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Одной из актуальных проблем современного сельского хозяйства остается потеря уро-
жая вследствие различных биотических и абиотических факторов. У растений существует много-
компонентная система защиты, включающая создание защитных барьеров, активацию реакции 
гиперчувствительности и синтез антимикробных пептидов, которые представляют собой низкомо-
лекулярные соединения, проявляющие широкий спектр активности против грибов, бактерий и 
вирусов. К антимикробным пептидам растений относятся несколько групп соединений, в том числе 
дефензины — богатые цистеином пептиды, состоящие из 45-54 аминокислот. По-видимому, это один 
из наиболее распространенных классов антимикробных пептидов, которые участвуют в различ-
ных защитных реакциях и обнаруживаются у всех живых существ (B.P. Thomma с соавт., 2002). 
Гены растительных дефензинов экспрессируются в разных органах растений, где их белковые 
продукты необходимы при биотическом и абиотическом стрессах, то есть эти пептиды крайне 
важны с точки зрения селекции сортов, устойчивых к патогенам и абиотическим стрессам. Де-
фензины характеризуются сильной вариабельностью последовательностей, что, вероятно, корре-
лирует с разнообразием механизмов действия этих пептидов, способных как проникать внутрь 
клетки патогена, так и индуцировать гибель клетки, оставаясь на ее поверхности (T.M. Shafee с 
соавт., 2016). Большинство растительных дефензинов обладают антифунгальной, некоторые — 
антибактериальной активностью, которая может сочетаться с антимикотическими свойствами. 
Для небольшого числа дефензинов показано участие в обеспечении устойчивости к тяжелым ме-
таллам, холодовому стрессу, засухе, засолению и в процессах онтогенеза. Современные методи-
ческие подходы позволяют проводить эффективный поиск новых форм активности дефензинов, 
исследуя дикорастущие немодельные растительные объекты. Интенсивное изучение их тран-
скриптомов стало возможным с развитием секвенирования следующего поколения (Next Generation 
Sequencing). Для корректного аннотирования последовательностей высоковариабельных пептидов 
небольшого размера в пределах семейства необходимо применять специальные программы, в 
частности SPADA (Small Peptide Alignment Discovery Application), алгоритм работы которой за-
ключается в проведении множественного выравнивания последовательностей известных предста-
вителей генного семейства и построении предсказательной модели для поиска новых членов этого 
семейства (P. Zhou с соавт., 2013). При анализе большого числа генов, кодирующих дефензины, 
предсказание активности вновь выявляемых дефензинов и обнаружение консервативных амино-
кислот также возможно с использованием методов вычислительной биологии. Подход, основан-
ный на множественном выравнивании последовательностей и кластерном анализе, позволяет 
разделить дефензины на группы со сходной функциональной активностью (N.L. van der Weerden 
с соавт., 2013). Таким образом, сочетание современных методов молекулярной и вычислительной 
биологии существенно повышает эффективность изучения этой группы защитных белков. 

 

Ключевые слова: дефензины, пептиды, богатые цистеином, защитные реакции, биоти-
ческий и абиотический стресс, секвенирование следующего поколения.   

 

Различные повреждения, вызванные насекомыми, грибами, виру-
сами или физическими факторами, приводят к потерям урожая. Для борь-
бы с негативным влиянием окружающей среды растения используют мно-
гокомпонентную систему, включающую реакцию гиперчувствительности, 
укрепление защитных барьеров с использованием компонентов клеточной 
стенки, активацию продукции защитных белков и антимикробных пепти-
дов (1). Антимикробные пептиды представляют собой низкомолекулярные 
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соединения (размером 12-95 аминокислот), которые синтезируются в клет-
ках всех живых организмов. Структура и механизмы действия антимик-
робных пептидов очень разнообразны. Растительные антимикробные пеп-
тиды подразделяют на несколько семейств — циклотиды, дефензины, тио-
нины, липидпереносящие белки, гевеиноподобные белки и др. (1-3).    

Растительные дефензины — небольшие богатые цистеином пепти-
ды, состоящие из 45-54 аминокислот. Они обнаруживаются у большинства 
представителей царства Растения. Дефензины растений, насекомых, мле-
копитающих и грибов структурно и функционально сходны (4-6). Гены 
растительных дефензинов экспрессируются в разных органах — семенах 
(7, 8), листьях (9), корнях (10), цветках (11, 12) и симбиотических клубень-
ках (13). Показана как конститутивная, так и индуцибельная экспрессия 
генов, кодирующих растительные дефензины (11, 14). Основная функция 
дефензинов заключается в ингибировании грибного поражения (8, 11, 15), 
но для некоторых пептидов описана антибактериальная активность (16, 
17), ингибирование трипсина (18), а также участие в формировании устой-
чивости к тяжелым металлам (19), холодовому стрессу (20, 21), засухе (22), 
засолению (23, 24) и в процессах развития (25).  

Структура растительных дефензинов. Современные исследо-
вания показывают, что по признаку структурной организации дефензины 
животных, растений и грибов можно разделить на два суперсемейства 
(цис- и транс-дефензины) с независимым эволюционным происхождени-
ем (26). У цис-дефензинов два параллельных дисульфидных мостика свя-
зывают -спираль с -тяжами, а у транс-дефензинов аналогичные дисуль-
фидные мостики противоположно ориентированы и связываются с разны-
ми структурными элементами. Дефензины растений — основные предста-
вители цис-дефензинов. С использованием ядерно-магнитно-резонансной 
спектроскопии показано, что у растительных дефензинов основу молекулы 
формирует трехслойный элемент, состоящий из одной -спирали, соеди-
ненной цистеиновыми мостиками с -тяжами  (рис. 1) (7, 8, 27, 28).  

 

 

Рис. 1. Аминокислотная последова-
тельность зрелого дефензина MtDef4.  
Линии, соединяющие цистеиновые 
остатки, — дисульфидные мостики. 
Спираль и стрелки отмечают рас-
положение соответственно -спира- 

ли и -тяжей. Консервативные остатки цистеина выделены жирным шрифтом. 
 

Все дефензины растений образуются при процессинге белков-пред-
шественников, которые могут быть неодинаковыми у представителей раз-
ных видов. В растительных организмах идентифицированы дефензины с 8 
или 10 консервативными цистеиновыми остатками. Предполагается, что 
такие остатки необходимы для поддержания конформации молекулы, то-
гда как выявленная высокая вариабельность функциональных регионов 
дефензинов обеспечивает их специфичность по отношению к мишеням и 
обусловливает разнообразие функций этого белкового семейства (26, 29).  

Функциональная характеристика некоторых дефензинов. 
Для большинства известных дефензинов характерны антифунгальная и 
(или) бактерицидная активности. Дефензин NaD1 был выделен из внеш-
них клеточных слоев цветка декоративного табака Nicotiana alata, что кор-
релирует с его защитной функцией в репродуктивных органах. Исследова-
ния in vitro показали, что NaD1, представленный в виде димера, подавляет 
рост Botrytis cinerea и Fusarium oxysporus (11). ω-Хордотионин и γ-хордоти-
онин, обнаруженные в эндосперме зерен ячменя, ингибируют трансляци-
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онную активность как в эукариотических бесклеточных системах млеко-
питающих (лизаты клеток печени мыши и ретикулоцитов кролика), так и 
в прокариотических системах (Escherichia coli), но не проявляют того же 
эффекта по отношению к процессам трансляции в растительных системах 
(30). AlfAFP из семян Medicago sativa относится к антифунгальным пепти-
дам и обеспечивает устойчивость к грибному патогену Verticillium dahlia в 
трансгенных растениях картофеля (11, 31). Дефензины из Raphanus sativus 
(RsAFP) накапливаются по мере созревания семян и высвобождаются по-
сле нарушения целостности их оболочек для создания микросреды, подав-
ляющей рост грибов, при этом наблюдается уменьшение элонгации гиф и 
их усиленное ветвление (8, 32). MsDef1 из семян M. sativa значительно ин-
гибирует рост F. graminearum in vitro (33). Эти дефензины — примеры пеп-
тидов с 8 консервативными цистеиновыми остатками. К другому подклас-
су (с 10 консервативными цистеиновыми остатками) относятся дефензины 
PhD1 и PhD2 (соответственно Petunia hybrida defensin 1 и 2), выделенные 
из цветков петунии. В их трехмерной структуре присутствует дополнитель-
ная дисульфидная связь (11, 34), которая не изменяет конформацию по 
сравнению с другими дефензинами, но, вероятно, придает дополнительную 
термодинамическую стабильность (34). В экспериментах in vitro PhD1 и 
PhD2 блокировали рост F. oxysporum и в меньшей степени B. cinerea (11). 

Помимо антигрибной активности, некоторые растительные дефен-
зины обладают антибактериальными свойствами. Так, Ср-тионин II, иден-
тифицированный в семенах Vigna unguiculata, действует против грамполо-
жительных и грамотрицательных бактерий — Staphylococcus aureus, E. coli и 
Pseudomonas syringae (16). Фабатины, выделенные из бобов Vicia faba, так-
же угнетают рост различных бактерий, но неактивны против дрожжей Sac-
charomyces cerevisiae и Candida albicans (17). PsD1 (из Pisum sativum) — ан-
тибактериальный пептид, который локализуется в ядрах обработанных кле-
ток Neurospora crassa и взаимодействует с белками контроля и остановки 
клеточного цикла, например циклином F (35).  

Показано, что 8 генов M. truncatula MtDefNS специфически экс-
прессируются в клубеньках, образованных при симбиозе с Sinorhizobium 
meliloti, и (за исключением одного гена) находятся на 8-й хромосоме, что 
предполагает некоторую специализацию этих последовательностей. Также 
большинство из них филогенетически кластеризуются и формируют от-
дельную кладу по отношению к другим классическим дефензинам (13). Од-
нако конкретная функция дефензинов при симбиотических взаимоотно-
шениях к настоящему моменту не известна. 

Для небольшого числа дефензинов описано участие в процессах 
адаптации растений к абиотическим воздействиям. Так, повышенные кон-
центрации NaCl влияли на изменение экспрессии генов, кодирующих де-
фензины у Arachis hypogaea (23) и Arabidopsis thaliana (24). Влияние дефи-
цита воды на изменение экспрессии генов, кодирующих дефензины, пока-
зано у Glycine max (22, 36). Холод также влияет на экспрессию генов дефе-
нзинов (20, 21). У озимой пшеницы выявлен ген Tad1, экспрессия которого 
индуцируется специфично при акклиматизации к холодовому стрессу (21). 
У гипераккумулятора цинка и кадмия Arabidopsis halleri выявлен ген, коди-
рующий дефензин AhPDF1.1, который активно изучается (19, 37-40). Экс-
прессия этого гена в A. thaliana и S. cerevisiae приводит к росту устойчиво-
сти к цинку, но не к кадмию, кобальту, железу или натрию. У A. halleri 
проявляется цинк-зависимость пула дефензинов как на уровне их тран-
скриптов, так и на уровне пептидов. По сравнению с A. thaliana у A. halleri 
наблюдается повышение количества дефензинов в побегах (19).  

Для некоторых дефензинов показано участие в ответе на несколько 
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стрессоров. У Brassica rapa экспрессия генов, кодирующих дефензины 
BrDLFP и BrBetvAFP, значительно изменялась при холодовом стрессе, за-
сухе и засолении (41). При изучении влияния предобработки растений 
арабидопсиса нетоксичными концентрациями кремния и кадмия на ин-
фицирование B. cinerea показано усиление экспрессии гена, кодирующего 
дефензин PDF1.2 (42). Экспрессия гена дефензина NbDef2.2 у N. bentham-
iana повышается не только после инфицирования растений Pseudomonas 
syringae pv. tabaci, но также при поранении и обработке этиленом (43). Та-
ким образом, растительные дефензины могут быть компонентами перекры-
вающихся систем ответа на абиотические и биотические воздействия.  

Механизмы действия растительных дефензинов. Сильная 
вариабельность последовательностей растительных дефензинов, видимо, 
коррелирует с разнообразием механизмов их действия (26). К настоящему 
моменту в основном хорошо изучены механизмы действия дефензинов с 
антифунгальной активностью. Растительные дефензины могут взаимодей-
ствовать со специфическими сайтами связывания (рецепторами) — ком-
понентами мембраны клетки-мишени, например бактериальным липидом 
II, сфинголипидами (44) и фосфолипидами грибов (45). При этом разные 
растительные дефензины взаимодействуют с различными классами сфин-
голипидов (46-49). Так, RsAFP2 из редиса связывается с гликосфинголи-
пидами Pichia pastoris и C. albicans (50). Дефензин NaD1 взаимодействует с 
различными фосфолипидами, но не со сфинголипидами (45). Присутствие 
специфических сфинголипидов на поверхности мембраны необходимо для 
опосредования клеточной гибели грибов, так как дрожжевые мутанты, де-
фектные по генам, вовлеченным в синтез сфинголипидов, устойчивы к 
дефензинам, которые с ними связываются (47, 48, 51). После взаимодей-
ствия с рецепторами дефензины либо проникают внутрь грибной клетки и 
там взаимодействуют с внутриклеточными мишенями, либо остаются на 
поверхности (например, как MsDef1) и индуцируют клеточную гибель по-
средством индукции сигнального каскада (рис. 2) (52). Пример дефензина, 
проникающего внутрь клетки, — MtDef4 (см. рис. 2). В его последова-
тельности идентифицирован RGFRRR мотив, который, по-видимому, 
служит сигналом транслокации, необходимым для проникновения в клет-
ку гриба. При замене этого мотива на AAAARR или RGFRAA MtDef4 
утрачивает способность проникать внутрь клетки (53). Тем не менее, нет 
свидетельств, что эта последовательность присутствует у других раститель-
ных дефензинов, проникающих в клетки гриба (52).  

 

А Б 

Рис. 2. Предполагаемые механизмы антифунгального действия на примере дефензинов MsDef1 (А, 
не проникает в клетку гриба) и MtDef4 (Б, проникает в клетку гриба): ДФ — дефензин, КС — 
клеточная стенка гриба, ПП — периплазматическое пространство, ПМ — плазматическая 
мембрана, ЦЗ — цитозоль, MAPK — митоген-активируемая протеинкиназа (цит. по 52 с 
изменениями). 
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В последнее время появляется все больше сведений о пептидах, ко-
торые вызывают гибель клеток, стимулируя выработку активных форм кис-
лорода (АФК) (54-56). Образование АФК и индукцию окислительного 
стресса наблюдали в клетках-мишенях при обработке дефензинами RsAFP2, 
DmAMP1(54), HsAFP1 (57) и NaD1 (55).  

Пока что остаются неизвестными молекулярные механизмы дей-
ствия дефензинов при абиотическом стрессе. Это связано с небольшим 
(относительно роли дефензинов в биотическом стрессе) объемом исследо-
ваний, сложностью проведения такого рода экспериментов и тем, что де-
фензины крайне различаются как по структуре, так и по механизмам дей-
ствия. Большинство работ посвящено изучению активации определенных 
генов, кодирующих дефензины, и обсуждению предположений об их роли 
в возникновении устойчивости к определенным факторам (39).     

Использование методов секвенирования и биоинформа-
тики для исследования дефензинов. Защитные свойства, проявляе-
мые дефензинами, делают их перспективными целевыми признаками при 
селекции культур, устойчивых к различным патогенам. Также перспектив-
ным представляется поиск новых форм активности дефензинов у дикорас-
тущих растительных объектов, не относящихся к модельным. С развитием 
методов NGS (next generation sequencing) секвенирования стало возмож-
ным быстро выявлять последовательности геномов и (или) транскрипто-
мов многих видов растений, в том числе немодельных (58, 59). При этом 
становится актуальной проблема аннотации и функциональной характери-
стики полученных при секвенировании последовательностей (60). Из-за 
высокой степени их дивергенции у дефензинов одной группы и ограничен-
ного числа пептидов, выявленных экспериментально, наиболее распростра-
ненные инструменты поиска схожих последовательностей и технологии вы-
явления генов чаще всего не обеспечивают надежную идентификацию в 
случае столь коротких пептидов (61). Для достоверного выявления генов, 
кодирующих короткие пептиды, разрабатываются специальные наборы ал-
горитмов. К их числу относится SPADA (Small Peptide Alignment Discovery 
Application). Алгоритм работы SPADA заключается в нахождении всех свя-
занных паралогичных генов в пределах генного семейства, множественном 
выравнивании последовательностей и построении предсказательной моде-
ли для поиска. В SPADA применяются несколько подходов к поиску схо-
жих последовательностей — BLAST (https://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi) и 
HMMER (http://hmmer.org/), также инструменты для предсказания генов, 
например Augustus (http://bioinf.uni-greifswald.de/augustus/), что значительно 
повышает эффективность аннотации генных семейств с большим числом 
членов. Показано, что с помощью SPADA почти все представители се-
мейств генов, кодирующих короткие богатые цистеином белки у A. thaliana 
и M. truncatula, аннотируются эффективнее, чем в других программах (61). 
Таким образом, SPADA может успешно использоваться для выявления 
генов, кодирующих дефензины, в том числе у немодельных объектов.  

С появлением возможности в короткие сроки получать информа-
цию о геноме и (или) транскриптоме изучаемого объекта, а также с разра-
боткой алгоритмов для правильной аннотации число последовательностей, 
идентифицированных как дефензины, неуклонно растет. При исследова-
нии конкретных групп пептидов необходимо изучать их биологическую 
активность, однако полный анализ активности дефензинов, выявленных 
традиционными методами, практически никогда не проводился — изуча-
лись лишь отдельные аспекты действия против определенных грибов или 
бактерий. При анализе большого числа генов дефензинов методы вычис-
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лительной биологии могут использоваться для предсказания активности 
вновь выявляемых пептидов и обнаружения консервативных аминокислот. 
Так, подход, основанный на множественном выравнивании последова-
тельностей и последующем кластерном анализе, позволил разделить дефе-
нзины разных видов, представленные в базе данных NCBI (National Center 
for Biotechnology Information, США), на 18 групп (29). Оказалось, что де-
фензины из одной группы обладают сходной функциональной активностью. 
Стоит отметить, что из-за низкого подобия последовательностей сравни-
тельный анализ дефензинов, проведенный классическим прямым сравнени-
ем последовательностей, может иметь крайне низкую эффективность. Для 
более корректного выравнивания таких сложных наборов последователь-
ностей следует применять специальные методы, основанные на баркоди-
ровании консервативных участков последовательностей цистеинов (62). Это 
позволяет проводить сравнительный анализ даже сильно различающихся 
последовательностей, включая дефензины.  

Представление результатов разных научных коллективов в базах 
данных со свободным доступом повышает эффективность исследований. 
Так, с использованием экспрессионных атласов становится возможным вы-
явление профиля экспрессии определенных групп генов. Это позволяет су-
дить об органо- или тканеспецифичности экспрессии конкретного гена и 
вовлеченности его в те или иные процессы (63, 64). 

Таким образом, дефензины растений (группа пептидов, проявляю-
щих антифунгальную и бактерицидную активность, а также участвующих 
в разнообразных ответах на абиотические воздействия) крайне важны в 
связи с проблемой получения устойчивых сортов сельскохозяйственных 
культур. Представители этой группы пептидов характеризуются крайне 
низким сходством первичной структуры (за исключением консервативно 
расположенных цистеиновых остатков), однако современные методы ком-
пьютерной биологии в сочетании с технологиями секвенирования ускоря-
ют выявление и анализ последовательностей, кодирующих дефензины, в 
том числе у немодельных объектов биологии растений.    

 
Л И Т Е Р А Т У Р А  

 
1. G o y a l  R.K., M a t t o o  A.K. Multitasking antimicrobial peptides in plant development 

and host defense against biotic/abiotic stress. Plant Sci., 2014, 228: 135-149 (doi: 
10.1016/j.plantsci.2014.05.012). 

2. T a m  J.P., W a n g  S., W o n g  K.H., T a n  W.L. Antimicrobial peptides from plants. Pharma-
ceuticals, 2015, 8(4): 711-757 (doi: 10.3390/ph8040711). 

3. E g o r o v  T.A., O d i n t s o v a  T.I. Defense peptides of plant immune system. Russian Journal 
of Bioorganic Chemistry, 2012, 38(1): 1-9 (doi: 10.1134/S1068162012010062). 

4. T h o m m a  B.P., C a m m u e  B.P., T h e v i s s e n  K. Plant defensins. Planta, 2002, 216(2): 
193-202 (doi: 10.1007/s00425-002-0902-6). 

5. S t o t z  H.U., T h o m s o n  J., W a n g  Y. Plant defensins: defense, development and applica-
tion. Plant Signal. Behav., 2009, 4(11): 1010-1012 (doi: 10.4161/psb.4.11.9755). 

6. К о м а л е т д и н о в а  Ф.М. Роль растительных дефензинов в многокомпонентной си-
стеме защиты растений. Сельскохозяйственная биология, 2009, 5: 8-16. 

7. B r u i x  M., J i m e n e z  M.A., S a n t o r o  J., G o n z a l e z  C., C o l i l l a  F.J., M e n d e z  E., 
R i c o  M. Solution structure of gamma 1-H and gamma 1-P thionins from barley and wheat 
endosperm determined by proton NMR: a structural motif common to toxic arthropod proteins. 
Biochemistry, 1993, 32(2): 715-724 (doi: 10.1021/bi00053a041).  

8. F a n t  F., V r a n k e n  W., B r o e k a e r t  W., B o r r e m a n s  F. Determination of the three-
dimensional solution structure of Raphanus sativus antifungal protein 1 by 1 H NMR. J. Mol. 
Biol., 1998, 279(1): 257-270 (doi: 10.2210/pdb1ayj/pdb). 

9. D o  H.M., L e e  S.C., J u n g  H.W., S o h n  K.H., H w a n g  B.K. Differential expression and 
in situ localization of a pepper defensin (CADEF1) gene in response to pathogen infection, abi-
otic elicitors and environmental stresses in Capsicum annuum. Plant Sci., 2004, 166(5): 1297-
1305 (doi: 10.1016/j.plantsci.2004.01.008). 



 

9 

10. H u a n g  G.-J., L a i  H.-C., C h a n g  Y.-S., S h e u  M.-J., L u  T.-L., H u a n g  S.-S., 
L i n  Y.-H. Antimicrobial, dehydroascorbate reductase, and monodehydroascorbate reductase 
activities of defensin from sweet potato [Ipomoea batatas (L.) Lam."tainong 57"] storage roots. J. 
Agric. Food Chem., 2008, 56(9): 2989-2995 (doi: 10.1021/jf072994j). 

11. L a y  F.T., B r u g l i e r a  F., A n d e r s o n  M.A. Isolation and properties of floral defen-
sins from ornamental tobacco and petunia. Plant Physiol., 2003, 131(3): 1283-1293 (doi: 
10.1104/pp.102.016626). 

12. U r d a n g a r í n  M.C., N o r e r o  N.S., B r o e k a e r t  W.F., d e  l a  C a n a l  L. A defensin 
gene expressed in sunflower inflorescence. Plant Physiol. Biochem., 2000, 38(3): 253-258 (doi: 
10.1016/S0981-9428(00)00737-3). 

13. M a r у t i  G., D o w n i e  J.A., K o n d o r o s i  É. Plant cysteine-rich peptides that inhibit path-
ogen growth and control rhizobial differentiation in legume nodules. Curr. Opin. Plant Biol., 
2015, 26: 57-63 (doi: 10.1016/j.pbi.2015.05.031). 

14. C h i a n g  C.C., H a d w i g e r  L.A. The Fusarium solani-Induced expression of a pea gene 
family encoding high cysteine content proteins. Mol. Plant-Microbe Interact., 1991, 4(4): 324-
331 (doi: 10.1094/MPMI-4-324). 

15. L a c e r d a  A., V a s c o n c e l o s  É.A.R., P e l e g r i n i  P.B., G r o s s i - d e - S a  M.F. Anti-
fungal defensins and their role in plant defense. Front. Microbiol., 2014, 5: 116 (doi: 
10.3389/fmicb.2014.00116). 

16. F r a n c o  O.L., M u r a d  A.M., L e i t e  J.R., M e n d e s  P.A., P r a t e s  M.V., B l o c h  C. 
Identification of a cowpea γ-thionin with bactericidal activity. FEBS J., 2006, 273(15): 3489-
3497 (doi: 10.1111/j.1742-4658.2006.05349.x). 

17. Z h a n g  Y., L e w i s  K. Fabatins: new antimicrobial plant peptides. FEMS Microbiol. Lett., 
1997, 149(1): 59-64 (doi: 10.1111/j.1574-6968.1997.tb10308.x).  

18. M e l o  F.R., R i g d e n  D.J., F r a n c o  O.L., M e l l o  L.V., A r y  M.B., G r o s s i  d e  S á M.F., 
B l o c h  C. Inhibition of trypsin by cowpea thionin: Characterization, molecular modeling, and 
docking. Proteins: Struct., Funct., Bioinf., 2002, 48(2): 311-319 (doi: 10.1002/prot.10142).  

19. M i r o u z e  M., S e l s  J., R i c h a r d  O., C z e r n i c  P., L o u b e t  S., J a c q u i e r  A., 
F r a n ç o i s  I.E.J.A., C a m m u e  B.P.A., L e b r u n  M., B e r t h o m i e u  P., M a r q u и s  L. 
A putative novel role for plant defensins: a defensin from the zinc hyper-accumulating plant, 
Arabidopsis halleri, confers zinc tolerance. Plant J., 2006, 47(3): 329-342 (doi: 10.1111/j.1365-
313X.2006.02788.x).  

20. G a u d e t  D.A., L a r o c h e  A., F r i c k  M., H u e l  R., P u c h a l s k i  B. Cold induced ex-
pression of plant defensin and lipid transfer protein transcripts in winter wheat. Physiologia 
Plantarum, 2003, 117(2): 195-205 (doi: 10.1034/j.1399-3054.2003.00041.x). 

21. K o i k e  M., O k a m o t o  T., T s u d a  S., I m a i  R. A novel plant defensin-like gene of 
winter wheat is specifically induced during cold acclimation. BBRC, 2002, 298(1): 46-53 (doi: 
10.1016/S0006-291X(02)02391-4).  

22. S t o l f - M o r e i r a  R., M e d r i  M.E., N e u m a i e r  N., L e m o s  N.G., B r o g i n  R.L., 
M a r c e l i n o  F.C., D e  O l i v e i r a  M.C.N., F a r i a s  J.R.B., A b d e l n o o r  R.V., 
N e p o m u c e n o  A.L. Cloning and quantitative expression analysis of drought-induced genes 
in soybean. Genet. Mol. Res., 2010, 9(2): 858-867 (doi: 10.4238/vol9-2gmr701). 

23. S u i  J., J i a n g  D., Z h a n g  D., S o n g  X., W a n g  J., Z h a o  M., Q i a o  L. The salinity 
responsive mechanism of a hydroxyproline-tolerant mutant of peanut based on digital gene expres-
sion profiling analysis. PloS ONE, 2016, 11(9): e0162556 (doi: 10.1371/journal.pone.0162556).  

24. N i s h i y a m a  R., L e  D.T., W a t a n a b e  Y., M a t s u i  A., T a n a k a  M., S e k i  M., 
Y a m a g u c h i - S h i n o z a k i  K., S h i n o z a k i  K., T r a n  L.S.P. Transcriptome analyses 
of a salt-tolerant cytokinin-deficient mutant reveal differential regulation of salt stress response 
by cytokinin deficiency. PLoS ONE, 2012, 7(2): e32124 (doi: 10.1371/journal.pone.0032124). 

25. O k u d a  S., T s u t s u i  H., S h i i n a  K., S p r u n c k  S., T a k e u c h i  H., Y u i  R., K a s a -  
h a r a  R.D., H a m a m u r a  Y., M i z u k a m i  A., S u s a k i  D., K a w a n o  N., S a -
k a k i b a r a  T., N a m o k i  S., I t o h  K., O t s u k a  K., M a t s u z a k i  M., N o z a k i  H., 
K u r o i w a  T., N a k a n o  A., K a n a o k a  M.M., D r e s s e l h a u s  T., S a s a k i  N., H i -
g a s h i y a m a  T. Defensin-like polypeptide LUREs are pollen tube attractants secreted from 
synergid cells. Nature, 2009, 458(7236): 357-361 (doi: 10.1038/nature07882). 

26. S h a f e e  T.M., L a y  F.T., H u l e t t  M.D., A n d e r s o n  M.A. The defensins consist of two 
independent, convergent protein superfamilies. Mol. Biol. Evol., 2016, 33(9): 2345-2356 (doi: 
10.1093/molbev/msw106).  

27. A l m e i d a  M.S., C a b r a l  K.M., K u r t e n b a c h  E., A l m e i d a  F.C., V a l e n t e  A.P. 
Solution structure of Pisum sativum defensin 1 by high resolution NMR: plant defensins, identi-
cal backbone with different mechanisms of action. J. Mol. Biol., 2002, 315(4): 749-757 (doi: 
10.1006/jmbi.2001.5252). 

28. B r o e k a e r t  W.F., T e r r a s  F.R., C a m m u e  B.P., O s b o r n  R.W. Plant defensins: novel 
antimicrobial peptides as components of the host defense system. Plant Physiol., 1995, 108(4): 
1353-1358 (doi: 10.1104/pp.108.4.1353). 

29. v a n  d e r  W e e r d e n  N.L., A n d e r s o n  M.A. Plant defensins: common fold, multiple 
functions. Fungal Biol. Rev., 2013, 26(4): 121-131 (doi: 10.1016/j.fbr.2012.08.004). 



10 

30. M é n d e z  E., R o c h e r  A., C a l e r o  M., G i r b é s  T., C i t o r e s  L., S o r i a n o  F. Pri-
mary structure of omega-hordothionin, a member of a novel family of thionins from barley en-
dosperm, and its inhibition of protein synthesis in eukaryotic and prokaryotic cell-free systems. 
Eur. J. Biochem., 1996, 239(1): 67-73 (doi: 10.1111/j.1432-1033.1996.0067u.x).  

31. G a o  A.-G., H a k i m i  S.M., M i t t a n c k  C.A., W u  Y., W o e r n e r  B.M., S t a r k  D.M., 
S h a h  D.M., L i a n g  J., R o m m e n s  C.M. Fungal pathogen protection in potato by expres-
sion of a plant defensin peptide. Nat. Biotechnol., 2000, 18(12): 1307-1310 (doi: 10.1038/82436). 

32. T e r r a s  F.R., E g g e r m o n t  K., K o v a l e v a  V., R a i k h e l  N.V., O s b o r n  R.W., 
K e s t e r  A., R e e s  S.B., T o r r e k e n s  S., V a n  L e u v e n  F., V a n d e r l e y d e n  J. 
Small cysteine-rich antifungal proteins from radish: their role in host defense. Plant Cell, 1995, 
7(5): 573-588 (doi: 10.1105/tpc.7.5.573). 

33. S p e l b r i n k  R.G., D i l m a c  N., A l l e n  A., S m i t h  T.J., S h a h  D.M., H o c k e r -  
m a n  G.H. Differential antifungal and calcium channel-blocking activity among structurally re-
lated plant defensins. Plant Physiol., 2004, 135(4): 2055-2067 (doi: 10.1104/pp.104.040873). 

34. J a n s s e n  B.J., S c h i r r a  H.J., L a y  F.T., A n d e r s o n  M.A., C r a i k  D.J. Structure of 
Petunia hybrida defensin 1, a novel plant defensin with five disulfide bonds. Biochemistry, 2003, 
42(27): 8214-8222 (doi: 10.1021/bi034379o). 

35. L o b o  D.S., P e r e i r a  I.B., F r a g e l - M a d e i r a  L., M e d e i r o s  L.N., C a b r a l  L.M., 
F a r i a  J., B e l l i o  M., C a m p o s  R.C., L i n d e n  R., K u r t e n b a c h  E. Antifungal Pi-
sum sativum defensin 1 interacts with Neurospora crassa cyclin F related to the cell cycle. Bio-
chemistry, 2007, 46(4): 987-996 (doi: 10.1021/bi061441j).  

36. S t o l f - M o r e i r a  R., M e d r i  M.E., N e u m a i e r  N., L e m o s  N.G., P i m e n t a  J.A., 
T o b i t a  S., B r o g i n  R.L., M a r c e l i n o - G u i m a r г e s  F.C., O l i v e i r a  M.C.N., 
F a r i a s  J.R.B., A b d e l n o o r  R.V., N e p o m u c e n o  A.L. Soybean physiology and gene 
expression during drought. Genet. Mol. Res., 2010, 9(4): 1946-1956 (doi: 10.4238/vol9-4gmr851). 

37. M i t h  O., B e n h a m d i  A., C a s t i l l o  T., B e r g e  M., M a c D i a r m i d  C.W., S t e f -
f e n  J., E i d e  D.J., P e r r i e r  V., S u b i l e a u  M., G o s t i  F., B e r t h o m i e u  P., M a r -  
q u e s  L. The antifungal plant defensin AhPDF1.1b is a beneficial factor involved in adaptive 
response to zinc overload when it is expressed in yeast cells. MicrobiologyOpen, 2015, 4(3): 
409-422 (doi: 10.1002/mbo3.248). 

38. O o m e n  R.J., S é v e n o -C a r p e n t i e r  E., R i c o d e a u  N., B o u r n a u d  C., C o n -  
é j é r o  G., P a r i s  N., B e r t h o m i e u  P., M a r q u è s  L. Plant defensin AhPDF1.1 is not 
secreted in leaves but it accumulates in intracellular compartments. New Phytol., 2011, 192(1): 
140-150 (doi: 10.1111/j.1469-8137.2011.03792.x). 

39. S h a h z a d  Z., R a n w e z  V., F i z a m e s  C., M a r q u è s  L., M a r t r e t  B., A l a s -
s i m o n e  J., G o d é  C., L a c o m b e  E., C a s t i l l o  T., S a u m i t o u - L a p r a d e  P., 
B e r t h o m i e u  P., G o s t i  F. Plant Defensin type 1 (PDF1): protein promiscuity and ex-
pression variation within the Arabidopsis genus shed light on zinc tolerance acquisition in Ara-
bidopsis halleri. New Phytol., 2013, 200(3): 820-833 (doi: 10.1111/nph.12396). 

40. N g u y e n  N.N., R a n w e z  V., V i l e  D., S o u l i é  M.-C., D e l l a g i  A., E x p e r t  D., 
G o s t i  F. Evolutionary tinkering of the expression of PDF1s suggests their joint effect on zinc 
tolerance and the response to pathogen attack. Front. Plant Sci., 2014, 5: 70 (doi: 
10.3389/fpls.2014.00070). 

41. A h m e d  N.U., P a r k  J.-I., J u n g  H.-J., S e o  M.-S., K u m a r  T.S., L e e  I.-H., N o u  I.-S. 
Identification and characterization of stress resistance related genes of Brassica rapa. Biotechnol. 
Lett., 2012, 34(5): 979-987 (doi: 10.1007/s10529-012-0860-4). 

42. C a b o t  C., G a l l e g o  B., M a r t o s  S., B a r c e l у  J., P o s c h e n r i e d e r  C. Signal cross talk 
in Arabidopsis exposed to cadmium, silicon, and Botrytis cinerea. Planta, 2013, 237(1): 337-349 
(doi: 10.1007/s00425-012-1779-7). 

43. B a h r a m n e j a d  B., E r i c k s o n  L.R., C h u t h a m a t  A., G o o d w i n  P.H. Differential 
expression of eight defensin genes of N. benthamiana following biotic stress, wounding, ethylene, 
and benzothiadiazole treatments. Plant Cell Rep., 2009, 28(4): 703-717 (doi: 10.1007/s00299-
009-0672-8).  

44. W i l m e s  M., C a m m u e  B.P., S a h l  H.-G., T h e v i s s e n  K. Antibiotic activities of host 
defense peptides: more to it than lipid bilayer perturbation. Nat. Prod. Rep., 2011, 28(8): 1350-
1358 (doi: 10.1039/c1np00022e). 

45. Poo n I.K., B a x t e r  A.A., L a y  F.T., M i l l s  G.D., A d d a  C.G., P a y n e  J.A., P h a n  T.K., 
R y a n  G.F., W h i t e  J.A., V e n e e r  P.K., v a n  d e r  W e e r d e n  N., A n d e r s o n  M.A., 
K v a n s a k u l  M., H u l e t t  M.D. Phosphoinositide-mediated oligomerization of a defensin in-
duces cell lysis. Elife, 2014, 3: e01808 (doi: 10.7554/eLife.01808).  

46. T e r r a s  F.R., S c h o o f s  H.M., D e  B o l l e  M.F., V a n  L e u v e n  F., R e e s  S.B., V a n -
d e r l e y d e n  J., C a m m u e  B.P., B r o e k a e r t  W.F. Analysis of two novel classes of plant 
antifungal proteins from radish (Raphanus sativus L.) seeds. J. Biol. Chem., 1992, 267(22): 
15301-15309. 

47. T h e v i s s e n  K., C a m m u e  B.P., L e m a i r e  K., W i n d e r i c k x  J., D i c k s o n  R.C., 
L e s t e r  R.L., F e r k e t  K.K., V a n  E v e n  F., P a r r e t  A.H., B r o e k a e r t  W.F. A gene en-
coding a sphingolipid biosynthesis enzyme determines the sensitivity of Saccharomyces cerevisiae 



 

11 

to an antifungal plant defensin from dahlia (Dahlia merckii). PNAS, 2000, 97(17): 9531-9536 
(doi: 10.1073/pnas.160077797). 

48. T h e v i s s e n  K., W a r n e c k e  D.C., F r a n ç o i s  I.E., L e i p e l t  M., H e i n z  E., O t t  C., 
Z ä h r i n g e r  U., T h o m m a  B.P., F e r k e t  K.K., C a m m u e  B.P. Defensins from insects 
and plants interact with fungal glucosylceramides. J. Biol. Chem., 2004, 279(6): 3900-3905 (doi: 
10.1074/jbc.M311165200).  

49. T h e v i s s e n  K., F e r k e t  K.K., F r a n ç o i s  I.E., C a m m u e  B.P. Interactions of antifungal 
plant defensins with fungal membrane components. Peptides, 2003, 24(11): 1705-1712 (doi: 
10.1016/j.peptides.2003.09.014).  

50. T h e v i s s e n  K., d e  Me l lo  T a v a r e s  P., X u  D., B l a n k e n s h i p  J., V a nd e n bo s c h  D., 
I d k o w i a k - B a l d y s  J., G o v a e r t  G., B i n k  A., R o z e n t a l  S., d e  G r o o t  P.W.J., 
D a v i s  T.R., K u m a m o t o  C.A., V a r g a s  G., N i m r i c h t e r  L., Co e ny e  T., Mi t c h -
e l l  A., R o e m e r  T., H a n n u n  Y.A., C a m m u e  B.P.A. The plant defensin RsAFP2 in-
duces cell wall stress, septin mislocalization and accumulation of ceramides in Candida albicans. 
Mol. Microbiol., 2012, 84(1): 166-180 (doi: 10.1111/j.1365-2958.2012.08017.x). 

51. R a m a m o o r t h y  V., C a h o o n  E.B., L i  J., T h o k a l a  M., M i n t o  R.E., S h a h  D.M. 
Glucosylceramide synthase is essential for alfalfa defensin-mediated growth inhibition but not 
for pathogenicity of Fusarium graminearum. Mol. Microbiol., 2007, 66(3): 771-786 (doi: 
10.1111/j.1365-2958.2007.05955.x). 

52. V r i e n s  K., C a m m u e  B., T h e v i s s e n  K. Antifungal plant defensins: mechanisms of action 
and production. Molecules, 2014, 19(8): 12280-12303 (doi: 10.3390/molecules190812280).  

53. S a g a r a m  U.S., E l - M o u n a d i  K., B u c h k o  G.W., B e r g  H.R., K a u r  J., P a n -
d u r a n g i  R.S., S m i t h  T.J., S h a h  D.M. Structural and functional studies of a phosphatidic 
acid-binding antifungal plant defensin MtDef4: identification of an RGFRRR motif governing 
fungal cell entry. PLoS ONE, 2013, 8(12): e82485 (doi: 10.1371/journal.pone.0082485). 

54. A e r t s  A.M., F r a n ç o i s  I.E., B a m m e n s  L., C a m m u e  B., S m e t s  B., W i n d e r -
i c k x  J., A c c a r d o  S., D e  V o s  D.E., T h e v i s s e n  K. Level of M (IP) 2C sphingolipid 
affects plant defensin sensitivity, oxidative stress resistance and chronological life-span in yeast. 
FEBS Lett., 2006, 580(7): 1903-1907 (doi: 10.1016/j.febslet.2006.02.061).  

55. v a n  d e r  W e e r d e n  N.L., L a y  F.T., A n d e r s o n  M.A. The plant defensin, NaD1, en-
ters the cytoplasm of Fusarium oxysporum hyphae. J. Biol. Chem., 2008, 283(21): 14445-14452 
(doi: 10.1074/jbc.M709867200).  

56. M e l l o  E.O., R i b e i r o  S.F., C a r v a l h o  A.O., S a n t o s  I.S., D a  C u n h a  M., S a n t a -
C a t a r i n a  C., G o m e s  V.M. Antifungal activity of PvD1 defensin involves plasma mem-
brane permeabilization, inhibition of medium acidification, and induction of ROS in fungi cells. 
Curr. Microbiol., 2011, 62(4): 1209-1217 (doi: 10.1007/s00284-010-9847-3).  

57. A e r t s  A.M., B a m m e n s  L., G o v a e r t  G., C a r m o n a - G u t i e r r e z  D., M a d e o  F., 
C a m m u e  B., T h e v i s s e n  K. The antifungal plant defensin HsAFP1 from Heuchera 
sanguinea induces apoptosis in Candida albicans. Front. Microbiol., 2011, 2: 47 (doi: 
10.3389/fmicb.2011.00047). 

58. Z h u k o v  V.A., K u l a e v a  O.A., Z h e r n a k o v  A.I., T i k h o n o v i c h  I.A. «Next generation 
sequencing» for studying transcriptome profiles of tissues and organs of garden pea (Pisum sativum 
L.) (review). Agricultural Biology, 2015, 50(3): 278-287 (doi: 10.15389/agrobiology.2015.3.278eng).  

59. Z h u k o v  V.A., Z h e r n a k o v  A.I., K u l a e v a  O.A., E r s h o v  N.I., B o r i s o v  A.Y., T i k -
h o n o v i c h  I.A. De novo assembly of the pea (Pisum sativum L.) nodule transcriptome. Int. J. 
Genomics, 2015, 2015: 695947 (doi: 10.1155/2015/695947).  

60. C o n e s a  A., M a d r i g a l  P., T a r a z o n a  S., G o m e z - C a b r e r o  D., C e r v e r a  A., 
M c P h e r s o n  A., S z c z e ś n i a k M.W., G a f f n e y  D.J., E l o  L.L., Z h a n g  X., M o r -
t a z a v i  A. A survey of best practices for RNA-seq data analysis. Genome Biology, 2016, 17: 
13 (doi: 10.1186/s13059-016-0881-8). 

61. Z h o u  P., S i l v e r s t e i n  K.A., G a o  L., W a l t o n  J.D., N a l l u  S., G u h l i n  J., 
You n g  N.D. Detecting small plant peptides using SPADA (small peptide alignment discovery 
application). BMC Bioinformatics, 2013, 14: 335 (doi: 10.1186/1471-2105-14-335). 

62. Sh a f e e  T.M., Rob i n s o n  A.J., Wee rd e n  N., A nd e r s o n  M.A. Structural homology guided 
alignment of cysteine rich proteins. SpringerPlus, 2016, 5: 27 (doi: 10.1186/s40064-015-1609-z).  

63. A l v e s - C a r v a l h o  S., A u b e r t  G., C a r r e r e  S., C r u a u d  C., B ro c ho t  A.-L., J a c -  
qu i n  F., K l e i n  A., M a r t i n  C., B o u c h e r o t  K., K r e p l a k  J., d a  S i l v a  C., M o -
r e a u  S., G a m a s  P., W i n c k e r  P., G o u z y  J., B u r s t i n  J. Full-length de novo assembly 
of RNA-seq data in pea (Pisum sativum L.) provides a gene expression atlas and gives insights 
into root nodulation in this species. Plant J., 2015, 84(1): 1-19 (doi: 10.1111/tpj.12967). 

64. H e  J., B e n e d i t o  V.A., W a n g  M., M u r r a y  J.D., Z h a o  P.X., T a n g  Y., U d v a r -  
d i  M.K. The Medicago truncatula gene expression atlas web server. BMC Bioinformatics, 2009, 
10: 441 (doi: 10.1186/1471-2105-10-441). 

 
1ФГБНУ Всероссийский НИИ  
сельскохозяйственной микробиологии,  

Поступила в редакцию 
7 декабря 2016 года 



12 

196608 Россия, г. Санкт-Петербург—Пушкин, ш. Подбельского, 3, 
e-mail: zhukoff01@yahoo.com, VZhukov@ARRIAM.ru; 
2ФГБОУ ВО Санкт-Петербургская государственная 
химико-фармацевтическая академия Министерства 
здравоохранения Российской Федерации, 
197376 Россия, г. Санкт-Петербург, ул. Профессора Попова, 14; 
3ФГБОУ ВО Санкт-Петербургский государственный 
университет,  
199034 Россия, г. Санкт-Петербург, Университетская наб., 7/9 

 
Sel’skokhozyaistvennaya biologiya [Agricultural Biology], 2017, V. 52, ¹ 1, pp. 3-12 
 

PLANT DEFENSINS: BIOLOGICAL FUNCTION, MECHANISMS  
OF ACTION AND METHODS OF ANALYSIS  

(review) 
 

O.A. Kulaeva1, M.S. Kliukova1, M.N. Povydysh2, I.A. Tikhonovich1, 3, V.A. Zhukov1 
 

1All-Russian Research Institute for Agricultural Microbiology, Federal Agency of Scientific Organizations, 3, sh. 
Podbel’skogo, St. Petersburg, 196608 Russia, e-mail zhukoff01@yahoo.com, VZhukov@ARRIAM.ru; 
2Saint-Petersburg State Chemical-Pharmaceutical Academy, Ministry of Healthcare of the Russian Federation, 
14, ul. Prof. Popova, St. Petersburg, 197376 Russia; 
3Saint Petersburg State University, 7/9, Universitetskaya nab., St. Petersburg, 199034 Russia 
ORCID:  
Kulaeva O.A. orcid.org/0000-0003-2687-9693 
Kliukova M.S. orcid.org/0000-0003-1119-5512 
Povydysh M.N. orcid.org/0000-0002-7768-9059 

Tikhonovich I.A. orcid.org/0000-0001-8968-854X  
Zhukov V.A. orcid.org/0000-0002-2411-9191 

The authors declare no conflict of interests 
Acknowledgements: 
Supported by Russian Foundation for Basic Research (grant ¹ 16-34-60132 for O.A. Kulaeva), by grant of the 
President of the Russian Federation, project НШ-6759.2016.4, for M.S. Kliukova, by Russian Science Foundation 
(grant ¹ 14-24-00135 for I.A. Tikhonovich and grant ¹ 16-16-00118 for V.A. Zhukov) 
Received December 7, 2016 doi: 10.15389/agrobiology.2017.1.3eng 

 

A b s t r a c t  
 

One of the actual problems of modern agriculture is crop loss due to various biotic and 
abiotic factors. In plants there is a multicomponent protection system, including the formation of 
protective barriers, activation the reaction of hypersensitivity and synthesis of antimicrobial peptides, 
which are low molecular weight compounds showing broad spectrum activity against fungi, bacteria 
and viruses. This group consists of several groups of peptides, including defensins, which are one of 
the most common classes of antimicrobial peptides and are detectable in all living organisms. Defen-
sins are small (45-54 amino acids), cysteine-rich peptides involved in a different protective responses 
(B.P. Thomma et al., 2002). Genes which are coding plant defensins are expressed in different or-
gans of plants, where their products are necessary for biotic and abiotic stresses. Thus, these peptides 
are extremely important in terms of getting crop lines that are resistant to pathogens and abiotic 
stresses. Defensins are characterized by a strong sequence variability that seems to correlate with a 
variety of mechanisms of action of these peptides that can induce pathogen’s cell death by penetrat-
ing into a cell or by being on its surface (T.M. Shafee et al., 2016). Most of the plant defensins are 
characterized by the antifungal activity. Some defensins have antibacterial activity, which may be 
combined with activity against fungi. For a small number of plant defensins their participation in the 
processes of resistance to heavy metals, cold stress, drought, salinity, and in the development process 
is indicated. Modern approaches of molecular and computational biology allow an effective search 
for new forms of defensins activity by studying the wild, non-model plant objects. The development 
of next-generation sequencing methods («Next Generation Sequencing») make possible the intensive 
study of the transcriptomes of such objects. However, the correct annotation of the sequences of 
peptides, characterized by small size and high variability, can be done by usage the special programs, 
such as SPADA (Small Peptide Alignment Discovery Application) (P. Zhou et al., 2013). SPADA 
makes multiple sequence alignment of all known paralogous genes within a gene family and builds a 
predictive model for the search of new members of the same family. Prediction of newly identified 
active defensins and identification of conserved amino acids can also be performed by computational 
biology methods. An approach based on a multiple sequence alignment and subsequent cluster analy-
sis allows dividing defensins into groups with similar functional activity (N.L. van der Weerden et al., 
2013). Thus, the combination of modern methods of molecular and computational biology allows 
carrying out the study of this group of protective peptides with high efficiency. 

 

Keywords: defensins, cysteine-rich peptides, defense reactions, biotic and abiotic stress, 
next-generation sequencing.   


