
ʰ̚уче̛̦е ̭т̬укту̬̼ ̛ д̛̛̦̥̌к̛ 
̦̌т̛ок̛̭д̦̌т̦о̜ ̛̭̭те̥̼ ̬̭̌те̛̦̜ 
̥етод̛̥̌ ̛̭̭те̥̦о̜ ̛̍оло̛̛̐

ʤ.ʦ. ʥо̬̍о̭̏к̵̛
ʻ̌у̸̦̼̜ ̬уко̏од̛тел̽:
ʤ.ʦ. До̬о̹ко̏, к.̍.̦.



ʥ̛о̵̛̛̥я ̦̌т̛ок̛̭д̦̌т̦о̜ ̛̭̭те̥̼

ʤ̦т̛ок̛̭д̦̌т̼

ˇе̬̥е̦т̼

ʺДʧʤˀ

Дʧʤ

Дʧʤˀ

ʧЛ˄

ʧДˁ

ʧˀ

ʻʤДˇʻ

ʻʤДˇ+

ˁОД

Кʤ˃

.O2
-

ʺДʧʤ
ʤʿК

O2H2O+

ʤˁК
А̭ко̬̍̌т-̐лут̌т̛оно̏ы̜ ц̛кл

ʧʿК

ʧЛ˄

ʧДˁ
O2H2O+O2H2O+

ʧˀ

H2O2

ˀ̌д̛к̌л̼
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ˁок̬̌ще̦̦ое 
̛̦̦̌̏̌̚е

ʿол̦ое ̛̦̦̌̏̌̚е Код ̴е̬̥е̦т̌ ʧе̦̼ ̛̬̌̌̍доп̛̭̭̌

ˁОД ̭упе̬ок̛̭дд̛̭̥ут̌̌̚ 1.15.1.1 AT1G12520

AT5G23310

AT4G25100

AT5G51100

AT2G28190

AT5G18100

AT1G08830

Кʤ˃ к̌т̌л̌̌̚ 1.11.1.6, 

1.11.1.21

AT4G35090

AT1G20630

AT1G20620

ʧʿК ̐лут̌т̛о̦пе̬ок̛̭д̌̌̚ 1.11.1.9 AT2G25080

AT4G31870

AT2G48150

AT3G63080

AT2G31570

AT2G43350

AT4G11600

AT1G63460

ʤʿК ̭̌ко̬̍̌тпе̬ок̛̭д̌̌̚ 1.11.1.11 AT4G32320

AT4G35000

AT4G35970

AT4G08390

AT1G77490

AT1G07890

AT3G09640

ʺДʧʤˀ ̥о̦оде̛̐д̬о̭̌ко̬̍̌т̬едукт̌
̌̚

1.6.5.- AT3G52880

AT5G03630

AT3G09940

AT3G27820

AT1G63940

Дʧʤˀ де̛̐д̬о̭̌ко̬̍̌т̬едукт̌̌̚ 1.8.5.1 AT1G19570

AT1G75270

AT5G16710

̐лут̌т̛о̦̬едукт̌̌̚ 1.8.7.1 AT3G24170

AT3G54660

ʧе̦ет̛че̭к̌я ̛̼̍̚точ̦о̭т̽ ̛̭̭те̥̼

ГР 2/21



Ɉɤɫɢɞɚɡɵ

ɋɌɊȿɋɋ

ɝɥɢɨɤɫɢɥɚɬ
O2

H2O2

КȺɌɩɟɪ Ⱥɫɤ-ɝɥɭ
ɰɢɤɥɩɟɪ

H2O

O2
-

ɋɈȾɩɟɪ

ɝɥɢɤɨɥɚɬ

CO2

ɰɢɤɥ 
Кɚɥɶɜɢɧɚ

ɝɥɸɤɨɡɚ
Ɏɨɬɨɫɢɧɬɟɡ

Ca2+

Ɍɪɚɧɫɤɪɢɩɰɢɨɧɧɵɟ 
ɮɚɤɬɨɪɵ

ɝɥɢɤɨɥɚɬ

O2
-

ЭɌɐ

H2O H2O2

Ⱥɫɤ-ɝɥɭ ɰɢɤɥɯɥ

ɋɈȾɯɥ

O2
- H2O2 H2O

ɋɈȾɰɢɬ
Ⱥɫɤ-ɝɥɭ
ɰɢɤɥɰɢɬ

ɝɥɸɤɨɡɚ

ȽɉКɯɥ

ɝɥɸɤɨɡɚ

O2
-

ЭɌɐ

H2O H2O2

Ⱥɫɤ-ɝɥɭ ɰɢɤɥɦɢɬ

ɋɈȾɦɢɬ

ȽɉКɦɢɬ

ȽɉКɰɢɬ

ȽɉКɩɟɪ

И̥̚е̦е̛̦е 
̾к̭п̬е̛̛̭̭ 
̐е̦о̏ ʤОˁ

ȺɎК

Ƚɨɪɦɨɧɚɥɶɧɚя 
ɬɪɚɧɫɞɭɤɰɢя

Клеточ̦̌я о̶̛̛̬̦̐̌̌̚я ̛̭̭те̥̼
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ˉел̽ ̬̌̍от̼: ̛̚у̸̛т̽ о̭о̍е̦̦о̭т̛ ̭т̬укту̬̦о̜ о̶̛̛̛̬̦̐̌̌̚ ̛ ̬е̐ул̶̛̛́ 
̦̌т̛ок̛̭д̦̌т̦о̜ ̛̭̭те̥̼ ;ʤОˁͿ ̬̭̌те̛̦̜ ̥етод̛̥̌ ̛̭̭те̥̦о̜ ̛̍оло̛̛̐
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ˉел̽ ̬̌̍от̼: ̛̚у̸̛т̽ о̭о̍е̦̦о̭т̛ ̭т̬укту̬̦о̜ о̶̛̛̛̬̦̐̌̌̚ ̛ ̬е̐ул̶̛̛́ 
̦̌т̛ок̛̭д̦̌т̦о̜ ̛̭̭те̥̼ ;ʤОˁͿ ̬̭̌те̛̦̜ ̥етод̛̥̌ ̛̭̭те̥̦о̜ ̛̍оло̛̛̐
ʯ̌д̌ч̛:

1) И̚у̸̛т̽ о̭о̍е̦̦о̭т̛ ̥олекул̬̦́о̜ ̾̏ол̶̛̛̀ ̐е̦о̏ ̦̌т̛ок̛̭д̦̌т̦о̜ 
̛̺̌̚т̼ ̬̭̌те̛̦̜: ̛де̦т̴̶̛̛̛̬о̏̌т̽ о̬толо̸̛̐е̭к̛е ̬̐упп̼ ̐е̦о̏ у 
̶̏етко̵̼̏ ̬̭̌те̛̦̜ ̛ д̴̴̛е̬е̶̛̦̬о̏̌т̽ ̵̛ по ̵̬̌̌кте̛̬̭т̛к̥̌ 
̦̌копле̛̦́ ̥̌̚е̦ ̏ ̵̬̦̼̌̚ ̾̏ол̶̛̀о̵̦̦̼ л̵̛̛̦́ 

SAMEM

Ɏɢɥɨɝɟɧɟɬɢɱɟɫɤɢɣ 
ɚɧɚɥɢɡ

Ka/Ks ɪɚɫɱɟɬ ɞɥɹ 
ɝɪɭɩɩ ɨɪɬɨɥɨɝɨɜ

CBU Ka/Ks calculation tool

(http://services.cbu.uib.no/tools/kaks)
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ˉел̽ ̬̌̍от̼: ̛̚у̸̛т̽ о̭о̍е̦̦о̭т̛ ̭т̬укту̬̦о̜ о̶̛̛̛̬̦̐̌̌̚ ̛ ̬е̐ул̶̛̛́ 
̦̌т̛ок̛̭д̦̌т̦о̜ ̛̭̭те̥̼ ;ʤОˁͿ ̬̭̌те̛̦̜ ̥етод̛̥̌ ̛̭̭те̥̦о̜ ̛̍оло̛̛̐
ʯ̌д̌ч̛:

2) ˁопо̭т̛̌̏т̽ д̦̦̼̌е по ̾к̭п̬е̛̛̭̭ ̦̌т̛ок̛̭д̦̌т̵̦̼ ̐е̦о̏ ̏ ко̬̦е ̛ 
л̛̭те ̭ ̵̬̌̌кте̛̬̭т̛к̛̥̌ ̦̌копле̛̦́ ̥̌̚е̦ 

Ⱥɧɚɥɢɡ ɨɬɧɨɫɢɬɟɥɶɧɵɯ ɭɪɨɜɧɟɣ 
ɷɤɫɩɪɟɫɫɢɢ (GEO NCBI)

Кɨɪɟɧɶ / ɥɢɫɬ 

(ɤɨɧɬɪɨɥɶɧɵɟ ɭɫɥɨɜɢɹ)

Ka/Ks ɪɚɫɱɟɬ ɞɥɹ 
ɝɪɭɩɩ ɨɪɬɨɥɨɝɨɜ

CBU Ka/Ks calculation tool

(http://services.cbu.uib.no/tools/kaks)

Arabidopsis thaliana, Brassica rapa,
Glycine max, Medicago truncatula,
Populus trichocarpa, Solanum lycopersicum,
Zea mays, Oryza sativa,
Hordeum vulgare

4/21

http://services.cbu.uib.no/tools/kaks


ˉел̽ ̬̌̍от̼: ̛̚у̸̛т̽ о̭о̍е̦̦о̭т̛ ̭т̬укту̬̦о̜ о̶̛̛̛̬̦̐̌̌̚ ̛ ̬е̐ул̶̛̛́ 
̦̌т̛ок̛̭д̦̌т̦о̜ ̛̭̭те̥̼ ;ʤОˁͿ ̬̭̌те̛̦̜ ̥етод̛̥̌ ̛̭̭те̥̦о̜ ̛̍оло̛̛̐
ʯ̌д̌ч̛:

3) ʿ̬оте̭т̛̬о̏̌т̽ ̛̐поте̚у о тк̦̌е̭пе̶̴̸̛̛̦о̜ ̬е̐ул̶̛̛́ ̾к̭п̬е̛̛̭̭ 
̦̌т̛ок̛̭д̦̌т̵̦̼ ̐е̦о̏

VS
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ˉел̽ ̬̌̍от̼: ̛̚у̸̛т̽ о̭о̍е̦̦о̭т̛ ̭т̬укту̬̦о̜ о̶̛̛̛̬̦̐̌̌̚ ̛ ̬е̐ул̶̛̛́ 
̦̌т̛ок̛̭д̦̌т̦о̜ ̛̭̭те̥̼ ;ʤОˁͿ ̬̭̌те̛̦̜ ̥етод̛̥̌ ̛̭̭те̥̦о̜ ̛̍оло̛̛̐
ʯ̌д̌ч̛:

4) Оп̛̭̌т̽ т̬̦̭̌к̛̬п̶̛о̦̦у̀ ̬е̐ул̶̛́̀ ̦̌т̛ок̛̭д̦̌т̵̦̼ ̐е̦о̏ ̏ от̏ет ̦̌ 
̭т̬е̭̭ 

Ⱥɧɚɥɢɡ ɨɬɧɨɫɢɬɟɥɶɧɵɯ ɭɪɨɜɧɟɣ ɷɤɫɩɪɟɫɫɢɢ
ɝɟɧɨɜ ȺɈɋ ɜ ɨɬɜɟɬ ɧɚ ɫɬɪɟɫɫ (GEO NCBI)

ȼɨɞɨɞɟɮɢɰɢɬ ɢ 

ɯɨɥɨɞɨɜɨɣ ɫɬɪɟɫɫ

Кукуруза Zea mays

Я̸̥е̦̽ Hordeum vulgare

ˀ̛̭ Oryza sativa
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ˉел̽ ̬̌̍от̼: ̛̚у̸̛т̽ о̭о̍е̦̦о̭т̛ ̭т̬укту̬̦о̜ о̶̛̛̛̬̦̐̌̌̚ ̛ ̬е̐ул̶̛̛́ 
̦̌т̛ок̛̭д̦̌т̦о̜ ̛̭̭те̥̼ ;ʤОˁͿ ̬̭̌те̛̦̜ ̥етод̛̥̌ ̛̭̭те̥̦о̜ ̛̍оло̛̛̐
ʯ̌д̌ч̛:

ϱͿ ˀ̬̌̌̍̚от̌т̽ ̥одел̽ ̴у̦к̶̛о̛̦̬о̛̦̏̌́ ʤОˁ, кото̬̌́ оп̛̭̼̏̌ет 
д̛̛̦̥̌ку ко̥по̦е̦то̏ ̛̭̭те̥̼ 

• ɩɨɞɛɨɪ ɦɟɯɚɧɢɡɦɨɜ ɢ 
ɩɚɪɚɦɟɬɪɨɜ ɪɟɚɤɰɢɣ
• ɢɧɬɟɝɪɚɰɢɹ ɪɟɚɤɰɢɣ ɜ 
ɟɞɢɧɭɸ ɫɢɫɬɟɦɭ ɈȾɍ
• ɩɨɥɭɱɟɧɢɟ 
ɫɬɚɰɢɨɧɚɪɧɨɝɨ ɪɟɲɟɧɢɹ

ɉɨɫɬɪɨɟɧɢɟ ɦɨɞɟɥɢ
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Ɋɚɫɱɟɬ ɧɨɜɵɯ 
ɫɬɚɰɢɨɧɚɪɧɵɯ 
ɫɨɫɬɨɹɧɢɣ ɢɫɯɨɞɹ ɢɡ 
ɤɨɧɰɟɧɬɪɚɰɢɣ ɦɊɇК ɜ 
ɫɬɪɟɫɫɨɜɨɦ ɨɬɜɟɬɟ

Иɧɬɟɝɪɚɰɢɹ ɞɚɧɧɵɯ ɨ ɫɬɪɟɫɫɨɜɨɦ ɨɬɜɟɬɟ ɜ 
ɦɨɞɟɥɶ

ˉел̽ ̬̌̍от̼: ̛̚у̸̛т̽ о̭о̍е̦̦о̭т̛ ̭т̬укту̬̦о̜ о̶̛̛̛̬̦̐̌̌̚ ̛ ̬е̐ул̶̛̛́ 
̦̌т̛ок̛̭д̦̌т̦о̜ ̛̭̭те̥̼ ;ʤОˁͿ ̬̭̌те̛̦̜ ̥етод̛̥̌ ̛̭̭те̥̦о̜ ̛̍оло̛̛̐
ʯ̌д̌ч̛:

ϲͿ ʻ̌ о̭̦о̏е т̬̦̭̌к̛̬п̶̛о̵̦̦̼ д̵̦̦̼̌ о̶е̛̦т̽ ̛̥̚е̦е̛̦е ко̶̦е̦т̶̛̬̜̌ 
̴е̬̥е̦т̌т̵̛̦̼̏ ко̥по̦е̦т ̛̭̭те̥̼ ̛ п̬о̏е̭т̛ ̭̬̦̌̏е̛̦е ̭т̶̛̌о̵̦̬̦̼̌ 
̭о̭то̛̦̜́ ̛̭̭те̥̼ ̏ оп̛̭̦̦̌о̜ ̥одел̛ ̭ у̸ето̥ ̾т̵̛ д̵̦̦̼̌ 
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ˉел̽ ̬̌̍от̼: ̛̚у̸̛т̽ о̭о̍е̦̦о̭т̛ ̭т̬укту̬̦о̜ о̶̛̛̛̬̦̐̌̌̚ ̛ ̬е̐ул̶̛̛́ 
̦̌т̛ок̛̭д̦̌т̦о̜ ̛̭̭те̥̼ ;ʤОˁͿ ̬̭̌те̛̦̜ ̥етод̛̥̌ ̛̭̭те̥̦о̜ ̛̍оло̛̛̐
ʯ̌д̌ч̛:

ϭͿ И̚у̸̛т̽ о̭о̍е̦̦о̭т̛ ̥олекул̬̦́о̜ ̾̏ол̶̛̛̀ ̐е̦о̏ ̦̌т̛ок̛̭д̦̌т̦о̜ 
̛̺̌̚т̼ ̬̭̌те̛̦̜: ̛де̦т̴̶̛̛̛̬о̏̌т̽ о̬толо̸̛̐е̭к̛е ̬̐упп̼ ̐е̦о̏ у 
̶̏етко̵̼̏ ̬̭̌те̛̦̜ ̛ д̴̴̛е̬е̶̛̦̬о̏̌т̽ ̵̛ по ̵̬̌̌кте̛̬̭т̛к̥̌ 
̦̌копле̛̦́ ̥̌̚е̦ ̏ ̵̬̦̼̌̚ ̾̏ол̶̛̀о̵̦̦̼ л̵̛̛̦́
ϮͿ ˁопо̭т̛̌̏т̽ ̾к̭п̬ѐ̛̭̭ ̦̌т̛ок̛̭д̦̌т̵̦̼ ̐е̦о̏ ̏ ко̬̦е ̛ л̛̭те ̭ 
̵̬̌̌кте̛̬̭т̛к̛̥̌ ̦̌копле̛̦́ ̥̌̚е̦
ϯͿ ʿ̬оте̭т̛̬о̏̌т̽ ̛̐поте̚у о тк̦̌е̭пе̶̴̸̛̛̦о̜ ̬е̐ул̶̛̛́ ̾к̭п̬е̛̛̭̭ 
̦̌т̛ок̛̭д̦̌т̵̦̼ ̐е̦о̏
ϰͿ Оп̛̭̌т̽ т̬̦̭̌к̛̬п̶̛о̦̦у̀ ̬е̐ул̶̛́̀ ̦̌т̛ок̛̭д̦̌т̵̦̼ ̐е̦о̏ ̏ от̏ет ̦̌ 
̭т̬е̭̭
ϱͿ ˀ̬̌̌̍̚от̌т̽ ̥одел̽ ̴у̦к̶̛о̛̦̬о̛̦̏̌́ ʤОˁ, кото̬̌́ оп̛̭̼̏̌ет 
д̛̛̦̥̌ку ко̥по̦е̦то̏ ̛̭̭те̥̼ 
ϲͿ ʻ̌ о̭̦о̏е т̬̦̭̌к̛̬п̶̛о̵̦̦̼ д̵̦̦̼̌ о̶е̛̦т̽ ̛̥̚е̦е̛̦е ко̶̦е̦т̶̛̬̜̌ 
̴е̬̥е̦т̌т̵̛̦̼̏ ко̥по̦е̦т ̛̭̭те̥̼ ̛ п̬о̏е̭т̛ ̭̬̦̌̏е̛̦е ̭т̶̛̌о̵̦̬̦̼̌ 
̭о̭то̛̦̜́ ̛̭̭те̥̼ ̏ оп̛̭̦̦̌о̜ ̥одел̛ ̭ у̸ето̥ ̾т̵̛ д̵̦̦̼̌ 5/21



ˇ̛ло̐е̦ет̛че̭к̛̜ ̦̌̌л̛̚ ̴е̬̥е̦то̏
(̭̌ко̬̍̌тпе̬ок̛̭д̌̌̚Ϳ

Chlamydomonas 
reinhardtii

Physcomitrella 
patens

Кɥɚɞɚ

3

24

1
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R = 0.67*
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Эɤɫɩɪɟɫɫɢɹ ɜ 
ɥɢɫɬɟ

Эɤɫɩɪɟɫɫɢɹ ɜ ɤɨɪɧɟ

Ко̬̬еля̶̛я ̾к̭п̬е̛̛̭̭ ̦̌т̛ок̛̭д̦̌т̵̦̼ 
̐е̦о̏ ̏ ко̬̦е ̛ л̛̭те

Ɉɪɝɚɧɢɡɦ R

Arabidopsis thaliana 0.84*
Brassica rapa 0.72*
Glycine max 0.77*

Medicago truncatula 0.60*
Populus trichocarpa 0.72*

Solanum lycopersicum 0.68*
Zea mays 0.58*

Oryza sativa 0.62*
Hordeum vulgare 0.53*

* p-value<0.05
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Ɉɪɝɚɧɢɡɦ R(ɤɨɪɟɧɶ/Ka/Ks) R(ɥɢɫɬ/Ka/Ks)

Arabidopsis thaliana -0.35* -0.36*

Brassica rapa -0,29* -0.21

Glycine max -0.30* -0.28*

Medicago truncatula -0.29 -0.41*

Populus trichocarpa 0.08 0.18

Solanum lycopersicum 0.01 -0.03
Zea mays 0.04 0.09

Oryza sativa -0.20 -0.11

Hordeum vulgare -0.20 -0.39*

Ко̬̬еля̶̛я у̬о̦̏я ̾к̭п̬е̛̛̭̭ ̐е̦о̏ ʤОˁ ̏ 
тк̦̌я̵ ̛ ̵̬̌̌кте̬̌ ̦̌копле̛̦я ̥̌̚е̦ 

(Ka/Ks)
* p-value<0.05
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Л̛̭то̭пе̶̴̛̛ч̦̼̜ 
кл̭̌те̬

ʧе̦̼ ̭ ̛̦̚ко̜ 
̾к̭п̬е̛̭̭е̜

Ко̬̦е̭пе̶̴̛̛ч̦̼̜ 
кл̭̌те̬

Zm00001d005347

Zm00001d011034

Zm00001d018454

Zm00001d028709

Zm00001d047479

Zm00001d002704

Zm00001d014848

Zm00001d017786

Zm00001d016802

Zm00001d031908

Zm00001d027769

Zm00001d037079

Zm00001d029089

Zm00001d025047

Zm00001d026154

Zm00001d011035

Zm00001d002611

Zm00001d045538

Zm00001d023582

Zm00001d053223

Zm00001d049954

Zm00001d047757

Zm00001d027511

Zm00001d022505

Zm00001d035595

Zm00001d051392

Zm00001d054044

*
*
*
*
*
*
*

**

*

*
*
*
*
*
**
*

˄̬о̛̦̏ ̾к̭п̬е̛̛̭̭ ̐е̦о̏ ʤОˁ ̏ ̦о̬̥̌л̵̦̼̽ 
у̭ло̛̏я̵ ̏ ко̬̦е ̛ л̛̭те (Zea mays)

* p-value<0.05

Л̛̭т Ко̬е̦̽

9/21



SL02G082760

SL08G006720

SL12G094620

SL09G065900

SL06G073460

SL12G056230

Л̛̭то̭пе̶̴̛̛ч̦̼̜ 
кл̭̌те̬

ʧе̦̼ ̭ ̛̦̚ко̜ 
̾к̭п̬е̛̭̭е̜

SL01G067740

SL08G080940

SL09G091840

SL06G005150

SL05G054760

SL03G062890

SL09G009390

SL11G011250

SL11G018550

SL06G060260

SL02G086710

SL11G066390

SL08G079830

Ко̬̦е̭пе̶̴̛̛ч̦̼̜ 
кл̭̌те̬

SL08G081530

SL09G064850

SL03G095180

SL02G083620

SL09G007270

SL04G082460

SL08G059760

SL12G056240

SL06G048410

SL01G111510

SL06G005160

*

*

*

*

*
*

*

*

**

*

*

*

*

* p-value<0.05
Л̛̭т Ко̬е̦̽

˄̬о̛̦̏ ̾к̭п̬е̛̛̭̭ ̐е̦о̏ ʤОˁ ̏ ̦о̬̥̌л̵̦̼̽ 
у̭ло̛̏я̵ ̏ ко̬̦е ̛ л̛̭те (Solanum lycopersicum)
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ˈО1
ʦД1
ˈО2

ʦД2

ˈО3
ʦД3
ˈО4

ʦД4

ˈО5

Ко̦т̬ол̽

ʦД5

ʦД6

Ⱥ.

ʺет̦̌̌̌л̛̚ ̾к̭п̬е̛̛̭̭ ̦̌т̛ок̛̭д̦̌т̵̦̼ ̐е̦о̏ 
̏ от̏ет ̦̌ ̭т̬е̭̭ ;Oryza sativa)

Ȼ.

PC 1 
(41% ɜɚɪɢɚɧɫɵ)

PC 2 
(13% ɜɚɪɢɚɧɫɵ)

ȼȾ5

ȼȾ2

ȼȾ4

ɏɈ5

ɏɈ3

ɏɈ4

ȼȾ1

ɏɈ2

ɏɈ1

ȼȾ6

ȼȾ3

Кɨɧɬɪɨɥɶ

ɏɈ – ɯɨɥɨɞɨɜɨɣ ɫɬɪɟɫɫ
ȼȾ - ɜɨɞɨɞɟɮɢɰɢɬ
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ˀе̐уля̶̛я ̾к̭п̬е̛̛̭̭ ̐е̦о̏ ʤОˁ ̏ кл̭̌те̵̬̌ 
от̏ет̌ ̦̌ ̵олодо̏о̜ ̭т̬е̭̭ (Oryza sativa)

Кл̭̌те̬
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ˈОϭ 0,44 3,41 0,53 0,75 0,53 0,57 0,44 0,76 1,15 0,74 0,84 0,25 0,45 0,47 0,75 0,54 0,35 1,58 1,45

ˈОϮ 0,92 1,06 0,84 0,56 0,46 0,31 0,51 0,88 1,08 0,90 0,90 0,23 0,22 0,26 0,82 0,65 0,38 1,70 0,88

ˈОϯ 1,24 1,25 0,54 0,77 0,41 0,70 0,31 0,69 0,92 0,73 0,78 0,73 0,32 0,24 0,74 0,63 0,45 1,03 0,57

ˈОϰ 0,94 1,16 0,69 0,65 0,43 0,51 0,32 0,69 0,90 0,80 0,74 0,54 0,23 0,22 0,71 0,60 0,40 1,25 0,80

ˈОϱ 0,40 1,72 0,65 0,80 0,64 0,63 0,52 0,83 0,92 0,65 0,83 0,51 0,64 0,61 0,83 0,79 0,64 1,08 0,72

* * * * *

Кл̭̌те̬
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ˈОϭ 0,40 2,38 0,69 0,39 2,92 0,53 0,75 0,59 0,63 0,80 0,68 0,71 0,84 0,86 0,56 0,66

ˈОϮ 0,59 5,22 0,30 0,34 3,15 0,62 0,74 0,43 0,38 0,60 0,17 0,45 0,72 0,92 0,28 0,41

ˈОϯ 0,38 1,07 0,44 0,28 0,90 0,81 0,95 0,41 0,47 0,98 0,20 0,46 0,66 0,89 0,48 0,45

ˈОϰ 0,41 2,31 0,38 0,25 1,72 0,62 0,74 0,41 0,44 0,77 0,20 0,46 0,67 0,81 0,42 0,45

ˈОϱ 0,71 1,25 0,81 0,59 1,22 0,73 0,95 0,67 0,70 0,90 0,76 0,74 0,87 0,88 0,75 0,74

* * *

От̦о̹е̛̦е к ̾к̭п̬е̛̛̭̭ ̭оот̏ет̭т̏у̺̀е̐о ̐е̦̌ ̏ ко̦т̬оле:
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ˀе̐уля̶̛я ̾к̭п̬е̛̛̭̭ ̐е̦о̏ ʤОˁ ̏ кл̭̌те̵̬̌ 
от̏ет̌ ̦̌ ̏ододе̴̶̛̛т ;Oryza sativa)

Кл̭̌те̬

ʤʿК Кʤ˃ Дʧʤˀ ʧʿК
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ʦДϭ 0,13 5,16 0,52 0,75 0,93 0,26 0,82 0,55 0,88 1,99 0,72 0,21 0,85 0,30 0,26 2,17 0,28 1,02 1,79

ʦДϮ 0,53 1,55 0,35 0,15 0,37 0,46 0,32 0,14 0,90 1,72 0,15 0,26 0,60 0,08 0,16 1,07 0,19 0,85 0,56

ʦДϯ 0,66 0,67 0,37 0,92 0,39 0,46 0,49 0,50 0,87 0,93 0,92 0,27 0,75 0,53 0,61 0,63 0,40 0,73 0,61

ʦДϰ 0,21 0,81 0,58 0,47 0,40 0,29 0,57 0,53 0,69 0,89 0,43 0,35 0,70 0,34 0,47 0,88 0,34 0,91 1,41

ʦДϱ 0,85 1,19 1,10 0,63 1,02 1,01 0,78 0,65 1,29 1,21 0,72 0,62 1,14 0,65 0,61 1,28 0,71 0,86 0,85

ʦДϲ 0,79 3,81 0,48 2,36 1,04 0,77 0,70 0,70 0,95 0,71 0,96 0,80 1,41 1,25 0,89 0,90 0,75 0,65 0,99

* *

Кл̭̌те̬

ʧˀ ʺДʧʤˀ ˁОД
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ʦДϭ 1,95 4,64 0,56 0,88 3,89 0,44 0,20 0,80 1,51 0,81 0,12 0,96 2,37 0,60 0,61 2,85

ʦДϮ 1,38 1,72 0,17 0,36 1,18 0,22 0,27 0,34 0,65 0,39 0,20 0,54 1,75 0,25 0,26 1,68

ʦДϯ 0,68 1,28 0,59 0,35 1,01 0,71 0,52 0,45 1,01 0,96 0,51 0,40 0,77 1,09 0,75 0,83

ʦДϰ 0,91 1,06 0,32 0,47 1,66 0,38 0,93 0,50 0,58 0,37 0,24 0,58 0,78 0,48 0,54 0,58

ʦДϱ 1,10 1,65 0,99 0,82 1,49 0,63 0,74 1,09 1,28 1,09 1,10 0,91 2,30 1,05 1,14 1,52

ʦДϲ 0,89 1,52 1,20 1,18 0,64 0,75 0,80 0,80 1,47 1,29 1,29 0,89 2,69 0,82 2,02 1,58

От̦о̹е̛̦е к ̾к̭п̬е̛̛̭̭ ̭оот̏ет̭т̏у̺̀е̐о ̐е̦̌ ̏ ко̦т̬оле:
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Оп̛̭̼̏̌е̥̌я ̥одел̽ ̦̌т̛ок̛̭д̦̌т̦о̜ 
̛̭̭те̥̼

• ϳ ̦̌т̛ок̛̭д̦̌т̵̦̼ ̴е̬̥е̦то̏
(SOD, CAT, APX, GPX, MDHAR, 

DHAR, GR)

• Ок̛̭ле̦̦̼е ̛ 
̏о̭̭т̦̌о̏ле̦̦̼е ̴о̬̥̼ 
̭̌ко̬̍̌т̌ ;AA, DHA, MDHA), 

̐лут̌т̛о̦̌ (GSH, GSSG)

• ʧе̦е̶̛̬̌́ ̬̌д̛к̌ло̏ – O2
-, H2O
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VCAT = KCAT[CAT]0[H2O2]

˄̬̦̌̏е̛̦я ̭ко̬о̭т̛ ̬е̌к̶̛̜

VGR =
kcat

GR[GR] 0[NADPH][GSSG]

Km, GR
NADPH[GSSG] + Km, GR

GSSG[NADPH] + [NADPH][GSSG]

VGPX = k2
GPX[CoI][GSH] + k3

GPX[CoII][GSH]

VMDHAR =
kcat

MDAR[MDHAR] 0[NADPH][MDA]

Km, MDAR
NADPH[MDA] + Km, MDAR

MDA[NADPH] + [NADPH][MDA]

VSOD = KSOD[SOD]0[O2
-]

VDHAR =
kcat

MDAR[DHAR] 0[DHA][GSH]

Ki
DHAKm, DHAR

GSH1 +Km, DHAR
DHA[GSH] + (Km, DHAR

GSH1+Km, DHAR
GSH2) ][DHA] + [DHA][GSH]

VAPX = k2
APX[CoI][ASC] + k3

APX[CoII][ASC] ʤ̦т̛ок̛̭д̦̌т̼

ˇе̬̥е̦т̼

ˀ̌д̛к̌л̼
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ʺодел̽: ̭̌ко̬̍̌т ̛ ̐лут̌т̛о̦

Де̛̐д̬о̭̌ко̬̍̌т

ʤ̭ко̬̍̌т

ʧлут̌т̛о̦
ʧлут̌т̛о̦ д̛̭ул̴̛̽д

ʺо̦оде̛̐д̬о̭̌ко̬̍̌т

Ко̶̦е̦т̶̛̬̌́ 
;̥ол̽/лͿ

ʦ̬е̥́ ;̭Ϳ

1.2

0.6

0

105

0,47

0,83

0,23

0,03
0,01
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ʺодел̽: ̬̌д̛к̌л̼

ʿе̬ок̛̭д

ˁупе̬ок̛̭д

Ко̶̦е̦т̶̛̬̌́ 
;̥ол̽/лͿ

1.0

0.5

0

105

0,86

1,00

ʦ̬е̥́ ;̭Ϳ
17/21



ʰ̦те̶̛̬̐̌я д̵̦̦̼̌ ̏ ̥одел̽: ко̥по̦е̦т̼ ̏ 
ко̦т̬оле ̛ ̭т̬е̭̭е

От̦о̹е̛̦е к ̾к̭п̬е̛̛̭̭ ̭оот̏ет̭т̏у̺̀е̐о ̐е̦̌ ̏ ко̦т̬оле:

Эк̭п̬е̛̭̭́ ̐е̦о̏ ̏ ко̦т̬оле

Эк̭п̬е̛̭̭о̦̦̼е дол̛ ̴е̬̥е̦то̏ от̦о̛̭тел̦̽о ко̦т̬ол̵̦̼̽ 
̸̦̌̚е̛̦̜ = ∑ ;̾к̭п̬е̛̭̭́ ̏ ко̦т̬оле*̛̥̚е̦е̛̦е ̏ ̭т̬е̭̭еͿ / ∑ 
(̾к̭п̬е̛̭̭́ ̏ ко̦т̬оле)
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ˈОϭ 0,44 3,41 0,53 0,75 0,53 0,57 0,44 0,76 1,15

Кл̭̌те̬
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Эɤɫɩɪɟɫɫɢɨɧɧɵɟ ɞɨɥɢ ɮɟɪɦɟɧɬɨɜ ɨɬɧɨɫɢɬɟɥɶɧɨ ɤɨɧɬɪɨɥɶɧɵɯ ɡɧɚɱɟɧɢɣ 

Кɥɚɫɬɟɪ
Ɏɟɪɦɟɧɬ

АɉК КАɌ ȾȽАɊ ȽɉК ȽɊ МȾȽАɊ ɋɈȾ
CR1 0,71 0,64 0,46 1,17 0,55 1,02 0,71

CR2 0,71 0,69 0,23 1,17 0,68 1,05 0,51

CR3 0,62 0,76 0,30 0,82 0,42 0,59 0,58

CR4 0,60 0,69 0,22 0,93 0,47 0,70 0,54

CR5 0,71 0,70 0,63 0,91 0,76 0,79 0,79

WDR1 0,77 0,78 0,66 1,09 1,67 1,40 1,15

WDR2 0,38 0,45 0,42 0,65 1,06 0,50 0,67

WDR3 0,64 0,72 0,67 0,66 0,67 0,61 0,76

WDR4 0,55 0,49 0,57 0,85 0,75 0,72 0,55

WDR5 0,85 0,77 0,97 0,86 1,09 0,95 1,28

WDR6 1,10 0,87 1,35 0,80 1,00 0,88 1,54

Кɥɚɫɬɟɪ
ȼɟɳɟɫɬɜɨ

ɩɟɪɨɤɫɢɞ ɫɭɩɟɪɨɤɫɢɞ ɜɨɞɚ ɚɫɤɨɪɛɚɬ ɦɨɧɨɞɟɝɢɞɪɨ
ɚɫɤɨɪɛɚɬ

ɞɟɝɢɞɪɨ
ɚɫɤɨɪɛɚɬ ɝɥɭɬɚɬɢɨɧ ɝɥɭɬɚɬɢɨɧ

ɞɢɫɭɥɶɮɢɞ
CR1 1,02 1,41 0,96 0,43 0,61 1,33 0,78 1,73

CR2 1,02 1,96 0,96 0,26 0,48 1,42 0,93 1,13

CR3 1,05 1,72 0,92 0,28 0,49 1,41 0,76 2,11

CR4 1,05 1,85 0,93 0,22 0,44 1,44 0,81 1,79

CR5 1,04 1,27 0,95 0,69 0,79 1,17 0,97 1,21

WDR1 1,02 0,87 0,97 0,86 0,87 1,08 1,14 0,38

WDR2 1,09 1,49 0,87 0,64 0,72 1,21 1,18 0,58

WDR3 1,06 1,32 0,91 0,75 0,81 1,14 0,96 1,44

WDR4 1,06 1,82 0,91 0,69 0,76 1,18 0,99 1,17

WDR5 1,03 0,78 0,96 1,1 1,01 0,95 1,07 0,84

WDR6 1,00 0,65 0,99 1,27 1,14 0,84 1,00 1,17

ɋɬɚɰɢɨɧɚɪɧɵɟ ɪɟɲɟɧɢя: ɞɨɥɢ ɚɧɬɢɨɤɫɢɞɚɧɬɨɜ ɢ ɪɚɞɢɤɚɥɨɜ ɨɬɧɨɫɢɬɟɥɶɧɨ ɤɨɧɬɪɨɥɶɧɵɯ
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1) Ⱥɧɬɢɨɤɫɢɞɚɧɬɧɚɹ ɫɢɫɬɟɦɚ ɪɚɫɬɟɧɢɣ ɩɪɟɬɟɪɩɟɥɚ ɪɹɞ ɞɭɩɥɢɤɚɰɢɣ ɜ ɯɨɞɟ

ɷɜɨɥɸɰɢɢ (ɤɚɤ ɪɚɧɧɢɯ, ɬɚɤ ɢ ɩɨɡɞɧɢɯ (150-100 ɦɥɧ ɥɟɬ)), ɨ ɱɟɦ ɫɜɢɞɟɬɟɥɶɫɬɜɭɟɬ

ɦɧɨɠɟɫɬɜɟɧɧɨɟ ɤɨɥɢɱɟɫɬɜɨ ɜɵяɜɥɟɧɧɵɯ ɨɪɬɨɥɨɝɢɱɧɵɯ ɝɪɭɩɩ ɩɨɫɥɟɞɨɜɚɬɟɥɶɧɨɫɬɟɣ,

ɤɚɤ ɭ ɰɜɟɬɤɨɜɵɯ ɪɚɫɬɟɧɢɣ, ɬɚɤ ɢ ɭ ɜɨɞɨɪɨɫɥɟɣ ɢ ɦɯɨɜ. Кɚɬɚɥɚɡɵ ɹɜɥɹɸɬɫɹ

ɧɚɢɛɨɥɟɟ ɤɨɧɫɟɪɜɚɬɢɜɧɵɦɢ, ɚ ɫɭɩɟɪɨɤɫɢɞɞɢɫɦɭɬɚɡɵ ɯɚɪɚɤɬɟɪɢɡɭɸɬɫɹ

ɛɨɥɶɲɟɣ ɜɚɪɢɚɛɟɥɶɧɨɫɬɶɸ ɫɬɪɭɤɬɭɪ. ȼɧɭɬɪɢ ɤɥɚɫɫɨɜ ɮɟɪɦɟɧɬɨɜ ɬɚɤɠɟ

ɩɪɢɫɭɬɫɬɜɭɟɬ ɧɟɨɞɢɧɚɤɨɜɵɣ ɯɚɪɚɤɬɟɪ ɧɚɤɨɩɥɟɧɢɹ ɡɚɦɟɧ ɜ ɪɚɡɧɵɯ

ɨɪɬɨɥɨɝɢɱɟɫɤɢɯ ɝɪɭɩɩɚɯ.

2) ɋɭɳɟɫɬɜɭɟɬ ɞɨɫɬɨɜɟɪɧɚɹ ɤɨɪɪɟɥɹɰɢɹ ɦɟɠɞɭ ɭɪɨɜɧɟɦ ɷɤɫɩɪɟɫɫɢɢ

ɚɧɬɢɨɤɫɢɞɚɧɬɧɵɯ ɝɟɧɨɜ ɜ ɤɨɪɧɟ ɢ ɥɢɫɬɟ. Ɉɞɧɚɤɨ, ɞɥɹ ɪɹɞɚ ɝɟɧɨɜ ɨɛɧɚɪɭɠɟɧ

ɬɤɚɧɟɫɩɟɰɢɮɢɱɧɵɟ ɨɫɨɛɟɧɧɨɫɬɢ ɷɤɫɩɪɟɫɫɢɢ.

3) ɉɪɢ ɫɨɨɬɧɟɫɟɧɢɢ ɞɚɧɧɵɯ ɷɤɫɩɪɟɫɫɢɢ ɢ Ka/Ks ɞɥɹ 4 ɜɢɞɨɜ (Arabidopsis thaliana,

Brassica rapa, Glycine max, Hordeum vulgare) ɭɫɬɚɧɨɜɥɟɧɚ ɞɨɫɬɨɜɟɪɧɚɹ ɨɛɪɚɬɧɚɹ

ɤɨɪɪɟɥɹɰɢɹ ɦɟɠɞɭ ɭɪɨɜɧɟɦ ɷɤɫɩɪɟɫɫɢɢ ɝɟɧɚ ɢ ɟɝɨ ɷɜɨɥɸɰɢɨɧɧɨɣ

ɤɨɧɫɟɪɜɚɬɢɜɧɨɫɬɶɸ: ɱɟɦ ɧɢɠɟ Ka/Ks, ɬɟɦ ɜɵɲɟ ɭɪɨɜɟɧɶ ɷɤɫɩɪɟɫɫɢɢ.

ʦ̼̏од̼
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4) ɉɪɢ ɚɧɚɥɢɡɟ ɬɪɚɧɫɤɪɢɩɰɢɨɧɧɵɯ ɞɚɧɧɵɯ ɨɬɜɟɬɚ ɧɚ ɫɬɪɟɫɫ ɭ яɱɦɟɧя Hordeum

vulgare, ɤɭɤɭɪɭɡɵ Zea mays ɢ ɪɢɫɚ Oryza sativa ɭɫɬɚɧɨɜɥɟɧɨ, ɱɬɨ ɭɫɬɨɣɱɢɜɵɟ

ɩɚɬɬɟɪɧɵ ɭɫɢɥɟɧɢɹ ɢ ɩɨɧɢɠɟɧɢɹ ɭɪɨɜɧɹ ɷɤɫɩɪɟɫɫɢɢ ɝɟɧɨɜ ȺɈɋ ɜ ɫɬɪɟɫɫɨɜɨɦ

ɨɬɜɟɬɟ ɧɚɛɥɸɞɚɸɬɫɹ ɩɪɢ ɚɧɚɥɢɡɟ ɛɨɥɶɲɨɝɨ ɤɨɥɢɱɟɫɬɜɚ ɷɤɫɩɟɪɢɦɟɧɬɚɥɶɧɵɯ

ɞɚɧɧɵɯ ɞɥɹ ɪɢɫɚ. Ɉɬɜɟɬ ɧɚ ɜɨɞɨɞɟɮɢɰɢɬ ɹɜɥɹɟɬɫɹ ɛɨɥɟɟ ɝɟɬɟɪɨɝɟɧɧɵɦ, ɱɟɦ

ɧɚ ɯɨɥɨɞɨɜɨɣ ɫɬɪɟɫɫ. Ȼɨɥɶɲɢɧɫɬɜɨ ɚɧɬɢɨɤɫɢɞɚɧɬɧɵɯ ɝɟɧɨɜ

ɯɚɪɚɤɬɟɪɢɡɨɜɚɥɢɫɶ ɩɨɧɢɠɟɧɢɟɦ ɷɤɫɩɪɟɫɫɢɢ ɜ ɨɬɜɟɬ ɧɚ ɫɬɪɟɫɫɵ.

5) Ɋɚɡɪɚɛɨɬɚɧɚ ɦɨɞɟɥɶ ɮɭɧɤɰɢɨɧɢɪɨɜɚɧɢɹ ȺɈɋ, ɤɨɬɨɪɚɹ ɨɩɢɫɵɜɚɟɬ ɞɢɧɚɦɢɤɭ

ɚɧɬɢɨɤɫɢɞɚɧɬɧɵɯ ɜɟɳɟɫɬɜ ɢ ɢɦɟɟɬ ɫɬɚɰɢɨɧɚɪɧɨɟ ɪɟɲɟɧɢɟ.

6) Иɧɬɟɝɪɚɰɢɹ ɞɚɧɧɵɯ ɨ ɫɬɪɟɫɫɨɜɨɦ ɨɬɜɟɬɟ ɜɫɟɯ ɨɩɢɫɚɧɧɵɯ ɜɚɪɢɚɧɬɨɜ ɩɚɬɬɟɪɧɨɜ

ɭɫɢɥɟɧɢя ɢ ɩɨɧɢɠɟɧɢя ɷɤɫɩɪɟɫɫɢɢ ɝɟɧɨɜ ɪɢɫɚ, ɩɨɤɚɡɚɥɚ ɭɫɬɨɣɱɢɜɭɸ ɬɟɧɞɟɧɰɢɸ

ɭɜɟɥɢɱɟɧɢɹ ɫɨɨɬɧɨɲɟɧɢɹ ɨɤɢɫɥɟɧɧɵɯ ɮɨɪɦ ɚɧɬɢɨɤɫɢɞɚɧɬɨɜ ɤ

ɜɨɫɫɬɚɧɨɜɥɟɧɧɵɦ. ɉɨɷɬɨɦɭ, ɫɤɨɪɨɫɬɢ ɛɢɨɫɢɧɬɟɡɚ ɢ ɜɨɫɫɬɚɧɨɜɥɟɧɢɹ

ɚɧɬɢɨɤɫɢɞɚɧɬɨɜ, ɫɨɝɥɚɫɧɨ ɧɚɲɟɣ ɦɨɞɟɥɢ, ɹɜɥɹɸɬɫɹ ɤɥɸɱɟɜɵɦɢ ɮɚɤɬɨɪɚɦɢ

ɷɮɮɟɤɬɢɜɧɨɣ ɪɚɛɨɬɵ ȺɈɋ ɜ ɭɫɥɨɜɢɹɯ ɫɬɪɟɫɫɚ.
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Tiedge M. et al. Relation between antioxidant enzyme gene expression and antioxidative defense 

status of insulin-producing cells //Diabetes. – 1997. – Т. ϰϲ. – №. 11. – С. 1ϳϯϯ-1742.

“The correlation between mRNA and protein levels as well as between protein 

levels and enzyme activities of the antioxidant enzymes revealed a sigruficant 

association for CulZn SOD, catalase, and Gpx, with correlation coefficients in the 

0.8-0.9 range (Table 4). Only the association between Mn SOD mRNA and 

protein levels was weaker, with a correlation coefficient of 0.72, probably 

because of differences in the content of mitochondria in the examined tissues. 

Thus the level of gene expression of the antioxidant enzymes seems to 

determine the enzyme activity level in the various tissues. “



Antioxidant enzymes kinetic 
activity

Classes of enzymes:
APX – ascorbate peroxidase, SOD – superoxide dismutase, CAT – catalase,
GPX – glutathione peroxidase, MDHAR – monodehydroascorbate reductase,
DHAR – dehydroascorbate reductase, GR – glutathione reductase
Plant tissues: S – stem, R – root, L – leaf
Organelles : M – mitochondria, P - peroxisome
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ʿ̬о̴̛л̛ ̾к̭п̬е̛̛̭̭ ̦̌т̛ок̛̭д̦̌т̵̦̼ ̐е̦о̏ 
для Oryza sativa ;̏ододе̴̶̛̛тͿ



ʿ̬о̴̛л̛ ̾к̭п̬е̛̛̭̭ ̦̌т̛ок̛̭д̦̌т̵̦̼ ̐е̦о̏ 
для Hordeum vulgare ;̏ододе̴̶̛̛т, ̵олодͿ
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