
ʄʠʥʠʩʪʝʨʩʪʚʦ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʠ ʥʘʫʢʠ ʈʦʩʩʠʡʩʢʦʡ ʌʝʜʝʨʘʮʠʠ 

 

ʌʝʜʝʨʘʣʴʥʦʝ ʛʦʩʫʜʘʨʩʪʚʝʥʥʦʝ ʘʚʪʦʥʦʤʥʦʝ ʦʙʨʘʟʦʚʘʪʝʣʴʥʦʝ 

ʫʯʨʝʞʜʝʥʠʝ ʚʳʩʰʝʛʦ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ 

çʖɾʅʓʁ ʌɽɼɽʈɸʃʔʅʓʁ ʋʅʀɺɽʈʉʀʊɽʊè 

 

 

ʅʘ ʧʨʘʚʘʭ ʨʫʢʦʧʠʩʠ 

 

 

 

 

ʍʄɽʃɽɺʎʆɺɸ ʃʖɼʄʀʃɸ ɽɺɻɽʅʔɽɺʅɸ 
 

 

 

ʕʂʆʊʆʂʉʀʂʆʃʆɻʀʏɽʉʂɸʗ ʆʎɽʅʂɸ ʇʆʏɺ ʀ ɼʆʅʅʓʍ 

ʆʊʃʆɾɽʅʀʁ ʀʄʇɸʂʊʅʆʁ ɿʆʅʓ ʅʆɺʆʏɽʈʂɸʉʉʂʆʁ ɻʈʕʉ ʉ 

ʇʆʄʆʑʔʖ ɹɸʂʊɽʈʀɸʃʔʅʓʍ LUX-ɹʀʆʉɽʅʉʆʈʆɺ 

03.02.08 ï ʵʢʦʣʦʛʠʷ (ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʝ ʥʘʫʢʠ) 

 

 

 

ɼʀʉʉɽʈʊɸʎʀʗ 

ʥʘ ʩʦʠʩʢʘʥʠʝ ʫʯʝʥʦʡ ʩʪʝʧʝʥʠ  

ʢʘʥʜʠʜʘʪʘ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʥʘʫʢ 

 

 

 

ʅʘʫʯʥʳʡ ʨʫʢʦʚʦʜʠʪʝʣʴ:  

ʢ.ʙ.ʥ. ʉʘʟʳʢʠʥ ʀ.ʉ. 

 

 

 

 

 

 

ʈʦʩʪʦʚïʥʘïɼʦʥʫ ï 2018 



2 

 

ʉʦʜʝʨʞʘʥʠʝ 

 ʇɽʈɽʏɽʅʔ ʀʉʇʆʃʔɿʆɺɸʅʅʓʍ ʉʆʂʈɸʑɽʅʀʁéééé.. 5 

 ɺɺɽɼɽʅʀɽéééééééééééééééééééééé 6 

 ɸʢʪʫʘʣʴʥʦʩʪʴ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷééééééééééééééé 6 

 ʎʝʣʴ ʠ ʟʘʜʘʯʠ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷééééééééééééééé 7 

 ʅʘʫʯʥʘʷ  ʥʦʚʠʟʥʘééééééééééééééééééé 8 

 ʆʩʥʦʚʥʳʝ ʧʦʣʦʞʝʥʠʷéééééééééééééééééé 8 

 ʅʘʫʯʥʦ-ʪʝʦʨʝʪʠʯʝʩʢʦʝ ʠ ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʦʝ ʟʥʘʯʝʥʠʝ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʚ 

ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷééééééééééééééééééééé. 9 

 ɸʧʨʦʙʘʮʠʷ ʨʘʙʦʪʳééééééééééééééééééé 10 

 ʂʦʥʢʫʨʩʥʘʷ ʧʦʜʜʝʨʞʢʘ ʨʘʙʦʪʳéééééééééééééé 11 

1 ʆɹɿʆʈ ʃʀʊɽʈɸʊʋʈʓééééééééééééééééé 13 

1.1 ʉʦʩʪʦʷʥʠʝ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ ʚ ʈʦʩʪʦʚʩʢʦʡ ʦʙʣʘʩʪʠ éééé 13 

1.2 ʄʝʪʦʜʳ ʵʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʛʦ ʤʦʥʠʪʦʨʠʥʛʘ ʩʦʩʪʦʷʥʠʷ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ 

ʩʨʝʜʳ éééééééééééééééééééééééé 17 

1.3 ʀʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ ʙʠʦʨʝʤʝʜʠʘʮʠʦʥʥʳʭ ʧʦʜʭʦʜʦʚ ʜʣʷ ʦʯʠʩʪʢʠ 

ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʭ ʪʝʨʨʠʪʦʨʠʡéééééééééééééééé 24 

1.4 ʌʝʨʤʝʥʪʘʪʠʚʥʘʷ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʷ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ   

ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʘʤʠ éééééééééééééééééé.. 

    

31 

1.5 ʅʝʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʠʝ ʤʝʭʘʥʠʟʤʳ ʤʠʢʨʦʙʥʦʡ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ɸʌʂ éééééééé. 

    

49 

2 ʆɹʒɽʂʊ, ʄɸʊɽʈʀɸʃʓ ʀ ʄɽʊʆɼʓ ʀʉʉʃɽɼʆɺɸʅʀʗéé. 59 

2.1 ʆʙʲʝʢʪ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷéééééééééééééééééé 59 

2.2. ʄʘʪʝʨʠʘʣʳ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷééééééééééééééé.. 59 

2.2.1 ʀʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʥʳʝ ʨʝʘʢʪʠʚʳééééééééééééééé.. 59 

2.2.2 ɹʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʳʝ ʢʫʣʴʪʫʨʳéééééééééééééééé. 60 

2.2.3 ʇʠʪʘʪʝʣʴʥʳʝ ʩʨʝʜʳéééééééééééééééééé.. 61 

2.3 ʄʝʪʦʜʳ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷééééééééééééééééé.. 63 



3 

 

2.3.1 ʆʪʙʦʨ ʧʨʦʙ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ 

ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉééééééééééééééééé 63 

2.3.2 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʠʥʪʝʛʨʘʣʴʥʦʡ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ, ʛʝʥʦʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ ʠ 

ʧʨʦʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʭ ʩʚʦʡʩʪʚ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ 

ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʳʭ lux-

ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʦʚééééééééééééééééééééé.. 66 

2.3.3 ɺʳʜʝʣʝʥʠʝ ʰʪʘʤʤʦʚ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜ-ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʭ 

ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚééééééééééééééééééé. 69 

2.3.4 ʀʜʝʥʪʠʬʠʢʘʮʠʷ ʚʳʜʝʣʝʥʥʳʭ ʰʪʘʤʤʦʚ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚéé.. 69 

2.3.5 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ ʰʪʘʤʤʘʤʠ 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜ-ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʭ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚéééééé 71 

2.3.6 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʧʝʨʝʢʠʩʠ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʰʪʘʤʤʘʤʠ 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜ-ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʭ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚééééé... 

      

71 

2.3.7 ʉʪʘʪʠʩʪʠʯʝʩʢʘʷ ʦʙʨʘʙʦʪʢʘ ʠ ʜʦʩʪʦʚʝʨʥʦʩʪʴ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʚééé 72 

3 ʈɽɿʋʃʔʊɸʊʓ ʀ ʆɹʉʋɾɼɽʅʀɽéééééééééééé 73 

3.1 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʠʥʪʝʛʨʘʣʴʥʦʡ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ ʧʨʦʙ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ 

ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ 

ʧʨʠʨʦʜʥʦʛʦ ʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʪʥʦʛʦ ʰʪʘʤʤʘ Vibrio aquamarinus 

ɺʂʇʄ ɺ-11245éééééééééééééééééééé 

 

       

73 

3.2 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʛʝʥʦʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ, ʧʨʦʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʭ ʠ ʙʝʣʦʢ-

ʧʦʚʨʝʞʜʘʶʱʠʭ ʩʚʦʡʩʪʚ ʵʢʩʪʨʘʢʪʦʚ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ 

ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉéééééééééé 75 

3.3 ʂʦʨʨʝʣʷʮʠʦʥʥʳʡ ʘʥʘʣʠʟ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ ʧʨʦʙ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ 

ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ, ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʦʡ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʳʭ lux-

ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʦʚ, ʠ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʇɸʋ éééééééééééé.. 80 

3.4 ʀʜʝʥʪʠʬʠʢʘʮʠʷ ʢʫʣʴʪʠʚʠʨʫʝʤʳʭ ʇɸʋ-ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʭ 

ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ, ʚʳʜʝʣʝʥʥʳʭ ʠʟ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ 

ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ éééééééééé 82 

3.5 ɻʝʥʝʨʘʮʠʷ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ ʰʪʘʤʤʘʤʠ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜ-  



4 

 

ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʭ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʧʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʩ 

ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʘʤʠ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʝʜʠʥʩʪʚʝʥʥʦʛʦ 

ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʠ ʵʥʝʨʛʠʠ éééééééééééééé 

 

 

84 

3.6 ɻʝʥʝʨʘʮʠʷ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʰʪʘʤʤʘʤʠ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜ-

ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʭ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʧʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʩ 

ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʘʤʠ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʝʜʠʥʩʪʚʝʥʥʦʛʦ 

ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʠ ʵʥʝʨʛʠʠ éééééééééééééé 96 

 ɿɸʂʃʖʏɽʅʀɽéééééééééééééééééééé 121 

 ɺʓɺʆɼʓéééééééééééééééééééééé. 123 

 ʉʧʠʩʦʢ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʥʦʡ ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʳééééééééééé 126 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



5 

 

ʇʝʨʝʯʝʥʴ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʥʳʭ ʩʦʢʨʘʱʝʥʠʡ 

ɸʌʂ - ʘʢʪʠʚʥʳʝ ʬʦʨʤʳ ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ 

ɼʅʂ - ʜʝʟʦʢʩʠʨʠʙʦʥʫʢʣʝʠʥʦʚʘʷ ʢʠʩʣʦʪʘ 

ʅʯɻʈʕʉ - ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʘʷ ɻʈʕʉ 

ɺʂʇʄ - ɺʩʝʨʦʩʩʠʡʩʢʘʷ ʢʦʣʣʝʢʮʠʷ ʧʨʦʤʳʰʣʝʥʥʳʭ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ 

ʖʌʆ - ʖʞʥʳʡ ʬʝʜʝʨʘʣʴʥʳʡ ʦʢʨʫʛ 

ʇɼʂ - ʧʨʝʜʝʣʴʥʦ ʜʦʧʫʩʪʠʤʘʷ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʷ 

ʇɸʋ - ʧʦʣʠʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʠʝ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʳ 

ʕɼʊɸ ï ʵʪʠʣʝʥʜʠʘʤʠʥʪʝʪʨʘʘʮʝʪʘʪ 

ʈʅʂ - ʨʠʙʦʥʫʢʣʝʠʥʦʚʘʷ ʢʠʩʣʦʪʘ  

NADH - ʥʠʢʦʪʠʥʘʜʝʥʠʥʜʠʥʫʢʣʝʦʪʠʜ ʚʦʩʩʪʘʥʦʚʣʝʥʥʳʡ 

NAD(P)H ï ʥʠʢʦʪʠʥʘʜʝʥʠʥʜʠʥʫʢʣʝʦʪʠʜʬʦʩʬʘʪ ʚʦʩʩʪʘʥʦʚʣʝʥʥʳʡ 

ʉʆɼ ï ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜʜʠʩʤʫʪʘʟʘ 

ʇɸɺ - ʧʦʚʝʨʭʥʦʩʪʥʦ-ʘʢʪʠʚʥʳʝ ʚʝʱʝʩʪʚʘ 

SDS ï ʜʦʜʝʮʠʣ ʩʫʣʴʬʘʪ ʥʘʪʨʠʷ 

ʇʎʈ - ʧʦʣʠʤʝʨʘʟʥʘʷ ʮʝʧʥʘʷ ʨʝʘʢʮʠʷ 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



6 

 

ɺɺɽɼɽʅʀɽ 

 

ɸʢʪʫʘʣʴʥʦʩʪʴ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ 

ʈʘʟʚʠʪʠʝ ʧʨʦʤʳʰʣʝʥʥʦʛʦ ʢʦʤʧʣʝʢʩʘ ʶʛʘ ʈʦʩʩʠʠ, ʢʨʦʤʝ ʦʯʝʚʠʜʥʳʭ 

ʵʢʦʥʦʤʠʯʝʩʢʠʭ ʠ ʩʦʮʠʘʣʴʥʳʭ ʧʨʝʠʤʫʱʝʩʪʚ, ʚʣʝʯʝʪ ʟʘ ʩʦʙʦʡ ʠ 
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ʧʨʦʤʳʰʣʝʥʥʦʩʪʠ, ʢʨʫʰʝʥʠʷ ʪʘʥʢʝʨʦʚ ʠ ʪ.ʜ., ʘ ʪʘʢʞʝ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʠʷ ʚ 

ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʰʪʘʪʥʦʛʦ ʬʫʥʢʮʠʦʥʠʨʦʚʘʥʠʷ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʦʙʲʝʢʪʦʚ ʪʦʧʣʠʚʥʦ-

ʵʥʝʨʛʝʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʢʦʤʧʣʝʢʩʘ, ʤʝʪʘʣʣʫʨʛʠʯʝʩʢʦʡ ʠ ʥʝʬʪʝʭʠʤʠʯʝʩʢʠʭ 

ʦʪʨʘʩʣʝʡ, ʘʚʪʦʤʦʙʠʣʴʥʳʭ ʜʦʨʦʛ ʧʨʠʚʦʜʷʪ ʢ ʥʘʢʦʧʣʝʥʠʶ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ 

ʧʦʣʣʶʪʘʥʪʦʚ ʚ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʝ, ʦʢʘʟʳʚʘʷ ʥʝʛʘʪʠʚʥʦʝ ʚʣʠʷʥʠʝ ʥʘ 

ʟʜʦʨʦʚʴʝ ʠ ʢʘʯʝʩʪʚʦ ʞʠʟʥʠ ʥʘʩʝʣʝʥʠʷ.  

ʄʝʪʦʜʳ ʦʮʝʥʢʠ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʠʷ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ, ʧʨʠʤʝʥʷʝʤʳʝ ʚ 

ʥʘʩʪʦʷʱʠʡ ʤʦʤʝʥʪ, ʚʝʩʴʤʘ ʨʘʟʥʦʦʙʨʘʟʥʳ. ʉʨʝʜʠ ʥʠʭ ʚʳʜʝʣʷʶʪʩʷ ʤʝʪʦʜʳ 

ʙʠʦʪʝʩʪʠʨʦʚʘʥʠʷ ʩ ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʝʤ ʮʝʣʴʥʦʢʣʝʪʦʯʥʳʭ ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʳʭ 

ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʦʚ. ɼʘʥʥʳʝ ʤʝʪʦʜʳ ʦʪʣʠʯʘʶʪʩʷ ʚʳʩʦʢʦʡ ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦʩʪʴʶ, 

ʧʨʦʠʟʚʦʜʠʪʝʣʴʥʦʩʪʴʶ, ʵʢʩʧʨʝʩʩʥʦʩʪʴʶ ʠ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʡ ʘʜʝʢʚʘʪʥʦʩʪʴʶ ʚ 

ʩʦʯʝʪʘʥʠʠ ʩ ʵʢʦʥʦʤʠʯʝʩʢʦʡ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴʶ. ɺ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʡ 

ʯʘʩʪʠ ʪʘʢʠʭ ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʦʚ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪʩʷ ʢʘʢ ʧʨʠʨʦʜʥʳʝ ʰʪʘʤʤʳ 

ʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʪʥʳʭ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ, ʪʘʢ ʠ ʛʝʥʥʦ-ʠʥʞʝʥʝʨʥʳʝ ʰʪʘʤʤʳ, ʚ 

ʢʦʪʦʨʳʭ ʛʝʥʳ-ʨʝʧʦʨʪʝʨʳ ʧʦʩʪʘʚʣʝʥʳ ʧʦʜ ʢʦʥʪʨʦʣʴ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ, ʢʘʢ 

ʧʨʘʚʠʣʦ, ʠʥʜʫʮʠʨʫʝʤʳʭ ʪʦʢʩʠʢʘʥʪʘʤʠ, ʧʨʦʤʦʪʦʨʦʚ.  

ʇʨʠʨʦʜʥʳʝ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʳ ʧʨʠʤʝʥʷʶʪ ʜʣʷ ʦʮʝʥʢʠ ʠʥʪʝʛʨʘʣʴʥʦʡ 

ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʭ ʩʨʝʜ. ɻʝʥʥʦ-ʠʥʞʝʥʝʨʥʳʝ ʰʪʘʤʤʳ ʯʘʱʝ 

ʧʨʠʤʝʥʷʶʪ ʜʣʷ ʦʮʝʥʢʠ ʛʨʫʧʧ ʧʦʣʣʶʪʘʥʪʦʚ, ʧʦʚʨʝʞʜʘʶʱʠʭ ʪʝ ʠʣʠ ʠʥʳʝ 

ʢʦʤʧʦʥʝʥʪʳ ʢʣʝʪʢʠ, ʣʠʙʦ ʦʢʘʟʳʚʘʶʱʠʝ ʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʦʝ ʪʦʢʩʠʯʝʩʢʦʝ 

ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʝ. ʊʘʢ, ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ʩʫʱʝʩʪʚʫʶʪ ʮʝʣʴʥʦʢʣʝʪʦʯʥʳʝ ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʳʝ 

ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʳ, ʨʝʘʛʠʨʫʶʱʠʝ ʥʘ ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʝ ɼʅʂ, ʙʝʣʢʦʚ, ʢʣʝʪʦʯʥʳʭ 

ʤʝʤʙʨʘʥ ʠ ʪ.ʜ. ʉ ʜʨʫʛʦʡ ʩʪʦʨʦʥʳ, ʩʢʦʥʩʪʨʫʠʨʦʚʘʥʳ ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʥʳʝ 
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ʰʪʘʤʤʳ, ʜʘʶʱʠʝ ʦʪʚʝʪ ʥʘ ʚʝʱʝʩʪʚʘ, ʚʳʟʳʚʘʶʱʠʝ ʚ ʢʣʝʪʢʝ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʳʡ 

ʩʪʨʝʩʩ ï ʫʩʠʣʝʥʠʝ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ, ʦʢʩʠʜʘ ʘʟʦʪʘ ʠʣʠ 

ʧʦʚʳʰʝʥʥʫʶ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʶ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʚʦʜʦʨʦʜʘ. ʀʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ 

ʮʝʣʴʥʦʢʣʝʪʦʯʥʳʭ ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʳʭ ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʦʚ ʜʣʷ ʵʢʦʪʦʢʩʠʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʡ 

ʦʮʝʥʢʠ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʭ ʪʝʨʨʠʪʦʨʠʡ - ʚʝʩʴʤʘ ʧʝʨʩʧʝʢʪʠʚʥʦʝ ʠ ʘʢʪʠʚʥʦ 

ʨʘʟʚʠʚʘʶʱʝʝʩʷ ʥʘʧʨʘʚʣʝʥʠʝ.  

ʆʜʥʠʤ ʠʟ ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʳʭ ʠ ʵʢʦʥʦʤʠʯʝʩʢʠ ʚʳʛʦʜʥʳʭ 

ʩʧʦʩʦʙʦʚ ʦʯʠʩʪʢʠ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʭ ʙʠʦʪʦʧʦʚ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʙʠʦʨʝʤʝʜʠʘʮʠʷ ʩ 

ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝʤ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ-ʜʝʩʪʨʫʢʪʦʨʦʚ (Chan, 2011).  

ɼʣʷ ʫʩʧʝʰʥʦʛʦ ʧʨʦʚʝʜʝʥʠʷ ʤʠʢʨʦʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʡ ʨʝʤʝʜʠʘʮʠʠ 

ʥʝʦʙʭʦʜʠʤ ʪʱʘʪʝʣʴʥʳʡ ʧʦʜʙʦʨ ʰʪʘʤʤʦʚ, ʪʘʢ ʢʘʢ ʢʘʞʜʳʡ ʙʠʦʪʦʧ ʩʦ 

ʩʚʦʠʤʠ ʬʠʟʠʯʝʩʢʠʤʠ, ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʤʠ, ʤʠʢʨʦʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʤʠ ʧʘʨʘʤʝʪʨʘʤʠ 

ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʷʝʪ ʩʦʙʦʡ ʠʥʜʠʚʠʜʫʘʣʴʥʫʶ, ʞʠʚʫʶ, ʤʝʥʷʶʱʫʶʩʷ ʩʠʩʪʝʤʫ. ʇʨʠ 

ʵʪʦʤ ʘʢʪʫʘʣʴʥʦʡ ʟʘʜʘʯʝʡ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʝ ʢʘʢ ʩʘʤʠʭ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʭ 

ʙʠʦʪʦʧʦʚ, ʪʘʢ ʠ ʤʝʭʘʥʠʟʤʦʚ, ʣʝʞʘʱʠʭ ʚ ʦʩʥʦʚʝ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ ʤʠʢʨʦʙʥʦʡ 

ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʮʠʠ ʠ ʫʪʠʣʠʟʘʮʠʠ ʟʘʛʨʷʟʥʷʶʱʠʭ ʚʝʱʝʩʪʚ. 

 

ʎʝʣʴ ʠ ʟʘʜʘʯʠ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ 

ʎʝʣʴʶ ʜʘʥʥʦʛʦ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʠʟʫʯʝʥʠʝ 

ʵʢʦʪʦʢʩʠʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʧʘʨʘʤʝʪʨʦʚ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ 

ʟʦʥʳ ʅʯɻʈʕʉ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʳʭ lux-ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʦʚ. ɼʣʷ 

ʜʦʩʪʠʞʝʥʠʷ ʮʝʣʠ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʙʳʣʠ ʧʦʩʪʘʚʣʝʥʳ ʩʣʝʜʫʶʱʠʝ ʟʘʜʘʯʠ: 

1. ʆʮʝʥʠʪʴ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʴ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ 

ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʙʘʪʘʨʝʠ ʮʝʣʴʥʦʢʣʝʪʦʯʥʳʭ 

ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʳʭ lux-ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʦʚ Vibrio aquamarinus ɺʂʇʄ B-11245, E. coli 

MG1655 (pRecA-lux), E. coli MG1655 (pKatG-lux), E. coli MG1655 (pSoxS-

lux) ʠ E. coli MG1655 (pIbpA-lux). 

2. ɺʳʷʚʠʪʴ ʪʦʯʢʠ ʦʪʙʦʨʘ ʧʨʦʙ ʧʦʯʚ, ʦʙʣʘʜʘʶʱʠʭ ʥʘʠʙʦʣʴʰʠʤ 

ʫʨʦʚʥʝʤ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ. 
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3. ʉʦʧʦʩʪʘʚʠʪʴ ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʠ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ, ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʝ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ lux-

ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʦʚ, ʠ ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʥʳʝ ʜʘʥʥʳʝ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʚ ʭʠʤʠʯʝʩʢʦʛʦ ʘʥʘʣʠʟʘ 

ʇɸʋ.  

4. ɺʳʜʝʣʠʪʴ ʠ ʠʜʝʥʪʠʬʠʮʠʨʦʚʘʪʴ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʳ - ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʴʥʳʝ 

ʜʝʩʪʨʫʢʪʦʨʳ ʇɸʋ ʠʟ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʅʯɻʈʕʉ. 

 

ʅʘʫʯʥʘʷ ʥʦʚʠʟʥʘ 

ʉ ʧʦʤʦʱʴʶ ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʥʦʛʦ ʘʥʘʣʠʟʘ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʳ ʪʘʢʠʝ 

ʵʢʦʪʦʢʩʠʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʝ ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʠ ʧʦʯʚ ʦʢʨʝʩʪʥʦʩʪʝʡ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ 

ɻʈʕʉ, ʢʘʢ ʦʙʱʘʷ (ʠʥʪʝʛʨʘʣʴʥʘʷ) ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʴ, ʛʝʥʦʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʴ, 

ʧʨʦʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʝ ʩʚʦʡʩʪʚʘ, ʥʘʣʠʯʠʝ ʧʦʚʨʝʞʜʘʶʱʠʭ ʙʝʣʢʠ ʚʝʱʝʩʪʚ.  

ʀʟʫʯʝʥʦ ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ ʫʨʦʚʥʷ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ ʠ ʛʝʥʦʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ ʧʦʯʚ ʠ 

ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ ʩ 2013 ʧʦ 2015 

ʛʦʜ. 

ɺʳʷʚʣʝʥʳ ʢʦʨʨʝʣʷʮʠʦʥʥʳʝ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʤʝʞʜʫ ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʷʤʠ 

ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ, ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʳʤʠ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ lux-ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʦʚ, ʠ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʘʤʠ 

ʭʠʤʠʯʝʩʢʦʛʦ ʘʥʘʣʠʟʘ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʇɸʋ ʚ ʠʩʩʣʝʜʫʝʤʳʭ ʧʦʯʚʘʭ ʜʦʥʥʳʭ 

ʦʪʣʦʞʝʥʠʷʭ. 

ʇʦʢʘʟʘʥʘ ʢʦʨʨʝʣʷʮʠʦʥʥʘʷ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʴ ʤʝʞʜʫ ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʷʤʠ 

ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ, ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʳʤʠ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ lux-ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʦʚ, ʠ ʨʘʩʩʪʦʷʥʠʝʤ 

ʜʦ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ. 

ɺʳʜʝʣʝʥʳ ʠ ʠʜʝʥʪʠʬʠʮʠʨʦʚʘʥʳ ʢʫʣʴʪʠʚʠʨʫʝʤʳʝ ʬʦʨʤʳ ʇɸʋ-

ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʭ ʙʘʢʪʝʨʠʡ ʤʠʢʨʦʙʦʮʝʥʦʟʦʚ ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ 

ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ.  

ʇʦʢʘʟʘʥʘ ʛʝʥʝʨʘʮʠʷ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ ʘʥʠʦʥ-ʨʘʜʠʢʘʣʘ ʠ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ 

ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʰʪʘʤʤʘʤʠ ʇɸʋ-ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʭ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʧʨʠ 

ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʩ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʘʤʠ.   

 

ʆʩʥʦʚʥʳʝ ʧʦʣʦʞʝʥʠʷ 

1. 66,7 % ʧʨʦʙ ʧʦʯʚ ʠ 100 % ʧʨʦʙ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ 
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ʟʦʥʳ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ ʦʙʣʘʜʘʶʪ ʚʳʩʦʢʦʡ ʠʥʪʝʛʨʘʣʴʥʦʡ 

ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʴʶ, ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʦʡ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʪʥʦʛʦ ʩʝʥʩʦʨʥʦʛʦ 

ʰʪʘʤʤʘ Vibrio aquamarinus ɺʂʇʄ ɺ-11245,  ʘ ʪʘʢʞʝ ʩʦʜʝʨʞʘʪ 

ʛʝʥʦʪʦʢʩʠʢʘʥʪʳ ʧʨʦʤʫʪʘʛʝʥʥʦʡ ʧʨʠʨʦʜʳ, ʧʨʦʦʢʩʠʜʘʥʪʳ ʠ ʚʝʱʝʩʪʚʘ, 

ʧʦʚʨʝʞʜʘʶʱʠʝ ʢʣʝʪʦʯʥʳʝ ʙʝʣʢʠ. 

2. ʅʘʠʙʦʣʝʝ ʪʦʢʩʠʯʥʳʤʠ, ʧʦ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʘʤ ʪʨʝʭʣʝʪʥʝʛʦ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʩ 

ʧʦʤʦʱʴʶ ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʥʦʛʦ ʘʥʘʣʠʟʘ, ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʧʦʯʚʳ, ʦʪʦʙʨʘʥʥʳʝ ʚ  ʪʦʯʢʘʭ 1, 

3, 7, 11, ʥʘʭʦʜʷʱʠʝʩʷ ʚ ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦʡ ʙʣʠʟʦʩʪʠ ʢ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ 

ɻʈʕʉ.  

3. ɺʳʷʚʣʝʥʘ ʧʦʣʦʞʠʪʝʣʴʥʘʷ ʢʦʨʨʝʣʷʮʠʦʥʥʘʷ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʴ ʤʝʞʜʫ 

ʠʥʪʝʛʨʘʣʴʥʦʡ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʴʶ ʧʦʯʚ, ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʦʡ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʰʪʘʤʤʘ Vibrio 

aquamarinus ɺʂʇʄ ɺ-11245, ʠ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝʤ ʚ ʥʠʭ ʥʘʬʪʘʣʠʥʘ. 

ʆʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʘʷ ʢʦʨʨʝʣʷʮʠʷ  ʟʘʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʥʘ ʤʝʞʜʫ ʫʜʘʣʝʥʥʦʩʪʴʶ ʪʦʯʢʠ 

ʦʪ  ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ ʠ ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʷʤʠ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ, ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʳʤʠ ʩ 

ʧʦʤʦʱʴʶ ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʦʚ Vibrio aquamarinus ɺʂʇʄ ɺ-11245 ʠ E. coli 

MG1655 (pIbpA-lux). 

4. ʆʩʥʦʚʥʳʤʠ ʧʨʝʜʩʪʘʚʠʪʝʣʷʤʠ ʢʫʣʴʪʠʚʠʨʫʝʤʳʭ ʇɸʋ-

ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʭ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʭ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ 

ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʙʘʢʪʝʨʠʠ ʨʦʜʦʚ 

Rhodococcus, Arthrobacter, Pseudomonas. 

 

ʅʘʫʯʥʦ-ʪʝʦʨʝʪʠʯʝʩʢʦʝ ʠ ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʦʝ ʟʥʘʯʝʥʠʝ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʚ 

ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ 

ʕʢʦʪʦʢʩʠʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʝ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʩ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝʤ ʙʘʪʘʨʝʠ 

ʮʝʣʴʥʦʢʣʝʪʦʯʥʳʭ ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʳʭ lux-ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʦʚ, ʨʝʘʛʠʨʫʶʱʠʭ ʥʘ 

ʨʘʟʣʠʯʥʳʝ ʛʨʫʧʧʳ ʧʦʣʣʶʪʘʥʪʦʚ, ʩʧʦʩʦʙʩʪʚʫʶʪ ʚʥʝʜʨʝʥʠʶ ʵʪʦʡ 

ʪʝʭʥʦʣʦʛʠʠ ʚ ʧʨʘʢʪʠʢʫ ʵʢʦʪʦʢʩʠʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʛʦ ʤʦʥʠʪʦʨʠʥʛʘ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ 

ʩʨʝʜʳ ʠ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠ ʘʜʝʢʚʘʪʥʦʡ ʦʮʝʥʢʝ ʤʝʭʘʥʠʟʤʦʚ ʪʦʢʩʠʯʝʩʢʦʛʦ 

ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʧʦʣʣʶʪʘʥʪʦʚ ʠ ʠʭ ʩʤʝʩʝʡ ʥʘ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʝ ʦʙʲʝʢʪʳ. 

ɺʳʜʝʣʝʥʥʳʝ ʠʟ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ 
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ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ ʢʫʣʴʪʠʚʠʨʫʝʤʳʝ ʰʪʘʤʤʳ ʇɸʋ-ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʭ 

ʙʘʢʪʝʨʠʡ ʤʦʛʫʪ ʥʘʡʪʠ ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦʝ ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʝ ʚ ʙʠʦʨʝʤʝʜʠʘʮʠʠ 

ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʘʤʠ ʪʝʨʨʠʪʦʨʠʡ.  

ʇʦʣʫʯʝʥʥʳʝ ʟʥʘʥʠʷ ʦʙ ʫʯʘʩʪʠʠ ʘʢʪʠʚʥʳʭ ʬʦʨʤ ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ 

ʙʠʦʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʮʠʠ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ ʤʦʞʥʦ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʪʴ ʜʣʷ ʦʪʙʦʨʘ 

ʧʝʨʩʧʝʢʪʠʚʥʳʭ ʚ ʙʠʦʨʝʤʝʜʠʘʮʠʠ ʰʪʘʤʤʦʚ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ.  

ʇʦ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʘʤ ʧʦʚʝʜʝʥʥʳʭ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʡ ʟʘʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʥʳ ʜʚʝ 

ʵʣʝʢʪʨʦʥʥʳʭ ʙʘʟʳ ʜʘʥʥʳʭ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʤʦʛʫʪ ʙʳʪʴ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʳ ʧʨʠ 

ʧʨʦʚʝʜʝʥʠʠ ʵʢʦʪʦʢʩʠʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʛʦ ʤʦʥʠʪʦʨʠʥʛʘ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ.  

ɼʘʥʥʳʝ ʧʦ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʠʶ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʥʳʭ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ 

ʤʦʛʫʪ ʙʳʪʴ ʚʦʩʪʨʝʙʦʚʘʥʳ ʩʘʥʠʪʘʨʥʳʤʠ ʠ ʵʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʤʠ ʩʣʫʞʙʘʤʠ 

ʖʌʆ. 

ʄʘʪʝʨʠʘʣʳ ʨʘʙʦʪʳ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪʩʷ ʧʨʠ ʯʪʝʥʠʠ ʣʝʢʮʠʡ ʠ ʧʨʦʚʝʜʝʥʠʠ 

ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʠʭ ʟʘʥʷʪʠʡ ʧʦ ʢʫʨʩʘʤ çʄʠʢʨʦʙʠʦʣʦʛʠʷ ʩ ʦʩʥʦʚʘʤʠ 

ʙʠʦʪʝʭʥʦʣʦʛʠʠè, çʄʠʢʨʦʙʥʳʝ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʮʠʠè. 

 

ɸʧʨʦʙʘʮʠʷ ʨʘʙʦʪʳ 

ʈʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʜʠʩʩʝʨʪʘʮʠʦʥʥʦʛʦ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʙʳʣʠ ʜʦʣʦʞʝʥʳ ʥʘ 

ʥʘʫʯʥʦ-ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʦʡ ʢʦʥʬʝʨʝʥʮʠʠ ʥʘ ʙʘʟʝ ʖʞʥʦʛʦ ʬʝʜʝʨʘʣʴʥʦʛʦ 

ʫʥʠʚʝʨʩʠʪʝʪʘ çʄʠʩʩʠʷ ʤʦʣʦʜʝʞʠ ʚ ʥʘʫʢʝè (ʛ. ʈʦʩʪʦʚ-ʥʘ-ɼʦʥʫ, 2012), 

ɺʪʦʨʦʡ ɺʩʝʨʦʩʩʠʡʩʢʦʡ ʥʘʫʯʥʦʡ ʢʦʥʬʝʨʝʥʮʠʠ (ʩ ʤʝʞʜʫʥʘʨʦʜʥʳʤ 

ʫʯʘʩʪʠʝʤ) çʆʢʨʫʞʘʶʱʘʷ ʩʨʝʜʘ ʠ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʝ ʨʘʟʚʠʪʠʝ ʨʝʛʠʦʥʦʚè                       

(ʛ. ʂʘʟʘʥʴ, 2013 ʛ.), V ʄʝʞʜʫʥʘʨʦʜʥʦʡ ʥʘʫʯʥʦ-ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʦʡ ʢʦʥʬʝʨʝʥʮʠʠ 

çɸʢʪʫʘʣʴʥʳʝ ʧʨʦʙʣʝʤʳ ʙʠʦʣʦʛʠʠ, ʥʘʥʦʪʝʭʥʦʣʦʛʠʡ ʠ ʤʝʜʠʮʠʥʳè (ʛ. 

ʈʦʩʪʦʚ-ʥʘ-ɼʦʥʫ, 2013 ʛ.), VI ʄʝʞʜʫʥʘʨʦʜʥʦʡ ʥʘʫʯʥʦ-ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʦʡ 

ʢʦʥʬʝʨʝʥʮʠʠ çɸʢʪʫʘʣʴʥʳʝ  ʧʨʦʙʣʝʤʳ  ʙʠʦʣʦʛʠʠ, ʥʘʥʦʪʝʭʥʦʣʦʛʠʡ  ʠ  

ʤʝʜʠʮʠʥʳè (ʛ. ʈʦʩʪʦʚ-ʥʘ-ɼʦʥʫ, 2015 ʛ.), ɺʩʝʨʦʩʩʠʡʩʢʦʤ ʩʝʤʠʥʘʨʝ ʩ 

ʤʝʞʜʫʥʘʨʦʜʥʳʤ ʫʯʘʩʪʠʝʤ çʈʘʜʠʘʮʠʦʥʥʘʷ ʠ ʧʨʦʤʳʰʣʝʥʥʘʷ ʵʢʦʣʦʛʠʷè, (ʛ. 

ʈʦʩʪʦʚ-ʥʘ-ɼʦʥʫ, 2016 ʛ.), VIII ʄʝʞʜʫʥʘʨʦʜʥʦʡ ʥʘʫʯʥʦ-ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʦʡ 

ʢʦʥʬʝʨʝʥʮʠʠ çʕʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʝ  ʧʨʦʙʣʝʤʳ.  ɺʟʛʣʷʜ  ʚ  ʙʫʜʫʱʝʝè  (ɹʇ  ʠ  
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ʉʆʊ  çɺʠʪʷʟʴè  - ɹʇ  ʠ  ʉʆʊ  çʃʠʤʘʥʯʠʢè,  8-11  ʩʝʥʪʷʙʨʷ  2017  ʛ.), 

ʅʘʫʯʥʦ-ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʦʡ  ʢʦʥʬʝʨʝʥʮʠʠ  ʩ  ʤʝʞʜʫʥʘʨʦʜʥʳʤ ʫʯʘʩʪʠʝʤ 

çɻʝʥʝʪʠʢʘ  ï  ʬʫʥʜʘʤʝʥʪʘʣʴʥʘʷ  ʦʩʥʦʚʘ  ʠʥʥʦʚʘʮʠʡ  ʚ  ʤʝʜʠʮʠʥʝ  ʠ 

ʩʝʣʝʢʮʠʠè   (ʈʦʩʪʦʚ-ʥʘ-ɼʦʥʫ,  2ï4  ʥʦʷʙʨʷ  2017  ʛ.). 

 

ʂʦʥʢʫʨʩʥʘʷ ʧʦʜʜʝʨʞʢʘ ʨʘʙʦʪʳ 

 ʈʘʙʦʪʘ ʚʳʧʦʣʥʝʥʘ ʧʨʠ ʬʠʥʘʥʩʦʚʦʡ ʧʦʜʜʝʨʞʢʝ ʄʠʥʠʩʪʝʨʩʪʚʘ 

ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʠ ʥʘʫʢʠ ʈʦʩʩʠʡʩʢʦʡ ʌʝʜʝʨʘʮʠʠ, ʈʌʌʀ, ʖʌʋ ʚ ʨʘʤʢʘʭ 

ʩʣʝʜʫʶʱʠʭ ʧʨʦʝʢʪʦʚ:  ʧʨʦʝʢʪ ˉ 1894 (213.01-11/2014-33), ʚʳʧʦʣʥʷʝʤʳʡ ʚ 

ʨʘʤʢʘʭ ʙʘʟʦʚʦʡ ʯʘʩʪʠ ʛʦʩʫʜʘʨʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʟʘʜʘʥʠʷ ʄʠʥʠʩʪʝʨʩʪʚʘ 

ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʠ ʥʘʫʢʠ ʈʌ  çɹʠʦʤʦʥʠʪʦʨʠʥʛ ʩʦʩʪʦʷʥʠʷ ʵʢʦʩʠʩʪʝʤ ɸʟʦʚʦ-

ʏʝʨʥʦʤʦʨʩʢʦʛʦ ʙʘʩʩʝʡʥʘè, 2014 ʛ.; ʧʨʦʝʢʪ ˉ 213.01-2014/007 

çʂʦʤʧʣʝʢʩʥʘʷ ʵʢʦʣʦʛʦ-ʪʦʢʩʠʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʘʷ ʦʮʝʥʢʘ ʚʦʜʥʳʭ ʨʝʩʫʨʩʦʚ ɸʟʦʚʦ-

ʏʝʨʥʦʤʦʨʩʢʦʛʦ ʙʘʩʩʝʡʥʘè, ʚʳʧʦʣʥʷʝʤʳʡ ʚ ʨʘʤʢʘʭ ʙʘʟʦʚʦʡ ʯʘʩʪʠ 

ʚʥʫʪʨʝʥʥʝʛʦ ʛʨʘʥʪʘ ʖʌʋ, ʧʨʦʝʢʪ 213.01-07-2014/12ʇʏɺɻ, ʚʳʧʦʣʥʷʝʤʳʡ ʚ 

ʨʘʤʢʘʭ ʧʨʦʝʢʪʥʦʡ ʯʘʩʪʠ ʚʥʫʪʨʝʥʥʝʛʦ ʛʨʘʥʪʘ ʖʌʋ çʄʦʥʠʪʦʨʠʥʛ ʠ 

ʠʟʫʯʝʥʠʝ ʚʣʠʷʥʠʷ ʧʦʣʣʶʪʘʥʪʦʚ, ʧʨʦʚʦʮʠʨʫʶʱʠʭ ʚʦʟʥʠʢʥʦʚʝʥʠʝ ʠ 

ʧʝʨʝʜʘʯʫ ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʳʭ ʜʝʪʝʨʤʠʥʘʥʪ ʨʝʟʠʩʪʝʥʪʥʦʩʪʠ ʚ ʙʠʦʪʦʧʘʭ ɸʟʦʚʦ-

ʏʝʨʥʦʤʦʨʩʢʦʛʦ ʙʘʩʩʝʡʥʘ, ʧʦʜʚʝʨʞʝʥʥʳʭ ʘʥʪʨʦʧʦʛʝʥʥʦʤʫ ʧʨʝʩʩʠʥʛʫè; 

ʛʨʘʥʪ ʈʌʌʀ ˉ17-04-00787 çʀʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʝ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʘʢʪʠʚʥʳʭ 

ʬʦʨʤ ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ ʧʨʠ ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʦʡ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʮʠʠ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʥʳʭ  

ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʚ ʠ ʨʦʣʠ ɸʌʂ ʚ ʧʦʚʳʰʝʥʠʠ ʙʠʦʜʦʩʪʫʧʥʦʩʪʠ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚè, 

2017-2019;  ɻʨʘʥʪ ʇʨʝʟʠʜʝʥʪʘ ʈʌ ʧʦ ʛʦʩʫʜʘʨʩʪʚʝʥʥʦʡ ʧʦʜʜʝʨʞʢʝ ʚʝʜʫʱʠʭ 

ʥʘʫʯʥʳʭ ʰʢʦʣ "ɸʛʨʦʵʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʘʷ ʦʮʝʥʢʘ ʠ ʧʨʦʛʥʦʟ ʩʦʩʪʦʷʥʠʷ ʧʦʯʚ ʜʣʷ 

ʦʙʝʩʧʝʯʝʥʠʷ ʵʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʡ ʙʝʟʦʧʘʩʥʦʩʪʠ ʠ ʧʦʚʳʰʝʥʠʷ ʧʨʦʜʫʢʪʠʚʥʦʩʪʠ" 

ˉ ʅʐ-3464.2018.11, 2018-2019; ʧʨʦʝʢʪ ˉ  6.2379.2017/ʇʏ çʀʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʝ 

ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ ʥʘ ʥʘʢʦʧʣʝʥʠʝ ʠ ʧʝʨʝʜʘʯʫ ʛʝʥʦʚ ʣʝʢʘʨʩʪʚʝʥʥʦʡ 

ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʠ ʠ ʦʮʝʥʢʘ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜ-ʦʢʠʩʣʷʶʱʝʛʦ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʘ ʧʨʠ 

ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʠʠ ʘʥʪʠʙʠʦʪʠʢʘʤʠ ʫ ʧʦʯʚʝʥʥʳʭ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʚ ʤʦʜʝʣʴʥʳʭ 

ʤʠʢʨʦʢʦʩʤʘʭ ʠ ʧʨʠʨʦʜʥʳʭ ʤʠʢʨʦʙʠʦʤʘʭè, ʚʳʧʦʣʥʷʝʤʳʡ ʚ ʨʘʤʢʘʭ 



12 

 

ʛʦʩʟʘʜʘʥʠʷ ʄʠʥʠʩʪʝʨʩʪʚʘ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʠ ʥʘʫʢʠ ʈʦʩʩʠʡʩʢʦʡ ʌʝʜʝʨʘʮʠʠ 

(ʧʨʦʝʢʪʥʘʷ ʯʘʩʪʴ),                  2017-2019 ʛ. 

 



ɻʃɸɺɸ 1 ʆɹɿʆʈ ʃʀʊɽʈɸʊʋʈʓ 

 

1.1 ʉʦʩʪʦʷʥʠʝ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ ʚ ʈʦʩʪʦʚʩʢʦʡ ʦʙʣʘʩʪʠ 

 

ʈʦʩʪʦʚʩʢʘʷ ʦʙʣʘʩʪʴ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʨʘʟʚʠʪʳʤ ʧʨʦʤʳʰʣʝʥʥʳʤ ʠ 

ʩʝʣʴʩʢʦʭʦʟʷʡʩʪʚʝʥʥʳʤ ʨʝʛʠʦʥʦʤ. ʇʣʦʱʘʜʴ ʈʦʩʪʦʚʩʢʦʡ ʦʙʣʘʩʪʠ ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ 

100967 ʢʤ
2
, ʯʠʩʣʝʥʥʦʩʪʴ ʥʘʩʝʣʝʥʠʷ ʥʘ 01.01.2015 ï 4 242 080 ʯʝʣʦʚʝʢ 

(ʕʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʡ ʚʝʩʪʥʠʢ, 2015). ʇʦ ʪʝʨʨʠʪʦʨʠʠ ʦʙʣʘʩʪʠ ʧʨʦʪʝʢʘʝʪ ʨʝʢʘ 

ɼʦʥ, ʷʚʣʷʶʱʘʷʩʷ ʦʜʥʦʡ ʠʟ ʢʨʫʧʥʝʡʰʠʭ ʨʝʢ ɽʚʨʦʧʳ. ʇʦʤʠʤʦ ʦʙʣʘʩʪʥʦʛʦ 

ʮʝʥʪʨʘ - ʈʦʩʪʦʚʘ-ʥʘ-ɼʦʥʫ, ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʢʨʫʧʥʳʤʠ ʛʦʨʦʜʘʤʠ ʷʚʣʷʶʪʩʷ 

ʊʘʛʘʥʨʦʛ, ʐʘʭʪʳ, ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢ, ɺʦʣʛʦʜʦʥʩʢ, ʅʦʚʦʰʘʭʪʠʥʩʢ, ɹʘʪʘʡʩʢ. 

ɺʳʩʦʢʠʡ ʫʨʦʚʝʥʴ ʨʘʟʚʠʪʠʷ ʧʨʦʤʳʰʣʝʥʥʦʩʪʠ, ʘʢʪʠʚʥʘʷ 

ʩʝʣʴʩʢʦʭʦʟʷʡʩʪʚʝʥʥʘʷ ʜʝʷʪʝʣʴʥʦʩʪʴ, ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʘʷ ʧʣʦʪʥʦʩʪʴ ʥʘʩʝʣʝʥʠʷ  

ʦʙʫʩʣʦʚʣʠʚʘʶʪ ʥʘʣʠʯʠʝ ʨʷʜʘ ʵʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʧʨʦʙʣʝʤ, ʚ ʯʠʩʣʝ ʢʦʪʦʨʳʭ - 

ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʠʝ ʘʪʤʦʩʬʝʨʥʦʛʦ ʚʦʟʜʫʭʘ, ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʠʝ ʧʦʚʝʨʭʥʦʩʪʥʳʭ ʠ 

ʧʦʜʟʝʤʥʳʭ ʚʦʜ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʧʦʯʚʳ. 

ʆʩʥʦʚʥʳʤ ʠʩʪʦʯʥʠʢʦʤ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʠʷ ʘʪʤʦʩʬʝʨʥʦʛʦ ʚʦʟʜʫʭʘ ʦʙʣʘʩʪʠ 

ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʘʚʪʦʤʦʙʠʣʴʥʳʡ ʪʨʘʥʩʧʦʨʪ, ʚʳʙʨʦʩʳ ʦʪ ʢʦʪʦʨʦʛʦ ʩʦʩʪʘʚʠʣʠ ʚ 2013 

ʛʦʜʫ - 353,8 ʪʳʩ. ʪʦʥʥ, ʚ 2014 ʛʦʜʫ - 454,2 ʪʳʩ.ʪʦʥʥ, ʘ ʚ 2015 ʛʦʜʫ - 451,8 

ʪʳʩ. ʪʦʥʥ. ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʩʚʦʡ ʚʢʣʘʜ ʚ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʠʝ  ʘʪʤʦʩʬʝʨʥʦʛʦ ʚʦʟʜʫʭʘ 

ʦʙʣʘʩʪʠ ʚʥʦʩʷʪ ʧʨʝʜʧʨʠʷʪʠʷ ʪʝʧʣʦʵʥʝʨʛʝʪʠʯʝʩʢʦʡ, ʤʝʪʘʣʣʫʨʛʠʯʝʩʢʦʡ, 

ʥʝʬʪʝʭʠʤʠʯʝʩʢʦʡ ʦʪʨʘʩʣʠ. ʊʘʢ, ʚ 2013 ʛʦʜʫ ʩʫʤʤʘʨʥʳʡ ʦʙʲʝʤ ʚʳʙʨʦʩʦʚ 

ʟʘʛʨʷʟʥʷʶʱʠʭ ʚʝʱʝʩʪʚ ʦʪ ʚʩʝʭ ʩʪʘʮʠʦʥʘʨʥʳʭ ʠʩʪʦʯʥʠʢʦʚ ʩʦʩʪʘʚʠʣ 192,6 

ʪʳʩ.ʪʦʥʥ, ʚ 2014 ʛʦʜʫ - 194,1 ʪʳʩ.ʪʦʥʥ, ʘ ʚ 2015 ʛʦʜʫ - 164,9 ʪʳʩ. ʪʦʥʥ 

(ʕʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʡ ʚʝʩʪʥʠʢ, 2015; ʕʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʡ ʚʝʩʪʥʠʢ, 2016).  

ʅʘʠʙʦʣʝʝ ʨʘʩʧʨʦʩʪʨʘʥʝʥʥʳʤʠ ʟʘʛʨʷʟʥʷʶʱʠʤʠ ʚʝʱʝʩʪʚʘʤʠ, 

ʚʳʙʨʘʩʳʚʘʝʤʳʤʠ ʚ ʘʪʤʦʩʬʝʨʫ, ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʜʠʦʢʩʠʜ ʩʝʨʳ, ʦʢʩʠʜ ʠ ʜʠʦʢʩʠʜ 

ʘʟʦʪʘ, ʦʢʩʠʜʳ ʫʛʣʝʨʦʜʘ, ʬʦʨʤʘʣʴʜʝʛʠʜ, ʙʝʥʟ(ʘ)ʧʠʨʝʥ, ʚʟʚʝʰʝʥʥʳʝ ʪʚʝʨʜʳʝ 

ʯʘʩʪʠʮʳ (ʧʳʣʴ). ʇʦ ʛʠʛʠʝʥʠʯʝʩʢʠʤ ʥʦʨʤʘʪʠʚʘʤ ʫʨʦʚʝʥʴ  ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʠʷ  

ʚʦʟʜʫʭʘ  ʩʯʠʪʘʝʪʩʷ ʚʳʩʦʢʠʤ ʚ  ʛʦʨʦʜʘʭ  ɺʦʣʛʦʜʦʥʩʢʝ,  ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʝ, 
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ʈʦʩʪʦʚʝ-ʥʘ-ɼʦʥʫ, ʄʠʣʣʝʨʦʚʦ ʠ ɹʘʪʘʡʩʢʝ, ʧʦʚʳʰʝʥʥʳʤ - ʚ ɸʟʦʚʝ, 

ʊʘʛʘʥʨʦʛʝ ʠ ʐʘʭʪʘʭ ʠ ʥʠʟʢʠʤ - ʚ ʎʠʤʣʷʥʩʢʝ.  

ɺ 2014 ʛʦʜʫ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʧʨʦʙ  ʘʪʤʦʩʬʝʨʥʦʛʦ  ʚʦʟʜʫʭʘ,  ʥʝ  

ʦʪʚʝʯʘʶʱʠʭ  ʛʠʛʠʝʥʠʯʝʩʢʠʤ  ʥʦʨʤʘʪʠʚʘʤ,  ʩʥʠʟʠʣʦʩʴ ʠ ʩʦʩʪʘʚʠʣʦ 0,79% 

ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ 1,52% ʚ 2013 ʛʦʜʫ. ɺ ʪʨʝʭ ʛʦʨʦʜʘʭ ʦʙʣʘʩʪʠ ʙʳʣʠ 

ʟʘʬʠʢʩʠʨʦʚʘʥʳ ʧʨʦʙʳ ʩ ʧʨʝʚʳʰʝʥʠʝʤ ʇɼʂ ʚ 5 ʨʘʟ. ʀʟ ʥʠʭ ʚ ʛ. ʈʦʩʪʦʚʝ-ʥʘ-

ɼʦʥʫ - 1 ʧʨʦʙʘ (ʧʨʝʚʳʰʝʥʠʝ ʧʦ ʚʟʚʝʰʝʥʥʳʤ ʚʝʱʝʩʪʚʘʤ),  ʚ ʛ. ʐʘʭʪʳ - 5 

ʧʨʦʙ (ʧʨʝʚʳʰʝʥʠʝ ʧʦ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʶ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ) ʠ ʚ ʛ. ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʝ - 6 

ʧʨʦʙ ʩ ʧʨʝʚʳʰʝʥʠʝʤ ʇɼʂ ʧʦ ʬʦʨʤʘʣʴʜʝʛʠʜʫ. ɸʥʘʣʠʟ ʢʘʯʝʩʪʚʘ 

ʘʪʤʦʩʬʝʨʥʦʛʦ ʚʦʟʜʫʭʘ ʚ 2014 ʛʦʜʫ ʧʦʢʘʟʘʣ, ʯʪʦ ʫʨʦʚʝʥʴ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʠʷ 

ʧʨʝʚʳʩʠʣ ʇɼʂ ʚ ʛʦʨʦʜʘʭ ʈʦʩʪʦʚʝ-ʥʘ-ɼʦʥʫ, ɸʟʦʚʝ, ʐʘʭʪʘʭ, ɹʘʪʘʡʩʢʝ ʠ 

ʊʘʛʘʥʨʦʛʝ. ʇʨʠ ʵʪʦʤ ʧʨʝʚʳʰʝʥʠʝ ʩʨʝʜʥʝʩʫʪʦʯʥʦʡ ʇɼʂ ʧʦ ʙʝʥʟʦʣʫ ʙʦʣʝʝ 

ʯʝʤ ʚ 5 ʨʘʟ ʙʳʣʦ ʟʘʬʠʢʩʠʨʦʚʘʥʦ ʚ ʛ. ʊʘʛʘʥʨʦʛ ʠ ʛ. ʐʘʭʪʳ (ʕʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʡ 

ʚʝʩʪʥʠʢ, 2015).  

ɺ 2015 ʛʦʜʫ ʩʦʭʨʘʥʠʣʩʷ ʚʳʩʦʢʠʡ ʫʨʦʚʝʥʴ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʠʷ ʘʪʤʦʩʬʝʨʥʦʛʦ 

ʚʦʟʜʫʭʘ - ʧʦʯʪʠ ʚʦ ʚʩʝʭ ʛʦʨʦʜʘʭ ʈʦʩʪʦʚʩʢʦʡ ʦʙʣʘʩʪʠ ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʦ 

ʧʨʝʚʳʰʝʥʠʝ ʫʨʦʚʥʷ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʠʷ ʚʟʚʝʰʝʥʥʳʤʠ ʚʝʱʝʩʪʚʘʤʠ (ʧʳʣʴʶ), 

ʦʢʩʠʜʦʤ ʫʛʣʝʨʦʜʘ, ʜʠʦʢʩʠʜʦʤ ʘʟʦʪʘ, ʦʢʩʠʜʦʤ ʘʟʦʪʘ ʠ ʬʦʨʤʘʣʴʜʝʛʠʜʦʤ ʥʘʜ 

ʩʨʝʜʥʠʤ ʧʦ ʩʪʨʘʥʝ.  

ɺ ʠʟʫʯʘʝʤʳʡ ʧʝʨʠʦʜ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʙʝʥʟ(ʘ)ʧʠʨʝʥʘ, ʷʚʣʷʶʱʝʛʦʩʷ 

ʧʨʠʦʨʠʪʝʪʥʳʤ ʧʦʣʣʶʪʘʥʪʦʤ ʚ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʝ, ʚ ʘʪʤʦʩʬʝʨʥʦʤ ʚʦʟʜʫʭʝ 

ʚʩʝʭ ʛʦʨʦʜʦʚ ʈʦʩʪʦʚʩʢʦʡ ʦʙʣʘʩʪʠ ʥʝ ʧʨʝʚʳʰʘʣʦ ʩʨʝʜʥʠʭ ʟʥʘʯʝʥʠʡ ʧʦ 

ʩʪʨʘʥʝ. ʇʨʠ ʵʪʦʤ ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʠ ʚʦ ʚʩʝʭ ʛʦʨʦʜʘʭ ʦʙʣʘʩʪʠ ʝʛʦ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ 

ʙʳʣʦ ʚʳʰʝ ʩʫʱʝʩʪʚʫʶʱʠʭ ʛʠʛʠʝʥʠʯʝʩʢʠʭ ʥʦʨʤʘʪʠʚʦʚ, ʦʩʦʙʝʥʥʦ ʚ ʛ. 

ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʝ. 

ɿʘʛʨʷʟʥʝʥʠʝ ʧʦʚʝʨʭʥʦʩʪʥʳʭ ʚʦʜʦʝʤʦʚ ʈʦʩʪʦʚʩʢʦʡ ʦʙʣʘʩʪʠ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ 

ʚ ʦʩʥʦʚʥʦʤ ʟʘ ʩʯʝʪ ʩʙʨʦʩʘ ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʦʯʠʱʝʥʥʳʭ ʩʪʦʯʥʳʭ ʚʦʜ. 

ʆʩʥʦʚʥʳʤʠ  ʟʘʛʨʷʟʥʠʪʝʣʷʤʠ  ʧʦʚʝʨʭʥʦʩʪʥʳʭ  ʚʦʜʥʳʭ  ʦʙʲʝʢʪʦʚ  ʥʘ  

ʪʝʨʨʠʪʦʨʠʠ ʈʦʩʪʦʚʩʢʦʡ ʦʙʣʘʩʪʠ ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʧʨʝʜʧʨʠʷʪʠʷ ʧʦ ʧʨʦʠʟʚʦʜʩʪʚʫ ʠ 

ʨʘʩʧʨʝʜʝʣʝʥʠʶ ʵʣʝʢʪʨʦʵʥʝʨʛʠʠ, ʛʘʟʘ ʠ ʚʦʜʳ (82,86% ʦʪ ʦʙʱʝʡ ʩʫʤʤʳ 



15 

 

ʩʪʦʯʥʳʭ ʚʦʜ, ʪʨʝʙʫʶʱʠʭ ʦʯʠʩʪʢʠ), ʦʙʲʝʢʪʳ ʩʝʣʴʩʢʦʛʦ ʠ ʣʝʩʥʦʛʦ ʭʦʟʷʡʩʪʚʘ 

(6,86%), ʦʙʨʘʙʘʪʳʚʘʶʱʠʝ ʧʨʦʠʟʚʦʜʩʪʚʘ (5,43%), ʧʨʝʜʧʨʠʷʪʠʷ ʧʦ ʜʦʙʳʯʝ 

ʧʦʣʝʟʥʳʭ ʠʩʢʦʧʘʝʤʳʭ (3,25%) (ʕʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʡ ʚʝʩʪʥʠʢ, 2015; 

ʕʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʡ ʚʝʩʪʥʠʢ, 2016). ʆʩʥʦʚʥʳʤʠ ʟʘʛʨʷʟʥʷʶʱʠʤʠ ʚʝʱʝʩʪʚʘʤʠ 

ʚʦʜʥʳʭ ʦʙʲʝʢʪʦʚ ʈʦʩʪʦʚʩʢʦʡ ʦʙʣʘʩʪʠ, ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʢʦʪʦʨʳʭ ʧʨʝʚʳʰʘʝʪ 

ʇɼʂ, ʷʚʣʷʶʪʩʷ: ʥʝʬʪʝʧʨʦʜʫʢʪʳ, ʩʫʣʴʬʘʪʳ, ʭʣʦʨʠʜʳ, ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷ ʘʟʦʪʘ, 

ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷ ʞʝʣʝʟʘ, ʤʘʨʛʘʥʝʮ, ʤʝʜʴ, ʣʠʪʠʡ, ʘʣʶʤʠʥʠʡ, ʬʪʦʨ, ʭʨʦʤ. 

ɿʘʛʨʷʟʥʝʥʠʝ ʥʝʬʪʴʶ ʠ ʥʝʬʪʝʧʨʦʜʫʢʪʘʤʠ ʚʦʜʥʳʭ ʵʢʦʩʠʩʪʝʤ ʅʠʞʥʝʛʦ ɼʦʥʘ 

ʦʙʫʩʣʦʚʣʝʥʦ ʚʳʩʦʢʦʡ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʝʡ ʥʘʩʝʣʝʥʠʷ ʚ ʜʘʥʥʦʤ ʨʝʛʠʦʥʝ, 

ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʳʤ ʩʫʜʦʭʦʜʩʪʚʦʤ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʘʚʘʨʠʡʥʳʤʠ ʩʠʪʫʘʮʠʷʤʠ ʥʘ 

ʤʘʛʠʩʪʨʘʣʴʥʳʭ ʥʝʬʪʝʧʨʦʚʦʜʘʭ (ʢʘʢ, ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ʨʘʟʨʳʚʳ ʥʝʬʪʝʧʨʦʚʦʜʘ 

ʃʠʩʠʯʘʥʩʢ ï ʊʠʭʦʨʝʮʢ ʚ 1993 ʠ 1996 ʛʦʜʘʭ, ʯʪʦ ʧʨʠʚʝʣʦ ʢ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʠʶ 

ʩʳʨʦʡ ʥʝʬʪʴʶ ʨʝʢ  ɹʦʣʴʰʘʷ ʂʨʝʧʢʘʷ  ʠ  ʊʫʟʣʦʚ) (ʌʸʜʦʨʦʚ , 2005; ʌʸʜʦʨʦʚ, 

2006; ʂʫʟʥʝʮʦʚ, 2011, ʂʫʟʥʝʮʦʚ, 2014).  

ɿʝʤʝʣʴʥʳʡ ʬʦʥʜ ʈʦʩʪʦʚʩʢʦʡ ʦʙʣʘʩʪʠ ʥʘ 01.01.2015 ʛʦʜʘ ʩʦʩʪʘʚʠʣ 

10096,7 ʪʳʩ. ʛʘ, ʠʟ ʢʦʪʦʨʳʭ ʟʝʤʣʠ ʩʝʣʴʩʢʦʭʦʟʷʡʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʥʘʟʥʘʯʝʥʠʷ 

ʟʘʥʠʤʘʶʪ ʥʘʠʙʦʣʴʰʫʶ ʪʝʨʨʠʪʦʨʠʶ - 8833,9 ʪʳʩ. ʛʘ (87,5 % ʦʪ ʦʙʱʝʡ 

ʧʣʦʱʘʜʠ ʦʙʣʘʩʪʠ) (ɼʦʢʣʘʜ ʦ ʩʦʩʪʦʷʥʠʠ ʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʠ ʟʝʤʝʣʴé, 2015; 

ɼʦʢʣʘʜ ʦ ʩʦʩʪʦʷʥʠʠ ʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʠ ʟʝʤʝʣʴé, 2016). ɺ ʩʚʷʟʠ ʩ ʦʛʨʦʤʥʦʡ 

ʚʘʞʥʦʩʪʴʶ ʧʦʯʚ ʢʘʢ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʨʝʩʫʨʩʦʚ ʜʣʷ ʨʘʟʚʠʪʠʷ 

ʩʝʣʴʩʢʦʭʦʟʷʡʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʧʨʦʠʟʚʦʜʩʪʚʘ ʠ ʧʨʦʤʳʰʣʝʥʥʦʩʪʠ, ʥʝʦʙʭʦʜʠʤ 

ʧʦʩʪʦʷʥʥʳʡ ʤʦʥʠʪʦʨʠʥʛ ʩʦʩʪʦʷʥʠʷ ʧʦʯʚʝʥʥʳʭ ʩʠʩʪʝʤ.  

ɺ ʨʘʤʢʘʭ ʨʝʛʫʣʷʨʥʳʭ ʵʢʦʣʦʛʦ-ʪʦʢʩʠʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ  ʦʙʩʣʝʜʦʚʘʥʠʡ  ʧʦʯʚ  

ʩʝʣʴʩʢʦʭʦʟʷʡʩʪʚʝʥʥʳʭ  ʫʛʦʜʠʡ ʈʦʩʪʦʚʩʢʦʡ ʦʙʣʘʩʪʠ ʧʨʦʚʦʜʠʪʩʷ 

ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʪʘʢʠʭ ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʝʡ ʭʠʤʠʯʝʩʢʦʛʦ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʠʷ, ʢʘʢ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ 

ʚʘʣʦʚʳʭ ʬʦʨʤ ʪʷʞʸʣʳʭ ʤʝʪʘʣʣʦʚ, ʦʩʪʘʪʦʯʥʳʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʧʝʩʪʠʮʠʜʦʚ 

(ʆʂʇ) ʧʦ ʚʠʜʘʤ (ʭʣʦʨʦʨʛʘʥʠʯʝʩʢʠʝ, ʩʠʤ-ʪʨʠʘʟʠʥʦʚʳʝ, ʪʨʝʬʣʘʥ, 

ʧʠʨʝʪʨʦʠʜʳ), ʘ ʪʘʢʞʝ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʠʝ ʧʦʯʚ ʨʘʜʠʦʥʫʢʣʠʜʘʤʠ. ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, 

ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʶʪʩʷ ʥʘʙʣʶʜʝʥʠʷ  ʥʘ ʨʝʧʝʨʥʳʭ ʫʯʘʩʪʢʘʭ ʣʦʢʘʣʴʥʦʛʦ 

ʧʦʯʚʝʥʥʦʛʦ ʤʦʥʠʪʦʨʠʥʛʘ, ʢʦʪʦʨʳʭ ʥʘ ʪʝʨʨʠʪʦʨʠʠ ʈʦʩʪʦʚʩʢʦʡ ʦʙʣʘʩʪʠ 
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ʙʦʣʝʝ 60.  

ʂʨʦʤʝ ʧʣʘʥʦʚʦʛʦ ʤʦʥʠʪʦʨʠʥʛʘ ʩʦʩʪʦʷʥʠʷ ʟʝʤʝʣʴ 

ʩʝʣʴʩʢʦʭʦʟʷʡʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʥʘʟʥʘʯʝʥʠʷ, ʧʨʦʚʦʜʷʪʩʷ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʠʷ 

ʧʦʯʚ ʠ ʜʨʫʛʠʭ ʢʘʪʝʛʦʨʠʡ ʟʝʤʣʝʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ. ʊʘʢ, ʦʛʨʦʤʥʦʝ ʟʥʘʯʝʥʠʝ ʠʤʝʝʪ 

ʤʦʥʠʪʦʨʠʥʛ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʠʷ ʧʦʯʚ 3,4-ʙʝʥʟ(ʘ)ʧʠʨʝʥʦʤ - ʧʦʣʣʶʪʘʥʪʦʤ  1  ʢʣʘʩʩʘ  

ʦʧʘʩʥʦʩʪʠ.  ʆʥ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʧʨʝʜʩʪʘʚʠʪʝʣʝʤ  ʧʦʣʠʮʠʢʣʠʯʝʩʢʠʭ  ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʠʭ  

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ  (ʇɸʋ), ʠʤʝʶʱʠʤ ʚ ʩʚʦʝʡ ʩʪʨʫʢʪʫʨʝ 5  ʙʝʥʟʦʣʴʥʳʭ  ʢʦʣʝʮ.  

ʕʪʦ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʝ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʩʠʣʴʥʝʡʰʠʤ  ʢʘʥʮʝʨʦʛʝʥʦʤ  ʠ  ʤʫʪʘʛʝʥʦʤ, 

ʧʦʵʪʦʤʫ ʝʛʦ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʚ ʚʦʜʝ, ʧʦʯʚʝ ʠ ʚʦʟʜʫʭʝ ʧʦʜʣʝʞʠʪ ʦʙʷʟʘʪʝʣʴʥʦʤʫ 

ʢʦʥʪʨʦʣʶ ʚʦ ʚʩʝʤ ʤʠʨʝ (Ma, 2005). ʆʩʥʦʚʥʳʤ ʠʩʪʦʯʥʠʢʦʤ ʧʦʩʪʫʧʣʝʥʠʷ 

3,4-ʙʝʥʟ(ʘ)ʧʠʨʝʥʘ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʩʞʠʛʘʥʠʝ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʥʦʛʦ ʪʦʧʣʠʚʘ (ʞʠʜʢʦʛʦ, 

ʪʚʝʨʜʦʛʦ, ʛʘʟʦʦʙʨʘʟʥʦʛʦ) ʚ ʭʦʜʝ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʪʝʭʥʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ. 

ʂʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʚʳʙʨʘʩʳʚʘʝʤʦʛʦ 3,4-ʙʝʥʟ(ʘ)ʧʠʨʝʥʘ ʟʘʚʠʩʠʪ ʦʪ ʚʠʜʘ ʪʦʧʣʠʚʘ, 

ʩʧʦʩʦʙʘ ʝʛʦ ʩʞʠʛʘʥʠʷ ʠ ʜʨʫʛʠʭ ʬʘʢʪʦʨʦʚ (Call®n, 2013).  ʀʟ ʘʪʤʦʩʬʝʨʥʦʛʦ 

ʚʦʟʜʫʭʘ ʦʥ ʧʦʧʘʜʘʝʪ ʚ ʧʦʯʚʫ ʠ ʚʦʜʫ, ʦʪʪʫʜʘ - ʚ ʨʘʩʪʝʥʠʷ, ʘ ʟʘʪʝʤ ʚ ʦʨʛʘʥʠʟʤ 

ʯʝʣʦʚʝʢʘ ʠ ʞʠʚʦʪʥʳʭ.  ʋʯʠʪʳʚʘʷ ʩʧʦʩʦʙ ʵʤʠʩʩʠʠ ʵʪʦʛʦ ʧʦʣʣʶʪʘʥʪʘ, ʝʛʦ 

ʤʦʞʥʦ ʩʯʠʪʘʪʴ  ʠʥʜʠʢʘʪʦʨʦʤ ʩʪʝʧʝʥʠ ʪʝʭʥʦʛʝʥʥʦʡ ʥʘʛʨʫʟʢʠ ʥʘ 

ʦʢʨʫʞʘʶʱʫʶ ʩʨʝʜʫ.  

ɺ ʈʦʩʪʦʚʩʢʦʡ ʦʙʣʘʩʪʠ ʢʨʫʧʥʳʤ ʠʩʪʦʯʥʠʢʦʤ ʚʳʙʨʦʩʦʚ ʟʘʛʨʷʟʥʷʶʱʠʭ 

ʚʝʱʝʩʪʚ, ʠ ʚ ʯʘʩʪʥʦʩʪʠ, 3,4-ʙʝʥʟ(ʘ)ʧʠʨʝʥʘ, ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʬʠʣʠʘʣ ʇɸʆ çʆɻʂ-2è 

-  çʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʘʷ  ɻʈʕʉè (ʅʯɻʈʕʉ), ʷʚʣʷʶʱʘʷʩʷ ʢʨʫʧʥʝʡʰʝʡ ʫʛʦʣʴʥʦʡ 

ʵʣʝʢʪʨʦʩʪʘʥʮʠʝʡ ʶʛʘ ʈʦʩʩʠʠ.  ɺ ʦʙʱʝʤ  ʦʙʲʝʤʝ ʚʳʙʨʦʩʦʚ ʅʯɻʈʕʉ ʦʢʦʣʦ 

10% ʧʨʠʭʦʜʠʪʩʷ ʥʘ ʜʦʣʶ ʇɸʋ. ʅʝʩʦʤʥʝʥʥʦ, ʵʪʦ ʥʝ ʤʦʞʝʪ ʥʝ ʦʪʨʘʞʘʪʴʩʷ 

ʥʘ ʩʦʩʪʦʷʥʠʠ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ ʠ, ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʦ, ʥʘ ʟʜʦʨʦʚʴʝ 

ʥʘʩʝʣʝʥʠʷ,  ʚ ʟʦʥʝ ʚʣʠʷʥʠʷ ʵʪʦʛʦ ʧʨʝʜʧʨʠʷʪʠʷ.  

ɺ ʨʘʙʦʪʘʭ ʄʠʥʢʠʥʦʡ ʠ ʩʦʘʚʪ. (ʄʠʥʢʠʥʘ, 2003; ʄʠʥʢʠʥʘ, 2011; 

ʄʠʥʢʠʥʘ, 2015; ʉʫʰʢʦʚʘ, 2015; Sushkova, 2017) ʦʧʠʩʘʥʳ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ 

ʤʦʥʠʪʦʨʠʥʛʘ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʠʷ 3,4-ʙʝʥʟ(ʘ)ʧʠʨʝʥʦʤ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʙʠʦʪʦʧʦʚ 

ʪʝʨʨʠʪʦʨʠʡ, ʧʦʜʚʝʨʞʝʥʥʳʭ ʤʥʦʛʦʣʝʪʥʝʤʫ ʚʣʠʷʥʠʶ ʅʯɻʈʕʉ. ʊʘʢ, ʚ ʨʘʟʥʳʝ 

ʛʦʜʳ ʙʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ ʧʨʝʚʳʰʝʥʠʝ ʇɼʂ ʧʦ 3,4-ʙʝʥʟ(ʘ)ʧʠʨʝʥʫ ʚ ʧʦʯʚʘʭ ʚ 2-
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27 ʨʘʟ ʚ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʦʪ ʨʘʩʧʦʣʦʞʝʥʠʷ ʤʦʥʠʪʦʨʠʥʛʦʚʳʭ ʧʣʦʱʘʜʦʢ 

ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ɻʈʕʉ. ʆʜʥʘʢʦ ʧʨʠ ʘʥʘʣʠʟʝ ʨʦʟʳ ʚʝʪʨʦʚ ʠ ʨʘʩʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ 

ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʵʪʦʛʦ ʧʦʣʣʶʪʘʥʪʘ ʚ ʧʦʯʚʘʭ ʘʚʪʦʨʳ ʧʨʠʰʣʠ ʢ ʚʳʚʦʜʫ, ʯʪʦ ʥʝ 

ʪʦʣʴʢʦ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʘʷ ɻʈʕʉ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʝʛʦ ʠʩʪʦʯʥʠʢʦʤ ʚ ʜʘʥʥʦʤ ʨʘʡʦʥʝ. 

ʂʨʦʤʝ ɻʈʕʉ ʚ ʛ. ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʝ ʥʘʭʦʜʠʪʩʷ ʙʦʣʴʰʦʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ 

ʧʨʦʤʳʰʣʝʥʥʳʭ ʧʨʝʜʧʨʠʷʪʠʡ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʤʦʛʫʪ ʩʣʫʞʠʪʴ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘʤʠ 

ʚʳʙʨʦʩʘ 3,4-ʙʝʥʟ(ʘ)ʧʠʨʝʥʘ (ʄʠʥʢʠʥʘ, 2003; ʉʘʣʘʤʦʚʘ, 2015). 

ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʠʟʫʯʘʣʦʩʴ ʥʘʢʦʧʣʝʥʠʝ 3,4-ʙʝʥʟ(ʘ)ʧʠʨʝʥʘ ʚ ʚʝʛʝʪʘʪʠʚʥʦʡ ʠ 

ʢʦʨʥʝʚʦʡ ʯʘʩʪʷʭ ʨʘʩʪʠʪʝʣʴʥʦʩʪʠ, ʧʨʦʠʟʨʘʩʪʘʶʱʝʡ ʚ ʟʦʥʝ ʚʣʠʷʥʠʷ ɻʈʕʉ. 

ʆʙʥʘʨʫʞʝʥʦ ʤʥʦʛʦʢʨʘʪʥʦʝ ʧʨʝʚʳʰʝʥʠʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʵʪʦʛʦ ʦʧʘʩʥʦʛʦ 

ʧʦʣʣʶʪʘʥʪʘ ʚ ʚʝʛʝʪʘʪʠʚʥʳʭ ʯʘʩʪʷʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ ʬʦʥʦʚʳʤʠ 

ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʷʤʠ. ʅʘʢʦʧʣʝʥʠʝ ʙʝʥʟ(ʘ)ʧʠʨʝʥʘ ʚ ʨʘʩʪʝʥʠʷʭ, ʥʘʭʦʜʷʱʠʭʩʷ 

ʧʨʝʠʤʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦ, ʧʦ ʥʘʧʨʘʚʣʝʥʠʶ ʨʦʟʳ ʚʝʪʨʦʚ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʥʝʚʳʩʦʢʦʝ ʝʛʦ 

ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʚ ʢʦʨʥʝʚʦʡ ʯʘʩʪʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʩʚʠʜʝʪʝʣʴʩʪʚʫʝʪ ʦʙ ʘʪʤʦʩʬʝʨʥʦʤ 

ʧʫʪʠ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʠʷ ʙʝʥʟ(ʘ)ʧʠʨʝʥʦʤ (ɻʦʨʦʙʮʦʚʘ, 2006).  

 

1.2 ʄʝʪʦʜʳ ʵʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʛʦ ʤʦʥʠʪʦʨʠʥʛʘ ʩʦʩʪʦʷʥʠʷ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ 

ʩʨʝʜʳ 

 

ɿʥʘʯʠʪʝʣʴʥʘʷ ʘʥʪʨʦʧʦʛʝʥʥʘʷ ʥʘʛʨʫʟʢʘ ʥʘ ʨʘʟʣʠʯʥʳʝ ʙʠʦʪʦʧʳ ʜʝʣʘʝʪ 

ʘʢʪʫʘʣʴʥʦʡ ʟʘʜʘʯʫ ʤʦʥʠʪʦʨʠʥʛʘ ʩʦʩʪʦʷʥʠʷ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ ʨʝʛʠʦʥʘ. ɺ 

ʵʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʤ ʤʦʥʠʪʦʨʠʥʛʝ ʰʠʨʦʢʦ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪʩʷ ʨʘʟʣʠʯʥʳʝ ʬʠʟʠʯʝʩʢʠʝ 

(ʠʟʤʝʨʝʥʠʝ ʰʫʤʘ, ʨʘʜʠʦʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ, ʵʣʝʢʪʨʦʤʘʛʥʠʪʥʦʛʦ ʠʟʣʫʯʝʥʠʷ), 

ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʝ, ʬʠʟʠʢʦ-ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʝ (ʦʧʪʠʯʝʩʢʠʝ, ʵʣʝʢʪʨʦʭʠʤʠʯʝʩʢʠʝ, 

ʭʨʦʤʘʪʦʛʨʘʬʠʯʝʩʢʠʝ ʤʝʪʦʜʳ), ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʝ ʤʝʪʦʜʳ (ʙʠʦʪʝʩʪʠʨʦʚʘʥʠʝ ʠ 

ʙʠʦʠʥʜʠʢʘʮʠʷ) ʘʥʘʣʠʟʘ (ʉʦʪʥʠʢʦʚʘ, 2011).  

ʍʠʤʠʯʝʩʢʠʝ ʤʝʪʦʜʳ ʘʥʘʣʠʟʘ. ʂ ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʤʳʤ ʚ 

ʵʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʤ ʤʦʥʠʪʦʨʠʥʛʝ ʤʝʪʦʜʘʤ ʭʠʤʠʯʝʩʢʦʛʦ ʘʥʘʣʠʟʘ ʦʪʥʦʩʷʪ 

ʛʨʘʚʠʤʝʪʨʠʶ ʠ ʪʠʪʨʠʤʝʪʨʠʶ. ɻʨʘʚʠʤʝʪʨʠʯʝʩʢʠʝ ʤʝʪʦʜʳ ʷʚʣʷʶʪʩʷ 

ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʪʦʯʥʳʤʠ (ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦʩʪʴ ʘʥʘʣʠʟʘ - 10
-5
 ʤʦʣʴ/ʣ), ʥʦ 
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ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʪʨʫʜʦʝʤʢʠʤʠ ʠ ʚʨʝʤʷʟʘʪʨʘʪʥʳʤʠ. ʊʠʪʨʠʤʝʪʨʠʯʝʩʢʠʝ ʤʝʪʦʜʳ 

ʠʤʝʶʪ ʙʦʣʝʝ ʥʠʟʢʫʶ ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦʩʪʴ (10
-4
 ʤʦʣʴ/ʣ) ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ 

ʛʨʘʚʠʤʝʪʨʠʯʝʩʢʠʤʠ ʤʝʪʦʜʘʤʠ.  

ʌʠʟʠʢʦ-ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʝ ʤʝʪʦʜʳ ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʙʦʣʝʝ ʪʦʯʥʳʤʠ, ʙʳʩʪʨʳʤʠ ʠ 

ʣʝʛʢʦ ʘʚʪʦʤʘʪʠʟʠʨʫʝʤʳʤʠ. ʅʘʠʙʦʣʝʝ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʤʳʤʠ ʠʟ ʥʠʭ ʷʚʣʷʶʪʩʷ 

ʭʨʦʤʘʪʦʛʨʘʬʠʯʝʩʢʠʝ, ʵʣʝʢʪʨʦʭʠʤʠʯʝʩʢʠʝ ʠ ʦʧʪʠʯʝʩʢʠʝ ʤʝʪʦʜʳ 

ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ (ʂʫʟʥʝʮʦʚ, 1999).  

ʍʨʦʤʘʪʦʛʨʘʬʠʯʝʩʢʠʝ ʤʝʪʦʜʳ ʦʩʥʦʚʘʥʳ ʥʘ ʤʥʦʛʦʢʨʘʪʥʦ 

ʧʦʚʪʦʨʷʶʱʠʭʩʷ ʧʨʦʮʝʩʩʘʭ ʩʦʨʙʮʠʠ ʠ ʜʝʩʦʨʙʮʠʠ. ɺ ʵʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʤ 

ʤʦʥʠʪʦʨʠʥʛʝ ʵʪʠʤʠ ʤʝʪʦʜʘʤʠ ʦʧʨʝʜʝʣʷʶʪ ʇɸʋ, ʧʝʩʪʠʮʠʜʳ, 

ʧʦʣʠʭʣʦʨʠʨʦʚʘʥʥʳʝ ʙʠʬʝʥʠʣʳ, ʥʠʪʨʦʟʘʤʠʥʳ ʠ ʜʨʫʛʠʝ ʧʦʣʣʶʪʘʥʪʳ.  

ʀʟ ɻʣʝʢʪʨʦʭʠʤʠʯʝʩʢʠʭ ʤʝʪʦʜʦʚ ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʯʘʩʪʦ ʚ ʵʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʤ 

ʤʦʥʠʪʦʨʠʥʛʝ ʧʨʠʤʝʥʷʶʪ ʧʦʪʝʥʮʠʦʤʝʪʨʠʶ (ʠʟʤʝʨʝʥʠʝ ʵʣʝʢʪʨʦʜʥʦʛʦ 

ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʘ ʩʠʩʪʝʤʳ, ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪ ʜʣʷ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ ʨʅ ʚʦʜʳ), 

ʧʦʣʷʨʦʛʨʘʬʠʶ (ʠʟʤʝʨʝʥʠʝ ʪʦʢʘ ʩʠʩʪʝʤʳ; ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪ ʜʣʷ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ 

ʧʦʣʣʶʪʘʥʪʦʚ ʚ ʩʪʦʯʥʳʭ ʚʦʜʘʭ ʠ ʚʦʟʜʫʭʝ), ʢʦʥʜʫʢʪʦʤʝʪʨʠʶ (ʠʟʤʝʨʝʥʠʝ 

ʵʣʝʢʪʨʦʧʨʦʚʦʜʥʦʩʪʠ ʩʠʩʪʝʤʳ; ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪ ʜʣʷ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ ʤʠʥʝʨʘʣʠʟʘʮʠʠ 

ʚʦʜʳ ʠ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʧʨʠʤʝʩʝʡ ʚ ʥʝʡ, ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʚʦʜʦʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʭ ʩʦʣʝʡ ʚ 

ʧʦʯʚʝ), ʢʫʣʦʥʦʤʝʪʨʠʶ (ʠʟʤʝʨʝʥʠʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʵʣʝʢʪʨʠʯʝʩʪʚʘ, ʟʘʪʨʘʯʝʥʥʦʛʦ 

ʥʘ ʵʣʝʢʪʨʦʭʠʤʠʯʝʩʢʦʝ ʧʨʝʚʨʘʱʝʥʠʝ ʚʝʱʝʩʪʚʘ; ʧʨʠʤʝʥʷʶʪ ʜʣʷ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ 

ʩʣʦʞʥʳʭ ʦʨʛʘʥʠʯʝʩʢʠʭ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʡ), ʵʣʝʢʪʨʦʛʨʘʚʠʤʝʪʨʠʶ (ʦʩʘʞʜʝʥʠʝ 

ʦʧʨʝʜʝʣʷʝʤʦʛʦ ʵʣʝʤʝʥʪʘ ʥʘ ʚʟʚʝʰʝʥʥʦʤ ʵʣʝʢʪʨʦʜʝ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ 

ʵʣʝʢʪʨʦʣʠʟʘ). 

ʆʧʪʠʯʝʩʢʠʝ. ʂ ʦʧʪʠʯʝʩʢʠʤ ʤʝʪʦʜʘʤ ʦʪʥʦʩʠʪʩʷ ʩʧʝʢʪʨʦʩʢʦʧʠʷ, 

ʟʘʢʣʶʯʘʶʱʘʷʩʷ ʚ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʠ ʢʘʯʝʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʠ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʩʦʩʪʘʚʘ 

ʚʝʱʝʩʪʚʘ ʧʫʪʝʤ ʠʟʫʯʝʥʠʷ ʵʣʝʢʪʨʦʤʘʛʥʠʪʥʦʛʦ ʠʟʣʫʯʝʥʠʷ, ʧʦʛʣʦʱʝʥʥʦʛʦ, 

ʦʪʨʘʞʝʥʥʦʛʦ ʠʣʠ ʠʩʧʫʱʝʥʥʦʛʦ ʵʪʠʤ ʚʝʱʝʩʪʚʦʤ.  

ʄʝʪʦʜʳ ʭʠʤʠʯʝʩʢʦʛʦ ʠ ʬʠʟʠʢʦ-ʭʠʤʠʯʝʩʢʦʛʦ ʘʥʘʣʠʟʘ ʧʦʟʚʦʣʷʶʪ 

ʧʦʣʫʯʠʪʴ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʪʦʯʥʫʶ ʠʥʬʦʨʤʘʮʠʶ ʦ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʠ ʜʘʞʝ ʤʘʣʳʭ 

ʢʦʣʠʯʝʩʪʚ ʧʦʣʣʶʪʘʥʪʘ ʚ ʧʨʦʙʘʭ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ, ʯʪʦ ʦʙʫʩʣʦʚʣʠʚʘʝʪ 
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ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʦʩʪʴ ʭʠʤʘʥʘʣʠʟʘ. ʅʦ ʩ ʜʨʫʛʦʡ ʩʪʦʨʦʥʳ, ʧʨʦʚʝʜʝʥʠʝ ʘʥʘʣʠʟʦʚ 

ʵʪʠʤʠ ʤʝʪʦʜʘʤʠ ʯʘʩʪʦ ʟʘʥʠʤʘʝʪ ʤʥʦʛʦ ʚʨʝʤʝʥʠ, ʪʨʝʙʫʝʪ ʥʘʣʠʯʠʷ 

ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʱʝʛʦ ʦʙʦʨʫʜʦʚʘʥʠʷ. ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʵʪʘ ʛʨʫʧʧʘ ʤʝʪʦʜʦʚ 

ʧʦʟʚʦʣʷʝʪ ʦʮʝʥʠʪʴ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʪʦʣʴʢʦ ʢʘʢʦʛʦ-ʣʠʙʦ ʢʦʥʢʨʝʪʥʦʛʦ ʚʝʱʝʩʪʚʘ ʠ 

ʩʨʘʚʥʠʪʴ ʝʛʦ ʩ ʥʦʨʤʠʨʦʚʘʥʥʳʤʠ ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʷʤʠ ʜʣʷ ʵʪʦʛʦ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷ 

(ʇɼʂ).  

ʉ ʨʘʟʚʠʪʠʝʤ ʩʦʚʨʝʤʝʥʥʦʡ ʧʨʦʤʳʰʣʝʥʥʦʩʪʠ ʚ ʦʢʨʫʞʘʶʱʫʶ ʩʨʝʜʫ 

ʝʞʝʛʦʜʥʦ ʧʦʧʘʜʘʝʪ ʚʩʝ ʙʦʣʴʰʝʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʥʦʚʳʭ ʧʦʣʣʶʪʘʥʪʦʚ, ʜʣʷ 

ʢʦʪʦʨʳʭ ʥʝʪ ʇɼʂ ʠ ʥʝ ʨʘʟʨʘʙʦʪʘʥʳ ʤʝʪʦʜʠʢʠ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ. ʀ ʜʘʞʝ ʚ 

ʩʣʫʯʘʝ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʠʷ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʟʘʛʨʷʟʥʷʶʱʠʭ ʚʝʱʝʩʪʚ ʥʦʨʤʘʪʠʚʘʤ 

ʥʝʣʴʟʷ ʛʦʚʦʨʠʪʴ ʦ ʪʦʤ, ʯʪʦ ʞʠʚʳʝ ʦʨʛʘʥʠʟʤʳ ʥʝ ʧʦʜʚʝʨʛʘʶʪʩʷ ʠʭ 

ʥʝʛʘʪʠʚʥʦʤʫ ʚʣʠʷʥʠʶ. ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ,  ʠʩʧʦʣʴʟʫʷ ʪʦʣʴʢʦ ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʝ ʠ 

ʬʠʟʠʢʦ-ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʝ ʤʝʪʦʜʳ ʜʣʷ ʤʦʥʠʪʦʨʠʥʛʘ ʩʦʩʪʦʷʥʠʷ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ 

ʩʨʝʜʳ, ʥʝʚʦʟʤʦʞʥʦ ʦʮʝʥʠʪʴ ʩʫʤʤʘʨʥʦʝ ʚʣʠʷʥʠʝ  ʧʦʣʣʶʪʘʥʪʦʚ ʨʘʟʣʠʯʥʦʡ 

ʭʠʤʠʯʝʩʢʦʡ ʧʨʠʨʦʜʳ ʥʘ ʞʠʚʳʝ ʦʨʛʘʥʠʟʤʳ. ʅʝʜʦʩʪʘʪʢʠ ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʭ 

ʤʝʪʦʜʦʚ ʘʥʘʣʠʟʘ ʚʦʟʤʦʞʥʦ ʢʦʤʧʝʥʩʠʨʦʚʘʪʴ ʠʭ ʩʦʚʤʝʩʪʥʳʤ ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʝʤ ʩ 

ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʤʠ ʤʝʪʦʜʘʤʠ ʤʦʥʠʪʦʨʠʥʛʘ.  

ɹʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʝ ʤʝʪʦʜʳ. ɺ ʵʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʤ ʤʦʥʠʪʦʨʠʥʛʝ ʦʙʳʯʥʦ 

ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪ ʙʠʦʠʥʜʠʢʘʮʠʶ ʠ ʙʠʦʪʝʩʪʠʨʦʚʘʥʠʝ (ɽʨʝʤʝʝʚʘ, 2015). ʕʪʠ 

ʤʝʪʦʜʳ ʦʩʥʦʚʘʥʳ ʥʘ ʦʮʝʥʢʝ ʢʘʯʝʩʪʚʘ ʩʨʝʜʳ ʧʦ ʩʦʩʪʦʷʥʠʶ ʠ ʨʝʘʢʮʠʠ 

ʧʦʤʝʱʝʥʥʳʭ ʚ ʥʝʝ ʪʝʩʪ-ʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ (ʙʠʦʪʝʩʪʠʨʦʚʘʥʠʝ) ʣʠʙʦ ʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ, 

ʦʙʠʪʘʶʱʠʭ ʚ ʥʝʡ (ʙʠʦʠʥʜʠʢʘʮʠʷ).  ɺ ʦʪʣʠʯʠʝ ʦʪ ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʭ ʤʝʪʦʜʦʚ 

ʘʥʘʣʠʟʘ, ʦʩʥʦʚʘʥʥʳʭ ʥʘ ʩʨʘʚʥʝʥʠʠ ʠʟʤʝʨʝʥʥʳʭ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʡ 

ʧʦʣʣʶʪʘʥʪʦʚ ʩ ʠʭ ʧʨʝʜʝʣʴʥʦ ʜʦʧʫʩʪʠʤʳʤʠ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʷʤʠ (ʇɼʂ), 

ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʝ ʤʝʪʦʜʳ ʧʦʟʚʦʣʷʶʪ ʦʧʨʝʜʝʣʠʪʴ ʭʘʨʘʢʪʝʨ ʠ ʩʪʝʧʝʥʴ ʚʣʠʷʥʠʷ 

ʟʘʛʨʷʟʥʷʶʱʠʭ ʚʝʱʝʩʪʚ ʥʘ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʝ  ʩʠʩʪʝʤʳ, ʦʮʝʥʠʪʴ ʠʭ 

ʠʥʪʝʛʨʘʣʴʥʦʝ ʪʦʢʩʠʯʝʩʢʦʝ ʜʝʡʩʪʚʠʝ, ʢʦʪʦʨʦʝ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʦʜʥʦʡ ʠʟ ʛʣʘʚʥʳʭ 

ʧʨʠʯʠʥ ʥʝʛʘʪʠʚʥʳʭ ʧʦʩʣʝʜʩʪʚʠʡ ʘʥʪʨʦʧʦʛʝʥʥʦʛʦ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʠʷ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ 

ʩʨʝʜʳ (ʍʦʣʦʠʤʦʚʘ, 2013).  

ʆʜʥʠʤ ʠʟ ʧʝʨʚʳʭ ʤʝʪʦʜʦʚ ʙʠʦʪʝʩʪʠʨʦʚʘʥʠʷ, ʚ ʯʘʩʪʥʦʩʪʠ, ʚʦʜʥʦʡ 
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ʩʨʝʜʳ, ʙʳʣʦ ʠʟʫʯʝʥʠʝ ʚʳʞʠʚʘʝʤʦʩʪʠ ʤʠʢʨʦʩʢʦʧʠʯʝʩʢʠʭ ʨʘʯʢʦʚ Daphnia 

magna ʚ ʠʩʩʣʝʜʫʝʤʳʭ ʦʙʨʘʟʮʘʭ. ɼʘʥʥʳʡ ʤʝʪʦʜ ʙʠʦʪʝʩʪʠʨʦʚʘʥʠʷ ʦʩʥʦʚʘʥ 

ʥʘ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʠ ʠʟʤʝʥʝʥʠʡ ʚʳʞʠʚʘʝʤʦʩʪʠ ʠ ʧʣʦʜʦʚʠʪʦʩʪʠ ʜʘʬʥʠʡ ʧʨʠ 

ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʠ ʪʦʢʩʠʯʝʩʢʠʭ ʚʝʱʝʩʪʚ, ʩʦʜʝʨʞʘʱʠʭʩʷ ʚ ʪʝʩʪʠʨʫʝʤʦʡ ʚʦʜʝ ʧʦ 

ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ ʢʦʥʪʨʦʣʝʤ (Tothill, 1996). ɺ ʥʘʰʝʡ ʩʪʨʘʥʝ ʜʘʬʥʠʝʚʳʡ ʪʝʩʪ 

ʨʝʢʦʤʝʥʜʦʚʘʥ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʦʩʥʦʚʥʦʛʦ ʜʣʷ ʢʦʥʪʨʦʣʷ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ ʩʪʦʯʥʳʭ ʚʦʜ 

ʠ ʧʝʨʩʧʝʢʪʠʚʥʦʛʦ ʜʣʷ ʦʮʝʥʢʠ ʩʪʝʧʝʥʠ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʠʷ ʧʨʠʨʦʜʥʳʭ ʚʦʜ. ʂʨʦʤʝ 

ʪʦʛʦ, ʦʥ ʦʙʷʟʘʪʝʣʝʥ ʧʨʠ ʫʩʪʘʥʦʚʣʝʥʠʠ ʇɼʂ ʦʪʜʝʣʴʥʳʭ ʚʝʱʝʩʪʚ ʚ ʚʦʜʝ 

ʨʳʙʦʭʦʟʷʡʩʪʚʝʥʥʳʭ ʚʦʜʦʝʤʦʚ. ʈʘʟʣʠʯʥʳʝ ʞʠʚʳʝ ʦʨʛʘʥʠʟʤʳ ʧʦ-ʨʘʟʥʦʤʫ 

ʨʝʘʛʠʨʫʶʪ ʥʘ ʟʘʛʨʷʟʥʷʶʱʠʝ ʚʝʱʝʩʪʚʘ, ʧʦʵʪʦʤʫ ʥʘ ʩʝʛʦʜʥʷʰʥʠʡ ʜʝʥʴ ʚ 

ʤʠʨʝ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʪʩʷ ʙʦʣʴʰʦʝ ʨʘʟʥʦʦʙʨʘʟʠʝ ʪʝʩʪ-ʦʙʲʝʢʪʦʚ: ʦʪ 

ʦʜʥʦʢʣʝʪʦʯʥʳʭ ʚʦʜʦʨʦʩʣʝʡ, ʤʭʦʚ ʠ ʣʠʰʘʡʥʠʢʦʚ, ʙʘʢʪʝʨʠʡ ʠ ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʭ 

ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʜʦ ʚʳʩʰʠʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʨʳʙ ʠ ʪʝʧʣʦʢʨʦʚʥʳʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ 

(Hassan, 2016).  

ʉʨʝʜʠ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʤʳʭ ʜʣʷ ʵʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʛʦ ʤʦʥʠʪʦʨʠʥʛʘ ʤʝʪʦʜʦʚ 

ʙʠʦʪʝʩʪʠʨʦʚʘʥʠʷ ʚ ʧʦʩʣʝʜʥʝʝ ʚʨʝʤʷ ʰʠʨʦʢʦ ʠʟʫʯʘʶʪʩʷ ʚʦʟʤʦʞʥʦʩʪʠ 

ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʥʳʭ ʩʠʩʪʝʤ (Salgado, 2011). ɹʠʦʩʝʥʩʦʨʳ - ʵʪʦ ʫʩʪʨʦʡʩʪʚʘ, 

ʩʦʩʪʦʷʱʠʝ ʠʟ ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦʡ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʡ ʯʘʩʪʠ, ʩʚʷʟʘʥʥʦʡ ʩ 

ʧʨʝʦʙʨʘʟʦʚʘʪʝʣʝʤ - ʬʠʟʠʯʝʩʢʠʤ ʜʘʪʯʠʢʦʤ, ʨʝʛʠʩʪʨʠʨʫʶʱʠʤ ʨʝʘʢʮʠʶ 

ʩʝʥʩʦʨʘ ʥʘ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʝ ʠ ʧʝʨʝʚʦʜʷʱʠʤ ʵʪʦʪ ʩʠʛʥʘʣ ʚ ʫʜʦʙʥʫʶ ʜʣʷ 

ʦʙʨʘʙʦʪʢʠ ʬʦʨʤʫ. ɺ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʛʦ ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʵʣʝʤʝʥʪʘ 

ʤʦʛʫʪ ʙʳʪʴ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʳ ʬʝʨʤʝʥʪʳ, ʥʫʢʣʝʠʥʦʚʳʝ ʢʠʩʣʦʪʳ, ʢʣʝʪʦʯʥʳʝ 

ʤʝʤʙʨʘʥʳ, ʮʝʣʳʝ ʢʣʝʪʢʠ, ʪʢʘʥʠ ʠ ʜʘʞʝ ʦʨʛʘʥʠʟʤʳ (ʊʝʨʥʝʨ, 1992).  

ʉ ʧʦʤʦʱʴʶ ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʦʚ ʚ ʧʨʦʙʘʭ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ 

ʦʧʨʝʜʝʣʝʥ ʰʠʨʦʢʠʡ ʩʧʝʢʪʨ ʟʘʛʨʷʟʥʷʶʱʠʭ ʚʝʱʝʩʪʚ -  ʬʝʥʦʣ ʠ ʝʛʦ 

ʧʨʦʠʟʚʦʜʥʳʝ, ʪʦʢʩʠʯʥʳʝ ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʠʝ ʘʤʠʥʳ, ʧʝʩʪʠʮʠʜʳ, ʛʝʨʙʠʮʠʜʳ, 

ʪʷʞʝʣʳʝ ʤʝʪʘʣʣʳ ʠ ʜʨ.(Gu, 2004). ʇʨʝʠʤʫʱʝʩʪʚʘʤʠ ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʥʦʛʦ ʘʥʘʣʠʟʘ 

ʧʨʦʙ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʧʨʦʩʪʦʪʘ ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʷ, ʥʝʚʳʩʦʢʘʷ 

ʩʪʦʠʤʦʩʪʴ, ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦʩʪʴ, ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʦʩʪʴ  ʠ ʵʢʩʧʨʝʩʩʥʦʩʪʴ. ɹʦʣʴʰʦʝ 

ʟʥʘʯʝʥʠʝ ʜʣʷ ʤʦʥʠʪʦʨʠʥʛʘ ʩʦʩʪʦʷʥʠʷ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ ʠʤʝʶʪ 



21 

 

ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʳ ʥʘ ʦʩʥʦʚʝ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ, ʦʪʣʠʯʘʶʱʠʝʩʷ ʧʨʦʩʪʦʪʦʡ, 

ʥʘʜʝʞʥʦʩʪʴʶ, ʜʝʰʝʚʠʟʥʦʡ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʛʦ ʤʘʪʝʨʠʘʣʘ (Belkin, 2003). 

ɼʝʪʝʢʮʠʷ ʩʠʛʥʘʣʘ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʩʨʘʟʫ ʦʪ ʙʦʣʴʰʦʛʦ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʦʪʜʝʣʴʥʳʭ 

ʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ, ʯʪʦ ʧʦʚʳʰʘʝʪ ʜʦʩʪʦʚʝʨʥʦʩʪʴ ʘʥʘʣʠʟʘ.  

ɸʢʪʠʚʥʦ ʠʟʫʯʘʶʪʩʷ ʠ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪʩʷ ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʳ ʥʘ ʦʩʥʦʚʝ 

ʙʠʦʣʶʤʠʥʝʩʮʠʨʫʶʱʠʭ ʙʘʢʪʝʨʠʡ (lux-ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʳ), ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʢʦʪʦʨʳʭ ʚ 

ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʦʙʲʝʢʪʘʭ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ  ʦʙʥʘʨʫʞʝʥ ʰʠʨʦʢʠʡ 

ʩʧʝʢʪʨ ʪʦʢʩʠʢʘʥʪʦʚ, ʚ ʪʦʤ ʯʠʩʣʝ ʚʳʟʳʚʘʶʱʠʭ ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʷ ɼʅʂ, ʙʝʣʢʦʚ ʠ 

ʤʝʤʙʨʘʥ, ʠʥʜʫʮʠʨʫʶʱʠʭ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʳʡ ʩʪʨʝʩʩ ʠ ʜʨ. (Vollmer,2004; 

Woutersen et al., 2011). ʅʝʩʤʦʪʨʷ ʥʘ ʪʦ, ʯʪʦ ʧʨʝʜʝʣ ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʠʷ ʦʪʜʝʣʴʥʳʭ 

ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʡ ʵʪʠʤ ʤʝʪʦʜʦʤ ʥʝ ʥʘʩʪʦʣʴʢʦ ʚʳʩʦʢ, ʢʘʢ ʧʨʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʠ 

ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʭ ʤʝʪʦʜʦʚ, lux-ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʳ ʩʧʦʩʦʙʥʳ ʛʝʥʝʨʠʨʦʚʘʪʴ ʦʪʚʝʪ ʥʘ 

ʩʫʤʤʫ ʚʝʱʝʩʪʚ, ʪʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ ʧʦʟʚʦʣʷʷ ʩʧʨʦʛʥʦʟʠʨʦʚʘʪʴ ʠʥʪʝʛʨʘʣʴʥʦʝ 

ʜʝʡʩʪʚʠʝ ʧʦʣʣʶʪʘʥʪʦʚ, ʩʦʜʝʨʞʘʱʠʭʩʷ ʚ ʧʨʦʙʝ, ʥʘ ʞʠʚʦʡ ʦʨʛʘʥʠʟʤ.  

ʈʘʟʣʠʯʘʶʪ ʜʚʘ ʚʘʨʠʘʥʪʘ ʜʝʪʝʢʮʠʠ ʪʦʢʩʠʯʝʩʢʠʭ ʵʬʬʝʢʪʦʚ 

ʟʘʛʨʷʟʥʷʶʱʠʭ ʚʝʱʝʩʪʚ, ʩʦʜʝʨʞʘʱʠʭʩʷ ʚ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʧʨʠʨʦʜʥʳʭ ʧʨʦʙʘʭ. 

ʇʝʨʚʳʡ ʠʟ ʥʠʭ ʦʩʥʦʚʘʥ ʥʘ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʠ ʙʠʦʣʶʤʠʥʝʩʮʠʨʫʶʱʠʭ 

ʙʘʢʪʝʨʠʡ, ʦʙʣʘʜʘʶʱʠʭ ʢʦʥʩʪʠʪʫʪʠʚʥʳʤ ʩʚʝʯʝʥʠʝʤ (Lei, 2006). 

ɹʠʦʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʮʠʷ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʧʨʦʮʝʩʩʦʤ, ʟʘʚʠʩʷʱʠʤ ʦʪ ʫʨʦʚʥʷ ʢʣʝʪʦʯʥʦʛʦ 

ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤʘ. ʇʨʠ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʠ ʪʦʢʩʠʢʘʥʪʦʚ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʥʠʝ 

ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤʘ ʢʣʝʪʢʠ (ʚ ʦʩʥʦʚʥʦʤ ʩʪʨʘʜʘʝʪ ʜʳʭʘʪʝʣʴʥʘʷ ʮʝʧʴ), ʯʪʦ 

ʦʧʦʩʨʝʜʦʚʘʥʥʦ ʚʣʠʷʝʪ ʥʘ ʣʶʮʠʬʝʨʘʟʥʫʶ ʨʝʘʢʮʠʶ, ʚʳʟʳʚʘʷ ʩʥʠʞʝʥʠʝ 

ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʙʠʦʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʮʠʠ ʩʫʩʧʝʥʟʠʠ ʢʣʝʪʦʢ. ʏʘʱʝ ʚʩʝʛʦ ʚ 

ʢʘʯʝʩʪʚʝ lux-ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʦʚ ʩ ʢʦʥʩʪʠʪʫʪʠʚʥʳʤ ʩʚʝʯʝʥʠʝʤ  ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪ 

ʧʨʠʨʦʜʥʳʝ ʩʚʝʪʷʱʠʝʩʷ ʙʘʢʪʝʨʠʠ, ʪʘʢʠʝ ʢʘʢ Photobacterium phosphoreum, 

Vibrio fischeri (Thouand, Marks, 2014). ɹʠʦʩʝʥʩʦʨʳ ʵʪʦʛʦ ʪʠʧʘ ʩʧʦʩʦʙʥʳ 

ʜʝʪʝʢʪʠʨʦʚʘʪʴ ʧʦʣʣʶʪʘʥʪʳ ʨʘʟʣʠʯʥʦʡ ʭʠʤʠʯʝʩʢʦʡ ʧʨʠʨʦʜʳ, ʚ ʩʚʷʟʠ ʩ ʯʝʤ 

ʤʦʛʫʪ ʫʩʧʝʰʥʦ ʧʨʠʤʝʥʷʪʴʩʷ ʚ ʧʝʨʚʠʯʥʦʤ ʩʢʨʠʥʠʥʛʝ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ ʚʦʜʳ, 

ʚʦʟʜʫʭʘ, ʧʠʱʝʚʳʭ ʧʨʦʜʫʢʪʦʚ, ʥʦʚʳʭ ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʭ ʚʝʱʝʩʪʚ ʠ ʤʘʪʝʨʠʘʣʦʚ. 

 ɺ ʩʣʫʯʘʝ ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʠʷ ʪʦʢʩʠʯʝʩʢʠʭ ʚʝʱʝʩʪʚ ʚ ʧʨʦʙʝ ʤʝʪʦʜʦʤ 
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ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʥʦʛʦ ʘʥʘʣʠʟʘ, ʧʨʦʚʦʜʠʪʩʷ ʝʝ ʜʘʣʴʥʝʡʰʝʝ ʠʟʫʯʝʥʠʝ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ 

ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʭ ʠʣʠ ʬʠʟʠʢʦ-ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʭ ʤʝʪʦʜʦʚ ʜʣʷ ʙʦʣʝʝ ʪʦʯʥʦʛʦ 

ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ ʧʨʠʨʦʜʳ ʠ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʧʦʣʣʶʪʘʥʪʘ.  

ʂʨʦʤʝ ʧʨʠʨʦʜʥʳʭ ʩʚʝʪʷʱʠʭʩʷ ʰʪʘʤʤʦʚ ʜʣʷ ʦʮʝʥʢʠ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ 

ʧʨʠʨʦʜʥʳʭ ʩʨʝʜ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪ ʠ lux-ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʳ, ʩʢʦʥʩʪʨʫʠʨʦʚʘʥʥʳʝ ʥʘ 

ʦʩʥʦʚʝ ʙʘʢʪʝʨʠʡ Escherichia coli. ʂʣʝʪʢʠ ʪʘʢʦʛʦ ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʘ ʥʝʩʫʪ 

ʛʠʙʨʠʜʥʳʝ ʧʣʘʟʤʠʜʳ ʩ ʚʩʪʨʦʝʥʥʳʤʠ ʢʘʩʩʝʪʘʤʠ ʛʝʥʦʚ luxCDABE ʠʟ 

ʛʝʥʦʤʦʚ ʤʦʨʩʢʠʭ ʠ ʥʘʟʝʤʥʳʭ ʣʶʤʠʥʝʩʮʠʨʫʶʱʠʭ ʙʘʢʪʝʨʠʡ. ɻʝʥʳ 

luxCDABE ʥʘʭʦʜʷʪʩʷ ʧʦʜ ʢʦʥʩʪʠʪʫʪʠʚʥʳʤ ʧʨʦʤʦʪʦʨʦʤ, ʯʪʦ ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʝʪ 

ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʝ ʠ ʩʪʘʙʠʣʴʥʦʝ ʩʚʝʯʝʥʠʝ ʢʣʝʪʦʢ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ ʧʨʦʜʦʣʞʠʪʝʣʴʥʦʛʦ 

ʚʨʝʤʝʥʠ (Zavilgelsky et al., 2007). 

ɺʪʦʨʦʡ ʧʨʠʥʮʠʧ ʜʝʪʝʢʮʠʠ ʪʦʢʩʠʢʘʥʪʦʚ ʚ ʧʨʦʙʘʭ ʦʩʥʦʚʘʥ ʥʘ ʠʥʜʫʢʮʠʠ 

ʩʚʝʯʝʥʠʷ ʙʘʢʪʝʨʠʡ ʵʪʠʤʠ ʚʝʱʝʩʪʚʘʤʠ. ʌʦʥʦʚʳʡ ʫʨʦʚʝʥʴ ʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʮʠʠ 

ʪʘʢʠʭ ʩʝʥʩʦʨʦʚ ʥʝʚʳʩʦʢ ʠ ʧʦʚʳʰʘʝʪʩʷ ʧʨʠ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʠ ʢʦʥʢʨʝʪʥʦʛʦ 

ʚʝʱʝʩʪʚʘ ʠʣʠ ʠʭ ʛʨʫʧʧʳ (Gu et al., 2004). ʂʘʢ ʧʨʘʚʠʣʦ, ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪʩʷ 

ʛʝʥʥʦ-ʠʥʞʝʥʝʨʥʳʝ ʰʪʘʤʤʳ E.coli, ʥʝʩʫʱʠʝ ʛʠʙʨʠʜʥʳʝ ʧʣʘʟʤʠʜʳ, ʚ 

ʢʦʪʦʨʳʭ ʨʝʧʦʨʪʝʨʥʳʡ ʦʧʝʨʦʥ  luxCDABE ʧʦʩʪʘʚʣʝʥ ʧʦʜ ʢʦʥʪʨʦʣʴ 

ʠʥʜʫʮʠʨʫʝʤʳʭ ʧʨʦʤʦʪʦʨʦʚ.  

ʊʘʢʠʝ ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʥʳʝ ʩʠʩʪʝʤʳ, ʟʘ ʩʯʝʪ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʳʭ 

ʨʝʛʫʣʷʪʦʨʥʳʭ ʵʣʝʤʝʥʪʦʚ, ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʳʤʠ ʠ 

ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʳʤʠ, ʠ ʤʦʛʫʪ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʪʴʩʷ ʜʣʷ ʜʝʪʝʢʮʠʠ ʢʘʢ ʢʦʥʢʨʝʪʥʳʭ 

ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʭ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʡ, ʪʘʢ ʠ  ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʳʭ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʡ ʥʘ ʢʣʝʪʢʫ, 

ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʝ ɼʅʂ, ʙʝʣʢʦʚ ʠʣʠ ʤʝʤʙʨʘʥ, ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʳʡ ʩʪʨʝʩʩ 

ʠ ʪ.ʜ. (Biran et al., 2010; Lee, Gu, 2003). ʊʦ ʝʩʪʴ, lux-ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʳ ʩʧʦʩʦʙʥʳ 

ʨʝʘʛʠʨʦʚʘʪʴ ʥʘ ʦʙʱʫʶ ʩʫʤʤʫ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʡ, ʚʳʟʳʚʘʶʱʠʭ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʳʡ ʪʠʧ 

ʩʪʨʝʩʩʘ. ʐʪʘʤʤʳ, ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʳʝ ʢ ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʤ ʚʝʱʝʩʪʚʘʤ, ʦʙʥʘʨʫʞʠʚʘʶʪ 

ʦʜʥʦ ʠʣʠ ʛʨʫʧʧʫ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʡ ʩ ʘʥʘʣʦʛʠʯʥʳʤʠ ʩʚʦʡʩʪʚʘʤʠ - ʤʝʪʘʣʣʳ 

(ʘʣʶʤʠʥʠʡ, ʥʠʢʝʣʴ, ʨʪʫʪʴ, ʤʳʰʴʷʢ, ʢʘʜʤʠʡ), ʘʣʢʘʥʳ, ʪʦʣʫʦʣʳ, ʙʝʥʟʦʣ ʠʣʠ 

ʵʪʠʣʙʝʥʟʦʣ (Elad, Belkin, 2016).  

ɺ ɻʦʩʫʜʘʨʩʪʚʝʥʥʦʤ ʥʘʫʯʥʦʤ ʮʝʥʪʨʝ ʈʌ çɻʦʩʅʀʀɻʝʥʝʪʠʢʘè (ʄʦʩʢʚʘ) 
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ʨʘʟʨʘʙʦʪʘʥʳ lux-ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʳ ʥʘ ʦʩʥʦʚʝ E.coli ʜʣʷ ʜʝʪʝʢʮʠʠ ʧʦʣʣʶʪʘʥʪʦʚ, 

ʠʤʝʶʱʠʭ ʛʝʥʦʪʦʢʩʠʯʥʳʝ ʩʚʦʡʩʪʚʘ, ʧʨʦʚʦʮʠʨʫʶʱʠʭ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʳʡ 

ʩʪʨʝʩʩ, ʧʦʚʨʝʞʜʘʶʱʠʭ ʙʝʣʢʠ  ʠ ʤʝʤʙʨʘʥʳ ʢʣʝʪʢʠ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʜʣʷ ʜʝʪʝʢʮʠʠ 

ʨʪʫʪʠ, ʤʳʰʴʷʢʘ, ʘʥʪʠʙʠʦʪʠʢʦʚ ʙʝʪʘ-ʣʘʢʪʘʤʥʦʛʦ ʠ ʪʝʪʨʘʮʠʢʣʠʥʦʚʦʛʦ ʨʷʜʦʚ.  

ɺ ʢʘʯʝʩʪʚʝ lux-ʦʧʝʨʦʥʘ ʚ ʜʘʥʥʳʭ ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʘʭ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʪʩʷ ʦʧʝʨʦʥ 

luxCDABE Photorhabdus luminescens, ʘ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʠʥʜʫʮʠʨʫʝʤʳʭ 

ʧʨʦʤʦʪʦʨʦʚ - ʨʘʟʣʠʯʥʳʝ ʩʪʨʝʩʩʦʚʳʝ ʧʨʦʤʦʪʦʨʳ ʧʨʦʢʘʨʠʦʪ (ʂʦʪʦʚʘ, 2009). 

ʊʘʢ, ʜʣʷ ʜʝʪʝʢʮʠʠ ʛʝʥʦʪʦʢʩʠʯʥʳʭ ʚʝʱʝʩʪʚ ʠ ʬʘʢʪʦʨʦʚ, ʚʳʟʳʚʘʶʱʠʭ 

ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʝ ɼʅʂ (ʥʠʪʨʦʟʦʛʫʘʥʠʜʠʥ, ʤʠʪʦʤʠʮʠʥ ʉ, ʫʣʴʪʨʘʬʠʦʣʝʪʦʚʦʝ ʠ 

ʠʦʥʠʟʠʨʫʶʱʝʝ ʠʟʣʫʯʝʥʠʝ), ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪʩʷ SOS-ʧʨʦʤʦʪʦʨʳ PrecA ʠ PcolD. 

ʇʨʦʤʦʪʦʨʳ PkatG ʠ PsoxS  ʧʨʠʤʝʥʷʶʪ ʚ ʩʝʥʩʦʨʘʭ ʜʣʷ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ 

ʘʢʪʠʚʥʳʭ ʬʦʨʤ ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ, ʧʨʦʚʦʮʠʨʫʶʱʠʭ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʳʡ ʩʪʨʝʩʩ -  

ʧʝʨʚʳʡ ʩʧʝʮʠʬʠʯʝʥ ʜʣʷ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʠ ʦʨʛʘʥʠʯʝʩʢʠʭ ʧʝʨʦʢʩʠʜʦʚ, 

ʚʪʦʨʦʡ - ʜʣʷ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ. ʇʨʦʤʦʪʦʨʳ çʪʝʧʣʦʚʦʛʦ ʰʦʢʘè 

PgrpE ʠ PibpA ʠʥʜʫʮʠʨʫʶʪʩʷ ʧʨʠ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʠ ʥʘ ʢʣʝʪʢʫ ʚʝʱʝʩʪʚ ʠ 

ʬʘʢʪʦʨʦʚ, ʧʦʚʨʝʞʜʘʶʱʠʭ ʙʝʣʢʠ - ʨʘʟʣʠʯʥʳʝ ʬʝʥʦʣʴʥʳʝ ʧʨʦʠʟʚʦʜʥʳʝ, 

ʩʧʠʨʪʳ, ʧʦʚʳʰʝʥʥʘʷ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘ ʠ ʜʨ. ɼʣʷ ʜʝʪʝʢʮʠʠ ʚʝʱʝʩʪʚ, 

ʨʘʟʨʫʰʘʶʱʠʭ ʢʣʝʪʦʯʥʫʶ ʤʝʤʙʨʘʥʫ, ʚ ʛʠʙʨʠʜʥʫʶ ʧʣʘʟʤʠʜʫ ʚʩʪʨʘʠʚʘʝʪʩʷ 

ʧʨʦʤʦʪʦʨ PfabA. 

ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ lux-ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʥʳʭ ʰʪʘʤʤʦʚ 

ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʜʣʷ ʤʦʥʠʪʦʨʠʥʛʘ ʩʦʩʪʦʷʥʠʷ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʙʠʦʪʦʧʦʚ 

ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʧʝʨʩʧʝʢʪʠʚʥʳʤ ʤʝʪʦʜʦʤ ʚ 

ʵʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʡ ʪʦʢʩʠʢʦʣʦʛʠʠ. ɹʠʦʩʝʥʩʦʨʥʳʡ ʘʥʘʣʠʟ ʦʪʣʠʯʘʝʪʩʷ 

ʵʢʩʧʨʝʩʩʥʦʩʪʴʶ, ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʦʩʪʴʶ, ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦʩʪʴʶ ʠ ʥʝʚʳʩʦʢʦʡ 

ʩʪʦʠʤʦʩʪʴʶ, ʯʪʦ ʧʦʟʚʦʣʷʝʪ ʧʨʦʚʦʜʠʪʴ ʧʝʨʚʠʯʥʳʡ ʩʢʨʠʥʠʥʛ ʩʨʘʟʫ 

ʙʦʣʴʰʦʛʦ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʧʨʠʨʦʜʥʳʭ ʧʨʦʙ. ʉʦʚʤʝʩʪʥʦʝ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ 

ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʦʚ, ʜʝʪʝʢʪʠʨʫʶʱʠʭ ʩʫʤʤʘʨʥʫʶ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʴ ʩʨʝʜʳ, ʠ 

ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʳʭ ʢ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʳʤ ʚʝʱʝʩʪʚʘʤ, ʧʦʟʚʦʣʷʝʪ ʥʠʚʝʣʠʨʦʚʘʪʴ 

ʥʝʩʧʝʮʠʬʠʯʥʦʩʪʴ ʧʝʨʚʦʡ ʛʨʫʧʧʳ ʤʝʪʦʜʦʚ, ʙʦʣʝʝ ʜʝʪʘʣʴʥʦ ʦʮʝʥʠʪʴ 

ʤʝʭʘʥʠʟʤ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʪʦʢʩʠʯʝʩʢʦʛʦ ʘʛʝʥʪʘ ʥʘ ʢʣʝʪʢʫ ʠ ʦʧʨʝʜʝʣʠʪʴ 
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ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʫʶ ʤʠʰʝʥʴ ʚ ʢʣʝʪʢʝ, ʢʦʪʦʨʫʶ ʧʦʚʨʝʞʜʘʝʪ ʪʦʢʩʠʢʘʥʪ (Sazykin 

et al., 2016).  

 

1.3 ʀʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ ʙʠʦʨʝʤʝʜʠʘʮʠʦʥʥʳʭ ʧʦʜʭʦʜʦʚ ʜʣʷ ʦʯʠʩʪʢʠ 

ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʭ ʪʝʨʨʠʪʦʨʠʡ  

 

ʈʘʟʣʠʚʳ, ʫʪʝʯʢʠ ʠ ʜʨʫʛʠʝ ʚʳʙʨʦʩʳ ʥʝʬʪʝʧʨʦʜʫʢʪʦʚ ʧʨʠʚʦʜʷʪ ʢ 

ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʠʶ ʧʦʯʚʳ, ʛʨʫʥʪʦʚʳʭ ʚʦʜ,  ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʚ ʦʢʨʫʞʘʶʱʫʶ ʩʨʝʜʫ 

ʧʦʧʘʜʘʶʪ ʠ ʜʨʫʛʠʝ ʦʨʛʘʥʠʯʝʩʢʠʝ ʧʦʣʣʶʪʘʥʪʳ, ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʦʧʘʩʥʳʤʠ ʠʟ 

ʢʦʪʦʨʳʭ ʷʚʣʷʶʪʩʷ  ʧʦʣʠʮʠʢʣʠʯʝʩʢʠʝ ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʠʝ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʳ (ʇɸʋ), 

ʧʦʣʠʭʣʦʨʠʨʦʚʘʥʥʳʝ ʵʪʝʥʳ (ʇʍʕ), ʧʦʣʠʭʣʦʨʠʨʦʚʘʥʥʳʝ ʜʠʙʝʥʟʦ-ʨ-

ʜʠʦʢʩʠʥʳ ʠ ʜʠʬʫʨʘʥʳ (ʇʍɼɼ / ɼʌ) ʠ ʧʦʣʠʭʣʦʨʠʨʦʚʘʥʥʳʝ ʙʠʬʝʥʠʣʳ 

(ʇʍɹ). ʕʪʦ ʥʝʙʣʘʛʦʧʨʠʷʪʥʦ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʫʝʪ ʥʘ ʦʢʨʫʞʘʶʱʫʶ ʩʨʝʜʫ ʠ 

ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʷʝʪ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʫʶ ʫʛʨʦʟʫ ʜʣʷ ʟʜʦʨʦʚʴʷ ʯʝʣʦʚʝʢʘ (Lu et al., 2010).  

ʂʨʦʤʝ  ʵʪʠʭ ʚʝʱʝʩʪʚ, ʚ ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʝ ʩʚʦʝʤ ʫʞʝ ʟʘʧʨʝʱʝʥʥʳʭ ʢ 

ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʶ, ʜʨʫʛʠʝ ʢʩʝʥʦʙʠʦʪʠʢʠ, ʪʘʢʠʝ ʢʘʢ ʬʘʨʤʘʮʝʚʪʠʯʝʩʢʠʝ 

ʧʨʝʧʘʨʘʪʳ, ʩʨʝʜʩʪʚʘ ʣʠʯʥʦʡ ʛʠʛʠʝʥʳ, ʫʜʦʙʨʝʥʠʷ, ʧʝʩʪʠʮʠʜʳ ʠ ʛʝʨʙʠʮʠʜʳ, 

ʧʨʦʠʟʚʦʜʷʪʩʷ ʚ ʙʦʣʴʰʦʤ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʝ ʠ ʟʘʛʨʷʟʥʷʶʪ ʚʦʜʫ ʠ ʦʩʘʜʢʠ ʚʦ ʚʩʝʤ 

ʤʠʨʝ (Edwards, Kjellerup, 2013). ʆʩʦʙʫʶ ʦʟʘʙʦʯʝʥʥʦʩʪʴ ʚʳʟʳʚʘʝʪ ʰʠʨʦʢʦ 

ʧʨʠʤʝʥʷʝʤʳʡ ʘʥʪʠʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʳʡ ʘʛʝʥʪ ʪʨʠʢʣʦʟʘʥ, ʢʦʪʦʨʳʡ ʚ ʚʦʜʥʦʡ 

ʩʨʝʜʝ ʩʧʦʩʦʙʝʥ ʬʦʪʦʭʠʤʠʯʝʩʢʠ ʧʨʝʚʨʘʱʘʪʴʩʷ ʚ ʢʦʥʛʝʥʝʨʳ ʜʠʦʢʩʠʥʘ 

(Chikere, 2011). ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʦʧʘʩʥʳʤʠ ʦʨʛʘʥʠʯʝʩʢʠʤʠ ʧʦʣʣʶʪʘʥʪʘʤʠ 

ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʳ ʥʝʬʪʠ, ʚʢʣʶʯʘʶʱʠʝ ʥ-ʘʣʢʘʥʳ ʠ ʜʨʫʛʠʝ 

ʘʣʠʬʘʪʠʯʝʩʢʠʝ, ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʠʝ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷ (Atlas, Philp 2005). 

ɿʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʝ ʠʤʠ ʚʦʜʥʳʝ ʵʢʦʩʠʩʪʝʤʳ ʩʧʦʩʦʙʥʳ ʢ ʩʘʤʦʦʯʠʱʝʥʠʶ, ʚ ʭʦʜʝ 

ʢʦʪʦʨʦʛʦ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʮʠʷ ʠ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʷ ʧʦʣʣʶʪʘʥʪʘ.  

ʆʩʥʦʚʥʳʤʠ ʧʨʠʨʦʜʥʳʤʠ ʬʘʢʪʦʨʘʤʠ, ʩʧʦʩʦʙʩʪʚʫʶʱʠʤʠ ʵʪʦʤʫ 

ʧʨʦʮʝʩʩʫ, ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘ, ʛʠʜʨʦʜʠʥʘʤʠʯʝʩʢʠʝ ʩʚʦʡʩʪʚʘ ʩʘʤʦʛʦ 

ʚʦʜʥʦʛʦ ʦʙʲʝʢʪʘ, ʩʦʩʪʘʚ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ 

ʤʠʢʨʦʙʦʮʝʥʦʟʘ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʦʛʦ ʙʠʦʪʦʧʘ, ʦʙʫʩʣʦʚʣʠʚʘʶʱʘʷ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʶ 
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ʩʣʦʞʥʳʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʥʳʭ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʡ ʜʦ ʙʦʣʝʝ ʧʨʦʩʪʳʭ ʚʝʱʝʩʪʚ. ʇʨʠ ʵʪʦʤ 

ʧʨʦʮʝʩʩ ʝʩʪʝʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʩʘʤʦʦʯʠʱʝʥʠʷ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʜʣʠʪʝʣʴʥʳʤ, 

ʟʘʥʠʤʘʶʱʠʤ ʧʦʨʦʡ ʙʦʣʝʝ ʜʝʩʷʪʠ ʣʝʪ.  (ʂʫʟʥʝʮʦʚ, 2010; ʂʫʟʥʝʮʦʚ, 2011; 

ʌʸʜʦʨʦʚ, 2004ʘ; ʌʸʜʦʨʦʚ, 2004ʙ). ɺ ʩʚʷʟʠ ʩ ʵʪʠʤ ʙʦʣʴʰʦʝ ʟʥʘʯʝʥʠʝ ʠʤʝʝʪ 

ʠʟʫʯʝʥʠʝ ʠ ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʝ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʪʝʭʥʦʣʦʛʠʡ ʦʯʠʩʪʢʠ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʭ 

ʙʠʦʪʦʧʦʚ. 

ʄʝʪʦʜʳ ʦʯʠʩʪʢʠ ʦʪ ʦʨʛʘʥʠʯʝʩʢʠʭ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʠʡ ʤʦʛʫʪ ʙʳʪʴ 

ʩʛʨʫʧʧʠʨʦʚʘʥʳ ʚ ʪʨʠ ʦʩʥʦʚʥʳʝ ʢʘʪʝʛʦʨʠʠ: ʬʠʟʠʯʝʩʢʠʝ, ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʝ ʠ 

ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʝ. ʌʠʟʠʯʝʩʢʠʝ ʧʨʦʮʝʩʩʳ ʚʢʣʶʯʘʶʪ ʠʩʧʘʨʝʥʠʝ, ʜʠʬʬʫʟʠʶ, 

ʜʠʩʧʝʨʩʠʶ, ʩʦʨʙʮʠʶ ʠ ʢʦʥʚʝʢʪʠʚʥʳʡ ʧʝʨʝʥʦʩ. ʍʠʤʠʯʝʩʢʠʝ ʧʨʦʮʝʩʩʳ 

ʚʢʣʶʯʘʶʪ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʦ-ʚʦʩʩʪʘʥʦʚʠʪʝʣʴʥʳʝ ʨʝʘʢʮʠʠ, ʛʠʜʨʦʣʠʟ ʠ ʬʦʪʦʣʠʟ. 

ɹʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʝ ʤʝʪʦʜʳ ʚʢʣʶʯʘʶʪ ʙʠʦʨʝʤʝʜʠʘʮʠʶ, ʟʘʢʣʶʯʘʶʱʫʶʩʷ ʚ 

ʙʠʦʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʦʨʛʘʥʠʯʝʩʢʠʭ ʧʦʣʣʶʪʘʥʪʦʚ ʙʘʢʪʝʨʠʷʤʠ, ʛʨʠʙʘʤʠ ʠ ʜʨʫʛʠʤʠ 

ʦʨʛʘʥʠʟʤʘʤʠ (Chan, 2011). ʅʘ ʩʝʛʦʜʥʷʰʥʠʡ ʜʝʥʴ ʦʜʥʦʡ ʠʟ ʥʘʠʙʦʣʝʝ 

ʘʢʪʫʘʣʴʥʳʭ ʪʝʤ ʚ ʵʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷʭ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʙʠʦʨʝʤʝʜʠʘʮʠʷ, ʚ 

ʯʘʩʪʥʦʩʪʠ, ʥʝʬʪʷʥʳʭ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʠʡ. ɿʘ ʧʦʩʣʝʜʥʠʝ ʥʝʩʢʦʣʴʢʦ ʜʝʩʷʪʠʣʝʪʠʡ 

ʙʳʣʠ ʨʘʟʨʘʙʦʪʘʥʳ ʤʥʦʛʦʯʠʩʣʝʥʥʳʝ ʪʝʭʥʦʣʦʛʠʠ ʙʠʦʨʝʤʝʜʠʘʮʠʠ (Lu et al., 

2010).  

ʇʨʦʮʝʩʩ ʙʠʦʨʝʤʝʜʠʘʮʠʠ ʦʧʨʝʜʝʣʷʝʪʩʷ ʢʘʢ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ 

ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʜʣʷ ʜʝʪʦʢʩʠʬʠʢʘʮʠʠ ʠʣʠ ʫʜʘʣʝʥʠʷ ʟʘʛʨʷʟʥʷʶʱʠʭ 

ʚʝʱʝʩʪʚ, ʢʦʪʦʨʘʷ ʦʩʥʦʚʘʥʘ ʥʘ ʤʠʢʨʦʙʥʦʡ ʬʝʨʤʝʥʪʘʪʠʚʥʦʡ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʜʣʷ 

ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʮʠʠ ʠʣʠ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʟʘʛʨʷʟʥʷʶʱʠʭ ʚʝʱʝʩʪʚ. ɹʠʦʨʝʤʝʜʠʘʮʠʷ, 

ʦʩʦʙʝʥʥʦ, ʢʦʛʜʘ ʦʥʘ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʝʥʘ  in situ, ʷʚʣʷʝʪʩʷ 

ʵʢʦʥʦʤʠʯʝʩʢʠ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʳʤ ʠ ʵʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠ ʙʝʟʦʧʘʩʥʳʤ ʩʨʝʜʩʪʚʦʤ 

ʦʯʠʩʪʢʠ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʙʠʦʪʦʧʦʚ ʦʪ ʟʘʛʨʷʟʥʷʶʱʠʭ ʚʝʱʝʩʪʚ (Cappello et al, 

2007; Kumar, Khanna, 2010). ʂʦʥʝʯʥʳʝ ʧʨʦʜʫʢʪʳ ʙʠʦʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ 

(ʤʠʥʝʨʘʣʠʟʘʮʠʠ), ʪʘʢʠʝ ʢʘʢ ʚʦʜʘ ʠ ʫʛʣʝʢʠʩʣʳʡ ʛʘʟ, ʙʝʟʚʨʝʜʥʳ ʜʣʷ ʯʝʣʦʚʝʢʘ 

ʠ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ. ʅʘʠʙʦʣʝʝ ʯʘʩʪʦ ʜʣʷ ʙʠʦʨʝʤʝʜʠʘʮʠʠ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʭ 

ʪʝʨʨʠʪʦʨʠʡ ʧʨʠʤʝʥʷʶʪʩʷ ʧʦʜʭʦʜʳ  ʙʠʦʩʪʠʤʫʣʷʮʠʠ ʠ ʙʠʦʘʫʛʤʝʥʪʘʮʠʠ, 

ʢʘʞʜʳʡ ʠʟ ʢʦʪʦʨʳʭ ʠʤʝʝʪ ʩʚʦʠ ʧʨʝʠʤʫʱʝʩʪʚʘ ʠ ʥʝʜʦʩʪʘʪʢʠ.  
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ʀʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ ʙʠʦʩʪʠʤʫʣʷʮʠʠ ʦʩʥʦʚʘʥʦ ʥʘ ʪʦʤ, ʯʪʦ ʥʝʢʦʪʦʨʳʝ 

ʤʠʥʝʨʘʣʴʥʳʝ ʩʦʣʠ, ʣʝʛʢʦ ʨʘʟʣʘʛʘʝʤʳʝ ʦʨʛʘʥʠʯʝʩʢʠʝ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʳʝ ʚʝʱʝʩʪʚʘ 

ʠʣʠ ʜʘʞʝ ʚʦʟʜʫʭ ʠʣʠ ʨʘʩʪʚʦʨʝʥʥʳʡ ʢʠʩʣʦʨʦʜ, ʤʦʛʫʪ ʫʩʠʣʠʚʘʪʴ ʨʦʩʪ 

ʝʩʪʝʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʢʦʥʩʦʨʮʠʫʤʘ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʭ ʦʙʣʘʩʪʝʡ 

(ʘʚʪʦʭʪʦʥʥʦʡ ʤʠʢʨʦʬʣʦʨʳ). ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʦʙʨʘʟʦʚʘʚʰʘʷʩʷ ʙʠʦʤʘʩʩʘ 

ʤʦʞʝʪ ʫʩʪʨʘʥʠʪʴ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʠʝ, ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦ ʠʩʧʦʣʴʟʫʷ ʝʛʦ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ 

ʠʩʪʦʯʥʠʢʦʚ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʠ ʵʥʝʨʛʠʠ, ʠʣʠ ʦʧʦʩʨʝʜʦʚʘʥʥʦ ʧʫʪʝʤ ʢʦʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤʘ, 

ʢʦʛʜʘ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʳ ʧʨʦʜʫʮʠʨʫʶʪ ʬʝʨʤʝʥʪʳ ʜʣʷ ʨʘʟʣʦʞʝʥʠʷ 

ʧʝʨʚʠʯʥʦʛʦ ʩʫʙʩʪʨʘʪʘ, ʥʦ ʥʝʢʦʪʦʨʳʝ ʠʟ ʵʪʠʭ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ ʩʧʦʩʦʙʥʳ 

ʘʪʘʢʦʚʘʪʴ ʝʱʝ ʠ ʜʨʫʛʠʝ ʚʪʦʨʠʯʥʳʝ ʩʫʙʩʪʨʘʪʳ. ʂ ʨʘʟʥʦʚʠʜʥʦʩʪʷʤ 

ʙʠʦʩʪʠʤʫʣʷʮʠʠ ʦʪʥʦʩʷʪ ʠ ʜʦʙʘʚʣʝʥʠʝ ʙʠʦʩʫʨʬʘʢʪʘʥʪʦʚ (ʩʠʥʪʝʪʠʯʝʩʢʠʭ 

ʣʠʙʦ ʧʨʦʜʫʮʠʨʫʝʤʳʭ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʘʤʠ-ʜʝʩʪʨʫʢʪʦʨʘʤʠ), ʢʦʪʦʨʳʝ ʜʝʣʘʶʪ 

ʟʘʛʨʷʟʥʷʶʱʝʝ ʚʝʱʝʩʪʚʦ ʙʦʣʝʝ ʙʠʦʜʦʩʪʫʧʥʳʤ (ʂʘʨʘʩʸʚʘ ʠ ʜʨ., 2008), ʠ 

ʚʥʝʩʝʥʠʝ ʙʠʦʩʦʚʤʝʩʪʠʤʳʭ ʛʠʜʨʦʬʦʙʥʳʭ ʨʘʩʪʚʦʨʠʪʝʣʝʡ ʫʤʝʨʝʥʥʦʡ 

ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ (Semrany et al, 2012).  

ʕʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʷ ʙʠʦʩʪʠʤʫʣʷʮʠʠ ʧʦʢʘʟʘʥʘ ʚ ʨʘʙʦʪʘʭ 

ʤʥʦʛʠʭ ʘʚʪʦʨʦʚ. ʉʦʦʙʱʘʣʦʩʴ ʦʙ ʫʩʧʝʰʥʦʤ ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʠ ʵʪʦʛʦ ʤʝʪʦʜʘ ʥʘ 

ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʫʯʘʩʪʢʘʭ, ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʘʤʠ, ʢʦʛʜʘ ʚʥʝʩʝʥʠʝ 

ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʱʠʭ ʥʝʦʨʛʘʥʠʯʝʩʢʠʭ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʳʭ ʚʝʱʝʩʪʚ (ʘʟʦʪʘ ʠ / ʠʣʠ 

ʬʦʩʬʦʨʘ) ʧʨʠʚʦʜʠʣʦ ʢ ʫʩʠʣʝʥʥʦʤʫ ʨʦʩʪʫ ʠ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʘʚʪʦʭʪʦʥʥʦʡ 

ʤʠʢʨʦʬʣʦʨʳ, ʫʩʢʦʨʷʷ ʪʝʤ ʩʘʤʳʤ ʙʠʦʨʝʤʝʜʠʘʮʠʶ (Stroud et al., 2007; Smith 

et al., 2015; Zhang, Lo, 2015).  

ɹʳʣʦ ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʦ, ʯʪʦ ʚʥʝʩʝʥʠʝ ʘʟʦʪʘ (ʚ ʬʦʨʤʝ ʥʠʪʨʘʪʘ) ʷʚʣʷʝʪʩʷ 

ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʳʤ ʤʝʪʦʜʦʤ ʨʝʤʝʜʠʘʮʠʠ, ʩʧʦʩʦʙʩʪʚʫʷ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʤʫ 

ʦʢʠʩʣʝʥʠʶ ʫʛʣʝʨʦʜʥʳʭ ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʚ. ʊʘʢʞʝ ʧʦʣʫʯʝʥʳ ʭʦʨʦʰʠʝ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ 

ʠ ʧʨʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʠ ʙʠʦʩʪʠʤʫʣʷʮʠʠ ʜʣʷ ʦʯʠʩʪʢʠ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʭ 

ʇɸʋ ʧʦʯʚ. ɹʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʪʨʫʜʥʦʨʘʟʣʘʛʘʝʤʳʝ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʳ, ʚ ʪʦʤ 

ʯʠʩʣʝ ʠ ʚʳʩʦʢʦʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʳʝ ʇɸʋ, ʦʩʪʘʶʱʠʝʩʷ ʚ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʦʡ ʢʨʝʦʟʦʪʦʤ 

ʧʦʯʚʝ, ʤʦʛʫʪ ʙʳʪʴ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ ʜʝʛʨʘʜʠʨʦʚʘʥʳ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʙʠʦʩʪʠʤʫʣʷʮʠʠ, 

ʦʩʥʦʚʘʥʥʦʡ ʥʘ ʜʦʙʘʚʣʝʥʠʠ ʣʠʛʥʦʮʝʣʣʶʣʦʟʥʦʛʦ ʩʫʙʩʪʨʘʪʘ (Llad· et al., 
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2013). ʉ ʜʨʫʛʦʡ ʩʪʦʨʦʥʳ, Ruberto ʠ ʩʦʘʚʪ. (2003), ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʚʰʠʝ ʚʣʠʷʥʠʝ 

ʙʠʦʩʪʠʤʫʣʷʮʠʠ ʠ ʙʠʦʘʫʛʤʝʥʪʘʮʠʠ ʥʘ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʶ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ ʚ 

ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʭ ʧʦʯʚʘʭ ɸʥʪʘʨʢʪʠʢʠ, ʧʦʢʘʟʘʣʠ, ʯʪʦ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ 

ʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʥʠʝ ʨʦʩʪʘ ʘʚʪʦʭʪʦʥʥʦʡ ʤʠʢʨʦʬʣʦʨʳ ʧʨʠ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʷʭ 

ʬʦʩʬʦʨʘ ʠ ʘʟʦʪʘ, ʯʘʩʪʦ ʥʘʙʣʶʜʘʝʤʳʭ ʚ ʙʦʛʘʪʳʭ ʧʦʯʚʘʭ ʠ ʢʦʪʦʨʳʝ ʙʳʣʠ 

ʫʢʘʟʘʥʳ ʜʨʫʛʠʤʠ ʘʚʪʦʨʘʤʠ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʩʪʠʤʫʣʷʪʦʨʦʚ ʨʦʩʪʘ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʘʭ 

ʙʠʦʨʝʤʝʜʠʘʮʠʠ. ʅʝ ʙʳʣʦ ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʦ ʩʪʠʤʫʣʠʨʫʶʱʝʛʦ ʚʣʠʷʥʠʷ  ʬʦʩʬʦʨʘ 

ʠ ʘʟʦʪʘ ʥʘ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʘʚʪʦʭʪʦʥʥʳʭ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʠʟ ʩʚʝʞʠʭ ʙʦʣʦʪʥʳʭ 

ʧʦʯʚ (Nyman, 1999).  

ʄʝʪʦʜ ʙʠʦʘʫʛʤʝʥʪʘʮʠʠ ʟʘʢʣʶʯʘʝʪʩʷ ʚ ʜʦʙʘʚʣʝʥʠʠ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʳʭ 

ʰʪʘʤʤʦʚ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ-ʜʝʩʪʨʫʢʪʦʨʦʚ ʠʣʠ ʮʝʣʦʛʦ ʢʦʥʩʦʨʮʠʫʤʘ ʢ 

ʠʩʭʦʜʥʦʤʫ ʤʠʢʨʦʙʥʦʤʫ ʩʦʦʙʱʝʩʪʚʫ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʦʡ ʩʨʝʜʳ (Semrany et al, 

2012). 

ʉʯʠʪʘʝʪʩʷ, ʯʪʦ ʚʥʝʩʝʥʠʝ ʢʦʥʩʦʨʮʠʫʤʘ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʙʦʣʝʝ 

ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦ, ʯʝʤ ʚʥʝʩʝʥʠʝ ʦʪʜʝʣʴʥʳʭ ʰʪʘʤʤʦʚ, ʠʟ-ʟʘ ʚʦʟʤʦʞʥʦʡ 

ʬʝʨʤʝʥʪʘʪʠʚʥʦʡ ʢʦʤʧʣʝʤʝʥʪʘʨʥʦʩʪʠ ʤʝʞʜʫ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ ʤʝʪʘʙʦʣʠʯʝʩʢʠʤʠ 

ʧʫʪʷʤʠ ʚʥʦʩʠʤʳʭ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ (Fagervold, 2011). ʂʘʢ ʠ ʚ ʩʣʫʯʘʝ 

ʙʠʦʩʪʠʤʫʣʷʮʠʠ, ʫʤʝʥʴʰʝʥʠʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʧʦʣʣʶʪʘʥʪʘ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʩʚʷʟʘʥʦ 

ʩ ʝʛʦ ʧʨʷʤʳʤ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝʤ ʚ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤʝ ʵʪʠʭ ʢʣʝʪʦʢ ʠʣʠ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ 

ʢʦʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤʘ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʥʝʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʠʭ ʬʝʨʤʝʥʪʘʪʠʚʥʳʭ ʨʝʘʢʮʠʡ. 

ʕʪʦʪ ʤʝʪʦʜ ʤʦʞʝʪ ʧʨʠʤʝʥʷʪʴʩʷ, ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ʜʣʷ ʙʠʦʨʝʤʝʜʠʘʮʠʠ ʧʦʯʚʳ, 

ʢʦʛʜʘ ʝʝ ʘʚʪʦʭʪʦʥʥʳʝ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʳ ʥʝʤʥʦʛʦʯʠʩʣʝʥʥʳ ʠʣʠ ʥʝʩʧʦʩʦʙʥʳ 

ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠ ʚʳʧʦʣʥʷʪʴ ʧʨʦʮʝʩʩ ʦʯʠʩʪʢʠ, ʧʨʠ ʵʪʦʤ ʚʥʦʩʠʤʳʝ 

ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʳ ʤʦʛʫʪ ʜʦʧʦʣʥʷʪʴ ʣʠʙʦ ʧʦʣʥʦʩʪʴʶ ʟʘʤʝʱʘʪʴ ʘʚʪʦʭʪʦʥʥʫʶ 

ʬʣʦʨʫ.  

ɺ ʨʷʜʝ ʨʘʙʦʪ ʩʦʦʙʱʘʝʪʩʷ ʦʙ ʫʩʧʝʰʥʦʤ ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʠ ʙʠʦʘʫʛʤʝʥʪʘʮʠʠ  

ʜʣʷ ʚʦʩʩʪʘʥʦʚʣʝʥʠʷ ʧʦʯʚ, ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʭ ʥʝʬʪʴʶ ʠ ʥʝʬʪʝʧʨʦʜʫʢʪʘʤʠ 

(Alvarez et al. 2011; Lee et al. 2011), ʇɸʋ (Acevedo et al. 2011), 

ʛʝʨʙʠʮʠʜʘʤʠ (Inoue, 2011), 1,2,4-ʪʨʠʭʣʦʨʙʝʥʟʦʣʦʤ (Song, 2011). ʂʨʦʤʝ 

ʪʦʛʦ, ʦʧʠʩʘʥʦ ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʝ ʙʠʦʘʫʛʤʝʥʪʘʮʠʠ ʜʣʷ ʦʯʠʩʪʢʠ ʚʦʜʥʳʭ ʩʠʩʪʝʤ ʦʪ 
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ʭʣʦʨʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʘʣʠʬʘʪʠʯʝʩʢʠʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ (Frascari, 2010; Popat, 2012), 

ʭʣʦʨʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʧʝʩʪʠʮʠʜʦʚ, ʪʘʢʠʭ ʢʘʢ ʣʠʥʫʨʦʥ (Sniegowski 2011) ʠ 2,4-

ʜʠʭʣʦʨʬʝʥʦʢʩʠʫʢʩʫʩʥʘʷ ʢʠʩʣʦʪʘ (Quan, 2011; Ma, 2011).  

ʅʘ ʦʩʥʦʚʘʥʠʠ ʧʨʦʠʩʭʦʞʜʝʥʠʷ ʚʥʦʩʠʤʦʛʦ ʤʘʪʝʨʠʘʣʘ ʤʦʛʫʪ ʙʳʪʴ 

ʚʳʜʝʣʝʥʳ ʪʨʠ ʧʦʜʭʦʜʘ (Semrany et al., 2012):  

1) çʘʚʪʦʭʪʦʥʥʘʷ ʙʠʦʘʫʛʤʝʥʪʘʮʠʷè, ʛʜʝ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʤʳʝ 

ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʳ ʚʳʜʝʣʷʶʪ ʠʟ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʦʡ ʧʦʯʚʳ ʠʣʠ ʚʦʜʳ, ʛʦʪʦʚʷʪ 

ʥʘʢʦʧʠʪʝʣʴʥʫʶ ʢʫʣʴʪʫʨʫ ʠ ʟʘʪʝʤ ʧʦʚʪʦʨʥʦ ʚʚʦʜʷʪ ʚ ʠʩʭʦʜʥʦʝ 

ʤʝʩʪʦʦʙʠʪʘʥʠʝ. ʕʪʦʪ ʧʦʜʭʦʜ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʪʩʷ, ʝʩʣʠ ʥʝʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ 

ʙʠʦʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʦʙʫʩʣʦʚʣʝʥʘ ʥʠʟʢʦʡ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʝʡ  ʙʠʦʤʘʩʩʳ ʠ / ʠʣʠ 

ʚʳʩʦʢʦʡ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʝʡ ʪʦʢʩʠʯʥʦʛʦ ʟʘʛʨʷʟʥʷʶʱʝʛʦ ʚʝʱʝʩʪʚʘ. ʂʘʢ 

ʧʨʘʚʠʣʦ, ʚ ʵʪʠʭ ʩʣʫʯʘʷʭ ʥʫʞʥʦ ʚʥʦʩʠʪʴ ʢʫʣʴʪʫʨʫ ʚ ʦʯʝʥʴ ʚʳʩʦʢʠʭ 

ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʷʭ, ʯʪʦʙʳ ʦʙʝʩʧʝʯʠʪʴ ʚʳʞʠʚʘʥʠʝ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦʛʦ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ 

ʢʣʝʪʦʢ ʜʣʷ ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʝʥʠʷ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʟʘʛʨʷʟʥʷʶʱʠʭ ʚʝʱʝʩʪʚ. ʆʪʣʠʯʠʝ ʦʪ 

ʙʠʦʩʪʠʤʫʣʷʮʠʠ ʟʘʢʣʶʯʘʝʪʩʷ ʚ ʪʦʤ, ʯʪʦ ʧʦʩʣʝʜʥʷʷ ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʝʪ 

ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʶ ʚʩʝʭ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʦʛʦ ʤʝʩʪʦʦʙʠʪʘʥʠʷ, ʚ ʪʦ 

ʚʨʝʤʷ ʢʘʢ ʘʚʪʦʭʪʦʥʥʘʷ ʙʠʦʘʫʛʤʝʥʪʘʮʠʷ ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʝʪ ʣʠʰʴ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʶ 

ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʳʭ ʘʚʪʦʭʪʦʥʥʳʭ ʰʪʘʤʤʦʚ ʩʦ ʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʠʤʠ 

ʤʝʪʘʙʦʣʠʯʝʩʢʠʤʠ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʷʤʠ.  

2) çʘʣʣʦʭʪʦʥʥʘʷ ʙʠʦʘʫʛʤʝʥʪʘʮʠʷè, ʢʦʛʜʘ ʚʥʦʩʠʤʳʝ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʳ 

ʙʳʣʠ ʚʳʜʝʣʝʥʳ ʚ ʜʨʫʛʦʤ ʤʝʩʪʦʦʙʠʪʘʥʠʠ. ɺ ʩʚʷʟʠ ʩ ʥʝʢʦʪʦʨʳʤʠ ʬʘʢʪʦʨʘʤʠ 

ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʪʘʢʦʛʦ ʧʦʜʭʦʜʘ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʥʝʚʳʩʦʢʦʡ. ɺʚʝʜʝʥʥʳʝ 

ʵʢʟʦʛʝʥʥʳʝ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʳ ʥʝ ʚʩʝʛʜʘ ʘʜʘʧʪʠʨʦʚʘʥʳ ʢ ʘʙʠʦʪʠʯʝʩʢʠʤ 

ʫʩʣʦʚʠʷʤ, ʪʘʢʠʤ ʢʘʢ pH, ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘ, ʩʦʣʝʥʦʩʪʴ. ɹʦʣʝʝ ʪʦʛʦ, ʚ 

ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʝ ʩʣʫʯʘʝʚ ʙʠʦʪʠʯʝʩʢʠʝ ʫʩʣʦʚʠʷ, ʪʘʢʠʝ ʢʘʢ ʢʦʥʢʫʨʝʥʮʠʷ ʟʘ 

ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʳʝ ʚʝʱʝʩʪʚʘ ʩ ʢʦʨʝʥʥʳʤʠ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʘʤʠ, ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʝ 

ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʭ ʭʠʱʥʠʢʦʚ, ʦʩʣʦʞʥʷʶʪ ʚʳʞʠʚʘʥʠʝ.  ɼʣʷ ʧʨʝʦʜʦʣʝʥʠʷ ʵʪʠʭ 

ʩʣʦʞʥʦʩʪʝʡ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪ ʠʤʤʦʙʠʣʠʟʘʮʠʶ ʘʣʣʦʭʪʦʥʥʳʭ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʩ 

ʧʦʤʦʱʴʶ ʘʜʩʦʨʙʮʠʠ ʥʘ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʥʦʩʠʪʝʣʷʭ (Xu, 2011) ʠʣʠ ʚʥʝʩʝʥʠʝ ʚ 

ʚʠʜʝ ʙʠʦʧʣʝʥʢʠ (Quan, 2011).  
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3) çʙʠʦʘʫʛʤʝʥʪʘʮʠʷ ʛʝʥʘè. ɿʜʝʩʴ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪʩʷ ʛʝʥʝʪʠʯʝʩʢʠ 

ʤʦʜʠʬʠʮʠʨʦʚʘʥʥʳʝ  ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʳ, ʚ ʢʦʪʦʨʳʝ ʚʚʝʜʝʥʳ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʳʝ 

ʛʝʥʳ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ. ʉʦʦʙʱʘʣʦʩʴ ʦʙ ʫʩʧʝʰʥʳʭ ʧʦʧʳʪʢʘʭ çʙʠʦʘʫʛʤʝʥʪʘʮʠʠ 

ʛʝʥʘè, ʢʦʛʜʘ ʚʚʝʜʝʥʥʳʡ ʰʪʘʤʤ ʩʦ ʚʨʝʤʝʥʝʤ ʠʩʯʝʟ, ʥʦ ʥʝʢʦʪʦʨʳʝ 

ʘʚʪʦʭʪʦʥʥʳʝ ʰʪʘʤʤʳ ʧʦʩʣʝ ʵʪʦʛʦ ʧʨʠʦʙʨʝʣʠ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ ʢ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ. 

ʕʪʦ ʦʙʲʷʩʥʷʝʪʩʷ ʥʘʣʠʯʠʝʤ ʧʣʘʟʤʠʜ, ʥʝʩʫʱʠʭ ʛʝʥʳ ʙʠʦʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ, 

ʢʦʪʦʨʳʝ ʤʦʛʫʪ ʧʝʨʝʜʘʚʘʪʴʩʷ ʤʝʞʜʫ ʜʚʫʤʷ ʙʘʢʪʝʨʠʷʤʠ ʧʦʩʨʝʜʩʪʚʦʤ 

ʢʦʥʲʶʛʘʮʠʠ (Inoue, 2011). ʅʝʦʙʭʦʜʠʤʦ ʦʪʤʝʪʠʪʴ, ʯʪʦ ʩʫʱʝʩʪʚʫʶʪ 

ʶʨʠʜʠʯʝʩʢʠʝ ʠ ʩʦʮʠʘʣʴʥʳʝ ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʠʷ ʜʣʷ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʵʪʦʛʦ ʤʝʪʦʜʘ, 

ʧʦʩʢʦʣʴʢʫ ʚʳʩʚʦʙʦʞʜʝʥʠʝ ʛʝʥʝʪʠʯʝʩʢʠ ʤʦʜʠʬʠʮʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʚ 

ʧʨʠʨʦʜʝ ʚʦ ʚʨʝʤʷ in situ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ ʝʱʝ ʟʘʢʦʥʦʜʘʪʝʣʴʥʦ ʥʝ ʦʪʨʝʛʫʣʠʨʦʚʘʥʦ.  

ʇʨʠ ʚʩʝʭ ʧʨʝʠʤʫʱʝʩʪʚʘʭ, ʤʝʪʦʜ ʙʠʦʘʫʛʤʝʥʪʘʮʠʠ ʥʝ ʣʠʰʝʥ ʠ 

ʥʝʜʦʩʪʘʪʢʦʚ. ʏʘʩʪʦ ʙʳʚʘʝʪ ʩʣʦʞʥʦ ʦʧʨʝʜʝʣʠʪʴ, ʢʘʢʠʝ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʳ 

ʠʛʨʘʶʪ ʦʩʥʦʚʥʫʶ ʨʦʣʴ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʧʦʣʣʶʪʘʥʪʦʚ -  ʚʥʝʜʨʝʥʥʳʝ 

ʠʣʠ ʝʩʪʝʩʪʚʝʥʥʦ ʩʫʱʝʩʪʚʫʶʱʠʝ. ɺʝʣʠʢʘ ʚʝʨʦʷʪʥʦʩʪʴ ʵʣʠʤʠʥʘʮʠʠ 

ʚʥʝʩʝʥʥʳʭ ʰʪʘʤʤʦʚ ʠʟ-ʟʘ ʢʦʥʢʫʨʝʥʪʥʳʭ ʚʟʘʠʤʦʦʪʥʦʰʝʥʠʡ ʩ ʘʚʪʦʭʪʦʥʥʦʡ 

ʤʠʢʨʦʬʣʦʨʦʡ. ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʦʙʳʯʥʦ ʚʦʟʥʠʢʘʶʪ ʦʧʘʩʝʥʠʷ ʧʦ ʧʦʚʦʜʫ 

ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʛʝʥʝʪʠʯʝʩʢʠ ʤʦʜʠʬʠʮʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʠ ʠʭ 

ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʴʥʦʛʦ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʷ ʥʘ ʦʢʨʫʞʘʶʱʫʶ ʩʨʝʜʫ (Megharaj et al., 2011). 

ɺ ʧʦʩʣʝʜʥʠʝ ʜʝʩʷʪʠʣʝʪʠʷ ʩʪʘʣʠ ʧʦʷʚʣʷʪʴʩʷ ʨʘʙʦʪʳ, 

ʨʘʩʩʤʘʪʨʠʚʘʶʱʠʝ ʩʦʚʤʝʩʪʥʦʝ ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʝ ʚ ʨʝʤʝʜʠʘʮʠʠ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʭ 

ʪʝʨʨʠʪʦʨʠʡ ʢʘʢ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʛʦ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʷ, ʪʘʢ ʠ ʭʠʤʠʯʝʩʢʦʛʦ ʦʢʠʩʣʝʥʠʷ 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ ʧʨʠ ʧʦʤʦʱʠ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʠʣʠ ʜʨʫʛʠʭ ʤʦʜʠʬʠʢʘʮʠʡ 

ʨʝʘʢʮʠʠ ʌʝʥʪʦʥʘ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʩʚʦʙʦʜʥʳʭ ʨʘʜʠʢʘʣʦʚ  (Nadarajah, 

2002; Farr®, 2006; Chen, 2009, Vilar, 2012; Mora, 2014). ʇʝʨʦʢʩʠʜ ʚʦʜʦʨʦʜʘ 

ʧʨʠʟʥʘʥ ʦʜʥʠʤ ʠʟ ʩʘʤʳʭ ʤʦʱʥʳʭ ʜʦʩʪʫʧʥʳʭ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʝʡ, ʠ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ 

ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥ ʜʣʷ ʨʘʟʣʦʞʝʥʠʷ  ʰʠʨʦʢʦʛʦ ʩʧʝʢʪʨʘ ʩʪʦʡʢʠʭ ʦʨʛʘʥʠʯʝʩʢʠʭ 

ʧʦʣʣʶʪʘʥʪʦʚ ʚ ʚʦʜʝ, ʧʦʯʚʝ ʠ ʛʨʫʥʪʦʚʳʭ ʚʦʜʘʭ. ʂʣʘʩʩʠʯʝʩʢʘʷ ʩʠʩʪʝʤʘ 

ʌʝʥʪʦʥʦʚʩʢʦʛʦ ʦʢʠʩʣʝʥʠʷ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʤʦʜʠʬʠʮʠʨʦʚʘʥʘ ʧʫʪʝʤ 

ʢʦʤʧʣʝʢʩʦʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʜʚʫʭʚʘʣʝʥʪʥʦʛʦ ʞʝʣʝʟʘ ʩ ʩʠʣʴʥʳʤʠ ʣʠʛʘʥʜʘʤʠ, 
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ʪʘʢʠʤʠ ʢʘʢ ʕɼʊɸ, ʥʠʪʨʠʣʪʨʠʫʢʩʫʩʥʘʷ ʢʠʩʣʦʪʘ ʠ ʪ.ʜ. (Tachiev et al., 2000). 

ʈʝʘʢʮʠʷ ʌʝʥʪʦʥʘ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʧʨʦʚʝʜʝʥʘ ʧʨʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ 

ʩʨʝʜʳ ʠ ʥʝ ʪʨʝʙʫʝʪ ʦʩʚʝʱʝʥʠʷ (ʭʦʪʷ, ʢʘʢ ʧʨʘʚʠʣʦ, ʫʩʠʣʠʚʘʝʪʩʷ ʠʤ) (Brame 

et al.,  2013). ʈʝʘʛʝʥʪʳ ʣʝʛʢʦʜʦʩʪʫʧʥʳ, ʣʝʛʢʦ ʭʨʘʥʷʪʩʷ, ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ 

ʙʝʟʦʧʘʩʥʳ ʚ ʦʙʨʘʱʝʥʠʠ ʠ ʥʝ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʷʶʪ ʫʛʨʦʟʳ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʝ 

(Pignatello et al., 2006). ʇʨʦʚʝʜʝʥʦ ʤʥʦʞʝʩʪʚʦ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʡ, ʧʦʩʚʷʱʝʥʥʳʭ 

ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʶ ʌʝʥʪʦʥʦʚʩʢʦʡ ʨʝʘʢʮʠʠ ʚ ʦʯʠʩʪʢʝ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʩʨʝʜ ʦʪ 

ʧʦʣʣʶʪʘʥʪʦʚ. ɹʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʩʦʯʝʪʘʥʠʝ ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʭ ʠ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ 

ʩʧʦʩʦʙʦʚ ʦʙʨʘʙʦʪʢʠ ʠʤʝʝʪ ʧʨʝʠʤʫʱʝʩʪʚʦ ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʝʤ 

ʪʦʣʴʢʦ ʦʜʥʦʛʦ ʠʟ ʵʪʠʭ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ. Nam ʠ ʩʦʘʚʪ. (2001) ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ 

ʩʦʚʤʝʩʪʥʦ ʤʦʜʠʬʠʮʠʨʦʚʘʥʥʫʶ ʨʝʘʢʮʠʶ ʌʝʥʪʦʥʘ ʠ ʙʠʦʜʝʛʨʘʜʘʮʠʶ ʜʣʷ 

ʫʜʘʣʝʥʠʷ ʇɸʋ ʚ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʭ ʧʦʯʚʘʭ, ʧʨʠ ʵʪʦʤ ʙʦʣʝʝ 70% 

ʧʦʣʠʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʠʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ ʙʳʣʠ ʜʝʛʨʘʜʠʨʦʚʘʥʳ.  

ʇʦʩʣʝ ʩʦʯʝʪʘʥʥʦʡ ʘʙʠʦʪʠʯʝʩʢʦʡ ʠ ʙʠʦʪʠʯʝʩʢʦʡ  ʦʙʨʘʙʦʪʢʠ 

ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʦʡ ʪʨʠʥʠʪʨʦʪʦʣʫʦʣʦʤ ʧʦʯʚʳ, ʝʛʦ ʤʠʥʝʨʘʣʠʟʘʮʠʷ ʙʳʣʘ 

ʫʚʝʣʠʯʝʥʘ ʩ 12% ʜʦ 73% ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ ʘʙʠʦʪʠʯʝʩʢʠʤ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʝʤ 

(Schrader, Hess, 2004). Farre ʠ ʩʦʘʚʪ. (2006) ʦʙʥʘʨʫʞʠʣʠ, ʯʪʦ 

ʧʨʝʜʚʘʨʠʪʝʣʴʥʘʷ ʦʙʨʘʙʦʪʢʘ ʬʦʪʦ-ʌʝʥʪʦʥʦʚʩʢʦʡ ʨʝʘʢʮʠʝʡ ʩʪʦʯʥʳʭ ʚʦʜ, 

ʩʦʜʝʨʞʘʱʠʭ ʜʠʫʨʦʥ ʠ ʣʠʥʫʨʦʥ, ʩʥʠʞʘʝʪ ʠʭ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʴ. ʊʘʢʞʝ, Chen ʠ 

ʩʦʘʚʪ. (2009) ʦʙʥʘʨʫʞʠʣʠ, ʯʪʦ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʴ ʩʪʦʯʥʳʭ ʚʦʜ,  ʩʦʜʝʨʞʘʱʠʭ ʜʠ-

(2-ʵʪʠʣʛʝʢʩʠʣ) ʬʪʘʣʘʪ (ɼʕɻʌ), ʙʳʣʘ ʫʤʝʥʴʰʝʥʘ ʧʦʩʣʝ ʧʨʝʜʚʘʨʠʪʝʣʴʥʦʡ 

ʦʙʨʘʙʦʪʢʠ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʬʦʪʦ-ʌʝʥʪʦʥʦʚʩʢʦʡ ʨʝʘʢʮʠʠ, ʠ ʜʘʣʝʝ ɼʕɻʌ ʙʳʣ 

ʧʦʣʥʦʩʪʴʶ ʤʠʥʝʨʘʣʠʟʦʚʘʥ ʚ ʭʦʜʝ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʛʦ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʷ. Rafin ʠ ʜʨ. 

(2009) ʦʙʥʘʨʫʞʠʣʠ, ʯʪʦ 25% ʙʝʥʟ[ʘ]ʧʠʨʝʥʘ ʚ ʞʠʜʢʦʡ ʩʨʝʜʝ ʙʳʣʠ 

ʜʝʛʨʘʜʠʨʦʚʘʥʳ ʧʨʠ ʩʦʯʝʪʘʥʠʠ ʨʝʘʢʮʠʠ ʌʝʥʪʦʥʘ ʩ ʙʠʦʜʝʛʨʘʜʘʮʠʝʡ, ʧʦ 

ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝʤ ʪʦʣʴʢʦ ʙʠʦʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ (8%) ʠʣʠ ʩ ʦʜʥʠʤ 

ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʤ ʦʢʠʩʣʝʥʠʝʤ (16%). Vilar ʠ ʩʦʘʚʪ. (2012) ʧʦʢʘʟʘʣʠ 

ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʩʦʯʝʪʘʥʥʦʛʦ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʛʦ ʦʢʠʩʣʝʥʠʷ ʠ 

ʬʦʪʦ-ʌʝʥʪʦʥʦʚʩʢʦʡ ʨʝʘʢʮʠʠ ʜʣʷ ʦʙʝʟʟʘʨʘʞʠʚʘʥʠʷ ʩʪʦʯʥʳʭ ʚʦʜ, 
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ʩʦʜʝʨʞʘʱʠʭ ʧʝʩʪʠʮʠʜʳ, ʧʨʠ ʢʦʪʦʨʦʤ ʩʪʝʧʝʥʴ ʤʠʥʝʨʘʣʠʟʘʮʠʠ ʧʝʩʪʠʮʠʜʦʚ 

ʜʦʩʪʠʛʘʣʘ 79%.  

ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʫʯʠʪʳʚʘʷ ʚʘʞʥʦʩʪʴ ʦʯʠʩʪʢʠ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ ʦʪ 

ʦʨʛʘʥʠʯʝʩʢʠʭ ʧʦʣʣʶʪʘʥʪʦʚ ʠ ʩʫʱʝʩʪʚʦʚʘʥʠʝ ʨʷʜʘ ʧʨʦʙʣʝʤ ʧʨʠ 

ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʠ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʤʝʪʦʜʦʚ ʨʝʤʝʜʠʘʮʠʠ, ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ 

ʜʘʣʴʥʝʡʰʝʝ ʪʱʘʪʝʣʴʥʦʝ ʠʟʫʯʝʥʠʝ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜ-ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʭ 

ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʠ ʤʝʭʘʥʠʟʤʦʚ ʫʪʠʣʠʟʘʮʠʠ ʠʤʠ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ ʠ 

ʢʩʝʥʦʙʠʦʪʠʢʦʚ. ʂʘʢ ʫʞʝ ʙʳʣʦ ʩʢʘʟʘʥʦ ʚʳʰʝ, ʚʦ ʤʥʦʛʠʭ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷʭ 

ʧʦʜʪʚʝʨʞʜʝʥʘ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʩʦʚʤʝʩʪʥʦʛʦ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʠ 

ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʭ ʤʝʪʦʜʦʚ ʨʝʤʝʜʠʘʮʠʠ.  

ʅʝ ʚʳʟʳʚʘʝʪ ʩʦʤʥʝʥʠʡ ʨʦʣʴ ʚʥʝʩʝʥʥʳʭ ʠʩʪʦʯʥʠʢʦʚ ʘʢʪʠʚʥʳʭ ʬʦʨʤ 

ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ ʚ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʥʝʬʪʷʥʳʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ ʠ ʜʨʫʛʠʭ ʦʨʛʘʥʠʯʝʩʢʠʭ 

ʧʦʣʶʪʘʥʪʦʚ. ʅʦ ʚʦʟʥʠʢʘʝʪ ʚʦʧʨʦʩ - ʚʦʟʤʦʞʥʘ ʣʠ ʛʝʥʝʨʘʮʠʷ ɸʌʂ ʩʘʤʠʤʠ 

ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʤʠ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʘʤʠ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʙʠʦʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʮʠʠ ʠ 

ʙʠʦʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʥʳʭ ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʚ? ɼʣʷ ʵʪʦʛʦ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ 

ʠʟʫʯʝʥʠʝ ʤʝʪʘʙʦʣʠʯʝʩʢʠʭ ʧʫʪʝʡ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ ʠ 

ʢʩʝʥʦʙʠʦʪʠʢʦʚ, ʯʪʦʙʳ ʚʳʷʚʠʪʴ ʚʦʟʤʦʞʥʳʝ ʤʝʩʪʘ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ɸʌʂ ʚ 

ʮʠʢʣʝ ʧʨʝʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʡ. ɺ ʮʝʣʦʤ, ʢʦʛʜʘ ʛʦʚʦʨʷʪ ʦ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ, ʚ ʪʦʤ ʯʠʩʣʝ ʠ ʥʝʬʪʷʥʳʭ, ʠʤʝʶʪ ʚ ʚʠʜʫ ʬʝʨʤʝʥʪʘʪʠʚʥʳʝ 

ʧʨʦʮʝʩʩʳ. ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʚʥʘʯʘʣʝ ʥʫʞʥʦ ʨʘʩʩʤʦʪʨʝʪʴ ʥʘʢʦʧʣʝʥʥʳʝ ʟʘ 

ʧʦʩʣʝʜʥʠʝ ʜʝʩʷʪʠʣʝʪʠʷ ʩʚʝʜʝʥʠʷ ʦ ʢʣʶʯʝʚʳʭ ʤʦʤʝʥʪʘʭ ʬʝʨʤʝʥʪʘʪʠʚʥʦʡ 

ʤʠʢʨʦʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʡ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ. 

 

1.4 ʌʝʨʤʝʥʪʘʪʠʚʥʘʷ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʷ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ 

ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʘʤʠ 

 

ʂ ʢʦʥʮʫ XX ʚʝʢʘ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʠʝ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ 

ʚʝʱʝʩʪʚʘʤʠ, ʢʘʢ ʦʨʛʘʥʠʯʝʩʢʦʡ, ʪʘʢ ʠ ʥʝʦʨʛʘʥʠʯʝʩʢʦʡ ʧʨʠʨʦʜʳ, ʜʦʩʪʠʛʣʦ  

ʤʠʨʦʚʳʭ ʤʘʩʰʪʘʙʦʚ. ʉʨʝʜʠ ʦʨʛʘʥʠʯʝʩʢʠʭ ʧʦʣʣʶʪʘʥʪʦʚ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʫʶ 

ʯʘʩʪʴ ʩʦʩʪʘʚʣʷʶʪ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʳ ʚ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʬʦʨʤʘʭ, ʠ ʚ ʯʘʩʪʥʦʩʪʠ - 
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ʥʝʬʪʷʥʳʝ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʳ, ʚʢʣʶʯʘʶʱʠʝ ʘʣʠʬʘʪʠʯʝʩʢʠʝ, ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʠʝ  ʠ 

ʥʝʢʦʪʦʨʳʝ ʜʨʫʛʠʝ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷ. ʅʝʬʪʴ ʤʦʞʝʪ ʷʚʣʷʪʴʩʷ ʪʦʢʩʠʢʘʥʪʦʤ ʜʣʷ 

ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʬʦʨʤ ʞʠʟʥʠ. ʇʦʧʘʜʘʷ ʚ ʦʢʨʫʞʘʶʱʫʶ ʩʨʝʜʫ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʜʦʙʳʯʠ, 

ʧʝʨʝʨʘʙʦʪʢʠ, ʭʨʘʥʝʥʠʷ ʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ, ʥʝʬʪʴ ʠ ʥʝʬʪʝʧʨʦʜʫʢʪʳ ʩʧʦʩʦʙʥʳ 

ʧʨʦʚʦʮʠʨʦʚʘʪʴ ʛʠʙʝʣʴ ʞʠʚʳʭ ʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʧʨʠʚʦʜʠʪʴ ʢ ʠʟʤʝʥʝʥʠʶ 

ʩʚʦʡʩʪʚ ʵʢʦʩʠʩʪʝʤ ʠ ʜʘʞʝ ʠʭ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ.  ʉʘʤʦʚʦʩʩʪʘʥʦʚʣʝʥʠʝ ʙʠʦʮʝʥʦʟʦʚ 

ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʭ ʪʝʨʨʠʪʦʨʠʡ ʟʘʥʠʤʘʝʪ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʝ ʚʨʝʤʷ ʠ ʤʦʞʝʪ ʩʦʩʪʘʚʣʷʪʴ 

ʦʪ 10 ʜʦ 25 ʣʝʪ (ʊʠʤʝʨʛʘʟʠʥʘ, 2012).  

ʆʩʥʦʚʥʳʤ ʧʫʪʝʤ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ ʚ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʝ 

ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʙʠʦʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʮʠʷ ʠ ʙʠʦʜʝʛʨʘʜʘʮʠʷ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʧʨʠʨʦʜʥʳʭ 

ʧʦʧʫʣʷʮʠʡ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʢʠʩʣʷʶʱʠʭ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ, ʛʣʘʚʥʳʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, 

ʙʘʢʪʝʨʠʡ ʠ ʛʨʠʙʦʚ. ʆʥʠ ʰʠʨʦʢʦ ʨʘʩʧʨʦʩʪʨʘʥʝʥʳ ʚ ʚʦʜʥʳʭ ʠ ʥʘʟʝʤʥʳʭ 

ʵʢʦʩʠʩʪʝʤʘʭ, ʠʭ ʜʦʣʷ ʚ ʦʙʱʝʡ ʧʦʧʫʣʷʮʠʠ ʛʝʪʝʨʦʪʨʦʬʥʳʭ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ 

ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʚʘʨʠʘʙʝʣʴʥʘ - ʦʪ 6 ʜʦ 82% ʜʣʷ ʧʦʯʚʝʥʥʳʭ ʛʨʠʙʦʚ, ʦʪ 0,13 ʜʦ 

50% ʜʣʷ ʧʦʯʚʝʥʥʳʭ ʙʘʢʪʝʨʠʡ ʠ ʦʪ 0,003 ʜʦ 100% ʜʣʷ ʤʦʨʩʢʠʭ ʙʘʢʪʝʨʠʡ 

(Leahy, Colwell, 1990). ʆʪʜʝʣʴʥʳʝ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʳ ʦʙʣʘʜʘʶʪ 

ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʳʤʠ ʬʝʨʤʝʥʪʥʳʤʠ ʩʠʩʪʝʤʘʤʠ, ʩʧʦʩʦʙʥʳʤʠ ʦʢʠʩʣʷʪʴ 

ʥʝʙʦʣʴʰʦʡ ʩʧʝʢʪʨ ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʚ, ʧʦʵʪʦʤʫ ʚ ʧʨʠʨʦʜʥʳʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʦʥʠ ʯʘʩʪʦ 

ʩʫʱʝʩʪʚʫʶʪ ʚ ʚʠʜʝ ʢʦʥʩʦʨʮʠʫʤʦʚ, ʦʙʨʘʟʫʷ ʝʜʠʥʫʶ ʤʝʪʘʙʦʣʠʯʝʩʢʫʶ ʩʝʪʴ 

ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ ʠ ʢʩʝʥʦʙʠʦʪʠʢʦʚ.  

ʅʘʠʙʦʣʝʝ ʘʢʪʠʚʥʳʝ ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʳʝ ʜʝʩʪʨʫʢʪʦʨʳ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ 

ʧʨʠʥʘʜʣʝʞʘʪ ʢ ʨʦʜʘʤ Rhodococcus (ʏʫʛʫʥʦʚ ʠ ʜʨ., 2000; Margesin et al.,  

2003; ʂʘʨʘʩʸʚʘ ʠ ʜʨ., 2012),  Pseudomonas  (Baryshnikova et  al., 2001; 

Hamme, Ward, 2001), Acinetobacter (Hanson et al., 1997; ʃʦʛʠʥʦʚʘ, 2011), 

Arthrobacter (ʃʦʛʠʥʦʚ ʠ ʜʨ., 2004), Azotobacter (ɻʨʘʜʦʚʘ ʠ ʜʨ., 2003), 

Bacillus (Rahman et al., 2002), Mycobacterium, Actinomyces,  Nocardia 

(ɸʥʜʨʝʝʚʘ  ʠ  ʜʨ.,  2006), Alcanivorax (Cui, et al., 2008; Matturr et al., 2016). 

ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴʶ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʠʨʦʚʘʪʴ ʥʝʬʪʴ ʠ ʥʝʬʪʝʧʨʦʜʫʢʪʳ 

ʦʙʣʘʜʘʶʪ ʤʠʢʨʦʩʢʦʧʠʯʝʩʢʠʝ ʛʨʠʙʳ, ʪʘʢʠʝ ʢʘʢ Aspergillus, Candida, 
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Cunninghamella, Fusarium, Mucor, Penicillium, Phanerochaete, Rhodotorula, 

Sporobolomyces, Trichoderma .  

ɹʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʤʠʢʨʦʙʥʦʝ ʨʘʟʥʦʦʙʨʘʟʠʝ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʭ 

ʪʝʨʨʠʪʦʨʠʡ ʟʘʚʠʩʠʪ ʦʪ ʤʥʦʛʠʭ ʬʘʢʪʦʨʦʚ. ɺ ʨʘʙʦʪʝ ʐʝʨʝʤʝʪ ʠ ʂʘʨʘʩʸʚʦʡ 

(2017) ʧʨʠ ʠʟʫʯʝʥʠʠ ʪʘʢʩʦʥʦʤʠʯʝʩʢʦʛʦ ʩʦʩʪʘʚʘ ʤʠʢʨʦʬʣʦʨʳ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ 

ʥʝʬʪʝʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʭ ʤʝʩʪʦʦʙʠʪʘʥʠʡ (ʧʦʯʚʳ, ʰʣʘʤʳ, ʙʫʨʦʚʳʝ ʦʪʭʦʜʳ) ʙʳʣʦ 

ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʥʘ ʩʦʩʪʘʚ ʤʠʢʨʦʙʦʮʝʥʦʟʘ ʚʣʠʷʝʪ ʩʪʝʧʝʥʴ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʠʷ 

ʛʨʫʥʪʦʚ, ʩʨʦʢ ʭʨʘʥʝʥʠʷ ʦʙʨʘʟʮʦʚ ʛʨʫʥʪʦʚ, ʥʘʣʠʯʠʝ/ʦʪʩʫʪʩʪʚʠʝ ʘʵʨʘʮʠʠ ʠ 

ʧʦʣʠʚʘ. ɺ ʨʘʙʦʪʝ Benedek ʠ ʩʦʘʚʪ. (2013) ʙʳʣʠ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʳ ʤʠʢʨʦʙʥʳʝ 

ʩʦʦʙʱʝʩʪʚʘ ʯʝʪʳʨʝʭ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʭ ʪʝʨʨʠʪʦʨʠʡ ʩ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤ ʭʘʨʘʢʪʝʨʦʤ 

ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʠʷ. ɹʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʚ ʦʙʨʘʟʮʘʭ ʩ ʚʳʩʦʢʠʤ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝʤ 

ʘʣʠʬʘʪʠʯʝʩʢʠʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ ʥʘʙʣʶʜʘʣʦʩʴ ʚʳʩʦʢʦʝ ʨʘʟʥʦʦʙʨʘʟʠʝ 

ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ-ʜʝʩʪʨʫʢʪʦʨʦʚ, ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʥʦʝ Ŭ-, ɓ-, ɔ-

ʧʨʦʪʝʦʙʘʢʪʝʨʠʷʤʠ, ʘʢʪʠʥʦʙʘʢʪʝʨʠʷʤʠ, ʬʣʘʚʦʙʘʢʪʝʨʠʷʤʠ ʠ ʙʘʮʠʣʣʘʤʠ. ɺ 

ʦʙʨʘʟʮʝ ʩ ʧʨʝʦʙʣʘʜʘʥʠʝʤ ʣʝʪʫʯʠʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ ʠ ʘʣʢʠʣʙʝʥʟʦʣʦʚ ʧʦʢʘʟʘʥ 

ʩʜʚʠʛ ʨʘʟʥʦʦʙʨʘʟʠʷ ʚ ʩʪʦʨʦʥʫ ʘʢʪʠʥʦʙʘʢʪʝʨʠʡ. ʂʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʷ ʇɸʋ 

ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʦ ʢʦʨʨʝʣʠʨʦʚʘʣʘ ʩ ʤʠʢʨʦʙʥʳʤ ʨʘʟʥʦʦʙʨʘʟʠʝʤ - ʩʠʣʴʥʦ 

ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʝ ʇɸʋ ʦʙʨʘʟʮʳ ʧʦʯʚʳ ʚ ʦʩʥʦʚʥʦʤ ʙʳʣʠ ʟʘʩʝʣʝʥʳ 

ʧʨʝʜʩʪʘʚʠʪʝʣʷʤʠ ɓ- ʠ ɔ-ʧʨʦʪʝʦʙʘʢʪʝʨʠʡ (ʜʦʤʠʥʠʨʦʚʘʣʠ  ʙʘʢʪʝʨʠʠ ʨʦʜʘ 

Pseudomonas) ʠ ʘʢʪʠʥʦʙʘʢʪʝʨʠʷʤʠ.  

ʂ ʩʭʦʜʥʳʤ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʘʤ ʧʨʠʰʣʠ ʠ Zhou ʠ ʩʦʘʚʪ. (2009), ʢʦʪʦʨʳʝ 

ʦʙʥʘʨʫʞʠʣʠ, ʯʪʦ ʜʘʞʝ ʥʠʟʢʠʝ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʇɸʋ ʫʤʝʥʴʰʘʶʪ ʤʠʢʨʦʙʥʦʝ 

ʨʘʟʥʦʦʙʨʘʟʠʝ ʚ ʤʘʥʛʨʦʚʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʷʭ.  ʅʝʩʤʦʪʨʷ ʥʘ ʪʦ, ʯʪʦ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʷ 

ʇɸʋ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʘʤʠ ʧʦʢʘʟʘʥʘ ʚ ʣʘʙʦʨʘʪʦʨʥʳʭ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʭ, ʙʳʣʦ 

ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʦ, ʯʪʦ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʳʭ ʪʘʢʩʦʥʦʤʠʯʝʩʢʠʭ ʛʨʫʧʧ, 

ʢʦʪʦʨʳʝ ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʶʪ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʶ ʇɸʋ ʚ ʧʦʯʚʘʭ, ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʦ.  

ʉʬʠʥʛʦʤʦʥʘʜʳ ʦʢʘʟʘʣʠʩʴ ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʨʘʩʧʨʦʩʪʨʘʥʝʥʥʳʤʠ ʇɸʋ-

ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʤʠ ʠʟʦʣʷʪʘʤʠ.  

ɺ ʨʘʙʦʪʝ ʘʚʪʦʨʦʚ Zhou ʠ ʩʦʘʚʪ (2016a) ʙʳʣʠ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʳ ʦʙʨʘʟʮʳ 

ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʭ ʥʝʬʪʝʧʨʦʜʫʢʪʘʤʠ ʧʦʯʚ. ɺʳʷʚʣʝʥʘ ʧʦʣʦʞʠʪʝʣʴʥʘʷ ʩʚʷʟʴ 
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ʤʝʞʜʫ ʫʨʦʚʥʝʤ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʇɸʋ ʚ ʦʙʨʘʟʮʘʭ ʠ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦʤ ʚ ʥʠʭ ʙʘʢʪʝʨʠʡ 

ʨʦʜʘ  Sphingomonas. ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ ʢ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʇɸʋ ʙʳʣʘ 

ʧʦʢʘʟʘʥʘ ʜʣʷ ʧʨʝʜʩʪʘʚʠʪʝʣʝʡ ʨʦʜʦʚ Corynebacterium, Aeromonas, 

Rhodococcus ʠ Bacillus. 

ʋʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʢʠʩʣʷʶʱʠʝ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʳ ʟʘʥʠʤʘʶʪ ʫʥʠʢʘʣʴʥʫʶ 

ʪʨʦʬʠʯʝʩʢʫʶ ʥʠʰʫ ʩʨʝʜʠ ʛʝʪʝʨʦʪʨʦʬʥʳʭ ʙʘʢʪʝʨʠʡ, ʪʘʢ ʢʘʢ ʦʥʠ 

ʧʨʝʠʤʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦ ʧʦʪʨʝʙʣʷʶʪ ʘʣʠʬʘʪʠʯʝʩʢʠʝ ʠ ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʠʝ 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʳ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʪʨʫʜʥʦ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʠʨʫʝʤʳʤʠ 

ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷʤʠ. ʕʪʠʤ ʦʙʫʩʣʦʚʣʝʥ ʨʷʜ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʦʩʦʙʝʥʥʦʩʪʝʡ, 

ʧʨʠʩʫʱʠʭ ʰʪʘʤʤʘʤ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʢʠʩʣʷʶʱʠʭ ʙʘʢʪʝʨʠʡ. ʊʘʢ, ʥʘʧʨʠʤʝʨ, 

ʙʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʥʝʢʦʪʦʨʳʝ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʳ, ʩʧʦʩʦʙʥʳʝ ʫʪʠʣʠʟʠʨʦʚʘʪʴ 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʳ, ʠʤʝʶʪ ʦʯʝʥʴ ʨʘʟʙʘʚʣʝʥʥʫʶ ʮʠʪʦʧʣʘʟʤʫ - ʝʝ ʩʫʭʘʷ ʤʘʩʩʘ ʚ 

ʨʘʩʯʝʪʝ ʥʘ ʢʣʝʪʢʫ ʚ ʩʝʤʴ-ʚʦʩʝʤʴ ʨʘʟ ʥʠʞʝ, ʯʝʤ ʫ ʢʣʝʪʦʢ ʢʠʰʝʯʥʦʡ ʧʘʣʦʯʢʠ, 

ʧʨʠ ʵʪʦʤ ɼʅʂ ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ ʜʦ 14% ʦʪ ʵʪʦʡ ʩʫʭʦʡ ʤʘʩʩʳ (Golyshin et al,  

2003).  

ʋʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜ-ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʝ ʙʘʢʪʝʨʠʠ ʠʤʝʶʪ ʤʝʭʘʥʠʟʤʳ, 

ʧʦʟʚʦʣʷʶʱʠʝ ʧʦʛʣʦʱʘʪʴ ʪʨʫʜʥʦʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʝ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʥʳʝ ʩʫʙʩʪʨʘʪʳ ʚ 

ʭʦʜʝ ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʢʦʥʪʘʢʪʘ ʢʣʝʪʢʠ ʩ ʥʠʤʠ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ ʢ 

ʵʢʩʪʨʘʮʝʣʣʶʣʷʨʥʦʡ ʧʨʦʜʫʢʮʠʠ ʙʠʦʩʫʨʬʘʢʪʘʥʪʦʚ, ʩʧʦʩʦʙʥʳʭ 

ʵʤʫʣʴʛʠʨʦʚʘʪʴ ʠ ʩʦʣʶʙʠʣʠʟʠʨʦʚʘʪʴ ʥʝʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʝ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʳ. ʆʧʠʩʘʥ 

ʰʪʘʤʤ Rhodococcus, ʢʦʪʦʨʳʡ ʙʳʣ ʩʧʦʩʦʙʝʥ ʨʘʩʪʠ ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦ ʥʘ 

ʢʘʧʝʣʴʢʘʭ ʥʝʬʪʠ (Van Hamme, Ward, 2001).  

ɺ ʨʷʜʝ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʡ ʦʪʤʝʯʝʥʦ ʥʘʣʠʯʠʝ ʘʢʪʠʚʥʦʛʦ ʪʨʘʥʩʧʦʨʪʘ 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ ʚ ʢʣʝʪʢʠ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ. ʊʘʢ, ʰʪʘʤʤ Rhodococcus 

erythropolis S+14He ʠʟʙʠʨʘʪʝʣʴʥʦ ʥʘʢʘʧʣʠʚʘʣ ʥ-ʛʝʢʩʘʜʝʢʘʥ ʧʨʠ ʨʦʩʪʝ ʥʘ 

ʩʤʝʩʠ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ, ʯʪʦ ʜʦʢʘʟʳʚʘʝʪ ʥʘʣʠʯʠʝ ʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʦʛʦ 

ʵʥʝʨʛʦʟʘʚʠʩʠʤʦʛʦ ʪʨʘʥʩʧʦʨʪʘ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ ʚ ʢʣʝʪʢʫ (Kim et al, 2002). ʋ 

ʰʪʘʤʤʘ Sphingomonas paucimobilis ʠʜʝʥʪʠʬʠʮʠʨʦʚʘʥ ʫʯʘʩʪʚʫʶʱʠʡ ʚ 

ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤʝ ʬʣʫʦʨʘʥʪʝʥʘ ʛʝʥ pbhD, ʛʦʤʦʣʦʛʠʯʥʳʡ ʛʝʥʫ ʧʠʨʫʚʘʪ ʬʦʩʬʘʪ 

ʜʠʢʠʥʘʟʳ, ʢʦʪʦʨʳʡ ʫʯʘʩʪʚʫʝʪ ʚ ʧʦʛʣʦʱʝʥʠʠ ʛʣʶʢʦʟʳ ʫ ʧʨʦʢʘʨʠʦʪ ʠ 
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ʨʘʩʪʝʥʠʡ (Story et al., 2000). ɸʚʪʦʨʳ ʧʨʝʜʧʦʣʘʛʘʶʪ, ʯʪʦ ʵʪʦʪ ʛʝʥ ʤʦʞʝʪ 

ʙʳʪʴ ʚʦʚʣʝʯʝʥ ʚ ʧʦʛʣʦʱʝʥʠʝ ʢʘʪʘʙʦʣʠʪʦʚ ʬʣʫʦʨʘʥʪʝʥʘ,  ʢʦʪʦʨʳʝ ʪʝʨʷʝʪ 

ʢʣʝʪʢʘ.      

ɹʠʦʩʫʨʬʘʢʪʘʥʪʳ, ʧʨʦʠʟʚʦʜʠʤʳʝ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʘʤʠ, ʷʚʣʷʶʪʩʷ 

ʧʦʚʝʨʭʥʦʩʪʥʦ-ʘʢʪʠʚʥʳʤʠ ʚʝʱʝʩʪʚʘʤʠ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʩʥʠʞʘʶʪ ʧʦʚʝʨʭʥʦʩʪʥʦʝ 

ʥʘʪʷʞʝʥʠʝ ʞʠʜʢʦʩʪʝʡ ʠ ʩʧʦʩʦʙʩʪʚʫʶʪ ʧʝʨʝʤʝʰʠʚʘʥʠʶ ʛʠʜʨʦʬʦʙʥʦʡ ʠ 

ʛʠʜʨʦʬʠʣʴʥʦʡ ʬʘʟʳ. ɹʠʦʩʫʨʬʘʢʪʘʥʪʳ ʠ ʙʠʦʵʤʫʣʴʛʘʪʦʨʳ ʩʧʦʩʦʙʩʪʚʫʶʪ 

ʵʤʫʣʴʛʠʨʦʚʘʥʠʶ ʥʝʬʪʠ ʠ ʥʝʬʪʝʧʨʦʜʫʢʪʦʚ, ʩʫʩʧʝʥʜʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʚ ʚʦʜʝ, 

ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʷ ʠʭ ʧʣʦʱʘʜʴ ʧʦʚʝʨʭʥʦʩʪʠ ʠ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʫʶ ʜʦʩʪʫʧʥʦʩʪʴ, ʠ ʪʝʤ 

ʩʘʤʳʤ ʫʩʢʦʨʷʶʪ ʠʭ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤ (Golyshin et al., 2003). ʉʪʨʫʢʪʫʨʘ 

ʙʠʦʩʫʨʬʘʢʪʘʥʪʦʚ ʚʢʣʶʯʘʝʪ ʛʠʜʨʦʬʠʣʴʥʫʶ ʯʘʩʪʴ, ʩʦʩʪʦʷʱʫʶ ʠʟ 

ʘʤʠʥʦʢʠʩʣʦʪʥʳʭ ʠʣʠ ʧʝʧʪʠʜʥʳʭ ʘʥʠʦʥʦʚ ʠʣʠ ʢʘʪʠʦʥʦʚ; ʤʦʥʦ-, ʜʠ- ʠʣʠ 

ʧʦʣʠʩʘʭʘʨʠʜʳ ʠ ʛʠʜʨʦʬʦʙʥʳʡ ʬʨʘʛʤʝʥʪ, ʩʦʩʪʦʷʱʠʡ ʠʟ ʥʝʥʘʩʳʱʝʥʥʳʭ, 

ʥʘʩʳʱʝʥʥʳʭ ʠʣʠ ʞʠʨʥʳʭ ʢʠʩʣʦʪ. ʉʦʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʦ, ʦʩʥʦʚʥʳʝ ʢʣʘʩʩʳ 

ʙʠʦʩʫʨʬʘʢʪʘʥʪʦʚ ʚʢʣʶʯʘʶʪ ʛʣʠʢʦʣʠʧʠʜʳ, ʣʠʧʦʧʝʧʪʠʜʳ ʠ ʣʠʧʦʧʨʦʪʝʠʥʳ, 

ʬʦʩʬʦʣʠʧʠʜʳ ʠ ʞʠʨʥʳʝ ʢʠʩʣʦʪʳ, ʧʦʣʠʤʝʨʥʳʝ ʧʦʚʝʨʭʥʦʩʪʥʦ-ʘʢʪʠʚʥʳʝ 

ʚʝʱʝʩʪʚʘ ʠ ʇɸʋ ʚ ʚʠʜʝ ʯʘʩʪʠʮ (Desai, Banat, 1997). 

ɼʝʛʨʘʜʘʮʠʷ ʘʣʢʘʥʦʚ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʘʤʠ. 

ɹʦʣʴʰʦʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʡ ʧʦʩʚʷʱʝʥʦ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʘʣʢʘʥʦʚ, 

ʷʚʣʷʶʱʠʭʩʷ ʦʩʥʦʚʥʳʤ ʢʦʤʧʦʥʝʥʪʦʤ ʩʳʨʦʡ ʥʝʬʪʠ. ɸʣʢʘʥʳ - ʵʪʦ 

ʥʘʩʳʱʝʥʥʳʝ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʳ, ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʥʳʝ ʠʩʢʣʶʯʠʪʝʣʴʥʦ ʘʪʦʤʘʤʠ 

ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʠ ʚʦʜʦʨʦʜʘ. ʆʥʠ ʤʦʛʫʪ ʙʳʪʴ ʣʠʥʝʡʥʳʤʠ (ʥ-ʘʣʢʘʥʳ), 

ʮʠʢʣʠʯʝʩʢʠʤʠ (ʮʠʢʣʦ-ʘʣʢʘʥʳ) ʠ ʨʘʟʚʝʪʚʣʝʥʥʳʤʠ (ʠʟʦʘʣʢʘʥʳ).  ɸʣʢʘʥʳ 

ʤʦʛʫʪ ʩʦʩʪʘʚʣʷʪʴ ʜʦ 50 % ʩʳʨʦʡ ʥʝʬʪʠ, ʚ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʦʪ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʝʝ 

ʜʦʙʳʯʠ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʦʙʨʘʟʫʶʪʩʷ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤʘ ʤʥʦʛʠʤʠ ʞʠʚʳʤʠ 

ʦʨʛʘʥʠʟʤʘʤʠ, ʪʘʢʠʤʠ ʢʘʢ ʨʘʩʪʝʥʠʷ, ʟʝʣʝʥʳʝ ʚʦʜʦʨʦʩʣʠ, ʙʘʢʪʝʨʠʠ, 

ʞʠʚʦʪʥʳʝ. ʕʪʦ, ʚʝʨʦʷʪʥʦ, ʦʙʲʷʩʥʷʝʪ, ʧʦʯʝʤʫ ʘʣʢʘʥʳ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʫʶʪ ʚ 

ʥʠʟʢʠʭ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʷʭ ʚ ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʝ ʧʦʯʚʝʥʥʳʭ ʠ ʚʦʜʥʳʭ ʩʨʝʜ. ʊʘʢ ʢʘʢ 

ʘʣʢʘʥʳ - ʥʝʧʦʣʷʨʥʳʝ ʤʦʣʝʢʫʣʳ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʭʠʤʠʯʝʩʢʠ ʦʯʝʥʴ ʠʥʝʨʪʥʳ, ʠʭ 

ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʘʤʠ ʩʚʷʟʘʥ ʩ ʧʨʦʙʣʝʤʘʤʠ, ʦʙʫʩʣʦʚʣʝʥʥʳʤʠ ʠʭ 



36 

 

ʥʠʟʢʦʡ ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʦʩʪʴʶ ʚ ʚʦʜʝ, ʩʢʣʦʥʥʦʩʪʴʶ ʢ ʥʘʢʦʧʣʝʥʠʶ ʚ ʢʣʝʪʦʯʥʳʭ 

ʤʝʤʙʨʘʥʘʭ, ʠ ʪʝʤ, ʯʪʦ ʜʣʷ ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ ʠʭ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʘ ʵʥʝʨʛʠʷ. 

ʊʝʤ ʥʝ ʤʝʥʝʝ, ʥʝʢʦʪʦʨʳʝ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʳ, ʢʘʢ ʘʵʨʦʙʥʳʝ ʠ ʘʥʘʵʨʦʙʥʳʝ, 

ʤʦʛʫʪ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʪʴ ʨʘʟʥʦʦʙʨʘʟʥʳʝ ʘʣʢʘʥʳ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʫʛʣʝʨʦʜʘ 

ʠ ʵʥʝʨʛʠʠ (Rojo F., 2009). ʀʟʚʝʩʪʥʳ ʜʚʘ ʧʫʪʠ ʙʠʦʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʘʣʢʘʥʦʚ. 

ʅʘʯʘʣʴʥʳʡ ʵʪʘʧ ʘʵʨʦʙʥʦʡ ʜʝʩʪʨʫʢʮʠʠ ʥʘʩʳʱʝʥʥʳʭ ʘʣʠʬʘʪʠʯʝʩʢʠʭ 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ (ʥ-ʘʣʢʘʥʦʚ) ʚʢʣʶʯʘʝʪ ʬʝʨʤʝʥʪʳ, ʠʤʝʶʱʠʝ ʩʪʨʦʛʠʝ 

ʪʨʝʙʦʚʘʥʠʷ ʢ ʥʘʣʠʯʠʶ ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʦʛʦ ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ - ʦʢʩʠʛʝʥʘʟ.  

ʆʢʩʠʛʝʥʘʟʳ ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʦʢʩʠʜʦʨʝʜʫʢʪʘʟʘʤʠ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʚʢʣʶʯʘʶʪ ʘʪʦʤʳ 

ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ ʠʟ ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʦʛʦ ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ (O2) ʚ ʠʭ ʩʫʙʩʪʨʘʪʳ. 

ʄʦʥʦʦʢʩʠʛʝʥʘʟʳ (ʯʘʩʪʦ ʥʘʟʳʚʘʝʤʳʝ ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʘʟʘʤʠ) ʚʢʣʶʯʘʶʪ ʦʜʠʥ ʘʪʦʤ 

ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ, ʚ ʪʦ ʚʨʝʤʷ ʢʘʢ ʜʠʦʢʩʠʛʝʥʘʟʳ ʚʢʣʶʯʘʶʪ ʦʙʘ ʘʪʦʤʘ ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ. 

ʅʘʠʙʦʣʝʝ ʨʘʩʧʨʦʩʪʨʘʥʝʥʥʳʡ ʧʫʪʴ ʦʙʫʩʣʦʚʣʝʥ ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ ʤʦʥʦʦʢʩʠʛʝʥʘʟ ʠ 

ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʳʤ ʜʣʷ ʥ-ʘʣʢʘʥʦʚ (Straud et al., 2007). ʄʦʥʦʦʢʩʠʛʝʥʘʟʘ 

ʘʪʘʢʫʝʪ ʢʦʥʮʝʚʫʶ ʤʝʪʠʣʴʥʫʶ ʛʨʫʧʧʫ ʩ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝʤ ʧʝʨʚʠʯʥʳʭ ʩʧʠʨʪʦʚ, 

ʢʦʪʦʨʳʝ ʜʘʣʝʝ ʦʢʠʩʣʷʶʪʩʷ ʜʦ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʱʠʭ ʘʣʴʜʝʛʠʜʦʚ ʠ ʞʠʨʥʳʭ 

ʢʠʩʣʦʪ (Van Hamme, 2003). ɺ ʩʣʫʯʘʝ ʚʪʦʨʦʛʦ ʧʫʪʠ ʜʠʦʢʩʠʛʝʥʘʟʘ 

ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʫʝʪ ʥʘ ʢʦʥʮʝʚʫʶ ʤʝʪʠʣʴʥʫʶ ʛʨʫʧʧʫ ʥ-ʘʣʢʘʥʦʚ, ʧʨʠʩʦʝʜʠʥʷʷ ʜʚʘ 

ʘʪʦʤʘ ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ. ʕʪʦ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʶ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ, ʢʦʪʦʨʳʡ 

ʧʨʝʚʨʘʱʘʝʪʩʷ ʚ ʞʠʨʥʫʶ ʢʠʩʣʦʪʫ. ɿʘʪʝʤ ʞʠʨʥʳʝ ʢʠʩʣʦʪʳ, ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʝ ʧʦ 

ʣʶʙʦʤʫ ʠʟ ʧʫʪʝʡ, ʧʦʜʚʝʨʛʘʶʪʩʷ ɓ-ʦʢʠʩʣʝʥʠʶ ʩ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝʤ ʘʮʝʪʠʣ-ʉʦɸ 

ʠʣʠ ʧʨʦʧʠʦʥʠʣ-ʂʦɸ (ʚ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʦʪ ʪʦʛʦ, ʯʝʪʥʦʝ ʠʣʠ ʥʝʯʝʪʥʦʝ 

ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʘʪʦʤʦʚ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʩʦʜʝʨʞʠʪʩʷ ʚ ʥ-ʘʣʢʘʥʝ. ʕʪʠ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷ ʟʘʪʝʤ 

ʚ ʜʘʣʴʥʝʡʰʝʤ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʠʨʫʶʪʩʷ ʯʝʨʝʟ ʮʠʢʣ ʪʨʠʢʘʨʙʦʥʦʚʳʭ ʢʠʩʣʦʪ ʜʦ ʉʆ2 

ʠ ʅ2O (van Hamme et al, 2003; van Elsas et al., 2007). ʂʨʦʤʝ ɓ-ʦʢʠʩʣʝʥʠʷ 

ʚʦʟʤʦʞʥʳ ʝʱʝ ʤʠʥʦʨʥʳʝ ʧʫʪʠ, ʚʢʣʶʯʘʶʱʠʝ ɤ-ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʠʨʦʚʘʥʠʝ ʩ 

ʧʦʩʣʝʜʫʶʱʠʤ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝʤ ɤ-ʦʢʩʠʢʘʨʙʦʥʦʚʳʭ, ʘ ʟʘʪʝʤ ʜʠʢʘʨʙʦʥʦʚʳʭ 

ʢʠʩʣʦʪ; Ŭ-ʦʢʠʩʣʝʥʠʝ ʚ ʩʣʫʯʘʷʭ, ʢʦʛʜʘ ʢ ʪʝʨʤʠʥʘʣʴʥʦʤʫ ʘʪʦʤʫ ʫʛʣʝʨʦʜʘ 

ʧʨʠʩʦʝʜʠʥʝʥʘ ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʴʥʘʷ ʠʣʠ ʢʝʪʦʛʨʫʧʧʘ; ʜʝʛʠʜʨʦʛʝʥʠʟʘʮʠʷ ʞʠʨʥʦʡ 

ʢʠʩʣʦʪʳ ʩ ʧʦʩʣʝʜʫʶʱʠʤ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʳʤ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʝʤ ʜʚʦʡʥʦʡ ʩʚʷʟʠ 
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(ʧʫʪʴ ʌʠʥʥʝʨʪʠ) (ʊʠʤʝʨʛʘʟʠʥʘ, 2012). ʅʘʨʷʜʫ ʩ ʦʢʠʩʣʝʥʠʝʤ ʪʝʨʤʠʥʘʣʴʥʳʭ 

ʘʪʦʤʦʚ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʚʦʟʤʦʞʥʦ ʦʢʠʩʣʝʥʠʝ ʩʫʙʪʝʨʤʠʥʘʣʴʥʦʛʦ ʣʠʙʦ ʚʥʫʪʨʝʥʥʝʛʦ 

ʘʪʦʤʦʚ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʩ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝʤ ʚʪʦʨʠʯʥʳʭ ʩʧʠʨʪʦʚ ʠ ʢʝʪʦʥʦʚ.  

ɺ ʨʘʙʦʪʘʭ, ʧʦʩʚʷʱʝʥʥʳʭ ʤʠʢʨʦʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʡ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʘʣʢʘʥʦʚ, 

ʯʘʩʪʦ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʪʩʷ ʜʝʣʝʥʠʝ ʠʭ ʥʘ ʛʨʫʧʧʳ ʚ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʠʠ ʩ ʜʣʠʥʦʡ 

ʫʛʣʝʨʦʜʥʦʡ ʮʝʧʠ. ɺʳʜʝʣʷʶʪ ʘʣʢʘʥʳ ʩ ʢʦʨʦʪʢʦʡ ʮʝʧʴʶ (ʯʠʩʣʦ ʘʪʦʤʦʚ 

ʫʛʣʝʨʦʜʘ - ʦʪ 2 ʜʦ 4), ʩʨʝʜʥʝʡ ʮʝʧʴʶ (ʦʪ 5 ʜʦ 17 ʘʪʦʤʦʚ ʫʛʣʝʨʦʜʘ), ʜʣʠʥʥʦʡ 

ʮʝʧʴʶ (ʙʦʣʝʝ 18 ʘʪʦʤʦʚ ʫʛʣʝʨʦʜʘ) (Wang, Shao, 2013). ɺ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʦʪ 

ʜʣʠʥʳ ʮʝʧʠ ʩʫʙʩʪʨʘʪʘ ʪʨʝʙʫʶʪʩʷ ʨʘʟʣʠʯʥʳʝ ʬʝʨʤʝʥʪʥʳʝ ʩʠʩʪʝʤʳ, ʯʪʦʙʳ 

ʚʚʝʩʪʠ ʘʪʦʤ ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ ʠ ʠʥʠʮʠʠʨʦʚʘʪʴ ʙʠʦʜʝʛʨʘʜʘʮʠʶ ʘʣʢʘʥʘ (van Beilen, 

Funhoff, 2007). ɼʠʘʧʘʟʦʥ ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʚ ʬʝʨʤʝʥʪʥʳʭ ʩʠʩʪʝʤ ʤʦʞʝʪ 

ʧʝʨʝʢʨʳʚʘʪʴʩʷ, ʚʢʣʶʯʘʷ ʙʦʣʝʝ ʦʜʥʦʡ ʛʨʫʧʧʳ ʘʣʢʘʥʦʚ. 

ɺ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʢʦʨʦʪʢʦʮʝʧʦʯʝʯʥʳʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ ʧʨʠʥʠʤʘʶʪ 

ʫʯʘʩʪʠʝ ʬʝʨʤʝʥʪʳ, ʨʦʜʩʪʚʝʥʥʳʝ ʤʦʥʦʦʢʩʠʛʝʥʘʟʝ ʤʝʪʘʥʘ (van Beilen, 

Funhoff, 2007). ɸʵʨʦʙʥʳʝ ʜʝʩʪʨʫʢʪʦʨʳ ʤʝʪʘʥʘ ʦʙʳʯʥʦ ʩʦʜʝʨʞʘʪ 

ʤʝʤʙʨʘʥʦʩʚʷʟʘʥʥʳʝ ʤʝʜʴ-ʩʦʜʝʨʞʘʱʠʝ ʬʝʨʤʝʥʪʳ (pMMO, particulate 

methane monooxygenase), ʣʠʙʦ, ʧʨʠ ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʥʦʤ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʠ ʤʝʜʠ, 

ʥʝʢʦʪʦʨʳʝ ʤʝʪʘʥʦʪʨʦʬʳ, ʪʘʢʠʝ ʢʘʢ Methylococcus capsulatus, 

ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʨʫʶʪ ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʝ, ʩʦʜʝʨʞʘʱʠʝ  ʜʚʘ ʘʪʦʤʘ ʥʝʛʝʤʦʚʦʛʦ ʞʝʣʝʟʘ, 

ʤʦʥʦʦʢʩʠʛʝʥʘʟʳ (sMMO, soluble methane monooxygenase). ʇʦʩʣʝʜʥʠʡ 

ʬʝʨʤʝʥʪ ʩʦʩʪʦʠʪ ʠʟ ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʘʟʳ (ʛʝʪʝʨʦʜʠʤʝʨʘ ʨʘʟʤʝʨʦʤ 251ʢɼ), 

ʨʝʛʫʣʠʨʫʶʱʝʛʦ ʢʦʤʧʦʥʝʥʪʘ, ʠ NADH- ʟʘʚʠʩʠʤʦʡ ʨʝʜʫʢʪʘʟʳ (Merkx et al, 

2001). ʌʝʨʤʝʥʪʳ, ʫʯʘʩʪʚʫʶʱʠʝ ʚ ʜʝʩʪʨʫʢʮʠʠ ʵʪʘʥʘ, ʧʨʦʧʘʥʘ, ʙʫʪʘʥʘ  

ʧʨʠʥʘʜʣʝʞʘʪ ʢ ʥʝʩʢʦʣʴʢʠʤ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤ ʢʣʘʩʩʘʤ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ, ʦʙʣʘʜʘʶʱʠʭ 

ʩʭʦʜʩʪʚʦʤ ʩ sMMO ʠ pMMO. ɹʳʣʦ ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʦ, ʯʪʦ ʪʨʝʭʢʦʤʧʦʥʝʥʪʥʘʷ 

ʞʝʣʝʟʦʩʦʜʝʨʞʘʱʘʷ ʙʫʪʘʥ ʤʦʥʦʦʢʩʠʛʝʥʘʟʘ (ɹʄʆ) ʫ Pseudomonas 

butanovora, ʧʦʭʦʞʘ ʥʘ sMMO ʠ ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʠʨʫʝʪ ʉ2-ʉ9 ʘʣʢʘʥʳ ʚ ʢʦʥʮʝʚʦʤ 

ʧʦʣʦʞʝʥʠʠ, ʥʦ ʥʝʘʢʪʠʚʥʘ ʧʨʠ ʥʘʣʠʯʠʠ ʤʝʪʘʥʘ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʩʫʙʩʪʨʘʪʘ. 

ʕʢʩʧʨʝʩʩʠʷ ɹʄʆ ʧʦʣʦʞʠʪʝʣʴʥʦ ʨʝʛʫʣʠʨʫʝʪʩʷ ʪʘʢʠʤʠ ʧʨʦʜʫʢʪʘʤʠ 

ʦʢʠʩʣʝʥʠʷ, ʢʘʢ ʙʫʪʠʨʘʣʴʜʝʛʠʜ ʠ 1-ʙʫʪʘʥʦʣ, ʥʦ ʨʝʧʨʝʩʩʠʨʫʝʪʩʷ 
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ʧʨʦʧʠʦʥʘʪʦʤ, ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʯʝʛʦ ʩʫʱʝʩʪʚʫʝʪ ʨʘʟʥʠʮʘ ʚ ʦʪʚʝʪʝ ʥʘ ʘʣʢʘʥʳ ʩ 

ʯʝʪʥʳʤ ʠ ʥʝʯʝʪʥʳʤ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦʤ ʘʪʦʤʦʚ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʚ ʮʝʧʠ. ʋ Gordonia sp. 

TY-5 ʙʳʣʘ ʠʜʝʥʪʠʬʠʮʠʨʦʚʘʥʘ ʤʦʥʦʦʢʩʠʛʝʥʘʟʘ ʧʨʦʧʘʥʘ, ʩʭʦʜʥʘʷ ʧʦ 

ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʩ sMMO, ʥʦ ʚ ʦʪʣʠʯʠʝ ʦʪ ʙʫʪʘʥʤʦʥʦʦʢʩʠʛʝʥʘʟʳ, ʦʥʘ 

ʠʤʝʝʪ ʦʯʝʥʴ ʫʟʢʫʶ ʩʫʙʩʪʨʘʪʥʫʶ ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʦʩʪʴ, ʦʢʠʩʣʷʷ ʪʦʣʴʢʦ ʧʨʦʧʘʥ ʚ 

2-ʧʦʣʦʞʝʥʠʠ (Kotani et al. 2003). 

ɿʘ ʪʝʨʤʠʥʘʣʴʥʦʝ ʦʢʠʩʣʝʥʠʝ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ ʩʦ ʩʨʝʜʥʝʡ ʜʣʠʥʦʡ ʮʝʧʠ ʫ 

ʧʨʦʢʘʨʠʦʪ ʦʪʚʝʯʘʶʪ ʜʚʘ ʦʩʥʦʚʥʳʭ ʢʣʘʩʩʘ ʬʝʨʤʝʥʪʥʳʭ ʩʠʩʪʝʤ - 

ʤʝʤʙʨʘʥʦʩʚʷʟʘʥʥʳʝ ʥʝʛʝʤʦʚʳʝ ʘʣʢʘʥ-ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʘʟʳ AlkB ʠ AlkM, ʘ ʪʘʢʞʝ 

ʮʠʪʦʭʨʦʤʳ ʈ450 (van Beilen et al., 2003; van Beilen, Funhoff, 2007;  Rojo, 

2009). ɸʣʢʘʥ-ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʘʟʘ AlkB ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʭʦʨʦʰʦ ʠʟʫʯʝʥʘ ʩ ʤʦʤʝʥʪʘ 

ʩʚʦʝʛʦ ʦʪʢʨʳʪʠʷ ʫ ʛʝʢʩʘʥ-ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʝʛʦ ʰʪʘʤʤʘ Pseudomonas 

oleovorans (ʧʦʟʜʥʝʝ ʠʜʝʥʪʠʬʠʮʠʨʦʚʘʥʥʦʛʦ ʢʘʢ P. putida GPo1). ɼʣʷ ʩʚʦʝʛʦ 

ʬʫʥʢʮʠʦʥʠʨʦʚʘʥʠʷ ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʘʟʘ AlkB ʪʨʝʙʫʝʪ ʥʘʣʠʯʠʷ ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʭ 

ʵʣʝʢʪʨʦʥ-ʪʨʘʥʩʧʦʨʪʥʳʭ ʙʝʣʢʦʚ ʨʫʙʨʝʜʦʢʩʠʥʘ (AlkG) ʠ ʨʫʙʨʝʜʦʢʩʠʥ-

ʨʝʜʫʢʪʘʟʳ (AlkT) (Rojo, 2009). ʈʫʙʨʝʜʦʢʩʠʥ- ʨʝʜʫʢʪʘʟʘ ʯʝʨʝʟ ʌɸɼ 

ʧʝʨʝʜʘʝʪ ʵʣʝʢʪʨʦʥʳ ʦʪ ʅɸɼʅ ʢ ʨʫʙʨʝʜʦʢʩʠʥʫ, ʢʦʪʦʨʳʡ, ʚ ʩʚʦʶ ʦʯʝʨʝʜʴ, 

ʧʝʨʝʜʘʝʪ ʵʣʝʢʪʨʦʥʳ ʢ AlkB. ɺ ʦʪʣʠʯʠʝ ʦʪ P. putida GPo1, ʢʦʪʦʨʳʡ ʠʤʝʝʪ 

ʦʜʥʫ ʘʣʢʘʥ-ʤʦʥʦʦʢʩʠʛʝʥʘʟʫ, ʜʨʫʛʠʝ ʙʘʢʪʝʨʠʠ ʤʦʛʫʪ ʠʤʝʪʴ ʜʚʝ ʠʣʠ ʙʦʣʝʝ 

ʘʣʢʘʥ-ʤʦʥʦʦʢʩʠʛʝʥʘʟ ʩ ʨʘʟʣʠʯʥʦʡ ʩʫʙʩʪʨʘʪʥʦʡ ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʦʩʪʴʶ. ʇʦʢʘʟʘʥʦ, 

ʯʪʦ, ʯʪʦ Alcanivorax borkumensis SK2 ʠʤʝʝʪ ʜʚʝ ʘʣʢʘʥ-ʤʦʥʦʦʢʩʠʛʝʥʘʟʳ - 

AlkB1 ʠ AlkB2.  AlkB1, ʢʘʢ ʧʨʘʚʠʣʦ, ʩʧʦʩʦʙʥʘ ʨʘʟʨʫʰʘʪʴ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʳ ʩ 

ʜʣʠʥʦʡ ʮʝʧʠ C5-C12, ʚ ʪʦ ʚʨʝʤʷ ʢʘʢ ʜʣʷ AlkB2 ʧʨʝʜʧʦʯʪʠʪʝʣʴʥʳ C8-C16 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʳ (Miri et al., 2010). Takei ʠ ʩʦʘʚʪ. (2008) ʦʙʥʘʨʫʞʠʣʠ, ʯʪʦ 

ʰʪʘʤʤ Rhodococcus sʨ. TMP2 ʠʤʝʝʪ 5 ʘʣʢʘʥ-ʤʦʥʦʦʢʩʠʛʝʥʘʟ (AlkB1, AlkB2, 

AlkB3, AlkB4 ʠ AlkB5), ʢʦʪʦʨʳʝ ʠʥʜʫʮʠʨʫʶʪʩʷ ʚ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ. ɺ 

ʧʦʩʣʝʜʥʝʝ ʚʨʝʤʷ ʧʦʷʚʣʷʶʪʩʷ ʨʘʙʦʪʳ, ʚ ʢʦʪʦʨʳʭ ʧʦʢʘʟʘʥʘ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ 

ʘʣʢʘʥ-ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʘʟ AlkB ʫʯʘʩʪʚʦʚʘʪʴ ʚ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʙʦʣʝʝ 

ʪʨʫʜʥʦʨʘʟʣʘʛʘʝʤʳʭ ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʚ. ʊʘʢ, ʚ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʠ Jeon ʠ ʩʦʘʚʪ. (2016) 

ʩʨʘʚʥʠʚʘʣʘʩʴ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʘʟ AlkB1ʠ AlkB2 ʚ ʦʪʥʦʰʝʥʠʠ 
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ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʥʠʟʢʦʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʦʛʦ ʧʦʣʠʵʪʠʣʝʥʘ. ɸʚʪʦʨʳ ʧʨʠʰʣʠ ʢ ʚʳʚʦʜʫ, 

ʯʪʦ AlkB2 ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʙʦʣʝʝ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʡ ʜʣʷ  ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʵʪʦʛʦ ʩʫʙʩʪʨʘʪʘ, 

ʯʝʤ AlkB1, ʠ ʯʪʦ ʤʝʭʘʥʠʟʤ ʨʝʛʫʣʠʨʦʚʘʥʠʷ AlkB2 ʦʪʣʠʯʘʝʪʩʷ ʦʪ ʪʘʢʦʚʦʛʦ 

ʜʣʷ AlkB1. 

ʎʠʪʦʭʨʦʤʳ ʈ450 ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʫʶʪ ʫ ʤʥʦʛʠʭ ʥʝʬʪʝʦʢʠʩʣʷʶʱʠʭ 

ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ. ʕʪʠ ʬʝʨʤʝʥʪʳ ʢʘʪʘʣʠʟʠʨʫʶʪ ʨʝʘʢʮʠʠ, ʦʧʠʩʳʚʘʝʤʳʝ 

ʩʣʝʜʫʶʱʠʤ ʫʨʘʚʥʝʥʠʝʤ: 

ɸ+ʆ2+NAD(P)H+H
+
+2e

-   ʤʦʥʦʦʢʩʠʛʝʥʘʟʘ ʈ450             
ɸʆ+ʅ2ʆ+ NAD(P)

+ 
, 

ʛʜʝ ɸ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʷʝʪ ʩʦʙʦʡ ʩʫʙʩʪʨʘʪ,  ɸʆ - ʢʦʥʝʯʥʳʡ ʧʨʦʜʫʢʪ 

ʤʦʥʦʦʢʩʠʛʝʥʘʟʥʦʡ ʨʝʘʢʮʠʠ (Ortiz de Montellano, 2005). 

ɺ ʦʩʥʦʚʥʦʤ ʘʣʢʘʥ-ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʘʟʥʦʡ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴʶ ʦʙʣʘʜʘʶʪ 

ʮʠʪʦʭʨʦʤʳ, ʦʪʥʦʩʷʱʠʝʩʷ ʢ ʩʝʤʝʡʩʪʚʫ CYP153. ʇʝʨʚʳʤ 

ʦʭʘʨʘʢʪʝʨʠʟʦʚʘʥʥʳʤ ʯʣʝʥʦʤ ʵʪʦʛʦ ʩʝʤʝʡʩʪʚʘ ʙʳʣ CYP153A1 ʠʟ 

Acinetobacter sʨ. EB104, ʥʦ ʧʦʜʦʙʥʳʝ ʬʝʨʤʝʥʪʳ ʙʳʣʠ ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʳ ʫ 

ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʰʪʘʤʤʦʚ ʤʠʢʦʙʘʢʪʝʨʠʡ, ʨʦʜʦʢʦʢʢʦʚ ʠ ʧʨʦʪʝʦʙʘʢʪʝʨʠʡ. Funhoff 

ʠ ʩʦʘʚʪ. (2006) ʧʦʢʘʟʘʣʠ, ʯʪʦ ʤʥʦʛʠʝ ʰʪʘʤʤʳ, ʩʧʦʩʦʙʥʳʝ 

ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʠʨʦʚʘʪʴ ʣʠʥʝʡʥʳʝ ʘʣʢʘʥʳ, ʩʦʜʝʨʞʘʪ ʮʠʪʦʭʨʦʤʳ ʈ450, 

ʨʦʜʩʪʚʝʥʥʳʝ CYP153A1. ʕʪʠ ʰʪʘʤʤʳ ʚʢʣʶʯʘʶʪ Alcanivorax borkumensis  

(ʩʦʩʪʘʚʣʷʶʱʠʭ  ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʫʶ ʯʘʩʪʴ ʙʠʦʤʘʩʩʳ ʚ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʭ ʥʝʬʪʴʶ 

ʤʦʨʩʢʠʭ ʤʝʩʪʦʦʙʠʪʘʥʠʷʭ)  ʠ ʘʣʢʘʥ-ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʝ ʰʪʘʤʤʳ, ʪʘʢʠʝ ʢʘʢ 

Sphingomonas sʨ. HXN-200, Oleomonas sagaranensis HXN-1400, ʘ ʪʘʢʞʝ 

ʥʝʩʢʦʣʴʢʦ ʚʠʜʦʚ ʤʠʢʦʙʘʢʪʝʨʠʡ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʙʳʣʠ ʚʳʜʝʣʝʥʳ ʠʟ ʢʘʧʝʣʴʥʦʛʦ 

ʙʠʦʨʝʘʢʪʦʨʘ, ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʶʱʝʛʦ ʫʜʘʣʝʥʠʝ ʛʝʢʩʘʥʘ ʠʟ ʚʦʟʜʫʰʥʦʛʦ ʧʦʪʦʢʘ. 

ʆʥʠ ʩʦʜʝʨʞʘʪ ʦʜʠʥ ʠʣʠ ʙʦʣʝʝ ʘʣʢʘʥ-ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʠʨʫʶʱʠʭ ʮʠʪʦʭʨʦʤʦʚ ʈ450, 

ʧʨʠʥʘʜʣʝʞʘʱʠʭ ʩʝʤʝʡʩʪʚʫ CYP153, ʚʤʝʩʪʦ, ʣʠʙʦ ʚ ʜʦʧʦʣʥʝʥʠʝ ʢ ʭʦʨʦʰʦ 

ʠʟʫʯʝʥʥʳʤ ʬʝʨʤʝʥʪʥʳʤ ʩʠʩʪʝʤʘʤ ʪʝʨʤʠʥʘʣʴʥʦʛʦ ʘʣʢʘʥ-

ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʠʨʦʚʘʥʠʷ, ʥʘʧʨʠʤʝʨ, AlkB. ʇʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ CYP153A6 ʷʚʣʷʝʪʩʷ 

ʧʝʨʚʳʤ ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʤ ʮʠʪʦʭʨʦʤʦʤ ʈ450, ʢʦʪʦʨʳʡ ʧʨʝʠʤʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦ 

ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʠʨʫʝʪ ʥʝʨʝʘʢʮʠʦʥʥʦʩʧʦʩʦʙʥʳʝ ʘʣʠʬʘʪʠʯʝʩʢʠʝ ʘʣʢʘʥʳ ʩ ʚʳʩʦʢʦʡ 

ʨʝʛʠʦʩʝʣʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴʶ ʥʘ ʪʝʨʤʠʥʘʣʴʥʳʭ ʧʦʟʠʮʠʷʭ. ʍʦʪʷ 
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ʢʦʨʦʪʢʦʮʝʧʦʯʝʯʥʳʝ ʘʣʠʬʘʪʠʯʝʩʢʠʝ ʠ ʮʠʢʣʠʯʝʩʢʠʝ ʘʣʢʘʥʳ ʩʚʷʟʳʚʘʶʪʩʷ ʚ 

ʘʢʪʠʚʥʦʤ ʩʘʡʪʝ ʠ ʟʘʪʝʤ ʧʦʜʚʝʨʛʘʶʪʩʷ ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʠʨʦʚʘʥʠʶ, 

ʧʨʝʜʧʦʯʪʠʪʝʣʴʥʳʤʠ ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʩʨʝʜʥʝ- ʠ ʜʣʠʥʥʦʮʝʧʦʯʝʯʥʳʝ ʘʣʢʘʥʳ. ʂ 

ʩʭʦʜʥʳʤ ʚʳʚʦʜʘʤ ʧʨʠʰʣʠ ʠ Minerdi ʩ ʢʦʣʣʝʛʘʤʠ (2015), ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʚʰʠʝ 

ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʶ ʘʣʢʘʥʦʚ ʰʪʘʤʤʦʤ A. radioresistens S13. ʀʤʠ ʙʳʣ ʦʙʥʘʨʫʞʝʥ 

ʧʝʨʚʳʡ ʩʘʤʦʜʦʩʪʘʪʦʯʥʳʡ ʮʠʪʦʭʨʦʤ ʈ450 ʢʣʘʩʩʘ VII (CYP116B5), 

ʧʦʟʚʦʣʷʶʱʠʡ A. radioresistens S13 ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʪʴ ʘʣʢʘʥʳ ʩʦ ʩʨʝʜʥʝʡ ʜʣʠʥʦʡ 

ʮʝʧʠ ʠ ʜʣʠʥʥʦʮʝʧʦʯʝʯʥʳʝ  ʘʣʢʘʥʳ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʝʜʠʥʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ 

ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʠ ʵʥʝʨʛʠʠ.  

Laczi ʠ ʩʦʘʚʪ. (2015) ʧʨʠ ʠʟʫʯʝʥʠʠ ʰʪʘʤʤʘ Rhodococcus erythropolis 

PR4, ʧʦʢʘʟʘʣʠ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʴʥʫʶ ʨʦʣʴ ʮʠʪʦʭʨʦʤʦʚ ʈ450 ʜʨʫʛʠʭ ʩʝʤʝʡʩʪʚ, 

ʪʘʢʠʭ ʢʘʢ  CYP51B, CYP105, CYP123, CYP125 ʠ CYP136, ʚ ʙʠʦʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ.  ɸʚʪʦʨʳ Yanto ʠ Tachibana (2014b) ʠʟʫʯʘʣʠ ʙʠʦʜʝʛʨʘʜʘʮʠʶ 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ ʚ ʧʦʯʚʝ ʩʦʚʤʝʩʪʥʦʡ ʢʫʣʴʪʫʨʦʡ ʤʠʮʝʣʠʘʣʴʥʦʛʦ ʛʨʠʙʘ 

Pestalotiopsis sʨ. NG007 ʩ ʙʘʟʠʜʠʦʤʠʮʝʪʘʤʠ Trametes versicolor U97, 

Pleurotus ostreatus PL1, Cerena sʨ. F0607 ʠ Polyporus sʨ. S133, ʢʦʪʦʨʳʝ 

ʠʤʝʶʪ ʙʦʣʴʰʦʝ ʵʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʝ ʟʥʘʯʝʥʠʝ ʜʣʷ ʫʩʢʦʨʝʥʠʷ ʙʠʦʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʋɺ.  

ɹʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʜʦʙʘʚʣʝʥʠʝ ʧʠʧʝʨʦʥʠʣʙʫʪʦʢʩʠʜʘ (ʇɹʆ), 

ʠʥʛʠʙʠʪʦʨʘ P450 ʤʦʥʦʦʢʩʠʛʝʥʘʟʳ, ʥʝ ʦʢʘʟʘʣʦ ʥʝʛʘʪʠʚʥʦʛʦ ʚʣʠʷʥʠʷ ʥʘ 

ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ Mn-ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʳ ʠ ʣʘʢʢʘʟʳ, ʥʦ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ 

ʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʣʦ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʶ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ. ɼʦʙʘʚʣʝʥʠʝ ʜʨʫʛʦʛʦ ʠʥʛʠʙʠʪʦʨʘ 

ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ, AgNO3, ʧʦʣʥʦʩʪʴʶ ʧʦʜʘʚʣʷʣʦ ʥʝ ʪʦʣʴʢʦ ʜʠʦʢʩʠʛʝʥʘʟʳ, ʥʦ ʠ  

Mn-ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʫ ʠ ʣʘʢʢʘʟʫ, ʧʦʵʪʦʤʫ ʙʠʦʜʝʛʨʘʜʘʮʠʷ ʙʳʣʘ ʧʦʣʥʦʩʪʴʶ 

ʟʘʙʣʦʢʠʨʦʚʘʥʘ. ʇʨʠʚʝʜʝʥʥʳʝ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʧʦʜʪʚʝʨʜʠʣʠ, ʯʪʦ ʈ450 

ʤʦʥʦʦʢʩʠʛʝʥʘʟʘ ʠ ʜʠʦʢʩʠʛʝʥʘʟʘ ʠʛʨʘʶʪ ʚʘʞʥʫʶ ʨʦʣʴ ʚ ʥʘʯʘʣʴʥʦʡ 

ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʋɺ. ʕʪʠ ʬʝʨʤʝʥʪʳ ʠʥʠʮʠʠʨʦʚʘʣʠ ʨʘʩʧʘʜ ʘʣʠʬʘʪʠʯʝʩʢʦʡ 

ʬʨʘʢʮʠʠ ʚ ʞʠʨʥʳʝ ʩʧʠʨʪʳ, ʞʠʨʥʳʝ ʘʣʴʜʝʛʠʜʳ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʞʠʨʥʳʝ ʢʠʩʣʦʪʳ 

(ʤʦʥʦ- ʠ ʜʠʢʘʨʙʦʥʦʚʳʝ ʢʠʩʣʦʪʳ) ʥʝ ʪʦʣʴʢʦ ʯʝʨʝʟ ʤʦʥʦ- ʠʣʠ ʜʠ-

ʪʝʨʤʠʥʘʣʴʥʦʝ ʦʢʠʩʣʝʥʠʝ, ʥʦ ʠ ʦʜʥʦʚʨʝʤʝʥʥʦ ʯʝʨʝʟ ʩʫʙʪʝʨʤʠʥʘʣʴʥʦʝ ʠ 

ʧʝʨʝʢʠʩʥʦʝ ʦʢʠʩʣʝʥʠʝ. ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʠ ʮʠʪʦʭʨʦʤ P450 
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ʤʦʥʦʦʢʩʠʛʝʥʘʟʘ, ʠ ʜʠʦʢʩʠʛʝʥʘʟʘ ʠʛʨʘʶʪ ʚʘʞʥʫʶ ʨʦʣʴ ʚ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤʝ ʇɸʋ. 

ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ ʙʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʚ ʜʦʧʦʣʥʝʥʠʝ ʢ P450 ʤʦʥʦʦʢʩʠʛʝʥʘʟʝ ʠ 

ʜʠʦʢʩʠʛʝʥʘʟʝ, ʤʠʥʝʨʘʣʠʟʘʮʠʷ ʘʩʬʘʣʴʪʝʥʦʚ ʢʦʨʨʝʣʠʨʫʝʪ ʩ ʧʨʦʜʫʢʮʠʝʡ Mn-

ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʳ ʠ ʣʘʢʢʘʟʳ ʧʨʠ ʩʦ-ʢʫʣʴʪʠʚʠʨʦʚʘʥʠʠ. 

ɺ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʜʣʠʥʥʦʮʝʧʦʯʝʯʥʳʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ ʧʨʠʥʠʤʘʶʪ ʫʯʘʩʪʠʝ 

ʘʣʢʘʥ-ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʘʟʳ AlmA ʠ LadA, ʢʦʪʦʨʳʝ, ʢʘʢ ʧʦʣʘʛʘʶʪ, ʨʘʟʚʠʚʘʣʠʩʴ 

ʦʪʣʠʯʥʳʤ ʦʪ ʜʨʫʛʠʭ ʘʣʢʘʥ-ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʘʟ ʧʫʪʝʤ (Wang, Shao, 2013).  AlmA 

ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʘʣʢʘʥ-ʤʦʥʦʦʢʩʠʛʝʥʘʟʦʡ, ʚʧʝʨʚʳʝ ʠʜʝʥʪʠʬʠʮʠʨʦʚʘʥʥʦʡ ʫ ʰʪʘʤʤʘ 

Acinetobacter sp. DSM 17874 (Throne-Holst et al., 2007; Wentzel et al., 2007). 

ʆʥʘ ʫʯʘʩʪʚʫʝʪ ʚ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤʝ ʥ-ʘʣʢʘʥʦʚ ʩ ʜʣʠʥʦʡ ʮʝʧʠ ʙʦʣʝʝ 32 ʘʪʦʤʦʚ 

ʫʛʣʝʨʦʜʘ. ʇʦʟʞʝ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʴ ʛʝʥʘ almA ʙʳʣʘ ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʘ ʫ 

ʰʪʘʤʤʦʚ Alcanivorax hongdengensis A-11-3 ʠ Alcanivorax dieselolei B-5, 

ʥʝʢʦʪʦʨʳʭ ʰʪʘʤʤʦʚ ʨʦʜʦʚ Marinobacter ʠ Parvibaculum (Wang, Shao, 

2012), Oceanobacter sʨ. RED65, Ralstonia spp., Mycobacterium spp., 

Photorhabdus sʨ., Psychrobacter spp.,  Nocardia farcinica IFM10152. ʊʝʤ ʥʝ 

ʤʝʥʝʝ, ʣʠʰʴ ʥʝʤʥʦʛʠʝ ʠʟ ʵʪʠʭ ʛʝʥʦʚ ʙʳʣʠ ʬʫʥʢʮʠʦʥʘʣʴʥʦ 

ʦʭʘʨʘʢʪʝʨʠʟʦʚʘʥʳ. 

ɸʣʢʘʥ-ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʘʟʘ LadA ʙʳʣʘ ʠʜʝʥʪʠʬʠʮʠʨʦʚʘʥʘ ʫ ʪʝʨʤʦʬʠʣʴʥʦʡ 

ʙʘʢʪʝʨʠʠ Geobacillus thermodenitrificans NG80-2. ʆʥʘ ʦʢʠʩʣʷʝʪ ʥ-ʘʣʢʘʥʳ ʩ 

ʜʣʠʥʦʡ ʮʝʧʠ ʉ15-ʉ36, ʛʝʥʝʨʠʨʫʷ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʱʠʝ ʧʝʨʚʠʯʥʳʝ ʩʧʠʨʪʳ 

(Feng et al., 2007). ʀʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʝ ʢʨʠʩʪʘʣʣʠʯʝʩʢʦʡ ʩʪʨʫʢʪʫʨʳ LadA 

ʧʦʢʘʟʳʚʣʦ, ʯʪʦ ʦʥʘ ʦʪʥʦʩʠʪʩʷ ʢ ʩʝʤʝʡʩʪʚʫ ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʳʭ ʣʶʮʠʬʝʨʘʟ ʠ  

ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʜʚʫʭʢʦʤʧʦʥʝʥʪʥʦʡ ʬʣʘʚʠʥ-ʟʘʚʠʩʠʤʦʡ ʦʢʩʠʛʝʥʘʟʦʡ (Li et al., 

2008).  

ʂʘʢ ʧʨʘʚʠʣʦ, ʤʥʦʛʠʝ ʜʝʩʪʨʫʢʪʦʨʳ ʘʣʢʘʥʦʚ ʩʦʜʝʨʞʘʪ ʥʝʩʢʦʣʴʢʦ 

ʘʣʢʘʥ-ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʘʟ ʩ ʧʝʨʝʢʨʳʚʘʶʱʝʡʩʷ ʩʫʙʩʪʨʘʪʥʦʡ ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʦʩʪʴʶ. 

ʀʟʦʣʷʪʳ R. erythropolis ʤʦʛʫʪ ʩʦʜʝʨʞʘʪʴ ʜʦ ʧʷʪʠ ʘʣʢʘʥ-ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʘʟ AlkB ʠ 

ʪʨʠ CYP153 (Van Beilen et al, 2006), ʘ ʠʟʦʣʷʪʳ ɸ. borkumensis ʩʦʜʝʨʞʘʪ ʜʚʝ 

ʘʣʢʘʥ-ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʘʟʳ ʠ ʜʚʘ ʮʠʪʦʭʨʦʤʘ CYP153 (Sabirova et al., 2006). 

ʀʟʫʯʝʥʠʝ ʧʨʦʧʘʥ-ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʠʨʫʶʱʠʭ ʠʟʦʣʷʪʦʚ Gordonia (Cotany  et al., 
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2003), ʨʘʩʪʫʱʠʭ ʥʘ ʉ13-ʉ22 ʘʣʢʘʥʘʭ ʚ ʜʦʧʦʣʥʝʥʠʝ ʢ ʧʨʦʧʘʥʫ, ʫʢʘʟʳʚʘʝʪ ʥʘ 

ʪʦ, ʯʪʦ ʩʢʦʨʝʝ ʚʩʝʛʦ, ʦʥʠ ʩʦʜʝʨʞʘʪ ʜʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʳʝ ʘʣʢʘʥ-ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʘʟʳ.  

ʀʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʝ ʛʝʥʦʤʘ ʰʪʘʤʤʘ Gordonia sihwensis, ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦ 

ʨʘʟʣʘʛʘʶʱʝʛʦ ʣʠʥʝʡʥʳʝ ʠ ʨʘʟʚʝʪʚʣʝʥʥʳʝ ʘʣʢʘʥʳ, ʧʦʢʘʟʘʣʦ ʥʘʣʠʯʠʝ ʪʨʝʭ 

ʛʝʥʦʚ ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʘʟ AlkB1 ʠ ʚʦʩʴʤʠ ʛʝʥʦʚ ʮʠʪʦʭʨʦʤʦʚ ʈ450, ʘ ʪʘʢʞʝ ʜʨʫʛʠʭ 

ʛʝʥʦʚ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ, ʪʘʢʠʭ ʢʘʢ ʙʝʥʟʦʣ-1,2-

ʜʠʦʢʩʠʛʝʥʘʟʘ, ʢʘʪʝʭʠʥ-1,2-ʜʠʦʢʩʠʛʝʥʘʟʘ, ʬʝʥʦʣ-2-ʤʦʥʦʦʢʩʠʛʝʥʘʟʘ, 2-

ʥʠʪʨʦʧʨʦʧʘʥʜʠʦʣ ʜʠʦʢʩʠʛʝʥʘʟʘ, 4-ʛʠʜʨʦʢʩʠʙʝʥʟʦʘʪ 3-ʤʦʥʦʦʢʩʠʛʝʥʘʟʘ, ʘ 

ʪʘʢʞʝ ʥʝʩʢʦʣʴʢʦ ʤʦʥʦ- ʠ ʜʠʦʢʩʠʛʝʥʘʟ (Brown et al., 2016). Rhodococcus 

erythropolis PR4, ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʡ ʜʠʟʝʣʴʥʦʝ ʪʦʧʣʠʚʦ, ʥʦʨʤʘʣʴʥʳʝ, ʠʟʦ- ʠ 

ʮʠʢʣʦʘʣʢʘʥʳ, ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʠʝ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷ, ʩʦʜʝʨʞʠʪ ʚ ʩʚʦʝʤ ʛʝʥʦʤʝ 

ʦʜʥʦʚʨʝʤʝʥʥʦ 4 ʛʝʥʘ ʘʣʢʘʥ-ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʘʟʳ AlkB ʠ 16 ʛʝʥʦʚ ʮʠʪʦʭʨʦʤʦʚ 

ʈ450 (Laczi et al., 2015).  

ʄʦʨʩʢʦʡ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜ-ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʡ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤ Alcanivorax 

dieselolei, ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʱʠʡ ʰʠʨʦʢʠʡ ʜʠʘʧʘʟʦʥ ʘʣʢʘʥʦʚ ʩ ʜʣʠʥʦʡ ʮʝʧʠ ʦʪ 10 

ʜʦ 36 ʘʪʦʤʦʚ ʫʛʣʝʨʦʜʘ, ʚ ʪʦʤ ʯʠʩʣʝ ʠ ʨʘʟʚʝʪʚʣʝʥʥʳʝ, ʠʤʝʝʪ 3 ʘʣʢʘʥ-

ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʘʟʳ AlkB, ʦʜʠʥ ʮʠʪʦʭʨʦʤ ʈ450 ʠ ʬʣʘʚʠʥ-ʩʦʜʝʨʞʘʱʫʶ 

ʤʦʥʦʦʢʩʠʛʝʥʘʟʫ AlmA (Wang, Shao, 2014). P. aeruginosa SJTD-1 ʠʤʝʝʪ 

ʩʭʦʜʥʳʡ ʥʘʙʦʨ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ -  2 ʘʣʢʘʥ-ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʘʟʳ AlkB, ʜʚʘ ʮʠʪʦʭʨʦʤʘ 

ʈ450 ʠ ʤʦʥʦʦʢʩʠʛʝʥʘʟʘ AlmA (Liu et al., 2014). ʅʝʩʤʦʪʨʷ ʥʘ ʪʦ, ʯʪʦ 

ʨʘʟʣʠʯʥʳʝ ʧʫʪʠ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʘʣʢʘʥʦʚ ʥʝʨʝʜʢʦ ʩʦʩʫʱʝʩʪʚʫʶʪ ʚ ʦʜʥʦʤ 

ʰʪʘʤʤʝ, ʩʧʦʩʦʙʳ ʠʭ ʢʦʦʨʜʠʥʘʮʠʠ ʜʦ ʩʠʭ ʧʦʨ ʦʩʪʘʶʪʩʷ ʤʘʣʦʠʟʫʯʝʥʥʳʤʠ. 

ɸʣʢʘʥʳ ʩ ʨʘʟʚʝʪʚʣʝʥʥʦʡ ʮʝʧʴʶ  ʩʣʦʞʥʝʝ ʜʝʛʨʘʜʠʨʦʚʘʪʴ, ʯʝʤ 

ʣʠʥʝʡʥʳʝ ʘʣʢʘʥʳ. ʊʝʤ ʥʝ ʤʝʥʝʝ, ʙʘʢʪʝʨʠʠ Alcanivorax ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦ 

ʨʘʟʣʘʛʘʶʪ ʨʘʟʚʝʪʚʣʝʥʥʳʝ ʘʣʢʘʥʳ (Hara et al., 2003). ʇʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʫ 

ʰʪʘʤʤʘ  ɸ. borkumensis SK2 ʚ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʠ ʠʟʦʧʨʝʥʦʠʜʥʦʛʦ  ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʘ 

ʬʠʪʘʥʘ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʣʘ ʠʥʜʫʢʮʠʷ ʛʝʥʦʚ ʨ450  ʠ alkB2 (Schneiker, 2006). Liu ʠ 

ʩʦʘʚʪ. (2011) ʦʙʥʘʨʫʞʠʣʠ, ʯʪʦ ʫ ʰʪʘʤʤʘ A. dieselolei B-5 ʠ ʧʨʠʩʪʘʥ, ʠ 

ʬʠʪʘʥ ʘʢʪʠʚʠʨʦʚʘʣʠ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʶ ʛʝʥʦʚ alkB1 ʠ almA, ʘ ʫ ʰʪʘʤʤʘ ɸ. 

hongdengensis ɸ-11-3, ʧʨʠʩʪʘʥ ʩʝʣʝʢʪʠʚʥʦ ʘʢʪʠʚʠʨʦʚʘʣ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʶ ʛʝʥʦʚ 
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alkB1, p450-3 ʠ almA (Wang, Shao, 2012). ʊʝʤ ʥʝ ʤʝʥʝʝ, ʵʪʠ ʤʝʪʘʙʦʣʠʯʝʩʢʠʝ 

ʧʫʪʠ ʝʱʝ ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʠʟʫʯʝʥʳ, ʭʦʪʷ ʦʥʠ ʤʦʛʫʪ ʚʢʣʶʯʘʪʴ ʚ ʩʝʙʷ ɤ - ʠʣʠ  

ɓ-ʦʢʠʩʣʝʥʠʝ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʘ. 

 ʎʠʢʣʦʘʣʢʘʥʳ ʪʘʢʞʝ ʧʦʜʜʘʶʪʩʷ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʤʫ ʨʘʟʣʦʞʝʥʠʶ  

ʪʨʫʜʥʝʝ  ʣʠʥʝʡʥʳʭ ʘʣʢʘʥʦʚ,  ʯʪʦ  ʩʚʷʟʘʥʦ  ʩ ʥʘʣʠʯʠʝʤ ʮʠʢʣʘ, ʢʦʪʦʨʳʡ 

ʦʢʠʩʣʷʝʪʩʷ ʩʣʦʞʥʝʝ, ʯʝʤ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ʩ ʣʠʥʝʡʥʦʡ ʩʪʨʫʢʪʫʨʦʡ (ʉʫʨʞʢʦ, 1999). 

ʐʪʘʤʤʳ, ʩʧʦʩʦʙʥʳʝ ʜʝʛʨʘʜʠʨʦʚʘʪʴ ʮʠʢʣʦʘʣʢʘʥʳ, ʠʤʝʶʪ  ʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʠʝ  

ʬʝʨʤʝʥʪʥʳʝ ʩʠʩʪʝʤʳ, ʦʢʠʩʣʷʶʱʠʝ ʮʠʢʣʦʛʝʢʩʘʥ ʜʦ  ʮʠʢʣʦʛʝʢʩʘʥʦʣʘ,  ʘ  ʝʛʦ 

- ʜʦ  ʘʜʠʧʠʥʦʚʦʡ, ʚʘʣʝʨʠʘʥʦʚʦʡ, ʤʫʨʘʚʴʠʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪ. ɹʝʣʦʢ, 

ʢʘʪʘʣʠʟʠʨʫʶʱʠʡ ʧʝʨʚʫʶ ʨʝʘʢʮʠʶ, ʛʦʤʦʣʦʛʠʯʝʥ ʙʫʪʘʥʤʦʥʦʦʢʩʠʛʝʥʘʟʝ 

(ɺʝʪʨʦʚʘ ʠ ʜʨ., 2013).  

ɼʝʛʨʘʜʘʮʠʷ ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʠʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʘʤʠ. 

ɸʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʠʝ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷ ʰʠʨʦʢʦ ʨʘʩʧʨʦʩʪʨʘʥʝʥʳ ʚ ʧʨʠʨʦʜʝ ʠ 

ʠʤʝʶʪ ʨʘʟʣʠʯʥʫʶ ʩʪʨʫʢʪʫʨʫ. ʆʩʥʦʚʥʫʶ ʨʦʣʴ ʚ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʵʪʠʭ 

ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʡ ʚ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʝ ʠʛʨʘʶʪ ʘʵʨʦʙʥʳʝ ʠ ʘʥʘʵʨʦʙʥʳʝ ʙʘʢʪʝʨʠʠ 

ʠ ʤʠʢʨʦʩʢʦʧʠʯʝʩʢʠʝ ʛʨʠʙʳ. ʇʨʠ ʵʪʦʤ  ʣʠʰʴ ʜʣʷ ʥʝʤʥʦʛʠʭ ʘʨʭʝʡ ʧʦʢʘʟʘʥʘ 

ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ ʢ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʶ ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʠʭ ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʚ. ʅʘʠʙʦʣʝʝ 

ʰʠʨʦʢʦ ʦʧʠʩʘʥʥʳʤʠ ʚ ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʝ ʠʜʝʥʪʠʬʠʮʠʨʦʚʘʥʥʳʤʠ ʜʝʩʪʨʫʢʪʦʨʘʤʠ 

ʇɸʋ ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʙʘʢʪʝʨʠʠ, ʧʨʠʥʘʜʣʝʞʘʱʠʝ ʢ ʨʦʜʘʤ Pseudomonas, 

Mycobacterium, Rhodococcus, Paenibacillus, Haemophilus ʠ Burkholderia 

(Haritash, Kaushik, 2009). ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ ʫʪʠʣʠʟʠʨʦʚʘʪʴ 

ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʠʝ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʳ ʧʦʢʘʟʘʥʘ ʜʣʷ ʥʝʢʦʪʦʨʳʭ ʰʪʘʤʤʦʚ 

Sphingomonas (Shi et al., 2001), Rhizobium (Keum et al., 2006), Bacillus 

(Feitkenhauer et al., 2003) ʠ Klebsiella (Rodrigues et al., 2009), ʘ ʪʘʢʞʝ 

ʰʪʘʤʤʦʚ Corynebacterium, Micrococcus, Stenotrophomonas, Beijernickia, 

Acidovorax, Cycloclasticus, Planococcus, Alcaligenes, Enterobacter, 

Methylomonas, Chryseobacterium,  Paracoccus (Juhasz, Naidu, 2000).  

ɸʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʠʝ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷ ʠʤʝʶʪ ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʥʫʶ ʭʠʤʠʯʝʩʢʫʶ 

ʨʝʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ. ʇʨʦʙʣʝʤʦʡ ʧʨʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʠ ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʠʭ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʡ ʚ 

ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʩʫʙʩʪʨʘʪʘ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʧʨʝʦʜʦʣʝʥʠʝ ʩʪʘʙʠʣʠʟʠʨʫʶʱʝʡ ʨʝʟʦʥʘʥʩʥʦʡ 
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ʵʥʝʨʛʠʠ ʢʦʣʴʮʝʚʦʡ ʩʠʩʪʝʤʳ. ʕʪʘ ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʘʷ ʩʪʨʫʢʪʫʨʘ ʜʝʣʘʝʪ ʠʭ 

ʠʥʝʨʪʥʳʤ ʧʦ ʦʪʥʦʰʝʥʠʶ ʢ ʧʨʦʩʪʦʤʫ  ʦʢʠʩʣʝʥʠʶ ʠʣʠ ʚʦʩʩʪʘʥʦʚʣʝʥʠʶ, ʠ, 

ʪʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʪʨʝʙʫʝʪ ʩʣʦʞʥʳʭ ʩʪʨʘʪʝʛʠʡ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ (Kanaly, 2010).  

ʄʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʳ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪ ʦʛʨʦʤʥʦʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʠʭ 

ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʚ, ʥʦ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʤʝʪʘʙʦʣʠʯʝʩʢʠʭ ʧʨʝʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʡ ʚʩʝ ʦʥʠ 

ʧʨʝʚʨʘʱʘʶʪʩʷ ʚ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʥʦʝ ʯʠʩʣʦ ʢʣʶʯʝʚʳʭ ʠʥʪʝʨʤʝʜʠʘʪʦʚ, 

ʜʦʩʪʫʧʥʳʭ ʜʣʷ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʟʘ ʩʯʝʪ ʵʣʠʤʠʥʘʮʠʠ ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʦʛʦ 

ʭʘʨʘʢʪʝʨʘ ʤʦʣʝʢʫʣʳ. ʉʦʚʦʢʫʧʥʦʩʪʴ ʬʝʨʤʝʥʪʘʪʠʚʥʳʭ ʨʝʘʢʮʠʡ, 

ʦʧʦʩʨʝʜʫʶʱʠʭ ʥʘʯʘʣʴʥʳʝ ʵʪʘʧʳ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʠʭ ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʚ, 

ʥʦʩʠʪ ʥʘʟʚʘʥʠʝ çʧʝʨʠʬʝʨʠʯʝʩʢʦʛʦè, ʠʣʠ çʚʝʨʭʥʝʛʦè ʧʫʪʠ. ɺ 

çʮʝʥʪʨʘʣʴʥʦʤè, ʠʣʠ çʥʠʞʥʝʤè, ʧʫʪʠ ʥʝʩʢʦʣʴʢʦ ʮʝʥʪʨʘʣʴʥʳʭ 

ʠʥʪʝʨʤʝʜʠʘʪʦʚ, ʷʚʣʷʶʱʠʭʩʷ ʧʨʦʜʫʢʪʘʤʠ ʨʝʘʢʮʠʡ çʚʝʨʭʥʝʛʦè ʧʫʪʠ, ʟʘʪʝʤ 

ʧʨʝʦʙʨʘʟʫʶʪʩʷ ʚ ʧʨʦʤʝʞʫʪʦʯʥʳʝ ʤʝʪʘʙʦʣʠʪʳ, ʪʘʢʠʝ ʢʘʢ ʘʮʝʪʠʣ-ʂʦɸ, 

ʩʫʢʮʠʥʠʣ-ʂʦɸ ʠ ʧʠʨʫʚʘʪ (Mallick, 2011). ʊʝʤ ʥʝ ʤʝʥʝʝ, ʧʨʦʙʣʝʤʳ, ʩ 

ʢʦʪʦʨʳʤʠ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʳ ʩʪʘʣʢʠʚʘʶʪʩʷ ʚ ʭʦʜʝ ʘʵʨʦʙʥʦʡ ʠ ʘʥʘʵʨʦʙʥʦʡ 

ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʵʪʠʭ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʡ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʥʘʙʦʨʳ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ, ʢʦʪʦʨʳʝ 

ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪʩʷ ʜʣʷ ʧʨʝʦʜʦʣʝʥʠʷ ʵʪʠʭ ʧʨʦʙʣʝʤ, ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦ ʦʪʣʠʯʘʶʪʩʷ. 

ɺ ʘʵʨʦʙʥʳʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʦʢʠʩʣʝʥʠʝ ʠ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʝ 

ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʢʦʣʴʮʘ ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʳʤ ʢʠʩʣʦʨʦʜʦʤ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʦʢʩʠʛʝʥʘʟ. 

ʆʥʠ ʘʢʪʠʚʠʨʫʶʪ ʆ2, ʚʥʝʜʨʷʷ ʝʛʦ ʚ ʤʦʣʝʢʫʣʫ ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʩʫʙʩʪʨʘʪʘ ʩ 

ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝʤ ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʧʨʦʜʫʢʪʦʚ - ʚ ʦʩʥʦʚʥʦʤ ʢʘʪʝʭʦʣʘ, 

ʧʨʦʪʦʢʘʪʝʭʘʪʘ,  ʛʝʥʪʠʟʘʪʘ (2,5-ʜʠʛʠʜʨʦʢʩʠʙʝʥʟʦʘʪʘ) ʠʣʠ ʛʦʤʦʛʝʥʪʠʟʘʪʘ 

(2,5-ʜʠʛʠʜʨʦʢʩʠʬʝʥʠʣ-ʘʮʝʪʘʪ). ʕʪʠ ʮʝʥʪʨʘʣʴʥʳʝ ʧʨʦʤʝʞʫʪʦʯʥʳʝ 

ʤʝʪʘʙʦʣʠʪʳ çʘʢʪʠʚʠʨʦʚʘʥʳè ʜʣʷ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʨʘʟʨʳʚʘ ʢʦʣʴʮʘ 

ʚʩʣʝʜʩʪʚʠʝ ʥʘʣʠʯʠʷ ʦʙʦʛʘʱʝʥʥʳʭ ʵʣʝʢʪʨʦʥʘʤʠ ʟʘʤʝʩʪʠʪʝʣʝʡ ʚ ʠʭ ʦʨʪʦ- 

ʠʣʠ ʧʘʨʘ-ʧʦʣʦʞʝʥʠʷʭ (Fuchs et al., 2011). ʇʦʜʦʙʥʳʝ ʧʫʪʠ ʩʫʱʝʩʪʚʫʶʪ ʠ ʜʣʷ 

ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʜʨʫʛʠʭ ʮʝʥʪʨʘʣʴʥʳʭ ʧʨʦʤʝʞʫʪʦʯʥʳʭ ʧʨʦʜʫʢʪʦʚ. ʅʘʧʨʠʤʝʨ, 

ʙʘʢʪʝʨʠʠ, ʢʘʢ ʧʨʘʚʠʣʦ, ʧʨʝʦʙʨʘʟʫʶʪ  ʙʝʥʟʦʘʪ ʚ ʢʘʪʝʭʦʣ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ 

ʙʝʥʟʦʘʪ-1,2-ʜʠʦʢʩʠʛʝʥʘʟʳ, ʧʦʩʣʝ ʯʝʛʦ ʧʨʦʜʫʢʪʳ ʨʝʘʢʮʠʠ ʦʢʠʩʣʷʶʪʩʷ cis-

ʜʠʛʠʜʨʦʜʠʦʣ ʜʝʛʠʜʨʦʛʝʥʘʟʦʡ. 
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ʎʝʥʪʨʘʣʴʥʳʝ ʠʥʪʝʨʤʝʜʠʘʪʳ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʦʙʨʘʟʫʶʪʩʷ ʚ ʫʩʣʦʚʠʷʭ 

çʚʝʨʭʥʝʛʦè ʧʫʪʠ, ʟʘʪʝʤ ʧʦʜʚʝʨʛʘʶʪʩʷ ʜʝʡʩʪʚʠʶ ʨʘʩʱʝʧʣʷʶʱʠʭ ʢʦʣʴʮʝʚʳʝ 

ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷ ʜʠʦʢʩʠʛʝʥʘʟ (çʥʠʞʥʠʡè ʧʫʪʴ). ʈʘʩʢʨʳʪʠʝ ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʦʛʦ 

ʢʦʣʴʮʘ ʤʦʞʝʪ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪʴ ʤʝʞʜʫ ʜʚʫʤʷ ʩʦʩʝʜʥʠʤʠ ʫʛʣʝʨʦʜʥʳʤʠ ʘʪʦʤʘʤʠ, 

ʥʝʩʫʱʠʤʠ ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʴʥʳʝ ʛʨʫʧʧʳ, ʚ ʵʪʦʤ ʩʣʫʯʘʝ ʦʥʦ ʥʘʟʳʚʘʝʪʩʷ ʦʨʪʦ-

ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʝʤ, ʘ ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʶʱʠʝ ʵʪʦʪ ʧʨʦʮʝʩʩ ʬʝʨʤʝʥʪʳ - 

ʠʥʪʨʘʜʠʦʣʴʥʳʤʠ ʜʠʦʢʩʠʛʝʥʘʟʘʤʠ (Mallick, 2011). ɽʩʣʠ ʨʘʩʢʨʳʪʠʝ ʢʦʣʴʮʘ 

ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʧʦ ʜʨʫʛʠʤ ʉ-ʉ ʩʚʷʟʷʤ ʷʜʨʘ ʚ ʤʝʪʘ-ʧʦʣʦʞʝʥʠʠ, ʪʦ ʦʥʦ 

ʥʘʟʳʚʘʝʪʩʷ ʤʝʪʘ-ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʝʤ ʠ ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʝʪʩʷ ʪ.ʥ. ʵʢʩʪʨʘʜʠʦʣʴʥʳʤʠ 

ʜʠʦʢʩʠʛʝʥʘʟʘʤʠ. ɺ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ  ʧʨʝʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʡ çʥʠʞʥʝʛʦè ʧʫʪʠ 

ʦʙʨʘʟʫʶʪʩʷ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷ ʮʠʢʣʘ ʪʨʠʢʘʨʙʦʥʦʚʳʭ ʢʠʩʣʦʪ. ʄʝʪʘ-ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʝ 

ʢʘʪʝʭʦʣʘ ʢʘʪʘʣʠʟʠʨʫʝʪʩʷ ʵʢʩʪʨʘʜʠʦʣʴʥʳʤʠ ʬʝʨʤʝʥʪʘʤʠ ʢʘʪʝʭʦʣ-2,3-

ʜʠʦʢʩʠʛʝʥʘʟʘʤʠ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʢʦʜʠʨʫʶʪʩʷ ʛʝʥʘʤʠ xylE, nahH, dmpB. ʂ 

ʠʥʪʨʘʜʠʦʣʴʥʳʤ ʦʢʩʠʛʝʥʘʟʘʤ ʦʪʥʦʩʷʪʩʷ ʧʨʦʪʦʢʘʪʝʭʦʘʪ-3,4-ʜʠʦʢʩʠʛʝʥʘʟʘ, 

ʢʦʜʠʨʫʝʤʘʷ ʛʝʥʦʤ pcaGH, ʢʘʪʝʭʦʣ-1,2-ʜʠʦʢʩʠʛʝʥʘʟʘ, ʢʦʜʠʨʫʝʤʘʷ ʛʝʥʦʤ 

catA, ʠ ʭʣʦʨʢʘʪʝʭʦʣ-1,2-ʜʠʦʢʩʠʛʝʥʘʟʘ, ʢʦʜʠʨʫʝʤʘʷ ʛʝʥʘʤʠ tcbC, tfdC, clcA 

(Peng, 2008).  

ʅʘʠʙʦʣʝʝ ʭʦʨʦʰʦ ʠʟʫʯʝʥʥʦʡ ʩʠʩʪʝʤʦʡ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʇɸʋ ʷʚʣʷʝʪʩʷ 

ʩʠʩʪʝʤʘ ʢʘʪʘʙʦʣʠʟʤʘ ʥʘʬʪʘʣʠʥʘ, ʢʦʜʠʨʫʝʤʘʷ ʧʣʘʟʤʠʜʦʡ NAH7 ʠʟ ʰʪʘʤʤʘ 

Pseudomonas putida G7. ɻʝʥʳ ʵʪʦʛʦ ʧʫʪʠ ʩʛʨʫʧʧʠʨʦʚʘʥʳ ʚ ʜʚʘ ʦʧʝʨʦʥʘ, 

ʧʝʨʚʳʡ ʠʟ ʢʦʪʦʨʳʭ, nahAaAbAcAdBFCED, ʢʦʜʠʨʫʝʪ ʧʫʪʴ ʢʦʥʚʝʨʩʠʠ 

ʥʘʬʪʘʣʠʥʘ ʚ ʩʘʣʠʮʠʣʘʪ (ʚʝʨʭʥʠʡ ʧʫʪʴ),  ʘ ʚʪʦʨʦʡ - nahGTHINLOMKJ - 

ʢʦʜʠʨʫʝʪ ʢʦʥʚʝʨʩʠʶ ʩʘʣʠʮʠʣʘʪʘ ʯʝʨʝʟ ʤʝʪʘ-ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʝ ʢʘʪʝʭʦʣʘ ʜʦ 

ʘʮʝʪʘʣʴʜʝʛʠʜʘ ʠ ʧʠʨʫʚʘʪʘ (ʥʠʞʥʠʡ ʧʫʪʴ) (Van Hamme et al., 2003).  

ɺ ʮʝʣʦʤ, ʥʘʬʪʘʣʠʥ-ʜʠʦʢʩʠʛʝʥʘʟʘ ʠʤʝʝʪ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʰʠʨʦʢʫʶ 

ʩʫʙʩʪʨʘʪʥʫʶ ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʦʩʪʴ ʠ ʩʧʦʩʦʙʥʘ ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʪʴ ʨʝʘʢʮʠʠ 

ʤʦʥʦʛʠʜʨʦʢʩʠʣʠʨʦʚʘʥʠʷ, ʜʠʛʠʜʨʦʢʩʠʣʠʨʦʚʘʥʠʷ, ʜʝʛʠʜʨʠʨʦʚʘʥʠʷ 

(ʜʝʩʘʪʫʨʠʨʦʚʘʥʠʷ), O- ʠ N-ʜʝʘʣʢʠʣʠʨʦʚʘʥʠʷ, ʠ ʩʫʣʴʬʦʦʢʠʩʣʝʥʠʷ ʫ 

ʰʠʨʦʢʦʛʦ ʩʧʝʢʪʨʘ ʤʦʥʦʮʠʢʣʠʯʝʩʢʠʭ ʠ ʛʝʪʝʨʦʮʠʢʣʠʯʝʩʢʠʭ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʡ, ʚ 

ʪʦʤ ʯʠʩʣʝ ʚʳʩʦʢʦʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʳʭ ʇɸʋ (Yu et al, 2001).  
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ʍʦʨʦʰʦ ʠʟʫʯʝʥʥʳʤʠ ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʧʫʪʠ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʪʦʣʫʦʣʘ 

ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʘʤʠ (Dockyu et al., 2002), ʢʦʪʦʨʳʝ ʨʘʟʣʠʯʘʶʪʩʷ ʥʘʯʘʣʴʥʳʤʠ 

ʵʪʘʧʘʤʠ - ʦʢʠʩʣʝʥʠʶ ʧʦʜʚʝʨʛʘʝʪʩʷ ʣʠʙʦ ʤʝʪʠʣʴʥʘʷ ʛʨʫʧʧʘ ʩ ʧʦʩʣʝʜʫʶʱʝʡ 

ʘʪʘʢʦʡ ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʢʦʣʴʮʘ, ʣʠʙʦ ʩʥʘʯʘʣʘ ʤʦʥʦ- ʠʣʠ ʜʠʦʢʩʠʛʝʥʘʟʘ 

ʘʪʘʢʫʶʪ ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʦʝ ʢʦʣʴʮʦ. ʆʙʨʘʟʦʚʘʚʰʠʝʩʷ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ 

ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʠʨʦʚʘʥʥʳʝ ʧʨʦʜʫʢʪʳ ʧʦʜʚʝʨʛʘʶʪʩʷ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʶ ʩ ʨʘʟʨʳʚʦʤ 

ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʢʦʣʴʮʘ, ʠ ʧʦʩʣʝ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʠʨʫʶʪʩʷ ʜʦ ʧʨʦʜʫʢʪʦʚ ʮʠʢʣʘ 

ʂʨʝʙʩʘ ʧʨʠ ʥʘʣʠʯʠʠ ʫ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʘ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʱʠʭ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ 

(Marchai et al., 2003). ʅʝʩʤʦʪʨʷ ʥʘ ʪʦ, ʯʪʦ ʇɸʋ ʩ ʯʠʩʣʦʤ ʢʦʣʝʮ ʦʪ 4-ʭ ʠ 

ʙʦʣʴʰʝ ʧʣʦʭʦ ʧʦʜʜʘʶʪʩʷ ʙʠʦʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʠʟ-ʟʘ ʥʠʟʢʦʡ ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʦʩʪʠ ʠ 

ʚʳʩʦʢʦʡ ʩʦʨʙʮʠʠ ʧʦʯʚʝʥʥʳʤʠ ʯʘʩʪʠʮʘʤʠ, ʜʣʷ ʥʝʢʦʪʦʨʳʭ ʨʦʜʦʚ 

ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ, ʪʘʢʠʭ ʢʘʢ Rhodococcus, Burkholderia, Stenotrophomonas, 

Pseudomonas, Mycobacterium, Alcaligenes, Sphingomonas ʠ ʜʨ. ʧʦʢʘʟʘʥʘ 

ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ ʜʝʛʨʘʜʠʨʦʚʘʪʴ ʇɸʋ ʚʳʩʦʢʦʡ ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʦʡ ʤʘʩʩʳ.  

ʊʘʢ, Sun ʠ ʩʦʘʚʪ. ( 2014) ʚʳʜʝʣʠʣʠ ʠʟ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʦʡ ʇɸʋ ʧʦʯʚʳ 

ʰʪʘʤʤ, ʠʜʝʥʪʠʬʠʮʠʨʦʚʘʥʥʳʡ ʢʘʢ Kocuria sp., ʩʧʦʩʦʙʥʳʡ ʜʝʛʨʘʜʠʨʦʚʘʪʴ 

ʬʣʫʦʨʝʥ, ʬʣʫʦʨʘʥʪʝʥ ʠ ʠʥʜʝʥʦ[1,2,3-ʩd] ʧʠʨʝʥ. ʀʟ ʭʨʦʥʠʯʝʩʢʠ 

ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʦʡ ʧʦʯʚʳ ʚ ɸʚʩʪʨʘʣʠʠ ʙʳʣ ʠʟʦʣʠʨʦʚʘʥ ʘʟʦʪʬʠʢʩʠʨʫʶʱʠʡ, 

ʢʠʩʣʦʪʦʫʩʪʦʡʯʠʚʳʡ ʰʪʘʤʤ Cupriavidus sp. MTS-7 (Kuppusamy et al., 2016). 

ɸʚʪʦʨʳ ʧʦʢʘʟʘʣʠ, ʯʪʦ ʚʳʜʝʣʝʥʥʳʡ ʰʪʘʤʤ ʩʧʦʩʦʙʝʥ ʧʦʣʥʦʩʪʴʶ 

ʜʝʛʨʘʜʠʨʦʚʘʪʴ ʬʝʥʘʥʪʨʝʥ (150 ʤʛ/ʣ
-1
), ʧʠʨʝʥ (150 ʤʛ/ʣ

-1
) ʠ ʙʝʥʟ(ʘ)ʧʠʨʝʥ (50 

ʤʛ/ʣ
-1
) ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 4, 20 ʠ 30 ʜʥʝʡ, ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʦ. 

 ʉ ʜʨʫʛʦʡ ʩʪʦʨʦʥʳ, ʦʧʠʩʘʥʳ ʠʟʦʣʷʪʳ Sphingomonas, ʚʳʜʝʣʝʥʥʳʝ ʠʟ 

ʩʠʣʴʥʦ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʦʡ ʚʳʩʦʢʦʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʳʤʠ ʇɸʋ ʧʦʯʚʳ, ʢʦʪʦʨʳʝ 

ʫʪʠʣʠʟʠʨʦʚʘʣʠ ʪʦʣʴʢʦ ʬʣʫʦʨʝʥ ʠ ʬʝʥʘʥʪʨʝʥ, ʠ ʥʝ ʙʳʣʠ ʩʧʦʩʦʙʥʳ 

ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʪʴ ʥʘʬʪʘʣʠʥ, ʘʮʝʥʘʬʪʝʥ, ʘʥʪʨʘʮʝʥ, ʬʣʫʦʨʘʥʪʝʥ, ʧʠʨʝʥ ʠ 

ʙʝʥʟ(ʘ)ʧʠʨʝʥ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʝʜʠʥʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʠ ʵʥʝʨʛʠʠ 

(Zhou et al., 2016b). ɸʚʪʦʨʳ ʧʦʣʘʛʘʶʪ, ʯʪʦ ʰʪʘʤʤʳ Sphingomonas ʤʦʛʫʪ 

ʙʳʪʴ ʚʦʚʣʝʯʝʥʳ ʚ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʶ ʚʳʩʦʢʦʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʳʭ ʇɸʋ ʧʫʪʝʤ 

ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʤʝʪʘʙʦʣʠʪʦʚ ʜʨʫʛʠʭ ʙʘʢʪʝʨʠʡ ʠʣʠ ʛʨʠʙʦʚ, ʘ ʥʝ ʩʘʤʠʭ ʇɸʋ.  
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ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʳ ʩʧʦʩʦʙʥʳ ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʪʴ 

ʬʝʨʤʝʥʪʘʪʠʚʥʫʶ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʶ ʇɸʋ ʨʘʟʣʠʯʥʦʡ ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʦʡ ʤʘʩʩʳ - ʢʘʢ 

ʥʠʟʢʦʡ (ʜʦ ʪʨʝʭ ʢʦʣʝʮ), ʪʘʢ ʠ ʚʳʩʦʢʦʡ (ʯʝʪʳʨʝ ʠ ʙʦʣʝʝ ʢʦʣʝʮ), ʠʩʧʦʣʴʟʫʷ 

ʠʭ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʝʜʠʥʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʠ ʵʥʝʨʛʠʠ. ʊʝʤ ʥʝ ʤʝʥʝʝ, 

ʥʝʢʦʪʦʨʳʝ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷ ʥʝ ʤʦʛʫʪ ʙʳʪʴ ʫʪʠʣʠʟʠʨʦʚʘʥʳ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ 

ʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʠʭ ʬʝʨʤʝʥʪʥʳʭ ʩʠʩʪʝʤ, ʠ ʤʦʛʫʪ ʙʳʪʴ ʜʝʛʨʘʜʠʨʦʚʘʥʳ ʟʘ ʩʯʝʪ 

ʢʦʤʝʪʘʙʦʣʠʯʝʩʢʠʭ ʧʨʝʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʡ.   

ʇʨʦʜʦʣʞʘʝʪʩʷ ʠʟʫʯʝʥʠʝ ʙʠʦʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʪʘʢʠʭ ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʠʭ 

ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʡ, ʢʘʢ ʧʦʣʠʭʣʦʨʠʨʦʚʘʥʥʳʝ ʙʠʬʝʥʠʣʳ (ʇʍɹ), ʢʦʪʦʨʳʝ ʷʚʣʷʶʪʩʷ 

ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʫʩʪʦʡʯʠʚʳʤʠ ʢ ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʤ, ʬʠʟʠʯʝʩʢʠʤ ʠ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʤ 

ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʷʤ. ʊʝʤ ʥʝ ʤʝʥʝʝ, ʥʝʩʤʦʪʨʷ ʥʘ ʥʠʟʢʫʶ ʙʠʦʜʦʩʪʫʧʥʦʩʪʴ ʵʪʠʭ 

ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʡ, ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʳ ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʦʩʥʦʚʥʳʤʠ ʜʝʩʪʨʫʢʪʦʨʘʤʠ ʇʍɹ ʚ 

ʧʨʠʨʦʜʥʦʡ ʩʨʝʜʝ  (Hickey et al., 1993; Dua  et  al., 2002;). ʄʥʦʛʦʯʠʩʣʝʥʥʳʝ  

ʛʨʘʤʧʦʣʦʞʠʪʝʣʴʥʳʝ  ʠ  ʛʨʘʤʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʳʝ  ʙʘʢʪʝʨʠʠ-ʜʝʩʪʨʫʢʪʦʨʳ ʇʍɹ, 

ʧʨʠʥʘʜʣʝʞʘʱʠʝ ʢ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤ ʩʠʩʪʝʤʘʪʠʯʝʩʢʠʤ ʛʨʫʧʧʘʤ, ʙʳʣʠ ʚʳʜʝʣʝʥʳ 

ʠʟ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ ʦʩʘʜʢʦʚ (Seto et al., 1995; Sakai et al., 2003). ʉʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ 

ʢ ʜʝʩʪʨʫʢʮʠʠ ʇʍɹ ʧʦʢʘʟʘʥʘ ʜʣʷ ʙʘʢʪʝʨʠʡ ʨʦʜʦʚ Rhodococcus, Burkholderia, 

Pseudomonas, Comamonas, Cellulomonas, Ralstonia, Arthrobacter 

Cupriavidus, Achromobacter (ʐʫʤʢʦʚʘ, ʇʣʦʪʥʠʢʦʚʘ 2013). 

ʅʘ  ʧʝʨʚʦʤ  ʵʪʘʧʝ  ʜʝʩʪʨʫʢʮʠʠ ʙʠʬʝʥʠʣʳ  ʠ  ʇʍɹ  ʦʢʠʩʣʷʶʪʩʷ  ʜʦ  

(ʭʣʦʨ)ʙʠʬʝʥʠʣ-ʜʠʛʠʜʨʦʜʠʦʣʘ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʙʠʬʝʥʠʣ  2,3-ʜʠʦʢʩʠʛʝʥʘʟʳ  

(ɹɼʆ), ʦʪʥʦʩʷʱʝʡʩʷ ʢ ʩʝʤʝʡʩʪʚʫ ʥʝʛʝʤʦʚʳʭ ʙʠʬʝʥʠʣ/ʪʦʣʫʦʣʴʥʳʭ  

ʦʢʩʠʛʝʥʘʟ (Gibson, Parales, 2000). ʕʪʦ ʤʫʣʴʪʠʢʦʤʧʦʥʝʥʪʥʳʡ ʬʝʨʤʝʥʪ, 

ʩʦʩʪʦʷʱʠʡ ʠʟ ʙʦʣʴʰʦʡ (Ŭ) ʠ ʤʘʣʦʡ (ɓ) ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮ ʪʝʨʤʠʥʘʣʴʥʦʡ 

ʜʠʦʢʩʠʛʝʥʘʟʳ (ʢʦʜʠʨʫʶʪʩʷ ʛʝʥʘʤʠ bphA1 ʠ bphA2 ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʦ),  

ʬʝʨʨʝʜʦʢʩʠʥʘ  (bphA3)  ʠ  ʬʝʨʨʝʜʦʢʩʠʥ-ʨʝʜʫʢʪʘʟʳ  (bphA4).  ɹʦʣʴʰʘʷ   ʠ  

ʤʘʣʘʷ ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʳ ʘʩʩʦʮʠʠʨʦʚʘʥʳ ʚ ʛʝʪʝʨʦʛʝʢʩʘʤʝʨ Ŭ3ɓ3 ʠ ʢʘʪʘʣʠʟʠʨʫʶʪ 

ʚʥʝʜʨʝʥʠʝ ʜʚʫʭ ʘʪʦʤʦʚ ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ ʚ ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʦʝ ʢʦʣʴʮʦ  

(ʭʣʦʨ)ʙʠʬʝʥʠʣʘ.  Ŭ-ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʘ ɹɼʆ ʩʦʩʪʦʠʪ ʠʟ 458 ï 468 

ʘʤʠʥʦʢʠʩʣʦʪʥʳʭ ʦʩʪʘʪʢʦʚ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʦʙʨʘʟʫʶʪ ʜʚʘ ʜʦʤʝʥʘ (ʐʫʤʢʦʚa ʠ ʜʨ., 



48 

 

2008). N-ʢʦʥʮʝʚʦʡ ʜʦʤʝʥ ʚʢʣʶʯʘʝʪ ʚ ʩʝʙʷ ʞʝʣʝʟʦ-ʩʝʨʥʳʡ ʢʣʘʩʪʝʨ ʈʠʩʢʝ 

[2Fe-2S]. ɼʚʘ ʦʩʪʘʪʢʘ ʛʠʩʪʠʜʠʥʘ ʠ ʜʚʘ ʮʠʩʪʝʠʥʘ ʢʦʦʨʜʠʥʠʨʫʶʪ ʘʪʦʤʳ 

ʞʝʣʝʟʘ ʠ ʩʝʨʳ, ʚʭʦʜʷʱʠʝ ʚ ʵʪʦʪ ʢʣʘʩʪʝʨ. ʉ-ʢʦʥʮʝʚʦʡ  ʜʦʤʝʥ  ʚʢʣʶʯʘʝʪ  

ʢʘʪʘʣʠʪʠʯʝʩʢʠʡ  ʢʘʨʤʘʥ, ʚ ʢʦʪʦʨʦʤ ʥʘʭʦʜʠʪʩʷ ʥʝʛʝʤʦʚʦʝ ʞʝʣʝʟʦ (II), 

ʢʦʦʨʜʠʥʠʨʦʚʘʥʥʦʝ  ʜʚʫʤʷ  ʦʩʪʘʪʢʘʤʠ  ʛʠʩʪʠʜʠʥʘ  (His-207 ʠ His-212) ʠ 

ʦʜʥʠʤ ʦʩʪʘʪʢʦʤ ʘʩʧʘʨʘʛʠʥʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ (Asp-360) (Ferraro et al., 2007). 

ʇʨʝʜʧʦʣʘʛʘʝʪʩʷ,  ʯʪʦ  ʨʘʟʤʝʨ  ʠ  ʬʦʨʤʘ  ʢʘʪʘʣʠʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʢʘʨʤʘʥʘ  

ʥʘʧʨʷʤʫʶ  ʚʣʠʷʶʪ  ʥʘ  ʩʧʝʢʪʨ  ʦʢʠʩʣʷʝʤʳʭ ʬʝʨʤʝʥʪʦʤ ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʚ ʠ ʥʘ 

ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʷ (Jaconcic et al., 2007).  

ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʥʘ ʩʝʛʦʜʥʷʰʥʠʡ ʜʝʥʴ ʤʝʭʘʥʠʟʤʳ ʬʝʨʤʝʥʪʘʪʠʚʥʦʡ 

ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʥʳʭ ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʚ ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʠʟʫʯʝʥʥʳʤʠ. 

ʆʜʥʘʢʦ ʦʩʪʘʝʪʩʷ ʚʦʧʨʦʩ - ʢʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʝʪʩʷ ʙʠʦʜʝʛʨʘʜʘʮʠʷ 

ʪʨʫʜʥʦʫʪʠʣʠʟʠʨʫʝʤʳʭ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʡ, ʜʣʷ ʢʦʪʦʨʳʭ ʥʝʠʟʚʝʩʪʥʳ 

ʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʠʝ ʬʝʨʤʝʥʪʥʳʝ ʩʠʩʪʝʤʳ?  

ʆʜʥʠʤ ʠʟ ʚʦʟʤʦʞʥʳʭ ʤʝʭʘʥʠʟʤʦʚ ʢʦʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤʘ ʪʘʢʠʭ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʡ 

ʤʦʞʝʪ ʷʚʣʷʪʴʩʷ ʧʨʦʜʫʢʮʠʷ ʘʢʪʠʚʥʳʭ ʬʦʨʤ ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʘʤʠ-

ʜʝʩʪʨʫʢʪʦʨʘʤʠ, ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʯʝʛʦ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʥʝʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʦʝ ʦʢʠʩʣʝʥʠʝ 

ʵʪʠʭ ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʚ. ʆʢʠʩʣʝʥʥʳʝ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʳ ʩʪʘʥʦʚʷʪʩʷ ʙʦʣʝʝ 

ʙʠʦʜʦʩʪʫʧʥʳʤʠ ʠ ʟʘʪʝʤ ʫʞʝ ʤʦʛʫʪ ʧʦʜʚʝʨʛʘʪʴʩʷ ʜʝʡʩʪʚʠʶ ʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʠʭ 

ʬʝʨʤʝʥʪʥʳʭ ʩʠʩʪʝʤ.  

ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʧʨʦʜʫʢʮʠʷ ɸʌʂ ʚ ʭʦʜʝ ʤʠʢʨʦʙʥʦʡ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʮʠʠ 

ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʦʨʛʘʥʠʯʝʩʢʠʭ ʚʝʱʝʩʪʚ ʤʦʞʝʪ ʩʧʦʩʦʙʩʪʚʦʚʘʪʴ ʨʘʩʰʠʨʝʥʠʶ 

ʢʨʫʛʘ ʫʪʠʣʠʟʠʨʫʝʤʳʭ ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʚ, ʠ, ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʦ, ʨʘʩʰʠʨʝʥʠʶ 

ʙʠʦʜʝʛʨʘʜʘʮʠʦʥʥʦʛʦ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʘ  ʰʪʘʤʤʦʚ-ʜʝʩʪʨʫʢʪʦʨʦʚ, ʯʪʦ ʠʤʝʝʪ 

ʙʦʣʴʰʦʝ ʟʥʘʯʝʥʠʝ ʜʣʷ ʙʠʦʨʝʤʝʜʠʘʮʠʠ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʭ ʪʝʨʨʠʪʦʨʠʡ.  

ɺ ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʝ ʚʦʧʨʦʩ ʫʯʘʩʪʠʷ ɸʌʂ, ʛʝʥʝʨʠʨʫʝʤʳʭ 

ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʘʤʠ, ʚ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʧʨʠʨʦʜʥʳʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ ʠ 

ʢʩʝʥʦʙʠʦʪʠʢʦʚ, ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʠ ʥʝ ʦʩʚʝʱʝʥ. ɺ ʦʩʥʦʚʥʦʤ ʧʨʦʜʫʢʮʠʷ ɸʌʂ 

ʧʦʟʠʮʠʦʥʠʨʫʝʪʩʷ ʢʘʢ ʥʝʞʝʣʘʪʝʣʴʥʳʡ ʧʦʙʦʯʥʳʡ ʵʬʬʝʢʪ, ʩʪʨʝʩʩʦʚʳʡ 

ʬʘʢʪʦʨ, ʥʝ ʠʤʝʶʱʠʡ ʢʘʢʦʛʦ-ʣʠʙʦ ʧʦʣʦʞʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʟʥʘʯʝʥʠʷ ʜʣʷ ʧʨʦʮʝʩʩʘ 
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ʙʠʦʪʨʘʥʩʬʦʨʤʘʮʠʠ. ʇʦʵʪʦʤʫ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ ʨʘʩʩʤʦʪʨʝʪʴ ʨʘʙʦʪʳ, 

ʧʦʩʚʷʱʝʥʥʳʝ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤ ʘʩʧʝʢʪʘʤ ʤʠʢʨʦʙʥʦʡ ʫʪʠʣʠʟʘʮʠʠ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ 

ʠ ʜʨʫʛʠʭ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʡ, ʠʤʝʥʥʦ ʩ ʪʦʯʢʠ ʟʨʝʥʠʷ ʚʦʟʤʦʞʥʦʡ ʨʦʣʠ ɸʌʂ ʚ 

ʥʘʯʘʣʴʥʳʭ, ʥʝʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʠʭ ʵʪʘʧʘʭ ʙʠʦʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ.  

 

1.5 ʅʝʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʠʝ ʤʝʭʘʥʠʟʤʳ ʤʠʢʨʦʙʥʦʡ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ɸʌʂ 

 

ʆʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝ ɸʌʂ ʚ ʞʠʚʳʭ ʩʠʩʪʝʤʘʭ 

ɸʢʪʠʚʥʳʝ ʬʦʨʤʳ ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ, ʪʘʢʠʝ ʢʘʢ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣ 

(O2
Å-
), ʧʝʨʦʢʩʠʜ ʚʦʜʦʨʦʜʘ (H2O2), ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʴʥʳʡ ʨʘʜʠʢʘʣ (OH

Å
), 

ʩʠʥʛʣʝʪʥʳʡ ʢʠʩʣʦʨʦʜ (
1
O2) - ʵʪʦ ʯʘʩʪʠʯʥʦ ʚʦʩʩʪʘʥʦʚʣʝʥʥʳʝ ʠʣʠ 

ʚʦʟʙʫʞʜʝʥʥʳʝ ʬʦʨʤʳ ʘʪʤʦʩʬʝʨʥʦʛʦ ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ (Mittler, 2016). ʆʥʠ ʤʦʛʫʪ 

ʬʫʥʢʮʠʦʥʠʨʦʚʘʪʴ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʩʠʛʥʘʣʴʥʳʭ ʤʦʣʝʢʫʣ, ʥʦ ʧʨʠ ʵʪʦʤ ʪʘʢʞʝ  

ʨʘʩʩʤʘʪʨʠʚʘʶʪʩʷ ʢʘʢ ʥʝʠʟʙʝʞʥʳʝ ʪʦʢʩʠʯʥʳʝ ʧʦʙʦʯʥʳʝ ʧʨʦʜʫʢʪʳ 

ʘʵʨʦʙʥʦʛʦ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤʘ, ʩʧʦʩʦʙʥʳʝ ʛʝʥʝʨʠʨʦʚʘʪʴʩʷ ʚ ʣʶʙʦʤ ʢʣʝʪʦʯʥʦʤ 

ʢʦʤʧʘʨʪʤʝʥʪʝ, ʩʦʜʝʨʞʘʱʝʤ ʙʝʣʢʠ ʠʣʠ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ʩ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʚʳʩʦʢʠʤ 

ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʦ-ʚʦʩʩʪʘʥʦʚʠʪʝʣʴʥʳʤ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʦʤ ʜʣʷ ʚʦʟʙʫʞʜʝʥʠʷ ʠʣʠ 

ʧʝʨʝʜʘʯʠ ʵʣʝʢʪʨʦʥʘ ʘʪʤʦʩʬʝʨʥʦʤʫ ʢʠʩʣʦʨʦʜʫ. ʉʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣ 

ʚʦʟʥʠʢʘʝʪ ʧʨʠ ʦʜʥʦʵʣʝʢʪʨʦʥʥʦʤ ʚʦʩʩʪʘʥʦʚʣʝʥʠʠ ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʦʛʦ 

ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ, ʘ ʟʘʪʝʤ ʩʧʦʩʦʙʝʥ ʧʨʝʚʨʘʱʘʪʴʩʷ ʚ ʅ2ʆ2 ʧʦʜ ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ ʬʝʨʤʝʥʪʘ 

ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜʜʠʩʤʫʪʘʟʳ (ʨʠʩ. 1).  

 

ʈʠʩʫʥʦʢ 1 -  ʉʭʝʤʘ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʘʢʪʠʚʥʳʭ ʬʦʨʤ ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ (Mittler, 2016). 
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ɺ ʩʚʦʶ ʦʯʝʨʝʜʴ, ʅ2ʆ2 ʥʝʬʝʨʤʝʥʪʘʪʠʚʥʦ ʛʝʥʝʨʠʨʫʝʪ ʆʅ
Å
 ʚ 

ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʠ ʠʦʥʦʚ Fe
2+

 ʠʣʠ ʉu
+
, (ʨʝʘʢʮʠʷ ʌʝʥʪʦʥʘ) (ɺʣʘʜʠʤʠʨʦʚ, 2000). 

ʄʝʭʘʥʠʟʤ ʨʝʘʢʮʠʠ ʌʝʥʪʦʥʘ ʟʘʢʣʶʯʘʝʪʩʷ ʚ ʪʦʤ, ʯʪʦ ʚ ʩʤʝʩʠ ʧʝʨʝʢʠʩʠ 

ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʠ ʩʦʣʠ ʞʝʣʝʟʘ (II) (ʨʝʘʢʪʠʚ ʌʝʥʪʦʥʘ), Fe(II), ʦʢʠʩʣʷʝʪʩʷ ʜʦ Fe(III), 

ʚ ʪʦ ʚʨʝʤʷ ʢʘʢ H2O2 ʚʦʩʩʪʘʥʘʚʣʠʚʘʝʪʩʷ ʜʦ ʆʅ
-
, ʯʪʦ ʩʦʧʨʦʚʦʞʜʘʝʪʩʷ 

ʛʝʥʝʨʘʮʠʝʡ HO
Å 
: 

  Fe
2+ 

+ H2O2                                           Fe
3+ 

+ HO
Å
 + OH

- 

ʊʘʢ ʢʘʢ ʞʝʣʝʟʦ (II) ʤʦʞʥʦ ʨʝʛʝʥʝʨʠʨʦʚʘʪʴ ʧʨʠ ʨʅ ʦʢʦʣʦ 2,8-3,0, 

ʧʨʦʮʝʩʩ ʩʪʘʥʦʚʠʪʩʷ ʢʘʪʘʣʠʪʠʯʝʩʢʠʤ: 

Fe
3+ 

+ H2O2                      [Fe
III

(HO2)]
2+

 + H
+
 

[Fe
III

(HO2)]
2+

                   Fe
2+ 

+ HO
Å
2 

ʠʣʠ  

Fe
3+ 

+ HO
Å
2                                      Fe

2+ 
+ ʆ2+ʅ

+
 

ʅʝʩʤʦʪʨʷ ʥʘ ʪʦ, ʅ2ʆ2 ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʩʠʣʴʥʳʤ ʜʚʫʭʵʣʝʢʪʨʦʥʥʳʤ 

ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʝʤ (ʩʪʘʥʜʘʨʪʥʳʡ ʚʦʩʩʪʘʥʦʚʠʪʝʣʴʥʳʡ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣ E
pH=7 
ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ 

1.32V ʧʨʠ ʨʅ 7.0), ʦʥ ʦʙʣʘʜʘʝʪ ʧʣʦʭʦʡ ʠʣʠ ʚʦʦʙʱʝ ʦʪʩʫʪʩʪʚʫʶʱʝʡ 

ʨʝʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴʶ ʧʦ ʦʪʥʦʰʝʥʠʶ ʢ ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʫ ʟʘʛʨʷʟʥʷʶʱʠʭ ʚʝʱʝʩʪʚ ʠʣʠ 

ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʤʦʣʝʢʫʣ. ʕʪʦ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʩʣʝʜʩʪʚʠʝʤ ʚʳʩʦʢʦʛʦ ʙʘʨʴʝʨʘ 

ʵʥʝʨʛʠʠ ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ, ʫʢʘʟʳʚʘʷ ʥʘ ʪʦ, ʯʪʦ ʨʝʘʢʮʠʷ ʦʢʠʩʣʝʥʠʷ ʷʚʣʷʝʪʩʷ 

ʢʠʥʝʪʠʯʝʩʢʠ ʢʦʥʪʨʦʣʠʨʫʝʤʳʤ ʧʨʦʮʝʩʩʦʤ.  

ʆʜʥʦʵʣʝʢʪʨʦʥʥʦʝ ʚʦʩʩʪʘʥʦʚʣʝʥʠʝ ʜʝʣʘʝʪ H2O2 ʜʦʚʦʣʴʥʦ ʩʣʘʙʳʤ 

ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʝʤ (E
pH=7 
ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ 0.38 V), ʥʦ ʦʙʨʘʟʫʶʱʠʡʩʷ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ 

ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʴʥʳʡ ʨʘʜʠʢʘʣ (HOÅ) ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʦʜʥʠʤ ʠʟ ʩʘʤʳʭ ʩʠʣʴʥʳʭ 

ʠʟʚʝʩʪʥʳʭ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʝʡ (E
pH=7 
2,31 V). ʈʝʘʢʮʠʠ ʩ ʫʯʘʩʪʠʝʤ HOÅ ʠʤʝʶʪ 

ʦʯʝʥʴ ʥʠʟʢʠʡ ʙʘʨʴʝʨ ʵʥʝʨʛʠʠ ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ ʠ ʧʨʦʪʝʢʘʶʪ ʦʯʝʥʴ ʙʳʩʪʨʦ, ʧʨʠ 

ʩʢʦʨʦʩʪʷʭ, ʙʣʠʟʢʠʭ ʢ ʜʠʬʬʫʟʠʦʥʥʦʡ.  

ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʘʢʪʠʚʘʮʠʷ H2O2 ʧʫʪʝʤ ʦʜʥʦʵʣʝʢʪʨʦʥʥʦʛʦ 

ʚʦʩʩʪʘʥʦʚʣʝʥʠʷ ʠʛʨʘʝʪ ʨʝʰʘʶʱʫʶ ʨʦʣʴ ʚ ʬʫʥʢʮʠʦʥʠʨʦʚʘʥʠʠ ʵʪʦʡ 

ʤʦʣʝʢʫʣʳ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʛʦ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʷ (Oszajca et al., 2016). 
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ʇʝʨʦʢʩʠʜ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠ ʚʘʞʥʦʡ ʘʢʪʠʚʥʦʡ ʬʦʨʤʦʡ 

ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ; ʦʥ ʦʙʨʘʟʫʝʪʩʷ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʧʦʙʦʯʥʦʛʦ ʧʨʦʜʫʢʪʘ  

ʤʠʪʦʭʦʥʜʨʠʘʣʴʥʦʛʦ ʪʨʘʥʩʧʦʨʪʘ ʵʣʝʢʪʨʦʥʦʚ ʚ ʭʦʜʝ ʘʵʨʦʙʥʦʛʦ ʜʳʭʘʥʠʷ, ʠʣʠ 

ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʢʦʥʝʯʥʦʛʦ ʧʨʦʜʫʢʪʘ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʤʝʪʘʙʦʣʠʯʝʩʢʠʭ ʨʝʘʢʮʠʡ, ʠ 

ʧʨʝʜʧʦʣʘʛʘʶʪ, ʯʪʦ ʦʥ ʧʨʠʥʠʤʘʝʪ ʫʯʘʩʪʠʝ ʚ ʢʣʝʪʦʯʥʦʡ ʩʠʛʥʘʣʠʟʘʮʠʠ. 

ʍʦʨʦʰʦ ʠʟʚʝʩʪʥʦ, ʯʪʦ ʧʝʨʝʧʨʦʠʟʚʦʜʩʪʚʦ H2O2 ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʦʤʫ 

ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʶ ʤʘʢʨʦʤʦʣʝʢʫʣ ʠ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʧʨʠʯʠʥʦʡ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ 

ʟʘʙʦʣʝʚʘʥʠʡ ʠ ʩʪʘʨʝʥʠʷ.  

ʅʝʩʤʦʪʨʷ ʥʘ ʪɻʦ, ʅ2ʆ2 ʤʝʥʝʝ ʨʝʘʢʮʠʦʥʥʦʩʧʦʩʦʙʝʥ, ʯʝʤ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ, 

ʆ2
Å-
, ʢʦʥʪʨʦʣʴ ʫʨʦʚʥʷ H2O2 ʠʤʝʝʪ ʙʦʣʴʰʦʝ ʟʥʘʯʝʥʠʝ, ʫʯʠʪʳʚʘʷ, ʯʪʦ 

ʧʝʨʦʢʩʠʜ ʤʦʞʝʪ ʣʝʛʢʦ ʜʠʬʬʫʥʜʠʨʦʚʘʪʴ ʯʝʨʝʟ ʢʣʝʪʦʯʥʳʝ ʤʝʤʙʨʘʥʳ, ʘ 

ʪʘʢʞʝ ʚʦʟʤʦʞʝʥ ʘʢʪʠʚʥʳʡ ʪʨʘʥʩʤʝʤʙʨʘʥʥʳʡ ʪʨʘʥʩʧʦʨʪ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ 

ʘʢʚʘʧʦʨʠʥʦʚ (Winterbourn, 2013). ʊʘʢ ʢʘʢ ʦʜʥʦʵʣʝʢʪʨʦʥʥʦʝ ʚʦʩʩʪʘʥʦʚʣʝʥʠʝ 

ʆ2 ʪʝʨʤʦʜʠʥʘʤʠʯʝʩʢʠ ʥʝʚʳʛʦʜʥʦ ʚ ʦʪʣʠʯʠʝ ʦʪ ʦʜʥʦʵʣʝʢʪʨʦʥʥʦʛʦ 

ʚʦʩʩʪʘʥʦʚʣʝʥʠʷ ʆ2
Å-
, ʜʠʩʤʫʪʘʮʠʷ O2

Å-
, ʧʨʠʚʦʜʷʱʘʷ ʢ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʶ ʆ2 ʠ 

ʅ2ʆ2, ʧʨʦʪʝʢʘʝʪ ʩʧʦʥʪʘʥʥʦ ʠʣʠ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ ʫʩʢʦʨʷʝʪʩʷ 

ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜʜʠʩʤʫʪʘʟʦʡ (ʉʆɼ).  

 

ɻʝʥʝʨʘʮʠʷ ɸʌʂ ʫ ʧʨʦʢʘʨʠʦʪ ʠ ʠʭ ʚʦʟʤʦʞʥʘʷ ʨʦʣʴ ʚ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ. 

ɺ ʢʣʝʪʢʘʭ ʧʨʦʢʘʨʠʦʪ ɸʌʂ ʤʦʛʫʪ ʛʝʥʝʨʠʨʦʚʘʪʴʩʷ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ 

ʙʠʦʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʥʳʭ ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʚ ʧʨʠ ʫʯʘʩʪʠʠ ʤʦʥʦ- 

ʠʣʠ ʜʠʦʢʩʠʛʝʥʘʟ, ʦʩʦʙʝʥʥʦ ʩ ʥʝʩʪʨʦʛʦʡ ʩʫʙʩʪʨʘʪʥʦʡ ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʦʩʪʴʶ.  

ʊʘʢ, P®rez-Pantoja ʠ ʩʦʘʚʪ (2013) ʧʦʢʘʟʘʣʠ ʛʝʥʝʨʘʮʠʶ ɸʌʂ ʰʪʘʤʤʦʤ 

Burkholderia sp. DNT ʚ ʭʦʜʝ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ 2,4-ʜʠʥʠʪʨʦʪʦʣʫʦʣʘ (ɼʅʊ) ʠ 

ʥʘʬʪʘʣʠʥʘ ʤʥʦʛʦʢʦʤʧʦʥʝʥʪʥʦʡ ʜʠʦʢʩʠʛʝʥʘʟʦʡ, ʢʦʜʠʨʫʝʤʦʡ ʢʣʘʩʪʝʨʦʤ 

ʛʝʥʦʚ dntA. 

 ɺ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʧʨʠʩʧʦʩʦʙʣʝʥʠʷ ʢ ʫʪʠʣʠʟʘʮʠʠ ʥʦʚʦʛʦ ʩʫʙʩʪʨʘʪʘ, ɼʅʊ,  

ʵʪʘ ʜʠʦʢʩʠʛʝʥʘʟʘ ʧʝʨʝʩʪʘʣʘ ʙʳʪʴ ʦʧʪʠʤʘʣʴʥʦʡ ʜʣʷ  ʩʚʦʝʛʦ ʠʟʥʘʯʘʣʴʥʦʛʦ 

ʩʫʙʩʪʨʘʪʘ - ʥʘʬʪʘʣʠʥʘ, ʠ ʝʱʝ ʥʝ ʩʪʘʣʘ ʪʘʢʦʚʦʡ ʜʣʷ ɼʅʊ. ɺ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʯʝʛʦ 
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ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʷ ʦʙʦʠʭ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʡ ʩʦʧʨʦʚʦʞʜʘʣʘʩʴ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦʡ ʛʝʥʝʨʘʮʠʝʡ 

ɸʌʂ, ʚʳʟʚʘʥʥʦʡ, ʚʝʨʦʷʪʥʦ, çʦʰʠʙʦʯʥʳʤʠè ʨʝʘʢʮʠʷʤʠ ʬʝʨʤʝʥʪʘ ʧʨʠ 

ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʥʝʧʦʣʥʦʩʪʴʶ ʧʦʜʭʦʜʷʱʠʭ ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʚ.  

ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴʶ ʢ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ɸʌʂ ʠʟʚʝʩʪʥʳ ʠ ʬʝʨʤʝʥʪʳ 

ʩʝʤʝʡʩʪʚʘ ʮʠʪʦʭʨʦʤʦʚ ʈ450. ɺ ʨʘʙʦʪʝ Slessor ʠ ʩʦʘʚʪ. (2011) ʙʳʣ 

ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥ ʮʠʪʦʭʨʦʤ P450cin (CYP176A) Citrobacter braakii, 

ʢʘʪʘʣʠʟʠʨʫʶʱʠʡ ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʠʨʦʚʘʥʠʝ 1,8-ʮʠʥʝʦʣʘ ʜʦ  (1R)-6ɓ-

ʛʠʜʨʦʢʩʠʮʠʥʝʦʣʘ. ɹʳʣʠ ʠʟʫʯʝʥʳ ʜʠʢʠʝ ʠ ʤʫʪʘʥʪʥʳʝ ʬʦʨʤʳ ʵʪʦʛʦ 

ʬʝʨʤʝʥʪʘ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʠʭ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʝ ʩ ʠʩʭʦʜʥʳʤ (ʮʠʥʝʦʣ) ʠ 

ʤʦʜʠʬʠʮʠʨʦʚʘʥʥʳʤʠ ʩʫʙʩʪʨʘʪʘʤʠ. ʇʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʧʨʠ ʦʢʠʩʣʝʥʠʠ 

ʬʝʨʤʝʥʪʦʤ ʜʠʢʦʛʦ ʪʠʧʘ ʤʦʜʠʬʠʮʠʨʦʚʘʥʥʦʛʦ ʩʫʙʩʪʨʘʪʘ ʢʘʤʬʘʥʘ ʤʝʥʝʝ 

ʧʦʣʦʚʠʥʳ ʅɸɼʌʅ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʪʩʷ ʜʣʷ ʧʨʦʠʟʚʦʜʩʪʚʘ ʦʢʠʩʣʝʥʥʦʛʦ ʩʫʙʩʪʨʘʪʘ, 

ʧʨʠ ʵʪʦʤ ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʦ ʫʭʦʜʠʪ ʥʘ ʥʝʧʨʦʜʫʢʪʠʚʥʳʝ ʧʫʪʠ ʩ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝʤ 

ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʚʦʜʦʨʦʜʘ (15%) ʠ ʚʦʜʳ (41%).  

ʇʨʠ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʠ ʮʠʪʦʭʨʦʤʘ P450cam ʠʟ Pseudomonas putida, 

ʦʙʳʯʥʦ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʤʦʛʦ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʤʦʜʝʣʴʥʦʡ ʩʠʩʪʝʤʳ ʜʣʷ ʧʦʚʝʜʝʥʠʷ ʚʩʝʭ 

ʈ450,ʘ ʪʘʢʞʝ ʨʷʜʘ ʜʨʫʛʠʭ ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʳʭ (P450BM-3) (Truan, 1998) ʠ 

ʵʫʢʘʨʠʦʪʠʯʝʩʢʠʭ ʮʠʪʦʭʨʦʤʦʚ ʈ450 (CYP1A2, 2ɺ4, 2D6, 2ɽ1) (Vaz, 1998; 

Keizers, 2005), ʙʳʣʠ ʧʦʣʫʯʝʥʳ ʩʭʦʜʥʳʝ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ. ɿʘʤʝʥʘ 

ʢʦʥʩʝʨʚʘʪʠʚʥʦʛʦ ʦʩʪʘʪʢʘ ʪʨʝʦʥʠʥʘ ʚ P450cam ʥʘ ʘʣʘʥʠʥ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ 

ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦʤʫ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʶ ʧʨʦʠʟʚʦʜʩʪʚʘ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʚʦʜʦʨʦʜʘ, ʩ ʦʯʝʥʴ 

ʥʝʙʦʣʴʰʠʤ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦʤ (ʦʢʦʣʦ 5%) ʚʦʩʩʪʘʥʦʚʠʪʝʣʴʥʳʭ ʵʢʚʠʚʘʣʝʥʪʦʚ, 

ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʤʳʭ ʜʣʷ ʧʦʣʫʯʝʥʠʷ ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʠʨʦʚʘʥʥʦʛʦ ʧʨʦʜʫʢʪʘ.  

ʂʘʪʘʣʠʪʠʯʝʩʢʠʡ ʮʠʢʣ ʮʠʪʦʭʨʦʤʘ ʈ450 ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʷʝʪ ʩʦʙʦʡ ʩʣʦʞʥʫʶ 

ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʴ ʦʪʜʝʣʴʥʳʭ ʵʪʘʧʦʚ, ʚʢʣʶʯʘʶʱʠʭ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ ʜʚʫʭ 

ʚʦʩʩʪʘʥʘʚʣʠʚʘʶʱʠʭ ʵʢʚʠʚʘʣʝʥʪʦʚ, ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʯʘʩʪʦ ʚ ʚʠʜʝ NAD(P)H, ʜʣʷ 

ʚʦʩʩʪʘʥʦʚʣʝʥʠʷ ʘʪʤʦʩʬʝʨʥʦʛʦ ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʦʛʦ ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ ʩ ʛʝʥʝʨʘʮʠʝʡ 

ʦʜʥʦʡ ʤʦʣʝʢʫʣʳ  ʚʦʜʳ ʠ ʦʢʠʩʣʝʥʥʦʛʦ ʧʨʦʜʫʢʪʘ (ʨʠʩ. 2).  
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ʈʠʩʫʥʦʢ 2 -  ʂʘʪʘʣʠʪʠʯʝʩʢʠʡ ʮʠʢʣ ʮʠʪʦʭʨʦʤʘ ʈ450                                                 

(M. Oszajca et al., 2016). 

 

ʉʨʝʜʠ ʧʝʨʝʭʦʜʥʳʭ ʧʨʦʤʝʞʫʪʦʯʥʳʭ ʧʨʦʜʫʢʪʦʚ ʚ ʢʘʪʘʣʠʪʠʯʝʩʢʦʤ 

ʮʠʢʣʝ P450 ʩʫʱʝʩʪʚʫʶʪ ʪʨʠ ʢʦʤʧʣʝʢʩʘ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʨʘʩʩʤʘʪʨʠʚʘʶʪʩʷ 

ʧʨʝʜʧʦʣʦʞʠʪʝʣʴʥʦ ʢʘʢ ʦʢʠʩʣʷʶʱʠʝ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷ: ʞʝʣʝʟʦ (III) 

ʛʠʜʨʦʧʝʨʦʢʩʦ-ʢʦʤʧʣʝʢʩ (ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʝ 0); ʞʝʣʝʟʦ (IV) ʦʢʩʦ ʧʦʨʬʠʨʠʥ ˊ-

ʢʘʪʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣ, ʷʚʣʷʶʱʠʡʩʷ ʧʨʦʜʫʢʪʦʤ ʛʝʪʝʨʦʣʠʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ 

O-O-ʩʚʷʟʠ ʧʨʝʜʳʜʫʱʝʛʦ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷ (ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʝ I), ʠ ʞʝʣʝʟʦ (IV) ʦʢʩʦ 

ʧʦʨʬʠʨʠʥ,  ʧʨʦʜʫʢʪ ʦʜʥʦʵʣʝʢʪʨʦʥʥʦʛʦ ʚʦʩʩʪʘʥʦʚʣʝʥʠʷ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷ I 

(ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʝ II) (Oszajca et al., 2016). 

ʅʝʩʤʦʪʨʷ ʥʘ ʪʦ, ʯʪʦ ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʦ ʮʠʪʦʭʨʦʤʦʚ ʈ450 ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪ 

ʘʪʤʦʩʬʝʨʥʳʡ ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʳʡ ʢʠʩʣʦʨʦʜ, ʯʘʩʪʦ ʚʤʝʩʪʦ O2, 2H + ʠ 2e- 

ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʪʩʷ ʧʝʨʝʢʠʩʴ ʚʦʜʦʨʦʜʘ, ʠ ʵʪʦ ʷʚʣʝʥʠʝ ʠʟʚʝʩʪʥʦ ʢʘʢ "ʧʝʨʦʢʩʠʜʥʳʡ 

ʰʫʥʪ". ɿʜʝʩʴ ʅ2ʆ2 ʠʣʠ ʦʨʛʘʥʠʯʝʩʢʠʝ ʧʝʨʦʢʩʠʜʳ (ʘʣʢʠʣʛʠʜʨʦʧʝʨʦʢʩʠʜʳ, 

ʧʝʨʦʢʩʠʢʠʩʣʦʪʳ) ʦʪʜʘʶʪ ʘʪʦʤ ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ ʦʢʠʩʣʷʝʤʦʤʫ ʩʫʙʩʪʨʘʪʫ, ʧʨʠ ʵʪʦʤ 

ʥʘʣʠʯʠʝ ʆ2 ʠʣʠ NADPH ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʜʦʥʦʨʘ ʵʣʝʢʪʨʦʥʦʚ ʥʝ ʪʨʝʙʫʝʪʩʷ. ɺ 

ʩʝʤʝʡʩʪʚʝ ʮʠʪʦʭʨʦʤʦʚ ʈ450 ʠʤʝʝʪʩʷ ʣʠʰʴ ʥʝʙʦʣʴʰʦʝ ʯʠʩʣʦ ʠʟʦʬʦʨʤ, 

ʢʦʪʦʨʳʝ ʝʩʪʝʩʪʚʝʥʥʳʤ ʦʙʨʘʟʦʤ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪ ʅ2ʆ2 ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ 

ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ ʜʣʷ ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʧʦʣʫʯʝʥʠʷ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷ 0 ʯʝʨʝʟ 
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ʧʝʨʦʢʩʠʜʥʳʡ ʰʫʥʪ (ʧʫʪʴ ɸ ʥʘ ʨʠʩʫʥʢʝ 2). ʉʦʝʜʠʥʝʥʠʝ 0 ʜʘʣʝʝ 

ʧʨʦʪʦʥʠʨʫʝʪʩʷ ʠ ʧʦʜʚʝʨʛʘʝʪʩʷ ʛʝʪʝʨʦʣʠʪʠʯʝʩʢʦʤʫ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʶ O-O-ʩʚʷʟʠ 

ʩ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝʤ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷ I. ʇʝʨʦʢʩʠʜʥʳʡ ʰʫʥʪ ʨʝʜʢʦ ʙʳʚʘʝʪ 

ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʳʤ ʩʨʝʜʩʪʚʦʤ ʢʘʪʘʣʠʟʘ ʜʣʷ ʈ450, ʪʘʢ ʢʘʢ ʧʝʨʦʢʩʠʜʳ ʦʢʠʩʣʷʶʪ ʠ 

ʛʝʤ, ʠ ʩʘʤ ʙʝʣʦʢ ʚ ʪʦʤ ʯʠʩʣʝ. ʊʝʤ ʥʝ ʤʝʥʝʝ, ʥʝʙʦʣʴʰʦʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ 

ʮʠʪʦʭʨʦʤʦʚ ʈ450, ʪʘʢʠʝ ʢʘʢ CYP152A1 (P450BSɓ) Bacillus subtilis ʠ 

CYP152B1 (P450SPŬ) Sphingomonas paucimobilis, ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪ ʧʝʨʦʢʩʠʜʥʳʡ 

ʰʫʥʪ ʜʣʷ ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʠʨʦʚʘʥʠʷ ʞʠʨʥʳʭ ʢʠʩʣʦʪ ʩ ʜʣʠʥʥʦʡ ʮʝʧʴʶ, ʚʳʩʪʫʧʘʷ, 

ʪʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʚ ʨʦʣʠ ʧʝʨʦʢʩʠʛʝʥʘʟ (Fujishiro et al., 2011). ɺ 2014 ʛʦʜʫ 

Belcher ʠ ʩʦʘʚʪ. (2014) ʦʧʠʩʘʣʠ ʮʠʪʦʭʨʦʤ P450 OleTJE (CYP152L1) ʠʟ 

Jeotgalicoccus sp. 8456, ʢʘʪʘʣʠʟʠʨʫʶʱʠʡ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʦʝ 

ʜʝʢʘʨʙʦʢʩʠʣʠʨʦʚʘʥʠʝ ʞʠʨʥʳʭ ʢʠʩʣʦʪ ʩ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝʤ ʘʣʢʝʥʦʚ ʠ ʪʘʢʞʝ 

ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʱʝʛʦ ʧʝʨʝʢʠʩʴ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʜʦʥʦʨʘ ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ.  

ɻʝʥʝʨʘʮʠʷ ɸʌʂ ʮʠʪʦʭʨʦʤʘʤʠ ʈ450. ʂʨʦʤʝ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʠ ʧʦʪʨʝʙʣʷʪʴ 

ʅ2ʆ2, ʮʠʪʦʭʨʦʤʳ ʈ450 ʪʘʢʞʝ ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʚʘʞʥʳʤʠ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘʤʠ, 

ʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʳʤʠ ʟʘ ʝʝ ʛʝʥʝʨʘʮʠʶ. ʇʨʦʠʟʚʦʜʩʪʚʦ ʅ2ʆ2 ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʤ 

ʘʙʦʨʪʠʚʥʳʭ ʨʝʘʢʮʠʡ, ʨʘʩʭʦʜʫʶʱʠʭ ʧʨʦʤʝʞʫʪʦʯʥʳʝ ʧʨʦʜʫʢʪʳ 

ʢʘʪʘʣʠʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʮʠʢʣʘ, ʯʪʦ ʚʝʜʝʪ ʢ ʝʛʦ ʨʘʟʦʙʱʝʥʠʶ. ɽʩʪʴ ʜʚʝ ʚʦʟʤʦʞʥʳʝ 

ʪʦʯʢʠ ʚʝʪʚʣʝʥʠʷ ʚ ʢʘʪʘʣʠʪʠʯʝʩʢʦʤ ʮʠʢʣʝ, ʛʜʝ ʧʦʙʦʯʥʳʝ ʨʝʘʢʮʠʠ ʤʦʛʫʪ 

ʧʨʠʚʝʩʪʠ ʢ ʧʨʷʤʦʡ ʠʣʠ ʢʦʩʚʝʥʥʦʡ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʅ2ʆ2 (Oszajca et al., 2016).  

ɺʦ-ʧʝʨʚʳʭ ʵʪʦ ʘʚʪʦʦʢʠʩʣʝʥʠʝ ʦʢʩʠʛʝʥʠʨʦʚʘʥʥʦʛʦ ʞʝʣʝʟʘ (II) 

ʮʠʪʦʭʨʦʤʘ  P450, ʧʨʠʚʦʜʷʱʝʝ ʢ ʧʨʦʠʟʚʦʜʩʪʚʫ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜʘ (ʆ2
Å-
), ʢʦʪʦʨʳʡ 

ʚ ʩʚʦʶ ʦʯʝʨʝʜʴ ʩʧʦʩʦʙʝʥ ʜʠʩʤʫʪʠʨʦʚʘʪʴ ʚ ʅ2ʆ2 (ʧʫʪʴ D ʥʘ ʨʠʩʫʥʢʝ 2). 

ɺʪʦʨʳʤ ʧʫʪʝʤ ʧʨʦʠʟʚʦʜʩʪʚʘ ʅ2ʆ2 ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʧʨʦʪʦʥʠʨʦʚʘʥʠʝ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷ 0 

ʥʘ ʧʨʦʢʩʠʤʘʣʴʥʦʤ ʘʪʦʤʝ ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ, ʯʪʦ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʶ ʅ2ʆ2, 

ʢʦʪʦʨʘʷ ʜʠʩʩʦʮʠʠʨʫʝʪ ʠʟ ʘʢʪʠʚʥʦʛʦ ʮʝʥʪʨʘ (ʨʠʩʫʥʦʢ 2, ʧʫʪʴ ɺ). ʇʦʪʝʨʷ 

ʅ2ʆ2 ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʤ ʘʙʝʨʨʘʮʠʡ ʚ ʧʨʦʪʦʥ-ʪʨʘʥʩʧʦʨʪʥʦʤ ʤʝʭʘʥʠʟʤʝ, 

ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦʤ ʜʣʷ ʛʝʪʝʨʦʣʠʟʘ ʆ-ʩʚʷʟʠ, ʧʨʠʚʦʜʷʱʝʛʦ ʢ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʶ 

ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷ I. ɺ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʦʩʥʦʚʥʦʡ ʧʨʠʯʠʥʳ ʨʘʟʦʙʱʝʥʠʷ ʮʠʢʣʘ 

ʧʨʝʜʧʦʣʘʛʘʶʪ ʥʘʣʠʯʠʝ ʚʦʜʳ ʚ ʘʢʪʠʚʥʦʤ ʩʘʡʪʝ P450, ʥʝʩʚʦʝʚʨʝʤʝʥʥʦ 
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ʚʳʩʚʦʙʦʞʜʘʶʱʝʡ ʧʨʦʪʦʥʳ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʤʦʛʫʪ ʦʙʣʝʛʯʠʪʴ ʜʠʩʩʦʮʠʘʮʠʶ 

ʜʠʢʠʩʣʦʨʦʜʘ ʚ ʚʠʜʝ ʅ2ʆ2 ʚʤʝʩʪʦ ʛʝʪʝʨʦʣʠʟʘ  ʆ-ʩʚʷʟʠ. ʅʘ ʦʩʥʦʚʝ ʩʘʡʪ-

ʥʘʧʨʘʚʣʝʥʥʦʛʦ ʤʫʪʘʛʝʥʝʟʘ ʙʳʣʦ ʚʳʩʢʘʟʘʥʦ ʧʨʝʜʧʦʣʦʞʝʥʠʝ, ʯʪʦ ʢʘʢ 

ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ, ʪʘʢ ʠ ʨʘʩʧʦʣʦʞʝʥʠʝ ʤʦʣʝʢʫʣ ʚʦʜʳ ʚ ʘʢʪʠʚʥʦʤ ʮʝʥʪʨʝ 

ʬʝʨʤʝʥʪʘ ʠʛʨʘʶʪ ʚʘʞʥʫʶ ʨʦʣʴ ʚ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʡ ʧʝʨʝʜʘʯʝ ʧʨʦʪʦʥʦʚ, ʚʝʜʫʱʝʡ 

ʢ ʛʝʪʝʨʦʣʠʪʠʯʝʩʢʦʤʫ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʶ O-O-ʩʚʷʟʠ ʠ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷ I 

(Makris, 2007). ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʚ ʢʘʪʘʣʠʪʠʯʝʩʢʦʤ ʮʠʢʣʝ ʮʠʪʦʭʨʦʤʘ ʈ450 ʤʦʞʝʪ 

ʛʝʥʝʨʠʨʦʚʘʪʴʩʷ ʠ ʩʠʥʛʣʝʪʥʳʡ ʢʠʩʣʦʨʦʜ.  

 ɺ ʩʣʫʯʘʝ ʵʫʢʘʨʠʦʪʠʯʝʩʢʠʭ ʤʦʥʦʦʢʩʠʛʝʥʘʟ, ʩʪʝʧʝʥʴ ʢʘʪʘʣʠʪʠʯʝʩʢʦʛʦ 

ʨʘʟʦʙʱʝʥʠʷ ʮʠʢʣʘ, ʢʦʪʦʨʦʝ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʚʳʜʝʣʝʥʠʶ ʘʢʪʠʚʥʳʭ ʬʦʨʤ 

ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ ʙʝʟ ʦʢʠʩʣʝʥʠʷ ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʚ, ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʚʳʩʦʢʘ. ʅʝʫʜʘʚʰʠʝʩʷ 

ʨʝʘʢʮʠʠ, ʧʨʠʚʦʜʷʱʠʝ ʢ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʘʢʪʠʚʥʳʭ ʬʦʨʤ ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ, ʠʛʨʘʶʪ 

ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʫʶ ʨʦʣʴ ʚ ʧʘʪʦʛʝʥʝʟʝ ʤʥʦʛʠʭ ʟʘʙʦʣʝʚʘʥʠʡ. 

ʆʜʥʘʢʦ, ʥʝʩʤʦʪʨʷ ʥʘ ʪʦ, ʯʪʦ ʛʝʥʝʨʘʮʠʷ ɸʌʂ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʴʥʦ ʤʦʞʝʪ 

ʚʝʩʪʠ ʢ ʧʝʨʝʢʠʩʥʦʤʫ ʦʢʠʩʣʝʥʠʶ ʣʠʧʠʜʦʚ, ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʙʝʣʢʦʚ (ʚ ʪʦʤ ʯʠʩʣʝ 

ʠ ʩʘʤʦʛʦ ʮʠʪʦʭʨʦʤʘ) ʠ ʪʦʢʩʠʯʥʘ ʜʣʷ ʢʣʝʪʢʠ, ʚʩʝ ʯʘʱʝ ʟʚʫʯʘʪ ʤʥʝʥʠʷ ʦ ʪʦʤ, 

ʯʪʦ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝ ɸʌʂ - ʵʪʦ ʥʝ ʪʦʣʴʢʦ ʥʝʠʟʙʝʞʥʳʡ ʧʦʙʦʯʥʳʡ ʵʬʬʝʢʪ, ʥʦ ʚ 

ʵʪʦʤ ʝʩʪʴ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʘʷ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʘʷ ʮʝʣʝʩʦʦʙʨʘʟʥʦʩʪʴ (ʃʷʭʦʚʠʯ, 2005). 

ʀʟʚʝʩʪʥʦ ʦ ʨʦʣʠ ɸʌʂ, ʛʝʥʝʨʠʨʫʝʤʳʭ ʚ ʢʘʪʘʣʠʪʠʯʝʩʢʦʤ ʮʠʢʣʝ ʮʠʪʦʭʨʦʤʦʚ, 

ʚ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʡ ʠ ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʢʣʝʪʦʯʥʳʭ 

ʬʫʥʢʮʠʡ  ʫ ʵʫʢʘʨʠʦʪ. ʊʘʢ, ʙʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ ʫʯʘʩʪʠʝ ʩʠʥʛʣʝʪʥʦʛʦ ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ ʚ 

p-ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʠʨʦʚʘʥʠʠ ʘʥʠʣʠʥʘ, ʢʘʪʘʣʠʟʠʨʫʝʤʦʛʦ ʮʠʪʦʭʨʦʤʦʤ CYP2E1 ʚ 

ʤʠʢʨʦʩʦʤʘʭ ʧʝʯʝʥʠ ʢʨʳʩʳ ʧʦʜ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʝʤ ʬʝʥʦʙʘʨʙʠʪʘʣʘ. ʇʨʠ ʵʪʦʤ 

ʜʦʙʘʚʣʝʥʠʝ ɓ-ʢʘʨʦʪʠʥʘ, ʷʚʣʷʶʱʝʛʦʩʷ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʴʥʦʡ çʣʦʚʫʰʢʦʡè ʜʣʷ
 1
ʆ2, 

ʧʨʠʚʦʜʠʣʦ ʢ ʧʦʜʘʚʣʝʥʠʶ ʨʝʘʢʮʠʠ p-ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʠʨʦʚʘʥʠʷ ʘʥʠʣʠʥʘ, ʚ ʪʦ 

ʚʨʝʤʷ ʢʘʢ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʜʠʩʤʫʪʘʟʘ, ʢʘʪʘʣʘʟʘ, ʜʠʤʝʪʠʣʩʫʣʴʬʦʢʩʠʜ ʥʝ ʚʣʠʷʣʠ 

ʥʘ ʭʦʜ ʨʝʘʢʮʠʠ, ʠʟ ʯʝʛʦ ʘʚʪʦʨʳ ʜʝʣʘʶʪ ʚʳʚʦʜ ʦ ʪʦʤ, ʯʪʦ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ 

ʨʘʜʠʢʘʣ, ʧʝʨʦʢʩʠʜ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʠ ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʴʥʳʡ ʨʘʜʠʢʘʣ ʥʝ ʫʯʘʩʪʚʫʶʪ ʚ 

ʜʘʥʥʦʡ ʨʝʘʢʮʠʠ (Osada et al., 1999).  
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ɺ ʦʪʥʦʰʝʥʠʠ ʤʦʥʦʦʢʩʠʛʝʥʘʟʥʳʭ ʨʝʘʢʮʠʡ ʫ ʯʝʣʦʚʝʢʘ ʦʙʩʫʞʜʘʶʪʩʷ 

ʧʨʝʜʧʦʣʦʞʝʥʠʷ, ʯʪʦ ʧʨʦʜʫʢʮʠʷ ʚʳʩʦʢʦʨʝʘʢʮʠʦʥʥʳʭ ʨʘʜʠʢʘʣʦʚ, ʪʘʢʠʭ ʢʘʢ 

1
ʆ2  ʠ  OHÅ,  ʧʦʟʚʦʣʷʝʪ ʢʣʝʪʢʘʤ ʫʪʠʣʠʟʠʨʦʚʘʪʴ ʰʠʨʦʢʠʡ ʩʧʝʢʪʨ 

ʦʨʛʘʥʠʯʝʩʢʠʭ ʚʝʱʝʩʪʚ, ʪʘʢ ʢʘʢ ʵʪʠ ɸʌʂ ʩʧʦʩʦʙʥʳ ʨʘʟʦʨʚʘʪʴ ʣʶʙʫʶ ʉ-ʉ ʠ 

ʉ-ʅ ʩʚʷʟʴ (Yasui, 2005; ɿʝʥʢʦʚ, 2001), ʠ ʯʪʦ ʧʨʦʜʫʢʮʠʷ ɸʌʂ ʦʙʫʩʣʦʚʣʠʚʘʝʪ 

ʥʝʢʦʪʦʨʫʶ ʥʝʩʧʝʮʠʬʠʯʥʦʩʪʴ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʤʦʥʦʦʢʩʠʛʝʥʘʟ, ʧʦʟʚʦʣʷʶʱʫʶ 

ʣʶʙʦʡ ʠʟʦʬʦʨʤʝ ʵʪʦʛʦ ʬʝʨʤʝʥʪʘ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʠʨʦʚʘʪʴ ʨʘʟʣʠʯʥʳʝ ʩʫʙʩʪʨʘʪʳ 

(Coon et al, 1998).   

ʂ ʚʳʚʦʜʘʤ ʦ ʮʝʣʝʩʦʦʙʨʘʟʥʦʩʪʠ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ɸʌʂ ʧʨʠʭʦʜʷʪ ʠ 

ʥʝʢʦʪʦʨʳʝ ʘʚʪʦʨʳ, ʠʟʫʯʘʶʱʠʝ ʨʘʩʪʝʥʠʷ. ʊʘʢ, ʚ ʨʘʙʦʪʝ Mittler (2016) 

ʚʳʩʢʘʟʳʚʘʝʪʩʷ ʤʥʝʥʠʝ ʦ ʪʦʤ, ʯʪʦ ɸʌʂ ʧʨʝʠʤʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦ ʧʦʣʝʟʥʳ ʜʣʷ 

ʢʣʝʪʦʢ, ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʷ ʢʣʝʪʦʯʥʳʝ ʧʨʦʮʝʩʩʳ ʠ ʞʠʟʥʝʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ, ʘ ʪʘʢʞʝ, 

ʯʪʦ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʳʡ ʩʪʨʝʩʩ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʣʠʰʴ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʤ ʮʝʣʝʥʘʧʨʘʚʣʝʥʥʦʡ 

ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ ʧʫʪʝʡ ʢʣʝʪʦʯʥʦʡ ʛʠʙʝʣʠ, ʪʘʢʠʭ ʢʘʢ ʬʝʨʨʦʧʪʦʟ ʠʣʠ 

ʨʝʛʫʣʠʨʫʝʤʳʡ ʥʝʢʨʦʟ.  

ʊʘʢʞʝ ʧʦʢʘʟʘʥʘ ʛʝʥʝʨʘʮʠʷ ɸʌʂ ʠ ʜʣʷ ʛʨʠʙʦʚ (Breitenbach et al, 2015). 

ʆʙʨʘʟʫʶʱʠʡʩʷ ʫ ʥʠʭ ʧʝʨʦʢʩʠʜ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʪʩʷ ʜʣʷ ʧʝʨʝʜʘʯʠ 

ʩʠʛʥʘʣʘ ʤʝʞʜʫ ʢʣʝʪʢʘʤʠ, ʜʣʷ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʷ ʠʭ ʩ ʨʘʩʪʝʥʠʷʤʠ-ʭʦʟʷʝʚʘʤʠ 

(ʢʘʢ ʧʘʨʘʟʠʪʠʯʝʩʢʠʭ, ʪʘʢ ʠ ʩʠʤʙʠʦʪʠʯʝʩʢʠʭ), ʘ ʪʘʢʞʝ ʜʣʷ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ 

ʣʠʛʥʦʮʝʣʣʶʣʦʟʳ, ʢʦʪʦʨʘʷ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʧʨʦʮʝʩʩʦʤ ʧʝʨʚʦʩʪʝʧʝʥʥʦʡ ʚʘʞʥʦʩʪʠ 

ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʛʦʤʝʦʩʪʘʟʘ ʚ ʙʠʦʩʬʝʨʝ. ʕʪʦʪ ʧʨʦʮʝʩʩ ʦʧʦʩʨʝʜʦʚʘʥ 

ʨʘʜʠʢʘʣʴʥʳʤʠ ʨʝʘʢʮʠʷʤʠ ʠ ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʝʪʩʷ ʬʝʨʤʝʥʪʘʤʠ ʣʠʛʥʠʥ 

ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʦʡ ʠ ʣʘʢʢʘʟʦʡ, ʘ ɸʌʂ ʧʨʦʠʟʚʦʜʷʪʩʷ  ʛʣʠʦʢʩʘʣʴ ʦʢʩʠʜʘʟʦʡ, ʘʨʠʣ 

ʘʣʢʦʛʦʣʴʦʢʩʠʜʘʟʦʡ ʠ NADPH ʦʢʩʠʜʘʟʦʡ. ʋ ʛʨʠʙʦʚ ʙʫʨʦʡ ʛʥʠʣʠ 

ʧʨʦʜʫʮʠʨʫʶʪʩʷ ʢʘʢ ʮʝʣʣʶʣʘʟʳ, ʪʘʢ ʠ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʳ. ʇʝʨʦʢʩʠʜ ʠ ʆʅ- 

ʨʘʜʠʢʘʣʳ, ʛʝʥʝʨʠʨʫʝʤʳʝ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʦʡ, ʠ ʞʝʣʝʟʦ ʯʘʩʪʠʯʥʦ ʦʢʠʩʣʷʶʪ 

ʮʝʣʣʶʣʦʟʫ, ʯʪʦ ʜʝʣʘʝʪ ʝʝ ʛʦʨʘʟʜʦ ʙʦʣʝʝ ʜʦʩʪʫʧʥʦʡ ʜʣʷ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ 

ʮʝʣʣʶʣʘʟʦʡ (Wilson, 2011). ʃʠʛʥʦʮʝʣʣʶʣʦʟʘ ʦʙʣʘʜʘʝʪ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʡ 

ʧʦʣʠʤʝʨʥʦʡ ʩʪʨʫʢʪʫʨʦʡ ʠ ʤʦʞʝʪ ʨʘʟʣʘʛʘʪʴʩʷ ʪʦʣʴʢʦ ʚ ʩʣʫʯʘʝ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʷ 

ʥʘ ʥʝʝ ʢʠʩʣʦʨʦʜʥʳʭ ʨʘʜʠʢʘʣʦʚ. ʕʪʠ ʧʨʦʮʝʩʩʳ ʜʦ ʩʠʭ ʧʦʨ ʤʘʣʦ ʠʟʫʯʝʥʳ 
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ʤʠʢʦʣʦʛʘʤʠ ʠ ʙʠʦʪʝʭʥʦʣʦʛʘʤʠ, ʥʦ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦ ʠʩʩʣʝʜʫʶʪʩʷ ʚ ʥʘʩʪʦʷʱʝʝ 

ʚʨʝʤʷ.   

 ɺ ʦʪʥʦʰʝʥʠʠ ʧʨʦʢʘʨʠʦʪʠʯʝʩʢʠʭ ʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʧʦʢʘ ʠʤʝʝʪʩʷ 

ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʜʘʥʥʳʭ, ʧʦʜʪʚʝʨʞʜʘʶʱʠʭ ʩʚʷʟʴ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ɸʌʂ 

ʮʠʪʦʭʨʦʤʘʤʠ ʩ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʝʡ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ ʠ ʢʩʝʥʦʙʠʦʪʠʢʦʚ. ɺ ʧʦʣʴʟʫ 

ʵʪʦʡ ʪʝʦʨʠʠ ʤʦʛʫʪ ʩʚʠʜʝʪʝʣʴʩʪʚʦʚʘʪʴ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʦʚ, 

ʧʨʦʚʝʜʝʥʥʳʭ ʉʘʟʳʢʠʥʳʤ ʩ ʩʦʘʚʪ. (ʉʘʟʳʢʠʥ, 2013).  ɺ ʜʘʥʥʦʡ ʨʘʙʦʪʝ ʙʳʣʦ 

ʧʦʢʘʟʘʥʦ ʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʥʠʝ ʙʠʦʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʥʝʬʪʠ ʧʨʠ ʜʦʙʘʚʣʝʥʠʠ 

ʘʥʪʠʦʢʩʠʜʘʥʪʦʚ (ʘʩʢʦʨʙʠʥʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ, ʤʘʥʥʠʪʘ, ʘʣʴʬʘ-ʪʦʢʦʬʝʨʦʣʘ 

ʘʮʝʪʘʪʘ ʠ ʠʦʥʦʣʘ). ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʙʳʣʘ ʧʦʢʘʟʘʥʘ ʛʝʥʝʨʘʮʠʷ ɸʌʂ (ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-

ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ ʠ ʧʝʨʝʢʠʩʠ ʚʦʜʦʨʦʜʘ) ʜʚʫʤʷ ʰʪʘʤʤʘʤʠ Acinetobacter 

calcoaceticus ʚ ʭʦʜʝ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʠʭ ʩ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʘʤʠ ʚ 

ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʝʜʠʥʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʠ ʵʥʝʨʛʠʠ, ʯʪʦ ʪʘʢʞʝ ʤʦʞʝʪ 

ʩʣʫʞʠʪʴ ʢʦʩʚʝʥʥʳʤ ʜʦʢʘʟʘʪʝʣʴʩʪʚʦʤ ʨʦʣʠ ɸʌʂ, ʦʙʨʘʟʫʶʱʠʭʩʷ ʚ 

ʘʢʪʠʚʥʦʤ ʮʝʥʪʨʝ ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʳʭ ʤʦʥʦʦʢʩʠʛʝʥʘʟ, ʚ ʥʘʯʘʣʴʥʳʭ ʵʪʘʧʘʭ 

ʙʠʦʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ (Sazykin, 2016). 

ʂʘʢ ʫʞʝ ʙʳʣʦ ʩʢʘʟʘʥʦ ʚʳʰʝ, ʢʘʪʘʣʠʟʠʨʫʝʤʦʝ ʞʝʣʝʟʦʤ ʨʘʟʣʦʞʝʥʠʝ 

ʧʝʨʝʢʠʩʠ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʜʣʷ in situ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʴʥʳʭ ʨʘʜʠʢʘʣʦʚ 

ʨʘʩʩʤʘʪʨʠʚʘʝʪʩʷ ʚʦ ʤʥʦʛʠʭ ʨʘʙʦʪʘʭ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʤʝʪʦʜʘ ʨʝʤʝʜʠʘʮʠʠ 

ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʭ ʪʝʨʨʠʪʦʨʠʡ.  ʉʦʣʠ ʠ ʦʢʩʠʜʳ Fe
2+

 ʠʣʠ Fe
3+

 ʧʨʠʤʝʥʷʶʪ ʜʣʷ 

ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ, ʪʘʢʠʭ ʢʘʢ ʤʠʥʝʨʘʣʠʟʘʮʠʷ ʬʝʥʦʣʘ (Bach 

et al., 2010), ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʷ ʧʝʩʪʠʮʠʜʦʚ, ʢʦʪʦʨʘʷ ʦʙʳʯʥʦ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʪʩʷ ʚ 

ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʤ ʟʝʤʣʝʜʝʣʠʠ (Zapata et al., 2009), ʨʝʢʫʣʴʪʠʚʘʮʠʷ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʭ 

ʜʠʟʝʣʴʥʳʤ ʪʦʧʣʠʚʦʤ ʧʦʯʚ  (Seok-Young Oh, 2014)  ʠʣʠ ʨʘʟʣʦʞʝʥʠʝ ʥʦʚʳʭ 

ʟʘʛʨʷʟʥʷʶʱʠʭ ʚʝʱʝʩʪʚ, ʪʘʢʠʭ ʢʘʢ ʬʘʨʤʘʮʝʚʪʠʯʝʩʢʠʝ ʧʨʝʧʘʨʘʪʳ.  

ɺ ʨʷʜʝ ʨʘʙʦʪ ʩʦʦʙʱʘʝʪʩʷ ʦʙ ʫʩʧʝʰʥʦʤ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʠ ʧʝʨʝʢʠʩʠ ʢʘʢ 

ʢʠʩʣʦʨʦʜ-ʛʝʥʝʨʠʨʫʶʱʝʛʦ ʢʦʤʧʦʥʝʥʪʘ ʜʣʷ ʘʵʨʦʙʥʦʡ in situ ʨʝʤʝʜʠʘʮʠʠ 

ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʭ ʇɸʋ ʛʨʫʥʪʦʚʳʭ ʚʦʜ (ʩ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝʤ ʠʥʜʠʛʝʥʥʦʡ  

ʤʠʢʨʦʬʣʦʨʳ) (Vogt et al., 2004; Anid et al., 1993). Shekoohiyan ʠ ʩʦʘʚʪ. 

(2016) ʠʟʫʯʘʣʠ ʙʠʦʜʝʛʨʘʜʘʮʠʶ ʥʝʬʪʷʥʳʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ ʚ 
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ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʤ ʨʝʘʢʪʦʨʝ ʧʝʨʠʦʜʠʯʝʩʢʦʛʦ ʜʝʡʩʪʚʠʷ (SBR), 

ʦʧʦʩʨʝʜʦʚʘʥʥʫʶ ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʳʭ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟ. ɺ ʨʝʘʢʪʦʨʝ 

ʠʜʝʥʪʠʬʠʮʠʨʦʚʘʥʳ ʨʘʟʣʠʯʥʳʝ ʰʪʘʤʤʳ ʨʦʜʦʚ Pseudomonas, Bacillus, 

Klebsiella, ʧʨʦʜʫʮʠʨʫʶʱʠʝ ʬʝʨʤʝʥʪʳ ʢʘʪʘʣʘʟʘ-ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʥʦʛʦ ʪʠʧʘ, 

ʦʙʣʘʜʘʶʱʠʝ ʢʘʢ ʢʘʪʘʣʘʟʥʦʡ, ʪʘʢ ʠ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʥʦʡ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴʶ. 

ɼʦʙʘʚʣʝʥʠʝ H2O2 ʢ ʙʠʦʤʘʩʩʝ ʚʳʟʳʚʘʣʦ ʠʥʜʫʢʮʠʶ ʧʨʦʠʟʚʦʜʩʪʚʘ ʬʝʨʤʝʥʪʘ 

ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʳ, ʯʪʦ ʧʨʠʚʦʜʠʣʦ ʢ ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʠ ʧʦʣʥʦʡ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʚʩʝʭ 

ʢʣʘʩʩʦʚ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ, ʩʦʜʝʨʞʘʱʠʭʩʷ ʚ ʩʪʦʯʥʳʭ ʚʦʜʘʭ.  

ɺ ʨʘʙʦʪʝ ʘʚʪʦʨʦʚ Yanto ʠ Tachibana (2014a) ʙʳʣʘ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʘ 

ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ  ʙʠʦʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʘʩʬʘʣʴʪʝʥʦʚ ʤʠʮʝʣʠʘʣʴʥʳʤ ʛʨʠʙʦʤ 

Pestalotiopsis sʨ. ʚ ʞʠʜʢʦʡ ʩʨʝʜʝ ʠ ʧʦʯʚʝ ʧʨʠ ʜʦʙʘʚʣʝʥʠʠ ʥʝʠʦʥʦʛʝʥʥʦʛʦ 

ʇɸɺ Tween ʚ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʠ ʠʦʥʦʚ Mn
2+

 ʠ ʅ2ʆ2. ɹʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ 

ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʩ Tween-40 ʠʣʠ Tween-80 (0,1%) ʚ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʠ 

ʠʦʥʦʚ Mn
2+

 (1 ʤʄ) ʠ H2O2 (0,05 ʤʄ). ɺ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʠ Tween-80 ʫʛʣʝʨʦʜ-

ʫʛʣʝʨʦʜʥʳʝ ʜʚʦʡʥʳʝ ʩʚʷʟʠ (ʉ=ʉ), ʤʦʛʫʪ ʙʳʪʴ ʣʝʛʢʦ ʦʢʠʩʣʝʥʳ Mn-

ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʦʡ ʩ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝʤ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ. ɺʧʦʩʣʝʜʩʪʚʠʠ ʦʥ ʧʨʝʚʨʘʱʘʝʪʩʷ ʚ 

ʧʝʨʦʢʩʠʣʴʥʳʡ ʨʘʜʠʢʘʣ, ʢʦʪʦʨʳʡ ʠ  ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʬʘʢʪʠʯʝʩʢʠʤ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʝʤ. 

ɼʦʙʘʚʣʝʥʠʝ ʧʝʨʝʢʠʩʠ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪ ʠ ʜʣʷ ʘʙʠʦʛʝʥʥʦʡ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ 

ʧʦʣʣʶʪʘʥʪʦʚ, ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ʪʘʢʠʭ ʢʘʢ ʇɸʋ. Lin ʠ ʩʦʘʚʪ. (2016) ʧʦʢʘʟʘʣʠ 

ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʩʦʯʝʪʘʥʥʦʛʦ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʘ ʠ ʌʝʥʪʦʥʦʚʩʢʦʡ 

ʨʝʘʢʮʠʠ ʜʣʷ ʵʣʠʤʠʥʘʮʠʠ ʥʠʟʢʦ- ʠ ʚʳʩʦʢʦʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʳʭ ʇɸʋ ʚ ʦʪʭʦʜʘʭ 

ʪʝʢʩʪʠʣʴʥʦʡ ʧʨʦʤʳʰʣʝʥʥʦʩʪʠ, ʪ.ʢ. Åʆʅ  ʭʦʨʦʰʦ ʨʘʩʱʝʧʣʷʝʪ 

ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʦʝ ʢʦʣʴʮʦ. 

ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʤʦʞʥʦ ʧʨʝʜʧʦʣʘʛʘʪʴ ʥʘʣʠʯʠʝ ʥʝʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʠʭ 

ʤʝʭʘʥʠʟʤʦʚ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ ʠ ʢʩʝʥʦʙʠʦʪʠʢʦʚ, 

ʦʩʥʦʚʘʥʥʳʭ ʥʘ ʨʘʟʨʫʰʝʥʠʠ ʵʪʠʭ ʪʨʫʜʥʦʨʘʟʣʘʛʘʝʤʳʭ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʡ ʩ 

ʧʦʤʦʱʴʶ ʘʢʪʠʚʥʳʭ ʬʦʨʤ ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ.  
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ɻʃɸɺɸ 2 ʆɹʒɽʂʊ, ʄɸʊɽʈʀɸʃʓ ʀ ʄɽʊʆɼʓ ʀʉʉʃɽɼʆɺɸʅʀʗ 

 

2.1 ʆʙʲʝʢʪ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ.  

 

ʆʙʲʝʢʪʦʤ ʜʘʥʥʦʛʦ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʧʦʯʚʳ, ʜʦʥʥʳʝ ʦʪʣʦʞʝʥʠʷ 

ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ ʠ ʚʳʜʝʣʝʥʥʳʝ ʠʟ ʥʠʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜ-

ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʝ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʳ. 

 

2.2  ʄʘʪʝʨʠʘʣʳ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ 

 

2.2.1 ʀʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʥʳʝ ʨʝʘʢʪʠʚʳ  

ɺ ʨʘʙʦʪʝ ʙʳʣʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʳ ʩʣʝʜʫʶʱʠʝ ʨʝʘʢʪʠʚʳ: ʣʶʮʠʛʝʥʠʥ 

(çSigma-Aldrichè, ʉʐɸ), ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʘ ʭʨʝʥʘ (çAmrescoè, ʉʐɸ), ʣʶʤʠʥʦʣ 

(çSigma-Aldrichè, ʉʐɸ), ʊʨʠʩ (çɹʠʦʣʘʨè, ʃʘʪʚʠʷ), ʕɼʊɸ (çServaè, 

ɻʝʨʤʘʥʠʷ), ʣʠʟʦʮʠʤ (çAmrescoè, ʉʐɸ), SDS ʯ.ʜ.ʘ., (çServaè, ɻʝʨʤʘʥʠʷ), 

ʬʝʥʦʣ (çɸʢʚʘʪʝʩʪè, ʈʦʩʩʠʷ), ʭʣʦʨʦʬʦʨʤ (çɺʝʢʪʦʥè, ʈʦʩʩʠʷ),  ʠʟʦʧʨʦʧʘʥʦʣ 

(çʕʢʦʩ-1è, ʈʦʩʩʠʷ), ʘʛʘʨʦʟʘ ʦ.ʩ.ʯ., (Bio-Rad, ʉʐɸ), ʙʦʨʥʘʷ ʢʠʩʣʦʪʘ, ʯ.ʜ.ʘ. 

(çServaè, ɻʝʨʤʘʥʠʷ), ʛʫʘʥʠʜʠʥ ʛʠʜʨʦʭʣʦʨʠʜ  (çHeliconè, ʈʦʩʩʠʷ), TWEEN-

80 (çAmrescoè, ʉʐɸ), ʘʤʧʠʮʠʣʣʠʥ (çʉʠʥʪʝʟè, ʈʦʩʩʠʷ), ʧʝʧʪʦʥ (çHeliconè, 

ʈʦʩʩʠʷ), ʜʨʦʞʞʝʚʦʡ ʵʢʩʪʨʘʢʪ (çHeliconè, ʈʦʩʩʠʷ), ʥʘʪʨʠʡ ʭʣʦʨʠʩʪʳʡ 

(çɸʢʚʘʪʝʩʪè, ʈʦʩʩʠʷ), ʬʨʘʢʮʠʷ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ ʧʝʯʝʥʠ ʢʨʳʩ S9 (çMoltoxè, 

ʉʐɸ), ʅɸɼʌ (çAppliChemè, ʉʐɸ), ʛʣʶʢʦʟʦ-6-ʬʦʩʬʘʪ (çAppliChemè, 

ʉʐɸ), ʜʠʦʢʩʠʜʠʥ (ʅʦʚʦʩʠʙʭʠʤʬʘʨʤ, ʈʦʩʩʠʷ), ʧʝʨʝʢʠʩʴ ʚʦʜʦʨʦʜʘ 

(çɸʢʚʘʪʝʩʪè, ʈʦʩʩʠʷ), ʧʘʨʘʢʚʘʪ (çSigma-Aldrichè). 

ʀʥʜʠʚʠʜʫʘʣʴʥʳʝ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʳ: ʙʳʣʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʳ ʧʝʥʪʘʥ, ʜʝʢʘʥ, 

ʛʝʢʩʘʜʝʢʘʥ, ʧʘʨʘʬʠʥ, ʮʠʢʣʦʛʝʢʩʘʥ, ʙʝʥʟʦʣ, ʥʘʬʪʘʣʠʥ, ʘʥʪʨʘʮʝʥ 

(çɸʢʚʘʪʝʩʪè, ʈʦʩʩʠʷ), ʘ ʪʘʢʞʝ ʢʦʤʤʝʨʯʝʩʢʦʝ ʜʠʟʝʣʴʥʦʝ ʪʦʧʣʠʚʦ çɽʚʨʦ ʉè. 

ʇʝʥʪʘʥ, ʙʝʥʟʦʣ, ʮʠʢʣʦʛʝʢʩʘʥ, ʧʘʨʘʬʠʥ, ʥʘʬʪʘʣʠʥ ʙʳʣʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʳ ʚ 

ʚʠʜʝ 10% ʨʘʩʪʚʦʨʦʚ ʚ ʛʝʢʩʘʜʝʢʘʥʝ, ʘʥʪʨʘʮʝʥ - ʚ ʚʠʜʝ 0,25% ʨʘʩʪʚʦʨʘ ʚ 

ʛʝʢʩʘʜʝʢʘʥʝ, ʩʤʦʣʦ-ʘʩʬʘʣʴʪʝʥʦʚʘʷ ʬʨʘʢʮʠʷ - 0,1% ʨʘʩʪʚʦʨʘ ʚ ʛʝʢʩʘʜʝʢʘʥʝ.  
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ʉʳʨʘʷ ʥʝʬʪʴ, ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʤʘʷ ʧʨʠ ʢʫʣʴʪʠʚʠʨʦʚʘʥʠʠ ʥʝʬʪʝʦʢʠʩʣʷʶʱʠʭ 

ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ, ʙʳʣʘ ʧʦʣʫʯʝʥʘ ʠʟ ʆʢʪʷʙʨʴʩʢʦʛʦ ʤʝʩʪʦʨʦʞʜʝʥʠʷ 

ʈʦʩʪʦʚʩʢʦʡ ʦʙʣʘʩʪʠ, ʩʢʚʘʞʠʥʘ ˉ 41, ʧʣʘʩʪ XXII. 

 

2.2.2 ɹʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʳʝ ʢʫʣʴʪʫʨʳ 

ɺ ʨʘʙʦʪʝ ʙʳʣʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʳ ʰʪʘʤʤʳ ʇɸʋ-ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʭ 

ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ, ʚʳʜʝʣʝʥʥʳʝ ʠʟ ʧʨʦʙ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ 

ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ. 

ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʙʳʣʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʳ 14 ʰʪʘʤʤʦʚ ʥʝʬʪʝʦʢʠʩʣʷʶʱʠʭ 

ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʠʟ ʢʦʣʣʝʢʮʠʠ ʣʘʙʦʨʘʪʦʨʠʠ ʵʢʦʣʦʛʠʠ ʠ ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʦʡ 

ʙʠʦʣʦʛʠʠ ɸʢʘʜʝʤʠʠ ʙʠʦʣʦʛʠʠ ʠ ʙʠʦʪʝʭʥʦʣʦʛʠʠ ʖʞʥʦʛʦ ʬʝʜʝʨʘʣʴʥʦʛʦ 

ʫʥʠʚʝʨʩʠʪʝʪʘ. ɼʘʥʥʳʝ ʰʪʘʤʤʳ ʙʳʣʠ ʚʳʜʝʣʝʥʳ ʠʟ ʚʦʜʳ ʠ ʜʦʥʥʳʭ 

ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʂʝʨʯʝʥʩʢʦʛʦ ʧʨʦʣʠʚʘ ʥʘ ʤʝʩʪʝ ʘʚʘʨʠʠ ʪʘʥʢʝʨʘ ʚ ʥʦʷʙʨʝ 2007 

ʛʦʜʘ. ɼʣʷ ʠʜʝʥʪʠʬʠʢʘʮʠʠ ʚʳʜʝʣʝʥʥʳʭ ʰʪʘʤʤʦʚ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ 

ʢʫʣʴʪʫʨʘʣʴʥʳʝ (ʨʘʟʤʝʨ, ʬʦʨʤʘ, ʦʢʨʘʩʢʘ ʢʦʣʦʥʠʡ), ʤʦʨʬʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʝ 

(ʬʦʨʤʘ ʢʣʝʪʦʢ, ʦʢʨʘʩʢʘ ʧʦ ɻʨʘʤʫ, ʥʘʣʠʯʠʝ ʩʧʦʨ) ʠ ʙʠʦʭʠʤʠʯʝʩʢʠʝ 

ʧʨʠʟʥʘʢʠ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʩʝʢʚʝʥʠʨʦʚʘʥʠʝ ʛʝʥʘ ʨʠʙʦʩʦʤʘʣʴʥʦʡ 16S 

ʈʅʂ (ʉʘʟʳʢʠʥ, 2012).  

ɺ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʙʳʣʠ ʠʜʝʥʪʠʬʠʮʠʨʦʚʘʥʳ ʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʳ ʜʣʷ 

ʜʘʣʴʥʝʡʰʝʛʦ ʠʟʫʯʝʥʠʷ ʩʣʝʜʫʶʱʠʝ ʰʪʘʤʤʳ ʥʝʬʪʝʦʢʠʩʣʷʶʱʠʭ 

ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ: Exiguobacterium undae; Achromobacter xylosoxidans (4 

ʰʪʘʤʤʘ); Kocuria rosea (2 ʰʪʘʤʤʘ); Acinetobacter calcoaceticus (2 ʰʪʘʤʤʘ); 

Pseudomonas anguilliseptica (2 ʰʪʘʤʤʘ), Shewanella putrefaciens, 

Micrococcus luteus, Kocuria rhizophila. 

ɼʣʷ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ ʦʙʱʝʡ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ 

ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ ʙʳʣ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥ ʧʨʠʨʦʜʥʳʡ 

ʩʚʝʪʷʱʠʡʩʷ ʰʪʘʤʤ Vibrio aquamarinus ɺʂʇʄ ɺ-11245, ʚʳʜʝʣʝʥʥʳʡ ʠʟ 

ʚʦʜʳ ʏʝʨʥʦʛʦ ʤʦʨʷ. 

ɼʣʷ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ ʚ ʧʦʯʚʘʭ ʠ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʷʭ ʛʝʥʦʪʦʢʩʠʢʘʥʪʦʚ, 

ʚʝʱʝʩʪʚ, ʚʳʟʳʚʘʶʱʠʭ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʳʡ ʩʪʨʝʩʩ ʠ ʧʦʚʨʝʞʜʘʶʱʠʭ ʙʝʣʢʠ, 
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ʙʳʣʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʳ lux-ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʥʳʝ ʰʪʘʤʤʳ ʩ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ 

ʠʥʜʫʮʠʨʫʝʤʳʤʠ ʧʨʦʤʦʪʦʨʘʤʠ, ʨʘʟʨʘʙʦʪʘʥʥʳʝ ʚ ɻʦʩʫʜʘʨʩʪʚʝʥʥʦʤ ʥʘʫʯʥʦʤ 

ʮʝʥʪʨʝ ʈʌ "ɻʦʩʅʀʀɻʝʥʝʪʠʢʘ" (ʄʦʩʢʚʘ).  

ɻʝʥʳ luxɸɺ, ʢʦʜʠʨʫʶʱʠʝ Ŭ- ʠ ɓ- ʩʫʙʲʝʜʠʥʠʮʳ ʣʶʮʠʬʝʨʘʟʳ 

(ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪʩʷ ʛʝʥʳ luxAB, ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʝ ʠʟ ʭʨʦʤʦʩʦʤ ʤʦʨʩʢʠʭ ʙʘʢʪʝʨʠʡ 

Photobacterium leiognathi ʠ ʥʘʟʝʤʥʳʭ ʙʘʢʪʝʨʠʡ Photorhabdus luminescens), 

ʚʩʪʨʦʝʥʳ ʚ ʤʫʣʴʪʠʢʦʧʠʡʥʫʶ ʧʣʘʟʤʠʜʫ-ʚʝʢʪʦʨ ʧʦʜ ʠʥʜʫʮʠʨʫʝʤʳʡ 

ʧʨʦʤʦʪʦʨ, ʩʨʘʙʘʪʳʚʘʶʱʠʡ ʣʠʰʴ ʧʨʠ ʜʦʙʘʚʣʝʥʠʠ ʚ ʩʨʝʜʫ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʳʭ 

ʪʦʢʩʠʢʘʥʪʦʚ. 

 ɹʳʣʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʳ ʰʪʘʤʤʳ E. coli MG1655 (pRecA-lux) ʠ E. coli 

MG1655 (pColD-lux) (ʨʝʘʛʠʨʫʶʪ ʥʘ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʝ ʚ ʩʨʝʜʝ ɼʅʂ-ʪʨʦʧʥʳʭ 

ʚʝʱʝʩʪʚ, ʚʳʟʳʚʘʶʱʠʭ ʛʝʥʦʪʦʢʩʠʯʝʩʢʠʝ ʵʬʬʝʢʪʳ), ʰʪʘʤʤ E. coli MG1655 

(pKatG-lux) (ʜʝʪʝʢʪʠʨʫʝʪ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʝ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʠ ʦʨʛʘʥʠʯʝʩʢʠʭ 

ʧʝʨʦʢʩʠʜʦʚ ʚ ʩʨʝʜʝ), ʰʪʘʤʤ E. coli MG1655 (pSoxS-lux) (ʜʝʪʝʢʪʠʨʫʝʪ 

ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʝ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥʘ) ʠ E. coli MG1655 (pIbpA-lux) (ʨʝʘʛʠʨʫʝʪ 

ʥʘ ʥʘʣʠʯʠʝ ʚʝʱʝʩʪʚ, ʧʦʚʨʝʞʜʘʶʱʠʭ ʙʝʣʢʠ ʢʣʝʪʢʠ). ʐʪʘʤʤʳ ʣʶʙʝʟʥʦ 

ʧʨʝʜʦʩʪʘʚʣʝʥʳ ʀ.ɺ. ʄʘʥʫʭʦʚʳʤ (ʌɻʋʇ çɻʦʩʅʀʀɻʝʥʝʪʠʢʘè).  

 

2.2.3 ʇʠʪʘʪʝʣʴʥʳʝ ʩʨʝʜʳ 

ɼʣʷ ʢʫʣʴʪʠʚʠʨʦʚʘʥʠʷ ʥʝʬʪʝʦʢʠʩʣʷʶʱʠʭ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ 

ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ ʤʠʥʝʨʘʣʴʥʫʶ ʩʨʝʜʫ ɺʦʨʦʰʠʣʦʚʦʡ-ɼʠʘʥʦʚʦʡ (ʈʦʜʠʥʘ, 1965) 

ʠ ʥʝʬʪʷʥʦʡ ʘʛʘʨ (ʉʘʟʳʢʠʥ, 2011-ʙ), ʚ ʢʦʪʦʨʳʝ ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ 2% ʥʝʬʪʠ ʣʠʙʦ 

ʠʥʜʠʚʠʜʫʘʣʴʥʳʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʝʜʠʥʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ 

ʫʛʣʝʨʦʜʘ. ʉʨʝʜʫ ʘʚʪʦʢʣʘʚʠʨʦʚʘʣʠ ʧʨʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ 121Áʉ, ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 27 

ʤʠʥʫʪ. ʅʝʬʪʴ ʠ ʠʥʜʠʚʠʜʫʘʣʴʥʳʝ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʳ ʚʥʦʩʠʣʠ ʚ ʩʪʝʨʠʣʴʥʫʶ 

ʩʨʝʜʫ ʧʦʩʣʝ ʘʚʪʦʢʣʘʚʠʨʦʚʘʥʠʷ.    

ɺʳʜʝʣʝʥʠʝ ʠ ʢʫʣʴʪʠʚʠʨʦʚʘʥʠʝ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜ-ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʭ 

ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʠʟ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʅʯɻʈʕʉ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʥʘ 

ʞʠʜʢʦʡ ʠ ʘʛʘʨʠʟʦʚʘʥʥʦʡ ʤʠʥʝʨʘʣʴʥʦʡ ʩʨʝʜʝ ʩʣʝʜʫʶʱʝʛʦ ʩʦʩʪʘʚʘ:  
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NaNO3 2.0 ʛ/ʣ 

NaCl 0.8 ʛ/ʣ 

KCl 0.8 ʛ/ʣ 

CaCl2 Å 2H2O 0.1 ʛ/ʣ 

KH2PO4 2.0 ʛ/ʣ 

Na2HPO4 Å  12H2O 2.0 ʛ/ʣ 

MgSO4 0.2 ʛ/ʣ 

FeSO4 Å 7H2O 0.001 ʛ/ʣ 

ʉʪʦʢʦʚʳʡ ʨʘʩʪʚʦʨ ʤʠʢʨʦʵʣʝʤʝʥʪʦʚ 

FeCl3Å 6H2O 0.08 ʛ/ʣ 

ZnSO4Å H2O 0.75 ʛ/ʣ 

CʦCl2 Å 6H2O 0.08 ʛ/ʣ 

CuSO4 Å 5H2O 0.075 ʛ/ʣ 

MgSO4Å H2O 0.75 ʛ/ʣ 

H3BO3 0.15 ʛ/ʣ 

Na2MoO4 Å 2H2O 0.05 ʛ/ʣ 

 

ʉʪʦʢʦʚʳʡ ʨʘʩʪʚʦʨ ʤʠʢʨʦʵʣʝʤʝʥʪʦʚ ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ ʚ ʩʨʝʜʫ ʚ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʝ 2 

ʤʣ/ʣ. ɺ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ ʚ ʤʠʥʝʨʘʣʴʥʫʶ ʩʨʝʜʫ ʚʥʦʩʠʣʠ 

ʥʘʩʳʱʝʥʥʳʡ ʨʘʩʪʚʦʨ ʥʘʬʪʘʣʠʥʘ ʠ ʘʥʪʨʘʮʝʥʘ ʚ ʩʤʝʩʠ ʨʘʩʪʚʦʨʠʪʝʣʝʡ: 

ʛʝʢʩʘʜʝʢʘʥʘ-50%, ʙʝʥʟʦʣʘ-25%, ʮʠʢʣʦʛʝʢʩʘʥʘ-25%.  

ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʜʣʷ ʚʳʨʘʱʠʚʘʥʠʷ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ 

ʞʠʜʢʫʶ ʠ ʘʛʘʨʠʟʦʚʘʥʥʫʶ ʩʨʝʜʫ ʃʫʨʠʘ-ɹʝʨʪʘʥʠ (LB) (Maniatis, 1982). 

ʉʨʝʜʳ ʘʚʪʦʢʣʘʚʠʨʦʚʘʣʠ ʧʨʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ 121Áʉ, ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 27 ʤʠʥʫʪ.  

ɼʣʷ ʢʫʣʴʪʠʚʠʨʦʚʘʥʠʷ lux-ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʥʳʭ ʰʪʘʤʤʦʚ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ 

ʚ ʩʨʝʜʫ LB ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ ʘʤʧʠʮʠʣʣʠʥ  ʚ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ 100 ʤʢʛ/ʤʣ; ʧʨʠ 

ʚʳʨʘʱʠʚʘʥʠʠ ʰʪʘʤʤʘ Vibrio aquamarinus ɺʂʇʄ ɺ-11245 ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ 

ʭʣʦʨʠʩʪʦʛʦ ʥʘʪʨʠʷ ʚ ʩʨʝʜʝ LB ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʣʠ ʜʦ 3%. ɼʣʷ ʧʨʦʚʝʜʝʥʠʷ ʦʧʳʪʦʚ 

ʩ ʤʝʪʘʙʦʣʠʯʝʩʢʦʡ ʘʢʪʠʚʘʮʠʝʡ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ ʬʨʘʢʮʠʶ S9 ʧʝʯʝʥʠ ʢʨʳʩ ʚ 

ʩʦʩʪʘʚʝ ʩʤʝʩʠ: 200 ʤʢʣ 0,2 N ʢʘʣʠʡ-ʬʦʩʬʘʪʥʦʛʦ ʙʫʬʝʨʘ (pH=7,4),  800 ʤʢʣ 
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ʜʠʩʪʠʣʣʠʨʦʚʘʥʥʦʡ ʚʦʜʳ, 6 ʤʛ ʅɸɼʌ, 7 ʤʛ ʛʣʶʢʦʟʦ-6-ʬʦʩʬʘʪʘ, 200 ʤʢʣ 

ʨʘʩʪʚʦʨʘ ʩʦʣʝʡ (123 ʛ/ʣʠʪʨ KCl, 120 ʛ/ʣʠʪʨ MgSO4Å7H2O), 800 ʤʢʣ S9 

(Moltox,ʉʐɸ). 

 

2.3 ʄʝʪʦʜʳ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ 

 

2.3.1 ʆʪʙʦʨ ʧʨʦʙ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ 

ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ 

ʆʪʙʦʨ ʧʨʦʙ ʧʦʯʚʳ ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ 

ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ  ʚ 13 ʪʦʯʢʘʭ ʦʪʙʦʨʘ, ʥʘʭʦʜʷʱʠʭʩʷ ʥʘ ʫʜʘʣʝʥʠʠ ʦʪ 1 ʜʦ 20 ʢʤ ʦʪ 

ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ ʚ 2013-2015 ʛʦʜʘʭ. ʏʘʩʪʴ ʠʟ ʥʠʭ (ʪʦʯʢʠ 1, 2, 3, 5, 6, 

7, 11, 12) ʥʘʭʦʜʠʣʘʩʴ ʚ ʛʨʘʥʠʮʘʭ ʩʘʥʠʪʘʨʥʦ-ʟʘʱʠʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʚʦʢʨʫʛ 

ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ, ʥʘ ʨʘʩʩʪʦʷʥʠʠ 1-3 ʢʤ ʦʪ ʥʝʝ, ʜʨʫʛʘʷ ʯʘʩʪʴ ʪʦʯʝʢ 

ʦʪʙʦʨʘ  (4, 8, 8ʘ, 9, 10) ʨʘʩʧʦʣʘʛʘʣʘʩʴ ʧʦ ʣʠʥʠʠ çʛʝʥʝʨʘʣʴʥʦʛʦ 

ʥʘʧʨʘʚʣʝʥʠʷè - ʧʨʷʤʦʡ, ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʦʡ ʧʦ ʨʦʟʝ ʚʝʪʨʦʚ, ʠ  ʧʨʦʭʦʜʷʱʝʡ ʦʪ 

ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ ʯʝʨʝʟ ʩʝʣʠʪʝʙʥʳʝ ʟʦʥʳ ʛ. ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʘ ʠ ʩʪʘʥʠʮʳ  

ʂʨʠʚʷʥʩʢʦʡ. ʂʦʦʨʜʠʥʘʪʳ ʪʦʯʝʢ ʦʪʙʦʨʘ ʧʨʠʚʝʜʝʥʳ ʚ ʪʘʙʣʠʮʝ 1.  ʆʪʙʦʨ 

ʧʨʦʙ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʚ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʠʠ ʩ ɻʆʉʊ 17.4.3.01-83. çʆʙʱʠʝ ʪʨʝʙʦʚʘʥʠʷ ʢ 

ʦʪʙʦʨʫ ʧʨʦʙ ʧʦʯʚʳè. ʇʦʯʚʳ ʚ ʜʘʥʥʦʤ ʨʘʡʦʥʝ  ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʳ ʚ ʦʩʥʦʚʥʦʤ 

ʯʝʨʥʦʟʝʤʦʤ ʦʙʳʢʥʦʚʝʥʥʳʤ ʢʘʨʙʦʥʘʪʥʳʤ. ʇʨʦʙʳ ʦʪʙʠʨʘʣʠ ʠʟ ʧʦʯʚʝʥʥʦʛʦ 

ʨʘʟʨʝʟʘ ʩ ʛʣʫʙʠʥʳ 0 ï 15 ʩʤ ʚ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʝ ʧʨʠʤʝʨʥʦ 100 ʛ, ʪʱʘʪʝʣʴʥʦ 

ʧʝʨʝʤʝʰʠʚʘʣʠ, ʨʘʩʧʨʝʜʝʣʷʣʠ ʧʦ ʧʣʘʩʪʠʢʦʚʳʤ ʧʨʦʙʠʨʢʘʤ ʠ ʭʨʘʥʠʣʠ ʧʨʠ -

20 Áʉ. ɺ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʫʩʣʦʚʥʦ-ʯʠʩʪʦʡ ʧʦʯʚʳ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ ʦʙʨʘʟʮʳ, 

ʦʪʦʙʨʘʥʥʳʝ ʚ ʆʆʇʊ çʇʝʨʩʠʘʥʦʚʩʢʘʷ ʩʪʝʧʴè. 

ʆʪʙʦʨ ʧʨʦʙ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʚ 2014-2015 ʛʦʜʘʭ 

ʩʦʛʣʘʩʥʦ ɻʆʉʊ 17.1.5.01-80. çʆʭʨʘʥʘ ʧʨʠʨʦʜʳ. ɻʠʜʨʦʩʬʝʨʘ. ʆʙʱʠʝ 

ʪʨʝʙʦʚʘʥʠʷ ʢ ʦʪʙʦʨʫ ʧʨʦʙ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʚʦʜʥʳʭ ʦʙʲʝʢʪʦʚ ʜʣʷ ʘʥʘʣʠʟʘ 

ʥʘ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʦʩʪʴè ʠʟ ʚʦʜʥʳʭ ʦʙʲʝʢʪʦʚ, ʥʘʭʦʜʷʱʠʭʩʷ ʚ ʯʝʪʳʨʝʭ ʪʦʯʢʘʭ 

ʦʪʙʦʨʘ ʚ ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʝ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ - ʝʨʠʢ ɼʨʠʛʘʥʦʚ (ʚ ʪʦʯʢʝ 

2), ʨʝʢʘ ʂʘʜʘʤʦʚʢʘ (ʚ ʪʦʯʢʝ 6) ʠ ʨʝʢʘ ʊʫʟʣʦʚ ʚ ʪʦʯʢʘʭ 8 ʠ 8ʘ (ʨʠʩ. 3). 
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ɼʦʥʥʳʝ ʦʪʣʦʞʝʥʠʷ ʦʪʙʠʨʘʣʠ ʚ ʧʨʠʙʨʝʞʥʦʡ ʟʦʥʝ ʚʦʜʦʝʤʦʚ (50 ï 100 ʩʤ ʦʪ 

ʙʝʨʝʛʘ) ʥʘ ʛʣʫʙʠʥʫ 0 ï 15 ʩʤ. ɼʘʣʝʝ ʠʭ ʪʱʘʪʝʣʴʥʦ ʧʝʨʝʤʝʰʠʚʘʣʠ ʠ ʭʨʘʥʠʣʠ 

ʧʨʠ  -20 Áʉ.  

 

ʈʠʩʫʥʦʢ 3 - ʉʭʝʤʘ ʨʘʩʧʦʣʦʞʝʥʠʷ ʪʦʯʝʢ ʦʪʙʦʨʘ ʧʨʦʙ ʚ ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʝ 

ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ.  

 

ʊʘʙʣʠʮʘ 1 - ʂʦʦʨʜʠʥʘʪʳ ʪʦʯʝʢ ʦʪʙʦʨʘ ʧʨʦʙ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ 

ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ  

ˉ ʪʦʯʢʠ 

ʦʪʙʦʨʘ 

ʂʦʦʨʜʠʥʘʪʳ ʪʦʯʢʠ 

ʦʪʙʦʨʘ 

ʊʠʧ ʧʦʯʚ (ʄʠʥʢʠʥʘ ʠ ʜʨ., 2011) 

1 47Á24'29.43"ʉ 

40Á14'52.55"ɺ 

ʏʝʨʥʦʟʝʤ ʦʙʳʢʥʦʚʝʥʥʳʡ ʢʘʨʙʦʥʘʪʥʳʡ  

ʩʨʝʜʥʝʤʦʱʥʳʡ ʤʘʣʦʛʫʤʫʩʥʳʡ 

ʪʷʞʝʣʦʩʫʛʣʠʥʠʩʪʳʡ  

2 47Á23'2.61"ʉ 

40Á13'21.15"ɺ 

ɸʣʣʶʚʠʘʣʴʥʦ-ʣʫʛʦʚʘʷ ʢʘʨʙʦʥʘʪʥʘʷ 

ʩʣʘʙʦʛʫʤʫʩʠʨʦʚʘʥʥʘʷ ʧʝʩʯʘʥʘʷ ʧʦʯʚʘ  

3 47Á23'0.36"ʉ 

40Á12'36.69"ɺ 

ʃʫʛʦʚʦ-ʯʝʨʥʦʟʝʤʥʘʷ ʧʦʡʤʝʥʥʘʷ 

ʤʘʣʦʛʫʤʫʩʥʘʷ ʣʝʛʢʦʛʣʠʥʠʩʪʘʷ ʧʦʯʚʘ  
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  ʇʨʦʜʦʣʞʝʥʠʝ ʪʘʙʣʠʮʳ 1 

4 47Á23'33.66"ʉ 

40Á12'51.15"ɺ 

ʏʝʨʥʦʟʝʤ ʦʙʳʢʥʦʚʝʥʥʳʡ ʢʘʨʙʦʥʘʪʥʳʡ  

ʩʨʝʜʥʝʤʦʱʥʳʡ ʤʘʣʦʛʫʤʫʩʥʳʡ 

ʪʷʞʝʣʦʩʫʛʣʠʥʠʩʪʳʡ  

5 47Á24'21.28"ʉ 

40Á13'5.46"ɺ 

ʏʝʨʥʦʟʝʤ ʦʙʳʢʥʦʚʝʥʥʳʡ ʢʘʨʙʦʥʘʪʥʳʡ  

ʩʨʝʜʥʝʤʦʱʥʳʡ ʤʘʣʦʛʫʤʫʩʥʳʡ 

ʪʷʞʝʣʦʩʫʛʣʠʥʠʩʪʳʡ  

6 47Á25'4.13"ʉ 

40Á13'44.27"ɺ 

ʃʫʛʦʚʦ-ʯʝʨʥʦʟʝʤʥʘʷ ʩʨʝʜʥʝʤʦʱʥʘʷ 

ʤʘʣʦʛʫʤʫʩʥʘʷ ʪʷʞʝʣʦʩʫʛʣʠʥʠʩʪʘʷ ʧʦʯʚʘ 

7 47Á24'43.61"ʉ 

40Á14'22.54"ɺ 

ʏʝʨʥʦʟʝʤ ʦʙʳʢʥʦʚʝʥʥʳʡ ʢʘʨʙʦʥʘʪʥʳʡ  

ʩʨʝʜʥʝʤʦʱʥʳʡ ʤʘʣʦʛʫʤʫʩʥʳʡ 

ʪʷʞʝʣʦʩʫʛʣʠʥʠʩʪʳʡ  

8 47Á24'14.70"ʉ 

40Á 8'19.87"ɺ 

ʃʫʛʦʚʦ-ʯʝʨʥʦʟʝʤʥʘʷ ʩʨʝʜʥʝʤʦʱʥʘʷ 

ʤʘʣʦʛʫʤʫʩʥʘʷ ʪʷʞʝʣʦʩʫʛʣʠʥʠʩʪʘʷ ʧʦʯʚʘ 

8ʘ 47Á23'46.98"ʉ 

40Á 8'19.12"ɺ 

ʃʫʛʦʚʦ-ʯʝʨʥʦʟʝʤʥʘʷ ʩʨʝʜʥʝʤʦʱʥʘʷ 

ʤʘʣʦʛʫʤʫʩʥʘʷ ʪʷʞʝʣʦʩʫʛʣʠʥʠʩʪʘʷ ʧʦʯʚʘ  

9 47Á25'19.33"ʉ 

40Á 2'4.21"ɺ 

ʏʝʨʥʦʟʝʤ ʦʙʳʢʥʦʚʝʥʥʳʡ ʢʘʨʙʦʥʘʪʥʳʡ  

ʩʨʝʜʥʝʤʦʱʥʳʡ ʤʘʣʦʛʫʤʫʩʥʳʡ 

ʪʷʞʝʣʦʩʫʛʣʠʥʠʩʪʳʡ  

10 47Á25'54.74"ʉ 

39Á58'40.04"ɺ 

ʏʝʨʥʦʟʝʤ ʦʙʳʢʥʦʚʝʥʥʳʡ ʢʘʨʙʦʥʘʪʥʳʡ  

ʩʨʝʜʥʝʤʦʱʥʳʡ ʤʘʣʦʛʫʤʫʩʥʳʡ 

ʪʷʞʝʣʦʩʫʛʣʠʥʠʩʪʳʡ  

11 47Á23'49.05"ʉ 

40Á14'45.24"ɺ 

ʏʝʨʥʦʟʝʤ ʦʙʳʢʥʦʚʝʥʥʳʡ ʢʘʨʙʦʥʘʪʥʳʡ  

ʩʨʝʜʥʝʤʦʱʥʳʡ ʤʘʣʦʛʫʤʫʩʥʳʡ 

ʪʷʞʝʣʦʩʫʛʣʠʥʠʩʪʳʡ 

12 47Á23'26.34"ʉ 

40Á14'23.68"ɺ 

ʏʝʨʥʦʟʝʤ ʦʙʳʢʥʦʚʝʥʥʳʡ ʢʘʨʙʦʥʘʪʥʳʡ  

ʩʨʝʜʥʝʤʦʱʥʳʡ ʤʘʣʦʛʫʤʫʩʥʳʡ 

ʪʷʞʝʣʦʩʫʛʣʠʥʠʩʪʳʡ 
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2.3.2 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʠʥʪʝʛʨʘʣʴʥʦʡ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ, ʛʝʥʦʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ ʠ 

ʧʨʦʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʭ ʩʚʦʡʩʪʚ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ 

ɻʈʕʉ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʳʭ lux-ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʦʚ 

 

ʇʨʠʛʦʪʦʚʣʝʥʠʝ ʵʢʩʪʨʘʢʪʦʚ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ. ɺ 50 ʤʣ 

ʢʦʣʙʫ ʕʨʣʝʥʤʝʡʝʨʘ ʚʥʦʩʠʣʠ ʧʦ 5 ʛ ʠʩʩʣʝʜʫʝʤʦʡ ʧʦʯʚʳ (ʜʦʥʥʳʭ 

ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ) ʠ 5 ʤʣ 1 % ʨʘʩʪʚʦʨʘ TWEEN -80 (çAmrescoè)  ʚ 96% ʵʪʘʥʦʣʝ. 

ʇʦʣʫʯʠʚʰʫʶʩʷ ʩʫʩʧʝʥʟʠʶ ʧʦʤʝʱʘʣʠ ʚ ʰʝʡʢʝʨ-ʠʥʢʫʙʘʪʦʨ Innova 40R 

(New Brunswick Scientific, ʉʐɸ) ʠ ʵʢʩʪʨʘʛʠʨʦʚʘʣʠ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 1 ʯʘʩʘ ʧʨʠ 

ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ 30Áʉ ʠ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʚʨʘʱʝʥʠʷ ʧʣʘʪʬʦʨʤʳ 250 ʦʙʦʨʦʪʦʚ ʚ ʤʠʥʫʪʫ. 

ʇʦʣʫʯʝʥʥʳʡ ʵʢʩʪʨʘʢʪ ʮʝʥʪʨʠʬʫʛʠʨʦʚʘʣʠ  ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 10 ʤʠʥʫʪ ʧʨʠ 8000 

ʦʙʦʨʦʪʦʚ ʚ ʤʠʥʫʪʫ. ʉʫʧʝʨʥʘʪʘʥʪ ʘʢʢʫʨʘʪʥʦ ʦʪʙʠʨʘʣʠ ʠ ʭʨʘʥʠʣʠ ʜʦ 

ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʧʨʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ -20 Áʉ. 

ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʠʥʪʝʛʨʘʣʴʥʦʡ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ ʵʢʩʪʨʘʢʪʦʚ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ 

ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ. ɼʣʷ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ 

ʦʙʱʝʡ (ʠʥʪʝʛʨʘʣʴʥʦʡ) ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ ʧʨʦʙ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʙʳʣʠ 

ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʳ ʧʨʠʨʦʜʥʳʡ ʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʪʥʳʡ ʰʪʘʤʤ Vibrio aquamarinus 

ɺʂʇʄ ɺ-11245.  

ʅʦʯʥʫʶ ʢʫʣʴʪʫʨʫ Vibrio aquamarinus ɺʂʇʄ ɺ-11245 ʚʳʨʘʱʠʚʘʣʠ ʥʘ 

ʧʣʦʪʥʦʡ ʩʨʝʜʝ LB ʩ 3% ʭʣʦʨʠʩʪʦʛʦ ʥʘʪʨʠʷ ʧʨʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ 25Áʉ. ɿʘʪʝʤ 

ʢʫʣʴʪʫʨʫ ʨʘʟʚʦʜʠʣʠ ʜʦ ʧʣʦʪʥʦʩʪʠ 3*10
6
 ʢʣʝʪʦʢ/ʤʣ ʭʦʣʦʜʥʳʤ ʬʠʟ. 

ʨʘʩʪʚʦʨʦʤ ʠ ʩʨʘʟʫ ʧʝʨʝʥʦʩʠʣʠ ʚ ʣʫʥʢʠ 96-ʣʫʥʦʯʥʦʛʦ ʧʣʘʥʰʝʪʘ (Costar, 

ʀʩʧʘʥʠʷ) ʧʦ 190 ʤʢʣ ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʦʡ ʩʫʩʧʝʥʟʠʠ. ɺ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʝ ʣʫʥʢʠ 

ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ 10 ʤʢʣ 1 % ʨʘʩʪʚʦʨʘ TWEEN-80 ʚ 96 % ʵʪʘʥʦʣʝ, ʚ ʦʧʳʪʥʳʝ 

ʣʫʥʢʠ ʚʥʦʩʠʣʠ ʧʦ 10 ʤʢʣ ʠʩʩʣʝʜʫʝʤʦʛʦ ʵʢʩʪʨʘʢʪʘ ʧʦʯʚ. ʀʟʤʝʨʝʥʠʝ ʫʨʦʚʥʷ 

ʙʠʦʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʮʠʠ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʥʘ ʤʠʢʨʦʧʣʘʥʰʝʪʥʦʤ ʣʶʤʠʥʦʤʝʪʨʝ LMï

01T (Immunotech) ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 30 ʤʠʥʫʪ ʩ ʠʥʪʝʨʚʘʣʦʤ ʤʝʞʜʫ ʠʟʤʝʨʝʥʠʷʤʠ ʚ 5 

ʤʠʥʫʪ, ʧʨʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ 25Áʉ. 

ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʛʝʥʦʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ, ʧʨʦʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʭ ʠ ʙʝʣʦʢ-

ʧʦʚʨʝʞʜʘʶʱʠʭ ʩʚʦʡʩʪʚ ʵʢʩʪʨʘʢʪʦʚ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ 
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ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ. 

ɼʣʷ ʦʧʳʪʘ ʙʳʣʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʳ lux-ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʥʳʝ ʰʪʘʤʤʳ ʩ 

ʠʥʜʫʮʠʨʫʝʤʳʤʠ ʧʨʦʤʦʪʦʨʘʤʠ E. coli MG1655 (pRecA-lux) ʠ E. coli 

MG1655 (pColD-lux), E. coli MG1655 (pKatG-lux), E. coli MG1655 (pSoxS-

lux), E. coli MG1655 (pIbpA-lux).  

ʅʦʯʥʫʶ ʢʫʣʴʪʫʨʫ ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʥʳʭ ʰʪʘʤʤʦʚ ʚʳʨʘʱʠʚʘʣʠ ʚ ʞʠʜʢʦʡ 

ʩʨʝʜʝ ʃʫʨʠʘ-ɹʝʨʪʘʥʠ (LB), ʩʦʜʝʨʞʘʱʝʡ 100 ʤʢʛ/ʤʣ ʘʤʧʠʮʠʣʣʠʥʘ, ʧʨʠ 

37
ʦ
C. ɿʘʪʝʤ ʨʘʟʚʦʜʠʣʠ ʝʝ ʜʦ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ 10

7 
ʢʣʝʪʦʢ/ʤʣ ʞʠʜʢʦʡ ʩʨʝʜʦʡ 

LB ʩ ʘʤʧʠʮʠʣʣʠʥʦʤ ʠ ʠʥʢʫʙʠʨʦʚʘʣʠ ʧʨʠ 37
ʦ
C ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ ʜʚʫʭ ʯʘʩʦʚ. ɺ 

ʣʫʥʢʠ 96-ʣʫʥʦʯʥʦʛʦ ʧʣʘʥʰʝʪʘ (Costar, ʀʩʧʘʥʠʷ)  ʚʥʦʩʠʣʠ ʧʦ 190 ʤʢʣ 

ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʦʡ ʩʫʩʧʝʥʟʠʠ ʠ ʧʦ 10 ʤʢʣ ʠʩʩʣʝʜʫʝʤʦʛʦ ʵʢʩʪʨʘʢʪʘ ʧʦʯʚ ʠ 

ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ. ɺ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʝ ʣʫʥʢʠ ʚʤʝʩʪʦ ʵʢʩʪʨʘʢʪʘ ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ 10 

ʤʢʣ 1% ʨʘʩʪʚʦʨʘ TWEEN-80 ʚ 96% ʵʪʘʥʦʣʝ. 

ɼʣʷ ʜʝʪʝʢʮʠʠ ʚ ʵʢʩʪʨʘʢʪʘʭ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʥʝʧʨʷʤʳʭ 

ʤʫʪʘʛʝʥʦʚ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ ʤʝʪʘʙʦʣʠʯʝʩʢʫʶ ʘʢʪʠʚʘʮʠʶ. ɼʣʷ ʵʪʦʛʦ ʚ ʣʫʥʢʠ 

ʧʣʘʥʰʝʪʘ ʚʥʦʩʠʣʠ ʧʦ 180 ʤʢʣ ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʦʡ ʩʫʩʧʝʥʟʠʠ, 10 ʤʢʣ 

ʠʩʩʣʝʜʫʝʤʦʛʦ ʵʢʩʪʨʘʢʪʘ (ʚ ʢʦʥʪʨʦʣʝ ï 10 ʤʢʣ 1% ʨʘʩʪʚʦʨʘ TWEEN-80 

(Amresco, ʉʐɸ) ʚ 96 % ʵʪʘʥʦʣʝ ʠ 10 ʤʢʣ ʘʢʪʠʚʠʨʫʶʱʝʡ ʩʤʝʩʠ, 

ʩʦʜʝʨʞʘʱʝʡ ʬʨʘʢʮʠʶ S9 ʤʠʢʨʦʩʦʤʥʳʭ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ ʧʝʯʝʥʠ ʢʨʳʩ (çMoltoxè, 

ʉʐɸ).  

ʀʟʤʝʨʝʥʠʝ ʫʨʦʚʥʷ ʙʠʦʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʮʠʠ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʥʘ 

ʤʠʢʨʦʧʣʘʥʰʝʪʥʦʤ ʣʶʤʠʥʦʤʝʪʨʝ LMï01T (Immunotech) ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ ʜʚʫʭ 

ʯʘʩʦʚ ʩ ʠʥʪʝʨʚʘʣʦʤ ʤʝʞʜʫ ʠʟʤʝʨʝʥʠʷʤʠ ʚ 10 ʤʠʥʫʪ ʧʨʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ 37
 ʦ
C. 

ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʠʥʜʝʢʩʘ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ.    

ʉʪʝʧʝʥʴ ʪʦʢʩʠʯʝʩʢʦʛʦ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʷ ʦʙʨʘʟʮʘ ʦʧʨʝʜʝʣʷʣʠ ʧʦ 

ʠʟʤʝʥʝʥʠʶ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʮʠʠ ʰʪʘʤʤʘ Vibrio aquamarinus 

ɺʂʇʄ ɺ-11245 ʚ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʠ ʠʩʩʣʝʜʫʝʤʦʡ ʧʨʦʙʳ ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ 

ʢʦʥʪʨʦʣʝʤ, ʥʝ ʩʦʜʝʨʞʘʱʠʤ ʪʦʢʩʠʯʝʩʢʠʭ ʚʝʱʝʩʪʚ. ʀʟʤʝʥʝʥʠʝ 

ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʙʠʦʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʮʠʠ ʧʨʦʧʦʨʮʠʦʥʘʣʴʥʦ ʪʦʢʩʠʯʝʩʢʦʤʫ 

ʵʬʬʝʢʪʫ.  
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ʊʦʢʩʠʯʝʩʢʦʝ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʝ ʠʩʩʣʝʜʫʝʤʦʡ ʧʨʦʙʳ ʦʧʨʝʜʝʣʷʣʠ ʧʦ 

ʧʦʜʘʚʣʝʥʠʶ ʩʚʝʯʝʥʠʷ ʰʪʘʤʤʘ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 30-ʤʠʥʫʪʥʦʡ ʵʢʩʧʦʟʠʮʠʠ, 

ʨʝʟʫʣʴʪʘʪ ʚʳʨʘʞʘʣʠ ʚ ʚʠʜʝ ʙʝʟʨʘʟʤʝʨʥʦʡ ʚʝʣʠʯʠʥʳ - ʠʥʜʝʢʩʘ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ, 

ʨʘʩʩʯʠʪʳʚʘʝʤʦʛʦ ʧʦ ʬʦʨʤʫʣʝ: 

ʊ = 100 (Ik-Io)/Ik,  

ʛʜʝ Ik ʠ Io, ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʦ, ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʩʚʝʯʝʥʠʷ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʦʡ 

ʩʫʩʧʝʥʟʠʠ ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʳʭ ʢʣʝʪʦʢ, ʥʝ ʩʦʜʝʨʞʘʱʝʡ ʪʦʢʩʠʢʘʥʪʘ, ʠ ʦʧʳʪʘ 

(ʩʫʩʧʝʥʟʠʷ ʩ ʠʩʩʣʝʜʫʝʤʳʤʠ ʵʢʩʪʨʘʢʪʘʤʠ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ) ʧʨʠ 

ʬʠʢʩʠʨʦʚʘʥʥʦʤ ʚʨʝʤʝʥʠ ʵʢʩʧʦʟʠʮʠʠ)  (ʊʦʢʩʠʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʝ ʤʝʪʦʜʳ 

ʢʦʥʪʨʦʣʷ, 2004).  

ʄʝʪʦʜʠʢʘ ʜʦʧʫʩʢʘʝʪ ʪʨʠ ʧʦʨʦʛʦʚʳʭ ʫʨʦʚʥʷ ʠʥʜʝʢʩʘ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ: 

- ʜʦʧʫʩʪʠʤʘʷ ʩʪʝʧʝʥʴ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ: ʠʥʜʝʢʩ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ ʤʝʥʴʰʝ 20;  

- ʦʙʨʘʟʝʮ ʪʦʢʩʠʯʝʥ: ʠʥʜʝʢʩ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ ʨʘʚʝʥ ʠʣʠ ʙʦʣʴʰʝ 20 ʠ ʤʝʥʴʰʝ 50; 

- ʦʙʨʘʟʝʮ ʩʠʣʴʥʦ ʪʦʢʩʠʯʝʥ: ʠʥʜʝʢʩ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ ʨʘʚʝʥ ʠʣʠ ʙʦʣʝʝ 50. 

ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʬʘʢʪʦʨʘ ʠʥʜʫʢʮʠʠ.  

ɺ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʤʝʨʳ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ, ʦʧʨʝʜʝʣʷʝʤʦʡ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ 

ʠʥʜʫʮʠʨʫʝʤʳʭ lux-ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʦʚ, ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ ʠʩʪʠʥʥʳʡ ʬʘʢʪʦʨ ʠʥʜʫʢʮʠʠ 

çIè (I = Fi/K), ʛʜʝ Fi - ʬʘʢʪʦʨ ʠʥʜʫʢʮʠʠ, K - ʢʦʵʬʬʠʮʠʝʥʪ ʧʦʜʘʚʣʝʥʠʷ. 

ʌʘʢʪʦʨ ʠʥʜʫʢʮʠʠ (Fi) ʦʧʨʝʜʝʣʷʣʠ ʢʘʢ ʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʩʚʝʯʝʥʠʷ 

cʫʩʧʝʥʟʠʠ ʢʣʝʪʦʢ lux-ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʘ ʩ ʠʥʜʫʮʠʨʫʝʤʳʤ ʧʨʦʤʦʪʦʨʦʤ ʚ 

ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʠ ʪʝʩʪʠʨʫʝʤʦʛʦ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷ (Lc), ʢ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʩʚʝʯʝʥʠʷ 

ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʦʡ ʩʫʩʧʝʥʟʠʠ, ʥʝ ʩʦʜʝʨʞʘʱʝʡ ʪʦʢʩʠʢʘʥʪʘ (Lk): Fi=Lc/Lk. 

ʂʦʵʬʬʠʮʠʝʥʪ ʧʦʜʘʚʣʝʥʠʷ ʩʚʝʯʝʥʠʷ (K) ʦʧʨʝʜʝʣʷʣʠ ʧʦ ʬʦʨʤʫʣʝ: ʂ = lc/lk, 

ʛʜʝ lc - ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʩʚʝʯʝʥʠʷ ʩʫʩʧʝʥʟʠʠ lux-ʰʪʘʤʤʘ ʩ ʢʦʥʩʪʠʪʫʪʠʚʥʳʤ 

ʧʨʦʤʦʪʦʨʦʤ ʚ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʠ ʪʝʩʪʠʨʫʝʤʦʛʦ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʷ; lk - ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ 

ʩʚʝʯʝʥʠʷ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʦʡ ʩʫʩʧʝʥʟʠʠ. 

ʇʨʠ ʩʪʘʪʠʩʪʠʯʝʩʢʠ ʟʥʘʯʠʤʦʤ (p<0,05) ʦʪʣʠʯʠʠ ʦʧʳʪʘ ʦʪ ʢʦʥʪʨʦʣʷ I < 

2, ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʥʳʡ ʪʦʢʩʠʯʝʩʢʠʡ ʵʬʬʝʢʪ ʦʮʝʥʠʚʘʣʠ ʢʘʢ çʩʣʘʙʳʡè, ʧʨʠ                

2 Ò I Ò 10 - ʢʘʢ çʩʨʝʜʥʠʡè ʠ ʧʨʠ I >10 - ʢʘʢ çʩʠʣʴʥʳʡè ʵʬʬʝʢʪ. 
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2.3.3 ɺʳʜʝʣʝʥʠʝ ʰʪʘʤʤʦʚ ʇɸʋ-ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʭ 

ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ 

ɼʣʷ ʚʳʜʝʣʝʥʠʷ ʢʫʣʴʪʫʨ ʇɸʋ-ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʭ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ 

ʛʦʪʦʚʠʣʠ ʧʦʯʚʝʥʥʫʶ ʩʫʩʧʝʥʟʠʶ, ʜʣʷ ʯʝʛʦ ʢʘʞʜʫʶ ʧʨʦʙʫ ʩʫʭʦʛʦ ʛʨʫʥʪʘ 

ʪʱʘʪʝʣʴʥʦ ʨʘʩʪʠʨʘʣʠ ʚ ʩʪʫʧʢʝ, ʧʝʨʝʤʝʰʠʚʘʣʠ, ʟʘʪʝʤ ʯʘʩʪʴ ʧʨʦʙʳ ʟʘʣʠʚʘʣʠ 

ʩʪʝʨʠʣʴʥʦʡ ʤʠʥʝʨʘʣʴʥʦʡ ʩʨʝʜʦʡ ʠ ʨʘʩʪʠʨʘʣʠ ʧʝʩʪʠʢʦʤ, ʦʩʪʘʚʣʷʷ ʥʘ 

ʥʝʢʦʪʦʨʦʝ ʚʨʝʤʷ ʜʣʷ ʦʩʘʞʜʝʥʠʷ ʧʦʯʚʝʥʥʳʭ ʯʘʩʪʠʮ. ʇʦʩʣʝ ʵʪʦʛʦ 1 ʤʣ 

ʥʘʜʦʩʘʜʦʯʥʦʡ ʞʠʜʢʦʩʪʠ ʚʥʦʩʠʣʠ ʚ 50 ʤʣ ʢʦʣʙʫ ʕʨʣʝʥʤʝʡʝʨʘ ʩ 15 ʤʣ 

ʩʪʝʨʠʣʴʥʦʡ ʤʠʥʝʨʘʣʴʥʦʡ ʩʨʝʜʳ, ʢʫʜʘ ʪʘʢʞʝ  ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ ʧʦ 500 ʤʢʣ 

ʨʘʩʪʚʦʨʘ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ (ʥʘʩʳʱʝʥʥʳʡ ʨʘʩʪʚʦʨ ʥʘʬʪʘʣʠʥʘ ʠ ʘʥʪʨʘʮʝʥʘ ʚ 

ʩʤʝʩʠ ʛʝʢʩʘʜʝʢʘʥʘ-50%, ʙʝʥʟʦʣʘ-25%, ʮʠʢʣʦʛʝʢʩʘʥʘ-25%). ʂʫʣʴʪʠʚʠʨʦʚʘʣʠ 

ʚ ʰʝʡʢʝʨʝ-ʠʥʢʫʙʘʪʦʨʝ Innova 40R (New Brunswick Scientific, ʉʐɸ) ʧʨʠ 

30Áʉ, 170 ʦʙ/ʤʠʥ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ ʥʝʜʝʣʠ. ʇʦʩʣʝ ʵʪʦʛʦ ʥʘʢʦʧʠʪʝʣʴʥʫʶ ʢʫʣʴʪʫʨʫ 

ʧʝʨʝʩʝʚʘʣʠ ʥʘ ʯʘʰʢʠ ʇʝʪʨʠ ʩ ʘʛʘʨʠʟʦʚʘʥʥʦʡ ʤʠʥʝʨʘʣʴʥʦʡ ʩʨʝʜʦʡ, ʚ 

ʢʦʪʦʨʫʶ ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ  2% ʨʘʩʪʚʦʨʘ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ, ʠ ʢʫʣʴʪʠʚʠʨʦʚʘʣʠ ʚ 

ʪʝʨʤʦʩʪʘʪʝ ʧʨʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ 30Áʉ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ ʥʝʜʝʣʠ.  ʇʦʩʝʚʳ ʧʨʦʠʟʚʦʜʠʣʠ 

ʚ ʜʚʫʭ ʧʦʚʪʦʨʥʦʩʪʷʭ. ʏʠʩʪʳʝ ʢʫʣʴʪʫʨʳ ʇɸʋ-ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʭ 

ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʚʳʜʝʣʷʣʠ ʠʟ ʦʜʥʦʪʠʧʥʳʭ ʠʟʦʣʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʢʦʣʦʥʠʡ, 

ʚr ʨʦʩʰʠʭ ʥʘ ʯʘʰʢʘʭ ʚ ʙʦʣʴʰʦʤ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʝ.  

 

2.3.4 ʀʜʝʥʪʠʬʠʢʘʮʠʷ ʚʳʜʝʣʝʥʥʳʭ ʰʪʘʤʤʦʚ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ 

 

ʀʜʝʥʪʠʬʠʢʘʮʠʷ ʧʨʠ ʧʦʤʦʱʠ ʩʝʢʚʝʥʠʨʦʚʘʥʠʷ ʛʝʥʘ 16S 

ʨʠʙʦʩʦʤʘʣʴʥʦʡ ʈʅʂ. ʇʨʦʚʦʜʠʣʠ ʨʘʩʩʝʚ ʢʫʣʴʪʫʨʳ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʜʦ 

ʦʪʜʝʣʴʥʳʭ ʢʦʣʦʥʠʡ. ɼʣʷ ʚʳʜʝʣʝʥʠʷ  ʪʦʪʘʣʴʥʦʡ ɼʅʂ ʚʳʨʦʩʰʫʶ 

ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʫʶ ʤʘʩʩʫ ʧʦʤʝʱʘʣʠ ʚ ʵʧʧʝʥʜʦʨʬ, ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ 450 ʤʢʣ TEN 

ʙʫʬʝʨʘ ʩ ʣʠʟʦʮʠʤʦʤ (10 mM ʊʨʠʩ, 2,5 mM EDTA, 150 mM NaCl, 2ʤʛ/ʤʣ 

ʣʠʟʦʮʠʤʘ), ʠʥʢʫʙʠʨʦʚʘʣʠ 30 ʤʠʥʫʪ ʧʨʠ 37Áʉ, ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ 50 ʤʢʣ 20% SDS, 

ʠʥʢʫʙʠʨʦʚʘʣʠ 20 ʤʠʥʫʪ  ʧʨʠ 99Áʉ, ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ 400 ʤʢʣ ʬʝʥʦʣ-ʭʣʦʨʦʬʦʨʤʘ, 

ʮʝʥʪʨʠʬʫʛʠʨʦʚʘʣʠ 4 ʤʠʥʫʪʳ ʧʨʠ 14000 g, ʦʪʙʠʨʘʣʠ ʩʫʧʝʨʥʘʪʘʥʪ, 



70 

 

ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ ʢ ʥʝʤʫ ʨʘʚʥʳʡ ʦʙʲʝʤ (400 ʤʢʣ) ʠʟʦʧʨʦʧʘʥʦʣʘ. 

ʎʝʥʪʨʠʬʫʛʠʨʦʚʘʣʠ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 7 ʤʠʥʫʪ ʧʨʠ 14000 g, ʦʩʘʜʦʢ 2 ʨʘʟʘ 

ʧʨʦʤʳʚʘʣʠ 70% ʩʧʠʨʪʦʤ ʠ ʨʘʩʪʚʦʨʷʣʠ ʚ  50 ʤʢʣ ʙʫʬʝʨʘ ʊɽ. ɺʳʜʝʣʝʥʥʫʶ 

ɼʅʂ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʤʘʪʨʠʮʳ ʜʣʷ ʧʨʦʚʝʜʝʥʠʷ ʨʝʘʢʮʠʠ ʇʎʈ ʩʦ 

ʩʪʘʥʜʘʨʪʥʳʤʠ ʧʨʘʡʤʝʨʘʤʠ ʜʣʷ ʘʤʧʣʠʬʠʢʘʮʠʠ 16S ʨɼʅʂ: 27 F - 

AGAGTTTGATCMTGGCTCAG; 1492 R- CGGTTACCTTGTTACGACTT.  

ʈʝʘʢʮʠʶ ʇʎʈ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʥʘ ʘʤʧʣʠʬʠʢʘʪʦʨʝ Bio-Rad Tetrad 2 (Bio-

Rad, ʉʐɸ) ʚ ʩʣʝʜʫʶʱʝʤ ʨʝʞʠʤʝ: 

1) ʅʘʯʘʣʴʥʘʷ ʜʝʥʘʪʫʨʘʮʠʷ ɼʅʂ: 94Áʉ - 5 ʤʠʥʫʪ 

2) 35 ʮʠʢʣʦʚ: 

- ʧʣʘʚʣʝʥʠʝ ɼʅʂ 94Áʉ - 30 ʩʝʢʫʥʜ 

- ʦʪʞʠʛ ʧʨʘʡʤʝʨʦʚ 53Áʉ - 30 ʩʝʢʫʥʜ 

- ʘʤʧʣʠʬʠʢʘʮʠʷ ɼʅʂ 72Áʉ - 90 ʩʝʢʫʥʜ 

3) ɼʦʩʪʨʦʡʢʘ ʬʨʘʛʤʝʥʪʦʚ ɼʅʂ 72Áʉ - 10 ʤʠʥʫʪ 

ʕʣʝʢʪʨʦʬʦʨʝʟ ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʭ ʧʨʦʜʫʢʪʦʚ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʚ 1% ʘʛʘʨʦʟʥʦʤ 

ʛʝʣʝ ʧʨʠ ʥʘʧʨʷʞʝʥʥʦʩʪʠ ʵʣʝʢʪʨʠʯʝʩʢʦʛʦ ʧʦʣʷ 5 ɺ/ʩʤ. ʉʝʢʚʝʥʠʨʦʚʘʥʠʝ 

ʧʨʦʜʫʢʪʦʚ ʘʤʧʣʠʬʠʢʘʮʠʠ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʧʦ ʤʝʪʦʜʫ ʉʵʥʛʝʨʘ ʥʘ ʩʝʢʚʝʥʘʪʦʨʝ 

ABI 3730 DNA Analyzer (Life Technologies, USA). ʈʝʟʫʣʴʪʘʪʳ 

ʩʝʢʚʝʥʠʨʦʚʘʥʠʷ ʦʙʨʘʙʘʪʳʚʘʣʠ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʧʨʦʛʨʘʤʤʳ GenBank Blast 

(http://blast.ncbi.nlm.nih.gov).                                        

ʀʜʝʥʪʠʬʠʢʘʮʠʷ ʧʨʠ ʧʦʤʦʱʠ ʠʟʫʯʝʥʠʷ ʤʘʩʩ-ʩʧʝʢʪʨʦʚ 

ʨʠʙʦʩʦʤʘʣʴʥʳʭ ʙʝʣʢʦʚ. ʂʫʣʴʪʫʨʳ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʨʘʩʩʝʚʘʣʠ ʜʦ 

ʧʦʣʫʯʝʥʠʷ ʦʪʜʝʣʴʥʳʭ ʢʦʣʦʥʠʡ ʥʘ ʩʨʝʜʝ LB. ɺʳʨʦʩʰʠʝ ʠʟʦʣʠʨʦʚʘʥʥʳʝ 

ʢʦʣʦʥʠʠ ʧʦʤʝʱʘʣʠ ʥʘ ʤʥʦʛʦʨʘʟʦʚʫʶ ʩʪʘʣʴʥʫʶ ʤʠʰʝʥʴ-ʧʦʜʣʦʞʢʫ (çʯʠʧè), 

ʥʘʥʦʩʠʣʠ ʩʚʝʨʭʫ ʤʘʪʨʠʯʥʳʡ ʨʘʩʪʚʦʨ, ʠ ʧʦʩʣʝ ʚʳʩʳʭʘʥʠʷ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ 

ʠʜʝʥʪʠʬʠʢʘʮʠʶ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʚ ʤʘʩʩ-ʩʧʝʢʪʨʦʤʝʪʨʝ MALDI Biotyper 

(Bruker Daltonik, ʉʐɸ) ʚ ʘʚʪʦʤʘʪʠʯʝʩʢʦʤ ʨʝʞʠʤʝ. ʉʧʝʢʪʨʳ ʙʝʣʢʦʚʳʭ 

ʧʨʦʬʠʣʝʡ ʠʤʧʦʨʪʠʨʦʚʘʣʠ ʚ ʧʨʦʛʨʘʤʤʫ Biotyper ʠ ʠʜʝʥʪʠʬʠʮʠʨʦʚʘʣʠ ʧʦ 

ʩʪʘʥʜʘʨʪʥʳʤ ʥʘʩʪʨʦʡʢʘʤ.  ʈʝʟʫʣʴʪʘʪ ʠʜʝʥʪʠʬʠʢʘʮʠʠ ʚʳʨʘʞʘʣʩʷ ʚ 

ʧʨʠʩʚʦʝʥʠʠ ʠʩʩʣʝʜʫʝʤʦʤʫ ʩʧʝʢʪʨʫ ʪʘʢʩʦʥʦʤʠʯʝʩʢʦʛʦ ʠʜʝʥʪʠʬʠʢʘʪʦʨʘ 

http://blast.ncbi.nlm.nih.gov/
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ʨʦʜ/ʚʠʜ ʠ ʯʠʩʣʝʥʥʦʛʦ ʨʝʡʪʠʥʛʘ ʪʦʯʥʦʩʪʠ ʠʜʝʥʪʠʬʠʢʘʮʠʠ, ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʥʦʛʦ 

ʚ ʚʠʜʝ ʣʦʛʘʨʠʬʤʠʯʝʩʢʦʡ ʰʢʘʣʳ ʦʪ 0 ʜʦ 3. ɿʥʘʯʝʥʠʝ 3 ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʝʪ 

ʘʙʩʦʣʶʪʥʦʤʫ ʩʦʚʧʘʜʝʥʠʶ, ʟʥʘʯʝʥʠʷ ʦʪ 2,300 ʜʦ 3,000 ï ʜʦʩʪʦʚʝʨʥʦʝ 

ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʜʦ ʚʠʜʘ; ʦʪ 2,000 ʜʦ 2,299 ï ʜʦʩʪʦʚʝʨʥʦʝ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʜʦ ʨʦʜʘ 

ʠ ʥʘʜʝʞʥʦʝ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʜʦ ʚʠʜʘ, ʦʪ 1,700 ʜʦ 1,999 ï ʥʘʜʝʞʥʦʝ 

ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʜʦ ʨʦʜʘ.  

 

2.3.5 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ 

ʰʪʘʤʤʘʤʠ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜ-ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʭ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ 

ʅʦʯʥʫʶ ʢʫʣʴʪʫʨʫ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʚʳʨʘʱʠʚʘʣʠ ʚ 50 ʤʣ ʢʦʣʙʘʭ 

ʕʨʣʝʥʤʝʡʝʨʘ ʚ 15 ʤʣ ʞʠʜʢʦʡ ʩʨʝʜʳ LB. ʂʫʣʴʪʠʚʠʨʦʚʘʣʠ 18 ʯʘʩʦʚ ʧʨʠ 

ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ 30
ʦ
ʉ ʧʨʠ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʚʨʘʱʝʥʠʷ ʧʣʘʪʬʦʨʤʳ 170 ʦʙ/ʤʠʥ ʚ 

ʰʝʡʢʝʨʝ-ʠʥʢʫʙʘʪʦʨʝ Innova 40R (New Brunswick Scientific, ʉʐɸ).  ɿʘʪʝʤ 

ʢʣʝʪʢʠ ʪʨʠʞʜʳ ʦʪʤʳʚʘʣʠ ʤʠʥʝʨʘʣʴʥʦʡ ʩʨʝʜʦʡ ɺʦʨʦʰʠʣʦʚʦʡ-ɼʠʘʥʦʚʦʡ ʠ 

ʨʝʩʫʩʧʝʥʜʠʨʦʚʘʣʠ ʦʩʘʜʦʢ ʵʪʦʡ ʞʝ ʩʨʝʜʦʡ ʜʦ ʧʣʦʪʥʦʩʪʠ 5Ĭ10
8
 ʢʣʝʪʦʢ/ʤʣ, 

ʢʦʪʦʨʫʶ ʦʧʨʝʜʝʣʷʣʠ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʥʝʬʝʣʦʤʝʪʨʘ DEN-1B (çɹʠʦʩʘʥè, ʃʘʪʚʠʷ). 

ɺ ʣʫʥʢʠ 96-ʣʫʥʦʯʥʦʛʦ ʧʣʘʥʰʝʪʘ COSTAR 3632 (ʉʐɸ) ʚʥʦʩʠʣʠ ʧʦ 100 ʤʢʣ 

ʩʫʩʧʝʥʟʠʠ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ, 100 ʤʢʣ ʩʨʝʜʳ ɺʦʨʦʰʠʣʦʚʦʡ-ɼʠʘʥʦʚʦʡ, 10 

ʤʢʣ 4 ʤʄ ʚʦʜʥʦʛʦ ʨʘʩʪʚʦʨʘ ʣʶʮʠʛʝʥʠʥʘ ʠ 25 ʤʢʣ ʠʥʜʠʚʠʜʫʘʣʴʥʳʭ 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ, ʣʠʙʦ ʩʨʝʜʳ LB ʚ ʩʣʫʯʘʝ ʢʦʥʪʨʦʣʷ. ʀʟʤʝʨʝʥʠʝ 

ʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʮʠʠ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʚ ʤʠʢʨʦʧʣʘʥʰʝʪʥʦʤ ʣʶʤʠʥʦʤʝʪʨʝ Luminoskan 

Ascent (ThermoScientific, ʉʐɸ) ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 24 ʯʘʩʦʚ ʩ ʠʥʪʝʨʚʘʣʦʤ 30 ʤʠʥʫʪ, 

ʚʩʝʛʦ 48 ʠʟʤʝʨʝʥʠʡ. ʆʧʳʪʳ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʚ 8 ʧʦʚʪʦʨʥʦʩʪʷʭ. ʋʨʦʚʝʥʴ 

ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʮʠʠ ʩʯʠʪʘʣʠ ʧʨʦʧʦʨʮʠʦʥʘʣʴʥʳʤ  ʫʨʦʚʥʶ 

ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ.  

 

2.3.6 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʰʪʘʤʤʘʤʠ 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜ-ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʭ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ 

ʐʪʘʤʤʳ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʢʫʣʴʪʠʚʠʨʦʚʘʣʠ ʚ 50 ʤʣ ʢʦʣʙʘʭ 

ʕʨʣʝʥʤʝʡʝʨʘ, ʚ ʢʦʪʦʨʳʝ ʚʥʦʩʠʣʠ ʧʦ 20 ʤʣ ʞʠʜʢʦʡ ʤʠʥʝʨʘʣʴʥʦʡ ʩʨʝʜʳ 



72 

 

ɺʦʨʦʰʠʣʦʚʦʡ-ɼʠʘʥʦʚʦʡ ʠ 2% (v/v) ʠʥʜʠʚʠʜʫʘʣʴʥʳʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ (ʣʠʙʦ 

2% ʨʘʩʪʚʦʨʘ ʛʣʶʢʦʟʳ ʚ ʢʦʥʪʨʦʣʝ). ʉʪʘʨʪʦʚʦʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʳʭ 

ʢʣʝʪʦʢ ʚ ʢʘʞʜʦʡ ʢʦʣʙʝ ʩʦʩʪʘʚʣʷʣʦ 10
6
 ʢʣʝʪʦʢ/ʤʣ.  ʋʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜ-

ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʝ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʳ ʚʳʨʘʱʠʚʘʣʠ ʚ ʰʝʡʢʝʨʝ-ʠʥʢʫʙʘʪʦʨʝ 

Innova 40R (New Brunswick Scientific, ʉʐɸ) ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 30 ʜʥʝʡ ʧʨʠ  

ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ 30
ʦ
ʉ ʧʨʠ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʚʨʘʱʝʥʠʷ ʧʣʘʪʬʦʨʤʳ 170 ʦʙ/ʤʠʥ. ʀʟ 

ʢʘʞʜʦʡ ʢʦʣʙʳ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 30 ʜʥʝʡ ʦʪʙʠʨʘʣʠ ʦʙʨʘʟʮʳ ʢʫʣʴʪʫʨʘʣʴʥʦʡ 

ʞʠʜʢʦʩʪʠ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʮʝʥʪʨʠʬʫʛʠʨʦʚʘʣʠ 5 ʤʠʥʫʪ ʧʨʠ 14000 g ʜʣʷ ʦʩʘʞʜʝʥʠʷ 

ʢʣʝʪʦʢ. ɺ ʣʫʥʢʠ ʧʣʘʥʰʝʪʘ ʚʥʦʩʠʣʠ ʧʦ 60 ʤʢʣ ʢʫʣʴʪʫʨʘʣʴʥʦʡ ʞʠʜʢʦʩʪʠ, 100 

ʤʢʣ PBS (phosphate-buffered saline), 20 ʤʢʣ 1 ʤʄ ʨʘʩʪʚʦʨʘ ʣʶʤʠʥʦʣʘ ʚ 

ʜʝʠʦʥʠʟʠʨʦʚʘʥʥʦʡ ʚʦʜʝ. ʀʟʤʝʨʝʥʠʝ ʭʝʤʠʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʮʠʠ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʚ 8 

ʧʦʚʪʦʨʥʦʩʪʷʭ ʥʘ ʤʠʢʨʦʧʣʘʥʰʝʪʥʦʤ ʣʶʤʠʥʦʤʝʪʨʝ Luminoscan Ascent, 

ʩʚʝʯʝʥʠʝ ʢʘʞʜʦʡ ʣʫʥʢʠ ʠʟʤʝʨʷʣʠ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 100 ʩʝʢʫʥʜ ʩ ʠʥʪʝʨʚʘʣʦʤ ʚ 1 

ʩʝʢʫʥʜʫ. ɺ ʥʘʯʘʣʝ ʠʟʤʝʨʝʥʠʷ ʚ ʢʘʞʜʫʶ ʣʫʥʢʫ ʚʥʦʩʠʣʠ 20 ʤʢʣ ʨʘʩʪʚʦʨʘ 

ʧʝʨʦʢʩʠʜʘʟʳ ʭʨʝʥʘ (0,01ʝʜ/ʤʣ) ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʚʩʪʨʦʝʥʥʦʛʦ ʚ ʧʨʠʙʦʨ 

ʜʠʩʧʝʥʩʝʨʘ. ʋʨʦʚʝʥʴ ʭʝʤʠʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʮʠʠ ʩʯʠʪʘʣʠ ʧʨʦʧʦʨʮʠʦʥʘʣʴʥʳʤ 

ʫʨʦʚʥʶ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʧʝʨʝʢʠʩʠ. 

 

2.3.7. ʉʪʘʪʠʩʪʠʯʝʩʢʘʷ ʦʙʨʘʙʦʪʢʘ ʠ ʜʦʩʪʦʚʝʨʥʦʩʪʴ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʚ 

ʉʪʘʪʠʩʪʠʯʝʩʢʫʶ ʦʙʨʘʙʦʪʢʫ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʚ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ 

ʩʪʘʥʜʘʨʪʥʳʤʠ ʤʝʪʦʜʘʤʠ ʤʘʪʝʤʘʪʠʯʝʩʢʦʡ ʩʪʘʪʠʩʪʠʢʠ. ɺʝʣʠʯʠʥʳ 

ʜʦʚʝʨʠʪʝʣʴʥʳʭ ʠʥʪʝʨʚʘʣʦʚ ʨʘʩʩʯʠʪʳʚʘʣʠ ʜʣʷ p<0,05. ɼʣʷ ʦʮʝʥʢʠ 

ʩʪʘʪʠʩʪʠʯʝʩʢʦʡ ʟʥʘʯʠʤʦʩʪʠ ʨʘʟʣʠʯʠʡ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ t-ʢʨʠʪʝʨʠʡ ʉʪʴʶʜʝʥʪʘ 

(ʃʘʢʠʥ, 1990). ɼʣʷ ʦʮʝʥʢʠ ʢʦʨʨʝʣʷʮʠʦʥʥʳʭ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʝʡ ʤʝʞʜʫ 

ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʘʤʠ ʙʠʦʪʝʩʪʠʨʦʚʘʥʠʷ ʠ ʜʘʥʥʳʤʠ ʭʠʤʠʯʝʩʢʦʛʦ ʘʥʘʣʠʟʘ ʇɸʋ 

ʚʳʯʠʩʣʷʣʠ ʢʦʵʬʬʠʮʠʝʥʪ ʨʘʥʛʦʚʦʡ ʢʦʨʨʝʣʷʮʠʠ ʉʧʠʨʤʝʥʘ (r).  ɺʩʝ ʨʘʩʯʝʪʳ 

ʧʨʦʠʟʚʦʜʠʣʠ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʩʪʘʪʠʩʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʧʘʢʝʪʘ Microsoft Office Excel. 

ʈʘʙʦʪʫ ʩ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʘʤʠ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʚ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʠʠ ʩ ʉʇ 

1.3.2322-08 (ʉʇ 1.3.2322-08., 2008) ʠ ɻʆʉʊ ʈ 51446-99 (ɻʆʉʊ ʈ 51446-99, 

1999). 
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 ɻʃɸɺɸ 3 ʈɽɿʋʃʔʊɸʊʓ ʀ ʆɹʉʋɾɼɽʅʀɽ 

 

3.1 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʠʥʪʝʛʨʘʣʴʥʦʡ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ ʧʨʦʙ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ 

ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ 

ʧʨʠʨʦʜʥʦʛʦ ʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʪʥʦʛʦ ʰʪʘʤʤʘ Vibrio aquamarinus ɺʂʇʄ ɺ-

11245 

 

ʀʥʪʝʛʨʘʣʴʥʘʷ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʴ ʧʨʦʙ ʧʦʯʚ ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ 

ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ 

ʆʙʱʫʶ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʴ ʧʨʦʙ ʧʦʯʚ ʦʧʨʝʜʝʣʷʣʠ ʧʦ ʧʦʜʘʚʣʝʥʠʶ 

ʙʠʦʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʮʠʠ ʧʨʠʨʦʜʥʦʛʦ ʩʚʝʪʷʱʝʛʦʩʷ ʰʪʘʤʤʘ Vibrio aquamarinus 

ɺʂʇʄ ɺ-11245 ʚ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʠ ʵʢʩʪʨʘʢʪʦʚ ʧʦʯʚ. ɹʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʚ 2013 

ʛʦʜʫ ʠʟ 13 ʦʪʦʙʨʘʥʥʳʭ ʧʨʦʙ ʩʠʣʴʥʦ ʪʦʢʩʠʯʥʳʤʠ ʷʚʣʷʣʠʩʴ 3 ʧʨʦʙʳ, 

ʦʪʦʙʨʘʥʥʳʝ ʚ ʪʦʯʢʘʭ 2, 5 ʠ 12; ʪʦʢʩʠʯʥʳʤʠ - 6 ʧʨʦʙ ʠʟ ʪʦʯʝʢ 1, 3, 4, 6, 7, 

11. ʆʙʨʘʟʮʳ ʠʟ ʪʦʯʝʢ 8-10 ʦʙʣʘʜʘʣʠ ʜʦʧʫʩʪʠʤʦʡ ʩʪʝʧʝʥʴʶ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ 

(ʪʘʙʣ.2).  

 

ʊʘʙʣʠʮʘ 2 - ʀʥʜʝʢʩ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ ʧʦʯʚ ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ 

ɻʈʕʉ, ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʳʡ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʧʨʠʨʦʜʥʦʛʦ ʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʪʥʦʛʦ ʰʪʘʤʤʘ 

Vibrio aquamarinus ɺʂʇʄ ɺ-11245   

  ʅʦʤʝʨ ʪʦʯʢʠ ʦʪʙʦʨʘ ʧʨʦʙ ʧʦʯʚʳ 

ɻʦʜ 1 2 3 4 5 6 7 8 8ʘ 9 10 11 12 

2013 
20,45 

Ñ1,05* 

66,39 

Ñ3,17* 

49,6 

Ñ2,90* 

37,35 

Ñ1,09* 

68,77 

Ñ3,28* 

29,72 

Ñ1,27* 

22,82 

Ñ1,25* 

19,55 

Ñ0,90* 

10,27 

Ñ0,43* 

19,60 

Ñ0,88* 

15,25 

Ñ0,83* 

48,75 

Ñ2,00* 

53,89 

Ñ2,12* 

2014 
3,35 

Ñ0,12 

5,83 

Ñ0,13* 

7,28 

Ñ0,22* 

6,71 

Ñ0,22* 

9,09 

Ñ0,25* 

15,08 

Ñ0,84* 

10,64 

Ñ0,45* 

19,83 

Ñ0,58* 

3,36 

Ñ0,11 

60,98 

Ñ3,16* 

38,73 

Ñ1,18* 

46,81 

Ñ2,09* 

45,23 

Ñ1,10* 

2015 
66,55 

Ñ3,37* 

67,96 

Ñ3,48* 

55,51 

Ñ2,17* 

64,89 

Ñ3,32* 

68,35 

Ñ3,19* 

57,5 

Ñ2,16* 

60,53 

Ñ3,06* 

63,22 

Ñ3,18* 

54,1 

Ñ2,25* 

48,95 

Ñ2,11* 

35,6 

Ñ1,19* 

65,57 

Ñ2,4* 

63,75 

Ñ2,18* 

* ʦʪʣʠʯʠʷ ʦʪ ʢʦʥʪʨʦʣʷ ʩʪʘʪʠʩʪʠʯʝʩʢʠ ʟʥʘʯʠʤʳ, t-ʢʨʠʪʝʨʠʡ; ʨ<0,05 
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ɺ 2014 ʛʦʜʫ ʩʠʣʴʥʘʷ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʴ ʙʳʣʘ ʧʦʢʘʟʘʥʘ ʪʦʣʴʢʦ ʚ ʧʦʯʚʝ, 

ʦʪʦʙʨʘʥʥʦʡ ʚ ʪʦʯʢʝ ˉ 9. ʆʙʨʘʟʮʳ ʧʦʯʚ ʠʟ ʪʦʯʝʢ 10-12 ʙʳʣʠ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʳ 

ʢʘʢ ʪʦʢʩʠʯʥʳʝ, ʘ ʜʣʷ ʦʩʪʘʣʴʥʳʭ ʧʨʦʙ, ʦʪʦʙʨʘʥʥʳʭ ʚ ʪʦʯʢʘʭ 1-8ʘ, ʙʳʣʘ 

ʟʘʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʥʘ ʜʦʧʫʩʪʠʤʘʷ ʩʪʝʧʝʥʴ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ. ɺ 2015 ʛʦʜʫ ʩʪʝʧʝʥʴ 

ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʘ ʦʪʦʙʨʘʥʥʳʭ ʧʦʯʚ ʙʳʣʘ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʘ ʢʘʢ ʩʠʣʴʥʘʷ, 

ʢʨʦʤʝ ʧʨʦʙ ʠʟ ʪʦʯʝʢ 9 ʠ 10, ʢʦʪʦʨʳʝ ʙʳʣʠ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʳ ʢʘʢ ʪʦʢʩʠʯʥʳʝ. ɺ 

ʧʨʦʙʝ ʬʦʥʦʚʦʡ ʧʦʯʚʳ ʙʳʣ ʟʘʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʥ ʜʦʧʫʩʪʠʤʳʡ ʫʨʦʚʝʥʴ 

ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ (ʠʥʜʝʢʩ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ ʩʦʩʪʘʚʠʣ 2,10). 

ʇʦ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʘʤ  ʪʨʝʭʣʝʪʥʝʛʦ ʠʟʫʯʝʥʠʷ ʫʨʦʚʥʷ ʠʥʪʝʛʨʘʣʴʥʦʡ 

ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ ʧʦʯʚ ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ ʙʳʣʠ ʚʳʷʚʣʝʥʳ 

ʪʦʯʢʠ ʩʦ ʩʪʘʙʠʣʴʥʦ ʚʳʩʦʢʠʤ ʫʨʦʚʥʝʤ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ -  ˉ 11 ʠ 12, 

ʥʘʭʦʜʷʱʠʝʩʷ ʚ ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦʡ ʙʣʠʟʦʩʪʠ ʦʪ ɻʈʕʉ. ɺ ʪʦʯʢʘʭ 2-5, 

ʥʘʭʦʜʷʱʠʭʩʷ ʩ ʥʘʚʝʪʨʝʥʥʦʡ ʩʪʦʨʦʥʳ ʦʪ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ, ʚ 2013 ʠ 

2015 ʛʦʜʘʭ ʥʘʙʣʶʜʘʣʩʷ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʳʡ ʫʨʦʚʝʥʴ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ, ʪʦʛʜʘ ʢʘʢ ʚ 

2014 ʛ. ʙʳʣʦ ʟʘʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʥʦ ʝʝ ʩʥʠʞʝʥʠʝ. ɺʦʟʤʦʞʥʦ, ʪʘʢʠʝ ʢʦʣʝʙʘʥʠʷ 

ʩʚʷʟʘʥʳ ʩ ʠʟʤʝʥʝʥʠʝʤ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʚʳʙʨʦʩʦʚ ʚ ʘʪʤʦʩʬʝʨʫ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ 

ɻʈʕʉ. ʊʘʢ, ʩʦʛʣʘʩʥʦ ʜʘʥʥʳʤ ʄʠʥʠʩʪʝʨʩʪʚʘ ʧʨʠʨʦʜʥʳʭ ʨʝʩʫʨʩʦʚ ʠ 

ʵʢʦʣʦʛʠʠ ʈʦʩʪʦʚʩʢʦʡ ʦʙʣʘʩʪʠ (ʕʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʡ ʚʝʩʪʥʠʢ, 2014), ʫʤʝʥʴʰʝʥʠʝ 

ʚʳʙʨʦʩʦʚ ʟʘʛʨʷʟʥʷʶʱʠʭ ʚʝʱʝʩʪʚ ʚ ʘʪʤʦʩʬʝʨʥʳʡ ʚʦʟʜʫʭ ʚ 2014 ʛʦʜʫ ʚ 

ʩʨʘʚʥʝʥʠʠ ʩ 2013 ʛʦʜʦʤ ʬʠʣʠʘʣʦʤ ʆʆʆ çʆɻʂ-2è ï ʅʯɻʈʕʉ ʦʙʲʷʩʥʷʝʪʩʷ 

ʠʟʤʝʥʝʥʠʝʤ ʪʦʧʣʠʚʥʦʛʦ ʙʘʣʘʥʩʘ ʩʪʘʥʮʠʠ (ʩʞʠʛʘʣʦʩʴ ʙʦʣʴʰʝʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ 

ʛʘʟʘ).   

ɺ ʪʦʯʢʘʭ 1, 6, 7, ʢʦʪʦʨʳʝ ʥʘʭʦʜʷʪʩʷ ʩʝʚʝʨʦ-ʚʦʩʪʦʯʥʝʝ ɻʈʕʉ, ʚ 2013 

ʛʦʜʫ ʙʳʣ ʟʘʬʠʢʩʠʨʦʚʘʥ ʩʨʝʜʥʠʡ ʫʨʦʚʝʥʴ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ (ʠʥʜʝʢʩʳ 

ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ, ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʦ, 20,45;  29,72 ʠ 22,82), ʘ ʚ 2014 ʛ. ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʴ 

ʥʝ ʙʳʣʘ ʟʘʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʥʘ. ʇʨʠ ʵʪʦʤ ʚ 2015 ʛʦʜʫ ʦʪʤʝʯʝʥʦ ʧʦʚʳʰʝʥʠʝ 

ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ ʧʨʦʙ ʧʦʯʚ ʠʟ ʵʪʠʭ ʪʦʯʝʢ, ʠʥʜʝʢʩ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ ʊ ʢʦʪʦʨʳʭ ʙʳʣ 

ʚʳʰʝ 50, ʯʪʦ ʠʥʪʝʨʧʨʝʪʠʨʦʚʘʣʦʩʴ ʢʘʢ ʩʠʣʴʥʘʷ ʩʪʝʧʝʥʴ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ 

ʦʙʨʘʟʮʦʚ. ʇʦ-ʚʠʜʠʤʦʤʫ, ʪʘʢʘʷ ʜʠʥʘʤʠʢʘ ʪʘʢʞʝ ʩʚʷʟʘʥʘ ʩ 

ʬʫʥʢʮʠʦʥʠʨʦʚʘʥʠʝʤ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ. 
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ʀʥʪʝʛʨʘʣʴʥʘʷ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʴ ʧʨʦʙ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ 

ʟʦʥʳ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ 

ɸʥʘʣʠʟ ʧʨʦʙ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ, ʦʪʦʙʨʘʥʥʳʭ ʚ 2014 ʠ 2015 ʛʦʜʘʭ, 

ʧʦʢʘʟʘʣ, ʯʪʦ ʚʩʝ ʦʙʨʘʟʮʳ ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʩʠʣʴʥʦ ʪʦʢʩʠʯʥʳʤʠ (ʪʘʙʣ. 3). ʕʪʦ 

ʦʙʫʩʣʦʚʣʝʥʦ ʦʙʱʝʡ ʥʝʙʣʘʛʦʧʨʠʷʪʥʦʡ ʵʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʦʡ ʩʠʪʫʘʮʠʝʡ ʥʘ 

ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦʡ ʘʢʚʘʪʦʨʠʠ ʚʦʜʦʪʦʢʦʚ ʛʦʨʦʜʘ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʘ ʠ ʝʛʦ 

ʦʢʨʝʩʪʥʦʩʪʝʡ, ʩʙʨʦʩʦʤ ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʦʯʠʱʝʥʥʳʭ ʩʪʦʯʥʳʭ ʚʦʜ 

ʧʨʦʤʳʰʣʝʥʥʳʭ ʧʨʝʜʧʨʠʷʪʠʡ ʚ ʚʦʜʦʝʤʳ ʛʦʨʦʜʘ (ʕʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʡ ʚʝʩʪʥʠʢ, 

2016). 

 

ʊʘʙʣʠʮʘ 3 - ʀʥʜʝʢʩ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ 

ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ, ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʳʡ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʧʨʠʨʦʜʥʦʛʦ 

ʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʪʥʦʛʦ ʰʪʘʤʤʘ Vibrio aquamarinus ɺʂʇʄ ɺ-11245   

 ʅʦʤʝʨ ʪʦʯʢʠ ʦʪʙʦʨʘ ʧʨʦʙ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ 

ɻʦʜ 2 6 8 8ʘ 

2014 97,12Ñ5,35* 96,62Ñ5,12* 40,54Ñ2,10* 92,01Ñ5,16* 

2015 92,43Ñ5,45* 85,66Ñ4,87* 95,12Ñ5,02* 87,45Ñ4,29* 

* ʦʪʣʠʯʠʷ ʦʪ ʢʦʥʪʨʦʣʷ ʩʪʘʪʠʩʪʠʯʝʩʢʠ ʟʥʘʯʠʤʳ, t-ʢʨʠʪʝʨʠʡ; ʨ<0,05 

 

3.2 ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʛʝʥʦʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ, ʧʨʦʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʭ ʠ ʙʝʣʦʢ-

ʧʦʚʨʝʞʜʘʶʱʠʭ ʩʚʦʡʩʪʚ ʵʢʩʪʨʘʢʪʦʚ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ 

ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ 

 

ʀʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʝ ʛʝʥʦʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ ʧʦʯʚ ʦʢʨʝʩʪʥʦʩʪʝʡ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ 

ɻʈʕʉ c ʧʦʤʦʱʴʶ lux-ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʥʳʭ ʰʪʘʤʤʦʚ E. coli MG1655 (pRecA-lux) 

ʠ E. coli MG1655 (pColD-lux) ʧʦʢʘʟʘʣʦ ʦʪʩʫʪʩʪʚʠʝ ʧʨʷʤʳʭ ʤʫʪʘʛʝʥʦʚ ʚ 

ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʝ ʧʨʦʙ.  

ʆʜʥʘʢʦ ʧʨʠ ʠʟʫʯʝʥʠʠ ʛʝʥʦʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ ʧʦʯʚ ʧʨʠ ʧʦʤʦʱʠ  ʰʪʘʤʤʘ E. 

coli MG1655 (pRecA-lux) ʩ ʤʝʪʘʙʦʣʠʯʝʩʢʦʡ ʘʢʪʠʚʘʮʠʝʡ ʚ ʧʦʣʦʚʠʥʝ ʧʨʦʙ 

(ʠʟ ʪʦʯʝʢ 1, 2, 3, 5, 7) ʙʳʣʠ ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʳ ʚʝʱʝʩʪʚʘ ʧʨʦʤʫʪʘʛʝʥʥʦʡ ʧʨʠʨʦʜʳ 
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(ʪʘʙʣ.4), ʢʦʪʦʨʳʝ ʧʨʠ ʧʦʧʘʜʘʥʠʠ ʚ ʦʨʛʘʥʠʟʤ ʠ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤʝ ʬʝʨʤʝʥʪʘʤʠ 

ʧʝʯʝʥʠ ʧʨʠʦʙʨʝʪʘʶʪ ʤʫʪʘʛʝʥʥʳʝ ʩʚʦʡʩʪʚʘ. ɺ ʫʩʣʦʚʥʦ-ʯʠʩʪʦʡ ʧʦʯʚʝ ʠʟ 

ʆʆʇʊ çʇʝʨʩʠʘʥʦʚʩʢʘʷ ʩʪʝʧʴè ʥʝ ʙʳʣʦ ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʦ ʚʝʱʝʩʪʚ ʤʫʪʘʛʝʥʥʦʡ ʠ 

ʧʨʦʤʫʪʘʛʝʥʥʦʡ ʧʨʠʨʦʜʳ (ʬʘʢʪʦʨ ʠʥʜʫʢʮʠʠ ʩʦʩʪʘʚʠʣ 0,96 ʠ 1,00, 

ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʦ). 

 

ʊʘʙʣʠʮʘ 4 - ɹʠʦʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʪʥʳʡ ʦʪʚʝʪ (I) ʰʪʘʤʤʘ E. coli MG1655 (pRecA-

lux) ʥʘ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʝ ʵʢʩʪʨʘʢʪʦʚ ʧʦʯʚ ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ 

ɻʈʕʉ ʧʨʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʠ ʤʝʪʘʙʦʣʠʯʝʩʢʦʡ ʘʢʪʠʚʘʮʠʠ 

 ʅʦʤʝʨ ʪʦʯʢʠ ʦʪʙʦʨʘ ʧʨʦʙ ʧʦʯʚʳ 

ɻʦʜ 1 2 3 4 5 6 7 8 8ʘ 9 10 11 12 

2013 1,78Ñ

0,02*  

1,29Ñ

0,01 

1,50Ñ 

0,02*  

1,41Ñ

0,04 

1,50Ñ

0,04* 

1,18Ñ 

0,01 

1,54Ñ

0,03* 

1,30Ñ 

0,01 

1,00Ñ

0,01 

1,27Ñ

0,02 

1,19Ñ

0,02 

1,27Ñ

0,03 

1,18Ñ 

0,02 

2014 1,50Ñ

0,01*  

1,50Ñ

0,02*  

1,51Ñ

0,01*  

1,42Ñ

0,02 

1,34Ñ

0,01 

1,41Ñ 

0,01 

1,50Ñ 

0,02*  

1,22Ñ 

0,01 

1,31Ñ

0,02 

1,24Ñ

0,01 

1,40Ñ

0,02 

1,14Ñ

0,01 

1,24Ñ 

0,02 

2015 1,18Ñ

0,01 

1,42Ñ

0,03 

0,94Ñ

0,01 

1,17Ñ

0,01 

1,28Ñ

0,02 

1,15Ñ 

0,01 

1,29Ñ

0,03 

1,27Ñ 

0,02 

1,40Ñ

0,01 

1,13Ñ

0,01 

1,18Ñ

 0,01 

1,32Ñ

0,02 

1,08Ñ 

0,01 

* ʦʪʣʠʯʠʷ ʦʪ ʢʦʥʪʨʦʣʷ ʩʪʘʪʠʩʪʠʯʝʩʢʠ ʟʥʘʯʠʤʳ, t-ʢʨʠʪʝʨʠʡ; ʨ<0,05 

 

ʀʟʫʯʝʥʠʝ ʧʨʦʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʭ ʩʚʦʡʩʪʚ ʧʦʯʚ ʦʢʨʝʩʪʥʦʩʪʝʡ 

ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ, ʦʙʫʩʣʦʚʣʝʥʥʳʭ ʥʘʣʠʯʠʝʤ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʠ 

ʦʨʛʘʥʠʯʝʩʢʠʭ ʧʝʨʦʢʩʠʜʦʚ, ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʰʪʘʤʤʘ E. coli MG1655 (pKatG-lux), 

ʧʦʢʘʟʘʣʦ ʥʠʟʢʠʡ ʧʨʦʮʝʥʪ ʧʦʣʦʞʠʪʝʣʴʥʳʭ ʧʨʦʙ. ʆʥʠ ʙʳʣʠ ʦʪʦʙʨʘʥʳ ʚ ʜʚʫʭ 

ʪʦʯʢʘʭ (8 ʠ 11) ʚ 2015 ʛʦʜʫ. ʌʘʢʪʦʨ ʠʥʜʫʢʮʠʠ ʩʦʩʪʘʚʠʣ, ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʦ, 

3,14 ʠ 3,55  (ʪʘʙʣ. 5). ɺ ʬʦʥʦʚʦʡ ʧʦʯʚʝ, ʦʪʦʙʨʘʥʥʦʡ ʚ ʟʘʧʦʚʝʜʥʠʢʝ 

çʇʝʨʩʠʘʥʦʚʩʢʘʷ ʩʪʝʧʴè, ʧʦʢʘʟʘʥʦ ʦʪʩʫʪʩʪʚʠʝ ʧʝʨʦʢʩʠʜʦʚ (ʬʘʢʪʦʨ 

ʠʥʜʫʢʮʠʠ - 0,95). 

ɻʦʨʘʟʜʦ ʙʦʣʴʰʝ ʧʨʦʙ ʧʨʦʷʚʣʷʣʠ ʧʨʦʦʢʩʠʜʘʥʪʥʫʶ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ, 

ʦʙʫʩʣʦʚʣʝʥʥʫʶ ʥʘʣʠʯʠʝʤ ʚʝʱʝʩʪʚ, ʧʨʦʚʦʮʠʨʫʶʱʠʭ ʛʝʥʝʨʘʮʠʶ 

ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ (ʪʘʙʣ. 6). ɼʦʩʪʦʚʝʨʥʳʡ ʦʪʚʝʪ ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʘ E. 

coli MG1655 (pSoxS-lux) ʙʳʣ ʦʙʥʘʨʫʞʝʥ ʚ ʧʨʦʙʘʭ 1-6 ʚ 2013 ʛʦʜʫ, ʚ 

ʧʦʩʣʝʜʫʶʱʠʝ ʛʦʜʳ ʚ ʵʪʠʭ ʧʨʦʙʘʭ ʥʝ ʙʳʣʦ ʜʝʪʝʢʪʠʨʦʚʘʥʦ ʟʥʘʯʠʤʦʛʦ 

ʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʪʥʦʛʦ ʦʪʚʝʪʘ. 
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ʊʘʙʣʠʮʘ 5 - ɹʠʦʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʪʥʳʡ ʦʪʚʝʪ (I) ʰʪʘʤʤʘ E. coli MG1655 (pKatG-

lux) ʥʘ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʝ ʵʢʩʪʨʘʢʪʦʚ ʧʦʯʚ ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ 

ɻʈʕʉ 

 ʅʦʤʝʨ ʪʦʯʢʠ ʦʪʙʦʨʘ ʧʨʦʙ ʧʦʯʚʳ 

ɻʦʜ 1 2 3 4 5 6 7 8 8ʘ 9 10 11 12 

2013 0,91Ñ 

0,01 

0,64Ñ 

0,01 

0,92Ñ

0,01 

0,70Ñ

0,01 

0,71Ñ

0,01 

0,82Ñ

0,01 

0,81Ñ

0,01 

0,85Ñ

0,01 

0,60Ñ

0,01 

0,80Ñ

0,01 

0,93Ñ

0,01 

0,56Ñ

0,01 

0,58Ñ 

0,01 

2014 0,96Ñ 

0,02 

1,05Ñ 

0,02 

0,93Ñ

0,01 

0,91Ñ

0,01 

0,95Ñ

0,01 

1,02Ñ

0,01 

1,05Ñ

0,01 

0,94Ñ

0,01 

0,96Ñ

0,01 

1,02Ñ

0,01 

1,15Ñ

0,02 

1,06Ñ

0,01 

0,99Ñ 

0,01 

2015 1,28Ñ 

0,02 

1,30Ñ 

0,02 

1,32Ñ

0,02 

1,36Ñ

0,01 

1,33Ñ

0,01 

1,35Ñ

0,01 

1,34Ñ

0,01 

3,14Ñ

0,06*  

1,34Ñ

0,01 

1,30Ñ 

0,01 

1,18Ñ

0,01 

3,55Ñ

0,05*  

1,06Ñ 

0,01 

* ʦʪʣʠʯʠʷ ʦʪ ʢʦʥʪʨʦʣʷ ʩʪʘʪʠʩʪʠʯʝʩʢʠ ʟʥʘʯʠʤʳ, t-ʢʨʠʪʝʨʠʡ; ʨ<0,05 

 

ʊʘʙʣʠʮʘ 6 - ɹʠʦʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʪʥʳʡ ʦʪʚʝʪ (I) ʰʪʘʤʤʘ E. coli MG1655 (pSoxS-

lux) ʥʘ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʝ ʵʢʩʪʨʘʢʪʦʚ ʧʦʯʚ ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ 

ɻʈʕʉ 

 ʅʦʤʝʨ ʪʦʯʢʠ ʦʪʙʦʨʘ ʧʨʦʙ ʧʦʯʚʳ 

ɻʦʜ 1 2 3 4 5 6 7 8 8ʘ 9 10 11 12 

2013 
1,89ҕ 

0,03*  

1,50ҕ 

0,02*  

1,54ҕ 

0,02*  

1,53ҕ 

0,01*  

1,74ҕ 

0,02*  

1,90ҕ 

0,03*  

1,42Ñ 

0,02 

1,39Ñ 

0,02 

1,4Ñ 

0,02 

1,45Ñ 

0,02 

1,30Ñ 

0,01 

1,22Ñ 

0,01 

0,92Ñ 

0,01 

2014 
1,08Ñ 

0,01 

1,03Ñ 

0,01 

0,97Ñ 

0,01 

1,03Ñ 

0,01 

1,00Ñ 

0,01 

1,04Ñ 

0,01 

1,00Ñ 

0,01 

1,01Ñ 

0,01 

1,05Ñ 

0,01 

1,04Ñ 

0,01 

1,03Ñ 

0,01 

1,01Ñ 

0,01 

1,07Ñ 

0,01 

2015 
1,02Ñ 

0,01 

1,15Ñ 

0,01 

1,06Ñ 

0,01 

1,00Ñ 

0,01 

1,26Ñ 

0,02 

1,05Ñ 

0,01 

1,08Ñ 

0,01 

2,56ҕ 

0,04*  

1,12Ñ 

0,01 

1,20Ñ 

0,02 

1,40Ñ 

0,02 

1,82ҕ 

0,03*  

1,85ҕ 

0,03*  

* ʦʪʣʠʯʠʷ ʦʪ ʢʦʥʪʨʦʣʷ ʩʪʘʪʠʩʪʠʯʝʩʢʠ ʟʥʘʯʠʤʳ, t-ʢʨʠʪʝʨʠʡ; ʨ<0,05 

 

ɺ ʧʨʦʙʘʭ 8, 11 ʠ 12, ʥʘʧʨʦʪʠʚ, ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʝ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ 

ʨʘʜʠʢʘʣʘ ʙʳʣʦ ʚʳʷʚʣʝʥʦ ʚ 2015 ʛʦʜʫ, ʩ ʬʘʢʪʦʨʦʤ ʠʥʜʫʢʮʠʠ, 

ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʦ, 2,56; 1,82 ʠ 1,85. ɺ ʬʦʥʦʚʳʭ ʧʨʦʙʘʭ ʧʦʯʚʳ ʧʦʢʘʟʘʥʦ 

ʦʪʩʫʪʩʪʚʠʝ ʚʝʱʝʩʪʚ-ʛʝʥʝʨʘʪʦʨʦʚ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ (ʬʘʢʪʦʨ 

ʠʥʜʫʢʮʠʠ - 0,99). 

ɹʠʦʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʪʥʳʡ ʘʥʘʣʠʟ ʧʨʦʙ ʧʦʯʚ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʰʪʘʤʤʘ E. coli 

MG1655 (pIbpA-lux) ʧʦʢʘʟʘʣ, ʯʪʦ ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʠ ʚʩʝ ʦʙʨʘʟʮʳ ʩʦʜʝʨʞʘʪ 

ʚʝʱʝʩʪʚʘ, ʧʦʚʨʝʞʜʘʶʱʠʝ ʢʣʝʪʦʯʥʳʝ ʙʝʣʢʠ. ʂ ʥʠʤ ʤʦʛʫʪ ʙʳʪʴ ʦʪʥʝʩʝʥʳ 
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ʬʝʥʦʣ ʠʣʠ ʬʦʨʤʘʣʴʜʝʛʠʜ, ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʢʦʪʦʨʳʭ ʚ ʠʩʩʣʝʜʫʝʤʦʤ ʨʘʡʦʥʝ 

ʧʨʝʚʳʰʘʶʪ ʩʨʝʜʥʠʡ ʫʨʦʚʝʥʴ ʧʦ ʈʦʩʩʠʠ (ʕʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʡ ʚʝʩʪʥʠʢ, 2015). 

ʅʘʠʙʦʣʝʝ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʳʡ ʦʪʚʝʪ ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʘ ʙʳʣ ʟʘʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʥ ʚ 2013 

ʛʦʜʫ, ʩ ʧʦʩʣʝʜʫʶʱʠʤ ʩʥʠʞʝʥʠʝʤ ʬʘʢʪʦʨʦʚ ʠʥʜʫʢʮʠʠ ʚ 2014 ʠ 2015 ʛʦʜʘʭ 

(ʪʘʙʣ.7). ʇʨʠ ʵʪʦʤ ʚ ʧʨʦʙʘʭ ʫʩʣʦʚʥʦ-ʯʠʩʪʦʡ ʧʦʯʚʳ ʥʝ ʙʳʣʦ ʚʳʷʚʣʝʥʦ 

ʚʝʱʝʩʪʚ, ʧʦʚʨʝʞʜʘʶʱʠʭ ʙʝʣʢʠ (ʬʘʢʪʦʨ ʠʥʜʫʢʮʠʠ - 1,32). 

 

ʊʘʙʣʠʮʘ 7 - ɹʠʦʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʪʥʳʡ ʦʪʚʝʪ (I) ʰʪʘʤʤʘ E. coli MG1655 (pIbpA-

lux) ʥʘ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʝ ʵʢʩʪʨʘʢʪʦʚ ʧʦʯʚ ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ 

ɻʈʕʉ 

 
ʅʦʤʝʨ ʪʦʯʢʠ ʦʪʙʦʨʘ ʧʨʦʙ ʧʦʯʚʳ 

ɻʦʜ 1 2 3 4 5 6 7 8 8ʘ 9 10 11 12 

2013 
5,52ҕ 

0,06*  

4,25ҕ 

0,06*  

4,62ҕ 

0,01*  

4,97ҕ 

0,04*  

5,88ҕ 

0,07*  

6,54ҕ 

0,08*  

5,39ҕ 

0,07*  

3,48ҕ 

0,06*  

4,63ҕ 

0,06*  

1,40Ñ 

0,01 

1,48Ñ 

0,03 

5,70ҕ 

0,07*  

4,40ҕ 

0,05*  

2014 
1,69ҕ 

0,02*  

1,45Ñ 

0,02 

1,73ҕ 

0,03*  

1,52ҕ 

0,02*  

1,37Ñ 

0,02 

1,57ҕ 

0,01*  

1,50ҕ 

0,03*  

1,53ҕ 

0,02*  

1,27Ñ 

0,01 

1,16Ñ 

0,01 

1,58ҕ 

0,02*  

1,53ҕ 

0,02*  

1,26Ñ 

0,01 

2015 
1,50ҕ 

0,02*  

1,33Ñ 

0,01 

1,43Ñ 

0,01 

1,21Ñ 

0,01 

1,34Ñ 

0,01 

1,19Ñ 

0,01 

1,12Ñ 

0,01 

1,35Ñ 

0,01 

1,34Ñ 

0,01 

1,12Ñ 

0,01 

1,25Ñ 

0,01 

1,43Ñ 

0,02 

1,37Ñ 

0,02 

* ʦʪʣʠʯʠʷ ʦʪ ʢʦʥʪʨʦʣʷ ʩʪʘʪʠʩʪʠʯʝʩʢʠ ʟʥʘʯʠʤʳ, t-ʢʨʠʪʝʨʠʡ; ʨ<0,05 

 

ʀʟʫʯʝʥʠʝ ʧʨʦʙ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ, ʦʪʦʙʨʘʥʥʳʭ ʚ 2014 ʛʦʜʫ, 

ʧʦʢʘʟʘʣʦ, ʯʪʦ ʚ ʧʨʦʙʘʭ ʠʟ ʪʦʯʝʢ 2, 8 ʠ 8ʘ ʟʘʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʥ ʩʣʘʙʳʡ 

ʛʝʥʦʪʦʢʩʠʯʝʩʢʠʡ ʵʬʬʝʢʪ, ʦʙʫʩʣʦʚʣʝʥʥʳʡ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʝʤ ʥʝʧʨʷʤʳʭ 

ʤʫʪʘʛʝʥʦʚ (ʪʘʙʣ. 8). ɺ ʪʦʯʢʘʭ 2, 6 ʠ 8 ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʦ ʥʝʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦʝ 

ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʝ ʚʝʱʝʩʪʚ, ʧʦʚʨʝʞʜʘʶʱʠʭ ʢʣʝʪʦʯʥʳʝ ʙʝʣʢʠ. ɺʝʱʝʩʪʚ, 

ʚʳʟʳʚʘʶʱʠʭ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʳʡ ʩʪʨʝʩʩ (ʛʝʥʝʨʘʪʦʨʦʚ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʠ 

ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ), ʚʳʷʚʣʝʥʦ ʥʝ ʙʳʣʦ.   

ɺ 2015 ʛʦʜʫ, ʥʘʧʨʦʪʠʚ, ʛʝʥʦʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʴ ʦʙʨʘʟʮʦʚ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ 

ʩʥʠʟʠʣʘʩʴ, ʥʦ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ ʚʦʟʨʦʩʣʠ ʠʭ ʧʨʦʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʝ ʩʚʦʡʩʪʚʘ (ʪʘʙʣ. 9). 

ʉ ʧʦʤʦʱʴʶ ʙʠʦʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʪʥʦʛʦ ʩʝʥʩʦʨʘ E. coli MG1655 (pKatG-lux), 

ʨʝʘʛʠʨʫʶʱʝʛʦ ʥʘ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʝ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʚ ʩʨʝʜʝ, ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ 
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ʚʩʝ ʧʨʦʙʳ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʟʦʚʘʣʠʩʴ ʩʨʝʜʥʠʤ ʫʨʦʚʥʝʤ 

ʧʨʦʦʢʩʠʜʘʥʪʥʦʡ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ. 

 

ʊʘʙʣʠʮʘ 8 - ʌʘʢʪʦʨ ʠʥʜʫʢʮʠʠ ʙʠʦʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʪʥʳʭ ʰʪʘʤʤʦʚ E. coli 

MG1655 (pRecA-lux), E. coli MG1655 (pColD-lux), E. coli MG1655 (pKatG-

lux), E. coli MG1655 (pSoxS-lux), E. coli MG1655 (pIbpA-lux) ʵʢʩʪʨʘʢʪʘʤʠ 

ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ, ʦʪʦʙʨʘʥʥʳʭ ʚ 2014 ʛʦʜʫ ʚ ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʝ 

ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ 

ˉ 

E. coli MG1655 (pRecA-lux) 
E. coli 

MG1655 

(pColD-lux) 

E. coli 

MG1655 

(pKatG-

lux) 

E. coli 

MG1655 

(pSoxS-lux) 

E. coli 

MG1655 

(pIbpA-

lux) 

+S9 

 

-S9 

 

2 1,50ҕ0,02*  1,12ҕ0,01 0,96ҕ0,01 0,99ҕ0,01 1,03ҕ0,01 1,59ҕ0,02*  

6 1,18ҕ0,01 1,17ҕ0,01 0,98ҕ0,01 1,03ҕ0,01 0,91ҕ0,01 1,6ҕ0,02*  

8 1,53ҕ0,01*  1,07ҕ0,01 1,23ҕ0,01 1,04ҕ0,01 1,19ҕ0,01 1,5ҕ0,02*  

8ʘ 1,69ҕ0,02*  1,06ҕ0,01 0,99ҕ0,01 1,00ҕ0,01 0,98ҕ0,01 1,32ҕ0,01 

* ʦʪʣʠʯʠʷ ʦʪ ʢʦʥʪʨʦʣʷ ʩʪʘʪʠʩʪʠʯʝʩʢʠ ʟʥʘʯʠʤʳ, t-ʢʨʠʪʝʨʠʡ; ʨ<0,05 

 

ʊʘʙʣʠʮʘ 9 - ʌʘʢʪʦʨ ʠʥʜʫʢʮʠʠ ʙʠʦʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʪʥʳʭ ʰʪʘʤʤʦʚ E. coli 

MG1655 (pRecA-lux), E. coli MG1655 (pColD-lux), E. coli MG1655 (pKatG-

lux), E. coli MG1655 (pSoxS-lux), E. coli MG1655 (pIbpA-lux) ʵʢʩʪʨʘʢʪʘʤʠ 

ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ, ʦʪʦʙʨʘʥʥʳʭ ʚ 2015 ʛʦʜʫ ʚ ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʝ 

ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ 

ʅʦʤʝʨ 

ʪʦʯʢʠ 

ʦʪʙʦʨʘ 

ʧʨʦʙ 

ʜʦʥʥʳʭ 

ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ 

E. coli MG1655 (pRecA-lux) 
E. coli 

MG1655 

(pColD-lux) 

E. coli 

MG1655 

(pKatG-

lux) 

E. coli 

MG1655 

(pSoxS-lux) 

E. coli 

MG1655 

(pIbpA-

lux) +S9 

 

-S9 

 

2 1,27Ñ0,01 1,33Ñ0,01 1,28Ñ0,01 2,06Ñ0,03*  0,98Ñ0,01 0,97Ñ0,01 

6 1,22Ñ0,01 1,16Ñ0,01 1,4Ñ0,02 2,57Ñ0,03*  1,05Ñ0,01 0,95Ñ0,01 

8 1,17Ñ0,01 1,45Ñ0,02 1,15Ñ0,01 2,13Ñ0,02*  1,05Ñ0,01 0,95Ñ0,01 

* ʦʪʣʠʯʠʷ ʦʪ ʢʦʥʪʨʦʣʷ ʩʪʘʪʠʩʪʠʯʝʩʢʠ ʟʥʘʯʠʤʳ, t-ʢʨʠʪʝʨʠʡ; ʨ<0,05 
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3.3. ʂʦʨʨʝʣʷʮʠʦʥʥʳʡ ʘʥʘʣʠʟ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ ʧʨʦʙ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ 

ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ, ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʦʡ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʳʭ lux-ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʦʚ, 

ʠ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʇɸʋ 

 

ɹʳʣ ʧʨʦʚʝʜʝʥ ʢʦʨʨʝʣʷʮʠʦʥʥʳʡ ʘʥʘʣʠʟ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʚ, ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʭ ʧʨʠ 

ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʠ ʧʨʦʙ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʤʝʪʦʜʦʤ ʙʠʦʪʝʩʪʠʨʦʚʘʥʠʷ ʩ 

ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝʤ ʙʘʪʘʨʝʠ ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʳʭ lux-ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʦʚ, ʠ ʜʘʥʥʳʭ 

ʭʠʤʠʯʝʩʢʦʛʦ ʘʥʘʣʠʟʘ (ʉʫʰʢʦʚʘ, 2017). ʇʦ ʜʘʥʥʳʤ ʧʨʦʚʝʜʝʥʥʳʭ ʨʘʥʝʝ 

ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʡ, ʜʣʷ ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ ʭʘʨʘʢʪʝʨʥʦ 

ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʠʝ ʧʦʣʠʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʠʤʠ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʘʤʠ ʩ ʧʨʝʚʳʰʝʥʠʝʤ ʇɼʂ ʚ 

ʨʷʜʝ ʪʦʯʝʢ ʦʪ 2 ʜʦ 22 ʨʘʟ (ʉʫʰʢʦʚʘ, 2017).  ʋʯʠʪʳʚʘʷ ʚʳʰʝʩʢʘʟʘʥʥʦʝ, ʙʳʣʘ 

ʧʨʦʘʥʘʣʠʟʠʨʦʚʘʥʘ ʩʚʷʟʴ ʤʝʞʜʫ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝʤ ʵʪʠʭ ʧʦʣʣʶʪʘʥʪʦʚ ʠ 

ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʘʤʠ ʙʠʦʪʝʩʪʠʨʦʚʘʥʠʷ. ɹʳʣʘ ʧʦʢʘʟʘʥʘ ʟʥʘʯʠʤʘʷ ʢʦʨʨʝʣʷʮʠʷ ʤʝʞʜʫ 

ʠʥʪʝʛʨʘʣʴʥʦʡ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʴʶ, ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʦʡ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʰʪʘʤʤʘ Vibrio 

aquamarinus ɺʂʇʄ ɺ-11245, ʠ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝʤ ʚ ʧʦʯʚʘʭ ʥʘʬʪʘʣʠʥʘ 

(ʢʦʵʬʬʠʮʠʝʥʪ ʨʘʥʛʦʚʦʡ ʢʦʨʨʝʣʷʮʠʠ ʉʧʠʨʤʝʥʘ r=0,657) (ʪʘʙʣ.10). ʅʝ ʙʳʣʦ 

ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʦ ʩʚʷʟʠ ʤʝʞʜʫ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝʤ ʚ ʧʦʯʚʘʭ ʙʝʥʟ(ʘ)ʧʠʨʝʥʘ (ʠ 

ʩʫʤʤʘʨʥʳʭ ʇɸʋ)  ʠ ʦʪʚʝʪʦʤ ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʥʳʭ ʰʪʘʤʤʦʚ.  

ɹʳʣʘ ʧʨʦʘʥʘʣʠʟʠʨʦʚʘʥʘ ʩʚʷʟʴ ʤʝʞʜʫ ʨʘʩʩʪʦʷʥʠʝʤ ʦʪ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ 

ɻʈʕʉ ʜʦ ʪʦʯʝʢ ʦʪʙʦʨʘ ʧʨʦʙ ʠ ʦʪʚʝʪʦʤ ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʳʭ lux-ʙʠʦʩʝʥʩʦʨʦʚ. 

ʇʦʢʘʟʘʥʘ ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʘʷ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʴ ʤʝʞʜʫ ʨʘʩʩʪʦʷʥʠʝʤ ʠ ʠʥʪʝʛʨʘʣʴʥʦʡ 

ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʴʶ, ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʦʡ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ Vibrio aquamarinus ɺʂʇʄ ɺ-

11245 (r=-0,633), ʘ ʪʘʢʞʝ ʤʝʞʜʫ ʨʘʩʩʪʦʷʥʠʝʤ ʠ ʬʘʢʪʦʨʦʤ ʠʥʜʫʢʮʠʠ 

ʰʪʘʤʤʘ E. coli MG1655 (pIbpA-lux) (r=-0,722), ʨʝʘʛʠʨʫʶʱʝʛʦ ʥʘ ʚʝʱʝʩʪʚʘ, 

ʧʦʚʨʝʞʜʘʶʱʠʝ ʙʝʣʢʠ. ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʤʦʞʥʦ ʩʜʝʣʘʪʴ ʚʳʚʦʜ ʦ ʚʣʠʷʥʠʠ 

ʜʝʷʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʢʦʡ ɻʈʕʉ ʥʘ ʩʦʩʪʦʷʥʠʝ ʧʦʯʚ ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ, 

ʧʨʠ ʵʪʦʤ ʦʩʥʦʚʥʳʤ ʠʩʪʦʯʥʠʢʦʤ ʪʦʢʩʠʢʘʥʪʦʚ ʩʣʫʞʠʣʠ ʧʨʝʠʤʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦ 

ʚʝʱʝʩʪʚʘ, ʚʳʟʳʚʘʶʱʠʝ ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʝ ʙʝʣʢʦʚ. 
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ʊʘʙʣʠʮʘ 10 - ʂʦʵʬʬʠʮʠʝʥʪʳ ʨʘʥʛʦʚʦʡ ʢʦʨʨʝʣʷʮʠʠ ʉʧʠʨʤʝʥʘ ʤʝʞʜʫ 

ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʘʤʠ ʙʠʦʪʝʩʪʠʨʦʚʘʥʠʷ ʧʦʯʚ, ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝʤ ʪʦʢʩʠʢʘʥʪʦʚ ʠ 

ʨʘʩʩʪʦʷʥʠʝʤ ʜʦ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ (ʪʦʣʴʢʦ ʟʥʘʯʠʤʳʝ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ, 

p<0,05) 

              ɹʠʦʩʝʥʩʦʨ    

 

ʊʦʢʩʠʢʘʥʪ/ʨʘʩʩʪʦʷʥʠʝ     

ʀʥʜʝʢʩ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ (ʊ) 

Vibrio aquamarinus 

ɺʂʇʄ ɺ-11245 

ʌʘʢʪʦʨ ʠʥʜʫʢʮʠʠ (I)   

E. coli MG1655 (pIbpA-

lux) 

ʅʘʬʪʘʣʠʥ 0,657  

ʈʘʩʩʪʦʷʥʠʝ ʜʦ ɻʈʕʉ -0,633 -0,722 

 

ʀʥʳʝ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʳ ʧʨʠ ʘʥʘʣʠʟʝ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ ʜʦʥʥʳʭ 

ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ (ʪʘʙʣ. 11).  ʊʘʢ, ʧʦʢʘʟʘʥʘ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʘʷ ʢʦʨʨʝʣʷʮʠʷ ʦʪʚʝʪʦʚ 

ʰʪʘʤʤʦʚ Vibrio aquamarinus ɺʂʇʄ ɺ-11245, E. coli MG1655 (pRecA-lux), 

E. coli MG1655 (pKatG-lux) ʠ E. coli MG1655 (pIbpA-lux) ʩ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝʤ 

ʙʝʥʟ(ʘ)ʧʠʨʝʥʘ (ʢʦʵʬʬʠʮʠʝʥʪʳ ʨʘʥʛʦʚʦʡ ʢʦʨʨʝʣʷʮʠʠ ʉʧʠʨʤʝʥʘ r=0,600; 

r=1,000; r=0,500 ʠ r=1,000, ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʦ).  

 

ʊʘʙʣʠʮʘ 11 - ʂʦʵʬʬʠʮʠʝʥʪʳ ʨʘʥʛʦʚʦʡ ʢʦʨʨʝʣʷʮʠʠ ʉʧʠʨʤʝʥʘ ʤʝʞʜʫ 

ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʘʤʠ ʙʠʦʪʝʩʪʠʨʦʚʘʥʠʷ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʠ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝʤ 

ʪʦʢʩʠʢʘʥʪʦʚ (ʪʦʣʴʢʦ ʟʥʘʯʠʤʳʝ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ, p<0,05) 

                

ɹʠʦʩʝʥʩʦʨ 

 

ʊʦʢʩʠʢʘʥʪ/ 

ʨʘʩʩʪʦʷʥʠʝ  

ʀʥʜʝʢʩ 

ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʠ (ʊ) 

Vibrio 

aquamarinus 

ɺʂʇʄ ɺ-11245 

ʌʘʢʪʦʨ 

ʠʥʜʫʢʮʠʠ E. 

coli MG1655 

(pRecA-lux) 

ʌʘʢʪʦʨ 

ʠʥʜʫʢʮʠʠ E. 

coli MG1655 

(pKatG-lux) 

ʌʘʢʪʦʨ 

ʠʥʜʫʢʮʠʠ E. 

coli MG1655 

(pIbpA-lux) 

ɹʝʥʟ(ʘ)ʧʠʨʝʥ 0,600 1,000 0,500 1,000 

ʉʫʤʤʘ ʇɸʋ   0,800  

ʈʘʩʩʪʦʷʥʠʝ ʜʦ 

ɻʈʕʉ 

-0,5    

 

ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʧʦʢʘʟʘʥʘ ʢʦʨʨʝʣʷʮʠʷ ʤʝʞʜʫ ʦʪʚʝʪʦʤ ʰʪʘʤʤʘ E. coli 

MG1655 (pKatG-lux), ʨʝʘʛʠʨʫʶʱʝʛʦ ʥʘ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʝ ʧʝʨʦʢʩʠʜʦʚ ʚ ʩʨʝʜʝ, ʠ 
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ʩʫʤʤʘʨʥʳʤ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝʤ ʇɸʋ (r=0,800). ʇʦʣʫʯʝʥʥʳʝ ʜʘʥʥʳʝ 

ʩʚʠʜʝʪʝʣʴʩʪʚʫʶʪ ʦ ʪʦʤ, ʯʪʦ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʴ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʦʙʫʩʣʦʚʣʝʥʘ ʚ 

ʙʦʣʴʰʝʡ ʩʪʝʧʝʥʠ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʝʤ ʚ ʥʠʭ ʙʝʥʟ(ʘ)ʧʠʨʝʥʘ, ʢʦʪʦʨʳʡ ʦʙʣʘʜʘʝʪ 

ʛʝʥʦʪʦʢʩʠʯʝʩʢʠʤʠ ʩʚʦʡʩʪʚʘʤʠ. ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʧʨʦʦʢʩʠʜʘʥʪʥʳʝ ʩʚʦʡʩʪʚʘ 

ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʦʙʫʩʣʦʚʣʝʥʳ ʩʫʤʤʘʨʥʳʤ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝʤ ʇɸʋ. 

ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʙʳʣʘ ʚʳʷʚʣʝʥʘ ʢʦʨʨʝʣʷʮʠʷ ʤʝʞʜʫ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝʤ 

ʧʦʣʠʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʠʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ ʚ ʧʦʯʚʘʭ ʠ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʷʭ ʠ ʠʭ 

ʠʥʪʝʛʨʘʣʴʥʦʡ ʪʦʢʩʠʯʥʦʩʪʴʶ. ɺ ʩʚʷʟʠ ʩ ʵʪʠʤ ʜʘʣʴʥʝʡʰʝʡ ʟʘʜʘʯʝʡ 

ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʙʳʣʦ ʚʳʜʝʣʝʥʠʝ ʠ ʠʜʝʥʪʠʬʠʢʘʮʠʷ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ, 

ʢʦʪʦʨʳʝ ʩʧʦʩʦʙʥʳ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʪʴ ʇɸʋ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʩʫʙʩʪʨʘʪʘ ʜʣʷ ʨʦʩʪʘ, 

ʫʪʠʣʠʟʠʨʦʚʘʪʴ ʠ ʜʝʛʨʘʜʠʨʦʚʘʪʴ ʠʭ. ʕʪʦ ʧʦʟʚʦʣʠʪ ʧʨʠʤʝʥʷʪʴ 

ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʴʥʳʝ ʰʪʘʤʤʳ-ʜʝʩʪʨʫʢʪʦʨʳ ʚ ʮʝʣʷʭ ʙʠʦʨʝʤʝʜʠʘʮʠʠ 

ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʭ ʇɸʋ ʪʝʨʨʠʪʦʨʠʡ.   

 

3.4 ʀʜʝʥʪʠʬʠʢʘʮʠʷ ʢʫʣʴʪʠʚʠʨʫʝʤʳʭ ʇɸʋ-ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʭ 

ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ, ʚʳʜʝʣʝʥʥʳʭ ʠʟ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ 

ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ 

 

ʆʙʨʘʟʮʳ ʧʦʯʚʳ ʠ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʜʣʷ ʚʳʜʝʣʝʥʠʷ ʰʪʘʤʤʦʚ-

ʜʝʩʪʨʫʢʪʦʨʦʚ ʙʳʣʠ ʦʪʦʙʨʘʥʳ ʚ 13 ʪʦʯʢʘʭ ʚʙʣʠʟʠ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ. 

ʆʪʙʦʨ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ-ʜʝʩʪʨʫʢʪʦʨʦʚ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʧʦ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʠ ʢ ʨʦʩʪʫ 

ʥʘ ʩʝʣʝʢʪʠʚʥʦʡ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʦʡ ʩʨʝʜʝ, ʩʦʜʝʨʞʘʱʝʡ ʥʘʬʪʘʣʠʥ ʠ ʘʥʪʨʘʮʝʥ ʚ 

ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʝʜʠʥʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʠ ʵʥʝʨʛʠʠ.   

ɺ ʢʘʞʜʦʡ ʪʦʯʢʝ ʦʪʙʦʨʘ ʧʦʢʘʟʘʥʦ ʧʨʝʦʙʣʘʜʘʥʠʝ 1-2 ʨʦʜʦʚ (ʚʠʜʦʚ) 

ʢʫʣʴʪʠʚʠʨʫʝʤʳʭ ʬʦʨʤ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜ-ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʭ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ. 

ʈʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʠʜʝʥʪʠʬʠʢʘʮʠʠ ʚʳʜʝʣʝʥʥʳʭ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʧʦ ʛʝʥʫ 16S 

ʨʠʙʦʩʦʤʘʣʴʥʦʡ ʈʅʂ  ʠ ʤʘʩʩ-ʩʧʝʢʪʨʦʤʝʪʨʠʯʝʩʢʦʤʫ ʘʥʘʣʠʟʫ ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʳʭ 

ʙʝʣʢʦʚ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʳ ʚ ʪʘʙʣʠʮʝ 12. ʂʘʢ ʚʠʜʥʦ ʠʟ ʪʘʙʣʠʮʳ, ʜʦʤʠʥʠʨʫʶʱʠʤ 

ʚʠʜʦʤ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜ-ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʭ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʷʚʣʷʣʩʷ 

Rhodococcus erythropolis, ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʥʳʡ ʚ 59 % ʧʨʦʙ (10 ʧʨʦʙ ʠʟ 17).  
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ʊʘʙʣʠʮʘ 12 - ʈʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʠʜʝʥʪʠʬʠʢʘʮʠʠ ʢʫʣʴʪʠʚʠʨʫʝʤʳʭ ʇɸʋ-

ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʭ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ, ʚʳʜʝʣʝʥʥʳʭ ʠʟ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ 

ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʦʚʦʯʝʨʢʘʩʩʢʦʡ ɻʈʕʉ. 

ˉ ʪʦʯʢʠ ʅʘʟʚʘʥʠʝ ʰʪʘʤʤʘ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʘ 

1 Rhodococcus erythropolis 

2 Arthrobacter aurescens 

2 (ʜʦʥʥʳʝ 

ʦʪʣʦʞʝʥʠʷ) 

Pseudomonas koreensis 

3 Rhodococcus erythropolis 

4 Isoptericola sp.  

5 Rhodococcus erythropolis 

6 Rhodococcus erythropolis 

Oerskovia turbata 

6  (ʜʦʥʥʳʝ 

ʦʪʣʦʞʝʥʠʷ) 
Pseudomonas brassicacearum 

Pseudomonas chlororaphis 

7 Rhodococcus erythropolis 

8 Rhodococcus erythropolis 

8 (ʜʦʥʥʳʝ 

ʦʪʣʦʞʝʥʠʷ) 

Pseudomonas stutzeri 

 

8ʘ Arthrobacter polychromogenes 

Arthrobacter sulfonivorans 

8ʘ (ʜʦʥʥʳʝ 

ʦʪʣʦʞʝʥʠʷ) 

Pseudomonas putida 

9 Oerskovia turbata 

Rhodococcus erythropolis 

10 Rhodococcus erythropolis 

11 Rhodococcus erythropolis 

12 Rhodococcus erythropolis 

 

ʕʪʦ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʨʘʩʧʨʦʩʪʨʘʥʝʥʥʳʝ ʚ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʝ 

ʥʦʢʘʨʜʠʦʬʦʨʤʥʳʝ ʙʘʢʪʝʨʠʠ, ʦʙʣʘʜʘʶʱʠʝ  ʰʠʨʦʢʠʤ ʩʧʝʢʪʨʦʤ ʬʝʨʤʝʥʪʥʳʭ 
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ʩʠʩʪʝʤ ʠ ʚ ʩʚʷʟʠ ʩ ʵʪʠʤ ʯʨʝʟʚʳʯʘʡʥʦʡ ʙʠʦʭʠʤʠʯʝʩʢʦʡ ʧʣʘʩʪʠʯʥʦʩʪʴʶ. ʀʭ 

ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ ʵʤʫʣʴʛʠʨʦʚʘʪʴ ʠ ʜʝʛʨʘʜʠʨʦʚʘʪʴ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʳ ʚ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦʡ 

ʩʪʝʧʝʥʠ ʦʙʫʩʣʦʚʣʝʥʘ ʦʩʦʙʝʥʥʦʩʪʷʤʠ ʩʪʨʦʝʥʠʷ ʠʭ ʢʣʝʪʦʯʥʦʡ ʦʙʦʣʦʯʢʠ, 

ʢʦʪʦʨʘʷ ʠʤʝʝʪ ʣʠʧʦʬʠʣʴʥʳʡ ʭʘʨʘʢʪʝʨ, ʪ.ʝ. ʚʳʩʦʢʦʝ ʩʨʦʜʩʪʚʦ ʢ 

ʛʠʜʨʦʬʦʙʥʳʤ ʩʫʙʩʪʨʘʪʘʤ. ɺ ʩʚʷʟʠ ʩ ʵʪʠʤ Rhodococcus erythropolis ʚ 

ʥʘʩʪʦʷʱʝʝ ʚʨʝʤʷ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʘʢʪʠʚʥʦ ʠʟʫʯʘʝʤʳʤ ʠ ʦʯʝʥʴ  ʧʝʨʩʧʝʢʪʠʚʥʳʤ 

ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʤ ʜʣʷ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʚ ʮʝʣʷʭ ʙʠʦʨʝʤʝʜʠʘʮʠʠ 

ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʭ ʪʝʨʨʠʪʦʨʠʡ.  

ɺ ʧʨʦʙʘʭ ʧʦʯʚʳ, ʦʪʦʙʨʘʥʥʳʭ ʚ ʪʦʯʢʘʭ ˉ 6 ʠ ˉ 9, ʢʨʦʤʝ Rhodococcus 

erythropolis, ʙʳʣʠ ʚʳʜʝʣʝʥʳ ʘʢʪʠʥʦʙʘʢʪʝʨʠʠ Oerskovia turbata. ɺ 

ʦʩʪʘʣʴʥʳʭ ʧʨʦʙʘʭ ʧʦʯʚ ʧʨʝʦʙʣʘʜʘʶʱʠʤʠ ʚʠʜʘʤʠ ʷʚʣʷʣʠʩʴ Arthrobacter 

aurescens, Arthrobacter polychromogenes, Arthrobacter sulfonivorans, 

Isoptericola sp., ̫ ʚʣʷʶʱʠʝʩʷ ʪʠʧʠʯʥʳʤʠ ʦʙʠʪʘʪʝʣʷʤʠ ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʭ ʧʦʯʚ. ɺ 

ʨʷʜʝ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʡ ʧʨʠʚʝʜʝʥʳ ʩʭʦʜʥʳʝ ʜʘʥʥʳʝ, ʧʦʜʪʚʝʨʞʜʘʶʱʠʝ, ʯʪʦ 

ʙʘʢʪʝʨʠʠ ʨʦʜʘ Arthrobacter ʩʧʦʩʦʙʥʳ ʢ ʜʝʩʪʨʫʢʮʠʠ ʥʘʬʪʘʣʠʥʘ ʠ 

ʬʝʥʘʥʪʨʝʥʘ.  

ɺ ʧʨʦʙʘʭ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʜʦʤʠʥʠʨʫʶʱʠʤʠ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʘʤʠ 

ʷʚʣʷʣʠʩʴ ʨʘʟʣʠʯʥʳʝ ʚʠʜʳ ʨʦʜʘ Pseudomonas. ʊʘʢ, ʙʘʢʪʝʨʠʠ ʠʟ ʪʦʯʢʠ 

ʦʪʙʦʨʘ ˉ 2 ʙʳʣʠ ʠʜʝʥʪʠʬʠʮʠʨʦʚʘʥʳ ʢʘʢ  Pseudomonas koreensis, ʠʟ ʪʦʯʢʠ 

ʦʪʙʦʨʘ ˉ  6 - ʢʘʢ  Pseudomonas brassicacearum ʠ Pseudomonas chlororaphis, 

ʚ ʪʦʯʢʝ ˉ 8 ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʳ Pseudomonas stutzeri, ʘ ʚ ʪʦʯʢʝ ˉ 8ʘ- 

Pseudomonas putida.  

 

3.5 ɻʝʥʝʨʘʮʠʷ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ ʰʪʘʤʤʘʤʠ 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜ-ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʭ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʧʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʩ 

ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʘʤʠ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʝʜʠʥʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ 

ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʠ ʵʥʝʨʛʠʠ  

 

ɻʝʥʝʨʘʮʠʷ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ ʙʳʣʘ ʠʟʫʯʝʥʘ ʫ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜ-

ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʭ ʙʘʢʪʝʨʠʡ, ʚʳʜʝʣʝʥʥʳʭ ʠʟ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ 
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ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʯɻʈʕʉ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʫ 14  ʰʪʘʤʤʦʚ ʥʝʬʪʝʦʢʠʩʣʷʶʱʠʭ 

ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʠʟ ʢʦʣʣʝʢʮʠʠ ʣʘʙʦʨʘʪʦʨʠʠ ʵʢʦʣʦʛʠʠ ʠ ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʦʡ 

ʙʠʦʣʦʛʠʠ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ɸɹʠɹ ʖʌʋ.   

ɼʦʩʪʦʚʝʨʥʳʡ ʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʪʥʳʡ ʦʪʚʝʪ ʚ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʠ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʝʜʠʥʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʠ ʵʥʝʨʛʠʠ 

ʙʳʣ ʟʘʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʥ ʫ ʪʨʝʭ ʰʪʘʤʤʦʚ Rhodococcus erythropolis, 

ʚʳʜʝʣʝʥʥʳʭ ʚ ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʝ ʅʯɻʈʕʉ ʠʟ ʧʦʯʚʳ ʚ ʪʦʯʢʘʭ 1, 8 ʠ 11; 

ʰʪʘʤʤʘ Isoptericola sp. ʠʟ ʪʦʯʢʠ 4; ʘ ʪʘʢʞʝ ʫ ʰʪʘʤʤʦʚ Pseudomonas 

koreensis, Pseudomonas chlororaphis, Pseudomonas stutzeri, Pseudomonas 

putida, ʚʳʜʝʣʝʥʥʳʭ ʠʟ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʚ ʪʦʯʢʘʭ 2, 6, 8 ʠ 8ʘ, 

ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʦ.  

ʀʟ ʢʦʣʣʝʢʮʠʦʥʥʳʭ ʰʪʘʤʤʦʚ ʜʦʩʪʦʚʝʨʥʦʝ ʫʩʠʣʝʥʠʝ 

ʭʝʤʠʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʮʠʠ ʚ ʦʪʚʝʪ ʥʘ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʝ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ 

ʧʦʢʘʟʘʥ ʫ ʰʪʘʤʤʦʚ Achromobacter xylosoxidans ˉ 4, Achromobacter 

xylosoxidans ˉ 5, Achromobacter xylosoxidans ˉ 7, Acinetobacter 

calcoaceticus ˉ 6, Acinetobacter calcoaceticus ˉ 13. 

ʋ ʰʪʘʤʤʘ Rhodococcus erythropolis, ʚʳʜʝʣʝʥʥʦʛʦ ʠʟ ʧʦʯʚʳ ʚ ʪʦʯʢʝ 1 

ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʯɻʈʕʉ, ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʫʶ ʛʝʥʝʨʘʮʠʶ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-

ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ ʥʘʙʣʶʜʘʣʠ ʧʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʩ ʧʝʥʪʘʥʦʤ (ʚ 8 ʨʘʟ ʚʳʰʝ 

ʢʦʥʪʨʦʣʷ), ʛʝʢʩʘʜʝʢʘʥʦʤ (ʚ 7 ʨʘʟ ʚʳʰʝ ʢʦʥʪʨʦʣʷ), ʮʠʢʣʦʛʝʢʩʘʥʦʤ (ʚ 4,2 

ʨʘʟʘ ʚʳʰʝ ʢʦʥʪʨʦʣʷ), ʥʘʬʪʘʣʠʥʦʤ (ʚ 4,3 ʨʘʟʘ ʚʳʰʝ ʢʦʥʪʨʦʣʷ), ʘʥʪʨʘʮʝʥʦʤ 

(ʚ 4,2 ʨʘʟʘ ʚʳʰʝ ʢʦʥʪʨʦʣʷ) ʠ ʜʠʟʝʣʴʥʳʤ ʪʦʧʣʠʚʦʤ (ʚ 3,8 ʨʘʟʘ ʚʳʰʝ 

ʢʦʥʪʨʦʣʷ) (ʨʠʩ. 4).  

ʐʪʘʤʤ Isoptericola sp. ʛʝʥʝʨʠʨʦʚʘʣ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣ ʚ 

ʦʪʚʝʪ ʥʘ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʝ ʚ ʩʨʝʜʝ ʧʝʥʪʘʥʘ (ʚ 10 ʨʘʟ ʚʳʰʝ ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ 

ʢʦʥʪʨʦʣʝʤ), ʜʝʢʘʥʘ (ʚ 5,6 ʨʘʟ ʚʳʰʝ ʢʦʥʪʨʦʣʷ), ʛʝʢʩʘʜʝʢʘʥʘ (ʚ 10,2 ʨʘʟʘ 

ʚʳʰʝ ʢʦʥʪʨʦʣʷ), ʮʠʢʣʦʛʝʢʩʘʥʘ (ʚ 10,7 ʨʘʟ ʚʳʰʝ ʢʦʥʪʨʦʣʷ) ʠ ʜʠʟʝʣʴʥʦʛʦ 

ʪʦʧʣʠʚʘ (ʚ 13 ʨʘʟ ʚʳʰʝ ʢʦʥʪʨʦʣʷ) (ʨʠʩ. 5). 
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ʈʠʩʫʥʦʢ 4 - ʀʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ  

ʰʪʘʤʤʦʤ Rhodococcus erythropolis, ʚʳʜʝʣʝʥʥʳʤ  ʠʟ ʧʦʯʚʳ ʚ ʪʦʯʢʝ 1 

ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʯɻʈʕʉ, ʧʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʩ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʘʤʠ ʚ 

ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʝʜʠʥʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʠ ʵʥʝʨʛʠʠ. 

 

 

ʈʠʩʫʥʦʢ 5 - ʀʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ  

ʰʪʘʤʤʦʤ Isoptericola sp, ʚʳʜʝʣʝʥʥʳʤ  ʠʟ ʧʦʯʚʳ ʚ ʪʦʯʢʝ 4 ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ 

ʅʯɻʈʕʉ, ʧʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʩ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʘʤʠ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ 

ʝʜʠʥʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʠ ʵʥʝʨʛʠʠ. 

 

ʐʪʘʤʤ Rhodococcus erythropolis, ʚʳʜʝʣʝʥʥʳʡ ʠʟ ʧʦʯʚʳ ʚ ʪʦʯʢʝ 8 

ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʯɻʈʕʉ, ʧʦʢʘʟʘʣ ʜʦʩʪʦʚʝʨʥʦʝ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ ʫʨʦʚʥʷ 
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ʭʝʤʠʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʮʠʠ ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ ʢʦʥʪʨʦʣʝʤ ʚ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʠ ʧʝʥʪʘʥʘ (ʚ 

3,9 ʨʘʟ), ʛʝʢʩʘʜʝʢʘʥʘ (ʚ 2,8 ʨʘʟʘ), ʙʝʥʟʦʣʘ (ʚ 3 ʨʘʟʘ), ʥʘʬʪʘʣʠʥʘ (ʚ 2,6 ʨʘʟʘ) 

ʠ ʘʥʪʨʘʮʝʥʘ (ʚ 3 ʨʘʟʘ) (ʨʠʩ. 6). 

 

 

ʈʠʩʫʥʦʢ 6 - ʀʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ  

ʰʪʘʤʤʦʤ Rhodococcus erythropolis, ʚʳʜʝʣʝʥʥʳʤ  ʠʟ ʧʦʯʚʳ ʚ ʪʦʯʢʝ 8 

ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʯɻʈʕʉ, ʧʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʩ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʘʤʠ ʚ 

ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʝʜʠʥʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʠ ʵʥʝʨʛʠʠ. 

 

ʐʪʘʤʤ Rhodococcus erythropolis, ʚʳʜʝʣʝʥʥʳʡ ʠʟ ʧʦʯʚʳ ʚ ʪʦʯʢʝ 11 

ʅʯɻʈʕʉ, ʛʝʥʝʨʠʨʦʚʘʣ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣ ʧʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʩ 

ʧʝʥʪʘʥʦʤ (ʫʨʦʚʝʥʴ ʭʝʤʠʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʮʠʠ ʦʪʣʠʯʘʣʩʷ ʦʪ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʦʛʦ ʚ 6,3 

ʨʘʟʘ), ʜʝʢʘʥʦʤ (ʚ 5,9 ʨʘʟʘ), ʮʠʢʣʦʛʝʢʩʘʥʦʤ (ʚ 8,7 ʨʘʟ), ʙʝʥʟʦʣʦʤ (ʚ 6,7 ʨʘʟ) ʠ 

ʜʠʟʝʣʴʥʳʤ ʪʦʧʣʠʚʦʤ (ʚ 5,4 ʨʘʟʘ) (ʨʠʩ. 7). 

ʋ ʰʪʘʤʤʘ Pseudomonas koreensis, ʚʳʜʝʣʝʥʥʦʛʦ ʠʟ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ, 

ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʚʳʩʦʢʠʡ ʫʨʦʚʝʥʴ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ 

ʥʘʙʣʶʜʘʣʠ ʧʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʩ ʜʝʢʘʥʦʤ (ʚ 87 ʨʘʟ ʚʳʰʝ ʢʦʥʪʨʦʣʷ). ʂʨʦʤʝ 

ʪʦʛʦ, ʦʪʚʝʪ ʙʳʣ ʧʦʣʫʯʝʥ ʚ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʠ ʛʝʢʩʘʜʝʢʘʥʘ (ʚ 6,7 ʨʘʟ ʙʦʣʴʰʝ 

ʢʦʥʪʨʦʣʷ), ʙʝʥʟʦʣʘ (ʚ 5,2 ʨʘʟʘ) ʠ ʥʘʬʪʘʣʠʥʘ (ʚ 8,9 ʨʘʟ) (ʨʠʩ.8). 
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ʈʠʩʫʥʦʢ 7 - ʀʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ  

ʰʪʘʤʤʦʤ Rhodococcus erythropolis, ʚʳʜʝʣʝʥʥʳʤ  ʠʟ ʧʦʯʚʳ ʚ ʪʦʯʢʝ 11 

ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʯɻʈʕʉ, ʧʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʩ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʘʤʠ ʚ 

ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʝʜʠʥʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʠ ʵʥʝʨʛʠʠ. 

 

 

ʈʠʩʫʥʦʢ 8 - ʀʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ  

ʰʪʘʤʤʦʤ Pseudomonas koreensis, ʚʳʜʝʣʝʥʥʳʤ  ʠʟ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʚ 

ʪʦʯʢʝ 2 ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʯɻʈʕʉ, ʧʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʩ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʘʤʠ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʝʜʠʥʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʠ ʵʥʝʨʛʠʠ. 
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ʄʝʥʝʝ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʫʶ ʛʝʥʝʨʘʮʠʶ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ 

ʥʘʙʣʶʜʘʣʠ ʫ ʰʪʘʤʤʘ Pseudomonas chlororaphis ʚ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʠ ʚ ʩʨʝʜʝ 

ʧʝʥʪʘʥʘ (ʠʥʜʫʢʮʠʷ ʚ 3,1 ʨʘʟʘ), ʜʝʢʘʥʘ (ʚ 2,8 ʨʘʟʘ) ʠ ʜʠʟʝʣʴʥʦʛʦ ʪʦʧʣʠʚʘ (ʚ 

4,6 ʨʘʟʘ) (ʨʠʩ. 9).  

 

 

ʈʠʩʫʥʦʢ 9 - ʀʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ  

ʰʪʘʤʤʦʤ Pseudomonas chlororaphis, ʚʳʜʝʣʝʥʥʳʤ  ʠʟ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʚ 

ʪʦʯʢʝ 6 ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʯɻʈʕʉ, ʧʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʩ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʘʤʠ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʝʜʠʥʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʠ ʵʥʝʨʛʠʠ. 

 

ʋ  Pseudomonas stutzeri ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ ʫʨʦʚʥʷ ʭʝʤʠʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʮʠʠ, ʧʦ 

ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʤ, ʧʦʢʘʟʘʥʦ ʧʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʩ ʜʝʢʘʥʦʤ (ʚ 2,9 ʨʘʟʘ), 

ʛʝʢʩʘʜʝʢʘʥʦʤ (ʚ 5 ʨʘʟ), ʮʠʢʣʦʛʝʢʩʘʥʦʤ (ʚ 9,3 ʨʘʟʘ) ʠ ʥʘʬʪʘʣʠʥʦʤ (ʚ 3,5 

ʨʘʟʘ) (ʨʠʩ. 10). 

ʄʝʥʝʝ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʳʡ ʦʪʚʝʪ ʧʦʣʫʯʝʥ ʜʣʷ ʰʪʘʤʤʘ Pseudomonas putida, 

ʫ ʢʦʪʦʨʦʛʦ ʛʝʥʝʨʘʮʠʷ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ ʦʪʤʝʯʘʣʘʩʴ ʚ 

ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʠ ʜʝʢʘʥʘ (ʚ 2,2 ʨʘʟʘ ʚʳʰʝ ʢʦʥʪʨʦʣʷ), ʮʠʢʣʦʛʝʢʩʘʥʘ (ʚ 2,4 ʨʘʟʘ) ʠ 

ʥʘʬʪʘʣʠʥʘ (ʚ 2,4 ʨʘʟʘ) (ʨʠʩ. 11). 
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ʈʠʩʫʥʦʢ 10 - ʀʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ  

ʰʪʘʤʤʦʤ Pseudomonas stutzeri, ʚʳʜʝʣʝʥʥʳʤ  ʠʟ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ                

ʚ ʪʦʯʢʝ 8 ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʯɻʈʕʉ, ʧʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʩ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʘʤʠ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʝʜʠʥʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʠ ʵʥʝʨʛʠʠ. 

 

 

 

ʈʠʩʫʥʦʢ 11 - ʀʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ  

ʰʪʘʤʤʦʤ Pseudomonas putida, ʚʳʜʝʣʝʥʥʳʤ  ʠʟ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ                        

ʚ ʪʦʯʢʝ 8ʘ ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʯɻʈʕʉ, ʧʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʩ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʘʤʠ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʝʜʠʥʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʠ ʵʥʝʨʛʠʠ. 
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ʀʟʫʯʝʥʠʝ ʧʨʦʜʫʢʮʠʠ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ ʰʪʘʤʤʦʤ 

Achromobacter xylosoxidans ˉ 4 ʚ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʠ ʘʣʠʬʘʪʠʯʝʩʢʠʭ ʠ 

ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʠʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ ʧʦʢʘʟʘʣʦ, ʯʪʦ ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦ ʫʨʦʚʝʥʴ 

ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ ʚʦʟʨʘʩʪʘʣ ʧʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʩ ʮʠʢʣʦʛʝʢʩʘʥʦʤ -  ʚ 

6,8 ʨʘʟʘ ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ ʢʦʥʪʨʦʣʝʤ (ʨʠʩ. 12). ʊʘʢʞʝ ʧʦʚʳʰʘʣʩʷ ʫʨʦʚʝʥʴ 

ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ ʚ ʦʪʚʝʪ ʥʘ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʝ ʜʝʢʘʥʘ (ʚ 2,4 ʨʘʟʘ 

ʙʦʣʴʰʝ ʢʦʥʪʨʦʣʷ) ʠ ʜʠʟʝʣʴʥʦʛʦ ʪʦʧʣʠʚʘ (ʚ 2,8 ʨʘʟʘ). ʀʥʢʫʙʘʮʠʷ ʩ ʜʨʫʛʠʤʠ 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʘʤʠ, ʚ ʪʦʤ ʯʠʩʣʝ ʠ ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʠʤʠ, ʥʝ ʜʘʚʘʣʘ ʟʥʘʯʠʤʦʛʦ 

ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʷ ʧʨʦʜʫʢʮʠʠ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ.  

 

 

ʈʠʩʫʥʦʢ 12 - ʀʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ 

ʰʪʘʤʤʦʤ Achromobacter xylosoxidans ˉ 4 ʧʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʩ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʘʤʠ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʝʜʠʥʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʠ ʵʥʝʨʛʠʠ. 

 

ʂʘʢ ʠ ʚ ʩʣʫʯʘʝ ʧʨʝʜʳʜʫʱʝʛʦ ʰʪʘʤʤʘ, ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʚʳʩʦʢʠʡ ʫʨʦʚʝʥʴ 

ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ ʧʦʢʘʟʘʥ ʧʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ 

Achromobacter xylosoxidans ˉ 5 ʩ ʮʠʢʣʦʛʝʢʩʘʥʦʤ, ʩ ʤʘʢʩʠʤʘʣʴʥʦʡ 

ʠʥʜʫʢʮʠʝʡ ʚ 3,4 ʨʘʟʘ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʢʦʥʪʨʦʣʷ, ʠ  ʧʝʥʪʘʥʦʤ (ʠʥʜʫʢʮʠʷ ʚ 1,6 

ʨʘʟʘ) (ʨʠʩ. 13).  ɺ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʠ ʜʨʫʛʠʭ ʘʣʠʬʘʪʠʯʝʩʢʠʭ ʠ ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʠʭ 
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ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ ʫʨʦʚʝʥʴ ʭʝʤʠʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʮʠʠ ʥʝ ʦʪʣʠʯʘʣʩʷ ʜʦʩʪʦʚʝʨʥʦ ʦʪ 

ʢʦʥʪʨʦʣʷ.  

 

ʈʠʩʫʥʦʢ 13 - ʀʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ 

ʰʪʘʤʤʦʤ Achromobacter xylosoxidans ˉ 5 ʧʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʩ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʘʤʠ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʝʜʠʥʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʠ ʵʥʝʨʛʠʠ. 

 

ɹʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ Achromobacter xylosoxidans ˉ 7, ʪʘʢ ʞʝ, ʢʘʢ ʠ 

ʜʨʫʛʠʝ ʰʪʘʤʤʳ Achromobacter xylosoxidans - ˉ 4 ʠ 5, ʫʩʠʣʠʚʘʣ ʛʝʥʝʨʘʮʠʶ 

ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ ʧʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʩ ʮʠʢʣʦʛʝʢʩʘʥʦʤ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ 

ʝʜʠʥʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʠ ʵʥʝʨʛʠʠ (ʙʦʣʴʰʝ ʢʦʥʪʨʦʣʷ ʚ 3,3 ʨʘʟʘ) 

(ʨʠʩ. 14). ʀʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʭʝʤʠʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʮʠʠ ʚ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʠ ʜʨʫʛʠʭ 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ ʥʝ ʦʪʣʠʯʘʣʘʩʴ ʜʦʩʪʦʚʝʨʥʦ ʦʪ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʦʙʨʘʟʮʦʚ. 

ɹʳʣʘ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʘ ʛʝʥʝʨʘʮʠʷ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ ʰʪʘʤʤʦʤ 

Acinetobacter calcoaceticus ˉ 6 ʧʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʩ ʘʣʠʬʘʪʠʯʝʩʢʠʤʠ (ʨʠʩ. 15) 

ʠ ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʠʤʠ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʘʤʠ (ʨʠʩ. 16). ɺ ʦʪʣʠʯʠʝ ʦʪ ʰʪʘʤʤʦʚ 

Achromobacter xylosoxidans, ʤʘʢʩʠʤʘʣʴʥʘʷ ʧʨʦʜʫʢʮʠʷ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ 

ʨʘʜʠʢʘʣʘ ʙʳʣʘ ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʘ ʚ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʠ ʚ ʩʨʝʜʝ ʩʤʝʩʠ ʙʝʥʟʦʣʘ ʠ 

ʘʥʪʨʘʮʝʥʘ (ʠʥʜʫʢʮʠʷ ʚ 3,6 ʨʘʟʘ), ʜʠʟʝʣʴʥʦʛʦ ʪʦʧʣʠʚʘ (ʚ 2,7 ʨʘʟʘ 
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ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʢʦʥʪʨʦʣʷ), ʮʠʢʣʦʛʝʢʩʘʥʘ (ʚ 1,75 ʨʘʟʘ), ʧʝʥʪʘʥʘ (ʚ 1,5 ʨʘʟʘ), 

ʥʘʬʪʘʣʠʥʘ (ʚ 5,4 ʨʘʟʘ ʚʳʰʝ ʢʦʥʪʨʦʣʷ).  

 

 

ʈʠʩʫʥʦʢ 14 - ʀʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ 

ʰʪʘʤʤʦʤ Achromobacter xylosoxidans ˉ 7 ʧʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʩ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʘʤʠ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʝʜʠʥʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʠ ʵʥʝʨʛʠʠ. 

 

 

ʈʠʩʫʥʦʢ 15 - ʀʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ 

ʰʪʘʤʤʦʤ Acinetobacter calcoaceticus ˉ 6 ʧʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʩ ʘʣʠʬʘʪʠʯʝʩʢʠʤʠ 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʘʤʠ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʝʜʠʥʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʠ ʵʥʝʨʛʠʠ. 
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ʈʠʩʫʥʦʢ 16 - ʀʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ 

ʰʪʘʤʤʦʤ Acinetobacter calcoaceticus ˉ 6 ʧʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʩ ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʠʤʠ 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʘʤʠ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʝʜʠʥʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʠ ʵʥʝʨʛʠʠ. 

 

ʇʨʠ ʠʟʫʯʝʥʠʠ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ ʰʪʘʤʤʦʤ 

Acinetobacter calcoaceticus ˉ13 ʙʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʥʘʠʙʦʣʴʰʘʷ ʧʨʦʜʫʢʮʠʷ 

ʵʪʠʭ ɸʌʂ ʠʥʜʫʮʠʨʦʚʘʣʘʩʴ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʝʤ ʚ ʩʨʝʜʝ ʜʠʟʝʣʴʥʦʛʦ ʪʦʧʣʠʚʘ - ʚ 

13,9 ʨʘʟ ʙʦʣʴʰʝ, ʯʝʤ ʚ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʦʙʨʘʟʮʘʭ, ʧʨʠ ʵʪʦʤ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ 

ʭʝʤʠʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʮʠʠ ʙʳʣʘ ʚ 8,6 ʨʘʟ ʚʳʰʝ, ʯʝʤ ʫ ʰʪʘʤʤʘ Acinetobacter 

calcoaceticus ˉ 6 ʚ ʪʝʭ ʞʝ ʫʩʣʦʚʠʷʭ (ʨʠʩ. 17).   

ʊʘʢ ʞʝ, ʢʘʢ ʠ ʚ ʩʣʫʯʘʝ ʰʪʘʤʤʘ Acinetobacter calcoaceticus ˉ 6, 

ʦʪʤʝʯʝʥʦ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʭʝʤʠʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʮʠʠ ʚ ʦʪʚʝʪ ʥʘ 

ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʝ ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʠʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ, ʪʘʢʠʭ ʢʘʢ ʥʘʬʪʘʣʠʥ (ʠʥʜʫʢʮʠʷ 

ʚ 8 ʨʘʟ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʢʦʥʪʨʦʣʴʥʳʭ ʦʙʨʘʟʮʦʚ) ʠ ʩʤʝʩʴ ʙʝʥʟʦʣʘ ʠ ʘʥʪʨʘʮʝʥʘ 

(ʚ 4,7 ʨʘʟʘ). ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʜʦʩʪʦʚʝʨʥʦʝ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ ʭʝʤʠʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʮʠʠ 

ʥʘʙʣʶʜʘʣʦʩʴ ʧʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʩ ʘʥʪʨʘʮʝʥʦʤ (ʚ 3,6 ʨʘʟʘ), ʩʤʦʣʦ-

ʘʩʬʘʣʴʪʝʥʦʚʦʡ ʬʨʘʢʮʠʝʡ (ʚ 2 ʨʘʟʘ) ʠ ʮʠʢʣʦʛʝʢʩʘʥʦʤ (ʚ 1,95 ʨʘʟʘ) (ʨʠʩ. 17, 

18).  
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ʈʠʩʫʥʦʢ 17 - ʀʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ 

ʰʪʘʤʤʦʤ Acinetobacter calcoaceticus ˉ 13 ʧʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʩ 

ʘʣʠʬʘʪʠʯʝʩʢʠʤʠ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʘʤʠ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʝʜʠʥʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ 

ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʠ ʵʥʝʨʛʠʠ. 

 

 

ʈʠʩʫʥʦʢ 18 - ʀʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ 

ʰʪʘʤʤʦʤ Acinetobacter calcoaceticus ˉ 13 ʧʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʩ 

ʘʨʦʤʘʪʠʯʝʩʢʠʤʠ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʘʤʠ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʝʜʠʥʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ 

ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʠ ʵʥʝʨʛʠʠ. 
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ʇʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʜʨʫʛʠʭ ʰʪʘʤʤʦʚ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʩ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʘʤʠ ʥʝ ʙʳʣʦ ʚʳʷʚʣʝʥʦ ʠʥʜʫʢʮʠʠ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʩʫʧʝʨʦʢʩʠʜ-

ʘʥʠʦʥ ʨʘʜʠʢʘʣʘ. 

 

3.6 ɻʝʥʝʨʘʮʠʷ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʰʪʘʤʤʘʤʠ ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜ-

ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʭ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʧʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʩ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʘʤʠ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʝʜʠʥʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʠ 

ʵʥʝʨʛʠʠ 

ʊʘʢʞʝ ʙʳʣʘ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʘ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʰʪʘʤʤʦʚ 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜ-ʜʝʛʨʘʜʠʨʫʶʱʠʭ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʧʨʦʜʫʮʠʨʦʚʘʪʴ ʠ 

ʥʘʢʘʧʣʠʚʘʪʴ ʚ ʩʨʝʜʝ ʧʝʨʦʢʩʠʜ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʚ ʦʪʚʝʪ ʥʘ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʝ 

ʫʛʣʝʚʦʜʦʨʦʜʦʚ. ʋ ʚʩʝʭ ʠʟʫʯʝʥʥʳʭ ʰʪʘʤʤʦʚ ʛʝʥʝʨʘʮʠʷ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʚ ʨʘʟʥʦʡ 

ʩʪʝʧʝʥʠ ʫʩʠʣʠʚʘʣʘʩʴ ʧʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʩ ʜʠʟʝʣʴʥʳʤ ʪʦʧʣʠʚʦʤ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ 

ʝʜʠʥʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʠ ʵʥʝʨʛʠʠ. ʇʨʠ ʵʪʦʤ ʫ  ʰʪʘʤʤʦʚ, 

ʚʳʜʝʣʝʥʥʳʭ ʠʭ ʧʦʯʚ ʠ ʜʦʥʥʳʭ ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʅʯɻʈʕʉ, ʤʘʢʩʠʤʘʣʴʥʦʝ 

ʥʘʢʦʧʣʝʥʠʝ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʨʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʣʦʩʴ ʥʘ 26-ʡ ʜʝʥʴ 

ʢʫʣʴʪʠʚʠʨʦʚʘʥʠʷ. 

ʊʘʢ, ʧʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʰʪʘʤʤʘ Rhodococcus erythropolis, ʚʳʜʝʣʝʥʥʦʛʦ 

ʠʟ ʧʦʯʚʳ ʚ ʪʦʯʢʝ 1 ʅʯɻʈʕʉ, ʩ ʜʠʟʝʣʴʥʳʤ ʪʦʧʣʠʚʦʤ, ʙʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ 

ʥʘʢʦʧʣʝʥʠʝ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʚʦʜʦʨʦʜʘ, ʚ 46,6 ʨʘʟ ʧʨʝʚʳʰʘʶʱʝʝ ʫʨʦʚʝʥʴ 

ʢʦʥʪʨʦʣʷ (ʨʠʩ. 19). ʋ ʰʪʘʤʤʘ Arthrobacter sulfonivorans ʤʘʢʩʠʤʘʣʴʥʦʝ 

ʧʨʝʚʳʰʝʥʠʝ ʫʨʦʚʥʷ ʛʝʥʝʨʘʮʠʠ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʢʦʥʪʨʦʣʷ 

ʩʦʩʪʘʚʠʣʦ 48,4 ʨʘʟʘ (ʨʠʩ. 20). 

ʋ ʨʘʟʥʳʭ ʚʠʜʦʚ ʨʦʜʘ Pseudomonas, ʚʳʜʝʣʝʥʥʳʭ ʠʟ ʜʦʥʥʳʭ 

ʦʪʣʦʞʝʥʠʡ ʠʤʧʘʢʪʥʦʡ ʟʦʥʳ ʅʯɻʈʕʉ, ʠʥʜʫʢʮʠʷ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ 

ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʩʦʩʪʘʚʠʣʘ 34,14 ʨʘʟʘ ʫ Pseudomonas koreensis (ʨʠʩ. 21), 25,78 ʨʘʟʘ 

ʫ Pseudomonas chlororaphis (ʨʠʩ. 22), 37,47 ʨʘʟʘ ʫ Pseudomonas 

brassicacearum (ʨʠʩ. 23), 27,9 ʨʘʟʘ ʫ Pseudomonas stutzeri (ʨʠʩ. 24) ʠ 39,8 

ʨʘʟʘ ʫ Pseudomonas putida (ʨʠʩ. 25).  
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ʈʠʩʫʥʦʢ 19 - ʅʘʢʦʧʣʝʥʠʝ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʰʪʘʤʤʦʤ Rhodococcus 

erythropolis, ʚʳʜʝʣʝʥʥʳʤ ʠʟ ʧʦʯʚʳ ʚ ʪʦʯʢʝ 1 ʅʯɻʈʕʉ, ʧʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʩ 

ʜʠʟʝʣʴʥʳʤ ʪʦʧʣʠʚʦʤ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʝʜʠʥʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʠ 

ʵʥʝʨʛʠʠ. 

 

 

ʈʠʩʫʥʦʢ 20 - ʅʘʢʦʧʣʝʥʠʝ ʧʝʨʦʢʩʠʜʘ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʰʪʘʤʤʦʤ Arthrobacter 

sulfonivorans, ʚʳʜʝʣʝʥʥʳʤ ʠʟ ʧʦʯʚʳ ʚ ʪʦʯʢʝ 8ʘ ʅʯɻʈʕʉ, ʧʨʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʩ 

ʜʠʟʝʣʴʥʳʤ ʪʦʧʣʠʚʦʤ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʝʜʠʥʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʫʛʣʝʨʦʜʘ ʠ 

ʵʥʝʨʛʠʠ. 

 

0,000 

0,050 

0,100 

0,150 

0,200 

0,250 

0,300 

0,350 

1 5 8 12 15 19 22 26 29 

ʀ
ʥ
ʪ
ʝ
ʥ
ʩ
ʠ
ʚ
ʥ
ʦ
ʩ
ʪ
ʴ
 

ʭ
ʝ
ʤ
ʠ
ʣ
ʶ
ʤ
ʠ
ʥ
ʝ
ʩ
ʮ
ʝ
ʥ
ʮ
ʠ
ʠ
,
 
ʫ
ʩ
ʣ
.
ʝ
ʜ
.

 

ɼʝʥʴ ʢʫʣʴʪʠʚʠʨʦʚʘʥʠʷ 

ʂʦʥʪʨʦʣʴ 

ɼʊ 

0,000 

0,050 

0,100 

0,150 

0,200 

0,250 

0,300 

0,350 

1 5 8 12 15 19 22 26 29 

ʀ
ʥ
ʪ
ʝ
ʥ
ʩ
ʠ
ʚ
ʥ
ʦ
ʩ
ʪ
ʴ
 

ʭ
ʝ
ʤ
ʠ
ʣ
ʶ
ʤ
ʠ
ʥ
ʝ
ʩ
ʮ
ʝ
ʥ
ʮ
ʠ
ʠ
,
 
ʫ
ʩ
ʣ
.
ʝ
ʜ
.

 

ɼʝʥʴ ʢʫʣʴʪʠʚʠʨʦʚʘʥʠʷ 

ʂʦʥʪʨʦʣʴ 

ɼʊ 




