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

���	�
��

2"$����!�."���!%!/�$�"�����!+)$����!��$���.,
"�1����1!"$ &!�"!������������%(6$��+���%"�&(�%�,
5$)$�(��'��'���'�"!+�/��"$����&�/�����+������
/� ���'76$#�/�%%��4$�!�.���%"���-!�!"��$� !6$,
6!�.�&!+��&���+(�����+���+!#�[1]��� ����"���*����
+!*��������&��$����&�1(������(/!�.�"$ +�&���+(,
�'�"������%$"�"$'��! �$*"���/�$��%�8��!#!�!�
��1!"$*��+$��+$�������!&$"�+$������[1]��-�!1�%!,
�'�+�����&�/�$�����+$#�+�")�"��!)$'#����$��-,
&�"���6���������1!"$ &�����!���'�"��/����4%�""�&�


��-!'����.���/����+���"�,!%!/�$�"�#�&�#!"$ ,
&!#�����%$��'�! ��$���&����%$"�"$'&����*!��"���$�
/(�(����-�%"�#�!&$"�+$�������!4"���.���&�/��,
��+������%!""���/�$��%���-9'�"'���'�$#�/��$5(",
+)$�"��."���.78��"$��-��/�*$�!7����1(�')$7���,
&��$*��+�1��%!���"$'��%���+�$+!)$7����-�%"�1�
!&&$!+!��/���!�+(�(1����%���%"�#��+�������%�'
0"��1��$*��+�1��&��!-��$ &!�$�%��

	�+�������$����%��!���$���%��'7��1�(//(�“���,
-�#”�!&$"�+$������"! ��!�&�#�:���������&$;��+���,
����/�$"$&!7��(*!��$�����-6�&�!%!/�$�"�&�������
�!��$���."�1����1!"$ &!�"!������������<�"$&���"�,
�'��'�!�!"$"��5�"$�!�!"$"��γ−!&$"�&!��'"!'�+$���,
�!�$�/���$"�=�>����+! !"���*���/���$"���(����$'#���,
����1��������!�"�����.+���"$4!�����&��$*��+$��/���",
)$!���"��$�(&�".3!������%"����� %�����$��?@AB�=�>.

2��!"����"���*����/���-"���.�+�!++(&(�')$$�/��,
�$"!��-��/�*$�!������������!"�"���.��!���"$�[4]���!+
-����/�+! !"���*�����!"�1�""����!���"$'��!-!+!�����,
��+$&���%��4!"$�&�/���$"!��-�!%!�$�/���3�""��
(����*$����.7�+�%�����$7�#���$%!�"!��$'��/�$�0��&
/���$"���+���+!#��$"�� $���!��'�de novo�/��1�(�!&!�,
�$"�! "�&(�/(�$��
�"$�$"�����/(�.�$�+!�!-��$ &
/���$"!�-��+$���!�$�.������������#�(����$'#�[4].

� &�"�"$��+�")�"��!)$$�!&$"�+$�������1(�$,
�(���'�$"��"�$�"�&�/����+!"$�&�"�����.+��! ��"�,
1��&��!-��$ &!��"��$�$����"����' !"����(1����%"�&
$�0"��1��$*��+$&��-&�"�&�

����' $���0�$&�)��.7�%!""����!-����'��'���.�$ (,
*�"$��$ &�"�"$'���%��4!"$'����-�%"�#�!&$"�+$�,
�������$��.'#�+(+(�( ����(����$'#�������1��������!�

��-�����������	�

��+!*�������-9�+�!�$����%��!"$'�$�/��. ��!�$
�$��.'���−%"��"�#�/������+���+(+(�( ������!�:��,
��"�4�+!'�CD;�����!6�""�#���/�*��""���+(�.�(���
�!���"$'�/�%���1!�$�����*�"$���E�*!������ %�����$7
�F��!�����!�#���$%!�"!��$',�$�"��+�����1���-�!,
%!7��"$ +���5$ $���1$*��+���!+�$�"���.7����!�,
�$���."���+���+���<�"�����&���(4$�$��-�! )���0+,
�/�"$���!""�������%���G!��.��!���"$��/���%� !��,
��"$�&�$"+(-$���!�$���H�H�I��!�������%$#���$ �,
-(�$�!�!�"!��$'�J���KL�����*�"$����*!�����*��-�
��'�"$�.���$'"$�����!�%!"�!�"!�#!�!+����!%!/�!,
)$$��/��"�#��!���"$��+� !����"$7��M$+�!)$7��!,
��$���."�1��&!���$!�!�/����%$�$�NDF�+$/'6$&
0�!"���& [5]����%��4!"$�����-�%"�#�!&$"�+$����
�/��%��'�$�*��� �������D�$��E�*!�!�0+�/� $)$$�"!�!&$,
"�+$����"�&�!"!�$ !������,��N����!-��!���$$�&!�,
����#�!"!�$ ������2�$&��<������$"+$�

�������
���������.	�
��

�(&&!�"�����%��4!"$�����-�%"�#�!&$"�+$������
�$��.'#�+(+(�( ���� �!��!���&!+�$&!�."��*��� �D�*!,
����0+�/� $)$$���#���$%��"!��$'�/����!�"�"$7���+�",
�����&�$�����!��'���OH�EN�&+&��.P1�!&&�������&!�,
���$�EH����&+&��.P1�!&&�������&!���������������",
"�����$�0��&�%��'����������#�!&$"�+$��������/��,
"�#��!���"$'#��!+4��(���$*$�!���.�J�!-���L��<!*�,
����""�#��! �$*$������%��4!"$$����-�%"�#�!&$"�,
+$��������$��.'#�+(+(�( ��"��-�����-"!�(4�"��
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�!4"��� "!*�"$��%�'�#!�!+���$��$+$�&��!-��$,
*��+$#�/��)���������!��$���."���+���+��$&������,
"�3�"$��+��$*����!�%$+!�-�"���#�!&$"�+$�����+
!��&!�$*��+$&�[6]���!""!'����$*$"!�%�'��!���"$�
/�%���1!�3$#�'��E�*!����&(�������&(�������(�/�$,
"$&!�!�/���4$���."��� "!*�"$'�J�!-���L���������
*!����0+�/� $)$$�0�����"�3�"$������!�$�����N��%$,
"$)�%�'�+�"����'�$�E��−�%�'��/��!��*��� ��E�*!�!�−
O�C�$���N��%$"$)������������""���/����"!*!�."��
 "!*�"$��0����#!�!+���$��$+$�����!��'������E�

V��&�"+��$�����*!"�J�HH�1L�/�+! !�$��*���/�$
����+$#��+�����'#�&��!-��$ &!�%!""�����"�3�"$�
$ &�"'���'��������"(�"!+�/��"$'�%$+!�-�"���#�
/�$�"$ +$#�− !��&!�$*��+$#�!&$"�+$�����[6]���!,
+$&��-�! �&����/������*!����� %�����$'���������!
���$��.'#�+(+(�( ��"!-�7%!�!�.�$"��"�$5$+!)$'
&��!-��$ &!�$�%!�."��3!'��1����!-$�$ !)$'�"!�"�,
��&�0"��1��$*��+�&�(���"��+��E�*!�!&�

�$"!&$+!�$ &�"$"$'�+�")�"��!)$$�%$+!�-�"�,
��#�!&$"�+&�����$�$#�!&$%���/��%��!���"!�"!��$,
�("+�������/������*!��0+�/� $)$$���%��4!"$��1�(,
�!&!�!�/!%!���"!��D�WF��/�$*�&�+��$*������1�(�!,

&$"!� %��.�-����"!�&"�1��"$4���*�&���+�"������
�� &�4"��0����-(������"��$"��"�$�"�&�$�/��. �,
�!"$�&�1�(�!&!�!���/������*!�� "!�-$��$"�� �/��,
�$"!��'��'76�1��'��!4"��3��������������!&$"�,
+$���������!"���-����/�+! !"���*��������������#
(����$'#�/���$"��$"�� $�(���'�de novo�/��1�(�!&!�,
�$"�! "�&(�/(�$�=4>����%��4!"$��1�(�!&$"!�(���$,
*$�!���.�/�����D�*!����0+�/� $)$$���"�����"���*��
+�")�"��!)$'�!�/!�!1$"!�/����!�"�"$7���+�"���,
��&��� �!��!�!�(4��+���*!�!&� !����"$'��*����6���! 
/�%����4%!���"��-#�%$&���.�!&$"$���!"$'�%$+!�,
-�"���#�!&$"�+$�����/�$�������&����������(��!"��,
��""(7��'%�&�!�������[2,7].

	!��$�("+����/�+! !"��$ &�"�"$����%��4!"$'
!�!"$"!�$��!�$"!���(����$'#�������1��������!���$%,
"���*�����/������*!��0+�/� $)$$���?@AB +��$*�����
!�!"$"!����!���"$'#��/�%���1!�3$#�'�%�����$7
��������!���� �!��!���/����!�"�"$7���+�"�����&�"!
�O�WF��X���"!-�7%!���.�"!�5�"��/!%�"$'�+�")�"�,
�!)$$��!�$"!���/������D�*!���� !����"$'�/����!�"�,
"$7���+�"�����&��G��� ��,D�*!������%��4!"$��!�!,
"$"!��"$4!���.�$�+��E�*!�!&��"��.���!"��$���.
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�(*%!,+#"%�/&(0(*#12�+3"#(4"/)(5�&�)"/5672�4848!891�&�8/)(&"72�/()%&(�(�/5!%//+'
343()6:�!+33� /1!(;�3+//1

1 −��-6�����%��4!"$�����-�%"�#�!&$"�+$������2 −�+��$*���������������#�!&$"�+$������3 −�F����������#�!&$"�,
+$���������-6�1��+��$*����!�

��)�������

�5#(<%#"%�/(*%!,+#"7�*"4+!0(#(&12�+3"#(4"/)(5�4�+!(3+5"=%/4"3�&�)"/5672�4848!891
&�8/)(&"72�/()%&(�(�/5!%//+

1 − +��$*������%$+!�-�"���#�!&$"�+$������2 − +��$*������!��&!�$*��+$#�!&$"�+$������3 − ��"�3�"$����%��4!"$'
%$+!�-�"���#�!&$"�+$�����+�!��&!�$*��+$&�
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��3��+�"����."����+��$*�������!�$"!��!+4��"� "!,
*$���."���� �!��!���

� ����"���*����%"���$ �!%!/�$�"�#���!+)$���!�,
��"$��"!�%�����$�������������'��'���'�(�$��"$��%�,
#!���."�1��&��!-��$ &!���-(��!��$�!76���(���$,

*�"$���+�����$�5("+)$�"$���!"$'�
�<�[8]��<��$,
*����!�!)��$�,�����/���!��'�&�1��1�$+��$�$*��,
+$&�/(��&�&�4���-��.�"�%���!��*"�����+��*!��.�/$,
�(�!�!�$�/��. (���'�"!��$"�� �!�!"$"!��'��'76�1�,
�'��%"���$ ����������#�!&$"�+$������2*$���!'��*��
%�'��!�$"!�$����)$"!��!"���-��$�/�+! !"��/(�$�$#
%�1�!%!)$$���!)���!)��!��$�!)��$�,����[9]��&�4"�
/��%/���4$�.��*�����0+���$&!�."�#�(����$'#�"�%�,
��!76$��!)��$�,����&�-$�$ $�(���'�%�'�)$+�!
<��-�!� !��*����1���$"�� !�$ ��!�$"!�

<�"�*"��� "!*�"$'�+�")�"��!)$��%!""�#�!&$,
"�+$�������$%����.���(7������!-$�$ !)$$�&��!-�,
�$ &!�+���+$�+��E�*!�!&�%�����$'�NaCl.

�!"���-����/�+! !"��/���3�"$��&��� �,�$� !�(,
#�(����*$����$�� $&���/3�"$)��/�%���$'"$�&
���K�[9].���%�%�����$�&�%!""�1�����!�%!"�!�"!,
-�7%!���'�(���$*�"$����%�(%��4$�!76����/���-,
"���$��+!"����!���"$��[9],�*���$1�!����!4"(7����.
/�$�1$/����&��$*��+�&����������
-�!-��+!����K
(��! �$*"�#��!���"$���� ��!����'%�5$ $���1$*��,
+$#��-$�#$&$*��+$#�$�&��5�1�"��$*��+$#�055�+���

�"/��>���$"!&$+!���%��4!"$'�%$+!�-�"���#�!&$"�+$�����$�$#�!&$%������$��.'#�+(+(�( ����(����$'#�������1�
������!���−�1�(�!&!�����−�1�(�!&$"����−�!�/!��!���D −�!�/!�!1$"

�"/������ &�"�"$��+��$*����!�!�!"$"!�$��!�$"!����$��.'#�+(+(�( ��/�$� !����"$$����−�!�!"$"����−��!�$"

�"/������ &�"�"$����%��4!"$'�"�+�����#�!&$"�+$������
�$��.'#�+(+(�( ����/�$�(����$$�NaCl $����K�
1 −�!�!"$"��2 −�$ ����)$"��3 −�!�/!��!���4 −�1�(�!&$"��5 −
�$ $"��6 −�5�"$�!�!"$"��<�−�+�"����.����− NaCl, ��−
���K�����−����K�Y�NaCl
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[9]��
%"!+��"!�����/���(7��*���%.��$"�������!�����$,
'"$�����!�%!"�!�"!�%$"!&$+(�+��$*����!����-�%",
"�#�!&$"�+$��������$��.'#�+(+(�( ����(����$'#
������1��������!����$�/�&�6�"$$��!���"$����H�H�I
�!���������K�"!-�7%!���.�"!+�/��"$��γ−!&$"�,
&!��'"���+$��������I<��*�����$%����.���(����
���������&�%�����$$����!�%!"�!�

������/��%�!�$���."����-�!-��+$��!���"$����,
�!�%!"��&���%��4!"$���!+$#�!&$"�+$�����+!+�!�!,
"$"��5�"$�!�!"$"��$ ����)$"��1�(�!&$"��!�/!��!��
���$"���$ $"�$�"�+�����#�%�(1$#�&�"'���.���#�%����,
����1��������!�&�"����� +��J�$���L��X���/� ���'���1�,
���$�.��-�!"�$%�/����$�"�&��� %�����$$����K�"!
/������+$�+(+(�( ����(����$'#�������1��������!�

�!+$&��-�! �&��!%!/�$�"�����!+)$���+(+(�( �
"!� !����"$��'��'���'���!"�5��&!)$'�&��!-��$ &!
���-�%"�#�!&$"�+$���������4"���&"�1������""$�
/��)����/�$�/���-��"$'��+�7*!���(���$*�"$���-6�,
1��+��$*����!�!&$"�+$�������-��/�*$�!76$#���&�,
�$*��+(7�+�&/�"�"�(�!%!/�!)$$��<��&����1���$ &�,
"�"$������"�3�"$'�%$+!�-�"���#�$�!��&!�$*��+$#
!&$"�+$�������'�$���$"��"�$5$+!)$7�&��!-��$ ,
&!�$ (*!�&�1���!���"$'������&�*$����+!�!-��$*��,
+$#�/��)�������*���"��-#�%$&��%�'�/���3�"$'�0"��,
1$ !)$$�+���+$��	!+�"�)����'���"!�*��+!'���"%�",
)$'�(���$*�"$'����������#�!&$"�+$������#!�!+���$,
 (76!'��/�)$5$*��+(7���!+)$7�+����*"�1��&��!,
-��$ &!�/�$�!%!/�!)$$�+�������&(�������(�

������������
����

���+����,�,"���- ������
���K$�#$&$*��+!'�!%!/,
�!)$'��I��I$����NWW��ODW��

��� ����+���'�#�� M$ $���1$'� �!���"$��
I����3�3+���NWN��EDE��

3. Delauney AJ. Verma DPS // Proline biosynthesis and
osmoregulation in plants.Plant J 1NN��Z�E��[���O,����

4. Nancy H. Roosens, Rudolph Willem, Yan Li, Ingrid
Verbruggen, Monique Biesemans and Michel Jacobs //
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