�� ������� �� 
����� ������������������� ������� ����$���� � ������(��  
��������
����� &�������� (��%�����, 1978), � ���*� � ���(������ �!4 
(
�����, 
��%������, 1982; Parkin et al., 1989).  

' ������ '.	. /����� � ����. (/���� � %�., 1982) ��������, 
�� 
������*������-���������� �$�$���� � ������ ����-�� ������ ���������� 
���������$,���$� *���$� ������ � ���������, � ���*� ���������� 
���������� %���-%���%� (+�"). '�*�� �������-, 
�� � �������  
�����������������$� � ����������� 100� �� ��������� � ����������, 
�$��,���$�� ��� ����������� 200�, ������������- �!4 �$�� ��*�. 
��������� ��%��*���� ������ +�" � �������  � �����
��  

���������-����-� � ������ ������������ �� �$����� ���������� +�" � 
�$�������� 
��$� ������� . )���� �������, 8�� %���$� ����$���� �� ��, 

�� ���������� 
�����- �������  ��*�� �$�- ������� �� ����������-� 
������ �������������- �������� �!4 ��������$� ����%��.  

��%�� �����%�������  �$�� ����
���, 
�� ��� %� ����� ������ 
����*����-�$� ���������� �� ����������$� �������� � ������� 
����������� ���������-�$  ������ (McKersie, 1996; De Santis et al., 1999). 
�����*%���� ����%�
���������-�$� �������  ����� �$�- �����*��$ � 
������(��  ���������� �������$, � �����-���� 
��� � ������ ������������� 
#2!2 (Patterson et al., 1984). X. Hasselt � 1974 �. ���*� ���%������������� 
&������������-��� �����*%���� �����&��-�$� �������  (Cucumis) ��� 
����������� 1 0�. #� ����� � ������� �������%��� ���������� ���������, 
���������$,���$� *���$� ������ � �����
���� ��%��*���� )
	-
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������$� ���%����� (McKersie, 1996). ).'. /������� � ����. (/������� � 
%�., 1989) ����$���� �����*%���� ������������ � 
���������-���� � 
��%���� ������� ����� � ������(��  �!4.  

"�����(�� ���(����� �!4 ����
����� � � �������� ����������� 
�����&��$. !���, ������- ���-�$� �����������, �������� ����������- � 
�����$,���$�� ����%��� � ���(�������- �!4 (+������, 1989). 
#������$� �����%������� ������������� ����������- �����
������ 
%� ����� ������ ���(�����(�  ����� � ���%������ ��� �����%�. !���, 
����������- � ��%�, �������� �����%�$� ��%����$ !2

•−, #!2
•, #!• - � #2!2. 

��������, 
�� ����� 30-�� ��������� ���%� ����� ����� ���������� 
��%��*���� +�" � ����-�� ������ ('��������� , '�������, 1990). 

"�����(�� ����������� ��������� ����%�� �����%��� ��� %� ����� 
������ �����(�%�� (+������, 1989). )����
����  8&&��� �����(�%� ��*�� 
��������$���-�� �� ������-��� ����������. ��� ��������� �������  
���������� �������%�� �$����� ���%���� �����, �� �����$� 
���� 24 
��� 
���%��� ������. 6��� �����(�% &���(��������, ��� ����������� � �������� 
�������������$� 8����������� � �������%� (McKersie, 1996). #������$� 
�����(�%$ �
������� � &������������-�$� ���(�����, �������$� � 
������������ ����������� �������%� (+������, 1989; McKersie, 1996). 

��� ������ � ��������� ������� ���������� �����
���� ��%��*���� 
��������%�����. ��� %� ����� �� ��%��(�� � ������� �����($ 
������������� α-����&���� ('��������� , 1982). #����� ����������$ � 
���������� �$�$���� ������������ �����
���� ���(�����(�� ����&����� 
� ������ 8�����$ (Ruggeri et al., 1985). ��%��*���� ����&������ � ����� 
�����  �����($ �����
������� ����� ���%� ����� �������� ���������� �� 
25%, ������� - �� 32% ('�����, 1980). �
�������, 
�� ���� 
�����- 
�������  � ����� ��� �$��, 
�� ���-�� � ������ ��%��*���� �!�. #���%� 
� �!� ��� &�����(�� ���������� ����
����� �������%��$, 
������������%��$ ('��������� , '�������, 1990). ' ������� ����� 
�������$ � �������� ���������� ���*� ���������� ���������- 
�������%��$ ("������, ��%
����, 1976). )���� �������, ���������� 
�����
�$� ��������%����� ��*�� ������� � ���������� ��,�  
�����(�&�
����  ��,����  ����(�� ������ (	������ � %�., 1988). ��% 
������� ����%�� ������(�� �!4 ���- ���
����� ����� � ���������� 
������� (
����� , 1991; 
�����  � %�., 1992). ' ����� � 8��� ������������� 
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��� �����%������-�$� &��$ ������-����(��, ������������,�� 
������
�����. '� ����� �����  &��$ (&��� �������) �������%�� ������ 
������(�� �����������%�(��. #� �����  ���%�� ����(�� ��������������� 
���- � �������������-��� ���������� �� ������, ������� � ����%����. .� 
��*�� ���������������- ��� ���%�� ��������������, � ��%� ������  
���*����� ������������- �!4 �� �
�� �����
���� ��������%����$� 
��������. ��� ����-�  &��$ ����(�� ����
�� �����
��� ��%��(�� �!4 � 
������������,�� ���*���� ��������  ��������%�����  ����������. 6�� 
���%�� ������� ��*�� ������������- ��� ���������� ����%�������� 
����,���� ��������%����$� ��������. 

8   ���������� ����
���� 
������ � ������������ 

#������� �� %��������� ���������-����- ��������� �!4 � 
�������
����� ���������, ������*��$ �������$� ����
�� 8���� ���(���� 
� ����$� �����
�$� ����������. �� ������ 7.". '��%������� � ".�. 
"�
����� ('��%������, "�
����, 1972), ��� ����������$ � �������� 
������������� ����������-&���(�����-��  ��������(�� ������� 8��� 
��������. 

+������%��� �������� «8�������
������ ����(����», 
������
����,��� ������ 8������ , ������%���  %�� �� 
&���(�����������. 6�� ��������-�$� ��������$ 8��������
����� ������. 
!�� ���������$ %���� ����������, ���%�����$�� ��*��������$� 
�������������. ' �������� �������%��  ��%��*���� �#	, �������$, 
&������$ (���� 	�����, β-���������, � ���*� &������$, ������
����,�� 
������ ������ � �������(�� ������
������ ��������� �������%��  
('� ����� � %�., 1991; Douce, 1985). ' 8��� ���������� ���,���������� 
���������-��� &��&������������, � �����-���� 
��� � ��%� ��������� 
���������� (��������, #"�# ��� ���(�����) ���������� ")�. '������ 
�������� ��%����� ���������� 
���- �������%��  �� (��������$. !�� 
���%���, �� ����� ����%�� � ���������, ��%��*�� &������$ � �����, 
�������,�� �����(�&�
����� ���$, �������$� ���������- ��,����� � 
�����������  �����  �� ����� 10 ���. '��������� �������� ����� 
���-��� 
���� ����%�� - �����. !�� �����(���� ���-�� %�� ��%$ � 
�����-��� �� ����-�$� �������, �� �������(���� %�� �������� 	+, Na+, 
Mg2+, ������� Cl−, Br−, NO3

−, ������� � ���-��  
���� �����������, � 
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���*� %�� #"�+, #"��+, #"�#, #"��#, %�� ��������%-5'-����-, %�- � 
���&��&����, ��8����� " � ��� 8&���� (Douce, 1985). '� ���������  
�������� �������%��  �����������$ %$�����-�$� (��� � ")�-���������. 
6��� &�������$  �������� &���(�������� ��� ���������-��-
�������������-��� ��������� ����� ('� �����, 1987; '� ����� � %�., 
1991). 

�$�����-��� (��- �������%��  �������  � *�����$� ����� ���%��� 
��������(��, ������$� ����
�� �������� (����% (CN-)-������������� 
���� �������� 8��������� � �������� #"�#-%���%����������� �������� 
%$�����-��  (���. ��������-�$� �������%��� �������$ �������- ��� 
8�%�����$ , ��� � 8�������$  #"�# (Douce, 1985). '�� �������
��� 
8��������� � �������%���� ������������$ � 
��$�� ���������. 

	������� I ���,�������� ������� 8��������� �� #"�# � ���������. 
!� ��%��*�� �������
���������-��� #"�#-��������-����%���%������. 
' ��� ������ ���%�� �+# � *�����-����$� (����$. �������� ���������$� 
%���$� �� ����������� ���������  �������$ ������������ �������-
��
���������-��� #"�#-%���%�������� (Palmer, Ward, 1985). 
����%��� 
%�����-����� 8��  «������ » #"�#-%���%�������$ ��������-�$� 
�������%��� �������$ �������� �������- (������-�$� #"�(�)H. 
+������%��� *�����$� �����-���� %�� 8��  (��� 
����
�$� ��������$, 
�������,�� � �������  8������ (Douce, 1985). 

	������� II (���(����-��������-����%���%������) ���,�������� 
��������� 8��������� �� ���(����� � ���������. ' ��� ������ ���%�� �"� 
� ��� *�����-����$� (�����. ������� 8��������� �� %����� 8���� 
������������ ��������� � �������(������; ������������ ���(������, 
")�, "��, #"�H � %�. ��������. ������� ���%����, 
�� �����*���� 
���������� ���(����%���%�������$ �������(������, �������,���� ����� 
2-6-�� 
������� ����*%����, �$������� � ��
����� �%���� �� ����������, 
��������,�� ��������� �%���������-�� � %� ����� ������ ���������� 
('� �����, 1987). 

	������� III (��������-(������� �-����%���%������) ��������� 
8�������$ �� ���������������� ��������� � (�������� �. .�� ����������� 
��������(�� � �������%���� �������  ���
��� ���� �����. ��������, 
�� � 
��� ������ ���%�� (�������$ b560 � b566, (������� �1 � *�����-����$  
����� �����. 6��� �������� 
����������� � ������(��� " (> �����, 1991). 
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' ��������-��� ��������� IV ((������� �-����%���) 8�������$ 
����������� �� (�������� � � �������%�. !� ��%��*�� %�� (�������� - � � 
�3, � ���*� %�� ����� ��%�. :������� �-����%��� ����������� (����%��, 
���%��. ��������, 
�� � �������  � ������, � ����
�� �� *�����$�, 
������� ��-���������$  ���- �������� 8���������, �����$  ���$������ 
(����%-����������$� %$������ (> �����, 1991). !�� ����������� 
���������-� (����%-�����������  ����%��$ (��-����������� ����%���). 
���%����������, 
�� ������ ����������� ��-����������  ����%��$ �� 
�������  %$�����-��  (��� �������� ��������, � � �� ������ ���%�� ��%--
��%��*�,�  &����������%. ������� 8��������� �� 8���� ���� �� 
�������*%����� &��&������������� ('� ����� � %�., 1991; > �����, 
1991). 

�������� �%��  �� ������� � ��������� �������� �������� � 
%$�����-��  (��� (��%��- �����-) �$���� �������� �� �������� 
�������%�� � �����-���� ���������� 8��������� ��*%� �������
����� #-
������ � 
���� 8��������$�� �������
�����. 	 �����$� �������
���� 
������� �+#, ��������, (������� �- ����%���. �� ������ +��
���� 
8����������
����  �������������$  �����(��� ����� ��%���%� �������� 
����
����� 8������ %�� ������� ")� �� �
�� ��������� ���� �������� 

���� ����� ���������  ")�-��������$ (�����
��, 1989). 

)���� �������, ���-��� 
���- �������%� � �������%���� 
����������������� (�����������%���  � �������%����-��  8���������-
�����������  ������� � ������������ ��%$. +������%��� �������  
����� %���������-�$  �� � �������������� �������%� �� ��-����������  
����%���, ����
��,� �� �� (������� ����%��$ �� �������������-� � 
(����%�. �
������-, 
�� �� �%�� �� 8��� �� ��� �� �������� ���
����-��� 
����
����� ���������%� (Rich, Bonner, 1978). �� �������-��, � ������-�� 
&���(�������,�� �������%���� ������*%���� "�	 �� ����� 
�������������� �������%� (������� � ����%���  �� �������%�� � ����� � 
��� �$����� ���%����� � (��������� � (Turrens, 1997). '��%� 8���� 
����������� ���������%� ����� ����8����������� �������������� 
�������%� �� ������ (������� � ����%��$ ����,��������. !%���� � 
�����%��� ����� ����
��� ���
����-��� ����
����� %���$�, 
���%����-�����,�� � ���, 
�� �������%��� ��������� ���������� 
���������% � �������- ��%���%� (1-2% �� ��,��� ����������� �������%� 
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%$�����-��  (��� �������%�� ) (�����
��, 1998; Richter et al., 1995; 
Turrens, 1997; Liu, 1997; Kowaltowski, Vercesi, 1999). 5�����(�� 8��  
�������  &���$ �������%� �������%�� ��� �
����� #"�H-%���%�������$ 
(Turrens, Boveris, 1980), &������������ (�������� I) � 
����
�� ��������� 
� (�������� b (�������� III) (Cadenas et al., 1977) (���. 10). ' ������-�� 
&���(�������,�  %$�����-��  (��� 8�������$ ����������� �� #"�H � 
���������  &���� ���������, ��� 8��� ����
����� �������������$� 
&���$ ���������. 6�� &���� ����� ����%��� 8�������$ �� (������� � 
����%��� � ������,����� ������� � ���������� &����, �����%� 
���� 
&���� �����%���� ��%����� - ������ ���������� (UQ•−). 6��� ���(��� 
���
��� �������%�� �� (�����������
����  ����������� ���������  
�������%����-��  �������$, � ����� ����������� �� ���������  
����������� �������$. "�����(�� ", �����$  ��������� 8��������$  
����� ����� ���������, ��������� �������������� �������%� (Rustin et al., 
1984). ��� 8��� ������(�� " ��������� ����������� UQ•− �� ���������  
����������� �������$, 
�� �$�$���� ��������(�� UQ•− �� �� 
(�����������
����  �����������. '�������, %����� �������, �����$� 
�����
����� �������������� ���������, ���*� ���������������� 
�������������� �������%� � �� ��� (��� �������� - (������� b (Rich, 
Bonner, 1978). ������� %���$�, 
�� ����������� �������%����� "�	 � 
����������� ��������, �����$  ������%�� #"�H-%���%�������� � 
��������� ��������������� ���������, ���
����-�� ������������� ��� 
%��������� ���(�����, ��������������,��� �������� (Kowaltowski et al., 
1995). ����$� Fe-S ����� � #"�H- %���%�������� ���*� �����
��$ ��� 
�����*�$� �� �$ ����������� ���������%� � �������� ��%���%� (Turrens, 
Boveris, 1980; Turrens et al., 1982). ' �������%����, ����%��,�� �$����  
������������-� (����%-������������� %$�����, 8&&���������- 
����������� !2

•− ��*�� %�������- ���
����-�$� ����
�� (10% �� ��,��� 
����������� �������%� � �������� ����������) (Rustin et al., 1984). 

)���� �������, � �������%���� ������� ��� ������%���� %�� 
���������� ���(����� �!4: ����
���� ��������� �������%�, ��������$ 
����������� ��������� - �����$,���$� *���$� ������$ 
�������%����-�$� �������. ' �������%���� ������������ *����� � 
��������  � ����������  &����. ���%������-��, � ��������, ���%� 
������(�� ���������%� �������%����� ����������, ���� ���%� ��������$ 
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��������%����$� ������$, � ���������� ��*�� ����������-�� #2!2, � 8�� 
�����%�� � ������������� ���������-���� �������. ' %����  �����(�� 
#2!2 ��*�� ����������- � �������%����-�$� Fe2+, ������� 
�$����������$  ��%���� ��%�����%� (#!•) ����� ����(�� ������� 
(Sutton, Winterbourn, 1989; Halliwell, Gutteridge, 1989).  

 

 
���. 10 5�����(�� ������$� &��� �������%� �������%�����. 

!������  ����
��� "�	 � �������%���� – 8������������������� (��-, 
�������������� �� ���������  �������%����-��  �������� (�� 
Chakraborti et al., 1999). 

 
��� &��������
����� ��������, ����� ���������� *����� �  *����� � 

&���� FeS-������, � �������%���� ��%��*���� �,� �����������-�� 1.7 
����- Fe �� 1 �� �������%����-���� �����. 6�� *����� ������������ 
������ ��,�������, ��� ")�, "��, 5)� � (����� (Tangeras et al., 1980). 
6�� ���������������$� ��������$ *����� �������$ ���(�������- 
���(��� �!4 � �������%����-��  �������� �, ��� ���%����������, 
��������� �
����� � ���������� �����*%���� ������ �� ����� �����
�$� 
��������$� � ���������$� ��������  (Bacon, Britton, 1990). ' �����%��� 



139 

����� ���
���� 8��� ���������������$� ���������� *�����, �������� 
Fe(II)-(������ � Fe(II)-")� ���������� ���
����-��� �������� 
�����%������� , ������-�� ����������� �� ����������� � �������� � 
�����
�$� &��������
�����, ��������$� � ���������$� ���������� 
(Bacon, Britton, 1990; Minotti, Aust, 1987; Halliwell, Gutteridge, 1990). 
�����������, 
�� ��������, ��� ����,� �������� �������%�� ��%��(�� 
�!4 8���� ���������������$�� ����������� *�����, ������� ����
�� 
�����������$� ���(�����(�  Ca2+ (Hermes-Lima et al., 1995; Halliwell, 
Gutteridge, 1989; Castilho et al., 1994; Castilho et al., 1995�). ' �� *� ����� 
������� %���$�, ���%����-�����,�� � ���, 
�� ������(�� "�	 � %����� 
���
�� �� ������� �� &���(����������� %$�����-��  (��� �������%��  
(Castilho et al., 1995a). ���(���$ �!4 � �������%����, ��%�(�������$� 
���������������$�� ����������� *�����, �$�$���� ��������� � 
�������� ��������$� ������, � 
��������, ��
��������� ������ � ���. 
������� 65 � 116 ��� � ����������� ��%� %���������-�$� �����, ��-
��%�����, ��-�� ����������� ��&&��$� ��������  ��*%� ���%������ 
�!4 � �����$�� �������� ������ (Castilho et al., 1994). 

�����%����%����-�$� ���%���$ �!4 � ��������-�$� ���%������, 
��������, �������$  %���-%���%, ����%��� ���-�$� �����*%��,�� 
%� ������ �� �������%����-�$  �����. � 8&&����� ������ 8��� 
���%�����  ����$���� ��������� ��������$ � 8��������� 
�������%����-���� ������ �������  � �������� in vivo (	����������� � 
%�., 1989�,�). 

���%���$ �!4 �������$ �$�$���- �����
���� �����(�&�
����   
��������  �����%������ ���������  �������$ �������%�� . �� ������� 
� 8&&������$� �����%�$� �����,������ ('��%������, "�
����, 1972). 
"�����(�� ���(����� �!4 � �������%���� ��*�� �$����- ��������� 
���������-���� &��&������������, ������-�� 8&&��� ���(���� ������� 
AT� ������� �� ����������  (���������� ���������  �������$ 
(Kowaltowski, Vercesi, 1999). 

������-��� ���������� �!4 ��� �������(�� *������ � 
�������%���� �����%�� � ����������� ��� ���$����$� 
«�������%����-�$� ���� ». )���� 
����($ �� ����� %$�����-���� 
�������� � �� �������$ � ���������-���� &��&������������ (+�Knight 
et al., 1965). �����*%���$� �������%��� ������ ���-����� &���(�� � 
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����������- ����������- ���$ ���-(��. ���$ Ca2+ ���������� ������ 
�����������
�$� ���(���$, ��������, ���$���� ���������- ��������$� 
&��&������ (Kowaltowski et al., 1999; Grijalba et al., 1999; Kavanagh et al., 
2000). 6�� �����%�� � ���������� �����%�$� *���$� ������ � 
����&��&���%��, �������,�� ����������� ��������(�� ����%�$� � 
������$� ���������� � ���������, 
�� � ���� �
���%- �����
����� 
������������- �!4. ' �����-���� ��%������� 8������ ��*�� ��������- 
�����- ������.  

' �������%���� �$���� ������� , ��� *�, ��� � � �������%���� 
*�����$�, �$%����� ��� ������$ �!4: ��&�����������$� ����(��, 
����������$� ����������, &�����������$� #"�H- � #"��H-�������$� 
����(�� (	����������� � %�., 1989�). +�������-��� �������- ���������� 
+�" � ��������-�$� �������%���� �����%����- ��� ���(�����(�� ����� 
*����� Fe3+ 20 ��+. ' 8������������ � �����������$�� �������%����� 
���������� �������$ �$�� ��������, 
�� �������%������ %� ����� Fe3+ 
����������� ��� %��������� �� � ��������� �������%��  � ��������� � 
�%������%�&��&���� (	����������� � %�., 1989�). 

��� ���
���� ����������� �������� ����������� ��������� �� 
���(�����(�  ���������, #"�H, #"��H �����������, 
�� ��� 
�%������$� ���(�����(��� ��������������  (1 �+) �������- ����(�  
����%����������%-���������� �!4 � 3-4 ���� ����$���� ������� %�� 
��������-���������� ���(����. ������$ �!4 �������%��  �������  
����
����� ���*� ���������� � �����������. #�&������������� ������� 
�!4 ��������� �$����� 
���������-����- � 6�)" � ������. #"�H-
��������� �!4 
���������-�� � (����%�; ����� � 8��  ������� �$�$��� 
���
����-��� ������������� ���(���� ��� ����� ������ ���(�����(���, 

�� � ��$��� � &������������  �������  (	����������� � %�., 1989�). 

' ����� � ���, 
�� � �������%���� � &��������
����� �������� 
��������� �������%�� ������(�� ���������%�, �������%��� ����%��� 
8&&�������  ����������  ��������%�����  ������� , ����,�  � ����� 
������� ���������% %��������, ��������� �������%���, ��������� 
��%������, ���������, #"�(�)H-�������%��������, #"�(�)H, ������� . � 
� (Sutton, Winterbourn, 1989; Halliwell, Gutteridge, 1989), ���� �������%��$, 
����� ��� SP-22 (Watabe et al., 1997), � ���������� �������%����-��� 
%$����� (Guidot et al., 1995).  



141 

������- ������(�� �������%����� ���������%� ���������� � 
����������� �� ������ &��������
����� ��� ��������$� ������  (Turrens, 
1997). 	�� ����
����- �$��, ����������� "�	 ����������� ��� 
�������������� ��������� � ����������� ������(��� " (Turrens et al., 
1985; Kowaltowski et al., 1995; Korshunov et al., 1997). 
$����� ��������� 
��%���-��������� ��������� ���*� ����������� ����������� "�	 
�������%����� (Korshunov et al., 1997). 9��� �����,���� ��������� � 
&��&������������ � �������%���� ��$
�� ����-���� ����������� ��� 
"�	, ��� �������$� ���(�&�
����� �������� ��� ��*�� ���������-. 
#�������, �������&��$ ��������� ������(�� "�	 ��� ������������� 
%$�����-��  (��� ������(���� " (Boveris, Chance, 1973; Cadenas, Boveris, 
1980) ��� � ��� ���
��, ���%� � �������%���� ������������� Ca2+ 
��������� � ����������$ ������ ���-(�� (Kowaltowski et al., 1996a,b). � 
%����  ������$, �������&��$ � ����� �����,��,�� ����� ��� UCP 
����������,��, PUMP �������  � ��-����������� ����%��� �������  
�������$ ��� ����� &���(����������� ����-���- ����������� "�	 
�������%����� (Boveris, Chance, 1973; Korshunov et al., 1997; Negre-
Salvayre et al., 1997; Popov et al., 1997; Kowaltowski et al., 1998). 6��� &��� 
��*�� �$�- ��?����� ���, 
�� �����,���� ��������� � &��&������������ 
��������� �������%����-��� %$�����, ����-���� ����� *���� ��%����� 
���������� �, ���%������-��, ����������- ����������� ���������%� �� 
�
�� ����%�
� 8�������� �� ��%����� ���������� �� �������% (Skulachev, 
1996).  

������-�� ���������� �������� �������%��  ��%��*�� ���-��� 
����
����� (%� 75% �� ��,��� ��%��*����) ������, �� �
�������, 
�� ��� 
�������� �%��  �� �����
�$� ������  "�	 � �������%���� 
(Kowaltowski, Vercesi, 1999). �� �������-��, ������$� �����$ 
��������$� ������ ��%���*��$ ���-���� ��������� � �������� Ca2+ 
��%�(���������� �������%����-���� ���������-���� ������� (Castilho et 
al., 1995a,b; Kowaltowski et al., 1996a,b).  

' ����������� ����� Ca2+ ���������-�$� �����*%���� � ������ 
���������  �������%����-��  �������$ �$�$���� ������� 
�����(�&�
����  �����(������� ���������  �������%����-��  
�������$ ����%����� ����$��� ��� (����. ���������(��: “mitochondrial 
permeability transition” - MPT) (Gunter et al., 1994; Zoratti, Szabo, 1995; 



142 

Vercesi et al., 1997). 6�� ������� ��������������� ������������,�� 
�����
����� �����(������� ���������  �������%����-��  �������$, 
������� �����%������-�� ���������� �����(����  %�� ��������, �����, 
��������� � %�*� �����-��� ������ (Zoratti, Szabo, 1995; Vercesi et al., 
1997). ���%����-��� %��������-���� ����, 
�� MPT ��*�� �$�- �����  
���
���  ��������, ���%�������� P. Petit � ���������� (1996). !�� 
��������, 
�� ��%��(�� +�) �����%�� � �$�����*%���� �� 
��*����������� ������������ ����%�,����� ��� �����, «&������ 
��%��(�� ��������». 6��� ����� �$�$���� ��� %��������� ������
����� 
��������� � �����������$� �%��� � ���*�, � ���� �
���%-, �������� 
�$�$���- +�) (Susin et al., 1997). )���� �������, ��%�(�������$  MPT 
��������� ��*�� �$�- �%��� �� ���������� ��,��$ ������ �� �$������� 
���$��
�$� ����
���� "�	 (�����
��, 1998; Negre-Salvayre et al., 1997; 
Skulachev, 1998).  

)���� �������, �� ��������� ����,���� � ������,��� ������� 
%���$� ��*�� �
����-, 
��, ���*%� �����, �������%��� �������  �� ����� 
������������������� ������� �������� �%��� �� ������$� ����
����� 
"�	, �$�$���,�� ���������-�$� �����*%���� ��������$� ����%��, 
������ � ���������$� ������. ��� 8��� �� ����� ������������������� 
������� ����������$� �������%����� "�	 ����� ��������- �
����� � 
��������. ' �� *� ����� � �������%���� ������� ��,�$� 
�������������-�$� ������$, ��������,�� ��������-��  ������ 
�����������- ����������� "�	 �, ����%����� 8����, �����������������- 
������������- ���(����� �!4. !%��  �� 8��� ������ �������� ��%���� 
����$�$� � ��������� �������%����-�$� �����,��,�� �����. 
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9 ���
� ����� 

)���� �������, �� �����%��� � ����$��� ��������$� ������ 
�������  ��%$ %�������� ���������$  ��������. 	 ������,��� ������� 
��
�� �����������, 
��, ��� ����� ��������-���� ��������� �� 
����������������$  ������, ��� � &����������� ����������� ��������� 
�������� ��
������� �������%������� � ������� ��
��� ����*%���� � 
��������� ��� �
����� ����%�����$� ������. 	���� ���
����-���� 
���� 
�����
���$� � 8�� ���(���$ &��������, � ������,��� ������� �$%����� 
������-�� ���� ��� ������, ���(�&�
���� �������$� � 8���� ���(������. 
6�� �������$ � %���%���$, ����&����$� �����, �����&���(�����-�$� 
�����, ���������,�� ���(���$ �������(�� � ���������(�� � �����, 
�����,��,�� �� ����� ������������������� ������� ��������� � 
&��&������������. 

�����������, 
�� ������ 8��� ������ �������������� � ���-������� 
���
��� �%���$�� ������, 8��������� �����$� ��%�(������� �� ����� 
������������������� ������� � ����������� � ����%������� ��� ���������. 

��-������� ���
���$� � ������,��� ������� ��������$� ������ 
�������� ��%����������$�� � �����������$ � (���������, �%�����, 
�������%����-��� � ������������� ���������. #�����-�� ���-�� 
������� %���$� � ������� � 8��� �������� ��������$� ������, ���� 
���-��� ���- ������� � �������� ����%���� ����� ��������-�$� ������ 
�
���%�� � ��������� ���%�������- ���
����-�$� ��������� � 
��������$� ������ ��� ����������. ����,���� � ���������� %���$� � 
������� ������������������� ������� �� �������$ ��������, � ��������, 
����%��  &��$ �������. 
����-����%�$� ������%� ����� � ��������� �� 
����� ������������������� ������� ���*� ���������-�� ����� ���
��$. 

)��-�� � �����%��� %���������� ��
����� ���������� ���
��-�� 
��������$ ��%��(�� 8��������� ����� ��� ���������� � ���(�&�
����- 
8��� ����� � ��%�����$� ��� ������. �����%������ � %����  ������� � 
������,�� ����� ���������� �����%���� �� ���� ����. !������� 
���������� 8�� �����%������ �����%���� � ����� � �����%��$� � 
������,�� ����� ����$� ��������� ������ �����%������ � �������$� 
%����� ������� . ' �� *� ����� ������%��� �������-, 
�� �����%������ 
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8��������� ����� �� ����� ������������������� ������� �����%���� 
�����������
����, � �������� ��� �����
����� � ������������ &���� 
��%��(�� 8��������� ��%��-���� ���� ��� ���� ���� ����� ���� 
�����
���� ��%��*���� ��%��-���� ����������� �����. ������
���� �� 
�����%����� ����������- ��*%� ��%��(��  ��%��-�$� ����� ��� �� 
���� ���, � �����%��$� �����%������� ����������� ���������$  ��%��% � 
���
������ �������. )��-�� � ����� �����%��� ����� ��
����� 
���%����-�� «����$� ����», ����$���,�� ���%��� �������� 8��������� 
�����
�$� ����� � ����%�����$� ��������. ����$  ��%��% � 
�����%������� 
����$
� �� ������������ � ��������� ��%���-�� �� 
���%���� � %��-�� ��� �����  ����, ����$���,�  ���������$  ����� 
������ �������� �� ����������������$  ������.  

#�����%��� �������-, 
��, ���� � ������� ��%��-�$� �������$ � 
�������
����� ���������� �
����� ��%�(�����$� �����  �����������  
������ � ���(����� �������� ����%����� 
������ ������� , � ���� 
��������$� ������, �� �����
����� ���%���������  ������-��� ���� ��� 
������, �����, ��� %���%���$, ����&����$� ����� � �������$� %�����, � 
8��� ���(����� ���� 
�� ��������. )��-�� � ���$� �����%��� ��%$ 
���������� �������, 
�� � �������  ��,������� ����� �������
����� 
��������$ ��,��$ �� ������������������� �������, �����$�, ��� 
�
����-�- ���-��, ������� ���-�� � *�����$�. ' 
��������, ������ 
����������� �������� ������ � ����� �� ����������������$  ������ � 
������ ����&����$� ������, �$������,�� &���(�� ���%��� � �� , 
�������, ��� �$�� ����������� �,� � 60-� ��%$, 8�� ����� �$������� � 
��������
����� �$�. ' ���$� �����%��� ��%$ ����������� ���*� ����
�� 
� ��������� �����,��,�� ������, �$�$���,�� ���������� � 
��������-�$� �������%����, ���� ����� ����  �������� ��,��$ �� 
������������������� ������� �
������ �����������  ����������$� 
*�����$�. 

' ����� � 8��� ������%��� �������-, 
�� ������*���� � �������  
������, �����,��,�� ��������� � &��&������������ � �������%����, 
��?������ ����� �����������$  &��� ����������� � ����%����� 
��$� 
����$� ������ �� ����� ������������������� ������� (Vojnikov et al., 
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"�����(�� ��,�����-
�,�� � ������ 
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���. 11. ����� ����(�� ������������� �������� �� �$����� 
���*���� ����������$. 
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1983). #���
�� � ������ ���� ���������$� ������, �������$� � 
�����,����� ��������� � &��&������������ � �������%����, � 
���������� ����%����� 
��$� ����$� ������, ��-��%�����, ������� � 
������������� �� *��������� (����, ������-�� ��� �$��*%��$ 
����*����- ������� � �������� ���������, ���%� ����������� � ��
���� 
��������� �����*���� ������� ��%��� %� 0 0� � %�*� ��*�. !���$� ����� 
����� �����
������$� ��,���$� ������$, �����$� ��������� �� �� 
����� ����%����� ���� 8&&������� �$��
����- ��%� �� (��������$ � 
�������� �, ���%������-��, �������- ����������� ���������� �-%� ������ 
�� ������, � ���*� ����� %����� ��,���$� ������, �������$� � �������� 
�����
�$� ������� ��������$� ������. )�� �� �����, %�� ������(�� ���� 
8��� ������ �� ����� ������������������� ������� ������%��� 
����%������� �����. ' 8��� ���
�� �$����� �����,���� ��������� � 
&��&������������ � �������%���� � �������$  � 8��� ���(����� 
���������� ��������� �������� �$�����- �����, ������%���� %�� 
������(�� 8��� ������. ' ����� � 8��� ����������� ���� ���������$� 
������ � ����$� ������ �������� ��������������� � ������� ������ 
*���� � �������� ��,��$ �� ���������� � ��������*%����.  

' (����, ����,���� � ������,��� ������� �����-���$ ��������� 
�����*%��-, 
�� �������%����-�$� �����,��,�� ����� ��������� 
�
����� � ��,��� ����������$� �������  �� ����%����� ���� – �$������ 
���*���� ����������$ (���. 11). ��� 8��� �������%�� � ������ �
���%- 
������(�� ��,������,�� ������ (��-����������  ����%��$, 
�������%����-���� �����,��,��� ����� PUMP �� �
�� �����
���� 
����
����� �����%�$� *���$� ������ � ����������� ����� 
9>  310 �� 
�
�� ������%� �� ���������  � �������� &����), �$�$���,�� ���������� 
� �����-��� ���$����� ����������$. 6�� ���$����� ����������$ 
��������� ��������� �$�����- ����� %�� �%����(�����  �������� �� 
����������� – ��������� ������� � ��������$ �������, ���������� 
������%��$� ����������� 
���� �������$, ������� ��������$� ������ (� 
��� 
���� �����,��,�� ������), %���%����(�� ������ � �.%., 
�� 
��������� �������� �%���������-�� � ���%� ����� �����  ����������$. ' 
�� *� ����� � ��������$� � %� ����� �����  ����������$ �������  
�%����(������ �������� �� ����������� �*� �����%���, � ����� � 
�� �� 
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��� ������%������ ������- 8�������
����� ������$ ��������� �� 
���$����� ����������$ ��������. 

)���� �������, � ������,��� ������� �$%����$ � ���������������$ 
��� ���$� ���� ��������$� ������ �������  – ����&����$� �����, 
���%�������,�� ������ �������  �� �����*%���� ����������� �-%�, 
����������$� �������$ � %���%���$, ���%�������,�� ������������$ 
�� �����*%���� �� ����� ������������������� �������, � ��������$� 
�����,��,�� �����, ��������,�� ��������� ��%%��*����- �� ����� 
������������������� ������� � ��
���� ���������� ������� 
����*����-��� �����������, 
�� ��������� �������� ��%�������-�� � 
�����%��,��� %� ����� ����(����-��  ����������$. ���
���� 
�����,��,�� ��������-�$� ������ ���%�������� ���*� ���
����-�$  
������� � ����� � �������
����  �����*����-� �����-������� �� � 
��
����� ��%�(������ ���������� %�� ������(�� 8�������
������ ������. 
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