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Abstract – The free amino acid content in the needles and the inner bark of stems and roots
of 8-13-ages self-sawn trees of  Pinus sylvestris L. in Central Siberia in experimental and natural
conditions was compared. The experiments imitated an influence of long-seasonal or permafrost, soil
drought and root hypoxia, concomitant flooding.  The aim of the investigation was to expose the
adaptive  changes  of  these  metabolites  composition  under  stress  impact.  All  of  types  of  stress
influences changed the total free amino acid content in the tissues of different morphological tree
parts: the cooling of root system caused a deposit of free amino acids in overground tree part, the
water  deficit  stimulated  an  accumulation  of  free  amino  acids  in  root  inner  bark,  the  flooding
decreased the amino acid content in all tissues. The ratio in a group of amino acids with glutamic acid
as metabolic precursor (�-aminobutyric (GABA), proline, arginine, citrulline and ornithine) changed
under  different  stress  impact.  The cold stress  in  rhizosphere  caused GABA accumulation in the
needles and stem but not in the roots in the period of soil thawing. The moderate moisture deficit had
not an influence on GABA content, the flooding caused GABA accumulation only in new needles.
The  maximal  exceeding  above  control  were  marked  for  the  sum of  arginine  and  its  metabolic
precursors  citrulline  and  ornithine.  The  group  of  these  compounds  may  be  considered  as  stress
metabolites for scots pine, but specificity of depositing of these amino acids at water stress requires
additional  proofs.  Since  the proline  accumulation was showed in separate  times  in the different
tissues under all of investigated stressors impact, the specificity of proline as indicator of water stress
in scots pine tissues is debatable. The disturbance of donor-acceptor connections in experiment with
cooling resulted to the amino acid accumulation in stem inner bark, in experiment with drought – in
root inner bark. 
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���	�����  ���	��������  ������	���  ����� ��� �	�����!" ���������   	  "	��  
����  ��	���    �����# 8-13-  �������  ������	�   Pinus  sylvestris L.  	  $���������# ���  	
������	���!" ����	�"   	  ��!��,  �����%��  	����  ��������-��&����# �  	����#
���&���!,  ���	����# &���"    �����	�# �����,  �������	��%�# &������	���,  �  �����
	!�	���� �����	�!" &�����# �����	�  '�" ���������	  	  ����	�" �������.  (��  	�!
�������	!" 	�&��#��	# &������ ��%�� ����� ��� �	�����!" ��������� 	 �����" ��&���!"
���)��������" �����# ����	�:  �"�� ����  �����	�# �����!  	!&!	���  �������	���
�	�����!" ���������  	  ���&����# ����  ����	�,  	���!# ��)��  ���������  ���������
���������  	  ����  �����#,  &��������  �� ���  ���	��� ���������  	�  	��" �����".  ���
��#��	�� ��&���!" ���������	 &�������� ������*��� 	 ������ ���������, ������������
����*���	������  �����!" �	������ ��������	�� ������  (γ-������������ (+,�-),  �����,
�����,  �������   �����).  .�����	�# ������  	  �&��)���  	!&	�� ���������  +,�-   	
����� ����	��� ���	! 	 "	��  	 ��	���, �� �� 	 �����". /������!# ��)�� 	��� �� ���&��
	���� ��  ���	��� +,�-,  &��������  	!&	���  ���������  +,�-  �*� 	  ������# "	��.
���������!� ���	!*��� ��� ��������� �������! ��� ����! ������  ��� �����������"
����*���	�����	 ��������  ������. +�����  '�" �������# �� �� ��������	����� ���
�������	!�  ��������!  ��� ����!  ��!���	����#,  ��  ����)������ �������	��� '�"
��������� �� 	����� ������� ������� �����������!" ����&�������	. ��������� ����������
������  ������ 	����� 	  �������!�  ����  ��������# 	  ��&�!" �����" ��� 	�����  	��"
��������!" ���������	, ����)������ ������ ��� �������� 	������ ������� 	 �����" ����!
��!���	����# ������. 
���*��� �������-���������!" �	�&�# 	 ��!�� � �"�� ����� ��	���
� ��������� ��������� 	 ���� ��	���, �� &���"� - 	 ���� �����#.

Key words: ������/ �����	
��
/ ��	��
��
/ ��������
 ��������	���/  ����� �������
����.

(  ������	���!"  ����	�"  ���&�������
�������!  �����  	  	!����    ��  �������
���	���!" ������#,  ���������%�  ���	��� "
�������	����,  ��������� '����������
)�������, ������	!� &������ �����!" ��&����
�������	!� �����, �����	�� 	���%� �� '�
�������!.  0��  ���  �������  ���������
��#��	�  "�����	���,  ������������    	������
�������	,  ���������  ��#��	��%" ��  ���	���!�
������� 	  ��	���!" *����",  &���������!"
�����������" �  	  &���*�	!" ������" ��

���.  �&�����  �����  ���	���!" ������# ��
�������	!�  �����  	  �����������!"
����	�" ���� ������ "  �����!� ��������.
�������!�  ��!�!,  ���	���!�  	  �����#����!"
��������" �  �������,  ��  	�����  ����	����
���� ���  ����	�,  �����!	��%���  	
������	���!" ���	�����". 

-��  �!��  ���  ����&���  �����,  �������	!�
	�&��#��	�  ��%���	����  	����  ��
���)���������  "����������  ����	��	,
&�����  ��&���!  ������	,  "	�,  *���
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��������  ������  ���	���!    ��&���!
�����	���%" ���  '�������	  (�������	�    ��.,
2005).  ���)���������  &�������
�������	���  (�  ����	�����  ��������)
)�����	���  �������	���  �������&��,
������ 	������  ��  &������  ����������#
��!��!" �  ���	����  ��	!" ���������	.  -
�������	!�  ����������  ������  �
�&������������!� ����	����  ��������
���������  ���������!,  )����  �����!"
�������  	  &�%��  ���"�����#  ���)�����
�����	    ��������!  ���������,  ����&��
	��������������  &������ �
,  ���%���	���
�����������  (Schlee,  1986).  1 ����  &	�����
�����������  �������!"  ���������
������	����� 	  �����" ������# 	  ��	��  ��
�������	!�  	�&��#��	�  (2����	,  1975,
1 �	���	�,  1983),  ���  �������  ������	�����#
�!������ �����&�	��� '� �������� 	 ������	�
��������	 �������	��� �������� ������#.  0�
�"  ���  �������� ���������!�  	�����  �
����)�����  &�����# 	  �����	�  �	�����!"
���������  	  ��	��  ��  ����������!#  ��
�������	!" 	�&��#��	#,  ���    ����������  "
��������!� 	�&�� ����.

-��������� &�����  ��*�# �����! ��������  	
���	����  ������!" ��!��	  	  ������	���!"
���������" ����! ��!���	����#,  �����%"
	����  ��������-��&����#  �  	����#
���&���!,  ���	����#  &���"    �����	�#
�����,  �������	��%�#  &������	���,  �
����� 	!�	���� �����	�!" &�����# �����	�
�	�����!" ���������.

����	����  � ���
��  

3�4�����  ������	��� �!�  8-13-����#
������	  ����! ��!���	����# (Pinus sylvestris L.)
	  $���������# ���  (��������	��# ��#��
-������������  ����)  	  �������  ��������-
��&�����	���  ��  �����	�-���&�����# ���	�  	
���&���  � ��# ��#�  	  ������	���!" ����	�".
2!� ���	����! ��!�! � �"�� ����� �����	�#
�����!, ������	����# &���"�#  &���������. (
��!��  �  �"�� �����  �����	�#  �����!
����	��� ���	! �!�� &���� ��� �� �	� ������
�����  ��"������  ��� ����  �����	�  ���
�����&�������!�   �����.  (  '����������,
�����%��  ���	�����  &���"�,  ��!��!#
�������   &����	��  ��  ���������� ������	  
	�������	������  �����.  +��������# ������
����	��  �����  &��������  ������
���%����  30  �2 &  ����&����������
��������  �  &������  ������ ���!�  	  ���
������	��  ����!,  	  ����������#  ������
	�� ����� ������ 	�� ��&��# � ������	����#.
-������	� ����	��	 �� �� ��� & ���������!" 
��!��!" �������	  �!��  ��  �����  50.  (  ������
	������������ ������   	 ��!�� � �"�� �����

����&�!  ����  5  ��&,  	  ��!��" �  &���"�# 
&���������   ��  3  ��&�.  (  �� �!# ����  �
���������!"  ��!��!" �������	  ������  �� 5
����	��	,  �  	  �������# ����  -  10.  �  �� ����
����	� ������  "	�� ����%���  ���*���� ����
� ���" 	��"�" ����	��,   	!��&�� ����&�! ����
��	���	�#  ����    �������!"  �����#.  �&
�����������  ��������  �����	���  �����#
����&��,  &�������    �����&�	��  	  ����&�.
0��  ����������  �	�����!"  ���������
��	���  ����  '��������	��  80%   '�������,
'�������  	!���	��,   ����	����  	  	���,
����	���!�   ����  ��� ���  "����)�����,
��%���!# '�������   ��	��� ���  ��  ����	���	
��   �������  �  ��������  -/-2,  '����
����������	��    ���	���  ����������  ��
������������  ����&�����  ,,,-339.
����� ��� ��������� ������!	��  	 �� �� �
��������� ��"��� 	�%���	� ����.

	��������  � 
���������

(  '����������  �  �"�� �����
���� ������� �����������  ��  ������  20  ��
�!��  &�)����	���  15  ���,  �.�.  �������
����	��� ���	! �!� &���� �� ��   2,5  ������,
	������	�  ����  ������  �����  30  %  ��!��!"
����	��	,  �����������  ���	!  �����  ����	���
����������  �	���	�����,  ��  ��  ���	!���  8°�
��  �����  	������,  	  ��������  �����������
�����������  ���	! 	 �	�����  ��������  17° �.  (
&���*���  	  �������  &�  ��&��  	�� �����
�������������� ���� ���	! �!�� � � ��  35%,
��  &����������  �������  -  	!*�  ��  45%  ��
���	���� �  ���������,  ���  ���	!*���  ������
	�����������  (��.1).

(�� 	�! �������	!" 	�&��#��	# ����&���
��  ���	��  �	�����!" ���������  	  ��&���!"
���)��������"  ���������"  ����	�.

�����*#  '))���  	!&	���  �"�� ����
�����	�#  �����!.  �����  �	�����!"
��������� 	 "	�� ����	��	  ����� ����	����
���	! �	������� 	  7 ��&,  	  ����  ��	���   - 	  3
��&�,  	  �����" �����*���� 	  2  ��&�.  ��  ����
��	!*��� ����������! ���	! �� ���������
������%����� & "	�  	  ��	��   �  ����
���	!*���  �������� �*� 	 1,3- 1,8 ��&�  (��.2,
,).  5���"�  	!&	���  ��%���	�����  ��	!*���
����� ��� ���������  	  �����",  �  �����
	������ �������� ���	!*��� ��� ��������� 	
"	��  ����%���  ����    ����  ��	���,  	  "	��
���*���� ���� 	 ������  	��# 	������ ���	���
�	�����!" ��������� � � ������������ (��.
2,  2).  5��������  ��	���  �  ��%���	������
�� ���  ����� ��� ���������  	�  	��"
�����" 	  ������  	����  ������  ��������# &�
��������� ������ ����� 	 ����  ��	��� (��. 2,
().
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	��.1. (�� �����  ���	! 	 ��!�� � ��)���� 	��� (,)  &��������� (2), %. 1 – ������ 10
�� ��!�, 2 – ������ 30 �� ��!�, 3 – ������ 10 �� ��������, 4 – ������ 30 �� ��������.

������������,  ���  	  �����	�  �	�����!"
���������   ���� �������������!" �����	���� ��
25  ��  54%,  �����������  ����� ���  '�"
�������# ������ ��� 	 ���� ��	���, ���������
-  	  "	��  ����%���   ����.  .�����	�# ������   	
���	���  �  	���!�    ����������  ���������
��%���	���!�  &�������  	  ������*��
���������,  �	�&���!" �	��  ����"� �����  �
��������	�# ������# (γ-������������ (+,�-),
�����,  �����    ���  ������������
����*���	���� �������  �����) (��.3,.,). (
����� ����!	��� �����	�# �����! 	  &����&*�#
���	�  ��  �����������  –3-–4°�  ����������
�������!# ���	��� '�" �������# 	  "	��,  	
�����  ��  ���	!*��%# 35%.  ����� ����	����

���	! ���� '��# �����!  	  �����	�  �	�����!"
���������  	 "	�� �����	���� 73%, 	 ��� ����
�	!*�  65% ��"����� ��  �����,  ������� 
�����,  ����� ���  +,�-    ���������  -
��������. ( �����" 	 '���  � ����� ����#��	�
��������	�# �����! ��� �  �����	����  73%  ��
����!,  ��  ��  ����  ������    ���
����*���	�����	 ��"����� 5,5%, � ���� +,�-
��������  64%.  0�  ����	��� ���	!  	  "	��
�����������  ����������  α-���������	�#
�����!.  �����  ����	���  ���	!  	  "	��
��	!*����� ����� ��� ���������	�# �����! 
��������  ��  ������������	���  β-������,  
�� �����  �����������  α-���������	�#
�����!.

	��. 2. (���� �"�� ���� (,), ��)��� 	��� (2)  &�������� (() �� ����� ���
�	�����!" ��������� 	 �����" ����! ��!���	����#, % � ��������. 1- "	�� ����%��� ����,
2 – "	�� ���*���� ����, 3 – ��� ��	���, 4 – ��� �����#. 
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	��. 3. �����	  �	�����!" ���������  	  �����" "	�  (1)  �����# (2)  ����! ��!���	����# ���
	����� �"�� ���� (,), &���" (2)  &�������� (() �&��)��!. 
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	��. 4. 0����� ����� ��� ���������	�# �����! (1), ����� (2), ������ (3), ��������	�#
�����!  (4),  +,�-  (5),  ������  (6)    ������  �  ���  ������������
����*���	������  (7)  ��� 	�����  �"�� ���� (,),  &���"  (2)    &�������� (()  	
�&��)���, %  � ��������. 1- "	�� ����%��� ����,  2 – "	�� ���*���� ����, 3 – ��� ��	���,
4 – ��� �����#. 
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���  	����� ��)��� 	��� 	 �&��)���  	
������  	������   	  ���*�������#  "	��
�	���	����� ���� ��������	�# �����!  
�� ����� ���� ������,  +,�-    ������,  	
�����",  ����������	����  �	���%"�� �*����
��#��	�  	������  �������,  '��  &�������������
��"�������� ��� ������,  +,�-    ������,  �
����� ���  ��������	�#  �����!  �������
	�&�������,  ���    	  "	��,  ��  �  ����  ��&��
�� ����� (��.3,  2).  (  	������  ��!��  �
&��������� 	 ������ 	���� ��!�� ��� 	 "	��, ���
 	 �����" ����������� +,�- (��. 3, (). 

���	����  ����� ���  ���������,
����������%"  	  �����	�  �����#  ��!��!"
������#,  �  ���������!�,  ����&!	���,  ���
������*�   &������  ��  �"�� ���
�����������  	 ���� ��	���, ���  ���	!*��� ���
���������  �����  ����	���  ���	!  ���
���������	�#  �����!  ��������  5-������#
	����!,  ��� +,�-     ������  -  6-������#,
��������	�#  �����!-  10-������#,   �  ���
������  46-������#  (��.4,  ,).  �����
����	����  ���	!  ��������  60  -  �������
	�&�������  ���  ������    ���
����*���	�����	.  3����,  �������  
����� ��4�����! 	  ����  ������,  ���������
�	�&��!  	&������	��%����   	  ������	��
���� 	 �������" (Micallef, Shelp 1989).

(  ��!��  �  ��)����  	���  ����� ���
�	�����!" ��������� ���	�� ��� ������*�
&�������  	   ����  �����#,  ���  ������	����
�	������  ����� ��� ������   ��������	�#
�����! 	  2  ��&�,  ���������	�# �����! 	  3,5
��&�,  �����  -  	  6  ��&   ������  �
����*���	������  	  7,5  ��&�.  (  �	�����
�������� ��� �  ����� ��� 8-������� 	�&�������
������ 	 ����  ��	���  ������  	 ������# "	��
(��.4, 2).

5��������  	!&	���  ��	!*���  ����� ���
������   	  7 ��& 	  ����  �����#   ��������	�#
�����!  	  ��	���  	  3,7  ��&�  (��.4,  ().  0��
���������	�# �����!,  ������    ������  '��
���	!*���  ��  ����*���  �  ��������
�����	����  ��  �����  20-50  %.  ���������  ��%��
����� ���  ���������  	  ��!��  �  &���������
&���������  � �  �������� (��.  2,  (),  �� �
�����  ���	!*���  �������  ������
��%���	���!�.


���������

-��  ����&��  ��&������! ������	���,  	��
	�!  �������	!" 	�&��#��	# &������  ��%��
����� ���  �	�����!" ���������  	  �����"
��&���!"  ���)��������"  �����#  ����	�:
�"�� ����  �����	�#  �����!  	!&!	���
�������	���  �	�����!"  ���������  	
���&����#  ����  ����	�,  	���!#  ��)��
���������  ���������  ���������  	  ����
�����#, &�������� �� ��� ���	��� ���������
	� 	��" �����". 0��� �������������!" 	 �����	�
�	�����!" ��������� 	 &�	����� �� ��� 
�����	����  �������	���  	�&��#��	�

	�������  ��  25  ��  54%.  �����������
����� ���  �������������!"  ���������
������ ���  	  ����  ��	���	  	�  	��" 	������"
��!��. 

5����������  �����  ����  �	�����!"
���������  	  �����"  ����!  �������	����
������#  ���������,  	������%�#
��������	��  ������    ��������,  ���
�����!"  ���  ��� �  ������������
����*���	������:  �������,  +,�-,  �����,
�����,  �������,  �����.  +������ 	  '���
����  �������	���  �����  �&��
������������.  �& '��# �����!  	  ������	�
�������	!"  ���������	  �������  *����
���� ������ )����  +,�-  ������. 

+,�-  -  ��������������� ����������,
���������  ������ 	����� 	   �����"  ������#,
�����  	  �����������"  &���������
���	!*��%"  ����������  �	�����!"
�����������!" ���������.   
�����������
���������� ���������  +,�-  	  �������" 	
��	��  ��  ��&���!�  �������	!�  	�&��#��	�:
������,   ��)��  	��!    �����������
�����,  ������,  "����,  ��"�������
��	�� ���� (Satya  Narayan,  Nair,  1990;  Bown,
Shelp, 1997; �&��#��	, 1986; Wallace et al., 1984).
�������������� )����� +,�-  	  �������" 	
������	�  ��������# �������! �� ������  � ��
)������  	  �����&��   	���!" (Kinnersley,
Lin,  2000).  3���	��# ������  ����&�  +,�-  	
������ - ��������	�� ������.  ����& +,�-
&  ���������  �����������  �	�������
����������  
+ 	  ���&���  �  ���	�� ��2+,
�����!�  �	���	���  ���	�����
�������������������&!.  (!"�� ��2+ 	  ���&���
����"���  ��  �������,  �����&�	���!�  	
��������" ���&�! �  	  ����������.  3���!��
'�" ������	  ����"���  	  ��	��  ��  "�����	�#
*�� � ��"�������� �������� (Bown, Shelp,
1997;  Shelp  et  al.,  1999).  .�����	�# ������  	
�&��)���   	   ��*��  ��!��  	!&	�� ���������
+,�- ����� ����	����  ���	!   ����� ���� 	
"	��    	  ��	���,  ��  ��  	  �����".  /������!#
��)��  	���,  ��������!# 	  ��*��  ��!��,  ��
���&�� 	���� �� ���	��� +,�-,  "��� � ����"
	��	 (�!�	�) ���������� ���������  +,�- ��
&���"�  (Oda  et  al.,  1990).  -��������# �����
�������	�# �����  ��  ������    ������  -
���������  +,�-   (Streeter,  Tompson,  1972;
Aurisano  et  al.,  1995).  (  ��*��  ��!��  �
&���������  �&��)��!  ����!  ��!���	����#
����� ��� +,�- 	 ������# "	�� �	������� 	
2 ��&� �� ���	���� � ���������  �*�   	 ���	!#
����  �  ��������%�  ��%���	���!�  �� ����.
6��  �	������  ������	��  �� ���  ��%���
�������	�  �	�����!"  ���������.
0�#��	������, ����� ��� +,�- ���� 	� 	��"
�����" � �  �������� ��  ���������# 	�����.

�  ���  	!����� ����  +,�-  	  % ��  ����!
�	�����!" ���������  	  ��!��    ��������,  ��
�����	��� ���	��!�, ��� ���� +,�-  	 ��!��
�  ��"�����  ��  ���	��  ��������,  �
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���	!*��� ���,  ��������  	 ������# "	��. 7���
����&��,  4-��������  &��������  �����	�#
�����! ��  	!&	���  ��%���	������  ���������
+,�-  	  �����" ����!,  &�  ���������  "	�

����%���  ����.  �& 	��"  	��	  �������	!"
	�&��#��	# �����������  ���������  +,�-
������ 	�����  ��  �"�� ���  �����	�#
�����!.

	��.5  0����� 	�� ���� "	� ���*���� ���� 	 ����	�" �"�� ���� (,), &���" (2) 
&�������� (() �&��)��! ����! ��!���	����#, % � ���. ��"��� 	�%���	� ����

0�����  	���� ��%���&����!�  ��������
����)������  ���������  ������  	  �����"
������# 	 ��	��  ��  &���"�    &�������  (Stewart,
Larcher,  1980;  2����	,  1975;  �������	�    ��.,
1997;   Raymond,  Smirnoff,  2002),  ��  ����������
��������  ����&�������	�  ���������
�	�������� ������ �� "�����	�� ������� (Chu
et al.,1974, Gates et al., 1971), � ��� � �� ����"
	��" �������  (2���"����	�,  1991).  ��& �  �!��
����	�� ����  &�%����  ����  ������  ��
"�����	�� ������� (Gleeson et al., 2004),

(  ��*��  ��!��  �  �"�� �����  �����	�#
�����! ����������� ������  	  "	��  	  ������
������*�#  ������ ��������  "�����	���
	�&��#��	�  (�����  ����	����  ���	!)
���	!*���  �����������  	  ��������  	  2  ��&�.
���� �� 	�� ���� "	�, 	 '��� ����� ��!��!�
������� ��!�!	�� 	���!# ��)�� (��. 5,  ,)

��%���	�����  �� ���  	�� ����  "	�
��������  ��� �  	  ��!��  �  &���������  	  �����
	������  (��.5,  ().  ��  '���  ����� ���
������  	  "	��  �!��  &���������  � �,  ���  	
��������,  	  �����"   �  ���	!*���  ���
���������  	  ������  ��!��  &�������� �  7-
������# ��  2-������# 	����!.  3��	���,  ���
���������#  "�����	�# ������! 	 �&��)���
�����	� ������ 	���!�  ��)����  	  "	��,    	
��!��  �  �����# &���"  	�� ����� "	�  �!��
	!*�, ��� 	 ��!�� � �"�� ����� �� ����	���
���	!, ��� �	��������	��� �� ��������� 	�����
��)��� 	 '��� 	������ (��. 5, 2).

(    ����	�" ���	����# &���"  ������ ���
��	!*���  ����������  ������  	  �����"
'	������  (Shvaleva et al., 2005), �� �����#,  ��
������#   ����! 2�����  (Cyr et al., 1990), ����!
��!���	����# (�������	�  ��., 1990). 
� 	� 	��"
���&���!"  ������"  ������  �  �������

������	�����  ����� ���������!. ( �����,
�����������  ������  ���  ��������  	������
�������  �  ���	���!"  ������#  ����!�
����	����	!,  	  ���"  '����������"
)��������  ��	!*�����  ����� ���  '��#
���������!, 	 ����" ���������� �����������
������ (�������	�  ��., 1997).

(  ��*��   ��!��  ����� ���  ������
�	���	����� ��  &���"�  	  �����" 	  ���  
�	����� 	�	��  �� ���	���� � ��������� (��. 4,
2  6).  7���#   �  ���	��� ���	!*��� ���
���������  �!� &�)����	�� ��� ��������	�#
�����! 	 �	�����  ��������, �������� ����� ���
���"�������  �	������  ����������
���������	�# �����! 	  ���    ��������,  ��
���������!�  &������ ���	!*��� 	 ���  (	 7
��&)    �	�����  (	  3  ��&�)  ������ 	����� ���
�����! ���������, 	 ������� 	"���� ����� 
���  ������������  ����*���	����  �������
 �����.

-��  �!��  ����&���  ��  ��&���!" ��4����":
������"  ����!  ��!���	����#  	  ����	�"
������	����# &���"  (�������	�    ��.,  1996)   	
������&����#  ��������  ��������  �����)���,
���	�������# ������������ ������� (Wang et al.,
1999), ����������� ������ 	 ���� � ������,
�������� ��  ������������ �	������, ���������
�&��,  ���   ��  �� ��  	!�������
������������%�� )�����. 
� ��������, ���
�����	����� ���������� ������,  ������,
���������    �����   ��  	�����  ��)���
�� ��  &��������  	������	�  �����&�	���
'�" ���������  ��  ����& ����	����	��%"
������	, &	����!" �	�� ������������%�
�	�#��	�� (Hanson et al., 1994).

3���!#  ������  �������	����  ������
���������,  )���������%" 	  ������	��
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����:  �����,  �����    �������,  �	�
��������  �������������!�. 6� ���������!
	!�������  )����  ���������  �������
�&���,  ��	��� ���%����� ��  �������  �����	  	
�������	!" ����	�", �	������ ������������
����*���	������  �������	,  	!������%"
&�%��!�  )����  ��  	�����  ��)���  
����" 	��" �������  (Liu  et  al.,  2007).  (
������%��  	����  ���� ������  ���������
)����� �������	!" ���������  	  �������".
,����  	  �������	!"  ����	�"  �	������
��������  NO,  �����	��%���  	  ��������
�������	���  ������  (Durzan,  2002). �������
�������,  ���  �����  �����%����� ������
"	�#�!"    ��� �  ��  �����  '))���	�!�
��������  �&���,  ���  ������������
�������� (8hlund, Näsholm, 2001).


��������  ������  	  ������" ��  �����#
��������  	  ��	��  ��  �����������!# (8  ���)
"�����	�#  ������  (Odlum  et  al.,  1993).
,��������� ������ �� &���"� &�)����	���
	  ������"  ���	����!  ������#   ����!
��!���	����#  (�������	�    ��.,  1996).  (
'����������  �  �����   �����  	���!�
��)���� 	 �����" ����� ����&�, ����#�	��� �
&���"�,  ���������� �	������  ����������
�������� 	 40 ��&  ������ 	 20 ��&, ���	���
������  ��  '���  ����	����  ��&����!�
(Kawasaki et al., 2000). /	������ ����������
������  &�)����	���  ��� �  �  ���	����
���������   ��� ��#��	��  &���"  (Diaz  et  al,
2005).

0��������  ����!	���  �����# 	 &����&*�#
 ����� �"�� �����# ���	� 	!&!	��� 	 "	��  60-
�������  ��  ���	����  �  ���������  �	������
����������  ������    ���  �����������"
����*���	�����	  ��������    ������,
�����%���!" �&����,  ���  �	��������	���  ��
&�!��� '���� '�������. �&�!��� ������� �&���
�� ��  �!��  �����#  ��&����  	�&�������
����� ��� �������������!" ���������   α-
���������	�# �����!   β-������,  �����!�
	  ��!��!"  ����	�"  �	������  �����!�
��������� 	 �����	� �	�����!" ���������.
/	������  ����������   ������
�����	� ������ �� ����  ���  ��������	�#
�����!   +,�-. 

(���!#  ��)��, ��������!#  	  ��*��
��!��, ���� �� 	�� ���� ���	!, �!� �������!�,
���  ��  �����  �� 	!&	�� ���������  ������  	
����  �����#   ��	���.  �����  �!��  ����&���,  ���
���������� ������  �	���	����� ��  ����
������ 	������  ��)���  (Sudachkova  et  al.,
2002).   5��������  ����	���  ���������
������  	  ������#  "	��.  �& ���&������
���	���,  ���  �����   ���  ����*���	����
�����  ��������	�����  ���  �������	!�
��������!.  ��������!�  ���  ����!�  ����  ��
��&	����� ��	�� ����, ��� ���������� ������
�������	����  ����# ����)������  ������  ��
����#-�� ����������!# ��������, ���������  '���
�������  &�)����	�� ��� �������!" �����# 	�

	��"  	������"  ��!��.   ���  ��#��	��
�"�� ����  �����	�����  ���������
���&����� 	!*�,  ���  �� ��  �!�� �	�&���  �  �
)&���������#  &���"�#  (  �����  '��
����&�������	�  ����)�����  �����  ��
	���!# ��)��),  �   �  ����*����  �����-
����	!"  �	�&�#,  �����	� ���%���
����������  ��������� 	 ���&����# ���� &-
&�  ������� �����  ����*��� ����������  (�����
'��  -  ����	����  &�%���#  )����  ��
���&��  &�!��� ������� �&���). 
���*���
�������-���������!"  �	�&�#  �������  �����
����	������ 	  ��!��  �  �"�� �����.  ���	�	��
������  �	�����!" ���������  ��  ��&�!"
���" �������  �� ��  �������,  ���  �"�� ����
��	���  �  ���������  ���������  	  ����
��	���,  &���"� - 	 ���� �����#.

7��� ����&��, ���	���, ��� ��� ��#��	��
��&���!"  ���������	  ����"����  &������
������*��#  	   ������  ���������,
������������  ����*���	������  �����!"
�	������ ��������	�� ������.  ��-	�����,
	��  �������  '��# �����! ���)����������!,
 	 &�	����� �� ���  �����	���� �������
����	������  ��  �  �!�  ������������,
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