
ʌɽɼɽʈɸʃʔʅʆɽ ɻʆʉʋɼɸʈʉʊɺɽʅʅʆɽ ɹʖɼɾɽʊʅʆɽ ʋʏʈɽɾɼɽʅʀɽ ʅɸʋʂʀ 

ʀʅʉʊʀʊʋʊ ʌʀɿʀʆʃʆɻʀʀ ʈɸʉʊɽʅʀʁ ʠʤ. ʂ.ɸ. ʊʀʄʀʈʗɿɽɺɸ 

ʈʆʉʉʀʁʉʂʆʁ ɸʂɸɼɽʄʀʀ ʅɸʋʂ 

 

       ʅʘ ʧʨʘʚʘʭ ʨʫʢʦʧʠʩʠ 

 

 

ʅʘʨʘʡʢʠʥʘ ʅʘʪʘʣʴʷ ɺʣʘʜʠʤʠʨʦʚʥʘ 
 

 

ʆʩʦʙʝʥʥʦʩʪʠ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ 

ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʢ ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ ʠ ʨʦʣʴ æ12-ʘʮʠʣ-

ʣʠʧʠʜʥʦʡ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ 

 

03.01.05 ï ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʷ ʠ ʙʠʦʭʠʤʠʷ ʨʘʩʪʝʥʠʡ 

 

 

ɼʠʩʩʝʨʪʘʮʠʷ ʥʘ ʩʦʠʩʢʘʥʠʝ ʫʯʝʥʦʡ ʩʪʝʧʝʥʠ 

ʢʘʥʜʠʜʘʪʘ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʥʘʫʢ 

 

 

 

ʅʘʫʯʥʳʡ ʨʫʢʦʚʦʜʠʪʝʣʴ ï  

ʧʨʦʬʝʩʩʦʨ, ʜʦʢʪʦʨ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʥʘʫʢ,  

ʊʨʫʥʦʚʘ ʊʘʤʘʨʘ ʀʣʴʠʥʠʯʥʘ 

 

 

 

ʄʦʩʢʚʘ, 2017



2 

 

ʉʆɼɽʈɾɸʅʀɽ 

 ʉʇʀʉʆʂ ʉʆʂʈɸʑɽʅʀʁééééééééééééééééééé... 5 

 ɺɺɽɼɽʅʀɽéééééééééééééééééééééééééé 6 

1 ʆɹɿʆʈ ʃʀʊɽʈɸʊʋʈʓééééééééééééééééééééé. 11 

1.1 ʆʩʥʦʚʥʳʝ ʧʦʥʷʪʠʷ ʠ ʪʝʨʤʠʥʳ, ʦʪʥʦʩʷʱʠʝʩʷ ʢ ʭʦʣʦʜʦʚʦʤʫ ʩʪʨʝʩʩʫéé... 11 

1.2 ʇʦʚʨʝʞʜʝʥʠʷ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʦʪ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʭʦʣʦʜʦʚʦʛʦ ʩʪʨʝʩʩʦʨʘéé.................. 13 

1.2.1 ɺʦʟʤʦʞʥʳʝ ʧʨʠʯʠʥʳ ʨʘʟʚʠʪʠʷ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʩʪʨʝʩʩʘ ʠ ʧʝʨʝʢʠʩʥʦʛʦ 

ʦʢʠʩʣʝʥʠʷ ʣʠʧʠʜʦʚ ʫ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʧʨʠ ʥʠʟʢʠʭ ʧʦʣʦʞʠʪʝʣʴʥʳʭ 

ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘʭééééééééééééééééééééééééé. 

 

 

16 

1.3 ɸʜʘʧʪʘʮʠʷ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢ ʜʝʡʩʪʚʠʶ ʥʠʟʢʠʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨééééééééé 20 

1.3.1 ʈʦʣʴ ʣʠʧʠʜʦʚ (ʇʅɾʂ ʠ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟ) ʚ ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʡ ʘʜʘʧʪʘʮʠʠ 

ʨʘʩʪʝʥʠʡééééééééééééééééééééééééééé. 

 

20 

1.3.2 ʈʦʣʴ ʩʘʭʘʨʦʚ ʚ ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʡ ʘʜʘʧʪʘʮʠʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡééééééé 24 

1.3.3 ʈʦʣʴ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʭ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ ʚ ʘʜʘʧʪʘʮʠʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡééééééé 27 

1.4 ʇʨʠʤʝʥʝʥʠʝ ʜʦʩʪʠʞʝʥʠʡ ʛʝʥʝʪʠʯʝʩʢʦʡ ʠʥʞʝʥʝʨʠʠ ʚ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷʭ 

ʭʦʣʦʜʦʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡéééééééééééééééééé. 

 

35 

2  ʆɹʒɽʂʊ ʀ ʄɽʊʆɼʓ ʀʉʉʃɽɼʆɺɸʅʀʗééééééééééééé. 39 

2.1 ʆʙʲʝʢʪ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷéééééééééééééééééééééé 39 

2.2 ʂʫʣʴʪʠʚʠʨʦʚʘʥʠʝ ʨʘʩʪʝʥʠʡééééééééééééééééééé.. 41 

2.3 ɿʘʢʘʣʠʚʘʥʠʝ ʠ ʭʦʣʦʜʦʚʘʷ ʦʙʨʘʙʦʪʢʘ ʜʣʷ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ 

ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷéééééééééééééééééééééé... 

 

41 

2.4 ɼʦʢʘʟʘʪʝʣʴʩʪʚʘ ʥʘʣʠʯʠʷ ʠ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʠ ʛʝʪʝʨʦʣʦʛʠʯʥʦʛʦ ʛʝʥʘ desA æ12-

ʘʮʠʣ-ʣʠʧʠʜʥʦʡ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʫ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷéééééééééé 

 

42 

2.4.1 ɺʳʜʝʣʝʥʠʝ ʪʦʪʘʣʴʥʦʡ ʨʘʩʪʠʪʝʣʴʥʦʡ ɼʅʂééééééééééééé.. 42 

2.4.2 ʇʨʦʚʝʜʝʥʠʝ ʧʦʣʠʤʝʨʘʟʥʦʡ ʮʝʧʥʦʡ ʨʝʘʢʮʠʠéééééééééééé... 43 

2.4.3 ʕʣʝʢʪʨʦʬʦʨʝʟ ɼʅʂ ʚ ʘʛʘʨʦʟʥʦʤ ʛʝʣʝééééééééééééééé.. 45 

2.4.4 ɺʳʜʝʣʝʥʠʝ ʪʦʪʘʣʴʥʦʡ ʨʘʩʪʠʪʝʣʴʥʦʡ ʈʅʂééééééééééééé.. 45 

2.4.5 ʇʨʦʚʝʜʝʥʠʝ ʦʙʨʘʪʥʦʡ ʪʨʘʥʩʢʨʠʧʮʠʠééééééééééééééé.. 46 

2.5 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʣʠʧʠʜʦʚ ʠ ʠʭ ʞʠʨʥʦʢʠʩʣʦʪʥʦʛʦ ʩʦʩʪʘʚʘééé 47 

2.6 ʕʣʝʢʪʨʦʥʦʤʠʢʨʦʩʢʦʧʠʯʝʩʢʦʝ ʠ ʤʦʨʬʦʤʝʪʨʠʯʝʩʢʦʝ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʝ 

ʫʣʴʪʨʘʩʪʨʫʢʪʫʨʳ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚééééééééééééééééé... 

 

48 



3 

 

2.7 ʀʟʤʝʨʝʥʠʝ ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʝʡ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʩʪʨʝʩʩʘéééé 49 

2.7.1 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʚʦʜʦʨʦʜʘééééééééééé.. 49 

2.7.2 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʇʆʃ ʧʦ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʶ ʢʦʥʲʶʛʠʨʦʚʘʥʥʳʭ 

ʜʠʝʥʦʚ ʞʠʨʥʳʭ ʢʠʩʣʦʪééééééééééééééééééééé. 

 

49 

2.7.3 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʇʆʃ ʧʦ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʶ ʄɼɸééééééé 50 

2.8 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʧʦ ʚʳʭʦʜʫ ʵʣʝʢʪʨʦʣʠʪʦʚéééé... 51 

2.9 ʀʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʝ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʭ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚééééééé.. 51 

2.9.1 ɺʳʜʝʣʝʥʠʝ ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʦʛʦ ʙʝʣʢʘ ʠʟ ʣʠʩʪʴʝʚ ʨʘʩʪʝʥʠʡéééééééé... 51 

2.9.2 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʠʟʦʬʝʨʤʝʥʪʥʦʛʦ ʩʦʩʪʘʚʘ ʉʆɼ ʠ ʢʘʪʘʣʘʟʳ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ 

ʥʘʪʠʚʥʦʛʦ ʵʣʝʢʪʨʦʬʦʨʝʟʘéééééééééééééééééééé. 

 

52 

2.9.3 ʀʥʛʠʙʠʪʦʨʥʳʡ ʘʥʘʣʠʟ ʪʠʧʦʚ ʉʆɼéééééééééééééééé.. 54 

2.9.4 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʦʙʱʝʡ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʉʆɼééééééééééééééé. 54 

2.9.5 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʦʙʱʝʡ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʢʘʪʘʣʘʟʳééééééééééééé.. 55 

2.9.6 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʭ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟ ʛʚʘʷʢʦʣʘééééé.. 55 

2.9.7 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʳ ʘʩʢʦʨʙʘʪʘéééééééééé. 56 

2.10 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʬʦʨʤ ʩʘʭʘʨʦʚ ʚ ʣʠʩʪʴʷʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡéééééé. 56 

2.10.1 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʛʣʶʢʦʟʳéééééééééééééééé. 56 

2.10.2 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʩʘʭʘʨʦʟʳ ʠ ʬʨʫʢʪʦʟʳééééééééééé 57 

2.11 ʉʪʘʪʠʩʪʠʯʝʩʢʘʷ ʦʙʨʘʙʦʪʢʘ ʜʘʥʥʳʭéééééééééééééééé.. 58 

3 ʈɽɿʋʃʔʊɸʊʓ ʀ ʀʍ ʆɹʉʋɾɼɽʅʀɽééééééééééééééé 59 

3.1 ʄʦʣʝʢʫʣʷʨʥʳʡ ʠ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʡ ʘʥʘʣʠʟ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ, 

ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʛʝʥʦʤ desA æ12-ʘʮʠʣ-ʣʠʧʠʜʥʦʡ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ 

ʮʠʘʥʦʙʘʢʪʝʨʠʠ Synechocystis sp. PCC 6803ééééééééééééé 

 

 

59 

3.1.1 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʥʘʣʠʯʠʷ ʛʝʥʘ desA ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʇʎʈ ʠ ʫʨʦʚʥʷ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʠ 

ʛʝʥʘ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʇʎʈ ʧʦʩʣʝ ʦʙʨʘʪʥʦʡ ʪʨʘʥʩʢʨʠʧʮʠʠéééééééé... 

 

59 

3.1.2 ʀʟʤʝʥʝʥʠʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʠ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʩʦʩʪʘʚʘ ɾʂ ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʭ 

ʣʠʧʠʜʦʚ ʚ ʣʠʩʪʴʷʭ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʧʦʜ ʚʣʠʷʥʠʝʤ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʮʠʠ ʛʝʥʦʤ desA 

æ12-ʘʮʠʣ-ʣʠʧʠʜʥʦʡ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳééééééééééééééééé... 

 

 

60 

3.1.3 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʢʦʥʩʪʠʪʫʪʠʚʥʦʡ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ desA-licBM3 

ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʢ ʜʝʡʩʪʚʠʶ ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠéééééééééééé. 

 

63 

3.2 ʀʥʜʫʮʠʨʫʝʤʳʝ ʥʠʟʢʦʡ ʟʘʢʘʣʠʚʘʶʱʝʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʦʡ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ 

ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʢ 

 

 



4 

 

ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠéééééééééééééééééééééééééé 64 

3.3 ʀʟʫʯʝʥʠʝ ʠʟʤʝʥʝʥʠʡ ʦʩʥʦʚʥʳʭ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ, ʫʯʘʩʪʚʫʶʱʠʭ ʚ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʠ 

ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʢ ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ, ʠ ʚʣʠʷʥʠʝ ʥʘ ʥʠʭ 

ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʚʚʝʜʝʥʥʦʛʦ ʛʝʥʘ desA æ12-ʘʮʠʣ-ʣʠʧʠʜʥʦʡ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳééé 

 

 

67 

3.3.1 ʀʟʤʝʥʝʥʠʷ ʚ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʠ ʠ ʞʠʨʥʦʢʠʩʣʦʪʥʦʤ ʩʦʩʪʘʚʝ ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʭ 

ʣʠʧʠʜʦʚ ʚ ʣʠʩʪʴʷʭ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʧʨʠ 

ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʠééééééééééééééééééééééééé... 

 

 

68 

3.3.2 ʀʟʤʝʥʝʥʠʷ ʫʣʴʪʨʘʩʪʨʫʢʪʫʨʥʦʡ ʦʨʛʘʥʠʟʘʮʠʠ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ 

ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡééééééééé... 

 

71 

3.3.3 ʀʟʤʝʥʝʥʠʷ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʚ ʫ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ desA-

licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷééééééééééééé... 

 

76 

3.3.4 ʀʟʤʝʥʝʥʠʝ ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʝʡ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʳʭ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ ʧʨʠ 

ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʠ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷééééé 

 

79 

3.3.4.1 ʀʟʤʝʥʝʥʠʷ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʠ ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʝʡ ʇʆʃ ʫ 

ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡééééééééééééééé. 

 

81 

3.3.5 ʀʟʤʝʥʝʥʠʝ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʭ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ ʫ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ 

desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʧʨʠ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʠééééééééé... 

 

83 

3.3.5.1 ɸʥʘʣʠʟ ʠʟʤʝʥʝʥʠʡ ʦʙʱʝʡ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʉʆɼ ʝʝ ʪʠʧʦʚ ʠ ʠʟʦʬʝʨʤʝʥʪʦʚ ʫ 

ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʧʨʠ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʠééé 

 

84 

3.3.5.2 ʀʟʤʝʥʝʥʠʷ ʦʙʱʝʡ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʢʘʪʘʣʘʟʳ ʠ ʝʝ ʠʟʦʬʝʨʤʝʥʪʦʚ ʚ ʣʠʩʪʴʷʭ 

ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡééééééééééééééé. 

 

91 

3.3.5.3 ɸʥʘʣʠʟ ʠʟʤʝʥʝʥʠʡ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʭ ʛʚʘʷʢʦʣʦʚʳʭ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟ ʚ 

ʣʠʩʪʴʷʭ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡééééééééééé.. 

 

95 

3.3.5.4 ɸʥʘʣʠʟ ʠʟʤʝʥʝʥʠʡ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʳ ʘʩʢʦʨʙʘʪʘ ʚ ʣʠʩʪʴʷʭ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ 

desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷééééééééééééééééé. 

 

97 

 ɿʘʢʣʶʯʝʥʠʝéééééééééééééééééééééééééé 99 

 ɺr ʚʦʜʳééééééééééééééééééééééééééé... 102 

 ʉʧʠʩʦʢ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʥʦʡ ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʳééééééééééééééé... 103 



5 

 

ʉʇʀʉʆʂ ʉʆʂʈɸʑɽʅʀʁ 

ɸʆ ï ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʳ 

ɸʇɹ ï ʘʮʠʣ-ʧʝʨʝʥʦʩʷʱʠʡ ʙʝʣʦʢ 

ɸʌʂ ï ʘʢʪʠʚʥʳʝ ʬʦʨʤʳ ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ 

ɾʂ ï ʞʠʨʥʳʝ ʢʠʩʣʦʪʳ 

ʀʅ ï ʠʥʜʝʢʩ ʥʝʥʘʩʳʱʝʥʥʦʩʪʠ 

ʂɸʊ ï ʢʘʪʘʣʘʟʘ 

ʂɼ ï ʢʦʥʲʶʛʠʨʦʚʘʥʥʳʝ ʜʠʝʥʳ ɾʂ 

ʄɼɸ- ʤʘʣʦʥʦʚʳʡ ʜʠʘʣʴʜʝʛʠʜ 

ʄʕɾʂ ï ʤʝʪʠʣʦʚʳʝ ʵʬʠʨʳ ʞʠʨʥʳʭ ʢʠʩʣʦʪ 

ʅʉʊ ï ʥʠʪʨʦ-ʩʠʥʠʡ ʪʝʪʨʘʟʦʣʠʡ 

ʆʉ ï ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʳʡ ʩʪʨʝʩʩ 

ʇʅɾʂ ï ʧʦʣʠʥʝʥʘʩʳʱʝʥʥʳʝ ʞʠʨʥʳʝ ʢʠʩʣʦʪʳ 

ʇʆʃ ï ʧʝʨʝʢʠʩʥʦʝ ʦʢʠʩʣʝʥʠʝ ʣʠʧʠʜʦʚ 

ʉʆɼ ï ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜʜʠʩʤʫʪʘʟʘ 

ʊɽʄɽɼ ï N,N,Nǋ,Nǋ-ʪʝʪʨʘʤʝʪʠʣʵʪʠʣʝʥʜʠʘʤʠʥ  

ʌʄʉʌ ï ʬʝʥʠʣʤʝʪʠʣʩʫʣʴʬʦʥʠʣʬʪʦʨʠʜ 

ʕʇʈ ï ʵʥʜʦʧʣʘʟʤʘʪʠʯʝʩʢʠʡ ʨʝʪʠʢʫʣʫʤ 

CaMV - Cauliflower mosaic virus 

CBF- C-repeat/DRE-binding factor 

COR ï cold-regulated 

Fad ï fatty asid desaturase 



6 

 

ɺɺɽɼɽʅʀɽ 

ʀʟʚʝʩʪʥʦ, ʯʪʦ ʥʠʟʢʘʷ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘ ʦʢʘʟʳʚʘʝʪ ʥʝʛʘʪʠʚʥʦʝ ʚʣʠʷʥʠʝ ʥʘ ʚʩʝ 

ʧʨʦʮʝʩʩʳ ʞʠʟʥʝʜʝʷʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʦʧʨʝʜʝʣʷʝʪ ʠʭ ʛʝʦʛʨʘʬʠʯʝʩʢʦʝ 

ʨʘʩʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʥʘ ɿʝʤʣʝ ʠ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʦʜʥʠʤ ʠʟ ʦʩʥʦʚʥʳʭ ʵʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʬʘʢʪʦʨʦʚ, 

ʦʛʨʘʥʠʯʠʚʘʶʱʠʭ ʩʝʣʴʩʢʦʭʦʟʷʡʩʪʚʝʥʥʫʶ ʧʨʦʜʫʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʨʘʩʪʝʥʠʡ. ʅʝʩʤʦʪʨʷ ʥʘ 

ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʳʝ ʜʦʩʪʠʞʝʥʠʷ ʚ ʦʙʣʘʩʪʠ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʠ 

ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʳʭ ʦʩʥʦʚ ʘʜʘʧʪʘʮʠʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢ ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ (ʊʫʤʘʥʦʚ, 1979; Levitt, 1980; 

ɼʨʦʟʜʦʚ ʠ ʜʨ., 1984; Sakai, Larcher, 1987; ʃʫʢʘʪʢʠʥ, 2002; ʊʠʪʦʚ ʠ ʜʨ., 2006; ʊʨʫʥʦʚʘ, 

2007; Theocharis, 2012; ɺʦʡʥʠʢʦʚ, 2013; John et al., 2016 ʠ ʜʨ.), ʠʟʫʯʝʥʠʝ ʤʝʭʘʥʠʟʤʦʚ 

ʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʷ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʢ ʥʠʟʢʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ ʦʩʪʘʝʪʩʷ ʘʢʪʫʘʣʴʥʦʡ ʧʨʦʙʣʝʤʦʡ 

ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ. 

ʇʦ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʢ ʥʠʟʢʠʤ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘʤ ʨʘʩʪʝʥʠʷ ʜʝʣʷʪʩʷ ʥʘ ʪʨʠ ʛʨʫʧʧʳ 

(ʊʫʤʘʥʦʚ, 1979): ʪʝʧʣʦʣʶʙʠʚʳʝ ʧʦʚʨʝʞʜʘʶʪʩʷ ʧʨʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ ʥʠʞʝ  10Üʉ; 

ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʝ ʧʦʛʠʙʘʶʪ ʧʦʩʣʝ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʳʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ, 

ʩʦʧʨʦʚʦʞʜʘʶʱʠʭʩʷ ʣʴʜʦʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝʤ; ʤʦʨʦʟʦʩʪʦʡʢʠʝ ʚʳʞʠʚʘʶʪ ʧʦʩʣʝ ʜʝʡʩʪʚʠʷ 

ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ ʠ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʤʝʞʢʣʝʪʦʯʥʦʛʦ ʣʴʜʘ. 

ʇʨʦʙʣʝʤʘ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʠ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʤʦʨʦʟʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢ ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴ-

ʥʳʤ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘʤ ʠʟʫʯʝʥʘ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʜʝʪʘʣʴʥʦ (ʉʘʤʳʛʠʥ, 1974; ʂʨʘʩʘʚʮʝʚ, 1988; 

Sakai, Larcher, 1987; Griffith, Yaish, 2004; ʊʨʫʥʦʚʘ, 2007; ɺʝʥʞʠʢ ʠ ʜʨ., 2012; ɺʦʡʥʠ-

ʢʦʚ, 2013). ɺʳʩʦʢʫʶ ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦʩʪʴ ʪʝʧʣʦʣʶʙʠʚʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢ ʥʠʟʢʠʤ ʧʦʣʦʞʠ-

ʪʝʣʴʥʳʤ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘʤ ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʦ ʘʚʪʦʨʦʚ ʦʙʲʷʩʥʷʶʪ ʨʘʟʚʠʪʠʝʤ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ 

ʩʪʨʝʩʩʘ (ʆʉ), ʧʨʠʚʦʜʷʱʝʛʦ ʢ ʠʥʪʝʥʩʠʬʠʢʘʮʠʠ ʧʝʨʝʢʠʩʥʦʛʦ ʦʢʠʩʣʝʥʠʷ ʣʠʧʠʜʦʚ 

(ʇʆʃ) ʠ ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʶ ʤʝʤʙʨʘʥ (Prasad, 1996; ʃʫʢʘʪʢʠʥ, 2002; ʄʘʨʢʦʚʩʢʘʷ ʠ ʜʨ., 

2010; Sochor et al, 2012; ʀʚʘʥʦʚ ʠ ʜʨ., 2014; ʂʦʣʫʧʘʝʚ, 2016). 

ɺ ʦʪʣʠʯʠʝ ʦʪ ʛʨʫʧʧ ʪʝʧʣʦʣʶʙʠʚʳʭ ʠ ʤʦʨʦʟʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, 

ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʝ ʠ ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʳʝ ʦʩʥʦʚʳ ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʛʦ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʠ 

ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʢ ʢʦʪʦʨʳʤ ʦʪʥʦʩʷʪʩʷ ʚʘʞʥʝʡʰʠʝ 

ʧʨʦʜʦʚʦʣʴʩʪʚʝʥʥʳʝ ʢʫʣʴʪʫʨʳ, ʚ ʪʦʤ ʯʠʩʣʝ ʢʘʨʪʦʬʝʣʴ, ʯʘʩʪʦ ʧʦʚʨʝʞʜʘʶʱʠʡʩʷ 

ʚʝʩʝʥʥʠʤʠ ʟʘʤʦʨʦʟʢʘʤʠ, ʠʟʫʯʝʥʳ ʚ ʤʝʥʴʰʝʡ ʩʪʝʧʝʥʠ (ɾʠʨʦʚ ʠ ʜʨ., 1982; ɼʨʦʟʜʦʚ ʠ 

ʜʨ., 1984; Kikuchi et al., 2015). ʇʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʝ ʨʘʩʪʝʥʠʷ ʦʙʣʘʜʘʶʪ 

ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʚʳʩʦʢʦʡ ʢʦʥʩʪʠʪʫʪʠʚʥʦʡ (ʪ.ʝ. ʚ ʩʦʩʪʦʷʥʠʠ ʚʝʛʝʪʘʮʠʠ) ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʴʶ ʢ 



7 

 

ʥʠʟʢʦʡ ʧʦʣʦʞʠʪʝʣʴʥʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ ʠ ʆʉ (Palta et al., 1993; ɼʨʦʟʜʦʚ, ʂʫʨʝʮ, 2003), 

ʥʦ ʦʩʪʘʝʪʩʷ ʦʪʢʨʳʪʳʤ ʚʦʧʨʦʩ, ʧʦʚʳʰʘʝʪʩʷ ʣʠ ʠʭ ʠʥʜʫʮʠʙʝʣʴʥʘʷ (ʧʦʩʣʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ) 

ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʴ. ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʳ ʧʨʠʯʠʥʳ, ʧʨʝʧʷʪʩʪʚʫʶʱʠʝ 

ʨʘʟʚʠʪʠʶ ʆʉ, ʠ ʤʝʭʘʥʠʟʤʳ ʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʷ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʢ ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ ʫ 

ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ. 

ʀʟʚʝʩʪʥʦ, ʯʪʦ ʦʩʥʦʚʥʦʡ ʧʨʠʯʠʥʦʡ ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʷ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʧʨʠ ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ 

ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʥʘʨʫʰʝʥʠʷ ʩʪʨʫʢʪʫʨʳ ʠ ʬʫʥʢʮʠʡ ʢʣʝʪʦʯʥʳʭ ʤʝʤʙʨʘʥ (Lyons, 1973; 

ʂʨʘʩʘʚʮʝʚ, 1988). ʆʜʥʠʤ ʠʟ ʚʘʞʥʝʡʰʠʭ ʬʘʢʪʦʨʦʚ ʩʪʘʙʠʣʠʟʘʮʠʠ ʤʝʤʙʨʘʥ ʧʨʠ 

ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʤ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʠ, ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʣʠʧʠʜʦʚ ʠ 

ʩʦʩʪʘʚʘ ʚʭʦʜʷʱʠʭ ʚ ʥʠʭ ʞʠʨʥʳʭ ʢʠʩʣʦʪ (ɾʂ), ʩʚʷʟʘʥʥʦʝ ʩ ʥʘʢʦʧʣʝʥʠʝʤ 

ʧʦʣʠʥʝʥʘʩʳʱʝʥʥʳʭ ɾʂ (ʇʅɾʂ), ʢʦʪʦʨʦʝ ʨʝʛʫʣʠʨʫʝʪʩʷ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴʶ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ ï 

ʜʝʩʘʪʫʨʘʟ (Murata, Wada, 1995; OôQuin et al., 2010). ʋʯʘʩʪʠʝ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟ ʚ ʘʜʘʧʪʘʮʠʠ ʢ 

ʥʠʟʢʠʤ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘʤ ʧʦʜʨʦʙʥʦ ʠʟʫʯʝʥʦ ʥʘ ʮʠʘʥʦʙʘʢʪʝʨʠʷʭ, ʧʨʠ ʵʪʦʤ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ 

ȹ12-ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʘ, ʫʯʘʩʪʚʫʶʱʘʷ ʚ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʠ ʚʪʦʨʦʡ ʜʚʦʡʥʦʡ ʩʚʷʟʠ ʚ ʘʮʠʣʴʥʳʭ ʮʝʧʷʭ 

ɾʂ, ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʢʨʠʪʠʯʝʩʢʠʤ ʬʝʨʤʝʥʪʦʤ, ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʳʤ ʜʣʷ ʚʳʞʠʚʘʥʠʷ ʢʣʝʪʦʢ ʧʨʠ 

ʥʠʟʢʠʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘʭ, ʘ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʷ ʛʝʥʘ desA, ʢʦʜʠʨʫʶʱʝʛʦ  ȹ12-ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʫ, 

ʩʪʠʤʫʣʠʨʫʝʪʩʷ ʥʠʟʢʠʤʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘʤʠ ʠ ʩʚʝʪʦʤ (Gombos et al., 1994; Mironov et al., 

2012; ʃʦʩʴ, 2014). 

ʀʟʫʯʝʥʠʝ ʨʦʣʠ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟ ʧʦʢʘʟʘʣʦ ʧʦʚʳʰʝʥʠʝ ʢʦʥʩʪʠʪʫʪʠʚʥʦʡ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ 

ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʢ ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ ʧʨʠ ʚʚʝʜʝʥʠʠ ʛʝʥʘ desA æ12-ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʮʠʘʥʦʙʘʢʪʝʨʠʡ 

(ʄʘʘʣʠ ʠ ʜʨ., 2007; ɼʝʤʠʥ ʠ ʜʨ., 2008). ʆʜʥʘʢʦ ʫʯʘʩʪʠʝ  æ12-ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ 

ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʡ ʘʜʘʧʪʘʮʠʠ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʥʝ ʠʟʫʯʘʣʦʩʴ, ʯʪʦ 

ʧʦʜʪʚʝʨʞʜʘʝʪ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦʩʪʴ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʨʦʣʠ ʵʪʦʛʦ ʬʝʨʤʝʥʪʘ ʚ ʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʠ 

ʠʥʜʫʮʠʙʝʣʴʥʦʡ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ. 

ʎʝʣʴ ʠ ʟʘʜʘʯʠ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʟʘʢʣʶʯʘʣʠʩʴ ʚ ʠʟʫʯʝʥʠʠ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ 

ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʧʨʠ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʤ ʜʝʡʩʪʚʠʠ ʥʠʟʢʠʭ 

ʧʦʣʦʞʠʪʝʣʴʥʳʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ ʠ ʚʳʷʚʣʝʥʠʠ ʨʦʣʠ æ12-ʘʮʠʣ-ʣʠʧʠʜʥʦʡ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʚ ʵʪʠʭ 

ʧʨʦʮʝʩʩʘʭ.  

ɺ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʠʠ ʩ ʵʪʠʤ ʙʳʣʠ ʧʦʩʪʘʚʣʝʥʳ ʩʣʝʜʫʶʱʠʝ ʟʘʜʘʯʠ: 

1. ʇʦʜʪʚʝʨʜʠʪʴ ʥʘʣʠʯʠʝ ʠ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʶ ʚʚʝʜʝʥʥʦʛʦ ʛʝʥʘ desA æ12-ʘʮʠʣ-ʣʠʧʠʜʥʦʡ 

ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʠʟ Synechocystis sp. ʈʉʉ 6803 ʠ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʠ ʩʦʩʪʘʚʘ ɾʂ ʚ 

ʣʠʩʪʴʷʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʧʦʜ ʚʣʠʷʥʠʝʤ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʮʠʠ. 
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2. ʀʩʩʣʝʜʦʚʘʪʴ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʛʦ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʨʘʩʪʝʥʠʡ 

ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ: 

ï ʫʨʦʚʥʷ ʠʥʜʫʮʠʙʝʣʴʥʦʡ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ; 

ï ʩʦʩʪʘʚʘ ʠ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ɾʂ ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʭ ʣʠʧʠʜʦʚ; 

ï ʫʣʴʪʨʘʩʪʨʫʢʪʫʨʥʦʡ ʦʨʛʘʥʠʟʘʮʠʠ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ; 

ï ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʦʩʥʦʚʥʳʭ ʤʦʥʦ- ʠ ʜʠʩʘʭʘʨʦʚ (ʛʣʶʢʦʟʳ, ʬʨʫʢʪʦʟʳ ʠ ʩʘʭʘʨʦʟʳ); 

ï ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʇʆʃ (ʧʦ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʶ ʤʘʣʦʥʦʚʦʛʦ ʜʠʘʣʴʜʝʛʠʜʘ); 

ï ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʅ2ʆ2 ʠ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʠʟʦʬʦʨʤ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʭ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ (ʉʆɼ, 

ʢʘʪʘʣʘʟʳ ʠ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟ). 

3. ʀʟʫʯʠʪʴ ʚʣʠʷʥʠʝ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʠ ʚʚʝʜʝʥʥʦʛʦ ʛʝʥʘ desA æ12-ʘʮʠʣ-ʣʠʧʠʜʥʦʡ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ 

ʥʘ ʧʨʦʮʝʩʩʳ ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʛʦ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʠ ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʦʩʪʠ 

ʨʘʩʪʝʥʠʡ. 

ʅʘʫʯʥʘʷ ʥʦʚʠʟʥʘ. ɺʧʝʨʚʳʝ ʧʨʦʚʝʜʝʥʦ ʢʦʤʧʣʝʢʩʥʦʝ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʝ ʦʩʥʦʚʥʳʭ 

ʬʠʟʠʦʣʦʛʦ-ʙʠʦʭʠʤʠʯʝʩʢʠʭ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ, ʫʯʘʩʪʚʫʶʱʠʭ ʚ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʤ 

ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʤ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʠ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʩ 

ʦʜʥʦʚʨʝʤʝʥʥʦʡ ʦʮʝʥʢʦʡ ʠʟʤʝʥʝʥʠʡ ʚ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʢ ʧʦʚʨʝʞʜʘʶʱʠʤ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘʤ. 

ʇʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʣʦ ʧʦʚʳʰʝʥʠʝ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ 

ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʢ ʧʦʩʣʝʜʫʶʱʠʤ ʟʘʤʦʨʦʟʢʘʤ ʟʘ ʩʯʝʪ ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʷ ʦʙʱʝʛʦ 

ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ɾʂ ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʭ ʣʠʧʠʜʦʚ (ʚ ʪʦʤ ʯʠʩʣʝ ʧʦʚʳʰʝʥʠʷ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ (18:2), 

(18:3) ʠ (16:3) ɾʂ), ʯʪʦ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʦʚʘʣʦ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʶ ʯʠʩʣʘ ʪʠʣʘʢʦʠʜʥʳʭ ʤʝʤʙʨʘʥ 

ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ. ʀʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʝ ʨʘʟʚʠʪʠʷ ʆʉ ʠ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʭ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ 

ʚʳʷʚʠʣʦ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʝ ʠʭ ʨʘʚʥʦʚʝʩʠʷ ʚ ʜʠʥʘʤʠʢʝ ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʛʦ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ. 

ʇʨʠ ʵʪʦʤ ʧʦʚʳʰʝʥʠʝ ʦʙʱʝʡ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʉʆɼ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʣʦ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ 

Cu/Zn-ʉʆɼ ʠ ʜʚʫʭ ʠʟʦʬʦʨʤ Fe-ʉʆɼ. ɺʳʷʚʣʝʥʦ, ʯʪʦ ʦʙʨʘʟʫʶʱʠʡʩʷ ʅ2ʆ2 

ʥʝʡʪʨʘʣʠʟʫʝʪʩʷ ʚ ʦʩʥʦʚʥʦʤ ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʤʠ ʛʚʘʷʢʦʣʦʚʳʤʠ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʘʤʠ. ɺʧʝʨʚʳʝ 

ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʦʙʱʘʷ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʢʘʪʘʣʘʟʳ ʧʨʠ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʠ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʧʦʚʳʰʘʝʪʩʷ ʟʘ 

ʩʯʝʪ ʠʟʦʬʦʨʤʳ ʂɸʊ1. 

ɺʧʝʨʚʳʝ ʠʟʫʯʝʥʦ ʫʯʘʩʪʠʝ  æ12-ʘʮʠʣ-ʣʠʧʠʜʥʦʡ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʠʟ Synechocystis ʚ 

ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢ ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ. ɿʘʢʘʣʝʥʥʳʝ 

ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʥʪʳ ʦʪʣʠʯʘʣʠʩʴ ʦʪ ʢʦʥʪʨʦʣʷ ʧʦʚʳʰʝʥʥʳʤ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝʤ ʪʨʠʝʥʦʚʳʭ ɾʂ, 

ʥʠʟʢʠʤ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝʤ ʤʦʥʦʝʥʦʚʳʭ ɾʂ, ʧʦʚʳʰʝʥʥʳʤ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝʤ ʪʠʣʘʢʦʠʜʥʳʭ 

ʤʝʤʙʨʘʥ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ ʠ ʙʦʣʝʝ ʚʳʩʦʢʦʡ ʩʢʦʨʦʩʪʴʶ ʥʘʢʦʧʣʝʥʠʷ ʩʘʭʘʨʦʚ, ʘ ʪʘʢʞʝ 
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ʤʝʥʴʰʝʡ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴʶ ʆʉ ʟʘ ʩʯʝʪ ʙʦʣʴʰʝʛʦ ʧʦʚʳʰʝʥʠʷ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ 

ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʭ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ. ʊʨʘʥʩʬʦʨʤʘʥʪʳ ʧʦʚʳʰʘʣʠ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʴ ʢ 

ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʳʤ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘʤ ʩ ʤʠʥʫʩ 2Ñ0,5Áʉ ʜʦ ʤʠʥʫʩ 3Ñ0,5Áʉ ʠ ʦʙʣʘʜʘʣʠ 

ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴʶ ʚʳʜʝʨʞʠʚʘʪʴ ʵʪʫ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʫ ʙʦʣʝʝ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʝ ʚʨʝʤʷ ʟʘ ʩʯʝʪ 

ʧʝʨʝʦʭʣʘʞʜʝʥʠʷ ʢʣʝʪʦʢ (ʙʝʟ ʟʘʤʦʨʘʞʠʚʘʥʠʷ). 

ʇʨʘʢʪʠʯʝʩʢʘʷ ʟʥʘʯʠʤʦʩʪʴ. ʈʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʜʠʩʩʝʨʪʘʮʠʦʥʥʦʡ ʨʘʙʦʪʳ 

ʩʧʦʩʦʙʩʪʚʫʶʪ ʫʛʣʫʙʣʝʥʠʶ ʠ ʨʘʩʰʠʨʝʥʠʶ ʟʥʘʥʠʡ ʚ ʦʙʣʘʩʪʠ ʵʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʡ 

ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʚ ʯʘʩʪʥʦʩʪʠ, ʤʝʭʘʥʠʟʤʦʚ ʘʜʘʧʪʘʮʠʠ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ 

ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʢ ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ. ʇʦʣʫʯʝʥʳ ʬʫʥʜʘʤʝʥʪʘʣʴʥʳʝ ʜʘʥʥʳʝ, ʩʚʠʜʝʪʝʣʴʩʪʚʫʶʱʠʝ ʦ 

ʚʘʞʥʦʡ ʨʦʣʠ  æ12-ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢ 

ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ. ɺʳʷʚʣʝʥʦ ʚʣʠʷʥʠʝ ʧʦʚʳʰʝʥʠʷ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ɾʂ ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʭ ʣʠʧʠʜʦʚ ʥʘ 

ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʳʭ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ, ʠ ʠʭ ʢʦʩʚʝʥʥʦʝ ʚʣʠʷʥʠʝ ʥʘ ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ 

ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʭ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ, ʯʪʦ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʦ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ 

ʤʘʨʢʝʨʘ ʚ ʩʝʣʝʢʮʠʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʥʘ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʴ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢ 

ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ. ʕʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʳʝ ʜʘʥʥʳʝ ʤʦʛʫʪ ʙʳʪʴ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʳ ʜʣʷ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ 

ʘʜʘʧʪʠʚʥʦʛʦ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʘ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʘ ʪʝʦʨʝʪʠʯʝʩʢʠʝ ʦʙʦʙʱʝʥʠʷ ï ʚ 

ʢʫʨʩʘʭ ʣʝʢʮʠʡ ɺʋɿʦʚ ʜʣʷ ʩʪʫʜʝʥʪʦʚ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʩʧʝʮʠʘʣʴʥʦʩʪʝʡ. 

ʉʪʝʧʝʥʴ ʜʦʩʪʦʚʝʨʥʦʩʪʠ ʨʘʙʦʪʳ. ʇʨʠ ʚʳʧʦʣʥʝʥʠʠ ʨʘʙʦʪʳ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠʩʴ 

ʩʦʚʨʝʤʝʥʥʳʝ, ʧʨʦʚʝʨʝʥʥʳʝ ʚʦ ʤʥʦʛʠʭ ʨʘʙʦʪʘʭ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʝ, ʙʠʦʭʠʤʠʯʝʩʢʠʝ ʠ 

ʙʠʦʬʠʟʠʯʝʩʢʠʝ ʤʝʪʦʜʳ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ. ʕʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʳ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠʩʴ ʚ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʳʭ 

ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʧʦʚʪʦʨʥʦʩʪʷʭ. ɺʳʚʦʜʳ ʦʙʦʩʥʦʚʘʥʳ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʳʤʠ ʜʘʥʥʳʤʠ ʠ 

ʦʪʨʘʞʝʥʳ ʚ ʧʝʯʘʪʥʳʭ ʨʘʙʦʪʘʭ. ɼʦʩʪʦʚʝʨʥʦʩʪʴ ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʭ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʚ ʦʙʝʩʧʝʯʝʥʘ 

ʪʱʘʪʝʣʴʥʳʤ ʫʯʝʪʦʤ ʠ ʧʦʜʨʦʙʥʦʡ ʦʮʝʥʢʦʡ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʚ ʩ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝʤ ʘʜʝʢʚʘʪʥʳʭ 

ʤʝʪʦʜʦʚ ʩʪʘʪʠʩʪʠʯʝʩʢʦʡ ʦʙʨʘʙʦʪʢʠ ʜʘʥʥʳʭ. 

ɸʧʨʦʙʘʮʠʷ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʚ. ʆʩʥʦʚʥʳʝ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʜʠʩʩʝʨʪʘʮʠʦʥʥʦʡ ʨʘʙʦʪʳ 

ʜʦʢʣʘʜʳʚʘʣʠʩʴ ʥʘ 14-ʦʡ ʄʝʞʜʫʥʘʨʦʜʥʦʡ ʧʫʱʠʥʩʢʦʡ ʰʢʦʣʝ-ʢʦʥʬʝʨʝʥʮʠʠ ʤʦʣʦʜʳʭ 

ʫʯʝʥʳʭ çɹʠʦʣʦʛʠʷ ï ʥʘʫʢʘ XXI ʚʝʢʘè (ʇʫʱʠʥʦ, 2010), ɺʩʝʨʦʩʩʠʡʩʢʦʡ ʢʦʥʬʝʨʝʥʮʠʠ 

çɸʢʪʫʘʣʴʥʳʝ ʧʨʦʙʣʝʤʳ ʙʠʦʣʦʛʠʠ ʠ ʵʢʦʣʦʛʠʠè (ʉʳʢʪʳʚʢʘʨ, 2010), ʄʝʞʜʫʥʘʨʦʜʥʦʡ 

ʥʘʫʯʥʦʡ ʢʦʥʬʝʨʝʥʮʠʠ çɹʠʦʪʝʭʥʦʣʦʛʠʷ ʥʘʯʘʣʘ III ʪʳʩʷʯʝʣʝʪʠʷè (ʉʘʨʘʥʩʢ, 2010), 

ɺʩʝʨʦʩʩʠʡʩʢʦʤ ʩʠʤʧʦʟʠʫʤʝ çʈʘʩʪʝʥʠʝ ʠ ʩʪʨʝʩʩè (ʄʦʩʢʚʘ, 2010), III-ʠʭ ʏʪʝʥʠʷʭ 

ʧʘʤʷʪʠ ʧʨʦʬʝʩʩʦʨʘ ʆ.ɸ. ɿʘʫʨʘʣʦʚʘ (ʉʘʨʘʥʩʢ, 2011), VII-ʦʤ ʉʲʝʟʜʝ ʦʙʱʝʩʪʚʘ 

ʌʠʟʠʦʣʦʛʦʚ ʨʘʩʪʝʥʠʡ çʌʠʟʠʦʣʦʛʠʷ ʨʘʩʪʝʥʠʡ - ʬʫʥʜʘʤʝʥʪʘʣʴʥʘʷ ʦʩʥʦʚʘ ʵʢʦʣʦʛʠʠ ʠ 
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ʠʥʥʦʚʘʮʠʦʥʥʳʭ ʙʠʦʪʝʭʥʦʣʦʛʠʡè (ʅʠʞʥʠʡ ʅʦʚʛʦʨʦʜ, 2011), VII-ʦʡ ʄʝʞʜʫʥʘʨʦʜʥʦʡ 

ʥʘʫʯʥʦʡ ʢʦʥʬʝʨʝʥʮʠʠ çʈʝʛʫʣʷʮʠʷ ʨʦʩʪʘ, ʨʘʟʚʠʪʠʷ ʠ ʧʨʦʜʫʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡè 

(ʄʠʥʩʢ, 2011), VI-ʦʤ ɺʩʝʨʦʩʩ. ʩʠʤʧʦʟʠʫʤʝ çʊʨʘʥʩʛʝʥʥʳʝ ʨʘʩʪʝʥʠʷè (ʄʦʩʢʚʘ, 2016). 

ʇʦʣʦʞʝʥʠʷ, ʚʳʥʦʩʠʤʳʝ ʥʘ ʟʘʱʠʪʫ. 

1. ʍʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʝ ʨʘʩʪʝʥʠʷ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʛʦ 

ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʩʧʦʩʦʙʥʳ ʧʦʚʳʰʘʪʴ ʠʥʜʫʮʠʙʝʣʴʥʫʶ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʴ ʢ ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʦʡ 

ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ. 

2. ʇʨʠʯʠʥʘʤʠ ʦʪʩʫʪʩʪʚʠʷ ʇʆʃ ʧʨʠ ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʷʚʣʷʶʪʩʷ, ʩ 

ʦʜʥʦʡ ʩʪʦʨʦʥʳ, ʚʳʩʦʢʘʷ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʴ ʤʝʤʙʨʘʥ (ʟʘ ʩʯʝʪ ʙʦʣʴʰʝʛʦ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ 

ʇʅɾʂ), ʘ, ʩ ʜʨʫʛʦʡ ʩʪʦʨʦʥʳ, ʩʙʘʣʘʥʩʠʨʦʚʘʥʥʦʩʪʴ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʳʭ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ ʩ 

ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴʶ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʭ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ. 

3. ʇʦʚʳʰʝʥʠʝ ʦʙʱʝʡ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʉʆɼ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ 

ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʟʘ ʩʯʝʪ ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ ʠʟʦʬʦʨʤ Fe-ʉʆɼ ʠ Cu/Zn-ʉʆɼ, ʘ ʦʙʱʝʡ 

ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʢʘʪʘʣʘʟʳ ï ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ ʠʟʦʬʦʨʤʳ ʂɸʊ1. ɸʢʪʠʚʥʦʩʪʴ 

ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʦʡ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʳ ʛʚʘʷʢʦʣʘ ʚʥʦʩʠʪ ʦʩʥʦʚʥʦʡ ʚʢʣʘʜ ʚ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʝ ʅ2ʆ2. 

4. ʇʨʠʯʠʥʘʤʠ ʙʦʣʝʝ ʚʳʩʦʢʦʡ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʥʪʦʚ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʧʦʩʣʝ 

ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʷʚʣʷʶʪʩʷ: ʧʦʚʳʰʝʥʥʦʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʪʨʠʝʥʦʚʳʭ (18:3 ʠ 16:3) ɾʂ; ʙʦʣʝʝ 

ʚʳʩʦʢʘʷ ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʥʘʢʦʧʣʝʥʠʷ ʩʘʭʘʨʦʚ ʠ ʥʠʟʢʘʷ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʳʭ 

ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʢʘʢ ʧʨʝʜʦʪʚʨʘʱʝʥʠʷ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ɸʌʂ, ʪʘʢ ʠ ʧʦʚʳʰʝʥʠʷ 

ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʭ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ. 

ʇʫʙʣʠʢʘʮʠʠ. ʇʦ ʤʘʪʝʨʠʘʣʘʤ ʜʠʩʩʝʨʪʘʮʠʠ ʦʧʫʙʣʠʢʦʚʘʥʦ 20 ʨʘʙʦʪ, ʠʟ ʢʦʪʦʨʳʭ 

5 ï ʚ ʨʝʮʝʥʟʠʨʫʝʤʳʭ ʠʟʜʘʥʠʷʭ, ʨʝʢʦʤʝʥʜʫʝʤʳʭ ɺɸʂ. 

ʉʪʨʫʢʪʫʨʘ ʜʠʩʩʝʨʪʘʮʠʠ. ʈʘʙʦʪʘ ʠʟʣʦʞʝʥʘ ʥʘ 127 ʩʪʨʘʥʠʮʘʭ ʤʘʰʠʥʦʧʠʩʥʦʛʦ 

ʪʝʢʩʪʘ, ʩʦʜʝʨʞʠʪ 9 ʪʘʙʣʠʮ, 19 ʨʠʩʫʥʢʦʚ ʠ ʩʦʩʪʦʠʪ ʠʟ ʨʘʟʜʝʣʦʚ: ɺʚʝʜʝʥʠʝ, ʆʙʟʦʨ 

ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʳ, ʆʙʲʝʢʪʳ ʠ ʤʝʪʦʜʳ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ, ʈʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʠ ʠʭ ʦʙʩʫʞʜʝʥʠʝ, 

ɿʘʢʣʶʯʝʥʠʝ, ɺʳʚʦʜʳ, ʉʧʠʩʦʢ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʥʦʡ ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʳ. ʉʧʠʩʦʢ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʥʦʡ 

ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʳ ʚʢʣʶʯʘʝʪ 250 ʥʘʠʤʝʥʦʚʘʥʠʡ, ʠʟ ʥʠʭ 166 ʥʘ ʠʥʦʩʪʨʘʥʥʳʭ ʷʟʳʢʘʭ. ʈʘʙʦʪʘ 

ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʘ ʈʦʩʩʠʡʩʢʠʤ ʬʦʥʜʦʤ ʬʫʥʜʘʤʝʥʪʘʣʴʥʳʭ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʡ (ʧʨʦʝʢʪ ˉ11-04-

00719, ˉ16-34-01378). 
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1 ʆɹɿʆʈ ʃʀʊɽʈɸʊʋʈʓ 

 

1.1 ʆʩʥʦʚʥʳʝ ʧʦʥʷʪʠʷ ʠ ʪʝʨʤʠʥʳ, ʦʪʥʦʩʷʱʠʝʩʷ ʢ ʭʦʣʦʜʦʚʦʤʫ 

ʩʪʨʝʩʩʫ 

 
ʇʨʠʩʪʫʧʘʷ ʢ ʠʟʣʦʞʝʥʠʶ ʤʘʪʝʨʠʘʣʘ, ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ ʜʘʪʴ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ ʦʩʥʦʚʥʳʤ 

ʪʝʨʤʠʥʘʤ, ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʤʳʤ ʚ ʪʝʢʩʪʝ. 

ʊʝʨʤʠʥ çʩʪʨʝʩʩè ʙʳʣ ʧʨʝʜʣʦʞʝʥ ʚʳʜʘʶʱʠʤʩʷ ʢʘʥʘʜʩʢʠʤ ʫʯʝʥʳʤ ɻ. ʉʝʣʴʝ ʚ 

1972 ʛʦʜʫ ʜʣʷ ʦʙʦʟʥʘʯʝʥʠʷ ʥʝʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʠʭ ʦʪʚʝʪʥʳʭ ʨʝʘʢʮʠʡ ʦʨʛʘʥʠʟʤʘ ʥʘ 

ʣʶʙʦʝ ʨʘʟʜʨʘʞʝʥʠʝ. ʆʙʱʠʡ ʘʜʘʧʪʘʮʠʦʥʥʳʡ ʩʠʥʜʨʦʤ, ʯʘʱʝ ʥʘʟʳʚʘʝʤʳʡ ʩʪʨʝʩʩʦʤ, 

ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʷʝʪ ʩʦʙʦʡ ʢʦʤʧʣʝʢʩ ʦʪʚʝʪʥʳʭ ʨʝʘʢʮʠʡ ʦʨʛʘʥʠʟʤʘ ʥʘ ʚʥʝʰʥʠʝ ʬʘʢʪʦʨʳ 

ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ, ʧʦ ʩʠʣʝ ʧʨʝʚʦʩʭʦʜʷʱʠʝ ʦʙʳʯʥʳʝ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʝ ʠ ʧʨʠ 

ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʤ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʠ ʟʘʢʘʥʯʠʚʘʶʱʠʝʩʷ ʨʘʟʚʠʪʠʝʤ ʧʘʪʦʣʦʛʠʡ (ʉʝʣʴʝ, 1972). ɺ 

ʩʚʦʶ ʦʯʝʨʝʜʴ, ʧʦʥʷʪʠʝ ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʛʦ ʩʪʨʝʩʩʘ ʚʢʣʶʯʘʝʪ ʚ ʩʝʙʷ ʚʩʶ 

ʩʦʚʦʢʫʧʥʦʩʪʴ ʦʪʚʝʪʥʳʭ ʨʝʘʢʮʠʡ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʥʘ ʜʝʡʩʪʚʠʝ ʭʦʣʦʜʘ ʠʣʠ ʤʦʨʦʟʘ, ʧʨʠʯʸʤ 

ʨʝʘʢʮʠʡ, ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʱʠʭ ʛʝʥʦʪʠʧʫ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʠ ʧʨʦʷʚʣʷʶʱʠʭʩʷ ʥʘ ʨʘʟʥʳʭ 

ʫʨʦʚʥʷʭ ʦʨʛʘʥʠʟʘʮʠʠ ʨʘʩʪʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʦʨʛʘʥʠʟʤʘ ʦʪ ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʦʛʦ ʜʦ 

ʦʨʛʘʥʠʟʤʝʥʥʦʛʦ (ʊʨʫʥʦʚʘ, 2007). 

ʉʚʦʡʩʪʚʦ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʧʝʨʝʥʦʩʠʪʴ ʜʝʡʩʪʚʠʝ ʥʝʙʣʘʛʦʧʨʠʷʪʥʳʭ ʬʘʢʪʦʨʦʚ 

ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ (ʩʪʨʝʩʩʦʨʦʚ), ʩʦʭʨʘʥʷʷ ʧʨʠ ʵʪʦʤ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦʝ ʧʦʩʪʦʷʥʩʪʚʦ 

ʚʥʫʪʨʝʥʥʝʡ ʩʨʝʜʳ (ʛʦʤʝʦʩʪʘʟ), ʠ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ ʜʘʚʘʪʴ ʧʦʪʦʤʩʪʚʦ, ʥʘʟʳʚʘʝʪʩʷ 

ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʴʶ ʠʣʠ ʩʪʨʝʩʩ-ʪʦʣʝʨʘʥʪʥʦʩʪʴʶ (ʣʘʪ. tolerantia ï ʪʝʨʧʝʥʠʝ).  

ʗʚʣʝʥʠʷ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʥʘʙʣʶʜʘʶʪʩʷ ʚ ʨʘʩʪʝʥʠʷʭ ʧʨʠ ʜʝʡʩʪʚʠʠ ʩʪʨʝʩʩʦʨʦʚ, ʤʦʛʫʪ 

ʙʳʪʴ ʨʘʟʜʝʣʝʥʳ ʥʘ ʜʚʝ ʢʘʪʝʛʦʨʠʠ: 1) ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʷ; 2) ʦʪʚʝʪʥʳʝ ʨʝʘʢʮʠʠ, ʧʦʟʚʦʣʷʶʱʠʝ 

ʨʘʩʪʝʥʠʷʤ ʧʨʠʩʧʦʩʘʙʣʠʚʘʪʴʩʷ ʢ ʩʪʨʝʩʩʦʨʥʳʤ ʫʩʣʦʚʠʷʤ (ɹʘʣʥʦʢʠʥ, 2005). 

ʅʘ ʧʨʦʪʷʞʝʥʠʠ ʙʦʣʴʰʝʡ ʯʘʩʪʠ 20 ʚʝʢʘ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʣʘʩʴ ʬʝʥʦʤʝʥʦʣʦʛʠʷ ʦʙʱʝʛʦ 

ʘʜʘʧʪʘʮʠʦʥʥʦʛʦ ʩʠʥʜʨʦʤʘ ʠ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʠʟʤʝʥʝʥʠʡ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʩʦʧʨʦʚʦʞʜʘʶʪ 

ʧʨʠʩʧʦʩʦʙʣʝʥʠʝ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢ ʢʦʥʢʨʝʪʥʳʤ ʥʝʙʣʘʛʦʧʨʠʷʪʥʳʤ ʬʘʢʪʦʨʘʤ. ɹʳʣʦ 

ʫʩʪʘʥʦʚʣʝʥʦ, ʯʪʦ ʘʜʘʧʪʘʮʠʦʥʥʳʡ ʩʠʥʜʨʦʤ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʳʤ ʵʪʘʧʦʤ 

ʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʷ ʟʘʱʠʪʥʳʭ ʨʝʘʢʮʠʡ (ɹʘʣʥʦʢʠʥ, 2005; ʐʘʢʠʨʦʚʘ, 2001; ʂʦʣʫʧʘʝʚ, 

ʂʘʨʧʝʮ, 2010; ʂʫʟʥʝʮʦʚ, ɼʤʠʪʨʠʝʚʘ, 2016). ʊʘʢ, ʜʣʷ ʪʦʛʦ, ʯʪʦʙʳ ʧʨʠʦʙʨʝʩʪʠ 

ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʴ ʢ ʪʦʤʫ ʠʣʠ ʠʥʦʤʫ ʬʘʢʪʦʨʫ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ, ʨʘʩʪʝʥʠʝ ʜʦʣʞʥʦ 

ʧʨʦʡʪʠ ʙʦʣʝʝ ʠʣʠ ʤʝʥʝʝ ʜʣʠʪʝʣʴʥʳʡ ʧʝʨʠʦʜ ʘʜʘʧʪʘʮʠʠ. ɸʜʘʧʪʘʮʠʷ ï ʵʪʦ 
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ʛʝʥʝʪʠʯʝʩʢʠ ʜʝʪʝʨʤʠʥʠʨʦʚʘʥʥʳʡ ʧʨʦʮʝʩʩ ʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʷ ʟʘʱʠʪʥʳʭ ʩʠʩʪʝʤ, 

ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʶʱʠʭ ʧʦʚʳʰʝʥʠʝ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʚ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʳʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ. 

ɸʜʘʧʪʘʮʠʷ ʚʢʣʶʯʘʝʪ ʚ ʩʝʙʷ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʥʘ ʚʩʝʭ ʫʨʦʚʥʷʭ ʦʨʛʘʥʠʟʘʮʠʠ ʨʘʩʪʠʪʝʣʴʥʦʛʦ 

ʦʨʛʘʥʠʟʤʘ ʠ ʜʘʞʝ ʥʘ ʧʦʧʫʣʷʮʠʦʥʥʦʤ. ʉʦʭʨʘʥʝʥʠʝ ʞʠʟʥʠ ʥʘ ɿʝʤʣʝ ʷʚʣʷʝʪʩʷ 

ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʤ ʥʝʧʨʝʨʳʚʥʦʡ ʘʜʘʧʪʘʮʠʠ ʚʩʝʭ ʞʠʚʳʭ ʩʫʱʝʩʪʚ (ʂʫʟʥʝʮʦʚ, ɼʤʠʪʨʠʝʚʘ, 

2016). ɽʩʣʠ ʩʠʣʘ ʩʪʨʝʩʩʦʨʥʦʛʦ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʷ ʚʦʟʨʘʩʪʘʝʪ ʧʦʩʪʝʧʝʥʥʦ, ʫ ʫʩʪʦʡʯʠʚʳʭ 

ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʧʦʷʚʣʷʝʪʩʷ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ ʢ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʶ, ʢʦʪʦʨʘʷ ʦʧʨʝʜʝʣʷʝʪʩʷ ʢʘʢ 

ʥʝʥʘʩʣʝʜʫʝʤʳʝ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʩʪʨʫʢʪʫʨʳ ʠ ʬʫʥʢʮʠʡ, ʩʦʢʨʘʱʘʶʱʠʝ ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʷ ʠ, 

ʪʝʤ ʩʘʤʳʤ, ʧʦʚʳʰʘʶʱʠʝ ʩʪʝʧʝʥʴ ʚʳʞʠʚʘʝʤʦʩʪʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ (ʊʫʤʘʥʦʚ, 1979; 

Kacperska, 1999). 

ɸʜʘʧʪʘʮʠʷ ʤʦʨʦʟʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢ ʥʠʟʢʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ ʚʢʣʶʯʘʝʪ 

ʥʝʩʢʦʣʴʢʦ ʦʪʜʝʣʴʥʳʭ ʬʘʟ (ʊʫʤʘʥʦʚ, 1979). ʇʝʨʚʘʷ, ʵʪʦ ʭʦʣʦʜʦʚʘʷ ʘʢʢʣʠʤʘʪʠʟʘʮʠʷ 

(ʧʨʝʜʚʘʨʠʪʝʣʴʥʦʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʝ), ʢʦʪʦʨʘʷ ʧʨʦʪʝʢʘʝʪ, ʢʘʢ ʧʨʘʚʠʣʦ, ʧʨʠ 

ʧʦʣʦʞʠʪʝʣʴʥʳʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘʭ ʥʝʩʢʦʣʴʢʦ ʚʳʰʝ ʧʦʚʨʝʞʜʘʶʱʠʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ. ɺʪʦʨʘ ̫

ʬʘʟʘ ʪʨʝʙʫʝʪ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʷ ʤʠʥʫʩʦʚʳʭ, ʥʝʧʦʚʨʝʞʜʘʶʱʠʭ ʜʘʥʥʫʶ ʢʫʣʴʪʫʨʫ, 

ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ (ʂʨʘʩʘʚʮʝʚ, 1988; Li et al., 2008). ʅʝʢʦʪʦʨʳʤ ʨʘʩʪʝʥʠʷʤ (ʦʩʦʙʝʥʥʦ 

ʜʝʨʝʚʴʷʤ), ʯʪʦʙʳ ʨʘʟʚʠʪʴ ʚʳʩʦʢʫʶ ʤʦʨʦʟʦʩʪʦʡʢʦʩʪʴ, ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ ʩʦʯʝʪʘʥʠʝ ʥʠʟʢʦʡ 

ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ ʩ ʢʦʨʦʪʢʠʤ ʬʦʪʦʧʝʨʠʦʜʦʤ ʜʣʷ ʚʭʦʞʜʝʥʠʷ ʚ ʦʨʛʘʥʠʯʝʩʢʠʡ ʧʦʢʦʡ 

(ʊʫʤʘʥʦʚ, 1979; Kacperska 1999). 

ɼʦ ʥʝʜʘʚʥʝʛʦ ʚʨʝʤʝʥʠ ʧʦʥʠʤʘʥʠʝ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ ʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʷ ʩʚʦʡʩʪʚ ʭʦʣʦʜʦ- 

ʠ ʤʦʨʦʟʦʩʪʦʡʢʦʩʪʠ ʚ ʧʝʨʠʦʜ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʙʘʟʠʨʦʚʘʣʦʩʴ, ʛʣʘʚʥʳʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, 

ʥʘ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʡ ʠ ʙʠʦʭʠʤʠʯʝʩʢʦʡ ʦʩʥʦʚʝ. ɺ ʧʦʩʣʝʜʥʠʝ ʜʝʩʷʪʠʣʝʪʠʷ ʫʯʝʥʳʝ 

ʫʩʧʝʰʥʦ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪ ʜʦʩʪʠʞʝʥʠʷ ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʦʡ ʙʠʦʣʦʛʠʠ ʠ ʙʠʦʪʝʭʥʦʣʦʛʠʠ ʚ 

ʩʦʟʜʘʥʠʠ ʤʫʪʘʥʪʥʳʭ ʠ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʜʣʷ ʠʟʫʯʝʥʠʷ ʨʦʣʠ 

ʦʪʜʝʣʴʥʳʭ ʛʝʥʦʚ ʠ ʚʳʷʚʣʝʥʠʷ ʢʣʶʯʝʚʳʭ ʙʝʣʢʦʚ, ʩʧʦʩʦʙʥʳʭ ʧʦʚʳʰʘʪʴ 

ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʴ ʢ ʥʠʟʢʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ. ʊʘʢ, ʠʟʚʝʩʪʥʦ, ʯʪʦ ʚʦ ʚʨʝʤʷ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ 

ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʢ ʥʠʟʢʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ ʠʟʤʝʥʷʝʪʩʷ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʷ 3504 ʛʝʥʦʚ. ʕʪʠ ʛʝʥʳ, 

ʩʚʷʟʘʥʳ ʩ ʧʨʦʮʝʩʩʘʤʠ ʪʨʘʥʩʢʨʠʧʮʠʠ, ʩʠʥʪʝʟʘ ʬʠʪʦʛʦʨʤʦʥʦʚ, ʣʠʧʠʜʥʳʤ ʦʙʤʝʥʦʤ, 

ʩʠʛʥʘʣʠʥʛʦʤ, ʬʦʪʦʩʠʥʪʝʟʦʤ ʠ ʜʨ. ʇʨʠʯʝʤ ʧʦʚʳʰʝʥʠʝ ʫʨʦʚʥʷ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʠ 

ʥʘʙʣʶʜʘʣʠ ʪʦʣʴʢʦ ʜʣʷ 1397 ʛʝʥʦʚ, ʜʣʷ ʜʨʫʛʠʭ ʛʝʥʦʚ ʦʥ ʫʤʝʥʴʰʘʣʩʷ (Koc, 2015).  
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1.2 ʇʦʚʨʝʞʜʝʥʠʷ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʦʪ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʭʦʣʦʜʦʚʦʛʦ ʩʪʨʝʩʩʦʨʘ 

ʇʨʠ ʨʘʩʩʤʦʪʨʝʥʠʠ ʚʦʧʨʦʩʘ ʦ ʜʝʡʩʪʚʠʠ ʥʠʟʢʠʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ ʥʘ ʨʘʩʪʝʥʠʷ, 

ʥʫʞʥʦ ʦʪʣʠʯʘʪʴ ʜʝʡʩʪʚʠʝ ʥʠʟʢʦʡ ʧʦʣʦʞʠʪʝʣʴʥʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ (ʭʦʣʦʜʦʚʦʝ 

ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʝ) ʦʪ ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ, ʚʳʟʳʚʘʶʱʝʡ ʟʘʤʝʨʟʘʥʠʝ ʠʣʠ 

ʧʝʨʝʦʭʣʘʞʜʝʥʠʝ ʧʨʠ ʢʨʘʪʢʦʚʨʝʤʝʥʥʦʤ ʜʝʡʩʪʚʠʠ (ʟʘʤʦʨʦʟʢʠ).  

ʋ ʪʝʧʣʦʣʶʙʠʚʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʟʘʤʝʪʥʳʝ ʚʥʝʰʥʠʝ ʩʠʤʧʪʦʤʳ 

ʭʦʣʦʜʦʚʦʛʦ ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʷ ʧʨʦʷʚʣʷʶʪʩʷ ʫʞʝ ʧʨʠ ʩʥʠʞʝʥʠʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ ʥʠʞʝ 10Áʉ 

ʠ ʚʳʨʘʞʘʶʪʩʷ ʚ ʧʦʜʩʳʭʘʥʠʠ ʠ ʟʘʚʷʜʘʥʠʠ ʣʠʩʪʴʝʚ (ʃʫʢʘʪʢʠʥ, 2005; Beck et al., 2007; 

ɺʝʩʝʣʦʚʘ ʠ ʜʨ., 2017). ʇʨʠ ʵʪʦʤ ʠʟʤʝʥʷʝʪʩʷ ʠʭ ʦʢʨʘʩʢʘ ʠʟ-ʟʘ ʨʘʟʨʫʰʝʥʠʷ 

ʭʣʦʨʦʬʠʣʣʘ (Sharom et al., 1994). ɺ ʠʪʦʛʝ, ʥʘʙʣʶʜʘʝʪʩʷ ʟʘʤʝʜʣʝʥʥʦʝ ʠʣʠ ʥʝʧʦʣʥʦʝ 

ʠ ʥʝʨʘʚʥʦʤʝʨʥʦʝ ʩʦʟʨʝʚʘʥʠʝ ʧʣʦʜʦʚ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʫʭʫʜʰʝʥʠʝ ʠʭ ʩʪʨʫʢʪʫʨʳ ʠ ʚʢʫʩʦʚʳʭ 

ʢʘʯʝʩʪʚ (Harker, Maindonald, 1994).  

ʉ ʧʦʥʠʞʝʥʠʝʤ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ ʩʥʠʞʘʝʪʩʷ ʢʠʥʝʪʠʢʘ ʤʝʪʘʙʦʣʠʯʝʩʢʠʭ ʨʝʘʢʮʠʡ. 

ʅʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʘʷ ʵʢʩʧʦʟʠʮʠʷ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʤʦʞʝʪ ʧʨʠʚʦʜʠʪʴ ʢ ʩʤʝʱʝʥʠʶ 

ʪʝʨʤʦʜʠʥʘʤʠʯʝʩʢʦʛʦ ʨʘʚʥʦʚʝʩʠʷ. ʕʪʦ ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʝʪ ʚʝʨʦʷʪʥʦʩʪʴ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʷ ʚʦʜʥʦʡ 

ʬʘʟʳ ʢʣʝʪʢʠ ʥʘ ʥʝʧʦʣʷʨʥʳʝ ʯʘʩʪʠ ʙʝʣʢʦʚʳʭ ʮʝʧʝʡ, ʯʪʦ, ʚ ʩʚʦʶ ʦʯʝʨʝʜʴ, ʚʣʠʷʝʪ ʥʘ 

ʩʪʘʙʠʣʴʥʦʩʪʴ ʠ ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʦʩʪʴ ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʘ ʛʣʦʙʫʣʷʨʥʳʭ ʙʝʣʢʦʚ (Siddiqui, 

Caviochioli, 2006; Ruelland et al., 2009). ʈʝʟʫʣʴʪʘʪʦʤ ʪʘʢʠʭ ʠʟʤʝʥʝʥʠʡ ʷʚʣʷʶʪʩʷ 

ʥʘʨʫʰʝʥʠʷ ʩʪʘʙʠʣʴʥʦʩʪʠ ʙʝʣʢʦʚ ʠʣʠ ʙʝʣʢʦʚʳʭ ʢʦʤʧʣʝʢʩʦʚ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʥʘʨʫʰʝʥʠʷ 

ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤʘ. ʊʘʢ, ʧʨʠ ʧʦʣʦʞʠʪʝʣʴʥʳʭ ʩʫʙʦʧʪʠʤʘʣʴʥʳʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘʭ, ʚ 

ʧʝʨʚʫʶ ʦʯʝʨʝʜʴ, ʧʦʚʨʝʞʜʘʶʪʩʷ ʚʘʢʫʦʣʷʨʥʳʝ ɸʊʌʘʟʳ (Kawamura, Uemura, 2014).  

ʇʨʦʷʚʣʝʥʠʝ ʧʝʨʚʠʯʥʦʡ (ʥʝʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʦʡ) ʩʪʨʝʩʩʦʚʦʡ ʨʝʘʢʮʠʠ ʫ 

ʪʝʧʣʦʣʶʙʠʚʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʥʘ ʙʠʦʭʠʤʠʯʝʩʢʦʤ ʫʨʦʚʥʝ ʚʳʨʘʞʘʝʪʩʷ ʚ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʠ 

ʨʘʩʧʘʜʘ ʤʝʤʙʨʘʥ, ʯʪʦ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʥʘʨʫʰʝʥʠʶ ʚʩʝʭ ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʭ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ 

(ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ʦʪʢʨʳʪʠʶ ʠʦʥʥʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ, ʚʳʭʦʜʫ ʂ
+
 ʠ ʧʦʩʪʫʧʣʝʥʠʶ ʉʘ

2+
 ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ 

ʜʝʧʦʣʷʨʠʟʘʮʠʠ ʤʝʤʙʨʘʥ, ʥʘʨʫʰʝʥʠʶ ʨʝʘʢʮʠʡ ʧʝʨʝʥʦʩʘ ʵʣʝʢʪʨʦʥʘ, ʩʚʷʟʘʥʥʳʭ ʩ 

ʤʝʤʙʨʘʥʘʤʠ ʠ ʜʨ.). ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʩʥʠʞʝʥʠʝ ʩʠʥʪʝʟʘ ʙʝʣʢʘ, ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ 

ɸʊʌ ʚ ʢʣʝʪʢʝ ʠ ʥʘʨʫʰʝʥʠʝ ʩʙʦʨʢʠ ʵʣʝʤʝʥʪʦʚ ʮʠʪʦʩʢʝʣʝʪʘ. ʋ ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʳʭ ʢ 

ʭʦʣʦʜʫ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʭ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ ʧʨʠ ʥʠʟʢʠʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘʭ 

ʩʥʠʞʘʝʪʩʷ, ʠ ʟʘʱʠʪʥʳʝ ʩʠʩʪʝʤʳ ʥʝ ʩʧʦʩʦʙʥʳ ʫʨʘʚʥʦʚʝʩʠʪʴ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝ ɸʌʂ 

(Chen et al., 1983; ʊʘʨʯʝʚʩʢʠʡ, 2001). 
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ʅʠʟʢʠʝ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ ʦʢʘʟʳʚʘʶʪ ʚʣʠʷʥʠʝ ʠ ʥʘ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʬʦʪʦʩʠʥʪʝʟʘ, 

ʦʜʥʦʛʦ ʠʟ ʦʩʥʦʚʥʳʭ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ ʞʠʟʥʝʜʝʷʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ. ʕʪʦ ʚʣʠʷʥʠʝ 

ʢʦʤʧʣʝʢʩʥʦʝ (Nie et al., 1995, ʂʨʝʩʣʘʚʩʢʠʡ ʠ ʜʨ., 2007) ʠ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʩʚʷʟʘʥʦ ʩ 

ʨʘʟʥʳʤʠ ʧʨʠʯʠʥʘʤʠ, ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ʩʦ ʩʥʠʞʝʥʠʝʤ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʭʣʦʨʦʬʠʣʣʘ, 

ʥʘʨʫʰʝʥʠʝʤ ʩʚʷʟʠ ʭʣʦʨʦʬʠʣʣʘ ʩ ʙʝʣʦʢ-ʣʠʧʠʜʥʳʤ ʢʦʤʧʣʝʢʩʦʤ (Csapo et al., 1991), 

ʘʥʦʤʘʣʴʥʳʤ ʨʘʟʚʠʪʠʝʤ ʪʠʣʘʢʦʠʜʥʳʭ ʤʝʤʙʨʘʥ, ʫʤʝʥʴʰʝʥʠʝʤ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ 

ʨʝʘʢʮʠʦʥʥʳʭ ʮʝʥʪʨʦʚ ʠ ʜʨʫʛʠʤʠ ʧʨʠʯʠʥʘʤʠ. ʉʦʛʣʘʩʥʦ ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʥʳʤ ʜʘʥʥʳʤ, 

ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʳʤʠ ʢ ʭʦʣʦʜʦʚʦʤʫ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʶ ʩʯʠʪʘʶʪʩʷ 

ʬʦʪʦʩʠʥʪʝʪʠʯʝʩʢʠʡ ʵʣʝʢʪʨʦʥʥʳʡ ʪʨʘʥʩʧʦʨʪ, ʩʠʩʪʝʤʘ ʘʩʩʠʤʠʣʷʮʠʠ ʉʆ2 ʠ ʩʦʩʪʦʷʥʠʝ 

ʫʩʪʴʠʮ (ʂʨʝʩʣʘʚʩʢʠʡ ʠ ʜʨ., 2007). ʊʘʢʞʝ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦʩʪʴ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢ 

ʭʦʣʦʜʫ ʢʦʨʨʝʣʠʨʫʝʪ ʩʦ ʩʪʝʧʝʥʴʶ ʥʝʥʘʩʳʱʝʥʥʦʩʪʠ ɾʂ ʪʠʣʘʢʦʠʜʥʳʭ ʤʝʤʙʨʘʥ 

ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ (Kawamura, Uemura, 2014). ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʥʠʟʢʘʷ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘ 

ʠʥʛʠʙʠʨʫʝʪ ʩʠʥʪʝʟ ʩʘʭʘʨʦʟʳ ʚ ʮʠʪʦʟʦʣʝ, ʯʪʦ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʥʘʢʦʧʣʝʥʠʶ 

ʬʦʩʬʦʨʠʣʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʠʥʪʝʨʤʝʜʠʘʪʦʚ. ʈʝʟʫʣʴʪʘʪʦʤ ʵʪʦʛʦ ʩʪʘʥʦʚʠʪʩʷ ʠʩʪʦʱʝʥʠʝ 

ʜʦʩʪʫʧʥʦʛʦ ʥʝʦʨʛʘʥʠʯʝʩʢʦʛʦ ʬʦʩʬʘʪʘ ʠ ʩʥʠʞʝʥʠʝ ʮʠʨʢʫʣʷʮʠʠ ʥʝʦʨʛʘʥʠʯʝʩʢʦʛʦ 

ʬʦʩʬʘʪʘ ʤʝʞʜʫ ʮʠʪʦʧʣʘʟʤʦʡ ʠ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʘʤʠ (Hurry et al., 2000; Ruelland et al., 2009). 

ɺʩʣʝʜʩʪʚʠʝ ʥʘʨʫʰʝʥʠʷ ʩʪʨʫʢʪʫʨʳ ʤʠʪʦʭʦʥʜʨʠʡ, ʦʙʱʝʛʦ ʧʦʥʠʞʝʥʠʷ 

ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤʘ ʠʣʠ ʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʥʠʷ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʥʝʢʦʪʦʨʳʭ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ, 

ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʜʳʭʘʥʠʷ ʧʨʠ ʩʥʠʞʝʥʠʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦ ʩʥʠʞʘʝʪʩʷ 

(Popov, 2003). 

ʇʦʚʨʝʞʜʝʥʠʷ ʥʘ ʫʨʦʚʥʝ ʤʝʤʙʨʘʥ. ʂʘʢ ʧʨʘʚʠʣʦ, ʩʥʠʞʝʥʠʝ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ 

ʠʥʜʫʮʠʨʫʝʪ ʟʘʪʚʝʨʜʝʚʘʥʠʝ ʤʝʤʙʨʘʥ ʠ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʥʘʨʫʰʝʥʠʷʤ ʚ ʠʭ ʩʪʨʫʢʪʫʨʝ 

(Ruison, Lyons 1971; Lyons, 1973; ʂʨʘʩʘʚʮʝʚ, 1988; ʂʨʝʩʣʘʚʩʢʠʡ ʠ ʜʨ., 2007). ɺ 

ʥʘʩʪʦʷʱʝʝ ʚʨʝʤʷ ʠʤʝʶʪʩʷ ʧʨʝʜʧʦʣʦʞʝʥʠʷ, ʯʪʦ ʵʪʦʪ ʧʨʦʮʝʩʩ ʫʯʘʩʪʚʫʝʪ ʚ 

ʚʦʩʧʨʠʷʪʠʠ ʭʦʣʦʜʦʚʦʛʦ ʩʪʨʝʩʩʘ ʢʣʝʪʢʘʤʠ (ʃʦʩʴ, 2014). ʄʝʤʙʨʘʥʥʳʤ ʣʠʧʠʜʘʤ ʚ 

ʥʦʨʤʘʣʴʥʳʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʧʨʠʩʫʱʝ ʞʠʜʢʦʢʨʠʩʪʘʣʣʠʯʝʩʢʦʝ ʩʦʩʪʦʷʥʠʝ, ʢʦʪʦʨʦʤʫ 

ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʝʪ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʘʷ ʚʷʟʢʦʩʪʴ ʙʠʩʣʦʷ. ɺ ʵʪʦʤ ʩʦʩʪʦʷʥʠʠ ʤʝʤʙʨʘʥʘ 

ʩʦʭʨʘʥʷʝʪ ʩʚʦʶ ʩʪʨʫʢʪʫʨʥʫʶ ʮʝʣʦʩʪʥʦʩʪʴ: ʣʠʧʠʜʳ ʤʝʤʙʨʘʥ ʠ ʣʦʢʘʣʠʟʦʚʘʥʥʳʝ ʚ 

ʥʝʡ ʙʝʣʢʠ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʧʦʜʚʠʞʥʳ, ʯʪʦʙʳ ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʪʴ ʩʚʦʠ ʬʫʥʢʮʠʠ. ʇʨʠ 

ʩʥʠʞʝʥʠʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʧʝʨʝʭʦʜ ʣʠʧʠʜʦʚ ʠʟ ʞʠʜʢʦʢʨʠʩʪʘʣʣʠʯʝʩʢʦʛʦ 

ʩʦʩʪʦʷʥʠʷ ʚ ʛʝʣʝʦʙʨʘʟʥʦʝ ʠ ʩʦʧʫʪʩʪʚʫʶʱʝʝ ʵʪʦʤʫ ʧʝʨʝʭʦʜʫ ʚʦʟʨʘʩʪʘʥʠʝ ʚʷʟʢʦʩʪʠ 

ʙʠʩʣʦʷ (Thompson, 1989; Uemura, Steponkus, 1997b; Li  et al., 2008). ʇʝʨʚʠʯʥʳʝ 
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ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʷ ʤʝʤʙʨʘʥ ʥʘʯʠʥʘʶʪʩʷ ʩ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʭ ʣʠʧʠʜʦʚ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ 

ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ ʬʦʩʬʦʣʠʧʘʟʳ D ʠ ʩʥʠʞʝʥʠʷ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʥʝʥʘʩʳʱʝʥʥʳʭ ʞʠʨʥʳʭ ʢʠʩʣʦʪ 

ʚ ʩʚʷʟʠ ʩ ʘʢʪʠʚʘʮʠʝʡ ʇʆʃ (ʊʨʫʥʦʚʘ, 2007). ɺ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʦʩʣʘʙʝʚʘʶʪ ʣʠʧʠʜʥʦ-

ʙʝʣʢʦʚʳʝ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʷ ʠ ʫʩʠʣʠʚʘʶʪʩʷ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʷ çʙʝʣʦʢ-ʚʦʜʥʘʷ ʬʘʟʘè, ʯʪʦ 

ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʚʝʨʪʠʢʘʣʴʥʦʡ ʤʠʛʨʘʮʠʠ ʙʝʣʢʦʚ. ʇʨʠ ʵʪʦʤ ʧʝʨʠʬʝʨʠʯʝʩʢʠʝ ʙʝʣʢʠ ʤʦʛʫʪ 

ʦʢʦʥʯʘʪʝʣʴʥʦ ʫʪʨʘʪʠʪʴ ʩʚʷʟʴ ʩ ʤʝʤʙʨʘʥʦʡ, ʧʝʨʝʭʦʜʷ ʚ ʦʢʨʫʞʘʶʱʫʶ ʚʦʜʥʫʶ ʬʘʟʫ 

(Lenaz, Castelli, 1985). ʕʪʦ ʠʤʝʝʪ ʨʝʰʘʶʱʝʝ ʟʥʘʯʝʥʠʝ ʜʣʷ ʬʫʥʢʮʠʦʥʠʨʦʚʘʥʠʷ 

ʣʦʢʘʣʠʟʦʚʘʥʥʳʭ ʚ ʤʝʤʙʨʘʥʝ ʙʝʣʢʦʚ: ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ, ʚʦʜʥʳʭ ʠ ʠʦʥʥʳʭ ʢʘʥʘʣʦʚ, 

ʨʘʟʣʠʯʥʦʛʦ ʨʦʜʘ ʧʝʨʝʥʦʩʯʠʢʦʚ, ʢʦʤʧʦʥʝʥʪʦʚ ʕʊʎ ʠ ʧʨ. (ʄʝʨʟʣʷʢ, 1989). ʆʩʦʙʝʥʥʦ 

ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʝʥ ʢ ʠʟʤʝʥʝʥʠʶ ʚʷʟʢʦʩʪʠ ʣʠʧʠʜʦʚ ʪʨʘʥʩʧʦʨʪ ʯʝʨʝʟ ʤʝʤʙʨʘʥʫ (Ma, 

Browse, 2006; Allakhverdiev, 2009), ʚ ʯʘʩʪʥʦʩʪʠ, ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʪʨʘʥʩʧʦʨʪʥʳʭ ɸʊʌʘʟ. 

ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʧʨʠ ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʠ ʤʝʤʙʨʘʥ ʤʥʦʛʠʝ ʤʝʤʙʨʘʥʦʩʚʷʟʘʥʥʳʝ 

ʙʝʣʢʠ ʪʝʨʷʶʪ ʩʚʦʶ ʬʝʨʤʝʥʪʘʪʠʚʥʫʶ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ, ʯʪʦ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʜʝʟʠʥʪʝʛʨʘʮʠʠ 

ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʙʠʦʭʠʤʠʯʝʩʢʠʭ, ʩʠʛʥʘʣʴʥʳʭ ʠ ʬʝʨʤʝʥʪʘʪʠʚʥʳʭ ʧʫʪʝʡ.  

ʅʘʨʫʰʝʥʠʷ ʫʣʴʪʨʘʩʪʨʫʢʪʫʨʳ ʢʣʝʪʦʢ. ʅʘ ʩʫʙʢʣʝʪʦʯʥʦʤ ʫʨʦʚʥʝ 

ʧʦʥʠʞʝʥʥʳʝ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ ʚʳʟʳʚʘʶʪ ʤʥʦʛʦʯʠʩʣʝʥʥʳʝ ʥʘʨʫʰʝʥʠʷ ʫʣʴʪʨʘʩʪʨʫʢʪʫʨʳ 

ʢʣʝʪʦʢ ʨʘʩʪʝʥʠʡ. ɺ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʜʝʧʦʣʠʤʝʨʠʟʘʮʠʠ ʤʠʢʨʦʪʨʫʙʦʯʝʢ ʮʠʪʦʩʢʝʣʝʪʘ 

ʥʘʨʫʰʘʝʪʩʷ ʩʪʨʫʢʪʫʨʘ ʮʠʪʦʧʣʘʟʤʳ (Seki, Katsumi, 1993). ʇʦʚʨʝʞʜʘʶʱʝʝ ʜʝʡʩʪʚʠʝ 

ʦʭʣʘʞʜʝʥʠʷ ʯʘʩʪʦ ʧʨʦʷʚʣʷʝʪʩʷ ʚ ʨʘʟʨʫʰʝʥʠʠ ʤʝʤʙʨʘʥʥʦʡ ʩʠʩʪʝʤʳ ʢʣʝʪʦʢ ʠ ʧʦʪʝʨʝ 

ʢʣʝʪʦʯʥʦʡ ʢʦʤʧʘʨʪʤʝʥʪʘʮʠʠ, ʥʘʙʫʭʘʥʠʠ ʠ ʨʘʟʨʳʚʝ ʫʯʘʩʪʢʦʚ ʧʣʘʟʤʘʣʝʤʤʳ, 

ʨʘʟʨʫʰʝʥʠʠ ʕʇʈ, ʚʝʟʠʢʫʣʷʮʠʠ ʝʛʦ ʤʝʤʙʨʘʥ ʠ ʠʟʤʝʥʝʥʠʠ ʘʧʧʘʨʘʪʘ ɻʦʣʴʜʞʠ. ʇʨʠ 

ʦʭʣʘʞʜʝʥʠʠ ʧʨʦʠʩʭʦʜʷʪ ʟʘʤʝʪʥʳʝ ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʷ ʚ ʩʪʨʫʢʪʫʨʝ ʤʠʪʦʭʦʥʜʨʠʡ, 

ʚʳʨʘʞʘʶʱʠʝʩʷ ʚ ʥʘʙʫʭʘʥʠʠ ʠ ʧʨʦʩʚʝʪʣʝʥʠʠ ʤʘʪʨʠʢʩʘ, ʫʢʦʨʘʯʠʚʘʥʠʠ ʢʨʠʩʪ ʠ 

ʫʤʝʥʴʰʝʥʠʠ ʠʭ ʯʠʩʣʘ, ʯʪʦ ʩʦʧʨʦʚʦʞʜʘʝʪʩʷ ʩʥʠʞʝʥʠʝʤ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ 

ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʬʦʩʬʦʨʠʣʠʨʦʚʘʥʠʷ (Desantis et al., 1999; ɺʦʡʥʠʢʦʚ, 2013).  

ʆʜʥʠʤʠ ʠʟ ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʳʭ ʦʨʛʘʥʝʣʣ ʢ ʜʝʡʩʪʚʠʶ ʭʦʣʦʜʘ ʷʚʣʷʶʪʩʷ 

ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʳ. ʊʠʧʠʯʥʳʤʠ ʠ ʧʝʨʚʳʤʠ ʧʨʠʟʥʘʢʘʤʠ ʭʦʣʦʜʦʚʦʛʦ ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʷ 

ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʨʘʟʙʫʭʘʥʠʝ ʪʠʣʣʘʢʦʠʜʥʳʭ ʤʝʤʙʨʘʥ, ʩʦʢʨʘʱʝʥʠʝ ʨʘʟʤʝʨʦʚ ʠ 

ʯʠʩʣʘ ʢʨʘʭʤʘʣʴʥʳʭ ʟʝʨʝʥ ʠ ʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʝ ʚʝʟʠʢʫʣ ʦʢʦʣʦ ʚʥʫʪʨʝʥʥʝʡ ʤʝʤʙʨʘʥʳ 

ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ, ʥʘʟʳʚʘʝʤʳʭ ʧʝʨʠʬʝʨʠʡʥʳʤ ʨʝʪʠʢʫʣʫʤʦʤ (Kratch, Wise, 2000). 

ʇʨʦʜʦʣʞʠʪʝʣʴʥʦʝ ʦʭʣʘʞʜʝʥʠʝ ʧʦʚʨʝʞʜʘʶʱʝʛʦ ʭʘʨʘʢʪʝʨʘ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʥʘʢʦʧʣʝʥʠʶ 

ʣʠʧʠʜʥʳʭ ʢʘʧʝʣʴ, ʜʝʟʠʥʪʝʛʨʘʮʠʠ ʤʝʤʙʨʘʥʳ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ ʠ, ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ, 
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ʧʝʨʝʤʝʰʠʚʘʥʠʶ ʩʦʜʝʨʞʠʤʦʛʦ ʩʪʨʦʤʳ ʠ ʮʠʪʦʧʣʘʟʤʳ (Musser et al. 1983; Kratch, 

Wise, 2000). ʅʘʨʫʰʝʥʠʝ ʩʪʨʫʢʪʫʨʳ ʠ ʬʫʥʢʮʠʡ ʤʝʤʙʨʘʥ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʜʝʡʩʪʚʠʷ 

ʥʠʟʢʠʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ ʩʧʦʩʦʙʩʪʚʫʝʪ ʥʘʢʦʧʣʝʥʠʶ ɸʌʂ. ɺ ʵʪʦʪ ʧʝʨʠʦʜ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ 

ʧʝʨʝʭʚʘʪʳʚʘʶʱʠʭ ɸʌʂ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ ʤʦʞʝʪ ʩʥʠʞʘʪʴʩʷ, ʠ ʚ ʮʝʣʦʤ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ 

ʟʘʱʠʪʥʳʭ ʩʠʩʪʝʤ ʩʪʘʥʦʚʠʪʩʷ ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦʡ ʜʣʷ ʫʨʘʚʥʦʚʝʰʠʚʘʥʠʷ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ɸʌʂ, 

ʢʦʪʦʨʘʷ ʩʚʷʟʘʥʘ ʩ ʨʝʘʢʮʠʷʤʠ ʕʊʎ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ ʠ ʤʠʪʦʭʦʥʜʨʠʡ. ɹʦʣʝʝ ʪʦʛʦ, ʚʦ 

ʚʨʝʤʷ ʦʭʣʘʞʜʝʥʠʷ, ʕʊʎ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ ʩʪʘʥʦʚʷʪʩʷ ʩʚʝʨʭʚʦʩʩʪʘʥʦʚʣʝʥʥʳʤʠ, ʯʪʦ 

ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʶ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ɸʌʂ ʠ ʨʘʟʚʠʪʠʶ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʩʪʨʝʩʩʘ.  

 

1.2.1 ɺʦʟʤʦʞʥʳʝ ʧʨʠʯʠʥʳ ʨʘʟʚʠʪʠʷ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʩʪʨʝʩʩʘ ʠ ʧʝʨʝʢʠʩʥʦʛʦ 

ʦʢʠʩʣʝʥʠʷ ʣʠʧʠʜʦʚ ʫ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʧʨʠ ʥʠʟʢʠʭ ʧʦʣʦʞʠʪʝʣʴʥʳʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘʭ 

ʇʦʷʚʣʝʥʠʝ ʥʘ ɿʝʤʣʝ ʧʝʨʚʳʭ ʬʦʪʦʩʠʥʪʝʟʠʨʫʶʱʠʭ ʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ, ʙʣʘʛʦʜʘʨʷ 

ʢʦʪʦʨʳʤ ʚ ʘʪʤʦʩʬʝʨʝ ʧʦʷʚʠʣʩʷ ʢʠʩʣʦʨʦʜ, ʧʨʝʜʦʧʨʝʜʝʣʠʣʦ ʜʦʤʠʥʠʨʦʚʘʥʠʝ ʥʘ 

ʧʣʘʥʝʪʝ ʘʵʨʦʙʥʳʭ ʬʦʨʤ ʞʠʟʥʠ. ʆʢʩʠʛʝʥʥʳʡ ʬʦʪʦʩʠʥʪʝʟ ʠ ʘʵʨʦʙʥʦʝ ʜʳʭʘʥʠʝ ï ʜʚʘ 

ʬʫʥʜʘʤʝʥʪʘʣʴʥʳʭ ʧʨʦʮʝʩʩʘ, ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʶʱʠʭ ʵʥʝʨʛʠʝʡ ʢʣʝʪʢʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʠ 

ʞʠʚʦʪʥʳʭ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʤʥʦʛʠʭ ʙʘʢʪʝʨʠʡ. ʆʙʘ ʵʪʠ ʧʨʦʮʝʩʩʘ ʩʚʷʟʘʥʳ ʩ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʦ-

ʚʦʩʩʪʘʥʦʚʠʪʝʣʴʥʳʤʠ ʧʨʝʚʨʘʱʝʥʠʷʤʠ ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʦʛʦ ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ. 

ʇʦʩʢʦʣʴʢʫ ʨʘʩʪʝʥʠʷ ʥʝʧʦʜʚʠʞʥʳ ʠ ʥʘʭʦʜʷʪʩʷ ʧʦʜ ʧʦʩʪʦʷʥʥʳʤ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʝʤ 

ʤʝʥʷʶʱʠʭʩʷ ʫʩʣʦʚʠʡ ʩʨʝʜʳ, ʚ ʠʭ ʪʢʘʥʷʭ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʷ ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʦʛʦ ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ 

ʦʢʘʟʳʚʘʝʪʩʷ ʥʘʤʥʦʛʦ ʙʦʣʝʝ ʚʳʩʦʢʦʡ, ʯʝʤ ʫ ʜʨʫʛʠʭ ʵʫʢʘʨʠʦʪ. ʇʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ 

ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʷ ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ ʚ ʤʠʪʦʭʦʥʜʨʠʷʭ ʤʣʝʢʦʧʠʪʘʶʱʠʭ ʜʦʩʪʠʛʘʝʪ 0,1 ʤʢʄ, ʚ ʪʦ 

ʚʨʝʤʷ ʢʘʢ ʚ ʤʠʪʦʭʦʥʜʨʠʷʭ ʨʘʩʪʠʪʝʣʴʥʳʭ ʢʣʝʪʦʢ ï ʙʦʣʝʝ 250 ʤʢʄ (Asada, 2006; 

ɻʘʨʠʬʟʷʥʦʚ ʠ ʜʨ., 2011). ʄʦʣʝʢʫʣʳ ʆ2 ʨʘʩʪʚʦʨʷʶʪʩʷ ʚ ʦʨʛʘʥʠʯʝʩʢʠʭ ʞʠʜʢʦʩʪʷʭ 

ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ ʣʫʯʰʝ, ʯʝʤ ʚ ʚʦʜʝ. ʄʦʞʥʦ ʧʦʣʘʛʘʪʴ, ʯʪʦ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʷ ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ ʚ 

ʣʠʧʠʜʥʦʤ ʙʠʩʣʦʝ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʤʝʤʙʨʘʥ ʚʳʰʝ, ʯʝʤ ʚ ʩʦʧʨʠʢʘʩʘʶʱʠʭʩʷ ʩ ʥʝʡ 

ʨʘʩʪʚʦʨʘʭ. ʊʘʢ, ʢʦʵʬʬʠʮʠʝʥʪ ʧʨʦʥʠʮʘʝʤʦʩʪʠ ʣʠʧʠʜʥʦʛʦ ʙʠʩʣʦʷ ʤʝʤʙʨʘʥʳ 

ʪʠʣʘʢʦʠʜʦʚ ʰʧʠʥʘʪʘ ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ 39,5 ʩʤ/ʩ, ʯʪʦ ʥʘ 20% ʚʳʰʝ, ʯʝʤ ʧʨʦʥʠʮʘʝʤʦʩʪʴ 

ʚʦʜʳ (ʀʚʘʥʦʚ ʠ ʜʨ., 2014). ʇʨʠ ʵʪʦʤ, ʧʦ ʦʮʝʥʢʘʤ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʝʡ, ʧʨʠʤʝʨʥʦ 1 % 

ʧʦʛʣʦʱʘʝʤʦʛʦ ʨʘʩʪʝʥʠʷʤʠ ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ ʧʨʝʦʙʨʘʟʫʝʪʩʷ ʚ ʝʛʦ ʘʢʪʠʚʥʳʝ ʬʦʨʤʳ, ʯʪʦ 

ʥʝʠʟʙʝʞʥʦ ʩʚʷʟʘʥʦ ʩ ʥʝʧʦʣʥʳʤ ʧʦʰʘʛʦʚʳʤ ʚʦʩʩʪʘʥʦʚʣʝʥʠʝʤ ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʦʛʦ 
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ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ. ʇʦʜ ʪʝʨʤʠʥʦʤ ɸʌʂ ʧʦʜʨʘʟʫʤʝʚʘʶʪ ʩʦʚʦʢʫʧʥʦʩʪʴ 

ʚʟʘʠʤʦʧʨʝʚʨʘʱʘʶʱʠʭʩʷ ʨʝʘʢʮʠʦʥʥʦ-ʩʧʦʩʦʙʥʳʭ ʬʦʨʤ ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ, ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʦ ʠʟ 

ʢʦʪʦʨʳʭ ʠʤʝʝʪ ʢʦʨʦʪʢʦʝ ʚʨʝʤʷ ʩʫʱʝʩʪʚʦʚʘʥʠʷ ʠ ʤʦʞʝʪ ʦʢʠʩʣʷʪʴ ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʠ ʚʩʝ 

ʢʣʘʩʩʳ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʤʦʣʝʢʫʣ ï ʙʝʣʢʠ, ʣʠʧʠʜʳ ʤʝʤʙʨʘʥ, ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ ʠ ʪ.ʜ. 

(Scandalios, 2002; ɻʘʨʠʬʟʷʥʦʚ ʠ ʜʨ., 2011; Corpas et al., 2015). 

ɺ ʥʦʨʤʘʣʴʥʦ ʬʫʥʢʮʠʦʥʠʨʫʶʱʠʭ ʢʣʝʪʢʘʭ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ɸʌʂ ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʝʪʩʷ 

ʥʘ ʥʠʟʢʦʤ ʫʨʦʚʥʝ, ʪ.ʢ. ʩʧʝʮʠʘʣʴʥʳʝ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʝ ʬʝʨʤʝʥʪʥʳʝ ʩʠʩʪʝʤʳ 

ʧʦʩʪʦʷʥʥʦ ʫʯʘʩʪʚʫʶʪ ʚ ʠʭ ʣʠʢʚʠʜʘʮʠʠ. ɺ ʥʦʨʤʝ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ɸʌʂ ʚ ʢʣʝʪʢʘʭ ʥʝ 

ʚʳʩʦʢʠ: ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʷ ʆ2
Å-
 ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ ʧʦʨʷʜʢʘ 10

-11
 ʄ; H2ʆ2 ï 10

-8
 ʄ; Hʆ

Å
 ï ʤʝʥʴʰʝ 

10
-11

 ʄ, ʧʨʠʯʝʤ ɸʌʂ ʚ ʢʣʝʪʢʘʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʤʦʛʫʪ ʚʳʧʦʣʥʷʪʴ ʨʘʟʣʠʯʥʳʝ 

ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʝ ʬʫʥʢʮʠʠ. ʅʘʧʨʠʤʝʨ, ʚ ʭʦʜʝ ʦʢʠʩʣʝʥʠʷ ʣʠʧʠʜʦʚ ʤʦʛʫʪ 

ʦʙʨʘʟʦʚʳʚʘʪʴʩʷ ʬʠʪʦʛʦʨʤʦʥʳ ï ʞʘʩʤʦʥʘʪ, ʪʫʙʝʨʦʥ, ʤʝʪʠʣʞʘʩʤʦʥʘʪ, ʦʢʩʠʣʠʧʠʥʳ, 

ʢʦʪʦʨʳʝ ʤʦʛʫʪ ʙʳʪʴ ʩʠʛʥʘʣʦʤ ʜʣʷ ʟʘʧʫʩʢʘ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʠ ʥʝʢʦʪʦʨʳʭ ʛʝʥʦʚ ʉʆɼ 

(ɹʘʨʘʥʝʥʢʦ, 2006). 

ʀʟʙʳʪʦʯʥʫʶ ʛʝʥʝʨʘʮʠʶ ɸʌʂ, ʩʦʧʨʦʚʦʞʜʘʶʱʫʶʩʷ ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʝʤ 

ʢʣʝʪʦʯʥʦʛʦ ʩʦʜʝʨʞʠʤʦʛʦ, ʥʘʟʳʚʘʶʪ çʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʳʤ ʩʪʨʝʩʩʦʤè. ʆʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʳʡ 

ʩʪʨʝʩʩ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʦʜʥʦʡ ʠʟ ʥʝʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʠʭ ʨʝʘʢʮʠʡ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʥʘ ʜʝʡʩʪʚʠʝ 

ʙʠʦʪʠʯʝʩʢʠʭ ʠ ʘʙʠʦʪʠʯʝʩʢʠʭ ʬʘʢʪʦʨʦʚ (Hariyadi, Parkin, 1993; Prasad, 1996; Mittler, 

2002; ɻʘʨʬʠʟʷʥʦʚ, 2011). 

ʉʦʛʣʘʩʥʦ ʦʙʱʝʧʨʠʥʷʪʦʡ ʩʭʝʤʝ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ɸʌʂ, ʧʨʠ ʟʘʭʚʘʪʝ ʤʦʣʝʢʫʣʦʡ 

ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ ʦʜʥʦʛʦ ʵʣʝʢʪʨʦʥʘ ʦʙʨʘʟʫʝʪʩʷ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜʥʳʡ ʨʘʜʠʢʘʣ (ʆ2
Å-
), ʢʦʪʦʨʳʡ 

ʦʩʦʙʝʥʥʦ ʦʧʘʩʝʥ ʜʣʷ ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʭ ʩʪʨʫʢʪʫʨ, ʪʘʢ ʢʘʢ ʦʥ ʦʢʨʫʞʝʥ ʤʦʣʝʢʫʣʘʤʠ ʚʦʜʳ, 

ʯʪʦ ʥʝ ʜʘʝʪ ʝʤʫ ʚʦʟʤʦʞʥʦʩʪʠ ʧʨʝʦʜʦʣʝʪʴ ʛʠʜʨʦʬʦʙʥʳʡ ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʡ ʙʘʨʴʝʨ. 

ʅʝʩʤʦʪʨʷ ʥʘ ʝʛʦ ʢʦʨʦʪʢʠʡ ʩʨʦʢ ʞʠʟʥʠ (~10
-6
 ʩ), ʦʥ ʩʪʘʥʦʚʠʪʩʷ ʠʩʪʦʯʥʠʢʦʤ ʜʨʫʛʠʭ 

ɸʌʂ (Pitzschke et al., 2006). ʉʫʧʝʨʦʢʩʠʜʥʳʡ ʨʘʜʠʢʘʣ ʦʙʨʘʟʫʝʪʩʷ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ 

ʥʘʨʫʰʝʥʠʷ ʨʘʙʦʪʳ ʕʊʎ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ ʠ ʤʠʪʦʭʦʥʜʨʠʡ, ʠ ʝʛʦ ʛʝʥʝʨʘʮʠʷ ʤʦʞʝʪ 

ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪʴ ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦ ʚ ʭʦʜʝ ʨʘʙʦʪʳ ʬʦʪʦʩʠʥʪʝʪʠʯʝʩʢʦʡ ʕʊʎ (Mittler, 

2002; ʀʚʘʥʦʚ ʠ ʜʨ., 2014). ɺ ʜʳʭʘʪʝʣʴʥʦʡ ʮʝʧʠ ʤʠʪʦʭʦʥʜʨʠʡ ʩʦʜʝʨʞʠʪʩʷ, ʧʦ 

ʤʝʥʴʰʝʡ ʤʝʨʝ, 9 ʩʘʡʪʦʚ, ʩʧʦʩʦʙʥʳʭ ʧʨʦʜʫʮʠʨʦʚʘʪʴ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜʥʳʡ ʨʘʜʠʢʘʣ 
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(ɺʦʡʥʠʢʦʚ, 2013; ʈʘʭʤʘʥʢʫʣʦʚʘ, 2014). ʉʯʠʪʘʝʪʩʷ, ʯʪʦ ʜʳʭʘʪʝʣʴʥʘʷ ʮʝʧʴ ʷʚʣʷʝʪʩʷ 

ʤʝʥʝʝ ʤʦʱʥʳʤ ʠʩʪʦʯʥʠʢʦʤ ɸʌʂ, ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʘʤʠ, ʦʜʥʘʢʦ ʚ ʪʝʤʥʦʪʝ 

ʦʥʠ ʤʦʛʫʪ ʩʪʘʪʴ ʛʣʘʚʥʳʤ ʠʩʪʦʯʥʠʢʦʤ (ɺʦʡʥʠʢʦʚ, 2013; ɻʨʘʙʝʣʴʥʳʭ ʠ ʜʨ., 2014).  

ʆʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʚʦʜʦʨʦʜʘ (H2ʆ2) ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʧʫʪʝʤ ʧʨʠʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷ 

ʦʜʥʦʛʦ ʵʣʝʢʪʨʦʥʘ ʠ ʜʚʫʭ ʧʨʦʪʦʥʦʚ ʢ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜʥʦʤʫ ʨʘʜʠʢʘʣʫ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʚ 

ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʷ (ʜʠʩʤʫʪʘʮʠʠ) ʜʚʫʭ ʤʦʣʝʢʫʣ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʚʥʝ ʠʣʠ 

ʚʥʫʪʨʠ ʪʠʣʘʢʦʠʜʥʦʡ ʤʝʤʙʨʘʥʳ (Apel, Hirt, 2004). ʇʝʨʦʢʩʠʜ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʦʪʥʦʩʠʪʩʷ ʢ 

ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʷʤ ʩʨʝʜʥʝʡ ʩʠʣʳ. ɹʣʘʛʦʜʘʨʷ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʧʨʦʜʦʣʞʠʪʝʣʴʥʦʤʫ ʚʨʝʤʝʥʠ 

ʞʠʟʥʠ ʠ ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʦʩʪʠ ʚ ʣʠʧʠʜʥʦʤ ʙʠʩʣʦʝ, H2ʆ2 ʤʦʞʝʪ ʣʝʛʢʦ ʜʠʬʬʫʥʜʠʨʦʚʘʪʴ 

ʯʝʨʝʟ ʤʝʤʙʨʘʥʳ (ʚ ʪʦʤ ʯʠʩʣʝ ʧʨʠ ʫʯʘʩʪʠʠ ʘʢʚʘʧʦʨʠʥʦʚ) (Bowler ʝt al., 1994; 

ɻʘʤʘʣʝʡ, 1994).  

ʇʦʩʢʦʣʴʢʫ ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʦ ɸʌʂ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʧʨʦʜʫʢʪʘʤʠ ʥʦʨʤʘʣʴʥʦʛʦ 

ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤʘ ʢʣʝʪʦʢ, ʚʦʟʥʠʢʘʝʪ ʚʦʧʨʦʩ, ʧʦʯʝʤʫ ʞʝ ʧʨʠ ʜʝʡʩʪʚʠʠ ʩʪʨʝʩʩʦʨʦʚ, ʚ ʪʦʤ 

ʯʠʩʣʝ ʠ ʥʠʟʢʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ, ʠʭ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʚ ʢʣʝʪʢʘʭ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʝʪʩʷ, 

ʦʩʦʙʝʥʥʦ ʫ ʪʝʧʣʦʣʶʙʠʚʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ. ʅʝʩʤʦʪʨʷ ʥʘ ʥʘʢʦʧʣʝʥʥʳʡ ʬʘʢʪʠʯʝʩʢʠʡ 

ʤʘʪʝʨʠʘʣ ʧʦ ʫʩʠʣʝʥʠʶ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ɸʌʂ ʚʦ ʚʨʝʤʷ ʩʪʨʝʩʩʘ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʧʨʠʯʠʥʳ ʵʪʦʛʦ 

ʷʚʣʝʥʠʷ ʚʳʷʩʥʝʥʳ ʥʝ ʧʦʣʥʦʩʪʴʶ. ʆʜʥʦ ʠʟ ʩʘʤʳʭ ʨʘʩʧʨʦʩʪʨʘʥʝʥʥʳʭ ʦʙʲʷʩʥʝʥʠʡ 

ʟʘʢʣʶʯʘʝʪʩʷ ʚ ʪʦʤ, ʯʪʦ ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʠ ʣʶʙʦʡ ʩʪʨʝʩʩʦʨ ʤʦʞʝʪ ʚʳʟʚʘʪʴ 

ʜʝʢʦʤʧʘʨʪʤʝʥʪʘʣʠʟʘʮʠʶ ï ʨʘʟʛʝʨʤʝʪʠʟʘʮʠʶ ʢʦʤʧʘʨʪʤʝʥʪʦʚ, ʚ ʢʦʪʦʨʳʭ 

ʣʦʢʘʣʠʟʦʚʘʥʳ ʕʊʎ, ʧʨʝʞʜʝ ʚʩʝʛʦ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ ʠ ʤʠʪʦʭʦʥʜʨʠʡ. ɺʦʟʤʦʞʥʦ ʥʝʤʘʣʦ 

ʠ ʜʨʫʛʠʭ ʧʨʠʯʠʥ ʩʙʦʝʚ ʚ ʬʫʥʢʮʠʦʥʠʨʦʚʘʥʠʠ ʕʊʎ (Kaniuga, 2008; Corpas et al., 

2015). ʅʘʧʨʠʤʝʨ, ʦʜʥʠʤ ʠʟ ʤʝʭʘʥʠʟʤʦʚ ʥʘʢʦʧʣʝʥʠʷ ɸʌʂ ʚ ʢʣʝʪʢʘʭ ʧʨʠ ʜʝʡʩʪʚʠʠ 

ʥʠʟʢʠʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʧʨʷʤʘʷ ʘʢʪʠʚʘʮʠʷ ʠʤʠ ɸʌʂ-ʛʝʥʝʨʠʨʫʶʱʠʭ 

ʬʝʨʤʝʥʪʥʳʭ ʩʠʩʪʝʤ, ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ʅɸɼʌʅ-ʦʢʩʠʜʘʟʳ (Suzuki, Mittler, 2006; ʂʦʣʫʧʘʝʚ 

ʠ ʜʨ., 2012). ʇʨʠ ʩʪʨʝʩʩʘʭ ʚʝʨʦʷʪʝʥ ʠ ʚʳʭʦʜ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʠʟ ʧʝʨʦʢʩʠʩʦʤ ʚ ʮʠʪʦʟʦʣʴ 

ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʅɸɼʌʅ-ʟʘʚʠʩʠʤʦʡ ʕʊʎ ʧʝʨʦʢʩʠʩʦʤʥʳʭ ʤʝʤʙʨʘʥ, 

ʦʩʦʙʝʥʥʦ ʧʨʠ ʫʛʥʝʪʝʥʠʠ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʢʘʪʘʣʘʟʳ. ɽʩʪʴ ʩʚʝʜʝʥʠʷ ʦ ʧʦʚʳʰʝʥʠʠ 

ʨʘʟʥʳʤʠ ʩʪʨʝʩʩʦʨʘʤʠ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʘʧʦʧʣʘʩʪʥʦʡ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʳ, ʢʦʪʦʨʘʷ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ 

ʧʨʦʜʫʮʝʥʪʦʤ ɸʌʂ ï ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʠ ʅ2ʆ2 ʧʨʠ ʠʟʙʳʪʢʝ ʚʦʩʩʪʘʥʦʚʠʪʝʣʝʡ. ɺʧʦʣʥʝ 
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ʚʦʟʤʦʞʥʦ, ʯʪʦ ʧʨʠʯʠʥʦʡ ʥʘʢʦʧʣʝʥʠʷ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʢʘʢ ʩʪʘʙʠʣʴʥʦʡ ɸʌʂ, 

ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʠ ʠʥʜʫʮʠʨʫʝʤʦʝ ʩʪʨʝʩʩʘʤʠ ʧʦʚʳʰʝʥʠʝ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʉʆɼ (Alscher et al., 

2002). ʀʣʠ, ʥʘʦʙʦʨʦʪ, ʥʘʢʦʧʣʝʥʠʝ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʧʨʠ ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʠ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʭ 

ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ, ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ʩʥʠʞʝʥʠʠ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʢʘʪʘʣʘʟʳ ʧʨʠ ʜʝʡʩʪʚʠʠ ʭʦʣʦʜʘ (Wang, 

1995; Anderson et al., 1995). 

ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʧʨʠ ʜʝʡʩʪʚʠʠ ʘʙʠʦʪʠʯʝʩʢʠʭ ʩʪʨʝʩʩʦʨʦʚ, ʠ, ʚ ʯʘʩʪʥʦʩʪʠ, 

ʥʠʟʢʠʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ, ʩʫʱʝʩʪʚʫʝʪ ʥʝʩʢʦʣʴʢʦ ʧʨʠʯʠʥ ʧʦʚʳʰʝʥʠʷ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ɸʌʂ: 

ʥʘʨʫʰʝʥʠʷ ʩʪʨʫʢʪʫʨʳ ʤʝʤʙʨʘʥ, ʧʨʠʚʦʜʷʱʠʝ ʢ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʶ ʕʊʎ ʩ 

ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʳʤ ʢʠʩʣʦʨʦʜʦʤ; ʧʝʨʝʚʦʩʩʪʘʥʦʚʣʝʥʦʩʪʴ ʕʊʎ ʤʠʪʦʭʦʥʜʨʠʡ ʠ 

ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ; ʘʢʪʠʚʘʮʠʷ ɸʌʂ-ʛʝʥʝʨʠʨʫʶʱʠʭ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ; ʠʥʘʢʪʠʚʘʮʠʷ ʥʝʢʦʪʦʨʳʭ 

ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʭ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ.  

ɼʣʠʪʝʣʴʥʦʝ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʝ ʥʝʙʣʘʛʦʧʨʠʷʪʥʳʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ ʥʝʛʘʪʠʚʥʳʤ ʦʙʨʘʟʦʤ 

ʦʪʨʘʞʘʝʪʩʷ ʥʘ ʩʚʦʡʩʪʚʘʭ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʤʝʤʙʨʘʥ, ʧʨʠʚʦʜʷ ʢ ʥʘʨʫʰʝʥʠʷʤ ʠʭ 

ʩʪʨʫʢʪʫʨʳ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʨʘʟʚʠʪʠʷ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ ʇʆʃ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʚʳʟʳʚʘʶʪʩʷ ʢʘʢ 

ʬʝʨʤʝʥʪʘʪʠʚʥʳʤʠ, ʪʘʢ ʠ ʥʝʵʥʟʠʤʥʳʤʠ (ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʤʠ) ʩʧʦʩʦʙʘʤʠ (ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ɸʌʂ) 

(ʃʫʢʘʪʢʠʥ, 2005). ʄʝʤʙʨʘʥʳ, ʩʦʩʪʦʷʱʠʝ ʠʟ ʣʠʧʠʜʥʦʛʦ ʙʠʩʣʦʷ, ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʦʜʥʦʡ ʠʟ 

ʦʩʥʦʚʥʳʭ ʤʠʰʝʥʝʡ ɸʌʂ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʘʪʘʢʫʶʪ, ʛʣʘʚʥʳʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʥʝʥʘʩʳʱʝʥʥʳʝ ɾʂ. 

ɺ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʇʆʃ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʝ ʩʪʨʫʢʪʫʨ, ʚʳʟʳʚʘʶʱʝʝ ʥʘʨʫʰʝʥʠʝ 

ʬʫʥʢʮʠʡ ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʭ ʙʝʣʢʦʚ. ʇʦʚʨʝʞʜʝʥʠʷ ʤʦʛʫʪ ʧʨʦʷʚʣʷʪʴʩʷ ʚ ʷʚʣʝʥʠʠ, ʢʦʪʦʨʦʝ 

ʥʘʟʳʚʘʶʪ çʧʨʦʪʝʯʢʦʡ ʤʝʤʙʨʘʥè, ʚʳʨʘʞʘʶʱʝʡʩʷ ʚ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʠ ʠʭ ʧʨʦʥʠʮʘʝʤʦʩʪʠ 

ʜʣʷ ʠʦʥʦʚ ʠ ʦʨʛʘʥʠʯʝʩʢʠʭ ʚʝʱʝʩʪʚ (Thompson, 1989; Yamauchi et al., 2008). 

ɺ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʨʘʩʧʘʜʘ ɾʂ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʮʝʧʥʳʭ ʨʝʘʢʮʠʡ ʇʆʃ, ʩʥʘʯʘʣʘ 

ʦʙʨʘʟʫʶʪʩʷ ʣʠʧʠʜʥʳʝ ʨʘʜʠʢʘʣʳ, ʘ ʚ ʢʦʥʮʝ ʜʠʝʥʦʚʳʝ ʢʦʥʴʶʛʘʪʳ ɾʂ, ʠ ʤʘʣʦʥʦʚʳʡ 

ʜʠʘʣʴʜʝʛʠʜ, ʢʦʪʦʨʳʡ ʦʙʣʘʜʘʝʪ ʚʳʩʦʢʦʡ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʡ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴʶ (Kaniuga, 

2008; Sochor et al., 2012). ʇʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʚ ʭʦʜʝ ʇʆʃ ʧʦʚʳʰʘʝʪʩʷ ʧʨʦʥʠʮʘʝʤʦʩʪʴ 

ʤʝʤʙʨʘʥ ʜʣʷ ʠʦʥʦʚ ʅ
+
 ʠ ʉʘ

2+
, ʯʪʦ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʧʦʪʝʨʝ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʠ ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʪʴ 

ʩʠʥʪʝʟ ɸʊʌ ʚ ʤʠʪʦʭʦʥʜʨʠʷʭ, ʠ ʢʣʝʪʢʘ ʦʢʘʟʳʚʘʝʪʩʷ ʚ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʵʥʝʨʛʝʪʠʯʝʩʢʦʛʦ 

ʛʦʣʦʜʘ (ɺʣʘʜʠʤʠʨʦʚ, ɸʨʯʘʢʦʚ, 1972; ɾʠʨʦʚ ʠ ʜʨ., 1982). ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʤʥʦʛʠʝ 

ʘʚʪʦʨʳ ʨʘʩʩʤʘʪʨʠʚʘʶʪ ʇʆʃ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʚʦʟʤʦʞʥʦʡ ʧʨʠʯʠʥʳ ʧʦʚʳʰʝʥʠʷ ʚʷʟʢʦʩʪʠ 



20 

 

ʤʝʤʙʨʘʥ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʚ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʛʦ ʩʪʨʝʩʩʘ (Loubaresse et al., 1991; 

Prasad, 1996; Alonso et al., 1997; ʃʫʢʘʪʢʠʥ 2005), ʧʨʠʚʦʜʷʱʝʝ ʢ ʫʪʨʘʪʝ ʠʭ 

ʬʫʥʢʮʠʦʥʘʣʴʥʦʡ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ (Gill , Tuteja, 2010). 

 

1.3 ɸʜʘʧʪʘʮʠʷ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢ ʜʝʡʩʪʚʠʶ ʥʠʟʢʠʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ 

ʀʟʚʝʩʪʥʦ, ʯʪʦ ʢʦʥʩʪʠʪʫʪʠʚʥʘʷ, ʧʨʠʩʫʱʘʷ ʚʩʝʤ ʚʝʛʝʪʠʨʫʶʱʠʤ ʨʘʩʪʝʥʠʷʤ, 

ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʴ ʢ ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ, ʚʢʣʶʯʘʷ ʤʦʨʦʟʦʩʪʦʡʢʠʝ, ʜʦʚʦʣʴʥʦ ʥʠʟʢʘʷ. 

ʌʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʝ ʩʚʦʡʩʪʚ ʭʦʣʦʜʦ- ʠ ʤʦʨʦʟʦʩʪʦʡʢʦʩʪʠ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʚ ʫʩʣʦʚʠʷʭ 

ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʥʠʟʢʠʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ, ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʱʠʭ ʛʝʥʦʪʠʧʫ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, 

ʧʨʠ ʵʪʦʤ ʟʘʢʘʣʠʚʘʶʱʠʝ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ ʜʦʣʞʥʳ ʙʳʪʴ ʥʝʩʢʦʣʴʢʦ ʚʳʰʝ 

ʧʦʚʨʝʞʜʘʶʱʠʭ.  

ʇʨʠʩʧʦʩʦʙʠʪʝʣʴʥʳʝ ʨʝʘʢʮʠʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢ ʥʠʟʢʠʤ ʧʦʣʦʞʠʪʝʣʴʥʳʤ 

ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘʤ ʧʨʦʷʚʣʷʶʪʩʷ ʚ ʠʭ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʠ ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʪʴ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤ ʧʨʠ ʝʝ 

ʩʥʠʞʝʥʠʠ, ʯʪʦ ʜʦʩʪʠʛʘʝʪʩʷ ʙʦʣʝʝ ʰʠʨʦʢʠʤ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʳʤ ʜʠʘʧʘʟʦʥʦʤ ʨʘʙʦʪʳ 

ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ, ʩʠʥʪʝʟʦʤ ʧʨʦʪʝʢʪʦʨʥʳʭ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʡ ʠ ʩʪʨʝʩʩ-ʙʝʣʢʦʚ, ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴʶ 

ʨʘʙʦʪʳ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʦʡ ʩʠʩʪʝʤʳ ʠ ʜʨ. (ɹʘʣʥʦʢʠʥ, 2005; ʇʦʣʝʩʩʢʘʷ, 2007). 

ʇʨʠ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʠ, ʧʨʝʞʜʝ ʚʩʝʛʦ, ʧʨʦʠʩʭʦʜʷʪ ʙʠʦʭʠʤʠʯʝʩʢʠʝ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ, 

ʥʘʧʨʘʚʣʝʥʥʳʝ ʥʘ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʝ ʩʪʘʙʠʣʴʥʦʩʪʠ ʤʝʤʙʨʘʥ ʠ ʧʨʝʜʦʪʚʨʘʱʝʥʠʝ ʫʪʝʯʢʠ 

ʠʦʥʦʚ ʠʟ ʢʣʝʪʦʢ, ʯʪʦ ʩʚʷʟʘʥʦ ʩ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷʤʠ ʩʦʩʪʘʚʘ ʠ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʭ 

ʣʠʧʠʜʦʚ. ʉ ʜʨʫʛʦʡ ʩʪʦʨʦʥʳ, ʩʦʛʣʘʩʥʦ ʪʝʦʨʠʠ ʤʝʤʙʨʘʥʥʦʛʦ ʛʦʤʝʦʩʪʘʟʘ, 

ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʴ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢ ʩʪʨʝʩʩʫ ʦʧʨʝʜʝʣʷʪʩʷ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴʶ ʚʦʩʩʪʘʥʘʚʣʠʚʘʪʴ 

ʩʪʨʫʢʪʫʨʫ ʤʝʤʙʨʘʥ, ʥʘʨʫʰʝʥʥʫʶ ʧʨʠ ʩʪʨʝʩʩʝ (Mazliak, 1989; Janska et al., 2010).  

 

1.3.1 ʈʦʣʴ ʣʠʧʠʜʦʚ (ʇʅɾʂ ʠ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟ) ʚ ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʡ ʘʜʘʧʪʘʮʠʠ 

ʨʘʩʪʝʥʠʡ 

ʍʦʨʦʰʦ ʠʟʚʝʩʪʥʦ, ʯʪʦ ʚ ʧʝʨʠʦʜ ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʛʦ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʚ ʩʠʥʪʝʟʝ 

ʠ ʩʦʩʪʘʚʝ ʣʠʧʠʜʦʚ ʧʨʦʠʩʭʦʜʷʪ ʪʘʢʠʝ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʧʦʚʳʰʘʶʪ ʭʦʣʦʜʦ- ʠ 

ʤʦʨʦʟʦʩʪʦʡʢʦʩʪʴ ʨʘʩʪʝʥʠʡ (Levitt, 1980; Uoshida, Sakai, 1973; ʊʨʫʥʦʚʘ, 2007). 
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ʂʘʢ ʫʞʝ ʦʪʤʝʯʘʣʦʩʴ, ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ ʢʣʝʪʦʢ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʘʜʘʧʪʠʨʦʚʘʪʴʩʷ ʢ 

ʩʪʝʩʩʦʨʥʳʤ ʫʩʣʦʚʠʷʤ ʩʚʷʟʳʚʘʝʪʩʷ ʩ ʚʦʟʤʦʞʥʦʩʪʴʶ ʠʟʤʝʥʷʪʴ ʪʝʢʫʯʝʩʪʴ ʤʝʤʙʨʘʥ 

ʧʦʩʨʝʜʩʪʚʦʤ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʷ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʥʝʥʘʩʳʱʝʥʥʳʭ ɾʂ ʚ ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʭ ʣʠʧʠʜʘʭ ʠ 

ʩʥʠʞʘʪʴ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʫ ʠʭ ʬʘʟʦʚʳʭ ʧʝʨʝʭʦʜʦʚ. ʆʩʥʦʚʥʦʡ ʤʝʭʘʥʠʟʤ ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ 

ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ ʬʘʟʦʚʦʛʦ ʧʝʨʝʭʦʜʘ, ʘ, ʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦ, ʠ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦʡ 

ʜʣʷ ʬʫʥʢʮʠʦʥʠʨʦʚʘʥʠʷ ʤʝʤʙʨʘʥ ʚʷʟʢʦʩʪʠ ʙʠʩʣʦʷ ʧʨʠ ʠʟʤʝʥʝʥʠʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʳʭ 

ʫʩʣʦʚʠʡ, ʩʦʩʪʦʠʪ ʚ ʠʟʤʝʥʝʥʠʠ ʞʠʨʥʦʢʠʩʣʦʪʥʦʛʦ ʩʦʩʪʘʚʘ ʣʠʧʠʜʦʚ. ʀʟʚʝʩʪʥʳ ʜʚʘ 

ʦʩʥʦʚʥʳʭ ʪʠʧʘ ʪʘʢʠʭ ʠʟʤʝʥʝʥʠʡ:  

1) ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ ʜʣʠʥʳ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʥʳʭ ʮʝʧʝʡ ʚ ʦʩʪʘʪʢʘʭ ɾʂ;  

2) ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ ʯʠʩʣʘ ʜʚʦʡʥʳʭ ʩʚʷʟʝʡ ʚ ʥʠʭ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʦʙʨʘʟʫʶʪʩʷ ʩ ʫʯʘʩʪʠʝʤ 

ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ-ʜʝʩʘʪʫʨʘʟ (ɹʘʣʥʦʢʠʥ, 2005; ɺʝʨʝʱʘʛʠʥ, 2007; Dºrmann, 2007). 

ɺ ʩʚʷʟʠ ʩ ʵʪʠʤ, ʙʦʣʴʰʦʝ ʟʥʘʯʝʥʠʝ ʧʨʠʦʙʨʝʪʘʶʪ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʚ ʧʝʨʠʦʜ 

ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʨʦʣʠ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟ ɾʂ, ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ, ʢʘʪʘʣʠʟʠʨʫʶʱʠʭ ʧʨʝʚʨʘʱʝʥʠʝ 

ʦʜʠʥʘʨʥʦʡ (ʉ-ʉ) ʩʚʷʟʠ ʤʝʞʜʫ ʘʪʦʤʘʤʠ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʚ ʘʮʠʣʴʥʳʭ ʮʝʧʷʭ ɾʂ ʚ ʜʚʦʡʥʳʝ 

(ʉ=ʉ) ʩʚʷʟʠ, ʠ, ʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦ, ʫʯʘʩʪʚʫʶʱʠʭ ʚ ʠʟʤʝʥʝʥʠʠ ʬʠʟʠʯʝʩʢʠʭ ʩʚʦʡʩʪʚ 

ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʤʝʤʙʨʘʥ (ʃʦʩʴ, 2001). ʀʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʫʯʘʩʪʠʷ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟ ʞʠʨʥʳʭ 

ʢʠʩʣʦʪ ʚ ʭʦʣʦʜʦʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠʩʴ ʛʣʘʚʥʳʤ ʦʙʨʘʟʦʤ c ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝʤ 

ʮʠʘʥʦʙʘʢʪʝʨʠʡ (Wada et al., 1990; Murata, Wada, 1995; ʃʦʩʴ, 2014).  

ɼʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʮʠʘʥʦʙʘʢʪʝʨʠʡ ʦʪʥʦʩʷʪʩʷ ʢ ʪʠʧʫ ʘʮʠʣ-ʣʠʧʠʜʥʳʭ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟ, ʪʦ 

ʝʩʪʴ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʩʫʙʩʪʨʘʪʘ ɾʂ, ʥʘʭʦʜʷʱʠʝʩʷ ʚ ʩʦʩʪʘʚʝ ʣʠʧʠʜʦʚ (Wada, 

Murata, 1989; Mustardy et al., 1996; ʃʦʩʴ, 1997). ʅʘʟʚʘʥʠʷ ʛʝʥʦʚ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟ: desA 

(ȹ12-ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʘ), desB (æ15ɤ3-), desC (ȹ9-), desD (ȹ6-) ʦʩʥʦʚʘʥʳ ʥʘ ʩʦʢʨʘʱʝʥʠʠ 

des (desaturase). ɹʫʢʚʝʥʥʳʝ ʦʙʦʟʥʘʯʝʥʠʷ (A, B, C, D) ʧʨʠʥʷʪʳ ʧʦ ʭʨʦʥʦʣʦʛʠʠ 

ʢʣʦʥʠʨʦʚʘʥʠʷ ʛʝʥʦʚ. ʅʘ ʨʠʩ. 1 ʧʦʢʘʟʘʥʘ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʴ ʜʝʩʘʪʫʨʘʮʠʠ ʫ 

ʮʠʘʥʦʙʘʢʪʝʨʠʡ. 

ɼʝʩʘʪʫʨʘʮʠʷ ɾʂ ʫ ʮʠʘʥʦʙʘʢʪʝʨʠʡ ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʝʪʩʷ ʚ ʩʪʨʦʛʦʡ 

ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ: ʧʝʨʚʘʷ ʜʚʦʡʥʘʷ ʩʚʷʟʴ ʦʙʨʘʟʫʝʪʩʷ ʪʦʣʴʢʦ ʚ ʧʦʣʦʞʝʥʠʠ ȹ9 (ʨʠʩ. 

1.), ʚʪʦʨʘʷ ʦʙʨʘʟʫʝʪʩʷ ʚ ʧʦʣʦʞʝʥʠʠ  ȹ12 ʪʦʣʴʢʦ ʚ ʤʦʥʦʝʥʦʚʳʭ ɾʂ (16:1 ȹ9 ʠʣʠ 

18:1ȹ9). ʊʘʢ, ʚ ʩʠʥʪʝʟʝ ʜʠʝʥʦʚʦʡ ʣʠʥʦʣʝʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ (18:2ȹ9ȹ12) ʠʟ ʦʣʝʘʪʘ (18:1) 
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ʫʯʘʩʪʚʫʝʪ ȹ12-ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʘ, ʢʦʪʦʨʘʷ ʢʦʜʠʨʫʝʪʩʷ ʛʝʥʦʤ desA. ʃʠʥʦʣʝʚʘʷ ʢʠʩʣʦʪʘ 

ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʤ ʜʣʷ ȹ6- ʠ ɤ3-ʜʝʩʘʪʫʨʘʟ. 

 

 
ʈʠʩ. 1. ʆʙʱʘʷ ʩʭʝʤʘ ʜʝʩʘʪʫʨʘʮʠʠ ʞʠʨʥʳʭ ʢʠʩʣʦʪ ʘʮʠʣ-ʣʠʧʠʜʥʳʤʠ 

ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʘʤʠ ʚ ʮʠʘʥʦʙʘʢʪʝʨʠʠ Synechocystis sp. PCC 6803 (ʃʦʩʴ, 2001).  
 

ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʭʦʪʷ ʚʩʝ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʮʠʘʥʦʙʘʢʪʝʨʠʡ ʘʢʪʠʚʠʨʫʶʪʩʷ ʥʠʟʢʦʡ 

ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʦʡ (ʢʨʦʤʝ ȹ9-ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ), ʧʨʝʜʧʦʣʘʛʘʝʪʩʷ, ʯʪʦ ʠʤʝʥʥʦ  ȹ12-ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʘ 

ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʪʝʤ ʢʨʠʪʠʯʝʩʢʠʤ ʬʝʨʤʝʥʪʦʤ, ʢʦʪʦʨʳʡ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤ ʜʣʷ ʚʳʞʠʚʘʥʠʷ ʢʣʝʪʦʢ 

ʧʨʠ ʥʠʟʢʠʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘʭ ʠ ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʝʪ ʚʦʩʩʪʘʥʦʚʣʝʥʠʝ ʵʣʝʢʪʨʦʥ-ʪʨʘʥʩʧʦʨʪʥʦʡ 

ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʧʦʩʣʝ ʬʦʪʦʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʥʠʷ ʙʣʘʛʦʜʘʨʷ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʶ ʜʦʣʠ 

ʜʠʥʝʥʘʩʳʱʝʥʥʳʭ ɾʂ ʚ ʣʠʧʠʜʘʭ ʤʝʤʙʨʘʥ ʪʠʣʘʢʦʠʜʦʚ (Gombos, 1994; ʃʦʩʴ, 2001). 

ʊʘʢ, ʧʨʠ ʚʳʢʣʶʯʝʥʠʠ ʛʝʥʦʚ, ʢʦʜʠʨʫʶʱʠʭ  ȹ6- ʠ ȹ12-ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʫ Synechocystis, 

ʢʣʝʪʢʠ ʤʫʪʘʥʪʘ ʩʠʥʪʝʟʠʨʫʶʱʠʝ ʪʦʣʴʢʦ ʤʦʥʦʥʝʥʘʩʳʱʝʥʥʳʝ ɾʂ, ʦʙʣʘʜʘʶʪ 

ʧʦʥʠʞʝʥʥʦʡ ʪʝʢʫʯʝʩʪʴʶ ʤʝʤʙʨʘʥ ʠ, ʢʘʢ ʩʣʝʜʩʪʚʠʝ, ʥʝʩʧʦʩʦʙʥʳ ʘʜʘʧʪʠʨʦʚʘʪʴʩʷ ʢ 

ʥʠʟʢʠʤ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘʤ (Inaba et al, 2003). ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʜʦʢʘʟʘʥʘ ʩʚʝʪʦʟʘʚʠʩʠʤʘʷ 

ʠʥʜʫʢʮʠʷ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟ (Mironov et al., 2012). 

ʋ ʚʳʩʰʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʧʨʦʮʝʩʩʳ ʜʝʩʘʪʫʨʘʮʠʠ ʧʨʦʠʩʭʦʜʷʪ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ ʩʣʦʞʥʝʝ, 

ʵʪʦ ʦʪʯʘʩʪʠ ʦʙʲʷʩʥʷʝʪʩʷ ʦʙʰʠʨʥʦʡ ʢʦʤʧʘʨʪʤʝʥʪʘʮʠʝʡ ʵʫʢʘʨʠʦʪʠʯʝʩʢʠʭ ʢʣʝʪʦʢ, ʠ 

ʪʝʤ, ʯʪʦ ʫ ʚʳʩʰʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʜʝʣʷʪ ʥʘ ʜʚʘ ʪʠʧʘ ʚ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʦʪ 

ʧʝʨʝʥʦʩʯʠʢʘ ʩʫʙʩʪʨʘʪʘ. ɸʮʠʣ-ɸʇɹ-ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪ ɾʂ, ʩʚʷʟʘʥʥʳʝ ʩ ʘʮʠʣ-

ʧʝʨʝʥʦʩʷʱʠʤ ʙʝʣʢʦʤ (ɸʇɹ), ʘ ʘʮʠʣ-ʣʠʧʠʜʥʳʝ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ï ɾʂ, ʥʘʭʦʜʷʱʠʝʩʷ ʚ 

ʩʦʩʪʘʚʝ ʣʠʧʠʜʦʚ (ʃʦʩʴ, 1997). ɺ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʘʭ ʧʝʨʚʘʷ ʜʚʦʡʥʘʷ ʩʚʷʟʴ ʦʙʨʘʟʫʝʪʩʷ 

ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʤʠ ʘʮʠʣ-ɸʇɹ-ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʘʤʠ ʚ ʮʝʧʷʭ ɾʂ, ʧʨʠʩʦʝʜʠʥʝʥʥʳʭ ʢ ɸʇɹ (ɸʇɹ-

16:0, ɸʇɹ-18:0) (ʍʝʣʜʪ, 2014). ɼʘʣʴʥʝʡʰʠʡ ʪʨʘʥʩʧʦʨʪ ʤʦʞʝʪ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪʴ ʢʘʢ ʚ 

ʤʝʤʙʨʘʥʳ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ, ʛʜʝ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ Fad6 ʦʙʨʘʟʫʶʪʩʷ (16:2) ʠ 

(18:2) ɾʂ, ʘ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ Fad7 ʠ Fad8 ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝ (16:3) ʠ (18:3) ɾʂ, 
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ʪʘʢ ʠ ʚ ʕʇʈ ʜʣʷ ʧʦʩʣʝʜʫʶʱʝʡ ʜʝʩʘʪʫʨʘʮʠʠ ʚ ʣʠʧʠʜ-ʩʚʷʟʘʥʥʦʡ ʬʦʨʤʝ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ 

ʤʝʤʙʨʘʥʦʩʚʷʟʘʥʥʳʭ ʘʮʠʣ-ʣʠʧʠʜʥʳʭ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟ (ʚ ʕʇʈ ʣʦʢʘʣʠʟʦʚʘʥʳ ʜʚʝ 

ʤʝʤʙʨʘʥʦʩʚʷʟʘʥʥʝr ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ Fad2 ʠ Fad3, ʢʦʪʦʨʳʝ ʫʯʘʩʪʚʫʶʪ ʚ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʠ 

ʚʪʦʨʦʡ ʠ ʪʨʝʪʴʝʡ ʜʚʦʡʥʳʭ ʩʚʷʟʝʡ ʚ ʘʮʠʣʴʥʳʭ ʮʝʧʷʭ ɾʂ). ʀʟ ʕʇʈ ʇʅɾʂ ʤʦʛʫʪ 

ʩʥʦʚʘ ʪʨʘʥʩʧʦʨʪʠʨʦʚʘʪʴʩʷ ʚ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʳ (Li-Beisson et al., 2010; ʍʝʣʜʪ, 2014). ɺ 

ʮʠʪʦʧʣʘʟʤʘʪʠʯʝʩʢʦʡ ʤʝʤʙʨʘʥʝ ʚʝʩʴ ʧʫʪʴ ʜʝʩʘʪʫʨʘʮʠʠ ʤʦʞʝʪ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪʴ ʚ ʣʠʧʠʜ-

ʩʚʷʟʘʥʥʦʡ ʬʦʨʤʝ (Dºrmann, 2007; ʊʦʜʦʨʦʚʘ, 2008; ʃʦʩʴ, 2014). 

ʀʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʫʯʘʩʪʠʷ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟ ʞʠʨʥʳʭ ʢʠʩʣʦʪ ʚ ʭʦʣʦʜʦʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ 

ʨʘʩʪʝʥʠʡ (Iba, 2002; O`Quin et al., 2010) ʧʨʦʚʦʜʠʣʠʩʴ ʚ ʤʝʥʴʰʝʡ ʩʪʝʧʝʥʠ, ʧʦ 

ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ ʮʠʘʥʦʙʘʢʪʝʨʠʷʤʠ. ɺ ʥʘʩʪʦʷʱʠʡ ʤʦʤʝʥʪ ʢʣʶʯʝʚʘʷ ʨʦʣʴ ʧʨʠ 

ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʠ ʥʠʟʢʠʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ ʦʪʚʦʜʠʪʩʷ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʥʳʤ ʠ ʤʠʢʨʦʩʦʤʘʣʴʥʳʤ  

æ12- ʠ ɤ3- ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʘʤ. ʈʦʣʴ ʦʪʜʝʣʴʥʳʭ ʛʝʥʦʚ Fad ʚ ʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʠ 

ʭʦʣʦʜʦʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʫ ʨʘʟʥʳʭ ʚʠʜʦʚ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʤʦʞʝʪ ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦ ʦʪʣʠʯʘʪʴʩʷ. 

ʅʘʧʨʠʤʝʨ, ʧʦʢʘʟʘʥʦ ʯʪʦ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʴ ʜʠʢʦʛʦ ʪʦʤʘʪʘ Solanum chilense ʢ 

ʧʨʦʤʦʨʘʞʠʚʘʥʠʶ ʦʙʫʩʣʦʚʣʝʥʘ, ʚ ʪʦʤ ʯʠʩʣʝ, ʚʳʩʦʢʠʤ ʢʦʥʩʪʠʪʫʪʠʚʥʳʤ ʫʨʦʚʥʝʤ 

ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʠ Fad7 ʧʨʠ ʚʩʝʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘʭ (Nosenko et al., 2016), ʪʦʛʜʘ ʢʘʢ ʛʝʥ Fad8 

ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʨʫʝʪʩʷ ʪʦʣʴʢʦ ʧʨʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ ʥʠʞʝ 20Áʉ (Somerville, 1993, Jan et al., 

2009; ʄʘʢʘʨʝʥʢʦ, 2010). ʉ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝʤ ʤʫʪʘʥʪʥʳʭ ʣʠʥʠʡ ʘʨʘʙʠʜʦʧʩʠʩʘ 

ʧʦʢʘʟʘʥʘ ʚʘʞʥʘʷ ʨʦʣʴ ʛʝʥʘ Fad2 ʚ ʩʠʥʪʝʟʝ ʇʅɾʂ ʠ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʜʘʥʥʦʛʦ 

ʚʠʜʘ ʢ ʜʝʡʩʪʚʠʶ ʥʠʟʢʠʭ ʧʦʣʦʞʠʪʝʣʴʥʳʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ. ʊʘʢ, ʫ ʤʫʪʘʥʪʘ ʧʦ ʛʝʥʫ Fad2, 

ʜʝʬʠʮʠʪʥʦʛʦ ʧʦ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ, ʣʦʢʘʣʠʟʦʚʘʥʥʦʡ ʚ ʕʇʈ, ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʣʦ 

ʩʥʠʞʝʥʠʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʇʅɾʂ ʚ ʤʝʤʙʨʘʥʘʭ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ, ʘ ʧʨʠ ʭʦʣʦʜʦʚʦʤ 

ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʠ (6Áʉ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 42 ʜʥʝʡ) ʩʥʠʞʘʣʘʩʴ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʨʦʩʪʘ ʠ 

ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʣʦ ʜʘʣʴʥʝʡʰʝʝ ʧʦʜʩʳʭʘʥʠʝ ʠ ʛʠʙʝʣʴ ʨʘʩʪʝʥʠʡ (Iba, 2002). 

ɸʥʘʣʠʟ ʤʫʪʘʥʪʥʳʭ ʣʠʥʠʡ ʘʨʘʙʠʜʦʧʩʠʩʘ ʧʦʢʘʟʘʣ, ʯʪʦ ʥʝʥʘʩʳʱʝʥʥʳʝ ɾʂ ʚ 

ʤʝʤʙʨʘʥʘʭ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ ʚʣʠʷʶʪ ʥʘ ʨʘʟʤʝʨ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ ʠ ʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʝ ʠʭ 

ʤʝʤʙʨʘʥ ʧʨʠ ʥʠʟʢʠʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘʭ. ʄʫʪʘʥʪ ʧʦ ʛʝʥʫ Fad5, ʜʝʬʠʮʠʪʥʳʡ ʧʦ 

ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʥʦʡ æ9-ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ, ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʟʦʚʘʣʩʷ ʚʳʩʦʢʠʤ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝʤ 

ʧʘʣʴʤʠʪʠʥʦʚʦʡ (16:0) ɾʂ, ʘ ʤʫʪʘʥʪ ʧʦ ʛʝʥʫ Fad6, ʜʝʬʠʮʠʪʥʳʡ ʧʦ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ 
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ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʥʦʡ æ12-ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ, ʥʘʢʘʧʣʠʚʘʣ ʚʳʩʦʢʠʝ ʫʨʦʚʥʠ (16:1) ʠ (18:1) ɾʂ. 

ʆʙʘ ʤʫʪʘʥʪʘ ʧʦʢʘʟʳʚʘʣʠ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʱʝʝ ʩʥʠʞʝʥʠʝ ʫʨʦʚʥʷ ʇʅɾʂ ʚ 

ʛʘʣʘʢʪʦʣʠʧʠʜʘʭ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ ʠ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʢ ʥʠʟʢʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ. (Iba, 2002).  

ʅʝʜʘʚʥʠʝ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʪʨʝʭ ʤʫʪʘʥʪʥʳʭ ʣʠʥʠʡ ʘʨʘʙʠʜʦʧʩʠʩʘ ï ʜʝʬʝʢʪʥʳʭ ʧʦ 

ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʛʝʥʦʚ Fad6, Fad5 ʠ Fad3/Fad7/Fad8, ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʟʫʶʱʠʭʩʷ ʩʥʠʞʝʥʠʝʤ 

ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʥʝʥʘʩʳʱʝʥʥʳʭ ɾʂ ʚ ʪʠʣʘʢʦʠʜʥʳʭ ʤʝʤʙʨʘʥʘʭ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ, 

ʧʦʟʚʦʣʠʣʠ ʧʦʣʫʯʠʪʴ ʜʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʫʶ ʠʥʬʦʨʤʘʮʠʶ ʦ ʨʦʣʠ ɾʂ ʚ ʪʨʘʥʩʧʦʨʪʝ ʙʝʣʢʦʚ 

ʯʝʨʝʟ ʤʝʤʙʨʘʥʫ. ʕʪʠ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʧʦʜʪʚʝʨʞʜʘʶʪ, ʯʪʦ ʠʭ ʪʨʘʥʩʧʦʨʪ ʤʦʞʝʪ ʟʘʚʠʩʝʪʴ 

ʦʪ ʩʪʝʧʝʥʠ ʥʝʥʘʩʳʱʝʥʥʦʩʪʠ ɾʂ ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʭ ʣʠʧʠʜʦʚ, ʧʦʵʪʦʤʫ, ʚʝʨʦʷʪʥʦ, ʠ ʦʪ 

ʪʝʢʫʯʝʩʪʠ ʤʝʤʙʨʘʥ. ɹʦʣʝʝ ʪʦʛʦ, ʥʘʨʫʰʝʥʥʳʡ ʪʨʘʥʩʧʦʨʪ ʙʝʣʢʦʚ ʫ ʤʫʪʘʥʪʦʚ ʤʦʞʝʪ 

ʙʳʪʴ ʦʜʥʦʡ ʠʟ ʧʨʠʯʠʥ ʚʳʩʦʢʦʡ ʭʦʣʦʜʦʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ (Ma, Browse, 

2006; Jan et al., 2009; Allakhverdiev et al., 2009).  

ɸʥʘʣʠʟ ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʥʳʭ ʜʘʥʥʳʭ ʧʦʢʘʟʳʚʘʝʪ, ʯʪʦ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʝ ʠ 

ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʳʝ ʦʩʥʦʚʳ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʠʟʫʯʝʥʳ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ ʚ 

ʤʝʥʴʰʝʡ ʩʪʝʧʝʥʠ, ʯʝʤ ʫ ʤʦʨʦʟʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ. ʇʨʘʢʪʠʯʝʩʢʠ ʦʪʩʫʪʩʪʚʫʶʪ 

ʜʘʥʥʳʝ ʦʙ ʠʟʤʝʥʝʥʠʠ ɾʂ ʩʦʩʪʘʚʘ ʠ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʠ ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʭ ʣʠʧʠʜʦʚ 

ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʷ ʠʥʜʫʮʠʙʝʣʴʥʦʡ 

ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ. ɺ ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʝ ʨʘʙʦʪ ʠʟʫʯʘʝʪʩʷ ʚʣʠʷʥʠʝ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʩʦʩʪʘʚʘ ɾʂ ʚ 

ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʤʫʪʘʮʠʡ ʣʠʧʠʜʥʦʛʦ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤʘ ʥʘ ʢʦʥʩʪʠʪʫʪʠʚʥʫʶ 

ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʴ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʚʝʛʝʪʘʮʠʠ, ʧʨʠ ʵʪʦʤ ʢʦʥʪʨʦʣʷ ʟʘ ʠʟʤʝʥʝʥʠʝʤ 

ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʵʪʠʭ ʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ, ʢʘʢ ʧʨʘʚʠʣʦ, ʥʝ ʧʨʦʚʦʜʠʪʩʷ. 

 

1.3.2 ʈʦʣʴ ʩʘʭʘʨʦʚ ʚ ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʡ ʘʜʘʧʪʘʮʠʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ 

ʇʦʥʠʞʝʥʠʶ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ ʣʴʜʦʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʚ ʪʢʘʥʷʭ ʤʦʨʦʟʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ 

ʠ ʩʥʠʞʝʥʠʶ ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʡ ʫ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʠ ʪʝʧʣʦʣʶʙʠʚʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ 

ʩʧʦʩʦʙʩʪʚʫʶʪ ʫʛʣʝʚʦʜʳ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʥʘʢʘʧʣʠʚʘʶʪʩʷ ʚ ʧʝʨʠʦʜ ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʡ 

ʘʜʘʧʪʘʮʠʠ ʠ ʚʳʧʦʣʥʷʶʪ ʨʷʜ ʟʘʱʠʪʥʳʭ ʬʫʥʢʮʠʡ (ʊʫʤʘʥʦʚ, 1979; Ma et al., 2009).  

ɼʣʷ ʥʘʢʦʧʣʝʥʠʷ ʩʘʭʘʨʦʚ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ ʩʨʘʚʥʠʪʝʣʴʥʦ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʝ ʜʝʡʩʪʚʠʝ 

ʥʠʟʢʠʭ ʧʦʣʦʞʠʪʝʣʴʥʳʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ, ʙʣʠʟʢʠʭ ʢ 0Áʉ, ʘ ʦʟʠʤʳʤ ʟʣʘʢʘʤ ʜʣʷ 
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ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʬʦʪʦʩʠʥʪʝʟʘ ʚ ʵʪʦʡ ʬʘʟʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʪʘʢʞʝ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤ ʩʚʝʪ 

(Krasavina et al., 2014).  

ɺ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʟʘ ʩʯʝʪ ʬʦʪʦʩʠʥʪʝʟʘ ʦʙʨʘʟʫʶʪʩʷ ʩʘʭʘʨʘ, ʘ 

ʧʦʥʠʞʝʥʥʳʝ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ ʩʥʠʞʘʶʪ ʠʭ ʨʘʩʭʦʜ ʥʘ ʜʳʭʘʥʠʝ ʠ ʧʨʦʮʝʩʩʳ 

ʨʦʩʪʘ. ɺ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʚ ʢʣʝʪʢʘʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʥʘʢʘʧʣʠʚʘʶʪʩʷ ʚʦʜʦʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʝ ʫʛʣʝʚʦʜʳ, 

ʪʘʢʠʝ ʢʘʢ ʩʘʭʘʨʦʟʘ, ʛʣʶʢʦʟʘ, ʬʨʫʢʪʦʟʘ, ʨʘʬʬʠʥʦʟʘ, ʩʪʘʭʠʦʟʘ, ʬʨʫʢʪʦʟʘʥʳ, 

ʦʣʠʛʦʩʘʭʘʨʠʜʳ. ʇʦʚʳʰʝʥʠʝ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢ ʥʠʟʢʠʤ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘʤ ʥʝ 

ʩʚʷʟʘʥʦ ʩ ʢʘʢʦʡ-ʣʠʙʦ ʦʜʥʦʡ, ʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʦʡ ʬʦʨʤʦʡ ʚʦʜʦʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʚ 

(ʊʨʫʥʦʚʘ, 1984; Sasaki, ʝt al., 1996; ɿʘʙʦʪʠʥʘ ʠ ʜʨ., 1998; Kawakami et al., 2008; Ma 

et al., 2009; Krasavina et al., 2014). ʆʜʥʘʢʦ, ʥʝ ʚʩʝ ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʝ ʩʘʭʘʨʘ ʠʛʨʘʶʪ 

ʦʜʠʥʘʢʦʚʫʶ ʨʦʣʴ ʚ ʘʜʘʧʪʘʮʠʠ ʢ ʩʪʨʝʩʩʘʤ. ʆʧʳʪʳ ʩ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʝʤ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʦʟʠʤʦʡ 

ʧʰʝʥʠʮʳ ʥʘ ʵʢʟʦʛʝʥʥʳʭ ʨʘʩʪʚʦʨʘʭ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʬʦʨʤ ʩʘʭʘʨʦʚ ʧʦʢʘʟʘʣʠ, ʯʪʦ 

ʟʘʱʠʪʥʳʡ ʵʬʬʝʢʪ ʦʢʘʟʳʚʘʶʪ ʪʦʣʴʢʦ ʪʝ ʠʟ ʥʠʭ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʚʦʚʣʝʢʘʶʪʩʷ ʚ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤ 

ʨʘʩʪʠʪʝʣʴʥʦʡ ʢʣʝʪʢʠ (ʊʨʫʥʦʚʘ, 1963). 

ʉʘʭʘʨʘ, ʥʘʢʘʧʣʠʚʘʝʤʳʝ ʚ ʙʦʣʴʰʦʤ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʝ, ʜʝʡʩʪʚʫʶʪ, ʧʨʝʞʜʝ ʚʩʝʛʦ, ʢʘʢ 

ʦʩʤʦʣʠʪʳ (Rosa et al., 2009) ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʢʣʝʪʦʯʥʦʛʦ ʛʦʤʝʦʩʪʘʟʘ 

(ʦʩʤʦʨʝʛʫʣʷʪʦʨʥʘʷ ʬʫʥʢʮʠʷ). ɺ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʧʦʚʳʰʝʥʠʷ ʦʙʱʝʛʦ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ 

ʩʘʭʘʨʦʚ, ʪʦʯʢʘ ʟʘʤʝʨʟʘʥʠʷ ʩʦʜʝʨʞʠʤʦʛʦ ʢʣʝʪʦʢ ʩʥʠʞʘʝʪʩʷ (ʘʥʪʠʬʨʠʟʥʘʷ 

ʬʫʥʢʮʠ)̫, ʠ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝ ʣʴʜʘ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʚ ʤʝʞʢʣʝʪʥʠʢʘʭ. ʇʨʠ ʵʪʦʤ ʧʨʦʪʦʧʣʘʩʪ 

ʧʦʩʪʝʧʝʥʥʦ ʦʙʝʟʚʦʞʠʚʘʝʪʩʷ, ʯʪʦ ʧʨʝʧʷʪʩʪʚʫʝʪ ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʦʤʫ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʶ 

ʣʴʜʘ (Williams, 1992). ʉʘʭʘʨʘ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪʩʷ ʢʣʝʪʢʘʤʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʢ ʠʩʪʦʯʥʠʢʠ 

ʵʥʝʨʛʠʠ ʠ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʧʨʝʜʰʝʩʪʚʝʥʥʠʢʦʚ ʧʨʠ ʩʠʥʪʝʟʝ ʩʪʨʝʩʩ-ʙʝʣʢʦʚ ʠ ʣʠʧʠʜʦʚ 

(ʞʠʨʥʳʭ ʢʠʩʣʦʪ), ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʳʭ ʜʣʷ ʫʣʴʪʨʘʩʪʨʫʢʪʫʨʥʦʡ ʠ ʬʫʥʢʮʠʦʥʘʣʴʥʦʡ 

ʧʝʨʝʩʪʨʦʡʢʠ ʢʣʝʪʦʢ ʚ ʧʝʨʠʦʜ ʘʜʘʧʪʘʮʠʠ ʢ ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ (ʩʫʙʩʪʨʘʪʥʘʷ ʬʫʥʢʮʠʷ), ʯʪʦ 

ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦʡ ʧʨʝʜʧʦʩʳʣʢʦʡ ʜʣʷ ʘʜʘʧʪʘʮʠʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢ ʫʩʣʦʚʠʷʤ 

ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʦʭʣʘʞʜʝʥʠʷ (ʊʨʫʥʦʚʘ, 1984, 2007; Li-Beisson et al., 2010). ʉʘʭʘʨʘ 

ʪʘʢʞʝ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʳ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʨʝʧʘʨʘʮʠʠ ʧʦʩʣʝ ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʛʦ ʩʪʨʝʩʩʘ.  

ʇʨʠ ʘʜʘʧʪʘʮʠʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʩʘʭʘʨʘ (ʤʦʥʦʩʘʭʘʨʠʜʳ, ʩʘʭʘʨʦʟʘ, ʨʘʬʬʠʥʦʟʘ) 

ʥʘʢʘʧʣʠʚʘʶʪʩʷ ʧʨʝʠʤʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦ ʚ ʧʨʦʪʦʧʣʘʩʪʝ, ʛʜʝ ʠʭ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʷ ʫ ʟʘʢʘʣʝʥʥʦʡ 
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ʢ ʭʦʣʦʜʫ ʦʟʠʤʦʡ ʨʞʠ ʙʳʣʘ ʧʨʠʤʝʨʥʦ ʚʪʨʦʝ ʚʳʰʝ, ʯʝʤ ʚ ʚʘʢʫʦʣʠ, ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʷ 

ʩʦʭʨʘʥʝʥʠʝ ʚʦʜʳ ʚ ʢʣʝʪʢʝ ʚ ʥʝʟʘʤʝʨʟʰʝʤ ʩʦʩʪʦʷʥʠʠ (ʚʦʜʦʫʜʝʨʞʠʚʘʶʱʘʷ 

ʬʫʥʢʮʠʷ) ʠ ʩʪʘʙʠʣʠʟʘʮʠʶ ʙʝʣʢʦʚ ʠ ʢʣʝʪʦʯʥʳʭ ʤʝʤʙʨʘʥ (ʩʪʘʙʠʣʠʟʠʨʫʶʱʘʷ 

ʬʫʥʢʮʠʷ) (Koster, Lynch, 1992; Uemura et.al., 2003; Hincha et al., 2005; ʊʨʫʥʦʚʘ, 

2007). ʅʘʧʨʠʤʝʨ, ʫʩʪʘʥʦʚʣʝʥʦ, ʯʪʦ ʧʨʠ ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ, ʢʦʪʦʨʘʷ ʚʳʟʳʚʘʝʪ 

ʦʙʝʟʚʦʞʠʚʘʥʠʝ ʢʣʝʪʢʠ, ʩʘʭʘʨʦʟʘ ʤʦʞʝʪ ʟʘʤʝʥʷʪʴ ʚʦʜʫ ʚ ʩʪʨʫʢʪʫʨʝ ʬʦʩʬʦʣʠʧʠʜʦʚ, 

ʩʧʦʩʦʙʩʪʚʫʷ ʛʦʤʝʦʚʷʟʢʦʩʪʥʦʡ ʘʜʘʧʪʘʮʠʠ ʢʣʝʪʢʠ (Uemura, Steponkus, 1999; Savitch 

et al., 2000). ɼʨʫʛʠʤ ʤʝʭʘʥʠʟʤʦʤ ʟʘʱʠʪʥʦʛʦ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʩʘʭʘʨʦʚ ʥʘ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʝ 

ʤʝʤʙʨʘʥʳ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝ ʚʦʜʦʨʦʜʥʳʭ ʩʚʷʟʝʡ ʤʝʞʜʫ ʢʠʩʣʦʨʦʜʥʳʤʠ 

ʘʪʦʤʘʤʠ ʬʦʩʬʘʪʦʚ ʚ ʩʦʩʪʘʚʝ ʬʦʩʬʦʣʠʧʠʜʦʚ ʤʝʤʙʨʘʥ ʠ ʘʪʦʤʘʤʠ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʚ 

ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʘʭ ʩʘʭʘʨʦʚ (Strauss, Hauser, 1986; Ma et al., 2009; ʂʦʣʫʧʘʝʚ, ʂʘʨʧʝʮ, 

2010). 

ɸʚʝʨʴʷʥʦʚʳʤ ʩ ʩʦʘʚʪʦʨʘʤʠ (1991) ʙʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʤʘʥʥʠʪ, ʤʘʥʥʦʟʘ, 

ʛʣʶʢʦʟʘ, ʬʨʫʢʪʦʟʘ ʠ ʩʘʭʘʨʦʟʘ ʨʝʟʢʦ ʦʩʣʘʙʣʷʶʪ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʴ ʤʦʜʝʣʴʥʦʡ ʆʅ
Ț
 

ʛʝʥʝʨʠʨʫʶʱʝʡ ʩʠʩʪʝʤʳ, ʧʦ-ʚʠʜʠʤʦʤʫ, ʠʛʨʘʷ ʨʦʣʴ ʧʝʨʝʭʚʘʪʯʠʢʦʚ ʨʘʜʠʢʘʣʦʚ. 

ɺʳʩʢʘʟʘʥʦ ʧʨʝʜʧʦʣʦʞʝʥʠʝ ʦʙ ʫʯʘʩʪʠʠ ʵʪʠʭ ʩʘʭʘʨʦʚ ʚ ʩʠʩʪʝʤʝ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʦʡ 

ʟʘʱʠʪʳ ʢʣʝʪʦʢ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʥʝʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʠʭ ʥʠʟʢʦʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʳʭ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʦʚ 

(ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʘʷ ʬʫʥʢʮʠʷ) (Morelli et al., 2003; Van den Ende, Valluru, 2009). ɺ 

ʧʦʩʣʝʜʥʝʝ ʚʨʝʤʷ ʧʦʷʚʠʣʠʩʴ ʨʘʙʦʪʳ, ʚ ʢʦʪʦʨʳʭ ʪʘʢʞʝ ʧʦʜʪʚʝʨʞʜʘʝʪʩʷ 

ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʘʷ ʨʦʣʴ ʩʘʭʘʨʦʚ, ʫʯʘʩʪʚʫʶʱʠʭ ʚ ʩʥʠʞʝʥʠʠ ʫʨʦʚʥʷ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ 

ʩʪʨʝʩʩʘ, ʚʳʟʚʘʥʥʦʛʦ ʥʠʟʢʠʤʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘʤʠ ʫ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ, 

ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʛʝʥʦʤ ʜʨʦʞʞʝʚʦʡ ʠʥʚʝʨʪʘʟʳ (ʉʠʥʴʢʝʚʠʯ ʠ ʜʨ., 2009). 

ɺʘʢʫʦʣʷʨʥʳʝ ʩʘʭʘʨʘ, ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʫʶʱʠʝ ʚ ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦʡ ʙʣʠʟʦʩʪʠ ʦʪ ʪʦʥʦʧʣʘʩʪʘ 

ʠ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʫʶʱʠʭ ʩ ʵʪʦʡ ʤʝʤʙʨʘʥʦʡ, ʚʦʟʤʦʞʥʦ, ʚʳʧʦʣʥʷʶʪ ʦʩʥʦʚʥʫʶ ʨʦʣʴ ʚ 

ʪʫʰʝʥʠʠ ʢʠʩʣʦʨʦʜʥʳʭ ʨʘʜʠʢʘʣʦʚ ʠ, ʪʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʧʨʝʜʦʪʚʨʘʱʘʶʪ ʇʆʃ ʩ 

ʫʯʘʩʪʠʝʤ ʠʟʙʳʪʢʘ H2O2 ʚ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʭʦʣʦʜʦʚʦʛʦ ʩʪʨʝʩʩʘ. ʉʨʝʜʠ ʮʝʣʦʛʦ ʨʷʜʘ 

ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʥʳʭ ʩʘʭʘʨʦʚ, ʩʘʭʘʨʦʟʘ ʧʨʦʷʚʣʷʣʘ ʩʘʤʳʡ ʩʠʣʴʥʳʡ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʡ 

ʧʦʪʝʥʮʠʘʣ in vitro (Morelli et al., 2003). ɺʦʟʤʦʞʥʦ, ʯʪʦ ʧʦʜʦʙʥʳʝ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʝ 
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ʨʝʘʢʮʠʠ ʩ ʫʯʘʩʪʠʝʤ ʩʘʭʘʨʦʟʳ ʤʦʛʫʪ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪʴ ʠ in vivo (Bolouri-Moghaddam et 

al., 2010; Matros et al., 2015). 

ʅʝʜʘʚʥʠʝ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʫʢʘʟʳʚʘʶʪ, ʯʪʦ ʦʣʠʛʦʩʘʭʘʨʠʜʳ ʤʦʛʫʪ ʫʯʘʩʪʚʦʚʘʪʴ ʚ 

ʩʪʘʙʠʣʠʟʘʮʠʠ ʤʝʤʙʨʘʥ-ʘʩʩʦʮʠʠʨʦʚʘʥʥʦʡ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʳ ʠ ʅɸɼʌʅ-ʦʢʩʠʜʘʟʳ, ʠ 

ʚʳʧʦʣʥʷʪʴ ʨʦʣʴ ʧʨʦʤʝʞʫʪʦʯʥʳʭ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʡ ʚ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʦ-ʚʦʩʩʪʘʥʦʚʠʪʝʣʴʥʳʭ 

ʨʝʘʢʮʠʷʭ, ʧʨʦʠʩʭʦʜʷʱʠʭ ʚʙʣʠʟʠ ʤʝʤʙʨʘʥʳ (Van den Ende, Valluru, 2009). 

ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʩʘʭʘʨʘ ʨʘʩʩʤʘʪʨʠʚʘʶʪʩʷ ʢʘʢ ʤʝʩʩʝʥʜʞʝʨʳ, ʫʯʘʩʪʚʫʶʱʠʝ ʚ 

ʫʧʨʘʚʣʝʥʠʠ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʝʡ ʛʝʥʦʚ (ʩʠʛʥʘʣʴʥʘʷ ʬʫʥʢʮʠʷ), ʚʦʚʣʝʯʝʥʥʳʭ ʚ ʨʝʛʫʣʷʮʠʶ 

ʬʦʪʦʩʠʥʪʝʟʘ, ʨʦʩʪʘ ʠ ʨʘʩʭʦʜʦʚʘʥʠʝ ʵʥʝʨʛʝʪʠʯʝʩʢʠʭ ʨʝʩʫʨʩʦʚ (Rosa et al., 2009; 

ʂʦʣʫʧʘʝʚ, ʂʘʨʧʝʮ, 2010; Bolouri-Moghaddam et al., 2010). 

ʅʝʩʤʦʪʨʷ ʥʘ ʪʦ, ʯʪʦ ʥʘʢʦʧʣʝʥʠʝ ʥʠʟʢʦʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʳʭ ʧʨʦʪʝʢʪʦʨʦʚ ʠʟ ʢʣʘʩʩʘ 

ʩʘʭʘʨʦʚ ʦʪʥʦʩʷʪ ʢ ʨʘʥʥʠʤ ʤʘʣʦʩʧʝʮʠʬʠʯʥʳʤ ʨʝʘʢʮʠʷʤ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʥʘ ʩʪʨʝʩʩʦʨʳ, ʠ 

ʜʘʥʥʳʭ ʦ ʟʘʱʠʪʥʦʡ ʨʦʣʠ ʠ ʠʭ ʫʯʘʩʪʠʠ ʚ ʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʠ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ 

ʤʦʨʦʟʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʚ ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʝ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʤʥʦʛʦ, ʨʘʙʦʪ ʦʙ ʠʭ ʫʯʘʩʪʠʠ ʚ 

ʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʠ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʧʨʠ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʤ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʠ 

ʢ ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ. ʊʝʤ ʙʦʣʝʝ, ʯʪʦ ʫ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʚ ʦʪʣʠʯʠʝ 

ʦʪ ʪʝʧʣʦʣʶʙʠʚʳʭ, ʩʦʭʨʘʥʷʝʪʩʷ ʙʘʣʘʥʩ ʤʝʞʜʫ ʛʝʥʝʨʘʮʠʝʡ ʠ ʫʜʘʣʝʥʠʝʤ ɸʌʂ, ʚ ʯʝʤ, 

ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ, ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʘʷ ʨʦʣʴ ʧʨʠʥʘʜʣʝʞʠʪ ʩʘʭʘʨʘʤ, ʢʘʢ ʥʠʟʢʦʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʳʤ 

ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʘʤ.  

 

1.3.3 ʈʦʣʴ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʭ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ ʚ ʘʜʘʧʪʘʮʠʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ 

ɺ ʧʦʩʣʝʜʥʠʝ ʛʦʜʳ ʩʪʘʥʦʚʠʪʩʷ ʚʩʝ ʙʦʣʝʝ ʧʦʧʫʣʷʨʥʦʡ ʛʠʧʦʪʝʟʘ, ʩʦʛʣʘʩʥʦ 

ʢʦʪʦʨʦʡ ʧʨʠʯʠʥʦʡ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʩʪʨʝʩʩʘ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʥʝ ʩʪʦʣʴʢʦ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʘʷ 

ʧʨʦʜʫʢʮʠʷ ɸʌʂ, ʩʢʦʣʴʢʦ ʥʘʨʫʰʝʥʠʝ ʧʨʦʩʪʨʘʥʩʪʚʝʥʥʦ-ʚʨʝʤʝʥʥʦʛʦ ʙʘʣʘʥʩʘ ʤʝʞʜʫ 

ʠʭ ʛʝʥʝʨʘʮʠʝʡ ʠ ʫʜʘʣʝʥʠʝʤ (Apel, Hirt, 2004; ʇʨʘʜʝʜʦʚʘ, 2011; ʂʦʣʫʧʘʝʚ, 2016). 

ʇʨʝʜʧʦʣʘʛʘʝʪʩʷ, ʯʪʦ ʦʩʥʦʚʥʘʷ ʧʨʠʯʠʥʘ ʚʦʟʥʠʢʥʦʚʝʥʠʷ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʩʪʨʝʩʩʘ 

ʤʦʞʝʪ ʟʘʢʣʶʯʘʪʴʩʷ ʚ ʦʪʢʘʟʝ ʩʠʩʪʝʤʳ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʦʡ ʟʘʱʠʪʳ. ʅʘʠʙʦʣʝʝ 

ʨʘʩʧʨʦʩʪʨʘʥʝʥʥʦʡ ʢʣʘʩʩʠʬʠʢʘʮʠʝʡ ʥʘ ʩʝʛʦʜʥʷʰʥʠʡ ʜʝʥʴ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʜʝʣʝʥʠʝ ʩʠʩʪʝʤʳ 

ʜʝʪʦʢʩʠʢʘʮʠʠ ɸʌʂ ʥʘ ʦʩʥʦʚʘʥʠʠ ʢʘʪʘʣʠʪʠʯʝʩʢʦʡ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ɸʆ, ʪ.ʝ. ʥʘ 
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ʬʝʨʤʝʥʪʘʪʠʚʥʳʝ ʠ ʥʝʬʝʨʤʝʥʪʘʪʠʚʥʳʝ (ʇʨʘʜʝʜʦʚʘ ʠ ʜʨ., 2011). ʇʨʠ ʵʪʦʤ ʧʝʨʚʫʶ 

ʛʨʫʧʧʫ ʩʦʩʪʘʚʣʷʶʪ ʬʝʨʤʝʥʪʳ, ʙʝʣʢʠ ʠ ʧʝʧʪʠʜʳ, ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʟʫʶʱʠʝʩʷ ʨʷʜʦʤ 

ʧʨʠʟʥʘʢʦʚ, ʚ ʪʦʤ ʯʠʩʣʝ ʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝʤ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʢʘʪʘʣʠʟʘʪʦʨʦʚ ʠʦʥʳ ʤʝʪʘʣʣʦʚ 

ʧʝʨʝʤʝʥʥʦʡ ʚʘʣʝʥʪʥʦʩʪʠ (ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜʜʠʩʤʫʪʘʟʘ, ʢʘʪʘʣʘʟʘ, ʛʣʫʪʘʪʠʦʥʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʘ ʠ 

ʛʣʫʪʘʪʠʦʥʨʝʜʫʢʪʘʟʘ, ʬʝʨʤʝʥʪʳ ʘʩʢʦʨʙʘʪ-ʛʣʫʪʘʪʠʦʥʦʚʦʛʦ ʮʠʢʣʘ, ʘ ʪʘʢʞʝ 

ʪʨʘʥʩʬʝʨʘʟʳ ʠ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʳ ʛʚʘʷʢʦʣʘ), ʘ ʚʪʦʨʫʶ ï ʥʠʟʢʦʤʦʣʝʢʫʣʷʨʳʝ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷ, 

ʪʘʢʠʝ ʢʘʢ ʢʘʨʦʪʠʥʦʠʜʳ, ʘʩʢʦʨʙʠʥʦʚʘʷ ʢʠʩʣʦʪʘ, ʚʦʩʩʪʘʥʦʚʣʝʥʥʳʡ ʛʣʫʪʘʪʠʦʥ, 

ʪʦʢʦʬʝʨʦʣ ʠ ʜʨ. (ʇʦʣʝʩʩʢʘʷ, 2007; Foyer, Noctor, 2009). ʆʙʥʘʨʫʞʝʥʳ 

ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʝ ʩʚʦʡʩʪʚʘ ʩʪʝʨʦʠʜʦʚ ï D3 ʠ ʵʢʜʠʩʪʝʨʦʥʘ (ʂʫʟʴʤʝʥʢʦ ʠ ʜʨ., 1997), 

ʩʘʭʘʨʦʚ (ɸʚʝʨʴʷʥʦʚ, 1991; ʉʠʥʴʢʝʚʠʯ ʠ ʜʨ., 2009; Matros et al., 2015), ʥʝʢʦʪʦʨʳʭ 

ʘʤʠʥʦʢʠʩʣʦʪ ʠ ʜʠʧʝʧʪʠʜʦʚ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʧʦʣʠʘʤʠʥʦʚ (ʂʫʟʥʝʮʦʚ ʠ ʜʨ., 2006).  

ʇʦʩʢʦʣʴʢʫ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ ʇʆʃ ʚ ʤʝʤʙʨʘʥʘʭ ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦ ʟʘʚʠʩʠʪ 

ʦʪ ʠʭ ʩʪʨʫʢʪʫʨʥʦʡ ʦʨʛʘʥʠʟʘʮʠʠ, ʙʳʣʦ ʧʨʝʜʣʦʞʝʥʦ ʚʳʜʝʣʠʪʴ ʦʪʜʝʣʴʥʫʶ ʛʨʫʧʧʫ 

ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʦʚ ï ʩʪʨʫʢʪʫʨʥʳʝ ɸʆ (ʪʦʢʦʬʝʨʦʣʳ, ʩʪʝʨʦʠʜʳ, ʵʡʢʦʟʘʥʦʠʜʳ), ʢʦʪʦʨʳʝ 

ʫʯʘʩʪʚʫʶʪ ʚ ʩʥʠʞʝʥʠʠ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ ʇʆʃ, ʩʪʘʙʠʣʠʟʠʨʫʷ, ʪʝʤ ʩʘʤʳʤ, 

ʤʝʤʙʨʘʥʳ (ʄʝʥʴʱʠʢʦʚʘ, ɿʝʥʢʦʚ, 1993). 

ʄʝʭʘʥʠʟʤ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʥʠʟʢʦʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʳʭ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʦʚ ʩʦʩʪʦʠʪ ʚ ʪʦʤ, ʯʪʦ 

ʦʥʠ ʧʦʜʩʪʘʚʣʷʶʪ ʩʝʙʷ ʧʦʜ ʫʜʘʨ ɸʌʂ (ʆ2
-
, ʅ2ʆ2, ʅʆ

¶
) ʠ, ʦʢʠʩʣʷʷʩʴ ʩʘʤʠ, 

ʧʨʝʨʳʚʘʶʪ ʦʧʘʩʥʫʶ ʜʣʷ ʢʣʝʪʢʠ ʮʝʧʴ ʨʝʘʢʮʠʡ (ʀʚʘʥʦʚ ʠ ʜʨ., 2014). ʆʩʥʦʚʥʳʤʠ 

ʤʝʩʪʘʤʠ ʣʦʢʘʣʠʟʘʮʠʠ ʥʠʟʢʦʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʳʭ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʦʚ ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʤʠʪʦʭʦʥʜʨʠʠ 

ʠ ʧʣʘʩʪʠʜʳ, ʧʦʩʢʦʣʴʢʫ ʠʤʝʥʥʦ ʦʥʠ ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʦʩʥʦʚʥʳʤʠ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘʤʠ ɸʌʂ, ʪʝʤ ʥʝ 

ʤʝʥʝʝ, ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʚʦʩʩʪʘʥʦʚʣʝʥʥʳʭ ʬʦʨʤ ʛʣʶʪʘʪʠʦʥʘ ʠ ʘʩʢʦʨʙʘʪʘ 

ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʫʝʪ ʚʦ ʚʩʝʭ ʢʣʝʪʦʯʥʳʭ ʢʦʤʧʘʨʪʤʝʥʪʘʭ (Buchanan et al., 2015).  

ʌʝʨʤʝʥʪʘʪʠʚʥʳʝ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʳ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʟʫʶʪʩʷ ʚʳʩʦʢʦʡ ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʦʩʪʴʶ 

ʜʝʡʩʪʚʠʷ, ʥʘʧʨʘʚʣʝʥʥʦʡ ʧʨʦʪʠʚ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʳʭ ɸʌʂ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʦʩʪʴʶ 

ʢʣʝʪʦʯʥʦʡ ʠ ʦʨʛʘʥʦʠʜʥʦʡ ʣʦʢʘʣʠʟʘʮʠʠ. ʉʦʛʣʘʩʥʦ ʨʷʜʫ ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʥʳʭ ʜʘʥʥʳʭ, ʫ 

ʫʩʪʦʡʯʠʚʳʭ ʢ ʧʦʥʠʞʝʥʠʶ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ ʚʠʜʦʚ ʥʘʙʣʶʜʘʝʪʩʷ ʙʦʣʴʰʘʷ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ 

ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʭ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ, ʷʚʣʷʶʱʠʭʩʷ ʛʣʘʚʥʳʤ (ʧʦ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʝʥʥʦʤʫ ʚʢʣʘʜʫ) 

ʩʨʝʜʩʪʚʦʤ ʫʩʪʨʘʥʝʥʠʷ ɸʌʂ (ʃʫʢʘʪʢʠʥ, 2002; Smirnoff, 2008; ʈʘʜʶʢ ʠ ʜʨ., 2009).  
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ʅʘ ʥʘʯʘʣʴʥʳʭ ʵʪʘʧʘʭ ʥʝʡʪʨʘʣʠʟʘʮʠʠ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʩʪʨʝʩʩʘ ʦʩʥʦʚʥʫʶ ʨʦʣʴ 

ʠʛʨʘʝʪ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜʜʠʩʤʫʪʘʟʘ (ʉʆɼ, ʂʌ 1.15.1.1). ʕʪʦʪ ʬʝʨʤʝʥʪ ʢʘʪʘʣʠʟʠʨʫʝʪ 

ʨʝʘʢʮʠʶ ʜʠʩʤʫʪʘʮʠʠ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜʥʦʛʦ ʨʘʜʠʢʘʣʘ ʩ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝʤ ʅ2ʆ2, ʙʦʣʝʝ 

ʪʦʢʩʠʯʥʦʛʦ ʠ ʙʦʣʝʝ ʛʠʜʨʦʬʦʙʥʦʛʦ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷ, ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜʦʤ 

(Hodges et al., 1996; ɹʘʨʘʥʝʥʢʦ, 2006). ʉʆɼ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʦʩʥʦʚʥʳʤ ʬʘʢʪʦʨʦʤ 

ʵʣʠʤʠʥʘʮʠʠ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜʥʦʛʦ ʘʥʠʦʥʘ, ʪʘʢ ʢʘʢ ʩʥʠʞʘʝʪ ʝʛʦ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʶ ʚ 10
4
 ʨʘʟ. 

ʅʘʨʷʜʫ ʩ ʉʆɼ, ʜʦ 10% ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʨʘʩʭʦʜʫʝʪʩʷ ʚʦ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʠ ʩ ʜʨʫʛʠʤʠ 

ʢʦʤʧʦʥʝʥʪʘʤʠ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ: ʮʠʪʦʭʨʦʤʦʤ f, ʧʣʘʩʪʦʮʠʘʥʠʥʦʤ, ʬʝʨʨʝʜʦʢʩʠʥʦʤ, ʘ 

ʪʘʢʞʝ ʘʩʢʦʨʙʘʪʦʤ (ʄʝʨʟʣʷʢ, 1989). ɺ ʨʘʩʪʝʥʠʷʭ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʫʝʪ ʥʝʩʢʦʣʴʢʦ ʪʠʧʦʚ 

ʉʆɼ, ʩʦʜʝʨʞʘʱʠʭ ʚ ʘʢʪʠʚʥʳʭ ʮʝʥʪʨʘʭ ʤʝʪʘʣʣʳ-ʢʦʬʘʢʪʦʨʳ Cu/Zn, Fe, Mn. 

ʀʟʚʝʩʪʥʦʡ ʦʩʦʙʝʥʥʦʩʪʴʶ ʉʆɼ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʚʳʩʦʢʘʷ ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦʩʪʴ ʬʝʨʤʝʥʪʘ ʢ 

ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʶ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜʘ, ʢʘʢ ʩʫʙʩʪʨʘʪʫ ʨʝʘʢʮʠʠ (ʄʝʥʴʱʠʢʦʚʘ, ɿʝʥʢʦʚ, 1993; Choi 

et al., 2002).  

 

ʊʘʙʣʠʮʘ. 1 ʍʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢʘ ʠ ʩʫʙʢʣʝʪʦʯʥʘʷ ʣʦʢʘʣʠʟʘʮʠʷ ʠʟʦʬʦʨʤ ʉʆɼ ʚ 

ʢʣʝʪʢʘʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ (ɹʘʨʘʥʝʥʢʦ, 2006) 

 

ʉʆɼ ʍʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢʘ ʉʆɼ 
ʃʦʢʘʣʠʟʘʮʠʷ ʚ ʢʣʝʪʢʘʭ 

ʨʘʩʪʝʥʠʡ 

Cu/Zn-

ʉʆɼ 

ʛʦʤʦʜʠʤʝʨ (33 ʢɼʘ); ʚ ʘʢʪʠʚʥʦʤ ʮʝʥʪʨʝ 

ʩʦʜʝʨʞʠʪʩʷ ʧʦ 2 ʛ-ʘʪʦʤʘ ʤʝʜʠ (Cu
2+
) ʠ 

ʮʠʥʢʘ (Zn
2+

) 

ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʳ, ʤʠʪʦʭʦʥʜʨʠʠ, 

ʧʝʨʦʢʩʠʩʦʤʳ, ʮʠʪʦʧʣʘʟʤʘ, 

ʘʧʦʧʣʘʩʪ 

Mn-ʉʆɼ 

ʛʦʤʦʜʠʤʝʨ (46 ʢɼʘ) ʠʣʠ ʛʦʤʦʪʝʪʨʘʤʝʨ 

(92 ʢɼʘ); ʚ ʘʢʪʠʚʥʦʤ ʮʝʥʪʨʝ ʩʦʜʝʨʞʠʪʩʷ 

2 ʠʣʠ 4 ʛ-ʘʪʦʤʘ ʤʘʨʛʘʥʮʘ (Mn
3+

) 

ʤʠʪʦʭʦʥʜʨʠʠ, ʧʝʨʦʢʩʠʩʦʤʳ 

Fe-ʉʆɼ 

ʛʦʤʦʜʠʤʝʨ (36 ï 46 ʢɼʘ); ʚ ʘʢʪʠʚʥʦʤ 

ʮʝʥʪʨʝ ʩʦʜʝʨʞʠʪʩʷ 1 ʠʣʠ 2 ʛ-ʘʪʦʤʘ 

ʞʝʣʝʟʘ (Fe
3+

) 

ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʳ 

 

ʉʨʘʚʥʝʥʠʝ ʜʘʥʥʳʭ ʦ ʣʦʢʘʣʠʟʘʮʠʠ ʨʘʟʥʳʭ ʬʦʨʤ ʉʆɼ ʧʦʢʘʟʳʚʘʝʪ, ʯʪʦ 

ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʨʘʩʧʨʦʩʪʨʘʥʝʥʥʦʡ ʚ ʢʣʝʪʢʘʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʷʚʣʷʝʪʩʷ Cu/Zn-ʉʆɼ. ʆʥʘ 

ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʘ ʚʦ ʚʩʝʭ ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʳʭ ʢʦʤʧʘʨʪʤʝʥʪʘʭ ï ʚ ʮʠʪʦʟʦʣʝ, ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʘʭ, 

ʤʠʪʦʭʦʥʜʨʠʷʭ, ʧʝʨʦʢʩʠʩʦʤʘʭ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʚ ʘʧʦʧʣʘʩʪʝ (ʪʘʙʣ.1).  

ʇʦʩʢʦʣʴʢʫ ʦʩʥʦʚʥʦʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ Cu/Zn-ʉʆɼ ʚ ʢʣʝʪʢʘʭ ʣʠʩʪʴʝʚ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʢʘʢ 

ʩʚʠʜʝʪʝʣʴʩʪʚʫʶʪ ʜʘʥʥʳʝ ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʳ, ʣʦʢʘʣʠʟʦʚʘʥʦ ʚ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʘʭ (Asada, 2006), 
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ʦʯʝʚʠʜʥʦ, ʯʪʦ ʧʦʩʣʝʜʥʠʝ ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʦʩʥʦʚʥʳʤ ʠʩʪʦʯʥʠʢʦʤ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜʥʳʭ 

ʨʘʜʠʢʘʣʦʚ ʚ ʢʣʝʪʢʝ. ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʩʣʝʜʫʝʪ ʦʪʤʝʪʠʪʴ, ʯʪʦ ʣʦʢʘʣʴʥʘʷ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʷ 

ʬʝʨʤʝʥʪʘ ʚ ʤʝʤʙʨʘʥʘʭ ʪʠʣʘʢʦʠʜʦʚ ʰʧʠʥʘʪʘ ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ ~ 1 ʤʄ, ʪʦʛʜʘ ʢʘʢ ʚ ʩʪʨʦʤʝ 

ï ʦʢʦʣʦ 20 ʤʢʄ (Ogawa et al., 1995). Mn-ʉʆɼ ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʘ ʚ ʤʘʪʨʠʢʩʝ ʤʠʪʦʭʦʥʜʨʠʡ 

ʠ ʧʝʨʦʢʩʠʩʦʤ (Corpas et al., 1998; Del Rio et al., 2003), ʘ Fe-ʉʆɼ ʨʘʩʧʦʣʦʞʝʥʘ, 

ʛʣʘʚʥʳʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʚ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʘʭ ï ʢʘʢ ʚ ʩʪʨʦʤʝ, ʪʘʢ ʠ ʥʘ ʤʝʤʙʨʘʥʘʭ ʪʠʣʘʢʦʠʜʦʚ 

(Gomez et al., 2003). 

ɺʦ ʤʥʦʛʠʭ ʨʘʙʦʪʘʭ ʦʪʤʝʯʝʥʘ ʘʢʪʠʚʘʮʠʷ ʉʆɼ ʧʨʠ ʥʝʙʣʘʛʦʧʨʠʷʪʥʳʭ 

ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʷʭ (McKersie et al., 2000; ɹʘʨʘʥʝʥʢʦ, 2006), ʢʘʢ ʦʪʚʝʪ ʥʘ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ 

ʧʨʦʜʫʢʮʠʠ ʨʘʜʠʢʘʣʦʚ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʚ ʵʪʠʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ. ɼʝʡʩʪʚʠʝ ɸʌʂ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ 

ʧʨʷʤʳʤ, ʪʘʢ ʢʘʢ ʚ ʧʨʦʤʦʪʦʨʥʳʭ ʫʯʘʩʪʢʘʭ ʛʝʥʦʚ ʉʆɼ ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʳ ʣʦʢʫʩʳ, 

ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʳʝ ʢ ɸʌʂ (Tsukamoto et al., 2005). ʀʟʫʯʝʥʠʝ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʬʝʨʤʝʥʪʘ ʚ 

ʨʘʩʪʝʥʠʷʭ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ, ʨʘʟʣʠʯʘʶʱʠʭʩʷ ʧʦ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʢ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʤʫ ʩʪʨʝʩʩʫ 

(ʉʠʥʴʢʝʚʠʯ ʠ ʜʨ., 2011) ʧʦʢʘʟʘʣʦ, ʯʪʦ ʫʩʪʦʡʯʠʚʳʝ ʨʘʩʪʝʥʠʷ, ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ, ʩ 

ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʳʤʠ, ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʟʦʚʘʣʠʩʴ ʙʦʣʝʝ ʚʳʩʦʢʠʤʠ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʷʤʠ ʉʆɼ ʠ ʤʝʥʝʝ 

ʚʳʨʘʞʝʥʥʳʤʠ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʳʤʠ ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʷʤʠ. ʆʜʥʘʢʦ, ʧʨʠ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʠ 

ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʠ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʩʪʨʝʩʩʦʨʥʦʛʦ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʷ ʫ ʨʘʟʥʳʭ ʧʦ 

ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʥʘʙʣʶʜʘʣʠ ʠ ʩʥʠʞʝʥʠʝ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʉʆɼ, ʧʨʠʯʠʥʘʤʠ 

ʢʦʪʦʨʦʛʦ ʤʦʛʣʠ ʙʳʪʴ ʠʩʪʦʱʝʥʠʝ ʧʫʣʘ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʝʛʦ ʫʩʠʣʝʥʥʦʛʦ 

ʨʘʩʭʦʜʦʚʘʥʠʷ ʥʘ ʛʘʰʝʥʠʝ ʨʘʜʠʢʘʣʦʚ O2
Åï
, ʩʥʠʞʝʥʠʝ ʩʠʥʪʝʟʘ ʠ (ʠʣʠ) ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ 

ʤʦʣʝʢʫʣ ʉʆɼ. (ʀʚʘʥʦʚ ʠ ʜʨ., 2014) 

ʆʩʦʙʳʡ ʠʥʪʝʨʝʩ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʷʝʪ ʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʘʷ ʨʝʛʫʣʷʮʠʷ ʠʟʦʬʦʨʤ ʉʆɼ, ʪ.ʝ. 

ʢʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ ʤʠʪʦʭʦʥʜʨʠʘʣʴʥʘʷ Mn-ʉʆɼ ʦʪʚʝʯʘʝʪ ʥʘ ʩʦʙʳʪʠʷ ʚ ʤʠʪʦʭʦʥʜʨʠʷʭ, ʘ 

ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʥʘʷ Fe-ʉʆɼ ï ʚ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʘʭ, ʢʦʛʜʘ ʚʩʝ ʛʝʥʳ ʉʆɼ ʨʘʩʧʦʣʦʞʝʥʳ ʚ ʷʜʨʝ? 

ʇʨʝʜʧʦʣʘʛʘʝʪʩʷ, ʯʪʦ ʩʫʱʝʩʪʚʫʶʪ ʩʠʛʥʘʣʴʥʳʝ ʢʦʤʧʦʥʝʥʪʳ, ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʳʝ ʜʣʷ 

ʢʘʞʜʦʛʦ ʢʣʝʪʦʯʥʦʛʦ ʢʦʤʧʘʨʪʤʝʥʪʘ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʜʦʣʞʥʳ ʙʳʪʴ ʧʝʨʚʠʯʥʳʤʠ ʩʝʥʩʦʨʘʤʠ 

ʠ ʦʜʥʦʚʨʝʤʝʥʥʦ ʧʝʨʝʥʦʩʯʠʢʘʤʠ ʠ ʯʪʦ ʪʘʢʦʚʳʤʠ ʤʦʛʫʪ ʙʳʪʴ ʦʢʩʠʣʠʧʠʥʳ, 

ʧʨʦʠʟʚʦʜʥʳʝ ʦʢʠʩʣʝʥʠʷ ʩʚʦʙʦʜʥʳʭ ɾʂ (Bowler et al., 1992). ɾʠʨʥʳʝ ʢʠʩʣʦʪʳ, 

ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʳʝ ʜʣʷ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ, ʤʠʪʦʭʦʥʜʨʠʡ ʠ ʧʣʘʟʤʘʣʝʤʤʳ, ʦʢʠʩʣʷʶʪʩʷ ɸʌʂ ʩ 
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ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝʤ ʛʠʜʨʦʬʠʣʴʥʳʭ ʤʦʣʝʢʫʣ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʤʦʛʫʪ ʪʨʘʥʩʧʦʨʪʠʨʦʚʘʪʴʩʷ ʚ ʷʜʨʦ ʠ 

ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʦʚʘʪʴ ʩ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʳʤʠ ʬʘʢʪʦʨʘʤʠ ʪʨʘʥʩʢʨʠʧʮʠʠ, ʯʪʦ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ 

ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʠ ʛʝʥʘ, ʢʦʜʠʨʫʶʱʝʛʦ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʫʶ ʬʦʨʤʫ ʉʆɼ. 

ɺ ʩʠʩʪʝʤʝ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʦʡ ʟʘʱʠʪʳ ʢʣʝʪʦʢ ʚʘʞʥʘʷ ʨʦʣʴ ʦʪʚʦʜʠʪʩʷ ʢʘʪʘʣʘʟʝ 

(ʂʌ 1.11.1.6.), ʢʦʪʦʨʘʷ ʨʘʟʣʘʛʘʝʪ ʧʝʨʦʢʩʠʜ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʥʘ ʚʦʜʫ ʠ ʢʠʩʣʦʨʦʜ, ʠ ʪʝʤ 

ʩʘʤʳʤ ʟʘʱʠʱʘʝʪ ʢʣʝʪʢʠ ʦʪ ʝʛʦ ʪʦʢʩʠʯʝʩʢʦʛʦ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʷ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʘʭ ʬʦʪʦʜʳʭʘʥʠʷ 

ʠ Ŭ-ʦʢʠʩʣʝʥʠʷ ɾʂ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʢʘʪʘʣʠʟʠʨʫʝʪ ʮʝʣʳʡ ʨʷʜ ʤʝʪʘʙʦʣʠʯʝʩʢʠ ʟʥʘʯʠʤʳʭ 

ʨʝʘʢʮʠʡ (Foyer, Harbinson, 1994). ʂʘʪʘʣʘʟʘ ʩʦʩʪʦʠʪ ʠʟ ʯʝʪʳʨʝʭ ʤʦʥʦʤʝʨʦʚ ʩ 

ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʦʡ ʤʘʩʩʦʡ ʧʨʠʤʝʨʥʦ 60 ʢɼʘ (Chandlee, Scandalios, 1983). 

ɺ ʢʣʝʪʢʘʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʪʘʣʘʟʘ ʣʦʢʘʣʠʟʫʝʪʩʷ ʚ ʧʝʨʦʢʩʠʩʦʤʘʭ ʠ ʛʣʠʦʢʩʠʩʦʤʘʭ, ʠ 

ʩʯʠʪʘʝʪʩʷ ʤʘʨʢʝʨʥʳʤ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ ʚʩʝʭ ʬʦʨʤ ʧʝʨʦʢʩʠʩʦʤ (ʈʝʫʥʦʚ, 2014). 

ʉʦʚʨʝʤʝʥʥʘʷ ʥʦʤʝʥʢʣʘʪʫʨʘ ʛʝʥʦʚ ʢʘʪʘʣʘʟ (ʪʘʙʣ. 2) ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʴʥʦʤ 

ʠʩʪʦʯʥʠʢʦʤ ʟʘʪʨʫʜʥʝʥʠʡ ʧʨʠ ʩʨʘʚʥʝʥʠʠ ʨʘʟʥʳʭ ʚʠʜʦʚ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʪ.ʢ. ʦʩʥʦʚʳʚʘʝʪʩʷ 

ʥʘ ʥʘʟʚʘʥʠʠ ʛʝʥʦʚ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʪʘʙʘʢʘ (Nicotiana tabacum L.), ʧʨʝʜʣʦʞʝʥʥʦʤ Willekens ʩ 

ʩʦʘʚʪʦʨʘʤʠ ʚ 1995 ʛ. ʉʦʛʣʘʩʥʦ ʵʪʠʤ ʘʚʪʦʨʘʤ, ʛʝʥʳ ʢʘʪʘʣʘʟ ʢʣʘʩʩʘ 1 

ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʨʫʶʪʩʷ ʩʪʨʦʛʦ ʚ ʬʦʪʦʩʠʥʪʝʪʠʯʝʩʢʠʭ ʪʢʘʥʷʭ, ʛʝʥʳ ʢʘʪʘʣʘʟ ʢʣʘʩʩʘ 2 

ʩʚʷʟʘʥʳ ʩ ʪʢʘʥʷʤʠ ʩʦʩʫʜʦʚ, ʘ ʛʝʥʳ ʢʘʪʘʣʘʟ ʢʣʘʩʩʘ 3 ʦʩʦʙʝʥʥʦ ʟʘʤʝʪʥʦ 

ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʨʫʶʪʩʷ ʚ ʩʝʤʝʥʘʭ ʠ ʨʝʧʨʦʜʫʢʪʠʚʥʳʭ ʪʢʘʥʷʭ (Mhamdi et al., 2010).  

ʋ ʧʦʜʘʚʣʷʶʱʝʛʦ ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʘ ʚʠʜʦʚ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʥʘʙʣʶʜʘʝʪʩʷ 

ʤʥʦʞʝʩʪʚʝʥʥʦʩʪʴ ʬʦʨʤ ʢʘʪʘʣʘʟʳ. ʊʘʢ, ʫ ʢʫʢʫʨʫʟʳ ʠʜʝʥʪʠʬʠʮʠʨʦʚʘʥʳ ʪʨʠ 

ʵʣʝʢʪʨʦʬʦʨʝʪʠʯʝʩʢʠ ʦʪʣʠʯʘʶʱʠʝʩʷ ʠʟʦʬʝʨʤʝʥʪʘ ʢʘʪʘʣʘʟʳ, ʢʦʜʠʨʫʝʤʳʝ ʪʨʝʤʷ 

ʥʝʩʚʷʟʘʥʥʳʤʠ ʩʪʨʫʢʪʫʨʥʳʤʠ ʛʝʥʘʤʠ (Cat1, Cat2, Cat3) (Scandalios et al., 1997), ʘ ʫ 

ʥʝʢʦʪʦʨʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ʬʘʩʦʣʠ ʠ ʯʝʯʝʚʠʮʳ, ʠʜʝʥʪʠʬʠʮʠʨʦʚʘʥʘ ʦʜʥʘ 

ʢʘʪʘʣʘʟʘ (ʄʠʨʦʰʥʠʯʝʥʢʦ, 1992). 

ʅʝʦʙʭʦʜʠʤʦ ʦʪʤʝʪʠʪʴ, ʯʪʦ ʚ ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʝ ʠʥʬʦʨʤʘʮʠʠ ʦ ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʠ 

ʛʝʥʦʚ ʢʘʪʘʣʘʟʳ ʧʨʠ ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʤ ʩʪʨʝʩʩʝ ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ. ʊʘʢ, ʫ 

ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʭʦʣʦʜ ʤʦʞʝʪ ʩʪʘʪʴ ʧʨʠʯʠʥʦʡ ʩʥʠʞʝʥʠʷ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ 

ʢʘʪʘʣʘʟʳ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʩʥʠʞʝʥʠʷ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʪʦʪʘʣʴʥʦʛʦ ʙʝʣʢʘ ʢʘʪʘʣʘʟʳ ʚ 
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ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʫʩʢʦʨʝʥʥʦʡ ʠʥʘʢʪʠʚʘʮʠʠ ʠʣʠ ʩʥʠʞʝʥʠʷ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʠ ʢ ʚʦʩʩʪʘʥʦʚʣʝʥʠʶ 

(ʧʦ ʘʥʘʣʦʛʠʠ ʩ ʙʝʣʢʦʤ D1 ʚ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʘʭ). 

ʊʘʙʣʠʮʘ 2. ʂʣʘʩʩʠʬʠʢʘʮʠʷ ʛʝʥʦʚ ʢʘʪʘʣʘʟ ʫ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ 

(http://www.ensembl.org) 
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ʊʘʙʘʢ 
107786140  

(Cat1) 

107799583 

(Cat2) 

107771182 

(Cat3) 

ɸʨʘʙʠʜʦʧʩʠʩ 
At4g35090 

(Cat2) 

At1g20620 

(Cat3) 

At1g20630 

(Cat1) 

ʂʫʢʫʨʫʟʘ 
GRMZM2G090568 

(Cat2) 

542370 

(Cat3) 

GRMZM2G088212 

(Cat1) 

ʈʠʩ 
OSNPB_020115700 

(Catɸ) 

OSNPB_030131200 

(Catʉ) 

OSNPB_060727200 

(CatB) 

ʂʘʨʪʦʬʝʣʴ 
102577441 

(Cat1) 

102577720  

(Cat2) 

102598238  

(Cat3) 

ʇʨʠʤʝʯʘʥʠʝ: ʫʢʘʟʘʥʳ Gene ID, ʚ ʩʢʦʙʢʘʭ ʫʢʘʟʘʥʳ ʥʘʟʚʘʥʠʷ, ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʤʳʝ 

Willekens et al., 1995. 
 

ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʙʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʠʟʙʳʪʦʯʥʦʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʨʝʛʫʣʷʪʦʨʥʦʛʦ ʙʝʣʢʘ 

Cbf1 (C-repeat/DRE-binding factor) ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʣʦ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʦʩʪʴ ʪʦʤʘʪʘ ʠ 

ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʴ ʢ ʆʉ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʫʩʠʣʝʥʠʷ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʠ ʛʝʥʘ Cat1 ʠ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ 

ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʱʝʛʦ ʬʝʨʤʝʥʪʘ (Thakur, Nayyar, 2013). ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ 

ʧʨʦʤʦʪʦʨʳ ʛʝʥʦʚ ʢʘʪʘʣʘʟʳ ʩʦʜʝʨʞʘʪ ʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʠʝ ʩʘʡʪʳ ʜʣʷ ʨʝʜʦʢʩ-

ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʳʭ ʨʝʛʫʣʷʪʦʨʦʚ ʠ ʜʨʫʛʠʭ ʩʠʩʪʝʤ. ʈʝʩʠʥʪʝʟ Cat1 ʥʘ 

ʧʦʩʪʪʨʘʥʩʢʨʠʧʮʠʦʥʥʦʤ ʫʨʦʚʥʝ ʢʦʥʪʨʦʣʠʨʦʚʘʣʩʷ ʤʝʪʠʣʠʨʦʚʘʥʠʝʤ ʤʈʅʂ, ʢʦʪʦʨʦʝ 

ʩʪʠʤʫʣʠʨʦʚʘʣʦʩʴ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʤʠ. (Mhamdi at al., 2010).  

ʇʦʤʠʤʦ ʢʘʪʘʣʘʟ, ʚ ʨʘʩʪʝʥʠʷʭ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʫʶʪ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʳ (ʛʚʘʷʢʦʣ 

ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʘ (ʂʌ 1.11.1.7), ʛʣʶʪʘʪʠʦʥ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʘ (ʂʌ 1.11.1.9), ʘʩʢʦʨʙʘʪ 

ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʘ (ʂʌ 1.11.1.11) ï ʬʝʨʤʝʥʪʳ ʠʟ ʢʣʘʩʩʘ ʦʢʩʠʜʘʟ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʪʘʢʞʝ 

ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʩʫʙʩʪʨʘʪʘ H2O2 ʠʣʠ ʧʝʨʦʢʩʠ-ʩʚʷʟʴ (R-O-O-H), 

ʚʦʩʩʪʘʥʘʚʣʠʚʘʷ ʧʝʨʦʢʩʠʜ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʜʦ ʚʦʜʳ ʩ ʧʘʨʘʣʣʝʣʴʥʳʤ ʦʢʠʩʣʝʥʠʝʤ ʘʩʢʦʨʙʘʪʘ, 

http://www.ensembl.org/
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ʛʣʶʪʘʪʠʦʥʘ, ʣʠʙʦ ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʠʭ ʚʦʩʩʪʘʥʦʚʠʪʝʣʝʡ (ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ʛʚʘʷʢʦʣʘ ʠʣʠ 

ʧʠʨʦʛʘʣʣʦʣʘ) (ʌʝʨʜʤʘʥ, 1966; ʃʝʙʝʜʝʚʘ, ʋʛʘʨʦʚʘ, 1996).  

ʇʝʨʦʢʩʠʜʘʟʘ ʘʩʢʦʨʙʘʪʘ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʛʝʤʩʦʜʝʨʞʘʱʠʤ ʬʝʨʤʝʥʪʦʤ ʠ ʷʚʣʷʝʪʩʷ 

ʦʩʥʦʚʥʳʤ ʬʝʨʤʝʥʪʦʤ, ʨʘʩʱʝʧʣʷʶʱʠʤ ʧʝʨʦʢʩʠʜ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʚ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʘʭ, 

ʧʦʩʢʦʣʴʢʫ ʦʥʠ, ʦʯʝʚʠʜʥʦ, ʥʝ ʩʦʜʝʨʞʘʪ ʢʘʪʘʣʘʟʳ. ʕʪʠ ʦʨʛʘʥʝʣʣʳ ʩʦʜʝʨʞʘʪ ʜʚʝ 

ʠʟʦʬʦʨʤʳ ʬʝʨʤʝʥʪʘ ï ʩʪʨʦʤʘʣʴʥʫʶ ʠ ʩʚʷʟʘʥʥʫʶ ʩ ʪʠʣʘʢʦʠʜʘʤʠ ʩʦ ʩʪʦʨʦʥʳ 

ʩʪʨʦʤʳ. ʆʜʥʘʢʦ ʠʤʝʶʪʩʷ ʜʘʥʥʳʝ ʦ ʥʘʣʠʯʠʠ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟ ʘʩʢʦʨʙʘʪʘ ʚ ʮʠʪʦʧʣʘʟʤʝ, 

ʤʠʪʦʭʦʥʜʨʠʷʭ, ʧʝʨʦʢʩʠʩʦʤʘʭ ʠ ʘʧʦʧʣʘʩʪʝ (Noctor et al., 2014) 

ʇʝʨʦʢʩʠʜʘʟʳ ʛʚʘʷʢʦʣʘ ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʛʝʤʩʦʜʝʨʞʘʱʠʤʠ ʛʣʠʢʦʧʨʦʪʝʠʜʘʤʠ ʠ 

ʢʦʜʠʨʫʶʪʩʷ ʙʦʣʴʰʠʤ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦʤ ʛʝʥʦʚ (ʂʦʣʫʧʘʝʚ, 2016). ʀʭ ʬʫʥʢʮʠʠ ʩʚʷʟʳʚʘʶʪ 

ʩ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦʩʪʴʶ ʟʘʱʠʪʳ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʦʪ ʚʳʩʦʢʦʛʦ ʫʨʦʚʥʷ ʧʝʨʝʢʠʩʥʳʭ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʡ, 

ʫʪʠʣʠʟʘʮʠʝʡ ɸʌʂ ʠ ʧʝʨʝʚʦʜʦʤ ʪʦʢʩʠʯʝʩʢʠʭ ʬʝʥʦʣʴʥʳʭ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʡ ʚ 

ʙʠʦʧʦʣʠʤʝʨʳ ï ʣʠʛʥʠʥ ʠ ʩʫʙʝʨʠʥ, ʯʪʦ ʩʧʦʩʦʙʩʪʚʦʚʘʣʦ ʫʢʨʝʧʣʝʥʠʶ ʢʣʝʪʦʯʥʳʭ 

ʩʪʝʥʦʢ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʠ ʧʦʟʚʦʣʠʣʦ ʠʤ ʟʘʥʷʪʴ ʟʝʤʥʫʶ ʧʦʚʝʨʭʥʦʩʪʴ (ʄʘʢʩʠʤʦʚ ʠ ʜʨ., 2011).  

ɺ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʦʪ ʣʦʢʘʣʠʟʘʮʠʠ ʚ ʨʘʩʪʠʪʝʣʴʥʳʭ ʢʣʝʪʢʘʭ ʨʘʟʣʠʯʘʶʪ 

ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʝ (ʚʘʢʫʦʣʴ, ʮʠʪʦʧʣʘʟʤʘ), ʠʦʥʥʦ-ʩʚʷʟʘʥʥʳʝ (ʤʝʤʙʨʘʥʳ ʠ ʢʣʝʪʦʯʥʘʷ 

ʩʪʝʥʢʘ) ʠ ʢʦʚʘʣʝʥʪʥʦ-ʩʚʷʟʘʥʥʳʝ (ʚ ʦʩʥʦʚʥʦʤ, ʢʣʝʪʦʯʥʘʷ ʩʪʝʥʢʘ) ʬʦʨʤʳ 

ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʳ, ʢʘʞʜʘʷ ʠʟ ʢʦʪʦʨʳʭ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʘ ʤʥʦʛʦʯʠʩʣʝʥʥʳʤʠ ʠʟʦʬʝʨʤʝʥʪʘʤʠ 

(Cosio, Dunand; 2009), ʠʭ ʯʠʩʣʦ ʫ ʦʜʥʦʛʦ ʚʠʜʘ ʤʦʞʝʪ ʩʦʩʪʘʚʣʷʪʴ ʦʪ 3 ʜʦ 42. 

ʅʘʧʨʠʤʝʨ, ʠʟ ʨʘʟʥʳʭ ʚʠʜʦʚ ʪʘʙʘʢʘ ʚʳʜʝʣʠʣʠ 33 ʠʟʦʬʝʨʤʝʥʪʘ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʳ. 

ʅʘʣʠʯʠʝ ʠʟʦʬʝʨʤʝʥʪʦʚ ʨʘʩʰʠʨʷʝʪ ʛʨʘʥʠʮʳ ʬʫʥʢʮʠʦʥʠʨʦʚʘʥʠʷ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʳ, ʦʥʘ 

ʧʨʦʷʚʣʷʝʪ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʚ ʟʦʥʝ ʨʅ 3ï14. ʇʨʠ ʠʟʤʝʥʝʥʠʠ ʚʥʝʰʥʠʭ ʫʩʣʦʚʠʡ ʠ 

ʛʦʤʝʦʩʪʘʟʘ ʨʘʩʪʝʥʠʷ ʠʟʤʝʥʷʝʪʩʷ ʠʟʦʬʝʨʤʝʥʪʥʳʡ ʩʦʩʪʘʚ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʳ, ʯʪʦ ʷʚʣʷʝʪʩʷ 

ʧʨʠʩʧʦʩʦʙʠʪʝʣʴʥʳʤ ʤʝʭʘʥʠʟʤʦʤ. ɼʣʷ ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʭ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟ ʛʚʘʷʢʦʣʘ ʙʦʣʝʝ 

ʭʘʨʘʢʪʝʨʥʳ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʝ ʬʫʥʢʮʠʠ (Shigeto, Tsutsumi, 2016). ʋʛʣʝʚʦʜʳ ʩʨʝʜʳ 

ʤʦʛʫʪ ʨʝʛʫʣʠʨʦʚʘʪʴ ʢʘʪʘʣʠʪʠʯʝʩʢʫʶ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʠ ʩʪʘʙʠʣʴʥʦʩʪʴ ʬʝʨʤʝʥʪʘ. ʇʨʠ 

ʵʪʦʤ ʝʩʣʠ ʧʦʚʝʨʭʥʦʩʪʥʳʝ ʫʛʣʝʚʦʜʳ ʚʳʧʦʣʥʷʶʪ ʟʘʱʠʪʥʫʶ ʬʫʥʢʮʠʶ, ʪ.ʝ. 

ʵʢʨʘʥʠʨʫʶʪ ʙʝʣʢʦʚʫʶ ʛʣʦʙʫʣʫ ʦʪ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʩʚʦʙʦʜʥʳʭ ʨʘʜʠʢʘʣʦʚ ʩʨʝʜʳ, ʪʦ 

ʫʛʣʝʚʦʜʳ ʩʨʝʜʳ ʩʧʦʩʦʙʥʳ ʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʪʴ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʫ, ʩʥʠʞʘʷ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ 
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ʬʝʨʤʝʥʪʘ. ʐʠʨʦʢʠʡ ʩʧʝʢʪʨ ʠʟʦʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟ ʠ ʠʭ ʤʫʣʴʪʠʬʫʥʢʮʠʦʥʘʣʴʥʳʝ ʩʚʦʡʩʪʚʘ 

ʧʦʟʚʦʣʷʝʪ ʬʝʨʤʝʥʪʫ ʘʢʪʠʚʥʦ ʨʝʘʛʠʨʦʚʘʪʴ ʥʘ ʩʪʨʝʩʩʦʨʥʳʝ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʷ (ʈʦʛʦʞʠʥ, 

2004; ɻʘʟʘʨʷʥ ʠ ʜʨ., 2006). ʇʦʣʠʬʫʥʢʮʠʦʥʘʣʴʥʦʩʪʴ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟ ʧʨʦʷʚʣʷʝʪʩʷ ʚ 

ʠʟʤʝʥʝʥʠʠ ʝʝ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʷ ʩʪʨʝʩʩʦʨʦʚ ʟʘ ʩʯʝʪ 

ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʦʥʥʳʭ ʠʟʤʝʥʝʥʠʡ, ʧʦʩʪʪʨʘʥʩʣʷʮʠʦʥʥʳʭ ʤʦʜʠʬʠʢʘʮʠʡ, ʠʥʜʫʮʠʨʦʚʘʥʠʷ 

ʩʠʥʪʝʟʘ ʬʝʨʤʝʥʪʘ ʠ ʧʦʷʚʣʝʥʠʷ ʥʦʚʳʭ ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʳʭ ʬʦʨʤ (Passardi et al., 2005; 

ʄʘʢʩʠʤʦʚ, 2011). ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʨʝʛʫʣʷʮʠʷ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʳ ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʝʪʩʷ ʩ 

ʧʦʤʦʱʴʶ ʠʦʥʦʚ ʤʝʪʘʣʣʦʚ ï ʤʘʨʛʘʥʮʘ, ʮʠʥʢʘ, ʤʝʜʠ, ʢʘʣʴʮʠʷ ʠ ʜʨ. ʀʭ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʝ 

ʚʣʠʷʝʪ ʥʘ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʥʦʡ, ʦʢʩʠʜʘʟʥʦʡ ʠ ʦʢʩʠʛʝʥʘʟʥʦʡ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ. 

ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʙʣʘʛʦʜʘʨʷ ʥʘʣʠʯʠʶ ʚ ʨʘʩʪʠʪʝʣʴʥʦʡ ʢʣʝʪʢʝ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʭ 

ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ, ʠʟ ʢʠʩʣʦʨʦʜʥʳʭ ʨʘʜʠʢʘʣʦʚ ʦʙʨʘʟʫʶʪʩʷ ʥʝʨʘʜʠʢʘʣʴʥʳʝ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷ, 

ʢʦʪʦʨʳʝ ʥʝ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʷʶʪ ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦʡ ʦʧʘʩʥʦʩʪʠ ʜʣʷ ʢʣʝʪʢʠ. ɺʤʝʩʪʝ ʩ ʪʝʤ, 

ʨʝʟʢʦʝ ʧʦʚʳʰʝʥʠʝ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ɸʌʂ ʧʨʠ ʩʪʨʝʩʩʘʭ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʧʨʠʯʠʥʦʡ ʤʥʦʛʠʭ 

ʧʘʪʦʣʦʛʠʡ ʠ ʤʦʞʝʪ ʚʳʟʚʘʪʴ ʜʘʞʝ ʛʠʙʝʣʴ ʨʘʩʪʝʥʠʡ. ʆʙʨʘʟʫʶʱʠʝʩʷ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ 

ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʛʦ ʩʪʨʝʩʩʘ ɸʌʂ, ʠʥʠʮʠʠʨʫʶʪ ʨʝʘʢʮʠʠ ʇʆʃ ʩ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝʤ 

ʛʠʜʨʦʧʝʨʝʢʠʩʝʡ. 

ʂ ʥʘʩʪʦʷʱʝʤʫ ʚʨʝʤʝʥʠ ʧʦʣʫʯʝʥʦ ʤʥʦʛʦ ʬʘʢʪʦʚ, ʩʚʠʜʝʪʝʣʴʩʪʚʫʶʱʠʭ ʦ ʪʦʤ, 

ʯʪʦ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʝ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢ ʥʝʙʣʘʛʦʧʨʠʷʪʥʳʤ ʫʩʣʦʚʠʷʤ ʢʦʨʨʝʣʠʨʫʝʪ ʩ ʫʩʠʣʝʥʠʝʤ 

ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʦʡ ʟʘʱʠʪʳ ʢʣʝʪʦʢ (ʇʦʣʝʩʩʢʘʷ, 2007; ʇʨʘʜʝʜʦʚʘ ʠ ʜʨ., 2011), ʦʜʥʘʢʦ 

ʦʪʚʝʪ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʦʡ ʩʠʩʪʝʤʳ ʥʘ ʦʜʠʥ ʠ ʪʦʪ ʞʝ ʪʠʧ ʩʪʨʝʩʩʦʨʘ ʫ ʨʘʟʥʳʭ ʚʠʜʦʚ 

ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʨʘʟʣʠʯʘʝʪʩʷ ʠ ʟʘʚʠʩʠʪ ʦʪ ʩʪʝʧʝʥʠ, ʧʨʦʜʦʣʞʠʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʠ ʭʘʨʘʢʪʝʨʘ 

ʩʪʨʝʩʩʦʨʥʦʛʦ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʷ. ʏʘʩʪʦ ʠʩʩʣʝʜʫʝʪʩʷ ʜʦʚʦʣʴʥʦ ʫʟʢʠʡ ʢʨʫʛ ʧʝʨʚʠʯʥʳʭ 

ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ, ʜʨʫʛʠʝ ʫʨʦʚʥʠ ʟʘʱʠʪʳ, ʢʘʢ ʧʨʘʚʠʣʦ, ʥʝ ʨʘʩʩʤʘʪʨʠʚʘʶʪʩʷ. ʇʦʵʪʦʤʫ ʧʨʠ 

ʘʥʘʣʠʟʝ ʨʘʙʦʪ ʚʦʟʥʠʢʘʶʪ ʪʨʫʜʥʦʩʪʠ ʧʨʠ ʦʙʲʷʩʥʝʥʠʠ ʧʨʠʯʠʥ ʦʜʠʥʘʢʦʚʦʡ ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ 

ʬʝʨʤʝʥʪʘʪʠʚʥʳʭ ʩʠʩʪʝʤ, ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ʫ ʫʩʪʦʡʯʠʚʳʭ ʠ ʚʦʩʧʨʠʠʤʯʠʚʳʭ ʢ ʭʦʣʦʜʫ 

ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʠ, ʥʘʦʙʦʨʦʪ, ʨʘʟʥʦʡ ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ ʫ ʫʩʪʦʡʯʠʚʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ. ɼʣʷ ʧʦʥʠʤʘʥʠʷ 

ʨʦʣʠ ʦʪʜʝʣʴʥʳʭ ɸʆ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ ʠ ʠʭ ʠʟʦʬʦʨʤ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢ 

ʥʠʟʢʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ ʦʜʥʦʚʨʝʤʝʥʥʦʝ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʝ ʠ ʘʥʘʣʠʟ ʠʟʤʝʥʝʥʠʡ 

ʚ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʠ ɸʌʂ. 
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1.4 ʇʨʠʤʝʥʝʥʠʝ ʜʦʩʪʠʞʝʥʠʡ ʛʝʥʝʪʠʯʝʩʢʦʡ ʠʥʞʝʥʝʨʠʠ ʚ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷʭ 

ʭʦʣʦʜʦʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ 

ɺ ʧʦʩʣʝʜʥʠʝ ʜʚʘ ʜʝʩʷʪʠʣʝʪʠʷ ʜʣʷ ʠʟʫʯʝʥʠʷ ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʛʦ ʩʪʨʝʩʩʘ ʠ 

ʘʜʘʧʪʘʮʠʠ ʫʩʧʝʰʥʦ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪ ʜʦʩʪʠʞʝʥʠʷ ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʦʡ ʛʝʥʝʪʠʢʠ ʚ ʩʦʟʜʘʥʠʠ, ʚ 

ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʤʦʜʝʣʝʡ, ʤʫʪʘʥʪʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʩʨʝʜʠ ʢʦʪʦʨʳʭ ʦʩʦʙʦʝ ʤʝʩʪʦ ʟʘʥʷʣʠ 

ʨʘʩʪʝʥʠʷ ʩ ʨʘʩʰʠʬʨʦʚʘʥʥʳʤ ʛʝʥʦʪʠʧʦʤ ʠ ʦʙʣʘʜʘʶʱʠʝ ʠʟʚʝʩʪʥʦʡ ʩʪʝʧʝʥʴʶ 

ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʡ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ (ʘʨʘʙʠʜʦʧʩʠʩ ʠ ʜʨ.). ʀʤʝʥʥʦ ʙʣʘʛʦʜʘʨʷ ʤʝʪʦʜʘʤ 

ʛʝʥʥʦʡ ʠʥʞʝʥʝʨʠʠ ʩʪʘʣʦ ʚʦʟʤʦʞʥʳʤ ʚʣʠʷʪʴ ʥʘ ʢʣʝʪʢʫ ʥʝ ʪʦʣʴʢʦ ʢʦʩʚʝʥʥʦ, ʥʦ ʠ 

ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦ.  

ʄʝʪʦʜʳ ʛʝʥʥʦʡ ʠʥʞʝʥʝʨʠʠ ʧʦʤʦʛʘʶʪ ʨʝʰʝʥʠʶ ʨʷʜʘ ʚʘʞʥʳʭ ʟʘʜʘʯ, 

ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʶ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʢ ʥʠʟʢʠʤ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘʤ ʠ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ, 

ʧʨʦʪʝʢʘʶʱʠʭ ʧʨʠ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʤ ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʤ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʠ. ʇʝʨʚʦʦʯʝʨʝʜʥʦʡ 

ʟʘʜʘʯʝʡ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʚʳʙʦʨ ʮʝʣʝʚʦʛʦ ʛʝʥʘ, ʢʦʜʠʨʫʶʱʝʛʦ ʙʝʣʦʢ, ʠʤʝʶʱʠʡ, ʧʦ 

ʧʨʝʜʚʘʨʠʪʝʣʴʥʳʤ ʜʘʥʥʳʤ, ʚʘʞʥʦʝ ʟʥʘʯʝʥʠʝ ʚ ʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʠ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʢ 

ʥʠʟʢʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ, ʜʣʷ ʜʘʣʴʥʝʡʰʝʛʦ ʧʝʨʝʥʦʩʘ ʚ ʠʩʩʣʝʜʫʝʤʦʝ ʨʘʩʪʝʥʠʝ (Arag«o, 

Brasiliero, 2002). ɺ ʦʩʥʦʚʥʦʤ ʧʨʠʥʷʪʦ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʪʴ ʧʨʠʟʥʘʢʠ, ʢʦʜʠʨʫʝʤʳʝ 

ʤʦʥʦʛʝʥʥʦ, ʦʜʥʘʢʦ ʚʦʟʤʦʞʥʦ ʚʣʠʷʪʴ ʠ ʥʘ ʧʨʠʟʥʘʢʠ ʩ ʤʫʣʴʪʠʛʝʥʥʳʤ ʢʦʜʠʨʦʚʘʥʠʝʤ 

ʧʨʠ ʧʦʤʦʱʠ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʢʣʶʯʝʚʦʛʦ (ʨʝʛʫʣʷʪʦʨʥʦʛʦ) ʧʘʨʘʤʝʪʨʘ. 

ʅʘʨʷʜʫ ʩ ʮʝʣʝʚʳʤ ʛʝʥʦʤ, ʚ ʧʦʜʛʦʪʘʚʣʠʚʘʝʤʫʶ ʜʣʷ ʪʨʘʥʩʛʝʥʦʟʘ ʢʦʥʩʪʨʫʢʮʠʶ 

ɼʅʂ, ʚʢʣʶʯʘʶʪ ʝʱʸ 1-2 ʯʫʞʝʨʦʜʥʳʭ ʚʩʧʦʤʦʛʘʪʝʣʴʥʳʭ (ʤʘʨʢʝʨʥʳʭ) ʛʝʥʘ, ʩʨʝʜʠ 

ʢʦʪʦʨʳʭ ʪʘʢ ʥʘʟʳʚʘʝʤʳʝ ʨʝʧʦʨʪʝʨʥʳʝ ʛʝʥʳ. ʕʢʩʧʨʝʩʩʠʷ ʪʘʢʠʭ ʛʝʥʦʚ ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʠ 

ʥʝ ʩʢʘʟʳʚʘʝʪʩʷ ʥʘ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤʝ ʠʣʠ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʪʨʘʥʩʛʝʥʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʧʨʠ 

ʥʦʨʤʘʣʴʥʳʭ ʠʣʠ ʩʝʣʝʢʪʠʚʥʳʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ. ʇʨʦʜʫʢʪʳ ʠʭ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʜʦʣʞʥʳ ʙʳʪʴ 

ʥʘʩʪʦʣʴʢʦ ʫʜʦʙʥʳ ʜʣʷ ʪʝʩʪʠʨʦʚʘʥʠʷ, ʯʪʦʙʳ ʜʘʪʴ ʚʦʟʤʦʞʥʦʩʪʴ ʩʨʘʟʫ ʩʫʜʠʪʴ ʦ 

ʥʘʣʠʯʠʠ ʠ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʠ ʚʩʪʨʦʝʥʥʦʡ ʛʝʥʝʪʠʯʝʩʢʦʡ ʢʦʥʩʪʨʫʢʮʠʠ (ʈʦʤʘʥʦʚ, 2000). 

ʀʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ ʪʨʘʥʩʛʝʥʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʧʨʠʥʮʠʧʠʘʣʴʥʦ ʚʘʞʥʳʤ 

ʧʦʜʭʦʜʦʤ ʚ ʠʟʫʯʝʥʠʠ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʠ ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʳʭ ʦʩʥʦʚ ʘʜʘʧʪʘʮʠʠ, ʪʘʢ ʢʘʢ 

ʧʦʟʚʦʣʷʝʪ ʧʫʪʝʤ ʩʫʧʝʨʵʢʩʧʨʝʩʩʠʠ ʛʝʥʘ, ʢʦʜʠʨʫʶʱʝʛʦ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʱʠʝ ʙʝʣʢʠ, 

ʚʳʷʚʠʪʴ ʝʛʦ ʨʦʣʴ ʚ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢ ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ. ʉ ʧʦʤʦʱʴʶ ʵʪʦʛʦ ʤʝʪʦʜʘ 
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ʙʳʣʠ ʦʪʢʨʳʪʳ ʛʝʥʳ, ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʨʫʝʤʳʝ ʚ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʥʠʟʢʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ (COR-ʛʝʥʳ), 

ʢʦʜʠʨʫʶʱʠʝ COR-ʙʝʣʢʠ (ʙʝʣʢʠ ʭʦʣʦʜʦʚʦʛʦ ʰʦʢʘ), ʙʳʣʠ ʚʳʷʚʣʝʥʳ ʨʝʛʫʣʷʪʦʨʥʳʝ 

ʬʘʢʪʦʨʳ, ʟʘʧʫʩʢʘʶʱʠʝ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʶ COR-ʛʝʥʦʚ ʠ/ʠʣʠ ʧʦʚʳʰʝʥʠʝ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʢ 

ʧʨʦʤʦʨʘʞʠʚʘʥʠʶ, ʥʘʧʨʠʤʝʨ, CBF (Chinnusamy et al., 2007). 

ɿʥʘʯʝʥʠʝ ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ ʨʝʛʫʣʷʪʦʨʥʳʭ ʬʘʢʪʦʨʦʚ ʪʨʘʥʩʢʨʠʧʮʠʠ CBF, ʧʦ-

ʚʠʜʠʤʦʤʫ, ʩʚʷʟʘʥʦ ʩ ʪʝʤ, ʯʪʦ ʦʥʠ, ʚ ʩʚʦʶ ʦʯʝʨʝʜʴ, ʘʢʪʠʚʠʨʫʶʪ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʶ ʛʝʥʦʚ 

ʨʷʜʘ ʩʪʨʝʩʩʦʚʳʭ ʙʝʣʢʦʚ (Knight et al., 2004). ʅʘʧʨʠʤʝʨ, ʩʚʝʨʭʵʢʩʧʨʝʩʩʠʷ CBF 

ʧʦʚʳʰʘʣʘ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʴ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢ ʆʉ ʟʘ ʩʯʝʪ ʫʩʠʣʝʥʠʷ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʠ ʛʝʥʦʚ ʢʘʪʘʣʘʟ, 

ʯʪʦ ʧʨʠʚʦʜʠʣʦ ʢ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʶ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʢʘʪʘʣʘʟʳ ʠ ʩʥʠʞʝʥʠʶ ʫʨʦʚʥʷ ʅ2ʆ2 (Hsieh 

et al., 2002; Foyer, Noctor, 2009). ʂ ʥʘʩʪʦʷʱʝʤʫ ʚʨʝʤʝʥʠ ʫ ʘʨʘʙʠʜʦʧʩʠʩʘ 

ʠʜʝʥʪʠʬʠʮʠʨʦʚʘʥʦ ʙʦʣʝʝ 40 ʛʝʥʦʚ, ʥʘʭʦʜʷʱʠʭʩʷ ʧʦʜ ʢʦʥʪʨʦʣʝʤ CBF (Nakashima et 

al., 2009). ʉʨʝʜʠ ʥʠʭ ʛʝʥʳ, ʢʦʜʠʨʫʶʱʠʝ ʬʦʩʬʦʣʠʧʘʟʫ ʉ, ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ, ʢʘʪʘʣʘʟʳ, 

ʠʥʛʠʙʠʪʦʨʳ ʧʨʦʪʝʘʟ ʠ ʪ.ʜ. (Gilmour et al., 2004; Thakur, Nayyar, 2013) ʊʘʢ, 

ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʷ CBF-ʪʨʘʥʩʛʝʥʦʚ ʚ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʦʧʪʠʤʘʣʴʥʳʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ ʘʢʪʠʚʠʨʦʚʘʣʘ 

ʥʘʙʦʨ COR-ʛʝʥʦʚ ʙʝʟ ʭʦʣʦʜʦʚʦʛʦ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʷ, ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʷ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʴ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢ 

ʧʨʦʤʦʨʘʞʠʚʘʥʠʶ ʠ ʚʳʟʳʚʘʷ ʙʠʦʭʠʤʠʯʝʩʢʠʝ ʠ ʩʪʨʫʢʪʫʨʥʳʝ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ, ʦʙʳʯʥʦ 

ʥʘʙʣʶʜʘʝʤʳʝ ʚʦ ʚʨʝʤʷ ʭʦʣʦʜʦʚʦʡ ʵʢʩʧʦʟʠʮʠʠ ʫ ʭʦʣʦʜʦʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦʛʦ Solanum 

tuberosum ʠ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʛʦ ʢ ʧʨʦʤʦʨʘʞʠʚʘʥʠʶ S. commersonii. (Pino et al., 2008). 

ʃʠʩʪʴʷ ʪʨʘʥʩʛʝʥʥʳʭ S. commersonii ʩʦʜʝʨʞʘʣʠ ʙʦʣʴʰʝ ʭʣʦʨʦʬʠʣʣʘ, ʤʝʥʴʰʝʝ 

ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʘʥʪʦʮʠʘʥʦʚ, ʙʦʣʴʰʝʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʫʩʪʴʠʮ ʠ ʦʪʣʠʯʘʣʠʩʴ ʙʦʣʴʰʠʤ 

ʫʨʦʚʥʝʤ ʬʦʪʦʩʠʥʪʝʟʘ ʠ ʧʨʦʜʫʢʪʠʚʥʦʩʪʴʶ ʚ ʮʝʣʦʤ. ʕʪʠ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʧʦʟʚʦʣʷʶʪ 

ʧʨʝʜʧʦʣʦʞʠʪʴ, ʯʪʦ ʵʥʜʦʛʝʥʥʳʡ CBF ʫʯʘʩʪʚʫʝʪ ʚ ʠʟʤʝʥʝʥʠʠ ʨʷʜʘ ʤʝʪʘʙʦʣʠʯʝʩʢʠʭ 

ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ, ʩʚʷʟʘʥʥʳʭ ʩ ʭʦʣʦʜʦʚʳʤ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʝʤ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ. 

ʉ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝʤ ʪʨʘʥʩʛʝʥʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʙʳʣʘ ʧʦʜʪʚʝʨʞʜʝʥʘ ʪʘʢʞʝ ʚʘʞʥʘʷ 

ʨʦʣʴ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʭ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ ʚ ʧʦʚʳʰʝʥʠʠ ʭʦʣʦʜʦʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ. 

ʉʚʝʨʭʧʨʦʜʫʢʮʠʷ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ Cu/Zn-ʉʆɼ ʠ Fe-ʉʆɼ ʧʦʚʳʰʘʣʘ ʘʥʪʠʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʫʶ 

ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʢʣʝʪʦʢ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʪʝʧʣʦʣʶʙʠʚʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ (Gupta et al., 

1993; Van Camp et al., 1996; Smirnoff, 2008). 
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ʈʘʥʝʝ ʫʧʦʤʠʥʘʣʦʩʴ, ʯʪʦ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʝ ʜʝʡʩʪʚʠʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʶʱʠʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ ʠ 

ʚʳʞʠʚʘʥʠʝ ʪʨʘʚʷʥʠʩʪʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʚ ʟʠʤʥʠʡ ʧʝʨʠʦʜ ʪʝʩʥʦ ʩʚʷʟʘʥʳ ʩ ʩʦʭʨʘʥʝʥʠʝʤ 

ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʬʦʪʦʩʠʥʪʝʟʘ ʧʨʠ ʥʠʟʢʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ ʠ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʝʤ ʧʫʣʘ 

ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʚ (Srivastava, Narula, 2006; Waterer et al., 2010). ʕʪʘ ʛʠʧʦʪʝʟʘ 

ʙʳʣʘ ʧʨʦʚʝʨʝʥʘ ʩ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝʤ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʘʨʘʙʠʜʦʧʩʠʩʘ ʩ 

ʚʚʝʜʝʥʳʤ ʛʝʥʦʤ ʩʘʭʘʨʦʟʦ-ʬʦʩʬʘʪ-ʩʠʥʪʘʟʳ. ʈʘʩʪʝʥʠʷ ʩ ʧʦʚʳʰʝʥʥʳʤ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝʤ 

ʵʪʦʛʦ ʙʝʣʢʘ ʩʦʭʨʘʥʷʣʠ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʬʦʪʦʩʠʥʪʝʟʘ ʠ ʧʦʚʳʰʘʣʠ ʧʦʪʦʢ 

ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʠʨʦʚʘʥʥʦʛʦ ʚ ʩʘʭʘʨʦʟʫ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʧʨʠ 5Áʉ. ʋʚʝʣʠʯʝʥʠʝ 

ʧʨʦʠʟʚʦʜʠʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʬʦʪʦʩʠʥʪʝʟʘ ʫ ʵʪʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʙʳʣʦ ʩʚʷʟʘʥʦ ʩ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝʤ 

ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʢ ʧʨʦʤʦʨʘʞʠʚʘʥʠʶ ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ ʨʘʩʪʝʥʠʷʤʠ ʜʠʢʦʛʦ ʪʠʧʘ (ʤʠʥʫʩ 

9,1 ʠ ʤʠʥʫʩ 7,2Áʉ, ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʦ). ɼʨʫʛʠʤ ʧʦʜʭʦʜʦʤ, ʧʦʟʚʦʣʷʶʱʠʤ ʚ ʫʩʣʦʚʠʷʭ in 

vitro ʠʟʤʝʥʷʪʴ ʫʛʣʝʚʦʜʥʳʡ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʠ ʨʝʛʫʣʠʨʦʚʘʪʴ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʴ ʢ 

ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ ʩʪʘʣʦ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ, ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʨʫʶʱʠʭ ʛʝʥ 

ʜʨʦʞʞʝʚʦʡ ʠʥʚʝʨʪʘʟʳ (ʉʠʥʴʢʝʚʠʯ ʠ ʜʨ., 2009; Waterer et al., 2010).  

ɺʘʞʥʳʤ ʧʦʜʭʦʜʦʤ ʚ ʠʟʫʯʝʥʠʠ ʤʝʭʘʥʠʟʤʦʚ ʘʜʘʧʪʘʮʠʡ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʷʚʣʷʝʪʩʷ 

ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ ʪʨʘʥʩʛʝʥʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʨʫʶʱʠʭ ʛʝʥʳ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟ ɾʂ. 

ʉʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ ʪʘʢʠʭ ʪʨʘʥʩʛʝʥʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢ ʘʜʘʧʪʘʮʠʠ ʩʚʷʟʳʚʘʝʪʩʷ ʩ ʠʭ 

ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴʶ ʢ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʶ ʪʝʢʫʯʝʩʪʠ ʤʝʤʙʨʘʥ ʧʦʩʨʝʜʩʪʚʦʤ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ 

ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʇʅɾʂ ʚ ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʭ ʣʠʧʠʜʘʭ. ʊʘʢ, ʛʝʥ  æ9-ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʠʟ Anacystis 

nidulans, ʚʚʝʜʝʥʥʳʡ ʚ ʨʘʩʪʝʥʠʷ ʛʦʨʦʭʘ, ʧʦʚʳʰʘʣ ʠʭ ʭʦʣʦʜʦʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʴ ʧʫʪʝʤ 

ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʜʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʳʭ ʧʝʨʚʳʭ ʜʚʦʡʥʳʭ ʩʚʷʟʝʡ ʚ ʩʪʝʘʨʠʥʦʚʦʡ (18:0) ʠ 

ʧʘʣʴʤʠʪʠʥʦʚʦʡ (16:0) ɾʂ ʣʠʧʠʜʦʚ ʤʝʤʙʨʘʥ (Ishizaki-Nishizawa et al., 1996). 

ʇʦʚʳʰʝʥʥʘʷ ʭʦʣʦʜʦʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʴ ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʘ ʫ ʪʨʘʥʩʛʝʥʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʪʘʙʘʢʘ ʩ 

ʚʚʝʜʝʥʥʳʤ ʛʝʥʦʤ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʥʦʡ  ɤ3 (ȹ15)-ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʠʟ Arabidopsis thaliana, 

ʧʨʝʚʨʘʱʘʶʱʝʡ ʣʠʥʦʣʝʚʫʶ ɾʂ ʚ ʣʠʥʦʣʝʥʦʚʫʶ ʚ ʬʦʩʬʦʣʠʧʠʜʘʭ ʤʝʤʙʨʘʥ (Hamada 

et. al., 1998). ʇʨʠ ʵʪʦʤ ʚʦʟʨʘʩʪʘʣ ʫʨʦʚʝʥʴ ʇʅɾʂ ʚ ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʭ ʣʠʧʠʜʘʭ.  

ʇʫʪʝʤ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʮʠʠ ʪʝʧʣʦʣʶʙʠʚʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʪʘʙʘʢʘ ʛʝʥʦʤ desC æ9-ʘʮʠʣ-

ʣʠʧʠʜʥʦʡ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʠʟ ʮʠʘʥʦʙʘʢʪʝʨʠʠ Synechococcus vulcanus ʙʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ 

ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʦʣʝʠʥʦʚʦʡ (18:1) ɾʂ ʚ ʪʢʘʥʷʭ 



38 

 

ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʥʪʦʚ. ʇʨʠ ʵʪʦʤ ʪʘʢʞʝ ʫʚʝʣʠʯʠʣʦʩʴ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʜʠ- ʠ ʪʨʠʝʥʦʚʳʭ ɾʂ, 

ʯʪʦ ʩʚʷʟʳʚʘʝʪʩʷ ʩ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴʶ ʩʦʙʩʪʚʝʥʥʳʭ  æ12- ʠ ɤ3-ʜʝʩʘʪʫʨʘʟ ʪʘʙʘʢʘ, 

ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʤ ʜʣʷ ʢʦʪʦʨʳʭ ʩʣʫʞʘʪ ʤʦʥʦʥʝʥʘʩʳʱʝʥʥʳʝ ɾʂ. ɺʩʸ ʵʪʦ ʧʨʠʚʦʜʠʣʦ ʢ 

ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʶ ʀʅ ɾʂ ʫ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʥʪʦʚ ʠ ʢ ʙʦʣʴʰʝʡ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʢ ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ ʠ 

ʩʦʧʫʪʩʪʚʫʶʱʝʤʫ ʆʉ (ʇʦʧʦʚ ʠ ʜʨ., 2006). ʕʢʩʧʨʝʩʩʠʷ ʛʝʪʝʨʦʣʦʛʠʯʥʦʛʦ ʛʝʥʘ desA 

ȹ12-ʘʮʠʣ-ʣʠʧʠʜʥʦʡ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʚ ʨʘʩʪʝʥʠʷʭ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʧʦʣʦʞʠʪʝʣʴʥʦ ʚʣʠʷʣʘ ʥʘ 

ʩʪʘʙʠʣʠʟʘʮʠʶ ʩʪʨʫʢʪʫʨʳ ʠ ʬʫʥʢʮʠʡ ʤʝʤʙʨʘʥ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ, ʯʪʦ ʙʳʣʦ 

ʧʦʜʪʚʝʨʞʜʝʥʦ ʧʨʠ ʘʥʘʣʠʟʝ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʥʪʦʚ ʢ ʆʉ, ʚʳʟʚʘʥʥʦʤʫ 

ʧʘʨʘʢʚʘʪʦʤ (ɸʩʪʘʭʦʚʘ, ʅʘʨʘʡʢʠʥʘ ʠ ʜʨ., 2011; ɼʝʤʠʥ, ʅʘʨʘʡʢʠʥʘ ʠ ʜʨ., 2013). 

ʇʨʠʚʝʜʝʥʥʳʝ ʨʘʙʦʪʳ ʩ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝʤ ʤʝʪʦʜʦʚ ʛʝʥʥʦʡ ʠʥʞʝʥʝʨʠʠ 

ʫʢʘʟʳʚʘʶʪ ʥʝ ʪʦʣʴʢʦ ʥʘ ʚʦʟʤʦʞʥʦʩʪʴ ʧʦʣʫʯʝʥʠʷ ʫʩʪʦʡʯʠʚʳʭ ʢ ʭʦʣʦʜʫ ʠ ʤʦʨʦʟʫ 

ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʥʦ ʠ ʥʘ ʥʝʦʩʧʦʨʠʤʳʝ ʧʨʝʠʤʫʱʝʩʪʚʘ ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʷ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʥʪʦʚ ʚ 

ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʠ ʤʝʭʘʥʠʟʤʦʚ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʢ ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ. 

ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʚʝʜʝʥʠʝ ʚ ʛʝʥʦʤ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʜʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʳʭ 

ʛʝʥʦʚ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʶ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʥʝʥʘʩʳʱʝʥʥʳʭ ɾʂ 

ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʭ ʣʠʧʠʜʦʚ, ʯʪʦ ʩʦʧʨʦʚʦʞʜʘʝʪʩʷ ʧʦʚʳʰʝʥʠʝʤ ʫʨʦʚʥʷ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʵʪʠʭ 

ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢ ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ. ʆʜʥʘʢʦ ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʦ ʨʘʙʦʪ ʙʳʣʦ ʧʨʦʚʝʜʝʥʦ ʩ 

ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝʤ ʪʝʧʣʦʣʶʙʠʚʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʠ ʧʨʠ ʢʨʘʪʢʦʩʨʦʯʥʦʤ ʜʝʡʩʪʚʠʠ ʥʠʟʢʠʭ 

ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ. ʈʘʙʦʪʘʤ, ʧʦʩʚʷʱʝʥʥʳʤ ʠʟʫʯʝʥʠʶ ʫʯʘʩʪʠʷ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟ ʚ ʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʠ 

ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʢ ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ ʧʨʠ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʤ ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʤ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʠ 

ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʦʩʦʙʝʥʥʦ ʦʪʥʦʩʷʱʠʭʩʷ ʢ ʛʨʫʧʧʝ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ, ʥʝ ʙʳʣʦ ʫʜʝʣʝʥʦ 

ʜʦʣʞʥʦʛʦ ʚʥʠʤʘʥʠʷ. ɺ ʩʚʷʟʠ ʩ ʵʪʠʤ ʚ ʥʘʰʝʡ ʨʘʙʦʪʝ ʦʩʦʙʝʥʥʦ ʚʘʞʥʦ ʙʳʣʦ 

ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʪʴ, ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʠ ʥʝʠʟʫʯʝʥʥʫʶ ʨʘʥʝʝ ʨʦʣʴ ȹ12-ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʚ 

ʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʠ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʚ ʧʝʨʠʦʜ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ 

ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʛʦ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʢ ʥʠʟʢʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ ʩ ʦʜʥʦʚʨʝʤʝʥʥʳʤ 

ʘʥʘʣʠʟʦʤ ʠʟʤʝʥʝʥʠʡ ʚ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʠ ʠ ʩʦʩʪʘʚʝ ɾʂ ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʭ ʣʠʧʠʜʦʚ ʠ ʫʨʦʚʥʝ 

ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢ ʥʠʟʢʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ ʠ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʦʤʫ ʩʪʨʝʩʩʫ. 
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2 ʆɹʒɽʂʊ ʀ ʄɽʊʆɼʓ ʀʉʉʃɽɼʆɺɸʅʀʗ 

 

2.1 ʆʙʲʝʢʪ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ 

ɺ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʦʙʲʝʢʪʘ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʙʳʣʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʳ ʨʘʩʪʝʥʠʷ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ, 

ʢʘʢ ʪʠʧʠʯʥʦʛʦ ʧʨʝʜʩʪʘʚʠʪʝʣʷ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʚʳʜʝʨʞʠʚʘʶʪ 

ʣʶʙʳʝ ʥʠʟʢʠʝ ʧʦʣʦʞʠʪʝʣʴʥʳʝ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ, ʥʦ ʧʦʛʠʙʘʶʪ ʧʦʩʣʝ ʜʝʡʩʪʚʠʷ 

ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʳʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ, ʩʦʧʨʦʚʦʞʜʘʶʱʠʭʩʷ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝʤ ʣʴʜʘ. ʂʘʨʪʦʬʝʣʴ 

ʦʪʥʦʩʠʪʩʷ ʢ ʩʝʤʝʡʩʪʚʫ ʇʘʩʣʝʥʦʚʳʭ (Solanaceae), ʨʦʜʫ Solanum, ʦʙʲʝʜʠʥʷʶʱʝʤʫ 

ʜʝʩʷʪʢʠ ʜʠʢʠʭ ʚʠʜʦʚ, ʠ ʩʨʝʜʠ ʥʠʭ Solanum tuberosum L. ï ʚʠʜ, ʧʦʣʫʯʠʚʰʠʡ ʩʘʤʦʝ 

ʰʠʨʦʢʦʝ ʨʘʩʧʨʦʩʪʨʘʥʝʥʠʝ ʚ ʢʫʣʴʪʫʨʝ. ʂʘʨʪʦʬʝʣʴ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʦʜʥʦʡ ʠʟ ʦʩʥʦʚʥʳʭ 

ʧʨʦʜʦʚʦʣʴʩʪʚʝʥʥʳʭ ʢʫʣʴʪʫʨ ʚʦ ʤʥʦʛʠʭ ʨʝʛʠʦʥʘʭ, ʟʘʥʠʤʘʷ ʯʝʪʚʝʨʪʦʝ ʤʝʩʪʦ ʚ ʤʠʨʝ 

ʧʦ ʦʙʲʝʤʫ ʧʨʦʠʟʚʦʜʩʪʚʘ ʧʦʩʣʝ ʧʰʝʥʠʮʳ, ʢʫʢʫʨʫʟʳ ʠ ʨʠʩʘ (Chang et al., 2014). 

ʂʘʨʪʦʬʝʣʴ ʦʪʥʦʩʠʪʩʷ ʢ ʤʥʦʛʦʣʝʪʥʠʤ ʪʨʘʚʷʥʠʩʪʳʤ ʢʣʫʙʥʝʥʦʩʥʳʤ ʨʘʩʪʝʥʠʷʤ, 

ʥʦ ʚ ʢʫʣʴʪʫʨʝ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʪʩʷ ʢʘʢ ʦʜʥʦʣʝʪʥʝʝ, ʧʦʪʦʤʫ ʯʪʦ ʚʝʩʴ ʝʛʦ ʞʠʟʥʝʥʥʳʡ ʮʠʢʣ, 

ʥʘʯʠʥʘʷ ʦʪ ʧʨʦʨʘʩʪʘʥʠʷ ʢʣʫʙʥʷ ʠ ʢʦʥʯʘʷ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝʤ ʠ ʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʝʤ ʟʨʝʣʳʭ 

ʢʣʫʙʥʝʡ, ʧʨʦʭʦʜʠʪ ʚ ʦʜʠʥ ʚʝʛʝʪʘʮʠʦʥʥʳʡ ʧʝʨʠʦʜ. ʇʨʦʨʘʩʪʘʥʠʝ ʧʦʯʝʢ ʢʣʫʙʥʝʡ ʚ 

ʧʦʯʚʝ ʥʘʯʠʥʘʝʪʩʷ ʧʨʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ 5-8ÁC (ʦʧʪʠʤʘʣʴʥʘʷ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘ ʜʣʷ 

ʧʨʦʨʘʩʪʘʥʠʷ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ 15-20ÁC, ʘ ʜʣʷ ʬʦʪʦʩʠʥʪʝʟʘ, ʨʦʩʪʘ ʩʪʝʙʣʝʡ, ʣʠʩʪʴʝʚ ʠ 

ʮʚʝʪʝʥʠʷ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘ 16-22ÁC).  

ɺʩʭʦʜʳ ʠ ʤʦʣʦʜʳʝ ʨʘʩʪʝʥʠʷ ʧʦʚʨʝʞʜʘʶʪʩʷ ʧʨʠ ʟʘʤʦʨʦʟʢʘʭ ʥʠʞʝ ʤʠʥʫʩ 2ÁC 

ʠ ʩʨʝʜʥʝʡ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʟʘʤʦʨʦʟʢʘ 5 ï 6 ʯ, ʧʦʵʪʦʤʫ ʨʘʩʪʝʥʠʷ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʦʪʥʦʩʷʪʩʷ ʢ 

ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʤ, ʥʝ ʩʧʦʩʦʙʥʳʤ ʚʳʜʝʨʞʠʚʘʪʴ ʧʨʦʜʦʣʞʠʪʝʣʴʥʦʝ ʜʝʡʩʪʚʠʝ 

ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ ʥʠʞʝ 0ÁC, ʧʨʠʚʦʜʷʱʠʤ ʢ ʛʠʙʝʣʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ. ʇʦʣʥʘʷ ʛʠʙʝʣʴ ʚʩʭʦʜʦʚ 

ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʧʨʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ ʤʠʥʫʩ 4 ï ʤʠʥʫʩ 5ÁC (ʂʘʨʪʘʰʦʚ, 2005). ʉʣʘʙʘʷ 

ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʴ ʢ ʟʘʤʦʨʦʟʢʘʤ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʳʤ ʧʦʪʝʨʷʤ ʫʨʦʞʘʷ (ɼʨʦʟʜʦʚ ʠ 

ʜʨ., 1984). ʄʳ ʦʩʪʘʥʦʚʠʣʠ ʩʚʦʡ ʚʳʙʦʨ ʥʘ ʜʘʥʥʦʤ ʦʙʲʝʢʪʝ, ʧʦʩʢʦʣʴʢʫ ʦʩʦʙʝʥʥʦʩʪʠ 

ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʡ ʘʜʘʧʪʘʮʠʠ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʤʘʣʦ ʠʟʫʯʝʥʳ. 

ʇʦʵʪʦʤʫ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʝ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʦʩʦʙʝʥʥʦʩʪʝʡ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ 

ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʯʨʝʟʚʳʯʘʡʥʦ ʚʘʞʥʳʤ ʜʣʷ ʜʘʣʴʥʝʡʰʝʡ ʩʝʣʝʢʮʠʠ 
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ʥʝ ʪʦʣʴʢʦ ʚʳʩʦʢʦʫʨʦʞʘʡʥʳʭ, ʥʦ ʠ ʫʩʪʦʡʯʠʚʳʭ ʢ ʥʠʟʢʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ, ʚ ʪʦʤ ʯʠʩʣʝ ʠ 

ʟʘʤʦʨʦʟʢʘʤ, ʩʦʨʪʦʚ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ. 

ɼʣʷ ʠʟʫʯʝʥʠʷ ʨʦʣʠ ȹ12-ʘʮʠʣ-ʣʠʧʠʜʥʦʡ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʚ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʠ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ 

ʢ ʥʠʟʢʠʤ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘʤ, ʚ ʪʦʤ ʯʠʩʣʝ ʟʘʤʦʨʦʟʢʘʤ, ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ ʣʠʥʠʶ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ, 

ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʫʶ ʢʦʥʩʪʨʫʢʮʠʝʡ, ʥʝʩʫʱʝʡ ʛʝʥ desA ȹ12-ʘʮʠʣ-ʣʠʧʠʜʥʦʡ 

ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʮʠʘʥʦʙʘʢʪʝʨʠʠ Synechocystis sp. ʈʉʉ 6803. ʇʨʠ ʵʪʦʤ 

ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʴ ʛʝʥʘ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʙʳʣʘ ʪʨʘʥʩʣʷʮʠʦʥʥʦ ʩʣʠʪʘ ʩ 

ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʴʶ ʨʝʧʦʨʪʝʨʥʦʛʦ ʛʝʥʘ licBM3, ʢʦʜʠʨʫʶʱʝʛʦ ʪʝʨʤʦʩʪʘʙʠʣʴʥʫʶ 

ʣʠʭʝʥʘʟʫ (desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʷ). ɺ ʨʘʙʦʪʝ (ʇʠʨʫʟʷʥ ʠ ʜʨ., 2000) ʠʟʫʯʝʥʘ 

ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʷ ʛʝʥʘ licB, ʢʦʪʦʨʳʡ ʢʦʜʠʨʫʝʪ ʪʝʨʤʦʩʪʘʙʠʣʴʥʫʶ  ɓ-1,3; 1,4-ʛʣʶʢʦʥʘʟʫ 

(ʣʠʭʝʥʘʟʫ) ʠʟ Clostridium thermocellum, ʦʙʣʘʜʘʶʱʫʶ ʚʳʩʦʢʦʡ ʫʜʝʣʴʥʦʡ 

ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴʶ ʚ ʨʘʩʪʠʪʝʣʴʥʳʭ ʢʣʝʪʢʘʭ. ʇʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʪʝʨʤʦʘʢʪʠʚʥʘʷ  ɓ-ʛʣʶʢʦʥʘʟʘ 

ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʘ ʢʘʢ ʨʝʧʦʨʪʝʨʥʳʡ ʬʝʨʤʝʥʪ ʧʨʠ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʮʠʠ ʤʥʦʛʠʭ 

ʚʠʜʦʚ ʨʘʩʪʝʥʠʡ. ɺʳʩʦʢʠʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʳʡ ʦʧʪʠʤʫʤ  (70Üʉ) ʜʣʷ ʧʨʦʚʝʜʝʥʠʷ 

ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʣʠʭʝʥʘʟʳ, ʦʪʩʫʪʩʪʚʠʝ ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʚ ʫ ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʘ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʠ ʥʝʢʦʪʦʨʳʝ 

ʜʨʫʛʠʝ ʝʸ ʩʚʦʡʩʪʚʘ ʧʦʟʚʦʣʠʣʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʪʴ ʵʪʦʪ ʬʝʨʤʝʥʪ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʨʝʧʦʨʪʝʨʘ. 

ʂʦʥʩʪʨʫʢʮʠʷ ʛʠʙʨʠʜʥʳʭ ʛʝʥʦʚ ʥʘʭʦʜʠʣʘʩʴ ʧʦʜ ʢʦʥʪʨʦʣʝʤ ʩʠʣʴʥʦʛʦ 

ʢʦʥʩʪʠʪʫʪʠʚʥʦʛʦ ʧʨʦʤʦʪʦʨʘ 35S ʉʘʄV (Cauliflower mosaic virus). ʊʨʘʥʩʬʦʨʤʘʥʪʳ 

ʪʘʢʞʝ ʩʦʜʝʨʞʘʣʠ ʤʘʨʢʝʨʥʳʡ ʛʝʥ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʢ ʢʘʥʘʤʠʮʠʥʫ nptII. ʀʟ ʯʝʪʳʨʝʭ 

ʣʠʥʠʡ, ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʭ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʮʠʠ, ʜʣʷ ʥʘʩʪʦʷʱʝʛʦ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ 

ʙʳʣʘ ʚʳʙʨʘʥʘ ʣʠʥʠʷ 3 ʩ ʥʘʠʙʦʣʴʰʠʤ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝʤ, ʢʘʢ ʩʫʤʤʘʨʥʳʭ ʣʠʧʠʜʦʚ, ʪʘʢ ʠ 

ʉ16- ʠ ʉ18-ʇʅɾʂ (ʄʘʘʣʠ ʠ ʜʨ., 2007). ʅʘʣʠʯʠʝ ʛʝʪʝʨʦʣʦʛʠʯʥʦʛʦ ʛʝʥʘ æ12-ʘʮʠʣ-

ʣʠʧʠʜʥʦʡ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʧʦʟʚʦʣʠʪ ʦʮʝʥʠʪʴ ʚʢʣʘʜ ʠʟʤʝʥʝʥʠʡ ʣʠʧʠʜʥʦʛʦ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤʘ ʚ 

ʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʝ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ. ʂʦʥʪʨʦʣʴʥʳʝ ʠ 

ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʳʝ ʨʘʩʪʝʥʠʷ ʥʝ ʨʘʟʣʠʯʘʣʠʩʴ ʧʦ ʬʝʥʦʪʠʧʫ. ʈʘʩʪʝʥʠʷ ʙʳʣʠ 

ʧʦʣʫʯʝʥʳ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʩʦʚʤʝʩʪʥʦʡ ʨʘʙʦʪʳ ʩʦʪʨʫʜʥʠʢʦʚ ʦʪʜʝʣʘ ʙʠʦʣʦʛʠʠ ʢʣʝʪʢʠ ʠ 

ʙʠʦʪʝʭʥʦʣʦʛʠʠ ʀʌʈ ʈɸʅ, ʢʦʪʦʨʳʤ ʚʳʨʘʞʘʝʤ ʠʩʢʨʝʥʥʶʶ ʙʣʘʛʦʜʘʨʥʦʩʪʴ ʟʘ 

ʧʨʝʜʦʩʪʘʚʣʝʥʥʳʝ ʨʘʩʪʝʥʠʷ. ɼʣʷ ʙʠʦʭʠʤʠʯʝʩʢʠʭ ʘʥʘʣʠʟʦʚ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ ʣʠʩʪʴʷ ʙʝʟ 

ʯʝʨʝʰʢʦʚ, ʚʟʷʪʳʝ ʠʟ ʩʨʝʜʥʝʡ ʯʘʩʪʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ.  
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ʈʠʩ. 2. ɺʥʝʰʥʠʡ ʚʠʜ ʠʩʩʣʝʜʫʝʤʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ 
 

 

2.2 ʂʫʣʴʪʠʚʠʨʦʚʘʥʠʝ ʨʘʩʪʝʥʠʡ 
 

ʈʘʩʪʝʥʠʷ ʨʘʟʤʥʦʞʘʣʠ ʯʝʨʝʥʢʦʚʘʥʠʝʤ ʠ ʢʫʣʴʪʠʚʠʨʦʚʘʣʠ ʥʘ ʥʝʡʪʨʘʣʴʥʦʤ 

ʤʠʥʝʨʘʣʴʥʦʤ ʩʫʙʩʪʨʘʪʝ (ʧʝʨʣʠʪʝ) ʩ ʜʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʦʡ ʨʝʛʫʣʷʨʥʦʡ ʧʦʜʢʦʨʤʢʦʡ 

ʫʜʦʙʨʝʥʠʝʤ çʂʝʤʠʨʘ-ʃʶʢʩè ʚ ʢʘʤʝʨʝ ʬʠʪʦʪʨʦʥʘ ʀʌʈ ʈɸʅ ʧʨʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ 

ʚʦʟʜʫʭʘ 22Áʉ, 16-ʯʘʩʦʚʦʤ ʬʦʪʦʧʝʨʠʦʜʝ ʠ ʦʩʚʝʱʝʥʥʦʩʪʠ 100 ʤʢʤʦʣʴ ʢʚʘʥʪʦʚ/(ʤ
2
Ŀʩ). 

ɼʣʷ ʦʧʳʪʦʚ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ ʨʘʩʪʝʥʠʷ ʚ ʚʦʟʨʘʩʪʝ 8 ʥʝʜʝʣʴ. ʂ ʤʦʤʝʥʪʫ ʦʪʙʦʨʘ ʧʨʦʙ (3 ï 

5 ʣʠʩʪʴʝʚ ʠʟ ʩʨʝʜʥʝʡ ʯʘʩʪʠ ʧʦʙʝʛʘ) ʚʩʝ ʨʘʩʪʝʥʠʷ ʙʳʣʠ ʦʜʥʦʛʦ ʚʦʟʨʘʩʪʘ, ʠʤʝʣʠ 8-10 

ʣʠʩʪʴʝʚ ʤʘʩʩʦʡ ʚ ʩʨʝʜʥʝʤ 400 ╖ 600 ʤʛ.  

 

2.3 ɿʘʢʘʣʠʚʘʥʠʝ ʠ ʭʦʣʦʜʦʚʘʷ ʦʙʨʘʙʦʪʢʘ ʜʣʷ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ 

ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ 

ɼʣʷ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʨʘʩʪʝʥʠʷ ʧʝʨʝʥʦʩʠʣʠ ʚ ʢʣʠʤʘʪʠʯʝʩʢʫʶ ʢʘʤʝʨʫ Binder KBW-

240 (ɻʝʨʤʘʥʠʷ), ʛʜʝ ʚʳʜʝʨʞʠʚʘʣʠ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 6-ʪʠ ʩʫʪ. ʧʨʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ 5Ñ0,5Áʉ ʥʘ 

ʩʚʝʪʫ, ʩ ʨʝʛʫʣʷʨʥʳʤ ʧʦʣʠʚʦʤ. ɼʘʥʥʘʷ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʩʝʨʝʜʠʥʦʡ ʜʠʘʧʘʟʦʥʘ 

ʟʘʢʘʣʠʚʘʶʱʠʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ ʜʣʷ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ (ɼʨʦʟʜʦʚ, 2003). 

ʇʦʩʢʦʣʴʢʫ ʢʘʨʪʦʬʝʣʴ ʦʪʥʦʩʠʪʩʷ ʢ ʛʨʫʧʧʝ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʪʦ ʥʠʟʢʠʝ 

ʧʦʣʦʞʠʪʝʣʴʥʳʝ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ, ʜʘʞʝ ʧʨʠ ʠʭ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʤ ʜʝʡʩʪʚʠʠ ʥʝ ʦʢʘʟʳʚʘʶʪ 

ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʧʦʚʨʝʞʜʘʶʱʝʛʦ ʚʣʠʷʥʠʷ, ʘ ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʳʝ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ, 

ʢʦʥʪʨʦʣʴ desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʷ 
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ʠʥʠʮʠʠʨʫʶʱʠʝ ʣʴʜʦʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝ, ʧʨʠʚʦʜʷʪ ʨʘʩʪʝʥʠʝ ʢ ʛʠʙʝʣʠ. ʉʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦ, ʜʣʷ 

ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ ʧʦʜʙʠʨʘʪʴ ʪʘʢʦʡ ʨʝʞʠʤ ʦʭʣʘʞʜʝʥʠʷ, ʯʪʦʙʳ 

ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʳʝ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ ʧʨʠʚʦʜʠʣʠ ʢ ʨʝʛʠʩʪʨʠʨʫʝʤʳʤ ʥʘʨʫʰʝʥʠʷʤ ʤʝʤʙʨʘʥʳ 

ʢʣʝʪʢʠ ʜʦ ʥʘʯʘʣʘ ʣʴʜʦʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ. ʀʩʧʦʣʴʟʫʝʤʳʝ ʥʘʤʠ ʨʝʞʠʤʳ ʦʭʣʘʞʜʝʥʠʷ 

ʧʦʟʚʦʣʷʝʪ ʚʳʷʚʠʪʴ ʨʘʟʣʠʯʠʷ ʚ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʠʟʫʯʝʥʥʳʭ ʛʝʥʦʪʠʧʦʚ ʢ ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ ʧʦ 

ʦʪʚʝʪʥʦʡ ʨʝʘʢʮʠʠ ʥʘ ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʳʡ ʩʪʨʝʩʩ.  

ʇʨʦʤʦʨʘʞʠʚʘʥʠʝ ʠʥʪʘʢʪʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʚ ʢʣʠʤʘʪʠʯʝʩʢʦʡ ʢʘʤʝʨʝ 

SANYO MIR 153, ʚ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʦʪ ʟʘʜʘʯ ʦʧʳʪʘ, ʧʨʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ ʤʠʥʫʩ 3Ñ0,5Áʉ ʚ 

ʪʝʯʝʥʠʝ 18 ʯ ʠʣʠ ʧʨʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ ʤʠʥʫʩ 2Ñ0,5Áʉ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 6 ʯ. ʇʦʩʣʝ ʟʘʚʝʨʰʝʥʠʷ 

ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʷ ʢʘʤʝʨʫ ʚʳʢʣʶʯʘʣʠ, ʨʘʩʪʝʥʠʷ ʤʝʜʣʝʥʥʦ ʦʪʪʘʠʚʘʣʠ ʜʦ ʢʦʤʥʘʪʥʦʡ 

ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ, ʟʘʪʝʤ ʩʪʝʧʝʥʴ ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʷ ʦʧʨʝʜʝʣʷʣʠ ʚʠʟʫʘʣʴʥʦ ʠ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ 

ʚʳʭʦʜʘ ʵʣʝʢʪʨʦʣʠʪʦʚ. ʏʪʦʙʳ ʫʙʝʜʠʪʴʩʷ ʚ ʪʦʤ, ʯʪʦ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʴ ʧʦʚʳʰʘʝʪʩʷ ʚʦ 

ʚʨʝʤʷ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ, ʙʳʣʠ ʧʨʦʚʝʜʝʥʳ ʦʧʳʪʳ ʩ ʘʥʘʣʠʟʦʤ ʚʳʭʦʜʘ ʵʣʝʢʪʨʦʣʠʪʦʚ ʠʟ 

ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʚ ʜʠʥʘʤʠʢʝ ʠʭ 6-ʪʠʜʥʝʚʥʦʡ ʵʢʩʧʦʟʠʮʠʠ ʧʨʠ 5Ñ0,5Áʉ. ɼʣʷ ʵʪʦʛʦ 

ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʧʨʝʜʚʘʨʠʪʝʣʴʥʳʝ ʦʧʳʪʳ ʩ ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʝʤ ʧʦʚʨʝʞʜʘʶʱʠʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ ʦʪ 

ʤʠʥʫʩ 5Ñ0,5Áʉ ʜʦ ʤʠʥʫʩ 7Ñ0,5Áʉ, ʥʦ ʧʨʠ ʢʦʨʦʪʢʦʩʨʦʯʥʦʤ ʠʭ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʠ (20, 30, 

40 ʠʣʠ 60 ʤʠʥ. ɼʣʷ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʧʨʷʤʳʤ ʠ ʢʦʩʚʝʥʥʳʤʠ 

ʤʝʪʦʜʘʤʠ (ʚʳʭʦʜ ʵʣʝʢʪʨʦʣʠʪʦʚ) ʙʳʣʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʳ ʥʝ ʤʝʥʝʝ 10 ʨʘʩʪʝʥʠʡ 

ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʢʘʞʜʦʛʦ ʚʘʨʠʘʥʪʘ.  

 

2.4 ɼʦʢʘʟʘʪʝʣʴʩʪʚʘ ʥʘʣʠʯʠʷ ʠ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʠ ʛʝʪʝʨʦʣʦʛʠʯʥʦʛʦ ʛʝʥʘ desA 

æ12-ʘʮʠʣ-ʣʠʧʠʜʥʦʡ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʫ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ 

 

2.4.1 ɺʳʜʝʣʝʥʠʝ ʪʦʪʘʣʴʥʦʡ ʨʘʩʪʠʪʝʣʴʥʦʡ ɼʅʂ 

ʅʘʚʝʩʢʫ ʣʠʩʪʴʝʚ ʤʘʩʩʦʡ 100 ʤʛ ʛʦʤʦʛʝʥʠʟʠʨʦʚʘʣʠ ʩ ʞʠʜʢʠʤ ʘʟʦʪʦʤ, 

ʧʝʨʝʥʦʩʠʣʠ ʚ ʩʪʝʨʠʣʴʥʫʶ ʧʨʦʙʠʨʢʫ ʪʠʧʘ ʕʧʧʝʥʜʦʨʬ, ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ 500 ʤʢʣ CTAB-

ʙʫʬʝʨʘ ʠ ʠʥʢʫʙʠʨʦʚʘʣʠ ʧʨʠ 65Áʉ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 50 ʤʠʥʫʪ. ɿʘʪʝʤ ʦʭʣʘʞʜʘʣʠ ʜʦ 

ʢʦʤʥʘʪʥʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ ʠ ʮʝʥʪʨʠʬʫʛʠʨʦʚʘʣʠ 8 ʤʠʥ ʧʨʠ 16000 g. ɺʝʨʭʥʶʶ 

ʬʨʘʢʮʠʶ ʧʝʨʝʥʦʩʠʣʠ ʚ ʥʦʚʫʶ ʧʨʦʙʠʨʢʫ, ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ ʨʘʚʥʳʡ ʦʙʲʝʤ ʭʣʦʨʦʬʦʨʤʘ ʠ 
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ʮʝʥʪʨʠʬʫʛʠʨʦʚʘʣʠ 8 ʤʠʥ ʧʨʠ 16000 g. ɿʘʪʝʤ ʚʝʨʭʥʶʶ ʬʘʟʫ ʩʫʧʝʨʥʘʪʘʥʪʘ 

ʧʝʨʝʥʦʩʠʣʠ ʚ ʥʦʚʫʶ ʧʨʦʙʠʨʢʫ, ʥʝ ʟʘʭʚʘʪʳʚʘʷ ʧʨʦʤʝʞʫʪʦʯʥʫʶ ʠ ʥʠʞʥʶʶ ʬʘʟʳ, 

ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ ʜʚʘ ʦʙʲʝʤʘ 5% ʉʊɸɹ-ʨʘʩʪʚʦʨʘ, ʠʥʢʫʙʠʨʦʚʘʣʠ ʧʨʠ ʢʦʤʥʘʪʥʦʡ 

ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ 60 ʤʠʥ ʠ ʮʝʥʪʨʠʬʫʛʠʨʦʚʘʣʠ 8 ʤʠʥ ʧʨʠ 16000 g. ɼʘʣʝʝ ʦʩʘʜʦʢ 

ʨʘʩʪʚʦʨʷʣʠ ʚ 350 ï 600 ʤʢʣ 1,2ʄ NaCl, ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ ʨʘʚʥʳʡ ʦʙʲʝʤ ʭʣʦʨʦʬʦʨʤʘ ʠ 

ʮʝʥʪʨʠʬʫʛʠʨʦʚʘʣʠ 8 ʤʠʥ ʧʨʠ 16000 g. ɺʦʜʥʫʶ ʚʝʨʭʥʶʶ ʬʘʟʫ ʧʝʨʝʥʦʩʠʣʠ ʚ ʯʠʩʪʫʶ 

ʧʨʦʙʠʨʢʫ, ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ ʨʘʚʥʳʡ ʦʙʲʝʤ ʠʟʦ-ʧʨʦʧʘʥʦʣʘ ʠ ʠʥʢʫʙʠʨʦʚʘʣʠ ʧʨʠ -70Áʉ ʚ 

ʪʝʯʝʥʠʝ 30 ʤʠʥ. ʇʦʣʫʯʝʥʥʳʡ ʦʩʘʜʦʢ ʧʨʦʤʳʚʘʣʠ 70% ʵʪʘʥʦʣʦʤ, ʮʝʥʪʨʠʬʫʛʠʨʦʚʘʣʠ 

8 ʤʠʥ ʧʨʠ 16000 g ʠ ʧʦʩʣʝ ʚʳʩʫʰʠʚʘʥʠʷ ʨʘʩʪʚʦʨʷʣʠ ʚ 30 ʤʢʣ ʩʪʝʨʠʣʴʥʦʡ 

ʜʝʠʦʥʠʟʦʚʘʥʥʦʡ ʚʦʜʳ (Doyle et al., 1991). 

 

2.4.2 ʇʨʦʚʝʜʝʥʠʝ ʧʦʣʠʤʝʨʘʟʥʦʡ ʮʝʧʥʦʡ ʨʝʘʢʮʠʠ 

ɼʣʷ ʧʨʦʚʝʜʝʥʠʷ ʇʎʈ ʧʨʝʜʚʘʨʠʪʝʣʴʥʦ ʙʳʣʠ ʧʦʜʦʙʨʘʥʳ ʧʨʘʡʤʝʨʳ ʩ 

ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝʤ online-ʨʝʩʫʨʩʘ Primer3 Plus ʥʘ ʦʩʥʦʚʝ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʛʝʥʘ 

desA ʮʠʘʥʦʙʘʢʪʝʨʠʠ Synechocystis sp. ʈʉʉ 6803, ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʥʦʡ ʚ ʙʘʥʢʝ ʜʘʥʥʳʭ 

ʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʳʭ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʝʡ ɸʤʝʨʠʢʘʥʩʢʦʛʦ ʥʘʮʠʦʥʘʣʴʥʦʛʦ ʮʝʥʪʨʘ 

ʙʠʦʪʝʭʥʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʡ ʠʥʬʦʨʤʘʮʠʠ (NCBI, www.ncbi.nlm.nih.gov). ɿʘʜʘʚʘʣʠ 

ʩʣʝʜʫʶʱʠʝ ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʠʷ: ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘ ʦʪʞʠʛʘ ʧʨʘʡʤʝʨʦʚ ʚ ʧʨʝʜʝʣʘʭ ʦʪ  56Üʉ ʜʦ 

63Üʉ, ʦʧʪʠʤʘʣʴʥʦ 60Üʉ; ʜʣʠʥʘ ʘʤʧʣʠʬʠʮʠʨʫʝʤʦʛʦ ʬʨʘʛʤʝʥʪʘ ʚ ʧʨʝʜʝʣʘʭ ʦʪ 200 ʜʦ 

600 ʥ. ʧ., ʦʧʪʠʤʘʣʴʥʦ 300 ʥ. ʧ.; ʜʣʠʥʘ ʧʨʘʡʤʝʨʘ 20-23 ʥʫʢʣʝʦʪʠʜʘ. ɺʳʙʠʨʘʣʠ 

ʥʘʠʣʫʯʰʫʶ ʧʘʨʫ ʧʨʘʡʤʝʨʦʚ ʠʟ ʧʨʝʜʣʦʞʝʥʥʳʭ ʧʨʦʛʨʘʤʤʦʡ.  

ɺ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʜʣʷ ʛʝʥʘ desA æ12-ʘʮʠʣ-ʣʠʧʠʜʥʦʡ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʮʠʘʥʦʙʘʢʪʝʨʠʠ 

Synechocystis sp. ʈʉʉ 6803 ʙʳʣʠ ʧʦʣʫʯʝʥʳ ʩʣʝʜʫʶʱʠʝ ʧʨʘʡʤʝʨʳ: 

ʇʨʷʤʦʡ ʧʨʘʡʤʝʨ (F): GATCCCTGGAGTGTGGAAGC 

ʆʙʨʘʪʥʳʡ ʧʨʘʡʤʝʨ (R): AATTTCGGGAATGGTGTGGTGC  

ʈʘʟʤʝʨ ʇʎʈ-ʧʨʦʜʫʢʪʘ ʩʦʩʪʘʚʣʷʣ 324 ʥʫʢʣʝʦʪʠʜʘ. 

ɼʣʷ ʧʨʦʚʝʜʝʥʠʷ ʧʦʣʠʤʝʨʘʟʥʦʡ ʮʝʧʥʦʡ ʨʝʘʢʮʠʠ (ʇʎʈ) ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ ʚ 

ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʤʘʪʨʠʮʳ ʚʳʜʝʣʝʥʥʫʶ ʨʘʥʝʝ ʪʦʪʘʣʴʥʫʶ ɼʅʂ ʨʘʩʪʝʥʠʡ. ʇʦʩʣʝ ʚʳʜʝʣʝʥʠʷ 

ɼʅʂ ʧʨʦʚʝʨʷʣʠ ʧʫʪʝʤ ʵʣʝʢʪʨʦʬʦʨʝʟʘ: ɼʅʂ ʜʦʣʞʥʘ ʙʳʪʴ ʥʝ ʨʘʟʨʫʰʝʥʘ, 
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ʬʦʨʤʠʨʦʚʘʪʴ ʚ ʛʝʣʝ ʯʝʪʢʫʶ ʧʦʣʦʩʫ, ʈʅʂ ʚ ʧʨʝʧʘʨʘʪʝ ʥʝ ʜʦʣʞʥʦ ʙʳʪʴ ʩʣʠʰʢʦʤ 

ʤʥʦʛʦ. ʌʝʨʤʝʥʪ Hot Start Taq-ʧʦʣʠʤʝʨʘʟʫ ʠ ʙʫʬʝʨ ʜʣʷ ʵʪʦʛʦ ʬʝʨʤʝʥʪʘ 

ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ ʬʠʨʤ rçFermentasè. ʇʎʈ ʨʝʘʢʮʠʶ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʚ ʦʙʲʝʤʝ ʨʝʘʢʮʠʦʥʥʦʡ 

ʩʤʝʩʠ 20 ʤʢʣ, ʚ ʧʨʦʙʠʨʢʘʭ ʪʠʧʘ ʕʧʝʥʜʦʨʬ ʥʘ 600 ʤʢʣ.  

ʅʘ 20 ʤʢʣ ʨʝʘʢʮʠʦʥʥʦʡ ʩʤʝʩʠ ʙʨʘʣʠ: 

ɼʅʂ 1,0 ʤʢʣ 

dNTP (2 ʤʄ/ʤʢʣ) 2,0 ʤʢʣ 

Taq ʧʦʣʠʤʝʨʘʟʘ (5 ʝ.ʘ./ʤʢʣ) 0,5 ʤʢʣ 

10-ʢʨʘʪʥʳʡ Taq ʙʫʬʝʨ 2,0 ʤʢʣ 

ʧʨʷʤʦʡ ʧʨʘʡʤʝʨ desA (10 ʨʄ/ʤʢʣ) 1,0 ʤʢʣ 

ʦʙʨʘʪʥʳʡ ʧʨʘʡʤʝʨ desA (10 ʨʄ/ʤʢʣ) 1,0 ʤʢʣ 

ʅ2ʆ 11,5 ʤʢʣ 

ʇʨʘʡʤʝʨʳ ʧʨʝʜʚʘʨʠʪʝʣʴʥʦ ʨʘʟʚʦʜʠʣʠ ʜʦ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ 10 ʧʠʢʦʄ/ʤʢʣ. 

ʈʝʘʢʮʠʶ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʥʘ ʘʤʧʣʠʬʠʢʘʪʦʨʝ óʊʝʨʮʠʢô (ɼʅʂ-ʊʝʭʥʦʣʦʛʠʷ, ʈʦʩʩʠʷ). 

ʇʨʠʛʦʪʦʚʣʝʥʥʫʶ ʨʝʘʢʮʠʦʥʥʫʶ ʩʤʝʩʴ ʧʦʢʨʳʚʘʣʠ ʤʠʥʝʨʘʣʴʥʳʤ ʤʘʩʣʦʤ, ʯʪʦʙʳ 

ʧʨʝʜʦʪʚʨʘʪʠʪʴ ʠʩʧʘʨʝʥʠʝ. ɼʣʷ ʘʤʧʣʠʬʠʢʘʮʠʠ ʬʨʘʛʤʝʥʪʦʚ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ ʧʨʦʛʨʘʤʤʫ 

ʩʦ ʩʣʝʜʫʶʱʠʤʠ ʧʘʨʘʤʝʪʨʘʤʠ: 

ʘʢʪʠʚʘʮʠʷ Hot Start Taq-ʧʦʣʠʤʝʨʘʟʳ 94Üʉ, 4 ʤʠʥ  

ɼʝʥʘʪʫʨʘʮʠʷ 94Üʉ, 30 ʩʝʢ 

30 ʮʠʢʣʦʚ ʦʪʞʠʛ ʧʨʘʡʤʝʨʦʚ 60Üʉ, 60 ʩʝʢ 

ʩʠʥʪʝʟ ɼʅʂ 72Üʉ, 30 ʩʝʢ 

ʠʥʢʫʙʘʮʠʷ (ʜʦʞʠʛ ʧʨʘʡʤʝʨʦʚ) 72Üʉ, 4 ʤʠʥ  

ʍʨʘʥʝʥʠʝ 4Üʉ, ʙʝʩʢʦʥʝʯʥʦ  

 

ʊʝʤʧʝʨʘʪʫʨʫ ʦʪʞʠʛʘ ʧʨʘʡʤʝʨʦʚ (3ʰʘʛ ʧʨʦʛʨʘʤʤʳ), ʵʥʝʨʛʠʶ ɻʠʙʙʩʘ ʠ 

ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ ʦʣʠʛʦʥʫʢʣʝʦʪʠʜʦʚ ʦʙʨʘʟʦʚʳʚʘʪʴ ʜʠʤʝʨʳ, ʦʮʝʥʠʚʘʣʠ ʠʩʭʦʜʷ ʠʟ ʜʘʥʥʳʭ 

ʧʨʦʛʨʘʤʤʳ Vector NTI. ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʙʳʣ ʧʨʦʚʝʜʝʥ ʨʷʜ ʧʨʝʜʚʘʨʠʪʝʣʴʥʳʭ 

ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʦʚ ʩ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ ʚʘʨʠʘʥʪʘʤʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ ʦʪʞʠʛʘ, ʥʘ ʦʩʥʦʚʘʥʠʠ ʯʝʛʦ 

ʙʳʣʘ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʦ ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʦʧʪʠʤʘʣʴʥʦʝ ʟʥʘʯʝʥʠʝ ï 60ÜC. 
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2.4.3 ʕʣʝʢʪʨʦʬʦʨʝʟ ɼʅʂ ʚ ʘʛʘʨʦʟʥʦʤ ʛʝʣʝ 

ʕʣʝʢʪʨʦʬʦʨʝʪʠʯʝʩʢʦʝ ʨʘʟʜʝʣʝʥʠʝ ɼʅʂ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʚ 1,5% ʘʛʘʨʦʟʥʦʤ ʛʝʣʝ, 

ʧʨʠʛʦʪʦʚʣʝʥʥʦʤ ʥʘ 1ʍ ʊɸɽ-ʙʫʬʝʨʝ ʩ ʜʦʙʘʚʣʝʥʠʝʤ ʙʨʦʤʠʩʪʦʛʦ ʵʪʠʜʠʷ ʜʦ ʢʦʥʝʯʥʦʡ 

ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ 0,5 ʤʢʛ/ʤʣ. ɼʣʷ ʧʨʠʛʦʪʦʚʣʝʥʠʷ ʦʙʨʘʟʮʦʚ, ʥʘʥʦʩʠʤʳʭ ʚ ʛʝʣʴ, 

ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ 1 ʤʢʣ 6ʍ ʙʫʬʝʨʘ ʜʣʷ ʥʘʥʝʩʝʥʠʷ ɼʅʂ (Fermentas). ɼʣʷ ʧʦʜʪʚʝʨʞʜʝʥʠʷ 

ʨʘʟʤʝʨʘ ʘʤʧʣʠʢʦʥʘ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ ʤʘʨʢʝʨʳ ʬʠʨʤʳ Fermentas ï ɼʅʂ ʬʘʛʘ  ɚ, 

ʦʙʨʘʙʦʪʘʥʥʘʷ ʨʝʩʪʨʠʢʪʘʟʘʤʠ HindIII ʠ EcoR1. 

ɼʣʷ ʚʠʟʫʘʣʠʟʘʮʠʠ ʬʨʘʛʤʝʥʪʦʚ ɼʅʂ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ ʪʨʘʥʩʠʣʣʶʤʠʥʘʪʦʨ ʬʠʨʤʳ 

Dosaga (ɻʝʨʤʘʥʠʷ). ɻʝʣʠ ʬʦʪʦʛʨʘʬʠʨʦʚʘʣʠ ʮʠʬʨʦʚʦʡ ʢʘʤʝʨʦʡ Canon. 

 

2.4.4 ɺʳʜʝʣʝʥʠʝ ʪʦʪʘʣʴʥʦʡ ʨʘʩʪʠʪʝʣʴʥʦʡ ʈʅʂ 

ʈʅʂ ʚʳʜʝʣʷʣʠ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʥʘʙʦʨʘ Spectrum Plant Total RNA Kit  (Sigma, 

ʉʐɸ) ʠ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʱʝʛʦ ʧʨʦʪʦʢʦʣʘ. ɺʩʝ ʦʧʝʨʘʮʠʠ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʚ ʣʘʤʠʥʘʨʥʦʤ 

ʰʢʘʬʫ, ʧʨʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ 4ÁC. ʈʘʩʪʠʪʝʣʴʥʫʶ ʪʢʘʥʴ (100 ʤʛ) ʧʨʝʜʚʘʨʠʪʝʣʴʥʦ 

ʛʦʤʦʛʝʥʠʟʠʨʦʚʘʣʠ ʚ ʞʠʜʢʦʤ ʘʟʦʪʝ, ʧʦʤʝʱʘʣʠ ʚ 2 ʤʣ ʧʨʦʙʠʨʢʫ ʠ ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ 500 ʤʢʣ 

ʣʠʟʠʨʫʶʱʝʛʦ ʙʫʬʝʨʘ, ʩʦʜʝʨʞʘʱʝʛʦ 2-ʤʝʨʢʘʧʪʦʵʪʘʥʦʣ, ʧʦʩʣʝ ʯʝʛʦ ʠʥʢʫʙʠʨʦʚʘʣʠ 

ʧʨʠ 56Üʉ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 5 ʤʠʥ ʠ ʮʝʥʪʨʠʬʫʛʠʨʦʚʘʣʠ 3 ʤʠʥ ʧʨʠ 16000 g. ʆʙʨʘʟʦʚʘʚʰʠʡʩʷ 

ʣʠʟʘʪ ʧʝʨʝʥʦʩʠʣʠ ʥʘ ʬʠʣʴʪʨʘʮʠʦʥʥʫʶ ʢʦʣʦʥʢʫ (ʛʦʣʫʙʦʛʦ ʮʚʝʪʘ), ʧʦʤʝʱʝʥʥʫʶ ʚ 2 

ʤʣ ʩʦʙʠʨʘʪʝʣʴʥʫʶ ʧʨʦʙʠʨʢʫ ʠ ʮʝʥʪʨʠʬʫʛʠʨʦʚʘʣʠ 1 ʤʠʥ ʧʨʠ 16000 g. ʇʦʩʣʝ 

ʬʠʣʴʪʨʘʮʠʠ ʢ ʦʙʝʩʮʚʝʯʝʥʥʦʤʫ ʩʫʧʝʨʥʘʪʘʥʪʫ ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ 500 ʤʢʣ ʙʫʬʝʨʘ ʜʣʷ 

ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʷ ʈʅʂ, ʘʢʢʫʨʘʪʥʦ ʧʝʨʝʤʝʰʠʚʘʣʠ, ʟʘʪʝʤ ʧʝʨʝʥʦʩʠʣʠ ʚ ʩʚʷʟʳʚʘʶʱʫʶ 

ʢʦʣʦʥʢʫ (ʢʨʘʩʥʦʛʦ ʮʚʝʪʘ), ʧʦʤʝʱʝʥʥʫʶ ʚ 2 ʤʣ ʧʨʦʙʠʨʢʫ ʠ ʮʝʥʪʨʠʬʫʛʠʨʦʚʘʣʠ 1 ʤʠʥ 

ʧʨʠ 16000 g. ʇʨʦʬʠʣʴʪʨʦʚʘʚʰʠʡʩʷ ʯʝʨʝʟ ʢʦʣʦʥʢʫ ʩʫʧʝʨʥʘʪʘʥʪ ʩʣʠʚʘʣʠ, ʘ ʢʦʣʦʥʢʫ 

ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ ʟʘʥʦʚʦ. ɼʘʣʝʝ ʥʘʥʦʩʠʣʠ 700 ʤʢʣ ʙʫʬʝʨʘ ʜʣʷ ʦʪʤʳʚʢʠ ˉ1 ʥʘ ʢʦʣʦʥʢʫ 

(ʢʨʘʩʥʦʛʦ ʮʚʝʪʘ) ʚ 2 ʤʣ ʧʨʦʙʠʨʢʝ ʠ ʮʝʥʪʨʠʬʫʛʠʨʦʚʘʣʠ 1 ʤʠʥ ʧʨʠ 16000 g. ɿʘʪʝʤ 

ʩʫʧʝʨʥʘʪʘʥʪ ʩʣʠʚʘʣʠ ʠʟ ʧʨʦʙʠʨʢʠ, ʦʧʷʪʴ ʧʦʤʝʱʘʣʠ ʚ ʥʝʝ ʢʦʣʦʥʢʫ ʠ ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ 500 

ʤʢʣ ʙʫʬʝʨʘ ʜʣʷ ʦʪʤʳʚʢʠ ˉ2 ʠ ʮʝʥʪʨʠʬʫʛʠʨʦʚʘʣʠ 1 ʤʠʥ ʧʨʠ 16000 g, ʧʦʩʣʝ ʯʝʛʦ 

ʩʫʧʝʨʥʘʪʘʥʪ ʩʣʠʚʘʣʠ, ʘ ʧʨʦʤʳʚʢʫ ʧʦʚʪʦʨʷʣʠ ʝʱʝ ʨʘʟ. ɿʘʪʝʤ ʢʦʣʦʥʢʫ ʧʦʤʝʱʘʣʠ ʚ 
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ʥʦʚʫʶ 2 ʤʣ ʧʨʦʙʠʨʢʫ ʠ ʮʝʥʪʨʠʬʫʛʠʨʦʚʘʣʠ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 1 ʤʠʥ ʧʨʠ 16000 g, çʦʪʞʠʤʘʷè 

ʦʩʪʘʪʢʠ ʙʫʬʝʨʘ ʠ ʧʨʦʩʫʰʠʚʘʷ ʤʝʤʙʨʘʥʫ ʢʦʣʦʥʢʠ. ɼʘʣʝʝ ʢʦʣʦʥʢʫ ʧʦʤʝʱʘʣʠ ʚ 

ʥʦʚʫʶ 1,5 ʤʣ ʧʨʦʙʠʨʢʫ ʪʠʧʘ ʕʧʝʥʜʦʨʬ, ʥʘʥʦʩʠʣʠ 50 ʤʢʣ ʙʫʬʝʨʘ ʜʣʷ ʵʣʶʮʠʠ, 

ʩʚʦʙʦʜʥʦʛʦ ʦʪ ʈʅʂʘʟ, ʠ ʮʝʥʪʨʠʬʫʛʠʨʦʚʘʣʠ 1 ʤʠʥ ʧʨʠ 16000 g ʜʣʷ ʵʣʶʮʠʠ ʈʅʂ. 

ʂʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʶ ʈʅʂ ʠʟʤʝʨʷʣʠ ʥʘ ʩʧʝʢʪʨʦʬʦʪʦʤʝʪʨʝ ʧʨʠ ʜʣʠʥʝ ʚʦʣʥʳ 260 ʥʤ. 

 

2.4.5 ʇʨʦʚʝʜʝʥʠʝ ʦʙʨʘʪʥʦʡ ʪʨʘʥʩʢʨʠʧʮʠʠ 

ʆʙʨʘʪʥʫʶ ʪʨʘʥʩʢʨʠʧʮʠʶ, ʪʦ ʝʩʪʴ ʩʠʥʪʝʟ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ʢɼʅʂ ʩ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝʤ 

ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʤʘʪʨʠʮʳ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ʪʦʪʘʣʴʥʦʡ ʈʅʂ, ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʥʘʙʦʨʘ First 

Strand cDNA Synthesis Kit (Fermentas, ʉʐɸ) ʠ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʱʝʛʦ ʧʨʦʪʦʢʦʣʘ. ɼʣʷ 

ʵʪʦʛʦ, ʢ ʧʦʣʫʯʝʥʥʦʡ ʨʘʥʝʝ ʧʨʦʙʝ ʈʅʂ (~ 3 ʤʢʛ) ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ 1 ʤʢʣ ʦʣʠʛʦ(dT)18 

ʧʨʘʡʤʝʨ (0,5 ʤʢʛ/ʤʢʣ) ʠ ʜʦʚʦʜʠʣʠ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʨʝʘʢʮʠʦʥʥʦʡ ʩʤʝʩʠ ʜʦ 12 ʤʢʣ 

ʩʪʝʨʠʣʴʥʦʡ ʜʝʠʦʥʠʟʠʨʦʚʘʥʥʦʡ ʚʦʜʦʡ. ʈʝʘʢʮʠʦʥʥʫʶ ʩʤʝʩʴ ʮʝʥʪʨʠʬʫʛʠʨʦʚʘʣʠ ʚ 

ʤʠʢʨʦʮʝʥʪʨʠʬʫʛʝ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 15 ʩʝʢ, ʟʘʪʝʤ ʠʥʢʫʙʠʨʦʚʘʣʠ 5 ʤʠʥ ʧʨʠ  65Üʉ ʠ 

ʦʭʣʘʞʜʘʣʠ ʥʘ ʣʴʜʫ. ɼʘʣʝʝ ʚ ʧʨʦʙʠʨʢʫ ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ 4 ʤʢʣ 5ʍ ʨʝʘʢʮʠʦʥʥʦʛʦ ʙʫʬʝʨʘ, 1 

ʤʢʣ RiboLockTM ʨʠʙʦʥʫʢʣʝʘʟʥʦʛʦ ʠʥʛʠʙʠʪʦʨʘ ʠ 2 ʤʢʣ 10 ʤʄ ʩʤʝʩʠ dNTP, 

ʘʢʢʫʨʘʪʥʦ ʧʝʨʝʤʝʰʠʚʘʣʠ, ʮʝʥʪʨʠʬʫʛʠʨʦʚʘʣʠ ʥʝʩʢʦʣʴʢʦ ʩʝʢʫʥʜ ʥʘ 

ʤʠʢʨʦʮʝʥʪʨʠʬʫʛʝ ʠ ʟʘʪʝʤ ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ 2 ʤʢʣ ʦʙʨʘʪʥʦʡ ʪʨʘʥʩʢʨʠʧʪʘʟʳ M-MuLV (M -

MuLV RT ï Moloney Murine Leukemia Virus reverse transcriptase). ʉʤʝʩʴ 

ʠʥʢʫʙʠʨʦʚʘʣʠ 10 ʤʠʥʫʪ ʧʨʠ  25Üʉ ʠ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʨʝʘʢʮʠʶ ʦʙʨʘʪʥʦʡ ʪʨʘʥʩʢʨʠʧʮʠʠ ï 

ʠʥʢʫʙʘʮʠʷ 60 ʤʠʥʫʪ ʧʨʠ  42Üʉ. ʈʝʘʢʮʠʶ ʦʩʪʘʥʘʚʣʠʚʘʣʠ 10- ʤʠʥʫʪʥʦʡ ʠʥʢʫʙʘʮʠʝʡ 

ʧʨʠ 70 Ü ʉ. ʉʤʝʩʴ ʦʭʣʘʞʜʘʣʠ ʥʘ ʣʴʜʫ. ʇʦʣʫʯʝʥʥʫʶ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʨʝʘʢʮʠʠ ʢɼʅʂ 

ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ ʜʣʷ ʧʨʦʚʝʜʝʥʠʷ ʇʎʈ. 

ʇʎʈ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʩʦ ʩʧʝʮʠʘʣʴʥʦ ʧʦʜʦʙʨʘʥʥʳʤʠ ʢ ʛʝʥʫ desA ʧʨʘʡʤʝʨʘʤʠ. 

ʇʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʧʨʘʡʤʝʨʦʚ ʠ ʫʩʣʦʚʠʷ ʠʭ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʦʧʠʩʘʥʳ ʚʳʰʝ. 

ʋʩʣʦʚʠʷ ʧʨʦʚʝʜʝʥʠʷ ʆʊ-ʇʎʈ ʩ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝʤ ʢɼʅʂ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʤʘʪʨʠʮʳ 

ʘʥʘʣʦʛʠʯʥʳ, ʦʧʠʩʘʥʥʳʤ ʚʳʰʝ.  
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ʇʦʩʣʝ ʧʨʦʚʝʜʝʥʠʷ ʆʊ-ʇʎʈ ʨʝʘʢʮʠʠ, ɼʅʂ-ʬʨʘʛʤʝʥʪʳ ʨʘʟʜʝʣʷʣʠ 

ʵʣʝʢʪʨʦʬʦʨʝʪʠʯʝʩʢʠ ʚ 1,5% ʘʛʘʨʦʟʥʦʤ ʛʝʣʝ, ʧʨʠʛʦʪʦʚʣʝʥʥʦʤ ʚ 1ʍ ʊɸɽ-ʙʫʬʝʨʝ (ʩʤ. 

ʨʘʟʜʝʣ 3.3.3.).  

 

2.5 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʣʠʧʠʜʦʚ ʠ ʠʭ ʞʠʨʥʦʢʠʩʣʦʪʥʦʛʦ ʩʦʩʪʘʚʘ 

ɼʣʷ ʵʢʩʪʨʘʢʮʠʠ ʣʠʧʠʜʦʚ, ʣʠʩʪʴʷ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʠʟ ʩʨʝʜʥʝʡ ʯʘʩʪʠ ʧʦʙʝʛʘ (5 ʛ) 

ʧʝʨʝʥʦʩʠʣʠ ʚ 200-ʤʣ ʢʨʫʛʣʦʜʦʥʥʫʶ ʢʦʣʙʫ, ʩ 50 ʤʣ ʠʟʦʧʨʦʧʘʥʦʣʘ, ʚ ʢʦʪʦʨʫʶ 

ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ 0,5 ʤʣ 0,001%-ʥʦʛʦ ʠʟʦʧʨʦʧʘʥʦʣʴʥʦʛʦ ʨʘʩʪʚʦʨʘ ʠʦʥʦʣʘ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ 

ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʘ, ʘ ʪʘʢʞʝ 4 ʤʣ ʨʘʩʪʚʦʨʘ ʤʘʨʛʘʨʠʥʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ (ʉ17:0, 98 ʤʢʛ/ʤʣ) 

(ʎʳʜʝʥʜʘʤʙʘʝʚ ʠ ʜʨ., 1980) ʠ ʬʠʢʩʠʨʦʚʘʣʠ ʚ ʢʠʧʷʱʝʤ ʠʟʦʧʨʦʧʘʥʦʣʝ ʩ ʦʙʨʘʪʥʳʤ 

ʭʦʣʦʜʠʣʴʥʠʢʦʤ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 30 ʤʠʥ. ɿʘʪʝʤ ʦʭʣʘʞʜʘʣʠ ʜʦ ʢʦʤʥʘʪʥʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ, 

ʛʦʤʦʛʝʥʠʟʠʨʦʚʘʣʠ ʚ ʬʘʨʬʦʨʦʚʦʡ ʩʪʫʧʢʝ, ʠ ʧʝʨʝʥʦʩʠʣʠ ʦʙʨʘʪʥʦ ʚ ʢʦʣʙʫ, ʠʩʧʦʣʴʟʫʷ 

ʠʟʦʧʨʦʧʘʥʦʣ. ɿʘʪʝʤ ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ ʚ ʢʦʣʙʫ 2 ʛ ʂʆʅ ʠ ʢʠʧʷʪʠʣʠ ʩ ʦʙʨʘʪʥʳʤ 

ʭʦʣʦʜʠʣʴʥʠʢʦʤ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ ʦʜʥʦʛʦ ʯʘʩʘ (ɺʝʨʝʱʘʛʠʥ ʠ ʜʨ., 1985). 

ʇʦ ʠʩʪʝʯʝʥʠʠ ʵʪʦʛʦ ʚʨʝʤʝʥʠ ʦʪʛʦʥʷʣʠ ʠʟʦʧʨʦʧʘʥʦʣ ʠʟ ʢʦʣʙʳ, ʧʝʨʠʦʜʠʯʝʩʢʠ 

ʟʘʤʝʱʘʷ ʝʛʦ ʚʦʜʦʡ ʜʦ ʧʨʝʞʥʝʛʦ ʦʙʲʝʤʘ, ʠ ʤʥʦʛʦʢʨʘʪʥʦ ʵʢʩʪʨʘʛʠʨʦʚʘʣʠ 

ʥʝʦʤʳʣʷʝʤʳʝ ʣʠʧʠʜʳ, ʠʩʧʦʣʴʟʫʷ 40-ʤʣ ʧʦʨʮʠʠ ʛʝʢʩʘʥʘ ʜʦ ʪʝʭ ʧʦʨ, ʧʦʢʘ ʚʝʨʭʥʷʷ 

ʬʘʟʘ ʥʝ ʩʪʘʥʝʪ ʙʝʩʮʚʝʪʥʦʡ. ʅʝʡʪʨʘʣʠʟʘʮʠʶ ʱʝʣʦʯʥʦʛʦ ʨʘʩʪʚʦʨʘ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʩ 

ʧʦʤʦʱʴʶ 20% ʨʘʩʪʚʦʨʘ H2SO4 ʜʦ ʨʅ 2 (ʧʦ ʫʥʠʚʝʨʩʘʣʴʥʦʤʫ ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʫ). 

ʕʢʩʪʨʘʛʠʨʦʚʘʣʠ ɾʂ ʛʝʢʩʘʥʦʤ, ʢʦʪʦʨʳʡ ʟʘʪʝʤ ʦʪʛʦʥʷʣʠ ʥʘ ʨʦʪʦʨʥʦʤ ʠʩʧʘʨʠʪʝʣʝ. 

ɾʠʨʥʳʝ ʢʠʩʣʦʪʳ ʨʘʩʪʚʦʨʷʣʠ ʚ 5 ʤʣ ʘʙʩʦʣʶʪʥʦʛʦ ʤʝʪʘʥʦʣʘ ʠ ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ ʢ 

ʧʦʣʫʯʝʥʥʦʤʫ ʨʘʩʪʚʦʨʫ 0,25 ʤʣ ʘʮʝʪʠʣʭʣʦʨʠʜʘ (CH3COCl). ʉʤʝʩʴ ʢʠʧʷʪʠʣʠ ʩ 

ʦʙʨʘʪʥʳʤ ʭʦʣʦʜʠʣʴʥʠʢʦʤ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ ʦʜʥʦʛʦ ʯʘʩʘ. ʄʝʪʘʥʦʣ ʦʪʛʦʥʷʣʠ, ʚ ʢʦʣʙʫ 

ʚʥʦʩʠʣʠ ʥʝʩʢʦʣʴʢʦ ʢʘʧʝʣʴ ʜʠʩʪʠʣʣʠʨʦʚʘʥʥʦʡ ʚʦʜʳ ʠ ʵʢʩʪʨʘʛʠʨʦʚʘʣʠ ʤʝʪʠʣʦʚʳʝ 

ʵʬʠʨʳ ʞʠʨʥʳʭ ʢʠʩʣʦʪ (ʄʕɾʂ) ʛʝʢʩʘʥʦʤ. 

ʄʕɾʂ ʦʯʠʱʘʣʠ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʪʦʥʢʦʩʣʦʡʥʦʡ ʭʨʦʤʘʪʦʛʨʘʬʠʠ (ʊʉʍ) ʥʘ 

ʧʣʘʩʪʠʥʢʘʭ çʉʠʣʫʬʦʣè, ʠʩʧʦʣʴʟʫʷ ʩʤʝʩʴ ʛʝʢʩʘʥ:ʵʬʠʨ:ʫʢʩʫʩʥʘʷ ʢʠʩʣʦʪʘ ʚ 

ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʠ 90:10:1 ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʵʣʶʝʥʪʘ. ʇʣʘʩʪʠʥʢʠ ʩ ʧʨʝʧʘʨʘʪʘʤʠ ʄʕɾʂ 

ʩʫʰʠʣʠ, ʦʧʨʳʩʢʠʚʘʣʠ 0,0001% ʚʦʜʥʳʤ ʨʘʩʪʚʦʨʦʤ ʨʦʜʘʤʠʥʘ 6ɾ. ɿʦʥʳ, 
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ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʦʚʘʚʰʠʝ ʄʕɾʂ, ʦʙʥʘʨʫʞʠʚʘʣʠ ʚ ʋʌ-ʩʚʝʪʝ (366 ʥʤ). ɿʘʪʝʤ ʧʝʨʝʥʦʩʠʣʠ 

ʩʠʣʠʢʘʛʝʣʴ ʩ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʱʠʭ ʟʦʥ ʊʉʍ-ʧʣʘʩʪʠʥʦʢ ʥʘ ʩʪʝʢʣʷʥʥʳʡ ʬʠʣʴʪʨ ʠ 

ʵʢʩʪʨʘʛʠʨʦʚʘʣʠ ʄʕɾʂ ʙʝʥʟʦʣʦʤ (ʇʯʝʣʢʠʥ ʠ ʜʨ., 2001). 

ɻɾʍ-ʨʘʟʜʝʣʝʥʠʝ ʤʠʢʨʦʧʨʦʙ ʤʝʪʠʣʦʚʳʭ ʵʬʠʨʦʚ ɾʂ, ʚʳʧʦʣʥʷʣʠ ʥʘ ʛʘʟʦʚʦʤ 

ʭʨʦʤʘʪʦʛʨʘʬʝ çTRACOR 540 GAS CHRʆʄATOGRAPHè (çʊracorè, ʉʐɸ) ʩ 

ʧʣʘʤʝʥʥʦ-ʠʦʥʠʟʘʮʠʦʥʥʳʤ ʜʝʪʝʢʪʦʨʦʤ ʥʘ ʦʪʢʨʳʪʦʡ ʢʚʘʨʮʝʚʦʡ ʢʘʧʠʣʣʷʨʥʦʡ 

ʢʦʣʦʥʢʝ ʜʣʠʥʦʡ 50 ʤ (çQuadrexè, ʗʧʦʥʠʷ), ʠʤʝʚʰʝʡ ʪʦʣʱʠʥʫ ʧʣʝʥʢʠ, ʧʨʠʚʠʪʦʡ 

ʧʦʣʷʨʥʦʡ ʮʠʘʥʦʧʨʦʧʠʣʤʝʪʠʣʩʠʣʠʢʦʥʦʚʦʡ ʬʘʟʦʡ CPS-1 0,25 ʤʢʤ. ʈʝʟʫʣʴʪʘʪʳ 

ʘʥʘʣʠʟʘ ʚʢʣʶʯʘʣʠ ʠʟʦʙʨʘʞʝʥʠʝ ʭʨʦʤʘʪʦʛʨʘʤʤʳ, ʩʦʜʝʨʞʘʱʝʡ ʧʣʦʱʘʜʠ ʧʠʢʦʚ ɾʂ, ʘ 

ʪʘʢʞʝ ʚʨʝʤʷ ʫʜʝʨʞʘʥʠʷ ɾʂ (ʇʯʝʣʢʠʥ ʠ ʜʨ. 2001). ʅʘ ʦʩʥʦʚʘʥʠʠ ʧʦʣʫʯʝʥʥʦʡ 

ʭʨʦʤʘʪʦʛʨʘʤʤʳ ʦʧʨʝʜʝʣʷʣʠ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʠ ʩʦʩʪʘʚ ɾʂ ʚ ʣʠʩʪʴʷʭ ʠ ʢʦʨʥʷʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ. 

ʇʦʣʫʯʝʥʥʳʝ ʜʘʥʥʳʝ ʙʳʣʠ ʦʙʨʘʙʦʪʘʥʳ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʧʘʢʝʪʘ ʫʧʨʘʚʣʷʶʱʠʭ ʧʨʦʛʨʘʤʤ 

Ecochrom (ʀʆʍ ʈɸʅ) ʠ ʧʨʦʛʨʘʤʤʳ Excel. ɼʣʷ ʦʮʝʥʢʠ ʥʝʥʘʩʳʱʝʥʥʦʩʪʠ ɾʂ ʚ 

ʣʠʧʠʜʘʭ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ ʠʥʜʝʢʩ ʥʝʥʘʩʳʱʝʥʥʦʩʪʠ ʀʅ = Ɇʈjn/100, ʛʜʝ ʈj ï ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ 

ɾʂ (ʚʝʩʦʚʳʝ %), n ï ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʜʚʦʡʥʳʭ ʩʚʷʟʝʡ ʚ ʢʘʞʜʦʡ ʢʠʩʣʦʪʝ (Lyons, 1973). 

 

2.6 ʕʣʝʢʪʨʦʥʦʤʠʢʨʦʩʢʦʧʠʯʝʩʢʦʝ ʠ ʤʦʨʬʦʤʝʪʨʠʯʝʩʢʦʝ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʝ 

ʫʣʴʪʨʘʩʪʨʫʢʪʫʨʳ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ 

ɼʣʷ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʫʣʴʪʨʘʩʪʨʫʢʪʫʨʳ ʢʣʝʪʦʢ ʤʝʟʦʬʠʣʣʘ ʣʠʩʪʴʷ ʠʟ ʩʨʝʜʥʝʡ 

ʯʘʩʪʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʦʪʯʣʝʥʷʣʠ ʠ ʬʠʢʩʠʨʦʚʘʣʠ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 4 ʯ 2,5%-ʥʳʤ ʨʘʩʪʚʦʨʦʤ 

ʛʣʫʪʘʨʦʚʦʛʦ ʘʣʴʜʝʛʠʜʘ ʚ 0,1 ʄ ʬʦʩʬʘʪʥʦʤ ʙʫʬʝʨʝ, ʨʅ 7,4 (Sabatini et al., 1963). 

ɿʘʪʝʤ, ʧʦʩʣʝ 4-ʢʨʘʪʥʦʡ ʧʨʦʤʳʚʢʠ ʪʝʤ ʞʝ ʙʫʬʝʨʦʤ, ʤʘʪʝʨʠʘʣ ʨʝʬʠʢʩʠʨʦʚʘʣʠ 1%-

ʥʳʤ ʨʘʩʪʚʦʨʦʤ OsO4 ʠ ʟʘʣʠʚʘʣʠ ʩʤʦʣʦʡ Epon-812. ʋʣʴʪʨʘʪʦʥʢʠʝ ʩʨʝʟʳ ʧʘʣʠʩʘʜʥʦʡ 

ʧʘʨʝʥʭʠʤʳ ʧʦʣʫʯʘʣʠ ʥʘ ʫʣʴʪʨʘʤʠʢʨʦʪʦʤʝ LKB 3 (ʐʚʝʮʠʷ) ʠ ʢʦʥʪʨʘʩʪʠʨʦʚʘʣʠ 

ʩʥʘʯʘʣʘ ʥʘʩʳʱʝʥʥʳʤ ʚʦʜʥʳʤ ʨʘʩʪʚʦʨʦʤ ʫʨʘʥʠʣʘʮʝʪʘʪʘ ʧʨʠ 37Áʉ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 30 ʤʠʥ, 

ʘ ʟʘʪʝʤ ʣʠʤʦʥʥʦʢʠʩʣʳʤ ʩʚʠʥʮʦʤ ʧʨʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ 20-22Áʉ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 15 ʤʠʥ. ʉʨʝʟʳ 

ʧʨʦʩʤʘʪʨʠʚʘʣʠ ʚ ʵʣʝʢʪʨʦʥʥʦʤ ʤʠʢʨʦʩʢʦʧʝ "TEMSCAN 100CX2" ("JEOL", ʗʧʦʥʠʷ). 

ʄʦʨʬʦʤʝʪʨʠʯʝʩʢʠʝ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʢʣʝʪʦʢ ʠ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʥʘ ʧʨʠʙʦʨʝ 

MOP-VIDEOPLAN ʬʠʨʤʳ "Reichert" (ɸʚʩʪʨʠʷ). ɼʣʷ ʵʣʝʢʪʨʦʥʥʦ-

ʤʠʢʨʦʩʢʦʧʠʯʝʩʢʠʭ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʡ ʙʨʘʣʠ ʧʨʦʙʳ ʠʟ ʧʷʪʠ ʣʠʩʪʴʝʚ ʯʝʪʳʨʝʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ 
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ʢʘʞʜʦʛʦ ʚʘʨʠʘʥʪʘ. ɼʣʷ ʤʦʨʬʦʤʝʪʨʠʯʝʩʢʠʭ ʠʟʤʝʨʝʥʠʡ ʧʨʦʩʤʘʪʨʠʚʘʣʠ 100 

ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ. ʆʙʩʫʞʜʘʶʪʩʷ ʨʘʟʣʠʯʠʷ, ʜʦʩʪʦʚʝʨʥʳʝ ʧʨʠ 95%-ʥʦʤ ʫʨʦʚʥʝ 

ʟʥʘʯʠʤʦʩʪʠ. 

 

2.7 ʀʟʤʝʨʝʥʠʝ ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʝʡ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʩʪʨʝʩʩʘ 

 

2.7.1 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʚʦʜʦʨʦʜʘ 

ʉʦʜʝʨʞʘʥʠʝ H2O2 ʠʟʤʝʨʷʣʠ ʧʦ ʮʚʝʪʥʦʡ ʨʝʘʢʮʠʠ ʩ ʭʣʦʨʠʜʦʤ ʪʠʪʘʥʘ (Kumar, 

Knowles, 1993). ʅʘʚʝʩʢʫ ʣʠʩʪʴʝʚ ʛʦʤʦʛʝʥʠʟʠʨʦʚʘʣʠ ʚ ʭʦʣʦʜʥʦʤ 100% ʘʮʝʪʦʥʝ, 

ʜʦʙʘʚʣʝʥʥʦʤ ʚ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʠ ʚʝʩ:ʦʙʲʝʤ 1:2, ʟʘʪʝʤ ʮʝʥʪʨʠʬʫʛʠʨʦʚʘʣʠ 10 ʤʠʥ ʧʨʠ 

6000 g. ʂ ʩʫʧʝʨʥʘʪʘʥʪʫ, ʧʝʨʝʥʝʩʝʥʥʦʤʫ ʚ ʯʠʩʪʳʝ ʧʨʦʙʠʨʢʠ, ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ 20% ʨʘʩʪʚʦʨ 

TiCl4 ʚ ʢʦʥʮʝʥʪʨʠʨʦʚʘʥʥʦʡ HCl ʜʦ ʢʦʥʝʯʥʦʡ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʩʦʣʠ ʪʠʪʘʥʘ 4%, ʟʘʪʝʤ ï 

ʢʦʥʮʝʥʪʨʠʨʦʚʘʥʥʳʡ ʨʘʩʪʚʦʨ NH4OH (0,2 ʤʣ ʥʘ 1 ʤʣ ʦʙʨʘʟʮʘ). ʇʨʠ ʵʪʦʤ 

ʦʙʨʘʟʦʚʳʚʘʣʩʷ ʦʩʘʜʦʢ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ Ti (ʦʢʨʘʰʝʥʥʦʝ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʝ). ɺʟʚʝʩʴ 

ʮʝʥʪʨʠʬʫʛʠʨʦʚʘʣʠ 5 ʤʠʥ ʧʨʠ 6000 g. ʇʦʣʫʯʝʥʥʳʡ ʦʩʘʜʦʢ 5 ʨʘʟ ʧʨʦʤʳʚʘʣʠ 

ʘʮʝʪʦʥʦʤ, ʟʘʪʝʤ ʨʝʩʫʩʧʝʥʜʠʨʦʚʘʣʠ ʚ 2 N ʨʘʩʪʚʦʨʝ H2SO4 ʠ 5 ʤʠʥ 

ʮʝʥʪʨʠʬʫʛʠʨʦʚʘʣʠ ʧʨʠ 6000 g. ɸʙʩʦʨʙʮʠʶ ʨʘʩʪʚʦʨʘ ʠʟʤʝʨʷʣʠ 

ʩʧʝʢʪʨʦʬʦʪʦʤʝʪʨʠʯʝʩʢʠ ʧʨʠ ʜʣʠʥʝ ʚʦʣʥʳ 415 ʥʤ ʧʨʦʪʠʚ ʨʘʩʪʚʦʨʘ 2 N H2SO4. 

ʉʦʜʝʨʞʘʥʠʝ H2O2 ʨʘʩʩʯʠʪʳʚʘʣʠ ʧʦ ʢʘʣʠʙʨʦʚʦʯʥʦʡ ʢʨʠʚʦʡ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ 

ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʚ ʘʮʝʪʦʥʝ ʠ ʚʳʨʘʞʘʣʠ ʚ ʤʤʦʣʴ/ʛ ʩʳʨʦʡ ʤʘʩʩʳ. 

 

2.7.2. ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʇʆʃ ʧʦ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʶ ʢʦʥʲʶʛʠʨʦʚʘʥʥʳʭ 

ʜʠʝʥʦʚ ʞʠʨʥʳʭ ʢʠʩʣʦʪ 

ʉʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʢʦʥʲʶʛʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʜʠʝʥʦʚ (ʂɼ) ï ʧʝʨʚʠʯʥʳʭ ʧʨʦʜʫʢʪʦʚ ʇʆʃ ï 

ʦʧʨʝʜʝʣʷʣʠ ʧʦ ʤʝʪʦʜʫ, ʦʩʥʦʚʘʥʥʦʤʫ ʥʘ ʩʚʦʡʩʪʚʘʭ ʩʦʧʨʷʞʝʥʥʳʭ ʜʚʦʡʥʳʭ ʩʚʷʟʝʡ, 

ʚʭʦʜʷʱʠʭ ʚ ʩʦʩʪʘʚ ʛʠʜʨʦʧʝʨʝʢʠʩʝʡ ʣʠʧʠʜʦʚ, ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦ ʧʦʛʣʦʱʘʪʴ ʚ ʋʌ - ʦʙʣʘʩʪʠ 

ʩ ʭʘʨʘʢʪʝʨʥʳʤ ʤʘʢʩʠʤʫʤʦʤ 232 ʥʤ. ʇʦʣʫʯʝʥʠʝ ʭʣʦʨʦʬʦʨʤʥʳʭ ʣʠʧʠʜʥʳʭ 

ʵʢʩʪʨʘʢʪʦʚ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʧʦ ʤʝʪʦʜʫ Bligh ʠ Dyier, (Bligh, Dyier, 1959) c 

ʤʦʜʠʬʠʢʘʮʠʷʤʠ. ɼʣʷ ʵʪʦʛʦ 200 ʤʛ ʣʠʩʪʴʝʚ ʛʦʤʦʛʝʥʠʟʠʨʦʚʘʣʠ ʚ 3 ʤʣ ʩʤʝʩʠ 

ʤʝʪʘʥʦʣ:ʭʣʦʨʦʬʦʨʤ (2:1). ɻʦʤʦʛʝʥʘʪ ʮʝʥʪʨʠʬʫʛʠʨʦʚʘʣʠ 20 ʤʠʥ ʧʨʠ 2500g. ʂ 2 ʤʣ 
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ʩʫʧʝʨʥʘʪʘʥʪʘ ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ 4 ʤʣ ʤʝʪʘʥʦʣʘ ʠ 2 ʤʣ ʭʣʦʨʦʬʦʨʤʘ, ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦ 

ʧʝʨʝʤʝʰʠʚʘʣʠ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 3 ʤʠʥ ʥʘ ʤʘʛʥʠʪʥʦʡ ʤʝʰʘʣʢʝ. ɿʘʪʝʤ ʢ ʧʨʦʙʝ ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ 2 

ʤʣ ʭʣʦʨʦʬʦʨʤʘ ʠ 2 ʤʣ H2O ʠ ʦʩʪʘʚʣʷʣʠ ʚ ʭʦʣʦʜʠʣʴʥʠʢʝ ʥʘ 1-2 ʯ. ʇʦʩʣʝ ʵʢʩʪʨʘʢʮʠʠ 

ʠ ʨʘʩʩʣʦʝʥʠʷ ʧʨʦʙʳ ʦʪʙʠʨʘʣʠ ʥʠʞʥʠʡ ʩʣʦʡ (ʭʣʦʨʦʬʦʨʤ), ʩʦʜʝʨʞʘʚʰʠʡ ʣʠʧʠʜʳ. 

ɿʘʪʝʤ ʜʣʷ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ ʂɼ 2 ʤʣ ʭʣʦʨʦʬʦʨʤʥʦʛʦ ʵʢʩʪʨʘʢʪʘ ʚʳʧʘʨʠʚʘʣʠ ʥʘ ʨʦʪʦʨʥʦʤ 

ʠʩʧʘʨʠʪʝʣʝ ʠ ʨʘʩʪʚʦʨʷʣʠ ʩʫʭʦʡ ʦʩʪʘʪʦʢ ʣʠʧʠʜʦʚ ʚ 3 ʤʣ ʩʤʝʩʠ ʤʝʪʘʥʦʣ:ʛʝʢʩʘʥ ʚ 

ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʠ 5:1. ʇʨʦʙʳ ʬʦʪʦʤʝʪʨʠʨʦʚʘʣʠ ʧʨʠ ʜʣʠʥʝ ʚʦʣʥʳ 232 ʥʤ (ʤʘʢʩʠʤʫʤ 

ʧʦʛʣʦʱʝʥʠʷ ʂɼ). ɺ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʢʦʥʪʨʦʣʷ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ ʩʤʝʩʴ ʤʝʪʘʥʦʣ:ʛʝʢʩʘʥ. ʇʨʠ 

ʨʘʩʯʝʪʝ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʂɼ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʪʩʷ ʬʦʨʤʫʣʘ ʃʘʤʙʝʨʪʘ-ɹʫʛʝʨʘ-ɹʵʨʘ: D = CŮl, 

C = D/ŮlA, ʛʜʝ ʉ ï ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʷ ɼʂ, D ï ʦʧʪʠʯʝʩʢʘʷ ʧʣʦʪʥʦʩʪʴ, Ů ï ʤʦʣʷʨʥʳʡ 

ʢʦʵʬʬʠʮʠʝʥʪ ʵʢʩʪʠʥʢʮʠʠ, ʨʘʚʥʳʡ 2,21 ³ 10
5
 ʄ

-1
ʩʤ

-1
, l ï ʜʣʠʥʘ ʦʧʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʧʫʪʠ, 

ʨʘʚʥʘʷ 1 ʩʤ, ɸ ï ʢʦʵʬʬʠʮʠʝʥʪ ʨʘʩʪʚʦʨʝʥʠʷ.
 
ʉʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʂɼ ʚʳʨʘʞʘʣʠ ʚ ʤʢʤʦʣʴ/ʛ 

ʩʳʨʦʡ ʤʘʩʩʳ (Biddlack, Tappel, 1973; ʂʝʡʪʩ, 1975). 

 

2.7.3 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʇʆʃ ʧʦ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʶ ʄɼɸ 

ʀʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʇʆʃ ʦʧʨʝʜʝʣʷʣʠ ʪʘʢʞʝ ʧʦ ʥʘʢʦʧʣʝʥʠʶ ʧʨʦʜʫʢʪʘ ʦʢʠʩʣʝʥʠʷ ï 

ʤʘʣʦʥʦʚʦʛʦ ʜʠʘʣʴʜʝʛʠʜʘ (ʄɼɸ) ï ʧʦ ʮʚʝʪʥʦʡ ʨʝʘʢʮʠʠ ʩ ʪʠʦʙʘʨʙʠʪʫʨʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪʦʡ 

(ɾʠʨʦʚ ʠ ʜʨ., 1982). ʅʘʚʝʩʢʫ ʣʠʩʪʴʝʚ (300 ʤʛ) ʛʦʤʦʛʝʥʠʟʠʨʦʚʘʣʠ ʚ 5 ʤʣ ʩʨʝʜʳ 

ʚʳʜʝʣʝʥʠʷ (0,1 ʄ ʪʨʠʩ-ʅʉI ʙʫʬʝʨ, ʨʅ 7,6, ʩʦʜʝʨʞʘʱʠʡ 0,35ʄ NaCI). ʂ 3 ʤʣ 

ʛʦʤʦʛʝʥʘʪʘ ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ 2 ʤʣ 0,5% ʪʠʦʙʘʨʙʠʪʫʨʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ ʚ 20%-ʥʦʡ 

ʪʨʠʭʣʦʨʫʢʩʫʩʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪʝ, ʥʘʛʨʝʚʘʣʠ ʥʘ ʢʠʧʷʱʝʡ ʚʦʜʷʥʦʡ ʙʘʥʝ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 30 ʤʠʥʫʪ, 

ʬʠʣʴʪʨʦʚʘʣʠ ʠ ʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʣʠ ʦʧʪʠʯʝʩʢʫʶ ʧʣʦʪʥʦʩʪʴ ʧʨʠ ʜʣʠʥʝ ʚʦʣʥʳ 532 ʥʤ. ɺ 

ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʢʦʥʪʨʦʣʷ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ ʩʨʝʜʫ ʚʳʜʝʣʝʥʠʷ ʩ ʨʝʘʛʝʥʪʦʤ. ʂʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʶ 

ʄɼɸ ʨʘʩʩʯʠʪʳʚʘʣʠ ʧʦ ʬʦʨʤʫʣʝ: C=D/EL, ʛʜʝ C ï ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʷ ʄɼɸ, ʤʢʤʦʣʴ, D ï 

ʦʧʪʠʯʝʩʢʘʷ ʧʣʦʪʥʦʩʪʴ, E ï ʢʦʵʬʬʠʮʠʝʥʪ ʤʦʣʷʨʥʦʡ ʵʢʩʪʠʥʢʮʠʠ, ʨʘʚʥʳʡ 1,56 x 

10
5
ʩʤ

-1
ʄ

-1
. ʂʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʦʙʨʘʟʦʚʘʚʰʝʛʦʩʷ ʄɼɸ ʨʘʩʩʯʠʪʳʚʘʣʠ ʚ ʤʢʤʦʣʴ/ʛ ʩʳʨʦʡ 

ʤʘʩʩʳ.  
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2. 8 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʧʦ ʚʳʭʦʜʫ ʵʣʝʢʪʨʦʣʠʪʦʚ 

ʀʟʤʝʥʝʥʠʝ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʦʩʪʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʧʦʩʣʝ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʥʠʟʢʠʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ 

ʦʮʝʥʠʚʘʣʠ ʧʦ ʚʳʭʦʜʫ ʵʣʝʢʪʨʦʣʠʪʦʚ ʠʟ ʪʢʘʥʝʡ ʨʘʩʪʝʥʠʡ (Hepburn et al., 1986). 

ʅʘʚʝʩʢʠ ʣʠʩʪʴʝʚ ʤʘʩʩʦʡ ~80 ʤʛ ʧʨʝʜʚʘʨʠʪʝʣʴʥʦ ʧʨʦʤʳʚʘʣʠ 5 ʤʠʥ ʚ 

ʜʠʩʪʠʣʣʠʨʦʚʘʥʥʦʡ ʅ2ʆ ʜʣʷ ʫʜʘʣʝʥʠʷ ʵʣʝʢʪʨʦʣʠʪʦʚ ʩ ʨʘʥʝʚʦʡ ʧʦʚʝʨʭʥʦʩʪʠ, ʟʘʪʝʤ 

ʧʦʤʝʱʘʣʠ ʚ ʩʪʝʢʣʷʥʥʳʝ ʧʨʦʙʠʨʢʠ, ʟʘʣʠʚʘʣʠ 10 ʤʣ ʜʠʩʪʠʣʣʠʨʦʚʘʥʥʦʡ ʅ2ʆ ʠ 

ʧʨʦʠʟʚʦʜʠʣʠ ʠʥʬʠʣʴʪʨʘʮʠʶ ʚʦʜʳ ʚ ʨʘʩʪʠʪʝʣʴʥʫʶ ʪʢʘʥʴ ʧʨʠ ʧʦʤʦʱʠ ʚʘʢʫʫʤʥʦʛʦ 

ʥʘʩʦʩʘ ʥʘ ʩʚʝʪʫ. ɿʘʢʨʳʪʳʝ ʧʨʦʙʠʨʢʠ ʩ ʦʙʨʘʟʮʘʤʠ ʚʩʪʨʷʭʠʚʘʣʠ ʥʘ ʰʝʡʢʝʨʝ ʚ 

ʪʝʯʝʥʠʝ 30 ʤʠʥ, ʯʪʦʙʳ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʣ ʚʳʭʦʜ ʠʦʥʦʚ ʠʟ ʪʢʘʥʝʡ ʚ ʚʦʜʥʫʶ ʬʘʟʫ. 

ʕʣʝʢʪʨʦʧʨʦʚʦʜʥʦʩʪʴ ʨʘʩʪʚʦʨʘ ʦʧʨʝʜʝʣʷʣʠ ʧʨʠ ʢʦʤʥʘʪʥʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ (20
ʦ
ʉ) ʧʨʠ 

ʧʦʤʦʱʠ ʵʣʝʢʪʨʦʢʦʥʜʫʢʪʦʤʝʪʨʘ SevenGo çMettler Toledoè ʩ ʵʣʝʢʪʨʦʜʦʤ InLab 738. 

ʇʦʩʣʝ ʠʟʤʝʨʝʥʠʡ ʧʨʦʙʠʨʢʠ ʩ ʪʢʘʥʷʤʠ ʧʦʤʝʱʘʣʠ ʚ ʢʠʧʷʱʫʶ ʚʦʜʷʥʫʶ ʙʘʥʶ ʥʘ 20 

ʤʠʥʫʪ, ʘ ʟʘʪʝʤ ʚʥʦʚʴ ʥʘ ʰʝʡʢʝʨ ʥʘ 30 ʤʠʥʫʪ. ʇʦʩʣʝ ʵʪʦʛʦ ʧʨʦʮʝʜʫʨʫ ʠʟʤʝʨʝʥʠʡ 

ʧʦʚʪʦʨʷʣʠ. ɺʳʭʦʜ ʵʣʝʢʪʨʦʣʠʪʦʚ ʠʟ ʪʢʘʥʝʡ ʣʠʩʪʴʝʚ (V, ʚ %) ʨʘʩʩʯʠʪʳʚʘʣʠ ʧʦ 

ʬʦʨʤʫʣʝ: V=100(L t/Lk), ʛʜʝ L t ï ʵʣʝʢʪʨʦʧʨʦʚʦʜʥʦʩʪʴ ʦʙʨʘʟʮʘ ʧʦʩʣʝ ʭʦʣʦʜʦʚʦʡ 

ʵʢʩʧʦʟʠʮʠʠ ʠ Lk ï ʵʣʝʢʪʨʦʧʨʦʚʦʜʥʦʩʪʴ ʪʦʛʦ ʞʝ ʦʙʨʘʟʮʘ ʧʦʩʣʝ ʢʠʧʷʯʝʥʠʷ, ʆʤ
-1
ʩʤ

-

1
10

-1
. 

 

2.9 ʀʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʝ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʭ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ 

 

2.9.1 ɺʳʜʝʣʝʥʠʝ ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʦʛʦ ʙʝʣʢʘ ʠʟ ʣʠʩʪʴʝʚ ʨʘʩʪʝʥʠʡ 

ɼʣʷ ʚʳʜʝʣʝʥʠʷ ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʭ ʙʝʣʢʦʚ ʥʘʚʝʩʢʫ ʣʠʩʪʴʝʚ ʤʘʩʩʦʡ 500 ʤʛ 

ʛʦʤʦʛʝʥʠʟʠʨʦʚʘʣʠ ʚ ʞʠʜʢʦʤ ʘʟʦʪʝ, ʧʦʤʝʱʘʣʠ ʚ ʧʨʦʙʠʨʢʫ ʪʠʧʘ ʕʧʧʝʥʜʦʨʬ, ʟʘʪʝʤ 

ʧʨʠʣʠʚʘʣʠ ʜʚʘ ʦʙʲʝʤʘ ʩʨʝʜʳ ʚʳʜʝʣʝʥʠʷ ʩʦʜʝʨʞʘʱʝʡ 50 ʤʄ ʊʨʠʩ-ʅʉl, ʨʅ 7,6; 3 

ʤʄ ʕɼʊɸ, 250 ʤʄ ʩʘʭʘʨʦʟʫ, 3,6 ʤʄ ʮʠʩʪʝʠʥ, 5 ʤʄ ʘʩʢʦʨʙʠʥʦʚʫʶ ʢʠʩʣʦʪʫ, 3 ʤʄ 

MgCl2, 2 ʤʄ ɼʊʊ, 2 ʤʄ ʌʄʉʌ (ʬʝʥʠʣʤʝʪʠʣʩʫʣʴʬʦʥʠʣʬʪʦʨʠʜ). ɺʩʝ ʦʧʝʨʘʮʠʠ ʧʦ 

ʚʳʜʝʣʝʥʠʶ ʙʝʣʢʘ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʧʨʠ 4Üʉ. ʆʙʨʘʟʮʳ ʮʝʥʪʨʠʬʫʛʠʨʦʚʘʣʠ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 20 ʤʠʥ 

ʧʨʠ 16000 g ʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ 4Üʉ. ʉʫʧʝʨʥʘʪʘʥʪ ʦʯʠʱʘʣʠ ʥʘ ʢʦʣʦʥʢʘʭ PD midiTrap G-

25. ʂʦʣʦʥʢʠ ʧʨʝʜʚʘʨʠʪʝʣʴʥʦ ʧʨʦʤʳʚʘʣʠ 15 ʤʣ ʦʭʣʘʞʜʝʥʥʦʛʦ 50 ʤʄ ʊʨʠʩ-ʅʉl, ʨʅ 

7,6. ɿʘʪʝʤ ʟʘʛʨʫʞʘʣʠ 1 ʤʣ ʩʫʧʝʨʥʘʪʘʥʪʘ, ʧʨʦʤʳʚʘʣʠ 1,5 ʤʣ ʪʦʛʦ ʞʝ ʙʫʬʝʨʘ ʠ 

ʩʦʙʠʨʘʣʠ 1,5 ʤʣ ʩʫʧʝʨʥʘʪʘʥʪʘ. ʇʦʣʫʯʝʥʥʳʡ ʵʣʶʘʪ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ ʜʣʷ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠ ̫
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ʦʙʱʝʡ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʉʆɼ, ʢʘʪʘʣʘʟʳ, ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʳ ʛʚʘʷʢʦʣʘ ʠ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʳ ʘʩʢʦʨʙʘʪʘ, 

ʘ ʪʘʢʞʝ ʜʣʷ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ ʠʟʦʬʝʨʤʝʥʪʦʚ ʉʆɼ ʠ ʢʘʪʘʣʘʟʳ ʚ ʛʝʣʝ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ 

ʥʘʪʠʚʥʦʛʦ ʵʣʝʢʪʨʦʬʦʨʝʟʘ.  

ʇʦʩʣʝ ʦʯʠʩʪʢʠ ʥʘ ʢʦʣʦʥʢʘʭ, ʦʙʨʘʟʮʳ ʚʳʨʘʚʥʠʚʘʣʠ ʧʦ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʙʝʣʢʘ. 

ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʙʝʣʢʘ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʩ ɺʉɸ ʨʝʘʛʝʥʪʦʤ (ʨʝʘʛʝʥʪ ɸ: 1% Na ʙʠʮʠʥʭʦʥʠʘʪ, 

2% Na2CO3, 0,95% NaHCO3, 0,16% Na ʪʘʨʪʨʘʪ, 0,4% NaOH, pH 11,25 ʩʤʝʰʠʚʘʣʠ ʩ 

ʨʝʘʛʝʥʪʦʤ ɺ: 4% CuSO4 ʚ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʠ 50:1). ʂ 25 ʤʢʣ ʨʘʩʪʚʦʨʘ ʙʝʣʢʘ ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ 

500 ʤʢʣ ʨʘʙʦʯʝʛʦ ʨʘʩʪʚʦʨʘ (ʩʤʝʩʴ ʨʝʘʛʝʥʪʘ ɸ ʠ ʨʝʘʛʝʥʪʘ ɺ) ʠ ʠʥʢʫʙʠʨʦʚʘʣʠ 30 ʤʠʥ 

ʧʨʠ 37Áʉ. ʆʭʣʘʞʜʘʣʠ ʜʦ ʢʦʤʥʘʪʥʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ ʠ ʠʟʤʝʨʷʣʠ ʦʧʪʠʯʝʩʢʫʶ 

ʧʣʦʪʥʦʩʪʴ ʧʦʣʫʯʝʥʥʦʛʦ ʨʘʩʪʚʦʨʘ ʧʨʠ ʜʣʠʥʝ ʚʦʣʥʳ 562 ʥʤ. ɺ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʡ ʦʙʨʘʟʝʮ 

ʚʤʝʩʪʦ ʙʝʣʢʦʚʦʛʦ ʧʨʝʧʘʨʘʪʘ ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ ʪʘʢʦʡ ʞʝ ʦʙʲʝʤ ʩʨʝʜʳ ʚʳʜʝʣʝʥʠʷ. 

ʂʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʶ ʙʝʣʢʘ ʨʘʩʩʯʠʪʳʚʘʣʠ, ʠʩʧʦʣʴʟʫʷ ʢʘʣʠʙʨʦʚʦʯʥʫʶ ʢʨʠʚʫʶ, 

ʧʦʩʪʨʦʝʥʥʫʶ ʧʦ ɹʉɸ (Brown et al., 1989). 

 

2.9.2 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʠʟʦʬʝʨʤʝʥʪʥʦʛʦ ʩʦʩʪʘʚʘ ʉʆɼ ʠ ʢʘʪʘʣʘʟʳ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ 

ʥʘʪʠʚʥʦʛʦ ʵʣʝʢʪʨʦʬʦʨʝʟʘ 

ʕʣʝʢʪʨʦʬʦʨʝʟ ʙʝʣʢʦʚʦʡ ʬʨʘʢʮʠʠ ʜʣʷ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ ʠʟʦʬʝʨʤʝʥʪʦʚ ʉʆɼ ʚ 

ʥʘʪʠʚʥʳʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʚ 15% ʇɸɸɻ, ʘ ʢʘʪʘʣʘʟʳ ʚ 10% ʇɸɸɻ ʧʦ ʤʝʪʦʜʠʢʝ 

(Ornstain, Davis, 1964) ʥʘ ʧʨʠʙʦʨʝ Bio-Rad çMini protein 4è, ʉʐɸ; ʪʦʣʱʠʥʘ ʛʝʣʷ ï 

0,75 ʤʤ. 

 

ʊʘʙʣʠʮʘ 3. ʇʨʠʛʦʪʦʚʣʝʥʠʝ ʛʝʣʷ: 

 

ʈʝʘʢʪʠʚʳ 
ʨʘʟʜʝʣʷʶʱʠʡ ʛʝʣʴ 15% 

(ʥʠʞʥʠʡ) 

ʢʦʥʮʝʥʪʨʠʨʫʶʱʠʡ ʛʝʣʴ 

4% (ʚʝʨʭʥʠʡ) 

1,5ʄ ʊʨʠʩ-ʅʉl, ʨʅ8,8 2,0 ʤʣ - 

ʘʢʨʠʣʘʤʠʜ, 30% 4 ʤʣ 0,667 ʤʣ 

ʅ2ʆ 2,0 ʤʣ 3,708 ʤʣ 

ʊɽʄɽɼ 5 ʤʢʣ 10 ʤʢʣ 

ʇʝʨʩʫʣʴʬʘʪ ʘʤʤʦʥʠʷ,10% 25 ʤʢʣ 35 ʤʢʣ 

0,25ʄ ʊʨʠʩ-ʅʉl, ʨʅ 6,8 - 0,625 ʤʣ 
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ʇʦʩʣʝ ʧʦʣʠʤʝʨʠʟʘʮʠʠ ʛʝʣʷ ʧʨʠ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʠ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʠʟʦʬʝʨʤʝʥʪʦʚ ʉʆɼ 

ʚ ʣʫʥʢʠ ʥʘʥʦʩʠʣʠ ʧʦ 15 ʤʢʛ ʙʝʣʢʘ, ʩʤʝʰʘʥʥʦʛʦ ʩ ʩʘʭʘʨʦʟʦʡ ʜʣʷ çʫʪʷʞʝʣʝʥʠʷè 

ʦʙʨʘʟʮʘ ʠ 2 ʤʢʣ 0,5% ʙʨʦʤʬʝʥʦʣʦʚʦʛʦ ʩʠʥʝʛʦ. ɼʣʷ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ 

ʠʟʦʬʝʨʤʝʥʪʦʚ ʢʘʪʘʣʘʟʳ ʚ ʣʫʥʢʠ ʥʘʥʦʩʠʣʠ 5 ʤʢʛ ʙʝʣʢʘ. 

ʕʣʝʢʪʨʦʬʦʨʝʟ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʧʨʠ 4Áʉ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 3 ʯ 15 ʤʠʥ ʧʨʠ ʥʘʧʨʷʞʝʥʠʠ 180 

ɺ ʜʣʷ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ ʠʟʦʬʝʨʤʝʥʪʥʦʛʦ ʩʧʝʢʪʨʘ ʉʆɼ, ʠ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 20 ʯʘʩʦʚ ʧʨʠ 

ʥʘʧʨʷʞʝʥʠʠ 80 ɺ ʜʣʷ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ ʠʟʦʬʝʨʤʝʥʪʥʦʛʦ ʩʧʝʢʪʨʘ ʢʘʪʘʣʘʟʳ. 

ʇʨʦʜʦʣʞʠʪʝʣʴʥʦʩʪʴ ʵʣʝʢʪʨʦʬʦʨʝʟʘ ʠ ʥʘʧʨʷʞʝʥʠʝ ʵʣʝʢʪʨʠʯʝʩʢʦʛʦ ʧʦʣʷ ʧʦʜʙʠʨʘʣʠ ʚ 

ʧʨʝʜʚʘʨʠʪʝʣʴʥʳʭ ʦʧʳʪʘʭ. ɼʣʷ ʧʨʦʚʝʜʝʥʠʷ ʵʣʝʢʪʨʦʬʦʨʝʟʘ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ 

ʵʣʝʢʪʨʦʜʥʳʡ ʙʫʬʝʨ ʧʦ Laemmli (0,025ʄ ʊʨʠʩ-ʅʉl; 0,192ʄ ʛʣʠʮʠʥ; ʨʅ=8,3).  

ɼʣʷ ʚʠʟʫʘʣʠʟʘʮʠʠ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʠʟʦʬʝʨʤʝʥʪʦʚ ʉʆɼ ʛʝʣʠ ʠʥʢʫʙʠʨʦʚʘʣʠ ʚ 

ʦʢʨʘʰʠʚʘʶʱʝʤ ʨʘʩʪʚʦʨʝ: 50ʤʄ ʊʨʠʩ-ʅʉl ʙʫʬʝʨʦʤ ʨʅ 7,6 ʩ ʜʦʙʘʚʣʝʥʠʝʤ 30 ʤʢʄ 

ʨʠʙʦʬʣʘʚʠʥʘ ʠ 245ʤʢʄ ʥʠʪʨʦʩʠʥʝʛʦ ʪʝʪʨʘʟʦʣʠʷ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 30 ʤʠʥʫʪ ʚ ʪʝʤʥʦʪʝ ʥʘ 

ʢʘʯʘʣʢʝ. ɿʘʪʝʤ ʛʝʣʠ ʧʨʦʤʳʚʘʣʠ 50ʤʄ ʊʨʠʩ-ʅʉl ʙʫʬʝʨʦʤ ʠ ʧʝʨʝʥʦʩʠʣʠ ʥʘ ʩʚʝʪ, ʛʜʝ 

ʦʥʠ ʧʨʠʦʙʨʝʪʘʣʠ ʬʠʦʣʝʪʦʚʫʶ ʦʢʨʘʩʢʫ, ʘ ʫʯʘʩʪʢʠ ʛʝʣʷ, ʚ ʢʦʪʦʨʳʭ ʧʨʦʷʚʣʷʣʘʩʴ 

ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʉʆɼ, ʦʩʪʘʚʘʣʠʩʴ ʧʨʦʟʨʘʯʥʳʤʠ (Miszalski, et.al., 1998).  

ɼʣʷ ʧʨʦʚʝʨʢʠ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʚʳʨʘʚʥʠʚʘʥʠʷ ʙʝʣʢʦʚʳʭ ʧʨʦʙ, ʦʜʠʥ ʠʟ ʛʝʣʝʡ 

ʦʢʨʘʰʠʚʘʣʠ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ ʯʘʩʘ 0,1% ʂʫʤʘʩʩʠ G-250, ʧʨʝʜʚʘʨʠʪʝʣʴʥʦ ʟʘʬʠʢʩʠʨʦʚʘʚ ʝʛʦ 

ʪʝʯʝʥʠʝ 30 ʤʠʥ ʚ ʨʘʩʪʚʦʨʝ, ʩʦʜʝʨʞʘʱʝʤ 10% (NH4)2SO4, 3% H3PO4 ʠ 20% ʵʪʘʥʦʣ, 

ʩʦʛʣʘʩʥʦ (Candiano et al., 2004).  

ɼʣʷ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ ʠʟʦʬʝʨʤʝʥʪʥʦʛʦ ʩʧʝʢʪʨʘ ʠ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʢʘʪʘʣʘʟʳ ʛʝʣʠ 

ʠʥʢʫʙʠʨʦʚʘʣʠ ʚ ʨʘʩʪʚʦʨʝ 4 ʤʄ H2O2 ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 5 ʤʠʥʫʪ, ʧʨʦʤʳʚʘʣʠ 50ʤʄ ʊʨʠʩ-

ʅʉl ʙʫʬʝʨʦʤ, ʨʅ 7,6 ʠ ʟʘʪʝʤ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʦʝ ʦʢʨʘʰʠʚʘʥʠʝ ʚ 1% 

ʨʘʩʪʚʦʨʝ ʬʝʨʨʦʮʠʘʥʘʪʘ ʢʘʣʠʷ (ʞʝʣʪʘʷ ʢʨʦʚʷʥʘʷ ʩʦʣʴ, K3[Fe(CN)6]) ʠ 1% FeCl3. 

ʇʦʩʣʝ ʦʢʨʘʰʠʚʘʥʠʷ ʛʝʣʴ ʧʨʠʦʙʨʝʪʘʣ ʩʠʥʝ-ʟʝʣʝʥʫʶ ʦʢʨʘʩʢʫ, ʘ ʫʯʘʩʪʢʠ ʛʝʣʷ, ʚ 

ʢʦʪʦʨʳʭ ʧʨʦʷʚʣʷʣʘʩʴ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʢʘʪʘʣʘʟʳ, ʞʝʣʪʦʚʘʪʫʶ. ɺʨʝʤʷ ʦʢʨʘʰʠʚʘʥʠʷ 

ʦʮʝʥʠʚʘʣʠ ʚʠʟʫʘʣʴʥʦ (Chandlee, Scandalios, 1983). ɻʝʣʠ ʩʢʘʥʠʨʦʚʘʣʠ, ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ 

ʠʟʦʬʦʨʤ ʦʮʝʥʠʚʘʣʠ ʚ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʳʭ ʝʜʠʥʠʮʘʭ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʢʦʤʧʴʶʪʝʨʥʦʡ 

ʧʨʦʛʨʘʤʤʳ One-Dscan V.1.3, ʦʙʨʘʙʘʪʳʚʘʶʱʝʡ ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʝ ʠʟʦʙʨʘʞʝʥʠʷ ʛʝʣʝʡ.  
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2.9.3 ʀʥʛʠʙʠʪʦʨʥʳʡ ʘʥʘʣʠʟ ʪʠʧʦʚ ʉʆɼ 

ɼʣʷ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ ʪʠʧʘ ʠʟʦʬʦʨʤ ʉʆɼ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʠʥʛʠʙʠʪʦʨʥʳʡ ʘʥʘʣʠʟ, ʧʦʩʢʦʣʴʢʫ 

ʠʟʦʬʦʨʤʳ ʦʪʣʠʯʘʶʪʩʷ ʨʘʟʥʦʡ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʴʶ ʢ ʠʥʛʠʙʠʪʦʨʘʤ. ʇʝʨʝʜ ʦʢʨʘʰʠʚʘʥʠʝʤ 

ʛʝʣʷ ʝʛʦ ʚʳʜʝʨʞʠʚʘʣʠ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 30 ʤʠʥʫʪ ʚ ʨʘʩʪʚʦʨʝ 3ʤʄ KCN ʠʣʠ 5ʤʄ ʅ2ʆ2. ʊʘʢ, 

Cu/Znʉʆɼ ʠʥʛʠʙʠʨʫʝʪʩʷ CN
-
 ʠ ʅ2ʆ2, Fe-ʉʆɼ ʪʦʣʴʢʦ ʅ2ʆ2, ʘ Mn-ʉʆɼ ʫʩʪʦʡʯʠʚʘ ʢ 

ʦʙʦʠʤ ʠʥʛʠʙʠʪʦʨʘʤ (Blokhina et al., 2003; ɹʘʨʘʥʝʥʢʦ, 2006). ɼʘʣʝʝ ʦʢʨʘʰʠʚʘʥʠʝ 

ʛʝʣʷ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʧʦ ʤʝʪʦʜʠʢʝ, ʦʧʠʩʘʥʥʦʡ ʚʳʰʝ (Miszalski, et.al., 1998). 

 

2.9.4 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʦʙʱʝʡ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʉʆɼ 

ɸʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʉʆɼ ʦʧʨʝʜʝʣʷʣʠ ʧʦ ʤʝʪʦʜʠʢʝ (Fridovich, 1986; Kumar, Knowles, 

1993), ʧʨʠʥʮʠʧ ʢʦʪʦʨʦʡ ʟʘʢʣʶʯʘʝʪʩʷ ʚ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜʥʳʭ ʘʥʠʦʥ-ʨʘʜʠʢʘʣʦʚ 

ʚ ʨʝʘʢʮʠʠ ʬʦʪʦʦʢʠʩʣʝʥʠʷ ʨʠʙʦʬʣʘʚʠʥʘ, ʢʦʪʦʨʘʷ ʫʩʠʣʠʚʘʝʪʩʷ ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʥʦʡ 

ʣʦʚʫʰʢʦʡ ï ʥʠʪʨʦ-ʩʠʥʠʤ ʪʝʪʨʘʟʦʣʠʝʤ (ʅʉʊ). ʇʨʠ ʵʪʦʤ ʧʦʩʣʝʜʥʠʡ ʧʝʨʝʭʦʜʠʪ ʚ 

ʚʦʩʩʪʘʥʦʚʣʝʥʥʫʶ ʬʦʨʤʫ ï ʬʦʨʤʘʟʘʥ, ʠʤʝʶʱʫʶ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʝ ʩʠʥʝ-ʬʠʦʣʝʪʦʚʦʝ 

ʦʢʨʘʰʠʚʘʥʠʝ. ɽʩʣʠ ʚ ʩʠʩʪʝʤʝ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʫʝʪ ʉʆɼ, ʪʦ ʦʥʘ ʥʝʡʪʨʘʣʠʟʫʝʪ 

ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜʥʳʡ ʘʥʠʦʥ-ʨʘʜʠʢʘʣ, ʟʘʤʝʜʣʷʷ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝ ʬʦʨʤʘʟʘʥʘ. ʆʙ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ 

ʉʆɼ ʩʫʜʠʣʠ ʧʦ ʩʪʝʧʝʥʠ ʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʥʠʷ ʧʨʦʮʝʩʩʘ ʚʦʩʩʪʘʥʦʚʣʝʥʠʷ ʅʉʊ. 

ɼʣʷ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʉʆɼ ʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ ʨʘʩʪʚʦʨ ʙʝʣʢʘ, ʚʳʜʝʣʝʥʥʳʡ, 

ʢʘʢ ʦʧʠʩʘʥʦ ʚʳʰʝ (ʩʤ. 3.8.1.) ʂʦʤʧʦʥʝʥʪʳ ʨʝʘʢʮʠʦʥʥʦʡ ʩʤʝʩʠ ʩʤʝʰʠʚʘʣʠ ʚ 

ʩʣʝʜʫʶʱʝʤ ʧʦʨʷʜʢʝ: 1,5% L-ʤʝʪʠʦʥʠʥ, 0,14% ʅʉʊ ʠ 1% ʊʨʠʪʦʥ ʍ-100 ʚ 

ʧʨʦʧʦʨʮʠʠ 3:1:0,75. ʂ 1 ʤʣ ʨʝʘʢʮʠʦʥʥʦʡ ʩʤʝʩʠ ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ 40 ʤʢʣ ʙʝʣʢʦʚʦʛʦ 

ʦʙʨʘʟʮʘ. ʈʝʘʢʮʠʶ ʠʥʠʮʠʠʨʦʚʘʣʠ ʜʦʙʘʚʣʝʥʠʝʤ 10 ʤʢʣ 4,4% ʨʠʙʦʬʣʘʚʠʥʘ ʩ 

ʧʦʩʣʝʜʫʶʱʝʡ ʠʥʢʫʙʘʮʠʝʡ ʥʘ ʙʝʣʦʤ ʩʚʝʪʫ ʧʨʠ ʦʩʚʝʱʝʥʥʦʩʪʠ 50 ʤʢʤʦʣʴ 

ʢʚʘʥʪʦʚ/(ʤ
2
Ŀʩ) ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 30 ʤʠʥ. ʂʦʥʪʨʦʣʝʤ ʩʣʫʞʠʣʘ ʩʤʝʩʴ, ʥʝ ʩʦʜʝʨʞʘʚʰʘʷ 

ʨʘʩʪʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʵʢʩʪʨʘʢʪʘ (ʤʘʢʩʠʤʘʣʴʥʳʡ ʫʨʦʚʝʥʴ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʬʦʨʤʘʟʘʥʘ). 

ʀʟʤʝʨʝʥʠʷ ʦʧʪʠʯʝʩʢʦʡ ʧʣʦʪʥʦʩʪʠ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʩʧʝʢʪʨʦʬʦʪʦʤʝʪʨʠʯʝʩʢʠ ʧʨʦʪʠʚ 

ʠʩʭʦʜʥʦʛʦ ʙʫʬʝʨʘ ʧʨʠ 560 ʥʤ, ʠʩʧʦʣʴʟʫʷ ʢʶʚʝʪʳ ʩ ʜʣʠʥʦʡ ʦʧʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʧʫʪʠ 0,5 

ʩʤ. ɸʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʉʆɼ ʚʳʯʠʩʣʷʣʠ ʧʦ ʬʦʨʤʫʣʝ: lg (D1/D2)/lg 2V (ʛʜʝ D1 ï ʧʦʛʣʦʱʝʥʠʝ 
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ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʦʡ ʩʤʝʩʠ ʚ ʝʜʠʥʠʮʘʭ ʦʧʪʠʯʝʩʢʦʡ ʧʣʦʪʥʦʩʪʠ, D2 ï ʧʦʛʣʦʱʝʥʠʝ ʦʧʳʪʥʦʡ 

ʩʤʝʩʠ, V ï ʦʙʲʝʤ ʧʨʦʙʳ, ʤʣ) ʠ ʚʳʨʘʞʘʣʠ ʚ ʝʜʠʥʠʮʘʭ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ/ʛ ʩʳʨʦʡ ʤʘʩʩʳ. 

 

2.9.5 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʦʙʱʝʡ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʢʘʪʘʣʘʟʳ 

ɸʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʢʘʪʘʣʘʟʳ ʠʟʤʝʨʷʣʠ ʧʦ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ H2O2 ʩʦʛʣʘʩʥʦ 

ʤʝʪʦʜʠʢʝ (Kumar, Knowles, 1993). ʂ 100 ʤʢʣ ʨʘʩʪʚʦʨʘ ʙʝʣʢʘ ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ 2,8 ʤʣ 

ʙʫʬʝʨʘ. ɿʘʧʫʩʢʘʣʠ ʨʝʘʢʮʠʶ ʜʦʙʘʚʣʝʥʠʝʤ 100 ʤʢʣ 0,1 ʄ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʠ 

ʠʟʤʝʨʷʣʠ ʧʦʛʣʦʱʝʥʠʝ ʨʘʩʪʚʦʨʘ ʧʨʠ 240 ʥʤ ʩ ʠʥʪʝʨʚʘʣʦʤ ʚ 10 ʩʝʢʫʥʜ. ʂʦʥʪʨʦʣʝʤ 

ʩʣʫʞʠʣ ʯʠʩʪʳʡ ʊʨʠʩ-ʅCl, pH 7,6. ɸʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʢʘʪʘʣʘʟʳ ʨʘʩʩʯʠʪʳʚʘʣʠ ʧʦ ʬʦʨʤʫʣʝ 

39,4

Dʚʤʠʥ n

l m

D  *

* *
 ʠ ʚʳʨʘʞʘʣʠ ʚ ʤʢʤʦʣʴ ʨʘʟʣʦʞʠʚʰʝʡʩʷ ʧʝʨʝʢʠʩʠ/ʛ ʩʳʨʦʡ ʤʘʩʩʳ  Ĭ  ʤʠʥ 

(æD ï ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ ʧʦʛʣʦʱʝʥʠʷ ʟʘ 1 ʤʠʥ ʚʳʨʘʞʝʥʦ ʚ ʝʜʠʥʠʮʘʭ ʦʧʪʠʯʝʩʢʦʡ 

ʧʣʦʪʥʦʩʪʠ, n ï ʢʦʵʬʬʠʮʠʝʥʪ ʨʘʟʚʝʜʝʥʠʷ, m ï ʤʘʩʩʘ ʥʘʚʝʩʢʠ, l ï ʜʣʠʥʘ ʢʶʚʝʪʳ 

ʨʘʚʥʘʷ 1 ʩʤ, ʢʦʵʬʬʠʮʠʝʥʪ ʤʦʣʷʨʥʦʡ ʵʢʩʪʠʥʢʮʠʠ H2O2 ï 39,4*10
5
 ʤʦʣʴ

-1
ʩʤ

-1
).  

 

2.9.6. ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʭ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟ ʛʚʘʷʢʦʣʘ 

ɸʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʳ ʛʚʘʷʢʦʣʘ ʦʧʨʝʜʝʣʷʣʠ ʧʦ ʤʝʪʦʜʫ (Kumar, Knowles 

1993) ʩ ʤʦʜʠʬʠʢʘʮʠʷʤʠ. ʄʝʪʦʜ ʦʩʥʦʚʘʥ ʥʘ ʨʝʘʢʮʠʠ ʦʢʠʩʣʝʥʠʷ ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʦʛʦ 

ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷ ʛʚʘʷʢʦʣʘ ʜʦ ʦʢʨʘʰʝʥʥʦʛʦ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷ ʪʝʪʨʘʛʚʘʷʢʦʣʘ. ʂ 0,3 ʤʣ ʨʘʩʪʚʦʨʘ 

ʙʝʣʢʘ ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ 0,3 ʤʣ 0,15 ʤʄ ʛʚʘʷʢʦʣʘ ʠ 0,9 ʤʣ ʬʦʩʬʘʪʥʦʛʦ ʙʫʬʝʨʘ (KH2PO4 ï 

Na2HPO4, pH 5,5). ʇʝʨʝʜ ʠʟʤʝʨʝʥʠʝʤ ʦʧʪʠʯʝʩʢʦʡ ʧʣʦʪʥʦʩʪʠ ʚ ʢʶʚʝʪʫ ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ 0,3 

ʤʣ 0,1 ʤʄ H2O2. ʆʧʪʠʯʝʩʢʫʶ ʧʣʦʪʥʦʩʪʴ ʠʟʤʝʨʷʣʠ ʧʨʠ ʜʣʠʥʝ ʚʦʣʥʳ 470 ʥʤ ʧʨʦʪʠʚ 

ʬʦʩʬʘʪʥʦʛʦ ʙʫʬʝʨʘ (pH 5,5) ʩ ʠʥʪʝʨʚʘʣʦʤ ʚ 10 ʩ. ɸʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʳ ʛʚʘʷʢʦʣʘ 

ʚʳʨʘʞʘʣʠ ʚ ʤʢʤʦʣʴ ʛʚʘʷʢʦʣʘ/ʛ ʩʳʨʦʡ ʤʘʩʩʳ  Ĭ  ʤʠʥ ʠ ʨʘʩʩʯʠʪʳʚʘʣʠ ʧʦ ʬʦʨʤʫʣʝ 

Dʚʤʠʥ Vʢʶʚʝʪʳ n m

Vʧʨʦʙʳ

D  * * *

*E
, ʛʜʝ n ï ʢʦʵʬʬʠʮʠʝʥʪ ʨʘʟʚʝʜʝʥʠʷ, m ï ʤʘʩʩʘ ʥʘʚʝʩʢʠ, ɽ -

ʢʦʵʬʬʠʮʠʝʥʪ ʵʢʩʪʠʥʢʮʠʠ ʨʘʚʥʳʡ 5,6*10
5
 ʤʦʣʴ

-1
ʩʤ

-1
, ȹD ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ ʧʦʛʣʦʱʝʥʠʷ ʟʘ 

1 ʤʠʥ ï ʚ ʝʜʠʥʠʮʘʭ ʦʧʪʠʯʝʩʢʦʡ ʧʣʦʪʥʦʩʪʠ, V ʢʶʚʝʪʳ ï 1,8 ʤʣ, V ʧʨʦʙʳ ï 0,3. 
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2.9.7 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʳ ʘʩʢʦʨʙʘʪʘ 

ɸʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʳ ʘʩʢʦʨʙʘʪʘ ʦʧʨʝʜʝʣʷʣʠ ʧʦ ʤʝʪʦʜʫ (Nakano, Asada 

1981), ʩ ʤʦʜʠʬʠʢʘʮʠʷʤʠ. ʄʝʪʦʜ ʦʩʥʦʚʘʥ ʥʘ ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ ʩʥʠʞʝʥʠʷ ʦʧʪʠʯʝʩʢʦʡ 

ʧʣʦʪʥʦʩʪʠ ʚ 290 ʥʤ ʧʨʠ ʦʢʠʩʣʝʥʠʠ ʘʩʢʦʨʙʘʪʘ. ʂ ʨʝʘʢʮʠʦʥʥʦʡ ʩʤʝʩʠ (10 ʤʄ 

ʪʨʠʩʅʉI ʙʫʬʝʨ 2,75 ʤʣ, ʨʅ 7,6, 50 ʤʢʣ 0,1 ʤʄ ʕɼʊɸ, 50 ʤʢʣ 0,05 ʤʄ ʘʩʢʦʨʙʘʪʘ), 

ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ 100 ʤʢʣ ʨʘʩʪʚʦʨʘ ʙʝʣʢʘ. ʇʝʨʝʜ ʠʟʤʝʨʝʥʠʝʤ ʦʧʪʠʯʝʩʢʦʡ ʧʣʦʪʥʦʩʪʠ ʚ 

ʢʶʚʝʪʫ ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ 50 ʤʢʣ 0,1 ʤʄ H2O2. ʆʧʪʠʯʝʩʢʫʶ ʧʣʦʪʥʦʩʪʴ ʠʟʤʝʨʷʣʠ ʧʨʠ ʜʣʠʥʝ 

ʚʦʣʥʳ 290 ʥʤ ʧʨʦʪʠʚ ʨʝʘʢʮʠʦʥʥʦʡ ʩʤʝʩʠ ʩ ʠʥʪʝʨʚʘʣʦʤ ʚ 10 ʩ. ɸʢʪʠʚʥʦʩʪʴ 

ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʳ ʘʩʢʦʨʙʘʪʘ ʚʳʨʘʞʘʣʠ ʚ ʤʢʤʦʣʴ ʘʩʢʦʨʙʘʪʘ/ʛ ʩʳʨʦʡ ʤʘʩʩʳ  Ĭ  ʤʠʥ ʠ 

ʨʘʩʩʯʠʪʳʚʘʣʠ ʧʦ ʬʦʨʤʫʣʝ 
Dʚʤʠʥ n

l t me

D  *

* * *
, ʛʜʝ n ï ʢʦʵʬʬʠʮʠʝʥʪ ʨʘʟʚʝʜʝʥʠʷ, m ï ʤʘʩʩʘ 

ʥʘʚʝʩʢʠ, Ů ï ʢʦʵʬʬʠʮʠʝʥʪ ʵʢʩʪʠʥʢʮʠʠ, ʨʘʚʥʳʡ 2,8Ĭ105
 ʤʦʣʴ

-1
ʩʤ

-1
, ȹD ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ 

ʧʦʛʣʦʱʝʥʠʷ ʟʘ 1 ʤʠʥ ï ʚ ʝʜʠʥʠʮʘʭ ʦʧʪʠʯʝʩʢʦʡ ʧʣʦʪʥʦʩʪʠ, l ï ʜʣʠʥʘ ʢʶʚʝʪʳ ʨʘʚʥʘʷ 

1 ʩʤ.  

 

2.10 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʬʦʨʤ ʩʘʭʘʨʦʚ ʚ ʣʠʩʪʴʷʭ 

ʨʘʩʪʝʥʠʡ 

 

ɼʣʷ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʩʘʭʘʨʦʚ ʚ ʪʢʘʥʷʭ ʣʠʩʪʘ ʠʭ ʥʘʚʝʩʢʠ (~500 ʤʛ) 

ʬʠʢʩʠʨʦʚʘʣʠ 10 ʤʣ 96% ʢʠʧʷʱʝʛʦ ʵʪʘʥʦʣʘ. ʊʢʘʥʴ ʨʘʩʪʠʨʘʣʠ ʚ ʬʘʨʬʦʨʦʚʦʡ ʩʪʫʧʢʝ ʠ 

ʩʘʭʘʨʘ ʠʟʚʣʝʢʘʣʠ ʪʨʝʭʢʨʘʪʥʦʡ ʵʢʩʪʨʘʢʮʠʝʡ 10 ʤʣ 80% ʵʪʘʥʦʣʘ, ʢʘʞʜʳʡ ʨʘʟ ʦʪʜʝʣʷʷ 

ʠʟʤʝʣʴʯʝʥʥʫʶ ʪʢʘʥʴ ʦʪ ʵʢʩʪʨʘʢʪʘ ʬʠʣʴʪʨʦʚʘʥʠʝʤ. ʇʦʣʫʯʝʥʥʳʝ ʵʢʩʪʨʘʢʪʳ 

ʦʙʲʝʜʠʥʷʣʠ, ʠ ʚ ʥʠʭ ʦʧʨʝʜʝʣʷʣʠ ʛʣʶʢʦʟʫ ï ʛʣʶʢʦʟʦʦʢʩʠʜʘʟʥʳʤ ʤʝʪʦʜʦʤ, ʩʘʭʘʨʦʟʫ 

ʠ ʬʨʫʢʪʦʟʫ ï ʧʦ ʤʝʪʦʜʫ ʈʦʝ (ʊʫʨʢʠʥʘ, ʉʦʢʦʣʦʚʘ, 1971). 

 

2.10.1 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʛʣʶʢʦʟʳ 

ʉʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʛʣʶʢʦʟʳ ʚ ʣʠʩʪʴʷʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʦʧʨʝʜʝʣʷʣʠ ʧʨʠ ʧʦʤʦʱʠ ʬʝʨʤʝʥʪʘ 

ʛʣʶʢʦʟʦʦʢʩʠʜʘʟʳ. ɺ ʨʘʙʦʪʝ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥ ʥʘʙʦʨ çʆʣʴʚʝʢʩ ʜʠʘʛʥʦʩʪʠʢʫʤè ʜʣʷ 

ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʛʣʶʢʦʟʳ ʚ ʩʳʚʦʨʦʪʢʝ ʠ ʧʣʘʟʤʝ ʢʨʦʚʠ ʵʥʟʠʤʘʪʠʯʝʩʢʠʤ 
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ʢʦʣʦʨʠʤʝʪʨʠʯʝʩʢʠʤ ʤʝʪʦʜʦʤ ʙʝʟ ʜʝʧʨʦʪʝʠʥʠʟʘʮʠʠ. ɼʣʷ ʘʥʘʣʠʟʘ ʢ 2 ʤʣ ʨʘʙʦʯʝʛʦ 

ʨʝʘʛʝʥʪʘ ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ 100 ʤʢʣ ʠʩʩʣʝʜʫʝʤʦʡ ʧʨʦʙʳ, ʢʘʣʠʙʨʘʪʦʨʘ ʠʣʠ 

ʜʠʩʪʠʣʣʠʨʦʚʘʥʥʦʡ ʚʦʜʳ (ʪʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʧʦʣʫʯʘʣʠ ʦʧʳʪʥʫʶ ʧʨʦʙʫ, 

ʢʘʣʠʙʨʦʚʦʯʥʫʶ ʧʨʦʙʫ ʠ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʫʶ ʧʨʦʙʫ, ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʦ). ʇʦʣʫʯʝʥʥʳʝ 

ʦʙʨʘʟʮʳ ʠʥʢʫʙʠʨʦʚʘʣʠ 20 ʤʠʥ ʧʨʠ 37
ʦ
ʉ. ʇʦʩʣʝ ʦʢʦʥʯʘʥʠʷ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʠʟʤʝʨʷʣʠ 

ʦʧʪʠʯʝʩʢʫʶ ʧʣʦʪʥʦʩʪʴ ʦʧʳʪʥʦʡ ʠ ʢʘʣʠʙʨʦʚʦʯʥʦʡ ʧʨʦʙ ʧʨʦʪʠʚ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʦʡ ʧʨʦʙʳ 

ʧʨʠ ʜʣʠʥʝ ʚʦʣʥʳ 500 ʥʤ. ʆʢʨʘʩʢʘ ʩʪʘʙʠʣʴʥʘ ʥʝ ʤʝʥʝʝ 1 ʯ ʧʦʩʣʝ ʦʢʦʥʯʘʥʠʷ 

ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʧʨʠ ʧʨʝʜʦʭʨʘʥʝʥʠʠ ʦʪ ʧʨʷʤʦʛʦ ʩʚʝʪʘ. ʉʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʛʣʶʢʦʟʳ 

ʨʘʩʩʯʠʪʳʚʘʣʠ ʥʘ ʦʩʥʦʚʝ ʢʘʣʠʙʨʦʚʦʯʥʦʡ ʧʨʦʙʳ ʩ ʠʟʚʝʩʪʥʳʤ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝʤ ʛʣʶʢʦʟʳ 

ʠ ʚʳʨʘʞʘʣʠ ʚ ʤʛ/ʛ ʩʳʨʦʡ ʤʘʩʩʳ. 

 

2.10.2 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʩʘʭʘʨʦʟʳ ʠ ʬʨʫʢʪʦʟ r

ɼʣʷ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʩʘʭʘʨʦʟʳ ʠ ʬʨʫʢʪʦʟʳ ʚ ʧʨʦʙʠʨʢʘʭ ʩ ʧʨʠʪʝʨʪʦʡ 

ʧʨʦʙʢʦʡ ʛʦʪʦʚʠʣʠ ʦʙʨʘʟʝʮ ʢʘʞʜʦʛʦ ʚʘʨʠʘʥʪʘ ʚ ʪʨʝʭ ʧʦʚʪʦʨʥʦʩʪʷʭ: 1) ʬʨʫʢʪʦʟʥʳʡ 

ʩʪʘʥʜʘʨʪ, 2) ʨʘʩʪʠʪʝʣʴʥʳʡ ʵʢʩʪʨʘʢʪ ʜʣʷ ʠʟʤʝʨʝʥʠʷ ʩʫʤʤʘʨʥʦʛʦ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ 

ʩʘʭʘʨʦʟʳ ʠ ʬʨʫʢʪʦʟʳ ʠ 3) ʨʘʩʪʠʪʝʣʴʥʳʡ ʵʢʩʪʨʘʢʪ ʜʣʷ ʠʟʤʝʨʝʥʠʷ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ 

ʩʘʭʘʨʦʟʳ. ʂ ʩʪʘʥʜʘʨʪʥʦʤʫ ʨʘʩʪʚʦʨʫ ʬʨʫʢʪʦʟʳ (5 ʤʢʛ ʚ 100 ʤʢʣ H2O) 10 ʤʢʣ, 

ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ 390 ʤʢʣ ʜʠʩʪʠʣʣʠʨʦʚʘʥʥʦʡ ʚʦʜʳ (ʦʙʨʘʟʝʮ çʩʪʘʥʜʘʨʪè). ʂ 0,2 ʤʣ 

ʵʢʩʪʨʘʢʪʘ (ʧʦ 3 ʧʦʚʪʦʨʥʦʩʪʠ) ʜʦʙʘʚʣʷʝʪʩʷ 0,2 ʤʣ ʜʠʩʪ. H2O (ʦʙʨʘʟʝʮ çʩʘʭʘʨʦʟʘ + 

ʬʨʫʢʪʦʟʘè). ʂ 0,2 ʤʣ ʵʢʩʪʨʘʢʪʘ (ʧʦ 3 ʧʦʚʪʦʨʥʦʩʪʠ) ʜʦʙʘʚʣʷʝʪʩʷ 0,2 ʤʣ 1ʄ ʨʘʩʪʚʦʨʘ 

NaOH, ʟʘʪʝʤ ʩʤʝʩʴ ʢʠʧʷʪʠʣʠ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 10 ʤʠʥ ʜʦ ʨʘʟʨʫʰʝʥʠʷ ʩʚʦʙʦʜʥʦʡ ʬʨʫʢʪʦʟʳ 

(ʦʙʨʘʟʝʮ çʩʘʭʘʨʦʟʘè). ʂ ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʤ ʦʙʨʘʟʮʘʤ ʠ ʩʪʘʥʜʘʨʪʫ ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ ʧʦ 0,2 ʤʣ 

ʨʘʩʪʚʦʨʘ ˉ1 (0,1% ʨʝʟʦʨʮʠʥʘ ʠ 0,25% ʪʠʦʤʦʯʝʚʠʥʳ ʚ ʣʝʜʷʥʦʡ CH3COOH) ʠ 1 ʤʣ 

ʨʘʟʚʝʜʝʥʥʦʡ HCl (ʢʦʥʮ. HCl: H2O = 5:1). ʇʨʦʙʳ ʠʥʢʫʙʠʨʦʚʘʣʠ 10 ʤʠʥ ʧʨʠ 80
ʦ
ʉ, 

ʧʦʩʣʝ ʯʝʛʦ ʠʭ ʦʭʣʘʞʜʘʣʠ ʠ ʠʟʤʝʨʷʣʠ ʦʧʪʠʯʝʩʢʫʶ ʧʣʦʪʥʦʩʪʴ ʨʘʩʪʚʦʨʦʚ ʧʨʠ ʜʣʠʥʝ 

ʚʦʣʥʳ 500 ʥʤ (ʨʦʟʦʚʦʝ ʦʢʨʘʰʠʚʘʥʠʝ). ʂʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʩʘʭʘʨʦʟʳ ʨʘʩʩʯʠʪʳʚʘʣʠ ʧʦ 

ʬʦʨʤʫʣʝ ʥʘ ʦʩʥʦʚʘʥʠʠ ʜʘʥʥʳʭ ʩʝʨʠʠ ʦʙʨʘʟʮʦʚ ˉ 3. ɼʣʷ ʚʳʷʩʥʝʥʠʷ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ 

ʩʚʦʙʦʜʥʦʡ ʬʨʫʢʪʦʟʳ ʠʟ ʟʥʘʯʝʥʠʷ ʦʙʨʘʟʮʘ çʩʘʭʘʨʦʟʘ + ʬʨʫʢʪʦʟʘè, ʚʳʯʠʪʘʣʠ 

ʧʦʣʫʯʠʚʰʝʝʩʷ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʬʨʫʢʪʦʟʳ ʚ ʩʦʩʪʘʚʝ ʩʘʭʘʨʦʟʳ, ʩ ʢʦʵʬʬʠʮʠʝʥʪʦʤ 1,9. 
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2.11 ʉʪʘʪʠʩʪʠʯʝʩʢʘʷ ʦʙʨʘʙʦʪʢʘ ʜʘʥʥʳʭ 

ɺʦ ʚʩʝʭ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʭ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʘʷ ʧʦʚʪʦʨʥʦʩʪʴ ʠʟʤʝʨʝʥʠʡ ï 3-ʢʨʘʪʥʘʷ, 

ʘʥʘʣʠʪʠʯʝʩʢʘʷ ï 6-ʢʨʘʪʥʘʷ. ʈʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʦʚ ʦʙʨʘʙʦʪʘʥʳ ʩʪʘʪʠʩʪʠʯʝʩʢʠ ʩ 

ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝʤ ʧʨʦʛʨʘʤʤʳ çʊ-testè ʠ ʛʨʘʬʦʧʦʩʪʨʦʠʪʝʣʷ çSigmaPlot V.12.5è ʩʦ 

ʚʩʪʨʦʝʥʥʳʤ ʩʪʘʪʠʩʪʠʯʝʩʢʠʤ ʘʥʘʣʠʟʦʤ ʠ One-Dscan V.1.3 (Scanalytics). ɺ ʪʘʙʣʠʮʘʭ 

ʠ ʥʘ ʛʨʘʬʠʢʘʭ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʳ ʩʨʝʜʥʠʝ ʟʥʘʯʝʥʠʷ ʦʧʳʪʘ ʠ ʠʭ ʩʪʘʥʜʘʨʪʥʳʝ ʦʰʠʙʢʠ. 

ʆʙʩʫʞʜʘʶʪʩʷ ʨʘʟʣʠʯʠʷ, ʜʦʩʪʦʚʝʨʥʳʝ ʧʨʠ 95%-ʥʦʤ ʫʨʦʚʥʝ ʟʥʘʯʠʤʦʩʪʠ (ɼʦʩʧʝʭʦʚ, 

1977). 
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3 ʈɽɿʋʃʔʊɸʊʓ ʀ ʀʍ ʆɹʉʋɾɼɽʅʀɽ 

 

3.1 ʄʦʣʝʢʫʣʷʨʥʳʡ ʠ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʡ ʘʥʘʣʠʟ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ, 

ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʛʝʥʦʤ desA æ12-ʘʮʠʣ-ʣʠʧʠʜʥʦʡ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ 

ʮʠʘʥʦʙʘʢʪʝʨʠʠ Synechocystis sp. PCC 6803 

ʆʙʲʝʢʪʦʤ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʩʣʫʞʠʣʠ ʥʝʪʨʘʥʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʳʝ ʨʘʩʪʝʥʠʷ 

ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ Solanum tuberosum L., cʦʨʪʘ ɼʝʩʥʠʮʘ (ʢʦʥʪʨʦʣʴ) ʠ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʳʝ 

ʢʦʥʩʪʨʫʢʮʠʝʡ, ʥʝʩʫʱʝʡ ʛʝʥ desA ȹ12-ʘʮʠʣ-ʣʠʧʠʜʥʦʡ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʮʠʘʥʦʙʘʢʪʝʨʠʠ 

Synechocystis sp. ʈʉʉ 6803 (ʣʠʥʠʷ 3), ʢʦʪʦʨʘʷ ʙʳʣʘ ʚʳʙʨʘʥʘ ʩʦʛʣʘʩʥʦ 

ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʥʳʤ ʜʘʥʥʳʤ (ʄʘʘʣʠ ʠ ʜʨ., 2007; ɼʝʤʠʥ ʠ ʜʨ., 2008). ʇʨʠ ʵʪʦʤ ʚ ʜʘʥʥʦʡ 

ʣʠʥʠʠ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʴ ʛʝʥʘ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʙʳʣʘ ʪʨʘʥʩʣʷʮʠʦʥʥʦ ʩʣʠʪʘ ʩ 

ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʴʶ ʨʝʧʦʨʪʝʨʥʦʛʦ ʛʝʥʘ licBM3, ʢʦʜʠʨʫʶʱʝʛʦ ʪʝʨʤʦʩʪʘʙʠʣʴʥʫʶ 

ʣʠʭʝʥʘʟʫ (ʜʘʣʝʝ desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʷ).  

 

3.1.1 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʥʘʣʠʯʠʷ ʛʝʥʘ desA ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʇʎʈ ʠ ʫʨʦʚʥʷ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʠ 

ʛʝʥʘ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʇʎʈ ʧʦʩʣʝ ʦʙʨʘʪʥʦʡ ʪʨʘʥʩʢʨʠʧʮʠʠ 

ɺ ʥʘʯʘʣʝ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʦʡ ʨʘʙʦʪʳ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ ʙʳʣʦ ʧʦʜʪʚʝʨʜʠʪʴ ʚ 

ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʷʭ ʥʘʣʠʯʠʝ ʠ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʶ ʛʝʥʘ desA æ12-ʘʮʠʣ-

ʣʠʧʠʜʥʦʡ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʮʠʘʥʦʙʘʢʪʝʨʠʠ Synechocystis sp. PCC 6803 ʫ ʚʳʙʨʘʥʥʦʡ ʥʘʤʠ 

ʣʠʥʠʠ 3, ʢʦʪʦʨʫʶ ʥʘʤ ʣʶʙʝʟʥʦ ʧʨʝʜʦʩʪʘʚʠʣ ʦʪʜʝʣ ʙʠʦʣʦʛʠʠ ʢʣʝʪʢʠ ʠ 

ʙʠʦʪʝʭʥʦʣʦʛʠʠ ʀʌʈ ʈɸʅ. ɼʣʷ ʵʪʦʛʦ ʙʳʣ ʧʨʦʚʝʜʸʥ ʇʎʈ-ʘʥʘʣʠʟ ʨʘʩʪʝʥʠʡ 

ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ (Demin, Naraykina et al., 2011), ʢʦʪʦʨʳʡ ʧʦʢʘʟʘʣ, ʯʪʦ ʮʝʣʝʚʦʡ ʛʝʥ desA 

ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʫʝʪ ʚ ʪʢʘʥʷʭ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ (ʨʠʩ. 3ʘ, ʪʨʝʢ 3).  

ʀʟ ʥʘʣʠʯʠʷ ʛʝʪʝʨʦʣʦʛʠʯʥʦʛʦ ʛʝʥʘ ʚ ʩʦʩʪʘʚʝ ʪʦʪʘʣʴʥʦʡ ɼʅʂ ʝʱʸ ʥʝ ʩʣʝʜʫʝʪ, 

ʯʪʦ ʵʪʦʪ ʛʝʥ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʨʫʝʪʩʷ, ʘ ʝʛʦ ʙʝʣʢʦʚʳʡ ʧʨʦʜʫʢʪ ʚʳʧʦʣʥʷʝʪ ʩʚʦʠ ʬʫʥʢʮʠʠ. 

ʋʨʦʚʝʥʴ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʠ ʛʝʥʘ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥ ʧʦ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʫ ʦʙʨʘʟʦʚʘʚʰʠʭʩʷ 

ʤʈʅʂ ʠ/ʠʣʠ ʙʝʣʢʦʚʦʛʦ ʧʨʦʜʫʢʪʘ. ʄʳ ʦʮʝʥʠʚʘʣʠ ʫʨʦʚʝʥʴ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʠ ʛʝʥʘ desA ʚ 

ʢʣʝʪʢʘʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʥʘ ʦʩʥʦʚʘʥʠʠ ʤʝʪʦʜʘ ʇʎʈ ʧʦʩʣʝ ʦʙʨʘʪʥʦʡ 

ʪʨʘʥʩʢʨʠʧʮʠʠ (ʆʊ-ʇʎʈ), ʪʦ ʝʩʪʴ ʧʦ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʶ ʤʈʅʂ. ʈʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʧʦʢʘʟʘʣʠ, ʯʪʦ 
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ʛʝʪʝʨʦʣʦʛʠʯʥʳʡ ʛʝʥ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʨʫʝʪʩʷ ʚ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʷʭ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ, 

ʧʦ ʢʨʘʡʥʝʡ ʤʝʨʝ, ʥʘ ʫʨʦʚʥʝ ʪʨʘʥʩʢʨʠʧʮʠʠ (ʨʠʩ. 3ʙ, ʪʨʝʢ 2). 

 

 

 

3.1.2 ʀʟʤʝʥʝʥʠʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʠ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʩʦʩʪʘʚʘ ɾʂ ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʭ 

ʣʠʧʠʜʦʚ ʚ ʣʠʩʪʴʷʭ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʧʦʜ ʚʣʠʷʥʠʝʤ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʮʠʠ ʛʝʥʦʤ desA æ12-

ʘʮʠʣ-ʣʠʧʠʜʥʦʡ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ 

ɼʨʫʛʠʤ ʩʧʦʩʦʙʦʤ ʜʦʢʘʟʘʪʝʣʴʩʪʚʘ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʠ ʪʦʛʦ ʠʣʠ ʠʥʦʛʦ ʛʝʥʘ ʷʚʣʷʝʪʩʷ 

ʘʥʘʣʠʟ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʧʨʦʜʫʢʪʘ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʱʝʛʦ ʙʝʣʢʘ. ɺ ʨʘʙʦʪʘʭ (ʄʘʘʣʠ 

ʠ ʜʨ., 2007; ɼʝʤʠʥ, ʅʘʨʘʡʢʠʥʘ ʠ ʜʨ., 2013) ʧʨʠʚʝʜʝʥʳ ʜʘʥʥʳʝ ʦʙ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʠ 

ʘʙʩʦʣʶʪʥʦʛʦ ʠ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ɾʂ ʚ ʣʠʩʪʴʷʭ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ, 

ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʦʛʦ ʛʝʥʦʤ desA æ12-ʘʮʠʣ-ʣʠʧʠʜʥʦʡ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ. ʆʜʥʘʢʦ ʘʥʘʣʠʟ 

ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʥʳʭ ʜʘʥʥʳʭ ʧʦʢʘʟʳʚʘʝʪ ʥʝʦʜʥʦʟʥʘʯʥʦʝ ʚʣʠʷʥʠʝ ʚʚʝʜʝʥʥʳʭ ʛʝʥʦʚ 

ʜʝʩʘʪʫʨʘʟ ʥʘ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ɾʂ ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʭ ʣʠʧʠʜʦʚ ʚ ʨʘʩʪʝʥʠʷʭ. ʅʘʧʨʠʤʝʨ, ʫ 

ʪʝʧʣʦʣʶʙʠʚʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʪʘʙʘʢʘ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʮʠʠ ʛʝʥʦʤ desC, 

ʢʦʜʠʨʫʶʱʠʤ  æ9-ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʫ ʠʟ Synechocystis, ʥʘʙʣʶʜʘʣʦʩʴ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ 

ʘʙʩʦʣʶʪʥʦʛʦ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʭ ʣʠʧʠʜʦʚ, ʚʢʣʶʯʘʷ ʇʅɾʂ (ʇʦʧʦʚ ʠ ʜʨ., 

2006). ʉʦʛʣʘʩʥʦ ʞʝ ʜʨʫʛʠʤ ʜʘʥʥʳʤ, ʧʨʠ ʚʚʝʜʝʥʠʠ ʚ ʛʝʥʦʤ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ Solanum 

tuberosum ʛʝʥʘ ȹ9-ʩʪʝʘʨʦʠʣ-ɸʇɹ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʠʟ ʙʦʣʝʝ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʛʦ ʚʠʜʘ S. 

commersomii, ʥʝ ʙʳʣʦ ʚʳʷʚʣʝʥʦ ʟʘʤʝʪʥʳʭ ʠʟʤʝʥʝʥʠʡ ʚ ʩʫʤʤʝ ɾʂ ʠ ʩʦʩʪʘʚʝ ʇʅɾʂ 

(De Palma et al., 2008). ʇʦʵʪʦʤʫ ʚ ʥʘʯʘʣʝ ʥʘʰʝʡ ʨʘʙʦʪʳ ʙʳʣʠ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʳ 

 

ʈʠʩ. 3. ʕʣʝʢʪʨʦʬʦʨʝʛʨʘʤʤʘ ʧʨʦʜʫʢʪʦʚ ʇʎʈ (ʘ) ʠ ʆʊ-ʇʎʈ (ʙ) ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ 

desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ: 1. ʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʳʝ ʤʘʨʢʝʨʳ; 2. ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʝ 

ʨʘʩʪʝʥʠʷ; 3. desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʷ; 4. ʧʦʣʦʞʠʪʝʣʴʥʳʡ ʢʦʥʪʨʦʣʴ (ɼʅʂ 

Synechocystis). 
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ʘʙʩʦʣʶʪʥʦʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʠ ʩʦʩʪʘʚ ɾʂ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʩʪʝʧʝʥʴ ʠʭ ʥʝʥʘʩʳʱʝʥʥʦʩʪʠ ʚ 

ʣʠʩʪʴʷʭ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ ʢʦʥʪʨʦʣʝʤ. 

ʂʘʢ ʚʠʜʥʦ ʠʟ ʜʘʥʥʳʭ, ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʥʳʭ ʚ ʪʘʙʣ. 4, ʧʦʜ ʚʣʠʷʥʠʝʤ 

ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʮʠʠ ʫ desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʣʦ ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦʝ (~ ʥʘ 30%) 

ʧʦʚʳʰʝʥʠʝ, ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ ʢʦʥʪʨʦʣʝʤ, ʦʙʱʝʛʦ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ɾʂ ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʭ 

ʣʠʧʠʜʦʚ (ɼʝʤʠʥ, ʅʘʨʘʡʢʠʥʘ ʠ ʜʨ., 2013). ʆʙʱʝʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʥʝʥʘʩʳʱʝʥʥʳʭ ɾʂ ʫ 

ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʥʪʦʚ ʪʘʢʞʝ ʙʳʣʦ ʚʳʰʝ ~ ʥʘ 30%. ʇʦʤʠʤʦ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʷ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ 

ʇʅɾʂ, ʧʦʜ ʚʣʠʷʥʠʝʤ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʮʠʠ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʣʦ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ 

ʥʘʩʳʱʝʥʥʳʭ ɾʂ ï ʩʫʙʩʪʨʘʪʘ ʜʣʷ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʥʝʥʘʩʳʱʝʥʥʳʭ ɾʂ.  

ʊʘʙʣʠʮʘ 4. ɸʙʩʦʣʶʪʥʦʝ ʠ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʞʠʨʥʳʭ ʢʠʩʣʦʪ ʫ 

ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʛʝʥʦʤ desA æ12-ʘʮʠʣ-ʣʠʧʠʜʥʦʡ 

ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ, ʧʨʠ 22Ñ0,5Áʉ
 * 
(ɼʝʤʠʥ, ʅʘʨʘʡʢʠʥʘ ʠ ʜʨ., 2013). 

 

ɾʂ 

ʉʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ɾʂ, ʤʢʛ/ʛ ʩʳʨʦʡ 

ʤʘʩʩʳ 

ʆʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ɾʂ, 

ʤʘʩʩ. % ʦʪ ʩʫʤʤʳ 

ʂʦʥʪʨʦʣʴ desA-licBM3 ʂʦʥʪʨʦʣʴ desA-licBM3 

14:0 19 Ñ 2 19 Ñ 3 0,6 0,5 

15:0 14 Ñ 2 3 Ñ 1 0,4 0,1 

16:0 758 Ñ 38 1007 Ñ 50 21,1 22,2 

æ9-16:1 100 Ñ 10 148 Ñ 15 2,8 3,3 

æ9,12-16:2 17 Ñ 3 21 Ñ 5 0,5 0,5 

æ7,10,13-16:3 100 Ñ 11 166 Ñ 11 2,9 3,7 

18:0 88 Ñ 6 75 Ñ 5 2,2 1,5 

æ9-18:1 80 Ñ 5 103 Ñ 12 2 2,1 

18:1ɤ7 3 Ñ 1 0 Ñ 0 0,1 0 

æ9,12-18:2 605 Ñ 30 755 Ñ38 15,5 15,2 

æ9,12,15-18:3 1962 Ñ 98 2461 Ñ 126 50,5 50,1 

19:0 10 Ñ 6 7 Ñ 2 0,2 0,1 

20:0 43 Ñ 11 45 Ñ 2 1 0,8 

æ9-20:1 8  Ñ 2 0 Ñ 0 0,2 0 

ʉʫʤʤʘ ɾʂ 3807 Ñ 185 4809 Ñ 236 100,0 100,0 

ʉʫʤʤʘ ʥʘʩʳʱ. 

ɾʂ 
932 Ñ 42 1155 Ñ 58 25,5 25,1 

ʉʫʤʤʘ ʇʅɾʂ 2875 Ñ 157 3654 Ñ 182 74,5 74,9 

ʀʅ   1,973 1,982 

* ɺ ʩʣʫʯʘʝ ʘʙʩʦʣʶʪʥʦʛʦ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ɾʂ, ʩʪʘʪʠʩʪʠʯʝʩʢʘʷ ʦʰʠʙʢʘ ʥʝ 

ʧʨʝʚʳʰʘʣʘ 1%. 
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ʆʩʦʙʝʥʥʦ ʩʣʝʜʫʝʪ ʦʪʤʝʪʠʪʴ, ʯʪʦ ʘʙʩʦʣʶʪʥʦʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʮʝʣʝʚʦʡ ʣʠʥʦʣʝʚʦʡ 

(18:2) ɾʂ ʧʨʝʚʳʰʘʣʦ ʪʘʢʦʚʦʝ ʫ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʧʦʯʪʠ ʥʘ 25%. ʕʪʦ ʤʦʞʥʦ 

ʦʙʲʷʩʥʠʪʴ ʘʢʪʠʚʥʦʡ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʝʡ ʚʚʝʜʝʥʥʦʛʦ ʛʝʥʘ desA, ʧʨʦʜʫʢʪ ʢʦʪʦʨʦʛʦ ï æ12-

ʘʮʠʣ-ʣʠʧʠʜʥʘʷ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʘ ï ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʝʪ ʩʚʦʶ ʬʝʨʤʝʥʪʘʪʠʚʥʫʶ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʩ 

ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝʤ (18:2) ʠʟ (18:1) ɾʂ. ʉʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʤʦʥʦʝʥʦʚʦʡ (18:1) ɾʂ ʫ desA-

licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʪʘʢʞʝ ʙʳʣʦ ʚʳʰʝ, ʯʝʤ ʚ ʢʦʥʪʨʦʣʝ, ʧʦʯʪʠ ʥʘ 30%. ʇʦ-ʚʠʜʠʤʦʤʫ, 

ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʳʝ ʨʘʩʪʝʥʠʷ ʠʤʝʣʠ ʜʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʳʡ ʩʫʙʩʪʨʘʪ ʚ ʚʠʜʝ (18:1) ɾʂ 

ʜʣʷ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ (18:2) ɾʂ ʟʘ ʩʯʝʪ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʷ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʩʦʙʩʪʚʝʥʥʳʭ æ9-

ʜʝʩʘʪʫʨʘʟ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ, ʧʨʝʚʨʘʱʘʶʱʠʭ (18:0) ʚ (18:1) ɾʂ. 

ʋʚʝʣʠʯʝʥʠʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʣʠʥʦʣʝʥʦʚʦʡ (18:3) ɾʂ ʫ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʥʪʦʚ ~ ʥʘ 25% 

ʤʦʞʥʦ ʦʙʲʷʩʥʠʪʴ ʪʝʤ, ʯʪʦ ʚ ʠʭ ʪʢʘʥʷʭ ʧʦʷʚʠʣʦʩʴ ʜʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʦʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ 

ʣʠʥʦʣʝʚʦʡ (18:2) ɾʂ, ʢʦʪʦʨʘʷ ʤʦʛʣʘ ʙʳʪʴ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʘ ʩʦʙʩʪʚʝʥʥʳʤʠ 

ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʘʤʠ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʜʣʷ ʧʦʩʣʝʜʫʶʱʝʛʦ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʪʨʠʝʥʦʚʳʭ ɾʂ.  

ʀʟʚʝʩʪʥʦ, ʯʪʦ ʢʘʨʪʦʬʝʣʴ ʦʪʥʦʩʠʪʩʷ ʢ ʪʘʢ ʥʘʟʳʚʘʝʤʳʤ ç16:3-ʨʘʩʪʝʥʠʷʤè, 

ʣʠʧʠʜʳ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ ʢʦʪʦʨʳʭ ʩʦʜʝʨʞʘʪ (16:3) ɾʂ (Mongrand et al., 1998), 

ʢʦʪʦʨʳʝ, ʚʝʨʦʷʪʥʦ, ʩʧʦʩʦʙʩʪʚʫʶʪ ʩʦʭʨʘʥʝʥʠʶ ʥʦʨʤʘʣʴʥʦʛʦ ʬʫʥʢʮʠʦʥʠʨʦʚʘʥʠʷ 

ʬʦʪʦʩʠʥʪʝʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʘʧʧʘʨʘʪʘ ʧʨʠ ʥʠʟʢʠʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘʭ (Murata, 1983; ɺʝʨʝʱʘʛʠʥ, 

2007). ʂʘʢ ʩʣʝʜʫʝʪ ʠʟ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʚ, ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʥʳʭ ʚ ʪʘʙʣ. 4, ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ (16:3) ɾʂ 

ʚ ʣʠʧʠʜʘʭ desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʙʳʣʦ ʥʘ 65% ʚʳʰʝ, ʯʝʤ ʫ ʢʦʥʪʨʦʣʷ. ʄʦʞʥʦ 

ʧʨʝʜʧʦʣʦʞʠʪʴ, ʯʪʦ  æ12-ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʘ ʮʠʘʥʦʙʘʢʪʝʨʠʡ ʚ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʥʪʘʭ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ 

ʤʦʞʝʪ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʪʴ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʩʫʙʩʪʨʘʪʘ ʥʝ ʪʦʣʴʢʦ ʉ18-ɾʂ, ʥʦ ʠ ʉ16-ɾʂ ʚ 

ʧʦʣʦʞʝʥʠʠ sn-1.  

ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʥʘ ʦʩʥʦʚʘʥʠʠ ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʭ ʜʘʥʥʳʭ ʤʦʞʥʦ ʟʘʢʣʶʯʠʪʴ, ʯʪʦ 

ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʷ ʚʚʝʜʝʥʥʦʛʦ ʚ ʨʘʩʪʝʥʠʷ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʛʝʥʘ  æ12-ʘʮʠʣ-ʣʠʧʠʜʥʦʡ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ 

ʮʠʘʥʦʙʘʢʪʝʨʠʡ ʩʪʠʤʫʣʠʨʫʝʪ ʙʠʦʩʠʥʪʝʟ ʚʩʝʭ ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʭ ʣʠʧʠʜʦʚ, ʠ ʩʦʭʨʘʥʷʝʪ 

ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʥʘʩʳʱʝʥʥʳʭ ʠ ʥʝʥʘʩʳʱʝʥʥʳʭ ɾʂ ʟʘ ʩʯʸʪ ʧʦʚʳʰʝʥʠʷ 

ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʇʅɾʂ ʥʘ 30% ʠ ʥʘʩʳʱʝʥʥʳʭ ɾʂ ʧʦʯʪʠ ʥʘ 25%. ʕʪʦ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ 

ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʶ ʀʅ ɾʂ, ʫʨʦʚʝʥʴ ʢʦʪʦʨʦʛʦ ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʝʪ ʬʫʥʢʮʠʦʥʘʣʴʥʫʶ 

ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʤʝʤʙʨʘʥ ʧʨʠ ʙʣʘʛʦʧʨʠʷʪʥʳʭ ʜʣʷ ʨʦʩʪʘ ʫʩʣʦʚʠʷʭ. ʀʟ ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʳ 

ʠʟʚʝʩʪʥʦ, ʯʪʦ ʙʦʣʝʝ ʫʩʪʦʡʯʠʚʳʝ ʢ ʥʠʟʢʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ ʨʘʩʪʝʥʠʷ ʦʙʣʘʜʘʶʪ ʙʦʣʝʝ 

ʚʳʩʦʢʠʤ ʀʅ, ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʳʤʠ. ʊʘʢ, ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ʫ ʪʝʧʣʦʣʶʙʠʚʦʡ 
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ʢʫʢʫʨʫʟʳ ʦʥ ʥʝ ʧʨʝʚʳʰʘʣ ʫʨʦʚʥʷ 1,17 (ʄʘʢʘʨʝʥʢʦ ʠ ʜʨ., 2010), ʘ ʫ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʦʛʦ 

ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ, ʩʦʛʣʘʩʥʦ ʥʘʰʠʤ ʜʘʥʥʳʤ, ʦʥ ʙʳʣ ʨʘʚʝʥ 1,97 (ɼʝʤʠʥ, ʅʘʨʘʡʢʠʥʘ, 2013).  

 

3.1.3 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʢʦʥʩʪʠʪʫʪʠʚʥʦʡ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ desA-licBM3 

ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʢ ʜʝʡʩʪʚʠʶ ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ 

ɼʣʷ ʚʳʷʚʣʝʥʠʷ ʠʟʤʝʥʝʥʠʡ ʚ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʧʦʩʣʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ 

ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ ʙʳʣʦ ʧʨʝʜʚʘʨʠʪʝʣʴʥʦ ʦʧʨʝʜʝʣʠʪʴ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʴ ʥʝʟʘʢʘʣʝʥʥʳʭ 

ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʠʩʧʦʣʴʟʫʷ ʤʝʪʦʜ ʧʨʷʤʦʛʦ ʧʨʦʤʦʨʘʞʠʚʘʥʠʷ ʠʥʪʘʢʪʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʧʨʠ 

ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ ʤʠʥʫʩ 2Ñ0,5Áʉ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 6 ʯ. ʂʘʢ ʚʠʜʥʦ ʥʘ ʨʠʩ. 4, ʫ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ 

ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʥʘʙʣʶʜʘʣʠ ʟʘʤʝʪʥʳʝ ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʷ ʥʘʜʟʝʤʥʦʡ ʯʘʩʪʠ (ʣʠʩʪʴʷ ʪʝʨʷʣʠ 

ʪʫʨʛʦʨ ʠ ʙʳʣʠ ʯʘʩʪʠʯʥʦ ʠʣʠ ʧʦʣʥʦʩʪʴʶ ʠʥʬʠʣʴʪʨʠʨʦʚʘʥʳ), ʪʦʛʜʘ ʢʘʢ ʫ desA-

licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʥʝ ʙʳʣʦ ʚʳʷʚʣʝʥʦ ʚʠʟʫʘʣʴʥʳʭ ʠʟʤʝʥʝʥʠʡ ʠ ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʡ ʣʠʩʪʴʝʚ. 

 

 

ʈʠʩ. 4. ɺʥʝʰʥʠʡ ʚʠʜ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʧʦʩʣʝ 

ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʥʠʟʢʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ (ʤʠʥʫʩ 2Ñ0,5Áʉ) ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 6 ʯ. 
 

ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʢʦʥʩʪʠʪʫʪʠʚʥʦʡ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ 

desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʢ ʜʝʡʩʪʚʠʶ ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ ʧʦʜʪʚʝʨʜʠʣʦ ʝʝ 

ʧʦʚʳʰʝʥʠʝ, ʚʳʷʚʣʝʥʥʦʝ ʨʘʥʝʝ ʢʦʩʚʝʥʥʳʤʠ ʤʝʪʦʜʘʤʠ (ʄʘʘʣʠ ʠ ʜʨ., 2007; ɼʝʤʠʥ ʠ 

ʜʨ., 2008; ʅʘʨʘʡʢʠʥʘ ʠ ʜʨ., 2016). 
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3.2 ʀʥʜʫʮʠʨʫʝʤʳʝ ʥʠʟʢʦʡ ʟʘʢʘʣʠʚʘʶʱʝʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʦʡ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ 

ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʢ ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ 

ʆʜʥʠʤ ʠʟ ʚʘʞʥʝʡʰʠʭ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ ʚ ʞʠʟʥʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʠʭ ʘʜʘʧʪʘʮʠʷ ʢ 

ʤʝʥʷʶʱʠʤʩʷ ʫʩʣʦʚʠʷʤ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ, ʚ ʪʦʤ ʯʠʩʣʝ ʠ ʢ ʥʠʟʢʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ. ɺ 

ʩʚʷʟʠ ʩ ʵʪʠʤ ʢʘʢ ʚ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʩʢʦʡ ʨʘʙʦʪʝ, ʪʘʢ ʠ ʚ ʧʨʘʢʪʠʢʝ ʨʘʩʪʝʥʠʝʚʦʜʩʪʚʘ 

ʚʦʟʨʘʩʪʘʝʪ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʴ ʚ ʦʮʝʥʢʝ ʘʜʘʧʪʠʚʥʦʛʦ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʘ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʢʦʪʦʨʘʷ 

ʥʝʚʦʟʤʦʞʥʘ ʙʝʟ ʠʟʫʯʝʥʠʷ ʧʨʠʯʠʥ ʠʭ ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʡ ʠ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʢ ʩʪʨʝʩʩʦʨʥʳʤ 

ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʷʤ, ʚʳʟʚʘʥʥʳʤ ʦʭʣʘʞʜʝʥʠʝʤ (ʊʨʫʥʦʚʘ, 2007). 

ʂʘʢ ʫʞʝ ʫʧʦʤʠʥʘʣʦʩʴ, ʚ ʥʝʘʜʘʧʪʠʨʦʚʘʥʥʦʤ (ʚʝʛʝʪʠʨʫʶʱʝʤ) ʩʦʩʪʦʷʥʠʠ 

ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʴ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢ ʜʝʡʩʪʚʠʶ ʥʠʟʢʠʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ ʥʝ ʩʪʦʣʴ ʚʝʣʠʢʘ. ɼʘʞʝ 

ʤʦʨʦʟʦʩʪʦʡʢʠʝ ʚʠʜʳ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʣʝʪʦʤ ʧʦʛʠʙʘʶʪ ʧʨʠ ʥʝʙʦʣʴʰʠʭ ʟʘʤʦʨʦʟʢʘʭ. ɺ 

ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʴ ʤʦʨʦʟʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦ 

ʧʦʚʳʰʘʝʪʩʷ, ʘ, ʙʫʜʫʯʠ ʩʧʝʮʠʘʣʴʥʦ ʧʦʜʛʦʪʦʚʣʝʥʥʳʤʠ, ʥʝʢʦʪʦʨʳʝ ʠʟ ʥʠʭ ʦʩʪʘʶʪʩʷ 

ʞʠʚʳʤʠ ʜʘʞʝ ʧʦʩʣʝ ʤʠʥʫʩ 195Áʉ. ɺ ʦʪʣʠʯʠʝ ʦʪ ʤʦʨʦʟʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, 

ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʝ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʥʝ ʙʳʣʦ ʩʪʦʣʴ 

ʩʠʩʪʝʤʘʪʠʯʥʳʤ, ʧʦʵʪʦʤʫ ʚʦʟʤʦʞʥʦʩʪʴ ʠʭ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʠ ʧʦʚʳʰʝʥʠʷ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ 

ʢ ʢʨʘʪʢʦʩʨʦʯʥʳʤ ʟʘʤʦʨʦʟʢʘʤ ʜʦ ʩʠʭ ʧʦʨ ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʠʟʫʯʝʥʘ. ɺ ʩʚʷʟʠ ʩ ʵʪʠʤ ʚ 

ʥʘʰʝʡ ʨʘʙʦʪʝ ʙʳʣʘ ʧʦʩʪʘʚʣʝʥʘ ʮʝʣʴ, ʧʨʝʞʜʝ ʚʩʝʛʦ, ʧʨʦʩʣʝʜʠʪʴ ʟʘ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷʤʠ ʚ 

ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʢ ʥʠʟʢʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ 

ʠ ʚʳʷʚʠʪʴ ʦʩʥʦʚʥʳʝ ʧʨʦʮʝʩʩʳ, ʩʧʦʩʦʙʩʪʚʫʶʱʠʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʶ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ 

ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʦʙʨʘʪʠʚ, ʚ ʯʘʩʪʥʦʩʪʠ, ʦʩʦʙʦʝ ʚʥʠʤʘʥʠʝ ʥʘ ʨʦʣʴ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟ. 

ʈʘʩʪʝʥʠʷ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʟʘʢʘʣʠʚʘʣʠ ʧʨʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ 5Ñ0,5Áʉ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 6 ʩʫʪ. 

ʩʦʛʣʘʩʥʦ ʥʘʰʠʤ ʧʨʝʜʳʜʫʱʠʤ ʨʘʙʦʪʘʤ (ʉʠʥʴʢʝʚʠʯ, ʅʘʨʘʡʢʠʥʘ ʠ ʜʨ., 2011). ʏʪʦʙʳ 

ʫʙʝʜʠʪʴʩʷ ʚ ʪʦʤ, ʯʪʦ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘ 5Áʉ ʜʝʡʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʟʘʢʘʣʠʚʘʶʱʝʡ ʠ ʥʝ 

ʚʳʟʳʚʘʝʪ ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʡ, ʙʳʣ ʧʨʦʚʝʜʝʥ ʘʥʘʣʠʟ ʜʠʥʘʤʠʢʠ ʚʳʭʦʜʘ ʵʣʝʢʪʨʦʣʠʪʦʚ ʠʟ 

ʣʠʩʪʴʝʚ ʧʨʠ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʠ ʜʘʥʥʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ. ʀʟʚʝʩʪʥʦ, ʯʪʦ ʫ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ 

ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʥʠʟʢʠʝ ʧʦʣʦʞʠʪʝʣʴʥʳʝ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ ʥʝ ʚʳʟʳʚʘʶʪ ʚʠʟʫʘʣʴʥʦ 

ʨʝʛʠʩʪʨʠʨʫʝʤʳʭ ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʡ. ʇʦʵʪʦʤʫ, ʯʪʦʙʳ ʚʳʷʚʠʪʴ ʫ ʥʠʭ ʫʨʦʚʝʥʴ ʠʟʤʝʥʝʥʠʡ ʚ 

ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ, ʙʳʣʘ ʧʨʦʚʝʜʝʥʘ ʩʝʨʠʷ ʦʧʳʪʦʚ ʩ ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʝʤ 
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ʤʝʪʦʜʘ ʧʨʷʤʦʛʦ ʢʨʘʪʢʦʚʨʝʤʝʥʥʦʛʦ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʷ ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʳʤʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘʤʠ, 

ʢʦʪʦʨʳʝ ʥʝ ʚʳʟʳʚʘʣʠ ʙʳ ʛʠʙʝʣʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʥʦ ʧʨʠʚʦʜʠʣʠ ʢ ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʷʤ, ʩʪʝʧʝʥʴ 

ʢʦʪʦʨʳʭ ʦʧʨʝʜʝʣʷʣʠ ʧʦ ʚʳʭʦʜʫ ʵʣʝʢʪʨʦʣʠʪʦʚ ʠʟ ʪʢʘʥʝʡ ʣʠʩʪʴʝʚ. ʅʘʠʙʦʣʝʝ 

ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʴʥʳʝ ʜʘʥʥʳʝ ʧʦ ʠʟʤʝʥʝʥʠʶ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʧʨʠ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʠ 

ʧʦʣʫʯʝʥʳ ʧʨʠ 20-ʤʠʥʫʪʥʦʡ ʦʙʨʘʙʦʪʢʝ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʧʨʠ ʤʠʥʫʩ 7Ñ0,5Áʉ. ʉ 

ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝʤ ʪʘʢʦʛʦ ʨʝʞʠʤʘ ʙʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʧʦʩʣʝ ʧʝʨʚʳʭ 2-ʭ ʩʫʪ. 

ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʚʳʞʠʚʘʝʤʦʩʪʴ ʦʙʝʠʭ ʣʠʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ (ʚʝʣʠʯʠʥʘ, ʦʙʨʘʪʥʘʷ ʚʳʭʦʜʫ 

ʵʣʝʢʪʨʦʣʠʪʦʚ ʠʟ ʢʣʝʪʦʢ) ʧʦʚʳʰʘʣʘʩʴ ʥʝʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ, ʥʦ ʟʘʤʝʪʥʝʝ ʫ 

ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ï ʥʘ 15%, ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ 5% ʫ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ 

ʨʘʩʪʝʥʠʡ. 

 

 

ʈʠʩ. 5. ʀʟʤʝʥʝʥʠʷ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʚ ʜʠʥʘʤʠʢʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ 

desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ (% ʚʳʞʠʚʘʝʤʦʩʪʠ, ʚʝʣʠʯʠʥʘ, ʦʙʨʘʪʥʘʷ 

ʚʳʭʦʜʫ ʵʣʝʢʪʨʦʣʠʪʦʚ) ʧʦʩʣʝ ʤʠʥʫʩ 7Ñ0,5Áʉ, 20 ʤʠʥ. 
 

ʂ ʯʝʪʚʝʨʪʳʤ ʩʫʪʢʘʤ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʚʳʞʠʚʘʝʤʦʩʪʴ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʫʞʝ 

ʩʦʩʪʘʚʣʷʣʘ 30%, ʠ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʳʭ  ̔  ʧʦʯʪʠ 70%, ʘ ʢ ʧʷʪʳʤ ʩʫʪʢʘʤ 

ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʦʥʘ ʩʦʩʪʘʚʠʣʘ 93% ʠ ʚʳʰʣʘ ʥʘ ʧʣʘʪʦ, ʯʪʦ 

ʩʚʠʜʝʪʝʣʴʩʪʚʫʝʪ ʦ ʟʘʚʝʨʰʝʥʠʠ ʧʨʦʮʝʩʩʘ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ, ʪʦʛʜʘ ʢʘʢ ʫ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ 

ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʦʥʘ ʥʝʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ ʧʦʚʳʰʘʣʘʩʴ ʚʧʣʦʪʴ ʜʦ 6-ʳʭ ʩʫʪ. ʇʦʣʫʯʝʥʥʳʝ ʜʘʥʥʳʝ 

ʩʚʠʜʝʪʝʣʴʩʪʚʫʶʪ ʦ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʠ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʟʘʢʘʣʠʚʘʪʴʩʷ ʢ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʶ ʙʦʣʝʝ 

ʥʠʟʢʠʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ, ʧʨʠʯʝʤ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʥʪʳ ʟʘʢʘʣʠʚʘʣʠʩʴ ʙʳʩʪʨʝʝ ʠ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʝʝ. 
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ɼʣʷ ʚʳʷʚʣʝʥʠʷ ʨʘʟʣʠʯʠʡ ʚ ʩʪʝʧʝʥʠ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʦʙʝʠʭ ʣʠʥʠʡ ʢ ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ 

ʧʦʩʣʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ, ʙʳʣ ʧʨʠʤʝʥʝʥ ʤʝʪʦʜ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʷ ʙʦʣʝʝ ʞʝʩʪʢʠʭ 

ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʳʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ. ʈʘʩʪʝʥʠʷ ʧʨʦʤʦʨʘʞʠʚʘʣʠ ʧʨʠ ʤʠʥʫʩ 3Ñ0,5Áʉ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 

18 ʯ (ʨʠʩ. 6). ʈʘʩʪʝʥʠʷ ʦʙʝʠʭ ʣʠʥʠʡ ʚ ʥʝʟʘʢʘʣʝʥʥʦʤ ʩʦʩʪʦʷʥʠʠ ʧʦʛʠʙʘʣʠ, ʪʦʛʜʘ ʢʘʢ 

ʟʘʢʘʣʝʥʥʳʝ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʝ ʨʘʩʪʝʥʠʷ, ʧʦʚʨʝʞʜʘʣʠʩʴ, ʥʦ ʦʩʪʘʚʘʣʠʩʴ ʞʠʚʳʤʠ, ʘ 

ʟʘʢʘʣʝʥʥʳʝ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʥʪʳ ʠʤʝʣʠ ʥʝʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʳʝ ʦʯʘʛʠ ʭʦʣʦʜʦʚʦʛʦ ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʷ. 

ʕʪʠ ʜʘʥʥʳʝ ʙʳʣʠ ʧʦʜʪʚʝʨʞʜʝʥʳ ʧʦ ʚʳʭʦʜʫ ʵʣʝʢʪʨʦʣʠʪʦʚ. ʋ ʥʝʟʘʢʘʣʝʥʥʳʭ 

ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʦʙʝʠʭ ʣʠʥʠʡ ʚʳʞʠʚʘʝʤʦʩʪʴ ʥʝ ʧʨʝʚʳʰʘʣʘ 15%, ʘ ʚʳʞʠʚʘʝʤʦʩʪʴ 

ʟʘʢʘʣʝʥʥʳʭ desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʩʦʩʪʘʚʣʷʣʘ ~ 55%, ʠ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ï 35%. 

 

 

 

ʈʠʩ. 6. ɺʳʞʠʚʘʝʤʦʩʪʴ ʟʘʢʘʣʝʥʥʳʭ ʠ ʥʝʟʘʢʘʣʝʥʥʳʭ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ (ʘ) ʠ desA-

licBM3 (ʙ) ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʧʦʩʣʝ ʧʨʦʤʦʨʘʞʠʚʘʥʠʷ ʧʨʠ ʤʠʥʫʩ 3Ñ0,5Áʉ, 18 ʯ 
 

ʉʨʘʚʥʠʚʘʷ ʜʘʥʥʳʝ ʧʦ ʢʦʥʩʪʠʪʫʪʠʚʥʦʡ ʠ ʠʥʜʫʮʠʙʝʣʴʥʦʡ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ, 

ʤʦʞʥʦ ʩʜʝʣʘʪʴ ʚʳʚʦʜ, ʯʪʦ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʝ ʨʘʩʪʝʥʠʷ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ 

ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʛʦ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʩʧʦʩʦʙʥʳ ʧʦʚʳʰʘʪ ɹʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʴ 
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ʢ ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʳʤ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘʤ ʩ ʤʠʥʫʩ 2Ñ0,5Áʉ ʜʦ ʤʠʥʫʩ 3Ñ0,5Áʉ ʠ ʦʙʣʘʜʘʶʪ 

ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴʶ ʚʳʜʝʨʞʠʚʘʪʴ ʵʪʫ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʫ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʝ ʚʨʝʤʷ, ʧʦ-ʚʠʜʠʤʦʤʫ, ʟʘ 

ʩʯʝʪ ʧʝʨʝʦʭʣʘʞʜʝʥʠʷ ʢʣʝʪʦʢ, ʥʦ ʥʝ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʣʴʜʘ. 

ɼʘʣʝʝ ʚ ʥʘʰʝʡ ʨʘʙʦʪʝ ʙʳʣʘ ʧʦʩʪʘʚʣʝʥʘ ʟʘʜʘʯʘ, ʚʳʷʚʠʪʴ ʧʨʦʮʝʩʩʳ, ʢʦʪʦʨʳʝ 

ʫʯʘʩʪʚʫʶʪ ʚ ʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʠ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢ ʜʝʡʩʪʚʠʶ 

ʟʘʤʦʨʦʟʢʦʚ.  

 

3.3 ʀʟʫʯʝʥʠʝ ʠʟʤʝʥʝʥʠʡ ʦʩʥʦʚʥʳʭ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ, ʫʯʘʩʪʚʫʶʱʠʭ ʚ 

ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʠ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢ ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ, ʠ ʚʣʠʷʥʠʝ ʥʘ ʥʠʭ 

ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʚʚʝʜʝʥʥʦʛʦ ʛʝʥʘ desA æ12-ʘʮʠʣ-ʣʠʧʠʜʥʦʡ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ 

 

ʂʘʢ ʠʟʚʝʩʪʥʦ, ʧʦʚʳʰʝʥʠʝ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʤʦʨʦʟʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢ 

ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʳʤ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘʤ ʧʨʠ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʠ, ʩʦʧʨʦʚʦʞʜʘʶʱʝʤʩʷ 

ʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʝʤ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʢ ʦʙʨʘʟʫʶʱʝʤʫʩʷ ʤʝʞʢʣʝʪʦʯʥʦʤʫ ʣʴʜʫ, ʦʜʥʘ ʠʟ 

ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʭʦʨʦʰʦ ʠʟʫʯʝʥʥʳʭ ʦʪʚʝʪʥʳʭ ʨʝʘʢʮʠʡ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʥʘ ʧʦʥʠʞʝʥʠʝ 

ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ. ʏʪʦ ʞʝ ʢʘʩʘʝʪʩʷ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʠ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʟʘʢʘʣʠʚʘʪʴʩʷ ʢ 

ʟʘʤʦʨʦʟʢʘʤ, ʪʦ ʪʘʢʠʭ ʨʘʙʦʪ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ ʤʝʥʴʰʝ ʠ ʧʦʯʪʠ ʥʝʪ ʢʦʤʧʣʝʢʩʥʳʭ ʨʘʙʦʪ ʧʦ 

ʠʟʫʯʝʥʠʶ ʦʩʥʦʚʥʳʭ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ, ʧʨʦʪʝʢʘʶʱʠʭ ʚ ʧʝʨʠʦʜ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʷ 

ʥʠʟʢʠʭ ʟʘʢʘʣʠʚʘʶʱʠʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ ʩ ʦʜʥʦʚʨʝʤʝʥʥʳʤ ʘʥʘʣʠʟʦʤ ʠʟʤʝʥʝʥʠʡ ʚ 

ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ. ʆʪʩʫʪʩʪʚʫʶʪ ʪʘʢʞʝ ʨʘʙʦʪʳ ʧʦ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʶ ʫʯʘʩʪʠʷ æ12-

ʘʮʠʣ-ʣʠʧʠʜʥʦʡ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ 

ʨʘʩʪʝʥʠʡ. ʈʘʥʝʝ (ɼʝʤʠʥ ʠ ʜʨ., 2008) ʙʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʚʚʝʜʝʥʠʝ ʛʝʥʘ desA 

ʮʠʘʥʦʙʘʢʪʝʨʠʡ ʠ ʧʦʚʳʰʝʥʠʝ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʛʝʪʝʨʦʣʦʛʠʯʥʦʡ  æ12-ʘʮʠʣ-ʣʠʧʠʜʥʦʡ 

ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʧʦʚʳʰʘʝʪ ʢʦʥʩʪʠʪʫʪʠʚʥʫʶ, ʪ.ʝ. ʚ ʚʝʛʝʪʠʨʫʶʱʝʤ ʩʦʩʪʦʷʥʠʠ, 

ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʴ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʢ ʥʠʟʢʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ. 

ɺ ʜʘʥʥʦʤ ʨʘʟʜʝʣʝ ʤʳ ʨʘʩʩʤʦʪʨʠʤ ʚʣʠʷʥʠʝ ʩʘʤʦʡ ʥʠʟʢʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ ʥʘ 

ʧʨʦʮʝʩʩʳ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ, ʠ ʚ ʯʘʩʪʥʦʩʪʠ, ʥʘ 

ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʚ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʠ ɾʂ ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʭ ʣʠʧʠʜʦʚ ʠ ʩʘʭʘʨʦʚ ʚ ʢʣʝʪʢʝ, 

ʫʣʴʪʨʘʩʪʨʫʢʪʫʨʥʦʡ ʦʨʛʘʥʠʟʘʮʠʠ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ, ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʳʭ 

ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ ʠ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʢʣʶʯʝʚʳʭ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʭ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ. ʇʨʠ ʵʪʦʤ 

ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦʝ ʚʥʠʤʘʥʠʝ ʙʫʜʝʪ ʫʜʝʣʝʥʦ ʠʟʫʯʝʥʠʶ ʫʯʘʩʪʠʷ  æ12-ʘʮʠʣ-ʣʠʧʠʜʥʦʡ 
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ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʘʭ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʠ ʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʷ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, 

ʘʥʘʣʠʟʠʨʫʷ, ʧʘʨʘʣʣʝʣʴʥʦ ʩ ʢʦʥʪʨʦʣʝʤ, ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʳʝ ʛʝʥʦʤ desA ʨʘʩʪʝʥʠʷ. 

 

3.3.1 ʀʟʤʝʥʝʥʠʷ ʚ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʠ ʠ ʞʠʨʥʦʢʠʩʣʦʪʥʦʤ ʩʦʩʪʘʚʝ ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʭ 

ʣʠʧʠʜʦʚ ʚ ʣʠʩʪʴʷʭ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʧʨʠ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʠ 

ʇʨʦʮʝʩʩʳ ʘʜʘʧʪʘʮʠʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢ ʥʠʟʢʠʤ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘʤ ʧʨʦʠʩʭʦʜʷʪ ʥʘ ʨʘʟʥʳʭ 

ʫʨʦʚʥʷʭ ʩʪʨʫʢʪʫʨʥʦʡ ʦʨʛʘʥʠʟʘʮʠʠ ʢʣʝʪʦʢ (ʂʣʠʤʦʚ, 2001, Iba, 2002; ʊʨʫʥʦʚʘ, 2008; 

Kargiotidou et al., 2008). ʇʨʠ ʵʪʦʤ ʚʘʞʥʫʶ ʨʦʣʴ ʠʛʨʘʶʪ ʤʝʤʙʨʘʥʳ, ʚ ʯʘʩʪʥʦʩʪʠ, ʠʭ 

ʣʠʧʠʜʥʳʝ ʢʦʤʧʦʥʝʥʪʳ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʶʪ ʪʝʢʫʯʝʩʪʴ ʤʝʤʙʨʘʥ ʠ, 

ʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦ, ʬʫʥʢʮʠʦʥʘʣʴʥʫʶ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʧʨʠ ʥʠʟʢʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ. ʀʟʚʝʩʪʥʦ, 

ʯʪʦ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʤʦʨʦʟʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʧʦʚʳʰʝʥʠʝ 

ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʇʅɾʂ ʚ ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʭ ʣʠʧʠʜʘʭ, ʩʥʠʞʘʶʱʠʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʫ ʠʭ ʧʝʨʝʭʦʜʘ ʚ 

ʛʝʢʩʘʛʦʥʘʣʴʥʫʶ ʫʧʘʢʦʚʢʫ. ɺ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʧʨʠ ʩʥʠʞʝʥʠʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ ʤʝʤʙʨʘʥʳ 

ʩʦʭʨʘʥʷʶʪ ʞʠʜʢʦʢʨʠʩʪʘʣʣʠʯʝʩʢʦʝ ʩʦʩʪʦʷʥʠʝ. ʇʦʵʪʦʤʫ, ʚ ʟʘʜʘʯʠ ʩʣʝʜʫʶʱʝʛʦ ʵʪʘʧʘ 

ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʚʭʦʜʠʣʦ ʠʟʫʯʝʥʠʝ ʠʟʤʝʥʝʥʠʡ ʘʙʩʦʣʶʪʥʦʛʦ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʠ ʩʦʩʪʘʚʘ ɾʂ 

ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʭ ʣʠʧʠʜʦʚ ʚ ʣʠʩʪʴʷʭ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʧʨʠ ʥʠʟʢʦʡ 

ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ. 

ʂʘʢ ʧʦʢʘʟʘʥʦ ʥʘ ʨʠʩ. 7, ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ 

ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʣʦ ʧʦʚʳʰʝʥʠʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʦʙʱʝʡ ʩʫʤʤʳ ɾʂ ʧʦʯʪʠ ʥʘ 30% (ʟʘ 100% 

ʧʨʠʥʠʤʘʣʠ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ɾʂ ʜʦ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ). ʕʪʠ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʚʢʣʶʯʘʣʠ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ 

ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʢʘʢ ʥʘʩʳʱʝʥʥʳʭ (ʥʘ 10%), ʪʘʢ ʠ ʥʝʥʘʩʳʱʝʥʥʳʭ ɾʂ (ʥʘ 30%), ʚ ʪʦʤ 

ʯʠʩʣʝ ʟʘ ʩʯʝʪ ʜʦʣʠ ʣʠʥʦʣʝʚʦʡ (18:2) ɾʂ ʠ ʣʠʥʦʣʝʥʦʚʦʡ (18:3) ɾʂ ʥʘ 25% ʠ 40%, 

ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʦ. ɺ ʩʫʤʤʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʵʪʠʭ ɾʂ ʩʦʩʪʘʚʣʷʣʦ 65% ʦʪ ʦʙʱʝʡ ʩʫʤʤʳ ɾʂ 

ʩ ʧʨʝʠʤʫʱʝʩʪʚʝʥʥʳʤ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝʤ ʣʠʥʦʣʝʥʦʚʦʡ ɾʂ. ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ 

ʥʘʩʳʱʝʥʥʦʡ ʩʪʝʘʨʠʥʦʚʦʡ (18:0) ɾʂ ʚʦʟʨʦʩʣʦ ʧʦʯʪʠ ʥʘ 40%, ʘ ʦʣʝʠʥʦʚʦʡ (18:1) ɾʂ 

ï ʚʜʚʦʝ. ʉʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʛʝʢʩʘʜʝʢʘʪʨʠʝʥʦʚʦʡ (16:3) ɾʂ, ʥʘʭʦʜʷʱʝʡʩʷ, ʢʘʢ ʠʟʚʝʩʪʥʦ, ʚ 

ʙʦʣʴʰʠʭ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘʭ ʚ ʣʠʧʠʜʘʭ ʤʝʤʙʨʘʥ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ (ɺʝʨʝʱʘʛʠʥ, 2007), ʧʦʩʣʝ 

ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʧʦʚʳʰʘʣʦʩʴ ʧʦʯʪʠ ʥʘ 40%. ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʝ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ 

ʩʚʠʜʝʪʝʣʴʩʪʚʫʶʪ, ʯʪʦ ʤʝʤʙʨʘʥʳ ʢʣʝʪʦʢ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ 

ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʦʙʦʛʘʱʘʶʪʩʷ ɾʂ, ʚ ʪʦʤ ʯʠʩʣʝ ʇʅɾʂ, ʠ, ʪʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, 

ʘʜʘʧʪʠʨʫʶʪʩʷ ʢ ʫʩʣʦʚʠʷʤ ʥʠʟʢʠʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ.  
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ʋ ʧʨʦʨʦʩʪʢʦʚ ʪʝʧʣʦʣʶʙʠʚʦʡ ʢʫʢʫʨʫʟʳ, ʩʦʛʣʘʩʥʦ ʜʘʥʥʳʤ ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʳ, ʚ 

ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʣʠʥʦʣʝʚʦʡ (18:2) ɾʂ 

ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʣʦʩʴ ʧʦʯʪʠ ʥʘ 15%, ʘ ʫʨʦʚʝʥʴ ʣʠʥʦʣʝʥʦʚʦʡ (18:3) ɾʂ ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʠ ʥʝ 

ʠʟʤʝʥʷʣʩʷ ʠ ʙʳʣ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʥʠʟʢʠʤ, ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝʤ ʣʠʥʦʣʝʚʦʡ ɾʂ 

(ʄʘʢʘʨʝʥʢʦ, 2010). ʅʘʦʙʦʨʦʪ, ʫ ʧʨʦʨʦʩʪʢʦʚ ʤʦʨʦʟʦʩʪʦʡʢʦʡ ʧʰʝʥʠʮʳ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ 

ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʥʘ ʩʚʝʪʫ ʚʩʝʛʜʘ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʣʦ ʧʦʚʳʰʝʥʠʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʣʠʥʦʣʝʥʦʚʦʡ ɾʂ 

(ʅʦʚʠʮʢʘʷ, ʉʫʚʦʨʦʚʘ, 1994; ɺʝʨʝʱʘʛʠʥ, 2007), ʯʪʦ ʩʚʠʜʝʪʝʣʴʩʪʚʫʝʪ ʦ ʝʝ ʚʘʞʥʦʡ 

ʨʦʣʠ ʚ ʧʦʚʳʰʝʥʠʠ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʢ ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ. 

 

 

ʈʠʩ. 7. ʀʟʤʝʥʝʥʠʷ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ɾʂ ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʭ ʣʠʧʠʜʦʚ ʫ ʨʘʩʪʝʥʠʡ 

ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʧʨʠ 5Ñ0,5Áʉ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 6 ʩʫʪ., % ʢ 

ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʶ ɾʂ ʧʨʠ 22Ñ0,5Áʉ 
 

ʋ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʥʪʦʚ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʫʞʝ ʜʦ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʦʪʣʠʯʘʣʠʩʴ ʦʪ ʢʦʥʪʨʦʣʷ 

ʧʦʚʳʰʝʥʥʳʤ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝʤ ɾʂ ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʭ ʣʠʧʠʜʦʚ ʟʘ ʩʯʝʪ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ 

ʚʚʝʜʸʥʥʦʛʦ ʛʝʥʘ desɸ æ12-ʘʮʠʣ-ʣʠʧʠʜʥʦʡ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ, ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ 

ʪʘʢʞʝ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʣʦ ʧʦʚʳʰʝʥʠʝ ʦʙʱʝʡ ʩʫʤʤʳ ɾʂ ~ ʥʘ 25%. ʇʨʠ ʵʪʦʤ ʩʫʤʤʘ 

ʥʝʥʘʩʳʱʝʥʥʳʭ ɾʂ ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʣʘʩʴ ʥʘ 30%, ʘ ʥʘʩʳʱʝʥʥʳʭ ɾʂ ʜʘʞʝ ʥʝʩʢʦʣʴʢʦ 

ʩʥʠʞʘʣʘʩʴ. ʉʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʣʠʥʦʣʝʚʦʡ (18:2) ɾʂ ʫ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʥʪʘ ʚʦʟʨʘʩʪʘʣʦ ʥʘ 30%, 

ʣʠʥʦʣʝʥʦʚʦʡ (18:3) ɾʂ ʥʘ ï 40%, ʛʝʢʩʘʜʝʢʘʪʨʠʝʥʦʚʦʡ (16:3) ɾʂ ï ʥʘ 80% (ʪʦ ʝʩʪʴ 

ʚ 2 ʨʘʟʘ ʙʦʣʴʰʝ, ʯʝʤ ʚ ʢʦʥʪʨʦʣʝ). ʇʦʚʳʰʝʥʠʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʪʨʠʝʥʦʚʳʭ ɾʂ, 

ʚʝʨʦʷʪʥʦ, ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʣʦ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ ʩʦʙʩʪʚʝʥʥʳʭ  ɤ3-ʜʝʩʘʪʫʨʘʟ 

ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ, ʢʦʪʦʨʦʡ ʩʧʦʩʦʙʩʪʚʦʚʘʣʦ ʧʦʚʳʰʝʥʠʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʩʫʙʩʪʨʘʪʘ, ʪ.ʝ. 18:2 
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ɾʂ. ʋʤʝʥʴʰʝʥʠʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʤʦʥʦʥʝʥʘʩʳʱʝʥʥʳʭ (16:1 ʠ 18:1) ɾʂ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ 

ʩʚʷʟʘʥʦ ʩ ʪʝʤ, ʯʪʦ ʦʥʠ ʩʣʫʞʘʪ ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʤ ʜʣʷ ʚʚʝʜʸʥʥʦʡ  æ12-ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʚ 

ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʩʥʠʞʝʥʠʷ ʝʝ ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʦʩʪʠ. ɺʩʣʝʜʩʪʚʠʝ ʩʥʠʞʝʥʠʷ ʜʦʣʠ 

ʤʦʥʦʥʝʥʘʩʳʱʝʥʥʳʭ ɾʂ, ʀʅ ʧʦʩʣʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ 

ʧʦʚʳʰʘʣʩʷ ʥʝʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ. 

ʊʘʢ ʢʘʢ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʣʠʥʦʣʝʚʦʡ ɾʂ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʠʟʤʝʥʷʣʦʩʴ 

ʦʜʠʥʘʢʦʚʦ ʠ ʫ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ, ʠ ʫ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʤʦʞʥʦ 

ʧʨʝʜʧʦʣʦʞʠʪʴ, ʯʪʦ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʚ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʝ ʜʘʥʥʦʡ ɾʂ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʣʠ ʥʝ ʪʦʣʴʢʦ ʟʘ 

ʩʯʝʪ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʚʚʝʜʝʥʥʦʡ  æ12-ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ, ʥʦ ʠ ʩʦʙʩʪʚʝʥʥʳʭ  æ12-ʜʝʩʘʪʫʨʘʟ 

ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʧʦʜ ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ ʟʘʢʘʣʠʚʘʶʱʠʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ. ʇʨʠʯʝʤ ʵʪʠ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ, 

ʩʦʛʣʘʩʥʦ ʜʘʥʥʳʤ ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʳ, ʚʝʨʦʷʪʥʦ, ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʣʠ ʥʝ ʥʘ ʫʨʦʚʥʝ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʠ ʛʝʥʘ 

æ12-ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ, ʪʘʢ ʢʘʢ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʚ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʠ ʛʝʥʘ Fad2 æ12-ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʥʝ 

ʙʳʣʦ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦʡ ʠʥʜʫʢʮʠʠ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʭʦʣʦʜʦʚʦʛʦ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʨʘʩʪʝʥʠʡ 

ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ S. tuberosum (De Palma, 2008). ʇʦʚʳʰʝʥʠʝ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ, ʧʦ-

ʚʠʜʠʤʦʤʫ, ʙʳʣʦ ʦʙʫʩʣʦʚʣʝʥʦ ʘʢʪʠʚʘʮʠʝʡ ʫʞʝ ʠʤʝʶʱʠʭʩʷ ʚ ʢʣʝʪʢʝ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟ ʠʣʠ 

ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝʤ ʚʨʝʤʝʥʠ ʞʠʟʥʠ ʠʭ ʤʈʅʂ, ʢʘʢ ʚʳʷʚʣʝʥʦ ʫ ʮʠʘʥʦʙʘʢʪʝʨʠʡ. (ʃʦʩʴ, 2005).  

ɺ ʨʘʙʦʪʝ (ʄʘʢʘʨʝʥʢʦ ʠ ʜʨ., 2010) ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʙʦʣʝʝ ʫʩʪʦʡʯʠʚʳʝ ʢ ʥʠʟʢʦʡ 

ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ ʨʘʩʪʝʥʠʷ ʧʦʚʳʰʘʶʪ ʪʝʢʫʯʝʩʪʴ ʤʝʤʙʨʘʥ ʧʫʪʝʤ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʷ ʚ ʥʠʭ 

ʫʨʦʚʥʷ ʪʨʠʝʥʦʚʳʭ ɾʂ.  

ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʛʦ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʢʘʢ 

ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ, ʪʘʢ ʠ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʚ ʠʭ ʣʠʩʪʴʷʭ 

ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʥʘʢʦʧʣʝʥʠʝ ɾʂ ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʭ ʣʠʧʠʜʦʚ ~ ʥʘ 25ï30%. ɺʘʞʥʦ ʦʪʤʝʪʠʪʴ, 

ʯʪʦ ʫ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʨʦʤʝ ʥʘʢʦʧʣʝʥʠʷ ʇʅɾʂ, ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʣʦ ʥʝʢʦʪʦʨʦʝ 

ʧʦʚʳʰʝʥʠʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʥʘʩʳʱʝʥʥʳʭ ɾʂ, ʪʦʛʜʘ ʢʘʢ ʫ desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʚ 

ʙʦʣʴʰʝʡ ʩʪʝʧʝʥʠ ʥʘʢʘʧʣʠʚʘʣʠʩʴ ʪʨʠʝʥʦʚʳʝ ɾʂ ʠ ʩʥʠʞʘʣʘʩʴ ʜʦʣʷ 

ʤʦʥʦʥʝʥʘʩʳʱʝʥʥʳʭ ɾʂ. ʇʦʚʳʰʝʥʠ ʁ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʪʨʠʝʥʦʚʳʭ ɾʂ, ʚʝʨʦʷʪʥʦ, 

ʩʧʦʩʦʙʩʪʚʦʚʘʣʦ ʧʦʚʳʰʝʥʠʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʩʫʙʩʪʨʘʪʘ, ʪ.ʝ. 18:2 ɾʂ, ʯʪʦ 

ʩʚʠʜʝʪʝʣʴʩʪʚʫʝʪ ʦ ʚʘʞʥʦʡ ʨʦʣʠ  æ12-ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʚ ʧʨʦʮʝʩʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ. ʄʳ 

ʧʨʝʜʧʦʣʦʞʠʣʠ, ʯʪʦ ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦʝ ʧʦʚʳʰʝʥʠʝ ʜʠʝʥʦʚʳʭ ʠ ʪʨʠʝʥʦʚʳʭ ɾʂ ʚ 

ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʭ ʣʠʧʠʜʘʭ, ʦʩʦʙʝʥʥʦ ʫ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʤʦʛʣʦ 

ʦʪʨʘʟʠʪʴʩʷ ʥʘ ʠʭ ʩʪʨʫʢʪʫʨʝ, ʩʧʦʩʦʙʩʪʚʫʷ ʩʦʭʨʘʥʝʥʠʶ ʬʫʥʢʮʠʦʥʘʣʴʥʦʡ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ 
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ʤʝʤʙʨʘʥ, ʚ ʯʘʩʪʥʦʩʪʠ, ʧʨʦʮʝʩʩʘ ʬʦʪʦʩʠʥʪʝʟʘ ʧʨʠ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʤ ʜʝʡʩʪʚʠʠ ʥʠʟʢʠʭ 

ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ.  

 

3.3.2 ʀʟʤʝʥʝʥʠʷ ʫʣʴʪʨʘʩʪʨʫʢʪʫʨʥʦʡ ʦʨʛʘʥʠʟʘʮʠʠ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ 

ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ 

ʇʦ ʤʥʝʥʠʶ ʤʥʦʛʠʭ ʘʚʪʦʨʦʚ, ʤʝʤʙʨʘʥʳ ʢʣʝʪʦʢ, ʚ ʪʦʤ ʯʠʩʣʝ ʠ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ, 

ʚʝʩʴʤʘ ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʳ ʢ ʭʦʣʦʜʫ (ʂʨʘʩʘʚʮʝʚ, 1988; Kratch, Wise, 2000; ʂʨʝʩʣʘʚʩʢʠʡ 

ʠ ʜʨ., 2007). ɺ ʪʦ ʞʝ ʚʨʝʤʷ ʩʦʭʨʘʥʝʥʠʝ ʨʘʩʪʝʥʠʝʤ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʠ ʢ ʬʦʪʦʩʠʥʪʝʟʫ ʧʨʠ 

ʥʠʟʢʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ ʨʘʩʩʤʘʪʨʠʚʘʝʪʩʷ ʢʘʢ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦʝ ʫʩʣʦʚʠʝ ʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʷ 

ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʢ ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ (ʂʣʠʤʦʚ ʠ ʜʨ., 1997, 2001; ʋʩʤʘʥʦʚ ʠ ʜʨ., 2001; 

ʊʨʫʥʦʚʘ, 2007). ʈʘʟʫʤʝʝʪʩʷ, ʯʪʦ ʧʨʠ ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʠ ʤʝʤʙʨʘʥ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ 

ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʬʦʪʦʩʠʥʪʝʟʘ ʙʫʜʝʪ ʥʘʭʦʜʠʪʴʩʷ ʥʘ ʢʨʘʡʥʝ ʥʠʟʢʦʤ ʫʨʦʚʥʝ. ɼʣʷ ʪʦʛʦ, 

ʯʪʦʙʳ ʨʘʩʪʝʥʠʷ ʤʦʛʣʠ ʚʳʞʠʚʘʪʴ ʠ ʬʫʥʢʮʠʦʥʠʨʦʚʘʪʴ ʚ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ 

ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʧʦʥʠʞʝʥʥʳʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ, ʤʝʤʙʨʘʥʥʘʷ ʩʠʩʪʝʤʘ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ ʜʦʣʞʥʘ ʙʳʪʴ 

ʘʜʘʧʪʠʨʦʚʘʥʘ ʢ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʶ ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ. ʆʜʥʘʢʦ ʚʦʧʨʦʩ ʦ ʤʦʜʠʬʠʢʘʮʠʠ 

ʫʣʴʪʨʘʩʪʨʫʢʪʫʨʳ ʢʣʝʪʦʢ ʠ ʝʝ ʦʨʛʘʥʝʣʣ ʚ ʩʚʷʟʠ ʩ ʠʟʤʝʥʝʥʠʝʤ ʫʨʦʚʥʷ ʣʠʧʠʜʥʦʛʦ 

ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤʘ ʧʨʠ ʘʜʘʧʪʘʮʠʠ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢ ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ ʦʩʪʘʝʪʩʷ ʚʩʸ 

ʝʱʸ ʤʘʣʦ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʥʳʤ. 

ʂʘʢ ʙʳʣʦ ʚʳʷʚʣʝʥʦ ʨʘʥʝʝ (ɸʩʪʘʭʦʚʘ, ɼʝʤʠʥ, ʅʘʨʘʡʢʠʥʘ ʠ ʜʨ., 2011) ʠ 

ʧʦʜʪʚʝʨʞʜʝʥʦ ʚ ʥʘʩʪʦʷʱʝʡ ʨʘʙʦʪʝ, ʪʦʣʴʢʦ ʣʠʰʴ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʮʠʷ ʛʝʥʦʤ desA ȹ12-

ʘʮʠʣ-ʣʠʧʠʜʥʦʡ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʮʠʘʥʦʙʘʢʪʝʨʠʠ Synechocystis sp. PCC 6803, ʙʝʟ 

ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʷ ʟʘʢʘʣʠʚʘʶʱʝʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ, ʧʨʠʚʦʜʠʪ, ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ ʢʦʥʪʨʦʣʝʤ, 

(ʧʨʠ ʨʘʩʯʝʪʝ ʥʘ ʦʜʠʥ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪ) ʢ ʩʥʠʞʝʥʠʶ ʩʨʝʜʥʝʡ ʧʣʦʱʘʜʠ ʢʨʘʭʤʘʣʴʥʳʭ 

ʟʝʨʝʥ, ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʶ ʦʙʱʝʛʦ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʪʠʣʘʢʦʠʜʦʚ (ʨʘʩʩʯʠʪʘʥʥʳʭ ʧʫʪʝʤ 

ʫʤʥʦʞʝʥʠʷ ʯʠʩʣʘ ʛʨʘʥ ʚ ʦʜʥʦʤ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʝ ʥʘ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʪʠʣʘʢʦʠʜʦʚ ʚ ʛʨʘʥʝ) ʠ 

ʧʦʚʳʰʝʥʠʶ ʯʠʩʣʘ ʧʣʘʩʪʦʛʣʦʙʫʣ. ʊʦ ʝʩʪʴ, ʧʦʜ ʚʣʠʷʥʠʝʤ ʦʜʥʦʡ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʮʠʠ ʚ 

ʤʝʤʙʨʘʥʥʦʡ ʩʠʩʪʝʤʝ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ ʥʘʙʣʶʜʘʣʠʩʴ ʟʘʤʝʪʥʳʝ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ, ʭʘʨʘʢʪʝʨʥʳʝ 

ʜʣʷ ʙʦʣʝʝ ʫʩʪʦʡʯʠʚʳʭ ʢ ʭʦʣʦʜʫ ʨʘʩʪʝʥʠʡ (ʨʠʩ. 8ʘ, 8ʙ). ʇʨʝʜʩʪʘʚʣʷʣʦ ʠʥʪʝʨʝʩ 

ʠʟʫʯʠʪʴ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʵʣʝʤʝʥʪʦʚ ʫʣʴʪʨʘʩʪʨʫʢʪʫʨʳ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ 

ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ 

ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʛʦ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ.  
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ʈʠʩ. 8. ʀʟʤʝʥʝʥʠʝ ʫʣʴʪʨʘʩʪʨʫʢʪʫʨʳ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ desA-licBM3 

ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʧʦʩʣʝ ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʛʦ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ. 
 

ɼʦ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ: ʘ ï ʢʦʥʪʨʦʣʴ, ʙ ï desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʷ. 

ʇʦʩʣʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ: ʚ ï ʢʦʥʪʨʦʣʴ, ʛ ï desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʷ. 

ʂɿ ï ʢʨʘʭʤʘʣʴʥʳʝ ʟʝʨʥʘ; ɻ ï ʛʨʘʥʳ; ʇɻ ï ʧʣʘʩʪʦʛʣʦʙʫʣʳ. 
 

ʉʦʛʣʘʩʥʦ ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʤ ʜʘʥʥʳʤ (ʪʘʙʣ. 5), ʜʦ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʧʣʦʱʘʜʠ 

ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʥʝ ʨʘʟʣʠʯʘʣʠʩʴ (8,98 

ʠ 9,05 ʤʢʤ
2
), ʘ ʧʦʩʣʝ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʷ ʟʘʢʘʣʠʚʘʶʱʝʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ ʩʥʠʞʘʣʠʩʴ 

 

ʊʘʙʣʠʮʘ 5. ʀʟʤʝʥʝʥʠʷ ʫʣʴʪʨʘʩʪʨʫʢʪʫʨʥʦʡ ʦʨʛʘʥʠʟʘʮʠʠ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ 

ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʧʨʠ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʠ 5Ñ0,5Áʉ ʚ 

ʪʝʯʝʥʠʝ 6 ʩʫʪ. 
 

ʆʙʲʝʢʪ ʋʩʣʦʚʠ ̫

ʆʧʳʪʘ 

ʇʣʦʱʘʜʴ 

ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʘ 

(ʤʢʤ
2
) 

ʇʣʦʱʘʜʴ 

ʢʨʘʭʤʘʣʴʥʦ

ʛʦ ʟʝʨʥʘ, 

(ʤʢʤ
2
) 

ɺ ʦʜʥʦʤ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʝ 

ʏʠʩʣʦ 

ʢʨʘʭʤʘʣʴʥ

ʳʭ ʟʝʨʝʥ 

ʆʙʱʘʷ 

ʧʣʦʱʘʜʴ 

ʢʨʘʭʤʘʣʴʥ

ʳʭ ʟʝʨʝʥ, 

(ʤʢʤ
2
) 

ʂʦʥʪʨʦʣʴ 
22Ñ0,5Áʉ 

8,98 Ñ 0,16 1,20 Ñ 0,05 2,57 Ñ 0,11 3,08 

desA-licBM3 9,05 Ñ 0,19 0,81 Ñ 0,02 3,25 Ñ 0,16 2,63 

ʂʦʥʪʨʦʣʴ 
5Ñ0,5Áʉ 

6,98 Ñ 0,23 0,75 Ñ 0,01 2,54 Ñ 0,13 1,91 

desA-licBM3 6,04 Ñ 0,30 0,89 Ñ 0,01 3,04 Ñ 0,15 2,71 



73 

 

 

 ~ ʥʘ 30% ʫ ʦʙʝʠʭ ʣʠʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ (ʜʦ 6,98 ʠ 6,04 ʤʢʤ
2
, ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʦ). 

ɺ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʩʨʝʜʥʷʷ ʧʣʦʱʘʜʴ 

ʢʨʘʭʤʘʣʴʥʦʛʦ ʟʝʨʥʘ, ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ ʥʝʟʘʢʘʣʝʥʥʳʤʠ ʨʘʩʪʝʥʠʷʤʠ, ʩʥʠʞʘʣʘʩʴ (ʪʘʙʣ. 

5), ʘ ʩʨʝʜʥʝʝ ʯʠʩʣʦ ʢʨʘʭʤʘʣʴʥʳʭ ʟʝʨʝʥ, ʨʘʩʩʯʠʪʘʥʥʳʭ ʥʘ 1 ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪ, 

ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʠ ʥʝ ʠʟʤʝʥʷʣʦʩʴ (2,57 ʠ 2,54 ʜʦ ʠ ʧʦʩʣʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ, ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʦ), ʚ 

ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʯʝʛʦ ʦʙʱʘʷ ʧʣʦʱʘʜʴ ʢʨʘʭʤʘʣʴʥʳʭ ʟʝʨʝʥ ʩʥʠʞʘʣʘʩʴ ~ ʥʘ 40%. 

ʆʙ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʣʠʧʠʜʥʦʛʦ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤʘ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʚ ʢʘʢʦʡ-ʪʦ ʩʪʝʧʝʥʠ 

ʤʦʞʥʦ ʩʫʜʠʪʴ ʧʦ ʯʠʩʣʫ ʧʣʘʩʪʦʛʣʦʙʫʣ ʚ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʝ. ʉʦʛʣʘʩʥʦ ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʥʳʤ 

ʜʘʥʥʳʤ, ʚ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʘʭ ʚ ʦʪʚʝʪ ʥʘ ʆʉ, ʚʦʟʥʠʢʘʶʠɦʡ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʟʘʩʫʭʠ, 

ʭʦʣʦʜʦʚʦʛʦ ʠ ʩʦʣʝʚʦʛʦ ʩʪʨʝʩʩʦʚ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʧʨʠ ʩʪʘʨʝʥʠʠ ʣʠʩʪʴʝʚ, ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ 

ʥʘʢʦʧʣʝʥʠʝ ʧʣʘʩʪʦʛʣʦʙʫʣ, ʯʪʦ ʨʘʩʩʤʘʪʨʠʚʘʝʪʩʷ ʢʘʢ ʩʧʦʩʦʙ çʢʦʥʩʝʨʚʘʮʠʠ ʣʠʧʠʜʦʚè, 

ʢʦʪʦʨʳʡ ʩʧʦʩʦʙʩʪʚʫʝʪ ʩʦʭʨʘʥʝʥʠʶ ʵʥʝʨʛʠʠ ʠ ʩʪʨʫʢʪʫʨʥʳʭ ʵʣʝʤʝʥʪʦʚ ʣʠʧʠʜʦʚ. 

ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʧʣʘʩʪʦʛʣʦʙʫʣʳ ʤʦʛʫʪ ʫʯʘʩʪʚʦʚʘʪʴ ʚ ʪʨʘʥʩʧʦʨʪʝ ʣʠʧʠʜʦʚ ʠ ʠʭ 

ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤʝ, ʚ ʪʦʤ ʯʠʩʣʝ, ʙʠʦʩʠʥʪʝʟʝ ʪʦʢʦʬʝʨʦʣʦʚ, ʪ. ʝ., ʧʦʷʚʣʝʥʠʝ ʧʣʘʩʪʦʛʣʦʙʫʣ 

ʩʧʦʩʦʙʩʪʚʫʝʪ ʟʘʱʠʪʝ ʬʦʪʦʩʠʥʪʝʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʘʧʧʘʨʘʪʘ ʦʪ ʩʪʨʝʩʩʦʨʥʳʭ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʡ 

(Kessler, Vidi, 2007). 

 

ʊʘʙʣʠʮʘ 6. ʀʟʤʝʥʝʥʠ ̫ ʯʠʩʣʘ ʠ ʧʣʦʱʘʜʠ ʧʣʘʩʪʦʛʣʦʙʫʣ ʚ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʘʭ 

ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʧʨʠ 

5Ñ0,5Áʉ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 6 ʩʫʪ. 

 

ʆʙʲʝʢʪ ʋʩʣʦʚʠʷ 

ʦʧʳʪʘ 

ʇʣʦʱʘʜʴ 

ʧʣʘʩʪʦʛʣʦʙʫʣʳ, 

(ʤʢʤ
2
) 

ɺ ʦʜʥʦʤ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʝ 

ʏʠʩʣʦ 

ʧʣʘʩʪʦʛʣʦʙʫʣ 

ʆʙʱʘʷ 

ʧʣʦʱʘʜʴ 

ʧʣʘʩʪʦʛʣʦʙʫʣ, 

(ʤʢʤ
2
) 

ʢʦʥʪʨʦʣʴ 
22Ñ0,5Áʉ 

0,019 Ñ 0,001 3,94 Ñ 0,13 0,07  

desA-licBM3 0,016 Ñ 0,002 4,78 Ñ 0,15 0,08 

ʢʦʥʪʨʦʣʴ 
5Ñ0,5Áʉ 

0,030 Ñ 0,001 5,12 Ñ 0,23 0,15 

desA-licBM3 0,020 Ñ 0,002 7,18 Ñ 0,22 0,14 
 

ʉʦʛʣʘʩʥʦ ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʤ ʜʘʥʥʳʤ, ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʫ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ 

ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʩʨʝʜʥʷʷ ʧʣʦʱʘʜʴ ʧʣʘʩʪʦʛʣʦʙʫʣ ʧʦʚʳʩʠʣʘʩʴ ʥʘ 40%, ʘ ʩʨʝʜʥʝʝ ʯʠʩʣʦ 

ʧʣʘʩʪʦʛʣʦʙʫʣ ʥʘ 1 ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪ ʚʦʟʨʦʩʣʦ ʧʦʯʪʠ ʥʘ 30% (ʪʘʙʣ. 6). ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, 
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ʦʙʱʘʷ ʧʣʦʱʘʜʴ ʧʣʘʩʪʦʛʣʦʙʫʣ (ʧʣʦʱʘʜʴ ʧʣʘʩʪʦʛʣʦʙʫʣʳ, ʫʤʥʦʞʝʥʥʘʷ ʥʘ ʯʠʩʣʦ 

ʧʣʘʩʪʦʛʣʦʙʫʣ ʚ 1-ʦʤ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʝ) ʫ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʫʚʝʣʠʯʠʣʘʩʴ ~ ʥʘ 85%. 

ɿʘʢʘʣʠʚʘʥʠʝ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʧʨʠʚʦʜʠʣʦ ʪʘʢʞʝ ʢ ʧʦʚʳʰʝʥʠʶ 

ʯʠʩʣʘ ʛʨʘʥ ʚ ʦʜʥʦʤ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʝ ʧʦʯʪʠ ʥʘ 10%, ʧʨʠ ʵʪʦʤ ʯʠʩʣʦ ʪʠʣʘʢʦʠʜʦʚ ʚ ʛʨʘʥʝ 

ʫʚʝʣʠʯʠʣʦʩʴ ʧʦʯʪʠ ʥʘ 25%, ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʯʝʛʦ ʦʙʱʝʝ ʯʠʩʣʦ ʪʠʣʘʢʦʠʜʦʚ ʫ 

ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ (ʯʠʩʣʦ ʛʨʘʥ, ʫʤʥʦʞʝʥʥʦʝ ʥʘ ʯʠʩʣʦ ʪʠʣʘʢʦʠʜʦʚ ʚ ʛʨʘʥʝ) 

ʚʦʟʨʦʩʣʦ ~ ʥʘ 35% (ʪʘʙʣ. 7). 

 

ʊʘʙʣʠʮʘ 7. ʀʟʤʝʥʝʥʠʷ ʤʝʤʙʨʘʥʥʦʡ ʩʠʩʪʝʤʳ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ ʫ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ 

desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʧʨʠ 5Ñ0,5Áʉ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 6 ʩʫʪ. 
 

ʆʙʲʝʢʪ ʋʩʣʦʚʠʷ 

ʦʧʳʪʘ 

ɺ ʦʜʥʦʤ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʝ 

ʏʠʩʣʦ ʛʨʘʥ 
ʏʠʩʣʦ ʪʠʣʘʢʦʠʜʦʚ 

ʚ ʛʨʘʥʝ 

ʆʙʱʝʝ ʯʠʩʣʦ 

ʪʠʣʘʢʦʠʜʦʚ 

ʂʦʥʪʨʦʣʴ 
22Ñ0,5Áʉ 

13,92 Ñ 0,31 6,03 Ñ 0,13 86 

desA-licBM3 21,55 Ñ 0,51 7,33 Ñ 0,15 154 

ʂʦʥʪʨʦʣʴ 
5Ñ0,5Áʉ 

15,73 Ñ 0,42 7,15 Ñ 0,23 112 

desA-licBM3 16,97 Ñ 0,46 8,94 Ñ 0,22 152 
 

ɺ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʧʣʦʱʘʜʴ ʢʨʘʭʤʘʣʴʥʦʛʦ ʟʝʨʥʘ 

ʠ ʦʙʱʝʝ ʯʠʩʣʦ ʢʨʘʭʤʘʣʴʥʳʭ ʟʝʨʝʥ ʚ 1-ʦʤ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʝ, ʘ, ʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦ, ʠ ʦʙʱʘʷ 

ʧʣʦʱʘʜʴ ʢʨʘʭʤʘʣʴʥʳʭ ʟʝʨʝʥ ʚ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʘʭ, ʧʦʯʪʠ ʥʝ ʠʟʤʝʥʷʣʠʩʴ, ʦʜʥʘʢʦ ʚ 

ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʪʦʛʦ, ʯʪʦ ʫ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʦʙʱʘʷ ʧʣʦʱʘʜʴ ʢʨʘʭʤʘʣʴʥʳʭ ʟʝʨʝʥ 

ʧʦʩʣʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʩʥʠʞʘʣʘʩʴ, ʫ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʥʪʦʚ ʦʥʘ ʙʳʣʘ ʥʘ 40% ʚʳʰʝ, ʯʝʤ ʫ 

ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ (ʪʘʙʣ. 5). ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʥʪʳ ʢ ʢʦʥʮʫ 

ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʠʤʝʣʠ ʙʦʣʴʰʝ ʟʘʧʘʩʥʳʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʚ, ʯʝʤ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʝ ʨʘʩʪʝʥʠʷ, ʯʪʦ 

ʤʦʞʝʪ ʩʚʠʜʝʪʝʣʴʩʪʚʦʚʘʪʴ ʦʙ ʠʭ ʙʦʣʝʝ ʚʳʩʦʢʦʡ ʬʦʪʦʩʠʥʪʝʪʠʯʝʩʢʦʡ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʧʨʠ 

ʥʠʟʢʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ. 

ʉʦʛʣʘʩʥʦ ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʤ ʜʘʥʥʳʤ, ʧʣʦʱʘʜʴ ʧʣʘʩʪʦʛʣʦʙʫʣ r ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ 

ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʧʦʯʪʠ ʥʝ ʠʟʤʝʥʷʣʘʩʴ (0,016 ʠ 0,020 ʤʢʤ
2
, 

ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʦ), ʘ ʩʨʝʜʥʝʝ ʯʠʩʣʦ ʧʣʘʩʪʦʛʣʦʙʫʣ ʥʘ 1 ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪ ʧʦʚʳʩʠʣʦʩʴ ʥʘ 

50%. ʊʦ ʝʩʪʴ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʦʙʱʘʷ ʧʣʦʱʘʜʴ ʧʣʘʩʪʦʛʣʦʙʫʣ (ʧʣʦʱʘʜʴ 

ʧʣʘʩʪʦʛʣʦʙʫʣʳ ʫʤʥʦʞʝʥʥʘʷ ʥʘ ʯʠʩʣʦ ʧʣʘʩʪʦʛʣʦʙʫʣ ʚ 1-ʦʤ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʝ) ʫ 
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ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʥʪʦʚ ʧʦʚʳʩʠʣʘʩʴ ʧʦʯʪʠ ʥʘ 60% (ʪʘʙʣ. 6). ɺ ʮʝʣʦʤ ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʝ ʜʘʥʥʳʝ 

ʩʚʠʜʝʪʝʣʴʩʪʚʫʶʪ ʦ ʪʦʤ, ʯʪʦ, ʥʝʩʤʦʪʨʷ ʥʘ ʩʥʠʞʝʥʠʝ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ, ʢʦʪʦʨʦʝ ʧʨʠʚʦʜʠʪ 

ʢ ʦʙʱʝʤʫ ʟʘʤʝʜʣʝʥʠʶ ʤʝʪʘʙʦʣʠʯʝʩʢʠʭ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ, ʫʨʦʚʝʥʴ ʣʠʧʠʜʥʦʛʦ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤʘ 

ʧʨʠ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʙʳʣ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʚʳʩʦʢʠʤ. 

ʀʥʪʝʨʝʩʥʳʝ ʜʘʥʥʳʝ ʧʦʣʫʯʝʥʳ ʧʨʠ ʤʦʨʬʦʤʝʪʨʠʯʝʩʢʦʤ ʘʥʘʣʠʟʝ ʠʟʤʝʥʝʥʠʡ 

ʪʠʣʘʢʦʠʜʥʳʭ ʤʝʤʙʨʘʥ ʫ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʧʦʩʣʝ ʠʭ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ. ʂʘʢ 

ʚʠʜʥʦ ʠʟ ʪʘʙʣ. 7, ʯʠʩʣʦ ʛʨʘʥ ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦ ʩʥʠʞʘʣʦʩʴ (ʥʘ 20%), ʧʨʠ ʵʪʦʤ ʯʠʩʣʦ 

ʪʠʣʘʢʦʠʜʦʚ ʚ ʛʨʘʥʝ ʫʚʝʣʠʯʠʣʦʩʴ ʧʦʯʪʠ ʥʘ 25%, ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ ʵʪʠʤ ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʝʤ 

ʜʦ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ. ɺ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ, ʦʙʱʝʝ ʯʠʩʣʦ ʪʠʣʘʢʦʠʜʦʚ ʫ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʥʪʘ 

ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʠ ʥʝ ʠʟʤʝʥʠʣʦʩʴ, ʥʦ ʦʩʪʘʚʘʣʦʩʴ ʚʳʰʝ, ʯʝʤ ʫ ʢʦʥʪʨʦʣʷ ʥʘ 35% ʟʘ ʩʯʝʪ 

ʙʦʣʴʰʝʛʦ ʯʠʩʣʘ ʪʠʣʘʢʦʠʜʦʚ, ʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʚʰʠʭʩʷ ʚ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʘʭ 

ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʜʦ ʥʘʯʘʣʘ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ (ʪʘʙʣ. 7). ʇʦʣʫʯʝʥʥʳʝ 

ʜʘʥʥʳʝ ʩʚʠʜʝʪʝʣʴʩʪʚʫʶʪ ʦ ʪʦʤ, ʯʪʦ ʠʟʤʝʥʝʥʠʡ, ʧʨʦʠʟʦʰʝʜʰʠʭ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ 

ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʮʠʠ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ, ʙʳʣʦ, ʧʦ-ʚʠʜʠʤʦʤʫ, ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʜʣʷ ʥʦʨʤʘʣʴʥʦʛʦ 

ʬʫʥʢʮʠʦʥʠʨʦʚʘʥʠʷ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ ʧʨʠ ʧʦʥʠʞʝʥʥʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ. ɺʝʨʦʷʪʥʦ, ʧʦ ʵʪʦʡ 

ʧʨʠʯʠʥʝ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʘ ʢʦʤʧʦʥʝʥʪʦʚ ʫʣʴʪʨʘʩʪʨʫʢʪʫʨʳ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ ʚʦ 

ʚʨʝʤʷ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʫ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʥʪʘ ʙʳʣʠ ʤʝʥʝʝ ʚʳʨʘʞʝʥʳ, ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ 

ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʤʠ ʨʘʩʪʝʥʠʷʤʠ. ʆʜʥʘʢʦ ʫʞʝ ʠʟʤʝʥʝʥʥʳʝ ʧʦʜ ʚʣʠʷʥʠʝʤ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʮʠʠ 

ʩʪʨʫʢʪʫʨʥʳʝ ʵʣʝʤʝʥʪʳ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ ʙʳʣʠ ʚ ʢʘʢʦʡ-ʪʦ ʩʪʝʧʝʥʠ ʘʜʘʧʪʠʨʦʚʘʥʳ ʚ 

ʥʘʯʘʣʝ ʧʨʦʮʝʩʩʘ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʜʣʷ ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʝʥʠʷ ʩʚʦʠʭ ʘʜʘʧʪʠʚʥʳʭ ʬʫʥʢʮʠʡ: 

ʥʘʢʦʧʣʝʥʠ ̫ʩʘʭʘʨʦʚ, ʢʨʘʭʤʘʣʘ, ʣʠʧʠʜʦʚ.  

ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʫ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʣʠ 

ʩʣʝʜʫʶʱʠʝ ʘʜʘʧʪʠʚʥʳʝ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʫʣʴʪʨʘʩʪʨʫʢʪʫʨʳ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ: ʩʥʠʞʘʣʘʩʴ 

ʧʣʦʱʘʜʴ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʘ ʠ ʢʨʘʭʤʘʣʴʥʳʭ ʟʝʨʝʥ, ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʣʦʩʴ ʦʙʱʝʝ ʯʠʩʣʦ 

ʧʣʘʩʪʦʛʣʦʙʫʣ, ʚʦʟʨʘʩʪʘʣʦ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʤʝʤʙʨʘʥ. ʍʣʦʨʦʧʣʘʩʪʳ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʳʭ 

ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʫʞʝ ʜʦ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʦʙʣʘʜʘʣʠ ʥʝʢʦʪʦʨʳʤʠ ʧʨʠʟʥʘʢʘʤʠ, ʭʘʨʘʢʪʝʨʥʳʤʠ ʜʣʷ 

ʟʘʢʘʣʝʥʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʯʪʦ, ʚʝʨʦʷʪʥʦ, ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʣʦ ʠʭ ʬʫʥʢʮʠʦʥʘʣʴʥʫʶ 

ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʥʘ ʙʦʣʝʝ ʚʳʩʦʢʦʤ ʫʨʦʚʥʝ ʫʞʝ ʚ ʥʘʯʘʣʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ.  
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3.3.3 ʀʟʤʝʥʝʥʠʷ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʚ ʫ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ desA-

licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ 

ʀʟʤʝʥʝʥʠʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʚ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʦʪʥʦʩʷʪ ʢ ʨʘʥʥʠʤ 

ʥʝʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʠʤ ʨʝʘʢʮʠʷʤ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʚʳʟʳʚʘʶʪ ʩʪʨʝʩʩʦʨʳ ʩʘʤʦʡ ʨʘʟʥʦʦʙʨʘʟʥʦʡ 

ʧʨʠʨʦʜʳ (Krasavina et al., 2014). ɼʘʚʥʦ ʚʳʷʩʥʝʥʦ, ʯʪʦ ʧʨʠ ʜʝʡʩʪʚʠʠ ʥʠʟʢʠʭ 

ʟʘʢʘʣʠʚʘʶʱʠʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ ʫ ʟʠʤʫʶʱʠʭ ʟʣʘʢʦʚ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦʝ 

ʥʘʢʦʧʣʝʥʠʝ ʩʘʭʘʨʦʚ, ʧʨʝʞʜʝ ʚʩʝʛʦ ʚ ʫʟʣʘʭ ʢʫʱʝʥʠʷ (ʊʫʤʘʥʦʚ, 1979; ʊʨʫʥʦʚʘ, 1984, 

Bancal, Gaudillere, 1989). ʕʪʦʪ ʧʨʦʮʝʩʩ ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʝʪʩʷ, ʚ ʧʝʨʚʫʶ ʦʯʝʨʝʜʴ, ʟʘ ʩʯʝʪ 

ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʬʦʪʦʩʠʥʪʝʟʘ ʥʘ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʚʳʩʦʢʦʤ ʫʨʦʚʥʝ ʧʨʠ ʜʝʡʩʪʚʠʠ 

ʟʘʢʘʣʠʚʘʶʱʠʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ. ɼʨʝʚʝʩʥʳʝ ʧʦʨʦʜʳ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʩʦʜʝʨʞʘʪ ʙʦʣʴʰʦʝ 

ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʢʨʘʭʤʘʣʘ ʠ ʛʝʤʠʮʝʣʣʶʣʦʟ, ʢʘʢ ʟʘʧʘʩʥʝr ʚʝʱʝʩʪʚʘ, ʤʦʛʫʪ ʥʘʢʘʧʣʠʚʘʪʴ 

ʩʘʭʘʨʘ ʟʘ ʩʯʝʪ ʠʭ ʛʠʜʨʦʣʠʟʘ (ʊʫʤʘʥʦʚ, 1979; Livingston, Henson, 1998; ʂʦʣʫʧʘʝʚ, 

ʂʘʨʧʝʮ, 2010). 

ɺ ʢʣʘʩʩʠʯʝʩʢʠʭ ʨʘʙʦʪʘʭ ʀ.ʀ. ʊʫʤʘʥʦʚʘ (1979) ʠ ʝʛʦ ʰʢʦʣʳ ʙʳʣʦ 

ʫʩʪʘʥʦʚʣʝʥʦ, ʯʪʦ ʟʘʱʠʪʥʦʝ ʜʝʡʩʪʚʠʝ ʥʘ ʨʘʩʪʝʥʠʷ ʚ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʦʢʦʣʦʥʫʣʝʚʳʭ 

ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ ʧʨʦʷʚʣʷʶʪ ʪʦʣʴʢʦ ʩʘʭʘʨʘ, ʩʧʦʩʦʙʥʳʝ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʠʨʦʚʘʪʴʩʷ. ʇʨʠ ʵʪʦʤ, 

ʩʦʛʣʘʩʥʦ ʜʘʥʥʳʤ (Asada, 2006), ʩʘʭʘʨʦʟʘ, ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ ʜʨʫʛʠʤʠ ʩʘʭʘʨʘʤʠ, 

ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʝʝ ʟʘʱʠʱʘʝʪ ʪʠʣʘʢʦʠʜʥʳʝ ʤʝʤʙʨʘʥʳ ʦʪ ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʡ ʧʨʠ ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ.  

ʋʛʣʝʚʦʜʥʳʡ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤ ʠ ʬʫʥʢʮʠʠ ʩʘʭʘʨʦʚ ʧʨʠ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʠ ʢ ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ 

ʙʦʣʝʝ ʜʝʪʘʣʴʥʦ ʙʳʣʠ ʠʟʫʯʝʥʳ ʥʘ ʤʦʨʦʟʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʷʭ (Levitt, 1980). ʆʜʥʦʡ ʠʟ 

ʛʣʘʚʥʳʭ ʬʫʥʢʮʠʡ ʫʛʣʝʚʦʜʦʚ, ʥʘʢʘʧʣʠʚʘʝʤʳʭ ʧʨʠ ʩʪʨʝʩʩʘʭ, ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʠʭ 

ʩʪʘʙʠʣʠʟʠʨʫʶʱʝʝ ʜʝʡʩʪʚʠʝ ʥʘ ʙʝʣʢʠ ʠ ʣʠʧʠʜʥʳʝ ʢʦʤʧʦʥʝʥʪʳ ʤʝʤʙʨʘʥ. ʇʦʤʠʤʦ 

ʵʪʦʛʦ, ʩʘʭʘʨʘ ʚʳʧʦʣʥʷʶʪ ʤʥʦʛʠʝ ʜʨʫʛʠʝ, ʚ ʪʦʤ ʯʠʩʣʝ ʠ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʝ ʬʫʥʢʮʠʠ, 

ʢʦʪʦʨʳʝ ʦʙʫʩʣʦʚʣʝʥʳ ʠʭ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴʶ ʩʚʷʟʳʚʘʪʴ ʩʚʦʙʦʜʥʳʝ ʨʘʜʠʢʘʣʳ 

(ɸʚʝʨʴʷʥʦʚ, 1991; ʉʠʥʴʢʝʚʠʯ ʠ ʜʨ., 2009). ʇʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʚ ʨʘʩʪʝʥʠʷʭ ʘʨʘʙʠʜʦʧʩʠʩʘ, 

ʦʙʨʘʙʦʪʘʥʥʳʭ ʛʣʶʢʦʟʦʡ, ʥʘʢʘʧʣʠʚʘʣʦʩʴ ʤʝʥʴʰʝ ʩʠʥʛʣʝʪʥʦʛʦ ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ ʠ 

ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʚʦʜʦʨʦʜʘ (Ramel et al., 2009; ʂʦʣʫʧʘʝʚ, ʂʘʨʧʝʮ, 2010). ʊʘʢʞʝ 

ʧʨʝʜʧʦʣʘʛʘʝʪʩʷ, ʯʪʦ ʩʘʭʘʨʘ ʤʦʛʫʪ ʙʳʪʴ ʚʦʚʣʝʯʝʥʳ ʚ ʨʝʛʫʣʷʮʠʶ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʠ 

ʦʙʝʟʚʨʝʞʠʚʘʥʠʷ ɸʌʂ (Couee et al., 2006).  
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ɺ ʩʚʷʟʠ ʩ ʵʪʠʤ ʥʘʤʠ ʙʳʣʠ ʧʨʦʚʝʜʝʥʳ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʦʩʦʙʝʥʥʦʩʪʝʡ 

ʥʘʢʦʧʣʝʥʠʷ ʩʘʭʘʨʦʚ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ, ʢʘʢ ʪʠʧʠʯʥʦʛʦ 

ʧʨʝʜʩʪʘʚʠʪʝʣʷ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʫ ʢʦʪʦʨʳʭ, ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ 

ʤʦʨʦʟʦʩʪʦʡʢʠʤʠ ʨʘʩʪʝʥʠʷʤʠ, ʚ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ ʤʝʥʴʰʝʡ ʩʪʝʧʝʥʠ ʠʟʫʯʝʥʘ ʨʦʣʴ ʩʘʭʘʨʦʚ 

ʚ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʢ ʭʦʣʦʜʫ. ʇʦʩʢʦʣʴʢʫ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʝ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ 

ʠ ʚʚʝʜʝʥʠʝ ʛʝʥʘ desA æ12-ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦ ʦʪʨʘʞʘʶʪʩʷ ʥʘ ʩʪʨʫʢʪʫʨʝ 

ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ, ʪʦ, ʩʣʝʜʦʚʘʣʦ ʦʞʠʜʘʪʴ ʠʭ ʚʣʠʷʥʠʝ ʠ ʥʘ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʩʘʭʘʨʦʚ ʧʨʠ 

ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʤ ʜʝʡʩʪʚʠʠ ʟʘʢʘʣʠʚʘʶʱʠʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ.  

ʂʘʢ ʚʠʜʥʦ ʠʟ ʪʘʙʣ. 8, ʚʦ ʚʨʝʤʷ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ 

ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʣʦ ʧʦʩʪʝʧʝʥʥʦʝ ʧʦʚʳʰʝʥʠʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʚʩʝʭ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʥʳʭ ʩʘʭʘʨʦʚ 

(ʩʘʭʘʨʦʟʳ, ʛʣʶʢʦʟʳ ʠ ʬʨʫʢʪʦʟʳ), ʩʫʤʤʘ ʢʦʪʦʨʳʭ ʢ ʢʦʥʮʫ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʧʨʝʚʳʩʠʣʘ 

ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʩʘʭʘʨʦʚ ʫ ʥʝʟʘʢʘʣʝʥʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʙʦʣʝʝ ʯʝʤ ʚ 3,5 ʨʘʟʘ. ʉʦʜʝʨʞʘʥʠʝ 

ʛʣʶʢʦʟʳ ʢ ʢʦʥʮʫ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʧʦʚʳʰʘʣʦʩʴ, ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ 

ʥʝʟʘʢʘʣʝʥʥʳʤʠ ʨʘʩʪʝʥʠʷʤʠ, ʚ 2,5 ʨʘʟʘ, ʩʘʭʘʨʦʟʳ ï ʚ 4 ʨʘʟʘ, ʬʨʫʢʪʦʟʳ ï ʚ 40 ʨʘʟ. 

ʉʭʦʜʥʳʝ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʥʘʙʣʶʜʘʣʠ ʚ ʧʝʨʠʦʜ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ 

ʘʨʘʙʠʜʦʧʩʠʩʘ: ʧʦʩʣʝ 5 ʩʫʪ. ʧʨʠ 2Ñ0,5Áʉ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʛʣʶʢʦʟʳ ʠ ʩʘʭʘʨʦʟʳ 

ʫʚʝʣʠʯʠʣʦʩʴ ʙʦʣʝʝ, ʯʝʤ ʚ 3 ʨʘʟʘ, ʘ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʬʨʫʢʪʦʟʳ ï ʚ 18 ʨʘʟ. ʉʫʤʤʘ ʩʘʭʘʨʦʚ 

ʚ ʣʠʩʪʴʷʭ ʘʨʘʙʠʜʦʧʩʠʩʘ ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʣʘʩʴ ʚ 4 ʨʘʟʘ (ɸʩʪʘʭʦʚʘ ʠ ʜʨ., 2014). 

ɺʘʞʥʦ ʦʪʤʝʪʠʪʴ, ʯʪʦ ʫ desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʫʞʝ ʚ 1-ʳʝ ʩʫʪ. ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ 

ʥʘʙʣʶʜʘʣʠ ʨʝʟʢʦʝ ʧʦʚʳʰʝʥʠʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʩʘʭʘʨʦʚ (ʛʣʶʢʦʟʳ ʚ 2 ʠ ʩʘʭʘʨʦʟʳ ʧʦʯʪʠ ʚ 

5 ʨʘʟ), ʘ ʢ ʢʦʥʮʫ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʩʘʭʘʨʦʚ ʧʨʝʚʦʩʭʦʜʠʣʦ ʥʝʟʘʢʘʣʝʥʥʳʝ 

ʨʘʩʪʝʥʠʷ ʧʦʯʪʠ ʚ 4 ʨʘʟʘ. ʅʘʢʦʧʣʝʥʠʝ ʬʨʫʢʪʦʟʳ ʧʨʦʪʝʢʘʣʦ ʧʦʩʪʝʧʝʥʥʦ ʠ ʢ 6-ʳʤ ʩʫʪ. 

ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʧʨʝʚʳʰʘʣʦ ʫʨʦʚʝʥʴ ʥʝʟʘʢʘʣʝʥʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʧʦʯʪʠ ʚ 6 ʨʘʟ, ʦʜʥʘʢʦ 

ʘʙʩʦʣʶʪʥʦʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʬʨʫʢʪʦʟʳ ʙʳʣʦ ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦ ʥʠʞʝ, ʯʝʤ ʛʣʶʢʦʟʳ ʠ 

ʩʘʭʘʨʦʟʳ. ʂ ʦʢʦʥʯʘʥʠʶ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʠʩʩʣʝʜʫʝʤʳʝ ʣʠʥʠʠ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʧʦ ʩʫʤʤʝ 

ʩʘʭʘʨʦʚ ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦ ʥʝ ʨʘʟʣʠʯʘʣʠʩʴ. ʉʫʱʝʩʪʚʝʥʥʳʤ ʦʪʣʠʯʠʝʤ desA-licBM3 

ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʦʪ ʢʦʥʪʨʦʣʷ ʷʚʣʷʣʘʩʴ ʚʳʩʦʢʘʷ ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʥʘʢʦʧʣʝʥʠʷ ʩʘʭʘʨʦʚ ʚ ʥʘʯʘʣʝ 

ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ. ʄʦʞʥʦ ʧʨʝʜʧʦʣʦʞʠʪʴ, ʯʪʦ ʦʙʦʛʘʱʝʥʥʳʝ ʣʠʧʠʜʘʤʠ ʩ ʙʦʣʝʝ ʚʳʩʦʢʠʤ 

ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝʤ ʚ ʥʠʭ ʇʅɾʂ, ʤʝʤʙʨʘʥʳ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʙʳʣʠ ʙʦʣʝʝ 
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ʟʘʱʠʱʝʥʳ ʦʪ ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʡ ɸʌʂ ʟʘ ʩʯʝʪ ʩʠʥʪʝʟʘ ʙʦʣʴʰʝʛʦ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʩʘʭʘʨʦʚ. 

ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʝ ʜʘʥʥʳʝ ʩʚʠʜʝʪʝʣʴʩʪʚʫʶʪ ʦ ʬʫʥʢʮʠʦʥʘʣʴʥʦʡ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ 

ʤʝʤʙʨʘʥ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ ʫ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʧʨʠ ʧʦʥʠʞʝʥʥʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ ʠ ʦ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʠ 

ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʥʘʢʘʧʣʠʚʘʪʴ ʩʘʭʘʨʘ ʚʦ ʚʨʝʤʷ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ, ʢʦʪʦʨʳʝ 

ʚʳʧʦʣʥʷʶʪ, ʧʦʤʠʤʦ ʫʢʘʟʘʥʥʳʭ, ʝʱʝ ʨʷʜ ʟʘʱʠʪʥʳʭ ʬʫʥʢʮʠʡ (ʢʨʠʦʧʨʦʪʝʢʪʦʨʥʫʶ, 

ʘʥʪʠʜʝʥʘʪʫʨʠʨʫʶʱʫʶ, ʦʩʤʦʪʠʯʝʩʢʫʶ, ʩʫʙʩʪʨʘʪʥʫʶ ʠ ʜʨ.). 

ʀʟʚʝʩʪʥʦ, ʯʪʦ ʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʩʘʭʘʨʦʟʳ ʢ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʫ ʤʦʥʦʩʘʭʘʨʦʚ 

ʤʦʞʝʪ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʟʦʚʘʪʴ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʤʝʞʜʫ ʧʨʦʮʝʩʩʘʤʠ ʩʠʥʪʝʟʘ ʠ ʛʠʜʨʦʣʠʟʘ 

(ʃʴʚʦʚ, 1950). ʏʝʤ ʚʳʰʝ ʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʩʘʭʘʨʦʟʳ ʢ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʫ ʤʦʥʦʟ, ʪʝʤ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʝʝ 

ʚ ʨʘʩʪʝʥʠʷʭ ʧʨʦʪʝʢʘʶʪ ʧʨʦʮʝʩʩʳ ʩʠʥʪʝʟʘ. ɿʘʤʝʪʠʤ, ʯʪʦ ʚ ʥʘʰʠʭ ʦʧʳʪʘʭ, ʚ ʣʠʩʪʴʷʭ 

ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʥʘ ʩʚʝʪʫ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʣʦ ʧʦʚʳʰʝʥʠʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ, 

ʢʘʢ ʬʨʫʢʪʦʟʳ ʠ ʛʣʶʢʦʟʳ, ʪʘʢ ʠ ʩʘʭʘʨʦʟʳ. ʅʝ ʠʩʢʣʶʯʝʥʦ, ʯʪʦ ʧʦʤʠʤʦ ʫʯʘʩʪʠʷ 

ʬʦʪʦʩʠʥʪʝʟʘ, ʯʘʩʪʠʯʥʦʝ ʧʦʚʳʰʝʥʠʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʩʘʭʘʨʦʚ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʣʦ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ 

ʛʠʜʨʦʣʠʟʘ ʢʨʘʭʤʘʣʘ. ʆʙ ʵʪʦʤ ʩʚʠʜʝʪʝʣʴʩʪʚʫʶʪ ʜʘʥʥʳʝ ʦʙ ʫʤʝʥʴʰʝʥʠʠ ʧʣʦʱʘʜʠ 

ʢʨʘʭʤʘʣʴʥʳʭ ʟʝʨʝʥ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʦʙʝʠʭ ʣʠʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ, ʢʦʪʦʨʳʝ 

ʧʦʢʘʟʘʥʳ ʧʨʠ ʘʥʘʣʠʟʝ ʫʣʴʪʨʘʩʪʨʫʢʪʫʨʥʳʭ ʠʟʤʝʥʝʥʠʡ ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ (ʪʘʙʣ. 5, ʩ. 72).  

 

ʊʘʙʣʠʮʘ 8. ʀʟʤʝʥʝʥʠʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʭ ʩʘʭʘʨʦʚ ʫ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ 

desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʚ ʜʠʥʘʤʠʢʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʢ ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ ʧʨʠ 

ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ 5Ñ0,5Áʉ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 6 ʩʫʪ., ʤʛ/ʛ ʩʳʨʦʡ ʤʘʩʩʳ. 
 

ʉʘʭʘʨʘ ɼʦ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ 
ʇʦʩʣʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʧʨʠ 5Ñ0,5Áʉ, ʩʫʪ. 

1 3 6 

ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʝ ʨʘʩʪʝʥʠʷ 

ʌʨʫʢʪʦʟʘ 0,20 Ñ 0,10 0,50 Ñ 0,10 4,68 Ñ 0,32 8,73 Ñ 0,84 

ɻʣʶʢʦʟʘ 3,41 Ñ 0,35 4,84 Ñ 0,43 5,64 Ñ 0,58 8,52 Ñ 0,74 

ʉʘʭʘʨʦʟʘ 2,97 Ñ 0,40 6,15 Ñ 0,81 9,22 Ñ 1,67 13,06 Ñ 1,46 

Ǖ ʩʘʭʘʨʦʚ 6,58 Ñ 0,84 11,49 Ñ 1,12 19,54 Ñ 1,81 25,31 Ñ 2,80 

desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʷ 

ʬʨʫʢʪʦʟʘ 1,05 Ñ 0,30 2,7 Ñ 0,54 1,35 Ñ 0,26 6,43 Ñ 0,83 

ɻʣʶʢʦʟʘ 3,15 Ñ 0,56 6,37 Ñ 0,83 6,80 Ñ 0,75 6,39 Ñ 0,94 

ʉʘʭʘʨʦʟʘ 2,13 Ñ 0,60 10,30 Ñ 1,25 10,69 Ñ 2,90 10,44 Ñ 1,77 

Ǖ ʩʘʭʘʨʦʚ 6,33 Ñ 1,42 19,37 Ñ 3,23 18,84 Ñ 2,04 23,26 Ñ 3,41 
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ʉʣʝʜʫʝʪ ʦʪʤʝʪʠʪʴ, ʯʪʦ, ʥʝʩʤʦʪʨʷ ʥʘ ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦʝ ʧʦʚʳʰʝʥʠʝ ʫ 

ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʚ ʧʝʨʠʦʜ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʩʘʭʘʨʦʚ, ʠʭ ʘʙʩʦʣʶʪʥʦʝ 

ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʥʘ ʧʦʨʷʜʦʢ ʥʠʞʝ, ʯʝʤ ʫ ʟʘʢʘʣʝʥʥʳʭ ʤʦʨʦʟʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʠ, ʧʦ-

ʚʠʜʠʤʦʤʫ, ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʯʥʳʤ ʜʣʷ ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʝʥʠʷ ʘʥʪʠʬʨʠʟʥʦʡ ʬʫʥʢʮʠʠ 

ʟʘʱʠʪʳ ʢʣʝʪʦʢ ʦʪ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʦʛʦ ʣʴʜʘ ʧʨʠ ʜʝʡʩʪʚʠʠ 

ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʳʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ. ʆʜʥʘʢʦ ʤʦʞʥʦ ʧʨʝʜʧʦʣʦʞʠʪʴ, ʯʪʦ ʠ ʜʣʷ ʵʪʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ 

ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʯʨʝʟʚʳʯʘʡʥʦ ʚʘʞʥʦʡ ʨʦʣʴ ʩʘʭʘʨʦʚ ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ 

ʞʠʟʥʝʜʝʷʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʢʣʝʪʦʢ ʧʨʠ ʥʠʟʢʠʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘʭ (ʚʧʣʦʪʴ ʜʦ ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʳʭ 

ʟʥʘʯʝʥʠʡ ~ʜʦ ʤʠʥʫʩ 2Áʉ), ʢʦʪʦʨʳʝ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʝ ʨʘʩʪʝʥʠʷ ʤʦʛʫʪ ʚʳʜʝʨʞʠʚʘʪʴ 

ʧʫʪʝʤ ʧʝʨʝʦʭʣʘʞʜʝʥʠʷ ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʳʭ ʨʘʩʪʚʦʨʦʚ. ɺʘʞʥʘʷ ʨʦʣʴ ʩʘʭʘʨʦʚ ʜʣʷ 

ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʧʦʜʪʚʝʨʞʜʘʝʪʩʷ ʦʧʳʪʘʤʠ, ʚ ʢʦʪʦʨʳʭ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ, 

ʦʙʦʛʘʱʝʥʥʳʝ ʩʘʭʘʨʘʤʠ ʟʘ ʩʯʝʪ ʚʚʝʜʝʥʦʛʦ ʛʝʥʘ ʠʥʚʝʨʪʘʟʳ ʜʨʦʞʞʝʡ, ʨʘʩʪʝʥʠʷ 

ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʙʳʣʠ ʙʦʣʝʝ ʫʩʪʦʡʯʠʚʳ ʢ ʧʦʥʠʞʝʥʥʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ (Deryabin et al., 2004). 

ɺ ʮʝʣʦʤ ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʝ ʜʘʥʥʳʝ ʩʚʠʜʝʪʝʣʴʩʪʚʫʶʪ ʦ ʪʦʤ, ʯʪʦ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ 

ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʛʦ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʧʨʦʠʩʭʦʜʷʪ 

ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʳʝ ʘʜʘʧʪʠʚʥʳʝ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʤʝʤʙʨʘʥʥʦʡ ʩʠʩʪʝʤʳ ʢʣʝʪʦʢ ʠ, ʚ ʯʘʩʪʥʦʩʪʠ, 

ʭʣʦʨʦʧʣʘʩʪʦʚ, ʷʚʣʷʶʱʠʭʩʷ ʦʩʥʦʚʥʳʤʠ ʩʘʡʪʘʤʠ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ɸʌʂ ʧʨʠ ʥʘʨʫʰʝʥʠʠ 

ʥʠʟʢʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʦʡ ʨʘʙʦʪʳ ʕʊʎ. 

ɺ ʩʚʷʟʠ ʩ ʵʪʠʤ ʣʦʛʠʯʥʦ ʙʳʣʦ ʧʦʩʚʷʪʠʪʴ ʩʣʝʜʫʶʱʠʡ ʵʪʘʧ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʦʡ 

ʨʘʙʦʪʳ ʦʮʝʥʢʝ ʚʣʠʷʥʠʷ ʦʧʠʩʘʥʥʳʭ ʚʳʰʝ ʘʜʘʧʪʠʚʥʳʭ ʠʟʤʝʥʝʥʠʡ ʥʘ ʜʠʥʘʤʠʢʫ 

ʨʘʟʚʠʪʠʷ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʩʪʨʝʩʩʘ, ʷʚʣʷʶʱʝʛʦʩʷ ʦʜʥʦʡ ʠʟ ʥʝʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʠʭ ʨʝʘʢʮʠʡ 

ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʥʘ ʜʝʡʩʪʚʠʝ ʥʠʟʢʠʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ, ʠ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʪʴ ʦʪʚʝʪʥʦʝ ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ 

ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʭ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ ʚ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʥʠʟʢʠʭ 

ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ ʠ ʨʦʣʴ æ12-ʘʮʠʣ-ʣʠʧʠʜʥʦʡ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʚ ʵʪʠʭ ʧʨʦʮʝʩʩʘʭ. 

 

3.3.4 ʀʟʤʝʥʝʥʠʷ ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʝʡ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʳʭ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ ʧʨʠ 

ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʠ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ 

ʅʘ ʦʩʥʦʚʘʥʠʠ ʨʘʙʦʪ ʧʦʩʣʝʜʥʠʭ ʜʝʩʷʪʠʣʝʪʠʡ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʳʡ ʩʪʨʝʩʩ 

ʨʘʩʩʤʘʪʨʠʚʘʝʪʩʷ ʢʘʢ ʦʜʠʥ ʠʟ ʦʩʥʦʚʥʳʭ ʬʘʢʪʦʨʦʚ ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʷ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, 

ʧʦʜʚʝʨʛʘʶʱʠʭʩʷ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤ ʩʪʨʝʩʩʦʨʥʳʤ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʷʤ ʠ ʦʩʦʙʝʥʥʦ ʫ 
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ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʳʭ ʢ ʭʦʣʦʜʫ ʪʝʧʣʦʣʶʙʠʚʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ (ʄʝʨʟʣʷʢ, 1989; Inze, Van 

Montagu, 1995; ʃʫʢʘʪʢʠʥ, 2002; Mittler, 2002; Sharma et al., 2012). ʆʪʤʝʯʝʥʦ, ʯʪʦ 

ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʳʡ ʩʪʨʝʩʩ, ʚʳʩʦʢʘʷ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʷ ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ ʚ ʘʪʤʦʩʬʝʨʝ, 

ʦʙʝʟʚʦʞʠʚʘʥʠʝ ʠ ʟʘʩʦʣʝʥʠʝ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʜʨʫʛʠʝ ʬʘʢʪʦʨʳ ʚʳʟʳʚʘʶʪ ʚ 

ʢʣʝʪʦʯʥʳʭ ʤʝʤʙʨʘʥʘʭ ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʷ ʩʦ ʩʭʦʜʥʳʤʠ ʩʠʤʧʪʦʤʘʤʠ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʚʢʣʶʯʘʶʪ 

ʧʦʚʳʰʝʥʠʝ ʠʭ ʚʷʟʢʦʩʪʠ, ʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʝ ʚ ʥʠʭ ʦʙʣʘʩʪʝʡ ʛʝʣʝʚʦʡ ʬʘʟʳ, ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʶ 

ʬʦʩʬʦʣʠʧʠʜʦʚ ʠ ʥʘʢʦʧʣʝʥʠʝ ʩʚʦʙʦʜʥʳʭ ɾʂ (McKersie, 1996; ʂʦʣʝʩʥʠʯʝʥʢʦ, 

ɺʦʡʥʠʢʦʚ, 2003; Kaniuga, 2008). ɺʩʝ ʵʪʠ ʩʠʤʧʪʦʤʳ ʤʦʞʥʦ ʥʘʙʣʶʜʘʪʴ in vitro, ʝʩʣʠ 

ʠʟʦʣʠʨʦʚʘʥʥʳʝ ʤʝʤʙʨʘʥʳ ʦʙʨʘʙʦʪʘʪʴ ʆ2
╖Å
. ʇʦʢʘʟʘʥʦ ʪʘʢʞʝ, ʯʪʦ ʚʳʩʦʢʠʡ ʫʨʦʚʝʥʴ 

ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʚ ʨʘʩʪʝʥʠʷʭ ʚʦ ʚʨʝʤʷ ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʛʦ 

ʩʪʨʝʩʩʘ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʠʥʜʫʢʮʠʠ ʇʆʃ. ʕʪʠ ʥʘʙʣʶʜʝʥʠʷ ʧʦʜʪʚʝʨʞʜʘʶʪ ʛʠʧʦʪʝʟʫ, ʯʪʦ 

ʦʙʱʠʝ ʩʠʤʧʪʦʤʳ ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʷ ʢʣʝʪʦʢ ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʩʣʝʜʩʪʚʠʝʤ ʨʘʟʚʠʪʠʷ ʆʉ ʠ ʯʪʦ 

ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʴ ʢ ʥʝʤʫ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʚʘʞʥʝʡʰʠʤ ʢʦʤʧʦʥʝʥʪʦʤ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʢ ʥʠʟʢʦʡ 

ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ (Kumar, Knowles, 1993; Shewfelt, Purvis, 1995; ʂʦʣʝʩʥʠʯʝʥʢʦ, 

ɺʦʡʥʠʢʦʚ, 2003).  

ɸʥʘʣʠʟ ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʥʳʭ ʜʘʥʥʳʭ ʩʚʠʜʝʪʝʣʴʩʪʚʫʝʪ ʦ ʙʦʣʝʝ ʚʳʩʦʢʦʡ, ʧʦ 

ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ ʪʝʧʣʦʣʶʙʘʤʠ, ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢ ʆʉ, ʦʜʥʘʢʦ 

ʧʨʠʯʠʥʳ, ʧʨʝʧʷʪʩʪʚʫʶʱʠʝ ʧʦʚʳʰʝʥʠʶ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʇʆʃ ʧʨʠ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʡ 

ʛʠʧʦʪʝʨʤʠʠ ʵʪʦʡ ʛʨʫʧʧʳ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʠʟʫʯʝʥʳ ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ. ɺ ʩʚʷʟʠ ʩ ʵʪʠʤ ʙʳʣʘ 

ʧʦʩʪʘʚʣʝʥʘ ʮʝʣʴ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʪʴ ʧʨʦʮʝʩʩʳ, ʧʨʝʧʷʪʩʪʚʫʶʱʠʝ ʨʘʟʚʠʪʠʶ ʇʆʃ ʫ 

ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʚ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʥʠʟʢʠʭ 

ʟʘʢʘʣʠʚʘʶʱʠʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ. 

ʇʦʩʢʦʣʴʢʫ ʫʨʦʚʝʥʴ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʇʆʃ, ʩ ʦʜʥʦʡ ʩʪʦʨʦʥʳ, ʦʧʨʝʜʝʣʷʝʪʩʷ 

ʩʢʦʨʦʩʪʴʶ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ɸʌʂ ʚ ʨʘʩʪʠʪʝʣʴʥʳʭ ʢʣʝʪʢʘʭ, ʘ ʩ ʜʨʫʛʦʡ, ï ʝʤʢʦʩʪʴʶ 

ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʦʡ ʟʘʱʠʪʥʦʡ ʩʠʩʪʝʤʳ, ʩʦʩʪʦʷʱʝʡ ʠʟ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ ʠ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʦʚ ʩ 

ʥʝʬʝʨʤʝʥʪʘʪʠʚʥʳʤ ʤʝʭʘʥʠʟʤʦʤ ʜʝʡʩʪʚʠʷ (Kumar, Knowles, 1993), ʥʘʤ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ 

ʙʳʣʦ ʠʟʫʯʠʪʴ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʢʘʢ ʥʘ ʫʨʦʚʥʝ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ɸʌʂ, ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ 

ʅ2ʆ2, ʠ ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʝʡ ʇʆʃ (ʂɼ, ʄɼɸ), ʪʘʢ ʠ ʚ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʭ 

ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ ʢʣʝʪʢʠ (ʉʆɼ, ʢʘʪʘʣʘʟʳ ʠ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟ). 
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ʀʟʚʝʩʪʥʦ, ʯʪʦ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜʥʳʝ ʘʥʠʦʥ-ʨʘʜʠʢʘʣʳ ʧʦʜʚʝʨʛʘʶʪʩʷ ʨʘʟʨʫʰʝʥʠʶ ʩ 

ʧʦʤʦʱʴʶ ʉʆɼ, ʦʙʨʘʟʫʶʱʠʡʩʷ ʧʨʠ ʵʪʦʤ ʧʝʨʦʢʩʠʜ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʜʘʣʝʝ ʨʘʟʣʘʛʘʝʪʩʷ 

ʬʝʨʤʝʥʪʘʤʠ ʢʘʪʘʣʘʟʳ ʠ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟ (Bowler, 1992). ʕʪʘ ʪʨʦʡʢʘ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ 

ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ ʧʝʨʚʠʯʥʦʝ ʟʚʝʥʦ ʟʘʱʠʪʳ ʦʪ ʨʘʜʠʢʘʣʴʥʳʭ ɸʌʂ (ʄʠʨʦʰʥʠʯʝʥʢʦ, 1992). 

ʉʣʝʜʫʝʪ ʦʙʨʘʪʠʪʴ ʚʥʠʤʘʥʠʝ ʥʘ ʪʦʪ ʬʘʢʪ, ʯʪʦ ʚʩʝ ʧʘʨʘʤʝʪʨʳ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʩʪʨʝʩʩʘ 

ʠ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʦʡ ʩʠʩʪʝʤʳ ʟʘʚʠʩʷʪ ʜʨʫʛ ʦʪ ʜʨʫʛʘ. ʇʦʵʪʦʤʫ ʜʣʷ ʦʙʲʝʢʪʠʚʥʦʡ 

ʦʮʝʥʢʠ ʚʢʣʘʜʘ ʚ ʠʥʠʮʠʘʮʠʶ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ ʇʆʃ ʦʪʜʝʣʴʥʳʭ ʧʨʦʜʫʢʪʦʚ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ 

ʩʪʨʝʩʩʘ ʠ ʫʯʘʩʪʠʷ ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʦʡ ʩʠʩʪʝʤʳ, ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ ʙʳʣʦ ʧʨʦʚʝʩʪʠ 

ʦʜʥʦʚʨʝʤʝʥʥʦʝ ʢʦʤʧʣʝʢʩʥʦʝ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʝ ʢʦʤʧʦʥʝʥʪʦʚ ʮʝʧʠ ʵʪʠʭ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ ʚ 

ʜʠʥʘʤʠʢʝ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʷ ʟʘʢʘʣʠʚʘʶʱʝʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ. ʏʪʦʙʳ ʚʳʷʚʠʪʴ 

ʨʦʣʴ ʜʝʩʘʪʫʨʘʟ ʚ ʟʘʱʠʪʝ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʦʪ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʩʪʨʝʩʩʘ, ʙʳʣʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʳ 

ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʳʝ ʨʘʩʪʝʥʠʷ, ʩʦʜʝʨʞʘʱʠʝ ʛʝʥ desA æ12-ʘʮʠʣ-ʣʠʧʠʜʥʦʡ 

ʜʝʩʘʪʫʨʘʟʳ ʠʟ Synechocystis sp. PCC 6803, ʧʦʩʢʦʣʴʢʫ ʫʨʦʚʝʥʴ ʇʅɾʂ ʚ ʤʝʤʙʨʘʥʥʳʭ 

ʣʠʧʠʜʘʭ ʤʦʞʝʪ ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦ ʚʣʠʷʪʴ ʥʘ ʛʝʥʝʨʘʮʠʶ ɸʌʂ ʠ ʥʘ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ 

ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʭ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ ʧʨʠ ʥʠʟʢʦʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʤ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʠ. 

 

3.3.4.1 ʀʟʤʝʥʝʥʠʷ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʠ ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʝʡ ʇʆʃ ʫ 

ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ 

ʂʘʢ ʠʟʚʝʩʪʥʦ, ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʥʝʡʪʨʘʣʠʟʘʮʠʠ ʉʆɼ ʢʦʨʦʪʢʦʞʠʚʫʱʠʭ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜʥʳʭ 

ʨʘʜʠʢʘʣʦʚ, ʦʙʨʘʟʫʝʪʩʷ ʤʝʥʝʝ ʨʝʘʢʮʠʦʥʥʦ-ʩʧʦʩʦʙʥʘʷ ʬʦʨʤʘ ï ʧʝʨʦʢʩʠʜ ʚʦʜʦʨʦʜʘ 

(ʅ2ʆ2). ɺ ʥʘʰʠʭ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʭ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ H2O2 ʫ ʦʙʝʠʭ ʣʠʥʠʡ ʚ ʥʝʟʘʢʘʣʝʥʥʦʤ 

ʩʦʩʪʦʷʥʠʠ ʥʝ ʨʘʟʣʠʯʘʣʦʩʴ (1,2 ʠ 1,5 ʤʄʦʣʴ / ʛ ʩʳʨʦʡ ʤʘʩʩʳ ʫ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ desA-

licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʦ) (ʨʠʩ. 9). ʋ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʚ ʥʘʯʘʣʝ 

ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʧʦʚʳʰʘʣʦʩʴ ~ ʥʘ 50%, ʢ 3-ʠʤ ʩʫʪ. ʦʥʦ  

ʟʘʤʝʪʥʦ ʩʥʠʞʘʣʦʩʴ, ʘ ʢ 6-ʳʤ ʩʫʪ. ʚʦʟʨʘʩʪʘʣʦ. ʋ desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʚ ʥʘʯʘʣʝ 

ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʥʘʙʣʶʜʘʣʠ ʜʘʞʝ ʩʥʠʞʝʥʠʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ H2O2 ʧʦʯʪʠ ʥʘ 70%, ʘ ʢ 6-ʳʤ 

ʩʫʪ. ʦʥʦ ʥʝʩʢʦʣʴʢʦ ʫʚʝʣʠʯʠʣʦʩʴ, ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ ʥʝʟʘʢʘʣʝʥʥʳʤʠ ʨʘʩʪʝʥʠʷʤʠ. 

ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʫ ʭʦʣʦʜʦʩʪʦʡʢʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʚ ʧʝʨʠʦʜ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʥʝ ʥʘʙʣʶʜʘʣʠ 
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ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʳʭ ʠʟʤʝʥʝʥʠʡ ʚ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʠ ʅ2ʆ2, ʟʘ ʠʩʢʣʶʯʝʥʠʝʤ ʝʛʦ ʧʦʚʳʰʝʥʠʷ ʚ 

ʥʘʯʘʣʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʫ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ. 

 

 

ʈʠʩ. 9. ʀʟʤʝʥʝʥʠʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ H2O2 ʫ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʠ desA-licBM3 ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʚ 

ʜʠʥʘʤʠʢʝ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʧʨʠ 5Ñ0,5Áʉ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 6 ʩʫʪ. 
 

ʀʟʚʝʩʪʥʦ, ʯʪʦ ʫʩʢʦʨʝʥʠʝ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ɸʌʂ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʠʥʪʝʥʩʠʬʠʢʘʮʠʠ 

ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ ʇʆʃ. ɸʌʂ ʘʪʘʢʫʶʪ ʧʨʝʞʜʝ ʚʩʝʛʦ ʥʝʥʘʩʳʱʝʥʥʳʝ ɾʂ ʩ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝʤ 

ʨʷʜʘ ʧʨʦʤʝʞʫʪʦʯʥʳʭ ʧʨʦʜʫʢʪʦʚ, ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ʢʦʥʲʶʛʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʜʠʝʥʦʚ ʞʠʨʥʳʭ 

ʢʠʩʣʦʪ (ʂɼ) ʠ ʦʜʥʦʛʦ ʠʟ ʢʦʥʝʯʥʳʭ ʧʨʦʜʫʢʪʦʚ ʇʆʃ ï ʤʘʣʦʥʦʚʦʛʦ ʜʠʘʣʴʜʝʛʠʜʘ 

(ʄɼɸ) (Yamauchi, 2008; Sharma et al., 2012). 

ʂʘʢ ʚʠʜʥʦ ʥʘ ʨʠʩ. 10(ʘ), ʚʦ ʚʨʝʤʷ ʟʘʢʘʣʠʚʘʥʠʷ ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʳʭ ʠʟʤʝʥʝʥʠʡ ʚ 

ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʠ ʂɼ ʫ ʦʙʝʠʭ ʣʠʥʠʡ ʢʘʨʪʦʬʝʣʷ ʥʝ ʥʘʙʣʶʜʘʣʠ, ʟʘ ʠʩʢʣʶʯʝʥʠʝʤ 

ʥʝʢʦʪʦʨʦʛʦ ʧʦʚʳʰʝʥʠʷ ʢʦ 2-ʳʤ ʩʫʪ. ʫ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʥʪʦʚ, ʢʦʪʦʨʦʝ ʤʦʞʥʦ ʦʙʲʷʩʥʠʪʴ 

ʪʝʤ, ʯʪʦ ʦʥʠ ʩʦʜʝʨʞʘʣʠ ʙʦʣʴʰʝʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʇʅɾʂ, ʷʚʣʷʶʱʠʭʩʷ ʙʦʣʝʝ ʫʷʟʚʠʤʳʤʠ 

ʜʣʷ ɸʌʂ ʠʟ-ʟʘ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʷ ʙʦʣʴʰʝʛʦ ʯʠʩʣʘ ʜʚʦʡʥʳʭ ʩʚʷʟʝʡ ʚ ʮʝʧʠ ɾʂ ʠ ʣʝʛʢʦʛʦ 

ʫʜʘʣʝʥʠʷ ʠʟ ʥʠʭ ʘʪʦʤʘ ʚʦʜʦʨʦʜʘ. ʇʦʵʪʦʤʫ ʣʠʥʦʣʝʚʘʷ, ʣʠʥʦʣʝʥʦʚʘʷ ʠ ʘʨʘʭʠʜʦʥʦʚʘʷ 

ɾʂ ʠʟʚʝʩʪʥʳ ʢʘʢ ʦʩʥʦʚʥʳʝ ʤʠʰʝʥʠ ʇʆʃ (Yamauchi, 2008), ʦʜʥʘʢʦ ʙʦʣʴʰʦʝ 

ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʇʅɾʂ ʚ ʮʝʣʦʤ, ʧʦ-ʚʠʜʠʤʦʤʫ, ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʝʪ ʩʦʭʨʘʥʝʥʠʝ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦʛʦ 

ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʥʝʦʢʠʩʣʝʥʥʳʭ ʣʠʧʠʜʦʚ. 


