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Резюме
Семейството на растителните цистатини, наречени още фитоцистатини, включва над 200 представи-

тели, открити в редица едно- и двусемеделни видове. Голяма част от тях са изолирани, пречистени и ха-
рактеризирани на молекулярно ниво. Техните функции в растенията са свързани с редица физиологични 
процеси като преобразуване на протеините по време на зреенето и покълването на семена, органогенеза-
та, програмираната клетъчна смърт. Установено е също така, че цистатините вземат участие в отговора 
на растенията към абиотични и биотични стресови фактори. Редица изследвания доказват инсектицид-
ните, акарицидните, нематоцидните и антигъбните свойства на фитоцистатините. Това обуславя техния 
потенциал като източник на устойчивост към неприятели и гъбни болести при стопански значими рас-
тителни видове.
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Abstract
Plant cystatins (phytocystatins) superfamily is consist of over 200 members that are identified in many mono- 

and dicot species. A lot of them are isolated, purified and characterized at the molecular level. They play an im-
portant role in a number of physiological processes in plants, such as the proteins turnover during maturation 
and germination of seeds, organogenesis, programmed cell death. Phytocystatins also participate in the response 
of plants to abiotic and biotic stress factors. Experimental data prove the inhibitory activities of phytocystatins 
against insects, nemadotes, aphids, spider mites and fungal pathogens. This determines their potential as a source 
of resistance to pests and fungal diseases in economically important plant species.

Keywords: plant cystatins, antifungal properties, inhibitory activities, insects, nemadotes, aphids, 
spider mites



23

Цистатините са цистеинови протеазни инхи-
битори, които са идентифицирани както в рас-
тителното, така и в животинското царство. Рас-
тителните цистатини, наречени още фитоциста-
тини, са класифицирани в 3 групи в зависимост 
от броя на цистатиновите домени, от които са 
изградени. Фитоцистатините от група 1 имат 
един цистатинов домен и са с молекулна маса 
12-16 kDa. Цистатините от група 2 са изграде-
ни от един цистатинов домен в N-края си и един 
цистатин-подобен домен в С-края си. Тяхната 
молекулна маса е около 23 kDa. Мултицистати-
ните, които се състоят от няколко цистатинови 
единици и имат молекулна маса от порядъка на 
85 kDa, формират група 3. 

Семейството на растителните цистатини 
включва над 200 представители, изолирани от 
редица едно- и двусемеделни видове. Пречис-
тени и характеризирани са цистатини от ориз 
(Abe et al., 1987; Kondo et al., 1990), царевица (Irie 
et al., 1996; Massonneau et al., 2005), пшеница 
(Kuroda et al., 2001; Christova et al., 2006), ечемик 
(Martinez et al., 2003), просо (Joshi et al., 1998), 
соя (Hines et al., 1991), картофи (Waldron et al., 
1993), домат (Goulet et al., 2008), морков (Ojima 
et al., 1997), ягоди (Martinez et al., 2005), киви 
(Popovic et al., 2013), ябълка (Ryan et al., 1998), 
захарна тръстика (Soares-Costa et al., 2002), су-
сам (Cheng et al., 2014), карамфил (Sugawara et al., 
2002b), кестен (Pernas et al., 2000) и много други. 
Първите растителни цистатини са изолирани от 
семена (Abe et al., 1987; Kondo et al., 1990; Ojima 
et al., 1997), но след това цистеинови протеазни 
инхибитори са открити и в други растителни 
органи като грудки (Waldron et al., 1993), листа 
(Diop et al., 2004), плодове (Kimura et al., 1995) 
цветове, цветни пъпки (Lim et al., 1996), венче-
листчета (Sugawara et al., 2002a).

Проучването на възможностите за използва-
не на цистатините като потенциален източник 
на устойчивост към неприятели и гъбни бо-
лести има важно стопанско значение. В свето-
вен мащаб щетите, причинени от неприятели 
по културните растения, варират от 10 до 16% 
(Bebber et al., 2013). Загубите, които насекоми-
те нанасят, според различни автори възлизат на 
7.9-15.1% (Pimentel, 1986; Oerke and Dehne, 2004; 
Oerke, 2006; Pimentel, 2009; Oerke et al., 2012). 
Щетите, нанесени от гъбни патогени, са от по-
рядъка на 10.1% (Oerke et al., 2012). Това налага 

непрекъснато търсене, разработване и прилага-
не на нови и алтернативни методи за растителна 
защита. 

Роля на фитоцистатините

Фитоцистатините участват в широк кръг фи-
зиологични процеси. Те сe включват в различни 
етапи от вегетативното развитие на растенията 
от покълването на семената, през органогене-
зата до стареенето на клетките (Abe et al., 1991; 
Arai et al., 2002; Rivard et al., 2007; Sugawara at 
al., 2002a). Доказана е тяхната роля в преобра-
зуването на протеините по време на зреенето и 
покълването на семената (Abe et al., 1987; Kondo 
et al., 1990; Hong et al., 2007). Установено е също 
така, че цистатините вземат участие в отговора 
на растенията както към абиотични, така и към 
биотични стресови фактори (Pernas et al., 2000; 
Gaddour et al., 2001; Diop et al., 2004; Massonneau 
et al., 2005; Demirevska et al., 2009). Първите из-
следвания за ролята на цистатините в устой-
чивостта на растенията към биотичен стрес са 
свързани с контрола на неприятели (Michaud 
et al., 1993; Michaud et al., 1995; Irie et al., 1996; 
Arai S. and Abe K., 2000; Alvarez-Alfageme et al., 
2007; Goulet et al., 2008; Kiggundu et al., 2010). 
В последните години обаче вниманието на уче-
ните е насочено към техния потенциал при по-
тискане развитието на гъбни патогени (Pernas 
et al., 1999; Soreas-Costa et al., 2002; Sugawara 
et al., 2002b; Martinez et al., 2003; Yang and Yeh, 
2005; Martinez et al., 2005; Christova et al., 2006; 
Pirovani et al., 2010; Valdes-Rodriguez et al., 2010; 
Popovic et al., 2013; Cheng et al., 2014). 

Редица фитоцистатини, изолирани от стопан-
ски значими растителни видове, са добре харак-
теризирани във функционално отношение. Пър-
вият и най-добре проучен растителен цистатин 
е изолиран от ориз, OCI (Abe et al., 1987; Michaud 
et al., 1993; Benchekroun et al., 1995; Lecardonnel 
et al., 1999). С него се поставят основите на про-
учване на протеазната инхибиторна активност 
на цистатините и техните инсектицидни, акари-
цидни и нематоцидни свойства. Доказано е също 
така значението на OCI в отговора на растенията 
към засушаване, високи температури и светли-
нен стрес (Demirevska et al., 2009). От ечемик са 
изолирани 13 цистатина, които са добре харак-



24

теризирани като източници на устойчивост към 
гъбни патогени и неприятели (Martinez et al., 
2003; Abraham et al., 2006; Alvarez-Alfageme et 
al., 2007; Carrillo et al., 2011а; Carrillo et al., 2011b; 
Gambardella et al., 2012). Пшеничените цистати-
ни WC1, WC2, WC3, WC4 и WC5 са свързани с 
покълването на семената и семеобразуването 
(Kuroda et al., 2001). Изолираният от зимна пше-
ница цистатин TaMDC1 се индуцира в отговор 
на абиотични стресови фактори, а също така 
потиска развитието на причинителя на снеж-
ната плесен Microdochium nivale (Christova et 
al., 2006). Други 2 пшенични цистатина, WC3 и 
WCMD, се индуцират при нападение на хеми-
биотрофната гъба Tilletia indica по време на из-
класяването и се смята, че са естествен ефектор 
на устойчивостта на растенията към гъбни па-
тогени (Dutt et al., 2011). В царевица са открити 
8 цистатина, като два от тях (CC8 и CC9) се ин-
дуцират от ниски температури (Masonneau et al., 
2005). От домат е изолиран мултицистатин, кой-
то е свързан с отговора на растенията към био-
тични стресови фактори (Goulet et al., 2008). 

Инсектицидни, акарицидни 
и нематоцидни свойства на 
фитоцистатините

Способността на фитоцистатините да ин-
хибират развитието на широк кръг от непри-
ятели по растенията се изследва от редица ав-
тори (табл. 1). Инсектицидните им свойства 
засягат основно представители от разред Твър-
докрили насекоми, в това число сем. Листо-
яди, сем. Зърнояди и сем. Хоботници. Това е 
най-големият разред в царството на животни-
те, включващ 40% от насекомите в света. Рас-
тителните цистатини са също така ефективни 
спрямо акари, листни въшки, дървеници и не-
матоди. Доказани са инсектицидните свойства 
на цистатин от ориз (OCI) към редица непри-
ятели като колорадски бръмбар Leptinotarsa 
decemlineata (Michaud et al., 1993; Benchekroun et 
al., 1995; Lecardonnel et al., 1999), китайски зър-
нояд Callosobruchus chinensis, соева дървеница 
Riptortus clavatus (Kuroda et al., 1996), бананов 
хоботник Cosmopolites sordidus; (Kiggundu et 
al., 2010), oбикновен паяжинообразуващ акар 
Tetranychus urticae (Michaud et al., 1996), листни 

въшки Myzus persicae и Macrosiphum euphorbiae 
(Rahbe et al., 2003; Azzouz et al., 2005) и нема-
тоди Globodera pallid, Heterodera schachtii, 
Meloidogyne incognita и Pratylenchus penetrans 
(Urwin et al., 1995; Urwin et al., 1997; Samac and 
Smigocki, 2003). От ориз е изолиран и друг цис-
татин, OCII, който проявява акарицидни, ин-
сектицидни и нематоцидни свойства съответ-
но спрямо oбикновен паяжинообразуващ акар 
Tetranychus urticae (Michaud et al., 1996), люцер-
нов листояд Phytodecta fornicate (Ninković et al., 
2007) и нематоди Pratylenchus penetrans (Samac 
and Smigocki, 2003). Инсектицидни свойства 
спрямо колорадския бръмбар показват още цис-
татини, изолирани от ечемик - HvCPI-1 (Alvarez-
Alfageme et al., 2007) и домат - SlCYS8 (Goulet 
et al., 2008). Друг изолиран от ечемик цистатин 
(HvCPI-6), както и цистатин от ягода (FaCPI-1), 
демонстрират нематоцидни свойства по отно-
шение на Xiphinema americanum и Meloidogyne 
spp. (Gambardella et al., 2012). Протеазната ин-
хибиторна активност спрямо протеази на ака-
ри (Tetranychus urticae и Brevipalpus chilensis) 
е проучена при 13 изолирани от ечемик цис-
татина (Hv-CPI 1-13) и е доказана за всички, с 
изключение на два от тях, HvCPI-1 и HvCPI-7 
(Carrillo et al., 2011b). Инсектицидна активност 
към папудов зърнояд (Callosobruchus maculates) 
и ръждиво-червен брашнен бръмбар (Tribolium 
castaneum) проявява цистатин от соя (Hines et 
al., 1991). Цистатин от царевица (CC) демонстри-
ра инхибиращи свойства към царевична гъгри-
ца Sitophilus zeamais (Irie et al., 1996).

Използването на растителни протеазни ин-
хибитори, каквито са цистатините, може да се 
прилага като алтернативна стратегия в расти-
телната защита при контрола на неприятели. 
Доказано е, че цистеиновите протеазни инхи-
битори се свързват с активните центрове на 
цистеиновите протеази в храносмилателния 
тракт на насекомите, чрез което повлияват тях-
ното хранене. Потискането на храносмилането 
при насекомите обикновено води до недостиг на 
незаменими аминокиселини, което предизвик-
ва забавяне на техния растеж (Kiggundu et al., 
2010), изменения в развитието и размножаване-
то им (Azzouz et al., 2005) и може да доведе до 
повишена смъртност в популацията (Leple et al., 
1995; Kuroda et al., 1996; Lecardonnel et al., 1999; 
Ninković et al., 2007). Направените проучвания 
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показват, че фитоцистатините могат да бъдат 
използвани като инсектицидни агенти.

Редица автори изследват ролята на циста-
тините в контрола на колорадския бръмбар 

(Michaud et al., 1993; Benchekroun et al., 1995; 
Lecardonnel et al., 1999; Alvarez-Alfageme et al., 
2007; Goulet et al., 2008). Това е най-разпростра-
неният и вредоносен неприятел по картофовите 

Таблица 1. Фитоцистатини с инсектицидни, акарицидни и нематоцидни свойства, изолирани от 
стопански значими растителни видове
Table 1. Phytocystatins with inhibitory properties against pests, isolated of economically important plant species
Фитоцистатин Произход Инхибиран неприятел Aвтор
HvCPI ечемик Колорадски бръмбар  

(Leptinotarsa decemlineata)
Alvarez-Alfageme et al., 2007

Нематоди
(Xiphinema americanum; 
Meloidogyne spp.)

Gambardella et al., 2012

Обикновен паяжинообразуващ акар 
(Tetranychus urticae) 
Чилийски червен акар  
(Brevipalpus chilensis)

Carrillo et al., 2011b

CC царевица Царевична гъгрица
(Sitophilus zeamais)

Irie et al., 1996

OCI ориз Колорадски бръмбар  
(Leptinotarsa decemlineata)

Michaud et al., 1993; 
Benchekroun et al., 1995; 
Lecardonnel et al., 1999

Китайски зърнояд  
(Callosobruchus chinensis)
Соева дървеница
(Riptortus clavatus)

Kuroda et al., 1996

Бананов хоботник
(Cosmopolites sordidus)

Kiggundu et al., 2010

Обикновен паяжинообразуващ акар 
(Tetranychus urticae)

Michaud et al., 1996

Листни въшки (Myzus persicae) Rahbe et al., 2003
Зеленоивичеста листна въшка 
(Macrosiphum euphorbiae)

Azzouz et al., 2005

Нематоди
(Globodera pallid, 
Heterodera schachtii, Meloidogyne incognita, 
Pratylenchus penetrans)

Urwin et al., 1995; 
Urwin et al., 1997;
Samac and Smigocki, 2003

OCII ориз Люцернов листояд 
(Phytodecta fornicate)

Ninković et al., 2007

Обикновен паяжинообразуващ акар 
(Tetranychus urticae)

Michaud et al., 1996

Нематоди
(Pratylenchus penetrans)

Samac and Smigocki, 2003

SlCYS8 домат Колорадски бръмбар  
(Leptinotarsa decemlineata)
Хищна дървеница  
(Perillus bioculatus)

Goulet et al., 2008

Soybean CPI соя Папудов зърнояд 
(Callosobruchus maculates)
Ръждиво-червен брашнен бръмбар 
(Tribolium castaneum)

Hines et al., 1991

FaCPI-1 ягода Нематоди
(Xiphinema americanum; 
Meloidogyne spp.)

Gambardella et al., 2012
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насаждения в целия свят, като напада също така 
домати и патладжан. Oсновните протеолитич-
ни ензими в стомаха на колорадския бръмбар са 
цистeинови прoтеази (Michaud et al., 1993), кое-
то прави възможно тяхното инхибиране от рас-
тителни цистатини. Това обуславя включването 
на оризовите цистатини OCI и OCII в стратегии 
за контрол на колорадския бръмбар. 

Антигъбни свойства на 
фитоцистатините

Антигъбните свойства на растителните цис-
татини са доказани спрямо различни гъбни па-
тогени (табл. 2). Установена е способността на 
цистатин изолиран от ечемик (Hv-CPI) да под-
тиска развитието на Colletotrichum graminicola, 
Plectosphaerella cucumerina, Botrytis cinerea и 
Trichoderma viridae (Martinez et al., 2003). До-
пълнителни проучвания на същия изследо-
вателски екип доказва антигъбните свойства 

на 12 изолирани от ечемик цистатина (Hv-CPI 
1-13) спрямо фитопатогенните гъби Magnaporte 
grisea, Plectospherella cucumerina и Fusarium 
оxysporum (Carrillo et al., 2011а), а на първите 
шест от тях (Hv-CPI 1-6) и спрямо B. cinerea 
(Abraham et al., 2006). Способността да потиска 
развитието на F. oxysporum и B. cinerea е уста-
новена и при опити с цистатин от ягода, FaCPI-1 
(Martinez et al., 2005), а B. cinerea и Alternaria 
radicina се инхибират от фитоцистатин от киви 
KCPI-1 (Popovic et al., 2013). Цистатин изолиран 
от зимна пшеница (TaMDC1) инхибира разви-
тието на причинителя на снежната плесен M. 
nivale (Christova et al., 2006). Фитоцистатин от 
захарна тръстика (CaneCPI) потиска развити-
ето на Trichoderma reesei (Soares-Costa et al., 
2002), която се инхибира и от цистатин от су-
сам (SiCYS) заедно с други два гъбни патогена, 
Aspergillus sydowii и Helminthosporium sesamum 
(Cheng et al. 2014). Широк набор от гъбни патоге-
ни инхибира цистатин от просо, в това число F. 
oxysporum, A. solani, T. reesei, Helminthosporium, 

Таблица 2. Фитоцистатини с антигъбни свойства, изолирани от стопански значими растителни видове
Table 2. Phytocystatins with antifungal activities, isolated from economically important plant species
Фитоцистатин Произход Инхибиран гъбен патоген Автор
Hv-CPI ечемик Botrytis cinerea

Colletotrichum graminicola
Plectosphaerella cucumerina
Trichoderma viride
Magnaporte grisea  
Plectospherella cucumerina  
Fusarium oxysporum

Martinez et al., 2003;
Abraham et a., 2006;
Carrillo et al., 2011а

TaMDC1 пшеница Microdochium nivale Christova et al., 2006
Pearl millet CPI просо Trichoderma reesei

Claviceps paspali 
Claviceps purpurea 
Curvularia fallax 
Curvularia cymbopogonis
Curvularia lunata
Helminthosporium
Alternaria solani
Fusarium oxysporum

Joshi et al., 1998

FaCPI-1 ягоди Botrytis cinerea
Fusarium oxysporum

Martinez et al., 2005

KCPI-1 киви Botrytis cinerea
Alternaria radicina

Popovic et al., 2013

SiCYS сусам Trichoderma reesei
Aspergillus sydowii
Helminthosporium sesamum

Cheng et al., 2014

CaneCPI захарна 
тръстика

Trichoderma reesei Soares-Costa et al., 2002
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Claviceps paspali, C. purpurea, Curvularia fallax, 
C. cymbopogonis и C. lunata (Joshi et al., 1998).

Фитоцистатините могат да потискат както 
развитието на мицела, така и покълването на 
спорите при различните видове гъби. Механиз-
мът на инхибиторната им активност обаче все 
още не е изяснен. Установено е, че антигъбните 
свойства на цистатините не са свързани с тяхна-
та протеазна инхибиторна активност (Martinez 
et al., 2003; Cheng et al., 2014). Необходими са до-
пълнителни изследвания за изясняване механи-
зма на антигъбните свойства на цистатините и 
съответно ролята им в защитата на растенията 
към гъбни болести. 

Събраните данни за антигъбните свойства на 
фитоцистатините показват тяхната инхибираща 
активност към различни групи гъбни патогени. 
Повечето от тях потискат развитието на два от 
най-широко разпространените причинители 
на гъбни болести - B. cinerea и F. oxysporum. B. 
cinerea напада над 200 растителни вида и заема 
второ място в класацията на десетте най-значи-
ми причинители на болести по растенията, спо-
ред Международната общност на растителните 
миколози (Dean et al., 2012). Пето място в съща-
та класация заема F. oxysporum. Ето защо спо-
собността на фитоцистатините да инхибират 
развитието на B. cinerea и F. oxysporum, както и 
на други фитопатогени, може да бъде използва-
на в стратегии за борба с тях при много селско-
стопански култури. 

ИЗВОДИ 

Растителните цистатини имат способността 
да потискат развитието на едни от най-вредонос-
ните неприятели по растенията, както и на най-
разпространените причинители на гъбни боле-
сти. Това обуславя техния потенциал като източ-
ник на устойчивост към неприятели и фитопато-
генни гъби при стопански значими видове. 
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