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Роль TOR-сиг наль ной сис те мы  
в ме ха низ мах адап та ции рас те ний к со ле во му ст рес су

TOR­сиг нальная сис те ма при су тс твует у боль шинс тва ви дов эука ри от и иг рает клю че вую роль 
как в ре гу ля ции про цес сов рос та и раз ви тия ор га низ мов, так и фор ми ро ва нии ме та бо ли чес ко го 
от ве та клет ки на дей ст вие раз лич ных ст рес со вых фак то ров. Рост рас те ний, в от ли чие от жи вот ных, 
в зна чи тель ной сте пе ни за ви сит от из ме не ний внеш них ус ло вий. Для под дер жа ния кле точ но го го­
ме ос та за они долж ны адап ти ро вать ся к мно же ст ву эн до ген ных и эк зо ген ных сиг на лов, проис хо­
дя щих из биоти чес ких и абиоти чес ких ст рес сов. В дан ном крат ком об зо ре расс мат ри вает ся роль 
TOR­сиг наль ной сис те мы в фи зи оло ги чес ких ме ха низ мах адап та ции рас те ний к со ле во му ст рес су 
и учас тие в этом про цес се абс ци зо вой кис ло ты. 

Клю че вые сло ва: TOR­ки на за, Arabidopsis thaliana, AtTOR ге ны, со ле вой ст ресс, абс ци зо вая 
кис ло та.
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TOR kinase is present in most eukaryotic species and plays a key role in the regulation of growth and 
development of organisms and the formation of metabolic response of the cells to the action of various 
stress factors. Unlike animals, the growth of plants largely depends on changes in external conditions. 
Therefore, to maintain cellular homeostasis they should be adapted to a plurality of endogenous and 
exogenous signals originating from biotic and abiotic stresses. In this short review the possible biochemical 
and physiologic mechanisms of plant adaptation to salt stress and the role of abscisicacid in regulation of 
TOR signaling pathways are discussed.
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TOR ки на за эука ри от ты ор га низм дер дің көп ші лі гін де кез де се ді. Олар ор га низм нің өсуі мен да му 
про це сі нің рет те луіне қа ты сып, әр түр лі ст ресс фак тор ла ры ның әсе рі не клет ка ның ме та бо лизм дік 
жауабы ның қа лып та су ын да ма ңыз ды рөл ат қа ра ды. Жа ну ар лар мен са лыс тыр ған да өсім дік тер дің 
өсуі бел гі лі жағ дайда сырт қы ор та жағ дайла ры на тәуел ді бо ла ды. Сон дық тан өсім дік тер клет ка ның 
го ме ос та зын сақ тау үшін биоти ка лық жә не абиоти ка лық ст рес тер ту дыр ған көп те ген эн до ген ді жә­
не эк зо ген ді сиг нал дар ға бейім де луі ке рек. Ма қа ла да өсім дік тер дің тұз ды ст рес ке адап та циялық 
жауап бе ру де аб циз қыш қы лы ның биохи миялық жә не фи зи оло гиялық ме ха ни зм де рі қа рас ты ры­
лып, гор мон ның өсім дік тер дің ТОR сиг нал дық жүйесі не әсе рі тал қы ла на ды.

Түйін сөз дер: TOR­ки на за, Arabidopsis thaliana, AtTOR ген дер, тұз ды ст ресс, абс циз қыш қы лы.

Ос нов ные кле точ ные функ ции ор га низ мов 
обес пе чи вают ся слож ной сетью биохи ми чес-
ких про цес сов и сиг наль ных пу тей, осу ще ст-
вляю щих ре гу ля цию кле точ но го ме та бо лиз ма в 

от вет на воз дейст вие внеш них сиг на лов. TOR-
сиг наль ный путь яв ляет ся од ной из ос но во по-
ла гаю щих сиг наль ных сис тем в клет ках эука-
ри оти чес ких ор га низ мов [1-3]. TOR ки на за 
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от но сит ся к се мей ст ву фос фоино зи тид ки наз 
(англ. Phosphoinositidekinase-relatedkinases,  
PIKK) и яв ляет ся эво лю ци он но кон сер ва тив ным 
бел ком, при су тс твую щим во всех эука ри оти чес-
ких клет ках и функ цио ни рующим как сен сор 
уров ня пи та тель ных ве ще ств и энер гии в клет-
ке, а так же окис ли тель но-вос стано ви тель но го 
ста ту са [4-5].

В клет ках мле ко пи таю щих mTOR (англ. 
mammalian Тarget of Rapamycin) су ще ст вует 
в ви де ка та ли ти чес кой суб ъеди ни цы в сос та-
ве двух комп лек сов – mTORC1 и mTORC2. 
mTORC1 комп лекс вк лю чает бел ки Rap-
tor, mLST 8, из ве ст ный так же как GβL-бе лок, 
PRAS40 и бе лок Deptor [6-7]. mTORC1 ре гу ли-
рует кле точ ный рост и раз мер кле ток, ак ти ви руя 
мно же ст во ана бо ли чес ких про цес сов, вк лю чая 
био син тез бел ков, ли пи дов и ор га нелл, биоге нез 
ми то хо нд рий, а так же ог ра ни чи вая ка та бо ли чес-
кие про цес сы, та кие как ауто фа гия [2].mTORC1 
комп лекс участ вует в ре гу ля ции син те за бел ка 
пу тем фос фо ри ли ро ва ния 4Е-ВР1 и S6К1-бел ков, 
и его при ня то так же на зы вать ра па ми цин-чувс-
тви тель ным комп лек сом в свя зи с тем, что пос-
лед ний, об ра зуя комп лекс с внут рик ле точ ным 
ре цеп то ром FKBP12, спо со бен ин ги би ро вать 
ак тив ность mTORC1 пу тем свя зы ва ния с FRB 
до ме ном [7]. В сос тав mTORC2 комп лек са вхо-
дят mTOR, ра па ми цин-не чу вс тви тель ный спут-
ник mTOR – Rictor, mLST8, mSIN1, Protor 1 и 
Deptor. Установ ле но, что mTORC2 иг рает клю-
че вую роль в про ли фе ра ции, ме та бо лиз ме и вы-
жи ва нии кле ток, ор га ни за ции ци тос ке ле та [2,8]. 

Не ко то рые чле ны ТОR комп лек са 1- Rap-
tor и mLST8/GβL – бел ки, ТОR-субс тра-
ты и ре гу ля то ры ТОR сиг на лин га имеют ся 
и у рас те ний [9,10]. В ге но ме ара би доп си са 
(Arabidopsisthaliana), нап ри мер, предс тав ле но 
два LST8/Gβl го мо ло га (At3g18140, At2g22040)
[11]. В свою оче редь TORC1-спе ци фи чес кий бе-
лок Raptor/KOG1 у ара би доп си са предс тав лен 
дву мя ва ри ан та ми: AtRaptor1A (At5g01770) и 
AtRaptor1B (At3g08850). По ка за но, что му та ция 
AtRaptor1B в рас те ниях дает ши ро кий спектр 
де фек тов раз ви тия: на ру ше ние рос та кор ней и 
лис тьев, на ру ше ние фор ми ро ва ния по чек и соц-
ве тий, умень ше ние рос то вой ак тив нос ти апи-
каль ных ме рис тем [12]. Имеет ся два го мо ло га 
ки на зы S6K у Arabidopsis [13], что по вы шает 
воз мож нос ть то го, что TOR сиг на ли за ция у рас-
те ний осу ще ст вляет ся че рез дан ные эф фек то ры. 
Эф фек тор 4E-ВР не был иден ти фи ци ро ван в ге-
но ме Arabidopsis.

В нас тоящее вре мя нет до ка за тель ств су-
ще ст во ва ния TORС2 комп лек са у рас те ний, 
пос кольку ге ны, ко ди рующие спе ци фи чес кие 
ком по нен ты это го комп лек са, та кие как AVO1/
hSIN1 или AVO3/Rictor, от су тс твуют в ге но ме 
фо то син те зи рующих ор га низ мов[14]. Од на ко 
во всех сек ве ни ро ван ных на дан ный мо мент 
рас ти тель ных ге но мах бы ли най де ны ге ны, ко-
ди рующие пос ле до ва тель ность TOR-ки на зы 
[13,15]. По ана ло гии с клет ка ми мле ко пи таю-
щих и учи ты вая вы со кую эво лю ци он ную кон-
сер ва тив ность про те ин ки на зыTOR бы ло сде-
ла но пред по ло же ние о вов ле чен нос ти рTOR 
(англ. plantTOR) в ре гу ля цию кле точ но го рос та, 
ме та бо лиз ма и вы жи ва ния рас ти тель ных кле ток 
[9,10]. Од на ко в про ти во по лож ность TOR сиг-
наль ной сис те ме мле ко пи таю щих в нас тоящее 
вре мя рTOR-ки наз ная сис те ма рас те ний изу че-
на не дос та точ но. На рис.1 предс тав ле на срав-
ни тель ная ха рак те рис ти ка TOR-сиг наль ной 
сис те мы мле ко пи таю щих (А) и рас те ния Arabi-
dopsisthaliana (Б).

В клет ках мле ко пи таю щих рос то вые фак-
то ры сти му ли руют mTORC1 пу тем ак ти ва ции 
ин су ли но во го и Ras-сиг наль ных пу тей, сти му-
ля ция ко то рых уве ли чи вает фос фо ри ли ро ва ние 
TSC2 – Akt /РВК, вс ледс твие че го проис хо дит 
инак ти ва ция Tsc1/2 и ак ти ва ция mTORC1 [2]. 
Для TOR-сиг наль ной сис те мы рас те ний пу ти 
ак ти ва ции комп лек са TORC1 неиз ве ст ны. Воз-
мож ные ре гу ля то ры ак тив нос ти TOR-комп лек-
са на ри сун ке ука за ны воп ро си тель ны ми зна ка-
ми и ст рел ка ми. 

Рост рас те ний, в от ли чие от жи вот ных, в 
зна чи тель ной сте пе ни за ви сит от из ме не ний 
внеш них ус ло вий. Рас те ния яв ляют ся ав тот роф-
ны ми ор га низ ма ми, ко то рые ис поль зуют неор-
га ни чес кие пи та тель ные ве ще ст ва и свет как 
ис точ ни ки пи щи, од на ко они не мо гут из бе жать 
воз дейст вия неб ла гоп рият ных фак то ров ок ру-
жаю щей сре ды. Поэто му для под дер жа ния кле-
точ но го го ме ос та за они долж ны адап ти ро вать ся 
к мно же ст ву эн до ген ных и эк зо ген ных сиг на-
лов, проис хо дя щих из биоти чес ких и абиоти-
чес ких ст рес сов. При чем у рас те ний дан ные 
фак то ры влияют не толь ко на тем пы рос та, но и 
на ко ли че ст во раз ви вающих ся ве ге та тив ных ор-
га нов и ге не ра тив ные про цес сы, та кие как сро ки 
цве те ния, фор ми ро ва ние се мян и пло дов и т.д.

Эф фек тив ным и ши ро ко расп рост ра нен ным 
спо со бом из ме не ния ак тив нос ти фер мен тов 
и дру гих бел ков, за дей ст во ван ных в ст рес со-
вых реак циях, яв ляет ся один из ви дов их пост-
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транс ля ци он ной мо ди фи ка ции пу тем фос фо ри-
ли ро ва ния. Фос фо ри ли ро ва ние иг рает важ ную 
роль в фор ми ро ва нии ге не ти чес ко го ма те ри ала, 
транс ля ции бел ка, пост рое нии биоло ги чес ких 
мемб ран и во мно гих дру гих внут рик ле точ ных 

про цес сах. Реак ции фос фо ри ли ро ва ния бел ков 
ка та ли зи руют раз лич ные ви ды про те ин ки наз. 
Бе зус лов но, что од ной из важ ней ших про те ин-
ки наз в рас ти тель ных клет ках яв ляет ся ки на-
заTOR. 

Рисунок 1 – Срав ни тель ная ха рак те рис ти ка TOR-сиг наль ной сис те мы мле ко пи таю щих (А) 
и рас те ния Arabidopsisthaliana (Б).

Не дав ние исс ле до ва ния по ка за ли не пос-
редст вен ное учас тие TOR сиг наль ной сис те мы 
рас те ний в ме ха низ мах адап та ции пос лед них к 
неб ла гоп рият ным ус ло виям ок ру жаю щей сре ды 
[14,16]. Так, имеют ся дан ные о воз мож нос ти ин-
ги би ро ва ния ки наз ной ак тив нос тиS6K1ос мо ти-
чес ким ст рес сом [17]. В экс пе ри мен тах с рас те-
ниями Arabidopsis, му та нт ны ми по ге ну Raptor 
ра нее бы ло по ка за но, что эмб рионы, не су щие 
по доб ные му та ции, ха рак те ри зо ва лись ги пер-
чувс тви тель ностью к раз лич ным ви дам ст рес са 
[11,13]. 

Deprost и cотр. [18] изу ча ли влия ние уров ня 
эксп рес сии AtTOR на раз мер кор ней в ус ло виях 
по вы шен но го и сни жен но го со дер жа ния азо та в 
поч ве. Рас те ния с ги пе рэ ксп рес сией ге на AtTOR, 
вы ра щен ные в при су тс твии из быт ка нит ра тов 
име ли хо ро шо раз ви тую кор не вую сис те му, в 
то вре мя как у конт роль ных ли ний по вы шен ное 
со дер жа ние нит ра тов в поч ве тор мо зи ло рост 
кор ней. Ис поль зо ва ние вы со ких кон цент ра ций 

хло ри да ка лия по ка за ло сни же ние ско рос ти 
рос та кор ней у так на зы ваемых «AtTOR-мол-
ча щих» ли ний, с по ни жен ной эксп рес сией ге на 
AtTOR. В то вре мя как му тан ты с ги пе рэ ксп-
рес сиейAtTOR ха рак те ри зо ва лись хо ро шо раз-
ви той кор не вой сис те мой в ус ло виях со ле во го 
ст рес са по срав не нию с ди ким ти пом. Кро ме 
то го «AtTOR-мол ча щие» ли нии так же по ка за-
ли бо лее вы со кую чувс тви тель ность к ос мо ти-
чес ко му ст рес су пос ле появ ле ния вс хо дов [17]. 
Из этих наб лю де ний, ав то ры сде ла ли вы вод, что 
су ще ст вует об рат но про пор цио наль ная за ви си-
мос ть ус той чи вос ти рас те ний к ос мо ти чес ко му 
ст рес су от уров ня эксп рес сии ге на AtTOR. Му-
та ция в ге не TOR при во дит к по вы шен ной чувс-
тви тель ности кле ток к ос мо ти чес ко му ст рес су у 
Schizosaccharomycespombe[ 19].

В нас тоящее вре мя не вы зы вает сом не ний, 
что в ус ло виях дей ст вия то го или ино го ст рес-
са у рас те ний мо гут проис хо дить оп ре де лен ные 
из ме не ния во взаимо дей ст вии внут рик ле точ-
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ных сиг наль ных сис тем, при во дя щие к фор ми-
ро ва нию адек ват но го ме та бо ли чес ко го от ве та 
клет ки и все го ор га низ ма в це лом. Од ним из 
расп рост ра нен ных по пло ща ди и неб ла гоп рият-
но му воз дейст вию на про дук тив нос ть рас те ний 
абиоти чес ких ст рес со ров яв ляет ся за со ле ние 
почв. На ру ше ние со ле во го ба лан са при во дит к 
сни же нию про дук тив нос ти сель ско хо зяй ст вен-
ных куль тур, а так же (в ус ло виях дли тель но го 
по вы ше ния со дер жа ния со лей в поч ве) к пол ной 
ги бе ли рас те ний [20]. 

Ос нов ным гор мо ном, за дей ст во ван ным в ре-
гу ля ции кле точ но го от ве та на дей ст вие ст рес-
со вых фак то ров раз лич но го ге не за в рас те ниях, 
яв ляет ся абс ци зо вая кис ло та (АБК).На дан ный 
мо мент у рас те ний опи са но нес колько сиг наль-
ных пу тей, свя зан ных с абс ци зо вой кис ло той 
при от ве те на ст ресс и па то ге ны. Со дер жа ние 
АБК в зна чи тель ной сте пе ни воз рас тает при за-
со ле нии почв. АБК из ме няет эксп рес сию ге не-
ти чес ких прог рамм в клет ках: по дав ляет син тез 
мРНК и соот ве тс твую щих им бел ков, ха рак тер-
ных для нор маль ных ус ло вий, и ин ду ци рует ра-
бо ту ге нов и, сле до ва тель но, син тез спе ци фи чес-
ких бел ков, на зы ваемых бел ка ми от ве та на АБК 
[18]. В ли те ра ту ре имеют ся све де ния, ука зы-
вающие на про цес сы АБК-за ви си мо го син те за 
муль ти фу нк цио наль но го про тек то ра – про ли на, 
у рас те ний ара би доп си са [11,18].Ак ку му ля ция 
про ли на, счи тает ся од ной из важ ных за щит ных 
реак ций рас те ний на дей ст вие за со ле ния[21]. 
По ми мо вы пол не ния хо ро шо из ве ст ной ос моп-
ро тек тор ной функ ции, про лин мо жет прояв лять 
свой ст ва ша пе ро на, ста би ли зи руя ст рук ту ру 
бел ков при дей ст вии ст рес со ров, ока зы вать ан-
ти ок си дант ное дей ст вие, участ во вать в ре гу ля-
ции эксп рес сии не ко то рых за щит ных ге нов [21].

Как из ве ст но, син тез про ли на у выс ших рас-
те ний проис хо дит дву мя пу тя ми – глу та мат ным 
и ор ни ти но вым. Счи тает ся, что боль шая час ть 
пу ла «ст рес со во го» про ли на син те зи рует ся глу-
та мат ным ме та бо ли чес ким пу тем. Клю че вым 
фер мен том это го пу ти яв ляет ся Δ1-пир ро лин-5-
кар бок си лат син та за (П5КС), ка та ли зи рующая 
двой ную реак цию прев ра ще ния глу та ма та в 
Δ1-пир ро лин-5-кар бок си лат с учас тием АТФ и 
НАДФ+ [21]. В свя зи с чем, исс ле до ва ние за ви-
си мос ти уров ня эксп рес сии ге нов, ко ди рующих 
ос нов ной фер мент био син те за про ли на – П5КС, 
в ус ло виях ст рес са от ак тив нос ти комп лек са 
TORC1 мо жет дать су ще ст вен ный вк лад в по ни-
ма ние ме ха низ мов адап та ции рас те ний к дей ст-
вию со ле во го ст рес са.

В ли те ра ту ре от су тс твуют дан ные о взаи-
мос вя зи АБК и TORсиг на лин га в рас ти тель ных 
клет ках. Единст вен ной ин фор ма цией о по доб-
ной взаи мос вя зи слу жат ре зуль та ты экс пе ри мен-
тов Deprost и сотр. [18], сог лас но ко то рым при 
об ра бот ке рас те ний му та нт ных ли ний с ги по- и 
ги пе рэ кс кп рес сией ге на TORабс ци зо вой кис ло-
той в кон цент ра ции 2 мкМ чувс тви тель ность к 
дей ст вию гор мо на наб лю да лась толь ко у рас те-
ний с по ни жен ным уров нем эксп рес сии TOR. 
По ни ма ние ме ха низ мов, ле жа щих в ос но ве этих 
про цес сов, яв ляет ся неос по ри мым преиму ще-
ст вом в по вы ше нии адап тив ных воз мож нос тей 
рас те ний к ст рес со вым ус ло виям ок ру жаю щей 
сре ды, т.к. TOR сиг нальная сис те ма яв ляет ся 
важ ней шим ре гу ля то ром кле точ ных функ ций 
не толь ко в клет ках жи вот ных, но и рас те ний.В 
нас тоящее вре мя в ря де за ру беж ных научных 
ла бо ра то рий про во дят ся исс ле до ва ния по изу-
че нию ТОR сиг наль ной сис те мы в про цес сах 
рос та и раз ви тия рас те ний. В част нос ти, в от де-
ле ге не ти ки Гар вардс кой ме ди ци нс кой шко лы в 
Бос то не (штат Мас са чу сетс, США) про во дят ся 
исс ле до ва ния по изу че нию ро ли TOR сиг наль-
ных пу тей в биоге не зе ри бо сом, рос те и ме та бо-
лиз ме рас те ний, ак ти ва ции ме рис тем [14]. Под 
ру ко во дст вом про фес со ра B. Menand в ла бо ра-
то рии ге не ти ки и биофи зи ки рас те ний Уни вер-
си те таг.Мар сель (Фран ция) изу чают до зо за ви-
си мый эф фект mTORки наз ных ин ги би то ров на 
диф фе рен циацию кле ток ме рис те мы Arabidops-
isthaliana [10]. 

Ос нов ной мо дель ной сис те мой для изу че-
ния ме ха низ мов внут рик ле точ ной сиг на ли за ции 
у рас те ний в си лу хо ро шей изу чен нос ти его ге-
но ма слу житArabidopsisthaliana. Нес мот ря на 
боль шое чис ло исс ле до ва ний, про ве ден ных на 
дан ном объек те до сих, пор ос тают ся не изу-
чен ны ми та кие воп ро сы как мор фо фи зи оло ги-
чес кие осо бен нос ти ин сер цион ных му тан тов 
по ге нам, ко ди рующим бел ки-парт не ры TOR 
комп лек са I у Arabidopsisthaliana; нет дан ных о 
влия нииTOR-ки наз ных ин ги би то ров на биохи-
ми чес кие и фи зи оло ги чес кие ха рак те рис ти ки 
и фе но ти пи чес кие прояв ле ния ин сер цион ных 
му тан тов Arabidopsisthaliana по ге нам, ко ди-
рующим бел ки-парт не ры TOR комп лек са I; не 
изу че но влия ние со ле во го ст рес са на ак тив ность 
фер мен тов био син те за абс ци зо вой кис ло ты, фе-
но ти пи чес кие и фи зи оло ги чес кие па ра мет ры 
ин сер цион ных му тан тов Arabidopsisthaliana по 
ге нам, ко ди рующим бел ки-парт не ры TORки-
на зы. Не про во ди лись исс ле до ва ния о влия нии 
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со ле во го ст рес са на эксп рес сию ге нов, конт-
ро ли рующих син тез и ка та бо лизм низ ко мо ле-
ку ляр ных ос моп ро тек то ров у ин сер цион ных 
му тан тов Arabidopsisthaliana по ге нам, ко ди-
рующим бел ки-парт не ры TOR-ки на зы. Ана лиз 
тен ден ций раз ви тия сель ско хо зяй ст вен но го 
произ во дс тва Ка за х стана по ка зы вает, что в перс-
пек ти ве оно бу дет раз ви вать ся в ус ло виях бо лее 

жест кой ог ра ни чен нос ти вод ных ре сур сов, при 
уси ли вающей ся дег ра да ции поч вен но го пок ро-
ва, про цес сов за со ле ния и ант ро по ген но го опус-
ты ни ва ния. В свя зи с этим изу че ние и ана лиз 
ука зан ных вы ше воп ро сов яв ляет ся ак ту аль ной 
проб ле мой сов ре мен ной кле точ ной биоло гии и 
фи зи оло гии рас те ний и имеет боль шое прак ти-
чес кое зна че ние.

Ли те ра ту ра

1 Wullschleger S., Loewith R., Hall M. TOR signaling in growth and metabolism // Cell. – 2006. -Vol.124.- P.471–484.
2 Laplante M., Sabatini D.M. mTOR signaling in growth control and disease // Cell. -2012. -Vol.149. -P. 274-293.
3 Betz C., Hall M.N. Where is mTOR and what is it doing there? // J.Cell Biol.- 2013. -Vol.203.- N.4.- P.563-574.
4 Bjornsti M., Houghton P. The TOR pathway: A target for cancer therapy // Nature Reviews-Cancer. -2004.- Vol. 4. -P. 335–

348.
5 Kang S.A., Pacold M.E., Cervantes C.L., Lim D., Low H.J., Ottina K., Gray N.S., Turk B.E., Yaffe M.B., Sabatini D.M. 

mTOR phosphorylation sites encode their sensitivity to starvation and rapamycin // Science. -2013. -Vol.341.- P. 1236-1246.
6 Templeton G., Moorhead G. The phosphoinositide-3-OH-kinase-related kinases of Arabidopsis thaliana // EMBO Rep. -2005. 

-Vol. 6.-N.8.- P.723-728.
7 Loewith R., Hall M.N. Target of Rapamycin in nutrient signaling and growth control // Genetics.-2011.- Vol.189. -P. 1177-

1201.
8 Martin D., Hall M. The expanding TOR signaling network // Curr. Opin.Cell Biol. -2005. -Vol.17. -P. 158-166.
9 Anderson G. TOR signaling in plants // Plant Cell Monographs. -2008. -Vol.10. -P.243-259.
10 Moreau M., Sormani R., Menand B.,Veit B., Robaglia C., Meyer C. The TOR complex and signaling pathways in plants // 

Enzymes. -2010. -Vol.27. -P.285-302.
11 Anderson G., Veit B. and Hanson M. The Arabidopsis AtRaptorgenes are essential for post- embryonic plant growth // BMC 

Biology- 2005.- Vol.3. -P.144–153
12 Caldana C., Li I., Zhang Y.,Bartholomaeus L., Fernie A.R.,Willmitzer L.,Giavalisco P. Systemic analysis of inducible target 

of rapamycin mutants reveal a general metabolic switch controlling growth in Arabidopsis thaliana // Plant J. -2013.- Vol.73.- 
P.797-809.

13 Moreau M., Azzopardi M., Clement J., Dobrenel T., Marchive C., Renne C.,Martin-Magniette M.L., Tacconat L., Renou J.P., 
Robaglia C., Meyer C. Mutations in the Arabidopsis homolog of LST8/GβL, a partner of the target of Rapamycin kinase, 
impair plant growth, flowering, and metabolic adaptation to long days // Plant Cell .-2012. -Vol.24. -P. 463-481.

14 Xiong Y., Sheen J. The Role of Target of Rapamycin Signaling Networks in Plant Growth and Metabolism // Plant Physiology. 
-2014. -Vol. 164. -P. 499–512.

15 Serfontein J., NisbetR.E.,Howe J.D., de Vries P.J Evolution of the TSC1/TSC2-TOR signaling pathway // Science Signaling. 
-2010. -Vol.3. -ra49.

16 Henriques R., BugreL.,Horvath B., Magyar Z. Balancing act: matching growth with environment by the TOR signaling path-
way // Journal of Experimental Botany.-2014. -Vol.32. – P.1-11.

17 Mahfous M.M., Kim s., Delauney A.J., Verma D.P. Arabidopsis Target of rapamycin interacts with raptor, which regulates the 
activity of S6 kinasein response to osmotic stress signals // Plant Cell. -2006. -Vol.18. -P. 477-490.

18 Deprost D., Yao L., Sormani R., Moreau M., Leterreux G., Nicola M., Bedu M., Robaglia C. and Meyer C. The Arabidopsis 
TOR kinase links plant growth, yield, stress resistance and mRNA translation // EMBO Rep. -2007. -Vol. 8. -P.864–870.

19 Weisman R., Choder M. The fission yeast TOR homolog, tor1+, is required for the response to starvation and other stresses 
via a conserved serine // J.Biol.Chem. – 2001. -Vol. 276. -P.7027-7032.

20 Deinlein U., Stephan A.B., Horie T., Luo W., Xu G., Schroeder J.I.. Plant salt-tolerance mechanisms // Trends in Plant Sci-
ence. -2014. -TRPLSC-1145. -P. 1-9.

21 Szabados L., Savoure A. Proline: a multifunctional amino acid // Trends Plant Sci. – 2009. -Vol. 15.- № 2. – P. 89-97. 


