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Аспекты воздействия абиотических стрессов и их комбинаций на растения

Аннотация: Растения подвергаются ряду индивидуальных и комбинированных стрессовых
факторов. В ответ на стрессы в организме проходят изменения, направленные на уменьшение
воздействия и выживание растения. Основным механизмом повреждений, вызванных
абиотическими стрессами, является генерация активных форм кислорода, таких как радикалы
супероксида, перекись водорода и гидроксильные радикалы. Оксидативный стресс через
повышенную генерацию АФК приводит к оксидативным повреждениям в биологических
макромолекулах. В данном обзоре представлены влияния высокой и низкой температур
и засухи на морфологические, физиологические и цитологические параметры растений и
оксидативный стресс как результат стрессовых факторов.

Ключевые слова: абиотический стресс, тепловой стресс, холодовой стресс, засуха,
оксидативный стресс, активные формы кислорода, комбинированный стресс.

DOI: https://doi.org/10.32523/2616-7034-2019-129-4-22-34

Введение. Растения, являясь неподвижными организмами, очень часто подвергаются
различным негативным условиям окружающей среды. Климатические факторы, такие как
экстремальная температура и засуха, а также контаминация почвы высокими концентрациями
солей, относятся к числу абиотических стрессовых факторов, которые ограничивают рост
и развитие растений и тем самым уменьшают урожайность сельскохозяйственных культур.
Данные факторы и индивидуально и в комбинации негативно влияют на все структурные
уровни организма. Одновременное подвергание двум и более стрессовым факторам может
увеличить их эффект, либо из-за противоположных действий может уменьшить последствия
стресса.

Ответ на стрессы окружающей среды происходит на всех уровнях организма. Ответы на
уровне клеток отражаются в перестроении мембранной системы, модификации структуры
клеточной стенки и изменениях в клеточном цикле и делении. В дополнение происходят
изменения метаболизма, включая выработку необходимых веществ для стабилизации белков
и клеточных структур и для поддержания тургора, а также изменения в окислительно-
восстановительном метаболизме для удаления избыточных активных форм кислорода (АФК)
и восстановления баланса в клетке [1]. На молекулярном уровне меняется экспрессия генов
[2], и эпигенетическая регуляция играет важную роль в регуляции экспрессии генов в ответ
на стресс [3]. В целом, растения подвергаются ряду морфологических, физиологических,
биохимических и молекулярных изменений для смягчения негативных эффектов абиотических
стрессовых факторов. Одним из важнейших последствий абиотических стрессов является
оксидативный стресс, что при отсутствии защитных механизмов приводит к повреждению
основных макромолекул клеток, таких как белки, липиды и нуклеиновые кислоты.

Низкая температура. Важные сельскохозяйственные культуры подвергаются низким
субоптимальным температурам во многих регионах мира. Низкотемпературные стрессы
можно разделить на две категории: холод (0-15 0 C) и мороз (> 0 0 C). Также в зависимости
от их реакций на низкие температуры растения могут быть чувствительными к холоду,
толерантными к холоду и толерантными к морозу [4]. Эффект холодового стресса зависит от
температуры и времени подвергания стрессу. Проростковая стадия развития является самой
чувствительной к холоду.
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Подвергание растений холоду приводит к ряду транзиентных биохимических осложнений,
включая термодинамическое замедление кинетики метаболических реакций [5]. Также
меняется термодинамическое равновесие клетки, что в свою очередь может вызвать
реориентацию неполярных аминокислот белков в сторону водной среды. Данное явление
напрямую негативно влияет на растворимость и стабильность глобулярных белков, которые
являются основными компонентами всех клеточных процессов [6].

Ответ на холодовой стресс на клеточном уровне начинается от изменения ригидности
мембраны как первичной реакции, далее следуют перестройка цитоскелета, поступление
ионов кальция, фосфорилирование белков, изменения в активности генов, увеличение
количества защитных продуктов и вторичных метаболитов [7]. Ряд экспериментальных работ
показали роль ригидности мембраны в первичном получении и дальнейшей передаче сигнала
внутри клетки. К примеру, была проведена работа по определению детекции активации
диацилглицерол киназы, которая происходит в течение первых секунд подвержения холоду
и является начальным этапом ответа растений к холодовому стрессу [8]. Также добавление
диметилсульфоксида (ДМСО) для увеличения ригидности мембраны вызвало экспрессию
генов, ассоциируемых с холодом даже при оптимальной для роста температуре [9].

Холодовый стресс негативно влияет на всхожесть семян, задерживает развитие растений
и, соответственно, приводит к потере урожайности сельскохозяйственных культур. Также
наблюдались некротические повреждения листьев, задержка в развитии листовых пластинок,
замедление клеточных делений, увядание и увеличение подверженности к патогенам и
болезням [10]. В отношении корней растений холодовой стресс ингибирует рост корней,
вызывая уменьшение длины, биомассы и морфологии, что, соответственно, снижает
возможность нахождения питательных веществ и воды корневой системой [11].

Замедление роста и метаболических процессов в свою очередь приводит к снижению
агрономических и урожайных свойств сельскохозяйственных культур. Холодовой стресс у нута
на репродуктивной стадии привел к преждевременному прекращению цветения и изменению в
расположений стручков [12]. В районах с умеренным климатом урожайность риса снижается
на 30-40% из-за холодной температуры, так как холодовой стресс приводит к дегенерации
колосков, деформации метелки и уменьшению фертильности колосков [13]. В зерновых
культурах низкотемпературный стресс во время репродуктивного развития может вызывать
опадение цветов, недоразвитие семяпочки, стерильность пыльцы, искривление пыльцевой
трубки, плохое завязывание плодов и, следовательно, снижение конечной урожайности [14].

Под воздействием холодового стресса также происходят негативные физиологические
изменения. Снижается частота фотосинтеза из-за слабой устичьной и мезофильной
проводимости СО2, нарушенного развития хлоропласта и ограниченного транспорта. К тому
же низкая температура снижает частоту фиксации СО2 и сокращает количество свободных
NADP+ для получения электронов из электрон-транспортной цепи [15].

Касательно водного режима, при холодовом стрессе растения показывали симптомы водного
стресса, которые вызывались сниженной проводимостью воды корнями, сильным упадком
водного потенциала листьев и потерей тургорного давления. Также наблюдались существенное
уменьшение частоты транспирации и водопоглощения корней [16]. Слаборазвитая корневая
система при холодовом стрессе, соответственно, приводит к слабому поглощению питательных
веществ, в том числе азота, фосфора и калия. Уменьшение длины корней, низкая
водопроводимость, слабое разветвление корневой системы и утолщение корневой оси
под влиянием холодового стресса приводит к сниженному обеспечению минеральными
питательными веществами растений [17].

Высокая температура. Тепловой стресс можно определить как увеличение температуры
почвы и воздуха выше допустимого уровня на минимальное время, достаточное для нанесения
устойчивого вреда росту и развитию растения. В настоящее время температурный шок из-
за поднимающейся атмосферной температуры становится одним из основных лимитирующих
факторов урожайности сельскохозяйственных культур в мире [18].

Тепловой стресс существенно влияет на рост и развитие растений, однако степень
эффекта зависит от интенсивности высокой температуры, продолжительности и скорости
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увеличения температуры. Также играют роль виды и сорта растений, стадия развития при
котором произошло воздействие теплового стресса. При экстремально высоких температурах
повреждение или смерть клеток может наступить в течение нескольких минут, что приводит к
коллапсу организма [19]. Как и другие виды абиотических факторов, тепловой стресс влияет
на все аспекты растений, включая прорастание, рост, развитие, репродукцию и урожайность
[20]. Тепловой стресс влияет на стабильность различных белков, мембран, видов РНК и
цитоскелета, а также меняет эффективность ферментных реакций в клетке, тем самым
создавая метаболический дисбаланс [21].

Высокая температура приводит к сильно выраженным морфологическим изменениям.
Стресс может вызвать иссушение и выжигание листьев, ветвей и стеблей, старение и опадение
листьев, задержку в росте стеблей и корней, изменение цвета и повреждение фруктов
[22]. При экстремально высоких температурах в определенных клетках или тканях может
пройти программированная смерть клеток в течение считанных минут и даже секунд из-за
денатурации либо аггрегации белков, в то время как продолжительные умеренно-высокие
температуры могут вызывать постепенную гибель. В обоих случаях наблюдаются опадение
листьев, прекращение развития цветов и фруктов и даже гибель всего растения [23].

Урожайность сельскохозяйственных культур значительно падает даже при небольшом
увеличении температуры. Падение урожайности было показано для большинства культур,
включая злаковые (рис, пшеница, ячмень, сорго), бобовые, томат, канолу и т.д. [24, 25]. К
тому же ухудшается качество продукта у злаковых и масличных культур, так как содержание
жира, крахмала и белка существенно снижается при тепловом стрессе [26]. К примеру, под
воздействием высокой температуры в зернах ячменя увеличивается содержание мальтозы и
белок-образующих аминокислот, тогда как концентрации неструктурных углеводов, крахмала,
фруктозы, рафинозы и липидов уменьшаются [27].

Нормальный водный режим особенно важен при изменениях температурных условий.
Увеличение температуры при ограниченной подаче воды может привести к фатальным
последствиям. При воздействии высокой температуры в сахарном тростнике наблюдалось
снижение содержания воды в тканях листьев даже при достаточном наличии воды в почве [28].
Данный факт указывает на негативное влияние теплового стресса на водoпроводимость корней.
Тепловой стресс также уменьшает количество, массу и рост корней, что, соответственно,
ограничивает подачу воды и питательных веществ в верхние части растений [29].

Фотосинтез является одним из самых тепло-чувствительных процессов в растениях.
Тепловой стресс нарушает фотосинтез, негативно влияя на пигменты, фотосистему II и
на регенеративную способность Рибулозобисфосфаткарбоксилаза (РБФК) [30]. Также в
хлоропласте проходит ряд изменений под воздействием высокой температуры, включая
измененную структурную организацию тилакоидов, потерю укладки и увеличение гран [31].

Высокая температура значительно влияет на водный режим листьев, устьичную
проводимость и на концентрацию внутриклеточного СО 2 [32]. Соответственно, закрытие
устьиц под влиянием тепла является еще одной причиной нарушения фотосинтеза и изменения
концентрации СО 2 [31].

Тепловой стресс обычно приводит к уменьшению содержания хлорофилла [33]. Это
может быть из-за снижения биосинтеза либо из-за увеличения его деградации, либо из-за
комбинированного эффекта обеих причин. Биосинтез хлорофилла в основном снижается
путем инактивации различных ферментов данного процесса. К примеру, синтез хлорофилла
в огурце (Cucumis sativus L.) снизился на 60% при 42 0 C по причине ингибирования синтеза
5-аминолевулината [34]. Также при тепловом стрессе проходит быстрый распад хлорофиллов
а и b в развитых листьях [35].

Точный и верный механизм первичного распознавания теплового стресса все еще не
установлен. Как физический сигнал тепловой стресс может одновременно повлиять на
все части клетки. Поэтому можно предположить, что существует несколько механизмов
первичных сенсоров. Что установлено, так это факт, что в качестве раннего ответа на тепловой
стресс Са 2+ поступают в цитоплазму и ремоделируется цитоскелет, что дальше активирует
сигнальные каскады [23]. Данный процесс приводит к образованию антиоксидантов и
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осмолитов, а также к экспрессии белков теплового шока. Основными последствиями теплового
стресса являются денатурация белков, нестабильность нуклеиновых кислот и цитоскелетной
структуры, увеличение текучести мембраны, инактивация синтеза и деградация белков, а
также потеря целостности мембраны [23, 36].

Засуха. Растения подвергаются засушливым условиям, если ограничена подача воды
корням либо потеря воды путем транспирации очень высокая. Засуха негативно влияет на рост,
на водный режим и подачу питательных веществ, на фотосинтез и распределение ассимилятов,
тем самым напрямую вызывает снижение урожайности сельскохозяйственных культур [28]. В
целом, дефицит воды представляет одну из важнейших проблем в продуктивности растений,
так как активирует оксидативный, осмотический и температурный стрессы одновременно [37].

Изначальный эффект засухи проявляется в плохом прорастании и нарушении всхожести из-
за ограничения насыщением водой. Были показаны снижения в потенциале прорастания, в
раннем росте проростков, в сухом весе корней и побегов, в длине гипокотиля и вегетативном
росте для ряда сельскохозяйственных культур [38, 39]. Засуха нарушает митоз и удлинение
клеток, что приводит к плохому росту. Основная же причина нарушения клеточного роста
заключается в потере тургора. Количество листьев и размер индивидуальных листьев
также уменьшается под воздействием засухи. В нормальных условиях увеличение листовой
пластинки зависит от тургорного давления и подачи ассимилятов. Соответственно, снижение
давления и замедление фотосинтеза при засухе не позволяет листьям расширяться. Также при
засухе наблюдается уменьшение высоты растений и диаметра стеблей [40].

Вызванное засухой снижение урожайности было описано для ряда важных культур. У
бобовых засуха может значительно сократить урожай семян путем ограничения образования
цветков и стручков, увеличения преждевременного прекращения развития цветков и стручков
и уменьшения размера семян [41]. Было подсчитано, что засуха может снизить мировую
урожайность нута на 33% [42]. У соевых водный дефицит значительно сократил количество
ветвей и общий урожай семян [43]. Снижение урожайности, вызванное засухой, может быть
связано с различными факторами, такими как снижение скорости фотосинтеза, нарушение
распределения ассимилятов или слабое развитие удлиненных листьев.

На водный режим влияют водный потенциал листьев, температура листьев и покрова,
скорость транспирации и устьичная проводимость. Воздействие засухи нарушает все эти
факторы в растениях, однако больше всего повреждается устьичная проводимость [28].
Первым и главным ответом почти всех растений на водный дефицит является закрытие
устьиц, чтобы избежать потери воды через транспирацию. Значительное снижение водного
потенциала листьев и скорости транспирации в условиях засухи в свою очередь приводят к
увеличению температуры листьев и покровов. Другой важной особенностью физиологической
регуляции растений является эффективность использования воды, которая представляет
собой соотношение накопленного сухого вещества к потребляемой воде. Засухоустойчивые
сорта пшеницы показывают более высокую эффективность использования воды при стрессе
[44]. Данное улучшение эффективности использования воды обусловлено главным образом
накоплением сухого вещества за счет потребления меньшего количества воды из-за закрытия
устьиц и меньшей скорости транспирации.

Засуха также снижает доступность, поглощение, перенос и метаболизм питательных
веществ [28]. Многие важные питательные вещества, в том числе азот, кремний, магний
и кальций, поглощаются корнями вместе с водой. Условия засухи ограничивают движение
этих питательных веществ с помощью диффузии и массы, что приводит к замедлению роста
растений. Растения увеличивают длину и площадь поверхности корней и изменяют их
структуру, чтобы захватить менее подвижные питательные вещества. Воздействие стресса
засухи в растениях обычно уменьшает как поглощение питательных веществ корнями, так и
транслокацию от корней до побегов [45].

Стресс водного дефицита снижает фотосинтез за счет уменьшения площади листа и
снижения скорости фотосинтеза на единицу площади листа. Засуха замедляет скорость
фиксации углерода путем прямого ограничения метаболизма или путем ограничения входа
CO 2 в лист [28, 46]. Дисбаланс между захватом и использованием света, снижение активности
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РБФК, изменения в фотосинтетических пигментах и повреждение фотосинтетического
аппарата являются одними из основных причин ингибирования фотосинтеза во время засухи.

В ответ на засуху растения активируют три основные категории генов, которые канонически
модулируют биохимические/физиологические и/или молекулярные пути [47]. Они являются
(1) генами, участвующими в "защите мембран; поглощении/переносе воды и ионов" и
обеспечивающими клеточную толерантность, и (2) регуляторными генами, участвующими
в контроле сигналов/транскрипции. Растения принимают сигналы окружающей среды и
передают сигнал через каскады молекул. Эти сигнальные молекулы вызывают экспрессию
специфических генов, приводящих к соответствующим физиологическим/биохимическим
ответам. В растениях были идентифицированы ряд генов/транскрипционных факторов,
показывающих дифференциальную экспрессию под воздействием засухи [2].

Молекулярный ответ растений на засуху делится на абcцизовую кислоту (AБК) -зависимую
и AБК-независимую. Увеличение содержания АБК активирует (i) устьичное закрытие, (ii)
накопление стрессовых белков и накопление метаболитов (защита клеток во время стресса) и
(iii) накопление H 2 O 2 в клетках, что сигнализирует об уменьшении содержания воды [48].
AБК-независимый путь включает H 2 O 2 -опосредованное закрытие устьиц [49].

Комбинированный эффект температурного стресса с засухой. Большинство
работ, связанных с влиянием стрессовых факторов на растения, направлено на изучение
индивидуальных абиотических факторов. Однако необходимо глубокое понимание защитных
ответов растений комбинированным факторам для улучшения адаптации растений в полевых
условиях. Сельскохозяйственные культуры периодически подвергаются перепадам температур
и осадков. Примечательно, что комбинированный эффект высокой температуры и засухи
показывает синергию и тем самым увеличивает вдвое их индивидуальные последствия [50].
В полевых условиях дефицит воды и высокая температура часто воздействуют одновременно.

Комбинация низкой температуры и засухи исследована меньше по причине того, что в
естественных условиях данные факторы редко сопровождают друг друга. Доступные работы
позволяют предположить, что совместное воздействие холодового стресса и засухи довольно-
таки отличаются от их индивидуальных эффектов [51].

Оксидативный стресс. Общее для всех стрессовых факторов окружающей среды –
это образование и аккумуляция активных форм кислорода и последующий оксидативный
стресс в ответ на воздействие. Активные формы кислорода (АФК) как супероксид (О 2 .-),
гидроксильные радикалы (ОН.), перекись водорода (H 2 O 2 ) и синглетный кислород ( 1 О 2 )
являются полувосстановленными либо активированными формами атмосферного кислорода
(О 2 ) и считаются неизбежными побочными продуктами аэробного метаболизма [52]. Без
надлежащей регуляции концентрация АФК в клетках будет увеличиваться и приведет к
окислительным повреждениям мембран (перокисление липидов), белков, молекул РНК и
ДНК и даже может вызвать окислительное разрушение клетки. Данное негативное явление
называется оксидативным (окислительным) стрессом [53].

Оксидативный стресс возникает в результате дисбаланса в образовании и обезвреживании
АФК. При оптимальных условиях в клетках данный процесс предотвращается большим
количеством АФК-нейтрализирующих белков (супероксиддисмутаза, аскорбат пероксидаза,
каталаза, глутатион пероксидаза, альдегидоксидаза, т.д.) и антиоксидантами, такими как
аскорбиновая кислота и глутатион [54]. Однако в естественных условиях АФК также активно
образуются и в качестве сигнальных молекул. Данный гомеостаз между образованием
и утилизацией АФК поддерживается индивидуально во всех клеточных компартментах.
Различия в уровнях АФК в различных компартментах клеток создают определенные АФК
паттерны. Эти паттерны могут меняться в зависимости от вида клетки, ее стадии развития
или уровня стресса. Различные абиотические стрессы и/или различные комбинации стрессов
соответственно вызывают образование отличных друг от друга АФК паттернов в клетках
растений [54].

Различные абиотические стрессы и/или различные комбинации стрессов, соответственно,
вызывают образование отличных друг от друга АФК паттернов в клетках растений [54].
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При воздействии абиотического стресса АФК образуются в двух разных направлениях:
образование АФК как следствие нарушения метаболической активности (метаболические
АФК) и образование АФК в качестве сигнальной молекулы для формирования ответа к стрессу
(сигнальные АФК).

Основными источниками образования АФК во время абиотического стресса являются
хлоропласт, митохондрия, пероксисома и апопласт. Абиотические стрессы, ограничивающие
поступление СО 2 путем закрытия устьиц, индуцируют продукцию супероксида и синглетного
кислорода в хлоропластах [55]. Синглетный кислород в хлоропластах может вызвать
репрограммирование экспрессии генов и привести к хлорозу и апоптозу, также активировать
ряд клеточных ответов к абиотическим и биотическим стрессам. АФК в хлоропласте удаляется
в результате работы Fe- и CuZn-СОД-ов, аскорбиновой кислоты и глутатиона [56].

Аккумуляция митохондриальных АФК во время абиотических стрессов в основном
вызывается утечкой электронов для образования радикалов супероксида. В пероксисоме
образуется перекись водорода как результат повышенного фотодыхания во время
абиотического стресса и в последующем удаляется каталазой [57]. В отличие от
вышеназванных трех источников образования АФК, в апопласте идет интенсивная
аккумуляция АФК несколькими путями, механизм удаления этих АФК не так эффективен
как внутри клетки. Данный факт позволяет избыточное накопление АФК в апопласте, что
играет важную роль в системной передаче сигнала и защите от патогенов. Все данные виды
механизмов образования и аккумуляции АФК отличаются интенсивностью и эффективностью
при воздействии различных абиотических стрессовых факторов.

Таблица 1 – Сравнение эффектов абиотических стрессов

Эффекты Засуха Тепловой
стресс

Холодовой стресс

Индивидуальные
эффекты

-увеличение
соотношения
корень:стебель;
-раннее
созревание;
-регуляция
аквопоринов;
-увеличение
синтеза АБК

-увеличение
текучести
мембраны;
-снижение
активности
фотосистемы
II;
-активация
белков
теплового
шока

-задержка в вегетативном и
репродуктивном развитии;
-изменения в составе
липидов;
-увеличение вязкости
мембраны;
-удлинение клеточного
цикла со снижением деления
клеток;
-некротические
повреждения;
-утечка ионов и
аминокислот;
-активация белков
холодового шока

Общие/схожие
эффекты

1. Для всех трех стрессов:
-закрытие устьиц и снижение фотосинтеза
-осмотический дисбаланс
-избыточное образование АФК и окислительное
повреждение;
-активация антиоксидантных защитных механизмов;
-Са2+-опосредованная передача сигнала;
-нарушение метаболических процессов;
-нарушение принятия питательных веществ
-изменения в структуре хлоропласта;
-снижение опыления и цветения;
-снижение урожайности
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Продолжение Таблицы 1

2. Для засухи и холодового стресса:
-потеря тургора и слабый рост;
-регуляция дегидринов
3. Для теплового и холодового стресса:
-уменьшение площади поверхности корней;
-денатурация белков
4. Для засухи и теплового шока:
-повышение температуры в верхушках и крайних листьях;
-увядание листьев;
-снижение содержания хлорофиллов и потеря зелени

На сегодняшний день известно, что данные абиотические стрессы могут вызвать
дегидратацию клеток и накопление активных форм кислорода, что приводит к повреждению
мембран и системы фотосинтеза на клеточном уровне. Несмотря на имеющиеся данные,
исследования процессов развития окислительного стресса, вызванного температурой и/или
дефицитом воды, носят в основном фрагментарный характер. Более того, кросс-
взаимодействие этих факторов на развитие окислительного стресса в растениях практически
не исследованы. В ряде работ было показано, что при комбинированном стрессе уровень АФК,
экспрессия различных АФК-нейтрализирующих ферментов и антиоксидантов показывают
особые паттерны, не похожие на результаты воздействия каждого вида стресса индивидуально
[58-60].

Однако большинство молекулярных механизмов, связанных с реакциями растений на
комбинацию теплового стресса и дефицита воды, такие как изменения экспрессии генов,
трансдукция сигналов и регуляторные сети, в основном неизвестны. Поэтому, работа
в этом направлении будет первой попыткой исследования совместного действия разных
абиотических факторов, таких как температура и водный дефицит на окислительный взрыв
в растениях. Результаты этого исследования помогут более детально изучить молекулярные
механизмы адаптации растений в ответ на «комбинированный» оксидативный стресс. Более
того, выяснение механизмов защитных сигнальных систем, ассоциированных с генерацией и
утилизацией АФК может стать основой для разработки новых экспериментальных подходов в
направленном повышении устойчивости растений к условиям неблагоприятной среды. Данные
подходы включают в себя исследования в области направленной селекции растений, а также
создание новых трансгенных культур с повышенной устойчивостью к различным стресс-
факторам.
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Абиотикалық стрестер және олардың комбинацияларының өсiмдiктерге әсер ету аспектiлерi

Аңдатпа. Өсiмдiктер түрлi жеке және комбинирленген стресстiк факторларға ұшырайды. Стресске жауап
ретiнде организмде әсердi кемiтуге және өсiмдiктiң тiршiлiгiн сақтауға бағытталған бiрқатар өзгерiстер орын
алады. Абиотикалық стресс тудыратын негiзгi зақымдану механизмi супероксид радикалдары, сутегiнiң асқын
тотығы және гидроксилдi радикалдар секiлдi оттегiнiң белсендi формаларының түзiлуi болып табылады. Оттегiнiң
белсендi формаларының жоғары деңгейде түзiлуi нәтижесiнде пайда болатын оксидативтi стресс биологиялық
макромолекулалардың тотыға зақымдануына әкелiп соғады. Бұл жұмыста жоғары және төмен температуралардың,
сонымен қатар құрғақшылықтың өсiмдiктердiң морфологиялық, физиологиялық және цитологиялық параметрлерiне
әсерi және стрестiк факторлар нәтижесiнде туындайтын оксидативтi стресс бойынша шолу жасалған.

Түйiн сөздер: абиотикалық стресс, жылу стрессi, суық стрессi, құрғақшылық, оксидативтi стресс, оттегiнiң белсендi
формалары, комбинирленген стресс.

R.Zh.Yermukhambetova, A.B. Kurmanbayeva, A.Zh. Bekturova, B.Zh. Gadilgereyeva, U.I. Amanbayeva,
K.Ye. Zhanassova, Zh.K. Masalimov

L.N.Gumilyov Eurasian National University, Nur-Sultan, Kazakhstan

Aspects of abiotic stress effects and their combinations on plants

Abstract. Plants are subject number of individual and combined stress factors. In response to stresses, changes are taking
place in the organism aimed at reducing exposure and plant survival. The main mechanism of damage caused by abiotic stresses
is the generation of reactive oxygen species such as superoxide radicals, hydrogen peroxide and hydroxyl radicals. Oxidative
stress through increased ROS generation leads to oxidative damage in biological macromolecules. This review presents the
effects of high and low temperatures and drought on the morphological, physiological and cytological parameters of plants and
oxidative stress as a result of stress factors.

Keywords: abiotic stress, heat stress, cold stress, drought, oxidative stress, reactive oxygen species, combined stress.
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Мекеменiң толық атауы, қаласы, мемлекетi (егер авторлар әртүрлi мекемеде жұмыс жасайтын болса, онда

әр автор мен оның жұмыс мекемесi қасында бiрдей белгi қойылу керек)
Автор(лар)дың Е-mail-ы
Мақала атауы
Аңдатпа (100-200 сөз; формуласыз, мақаланың атауын мейлiнше қайталамауы қажет; әдебиеттерге сiлтемелер

болмауы қажет; мақаланың құрылысын (кiрiспе /мақаланың мақсаты/ мiндеттерi /қарастырылып отырған сұрақтың
тарихы, зерттеу әдiстерi, нәтижелер/талқылау, қорытынды) сақтай отырып, мақаланың қысқаша мазмұны берiлуi
қажет).

Түйiн сөздер (6-8 сөз не сөз тiркесi. Түйiн сөздер мақала мазмұнын көрсетiп, мейлiнше мақала атауы мен
аннотациядағы сөздердi қайталамай, мақала мазмұнындағы сөздердi қолдану қажет. Сонымен қатар, ақпараттық-
iздестiру жүйелерiнде мақаланы жеңiл табуға мүмкiндiк беретiн ғылым салаларының терминдерiн қолдану қажет).

Негiзгi мәтiн мақаланың мақсаты/ мiндеттерi/ қарастырылып отырған сұрақтың тарихы, зерттеу әдiстерi,
нәтижелер/талқылау, қорытынды бөлiмдерiн қамтуы қажет.

Таблица, суреттер – аталғаннан кейiн орналастырылады. Әр таблица, сурет қасында оның аталуы болуы қажет.
Сурет айқын, сканерден өтпеген болуы керек.

Мақаладағы формулалар тек мәтiнде оларға сiлтеме берiлсе ғана нөмiрленедi.
Жалпы қолданыста бар аббревиатуралар мен қысқартулардан басқалары мiндеттi түрде алғаш қолданғанда

түсiндiрiлуi берiлуi қажет. Қаржылай көмек туралы ақпарат бiрiншi бетте көрсетiледi.
Әдебиеттер тiзiмi
Мәтiнде әдiбиеттерге сiлтемелер тiкжақшаға алынады. Мәтiндегi әдебиеттер тiзiмiне сiлтемелердiң нөмерленуi мәтiнде

қолданылуына қатысты жүргiзiлiде: мәтiнде кездескен әдебиетке алғашқы сiлтеме [1] арқылы, екiншi сiлтеме [2] арқылы
т.с.с. жүргiзiледi. Кiтапқа жасалатын сiлтемелерде қолданылған беттер де көрсетiлуi керек (мысалы, [1, 45 бет]).
Жарияланбаған еңбектерге сiлтемелер жасалмайды. Сонымен қатар, рецензиядан өтпейтiн басылымдарға да сiлтемелер
жасалмайды (әдебиеттер тiзiмiнiн әзiрлеу үлгiлерiн төмендегi мақаланы рәсiмдеу үлгiсiнен қараңыз).

Мақала соңындағы әдебиеттер тiзiмiнен кейiн библиографиялық мәлiметтер орыс және ағылшын тiлiнде (егер
мақала қазақ тiлiнде жазылса), қазақ және ағылшын тiлiнде (егер мақала орыс тiлiнде жазылса), орыс және қазақ
тiлiнде (егер мақала ағылшын тiлiнде жазылған болса) берiледi.

Авторлар туралы мәлiмет: автордың аты-жөнi, ғылыми атағы, қызметi, жұмыс орны, жұмыс орнының мекен-
жайы, телефон, e-mail – қазақ, орыс және ағылшын тiлдерiнде толтырылады.

6. Қолжазба мұқият тексерiлген болуы қажет. Техникалық талаптарға сай келмеген қолжазбалар қайта өңдеуге
қайтарылады. Қолжазбаның қайтарылуы оның журналда басылуына жiберiлуiн бiлдiрмейдi.

7. Редакцияға түскен мақала жабық (анонимдi) тексеруге жiберiледi. Барлық рецензиялар авторларға жiберiледi.
Автор (рецензент мақаланы түзетуге ұсыныс берген жағдайда) үш күн аралығында қайта қарап, қолжазбаның түзетiлген
нұсқасын редакцияға қайта жiберуi керек. Рецензент жарамсыз деп таныған мақала қайтара қарастырылмайды.
Мақаланың түзетiлген нұсқасы мен автордың рецензентке жауабы редакцияға жiберiледi.

8. Төлемақы. Басылымға рұқсат етiлген мақала авторларына төлем жасау туралы ескертiледi. Төлем көлемi – ЕҰУ
қызметкерлерi үшiн 4500 тенге және 5500 тенге басқа ұйым қызметкерлерiне.

Реквизиты:
1)РГП ПХВ "Евразийский национальный университет имени Л.Н. Гумилева МОН РК
АО "Банк ЦентрКредит"
БИК банка: KCJBKZKX
ИИК: KZ978562203105747338
Кбе 16
Кпн 859- за статью
2)РГП ПХВ "Евразийский национальный университет имени Л.Н. Гумилева МОН РК АО "Bank RBK"
Бик банка: KINCKZKA
ИИК: KZ498210439858161073
Кбе 16
Кпн 859 - за статью
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3)РГП ПХВ "Евразийский национальный университет имени Л.Н. Гумилева МОН РК АО "ForteBank"
БИК Банка: IRTYKZKA
ИИК: KZ599650000040502847
Кбе 16
Кпн 859 - за статью
4)РГП ПХВ "Евразийский национальный университет имени Л.Н. Гумилева МОН РК АО "Народный Банк Казахстан"
БИК Банка: HSBKKZKX
ИИК: KZ946010111000382181
Кбе 16
Кнп 859.
Для сотрудников ЕНУ - 4500 тенге, для сторонних организаций - 5500 тенге
"За публикацию в Вестнике ЕНУ ФИО автора"
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Provision on articles submitted to the journal "Bulletin of L.N. Gumilyov Eurasian National University.
BIOSCIENCE Series"

1.Purpose of the journal. Publication of carefully selected original scientific works in the fields of Biochemistry, Molecular
Biology, Biotechnology, Bioinformatics, Virology, Biophysics, Bioengineering, Physiology, Botany, Zoology, Evolutionary Biology,
Genetics, Microbiology, Biomedicine.

2. An author who wishes to publish an article in a journal must submit the article in hard copy (printed version) in one copy,
signed by the author to the scientific publication office (at the address: 010008, Republic of Kazakhstan, Nur-Sultan, Satpayev
St., 2. L.N. Gumilyov Eurasian National University, Main Building, room 402) and by e-mail eurjourbio@enu.kz in Word, PDF
and Tex format. At the same time, the correspondence between Tex-version, PDF-version and the hard copy must be strictly
maintained. Article template in tex-format you can find on the journal web-site bulbio.enu.kz. And you also need to provide
the cover letter of the author(s).

Language of publications: Kazakh, Russian, English.
3. Submission of articles to the scientific publication office means the authors’ consent to the right of the

Publisher, L.N. Gumilyov Eurasian National University, to publish articles in the journal and the re-publication
of it in any foreign language. Submitting the text of the work for publication in the journal, the author
guarantees the correctness of all information about himself, the lack of plagiarism and other forms of improper
borrowing in the article, the proper formulation of all borrowings of text, tables, diagrams, illustrations.

4. The volume of the article should not exceed 18 pages (from 6 pages).
5. Structure of the article
GRNTI http://grnti.ru/
Initials and Surname of the author (s)
Full name of the organization, city, country (if the authors work in different organizations, you need to put the same

icon next to the name of the author and the corresponding organization)
Author’s e-mail (s)
Article title
Abstract (100-200 words, it should not contain a formula, the article title should not repeat in the content, it should not

contain bibliographic references, it should reflect the summary of the article, preserving the structure of the article - introduction/
problem statement /goals/ history, research methods, results /discussion, conclusion).

Keywords (6-8 words/word combination. Keywords should reflect the main content of the article, use terms from the article,
as well as terms that define the subject area and include other important concepts that make it easier and more convenient to
find the article using the information retrieval system).

The main text of the article should contain an introduction/ problem statement/ goals/ history, research methods,
results / discussion, conclusion. Tables, figures should be placed after the mention. Each illustration should be followed by an
inscription. Figures should be clear, clean, not scanned.

In the article, only those formulas are numbered, to which the text has references.
All abbreviations, with the exception of those known to be generally known, must be deciphered when first used in the

text.
Information on the financial support of the article is indicated on the first page in the form of a footnote.
References
In the text references are indicated in square brackets. References should be numbered strictly in the order of the mention

in the text. The first reference in the text to the literature should have the number [1], the second - [2], etc. The reference
to the book in the main text of the article should be accompanied by an indication of the pages used (for example, [1, 45
p.]). References to unpublished works are not allowed. Unreasonable references to unreviewed publications (examples of the
description of the list of literature, descriptions of the list of literature in English, see below in the sample of article design).

At the end of the article, after the list of references, it is necessary to indicate bibliographic data in Russian and English
(if the article is in Kazakh), in Kazakh and English (if the article is in Russian) and in Russian and Kazakh languages (if the
article is English language).

Information about authors: surname, name, patronymic, scientific degree, position, place of work, full work address,
telephone, e-mail - in Kazakh, Russian and English.

6. The article must be carefully verified. Articles that do not meet technical requirements will be returned for revision.
Returning for revision does not mean that the article has been accepted for publication.

7. Work with electronic proofreading. Articles received by the Department of Scientific Publications (editorial office)
are sent to anonymous review. All reviews of the article are sent to the author. The authors must send the proof of the article
within three days. Articles that receive a negative review for a second review are not accepted. Corrected versions of articles
and the author’s response to the reviewer are sent to the editorial office. Articles that have positive reviews are submitted to
the editorial boards of the journal for discussion and approval for publication.

Periodicity of the journal: 4 times a year.
8. Payment. Authors who have received a positive conclusion for publication should make payment (for ENU employees -

4,500 tenge, for outside organizations - 5,500 tenge).
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Положение о рукописях, представляемых в журнал «Вестник Евразийского национального университета
имени Л.Н.Гумилева. Серия Биологические науки»

1. Цель журнала. Публикация тщательно отобранных оригинальных научных работ по следующим
направлениям: биохимия, молекулярная биология, биотехнология, биоинформатика, вирусология, биофизика,
биоинженерия, физиология, ботаника, зоология, эволюционная биология, генетика, микробиология, биомедицина.

2. Автору, желающему опубликовать статью в журнале необходимо представить рукопись в твердой копии
(распечатанном варианте) в одном экземпляре, подписанном автором в Отдел научных изданий (по адресу: 010008,
Казахстан, г.Нур-Султан, ул. Сатпаева, 2, Евразийский национальный университет им. Л.Н.Гумилева, Учебно-
административный корпус, каб. 349) и по e-mail eurjourbio@enu.kz в формате Tex и PDF . При этом должно быть строго
выдержано соответствие между Тex-файлом, PDF-файлом и твердой копией. Шаблон статьи в формате tex приведен на
сайте журнала bulbio.enu.kz. Tакже автору(ам) необходимо предоставить сопроводительное письмо.

Язык публикаций: казахский, русский, английский.
3. Отправление статей в редакцию означает согласие авторов на право Издателя, Евразийского

национального университета имени Л.Н. Гумилева, издания статей в журнале и переиздания их на
любом иностранном языке. Представляя текст работы для публикации в журнале, автор гарантирует
правильность всех сведений о себе, отсутствие плагиата и других форм неправомерного заимствования в
рукописи, надлежащее оформление всех заимствований текста, таблиц, схем, иллюстраций.

4. Объем статьи не должен превышать 18 страниц (от 6 страниц).
5. Схема построения статьи
ГРНТИ http://grnti.ru/
Инициалы и Фамилию автора(ов)
Полное наименование организации, город, страна (если авторы работают в разных организациях, необходимо

поставить одинаковый значок около фамилии автора и соответствующей организации)
Е-mail автора(ов)
Название статьи
Аннотация (100-200 слов; не должна содержать формулы, не должна повторять по содержанию название

статьи; не должна содержать библиографические ссылки; должна отражать краткое содержание статьи, сохраняя
структуру статьи – введение/ постановка задачи/ цели/ история, методы исследования, результаты/обсуждения,
заключение/выводы).

Ключевые слова (6-8 слов/словосочетаний. Ключевые слова должны отражать основное содержание статьи,
использовать термины из текста статьи, а также термины, определяющие предметную область и включающие другие
важные понятия, позволяющие облегчить и расширить возможности нахождения статьи средствами информационно-
поисковой системы).

Основной текст статьи должен содержать введение/ постановку задачи/ цели/ историю, методы исследования,
результаты/обсуждение, заключение/выводы.

Таблицы, рисунки необходимо располагать после упоминания. Каждой иллюстрации должна следовать надпись.
Рисунки должны быть четкими, чистыми, несканированными.

В статье нумеруются лишь те формулы , на которые по тексту есть ссылки.
Все аббревиатуры и сокращения , за исключением заведомо общеизвестных, должны быть расшифрованы при

первом употреблении в тексте.
Сведения о финансовой поддержке работы указываются на первой странице в виде сноски.
Список литературы
В тексте ссылки обозначаются в квадратных скобках. Ссылки должны быть пронумерованы строго по порядку

упоминания в тексте. Первая ссылка в тексте на литературу должна иметь номер [1], вторая - [2] и т.д. Ссылка на книгу
в основном тексте статьи должна сопровождаться указанием использованных страниц (например, [1, 45 стр.]). Ссылки
на неопубликованные работы не допускаются. Нежелательны ссылки на нерецензируемые издания (примеры описания
списка литературы, описания списка литературы см. ниже в образце оформления статьи).

В конце статьи, после списка литературы, необходимо указать библиографические данные на русском и английском
языках (если статья оформлена на казахском языке), на казахском и английском языках (если статья оформлена на
русском языке) и на русском и казахском языках (если статья оформлена на английском языке).

Сведения об авторах: фамилия, имя, отчество, научная степен, должность, место работы, полный служебный
адрес, телефон, e-mail – на казахском, русском и английском языках.

6. Рукопись должна быть тщательно выверена. Рукописи, не соответствующие техническим требованиям, будут
возвращены на доработку. Возвращение на доработку не означает, что рукопись принята к опубликованию.

7. Работа с электронной корректурой. Статьи, поступившие в Отдел научных изданий (редакция),
отправляются на анонимное рецензирование. Все рецензии по статье отправляются автору. Авторам в течение трех дней
необходимо отправить корректуру статьи. Статьи, получившие отрицательную рецензию, к повторному рассмотрению
не принимаются. Исправленные варианты статей и ответ автора рецензенту присылаются в редакцию. Статьи, имеющие
положительные рецензии, представляются редколлегии журнала для обсуждения и утверждения для публикации.

Периодичность журнала: 4 раза в год.
8.Оплата. Авторам, получившим положительное заключение к опубликованию необходимо произвести оплату (для

сотрудников ЕНУ – 4500 тенге, для сторонних организаций – 5500 тенге).
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Мақаланы рәсiмдеу үлгiсi
IRSTI 27.25.19

G.S. Mukiyanova 1 , A.Zh. Akbassova 1 , J. Maria Pozo 2 , R.T. Omarov 1

1 L.N.Gumilyоv Eurasian National University, Nur-Sultan, Kazakhstan
2 Estaciоn Experimental del Zaidоn (CSIC), Granada, Spain

(E-mail: gmukiyanova@gmail.com, a.j.alua@gmail.com, mjpozo@eez.csic.es, romarov@gmail.com)

Tbsv encoded capcid protein p41 triggers resistance in solanum lycopersicum

Abstract: Efficient infection of Nicotiana benthamiana plants with wild type Tomato bushy
stunt virus (TBSV) is influenced by expression of protein P19, which is a potent RNAi suppressor.
The capsid protein (СР) P41 is required for virion formation and facilitates long distance movement
of the virus. Along with RNAi suppression, P19 protein is involved in the development of severe
disease symptoms in N. benthamiana and elicitation of Hypersensitive Response (HR) in tobacco.
Our results show that wild type TBSV infection of Solanum lycopersicum (cv. Money maker) triggers
resistance to the virus. Despite detectable accumulation levels of P19 protein in leaf and root tissues,
the infection was not accompanied with obvious disease symptoms. Contrastingly, inoculation with
TBSV mutant, lacking capsid protein P41 demonstrated susceptibility to TBSV. Moreover, Chl-FI
analysis of plants infected with virus exhibited significant changes in metabolism. Our data suggests
that in response to CP expression tomato plants have evolved defense mechanisms to resist viral
infection.

Key words: Tomato bushy stunt virus, capsid protein, virions, resistance, Solanum lycopersicum.

TEXT OF THE ARTICLE

- The main text of the article should be divided into clearly defined and numbered sections
(subsections). Subsections must be numbered 1.1, 1.2, etc. Required sections of the article:

1.Introduction should supply the rational of the investigation and its relation to other works in
the same scope.

2. Materials and methods should be detailed to enable the experiments to be repeated. Do
not include extensive details, unless they present a substantially new modification.

3. Results section may be organized into subheadings. In this section, describe only the results
of the experiments. Reserve extensive interpretation for the Discussion section. Avoid combining
Results and Discussion sections.

4. Discussion should provide an interpretation of the results in relation to previously published
works.

5. Conclusion The main conclusions of the study can be presented in a short section "Conclu-
sions".

6.Author contributions should indicate the individual contribution of authors to the manu-
script.

7.Acknowledgments should be brief and should precede the References.
8.Funding the source of any financial support received for the work being published must be

indicated.
Ethics approval Manuscripts reporting animals and/or human studies must that relevant Ethics

Committee or Institutional Review Board include provided or waived approval.

Tables
Tables must be placed next to the relevant text in the article. Number tables consecutively in

accordance with their appearance in the text and place any table notes above the table body.
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Solanum lycopersicum өсiмдiгiнде резистенттiлiк жауаптың tomato bushy stunt
virus (tbsv) вирусының р41 капсидтiк ақуызымен белсендiрiлуi

Аннотация. Tomato bushy stunt virus (TBSV) вирусымен кодталатын Р19 ақуызы
РНҚ интерференцияның қуатты супрессоры болып табылады және Nicotiana benthami-
ana өсiмдiктерiнiң вируспен жұқтырылуында маңызды рөл атқарады. Р19 ақуызының
экспрессиясы вируспен зақымдануы айқын көрiнiс бередi де, өсiмдiктiң толық коллапсына
әкелiп соқтырады. Сонымен қатар супрессорлық Р19 ақуызы Nicotiana tabacum өсiмдiгiнде
гиперсезiмталдық реакциясын белсендiруге жауапты. Вирустың Р41 капсидтiк ақуызы вирион
құрылымын қалыптастырып, өсiмдiк бойымен таралауын қамтамасыз етедi. Алынған зерттеу
нәтижелерi TBSV вирусының жабайы типiнiң инфекциясы Solanum lycopersicum (Money maker
сұрыбы) қызанақ өсiмдiгiнде вирусқа қарсы төзiмдiлiк жауабын тудыратынын анықтады.
Өсiмдiктiң тамыр және жапырақ ұлпасында Р19 ақуызының жинақталуына қарамастан
вируспен зақымдалудың сыртқы көрiнiсi нашар байқалды. Алайда, Chlorophyll Fluores-
cence Imaging system (Chl-FI) сараптамасы вируспен зақымдалған өсiмдiктерде жасушаiшiлiк
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метаболизмiнiң өзгеруiн анықтады. Ал вирустың капсидтiк ақуызы экспрессияланбайтын
мутантпен инфекция тудырғанда, қызанақ өсiмдiктерi жоғары сезiмталдық көрсетiп, жүйелiк
некрозға ұшырады. Зерттеу нәтижелерi қызанақтың Money maker сұрыбында TBSV вирусына
қарсы қорғаныс механизмдерi вирустық капсидтiк ақуыз Р41-дi тану арқылы белсендiрiлетiнiн
көрсетедi.

Түйiн сөздер: Tomato bushy stunt virus (TBSV), вирус, капсидтiк ақуыз, вирион, Solanum
lycopersicum, резистенттiлiк, РНҚ-интерференция.

Г.С. Мукиянова 1 , А.Ж. Акбасова 1 , М.Х. Позо 2 , Р.Т. Омаров 1
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Капсидный белок р41 вируса tomato bushy stunt virus (tbsv) активирует
резистентность у растений вида solanum lycopersicum

Аннотация. Кодируемый вирусом Tomato bushy stunt virus (TBSV), белок Р19 является
мощным супрессором РНК интерференции и играет важную роль при инфекции растений
Nicotiana benthamiana, которая характеризуется ярко выраженными симптомами заболевания
и системным коллапсом. Кроме того, белок Р19 является элиситором гиперчувствительного
ответа у Nicotiana tabacum. Капсидный белок вируса Р41 формирует вирионы и способствует
развитию системной инфекции. Полученные нами данные показали, что при инфекции
диким типом TBSV у растений вида Solanum lycopersicum (сорт Money maker) активируется
резистентный ответ. Несмотря на системную аккумуляцию белка супрессора Р19 в листьях
и корнях, у растений не проявляются видимые симптомы заболевания. Однако анализ
Chlorophyll Fluorescence Imaging system (Chl-FI) показал, что в инфицированных вирусом
растениях происходят значительные изменения метаболизма. Более того, инфекция растений
мутантом TBSV по капсидному белку приводит к системному некрозу гибели растений.
Полученные данные указывают на то, что у томатов выработаны защитные механизмы в ответ
на экспрессию капсидного белка Р41 вируса TBSV.

Ключевые слова: Tomato bushy stunt virus (TBSV), капсидный белок, вирион, Solanum
lycopersicum, резистентность, РНК-интерференция.
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