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±ÓËÐâÕÞÇ ÔÑÍÓÂÜÇÐËâ
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àÎÇÍÕÓÑÐÂ, ÆËÏÇÓ BChl; P� ì ÄÑÊÃÖÉÆÈÐÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ ²;
PA (PL) Ë PB (PM)ìÏÑÎÇÍÖÎÞBChl Ä ÔÑÔÕÂÄÇ P;QA ËQBì
ÒÇÓÄËÚÐÞÌ Ë ÄÕÑÓËÚÐÞÌ ØËÐÑÐ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ; ²¸ ì
ÓÇÂÍÙËÑÐÐÞÌ ÙÇÐÕÓ; Rba. ì Rhodobacter; ¶B ì ÏÑÎÇÍÖÎÂ
BPheo, ÄÄÇÆÈÐÐÂâ ÄÏÇÔÕÑ BB.

1. £ÄÇÆÇÐËÇ

¶ÑÕÑÔËÐÕÇÊ ì àÕÑ ÅÎÑÃÂÎßÐÞÌ ÃËÑÎÑÅËÚÇÔÍËÌ ÒÓÑÙÇÔÔ
ÒÓÇÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ÔÑÎÐÇÚÐÑÌ àÐÇÓÅËË Ä àÐÇÓÅËá ØËÏËÚÇÔÍË
ÖÔÕÑÌÚËÄÞØ ÔÑÇÆËÐÇÐËÌ. ¶ÑÕÑÔËÐÕÇÊ ÓÂÔÕÇÐËÌ Ë ÄÑÆÑÓÑÔ-
ÎÇÌ âÄÎâÇÕÔâ ÑÔÐÑÄÐÞÏ ËÔÕÑÚÐËÍÑÏ ÍËÔÎÑÓÑÆÂ Ë ÑÓÅÂÐË-
ÚÇÔÍËØ ÔÑÇÆËÐÇÐËÌ ÐÂ ©ÇÏÎÇ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÔÎÖÉÂÕ ÆÎâ ÒËÕÂÐËâ
ÚÇÎÑÄÇÍÂ Ë ÉËÄÑÕÐÞØ Ä ÐÂÔÕÑâÜÇÇ ÄÓÇÏâ, Â ÕÂÍÉÇ ÐÂØÑ-
ÆâÕÔâ Ä ÄËÆÇ ÊÂÒÂÔÑÄ ËÔÍÑÒÂÇÏÞØ ÖÅÎÇÄÑÆÑÓÑÆÑÄ. ³ÑÎÐÇÚ-
ÐÂâ àÐÇÓÅËâ ì àÕÑ ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÐÇËÔÚÇÓÒÂÇÏÞÌ Ë àÍÑÎÑ-
ÅËÚÇÔÍË ÚËÔÕÞÌ ÄËÆ àÐÇÓÅËË. £ÂÉÐÑÔÕß ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÌ
ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ ×ÑÕÑÔËÐÕÇÊÂ âÄÎâÇÕÔâ ÑÚÇÄËÆÐÑÌ ÍÂÍ Ô ÐÂÖÚ-
ÐÑÌ, ÕÂÍ Ë Ô ÒÓËÍÎÂÆÐÑÌ ÕÑÚÇÍ ÊÓÇÐËâ.

¶ÑÕÑÔËÐÕÇÊ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâÇÕ ÔÑÃÑÌ ÔÑÄÑÍÖÒÐÑÔÕß ÔÎÑÉ-
ÐÇÌÛËØ ×ËÊËÚÇÔÍËØ Ë ØËÏËÚÇÔÍËØ ÒÓÇÄÓÂÜÇÐËÌ, ÍÑÕÑÓÞÇ
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¶ËÊËÚÇÔÍÂâ ÔÕÂÆËâ ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ ÒÓË ×ÑÕÑÔËÐÕÇÊÇ

¡.¤. ÁÍÑÄÎÇÄ, £.¡. ºÖÄÂÎÑÄ

±ÓÑÄÇÆÈÐ ÂÐÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ ÑÃÊÑÓ ÓÂÃÑÕ ÒÑ ÃËÑ×ËÊËÚÇÔÍËÏ ÂÔÒÇÍÕÂÏ ÒÇÓÄËÚÐÑÅÑ ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ ÒÑÆ
ÆÇÌÔÕÄËÇÏ ÔÄÇÕÂ Ä ÓÇÂÍÙËÑÐÐÞØ ÙÇÐÕÓÂØ (²¸) ×ÑÕÑÔËÐÕÇÊÂ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâáÕ ÔÑÃÑÌ ÑÔÑÃÞÇ ÒËÅ-
ÏÇÐÕ-ÃÇÎÍÑÄÞÇ ÍÑÏÒÎÇÍÔÞ Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ÍÎÇÕÑÚÐÑÌ ÏÇÏÃÓÂÐÞ. ±ÇÓÄËÚÐÂâ (×ËÊËÚÇÔÍÂâ) ÔÕÂÆËâ ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ
ÊÂÓâÆÑÄ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ Ä ÒËÍÑ- Ë ×ÇÏÕÑÔÇÍÖÐÆÐÑÏ ÆËÂÒÂÊÑÐÂØ Ë ÊÂÍÎáÚÂÇÕÔâ Ä ÒÇÓÇÐÑÔÇ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÒÑ
ÂÍÕËÄÐÑÌ ¡-ÙÇÒË ÒËÅÏÇÐÕÑÄ. ±ÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐ ÑÃÛËÓÐÞÌ ×ÂÍÕËÚÇÔÍËÌ ÏÂÕÇÓËÂÎ ÍÂÍ ÒÑ ÑÃÜËÏ ÄÑÒÓÑÔÂÏ
ÒÇÓÄËÚÐÑÅÑ ×ÑÕÑÔËÐÕÇÊÂ, ÕÂÍ Ë ÒÑ ÓâÆÖ ÃÑÎÇÇ ÔÒÇÙËÂÎßÐÞØ ÕÇÏ. ¬ ÚËÔÎÖ ÒÑÔÎÇÆÐËØ ÑÕÐÑÔâÕÔâ: 1) ÓÑÎß
ÐÇÂÍÕËÄÐÑÌ £-ÙÇÒË ÒËÅÏÇÐÕÑÄ, 2) ÄÎËâÐËÇ ÃÇÎÍÑÄÑÅÑ ÑÍÓÖÉÇÐËâ ÐÂ ÓÂÊÆÇÎÇÐËÇ ÊÂÓâÆÑÄ, 3) ÖÚÂÔÕËÇ ÏÑÐÑ-
ÏÇÓÐÑÅÑ ÃÂÍÕÇÓËÑØÎÑÓÑ×ËÎÎÂ£¡ Ä ÒÇÓÄËÚÐÑÏ ÂÍÙÇÒÕËÓÑÄÂÐËË àÎÇÍÕÓÑÐÂ. ²ÂÔÍÓÞÕÂ ÄÂÉÐÂâ ÓÑÎß ÏÑÎÇÍÖÎ
ÍÓËÔÕÂÎÎÑÅÓÂ×ËÚÇÔÍÑÌ ÄÑÆÞ Ë ÕËÓÑÊËÐÂ ®210, ÄØÑÆâÜËØ Ä ÃÎËÉÂÌÛÇÇ ÑÍÓÖÉÇÐËÇ £¡, Ä ÒÇÓÇÐÑÔÇ Ë
ÔÕÂÃËÎËÊÂÙËË àÎÇÍÕÓÑÐÂ. ±ÑÍÂÊÂÐÂ ÔÄâÊß ÍÑÎÎÇÍÕËÄÐÞØ âÆÇÓÐÞØ ÆÄËÉÇÐËÌ Ë ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÒÓË
ÓÂÊÆÇÎÇÐËË ÊÂÓâÆÑÄ. °ÃÔÖÉÆÂÇÕÔâ ÒÓËÓÑÆÂ ÄÞÔÑÍÑÌ ÍÄÂÐÕÑÄÑÌ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕË ÒÇÓÄËÚÐÞØ ÓÇÂÍÙËÌ ÓÂÊÆÇ-
ÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ.
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ÐÂÚËÐÂáÕÔâ Ô ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ÍÄÂÐÕÑÄ ÔÄÇÕÂ Ä ÔÄÇÕÑÔÑÃËÓÂá-
ÜËØ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂØ ØÎÑÓÑ×ËÎÎÂ. ©ÂÕÇÏ àÐÇÓÅËâ ÄÑÊÃÖÉÆÇ-
ÐËâ ÒÇÓÇÆÂÈÕÔâ ÐÂ ÕÂÍ ÐÂÊÞÄÂÇÏÞÇ ÓÇÂÍÙËÑÐÐÞÇ ÙÇÐÕÓÞ
(²¸) ×ÑÕÑÔËÐÕÇÊÂ, ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâáÜËÇ ÔÑÃÑÌ ÑÔÑÃÞÇ ÒËÅ-
ÏÇÐÕ-ÃÇÎÍÑÄÞÇ ÍÑÏÒÎÇÍÔÞ Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ÍÎÇÕÑÚÐÑÌ ÏÇÏ-
ÃÓÂÐÞ.

³ÑÊÆÂÐËÇ ÎÂÊÇÓÐÞØ ÔÒÇÍÕÓÑÏÇÕÓÑÄ ÔÄÇÓØÄÞÔÑÍÑÅÑ
ÄÓÇÏÇÐÐoÂ ÅÑ ÓÂÊÓÇÛÇÐËâ Ä ÔÑÚÇÕÂÐËË Ô ÓÂÊÄËÕËÇÏ ÏÇÕÑ-
ÆÑÄ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÑÅÑ ÏÖÕÂÅÇÐÇÊÂ Ë ÒÑÎÖÚÇÐËÇÏ ÓÇÐÕÅÇÐÑ-
ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞØ ÆÂÐÐÞØ Ñ ÕÓÈØÏÇÓÐÑÏ ÔÕÓÑÇÐËË ÓâÆÂ ²¸
ÑÃÖÔÎÑÄËÎË ÃÞÔÕÓÞÌ ÓÑÔÕ ÑÃÝÈÏÂ ÆÂÐÐÞØ Ñ ÒÇÓÄËÚÐÞØ
àÕÂÒÂØ ×ÑÕÑÔËÐÕÇÊÂ. ¿ÕË ÆÂÐÐÞÇ ËÏÇáÕ ×ÖÐÆÂÏÇÐÕÂÎß-
ÐÞÌ ØÂÓÂÍÕÇÓ Ë ×ÑÓÏËÓÖáÕ ÔÑÄÓÇÏÇÐÐÞÇ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐËâ
Ñ ÏËÓÇ.

£ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÔÇÓËË ÃÞÔÕÓÞØ ÓÇÂÍÙËÌ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕ-
ÓÑÐÂ Ä ²¸ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÒÇÓÄËÚÐÑÇ ÒÓÇÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ ÔÄÇÕÑ-
ÄÑÌ àÐÇÓÅËË Ä àÐÇÓÅËá ÓÂÊÆÇÎÈÐÐÞØ ÊÂÓâÆÑÄ Ô ×ÇÐÑÏÇÐÂ-
ÎßÐÑ ÄÞÔÑÍÑÌ ÍÄÂÐÕÑÄÑÌ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕßá (� 100%) Ë
ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ ÃÑÎßÛÑÌ àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍÑÌ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕßá.
µÐËÄÇÓÔÂÎßÐÑÔÕß ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ Ë ×ÖÐÍÙËË ²¸ ÄÔÇØ ËÊÄÇÔÕ-
ÐÞØ×ÑÕÑÔËÐÕÇÊËÓÖáÜËØ ÑÓÅÂÐËÊÏÑÄ ÊÂÍÎáÚÂÇÕÔâ Ä ÕÑÏ,
ÚÕÑ ÒÇÓÄËÚÐÑÇ ÓÂÊÆÇÎÇÐËÇ ÊÂÓâÆÑÄ Ä àÕËØ ²¸ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ
ÏÇÉÆÖ ÔËÐÅÎÇÕÐÑ-ÄÑÊÃÖÉÆÈÐÐÞÏ ÒÇÓÄËÚÐÞÏ ÆÑÐÑÓÑÏ
àÎÇÍÕÓÑÐÂ ² Ë ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞÏË ØÎÑÓÑ×ËÎÎÂ.

°ØÄÂÕËÕß Ä ÓÂÏÍÂØ ÑÆÐÑÌ ÒÖÃÎËÍÂÙËË ÄÔÇ ÔÕÑÓÑÐÞ
ÕÂÍÑÅÑ ÅÓÂÐÆËÑÊÐÑÅÑ Ë ÖÐËÍÂÎßÐÑÅÑ ÒÓËÓÑÆÐÑÅÑ âÄÎÇÐËâ,
ÍÂÍ ×ÑÕÑÔËÐÕÇÊ, ÐÇ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâÇÕÔâ ÄÑÊÏÑÉÐÞÏ. ®Þ
ÑÔÕÂÐÑÄËÎËÔß ÐÂ ÑÃÔÖÉÆÇÐËË ÐÇÍÑÕÑÓÞØ ÍÎáÚÇÄÞØ ÒÓÑÃ-
ÎÇÏ, ÍÑÕÑÓÞÇ ËÏÇáÕ ÏÐÑÅÑÎÇÕÐáá ËÔÕÑÓËá ËÊÖÚÇÐËâ,
ÐÑ ÆÑ ÔËØ ÒÑÓ ÐÇ ÒÑÕÇÓâÎË ÂÍÕÖÂÎßÐÑÔÕË. ®Þ ÑÅÓÂÐËÚË-
ÎËÔß ÓÂÔÔÏÑÕÓÇÐËÇÏ ÒÇÓÄËÚÐÑÌ (×ËÊËÚÇÔÍÑÌ) ÔÕÂÆËË ÓÂÊ-
ÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ Ä ²¸ ×ÑÕÑÔËÐÕÇÊËÓÖáÜËØ ÃÂÍÕÇÓËÌ,
ÍÑÕÑÓÞÇ ËÊÖÚÇÐÞ ÐÂËÃÑÎÇÇ ÒÑÎÐÑ. ¿ÕÑÕ ÒÓÑÙÇÔÔ ÒÓÑËÔ-
ØÑÆËÕ Ä ÒËÍÑ- Ë ×ÇÏÕÑÔÇÍÖÐÆÐÑÏ ÆËÂÒÂÊÑÐÂØ Ë ÊÂÍÎá-
ÚÂÇÕÔâ Ä ÒÇÓÇÐÑÔÇ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÒÑ ÂÍÕËÄÐÑÌ ÙÇÒË ÒËÅÏÇÐÕÑÄ.

£ ÓÂÊÆÇÎÇ 2 ÒÓËÄÇÆÇÐÞ ÑÃÜËÇ ÆÂÐÐÞÇ Ñ ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ Ë
×ÖÐÍÙËË ²¸ Ë ÓÂÊÆÇÎÇÐËË Ä ÐËØ ÊÂÓâÆÑÄ. ¿ÕÂ ËÐ×ÑÓÏÂ-
ÙËâ âÄÎâÇÕÔâ ÑÃÜÇËÊÄÇÔÕÐÑÌ Ë ÒÓËÄÑÆËÕÔâ ÊÆÇÔß Ô ÑÊÐÂ-
ÍÑÏËÕÇÎßÐÑÌ ÙÇÎßá, ÚÕÑÃÞ ÒÑÆÅÑÕÑÄËÕß ÚËÕÂÕÇÎâ Í ÓÂÔ-
ÔÏÑÕÓÇÐËá ÃÑÎÇÇ ÔÒÇÙËÂÎßÐÞØ ÄÑÒÓÑÔÑÄ, ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐ-
ÐÞØ Ä ÓÂÊÆÇÎÂØ 3 ë 5. £ÒÓÑÚÇÏ, ÒÑÆÅÑÕÑÄÎÇÐÐÞÌ ÚËÕÂÕÇÎß
ÏÑÉÇÕ ÑÃÓÂÕËÕßÔâ ÐÇÒÑÔÓÇÆÔÕÄÇÐÐÑ Í ÎáÃÑÏÖ ËÊ ÕÓÈØ
ÓÂÊÆÇÎÑÄ. ¹ËÕÂÕß ËØ ÏÑÉÐÑ Ä ÎáÃÑÏ ÒÑÓâÆÍÇ, ÕÂÍ ÍÂÍ
ÍÂÉÆÞÌ ÓÂÊÆÇÎ, ÒÑ ÔÖÕË, âÄÎâÇÕÔâ ÐÇÊÂÄËÔËÏÞÏ ÑÃÊÑÓÑÏ.
²âÆ ÑÃÜËØ ÄÑÒÓÑÔÑÄ ÑÃÔÖÉÆÂÇÕÔâ ÔÐÂÚÂÎÂ Ä ÓÂÊÆÇÎÇ 2, Â
ÊÂÕÇÏ ÃÑÎÇÇ ÒÑÆÓÑÃÐÑ ì Ä ÓÂÊÆÇÎÂØ 3 ë 5.

²ÇÐÕÅÇÐÑÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÌ ÂÐÂÎËÊ ÍÓËÔÕÂÎÎÑÄ ÓâÆÂ ²¸
ÆÂÎ ËÔÚÇÓÒÞÄÂáÜÖá ËÐ×ÑÓÏÂÙËá Ñ ËØ ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐ-
ÐÑÏ ÔÕÓÑÇÐËË. ´ÓÂÆËÙËÑÐÐÞÇ ×ËÊËÍÑ-ØËÏËÚÇÔÍËÇ ÏÇÕÑ-
ÆÞ ËÊÖÚÇÐËâ ²¸ ÆÑÒÑÎÐËÎËÔß ÕÂÍËÏË ÐÑÄÞÏË ÏÇÕÑÆÂÏË,
ÍÂÍ ×ÇÏÕÑÔÇÍÖÐÆÐÂâ ÔÒÇÍÕÓÑÔÍÑÒËâ ÅÇÐÇÕËÚÇÔÍË ÏÑÆË×Ë-
ÙËÓÑÄÂÐÐÞØ ÑÃÝÇÍÕÑÄ. ¯Â ÓËÔÖÐÍÇ 1 ÒÑÍÂÊÂÐÑ ÔÕÓÑÇÐËÇ
²¸ ÒÖÓÒÖÓÐÑÌ ÃÂÍÕÇÓËË Rhodobacter (Rba.) sphaeroides,
ÍÑÕÑÓÂâ âÄÎâÇÕÔâ ÍÎÂÔÔËÚÇÔÍËÏ ÑÃÝÇÍÕÑÏ ËÊÖÚÇÐËâ. ²ÂÊ-
ÆÇÎÇÐËÇ ÊÂÓâÆÑÄ Ä àÕËØ ²¸ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÄÆÑÎß ×ÑÕÑÂÍÕËÄ-
ÐÑÌ ¡-ÙÇÒË ÒËÅÏÇÐÕÑÄ Ë ÊÂÍÎáÚÂÇÕÔâ Ä ÒÇÓÇÐÑÔÇ àÎÇÍÕ-
ÓÑÐÂ ÑÕ ÄÑÊÃÖÉÆÈÐÐÑÅÑ ÆËÏÇÓÂ ÃÂÍÕÇÓËÑØÎÑÓÑ×ËÎÎÂ P�

ÐÂ ÃÂÍÕÇÓËÑ×ÇÑ×ËÕËÐ HA ÒÓËÏÇÓÐÑ ÊÂ 3 ÒÔ Ë ÆÂÎÇÇ Ô HÿA
ÐÂ ØËÐÑÐ QA Ä ÕÇÚÇÐËÇ ÑÍÑÎÑ 200 ÒÔ. ¬ÄÂÐÕÑÄÂâ à××ÇÍ-
ÕËÄÐÑÔÕß ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ Ä ²¸ ÃÎËÊÍÂ Í 100%.

²ÂÊÆÇÎ 3 ÒÑÔÄâÜÈÐ ÐÇÍÑÕÑÓÞÏ ÂÔÒÇÍÕÂÏ ËÊÖÚÇÐËâ
ÓÑÎË ÐÇÂÍÕËÄÐÑÌ £-ÙÇÒË ÒËÅÏÇÐÕÑÄ. ¬ÂÍ ÒÑÍÂÊÂÐÑ ÐÂ
ÓËÔ. 1, ²¸ ËÏÇáÕ ÆÄÇ ÔËÏÏÇÕÓËÚÐÞÇ ÙÇÒË ÒËÅÏÇÐÕÑÄ,
ÑÆÐÂÍÑ ÓÂÊÆÇÎÇÐËÇ ÊÂÓâÆÑÄ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË

ÕÑÎßÍÑ Ä ÑÆÐÑÌ, ÂÍÕËÄÐÑÌ, ÙÇÒË. ¿ÕÑ ÊÂÅÂÆÑÚÐÑÇ ÐÇÔÑÑÕ-
ÄÇÕÔÕÄËÇ âÄÎâÇÕÔâ ÑÃÝÇÍÕÑÏ ÒÓËÔÕÂÎßÐÑÅÑ ÄÐËÏÂÐËâ
ËÔÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎÇÌ ÐÂ ÒÓÑÕâÉÇÐËË ÏÐÑÅËØ ÎÇÕ. °ÔÐÑÄÐÞÏ
ÒÑÆØÑÆÑÏ ÊÆÇÔß âÄÎâÇÕÔâ ÂÍÕËÄÂÙËâ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ
ÒÑ £-ÙÇÒË Ô ÒÑÏÑÜßá ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÑÅÑ ÏÖÕÂÅÇÐÇÊÂ ²¸.
£ÞâÄÎÇÐ ÓâÆ ÒÓÇÆÒÑÔÞÎÑÍ ÐÇÂÍÕËÄÐÑÔÕË £-ÙÇÒË, Â ËÏÇÐ-
ÐÑ: ÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÖÓÑÄÐâ P�BÿB ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ ÄÞÛÇ ÖÓÑÄÐâ P�,
ÃoÂ ÎßÛÂâ ÄÇÎËÚËÐÂ àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÅÑ ÔÑÒÓâÉÇÐËâ ÏÇÉÆÖ P� Ë
BA ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô ÕÂÍÑÄÑÌ ÆÎâ P� Ë BB, ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ
ÃÑÎßÛËÌ ÒÑÎÑÉËÕÇÎßÐÞÌ ÒÑÕÇÐÙËÂÎ ¡-ÙÇÒË ÒÑ ÔÓÂÄÐÇ-
ÐËá Ô ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÏ £-ÙÇÒË. ¬ÓÑÏÇ ÕÑÅÑ, ÄÑÊÏÑÉÇÐ ÑÃÓÂ-
ÕËÏÞÌ ÍÑÅÇÓÇÐÕÐÞÌ ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ä £-ÙÇÒß, ÄÞÊÄÂÐ-
ÐÞÌ ÆÄËÉÇÐËÇÏ ÍÑÎÇÃÂÕÇÎßÐÑÅÑ ÄÑÎÐÑÄÑÅÑ ÒÂÍÇÕÂ. ¿ÕÑÕ
ÒÇÓÇÐÑÔ ÄÑÊÐËÍÂÇÕ ÐÂ ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÆÇÔâÕÍÑÄ ×ÇÏÕÑÔÇÍÖÐÆ
ÓÂÐßÛÇ, ÚÇÏ ÂÐÂÎÑÅËÚÐÞÌ ÍÑÅÇÓÇÐÕÐÞÌ ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕ-
ÓÑÐÂ Ä ×ÑÕÑÂÍÕËÄÐÑÌ ¡-ÙÇÒË. £ÑÊÐËÍÐÑÄÇÐËÇ ÍÑÅÇÓÇÐÕ-
ÐÑÅÑ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ä £-ÙÇÒË ÐÇ ÊÂÄËÔËÕ ÑÕ ÐÂÎËÚËâ
ËÎË ÑÕÔÖÕÔÕÄËâ ÖÔÎÑÄËÌ ÆÎâ ÑÃÞÚÐÑÅÑ, ÐÇÍÑÅÇÓÇÐÕÐÑÅÑ,
ÒÇÓÇÐÑÔÂ Ë ÑÒÓÇÆÇÎâÇÕÔâ Ä ÑÔÐÑÄÐÑÏ ÆËÐÂÏËÍÑÌ ÄÑÎÐÑ-
ÄÑÅÑ ÒÂÍÇÕÂ.

²ÂÊÆÇÎ 4 ÒÑÔÄâÜÈÐ ÐÇÍÑÕÑÓÞÏ ÔÕÑÓÑÐÂÏ ÕÂÍÑÌ ÏÐÑ-
ÅÑÒÎÂÐÑÄÑÌ ÒÓÑÃÎÇÏÞ, ÍÂÍ ÄÎËâÐËÇ ÑÍÓÖÉÇÐËâ ÒËÅÏÇÐ-
ÕÑÄ ²¸ ÐÂ ÓÂÊÆÇÎÇÐËÇ ÊÂÓâÆÑÄ. ªÊÑÃÓÂÉÈÐÐÞÇ ÐÂ ÓËÔ. 1
ÒËÅÏÇÐÕÞ ÄÏÑÐÕËÓÑÄÂÐÞ Ä ÃÇÎÍÑÄÖá ÏÂÕÓËÙÖ, ÔÑÔÕÑâ-
ÜÖá ËÊ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ, ÑÃÝÇÆËÐÈÐÐÞØ Ä ÃÇÎ-
ÍÑÄÞÇ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ. ¬ÓÑÏÇ ÃÇÎÍÂ Ä ÑÍÓÖÉÇÐËË ÒËÅÏÇÐ-
ÕÑÄ ÐÂØÑÆËÕÔâ ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÔÑÕÇÐ ÏÑÎÇÍÖÎ ÄÑÆÞ. ±ÓÑÔÕÓÂÐ-
ÔÕÄÇÐÐÂâ ÔÕÓÖÍÕÖÓÂ ²¸ ÒÑÆÆÇÓÉËÄÂÇÕÔâ ÃÎÂÅÑÆÂÓâ ÏÐÑ-
ÅÑÚËÔÎÇÐÐÞÏ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâÏ £ÂÐ-ÆÇÓ-£ÂÂÎßÔÂ ÏÇÉÆÖ
ÒËÅÏÇÐÕÂÏË Ë ÃÇÎÍÑÏ, Â ÕÂÍÉÇ Ô ÒÑÏÑÜßá ÐÇÔÍÑÎßÍËØ
ÄÑÆÑÓÑÆÐÞØ ÔÄâÊÇÌ. ±ÑÏËÏÑ ÕÑÅÑ, ÃÎËÉÂÌÛÇÇ ÑÍÓÖÉÇ-
ÐËÇ ÏÑÎÇÍÖÎ ÒËÅÏÇÐÕÑÄ ÄÎËâÇÕ ÐÂ ÒÇÓÄËÚÐÑÇ ÓÂÊÆÇÎÇÐËÇ
ÊÂÓâÆÑÄ, ÄÑÊÆÇÌÔÕÄÖâ ÐÂ àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍËÇ ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍË
ÓÇÂÍÙËÌ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ËÎË âÄÎââÔß ÔÑÔÕÂÄÐÑÌ
ÚÂÔÕßá ÒÖÕË ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ.

ªÊ ÏÐÑÅÑÚËÔÎÇÐÐÞØ ÏÑÎÇÍÖÎ ÑÍÓÖÉÇÐËâ ÆÄÇ ÒÓÇÆÔÕÂ-
ÄÎâáÕ, ÍÂÍ ÐÂÏ ÍÂÉÇÕÔâ, ÐÂËÃÑÎßÛËÌ ËÐÕÇÓÇÔ: ÏÑÎÇÍÖÎÂ
ÕËÓÑÊËÐÂ (Tyr) ®210 Ë ÏÑÎÇÍÖÎÂ ÔÄâÊÂÐÐÑÌ ÄÑÆÞ ¯°¯55
(ÑÃÑÊÐÂÚÇÐËâ ÏÑÎÇÍÖÎ ÆÂÐÞ ÆÎâ ²¸ Rba. sphaeroides),

P

Car BB

BA

HA

QA

HB

QB

Fe

3 ÒÔ

1 ÒÔ

200 ÒÔ

²ËÔ. 1. ±ÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÂâ ÔÕÓÖÍÕÖÓÂ ²¸ RbÂ. sphaeroides ÔÑÅÎÂÔÐÑ
ÃÂÐÍÖ ÆÂÐÐÞØ PDB, ×ÂÌÎ 1AIJ. ±ÑÍÂÊÂÐÞ ÏÑÎÇÍÖÎÞ BChlPA Ë PB,
ÑÃÓÂÊÖáÜËÇ ÆËÏÇÓ P, ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÏÑÐÑÏÇÓÐÑÅÑ BChl BA Ë BB, ÏÑ-
ÎÇÍÖÎÞ BPheo HA Ë HB, ÏÑÎÇÍÖÎÞ ØËÐÑÐÂ QA Ë QB, ÂÕÑÏ ÉÇÎÇÊÂ,
ÏÑÎÇÍÖÎÂ ÍÂÓÑÕËÐÑËÆÂ Car. ³ÕÓÇÎÍÂÏË ÔØÇÏÂÕËÚÇÔÍË ÒÑÍÂÊÂÐ ÒÖÕß
ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ.

598 ¡.¤. Á¬°£¦£, £.¡. ºµ£¡°£ [µ¶¯ 2016



ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÐÞÇ ÄÃÎËÊË BA. °ÕÔÖÕÔÕÄËÇ àÕËØ ÏÑÎÇÍÖÎ
ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑÏÖ ÊÂÏÇÆÎÇÐËá ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâ-
ÆÑÄ Ä ²¸. ®ÐÑÅÑÚËÔÎÇÐÐÞÇ ÆÂÐÐÞÇ ÖÍÂÊÞÄÂáÕ ÐÂ ÍÎáÚÇ-
ÄÖá ÓÑÎß ÕËÓÑÊËÐÂ ®210 Ä ÔÕÂÃËÎËÊÂÙËË ÓÂÊÆÇÎÈÐÐÞØ
ÊÂÓâÆÑÄ Ä ÔÑÔÕÑâÐËË P�BÿA, ÍÑÕÑÓÂâ ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÕÔâ ÐÂ-
ÎËÚËÇÏ ÒÑÎâÓÐÑÌ °¯-ÅÓÖÒÒÞ Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ÕËÓÑÊËÐÂ ®210 Ë
ÓÇÑÓËÇÐÕÂÙËÇÌ àÕÑÌ ÅÓÖÒÒÞ ÒÑÆ ÆÇÌÔÕÄËÇÏ ÓÂÊÆÇÎÈÐÐÞØ
ÊÂÓâÆÑÄ. £ÑÆÂ ¯°¯55 ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ÄÍÎáÚÇÐÂ Ä ÑÆÐÖ ËÊ
ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÞØ ÕÓÑÒ à××ÇÍÕËÄÐÑÅÑ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕ-
ÓÑÐÂ ÒÑ ÙÇÒË ÒÑÎâÓÐÞØ ÅÓÖÒÒ ÂÕÑÏÑÄ, ÔÑÇÆËÐâáÜÇÌ ÆË-
ÏÇÓ ² Ë ÏÑÐÑÏÇÓ BA. £ ÑÕÔÖÕÔÕÄËÇ ÄÑÆÞ ¯°¯55 ÒÇÓÇÐÑÔ
àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÒÑ ËÐÞÏ, ÏÇÐÇÇ à××ÇÍÕËÄÐÞÏ,
ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÞÏ ÒÖÕâÏ.

²ÂÊÆÇÎ 5 ÒÑÔÄâÜÈÐ ÒÓÑÃÎÇÏÇ ÖÚÂÔÕËâ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÏÑ-
ÐÑÏÇÓÐÑÅÑ ÃÂÍÕÇÓËÑØÎÑÓÑ×ËÎÎÂ BA Ä ÒÇÓÄËÚÐÑÏ ÓÂÊ-
ÆÇÎÇÐËË ÊÂÓâÆÑÄ. ¿ÕÂ ÕÇÏÂÕËÍÂ ËÏÇÇÕ ÏÐÑÅÑÎÇÕÐáá
ËÔÕÑÓËá Ë ÎÑÅËÚÐÑ ÔÎÇÆÖÇÕ ËÊ ÒÑÎÑÉÇÐËâ BA ÏÇÉÆÖ ² Ë
HA ÔÑÅÎÂÔÐÑ ÓÇÐÕÅÇÐÑÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÏ ÆÂÐÐÞÏ (ÔÏ. ÓËÔ. 1).
±ÇÓÄÞÇ ÍÑÔÄÇÐÐÞÇ ÖÍÂÊÂÐËâ ÐÂ ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕß ÒÇÓÇÐÑÔÂ
àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÐÂ BA ÃÞÎË ÒÑÎÖÚÇÐÞ ÃÑÎÇÇ 30 ÎÇÕ ÐÂÊÂÆ, ÑÆ-
ÐÂÍÑ ÊÂÕÇÏ Ä ÕÇÚÇÐËÇ ÆÎËÕÇÎßÐÑÅÑ ÄÓÇÏÇÐË ÐÇ ÖÆÂÄÂÎÑÔß
ÒÑÎÖÚËÕß ÖÃÇÆËÕÇÎßÐÞØ ÆÑÍÂÊÂÕÇÎßÔÕÄ ÒÓâÏÑÅÑ ÖÚÂÔÕËâ
BA Ä ÓÂÊÆÇÎÇÐËË ÊÂÓâÆÑÄ. ²ÇÊÖÎßÕÂÕÞ ÒËÍÑ- Ë ×ÇÏÕÑÔÇ-
ÍÖÐÆÐÑÌ ÔÒÇÍÕÓÑÔÍÑÒËË ÒÑÔÕÇÒÇÐÐÑ ÒÓËÄÇÎË Í ÒÑÐËÏÂ-
ÐËá ÑÔÐÑÄÐÑÌ ÔÎÑÉÐÑÔÕË ÑÃÐÂÓÖÉÇÐËâ ÔÑÔÕÑâÐËâ P�BÿA,
ÍÑÕÑÓÂâ ÑÃÖÔÎÑÄÎÇÐÂ ÇÅÑ ÏÂÎÑÌ ÊÂÔÇÎÈÐÐÑÔÕßá. ¥ÓÖÅÂâ
ÔÎÑÉÐÑÔÕß ÔÄâÊÂÐÂ Ô ÕÇÏ, ÚÕÑ Ä ÄËÆËÏÑÏ ÆËÂÒÂÊÑÐÇ, ÅÆÇ
ÒÓÑÄÑÆËÎÑÔß ÒÑÆÂÄÎâáÜÇÇ ÃÑÎßÛËÐÔÕÄÑ ËÊÏÇÓÇÐËÌ,
ÔÒÇÍÕÓ ÔÑÔÕÑâÐËâ P�BÿA ÔËÎßÐÑ ÊÂÏÂÔÍËÓÑÄÂÐ ÔÒÇÍÕÓÂÏË
ÆÓÖÅËØ ÔÑÔÕÑâÐËÌ. ±ÑÎÖÚËÕß ÖÃÇÆËÕÇÎßÐÑÇ ÆÑÍÂÊÂÕÇÎß-
ÔÕÄÑ ÔÖÜÇÔÕÄÑÄÂÐËâ ÔÑÔÕÑâÐËâ P�BÿA ÖÆÂÎÑÔß Ä ÓÇÊÖÎß-
ÕÂÕÇ ÒÇÓÇØÑÆÂ Ä ÃÎËÉÐËÌ ËÐ×ÓÂÍÓÂÔÐÞÌ (ª¬) ÆËÂÒÂÊÑÐ,
ÅÆÇ ÂÐËÑÐ BÿA ËÏÇÇÕ ÔÎÂÃÖá ÒÑÎÑÔÖ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ÒÓË
ÆÎËÐÇ ÄÑÎÐÞ 1020 ÐÏ. ³ÐÂÚÂÎÂ àÕÂ ÒÑÎÑÔÂ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÎÂÔß
Ä ØËÏËÚÇÔÍË ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞØ ²¸, Ä ÍÑÕÑÓÞØ ÃÎÑ-
ÍËÓÑÄÂÐËÇ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÐÂ HA ÒÓËÄÑÆËÎÑ Í ÐÂ-
ÍÑÒÎÇÐËá ÔÑÔÕÑâÐËâ P�BÿA Ä ÒËÍÑÔÇÍÖÐÆÐÑÏ ÆËÂÒÂÊÑÐÇ. £
ÐÂÔÕÑâÜÇÇ ÄÓÇÏâ ÔØÇÏÂ ÆÄÖØÔÕÖÒÇÐÚÂÕÑÅÑ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍ-
ÕÓÑÐÂ P� ! P�BÿA ! P�HÿA, Ä ÍÑÕÑÓÑÌ ÄÕÑÓÂâ ÓÇÂÍÙËâ Ä
ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÓÂÊ ÃÞÔÕÓÇÇ ÒÇÓÄÑÌ, ÔÚËÕÂÇÕÔâ ÑÃÜÇÒÓËÐâ-
ÕÑÌ.

2. °ÃÜËÇ ÔÄÇÆÇÐËâ
Ñ ÒÓÑÙÇÔÔÂØ ÒÓË ×ÑÕÑÔËÐÕÇÊÇ

2.1. ¿ÎÇÏÇÐÕÂÓÐÞÇ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐËâ Ñ ×ÑÕÑÔËÐÕÇÊÇ
°ÃÑÃÜÈÐÐÂâ ÓÇÂÍÙËâ ×ÑÕÑÔËÐÕÇÊÂ ÓÂÔÕÇÐËÌ, ÙËÂÐÑÃÂÍÕÇ-
ÓËÌ Ë àÖÍÂÓËÑÕËÚÇÔÍËØ ÄÑÆÑÓÑÔÎÇÌ ÔØÇÏÂÕËÚÇÔÍË ÄÞÅÎâ-
ÆËÕ ÕÂÍ:

6CO2 � 6H2O� swet ! 6O2 � �CH2O�6 ;

ÒÓËÚÈÏ O2 ÄÞÆÇÎâÇÕÔâ ËÊ ÏÑÎÇÍÖÎ ÄÑÆÞ. ±ÓÑÔÕÑÕÂ
ÒÓËÄÇÆÈÐÐÑÅÑ ÄÞÓÂÉÇÐËâ ÑÃÏÂÐÚËÄÂ. ²ÇÂÎßÐÞÌ ×ÑÕÑ-
ÔËÐÕÇÊ ì àÕÑ ÔÎÑÉÐÇÌÛËÌ ÒÓÑÙÇÔÔ, ×ËÊËÚÇÔÍÖá ÑÔÐÑÄÖ
ÍÑÕÑÓÑÅÑ ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ ÒÇÓÇÐÑÔ àÐÇÓÅËË Ë ÊÂÓâÆÂ. ¶ÑÕÑ-
ÔËÐÕÇÊ ÐÂÚËÐÂÇÕÔâ Ô ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ÔÄÇÕÂ Ä ÔÄÇÕÑÔÑÃËÓÂá-
ÜËØ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂØ, ÔÑÔÕÑâÜËØ ËÊ ÏÑÎÇÍÖÎ ØÎÑÓÑ×ËÎÎÂ
(ÃÂÍÕÇÓËÑØÎÑÓÑ×ËÎÎÂ). ¬ÑÎËÚÇÔÕÄÑ àÕËØ ÏÑÎÇÍÖÎ ÄÂÓßË-
ÓÖÇÕ ÑÕ ÑÃÝÇÍÕÂ Í ÑÃÝÇÍÕÖ ÑÕ ÐÇÔÍÑÎßÍËØ ÆÇÔâÕÍÑÄ ÆÑ
ÐÇÔÍÑÎßÍËØ ÕÞÔâÚ.

¿ÐÇÓÅËâ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ ÏËÅÓËÓÖÇÕ ÄÐÖÕÓË ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ
ÆÑ ÕÇØ ÒÑÓ, ÒÑÍÂ ÐÇ ÒÑÒÂÆÂÇÕ Ä ÓÇÂÍÙËÑÐÐÞÌ ÙÇÐÕÓ

×ÑÕÑÔËÐÕÇÊÂ (ÔÏ. ÓÂÊÆÇÎ 2.2). ·ÂÓÂÍÕÇÓÐÑÇ ÄÓÇÏâ ÏË-
ÅÓÂÙËË àÐÇÓÅËË ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ ÑÕ ÐÇÔÍÑÎßÍËØ ÆÇÔâÕÍÑÄ ÆÑ
ÐÇÔÍÑÎßÍËØ ÔÑÕÇÐ ÒËÍÑÔÇÍÖÐÆ. £ ²¸ ÊÂ ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÒËÍÑ-
ÔÇÍÖÐÆ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÒÇÓÄËÚÐÑÇ ÓÂÊÆÇÎÇÐËÇ ÊÂÓâÆÑÄ (àÎÇÍ-
ÕÓÑÐÂ Ë ÆÞÓÍË). ±ÑÍËÐÖÄ ²¸, àÎÇÍÕÓÑÐ ÒÑÒÂÆÂÇÕ Ä àÎÇÍ-
ÕÓÑÐÐÑ-ÕÓÂÐÔÒÑÓÕÐÖá ÙÇÒß, ÅÆÇ ÇÅÑ àÐÇÓÅËâ ÓÂÔØÑÆÖ-
ÇÕÔâ ÒÓË ÔËÐÕÇÊÇ ØËÏËÚÇÔÍËØ ÔÑÇÆËÐÇÐËÌ. ´ÂÍËÏ ÑÃ-
ÓÂÊÑÏ, ÒÓË ×ÑÕÑÔËÐÕÇÊÇ ÔÄÇÕÑÄÂâ àÐÇÓÅËâ ÒÓÇÄÓÂÜÂ-
ÇÕÔâ Ä àÐÇÓÅËá ØËÏËÚÇÔÍËØ ÔÄâÊÇÌ ÍÑÐÇÚÐÞØ ÒÓÑÆÖÍÕÑÄ
(ÅÎáÍÑÊÞ).

±ÓÑÙÇÔÔÞ ÓÂÊÎÑÉÇÐËâ ÄÑÆÞ Ë ÂÔÔËÏËÎâÙËË CO2 ÒÓÑ-
ËÔØÑÆâÕ ÑÕÆÇÎßÐÑ ÆÓÖÅ ÑÕ ÆÓÖÅÂ Ä ØÎÑÓÑÒÎÂÔÕÂØ ÍÎÇÕÑÍ
ÓÂÔÕÇÐËÌ. £ ÓÂÊÎÑÉÇÐËË ÄÑÆÞ ÄÂÉÐÖá ÓÑÎß ËÅÓÂÇÕ ÒÇ-
ÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ä ²¸ Ë ÒÑ ÙÇÒË ÇÅÑ ÒÇÓÇÐÑÔÚËÍÑÄ ÄÐÖÕÓË
ÏÇÏÃÓÂÐ ØÎÑÓÑÒÎÂÔÕÂ. ²ÇÊÖÎßÕÂÕÑÏ ÑÕÓÞÄÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÑÕ
ÄÑÆÞ âÄÎâÇÕÔâ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËÇ ÑÍËÔÎÇÐÐÑÌ ×ÑÓÏÞ ÐË-
ÍÑÕËÐÂÏËÆÂÆÇÐËÐÆËÐÖÍÎÇÑÕËÆ×ÑÔ×ÂÕÂ (¯¡¥¶�) Ë ÔËÐ-
ÕÇÊ ÂÆÇÐÑÊËÐÕÓË×ÑÔ×ÂÕÂ (¡´¶). ¥ÂÎÇÇ Ô ÒÑÏÑÜßá ÄÑÔ-
ÔÕÂÐÑÄÎÇÐÐÑÅÑ ¯¡¥¶ (ÑÃÑÊÐÂÚÂÇÏÑÅÑ ¯¡¥¶¯) Ë ¡´¶
ÒÓÑËÔØÑÆâÕ ÂÔÔËÏËÎâÙËâ CO2 Ë ÔËÐÕÇÊ ÖÅÎÇÄÑÆÑÄ.

µ ×ÑÕÑÔËÐÕÇÊËÓÖáÜËØ ÃÂÍÕÇÓËÌ ËÔÕÑÚÐËÍÑÏ àÎÇÍÕ-
ÓÑÐÂ âÄÎâÇÕÔâ ÃÑÎÇÇ ÔËÎßÐÞÌ, ÚÇÏ ÄÑÆÂ, ÆÑÐÑÓ àÎÇÍÕÓÑÐÂ
(ÐÂÒÓËÏÇÓ, H2S). £ ÑÕÎËÚËÇ ÑÕ ÃÂÍÕÇÓËÌ, ÓÂÔÕÇÐËâ Ë
ÄÑÆÑÓÑÔÎË ËÏÇáÕ ÆÄÂ ÕËÒÂ ×ÑÕÑÔËÔÕÇÏ: ÍÑÓÑÕÍÑÄÑÎÐÑ-
ÄÖá (×ÑÕÑÔËÔÕÇÏÂ II) Ë ÆÎËÐÐÑÄÑÎÐÑÄÖá (×ÑÕÑÔËÔÕÇÏÂ I)
Ë ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ ÆÄÂ ÕËÒÂ ²¸ Ô ÒËÅÏÇÐÕÂÏË ²680 Ë ²700.
³ÑÅÎÂÔÐÑ ÕÂÍ ÐÂÊÞÄÂÇÏÑÌ Z-ÔØÇÏÇ àÎÇÍÕÓÑÐ ÒÑÆÐËÏÂÇÕÔâ
Ä ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËË, ÒÓÑÕËÄÑÒÑÎÑÉÐÑÏ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËá ÕÇÓÏÑ-
ÆËÐÂÏËÚÇÔÍÑÅÑ ÅÓÂÆËÇÐÕÂ, ÒÓË ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÏ ÒÑ-
ÅÎÑÜÇÐËË ÆÄÖØ ÍÄÂÐÕÑÄ ÔÄÇÕÂ ÆÄÖÏâ ×ÑÕÑÔËÔÕÇÏÂÏË.
¶ÑÕÑÔËÔÕÇÏÂ II ÑÕÄÇÚÂÇÕ ÊÂ ÓÇÂÍÙËá ÓÂÊÎÑÉÇÐËâ ÄÑÆÞ.
±ËÅÏÇÐÕ ²680 ÒÓË ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËË ÑÕÆÂÈÕ àÎÇÍÕÓÑÐ ÒÎÂÔÕÑ-
ØËÐÑÐÖ Ë ÆÂÎÇÇ Ä ÙÇÒß ÏÇÏÃÓÂÐÐÞØ ÒÇÓÇÐÑÔÚËÍÑÄ àÎÇÍÕ-
ÓÑÐÂ. °ÆËÐ ËÊ àÕËØ ÒÇÓÇÐÑÔÚËÍÑÄ, ÒÎÂÔÕÑÙËÂÐËÐ, ÆÑÐË-
ÓÖÇÕ àÎÇÍÕÓÑÐ ÒËÅÏÇÐÕÖ ²700, ÍÑÕÑÓÞÌ ÒÓË ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËË
ÒÇÓÇÆÂÈÕ àÎÇÍÕÓÑÐ ×ÇÓÓÇÆÑÍÔËÐÖ Ë ÆÂÎÇÇ ÐÂ¯¡¥¶�. ±ÓË
ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÏ ×ÑÕÑÔËÐÕÇÊÇ àÎÇÍÕÓÑÐ ÒÇÓÇÆÂÈÕÔâ ÑÕ ÄÑÊ-
ÃÖÉÆÈÐÐÑÅÑ ÆËÏÇÓÂ ÃÂÍÕÇÓËÑØÎÑÓÑ×ËÎÎÂ ÖÃËØËÐÑÐÖ. ©Â-
ÕÇÏ àÎÇÍÕÓÑÐ ÏÑÉÇÕ ÄÇÓÐÖÕßÔâ ÐÂÊÂÆ ÐÂ ÑÍËÔÎÇÐÐÞÌ
ÆËÏÇÓ (ÙËÍÎËÚÇÔÍËÌ ÕÓÂÐÔÒÑÓÕ ÒÓË ÑÕÔÖÕÔÕÄËË ÄÐÇÛÐÇÅÑ
ÆÑÐÑÓÂ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ) ËÎË ÄÑÔÔÕÂÐÑÄËÕß ÒÖÎ ÖÃËØËÐÑÐÂ
(ÒÓË ÐÂÎËÚËË ÄÐÇÛÐÇÅÑ ÆÑÐÑÓÂ).

£ÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËÇ ¯¡¥¶� ÒÓÑËÔØÑÆËÕ Ö ÃÂÍÕÇÓËÌ Ä ÓÇ-
ÊÖÎßÕÂÕÇ ÑÃÓÂÕÐÑÅÑ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ë ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂ-
ÇÕÔâ ÅËÆÓÑÎËÊÑÏ ÏÑÎÇÍÖÎ ¡´¶. ³ËÐÕÇÊ ¡´¶ ÑÔÖÜÇ-
ÔÕÄÎâÇÕÔâ Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ÅÓÂÆËÇÐÕÂ ÍÑÐÙÇÐÕ-
ÓÂÙËË ÒÓÑÕÑÐÑÄ ÐÂ ÆÄÖØ ÔÕÑÓÑÐÂØ ÍÎÇÕÑÚÐÑÌÏÇÏÃÓÂÐÞ, Ä
ÍÑÕÑÓÖá ÒÑÅÓÖÉÇÐÞ ²¸. ¿ÕË ÒÓÑÕÑÐÞ ÒÇÓÇÐÑÔâÕÔâ
ÔÍÄÑÊß ÏÇÏÃÓÂÐÖ Ë ÑÔÄÑÃÑÉÆÂáÕÔâ ÄÐÖÕÓË ÐÇÈ. ±ÓË ÄÑÔ-
ÔÕÂÐÑÄÎÇÐËË ¯¡¥¶� ÐÂ ÄÐÇÛÐÇÌ ÔÕÑÓÑÐÇ ÏÇÏÃÓÂÐÞ
ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÒÑÅÎÑÜÇÐËÇ ÄÐÖÕÓÇÐÐÇÌ ÚÂÔÕßá ÏÇÏÃÓÂÐÞ
ÑÍÑÎÑ ÆÄÖØ ÒÓÑÕÑÐÑÄ ÐÂ ÑÆËÐ àÎÇÍÕÓÑÐ.

°ÕÏÇÕËÏ, ÚÕÑ Ö ÄÞÔÛËØ ÓÂÔÕÇÐËÌ ÔÄÇÕÑÔÑÃËÓÂáÜËÇ
ÍÑÏÒÎÇÍÔÞ, ²¸ Ë ÍÑÏÒÑÐÇÐÕÞ ÙÇÒË ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ
ÓÂÔÒÑÎÂÅÂáÕÔâ Ä ÕÑÎÜÇ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐÐÑÌ ÎËÒËÆÂÏË ÕËÎÂ-
ÍÑËÆÐÑÌ ÏÇÏÃÓÂÐÞ, ÐÂØÑÆâÜÇÌÔâ Ä ÅÓÂÐÂØ ØÎÑÓÑÒÎÂ-
ÔÕÑÄ. µ ÃÂÍÕÇÓËÌ ×ÑÕÑÔËÐÕÇÕËÚÇÔÍËÌ ÂÒÒÂÓÂÕ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐ
ÄÒâÚËÄÂÐËÇÏ ÄÐÖÕÓÇÐÐÇÌ ÍÎÇÕÑÚÐÑÌ ÏÇÏÃÓÂÐÞ.

2.2. ³ÕÓÖÍÕÖÓÂ ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÞØ ÓÇÂÍÙËÑÐÐÞØ ÙÇÐÕÓÑÄ
²ÇÂÍÙËÑÐÐÞÌ ÙÇÐÕÓ ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÅÑ ×ÑÕÑÔËÐÕÇÊÂ ÒÓÇÆ-
ÔÕÂÄÎâÇÕ ÔÑÃÑÌ ÒËÅÏÇÐÕ-ÃÇÎÍÑÄÞÌ ÍÑÏÒÎÇÍÔ, ÍÑÕÑÓÞÌ
ÑÕÄÇÚÂÇÕ ÊÂ ÒÓÇÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ ÔÄÇÕÑÄÑÌ àÐÇÓÅËË Ä àÐÇÓÅËá
ÓÂÊÆÇÎÈÐÐÞØ ÊÂÓâÆÑÄ Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÔÇÓËË ÃÞÔÕÓÞØ ÓÇÂÍ-
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ÙËÌ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ. ³ÕÓÖÍÕÖÓÂ, ×ÖÐÍÙËâ Ë ÏÇØÂÐËÊÏ
ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ ÐÂËÃÑÎÇÇ ÒÑÆÓÑÃÐÑ ËÊÖÚÇÐÞ Ä ²¸
ÒÖÓÒÖÓÐÞØ ×ÑÕÑÔËÐÕÇÊËÓÖáÜËØ ÃÂÍÕÇÓËÌ. ³ÑÑÕÄÇÕ-
ÔÕÄÖáÜÖá ËÐ×ÑÓÏÂÙËá ÄÏÇÔÕÇ Ô ÒÑÆÓÑÃÐÑÌ ÃËÃÎËÑÅÓÂ-
×ËÇÌ ÏÑÉÐÑ ÐÂÌÕË Ä ÏÐÑÅÑÚËÔÎÇÐÐÞØ ÑÃÊÑÓÂØ, ÔÃÑÓÐË-
ÍÂØ Ë ÏÑÐÑÅÓÂ×ËâØ (ÔÏ., ÐÂÒÓËÏÇÓ, [1 ë 13]).

²¸ ÒÖÓÒÖÓÐÞØ ×ÑÕÑÔËÐÕÇÊËÓÖáÜËØ ÃÂÍÕÇÓËÌ ËÏÇáÕ
Ä ÔÄÑÈÏ ÔÑÔÕÂÄÇ ÔÎÇÆÖáÜËÇ ØÓÑÏÑ×ÑÓÞ, ÖÚÂÔÕÄÖáÜËÇ Ä
ÒÑÅÎÑÜÇÐËË ÔÄÇÕÂ Ë ÒÇÓÇÐÑÔÇ àÎÇÍÕÓÑÐÂ: ÚÇÕÞÓÇ ÏÑÎÇ-
ÍÖÎÞ ÃÂÍÕÇÓËÑØÎÑÓÑ×ËÎÎÂ (BChl), ÆÄÇ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÃÂÍÕÇ-
ÓËÑ×ÇÑ×ËÕËÐÂ (BPheÑ), ÆÄÇ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ØËÐÑÐÂ (Q) (ÖÃË-
ØËÐÑÐÂ ËÎË ÏÇÐÂØËÐÑÐÂ). ³ÕÓÖÍÕÖÓÐÑÌ ÑÔÐÑÄÑÌ ÏÑÎÇÍÖÎ
BChl Ë BPheo âÄÎâÇÕÔâ ÒÎÑÔÍÑÇ ÕÇÕÓÂÒËÓÓÑÎßÐÑÇ ÍÑÎßÙÑ.
£ ÏÑÎÇÍÖÎÇ BChl ÚÇÕÞÓÇ ÂÕÑÏÂ ÂÊÑÕÂ ÒËÓÓÑÎßÐÞØ ÍÑÎÇÙ
ÎËÅÂÐÆËÓÖáÕ ÙÇÐÕÓÂÎßÐÞÌ ÂÕÑÏ Mg2�. £ ÏÑÎÇÍÖÎÇ
BPheo ÄÏÇÔÕÑ ÂÕÑÏÂ Mg2� ÒÓËÔÖÕÔÕÄÖáÕ ÆÄÂ ÂÕÑÏÂ ÄÑ-
ÆÑÓÑÆÂ. ¯Â ÒÇÓË×ÇÓËË ÕÇÕÓÂÒËÓÓÑÎßÐÑÅÑ ÍÑÎßÙÂ Ä ÏÑÎÇ-
ÍÖÎÇ BChl ÓÂÔÒÑÎÂÅÂáÕÔâ ÓÂÊÎËÚÐÞÇ ÊÂÏÇÔÕËÕÇÎË, ÄÍÎá-
ÚÂâ ÙËÍÎÑÒÇÐÕÂÐÑÄÑÇ ÍÑÎßÙÑ Ë ÅËÆÓÑ×ÑÃÐÖá ÙÇÒß (×Ë-
ÕÑÎ). ²¸ ÒÖÓÒÖÓÐÞØ ÃÂÍÕÇÓËÌ, ÔÑÆÇÓÉÂÜËØ BChl a-ÕËÒÂ
(BChlÂ) Ë BChl b-ÕËÒÂ (BChlb) [14], ÑÃÓÂÊÑÄÂÐÞ ÕÓÇÏâ
ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂÏË ÃÇÎÍÂ (ÎÈÅÍÑÌ L, ÔÓÇÆÐÇÌ M Ë ÕâÉÈÎÑÌ H)
Ô ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÌ ÏÂÔÔÑÌ ÑÕ 24 ÆÑ 32 Í¥Â, ÍÑÕÑÓÞÇ
ÄÍÎáÚÂáÕ Ä ÔÇÃâ ÚÇÕÞÓÇ ÏÑÎÇÍÖÎÞ BChl, ÆÄÇ ÏÑÎÇÍÖÎÞ
BPheo, ÆÄÇ ÏÑÎÇÍÖÎÞ Q Ë ÑÆËÐ ÂÕÑÏ ÉÇÎÇÊÂ. ®ÑÎÇÍÖÎÞ
BChl, BPheo Ë Q ÐÂØÑÆâÕÔâ Ä L- Ë ®-ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂØ ÃÇÎÍÂ
[15 ë 17]. £ ÔÑÔÕÂÄ ²¸ ÐÇÍÑÕÑÓÞØ ÃÂÍÕÇÓËÌ ÄØÑÆËÕ ÙËÕÑ-
ØÓÑÏ, ÔÑÆÇÓÉÂÜËÌÑÆÐÖ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÖ ÃÇÎÍÂ Ë ÚÇÕÞÓÇ ÅÇÏÂ
[16, 17]. ²¸ ÊÇÎÈÐÞØ ÃÂÍÕÇÓËÌ Chloroêexux (Cfx.) aurantia-
cus ËÏÇáÕ Ä ÔÄÑÈÏ ÔÑÔÕÂÄÇ ÆÄÇ ÃÇÎÍÑÄÞÇ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ
ÏÂÔÔÑÌ � 26 Í¥Â [18], ÕÓË ÏÑÎÇÍÖÎÞ BChl, ÕÓË ÏÑÎÇÍÖÎÞ
BPheo [19] Ë ÆÄÇ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÏÇÐÂØËÐÑÐÂ [20].

±ÑÎÖÚÇÐÐÞÇ ÆÂÐÐÞÇ Ñ ÒÇÓÄËÚÐÑÌ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË
L- Ë ®-ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ [21] Ë ÓÇÐÕÅÇÐÑÔÕÓÖÍÕÖÓÐÑÅÑ ÂÐÂÎËÊÂ
ÍÓËÔÕÂÎÎÑÄ ²¸ [16, 17, 22 ë 27] ÒÑÊÄÑÎËÎË ÄÞâÔÐËÕß
ÒÑÎÐÖá ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÖá ÔÕÓÖÍÕÖÓÖ ²¸ (ÔÏ. ÓËÔ. 1). L-
Ë ®-ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ ²¸ Blastochloris (Blc.) viridis ÄÍÎáÚÂáÕ
Ä ÔÇÃâ 273 Ë 323 ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÂ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ.
±ÓÑ×ËÎß ÅËÆÓÑ×ÑÃÐÑÔÕË L- Ë ®-ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ ÒÑÍÂÊÞÄÂÇÕ
ÒâÕß ÖÚÂÔÕÍÑÄ, ÒÇÓÇÔÇÍÂáÜËØ ÏÇÏÃÓÂÐÖ. ¿ÕË ÖÚÂÔÕÍË
ÑÃÓÂÊÖáÕ a-ÔÒËÓÂÎË a, b, c, d Ë e, ÍÑÕÑÓÞÇ âÄÎâáÕÔâ ÒÓË-
ÏÇÓÐÑ ÒÂÓÂÎÎÇÎßÐÞÏË ÆÓÖÅ ÆÓÖÅÖ Ë ×ÑÓÏËÓÖáÕ ÔÕÓÖÍ-
ÕÖÓÖ Ô C2-ÔËÏÏÇÕÓËÇÌ. ³Ñ ÔÕÑÓÑÐÞ ÒÇÓËÒÎÂÊÏÞ L®-
ÍÑÏÒÎÇÍÔ ÊÂÍÓÞÄÂÇÕÔâ ÙËÕÑØÓÑÏÑÏ, Â ÔÑ ÔÕÑÓÑÐÞ ÙË-
ÕÑÒÎÂÊÏÞ ì H-ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÇÌ. ®ÑÎÇÍÖÎÞ BChl Ë B²heÑ
ÓÂÔÒÑÎÂÅÂáÕÔâ Ä ÑÃÎÂÔÕË a-ÔÒËÓÂÎÇÌ c, d Ë e Ä L- Ë
®-ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂØ. ±ÇÓÄËÚÐÞÌ ÆÑÐÑÓ àÎÇÍÕÓÑÐÂ, ÆËÏÇÓ
BChl ², ÑÃÓÂÊÑÄÂÐ ÆÄÖÏâ ÏÑÎÇÍÖÎÂÏË, PL Ë PM, Ä ÍÑ-
ÕÑÓÞØ ÙÇÐÕÓÂÎßÐÞÌ ÂÕÑÏ ÏÂÅÐËâ ÎËÅÂÐÆËÓÖÇÕÔâ ÏÑÎÇÍÖ-
ÎÂÏË ÅËÔÕËÆËÐÂ (His) L173 Ë M200. ¿ÕË ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÅËÔ-
ÕËÆËÐÂ ÐÂØÑÆâÕÔâ Ä a-ÔÒËÓÂÎâØ ÃÎËÉÇ Í ÑÃÎÂÔÕË, ÊÂÍÓÞ-
ÄÂÇÏÑÌ ÃÇÎÍÑÏ ÙËÕÑØÓÑÏÂ. ±ÎÑÔÍÑÔÕË ÏÂÍÓÑÙËÍÎÑÄ
BChl ² ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÞ ÆÓÖÅ ÐÂÆ ÆÓÖÅÑÏ Ô ÒÇÓÇÍÓÞÄÂÐËÇÏ
ÑÓÃËÕÂÎÇÌ ÒÇÓÄÞØ ÒËÓÓÑÎßÐÞØ ÍÑÎÇÙ, ÒÓËÚÈÏ ÏËÐËÏÂÎß-
ÐÑÇ ÓÂÔÔÕÑâÐËÇ ÏÇÉÆÖ àÕËÏË ÒÎÑÔÍÑÔÕâÏË ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ
ÄÔÇÅÑ ÑÍÑÎÑ 3 A

�
. ´ÂÍÑÇ ÔÃÎËÉÇÐËÇ ÔÑÊÆÂÈÕ ÖÔÎÑÄËâ ÆÎâ

ÔËÎßÐÑÅÑ àÍÔËÕÑÐÐÑÅÑ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ Ô àÐÇÓÅËÇÌ ÑÍÑÎÑ
600 ÔÏÿ1 [28 ë 30], ÚÕÑ ÑÃÖÔÎÑÄÎËÄÂÇÕ ÔÒÇÙË×ËÚÇÔÍËÇ ÔÒÇÍ-
ÕÓÂÎßÐÞÇ Ë ÑÍËÔÎËÕÇÎßÐÑ-ÄÑÔÔÕÂÐÑÄËÕÇÎßÐÞÇ ÔÄÑÌÔÕÄÂ ².

¥ÄÇ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÏÑÐÑÏÇÓÐÑÅÑ BChl, BL Ë BM, ÎËÅÂÐÆË-
ÓÖáÕÔâ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ His L153 Ë HisM180, ÍÑÕÑÓÞÇ
ÐÂØÑÆâÕÔâ Ä ÑÃÎÂÔÕË ÙÇÒÇÌ, ÔÑÇÆËÐâáÜËØ a-ÔÒËÓÂÎË c Ë
d.®ËÐËÏÂÎßÐÑÇ ÓÂÔÔÕÑâÐËÇ ÏÇÉÆÖ ÏÂÍÓÑÙËÍÎÂÏËBL;M Ë
P ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ 3;5 A

�
, Â ÓÂÔÔÕÑâÐËÇ ÏÇÉÆÖ ÙÇÐÕÓÂÏË P Ë

BL;M ìÑÍÑÎÑ 13 A
�
. £ ÙÇÐÕÓÇ ÅËÆÓÑ×ÑÃÐÑÌ ÑÃÎÂÔÕË ÃÇÎÍÂ

ÏÇÉÆÖ a-ÔÒËÓÂÎâÏË c Ë e ÐÂØÑÆâÕÔâ ÏÑÎÇÍÖÎÞ B²heÑHL Ë
HM. ²ÂÔÔÕÑâÐËÇ ÏÇÉÆÖ ÙÇÐÕÓÂÏË P Ë HL;M � 17 A

�
, Â ÓÂÔ-

ÔÕÑâÐËÇ ÏÇÉÆÖ BL�BM� Ë HL�HM� � 11 A
�
. ¬ÑÐÇÚÐÞÇ

ÂÍÙÇÒÕÑÓÞ QA (Ä ®-ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÇ) Ë QB (Ä L-ÔÖÃÝÇÆËÐË-
ÙÇ) ÐÂØÑÆâÕÔâ ÏÇÉÆÖ a-ÔÒËÓÂÎâÏË c Ë e, ÃÎËÉÇ Í ÑÃÎÂÔÕË,
ÍÑÕÑÓÂâ ÊÂÍÓÞÄÂÇÕÔâ ¯-ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÇÌ ÃÇÎÍÂ ²¸. QA ÐÂ-
ØÑÆËÕÔâ Ä ÍÑÐÕÂÍÕÇ Ô ÏÑÎÇÍÖÎÑÌ ÕÓËÒÕÑ×ÂÐÂ (Trp) ®252,
Â QB ì Ô ÏÑÎÇÍÖÎÑÌ ×ÇÐËÎÂÎÂÐËÐÂ (²he) L216, ÍÑÕÑÓÞÇ
ÓÂÔÒÑÎÂÅÂáÕÔâ Ä ÑÃÎÂÔÕË ÙÇÒÇÌ, ÔÑÇÆËÐâáÜËØ a-ÔÒË-
ÓÂÎË d Ë Ç, ÑÆÐÑÄÓÇÏÇÐÐÑ ÒÓÑÐËÍÂâ Ä ÑÃÎÂÔÕß a-ÔÒË-
ÓÂÎÇÌ ÔËÏÏÇÕÓËÚÐÞØ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ. ®ÇÉÆÖ QA Ë QB ÐÂ-
ØÑÆËÕÔâ ÂÕÑÏ ÉÇÎÇÊÂ, ÍÑÕÑÓÞÌ ÎËÅÂÐÆËÓÖÇÕÔâ His L190,
L230, M217 Ë ®264 a-ÔÒËÓÂÎÇÌ d Ë Ç L- Ë M-ÔÖÃÝÇÆË-
ÐËÙ. ¿ÕË His-ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÐÂØÑÆâÕÔâ ÃÎËÉÇ Í ÑÃÎÂÔÕË,
ÍÑÕÑÓÂâ ÊÂÍÓÞÄÂÇÕÔâ H-ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÇÌ. ¢ÎËÉÂÌÛËÏË Í
QA Ë QB ØÓÑÏÑ×ÑÓÂÏË âÄÎâáÕÔâ HL Ë HM ÔÑÑÕÄÇÕÔÕ-
ÄÇÐÐÑ.

´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, Ä ²¸ ËÏÇáÕÔâ ÆÄÇ ÔËÏÏÇÕÓËÚÐÞÇ
ÙÇÒË ÍÑ×ÂÍÕÑÓÑÄ: PL=BL=HL=QA Ë PM=BM=HM=QB, ÍÑÕÑ-
ÓÞÇ ÔÑÇÆËÐâáÕÔâ ÍÂÍ Ä ÑÃÎÂÔÕË ÒÇÓÇÍÓÞÕËâ ÑÓÃËÕÂÎÇÌ PL

Ë PM, ÕÂÍ Ë Ä ÑÃÎÂÔÕË ÏÑÔÕËÍÂ, ÑÃÓÂÊÑÄÂÐÐÑÅÑ ÏÇÉÆÖ QA

Ë QB ÂÕÑÏÑÏ ÉÇÎÇÊÂ (ÔÏ. ÓËÔ. 1). ¨ÈÔÕÍËÌ ÍÂÓÍÂÔ ÆÎâ
ÙÇÒÇÌ ÍÑ×ÂÍÕÑÓÑÄ ÑÃÓÂÊÖáÕ a-ÔÒËÓÂÎË ÃÇÎÍÂ. £ ÕÂÍÑÌ
ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ ÓÂÔÔÕÑâÐËÇ Ë ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËÇ ÏÇÉÆÖ ÒÓÑÔÕÇÕË-
ÚÇÔÍËÏË ÅÓÖÒÒÂÏË ÐÇ ÊÂÄËÔâÕ ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑ ÑÕ ÕÇÏÒÇÓÂ-
ÕÖÓÞ.

³ÖÏÏÂÓÐÞÌ ÊÂÓâÆ ÆÎâ®- Ë L-ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ ÔÑ ÔÕÑÓÑÐÞ
ÒÇÓËÒÎÂÊÏÞ ÓÂÄÇÐÿ8, Â ÔÑ ÔÕÑÓÑÐÞ ÙËÕÑÒÎÂÊÏÞì�6. ³
ÖÚÈÕÑÏ ÊÂÓâÆÂ ÂÕÑÏÂ Fe2� ÑÃÜËÌ ÊÂÓâÆ ÔÑ ÔÕÑÓÑÐÞ ÙËÕÑ-
ÒÎÂÊÏÞ ÓÂÄÇÐ �8. ²ÂÔÒÑÎÑÉÇÐËÇ àÕËØ ÊÂÓâÆÑÄ ÕÂÍÑÄÑ,
ÚÕÑ ÑÐÑ ÏÑÉÇÕ ÃÎÂÅÑÒÓËâÕÔÕÄÑÄÂÕß ÒÇÓÇÐÑÔÖ àÎÇÍÕÓÑÐÂ
ÑÕ P Í QA.

°ÃÜÇÇ ÓÂÔÒÓÇÆÇÎÇÐËÇ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ ÄÑ-
ÍÓÖÅ P ÔÒÑÔÑÃÔÕÄÖÇÕ ÔÏÇÜÇÐËá àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÍPL ÄÔÎÇÆÔÕÄËÇ
ÐÇÔËÏÏÇÕÓËÚÐÑÅÑ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËâ ÒÑÎâÓÐÞØ Ë ÐÇÒÑÎâÓÐÞØ
ÑÔÕÂÕÍÑÄ.

®ÑÎÇÍÖÎÞ BL Ë BM ÐÂØÑÆâÕÔâ Ä ÄÂÐ-ÆÇÓ-ÄÂÂÎßÔÑÄÑÏ
ÍÑÐÕÂÍÕÇ ÍÂÍ Ô P, ÕÂÍ Ë Ô ÏÑÎÇÍÖÎÂÏËHL ËHM. ®ÑÎÇÍÖÎÞ
His L153 Ë HisM180 ÎËÅÂÐÆËÓÖáÕ ÂÕÑÏÞMg2� Ä BL Ë BM

ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ. ¬ÓÑÏÇ ÕÑÅÑ, ÏÑÎÇÍÖÎÞ BL Ë BM ÐÂØÑ-
ÆâÕÔâ Ä ÏÐÑÅÑÚËÔÎÇÐÐÞØ ÄÂÐ-ÆÇÓ-ÄÂÂÎßÔÑÄÞØ ÍÑÐÕÂÍÕÂØ
ÃÇÊ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ H-ÔÄâÊÇÌ.

®ÑÎÇÍÖÎÞ BChl Ä P ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÞ Ä ÒÎÑÔÍÑÔÕâØ,
ÑÃÓÂÊÖáÜËØ ÏÇÉÆÖ ÔÑÃÑÌ ÖÅÑÎ ÑÍÑÎÑ 10�. µÅÑÎ ÏÇÉÆÖ
ÎËÐËâÏË, ÔÑÇÆËÐâáÜËÏË ÂÕÑÏÞ ÂÊÑÕÂN1 ËN3 Ä ÍÂÉÆÑÏ
ËÊ ÆÄÖØ BChl Ä P, ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ � 140�, ÚÕÑ ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÕ
ÑÒÕËÏÂÎßÐÑÇ ÒÇÓÇÍÓÞÕËÇ ÒÇÓÄÞØ ÒËÓÓÑÎßÐÞØ ÙËÍÎÑÄ
àÕËØ BChl. ²ÂÔÔÕÑâÐËÇ ÏÇÉÆÖ ÒËÓÓÑÎßÐÞÏË ÙËÍÎÂÏË
ÆÄÖØ ÏÑÎÇÍÖÎ BChl Ä P ÑÍÑÎÑ 3;5 A

�
.

£ ²¸ Rba. sphaeroides, ÍÂÍ Ë Ä ²¸ Blc. viridis, ÏÑÎÇÍÖÎÂ
BL ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÂ ÏÇÉÆÖ P ËHL, Â ÏÑÎÇÍÖÎÂBM ìÏÇÉÆÖ P
Ë HM. ±ÇÓÇÍÓÞÕËÇ £ÂÐ-ÆÇÓ-£ÂÂÎßÔÂ ÆÎâ ÑÓÃËÕÂÎÇÌ BL Ë
PM Ä 1,5 ÓÂÊÂ ÃÑÎßÛÇ, ÚÇÏ ÆÎâ BM Ë PL, ÚÕÑ âÄÎâÇÕÔâ
ÑÆÐËÏ ËÊ ×ÂÍÕÑÓÑÄ, ÑÒÓÇÆÇÎâáÜËØ ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ä
ÑÔÐÑÄÐÑÏ ÒÑ ¡-ÙÇÒË.

2.3. ±ÇÓÄËÚÐÑÇ ÓÂÊÆÇÎÇÐËÇ ÊÂÓâÆÑÄ
Ä ÓÇÂÍÙËÑÐÐÞØ ÙÇÐÕÓÂØ
±ÇÓÄËÚÐÞÏ ÆÑÐÑÓÑÏ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ä ²¸ ÒÖÓÒÖÓÐÞØ ×ÑÕÑ-
ÔËÐÕÇÊËÓÖáÜËØ ÃÂÍÕÇÓËÌ âÄÎâÇÕÔâ ÆËÏÇÓ ÃÂÍÕÇÓËÑØÎÑ-
ÓÑ×ËÎÎÂ (BChl) P. °ÔÐÑÄÐÂâ ÒÑÎÑÔÂ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ P
ÐÂØÑÆËÕÔâ ÒÓË 865 ë 885 ÐÏ Ä Rhodobacter (Rba.) sphaero-
ides, Rba. capsulatus, Chromatium vinosum Ë Thermochroma-
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tium tepidum, ÔÑÆÇÓÉÂÜËØ BChla, Ë ÒÓË � 960 ÐÏ ì Ä
Blastochloris (Blc.) viridis, ÔÑÆÇÓÉÂÜËØ BChlb. ±ÓË ÄÑÊ-
ÃÖÉÆÇÐËË P ÒÇÓÇØÑÆËÕ Ä ÒÇÓÄÑÇ ÄÑÊÃÖÉÆÈÐÐÑÇ ÔËÐÅÎÇÕÐÑÇ
ÔÑÔÕÑâÐËÇ P�, ËÊ ÍÑÕÑÓÑÅÑ àÎÇÍÕÓÑÐ ÒÇÓÇÆÂÈÕÔâ ÏÑÎÇÍÖÎÇ
ÃÂÍÕÇÓËÑ×ÇÑ×ËÕËÐÂ (BPheo) Ô ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇÏ ÔÑÔÕÑâÐËâ
P�HÿA. ¥ÂÎÇÇ àÎÇÍÕÓÑÐ ÒÇÓÇØÑÆËÕ Ô HÿA ÐÂ ØËÐÑÐ (QA). ³
QÿA àÎÇÍÕÓÑÐ ÒÇÓÇØÑÆËÕ ÐÂ ÄÕÑÓËÚÐÞÌ ØËÐÑÐ QB. °ÍË-
ÔÎÇÐÐÞÌ P� ÒÑÎÖÚÂÇÕ àÎÇÍÕÓÑÐ ÑÕ ÙËÕÑØÓÑÏÂ Ô-ÕËÒÂ, Ë
ÒÓÑÙÇÔÔ ÕÓÂÐÔÏÇÏÃÓÂÐÐÑÅÑ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÒÑÄÕÑ-
ÓâÇÕÔâ. ±ÓË ÍÑÏÐÂÕÐÑÌ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ
ÑÕ P� Í HA ÊÂÐËÏÂÇÕ 3 ë 5 ÒÔ Ä ²¸ Rba. sphaeroides Ë Rba.
capsulatus Ë ÑÍÑÎÑ 2 ÒÔ Ä ²¸ Blc. viridis [31 ë 44]. ±ÇÓÇÐÑÔ
àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÑÕ HÿA ÐÂ QA ÊÂÐËÏÂÇÕ ÒÓËÏÇÓÐÑ 200 ÒÔ [45 ë
47]. ¬ÑÐÔÕÂÐÕÂ ÄÓÇÏÇÐË ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÑÕ ÙËÕÑØ-
ÓÑÏÂ ÐÂ P� ËÊÏÇÐâÇÕÔâ ÑÕ 0,5 ÆÑ 50 ÏÍÔ, Ä ÊÂÄËÔËÏÑÔÕË ÑÕ
ÕËÒÂ ²¸.

³ÑÅÎÂÔÐÑ ÑÃÜÇÌ ÕÇÑÓËË ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ (ÔÏ. [1 ë
13]) ÍÑÐÔÕÂÐÕÂ ÔÍÑÓÑÔÕË ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ kDA ÑÕ
ÆÑÐÑÓÂ D Í ÂÍÙÇÒÕÑÓÖ A ÑÒÓÇÆÇÎâÇÕÔâ ÍÑà××ËÙËÇÐÕÑÏ
ÒÓÑÒÖÔÍÂÐËâ s�r�, ÒÑÍÂÊÞÄÂáÜËÏ ÄÇÓÑâÕÐÑÔÕß ÆÎâ
àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÒÇÓÇÌÕË ÑÕ D� ÐÂ A ÊÂ ÑÆËÐ ÒÑÆØÑÆ Í ÑÃÎÂÔÕË
ÒÇÓÇÔÇÚÇÐËâ ÒÑÕÇÐÙËÂÎßÐÞØ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕÇÌ D�A Ë D�Aÿ

ÒÓË ×ËÍÔËÓÑÄÂÐÐÑÏ ÓÂÔÔÕÑâÐËË r. ¿ÕÑÕ ÍÑà××ËÙËÇÐÕ
ËÊÏÇÐâÇÕÔâ ÒÓËÃÎËÊËÕÇÎßÐÑ ÍÂÍ exp �ÿb�rÿ r0��, ÅÆÇ b
ÎÇÉËÕ Ä ÆËÂÒÂÊÑÐÇ ÑÕ 1 ÆÑ 2 A

� ÿ1, r0 ì ÓÂÔÔÕÑâÐËÇ, ÒÓË
ÍÑÕÑÓÑÏ s�r� u � 1013 Ôÿ1, u ì ÚÂÔÕÑÕÐÞÌ ×ÂÍÕÑÓ. ¬ÓÑÏÇ
ÕÑÅÑ, Ä ÄÞÓÂÉÇÐËÇ ÆÎâ kDA ÄØÑÆËÕ àÍÔÒÑÐÇÐÙËÂÎßÐÞÌ
×ÂÍÕÑÓ exp �ÿEa=�kBT ��, ÅÆÇ Ea ì ÔÄÑÃÑÆÐÂâ àÐÇÓÅËâ
ÂÍÕËÄÂÙËË, kB ì ÒÑÔÕÑâÐÐÂâ ¢ÑÎßÙÏÂÐÂ, T ì ÕÇÏÒÇÓÂ-
ÕÖÓÂ:

kDA � s�r� u exp
�
ÿ Ea

kBT

�
: �1�

³ÍÑÓÑÔÕß ÑÃÓÂÕÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË kAD ÄÞÓÂÉÂÇÕÔâ ÍÂÍ
kAD � kDA exp �DG=�kBT ��, ÅÆÇ DG ì ÔÄÑÃÑÆÐÂâ àÐÇÓÅËâ
ÓÇÂÍÙËË. ¦ÔÎË àÐÇÓÅËâ ÔÑÔÕÑâÐËâ D�Aÿ ÏÇÐßÛÇ, ÚÇÏ
àÐÇÓÅËâ D�A, ÕÑ DG < 0 Ë kAD < kDA.

¬ÑÅÆÂ ËÏÇÇÕÔâ ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑÇ àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÇ ÔÑÒÓâÉÇÐËÇ
ÆÄÖØ ÔÑÔÕÑâÐËÌ (ÂÆËÂÃÂÕËÚÇÔÍÂâ ÓÇÂÍÙËâ), ÊÐÂÚÇÐËÇ s�r�
ÒÓËÃÎËÉÂÇÕÔâ Í ÇÆËÐËÙÇ. £ àÕÑÏ ÔÎÖÚÂÇ u ÒÓËÑÃÓÇÕÂÇÕ
ÔÏÞÔÎ à××ÇÍÕËÄÐÑÌ ÚÂÔÕÑÕÞ ÆÎâ âÆÇÓÐÑÅÑ ÆÄËÉÇÐËâ
ÄÆÑÎß ÍÑÑÓÆËÐÂÕÞ ÓÇÂÍÙËË.

¦ÔÎË s�r�5 1 (ÐÇÂÆËÂÃÂÕËÚÇÔÍËÌ ÔÎÖÚÂÌ), ÕÑ ÄÞÓÂÉÇ-
ÐËÇ ÆÎâ ÍÑÐÔÕÂÐÕÞ ÔÍÑÓÑÔÕË ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÐÂØÑ-
ÆËÕÔâ ÔÑÅÎÂÔÐÑ ÍÄÂÐÕÑÄÑ-ÏÇØÂÐËÚÇÔÍËÏ ÄÞÚËÔÎÇÐËâÏ. £
àÕÑÏ ÔÎÖÚÂÇ ÍÑÐÔÕÂÐÕÂ ÔÍÑÓÑÔÕË ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ (k) Ä
ÒÇÓÄÑÏ ÒÓËÃÎËÉÇÐËË Ä ÒÓÇÆÇÎÇ ÄÞÔÑÍËØ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓ
ÄÞÓÂÉÂÇÕÔâ ÍÂÍ

k � 2p�hÿ1V 2�4pErkBT �ÿ0;5 exp
�
ÿ Ea

kBT

�
; �2�

ÅÆÇ �h ì ÒÑÔÕÑâÐÐÂâ ±ÎÂÐÍÂ, V ì ÏÂÕÓËÚÐÞÌ àÎÇÏÇÐÕ
àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÅÑ ÔÑÒÓâÉÇÐËâ, Er ë àÐÇÓÅËâ ÓÇÑÓÅÂÐËÊÂÙËË
ÓÇÂÍÙËË. ¿ÐÇÓÅËâ ÂÍÕËÄÂÙËË Ea ÔÄâÊÂÐÂ Ô àÐÇÓÅËÇÌ
ÓÇÑÓÅÂÐËÊÂÙËË Er Ë ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ àÐÇÓÅËÇÌ ÓÇÂÍÙËË DG
ÔÑÑÕÐÑÛÇÐËÇÏ

Ea � 0;25Er

�
1� DG

Er

�2

: �3�

ªÊ ÄÞÓÂÉÇÐËâ (3) ÄËÆÐÑ, ÚÕÑ ÂÍÕËÄÂÙËÑÐÐÞÌ ÃÂÓßÇÓ
ÓÂÄÇÐ ÐÖÎá ÒÓË DG � ÿEr, Õ.Ç. ÍÑÅÆÂ ÒÑÕÇÐÙËÂÎßÐÂâ ÍÓË-

ÄÂâ D�Aÿ ÒÇÓÇÔÇÍÂÇÕ ÂÐÂÎÑÅËÚÐÖá ÍÓËÄÖá D�A Ä ÇÈ ÏË-
ÐËÏÖÏÇ. £ àÕÑÏ ÔÎÖÚÂÇ ÔÍÑÓÑÔÕß ÓÇÂÍÙËË ÏÂÍÔËÏÂÎßÐÂ.

¶ÑÓÏÖÎÂ (2), ÐÇÔÏÑÕÓâ ÐÂ ÇÈ ÒÓËÃÎËÉÈÐÐÞÌ ØÂÓÂÍÕÇÓ,
ÛËÓÑÍÑ ËÔÒÑÎßÊÖÇÕÔâ ÒÓË ÑÙÇÐÍÂØ ÔÍÑÓÑÔÕË ÓÇÂÍÙËÌ
ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ Ë ÒÇÓÇÐÑÔÂ ÊÂÓâÆÑÄ. ¥Îâ ÒÇÓÄËÚÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË
P� ! P�BÿA Ä ²¸ RbÂ. sphaeroides ÒÓË DG � ÿ500 ÔÏÿ1 Ë
Er � 650 ÔÏÿ1 ËÏÇÇÏ ÑÚÇÐß ÏÂÎÞÌ ÃÂÓßÇÓì Ea � 9 ÔÏÿ1.
±ÑÎÂÅÂâV � 20 ÔÏÿ1, ËÏÇÇÏ k � 1=(3 ÒÔ) ÒÓË T � 293 ¬ Ë
k � 1=(1,7 ÒÔ) ÒÓË T � 90 ¬, ÚÕÑ ÃÎËÊÍÑ Í àÍÔÒÇÓËÏÇÐ-
ÕÂÎßÐÞÏ ÊÐÂÚÇÐËâÏ. ¥Îâ ÓÇÂÍÙËË P�BÿA ! P�HÿA Ä ²¸
RbÂ. sphaeroides ÃÂÓßÇÓ ÕÂÍÉÇ ÑÚÇÐß ÏÂÎ: ÒÓË DG �
� ÿ1500 ÔÏÿ1 Ë Er � 1500 ÔÏÿ1 ÄÇÎËÚËÐÂ Ea � 0. ¥Îâ
àÕÑÌ ÓÇÂÍÙËË ÓÂÔÚÈÕÐÂâ ÍÑÐÔÕÂÐÕÂ k � 1=(0,3 ÒÔ) ÒÓË
T � 90 ¬, ÃÎËÊÍÂâ Í àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÑÌ, ÒÑÎÖÚÂÇÕÔâ ÒÓË
V � 40 ÔÏÿ1.

£ ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸ Ä ÒÇÓÇÐÑÔÇ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÖÚÂÔÕÄÖÇÕ ÕÑÎß-
ÍÑ ¡-ÙÇÒß ÍÑ×ÂÍÕÑÓÑÄ [48 ë 57]. £ ²¸ ÆËÍÑÅÑ ÕËÒÂ ÒÇÓÇÐÑÔ
àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÑÕ P� Í HB ÐÇ ÓÇÅËÔÕÓËÓÖÇÕÔâ, Ñ ÚÈÏ ÅÑÄÑÓâÕ
ÆÂÐÐÞÇ ÔÒÇÍÕÓÑÔÍÑÒËË ÒÑÎÑÔÞ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ HB, ÍÑÕÑÓÂâ
ÑÕÎËÚÂÇÕÔâ ÑÕ ÂÐÂÎÑÅËÚÐÑÌ ÒÑÎÑÔÞ HA. ³ÒÇÍÕÓÂÎßÐÑÇ
ÓÂÊÎËÚËÇ àÕËØ ÒÑÎÑÔ ÑÃÖÔÎÑÄÎÇÐÑ ÕÇÏ, ÚÕÑ ÄÑÆÑÓÑÆÐÂâ
ÔÄâÊß Ô ÒÓÑÕÑÐËÓÑÄÂÐÐÞÏ ÑÔÕÂÕÍÑÏ Glu (ÅÎÖÕÂÏËÐÑÄÂâ
ÍËÔÎÑÕÂ) ÔÏÇÜÂÇÕ Qx- Ë Qy-ÒÑÎÑÔÞ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ HA Ä
ÆÎËÐÐÑÄÑÎÐÑÄÖá ÔÕÑÓÑÐÖ ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÂÐÂÎÑÅËÚÐÞØ
ÒÑÎÑÔ HB [58]. ©ÆÇÔß Ë ÆÂÎÇÇ Qx Ë Qy ì ÔÒÇÍÕÓÑÔÍÑÒËÚÇ-
ÔÍËÇ ÑÃÑÊÐÂÚÇÐËâ ÆÎËÐÐÑÄÑÎÐÑÄÞØ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞØ ÒÇÓÇ-
ØÑÆÑÄ, ÒÑÎâÓËÊÑÄÂÐÐÞØ ÄÆÑÎß ÄÊÂËÏÐÑ ÒÇÓÒÇÐÆËÍÖÎâÓ-
ÐÞØ ÑÔÇÌ x Ë y. ¿ÕË ÑÔË ÑÃÞÚÐÑ ÄÞÃËÓÂáÕ ÕÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ,
ÚÕÑÃÞ ÑÐË ÎÇÉÂÎË Ä ÒÎÑÔÍÑÔÕË ÕÇÕÓÂÒËÓÓÑÎßÐÑÅÑ ÍÑÎßÙÂ
ÏÑÎÇÍÖÎÞ ØÎÑÓÑ×ËÎÎÂ ËÎË ÃÂÍÕÇÓËÑØÎÑÓÑ×ËÎÎÂ.

£ÞÔÑÍÂâ ÔÍÑÓÑÔÕß ÒÇÓÄËÚÐÞØ ÓÇÂÍÙËÌ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕ-
ÓÑÐÂ ÏÑÉÇÕ ÑÃÝâÔÐâÕßÔâ ÏÂÎÞÏ ÓÂÔÔÕÑâÐËÇÏ (ÒÑÓâÆÍÂ
3 ë 4 A

�
) ÏÇÉÆÖ ÐÇÍÑÕÑÓÞÏË ÂÕÑÏÂÏË p-ÔËÔÕÇÏÞ BA Ë

ÂÕÑÏÂÏË P Ë HA. ¬ÄÂÐÕÑÄÞÌ ÄÞØÑÆ ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ
ÃÎËÊÑÍ Í ÇÆËÐËÙÇ [59 ë 61]. ³ ÒÑÐËÉÇÐËÇÏ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÞ
ÔÍÑÓÑÔÕß ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÄÑÊÓÂÔÕÂÇÕ [33, 34, 41, 44,
62 ë 67]. ±ÓË ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ 20 ¬ ÍÑÐÔÕÂÐÕÂ ÄÓÇÏÇÐË ÑÃÓÂ-
ÊÑÄÂÐËâ P�HÿA ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ ÑÍÑÎÑ 1,2 ÒÔ Ä ²¸ Rba.
sphaeroides Ë ÑÍÑÎÑ 0,9 ÒÔ Ä ²¸ Blc. viridis. ±ÇÓÇÐÑÔ
àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÑÕ HÿA ÐÂ QA ÕÂÍÉÇ ÖÔÍÑÓâÇÕÔâ Ô ÒÑÐËÉÇÐËÇÏ
ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÞ ÒÓËÏÇÓÐÑ Ä ÆÄÂ ÓÂÊÂ [68 ë 70].

°ÔÐÑÄÐÞÇ ÒËÍË Ä ÔÒÇÍÕÓÂØ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ÐÇÄÑÊÃÖÉÆÈÐ-
ÐÞØ ²¸ Rba. sphaeroides, ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÜËÇ Qy- Ë Qx-
ÒÇÓÇØÑÆÂÏ, ÒÓËÐÂÆÎÇÉÂÕ P (ÆÎËÐÂ ÄÑÎÐÞ l � 865 ÐÏ ÒÓË
ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ 293 ¬), BA;B (800 ÐÏ) ËHA;B (760 ÐÏ). ±ÑÎÑÔÂ
ÒÓË 595 ÐÏ ËÏÇÇÕ ÄÍÎÂÆ ÍÂÍ P, ÕÂÍ Ë BA;B. ±ÑÎÑÔÂ ÒÓË
540 ÐÏ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐÂ HA;B. ±ÓË ÐËÊÍËØ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÂØ ÒÑ-
ÎÑÔÂ P ÔÏÇÜÂÇÕÔâ Í 890 ÐÏ, ÔÕÂÐÑÄâÔß ÒÓËÏÇÓÐÑ Ä 1,5 ÓÂÊÂ
�uÉÇ, Â Ä ÒÑÎÑÔÇ ÒÓË 540 ÐÏ ÔÕÂÐÑÄâÕÔâ ÓÂÊÎËÚËÏÞ ÒÑÎÑÔÂ
HB ÒÓË 533 ÐÏ Ë ÒÑÎÑÔÂHA ÒÓË 546 ÐÏ. £ÛËÓÑÍÑÌ ÒÑÎÑÔÇ
³ÑÓà ÄÞÆÇÎâáÕ ÄÍÎÂÆ H Ä ÇÈ ÍÑÓÑÕÍÑÄÑÎÐÑÄÑÌ ÚÂÔÕË Ë
ÄÍÎÂÆ P Ä ÇÈ ÆÎËÐÐÑÄÑÎÐÑÄÑÌ ÚÂÔÕË [71]. ®ÑÎÇÍÖÎÂ
ÍÂÓÑÕËÐÑËÆÂ, ÄÞÒÑÎÐâáÜÂâ ×ÖÐÍÙËË ÔÄÇÕÑÔÑÃËÓÂÐËâ Ë
×ÑÕÑÊÂÜËÕÞ, ËÏÇÇÕ ÔÎÂÃÞÌ ÒËÍ ÒÓË 500 ÐÏ [72]. ¶ÎÖÑ-
ÓÇÔÙÇÐÙËâ Ë ÄÞÐÖÉÆÇÐÐÑÇ ËÊÎÖÚÇÐËÇ P� ËÏÇáÕ ÒËÍ ÒÓË
915 ë 920 ÐÏ. ±ÓË ÊÂÏÇÐÇ Bpheo ÓÂÔÕËÕÇÎßÐÞÏ ×ÇÑ×ËÕË-
ÐÑÏ a-ÕËÒÂ ÒÑÎÑÔÞ ÒÓË 760 ÐÏ ËÔÚÇÊÂáÕ, Â ÄÏÇÔÕÑ ÐËØ
ÄÑÊÐËÍÂÇÕ ÒÑÎÑÔÂ ÓÂÔÕËÕÇÎßÐÑÅÑ ×ÇÑ×ËÕËÐÂ ÒÓË 670 ÐÏ.
±ÓË ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËË ÍÂÕËÑÐ-ÓÂÆËÍÂÎÂ P� ËÔØÑÆÐÞÇ ÒÑÎÑÔÞ
ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ P ÒÓË 865 Ë 590 ÐÏ ËÔÚÇÊÂáÕ, Â ÐÂ ËØ ÏÇÔÕÇ
ÒÑâÄÎâÇÕÔâ ÛËÓÑÍÂâ ÒÑÎÑÔÂ Ä ª¬-ÚÂÔÕË ÔÒÇÍÕÓÂ Ô ÏÂÍÔË-
ÏÖÏÑÏ ÒÓË 1250 ÐÏ. ±ÓË ÒÑâÄÎÇÐËË ÂÐËÑÐ-ÓÂÆËÍÂÎÂ HÿA
ÒÑÎÑÔÞ ÒÓË 762 Ë 546 ÐÏ ËÔÚÇÊÂáÕ Ë ÄÑÊÐËÍÂáÕ ÛËÓÑÍËÇ
ÒÑÎÑÔÞ ÒÓË 650, 920 Ë 960 ÐÏ. °ÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ HÿA ÆÎâ ²¸ Ô
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BChlb ÓÇÅËÔÕÓËÓÖÇÕÔâ ÕÂÍÉÇ ÒÑ ËÊÏÇÐÇÐËâÏ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ
Ä ÆËÂÒÂÊÑÐÇ ÆÎËÐ ÄÑÎÐ 790 ë 830 ÐÏ. ±ÓË ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËË
ÂÐËÑÐ-ÓÂÆËÍÂÎÂ BÿA ÒÑÎÑÔÞ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ BA ÒÓË 800 Ë
595 ÐÏ ËÔÚÇÊÂáÕ Ë ÄÑÊÐËÍÂÇÕ ÔÎÂÃÂâ ÒÑÎÑÔÂ ÒÓË 1020 ÐÏ.
±ÓË ØËÏËÚÇÔÍÑÌ ËÎË ÅÇÐÇÕËÚÇÔÍÑÌ ÏÑÆË×ËÍÂÙËË ²¸ ØÂ-
ÓÂÍÕÇÓÐÞÇ ÒÑÎÑÔÞ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ÔÆÄËÅÂáÕÔâ, ÑÆÐÂÍÑ ÖÔÕÂ-
ÐÑÄËÕß ÑÃÜËÇ ÊÂÍÑÐÑÏÇÓÐÑÔÕË àÕËØ ÔÆÄËÅÑÄ ÐÇ ÖÆÂÈÕÔâ
[73]. £ÑÊÆÇÌÔÕÄËÇ ÐÂ H-ÔÄâÊß Ô ÍÇÕÑ-ÅÓÖÒÒÑÌHA ÒÓËÄÑÆËÕ
Í ÔÆÄËÅÂÏ ÒÑÎÑÔÞ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ÒÓË 760 ÐÏ [58]. ±ÑÎÑÔÂ
ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ P ÏÑÉÇÕ ÔÏÇÜÂÕßÔâ Ä ÍÑÓÑÕÍÑÄÑÎÐÑÄÖá
ÔÕÑÓÑÐÖ ÒÓËÏÇÓÐÑ ÐÂ 15 ÐÏ Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÏÖÕÂÙËÌ, ÊÂ-
ÕÓÂÅËÄÂáÜËØ H-ÔÄâÊß Ô ÂÙÇÕËÎßÐÑÌ ÅÓÖÒÒÑÌ. ©ÐÂÚË-
ÕÇÎßÐÞÇ ËÊÏÇÐÇÐËâ Ä ÔÒÇÍÕÓÇ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ²¸ ÐÂÃÎá-
ÆÂáÕÔâ ÒÓË ÊÂÏÇÐÇ ÍÑ×ÂÍÕÑÓÑÄ Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÏÖÕÂÙËÌ
[74, 75].

±ÑÆÑÃÐÑ ²¸ ÒÖÓÒÖÓÐÞØ ÃÂÍÕÇÓËÌ, ²¸ ÕÇÓÏÑ×ËÎßÐÞØ
ÊÇÎÈÐÞØ ÃÂÍÕÇÓËÌCfx. aurantiacus ÔÑÔÕÑâÕ ËÊ ÆËÏÇÓÂ BChl
Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÒÇÓÄËÚÐÑÅÑ ÆÑÐÑÓÂ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ, BPheo Ä ÍÂ-
ÚÇÔÕÄÇ ÒÓÑÏÇÉÖÕÑÚÐÑÅÑ ÂÍÙÇÒÕÑÓÂ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ Ë ÆÄÖØ
ÏÑÎÇÍÖÎ ÏÇÐÂØËÐÑÐÂ, QA Ë QB [18, 20, 76 ë 81]. ´ÓÈØÏÇÓ-
ÐÂâ ÔÕÓÖÍÕÖÓÂ àÕËØ ²¸ ÆÑ ÔËØ ÒÑÓ ÐÇËÊÄÇÔÕÐÂ. ³ÓÂÄÐÇÐËÇ
ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÒÑÎËÒÇÒÕËÆÑÄ, ÔÒÇÍÕÓÑÔÍÑÒËÚÇÔÍËØ ÆÂÐÐÞØ Ë
ÓÇÊÖÎßÕÂÕÑÄ ÓÂÔÚÈÕÑÄ Ä ÓÂÏÍÂØ ÕÇÑÓËË àÍÔËÕÑÐÑÄ ÒÑÍÂÊÞ-
ÄÂÇÕ, ÚÕÑ ÍÑ×ÂÍÕÑÓÞ Ä ²¸ Cfx. aurantiacus ÑÃÓÂÊÖáÕ ÆÄÇ
ÙÇÒË ÒËÅÏÇÐÕÑÄ, ÍÂÍ Ë Ä ²¸ Rba. sphaeroides [80, 82 ë 88].

¯ÂÌÆÇÐÑ, ÚÕÑ ÔÍÑÓÑÔÕß ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÐÂHA Ä ²¸
Cfx. aurantiacus ÏÇÐßÛÇ ÕÂÍÑÄÑÌ ÆÎâ Rba. sphaeroides [89,
90]. ±ÓË ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ 296 ¬ ÓÂÔÒÂÆ P� ÒÓÑËÔØÑÆËÕ Ô
ÒÑÔÕÑâÐÐÑÌ ÄÓÇÏÇÐË 7 ÒÔ, Â ÒÓË ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ 10 ¬ Ä ÍË-
ÐÇÕËÍÇ àÕÑÅÑ ÓÂÔÒÂÆÂ ÄÞÆÇÎâáÕ ÆÄÇ ÍÑÏÒÑÐÇÐÕÞ ì Ô
ÒÑÔÕÑâÐÐÞÏË ÄÓÇÏÇÐË 2 Ë 24 ÒÔ. ¬ÄÂÐÕÑÄÞÌ ÄÞØÑÆ
ÒÇÓÄËÚÐÑÅÑ ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ ÒÓË ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ 280 ¬
[91] Ë ÍÑÏÐÂÕÐÑÌ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ [92] ÃÎËÊÑÍ Í ÇÆËÐËÙÇ.
±ÓÇÆÒÑÎÂÅÂÇÕÔâ, ÚÕÑ ÆÑÒÑÎÐËÕÇÎßÐÂâ ÏÑÎÇÍÖÎÂ BChl BA

ÖÚÂÔÕÄÖÇÕ Ä ÒÇÓÇÐÑÔÇ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÑÕ P� Í HA Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ
ÏÇÆËÂÕÑÓÂ [86, 92]. ¥ÂÎßÐÇÌÛËÌ ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÑÕHÿA
Í ÒÇÓÄËÚÐÑÏÖ ØËÐÑÐÖQA Ô ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇÏ ÔÑÔÕÑâÐËâP�QÿA
ÒÓÑËÔØÑÆËÕ Ä ²¸ Cfx. aurantiacus Ô ÍÑÐÔÕÂÐÕÑÌ ÄÓÇÏÇÐË
� 320 ÒÔ ÒÓË ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ 280 ¬ [79].

²¸ Cfx. aurantiacus, ÐÇÔÏÑÕÓâ ÐÂ ËØ ÔØÑÉÇÔÕß Ô ÃÂÍ-
ÕÇÓËÂÎßÐÞÏË ²¸ ÒÑ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËá ØÓÑÏÑ×ÑÓÑÄ Ë ×ÑÕÑ-
ØËÏËË, ËÏÇáÕ ÓâÆ ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÞØ ÑÕÎËÚËÌ ÒÑ ÔÑÔÕÂÄÖ
ÃÇÎÍÑÄ Ë ÍÑ×ÂÍÕÑÓÑÄ (ÔÏ. ÑÃÊÑÓ [76]). ¯ÇÍÑÕÑÓÞÇ ÂÏËÐÑ-
ÍËÔÎÑÕÐÞÇ ÑÔÕÂÕÍË, ÄØÑÆâÜËÇ Ä ÔÑÔÕÂÄ ²¸ ÒÖÓÒÖÓÐÞØ
ÃÂÍÕÇÓËÌ, ÑÕÔÖÕÔÕÄÖáÕ Ä ²¸ Cfx. aurantiacus. ¯ÂÒÓËÏÇÓ,
ÄÏÇÔÕÑ ÕËÓÑÊËÐÂ (Tyr) M210 Ä ²¸ C. aurantiacus ÐÂØÑ-
ÆËÕÔâ ÎÇÌÙËÐ (Leu), ÚÇÏ ÏÑÉÇÕ ÑÃÝâÔÐâÕßÔâ ÊÂÏÇÆÎÇÐËÇ
ÒÇÓÄËÚÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ.

°ÕÏÇÕËÏ, ÚÕÑ B-ÙÇÒß Ä ²¸ Cfx. aurantiacus ÔÑÆÇÓÉËÕ
ÆÄÇ ÏÑÎÇÍÖÎÞ BPheo, FB Ë HB, ÒÓËÚÈÏ FB ÐÂØÑÆËÕÔâ Ä
ÒÑÎÑÉÇÐËË BB [19, 79]. £ ÒÖÓÒÖÓÐÞØ ÃÂÍÕÇÓËâØ ÖÓÑÄÇÐß
ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ àÐÇÓÅËË ÔÑÔÕÑâÐËâ P�BÿB ÎÇÉËÕ ÐÂ 0,24 à£
ÄÞÛÇ ÖÓÑÄÐâ àÐÇÓÅËË P�, Â ÖÓÑÄÇÐß P�BÿA ì ÐÇÏÐÑÅÑ
ÐËÉÇ ÖÓÑÄÐâ P� [93, 94]. ³ÚËÕÂÇÕÔâ, ÚÕÑ àÕÂ ÓÂÊÐËÙÂ Ä
ÖÓÑÄÐâØ ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ àÐÇÓÅËË âÄÎâÇÕÔâ ÄÂÉÐÞÏ ×ÂÍÕÑÓÑÏ,
ÑÒÓÇÆÇÎâáÜËÏ ×ÖÐÍÙËÑÐÂÎßÐÖá ÐÇÂÍÕËÄÐÑÔÕß B-ÙÇÒË.

³ÓÇÆÐÇÕÑÚÇÚÐÞÌ ÒÑÕÇÐÙËÂÎ ÓÇÆÑÍÔ-ÒÂÓÞ BPheo=BPheoÿ

in vitro ÐÂ 0,23 ë 0,30 à£ ÃÑÎßÛÇ, ÚÇÏ ÆÎâ ÒÂÓÞBChl=BChlÿ

[95, 96], ÚÕÑ ÑÃÎÇÅÚÂÇÕ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËÇ BPheo-a FB ÒÑ
ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËÇÏ BChla BB. ³ ÆÓÖÅÑÌ ÔÕÑ-
ÓÑÐÞ, ÔÓÇÆÐÇÕÑÚÇÚÐÞÌ ÒÑÕÇÐÙËÂÎ ÒÂÓÞ P=P� Ä ²¸ Cfx.
aurantiacus ÐÂØÑÆËÕÔâ ÐËÉÇ ÐÂ 70 ë 90 Ï£, ÚÇÏ Ä ²¸ Rba.
sphaeroides [77, 86]. ´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÖÓÑÄÇÐß àÐÇÓÅËË
P�FÿB Ä ²¸ Cfx. aurantiacus ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ÃÎËÊÑÍ Í ÖÓÑÄÐá

P� ËÎË ÆÂÉÇ ÃÞÕß ÐËÉÇ ÇÅÑ, ÚÕÑ ÆÂÈÕ ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕß ÒÇ-
ÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ä £-ÙÇÒß.

£ [97] ÒÓË ÑÃÝâÔÐÇÐËË ÐËÊÍÑÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÐÞØ ÍËÐÇÕËÍ
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË Ä ²¸ Cfx. aurantiacus Ô ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐÐÞÏ
QA ÔÆÇÎÂÐ ÄÞÄÑÆ Ñ ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕË ÃÞÔÕÓÑÅÑ ÑÃÓÂÕËÏÑÅÑ
ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÏÇÉÆÖ P� Ë BPheo Ä B-ÙÇÒË. °ÆÐÂÍÑ
ÆÂÐÐÞÇ ÓÂÊÐÑÔÕÐÑÌ ÔÒÇÍÕÓÑÔÍÑÒËË ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ Ä ÒÑÎÑÔÇ
Qx ÏÑÎÇÍÖÎ BPheo Ë ÃÎËÊÍËÌ Í ÇÆËÐËÙÇ ÍÄÂÐÕÑÄÞÌ ÄÞØÑÆ
ÒÇÓÄËÚÐÑÅÑ ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ Ä ²¸ Cfx. aurantiacus
ÖÍÂÊÞÄÂáÕ ÐÂ ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÒÓÇËÏÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑ ÒÑ
A-ÙÇÒË [91, 92, 98].

±ÓË ÒÓâÏÑÏ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËË BA ËÎË HA ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ
ËÐÂâ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕß ÒÇÓÄËÚÐÞØ ÓÇÂÍÙËÌ [99 ë 101].
¡ÐÂÎÑÅËÚÐÞÌ à××ÇÍÕ ÄÑÊÐËÍÂÇÕ ÒÓËÏÐÑÅÑ×ÑÕÑÐÐÑÏ ÄÑÊ-
ÃÖÉÆÇÐËË ²¸ [102] ËÎË ÒÓË ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËË ËØ ÔËÐËÏ ÔÄÇÕÑÏ
[103]. ±ÑÔÍÑÎßÍÖ ÖÓÑÄÇÐß àÐÇÓÅËË B�A ÄÞÛÇ, ÚÇÏ Ö P�,
ËÏÇÇÕÔâ ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕß ÒÓâÏÑÌ ÓÇÂÍÙËË B�A ! P�BÿA, ÍÑÕÑ-
ÓÂâ ÓÇÅËÔÕÓËÓÖÇÕÔâ ÐÂËÃÑÎÇÇ âÄÐÑ Ä ²¸ÏÖÕÂÐÕÂYM210F
ÒÓË ÐËÊÍËØ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÂØ, ÍÑÅÆÂ ÓÇÂÍÙËâ P� ! P�BÿA
ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ ÊÂÏÇÆÎÇÐÂ. ¬ÓÑÏÇ ÕÑÅÑ, B�A ÒÇÓÇÆÂÈÕ àÐÇÓ-
ÅËá ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ P Ô ÍÑÐÔÕÂÐÕÑÌ ÄÓÇÏÇÐË � 100 ×Ô. ±ÓË
ÑÒÓÇÆÇÎÈÐÐÞØ ÖÔÎÑÄËâØ ÏÑÉÇÕ ËÆÕË ÒÓâÏÂâ ÓÇÂÍÙËâ
B�A ! P�HÿA. ³ ÆÓÖÅÑÌ ÔÕÑÓÑÐÞ, Ä ÓâÆÇ ÓÂÃÑÕ ÔÕÂÄËÕÔâ
ÒÑÆ ÔÑÏÐÇÐËÇ ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕß ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑÌ ÓÑÎË ÔÑÔÕÑâÐËâ
B�A Ä ÃÞÔÕÓÑÏ ÒÇÓÇÐÑÔÇ àÎÇÍÕÓÑÐÂ [104 ë 106].

±ÇÓÄËÚÐÑÇ ÓÂÊÆÇÎÇÐËÇ ÊÂÓâÆÑÄ Ä ²¸ ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂÇÕÔâ
ÒÑÕÇÓÇÌ àÐÇÓÅËË àÎÇÍÕÓÑÐÂ. ´ÂÍ, àÐÇÓÅËâ ÔÑÔÕÑâÐËâ P�HÿA
ÏÇÐßÛÇ ÒÓËÏÇÓÐÑ ÐÂ 0,2 à£ àÐÇÓÅËË P�, Â ÆÎâ ÔÑÔÕÑâÐËâ
P�QÿA àÕÂ ÓÂÊÐËÙÂ ÖÄÇÎËÚËÄÂÇÕÔâ ÒÓËÃÎËÊËÕÇÎßÐÑ ÆÑ
0,65 à£, ÚÕÑ ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ ÑÍÑÎÑ 50% ÑÕ ËÔØÑÆÐÑÌ àÐÇÓÅËË
ÒÑÅÎÑÜÈÐÐÑÅÑ ÍÄÂÐÕÂ ÔÄÇÕÂ. £ ÓÂÊÐÞØ ÕËÒÂØ ²¸ àÐÇÓÅÇ-
ÕËÚÇÔÍÂâ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß ÒÇÓÄËÚÐÑÅÑ ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ
ÆÑÔÕËÅÂÇÕ 50 ë 60%. ¿ÕÂ ÄÇÎËÚËÐÂ ÊÂÏÇÕÐÑ ÄÞÛÇ, ÚÇÏ
àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍËÌ ÍÑà××ËÙËÇÐÕ ÒÑÎÇÊÐÑÅÑ ÆÇÌÔÕÄËâ (Í.Ò.Æ.)
ÔÑÄÓÇÏÇÐÐÞØ ËÔÍÖÔÔÕÄÇÐÐÞØ ÒÓÇÑÃÓÂÊÑÄÂÕÇÎÇÌ ÔÑÎÐÇÚ-
ÐÑÌ àÐÇÓÅËË ÐÂ ÒÑÎÖÒÓÑÄÑÆÐËÍÂØ, ØÑÕâ Ë ÐÇ âÄÎâÇÕÔâ
ÓÇÍÑÓÆÐÑ ÄÞÔÑÍÑÌ. ¿ÐÇÓÅËâ ÔÑÔÕÑâÐËâ P�BÿA, ÍÑÕÑÓÑÇ
ÑÃÓÂÊÖÇÕÔâ ÓÂÐßÛÇ P�HÿA, ÏÇÐßÛÇ àÐÇÓÅËË P� ÒÓËÏÇÓÐÑ
ÐÂ 0,07 à£ (ÒÑÆÓÑÃÐÇÇ ÔÏ. ÓÂÊÆÇÎ 5). ªÊÃÞÕÑÍ àÐÇÓÅËË
ÒÑÅÎÑÜÂÇÕÔâ ÑÍÓÖÉÇÐËÇÏ ÒËÅÏÇÐÕÑÄ ²¸.

±Ñ ÆÂÐÐÞÏ ÔÖÃÒËÍÑÔÇÍÖÐÆÐÑÌ ÔÒÇÍÕÓÑÔÍÑÒËË ×ÇÑ×Ë-
ÕËÐ-ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞØ ²¸ Rba. sphaeroides ÄÓÇÏâ ÓÇ-
ÍÑÏÃËÐÂÙËË P�BÿA ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ� 1 ÐÔ, ÚÕÑ ÒÓËÏÇÓÐÑ Ä ÕÓË
ÓÂÊÂ ÃÑÎßÛÇ ÄÓÇÏÇÐË ÉËÊÐË P�B [107]. £ÓÇÏâ ÓÇÍÑÏÃËÐÂ-
ÙËË P�HÿA ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ 15 ÐÔ ÒÓË T � 293 ¬ Ë 20 ÐÔ ÒÓË
T � 77 ¬, Õ.Ç. ÓÇÍÑÏÃËÐÂÙËâ P�HÿA ÒÑÚÕË Ä 20 ÓÂÊ ÏÇÆ-
ÎÇÐÐÇÇ ÓÇÍÑÏÃËÐÂÙËË P�BÿA [108]. £ÓÇÏâ ÓÇÍÑÏÃËÐÂÙËË
P�QÿA ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ 30 ÏÔ ÒÓË T � 77 ¬ Ë 100 ÏÔ ÒÓË
T � 293 ¬, Â ÄÓÇÏâ ÓÇÍÑÏÃËÐÂÙËË P�QÿB ÆÑÔÕËÅÂÇÕ ÐÇ-
ÔÍÑÎßÍËØ ÔÇÍÖÐÆ [2, 7].

´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, Ä ²¸ ÍÂÉÆÞÌ ÐÑÄÞÌ àÕÂÒ ÒÇÓÇÐÑÔÂ
àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂÇÕÔâ ÒÑÕÇÓÇÌ àÐÇÓÅËË ËÔØÑÆÐÑ ÒÑ-
ÅÎÑÜÈÐÐÑÅÑ ÍÄÂÐÕÂ Ä ÑÃÏÇÐ ÐÂ ÖÄÇÎËÚÇÐËÇ ÄÓÇÏÇÐË
ÆËÔÔËÒÂÙËË ÊÂÒÂÔÈÐÐÑÌ àÐÇÓÅËË ÒÓË ÒÑÔÕÇÒÇÐÐÑÏ ÇÅÑ
ÄÑÊÓÂÔÕÂÐËË ÐÂ ÍÂÉÆÑÏ àÕÂÒÇ ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ. ³Ñ-
ÅÎÂÔÐÑ ÓÇÐÕÅÇÐÑÔÕÓÖÍÕÖÓÐÑÌ ÏÑÆÇÎË ²¸ [16, 17, 22]
ÍÂÉÆÞÌ àÕÂÒ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂÇÕÔâ ÖÄÇÎË-
ÚÇÐËÇÏ ÓÂÔÔÕÑâÐËâ ÑÕ P� ÆÑ ÔÎÇÆÖáÜÇÅÑ ÂÍÙÇÒÕÑÓÂ: 11 A

�

(ÏÇÉÆÖ ÙÇÐÕÓÂÏË) ÆÎâ P�BÿA, 16 A
�
ÆÎâ P�HÿA Ë 25 A

�
ÆÎâ

P�QÿA. £ àÕÑÏ ÔÎÖÚÂÇ ÖÆÂÎÇÐËÇ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂ-
ÇÕÔâ ÖÏÇÐßÛÇÐËÇÏ àÐÇÓÅËË ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ ÐÇÔÒÂÓÇÐÐÞØ
àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ, Â ÔÍÑÓÑÔÕß ÆÄËÉÇÐËâ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÐÂÊÂÆ ÒÑ ÄÂ-
ÍÂÐÕÐÞÏ ÑÓÃËÕÂÎâÏ ÓÇÊÍÑ ÖÏÇÐßÛÂÇÕÔâ ÄÔÎÇÆÔÕÄËÇ ÄÑÊ-
ÆÇÌÔÕÄËâ ×ÂÍÕÑÓÂ ¢ÑÎßÙÏÂÐÂ, ÒÓÇÒâÕÔÕÄÖáÜÇÅÑ ÒÇÓÇ-
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ØÑÆÖ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ä ÃÑÎÇÇ ÄÞÔÑÍÑÇ àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍÑÇ ÔÑÔÕÑâ-
ÐËÇ.

£ ÍËÐÇÕËÍÇ ÔÕËÏÖÎËÓÑÄÂÐÐÑÅÑ ËÊÎÖÚÇÐËâ P� ÐÂÓâÆÖ Ô
ÑÔÐÑÄÐÑÌ ÍÑÏÒÑÐÇÐÕÑÌ (ÍÑÐÔÕÂÐÕÂ ÄÓÇÏÇÐË ÑÍÑÎÑ 3 ë 4 ÒÔ
ÒÓË ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ 293 ¬) ÒÓËÔÖÕÔÕÄÖÇÕ ÐÇÃÑÎßÛÂâ ÃÑÎÇÇ
ÏÇÆÎÇÐÐÂâ ÍÑÏÒÑÐÇÐÕÂ (ÍÑÐÔÕÂÐÕÂ ÄÓÇÏÇÐË � 10ÿ20 ÒÔ
ÒÓË T � 293 ¬) [43, 109 ë 116]. ±ÓÑËÔØÑÉÆÇÐËÇ àÕÑÌ ÏÇÆ-
ÎÇÐÐÑÌ ÍÑÏÒÑÐÇÐÕÞ ÑÃÝâÔÐâáÕ ÔÕÂÕËÚÇÔÍÑÌ ËÎË ÆËÐÂÏË-
ÚÇÔÍÑÌ ÅÇÕÇÓÑÅÇÐÐÑÔÕßá ÓÇÂÍÙËË [66, 89, 117 ë 120], ÓÇÎÂÍ-
ÔÂÙËÇÌ ÑÍÓÖÉÇÐËâ ÆËÒÑÎâ P�HÿA [34, 42, 115, 121, 122],
ÓÇÎÂÍÔÂÙËÇÌ P� [65, 116] ËÎË ÑÃÓÂÕËÏÞÏ ÒÇÓÇÐÑÔÑÏ àÎÇÍ-
ÕÓÑÐÂ Ä B-ÙÇÒß [112]. °ÔÕÂÈÕÔâ ÐÇâÔÐÞÏ, ÑÕÄÇÚÂáÕ ÎË àÕË
ÆÄÇ ÍÑÏÒÑÐÇÐÕÞ Ä ÍËÐÇÕËÍÇ P� ÆÄÖÏ ÓÂÊÐÞÏ ÒÓÑÙÇÔÔÂÏ
ËÎË ÑÆÐÑÏÖ ÐÇàÍÔÒÑÐÇÐÙËÂÎßÐÑÏÖ ÒÓÑÙÇÔÔÖ.

¿ÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞÇ ÆÂÐÐÞÇ ÒÑ ÄÞÉËÅÂÐËá ÒÓÑÄÂÎÑÄ
ÐÇ ÒÑÆÕÄÇÓÉÆÂáÕ ËÆÇË Ñ ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑÌ ÅÇÕÇÓÑÅÇÐÐÑÔÕË
²¸ [123 ë 125]. ¯ÂÃÎáÆÂÇÏÞÇ ÛËÓËÐÂ Ë ×ÑÓÏÂ ÒÓÑÄÂÎÂ Ä
ÔÒÇÍÕÓÂØ ²¸ ÒÓË ËØ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËË ÄÃÎËÊË 0 ë 0-ÒÇÓÇØÑÆÂ
ÒÓË ÐËÊÍËØ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÂØ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÕ ÄÓÇÏÇÐË ÊÂÕÖ-
ØÂÐËâ P� ÑÍÑÎÑ 1 ÒÔ, ÚÕÑ ÃÎËÊÍÑ Í ÆÂÐÐÞÏ ÍËÐÇÕËÚÇÔÍËØ
ËÊÏÇÓÇÐËÌ. ¯Ç ÐÂÃÎáÆÂáÕÔâ Ë ÃÑÎÇÇ ÖÊÍÑÒÑÎÑÔÐÞÇ ÒÓÑ-
ÄÂÎÞ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÑÕÄÇÚÂÎË ÃÞ ÃÑÎÇÇ ÏÇÆÎÇÐÐÑÏÖ ÔÒÂÆÖ P�.
²ÂÔÚÈÕÞ ÒÑÍÂÊÞÄÂáÕ, ÚÕÑ ÛËÓËÐÂ ÄÞÉËÅÂÇÏÑÅÑ ÒÓÑÄÂÎÂ
Ë ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÜÂâ ÔÍÑÓÑÔÕß ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ËÊÏÇ-
ÐâáÕÔâ ÐÇÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ ÒÓË ÄÂÓßËÓÑÄÂÐËË ÆÎËÐÞ ÄÑÎÐÞ
ÄÑÊÃÖÉÆÂáÜÇÅÑ ÔÄÇÕÂ Ä ÑÃÎÂÔÕË ÅÇÕÇÓÑÅÇÐÐÑÅÑ ÓÂÔÒÓÇÆÇ-
ÎÇÐËâ 0 ë 0-ÒÇÓÇØÑÆÑÄ [123, 124]. °ÕÔÖÕÔÕÄËÇ ÍÑÓÓÇÎâÙËË
ÏÇÉÆÖ ÍËÐÇÕËÍÂÏË ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ë àÐÇÓÅËÇÌ 0 ë 0-
ÒÇÓÇØÑÆÂ ÑÊÐÂÚÂÇÕ ÑÕÔÖÕÔÕÄËÇ ÅÇÕÇÓÑÅÇÐÐÑÔÕË ²¸. ³
ÒÑÏÑÜßá ×ÇÏÕÑÔÇÍÖÐÆÐÑÌ ª¬-ÔÒÇÍÕÓÑÔÍÑÒËË ÑÃÐÂÓÖ-
ÉÇÐÂ ÄÐÖÕÓÇÐÐââ ÓÇÎÂÍÔÂÙËâ P� Ô ÍÑÐÔÕÂÐÕÑÌ ÄÓÇÏÇÐË
0,2 ÒÔ ÒÓË ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ 285 ¬ Ä ËÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ, ÍÑÕÑÓÑÇ
ÒÓÇÆÒÑÎÑÉËÕÇÎßÐÑ ÑÕÄÇÚÂÇÕ ÓÂÊÆÇÎÇÐËá ÊÂÓâÆÑÄ ÄÐÖÕÓË
P� [126]. ¿ÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÞ ÒÑ ÄÞÉËÅÂÐËá ÒÓÑÄÂÎÑÄ ÒÓË ÐËÊ-
ÍËØ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÂØ ÐÇ ÒÑÆÕÄÇÓÉÆÂáÕ ÐÂÎËÚËâ ÒÇÓÇØÑÆÂ P�

Ä ËÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ Ô ØÂÓÂÍÕÇÓÐÞÏ ÄÓÇÏÇÐÇÏ, ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑ
ÏÇÐßÛËÏ 1 ÒÔ [124, 127 ë 129].

±ÓË ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËË ²¸ ÔÄÇÕÑÄÞÏË ËÏÒÖÎßÔÂÏË Ô ÆÎË-
ÕÇÎßÐÑÔÕßá 4 30 ×Ô Ä ÔÕËÏÖÎËÓÑÄÂÐÐÑÏ Ë ÔÒÑÐÕÂÐÐÑÏ
ËÊÎÖÚÇÐËË P� ÐÂÃÎáÆÂáÕÔâ ÑÔÙËÎÎâÙËË [109, 110, 113,
130 ë 139]. °ÔÐÑÄÐÞÏ ÏÇØÂÐËÊÏÑÏ ÄÑÊÐËÍÐÑÄÇÐËâ àÕËØ
ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÔÚËÕÂÇÕÔâ ÆÄËÉÇÐËÇ âÆÇÓÐÑÅÑ ÄÑÎÐÑÄÑÅÑ ÒÂ-
ÍÇÕÂ ÒÑ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË ÒÑÕÇÐÙËÂÎßÐÑÌ àÐÇÓÅËË ÔÑÔÕÑâÐËâ
P�. £ÑÎÐÑÄÑÌ ÒÂÍÇÕ ×ÑÓÏËÓÖÇÕÔâ Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÑÆÐÑÄÓÇ-
ÏÇÐÐÑÅÑ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ ÐÇÔÍÑÎßÍËØ ÍÑÎÇÃÂÕÇÎßÐÞØ ÒÑÆ-
ÖÓÑÄÐÇÌ Ä ÔÑÔÕÑâÐËË P�. £ÔÎÇÆÔÕÄËÇ ÔÏÇÜÇÐËâ ÒÑÄÇÓØÐÑÔ-
ÕÇÌ ÒÑÕÇÐÙËÂÎßÐÞØ àÐÇÓÅËÌ P� Ë P ÆÄËÉÇÐËÇ ÄÑÎÐÑÄÑÅÑ
ÒÂÍÇÕÂ ÄËÊÖÂÎËÊËÓÖÇÕÔâ Ä ÄËÆÇ ËÊÏÇÐÇÐËâ ×ÑÓÏÞ ÔÒÇÍÕÓÂ
ÄÞÐÖÉÆÇÐÐÑÅÑ ËÊÎÖÚÇÐËâ P� [109, 110, 130 ë 137]. ³ÒÇÍÕÓ
àÕÑÅÑ ÆÄËÉÇÐËâ ÄÍÎáÚÂÇÕ Ä ÔÇÃâ ÓâÆ ÚÂÔÕÑÕ Ä ÆËÂÒÂÊÑÐÇ
10 ë 400 ÔÏÿ1. £ÇÓØÐËÌ ÒÓÇÆÇÎ ÐÂÃÎáÆÂÇÏÞØ ÚÂÔÕÑÕ
ÑÔÙËÎÎâÙËÌ, ÒÑ-ÄËÆËÏÑÏÖ, ÑÒÓÇÆÇÎâÇÕÔâ ÛËÓËÐÑÌ ÔÒÇÍ-
ÕÓÂ ÄÑÊÃÖÉÆÂáÜÇÅÑ ËÏÒÖÎßÔÂ. ´ÇÑÓÇÕËÚÇÔÍËÇ ÓÂÔÚÈÕÞ
ÒÑÍÂÊÞÄÂáÕ, ÚÕÑ ÑÔÙËÎÎâÙËË ÄÑÊÏÑÉÐÞ Ë Ä ÔÑÔÕÑâÐËâØ
Ô ÓÂÊÆÇÎÈÐÐÞÏË ÊÂÓâÆÂÏË [140, 141].

°ÔÙËÎÎâÙËË Ä P�BÿA ÏÑÉÐÑ ÑÃÝâÔÐËÕß ÐÇ ÕÑÎßÍÑ ÑÃ-
ÓÂÕÐÞÏË ÒÇÓÇÐÑÔÂÏË àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÌ ÒÎÑÕÐÑÔÕË ÐÂ P�, ÐÑ Ë
ÃÞÔÕÓÞÏË ÒÇÓÇØÑÆÂÏË Ä P�HÿA ÐÂ ×ÑÐÇ ÃÑÎÇÇ ÏÇÆÎÇÐÐÑÅÑ
ÐÂÍÑÒÎÇÐËâ P�BÿA [140, 141]. £ÍÎÂÆ ÑÒÓÇÆÇÎÈÐÐÞØ ÕËÒÑÄ
ÆÄËÉÇÐËÌ ÏÑÎÇÍÖÎ BChl Ë ÃÇÎÍÑÄÑÅÑ ÑÍÓÖÉÇÐËâ Ä ÑÔÙËÎ-
ÎâÙËË P� Ë P�BÿA ÆÑ ÔËØ ÒÑÓ ÒÑÎÐÑÔÕßá ÐÇ ÑÒÓÇÆÇÎÈÐ.
¿ÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÞ ÒÑ ÓÇÊÑÐÂÐÔÐÑÏÖ ÍÑÏÃËÐÂÙËÑÐÐÑÏÖ ÓÂÔ-
ÔÇâÐËá Ë ÓÂÔÚÈÕÞ ÐÑÓÏÂÎßÐÞØ ÏÑÆ ÍÑÎÇÃÂÐËÌ ÆÎâ
ÏÂÓÍËÓÑÄÂÐÐÑÅÑ ËÊÑÕÑÒÂÏË BChl ÒÑÍÂÊÞÄÂáÕ, ÚÕÑ ÄÐÇ-

ÒÎÑÔÍÑÔÕÐÂâ ÆÇ×ÑÓÏÂÙËâ ³2 ÂÙÇÕËÎßÐÞØ ÅÓÖÒÒ ËÏÇÇÕ
ÔËÎßÐÖá ÏÑÆÖ ÒÓË 35 ÔÏÿ1, Â ÓâÆ ÆÇ×ÑÓÏÂÙËÌ ÏÂÍÓÑ-
ÙËÍÎËÚÇÔÍËØ ÍÑÎÇÙ ËÏÇÇÕ ÏÑÆÖ ÒÓË 130 ÔÏÿ1 [142]. ®Ñ-
ÎÇÍÖÎÞ ÃÇÎÍÂ ÕÂÍÉÇ ÑÃÎÂÆÂáÕ ÐËÊÍÑÚÂÔÕÑÕÐÞÏË ÏÑÆÂÏË
ÆÄËÉÇÐËâ [139].

·ÂÓÂÍÕÇÓÐÑÇ ÄÓÇÏâ ÉËÊÐË ÄÑÎÐÑÄÑÅÑ ÒÂÍÇÕÂ ÔÑÔÕÂÄ-
ÎâÇÕ 1 ë 2 ÒÔ, ÒÓËÚÈÏ ÄÞÔÑÍÑÚÂÔÕÑÕÐÞÇ ÏÑÆÞ ÇÅÑ ÆÄËÉÇ-
ÐËâ ÊÂÕÖØÂáÕ ÃÞÔÕÓÇÇ ÐËÊÍÑÚÂÔÕÑÕÐÞØ [133]. ±ÓË ÐËÊÍËØ
ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÂØ àÕÑ ÄÓÇÏâ ÒÓËÏÇÓÐÑ ÓÂÄÐÑ ÄÓÇÏÇÐË ÉËÊÐË
P� Ä ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸. £ ÏÖÕÂÐÕÐÞØ ²¸ Ô ÊÂÏÇÆÎÇÐÐÞÏ
ÓÂÊÆÇÎÇÐËÇÏ ÊÂÓâÆÑÄ ÄÓÇÏâ ÉËÊÐË ÄÑÎÐÑÄÑÅÑ ÒÂÍÇÕÂ
ÑÔÕÂÈÕÔâ ÒÓÇÉÐËÏ ì ÑÍÑÎÑ 1 ë 2 ÒÔ. £ÓÇÏâ ÉËÊÐË ÄÑÎÐÑ-
ÄÑÅÑ ÒÂÍÇÕÂ ÏÑÉÇÕ ÑÕÓÂÉÂÕß ÍÑÎÇÃÂÕÇÎßÐÖá ÓÇÎÂÍÔÂÙËá
P�, ÍÑÕÑÓÂâ ÏÑÉÇÕ ÄÍÎáÚÂÕß Ä ÔÇÃâ ÍÂÍ ÆÇ×ÂÊËÓÑÄÍÖ
ÍÑÎÇÃÂÕÇÎßÐÞØ ÒÑÆÖÓÑÄÐÇÌ ËÊ-ÊÂ ×ÎÖÍÕÖÂÙËÌ ËØ àÐÇÓ-
ÅËË, ÕÂÍ Ë ÒÇÓÇÆÂÚÖ ËÊÃÞÕÍÂ ÍÑÎÇÃÂÕÇÎßÐÑÌ àÐÇÓÅËË àÕËØ
ÒÑÆÖÓÑÄÐÇÌ ÄÑ ÄÐÇÛÐÇÇ ÑÍÓÖÉÇÐËÇ. ¦ÔÎË ÍÑÎÇÃÂÕÇÎßÐÂâ
ÓÇÎÂÍÔÂÙËâ P�BÿA Ë P�HÿA ÒÓÑËÔØÑÆËÕ Ô ÕÇÏ ÉÇ ØÂÓÂÍÕÇÓ-
ÐÞÏ ÄÓÇÏÇÐÇÏ 1 ë 2 ÒÔ, ÚÕÑ Ë ÓÇÎÂÍÔÂÙËâ P�, ÕÑ ÑÐÂ ÏÑÉÇÕ
ÎËÏËÕËÓÑÄÂÕß ÑÃÜÖá ÔÍÑÓÑÔÕß ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ [34,
42, 121, 122, 143 ë 145]. ²ÂÔÚÈÕÞ ÏÇÕÑÆÑÏ ÏÂÕÓËÙ ÒÎÑÕÐÑ-
ÔÕË ÄÇÓÑâÕÐÑÔÕÇÌ ÒÑÍÂÊÞÄÂáÕ, ÑÆÐÂÍÑ, ÚÕÑ ÍÑÎÇÃÂÕÇÎß-
ÐÂâ ÓÇÎÂÍÔÂÙËâ ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÔÑÔÕÑâÐËÌ ²¸ ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ
ÃÞÔÕÓÂ ÆÎâ ÕÑÅÑ, ÚÕÑÃÞ ÐÇ ÎËÏËÕËÓÑÄÂÕß ÔÍÑÓÑÔÕß ÓÂÊ-
ÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ, Â ÇÈ ÆÂÎßÐÇÌÛÇÇ ÖÔÍÑÓÇÐËÇ ÏÑÉÇÕ
ÒÓËÄÇÔÕË Í ÑÃÓÂÕÐÑÏÖ à××ÇÍÕÖ ÊÂÏÇÆÎÇÐËâ ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ
ÊÂÓâÆÑÄ [140, 141].

¶ÇÏÕÑÔÇÍÖÐÆÐÂâ ÔÒÇÍÕÓÑÔÍÑÒËâ ²¸ Ä ÑÃÎÂÔÕË ÆÎËÐÞ
ÄÑÎÐÞ 280 ÐÏ ÄÞâÄËÎÂ ËÊÏÇÐÇÐËâ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ, ÄÑÊÐË-
ÍÂáÜËÇ ÔÓÂÊÖ ÒÑÔÎÇ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ Ë ÊÂÕÖØÂáÜËÇ Ô ØÂÓÂÍ-
ÕÇÓÐÞÏË ÄÓÇÏÇÐÂÏË 3, 10 Ë 190 ÒÔ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÐÇ ËÊÏÇ-
ÐâáÕÔâ ÒÓË ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÏÖÕÂÙËâØ [116]. ¢ÞÎÑ ÒÓÇÆÒÑÎÑ-
ÉÇÐÑ, ÚÕÑ ÍÑÏÒÑÐÇÐÕÞ Ô ØÂÓÂÍÕÇÓÐÞÏË ÄÓÇÏÇÐÂÏË 3 Ë
10 ÒÔ ÑÕÓÂÉÂáÕ ÆËàÎÇÍÕÓËÚÇÔÍÖá ÓÇÎÂÍÔÂÙËá ÃÇÎÍÂ
ÄÑÍÓÖÅ P�, Â ÍÑÏÒÑÐÇÐÕÂ Ô ØÂÓÂÍÕÇÓÐÞÏ ÄÓÇÏÇÐÇÏ 190 ÒÔ
ÔÄâÊÂÐÂ Ô ÒÇÓÇÐÑÔÑÏ àÎÇÍÕÓÑÐÂ HÿA ! QA. ªÊÏÇÐÇÐËâ
ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ÒÓË 280 ÐÏ ÏÑÅÖÕ ÑÕÓÂÉÂÕß ÄÎËâÐËÇ ËÊÏÇ-
ÐâáÜËØÔâ ÎÑÍÂÎßÐÞØ àÎÇÍÕÓËÚÇÔÍËØ ÒÑÎÇÌ ÐÂ ÂÏËÐÑÍË-
ÔÎÑÕÐÞÇ ÑÔÕÂÕÍË Trp (ÕÓËÒÕÑ×ÂÐ) ÄÃÎËÊË P, BA Ë HA.

2.4. ¿××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß ÒÇÓÄËÚÐÑÅÑ ÂÍÕÂ ×ÑÕÑÔËÐÕÇÊÂ
®ÐÑÅÑÚËÔÎÇÐÐÞÇ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÞ ÒÑ ËÊÏÇÓÇÐËá ÍÄÂÐÕÑ-
ÄÑÌ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕË (ËÎË, ÒÑ ÆÓÖÅÑÌ ÕÇÓÏËÐÑÎÑÅËË,
ÍÄÂÐÕÑÄÑÅÑ ÄÞØÑÆÂ) ÒÇÓÄËÚÐÞØ ×ÑÕÑØËÏËÚÇÔÍËØ ÒÓÑÙÇÔ-
ÔÑÄ Fp Ä ²¸, ÄÞÒÑÎÐÇÐÐÞÇ Ô ÒÑÏÑÜßá ÓÂÊÎËÚÐÞØ
ÏÇÕÑÆËÍ, ÆÂáÕ ÖÆËÄËÕÇÎßÐÞÌ ÓÇÊÖÎßÕÂÕ: Fp � 1 (ÔÏ.
ÑÃÊÑÓÞ Ë ÆËÔÍÖÔÔËË Ä [1 ë 13]). ¿ÕÑ ÑÊÐÂÚÂÇÕ, ÚÕÑ ÐÂ ÑÆËÐ
ÒÑÅÎÑÜÈÐÐÞÌ ÍÄÂÐÕ ÔÄÇÕÂ ÒÓËØÑÆËÕÔâ ÒÓËÏÇÓÐÑ ÑÆËÐ
ÒÇÓÇÐÇÔÈÐÐÞÌ àÎÇÍÕÓÑÐ. ¥ÂÉÇ ÔÂÏÞÇ ÓÂÐÐËÇ ËÊÏÇÓÇÐËâ
ÔÍÑÓÑÔÕË ÄÞÙÄÇÕÂÐËâ ÒÑÎÑÔÞ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ÆËÏÇÓÂ P,
ÒÓÑÄÇÆÈÐÐÞÇ ÇÜÈ Ä 1970-Ç ÅÑÆÞ, ÆÂÎË ÏËÐËÏÂÎßÐÑÇ
ÊÐÂÚÇÐËÇ Fp � 0;98. ³ ÕÑÚÍË ÊÓÇÐËâ ÐÂÍÑÒÎÇÐÐÞØ Í
ÐÂÔÕÑâÜÇÏÖ ÄÓÇÏÇÐË ÆÂÐÐÞØ àÕÑÕ ÓÇÊÖÎßÕÂÕ ÖÉÇ ÐÇ
ÖÆËÄÎâÇÕ, ØÑÕâ Ë ÒÓÑÆÑÎÉÂÇÕ ÄÑÔØËÜÂÕß ÍÂÍ ÒÓËÏÇÓ
ÔÑÄÇÓÛÇÐÔÕÄÂ ÉËÄÑÌ ÒÓËÓÑÆÞ.

²ÂÔÔÏÑÕÓËÏ ÆÂÐÐÞÌ ÄÑÒÓÑÔ ÒÑÆÓÑÃÐÇÇ ÐÂ ÒÓËÏÇÓÇ
²¸ ÒÖÓÒÖÓÐÑÌ ×ÑÕÑÔËÐÕÇÊËÓÖáÜÇÌ ÃÂÍÕÇÓËË Rba. sphae-
roides, ÍÑÕÑÓÂâ âÄÎâÇÕÔâ ÍÎÂÔÔËÚÇÔÍËÏ ÑÃÝÇÍÕÑÏ ËÊÖÚÇ-
ÐËâ ÄÄËÆÖ ÆÑÔÕÖÒÐÑÔÕË Ë ÒÓÑÔÕÑÕÞ ÒÓÑÄÇÆÇÐËâ ÏÇÕÑÆËÚÇ-
ÔÍËØ ÒÓÑÙÇÆÖÓ. ±Ñ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐËá, ÍÄÂÐÕÑÄÂâ à××ÇÍÕËÄ-
ÐÑÔÕß ÓÇÂÍÙËË ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ ì àÕÑ ÑÕÐÑÛÇÐËÇ
ÚËÔÎÂ ÒÇÓÇÐÇÔÈÐÐÞØ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ Í ÚËÔÎÖ ÒÑÅÎÑÜÈÐÐÞØ
ÏÑÎÇÍÖÎÂÏË ÆÑÐÑÓÂ ÍÄÂÐÕÑÄ ÔÄÇÕÂ. ±ÓË ÔÕÂÙËÑÐÂÓÐÑÏ
ÑÔÄÇÜÇÐËË ÑÒÇÓËÓÖáÕ ÚËÔÎÑÏ ÚÂÔÕËÙ Ä ÇÆËÐËÙÖ ÄÓÇÏÇÐË.
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³ÑÅÎÂÔÐÑ ÊÂÍÑÐÖ ×ÑÕÑØËÏËÚÇÔÍÑÌ àÍÄËÄÂÎÇÐÕÐÑÔÕË ÍÂÉ-
ÆÞÌ ÒÑÅÎÑÜÈÐÐÞÌ ÍÄÂÐÕ ÔÄÇÕÂ ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËá
ÑÆÐÑÌ ÏÑÎÇÍÖÎÞ (Ä ÑÕÔÖÕÔÕÄËÇ ÏÐÑÅÑ×ÑÕÑÐÐÞØ ÒÓÑÙÇÔ-
ÔÑÄ). ¦ÔÎË ÓÇÂÍÙËâ ÒÓÑØÑÆËÕ Ä ÑÆÐÖ ÔÕÂÆËá, ÕÑ ÇÈ
ÍÄÂÐÕÑÄÞÌ ÄÞØÑÆ ÏÑÉÐÑ ÒÓÇÆÔÕÂÄËÕß ÕÂÍ:

Fp � Kr

Kr �
P

k
; �4�

ÅÆÇ Kr ì ÔÍÑÓÑÔÕß ÓÇÂÍÙËË,
P

k ì ÔÖÏÏÂ ÔÍÑÓÑÔÕÇÌ ÄÔÇØ
ÆÓÖÅËØ ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ, ÍÑÐÍÖÓËÓÖáÜËØ Ô ÓÂÊÆÇÎÇÐËÇÏ ÊÂÓâ-
ÆÑÄ. ¦ÔÎË ÓÂÊÆÇÎÇÐËÇ ÊÂÓâÆÑÄ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÐÂÏÐÑÅÑ
ÃÞÔÕÓÇÇ, ÚÇÏ ÄÔÇ ÒÓÑÚËÇ ÒÓÑÙÇÔÔÞ, ÕÑ Kp 4

P
k Ë Fp 4 1.

³ÑÅÎÂÔÐÑ ÔÑÄÓÇÏÇÐÐÞÏ ÆÂÐÐÞÏ ÓÂÊÆÇÎÇÐËÇ ÊÂÓâÆÑÄ Ä
²¸ ÃÂÍÕÇÓËÌ ËÏÇÇÕ ÕÓË ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÞÇ ÔÕÂÆËË, Ä
ÍÑÕÑÓÞØ ÖÚÂÔÕÄÖáÕ ÚÇÕÞÓÇ ÔÑÔÕÑâÐËâ (ÓËÔ. 2). ¬ÂÉÆÂâ
ÔÕÂÆËâ ØÂÓÂÍÕÇÓËÊÖÇÕÔâ ÒÓâÏÑÌ ÔÍÑÓÑÔÕßá ÒÇÓÇÐÑÔÂ
àÎÇÍÕÓÑÐÂ ki; i�1, ÑÃÓÂÕÐÑÌ ÔÍÑÓÑÔÕßá ki; iÿ1 Ë ÔÍÑÓÑÔÕßá
ÒÑÕÇÓß ki; 0, i � 1ÿ4. £ ²¸ Rba. sphaeroides àÕË ÔÍÑÓÑÔÕË
ÑÒÓÇÆÇÎÇÐÞ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÑ Ô ØÑÓÑÛÇÌ ÕÑÚÐÑÔÕßá (ÔÏ.
ÕÂÃÎËÙÖ).

±ÓÇÆÒÑÎÑÉËÏ, ÚÕÑ Ä ²¸ ÒÑÅÎÑÜÂÇÕÔâ ÔÕÂÙËÑÐÂÓÐÞÌ
ÒÑÕÑÍ ÍÄÂÐÕÑÄ ÔÄÇÕÂ I. ³ÕÂÙËÑÐÂÓÐÞÇ ÊÂÔÇÎÈÐÐÑÔÕË
ÔÑÔÕÑâÐËÌ P� (N1), P

�BÿA (N2), P
�HÿA (N3) Ë P�QÿA (N4)

ÏÑÉÐÑ ÐÂÌÕË, ÓÇÛËÄ ÔÎÇÆÖáÜÖá ÔËÔÕÇÏÖ ÍËÐÇÕËÚÇÔÍËØ
ÖÓÂÄÐÇÐËÌ:

dN1

dt
� I� k21N2 ÿ �k10 � k12�N1 � 0 ;

dN2

dt
� k12N1 � k32N3 ÿ �k21 � k23 � k20�N2 � 0 ;

dN3

dt
� k23N2 ÿ �k32 � k34 � k30�N3 � 0 ;

�5�

dN4

dt
� k34N3 ÿ �k43 � k40 � kbio�N4 � 0 :

£ ÒÑÔÎÇÆÐÇÏ ÖÓÂÄÐÇÐËË kbio ì àÕÑ ÖÔÎÑÄÐÂâ ÔÍÑÓÑÔÕß
ÃËÑØËÏËÚÇÔÍÑÌ ÔÕÂÆËË ×ÑÕÑÔËÐÕÇÊÂ. £ ÎÂÃÑÓÂÕÑÓÐÞØ
ÖÔÎÑÄËâØ ÒÓË ÓÂÃÑÕÇ Ô ËÊÑÎËÓÑÄÂÐÐÞÏË ²¸ ÃËÑØËÏËÚÇ-
ÔÍÂâ ÔÕÂÆËâ ÑÕÔÖÕÔÕÄÖÇÕ. £ àÕÑÏ ÔÎÖÚÂÇ ÄÂÉÐÑ ÒÓÇÆÑÕ-
ÄÓÂÕËÕß ÐÂÍÑÒÎÇÐËÇ ÔÑÔÕÑâÐËâ P�QÿA, ÒÓËÄÑÆâÜÇÇ Í
ÑÍËÔÎÇÐËá ²¸ Ë ÒÑÕÇÓÇ ÇÅÑ ×ÖÐÍÙËË. ±ÓÇÒâÕÔÕÄÑÄÂÕß
ÐÂÍÑÒÎÇÐËá ÔÑÔÕÑâÐËâ P�QÿA ÏÑÉÐÑ ÒÑÔÓÇÆÔÕÄÑÏ ÆÑÃÂ-
ÄÎÇÐËâ ØËÏËÚÇÔÍËØ ÔÑÇÆËÐÇÐËÌ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÒÑÆÆÇÓÉËÄÂáÕ
²¸ Ä ÕÂÍ ÐÂÊÞÄÂÇÏÑÏ ÑÕÍÓÞÕÑÏ ÔÑÔÕÑâÐËË. ¥Îâ ÑÕÍÓÞ-
ÕÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËâ ÏÑÉÐÑ ÔÚËÕÂÕß, ÚÕÑ N4 � 0, Ë ÐÇ ÓÂÔÔÏÂÕ-
ÓËÄÂÕß ÒÑÔÎÇÆÐÇÇ ÖÓÂÄÐÇÐËÇ. ±ÑÕÇÓË k10 âÄÎâáÕÔâ ÔÖÏ-
ÏÑÌ ËÊÎÖÚÂÕÇÎßÐÞØ Ë ÃÇÊÞÊÎÖÚÂÕÇÎßÐÞØ ÒÑÕÇÓß. ¥Îâ
ÍÄÂÐÕÑÄÑÅÑ ÄÞØÑÆÂ P�QÿA ÒÑÎÖÚÂÇÏ ÄÞÓÂÉÇÐËÇ:

F1ÿ3 � k34N3

I
� k34XY

Z
; �6�

ÅÆÇ X�k23=�k32�k34�k30�, Y�k12=�k21�k23�k20 ÿ Xk32�,
Z � k10 � k12 ÿ k21Y. °ÃÓÂÕÐÞÇ ÓÇÂÍÙËË ÔÄâÊÂÐÞ Ô ÒÓâ-
ÏÞÏË ÔÎÇÆÖáÜËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ: k21 � k12 exp �ÿDE12=�kBT ��,
k32 � k23 exp �ÿDE23=�kBT ��, k43 � k34�ÿDE34=�kBT ��, ÅÆÇ
DE ì ÓÂÊÐÑÔÕË ÒÑÕÇÐÙËÂÎßÐÞØ àÐÇÓÅËÌ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖá-
ÜËØ ÔÑÔÕÑâÐËÌ.

²ÂÔÔÖÉÆÂâ ÂÐÂÎÑÅËÚÐÑ, ÒÑÎÖÚËÏ ÔÎÇÆÖáÜÇÇ ÄÞÓÂÉÇ-
ÐËÇ ÆÎâ ÍÄÂÐÕÑÄÑÅÑ ÄÞØÑÆÂ P�HÿA:

F1ÿ2 � k23N2

I
� k23Ŷ

k10 � k12 ÿ k21Ŷ
; �7�

ÅÆÇ Ŷ � k12=�k21 � k23 � k20�.
¥Îâ ÍÄÂÐÕÑÄÑÅÑ ÄÞØÑÆÂ P�BÿA ËÏÇÇÏ ÒÓÑÔÕÑÇ ÄÞÓÂ-

ÉÇÐËÇ:

F1 � k12N1

I
� k12

k12 � k10
: �8�

±ÑÆÔÕÂÄÎââ ÊÐÂÚÇÐËâ ÔÍÑÓÑÔÕÇÌ ËÊ ÕÂÃÎËÙÞ, ÐÂØÑÆËÏ
F1ÿ3 � 0;98, F1ÿ2 � 0;995, F1 � 0;996. £ÔÇ ÕÓË ÔÕÂÆËË
ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ ËÏÇáÕ ÍÄÂÐÕÑÄÞÌ ÄÞØÑÆ, ÃÎËÊÍËÌ Í
ÇÆËÐËÙÇ. ¯ÂËÃÑÎßÛËÇ ÍÄÂÐÕÑÄÞÇ ÒÑÕÇÓË (ÑÍÑÎÑ 2%)
ÆÂÈÕ ÕÓÇÕßâ, ÔÂÏÂâ ÏÇÆÎÇÐÐÂâ, ÔÕÂÆËâ. ¿ÕÑÕ ÓÇÊÖÎßÕÂÕ
ÐÇ âÄÎâÇÕÔâ ÐÇÑÉËÆÂÐÐÞÏ, ÕÂÍ ÍÂÍ ËÊ ÕÂÃÎËÙÞ ÄËÆÐÑ, ÚÕÑ
ÄÔÇ ÒÓâÏÞÇ ÔÍÑÓÑÔÕË ÐÂÏÐÑÅÑ ÒÓÇÄÑÔØÑÆâÕ ÍÂÍ ÔÍÑÓÑÔÕË
ÒÑÕÇÓß, ÕÂÍ Ë ÑÃÓÂÕÐÞÇ ÔÍÑÓÑÔÕË.

°ÃÔÖÆËÏ ÒÑÆÓÑÃÐÇÇ ÔÑÃÞÕËâ, ÒÓÑËÔØÑÆâÜËÇ Ä ²¸.
¬ÂÍ ÑÕÏÇÚÂÎÑÔß, ÒÇÓÄËÚÐÞÏ ÆÑÐÑÓÑÏ àÎÇÍÕÓÑÐÂ âÄÎâ-
ÇÕÔâ ÆËÏÇÓ ÃÂÍÕÇÓËÑØÎÑÓÑ×ËÎÎÂ, ÑÔÐÑÄÐÂâ ÒÑÎÑÔÂ ÒÑ-
ÅÎÑÜÇÐËâ ÍÑÕÑÓÑÅÑ ÐÂØÑÆËÕÔâ Ä ÃÎËÉÐÇÏ ª¬-ÆËÂÒÂÊÑÐÇ
ÒÓË ÆÎËÐÇ ÄÑÎÐÞ 870 ÐÏ (11494 ÔÏÿ1). £ ÒÓËÓÑÆÇ àÐÇÓÅËâ
ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ ÒÑÔÕÖÒÂÇÕ Ä ²¸ ËÊ ÔÄÇÕÑÔÑÃËÓÂáÜÇÌ
ÂÐÕÇÐÐÞ, ÔÑÔÕÑâÜÇÌ ËÊ ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÏÑÎÇÍÖÎ ÃÂÍÕÇÓËÑØÎÑ-
ÓÑ×ËÎÎÂ. £ ÎÂÃÑÓÂÕÑÓÐÞØ ÖÔÎÑÄËâØ ËÊÑÎËÓÑÄÂÐÐÞÇ ²¸
ÄÑÊÃÖÉÆÂáÕÔâ ÐÇÒÑÔÓÇÆÔÕÄÇÐÐÑ ÔÄÇÕÑÏ. ±ÓË ÄÑÊÃÖÉÆÇ-
ÐËË àÎÇÍÕÓÑÐ, ÐÂØÑÆâÜËÌÔâ ÐÂ ÔÄâÊÞÄÂáÜÇÌ ÑÓÃËÕÂÎË
ÑÔÐÑÄÐÑÅÑ àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÖÓÑÄÐâ, ÒÇÓÇØÑÆËÕ ÐÂ ÐËÉ-
Ðáá ÓÂÊÓÞØÎâáÜÖá ÑÓÃËÕÂÎß ÄÑÊÃÖÉÆÈÐÐÑÅÑ ÔËÐÅÎÇÕ-
ÐÑÅÑ ÖÓÑÄÐâ S1. °ÃÓÂÊÑÄÂÄÛÇÇÔâ ÄÑÊÃÖÉÆÈÐÐÑÇ ÔÑÔÕÑâ-
ÐËÇ P� ÒÓÑâÄÎâÇÕ ÔËÎßÐÖá ÐÇÖÔÕÑÌÚËÄÑÔÕß Ë ÔÖÜÇÔÕÄÖÇÕ
ÕÑÎßÍÑ ÑÍÑÎÑ 3 ÒÔ. °ÆÐËÏ ËÊ ÑÔÐÑÄÐÞØ ×ÂÍÕÑÓÑÄ,
ÑÒÓÇÆÇÎâáÜËØ ÐÇÖÔÕÑÌÚËÄÑÔÕß ÔÑÔÕÑâÐËâ ²*, âÄÎâÇÕÔâ

´ÂÃÎËÙÂ. ³ÍÑÓÑÔÕË (Ä Ôÿ1) ÒÇÓÇØÑÆÑÄ Ä ²¸ Rba. sphaeroides

k10 k20 k30 k40 k12 k21 k23 k32 k34 k43

1;2� 109 109 7� 107 101 3;3� 1011 2;7� 1010 1012 5;4� 108 5� 109 1;2� 102

hn

P*

P

P�BA
ÿ

P�HA
ÿ

P�QA
ÿ±

Ñ
ÕÇ
Ð
Ù
Ë
ÂÎ

ßÐ
Ââ

àÐ
ÇÓ
ÅË
â

k12

k10

k20

k30

k40

k21

k23

k32

k43

k34

²ËÔ. 2. ³ØÇÏÂ ÖÓÑÄÐÇÌ àÐÇÓÅËË Ë ÒÇÓÇØÑÆÑÄ ÏÇÉÆÖ ÐËÏË ÆÎâ ÔÑÔÕÑâ-
ÐËÌ ²¸ ÃÂÍÕÇÓËÌ. (³Ï. ÒÑâÔÐÇÐËÇ Ä ÕÇÍÔÕÇ.)
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ÔËÎßÐÞÌ ÔÆÄËÅ àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÌ ÒÎÑÕÐÑÔÕË Í ÑÆÐÑÌ ËÊ ÆÄÖØ
ÏÑÎÇÍÖÎ, ÑÃÓÂÊÖáÜËØ ÆËÏÇÓ (Í ÏÑÎÇÍÖÎÇ PB). ¿ÕÑÕ ÔÆÄËÅ
ÒÓÑËÔØÑÆËÕ Ä ÕÇÚÇÐËÇ� 0;1 ÒÔ ÒÑÔÎÇ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ Ë ÒÓÇÆ-
ÔÕÂÄÎâÇÕ ÔÑÃÑÌ ÚÂÔÕËÚÐÑÇ ÓÂÊÆÇÎÇÐËÇ ÊÂÓâÆÑÄ ÄÐÖÕÓË
ÆËÏÇÓÂ P. ´ÇÏ ÐÇ ÏÇÐÇÇ ÓÇÂÎßÐÑÇ ÓÂÊÆÇÎÇÐËÇ ÊÂÓâÆÑÄ
ÐÂÚËÐÂÇÕÔâ ÕÑÅÆÂ, ÍÑÅÆÂ àÎÇÍÕÓÑÐ ÑÍÑÐÚÂÕÇÎßÐÑ ÒÑÍË-
ÆÂÇÕ ÆËÏÇÓ P. ¿ÕÑÕ ÒÓÑÙÇÔÔ ÊÂÐËÏÂÇÕ ÒÓËÏÇÓÐÑ 3 ÒÔ, Õ.Ç.
ÓÑÄÐÑ ÔÕÑÎßÍÑ, ÔÍÑÎßÍÑ ÆÎËÕÔâ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËÇ ÆËÏÇÓÂ P.

ªÕÂÍ, ÚÇÓÇÊ 3 ÒÔ àÎÇÍÕÓÑÐ ÒÑÍËÆÂÇÕ ÄÑÊÃÖÉÆÈÐÐÞÌ
ÆËÏÇÓ P (ÍÑÕÑÓÞÌ ÒÓË àÕÑÏ ÑÍËÔÎâÇÕÔâ ÆÑ P�) Ë
ÒÑâÄÎâÇÕÔâ ÐÂ ÏÑÎÇÍÖÎÇ ÏÑÐÑÏÇÓÐÑÅÑ ÃÂÍÕÇÓËÑØÎÑÓÑ-
×ËÎÎÂ BA (ÄÑÔÔÕÂÐÂÄÎËÄÂâ ÇÈ ÆÑ BÿA). ¥Îâ ÄÞâÔÐÇÐËâ
àÕÑÅÑ, ÍÂÊÂÎÑÔß ÃÞ, ÒÓÑÔÕÑÅÑ ×ÂÍÕÂ ÒÑÕÓÇÃÑÄÂÎËÔß
ËÐÕÇÐÔËÄÐÞÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÐÂ ÒÓÑÕâÉÇÐËË ÒÑÔÎÇÆÐËØ
35 ÎÇÕ (ÒÑÆÓÑÃÐÇÇ ÔÏ. ÓÂÊÆÇÎ 5). ²ÂÔÔÕÑâÐËÇ Ä ÐÇÔÍÑÎßÍÑ
ÂÐÅÔÕÓÇÏÑÄ ÏÇÉÆÖ ÏÑÎÇÍÖÎÂÏË P Ë BA àÎÇÍÕÓÑÐ ÒÓÑØÑ-
ÆËÕ, ÆÄËÅÂâÔß ÒÑ ÙÇÒÑÚÍÂÏ ÂÕÑÏÑÄ ÃÇÎÍÑÄÑÌ ÏÂÕÓËÙÞ,
ÊÂÒÑÎÐâáÜËØ ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÑ ÏÇÉÆÖ P Ë BA. ´ÂÍËØ ÒÓÑ-
ÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÞØ ÕÓÑÒ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß
ÐÇÔÍÑÎßÍÑ, Ë ËØ ËÆÇÐÕË×ËÍÂÙËâ Í ÐÂÔÕÑâÜÇÏÖ ÄÓÇÏÇÐË
ÐÇ ÊÂÄÇÓÛÇÐÂ (ÒÑÆÓÑÃÐÇÇ ÔÏ. ÓÂÊÆÇÎ 4). ³ÑÔÕÑâÐËÇ P�

ÕÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ ÒÇÓÇØÑÆËÕ Ä ÒÇÓÄËÚÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ Ô
ÓÂÊÆÇÎÈÐÐÞÏË ÊÂÓâÆÂÏË P�BÿA ÔÑ ÔÍÑÓÑÔÕßá k12 �
� 1=�3 ps� � 3;3� 1011 Ôÿ1. ³ÑÔÕÑâÐËÇ P�BÿA Ä ÔÄÑá ÑÚÇ-
ÓÇÆß âÄÎâÇÕÔâ ÇÜÈ ÃÑÎÇÇ ÐÇÖÔÕÑÌÚËÄÞÏ, ÚÇÏ ÔÑÔÕÑâÐËÇP�,
Ë ÊÂ� 1 ÒÔ (ÔÍÑÓÑÔÕß k23 � 1=�1 ps� � 1012 cÿ1� ÒÇÓÇØÑÆËÕ
Ä ÔÑÔÕÑâÐËÇ P�HÿA. ±ÓË àÕÑÏ àÎÇÍÕÓÑÐ ÒÇÓÇØÑÆËÕ Ô ÏÑ-
ÎÇÍÖÎÞBA ÐÂÏÑÎÇÍÖÎÖ ÃÂÍÕÇÓËÑ×ÇÑ×ËÕËÐÂHA, ÆÄËÅÂâÔß
ÄÆÑÎß ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÜÇÌ ÙÇÒÑÚÍË ÂÕÑÏÑÄ. ¿ÕÑÕ ÒÇÓÇØÑÆ
ÖÄÇÎËÚËÄÂÇÕ ÓÂÔÔÕÑâÐËÇ ÏÇÉÆÖ ÓÂÊÆÇÎÈÐÐÞÏË ÊÂÓâÆÂÏË
(ÒÑÎÑÉËÕÇÎßÐÞÌ ÊÂÓâÆ ÐÂ P� Ë ÑÕÓËÙÂÕÇÎßÐÞÌ ÐÂ HÿA)
ÃÑÎÇÇ ÚÇÏ Ä ÆÄÂ ÓÂÊÂ. ³ÑÔÕÑâÐËÇ P�HÿA ÐÂÏÐÑÅÑ ÔÕÂÃËÎß-
ÐÇÇ, ÚÇÏ ÒÓÇÆÞÆÖÜÇÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ P�BÿA, ØÂÓÂÍÕÇÓÐÑÇ ÄÓÇÏâ
ÉËÊÐË P�HA ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ ÒÓËÏÇÓÐÑ 200 ÒÔ. ©Â àÕÑ ÄÓÇÏâ
àÎÇÍÕÓÑÐ ÒÑÍËÆÂÇÕ ÏÑÎÇÍÖÎÖ HA Ë ÒÇÓÇØÑÆËÕ ÔÑ ÔÍÑ-
ÓÑÔÕßá k34 � 1=�200 ps� � 5� 109 Ôÿ1 ÐÂ ÏÑÎÇÍÖÎÖ ÖÃË-
ØËÐÑÐÂQA, ÍÑÕÑÓÂâ ÑÕÔÕÑËÕ ÑÕ ÆËÏÇÓÂ P ÇÜÈ ÆÂÎßÛÇ, ÚÇÏ
ÏÑÎÇÍÖÎÂ HA. ±ÓË àÕÑÏ ÑÃÓÂÊÖÇÕÔâ ÒÇÓÄÑÇ ÏÇÕÂÔÕÂÃËÎß-
ÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇP�QÿA Ô ØÂÓÂÍÕÇÓÐÞÏ ÄÓÇÏÇÐÇÏÉËÊÐË 0,1 Ô.
³ÚËÕÂÇÕÔâ, ÚÕÑ Ô ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇÏ P�QÿA ÒÇÓÄËÚÐÂâ ×ÂÊÂ
ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ Ä ²¸ ÊÂÍÂÐÚËÄÂÇÕÔâ. ¥ÂÎÇÇ àÎÇÍÕÓÑÐ
ÒÇÓÇØÑÆËÕ ÐÂ ÏÑÎÇÍÖÎÖ ÄÕÑÓËÚÐÑÅÑ ØËÐÑÐÂQB Ô ÖÚÂÔÕËÇÏ
ÂÕÑÏÂ ÉÇÎÇÊÂ (ÔÏ. ÓËÔ. 1) Ë ÒÑÍËÆÂÇÕ ²¸, ÄÑÄÎÇÍÂâÔß Ä
ÆÎËÐÐÖá ÙÇÒß ÃËÑØËÏËÚÇÔÍËØ ÓÇÂÍÙËÌ.

´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÒÓâÏÞÇ ÔÍÑÓÑÔÕË ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÔÕÂÆËÌ
ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ ËÊÏÇÐâáÕÔâ Ä ÆËÂÒÂÊÑÐÇ 5� 109 ë
1012 Ôÿ1. ³ÂÏË ÒÑ ÔÇÃÇ àÕË ÄÇÎËÚËÐÞ ÐÇ âÄÎâáÕÔâ ÓÇ-
ÍÑÓÆÐÑ ÄÞÔÑÍËÏË, ÒÑÔÍÑÎßÍÖ ÑÅÓÑÏÐÑÇ ÍÑÎËÚÇÔÕÄÑ ÓÂÊ-
ÐÑÑÃÓÂÊÐÞØ ØËÏËÚÇÔÍËØ ÓÇÂÍÙËÌ ÒÓÑÕÇÍÂÇÕ Ä ÕÑÏ ÉÇ
ÄÓÇÏÇÐÐoÂ Ï ÆËÂÒÂÊÑÐÇ.

³ÎÇÆÖÇÕ ÑÕÏÇÕËÕß ÑÆÐÖ ËÊ ÍÎáÚÇÄÞØ ÑÔÑÃÇÐÐÑÔÕÇÌ
²¸: ÑÕÔÖÕÔÕÄËÇ ÒÓâÏÑÅÑ ÍÑÐÕÂÍÕÂ ÏÇÉÆÖ ÏÑÎÇÍÖÎÂÏË
ÒËÅÏÇÐÕÑÄ P, BA,HA ËQA, ÍÑÕÑÓÞÇ ÉÈÔÕÍÑ ×ËÍÔËÓÑÄÂÐÞ
ÃÇÎÍÑÄÑÌ ÏÂÕÓËÙÇÌ ÐÂ ÑÒÓÇÆÇÎÈÐÐÞØ ÓÂÔÔÕÑâÐËâØ ÆÓÖÅ
ÑÕ ÆÓÖÅÂ. ¿ÕÑ ÑÊÐÂÚÂÇÕ, ÚÕÑ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÏÂÕÓËÙÞ ÒÓËÐË-
ÏÂáÕ ÖÚÂÔÕËÇ Ä ÒÇÓÇÐÑÔÇ àÎÇÍÕÓÑÐÂ, ÑÃÓÂÊÖâ à××ÇÍÕËÄ-
ÐÞÇ àÎÇÍÕÓÑÐÐÞÇ ÕÓÑÒÞ. ·ÑÓÑÛÑ ËÊÄÇÔÕÐÑ, ÚÕÑ ÔÍÑÓÑÔÕß
ÆÄËÉÇÐËâ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÒÑ àÕËÏ ÕÓÑÒÂÏ ÕÂÍÑÄÂ, ÚÕÑ ÓÂÔ-
ÔÕÑâÐËÇ ÄÇÎËÚËÐÑÌ Ä ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÂÐÅÔÕÓÇÏÑÄ, ØÂÓÂÍÕÇÓÐÑÌ
ÆÎâ ÓÂÔÔÕÑâÐËÌ ÏÇÉÆÖ ÒËÅÏÇÐÕÂÏË ²¸, àÎÇÍÕÓÑÐ ÒÓÑ-
ØÑÆËÕ ÏÇÐÇÇ ÚÇÏ ÊÂ 0,1 ÒÔ. ¯ÂÎËÚËÇ àÎÇÍÕÓÑÐÐÞØ ÕÓÑÒ
ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÕÑÏÖ, ÚÕÑ ÒÑÕÇÐÙËÂÎßÐÞÌ ÃÂÓßÇÓ ÒÇÓÄËÚÐÞØ
ÓÇÂÍÙËÌ ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ ÔÕÂÐÑÄËÕÔâ ÒÓÇÐÇÃÓÇÉËÏÑ
ÏÂÎÞÏ. ¿ÕÑ ÑÊÐÂÚÂÇÕ ÏÂÍÔËÏÂÎßÐÖá ÔÍÑÓÑÔÕß ÓÇÂÍÙËÌ

ÒÓË ÊÂÆÂÐÐÞØ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ, àÐÇÓÅËË ÓÇÑÓÅÂÐËÊÂÙËË Ë
àÐÇÓÅËË àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÅÑ ÔÑÒÓâÉÇÐËâ (ÔÏ. ×ÑÓÏÖÎÞ (2),
(3)). ³ ÆÓÖÅÑÌ ÔÕÑÓÑÐÞ, ÑÕÔÖÕÔÕÄËÇ ÍÑÐÕÂÍÕÂ ÏÇÉÆÖ
ÏÑÎÇÍÖÎÂÏË ÒËÅÏÇÐÕÑÄ ÊÂÕÓÖÆÐâÇÕ ÓÇÍÑÏÃËÐÂÙËá ÓÂÊ-
ÆÇÎÈÐÐÞØ ÊÂÓâÆÑÄ.

±ÑÆÚÇÓÍÐÈÏ, ÚÕÑ ÓÂÔÔÏÑÕÓÇÐËÇ ÒÇÓÄËÚÐÞØ ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ
×ÑÕÑÔËÐÕÇÊÂ Ä ÕÇÓÏËÐÂØ ÑÕÆÇÎßÐÞØ ÔÑÔÕÑâÐËÌ âÄÎâÇÕÔâ
ÔÇÓßÈÊÐÞÏ ÖÒÓÑÜÇÐËÇÏ, ØÑÕâ Ë ÛËÓÑÍÑ ÒÓËÏÇÐâÇÕÔâ
ÄÄËÆÖ ÇÅÑ ÐÂÅÎâÆÐÑÔÕË Ë ÒÓÑÔÕÑÕÞ. ¬ÂÍ ÒÑÍÂÊÞÄÂáÕ
ÏÐÑÅËÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ (ÔÏ. ÑÃÊÑÓÞ. Ä [1 ë 13]), Ä ÆÇÌÔÕÄË-
ÕÇÎßÐÑÔÕË ÔÂÏÞÌ ÓÂÐÐËÌ àÕÂÒ ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ ØÂ-
ÓÂÍÕÇÓËÊÖÇÕÔâ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇÏ ÔÏÇÛÂÐÐÞØ ÔÑÔÕÑâÐËÌ
P��P�BÿA�, P�BÿA�P�HÿA� Ë, ÒÑ-ÄËÆËÏÑÏÖ, P��P�BÿA��P�HÿA�.
¬ÄÂÐÕÑÄÑ-ÏÇØÂÐËÚÇÔÍÑÇ ÔÏÇÛÇÐËÇ ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÕÑÏÖ, ÚÕÑ
àÎÇÍÕÓÑÐ ÏÑÉÇÕ ÑÆÐÑÄÓÇÏÇÐÐÑ ÐÂØÑÆËÕßÔâ Ô ÐÇÍÑÕÑÓÑÌ
ÄÇÓÑâÕÐÑÔÕßá Ä ÍÂÉÆÑÏ ËÊ àÕËØ ÔÑÔÕÑâÐËÌ, Õ.Ç. ÒÓËÐÂÆÎÇ-
ÉÂÕßÏÑÎÇÍÖÎÂÏP,BA ËHA. ¬ÂÊÂÎÑÔß ÃÞ, àÕÑ ÑÃÎÇÅÚÂÇÕ Ë
ÖÔÍÑÓâÇÕ ÒÓÑÙÇÔÔ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ, ÑÆÐÂÍÑ ÐÇÎßÊâ
ÊÂÃÞÄÂÕß, ÚÕÑ ÕÂÍÑÌ ÚËÔÕÑ ÍÄÂÐÕÑÄÞÌ ÒÓÑÙÇÔÔ âÄÎâÇÕÔâ
ÑÔÙËÎÎËÓÖáÜËÏ (Ô ÚÂÔÕÑÕÑÌ � �4V 2 � �DE �2�0;5=�h, ÅÆÇ
V ì àÐÇÓÅËâ àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÅÑ ÔÑÒÓâÉÇÐËâ, DE ì ÓÂÊÐÑÔÕß
àÐÇÓÅËÌ ÔÑÔÕÑâÐËÌ), Õ.Ç. ÑÃÓÂÕËÏÞÏ. ³ ÖÄÇÎËÚÇÐËÇÏ DE
àÕÂ ÑÃÓÂÕËÏÑÔÕß Ë ÔÕÇÒÇÐß ÒÇÓÇÏÇÛËÄÂÐËâ ÔÑÔÕÑâÐËÌ
ÖÏÇÐßÛÂáÕÔâ. ±Ñ-ÄËÆËÏÑÏÖ, ÑÒÕËÏÂÎßÐÑÌ ÃÖÆÇÕ ÔËÕÖÂ-
ÙËâ, Ä ÍÑÕÑÓÑÌ ÓÂÊÆÇÎÇÐËÇ ÊÂÓâÆÑÄ ÊÂÄÇÓÛÂÇÕÔâ ÑÆÐÑ-
ÄÓÇÏÇÐÐÑ Ô ÑÍÑÐÚÂÐËÇÏ ÒÇÓÄÑÅÑ ÒÑÎÖÒÇÓËÑÆÂ ÑÔÙËÎÎâ-
ÙËÌ.

²ÂÔÔÏÑÕÓËÏ ÓÂÊÎËÚÐÞÇ ÍÂÐÂÎÞ ÒÑÕÇÓß ÒÓË ÓÂÊÆÇÎÇ-
ÐËË ÊÂÓâÆÑÄ. ±ÓÇÉÆÇ ÄÔÇÅÑ, ÒÑÕÇÓâ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ ÏÑÉÇÕ
ÒÓÑËÔØÑÆËÕß Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË P� ! P. ¥Îâ
ØÎÑÓÑ×ËÎÎÑÄ (ÃÂÍÕÇÓËÑØÎÑÓÑ×ËÎÎÑÄ) Ä ÓÂÔÕÄÑÓÇ ÔËÐ-
ÅÎÇÕÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ S1 ËÏÇÇÕ ÓÂÆËÂÙËÑÐÐÑÇ ÄÓÇÏâ ÉËÊÐË
ÑÕ 10 ÆÑ 40 ÐÔ, ÚÕÑ ÆÂÈÕ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÜÖá ÔÍÑÓÑÔÕß
ÓÂÆËÂÙËÑÐÐÑÅÑ ÓÂÔÒÂÆÂ ÔÑÔÕÑâÐËâ P� kf � 108 Ôÿ1. ¥Îâ
²¸ àÕÑ ÄÓÇÏâ ÑÙÇÐËÄÂÇÕÔâ Ä ÒÓÇÆÇÎÂØ ÑÕ ÐÇÔÍÑÎßÍËØ
ÆÑÎÇÌ ÐÂÐÑÔÇÍÖÐÆÞ ÆÑ 1 ÐÔ, ÚÕÑ ÆÂÈÕ ÄÇÓØÐáá ÅÓÂÐËÙÖ
kf � 109 Ôÿ1. ®Þ ÄËÆËÏ, ÚÕÑ ÔÍÑÓÑÔÕß kf ÏÇÐßÛÇ ÔÍÑÓÑÔÕË
k12 ÃÑÎÇÇ ÚÇÏ ÐÂ ÆÄÂ ÒÑÓâÆÍÂ. ¬ÑÐÔÕÂÐÕÂ ÔÍÑÓÑÔÕË ÃÇÊÞÊ-
ÎÖÚÂÕÇÎßÐÑÅÑ ÒÇÓÇØÑÆÂ P� ! P ËÏÇÇÕ ÐÂÏÐÑÅÑ ÏÇÐßÛÖá
ÄÇÎËÚËÐÖ: kq � 106 Ôÿ1. ¬ÑÐÔÕÂÐÕÂ ÔÍÑÓÑÔÕË ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ
ÕÓËÒÎÇÕÐÞØ ÔÑÔÕÑâÐËÌ (ËÐÕÇÓÍÑÏÃËÐÂÙËÑÐÐÂâ ÍÑÐÄÇÓ-
ÔËâ) Ä ²¸ ÑÙÇÐËÄÂÇÕÔâ ÄÇÎËÚËÐÑÌ ktr � 2� 108 Ôÿ1.
´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÔÖÏÏÂÓÐÞÇ ÒÑÕÇÓË ÔÑÔÕÑâÐËâ P� ÑÙÇ-
ÐËÄÂáÕÔâ ÍÂÍ k10 � kf � kq � ktr � 1;2� 109 Ôÿ1. ·ÂÓÂÍ-
ÕÇÓÐÞÇ ÄÓÇÏÇÐÂ ÓÇÍÑÏÃËÐÂÙËË ÔÑÔÕÑâÐËÌ Ô ÓÂÊÆÇÎÈÐ-
ÐÞÏË ÊÂÓâÆÂÏË ÔÑÔÕÂÄÎâáÕ � 1 ÐÔ (k20 � 109 Ôÿ1) ÆÎâ
ÓÇÂÍÙËË P�BÿA ! PB,� 15 ÐÔ (k30 � 7� 107 Ôÿ1) ÆÎâ ÓÇÂÍ-
ÙËË P�HÿA ! PH Ë � 0;1 Ô (k40 � 10 Ôÿ1) ÆÎâ ÓÇÂÍÙËË
P�QÿA ! PQ.

°ÕÆÇÎßÐÑ ÓÂÔÔÏÑÕÓËÏ ÒÓÑÃÎÇÏÖ ÑÃÓÂÕÐÞØ ÓÇÂÍÙËÌ.
³ÍÑÓÑÔÕß ÑÃÓÂÕÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË ÐÂØÑÆËÕÔâ ÖÏÐÑÉÇÐËÇÏ
ÔÍÑÓÑÔÕË ÒÓâÏÑÌ ÓÇÂÍÙËË ÐÂ ×ÂÍÕÑÓ ¢ÑÎßÙÏÂÐÂ B �
� exp �ÿDE=�kBT ��, ÅÆÇ DE ì ÓÂÊÐÑÔÕß àÐÇÓÅËÌ ÐÂ-
ÚÂÎßÐÑÅÑ Ë ÍÑÐÇÚÐÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËÌ. ±ÓË ÍÑÏÐÂÕÐÑÌ ÕÇÏÒÇ-
ÓÂÕÖÓÇ kBT � 200 ÔÏÿ1. ¥Îâ ÓÇÂÍÙËË P� ! P�BÿA ÓÂÊÐÑÔÕß
àÐÇÓÅËÌ DE � 500 ÔÏÿ1 Ë B � 0;08. ´ÑÅÆÂ ÆÎâ ÑÃÓÂÕÐÑÌ
ÓÇÂÍÙËË P�BÿA ! P� ËÏÇÇÏ ÔÍÑÓÑÔÕß k21 � 0;08k12 �
� 0;27� 1011 Ôÿ1. £ ËÊÑÎËÓÑÄÂÐÐÑÌ ÆÄÖØÖÓÑÄÐÇÄÑÌ ÔËÔ-
ÕÇÏÇ ÑÕÐÑÛÇÐËÇ ÓÂÄÐÑÄÇÔÐÞØ ÊÂÔÇÎÈÐÐÑÔÕÇÌ ÐÂÚÂÎßÐÑÅÑ
Ë ÍÑÐÇÚÐÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËÌ ÓÂÄÐÑ B. ¦ÔÎË ÃÞ ÓÂÊÆÇÎÇÐËÇ
ÊÂÓâÆÑÄ ÊÂÍÂÐÚËÄÂÎÑÔß ÐÂ ÔÕÂÆËË ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ P�BÿA, ÕÑ
ÒÓË ÍÑÏÐÂÕÐÑÌ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ ÒÓËÏÇÓÐÑ 8% ÄÑÊÃÖÉÆÈÐ-
ÐÞØ ²¸ ÐÇ ÒÓËÐËÏÂÎÑ ÃÞ ÖÚÂÔÕËâ Ä ÓÂÊÆÇÎÇÐËË ÊÂÓâÆÑÄ.
¯ÂÎËÚËÇ ÔÎÇÆÖáÜÇÌ ÔÕÖÒÇÐË, P�BÿA ! P�HÿA, ÔÐËÏÂÇÕ
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àÕÖ ÒÓÑÃÎÇÏÖ, à××ÇÍÕËÄÐÑ ÑÒÖÔÕÑÛÂâ ÑÃÂ ÔÑÔÕÑâÐËâ,P� Ë
P�BÿA. ¥Îâ ÓÇÂÍÙËË P�BÿA ! P�HÿA ËÏÇÇÏ DE �
� 1500 ÔÏÿ1 Ë B � 5;4� 10ÿ4. °ÕÔáÆÂ ÆÎâ ÑÃÓÂÕÐÑÌ
ÓÇÂÍÙËË P�HÿA ! P�BÿA ÒÑÎÖÚËÏ ÔÍÑÓÑÔÕß k32 � 5;4�
� 10ÿ4k23 � 5;4� 108 Ôÿ1. ¥Îâ ÔÎÇÆÖáÜÇÌ ÓÇÂÍÙËË,
P�HÿA ! P�QÿA, ÓÂÊÐÑÔÕß àÐÇÓÅËÌ DE � 3500 ÔÏÿ1 Ë
B � 2;4� 10ÿ8. ¥Îâ ÑÃÓÂÕÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË P�QÿA ! P�HÿA
ÔÍÑÓÑÔÕß k43 � 2;4� 10ÿ8k34 � 120 Ôÿ1. ¬ÂÍ ÄËÆÐÑ, ÑÃÓÂÕ-
ÐÞÇ ÓÇÂÍÙËË ÐÂÏÐÑÅÑ ÏÇÆÎÇÐÐÇÇ ÒÓâÏÞØ, ÚÕÑ ÒÓÇÆÑÕÄÓÂ-
ÜÂÇÕ ÑÃÓÂÕÐÑÇ ÊÂÔÇÎÇÐËÇ ÔÑÔÕÑâÐËâ P�, ÒÓËÄÑÆâÜÇÇ Í
ÄÑÊÓÂÔÕÂÐËá ÄÞØÑÆÂ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË.

¬ÂÍ ÑÕÏÇÚÂÎÑÔß ÄÞÛÇ, Ä ÍÂÉÆÑÌ ËÊ ÕÓÈØ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂ-
ÕÇÎßÐÞØ ÓÇÂÍÙËÌ ÔÍÑÓÑÔÕß ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÐÂÏÐÑÅÑ
ÒÓÇÄÞÛÂÇÕ ÔÍÑÓÑÔÕË ÄÔÇØ ÆÓÖÅËØ ÄÏÇÔÕÇ ÄÊâÕÞØ ÒÓÑÙÇÔ-
ÔÑÄ, ÒÓËÄÑÆâÜËØ Í ÒÑÕÇÓâÏ. £ àÕÑÏ Ë ÔÑÔÕÑËÕ ÅÎÂÄÐÂâ
ÒÓËÚËÐÂ ÄÞÔÑÍÑÌ ÍÄÂÐÕÑÄÑÌ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕË ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ
ÊÂÓâÆÑÄ Ä ²¸.¡ÃÔÑÎáÕÐÞÇ ÄÇÎËÚËÐÞ ÔÍÑÓÑÔÕÇÌ ÒÇÓÇÐÑÔÂ
àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÒÓË àÕÑÏ ÐÇ âÄÎâáÕÔâ ÓÇÍÑÓÆÐÑ ÄÞÔÑÍËÏË.
¢ÇÊÖÔÎÑÄÐÑ, ÒÇÓÄÑÒÓËÚËÐÂ ÄÔÇØ ÖÐËÍÂÎßÐÞØ ÔÄÑÌÔÕÄ ²¸
ÍÓÑÇÕÔâ Ä ËØ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÑÌ ÑÓÅÂÐËÊÂÙËË (ÔÏ. ÓÂÊÆÇÎ 2.2).

¯ÇÔÏÑÕÓâ ÐÂ ÖÔÒÇØË Ä ËÊÖÚÇÐËË ÕÓÈØÏÇÓÐÑÌ ÔÕÓÖÍ-
ÕÖÓÞ ²¸ Ô ÒÑÏÑÜßá ÓÇÐÕÅÇÐÑÔÕÓÖÍÕÖÓÐÑÅÑ ÂÐÂÎËÊÂ,
ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÒÑ ÖÔÕÂÐÑÄÎÇÐËá ÄÔÇØ ÎÑÅËÚÇÔÍËØ ÔÄâÊÇÌ
ÏÇÉÆÖ ÔÕÓÖÍÕÖÓÑÌ Ë ×ÖÐÍÙËÑÐËÓÑÄÂÐËÇÏ ²¸ ÇÜÈ ÆÂÎÇÍË
ÑÕ ÊÂÄÇÓÛÇÐËâ. £ ÚÂÔÕÐÑÔÕË, ÆÑ ÔËØ ÒÑÓ ÂÍÕËÄÐÑ ÑÃÔÖÉ-
ÆÂÇÕÔâ ÖÆËÄËÕÇÎßÐÞÌ ×ÂÍÕ: ÒÓË ÒÑÐËÉÇÐËË ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÞ
ÄÒÎÑÕß ÆÑ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÞ ÉËÆÍÑÅÑ ÅÇÎËâ ÔÍÑÓÑÔÕß ÓÂÊÆÇÎÇ-
ÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ ÄÑÊÓÂÔÕÂÇÕ Ä 2 ë 3 ÓÂÊÂ, ÚÕÑ ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÇÜÈ
ÃÑÎßÛÇÌ ÍÄÂÐÕÑÄÑÌ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕË. °ÆÐÑ ËÊ ÑÃÝâÔÐÇÐËÌ
ÔÑÔÕÑËÕ Ä ÖÔËÎÇÐËË ÓÑÎË ÕÂÍÑÅÑ ÍÄÂÐÕÑÄÑÅÑ à××ÇÍÕÂ, ÍÂÍ
ÕÖÐÐÇÎËÓÑÄÂÐËÇ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÔÍÄÑÊß ÒÑÕÇÐÙËÂÎßÐÞÌ ÃÂÓßÇÓ
(ÔÏ. ×ÑÓÏÖÎÞ (2), (3)).

°ÕÏÇÕËÏ ÇÜÈ ÓÂÊ, ÚÕÑ àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍÂâ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß
ÒÇÓÄËÚÐÑÅÑ ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ ÊÂÏÇÕÐÑ ÏÇÐßÛÇ 100%.
±ÓâÏÞÇ ÒÑÕÇÓË àÐÇÓÅËË ÏÑÉÐÑ ÑÙÇÐËÕß, ÓÂÊÆÇÎËÄ ÓÂÊ-
ÐÑÔÕß àÐÇÓÅËÌ ÐÂÚÂÎßÐÑÅÑ Ë ÍÑÐÇÚÐÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËÌ ÐÂ ÄÇ-
ÎËÚËÐÖ ÍÄÂÐÕÂ àÐÇÓÅËË ÒÑÅÎÑÜÈÐÐÑÅÑ ÔÄÇÕÂ: DE=��ho�.
´ÂÍ, ÆÎâ ÓÇÂÍÙËË P� ! P�BÿA ÒÑÕÇÓË àÐÇÓÅËË ÔÑÔÕÂÄÎâáÕ
�500 ÔÏÿ1=�11494 ÔÏÿ1��0;044.¥ÎâÓÇÂÍÙËËP�BÿA!P�HÿA
ÐÂØÑÆËÏ ÒÑÕÇÓË àÐÇÓÅËË� 1500 ÔÏÿ1=�11494 ÔÏÿ1��0;13,
Â ÆÎâ ÓÇÂÍÙËË P�HÿA ! P�QÿA ÒÑÕÇÓË àÐÇÓÅËË ÃÖÆÖÕ
� 3500 ÔÏÿ1=11494 ÔÏÿ1 � 0;3. ³ÖÏÏÂÓÐÞÇ ÒÑÕÇÓË àÐÇÓ-
ÅËË ÔÑÔÕÂÄÎâáÕ � 0;474, Õ.Ç. ÑÍÑÎÑ 50%. ±ÓË ÒÑÅÎÑÜÇ-
ÐËË ÔÄÇÕÂ Ô ÆÎËÐÑÌ ÄÑÎÐÞ 800 ÐÏ (ÒÑÎÑÔÂ ÏÑÐÑÏÇÓÐÞØ
ÃÂÍÕÇÓËÑØÎÑÓÑ×ËÎÎÑÄ BA;B) ËÎË 760 ÐÏ (ÒÑÎÑÔÂ ÃÂÍÕÇ-
ÓËÑ×ÇÑ×ËÕËÐÑÄ HA;B) Ä ²¸ ÑÃÓÂÊÖáÕÔâ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖá-
ÜËÇ ÄÑÊÃÖÉÆÈÐÐÞÇ ÔÑÔÕÑâÐËâ B� ËÎË H�, ÍÑÕÑÓÞÇ ÊÂÕÇÏ
ÒÇÓÇÆÂáÕ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËÇ ÆËÏÇÓÖ P Ä ÕÇÚÇÐËÇ 0,1 ë 0,2 ÒÔ. £
àÕÑÏ ÔÎÖÚÂÇ ÔÖÏÏÂÓÐÞÇ ÒÑÕÇÓË àÐÇÓÅËË ÐÇÔÍÑÎßÍÑ
ÃÑÎßÛÇ: � 0;52 Ë � 0;54 ÆÎâ ÔÄÇÕÂ Ô ÆÎËÐÂÏË ÄÑÎÐ 800 Ë
760 ÐÏ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ.

±ÑÆÚÇÓÍÐÈÏ, ÚÕÑ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÇ ÒÑÐËÉÇÐËÇ ÖÓÑÄ-
ÐÇÌ àÐÇÓÅËË ÒÓÑÏÇÉÖÕÑÚÐÞØ ÒÓÑÆÖÍÕÑÄ ÓÇÂÍÙËÌ ÔÑÄÇÓ-
ÛÇÐÐÑ ÐÇÑÃØÑÆËÏÑ ÆÎâ ÏËÐËÏËÊÂÙËË ÑÃÓÂÕÐÞØ ÓÇÂÍÙËÌ.
ªÊÃÞÕÑÍ àÐÇÓÅËË à××ÇÍÕËÄÐÑ ÒÑÅÎÑÜÂÇÕÔâ ÃÇÎÍÑÄÞÏ
ÑÍÓÖÉÇÐËÇÏ ÒËÅÏÇÐÕÑÄ ²¸. £ÂÉÐÖá ÓÑÎß Ä ÑÕÄÑÆÇ
ÕÇÒÎÂ ËÅÓÂáÕ ÕÂÍÉÇ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÍÂÓÑÕËÐÑËÆÑÄ, ÄØÑÆâÜËÇ
Ä ÔÑÔÕÂÄ ²¸.

¥Îâ ÕÑÅÑ ÚÕÑÃÞ ÑÙÇÐËÕß ÄÂÉÐÑÔÕß ÒÑÐËÉÇÐËâ àÐÇÓÅËË
ÔÑÔÕÑâÐËÌ Ô ÓÂÊÆÇÎÈÐÐÞÏË ÊÂÓâÆÂÏË, ÓÂÔÔÏÑÕÓËÏ ÅËÒÑ-
ÕÇÕËÚÇÔÍÖá ÔËÕÖÂÙËá, Ä ÍÑÕÑÓÑÌ ÄÔÇ ÔÑÔÕÑâÐËâ, ËÊÑÃÓÂ-
ÉÈÐÐÞÇ ÐÂ ÓËÔ. 2, ËÏÇáÕ ÑÆËÐÂÍÑÄÖá àÐÇÓÅËá. £ àÕÑÏ
ÔÎÖÚÂÇ, ÔÑÅÎÂÔÐÑ ×ÑÓÏÖÎÇ (3), àÐÇÓÅËâ ÂÍÕËÄÂÙËË Ea

ÍÂÉÆÑÌ ÓÇÂÍÙËË ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑ ÖÄÇÎËÚËÕÔâ Ë ÔÑÔÕÂÄËÕ

ÑÆÐÖ ÚÇÕÄÇÓÕß ÑÕ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÜÇÌ àÐÇÓÅËË ÓÇÑÓÅÂÐËÊÂ-
ÙËË Er. ³ÑÅÎÂÔÐÑ ×ÑÓÏÖÎÇ (2) ÄÇÎËÚËÐÞ ÒÓâÏÞØ ÔÍÑÓÑÔ-
ÕÇÌ ÖÏÇÐßÛÂÕÔâ Ä exp �Ea=�kBT �� ÓÂÊ ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô ËØ
ÏÂÍÔËÏÂÎßÐÞÏË ÊÐÂÚÇÐËâÏË, Â ÔÍÑÓÑÔÕË ÑÃÓÂÕÐÞØ Ë
ÒÓâÏÞØ ÓÇÂÍÙËÌ ÃÖÆÖÕ ÑÆËÐÂÍÑÄÞÏË. ªÔÒÑÎßÊÖâ ËÊÄÇÔÕ-
ÐÞÇ ÊÐÂÚÇÐËâ Er � 650 ÔÏÿ1, 1500 ÔÏÿ1 Ë 3000 ÔÏÿ1 ÆÎâ
ÓÇÂÍÙËÌ P� ! P�BÿA, P

�BÿA ! P�HÿA Ë P�HÿA ! P�QÿA ÔÑ-
ÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ, ÒÑÎÖÚËÏ k12 � k21�1;5� 1011 Ôÿ1, k23 �
� k32 � 1;5� 1011 Ôÿ1, k34 � k43 � 1;5� 108 Ôÿ1, ÚÕÑ ÆÂÈÕ
ÄÇÎËÚËÐÖ ÍÄÂÐÕÑÄÑÅÑ ÄÞØÑÆÂ F1ÿ3 � 0;13 (ÔÏ. ×ÑÓÏÖÎÖ
(6)). ´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, Ä ÔËÔÕÇÏÇ Ô ÑÆËÐÂÍÑÄÞÏË àÐÇÓÅËâÏË
ÒÓÑÏÇÉÖÕÑÚÐÞØ ÔÑÔÕÑâÐËÌ ÐÇÄÑÊÏÑÉÐÑ ÆÑÔÕËÚß ÄÞÔÑ-
ÍÑÅÑ ÍÄÂÐÕÑÄÑÅÑ ÄÞØÑÆÂ.

°ÕÏÇÕËÏ, ÚÕÑ ÒÓÑÙÇÔÔ ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ Ä ²¸
ÒÑÆÚËÐâÇÕÔâ ÄÕÑÓÑÏÖ ÊÂÍÑÐÖ ÕÇÓÏÑÆËÐÂÏËÍË [7]. ¿××ÇÍ-
ÕËÄÐÑÔÕß ÊÂÒÂÔÂÐËâ àÐÇÓÅËË j Ä ²¸ ÑÒÓÇÆÇÎâÇÕÔâ ÍÂÍ
j � 1ÿ DE=DH, ÅÆÇ DE ì ÒÑÕÇÓË àÐÇÓÅËË, DH � �ho ì
ÖÄÇÎËÚÇÐËÇ ÄÐÖÕÓÇÐÐÇÌ àÐÇÓÅËË. ²ÂÊÐÑÔÕß àÐÇÓÅËÌ ÏÇÉÆÖ
ÐÂÚÂÎßÐÞÏ (P�) Ë ÍÑÐÇÚÐÞÏ (P�QÿA) ÔÑÔÕÑâÐËâÏË ÄØÑÆËÕ
Ä ÄÞÓÂÉÇÐËÇ ÆÎâ ÑÕÐÑÛÇÐËâ ÄÇÓÑâÕÐÑÔÕÇÌ ÊÂÔÇÎÇÐËâ àÕËØ
ÔÑÔÕÑâÐËÌ Wini=Wfin � exp �ÿDE=�kBT ��, ÑÕÍÖÆÂ DE �
� kBT ln �Wfin=Wini�. ´ÑÅÆÂ j�1ÿkBT ln �Wfin=Wini�=��ho�.
³ ÆÓÖÅÑÌ ÔÕÑÓÑÐÞ, ËÊÏÇÐÇÐËÇ àÐÕÓÑÒËË S Ä ÔËÔÕÇÏÇ
ÐÂØÑÆËÕÔâ ÍÂÍ DS � Sfin ÿ Sini � kB ln �Wfin=Wini�. ±ÑÆ-
ÔÕÂÄÎââ ÄÞÓÂÉÇÐËÇ ÆÎâ DS Ä ÔÑÑÕÐÑÛÇÐËÇ ÆÎâ j, ÒÑÎÖ-
ÚËÏ j � 1ÿ TDS=��ho� � �DHÿ TDS �=DH. ±ÑÔÎÇÆÐÇÇ
ÄÞÓÂÉÇÐËÇ ÔÑÄÒÂÆÂÇÕ Ô ÕÂÍÑÄÞÏ ÆÎâ Í.Ò.Æ. ÕÇÒÎÑÄÑÌ
ÏÂÛËÐÞ Ä ÍÎÂÔÔËÚÇÔÍÑÌ ÕÇÓÏÑÆËÐÂÏËÍÇ.

3. ¬ÑÅÇÓÇÐÕÐÞÌ Ë ÐÇÍÑÅÇÓÇÐÕÐÞÌ
ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ä £-ÙÇÒË

3.1. ¡ÍÕËÄÂÙËâ £-ÙÇÒË Ô ÒÑÏÑÜßá
ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÑÅÑ ÏÖÕÂÅÇÐÇÊÂ
±ÑÔÍÑÎßÍÖ Ä ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸ £-ÙÇÒß ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÐÇÂÍ-
ÕËÄÐÂ, ÆÎâ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ä àÕÑÌ ÙÇÒË
ÒÓËÏÇÐâÇÕÔâ ÇÈ ËÔÍÖÔÔÕÄÇÐÐÂâ ÂÍÕËÄÂÙËâ Ô ÒÑÏÑÜßá
ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÑÅÑ ÏÖÕÂÅÇÐÇÊÂ (ÑÃÊÑÓ ÃÑÎÇÇ ÓÂÐÐËØ ÓÂÃÑÕ
ÆÂÐ Ä [146]).

²¸ Rba. sphaeroides Ë Rba. capsulatus ËÏÇáÕ ÃÎËÊÍËÇ
ÊÐÂÚÇÐËâ ÔÍÑÓÑÔÕÇÌ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÏÇÉÆÖ ÓÂÊÎËÚ-
ÐÞÏË ÔÑÔÕÑâÐËâÏË, ÑÆÐÂÍÑ ÓâÆ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞØ ÑÕÎËÚËÌ
ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÕÑÏÖ, ÚÕÑ ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÕß £-ÙÇÒß Ä ²¸ Rba.
sphaeroides ÕÓÖÆÐÇÇ, ÚÇÏ Ä Rba. capsulatus [147, 148]. ¬ÄÂÐ-
ÕÑÄÞÌ ÄÞØÑÆ P�HÿB ÃÑÎÇÇ 30% ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ÆÑÔÕËÅÐÖÕ Ô
ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËÇÏ b-ÏÖÕÂÙËÌ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÊÂÏÇÐâáÕ HA ÃÂÍ-
ÕÇÓËÑØÎÑÓÑ×ËÎÎÑÏ BChl, ÚÕÑ ÒÑÄÞÛÂÇÕ ÖÓÑÄÇÐß àÐÇÓÅËË
P�bÿ ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô ÖÓÑÄÐÇÏ àÐÇÓÅËË P�HÿA Ë ÕÑÓÏÑÊËÕ
ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ä A-ÙÇÒË [147 ë 150]. ¯ÇÃÑÎßÛËÇ ËÊÏÇ-
ÐÇÐËâ ÖÓÑÄÐÇÌ àÐÇÓÅËË P�HÿA Ë P�HÿB ÐÇ ÑÕÓÂÉÂáÕÔâ ÐÂ
ÄÞØÑÆÇ B-ÒÇÓÇÐÑÔÂ [147].

³ÍÑÓÑÔÕß ÓÇÂÍÙËË P�HÿB ! P�QÿB ÔÓÂÄÐËÏÂ ÔÑ ÔÍÑ-
ÓÑÔÕßá ÓÇÍÑÏÃËÐÂÙËË P�QÿB Ë ÐÂÏÐÑÅÑ ÏÇÐßÛÇ ÔÍÑÓÑÔÕË
ÓÇÂÍÙËË P�HÿA ! P�QÿA [149, 150]. ¶ÂÍÕÑÓÂÏË, ÑÒÓÇÆÇ-
ÎâáÜËÏË ÓÂÊÐËÙÖ àÕËØ ÔÍÑÓÑÔÕÇÌ, âÄÎâáÕÔâ ÓÂÊÎËÚËâ Ä
àÐÇÓÅËâØ ÓÇÑÓÅÂÐËÊÂÙËË ÖÍÂÊÂÐÐÞØ ÓÇÂÍÙËÌ, ÄÊÂËÏÐÑÏ
ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËË ÖÓÑÄÐÇÌ àÐÇÓÅËË ÔÑÔÕÑâÐËÌ, Â ÕÂÍÉÇ ÄÇ-
ÎËÚËÐÇ àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÅÑ ÔÑÒÓâÉÇÐËâ [149, 151]. ²ÂÊÎËÚËâ Ä
àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÏ ÔÑÒÓâÉÇÐËË ÄÞÊÄÂÐÞ ÓÂÊÐÞÏ ÄÊÂËÏÑÆÇÌ-
ÔÕÄËÇÏ ØËÐÑÐÑÄ Ô ÃÎËÉÂÌÛËÏË ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÏË ÑÔÕÂÕ-
ÍÂÏË (Trp (ÕÓËÒÕÑ×ÂÐ) M252 Ä ²¸ Rba. sphaeroides Ë
TrpM250 Ä ²¸ Rba. capsulatus ÄÃÎËÊË QA Ë Phe (×ÇÐËÎ-
ÂÎÂÐËÐ) L216 ÄÃÎËÊË QB).
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±ÓË ÃÎÑÍËÓÑÄÂÐËË ÒÇÓÇÐÑÔÂ Ä ¡-ÙÇÒË ÔÕÂÐÑÄËÕÔâ
ÄÑÊÏÑÉÐÞÏ ÒÇÓÇÐÑÔ Ä £-ÙÇÒË ÄÒÎÑÕß ÆÑ QB [152]. ¿ÕÑÅÑ
ÏÑÉÐÑ ÆÑÔÕËÚß, ÐÂÒÓËÏÇÓ, ÖÆÂÎââ QA ËÊ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ²¸
[55, 151, 153, 154]. £ÞØÑÆ QÿB ÒÓË ÃÎÑÍËÓÑÄÂÐÐÑÏ A-ÒÇ-
ÓÇÐÑÔÇ ÊÂÄËÔËÕ ÑÕ ÕÑÅÑ, ÍÂÍËÇ ÏÖÕÂÙËË ÄÄÇÆÇÐÞ ÆÑÒÑÎ-
ÐËÕÇÎßÐÑ [155 ë 157]. ®ÖÕÂÙËË EL212A Ë DL213A Ä ²¸
Rba. sphaeroides ÄÄÑÆâÕ ÑÔÕÂÕÍË Ô ÏÇÐßÛÇÌ ÒÑÎâÓÐÑÔÕßá,
ÚÕÑ ÖÄÇÎËÚËÄÂÇÕ ÄÞØÑÆ QÿB ÒÓË B-ÒÇÓÇÐÑÔÇ ËÊ-ÊÂ ËÊÏÇÐÇ-
ÐËâ ÍÂÍ ÓÇÆÑÍÔ-ÒÑÕÇÐÙËÂÎÂ, ÕÂÍ Ë àÐÇÓÅËË ÓÇÑÓÅÂÐËÊÂÙËË
[155]. ³ÑÅÎÂÔÐÑ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÂÏ ÕÇÑÓÇÕËÚÇÔÍËØ ÓÂÔÚÈÕÑÄ,
ÓÇÂÍÙËâ ÓÇÍÑÏÃËÐÂÙËË P�QÿB ËÏÇÇÕ ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑ ÃoÂ Îß-
ÛÖá àÐÇÓÅËá ÓÇÑÓÅÂÐËÊÂÙËË, ÚÇÏ ÂÐÂÎÑÅËÚÐÂâ ÓÇÂÍÙËâ
P�QÿA, ÚÕÑ ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÃÑÎÇÇ ÚÇÏ 10-ÍÓÂÕÐÑÌ ÓÂÊÐËÙÇ Ä
ÔÍÑÓÑÔÕâØ àÕËØ ÓÇÂÍÙËÌ [158].

²ÂÔÚÈÕÞ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÌ ÆËÐÂÏËÍË ÒÑÍÂÊÞÄÂáÕ, ÚÕÑ
ÖÓÑÄÇÐß P�BÿB Ä ²¸ Rba. sphaeroides ÐÂØÑÆËÕÔâ ÐÂ
� 4 ÍÍÂÎ ÏÑÎßÿ1 ÄÞÛÇ ÖÓÑÄÐâ P�, Ë àÕÑ âÄÎâÇÕÔâ ÑÆÐÑÌ
ËÊ ÑÔÐÑÄÐÞØ ÒÓËÚËÐ ÍÓÂÌÐÇ ÐËÊÍÑÌ ÂÍÕËÄÐÑÔÕË B-ÙÇÒË
[93, 159, 160]. ²ÂÊÐËÙÂ Ä ÓÂÔÔÚËÕÂÐÐÞØ ÖÓÑÄÐâØ àÐÇÓÅËË
P�BÿB Ë P�BÿA ÚÂÔÕËÚÐÑ ÑÃÝâÔÐâÇÕÔâ ÐÂÎËÚËÇÏ ÕËÓÑÊËÐÂ
(Tyr)M210 Ä ²¸ Rba. sphaeroides (TyrM208 Ä ²¸ Blc.
viridis Ë Rba. capsulatus), ÍÑÕÑÓÞÌ ÔÒÑÔÑÃÔÕÄÖÇÕ ÔÕÂÃËÎË-
ÊÂÙËË BÿA [93, 161]. ±ÑÆÓÑÃÐÇÇ ÓÑÎß TyrM210 ÓÂÔÔÏÑÕ-
ÓÇÐÂ Ä ÓÂÊÆÇÎÇ 4.

¤ÑÏÑÎÑÅËÚÐÞÌ ÑÔÕÂÕÑÍ Ä B-ÙÇÒË, ÍÑÕÑÓÞÏ âÄÎâÇÕÔâ
Phe 181, ÒÑ-ÄËÆËÏÑÏÖ, ÐÇ ÔÒÑÔÑÃÇÐ ÔÕÂÃËÎËÊËÓÑÄÂÕß BÿB
ÕÂÍËÏ ÉÇ ÑÃÓÂÊÑÏ. ©ÂÏÇÐÂ ÕËÓÑÊËÐÂ M210 ÆÓÖÅËÏ
ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÏ ÑÔÕÂÕÍÑÏ ÊÂÏÇÆÎâÇÕ ÓÂÊÆÇÎÇÐËÇ ÊÂÓâ-
ÆÑÄ, ÄÇÓÑâÕÐÑ, ËÊ-ÊÂ ÖÄÇÎËÚÇÐËâ àÐÇÓÅËË ÂÍÕËÄÂÙËË ÓÇÂÍ-
ÙËË [64, 65, 114, 162ë164]. £ ²¸ ÏÖÕÂÐÕÂ YM208F=FL181Y
Rba. capsulatus ÑÃÐÂÓÖÉÇÐÑ ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËÇ ÔÑÔÕÑâÐËâ
P�HÿB Ô ÐÇÃÑÎßÛËÏ ÍÄÂÐÕÑÄÞÏ ÄÞØÑÆÑÏ, 15 ë 30% [49,
50]. £ ÂÐÂÎÑÅËÚÐÑÏ ÏÖÕÂÐÕÇ Rba. sphaeroides, ÑÆÐÂÍÑ,
ÔÑÔÕÑâÐËâ P�HÿB ÐÇ ÊÂÓÇÅËÔÕÓËÓÑÄÂÐÑ [163].

¥Îâ ÒÑÐËÉÇÐËâ ÖÓÑÄÐâ àÐÇÓÅËË P�BÿB Ô ÙÇÎßá ÂÍÕËÄÂ-
ÙËË ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ä B-ÙÇÒË ÔÑÊÆÂÐÑ ÃÑÎßÛÑÇ
ÍÑÎËÚÇÔÕÄÑ ÏÖÕÂÐÕÑÄ [49, 50, 54 ë 56, 74, 75, 145 ë 148,
165 ë 172]. ¶ÑÓÏËÓÑÄÂÐËÇ ÔÑÔÕÑâÐËâ P�HÿB Ô ÍÄÂÐÕÑÄÞÏ
ÄÞØÑÆÑÏ 70% ÃÞÎÑ ÆÑÔÕËÅÐÖÕÑ ÃÎÑÍËÓÑÄÂÐËÇÏ ÒÇÓÇ-
ÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ä A-ÙÇÒË ÊÂ ÔÚÈÕ ÑÃÏÇÐÂ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ-
ÐÞÏË ÑÔÕÂÕÍÂÏË Ä D-ÔÒËÓÂÎâØ ÏÇÉÆÖ L- Ë M-ÔÖÃÝÇÆËÐË-
ÙÂÏË Ë ÒÑÔÎÇÆÖáÜËÏ ÄÄÇÆÇÐËÇÏ ÏÖÕÂÙËÌ FL181Y,
HM195F Ë HL168F, ÒÑÐËÉÂáÜËØ ÖÓÑÄÇÐß P�BÿB [172].
´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÖÓÑÄÐâ àÐÇÓÅËË P�BÿA ÐËÉÇ
ÖÓÑÄÐâ P� Ë ÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÖÓÑÄÐâ P�BÿB ÄÞÛÇ ÖÓÑÄÐâ P� Ä
ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸ ËÅÓÂáÕ ÄÂÉÐÖá ÓÑÎß Ä ÂÔËÏÏÇÕÓËÚÐÑÔÕË
A- Ë B-ÙÇÒÇÌ ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ.

´ÇÑÓÇÕËÚÇÔÍË ÒÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ÏÂÕÓËÚÐÞÌ àÎÇÏÇÐÕ
àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÅÑ ÔÑÒÓâÉÇÐËâ (V) ÏÇÉÆÖ P� Ë BA ÊÐÂÚËÕÇÎß-
ÐÑ ÃÑÎßÛÇ ÕÂÍÑÄÑÅÑ ÆÎâ P� Ë BB, ÚÕÑ ÕÂÍÉÇ ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß
ÒÓËÚËÐÑÌ ÐÇÂÍÕËÄÐÑÔÕË B-ÙÇÒË [173 ë 176]. ¦ÔÎË V ÏÐÑÅÑ
ÏÇÐßÛÇ ÓÂÊÐÑÔÕË ÖÓÑÄÐÇÌ àÐÇÓÅËÌ ÆÑÐÑÓÂ Ë ÒÓÑÆÖÍÕÂ, ÕÑ
ÔÍÑÓÑÔÕß ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ âÄÎâÇÕÔâ ÒÓÑÒÑÓÙËÑÐÂÎß-
ÐÑÌ V 2 Ë ÖÏÇÐßÛÂÇÕÔâ àÍÔÒÑÐÇÐÙËÂÎßÐÑ Ô ÖÄÇÎËÚÇÐËÇÏ
ÓÂÔÔÕÑâÐËâ ÏÇÉÆÖ ÆÑÐÑÓÑÏ Ë ÂÍÙÇÒÕÑÓÑÏ [177 ë 182].
¦ÔÎË ÄÇÎËÚËÐÂ V ÔÓÂÄÐËÏÂ Ô ÓÂÊÐÑÔÕßá àÐÇÓÅËÌ ÆÑÐÑÓÂ
Ë ÒÓÑÆÖÍÕÂ, ÕÑ ÊÂÄËÔËÏÑÔÕß ÔÍÑÓÑÔÕË ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ
ÑÕ V ÐÇÊÐÂÚËÕÇÎßÐÂ [140, 141].

±ÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ×ÎÖÍÕÖÂÙËË ÓÂÔÔÕÑâÐËâ ÏÇÉÆÖ ÆÑÐÑ-
ÓÑÏ P� Ë ÂÍÙÇÒÕÑÓÂÏË àÎÇÍÕÓÑÐÂ (ÐÂÒÓËÏÇÓ, BA Ë BB)
ÐËÄÇÎËÓÖáÕ ÓÂÊÐËÙÖ Ä ÊÐÂÚÇÐËâØ V [178]. ²ÂÊÎËÚËÇ ÆË-
àÎÇÍÕÓËÚÇÔÍËØ ÔÄÑÌÔÕÄ ÃÇÎÍÂ Ä A- Ë B-ÙÇÒâØ ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß
ÇÜÈ ÑÆÐÑÌ ÒÓËÚËÐÑÌ ÐÇÂÍÕËÄÐÑÔÕË B-ÙÇÒË [183]. °ÆÐÂÍÑ
ÓÂÔÚÈÕÞ ÒÑÍÂÊÞÄÂáÕ, ÚÕÑ àÐÇÓÅËË ÓÇÑÓÅÂÐËÊÂÙËË ÓÇÂÍ-

ÙËÌ P� ! P�BÿA Ë P� ! P�BÿB Ë ÄÍÎÂÆÞ ËÐÆÖÙËÓÑÄÂÐÐÞØ
ÆËÒÑÎÇÌ Ä ÄÇÎËÚËÐÞ ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ àÐÇÓÅËË P�BÿA Ë P�BÿB
ÓÂÊÎËÚÂáÕÔâ ÐÇÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ [93].

£ ÓâÆÇ ÕÇÑÓÇÕËÚÇÔÍËØ ÓÂÃÑÕ ÓÂÔÔÏÂÕÓËÄÂÇÕÔâ ÊÂÄËÔË-
ÏÑÔÕß ÄÇÎËÚËÐÞ àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÅÑ ÔÑÒÓâÉÇÐËâ V ÑÕ ÓÂÔÔÕÑâ-
ÐËâ ÏÇÉÆÖ ÆÑÐÑÓÑÏ Ë ÂÍÙÇÒÕÑÓÑÏ ÒÓË ÖÔÎÑÄËË ÑÆÐÑ-
ÓÑÆÐÑÔÕË ÃÇÎÍÑÄÑÅÑ ÑÍÓÖÉÇÐËâ [184 ë 186]. ¿ÕÂ ÊÂÄËÔË-
ÏÑÔÕß âÄÎâÇÕÔâ ÒÓËÃÎËÉÈÐÐÑ àÍÔÒÑÐÇÐÙËÂÎßÐÑÌ. ªÊ
ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÑÌ ÔËÏÏÇÕÓËË ÆÄÖØ ÄÇÕÄÇÌ ²¸ ÔÎÇÆÖÇÕ
ÒÓËÏÇÓÐÂâ ÔÑÒÑÔÕÂÄËÏÑÔÕß ÄÇÎËÚËÐ V ÆÎâ ÓÂÊÎËÚÐÞØ
ÔÕÂÆËÌ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÒÑ ÆÄÖÏ ÄÇÕÄâÏ, ÚÕÑ ÃÞÎÑ
ÒÑÍÂÊÂÐÑ Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÌ ÏÖÕÂÐÕÑÄ Ô ÂÍÕËÄË-
ÓÑÄÂÐÐÞÏ ÒÇÓÇÐÑÔÑÏ ÒÑ B-ÄÇÕÄË [56, 187]. ´ÇÏ ÐÇ ÏÇÐÇÇ ËÊ
ÔÑÒÑÔÕÂÄÎÇÐËâ ÓÂÊÐËÙÞ Ä ÔÍÑÓÑÔÕâØ ÓÇÂÍÙËÌ P� ! P�HÿA
Ë P� ! P�HÿB Ë ÓÂÊÐËÙÞ Ä ÖÓÑÄÐâØ ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ àÐÇÓÅËË
P�HÿA Ë P�HÿB ÔÎÇÆÖÇÕ, ÚÕÑ ÏÇÆÎÇÐÐÞÌ ÒÇÓÇÐÑÔ Ä B-ÙÇÒË
ÏÖÕÂÐÕÐÞØ ²¸ ÑÃÝâÔÐâÇÕÔâ ÐÇ ÕÑÎßÍÑ ÓÂÊÐÞÏË àÐÇÓÅÇÕË-
ÚÇÔÍËÏË ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍÂÏË, ÐÑ Ë ÓÂÊÐÞÏ ÊÐÂÚÇÐËÇÏV [49,
188].

²ÂÔÚÈÕÞ àÎÇÍÕÓÑÔÕÂÕËÚÇÔÍËØ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÄ ÆÎâ ²¸ Blc.
viridis ÒÑÍÂÊÞÄÂáÕ, ÚÕÑ ¡-ÄÇÕÄß ËÏÇÇÕ ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ ÃÑÎß-
ÛËÌ ÒÑÎÑÉËÕÇÎßÐÞÌ ÒÑÕÇÐÙËÂÎ, ÚÇÏ £-ÄÇÕÄß, ÚÕÑ âÄ-
ÎâÇÕÔâ ÇÜÈ ÑÆÐÑÌ ÒÓËÚËÐÑÌ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÒÓÇË-
ÏÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑ ÒÑ ¡-ÄÇÕÄË [94]. £ ÓÂÔÚÈÕÂØ ÒÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ
ÑÓËÇÐÕÂÙËâ 132-à×ËÓÐÑÌ ÅÓÖÒÒÞ BChl ÑÍÂÊÞÄÂÇÕ ÔËÎßÐÑÇ
ÄÎËâÐËÇ ÐÂ àÎÇÍÕÓÑÔÕÂÕËÚÇÔÍËÇ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÞ [189]. ²ÂÔ-
ÚÈÕÞ ÒÑÆÕÄÇÓÉÆÂáÕ ØÑÓÑÛÑ ËÊÄÇÔÕÐÞÌ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎß-
ÐÞÌ ×ÂÍÕ: ÒÑÕÇÐÙËÂÎ Em ÆÎâ ÒÇÓÄËÚÐÑÅÑ ÆÑÐÑÓÂ àÎÇÍ-
ÕÓÑÐÑÄ ×ÑÕÑÔËÔÕÇÏÞ II ²680 ÐÂÏÐÑÅÑ ÃÑÎßÛÇ, ÚÇÏ ÆÎâ P Ä
ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÞØ ²¸ [190]. ²ÂÔÚÈÕÞ ÏÇÕÑÆÂÏË ÏÑÎÇÍÖ-
ÎâÓÐÑÌ ÆËÐÂÏËÍË ÕÂÍÉÇ ÆÂáÕ ÊÐÂÚÇÐËâ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÄ, ÔÑ-
ÅÎÂÔÖáÜËÇÔâ Ô ÒÓÇËÏÖÜÇÔÕÄÇÐÐÞÏ ÒÇÓÇÐÑÔÑÏ àÎÇÍÕÓÑÐÂ
ÒÑ A-ÄÇÕÄË. ¿ÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞÇ ÑÙÇÐÍË ÐÂÒÓâÉÈÐÐÑÔÕË
àÎÇÍÕÓËÚÇÔÍËØ ÒÑÎÇÌ ÄÐÖÕÓË ²¸ Ô ÒÑÏÑÜßá ÔÒÇÍÕÓÑÔÍÑ-
ÒËË ºÕÂÓÍÂ ÆÂáÕ ÊÐÂÚÇÐËâ ÒÑÓâÆÍÂ 106 £ ÔÏÿ1 ÄÃÎËÊË P
[191]. ªÊÏÇÐÇÐËÇ àÕÑÌ ÄÇÎËÚËÐÞ ÐÂ � 10% ÒÓË ÖÆÂÎÇÐËË
ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÍÂÓÑÕËÐÑËÆÂ ËÊ ²¸ ÐÇ ÒÓËÄÑÆËÕ Í ËÊÏÇÐÇÐËá
ÔÍÑÓÑÔÕË ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ [192].

³ÓÂÄÐËÕÇÎßÐÑÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÇ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ä
²¸ A- Ë B-ÔÕÑÓÑÐÐËØ ÅÇÕÇÓÑÆËÏÇÓÐÞØ ÏÖÕÂÐÕÑÄ ÒÑÊÄÑ-
ÎâÇÕ ÄÞâÄËÕß ÓÂÊÐËÙÖ Ä àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÏ ÔÑÒÓâÉÇÐËË ÏÇÉÆÖ
P ËHA, Ô ÑÆÐÑÌ ÔÕÑÓÑÐÞ, Ë P ËHB, Ô ÆÓÖÅÑÌ ÔÕÑÓÑÐÞ [188].
¬ÑÏÃËÐËÓÖâ ÓÂÊÎËÚÐÞÇ ÏÖÕÂÙËË, ÖÆÂÈÕÔâ ÆÑÔÕËÚß ÑÆË-
ÐÂÍÑÄÑÅÑ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËâ ÖÓÑÄÐÇÌ àÐÇÓÅËË ÒÇÓÄËÚÐÞØ
ÔÑÔÕÑâÐËÌ Ô ÓÂÊÆÇÎÈÐÐÞÏË ÊÂÓâÆÂÏË Ä A- Ë B-ÔÕÑÓÑÐÐËØ
ÅÇÕÇÓÑÆËÏÇÓÐÞØ ÏÖÕÂÐÕÂØ. °ÃÐÂÓÖÉÇÐÐÑÇ Ä àÕÑÏ ÔÎÖÚÂÇ
ÚÇÕÞÓÈØÍÓÂÕÐÑÇ ÒÓÇÄÞÛÇÐËÇ ÄÞØÑÆÂ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ
Ä B-ÙÇÒË Ä B-ÔÕÑÓÑÐÐÇÏ ÅÇÕÇÓÑÆËÏÇÓÐÑÏ ÏÖÕÂÐÕÇ ÐÂÆ
ÄÞØÑÆÑÏ ÂÐÂÎÑÅËÚÐÑÅÑ ÒÇÓÇÐÑÔÂ Ä A-ÔÕÑÓÑÐÐÇÏ ÏÖÕÂÐÕÇ
ÏÑÉÐÑ ÑÃÝâÔÐËÕß ÓÂÊÐËÙÇÌ Ä àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÏ ÔÑÒÓâÉÇÐËË P
Ë HA;B. ¿ÎÇÍÕÓÑÐÐÑÇ ÔÑÒÓâÉÇÐËÇ Ä A-ÙÇÒË ÃÑÎßÛÇ, ÚÕÑ
âÄÎâÇÕÔâ ÑÆÐËÏ ËÊ ×ÂÍÕÑÓÑÄ ÒÓÇËÏÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑÅÑ ÒÇÓÇ-
ÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ä A-ÙÇÒß.

¯ÂÌÆÇÐÑ, ÚÕÑ ÒÓË ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËË ²¸ ÅÑÎÖÃÞÏ ÔÄÇÕÑÏ Ä
ÒÑÎÑÔÇ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ³ÑÓÇ ÆËÏÇÓÂ P ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÑÃÓÂÊÑ-
ÄÂÐËÇ ÔÑÔÕÑâÐËâ B�BH

ÿ
B , ÍÑÕÑÓÑÇ ÓÂÔÒÂÆÂÇÕÔâ ÊÂ ÐÇÔÍÑÎß-

ÍÑ ÒËÍÑÔÇÍÖÐÆ ÒÓË ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ 293 ¬, ÐÑ ÒÓË ÐËÊÍËØ
ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÂØ ÔÖÜÇÔÕÄÖÇÕ ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ ÆÑÎßÛÇ [103, 193].
¿ÕË ÆÂÐÐÞÇ ÒÑÊÄÑÎËÎË ÔÆÇÎÂÕß ÄÞÄÑÆ Ñ ÄÂÉÐÑÌ ÓÑÎË
B-ÙÇÒË Ä ÃÞÔÕÓÑÏ ÕÖÛÇÐËË ËÊÃÞÕÍÂ ÄÑÊÃÖÉÆÂáÜÇÌ
àÐÇÓÅËË Ô ÖÚÂÔÕËÇÏ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÍÂÓÑÕËÐÑËÆÂ, ÓÂÔÒÑÎÑ-
ÉÇÐÐÑÌ ÄÃÎËÊË B-ÙÇÒË [71, 72, 103].

´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, Ô ÒÑÏÑÜßá ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÑÅÑ ÏÖÕÂÅÇ-
ÐÇÊÂ ÖÆÂÈÕÔâ ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑ ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÕß ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕ-
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ÓÑÐÂ Ä B-ÙÇÒË. ±ÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÐÂ HB ÎËÏËÕËÓÖÇÕÔâ
ÄÞÔÑÍÑÌ àÐÇÓÅËÇÌ ÖÓÑÄÐâ P�BÿB Ë ÐÇÃÑÎßÛËÏ àÎÇÍÕÓÑÐ-
ÐÞÏ ÔÑÒÓâÉÇÐËÇÏ HB Ë P�. ±ÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÆÂÎÇÇ ÐÂ
QB ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ ÕÑÎßÍÑ ÒÓË ÃÎÑÍËÓÑÄÂÐËË ÒÇÓÇÐÑÔÂ Ä
A-ÙÇÒË. £ÞØÑÆ QÿB ÎËÏËÕËÓÖÇÕÔâ Ä ÑÔÐÑÄÐÑÏ ÄÞÔÑÍÑÌ
àÐÇÓÅËÇÌ ÓÇÑÓÅÂÐËÊÂÙËË ÓÇÂÍÙËË, ÒÓËÄÑÆâÜÇÌ Í ÑÃÓÂÊÑ-
ÄÂÐËá QÿB .

3.2. ¬ÑÅÇÓÇÐÕÐÞÌ ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ä £-ÙÇÒË
¬ÑÅÇÓÇÐÕÐÞÌ ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ä B-ÙÇÒË ÔÓÂÄÐËÕÇÎßÐÑ
ÏÂÎÑ ËÊÖÚÇÐ. ªÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÍÑÅÇÓÇÐÕÐÑÅÑ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕ-
ÓÑÐÂ ÒÓË ÒÇÓÄËÚÐÑÏ ÓÂÊÆÇÎÇÐËË ÊÂÓâÆÑÄ Ä B-ÙÇÒË ÒÓÑ-
ÄÑÆËÎËÔß Ä ²¸ ÏÖÕÂÐÕÂ HM182L [194] Ë Ä ²¸ Cfx.
aurantiacus [195]. £ àÕËØ ²¸ ËÏÇÇÕÔâ ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕß ÒÇÓÇ-
ÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÑÕ P� Ä B-ÙÇÒß. ®ÖÕÂÙËâ HM182L
ÊÂÏÇÐâÇÕ ÏÑÎÇÍÖÎÖ ÃÂÍÕÇÓËÑØÎÑÓÑ×ËÎÎÂ BB Ä B-ÙÇÒË
²¸ Rba. sphaeroides ÏÑÎÇÍÖÎÑÌ ÃÂÍÕÇÓËÑ×ÇÑ×ËÕËÐÂ FB

[74]. µÓÑÄÇÐß P�FÿB ÑÍÂÊÞÄÂÇÕÔâ ÐËÉÇ ÖÓÑÄÐâ P� ÐÂ
� 0;16 à£ Ä ÏÖÕÂÐÕÇHM182L, ÚÕÑ ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÐÇÍÑÅÇÓÇÐÕ-
ÐÑÏÖ ÒÇÓÇÐÑÔÖ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÐÂ FB Ô ÐÇÃÑÎßÛËÏ ÍÄÂÐÕÑÄÞÏ
ÄÞØÑÆÑÏ (� 12%) ÒÓË ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ 77 ¬ Ë ØÂÓÂÍÕÇÓÐÞÏ
ÄÓÇÏÇÐÇÏ � 8 ÒÔ [56, 187]. ³ÑÔÕÑâÐËÇ P�FÿB ÓÇÍÑÏÃËÐË-
ÓÖÇÕ Ä ÑÔÐÑÄÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ Ô ÍÑÐÔÕÂÐÕÑÌ ÄÓÇÏÇÐË� 200 ÒÔ
ÒÓË ÍÑÏÐÂÕÐÑÌ Ë ÍÓËÑÅÇÐÐÑÌ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÂØ [56, 74, 187].

¥ÂÎßÐÇÌÛÇÇ ÓÂÊÆÇÎÇÐËÇ ÊÂÓâÆÑÄ Ä ²¸, ÔÑÆÇÓÉÂÜËØ
FB ÄÏÇÔÕÑ BB, Ô ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇÏ ÔÑÔÕÑâÐËâ P�HÿB ÐÇ ÒÓÑ-
ËÔØÑÆËÕ, ÒÑÔÍÑÎßÍÖ ÖÓÑÄÇÐß ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ àÐÇÓÅËË P�FÿB
ÐÂØÑÆËÕÔâ ÐËÉÇ ÖÓÑÄÐâ P�HÿB [56, 187]. £ £-ÙÇÒË ²¸ Cfx.
aurantiacus ÕÂÍÉÇ ËÏÇÇÕÔâ ÏÑÎÇÍÖÎÂ FB Ä ÒÑÎÑÉÇÐËË BB,
ÚÕÑ ÔÃÎËÉÂÇÕ àÕË ²¸ Ô ²¸ ÏÖÕÂÐÕÂ HM182L [18, 19].
°ÙÇÐÍË ÖÓÑÄÐâ àÐÇÓÅËË P�FÿB Ä ²¸ Cfx. aurantiacus ÆÂáÕ
ÇÅÑ ÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÄÃÎËÊË ËÎË ÆÂÉÇ ÐËÉÇ ÖÓÑÄÐâ P�, ÚÕÑ
ÑÕÍÓÞÄÂÇÕ ÕÇÑÓÇÕËÚÇÔÍÖá ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕß ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕ-
ÓÑÐÂ Ä B-ÙÇÒß Ä àÕËØ ²¸. £ [97] ÒÓË ÑÃÝâÔÐÇÐËË ÐËÊÍÑ-
ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÐÞØ ÍËÐÇÕËÍ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË Ä ²¸ Cfx. auran-

tiacus Ô ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐÐÞÏ QA ÔÆÇÎÂÐ ÄÞÄÑÆ Ñ ÄÑÊÏÑÉÐÑ-
ÔÕË ÃÞÔÕÓÑÅÑ ÑÃÓÂÕËÏÑÅÑ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÏÇÉÆÖ P� Ë
BPheo Ä B-ÙÇÒË. °ÆÐÂÍÑ ÆÂÐÐÞÇ ÓÂÊÐÑÔÕÐÑÌ ÔÒÇÍÕÓÑÔÍÑ-
ÒËË ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ Ä ÒÑÎÑÔÇ Qx ÏÑÎÇÍÖÎ BPheo Ë ÃÎËÊÍËÌ Í
ÇÆËÐËÙÇ ÍÄÂÐÕÑÄÞÌ ÄÞØÑÆ ÒÇÓÄËÚÐÑÅÑ ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâ-
ÆÑÄ Ä ²¸ Cfx. aurantiacus ÖÍÂÊÞÄÂáÕ ÐÂ ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕ-
ÓÑÐÂ Ä ÑÔÐÑÄÐÑÏ ÒÑ A-ÙÇÒË [91, 92, 98].

£ ²¸ ÏÖÕÂÐÕÂ HM182L ËÏÇÇÕÔâ ÔÎÂÃÂâ ÒÑÎÑÔÂ
ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ BÿA ÒÓË ÆÎËÐÇ ÄÑÎÐÞ 1020 ÐÏ, ÚÕÑ ÆÂÈÕ
ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕß ËÔÔÎÇÆÑÄÂÕß ÔÂÏÞÌ ÓÂÐÐËÌ àÕÂÒ ÓÂÊÆÇÎÇ-
ÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ Ä A-ÙÇÒË [194]. ¶ÑÓÏËÓÑÄÂÐËÇ ÔÑÔÕÑâÐËâ
P�BÿA Ä ÏÖÕÂÐÕÇHM182L ÒÓË ×ÇÏÕÑÔÇÍÖÐÆÐÑÏ ÄÑÊÃÖÉÆÇ-
ÐËË ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÍÂÚÇÔÕÄÇÐÐÑ ÕÂÍ ÉÇ, ÍÂÍ Ë Ä ²¸ Rba.
sphaeroides R-26, Õ.Ç. ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂÇÕÔâ ÄÞÓÂÉÇÐÐÞÏË
ÑÔÙËÎÎâÙËâÏË ÍÂÍ Ä ÒÑÎÑÔÇ ÄÞÐÖÉÆÇÐÐÑÅÑ ËÊÎÖÚÇÐËâ P�,
ÕÂÍ Ë Ä ÒÑÎÑÔÇ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ BÿA. ¿ÕË ÑÔÙËÎÎâÙËË ÔËÐ-
×ÂÊÐÞ, Â ËØ ÒÇÓÄÞÌ, ÐÂËÃÑÎÇÇ ËÐÕÇÐÔËÄÐÞÌ, ÏÂÍÔËÏÖÏ
ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ Ô ÊÂÆÇÓÉÍÑÌ ÑÍÑÎÑ 120 ×Ô ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ
ÏÑÏÇÐÕÂ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ. £ ÏÖÕÂÐÕÇ HM182L ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ
ÕÂÍÉÇ ÐÇÃÑÎßÛÑÇ ÆËÐÂÏËÚÇÔÍÑÇ ÄÞÙÄÇÕÂÐËÇ ÒÑÎÑÔÞ
ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ FB ÒÓË 785 ÐÏ. ¿ÕÑ ÄÞÙÄÇÕÂÐËÇ, ÍÑÕÑÓÑÇ
ÓÇÅËÔÕÓËÓÖÇÕÔâ ÕÑÎßÍÑ Ä ÆËÂÒÂÊÑÐÇ ÊÂÆÇÓÉÇÍ 0 ë 80 ×Ô
ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÏÑÏÇÐÕÂ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ, ÖÍÂÊÞÄÂÇÕ ÐÂ ÑÃ-
ÓÂÕËÏÞÌ ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ä B-ÙÇÒß Ô ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËÇÏ
ÔÑÔÕÑâÐËâ P�FÿB . ¬ËÐÇÕËÍÂ DA ÒÑÎÑÔÞ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ FB

ÒÓË 785 ÐÏËÏÇÇÕ ÄËÆ ÑÆËÐÑÚÐÑÅÑ ÒËÍÂ ÔÏÂÍÔËÏÖÏÑÏÒÓË
� 40 ×Ô, ÕÑÅÆÂ ÍÂÍ ÒÇÓÄÞÌ ÒËÍ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ Ä ÒÑÎÑÔÇ BÿA Ë
P� ÒÑâÄÎâÇÕÔâ ÐÂ � 80 ×Ô ÒÑÊÆÐÇÇ (ÓËÔ. 3). °ÕÏÇÕËÏ, ÚÕÑ
ÒÓË ÊÂÆÇÓÉÍÇ 40 ×Ô ÒÑÎÑÔÂ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ BÿA ÇÜÈ ÒÑÎ-
ÐÑÔÕßá ÑÕÔÖÕÔÕÄÖÇÕ.

£ ²¸ Cfx. aurantiacus ÒÓË ×ÇÏÕÑÔÇÍÖÐÆÐÑÏ ÄÑÊÃÖÉÆÇ-
ÐËË ÑÃÐÂÓÖÉÇÐÞ ÊÂÕÖØÂáÜËÇ ÑÔÙËÎÎâÙËË Ä ÒÑÎÑÔÂØ
ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ FB ÒÓË 748 Ë 785 ÐÏ [195] (ÔÏ. ÓËÔ. 3). £Þ-
ÙÄÇÕÂÐËÇ ÒÑÎÑÔÞ 785 ÐÏ ÐÂÚËÐÂÇÕÔâ Ô ÑÚÇÐß ÏÂÎÑÌ
ÊÂÆÇÓÉÍÑÌ (� 10 ×Ô) ÒÑÔÎÇ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ Ë ÆÑÔÕËÅÂÇÕ ÒÇÓ-
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²ËÔ. 3.¬ËÐÇÕËÍË DA (Â, Ã) Ë ËØ ÑÔÙËÎÎËÓÖáÜÂâ ÚÂÔÕß (Ä, Å) ÒÑÎÑÔ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ FB ÒÓË 785 Ë 748 ÐÏ, ÒÑÎÑÔÞ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ BÿA ÒÓË 1020 ë 1028 ÐÏ Ë
ÒÑÎÑÔÞ ÄÞÐÖÉÆÇÐÐÑÅÑ ËÊÎÖÚÇÐËâ P� ÒÓË 940 ÐÏ Ä ²¸ ÏÖÕÂÐÕÂ HM182L Rba. sphaeroides (Â, Ä) Ë Ä ²¸ Cfx. aurantiacus (Ã, Å) [194, 95]. ²¸
ÄÑÊÃÖÉÆÂÎËÔß ÒÓË ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ 90 ¬ 20-×ÇÏÕÑÔÇÍÖÐÆÐÞÏË ËÏÒÖÎßÔÂÏË Ô ÆÎËÐÑÌ ÄÑÎÐÞ 870 ÐÏ.
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ÄÑÅÑ ÏÂÍÔËÏÖÏÂ ÒÓË ÊÂÆÇÓÉÍÇ � 25 ×Ô. £ÞÙÄÇÕÂÐËÇ
ÒÑÎÑÔÞ 748 ÐÏ ÐÂÚËÐÂÇÕÔâ Ô ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÃÑÎßÛÇÌ ÊÂÆÇÓÉ-
ÍÑÌ (30 ×Ô), ÆÑÔÕËÅÂâ ÒÇÓÄÑÅÑ ÏÂÍÔËÏÖÏÂ ÒÓË ÊÂÆÇÓÉÍÇ
ÑÍÑÎÑ 60 ×Ô. ¥ÂÎÇÇ ÑÔÙËÎÎâÙËË Ä ÑÃÇËØ ÒÑÎÑÔÂØ ÓÂÊÄË-
ÄÂáÕÔâ ÔËÐØÓÑÐÐÑ ÔÑ ÔÓÇÆÐËÏ ÒÇÓËÑÆÑÏ 200 ë 220 ×Ô.
¶ÖÓßÇ-ÂÐÂÎËÊ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÄÞâÄÎâÇÕ ØÂÓÂÍÕÇÓÐÞÇ ÚÂÔ-
ÕÑÕÞ 79 Ë 108 ÔÏÿ1 Ä ÑÔÙËÎÎâÙËâØ ÒÑÎÑÔÞ 785 ÐÏ Ë 73 Ë
154 ÔÏÿ1 Ä ÑÔÙËÎÎâÙËâØ ÒÑÎÑÔÞ 748 ÐÏ. ³ËÐØÓÑÐÐÞÇ
ÑÔÙËÎÎâÙËË ÄÞÐÖÉÆÇÐÐÑÅÑ ËÊÎÖÚÇÐËâ P� ÒÓË 940 ÐÏ Ë
ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ BÿA ÒÓË 1028 ÐÏ Ä ²¸ Cfx. aurantiacus ÓÂÊ-
ÄËÄÂáÕÔâ ÊÂÏÇÕÐÑ ÒÑÊÆÐÇÇ. ±ÇÓÄÞÌ ÏÂÍÔËÏÖÏ àÕËØ
ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ Ô ÊÂÆÇÓÉÍÑÌ ÑÍÑÎÑ 110 ×Ô, Â ÐÂ
ÄÓÇÏÇÐÂØ ÏÇÐÇÇ 50 ×Ô ÒÑÔÎÇ ÏÑÏÇÐÕÂ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ ÑÐË
ÑÕÔÖÕÔÕÄÖáÕ.

´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, Ä ²¸ ÏÖÕÂÐÕÂ HM182L Ë ²¸ Cfx.
aurantiacus ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ä B-ÙÇÒß ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂÇÕÔâ
ÑÔÙËÎÎâÙËâÏË Ä ÔÑÔÕÑâÐËË Ô ÓÂÊÆÇÎÈÐÐÞÏË ÊÂÓâÆÂÏË.
¿ÕË ÑÔÙËÎÎâÙËË ÐÂÚËÐÂáÕÔâ ÐÂ ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÆÇÔâÕÍÑÄ ×ÇÏ-
ÕÑÔÇÍÖÐÆ ÓÂÐßÛÇ, ÚÇÏ ÑÔÙËÎÎâÙËË, ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂáÜËÇ
ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ä A-ÙÇÒß. £ ²¸ ÏÖÕÂÐÕÂ HM182L
ÑÔÙËÎÎâÙËË Ä B-ÙÇÒË ËÏÇáÕ ÄËÆ ÑÆËÐÑÚÐÑÅÑ ÒËÍÂ, Â Ä
²¸ Cfx. aurantiacus ì àÕÑ ÃÞÔÕÓÑÊÂÕÖØÂáÜËÇ ÑÔÙËÎÎâ-
ÙËË. ±ÑÎÖÚÇÐÐÞÇ ÆÂÐÐÞÇ ÒÑÊÄÑÎâáÕ ÆÇÕÂÎËÊËÓÑÄÂÕß ÍÑ-
ÅÇÓÇÐÕÐÞÇ ÒÓÑÙÇÔÔÞ, ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂáÜËÇ ÒÇÓÄËÚÐÑÇ ÓÂÊÆÇ-
ÎÇÐËÇ ÊÂÓâÆÑÄ Ä ²¸ ÒÓË ×ÇÏÕÑÔÇÍÖÐÆÐÑÏ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËË.
£ÑÊÃÖÉÆÇÐËÇ P 18 ë 20-×ÇÏÕÑÔÇÍÖÐÆÐÞÏË ËÏÒÖÎßÔÂÏË Ô
ÛËÓÑÍËÏ ÔÒÇÍÕÓÑÏ ×ÑÓÏËÓÖÇÕ âÆÇÓÐÞÌ ÄÑÎÐÑÄÑÌ ÒÂÍÇÕ,
ÍÑÕÑÓÞÌ ÐÂÚËÐÂÇÕ ÑÔÙËÎÎËÓÖáÜÇÇ ÆÄËÉÇÐËÇ ÒÑ ÒÑÄÇÓØ-
ÐÑÔÕË P� ÄÆÑÎß ÆÄÖØ ÐÇÊÂÄËÔËÏÞØ ÍÑÑÓÆËÐÂÕ, ÔÑÑÕÄÇÕ-
ÔÕÄÖáÜËØ ÓÇÂÍÙËâÏ P� ! P�BÿA Ë P� ! P�FÿB . ³ÓÂÊÖ
ÒÑÔÎÇ ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËâ ÄÑÎÐÑÄÑÌ ÒÂÍÇÕ ÐÂØÑÆËÕÔâ ÐÂ ÍÑ-
ÓÑÕÍÑÄÑÎÐÑÄÑÏ ÔÍÎÑÐÇ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË P� Ë ËÊÎÖÚÂÇÕ ÔÄÇÕ Ô
ÆÎËÐÑÌ ÄÑÎÐÞ ÑÍÑÎÑ 900 ÐÏ. ´ÑÕ ×ÂÍÕ, ÚÕÑ ÑÔÙËÎÎâÙËË Ä
ÒÑÎÑÔÇ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ÒÇÓÄËÚÐÑÅÑ ÂÍÙÇÒÕÑÓÂ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ Ä
B-ÙÇÒË ÄÑÊÐËÍÂáÕ ÔÓÂÊÖ ÒÑÔÎÇ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ, ÖÍÂÊÞÄÂÇÕ
ÐÂ ÃÎËÊÑÔÕß ÑÃÎÂÔÕË ÒÇÓÇÔÇÚÇÐËâ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕÇÌ P� Ë P�FÿB
Í ÑÃÎÂÔÕË ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËâ ÄÑÎÐÑÄÑÅÑ ÒÂÍÇÕÂ. £ÓÇÏÇÐÐÑÌ
ØÑÆ àÕËØ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÖÍÂÊÞÄÂÇÕ ÐÂ ÑÃÓÂÕËÏÑÔÕß ÍÑÅÇ-
ÓÇÐÕÐÑÅÑ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ä B-ÙÇÒË ÒÑÆ ÆÇÌÔÕÄËÇÏ
ÄÑÎÐÑÄÑÅÑ ÒÂÍÇÕÂ.

³ ÊÂÆÇÓÉÍÑÌ Ä � 100 ë 120 ×Ô ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÏÑÏÇÐÕÂ
ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ ÄÑÎÐÑÄÑÌ ÒÂÍÇÕ ÆÑÔÕËÅÂÇÕ ÑÃÎÂÔÕË ÒÇÓÇ-
ÔÇÚÇÐËâ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕÇÌ P� Ë P�BÿA ÐÂ ÆÎËÐÐÑÄÑÎÐÑÄÑÏ
ÔÍÎÑÐÇ ÍÓËÄÑÌ P�. £ àÕÑÌ ÑÃÎÂÔÕË ÄÑÎÐÑÄÑÌ ÒÂÍÇÕ ËÊ-
ÎÖÚÂÇÕ Ô ÆÎËÐÑÌ ÄÑÎÐÞ 930 ë 940 ÐÏ. ±ÑâÄÎÇÐËÇ ÄÑÎÐÑ-
ÄÑÅÑ ÒÂÍÇÕÂ Ä ÑÃÎÂÔÕË ÒÇÓÇÔÇÚÇÐËâ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕÇÌ P� Ë
P�BÿA ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÄÑÊÐËÍÐÑÄÇÐËá ÑÔÙËÎÎâÙËÌ Ä ÒÑÎÑÔÇ
ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ BÿA, ÍÑÕÑÓÞÇ ÔËÐ×ÂÊÐÞ ÑÔÙËÎÎâÙËâÏ ËÊÎÖÚÇ-
ÐËâ P� ÒÓË 940 ÐÏ. ±ÑÔÎÇ ÑÕÓÂÉÇÐËâ ÄÑÎÐÑÄÑÅÑ ÒÂÍÇÕÂ Ä
ÑÃÎÂÔÕË ÒÇÓÇÔÇÚÇÐËâ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕÇÌ Ë ÇÅÑ ÖØÑÆÂ Ä ÑÃÓÂÕ-
ÐÖá ÔÕÑÓÑÐÖ ÒÑÅÎÑÜÇÐËÇ Ä ÒÑÎÑÔÇBÿA ÓÇÊÍÑ ÖÏÇÐßÛÂÇÕÔâ,
ÚÕÑ ÖÍÂÊÞÄÂÇÕ ÐÂ ÑÃÓÂÕËÏÑÔÕß ÍÑÅÇÓÇÐÕÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË
P� ! P�BÿA Ë ÑÕÔÖÕÔÕÄËÇ ÔÕÂÃËÎËÊÂÙËË ÓÂÊÆÇÎÈÐÐÞØ ÊÂ-
ÓâÆÑÄ ÒÓË àÕÑÌ ÊÂÆÇÓÉÍÇ.

´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÍÑÅÇÓÇÐÕÐÞÇ ÍÑÏÒÑÐÇÐÕÞ ÓÇÂÍÙËÌ
ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ä A- Ë B-ÙÇÒâØ ÓÂÊÆÇÎÇÐÞ ÄÑ ÄÓÇ-
ÏÇÐË, ÒÓËÚÈÏ Ä B-ÙÇÒË ÒÇÓÇÐÑÔ ÐÂÚËÐÂÇÕÔâ ÐÂ 60 ë 80 ×Ô
ÓÂÐßÛÇ, ÚÇÏ Ä A-ÙÇÒË. ¿ÕÑ ÖÍÂÊÞÄÂÇÕ ÐÂ ÓÂÊÎËÚËÇ Ä
ÑÒÕËÏÂÎßÐÞØ ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËâØ âÆÇÓ ÆÎâ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕ-
ÓÑÐÂ ÒÑ ÆÄÖÏ ÙÇÒâÏ. ³ ÊÂÆÇÓÉÍÑÌ � 200 ë 250 ×Ô ÑÕÐÑÔË-
ÕÇÎßÐÑ ÏÑÏÇÐÕÂ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ ÄÑÎÐÑÄÑÌ ÒÂÍÇÕ ÔÐÑÄÂ
ÑÍÂÊÞÄÂÇÕÔâ ÐÂ ÎÇÄÑÏ ÔÍÎÑÐÇ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË P� ÄÃÎËÊË
ÑÃÎÂÔÕË ÒÇÓÇÔÇÚÇÐËâ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕÇÌ P� Ë P�FÿB . £ ²¸ Cfx.
aurantiacus àÕÑ ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÒÑâÄÎÇÐËá ÄÕÑÓÑÅÑ ÒËÍÂ

ÑÔÙËÎÎâÙËÌ Ä ÒÑÎÑÔÇ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ FÿB . £ ÏÖÕÂÐÕÇ
HM182L ÂÐÂÎÑÅËÚÐÞÇ ÒËÍË ÑÕÔÖÕÔÕÄÖáÕ, ÚÕÑ ÖÍÂÊÞÄÂÇÕ
ÐÂ ÖÏÇÐßÛÇÐËÇ Í àÕÑÏÖ ÄÓÇÏÇÐË àÐÇÓÅËË ÄÑÎÐÑÄÑÅÑ
ÒÂÍÇÕÂ, ÍÑÕÑÓÂâ ÔÕÂÐÑÄËÕÔâ ÐÇÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑÌ ÆÎâ ÒÓÇÑÆÑ-
ÎÇÐËâ ÒÑÕÇÐÙËÂÎßÐÑÅÑ ÃÂÓßÇÓÂ. ³ ÊÂÆÇÓÉÍÑÌ � 350 ×Ô
ÄÑÎÐÑÄÑÌ ÒÂÍÇÕ ÄÐÑÄß ÑÍÂÊÞÄÂÇÕÔâ ÐÂ ÒÓÂÄÑÏ ÔÍÎÑÐÇ
ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË P� ÄÃÎËÊË ÑÃÎÂÔÕË ÒÇÓÇÔÇÚÇÐËâ ÒÑÄÇÓØÐÑÔ-
ÕÇÌ P� Ë P�BÿA, ÚÕÑ ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÒÑâÄÎÇÐËá ÄÕÑÓÑÅÑ
ÏÂÍÔËÏÖÏÂ Ä ÑÔÙËÎÎâÙËâØ ÒÓÑÆÖÍÕÂ ÒÓË 1020 ÐÏ Ë ËÊ-
ÎÖÚÇÐËâ P� Ô ÆÎËÐÑÌ ÄÑÎÐÞ 940 ÐÏ. £ÑÎÐÑÄÑÌ ÒÂÍÇÕ ÒÓË
ÔÄÑÈÏ ÆÄËÉÇÐËË ÃÞÔÕÓÑ ÓÂÔÒÎÞÄÂÇÕÔâ ÄÔÎÇÆÔÕÄËÇ ÆÇ×Â-
ÊËÓÑÄÍË Ë ÆËÔÔËÒÂÙËË, ÒÑàÕÑÏÖ ÓÇÅËÔÕÓËÓÖÇÕÔâ ÄÔÇÅÑ
ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÒÇÓËÑÆÑÄ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ.

´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÒÓË ×ÇÏÕÑÔÇÍÖÐÆÐÑÏ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËË
²¸ Cfx. aurantiacus Ë ÏÖÕÂÐÕÐÞØ ÒÑ ÔÂÌÕÖ ®182 ²¸ RbÂ.
sphaeroides ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÑÃÓÂÕËÏÞÌ ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÑÕ
P� Ä ÏÂÎÑÂÍÕËÄÐÖá B-ÙÇÒß, ÍÑÕÑÓÞÌ ÙÇÎËÍÑÏ ÑÒÓÇÆÇ-
ÎâÇÕÔâ ÆÄËÉÇÐËâÏË âÆÇÓÐÑÅÑ ÄÑÎÐÑÄÑÅÑ ÒÂÍÇÕÂ. ¿ÕÑÕ
ÒÇÓÇÐÑÔ ÐÂÚËÐÂÇÕÔâ ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÔÓÂÊÖ ÒÑÔÎÇ ×ÑÕÑÄÑÊ-
ÃÖÉÆÇÐËâ ÆËÏÇÓÂ P, ÓÂÐßÛÇ ÐÂ 60 ë 80 ×Ô ÂÐÂÎÑÅËÚÐÑÅÑ
ÒÇÓÇÐÑÔÂ Ä A-ÙÇÒË. ±ÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ä B-ÙÇÒß ÑÒÓÇÆÇ-
ÎâÇÕÔâ ÐÂÎËÚËÇÏ ÄÑÎÐÑÄÑÅÑ ÒÂÍÇÕÂ ÐÂ ÍÑÓÑÕÍÑÄÑÎÐÑÄÑÏ
ÔÍÎÑÐÇ ÒÑÕÇÐÙËÂÎßÐÑÌ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË P� ÄÃÎËÊË ÇÈ ÒÇÓÇ-
ÔÇÚÇÐËâ Ô ÒÑÕÇÐÙËÂÎßÐÑÌ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕßá ÒÇÓÄËÚÐÑÅÑ ÔÑ-
ÔÕÑâÐËâ Ô ÓÂÊÆÇÎÈÐÐÞÏË ÊÂÓâÆÂÏË Ä B-ÙÇÒË.

4. £ÎËâÐËÇ ÑÍÓÖÉÇÐËâ ÐÂ ÓÂÊÆÇÎÇÐËÇ ÊÂÓâÆÑÄ

4.1. ±ÑÔÎÇÆÔÕÄËâ ÕÑÚÇÚÐÞØ ËÊÏÇÐÇÐËÌ
Ä ÑÍÓÖÉÇÐËË ÒËÅÏÇÐÕÑÄ
¥Îâ ÄÞâÔÐÇÐËâ ÄÎËâÐËâ ÑÍÓÖÉÇÐËâ ÐÂ ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ
Ä ²¸ ÛËÓÑÍÑ ËÔÒÑÎßÊÖÇÕÔâ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÞÌ ÏÖÕÂÅÇÐÇÊ,
ÓÇÊÖÎßÕÂÕÑÏ ÍÑÕÑÓÑÅÑ ÍÓÑÏÇ ÊÂÏÇÐÞ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ
ÑÔÕÂÕÍÑÄ, ÍÑÑÓÆËÐËÓÖáÜËØ ÍÑ×ÂÍÕÑÓÞ, ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß
ÊÂÏÇÐÂ ÔÂÏËØ ÍÑ×ÂÍÕÑÓÑÄ.

´ÂÍ, Ä ÅÇÕÇÓÑÆËÏÇÓÐÑÏ ÏÖÕÂÐÕÇ Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÊÂÏÇÐÞ
ÑÆÐÑÅÑ ËÊ ÎËÅÂÐÆÑÄ ÙÇÐÕÓÂÎßÐÑÅÑ ÂÕÑÏÂ ÏÂÅÐËâ Ä P
ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÊÂÏÇÐÂ ÑÆÐÑÌ ËÊ ÆÄÖØ ÏÑÎÇÍÖÎ BChl Ä P
ÏÑÎÇÍÖÎÑÌ BPheo. ¿ÕÑÕ à××ÇÍÕ ÆÂÈÕ ÊÂÏÇÐÂ His L173 Ë
HisM202 ÎÇÌÙËÐÑÏ Ä Rba. sphaeroides, Â ÕÂÍÉÇ ÊÂÏÇÐÂ
ÎÇÌÙËÐÑÏ His L173 Ë HisM200 Ä Rba. capsulatus [38, 58,
101, 106, 196, 197]. ±ÑÆÑÃÐÂâ ÊÂÏÇÐÂ ÄÑÊÏÑÉÐÂ ÆÎâ ÑÃÇËØ
ÏÑÎÇÍÖÎ BChl Ä P, ÑÆÐÂÍÑ ÑÆÐÑÄÓÇÏÇÐÐÂâ ÊÂÏÇÐÂ àÕËØ
ÆÄÖØ ÏÑÎÇÍÖÎ BChl ÏÑÎÇÍÖÎÂÏË BPheo ÆÇÎÂÇÕ ÆËÏÇÓ P
ÐÇÔÕÂÃËÎßÐÞÏ.

¥ÓÖÅËÏ ÒÓËÏÇÓÑÏ âÄÎâÇÕÔâ ÏÖÕÂÐÕ HM182L Rba.
sphaeroides, Ä ²¸ ÍÑÕÑÓÑÅÑ ÄÏÇÔÕÑ BB ÑÍÂÊÞÄÂÇÕÔâ BPhe,
ÒÓËÚÈÏ ÂÐÂÎÑÅËÚÐÂâ ÏÖÕÂÙËâ Ä A-ÚÂÔÕË ÐÇ ÆÂÈÕ ÒÑÆÑÃ-
ÐÑÅÑ à××ÇÍÕÂ [74, 75]. £ ÏÖÕÂÐÕÇ LM214HRba. sphaeroides
(LM212H Ä Rba. capsulatus), ÐÂÑÃÑÓÑÕ, HA ÊÂÏÇÐâÇÕÔâ
ÃÂÍÕÇÓËÑØÎÑÓÑ×ËÎÎÑÏ [198]. £ ÏÖÕÂÐÕÇ LL185H Rba.
sphaeroides ÒÑâÄÎÇÐËÇ His ÄÃÎËÊË HB ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÊÂÏÇÐÇ
HB ÃÂÍÕÇÓËÑØÎÑÓÑ×ËÎÎÑÏ [199]. ªÊÏÇÐÇÐËÇ ÎËÅÂÐÆÑÄ
ÂÕÑÏÂ ÉÇÎÇÊÂ Ä ÏÖÕÂÐÕÇ HM266C Rba. sphaeroides ÒÓËÄÑ-
ÆËÕ Í ÊÂÏÇÐÇ ÂÕÑÏÂ ÉÇÎÇÊÂ ÂÕÑÏÑÏ ÙËÐÍÂ [200].

¯ÇÍÑÕÑÓÞÇ ËÊ ÍÑ×ÂÍÕÑÓÑÄ ²¸ ÏÑÅÖÕ ÃÞÕß ÖÆÂÎÇÐÞ ËÊ
ËØ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ. ·ÂÓÂÍÕÇÓÐÞÏ ÒÓËÏÇÓÑÏ âÄÎâÇÕÔâ ÛÕÂÏÏ
Rba. sphaeroides R-26, Ä ²¸ ÍÑÕÑÓÑÅÑ ÑÕÔÖÕÔÕÄÖÇÕ ÏÑÎÇ-
ÍÖÎÂ ÍÂÓÑÕËÐÑËÆÂ. ·ËÐÑÐÞ ÏÑÅÖÕ ÃÞÕß ÖÆÂÎÇÐÞ ËÊ ²¸
ÒÓË ÑÃÓÂÃÑÕÍÇ ÆÇÕÇÓÅÇÐÕÂÏË. ¢ËÑÔËÐÕÇÊ QA ÏÑÉÐÑ ÃÎÑ-
ÍËÓÑÄÂÕß ÊÂÏÇÐÑÌ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ, ×ÑÓÏËÓÖ-
áÜËØ ÒÑÔÂÆÑÚÐÞÌ ÍÂÓÏÂÐ QA. ¿ÕÑ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÒÓË
ËÊÝâÕËË TrpM252 Ä Rba. sphaeroides (M250 Ä Rba.
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capsulatus), ÐÂØÑÆâÜÇÅÑÔâ Ä ÄÂÐ-ÆÇÓ-ÄÂÂÎßÔÑÄÑÏ ÍÑÐÕÂÍÕÇ
Ô QA, ËÎË ÒÓË ÊÂÏÇÐÇ ÑÔÕÂÕÍÂ ÏÇÐßÛÇÅÑ ÓÂÊÏÇÓÂ ÕÓËÒÕÑ-
×ÂÐÑÏ Ä ÏÖÕÂÐÕÇ AM260W Rba. sphaeroides [153]. ²âÆ
ÏÖÕÂÙËÌ ÄÃÎËÊË P ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÒÑÕÇÓÇ ×ÖÐÍÙËÑÐËÓÖá-
ÜÇÅÑ P Ä ²¸. ¿ÕÑ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ Ä ÏÖÕÂÐÕÂØ VL157R,
HL153E, HL153L, HL153Q, HL153Y, HL173E, HM202E
Rba. sphaeroides [75, 201, 202]. °ÆÐËÏ ËÊ ÒÑÔÎÇÆÔÕÄËÌ
ÍÓÖÒÐÑÏÂÔÛÕÂÃÐÞØ ËÊÏÇÐÇÐËÌ Ä DLL-ÏÖÕÂÐÕÇ, Ä ÓÇÊÖÎß-
ÕÂÕÇ ÍÑÕÑÓÞØ D-ÕÓÂÐÔÏÇÏÃÓÂÐÐÂâ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕß
ËÊ M-ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ (M192 ëM217 Ä Rba. capsulatus) ÊÂÏÇ-
ÐâÇÕÔâ ÔËÏÏÇÕÓËÚÐÞÏ ÔÇÅÏÇÐÕÑÏ ËÊ L-ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ
(L165 ëL190 Ä Rba. capsulatus), âÄÎâÇÕÔâ ÒÑÕÇÓâ HA [53,
203]. ¡ÐÂÎÑÅËÚÐÑ ÏÖÕÂÙËâ AM149W Ä Rba. sphaeroides
ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÒÑÕÇÓÇHB [199]. ±ÑÕÇÓâ BChl Ä P ÒÓÑËÔØÑÆËÕ Ä
ÏÖÕÂÐÕÇ IL177H Rba. sphaeroides Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÔÕÓÖÍÕÖÓ-
ÐÞØ Ë àÎÇÍÕÓÑÔÕÂÕËÚÇÔÍËØ ËÊÏÇÐÇÐËÌ ÑÔÕÂÕÍÂ, ÐÂØÑÆâÜÇ-
ÅÑÔâ ÏÇÉÆÖ BB Ë P [204].

£ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÓâÆÂ ÏÖÕÂÙËÌ ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ ÊÐÂÚËÕÇÎß-
ÐÑÇ ËÊÏÇÐÇÐËÇ ÔÓÇÆÐÇÕÑÚÇÚÐÑÅÑ ÓÇÆÑÍÔ-ÒÑÕÇÐÙËÂÎÂ Em

ÒÂÓÞ P=P�, ÍÑÕÑÓÞÌ Ä ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸ Rba. sphaeroides
ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ ÑÍÑÎÑ 500 Ï£. ´ÂÍ, Ä ÅÇÕÇÓÑÆËÏÇÓÐÑÏ ÏÖ-
ÕÂÐÕÇ àÕÑÕ ÒÑÕÇÐÙËÂÎ ÖÄÇÎËÚËÄÂÇÕÔâ ÐÂ 130 Ï£ [197].
¢ÑÎßÛËÐÔÕÄÑ ÏÖÕÂÙËÌ, ÊÂÕÓÂÅËÄÂáÜËØ P, ÒÓËÄÑÆâÕ Í
ÖÏÇÓÇÐÐÞÏ ËÊÏÇÐÇÐËâÏ Em P=P� ì ÐÂ ÄÇÎËÚËÐÖ
4 50 Ï£ [205]. ¥ÑÃÂÄÎÇÐËÇ H-ÔÄâÊË ÏÇÉÆÖ P Ë ÇÅÑ ÑÍÓÖ-
ÉÇÐËÇÏ ÖÄÇÎËÚËÄÂÇÕ Em ÐÂ 60 ë 120 Ï£, Â ÖÆÂÎÇÐËÇ ÔÖ-
ÜÇÔÕÄÖáÜÇÌ H-ÔÄâÊË ÖÏÇÐßÛÂÇÕ Em ÐÂ � 80 Ï£ [206 ë
210]. ¬ÑÏÃËÐËÓÖâ ÓÂÊÎËÚÐÞÇ ÏÖÕÂÙËË, ÄÎËâáÜËÇ ÐÂ ÍÑ-
ÎËÚÇÔÕÄÑ H-ÔÄâÊÇÌ ÆËÏÇÓÂ, ÖÆÂÈÕÔâ ËÊÏÇÐâÕß Em Ä ÛË-
ÓÑÍËØ ÒÓÇÆÇÎÂØ, ÑÕ ÿ80 ÆÑ 260 Ï£, ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ËÔØÑÆ-
ÐÑÌ ÄÇÎËÚËÐÞ [211].

¬ÂÍ ÒÓÂÄËÎÑ, ÖÄÇÎËÚÇÐËÇ ÍÑÎËÚÇÔÕÄÂ H-ÔÄâÊÇÌ ÆË-
ÏÇÓÂ P ÊÂÏÇÆÎâÇÕ ÓÂÊÆÇÎÇÐËÇ ÊÂÓâÆÑÄ Ä ²¸. ¥ÑÃÂÄÎÇÐËÇ
H-ÔÄâÊË Í B ÐÇ ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÊÂÏÇÕÐÞÏ ËÊÏÇÐÇÐËâÏ Ä
ÒÇÓÄËÚÐÑÏ ÓÂÊÆÇÎÇÐËË ÊÂÓâÆÑÄ [212]. ¯ÂÎËÚËÇ ÄÑÆÑÓÑÆ-
ÐÞØ ÔÄâÊÇÌ HA;B Ô ÑÍÓÖÉÇÐËÇÏ ÑÃÎÇÅÚÂÇÕ ËØ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄ-
ÎÇÐËÇ, ÚÕÑ ÑÕÓÂÉÂÇÕÔâ ÐÂ ÔÍÑÓÑÔÕË ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ.
H-ÔÄâÊß ÏÇÉÆÖ 131-ÍÇÕÑÅÓÖÒÒÑÌ HA Ë ÑÔÕÂÕÍÑÏ GluL104
ËÏÇÇÕÔâ Ä ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸ Rba. sphaeroides Ë Rba. capsulatus,
Â ÂÐÂÎÑÅËÚÐÂâ ÔÄâÊß Ô HB ÔÑÊÆÂÈÕÔâ Ä ÏÖÕÂÐÕÂØ VM131D
Rba. sphaeroides Ë VM133D Rba. capsulatus [58, 147, 213].
£ÄÇÆÇÐËÇ ËÎË ÖÆÂÎÇÐËÇ ËÑÐËÊÖÇÏÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ Ä ÎÑÍÂÙËË
L135, L155, L164, L170, L247 ËM199 Ä ²¸Rba. sphaeroides
ÒÓËÄÑÆâÕ Í ÖÏÇÐßÛÇÐËá Em ÆËÏÇÓÂ ÐÂ 4 60 Ï£ Ä ÔÎÖÚÂÇ
ÑÕÓËÙÂÕÇÎßÐÑÅÑ ÊÂÓâÆÂ Ë Í ÖÄÇÎËÚÇÐËá Em ÐÂ 4 50 Ï£ Ä
ÔÎÖÚÂÇ ÒÑÎÑÉËÕÇÎßÐÑÅÑ ÊÂÓâÆÂ [214 ë 216]. £ÎËâÐËÇ ÄÐÑ-
ÔËÏÞØ ÊÂÓâÆÑÄ ÐÂ Em ÖÏÇÐßÛÂÇÕÔâ ËÊ-ÊÂ àÍÓÂÐËÓÑÄÂÐËâ
ÊÂÓâÆÑÄÞØ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËÌ ÃÇÎÍÑÏ ÑÍÓÖÉÇÐËâ.

¿ÐÇÓÅËË BA;B ËÊÏÇÐâáÕÔâ Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÏÖÕÂÙËÌ
YM210F Rba. sphaeroides (YM208F Rba. capsulatus) Ë
FL181Y, ÚÕÑ ÓÇÅËÔÕÓËÓÖÇÕÔâ ÒÑ ËÊÏÇÐÇÐËá ÔÍÑÓÑÔÕË
ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ [64, 66, 162], Â ÕÂÍÉÇ Ô ÒÑÏÑÜßá
ÔÒÇÍÕÓÑÔÍÑÒËË ºÕÂÓÍÂ [217]. ´ÇÑÓÇÕËÚÇÔÍËÇ ÓÂÔÚÈÕÞ
ÒÑÍÂÊÞÄÂáÕ, ÚÕÑ ÖÍÂÊÂÐÐÞÇ ÏÖÕÂÙËË ÒÓËÄÑÆâÕ Í ËÊÏÇÐÇ-
ÐËá àÎÇÍÕÓÑÔÕÂÕËÚÇÔÍËØ ÒÑÎÇÌ ÄÃÎËÊËBA;B, ÚÕÑ ÄÎËâÇÕ ÐÂ
ÖÓÑÄÐË àÐÇÓÅËË ÔÑÔÕÑâÐËÌ P�BÿA;B [94, 218].

ªÊÏÇÓÇÐËâ Ë ÓÇÊÖÎßÕÂÕÞ ÓÂÔÚÈÕÑÄ àÎÇÍÕÓÑÐ-ÔÒËÐÑÄÑÌ
ÒÎÑÕÐÑÔÕË ÐÇÔÒÂÓÇÐÐÑÅÑ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ä ²¸ Ô ÑÍËÔÎÇÐÐÞÏ
P� ÒÑÍÂÊÞÄÂáÕ ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÞÌ ÔÆÄËÅ àÕÑÌ ÒÎÑÕÐÑÔÕË ÑÕ
PM Í PL [28 ë 30]. ¥ÑÃÂÄÎÇÐËÇ H-ÔÄâÊË Í PM ÆÇÎÂÇÕ ÔÆÄËÅ
àÎÇÍÕÓÑÐ-ÔÒËÐÑÄÑÌ ÒÎÑÕÐÑÔÕË ÇÜÈ ÃÑÎÇÇ ÂÔËÏÏÇÕÓËÚ-
ÐÞÏ ÄÔÎÇÆÔÕÄËÇ ÒÑÐËÉÇÐËâ ÖÓÑÄÐâ àÐÇÓÅËË PM Ë ÖÄÇÎË-
ÚÇÐËâ ÓÂÊÐÑÔÕË àÐÇÓÅËÌ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞØ ÑÓÃËÕÂÎÇÌ PL Ë
PM. ¥ÑÃÂÄÎÇÐËÇ H-ÔÄâÊË Í PL, ÐÂÒÓÑÕËÄ, ÆÇÎÂÇÕ ÓÂÔÒÓÇ-

ÆÇÎÇÐËÇ àÎÇÍÕÓÑÐ-ÔÒËÐÑÄÑÌ ÒÎÑÕÐÑÔÕË ÏÇÉÆÖ PL Ë PM

ÃÑÎÇÇ ÔËÏÏÇÕÓËÚÐÞÏ. µÚÈÕ ÍÑÎÇÃÂÕÇÎßÐÞØ ÔÑÔÕÑâÐËÌ
Ä ÕÇÑÓÇÕËÚÇÔÍËØ ÓÂÔÚÈÕÂØ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÑÙÇÐËÕß ÄÎËâÐËÇ
H-ÔÄâÊÇÌ Ô PL Ë PM ÐÂ ÑÒÕËÚÇÔÍËÇ ÔÒÇÍÕÓÞ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ
²¸ [30, 219, 220].

²âÆÏÖÕÂÙËÌ ÑÍÂÊÞÄÂÇÕ ÔÎÂÃÑÇ ÄÎËâÐËÇ ÐÂ àÐÇÓÅÇÕËÚÇ-
ÔÍËÇ ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍË ÒÇÓÄËÚÐÞØ ÓÇÂÍÙËÌ, ÕÑÅÆÂ ÍÂÍ ÓâÆ
ÆÓÖÅËØ ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÔÇÓßÈÊÐÞÏ ËÊÏÇÐÇÐËâÏ Ä ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ
²¸. ´ÂÍ, ÊÂÏÇÐÂ ÑÔÕÂÕÍÂ His®202 Ä ²¸ Rba. sphaeroides,
ÍÑÑÓÆËÐËÓÖáÜÇÅÑ P, ÎÇÌÙËÐÑÏ ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÒÑâÄÎÇÐËá
ÅÇÕÇÓÑÆËÏÇÓÂ, Â ÊÂÏÇÐÂ àÕÑÅÑ ÉÇ His ÑÔÕÂÕÍÑÏ ÅÎÖÕÂÏË-
ÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ (Glu) ÒÑÚÕË ÐÇ ÄÎËâÇÕ ÐÂ ÔÄÑÌÔÕÄÂ ²¸
ÃÎÂÅÑÆÂÓâ ÄÄÇÆÇÐËá ÄÑÆÞ Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÎËÅÂÐÆÂ ÄÏÇÔÕÑ His
[221]. ©ÂÏÇÐÂ His L153, ÍÑÑÓÆËÐËÓÖáÜÇÅÑ BA, ÑÔÕÂÕÍÑÏ
ÏÇÐßÛÇÅÑ ÓÂÊÏÇÓÂ (ÔÇÓËÐÑÏ (Ser) ËÎË ÅÎËÙËÐÑÏ Ä Rba.
sphaeroides, ÕÓÇÑÐËÐÑÏ (Thr) ËÎË ÔÇÓËÐÑÏ Ä Rba. capsula-
tus, Cys Ä Blc. viridis) ÒÑÚÕË ÐÇ ËÊÏÇÐâÇÕ ÔÄÑÌÔÕÄ ²¸, ÕÑÅÆÂ
ÍÂÍ ÊÂÏÇÐÂ àÕÑÅÑ ÉÇHis ÎÇÌÙËÐÑÏ ÒÓËÄÑÆËÕ Í ËÊÏÇÐÇÐËá
ÔÑÔÕÂÄÂ ÒËÅÏÇÐÕÑÄ Ä ²¸ [75, 222 ë 225].

H-ÔÄâÊË ÒÓÑÏÇÉÖÕÑÚÐÞØ ÂÍÙÇÒÕÑÓÑÄ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ô
ÃÇÎÍÑÏ ÑÍÓÖÉÇÐËâ ÕÂÍÉÇ ÄÎËâáÕ ÐÂ àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍËÇ ØÂ-
ÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍË ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ. ´ÂÍ, ÖÆÂÎÇÐËÇ H-ÔÄâÊË
ÏÇÉÆÖ ÑÔÕÂÕÍÑÏGlx L104 (GlxìÑÔÕÂÕÑÍ ËÎË ÅÎÖÕÂÏËÐÂ,
ËÎË ÅÎÖÕÂÏËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ) Ë 131-ÍÇÕÑÅÓÖÒÒÑÌ HA Ä ²¸
Rba. sphaeroides Ë Rba. capsulatus ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÐÇÃÑÎßÛÑÏÖ
ÖÏÇÐßÛÇÐËá ÔÍÑÓÑÔÕË ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ, ÚÕÑ ÔÑÅÎÂ-
ÔÖÇÕÔâ Ô ÖÏÇÐßÛÇÐËÇÏ ÓÂÊÐÑÔÕË ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ àÐÇÓÅËË
ÖÓÑÄÐÇÌ P� Ë P�HÿA [226].

£ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÓâÆÂ ÏÖÕÂÙËÌ ÖÆÂÈÕÔâ ÔÑÊÆÂÕß ²¸ Ô
ÄÕÑÓËÚÐÞÏ ÆÑÐÑÓÑÏ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ, ÕÂÍËÏ ÍÂÍ ÕËÓÑÊËÐ ËÎË
ÂÕÑÏ ÏÂÓÅÂÐÙÂ, ÚÕÑ ÔÃÎËÉÂÇÕ àÕË ÏÖÕÂÐÕÐÞÇ ²¸ Ô ²¸
×ÑÕÑÔËÔÕÇÏÞ II. ´ÂÍ, ÆÑÃÂÄÎÇÐËÇ H-ÔÄâÊÇÌ Í ÆËÏÇÓÖ P
ÖÄÇÎËÚËÄÂÇÕ ÇÅÑ ÒÑÕÇÐÙËÂÎ Ë ÔÑÊÆÂÈÕ ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕß ÒÇÓÇ-
ÆÂÚË àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÐÂP� ÑÕ ÕËÓÑÊËÐÂ, ÄÄÇÆÈÐÐÑÅÑ Ä ÎÑÍÂÙËá,
ÂÐÂÎÑÅËÚÐÖá ÎÑÍÂÙËË ÕËÓÑÊËÐÂ YZ Ä ²¸ ×ÑÕÑÔËÔÕÇÏÞ II
[227 ë 230]. ¡ÐÂÎÑÅËÚÐÂâ ÒÇÓÇÆÂÚÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÐÂ P� ÒÓÑ-
ËÔØÑÆËÕ ÑÕ ÄÄÇÆÈÐÐÑÅÑ Ä ²¸ Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÔÇÓËË ÏÖÕÂÙËÌ
ÂÕÑÏÂ ÏÂÓÅÂÐÙÂ, ÐÂØÑÆâÜÇÅÑÔâ ÄÃÎËÊË P [231, 232].

£ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÃÑÎßÛÑÅÑ ÍÑÎËÚÇÔÕÄÂ ÅÇÐÇÕËÚÇÔÍËØ
ÏÂÐËÒÖÎâÙËÌ ÃÞÎ ÔÆÇÎÂÐ ÄÞÄÑÆ Ñ ÃÑÎßÛÑÌ ÖÔÕÑÌÚËÄÑ-
ÔÕË ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÞØ ²¸ Í ÓÂÊÎËÚÐÞÏ ÏÖÕÂÙËâÏ. £ ²¸
ÏÖÕÂÐÕÑÄ, ËÏÇáÜËØ ÒÑÎÐÞÌ ÐÂÃÑÓ ÒËÅÏÇÐÕÑÄ, ×ÑÕÑ-
ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËÇ HA ËÏÇÇÕ ÄÞÔÑÍËÌ ÍÄÂÐÕÑÄÞÌ ÄÞØÑÆ,
ÐÇÔÏÑÕÓâ ÐÂ ÒÑÄÞÛÇÐËÇ ÖÓÑÄÐâ P�BÿA Ë ÔÄâÊÂÐÐÑÇ Ô àÕËÏ
ÊÂÏÇÆÎÇÐËÇ ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ [53, 145, 170, 203]. ®ÖÕÂ-
ÙËË, ÍÑÕÑÓÞÇ ÏÇÐâáÕ ÊÐÂÍ ÊÂÓâÆÂ ÐÂ ArgL135 Ë M164,
ÃÎËÉÂÌÛËØ Í P ËÑÐËÊÖÇÏÞØ ÑÔÕÂÕÍÂØ, ÒÑÚÕË ÐÇ ÄÎËâáÕ ÐÂ
ÍËÐÇÕËÍË ÔÑÔÕÑâÐËâ P�HÿA [233]. ®ÖÕÂÙËË, ËÊÏÇÐâáÜËÇ
ÍÑÎËÚÇÔÕÄÑ ÄÑÆÑÓÑÆÐÞØ ÔÄâÊÇÌ ÏÇÉÆÖ ÒÇÓÇÐÑÔÚËÍÂÏË
àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ë ÃÇÎÍÑÏ, ÕÂÍÉÇ ÑÍÂÊÞÄÂáÕ ÖÏÇÓÇÐÐÑÇ ÄÎËâ-
ÐËÇ ÐÂ ÓÂÊÆÇÎÇÐËÇ ÊÂÓâÆÑÄ Ä ²¸ [44, 67, 207]. ´ÑÎßÍÑ
ÍÑÏÃËÐËÓÖâ ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÏÖÕÂÙËÌ, ÖÆÂÈÕÔâ ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ
ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÕß ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÒÑ B-ÙÇÒË [49, 50, 145,
170, 172, 234]. ¥ÂÉÇ ÏÖÕÂÙËË, ÊÂÏÇÆÎâáÜËÇ ÒÇÓÄËÚÐÑÇ
ÓÂÊÆÇÎÇÐËÇ ÊÂÓâÆÑÄ Ä¡-ÙÇÒË Ä 10 Ë ÃÑÎÇÇ ÓÂÊ Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ
ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑÅÑ ÒÑÄÞÛÇÐËâ ÖÓÑÄÐâ P�BÿA, ÐÇ ÏÑÅÖÕ ÒÑÎ-
ÐÑÔÕßá ÃÎÑÍËÓÑÄÂÕß ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ä A-ÙÇÒË ÒÓË
ÐËÊÍËØ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÂØ [65, 67].

£ ÙÇÎÑÏ, ÑÓÅÂÐËÊÏÞ Ô ÓÂÊÐÞÏË ÕËÒÂÏË ÓÇÂÍÙËÑÐÐÞØ
ÙÇÐÕÓÑÄ, ÍÂÉÆÞÌ Ä ÔÄÑÇÌ ÒÓËÓÑÆÐÑÌ ÐËÛÇ, ÑÆËÐÂÍÑÄÑ
ÖÔÒÇÛÐÞ Ä ÔÏÞÔÎÇ ÄÞÉËÄÂÐËâ. £ÂÓßËÓÑÄÂÐËÇ ØÂÓÂÍÕÇÓ-
ÐÑÅÑ ÄÓÇÏÇÐË ÒÇÓÄËÚÐÑÌ ÔÕÂÆËË ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ ÑÕ
ÐÇÔÍÑÎßÍËØ ÒËÍÑÔÇÍÖÐÆ ÆÑ ÐÇÔÍÑÎßÍËØ ÆÑÎÇÌ ÒËÍÑÔÇ-
ÍÖÐÆÞ ÐÇ ÄÎËâÇÕ ÐÂ ÒÑÔÎÇÆÖáÜËÇ ÃËÑØËÏËÚÇÔÍËÇ ÔÕÂÆËË
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×ÑÕÑÔËÐÕÇÊÂ Ä ÒÓËÓÑÆÐÞØ ÍÖÎßÕÖÓÂØ. ´ÑÎßÍÑ Ä ÐÇÍÑÕÑ-
ÓÞØ ÏÖÕÂÐÕÐÞØ ÍÖÎßÕÖÓÂØ, ÒÑÎÖÚÇÐÐÞØ ËÔÍÖÔÔÕÄÇÐÐÑ Ô
ÒÑÏÑÜßá ÍÑÏÃËÐÂÙËË ËÊ ÐÇÔÍÑÎßÍËØ ÏÖÕÂÙËÌ, ÏÑÉÐÑ
ÒÓÑÔÎÇÆËÕß ÍÑÓÓÇÎâÙËá ÏÇÉÆÖ ÊÂÏÇÆÎÇÐËÇÏ ÒÇÓÄËÚÐÑÅÑ
ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ (Ä ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÆÇÔâÕÍÑÄ ÓÂÊ) Ë ÊÂÏÇÆ-
ÎÇÐËÇÏ ÓÑÔÕÂ ÃËÑÏÂÔÔÞ. £ÞÓÂÔÕËÕß àÕË ÏÖÕÂÐÕÐÞÇ
ÍÖÎßÕÖÓÞ, ÍÂÍ ÒÓÂÄËÎÑ, ÐÂÏÐÑÅÑ ÔÎÑÉÐÇÇ.

4.2. ²ÑÎß ÕËÓÑÊËÐÂ ®210
Ä ÔÕÂÃËÎËÊÂÙËË ÓÂÊÆÇÎÈÐÐÞØ ÊÂÓâÆÑÄ
³ÑÅÎÂÔÐÑ ÆÂÐÐÞÏ Ñ ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ ²¸Rba.
sphaeroides, ÍËÔÎÑÓÑÆ ÕËÓÑÊËÐÂ M210 ÎÑÍÂÎËÊÑÄÂÐ ÔËÏ-
ÏÇÕÓËÚÐÑ ÏÇÉÆÖ PA Ë BA Ë ÐÂØÑÆËÕÔâ ÐÂ ÓÂÔÔÕÑâÐËË
� 5 A

�
ÍÂÍ ÑÕ ÖÅÎÇÓÑÆÂ ³-N(IV) PA, ÕÂÍ Ë ÑÕ ÂÊÑÕÂ N(II)

BA (ÃÂÐÍ ÆÂÐÐÞØ PDB (Protein Data Bank), ×ÂÌÎ 1AIJ)
(ÓËÔ. 4). ªÊÄÇÔÕÐÑ, ÚÕÑ ÊÂÏÇÐÂ ÕËÓÑÊËÐÂ ®210 ÕÓËÒÕÑ×Â-
ÐÑÏ Ä ÏÖÕÂÐÕÇ YM210W ËÎË ÎÇÌÙËÐÑÏ Ä ÏÖÕÂÐÕÇ
YM210L ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÑÚÇÐß ÔËÎßÐÑÏÖ ÖÄÇÎËÚÇÐËá ÄÓÇ-
ÏÇÐË ÉËÊÐË P� ì Ä ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÆÇÔâÕÍÑÄ ÓÂÊ [65, 66, 112,
114, 133, 164]. ¥ÂÐÐÞÌ ×ÂÍÕ ÐÇ ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ÑÃÝâÔÐÈÐ
ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÐÇÃÑÎßÛËÏ ÖÄÇÎËÚÇÐËÇÏ ÓÇÆÑÍÔ-ÒÑÕÇÐ-
ÙËÂÎÂ P=P� Ä àÕËØ ÏÖÕÂÐÕÂØ (ÐÂ 55 Ï£ Ä YM210W Ë ÐÂ
30 Ï£ Ä YM210L) [114], ÚÕÑ ÊÂÔÕÂÄÎâÇÕ ÒÓÇÆÒÑÎÑÉËÕß
ËÐÑÌ ÏÇØÂÐËÊÏ ÄÎËâÐËâ ÕËÓÑÊËÐÂ ®210 ÐÂ ÓÂÊÆÇÎÇÐËÇ
ÊÂÓâÆÑÄ Ä ²¸. ¥Îâ ÔÓÂÄÐÇÐËâ, ÕÑÎßÍÑ ÐÂÏÐÑÅÑ ÃÑÎßÛÇÇ
ÖÄÇÎËÚÇÐËÇ ÔÓÇÆÐÇÕÑÚÇÚÐÑÅÑ ÓÇÆÑÍÔ-ÒÑÕÇÐÙËÂÎÂ P=P�, ÐÂ
260 Ï£, Ä ÕÓÑÌÐÑÏ ÏÖÕÂÐÕÇ LL131H=LM160H=FM197H
ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô ÓÇÆÑÍÔ-ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÏ ÐÂÕËÄÐÞØ Rba.
sphaeroides ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÔØÑÉÇÏÖ à××ÇÍÕÖ ÔËÎßÐÑÅÑ ÊÂÏÇÆ-
ÎÇÐËâ ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ Ä ²¸ [235]. ²ÇÐÕÅÇÐÑÔÕÓÖÍÕÖÓ-
ÐÞÌ ÂÐÂÎËÊ ÍÓËÔÕÂÎÎÑÄ ²¸ ÏÖÕÂÐÕÂ YM210W ÒÑÍÂÊÂÎ
ÑÕÔÖÕÔÕÄËÇ ÊÂÏÇÕÐÞØ ËÊÏÇÐÇÐËÌ Ä ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ ²¸ ÄÐÇ

ÑÃÎÂÔÕË ÏÖÕÂÙËË [236]. £ ÏÖÕÂÐÕÇ YM210W ÒÓËÔÖÕÔÕÄËÇ
ÕÓËÒÕÑ×ÂÐÂ ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÐÇÃÑÎßÛÑÏÖ ÐÂÍÎÑÐÖ ÏÂÍÓÑ-
ÙËÍÎÂ BA, ÄÑÊÆÇÌÔÕÄÖâ ÅÎÂÄÐÞÏ ÑÃÓÂÊÑÏ ÐÂ ÒÑÎÑÉÇÐËÇ
ÒËÓÓÑÎßÐÞØ ÙËÍÎÑÄ II Ë III [236]. ®ÇØÂÐËÊÏ ÄÎËâÐËâ
ÕËÓÑÊËÐÂ ®210 ÐÂ ÓÂÊÆÇÎÇÐËÇ ÊÂÓâÆÑÄ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐ ÔÒÇÍÕ-
ÓÑÔÍÑÒËÚÇÔÍË Ô ÓÂÊÓÇÛÇÐËÇÏ 20 ×Ô Ä ÓâÆÇ ÏÖÕÂÐÕÐÞØ ÒÑ
ÕËÓÑÊËÐÖ ²¸ Rba. sphaeroides [237 ë 239].

¬ËÐÇÕËÍË DA ÏÖÕÂÐÕÂ YM210W ÒÓË 935 ë 940 ÐÏ
ÆÇÏÑÐÔÕÓËÓÖáÕ ÑÚÇÐß ÏÇÆÎÇÐÐÑÇ ÊÂÕÖØÂÐËÇ ÄÞÐÖÉÆÇÐ-
ÐÑÅÑ ËÊÎÖÚÇÐËâ P� Ä ÒËÍÑÔÇÍÖÐÆÐÑÏ ÆËÂÒÂÊÑÐÇ, ÔÑÒÓÑ-
ÄÑÉÆÂÇÏÑÇ ÑÕÚÈÕÎËÄÞÏË ÑÔÙËÎÎâÙËâÏË ÔÎÑÉÐÑÌ ×ÑÓÏÞ
[237] (ÓËÔ. 5). £ÓÇÏâ ÉËÊÐË P� ÏÖÕÂÐÕÑÄ YM210W(L) Ä
ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÆÇÔâÕÍÑÄ ÓÂÊ ÃÑÎßÛÇ, ÚÇÏ Ä ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸, Ä
ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄËË Ô ÒÑÎÖÚÇÐÐÞÏË ÓÂÐÇÇ ÆÂÐÐÞÏË. ¡ÏÒÎËÕÖÆÂ
ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÄÞÐÖÉÆÇÐÐÑÅÑ ËÊÎÖÚÇÐËâ P� Ä ²¸ ÏÖÕÂÐÕÑÄ
ÃÎËÊÍÂ Í ÂÏÒÎËÕÖÆÇ ÂÐÂÎÑÅËÚÐÞØ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ Ä ÐÂÕËÄÐÞØ
²¸. £ ÑÕÎËÚËÇ ÑÕ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ Ä ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸, ÑÔÙËÎÎâ-
ÙËË ÄÞÐÖÉÆÇÐÐÑÅÑ ËÊÎÖÚÇÐËâ P� Ä ²¸ ÏÖÕÂÐÕÑÄ ÔÑØÓÂ-
ÐâáÕÔâ Ä ÕÇÚÇÐËÇ � 1;5 ÒÔ (� 0;5 ÒÔ Ä ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸), ÚÕÑ
ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÖÄËÆÇÕß ÆÑ ÔÇÏË ÒËÍÑÄ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ. ±ÇÓÄÞÌ,
ÔÂÏÞÌ ËÐÕÇÐÔËÄÐÞÌ, ÒËÍ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ ÒÓË
ÊÂÆÇÓÉÍÇ � 120 ×Ô ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ. ¶ÖÓßÇ-
ÔÒÇÍÕÓ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÄÞÐÖÉÆÇÐÐÑÅÑ ËÊÎÖÚÇÐËâ P� ÏÖÕÂÐÕÂ
YM210W ÔÑÆÇÓÉËÕ ÛËÓÑÍÖá ÆÑÏËÐËÓÖáÜÖá ÒÑÎÑÔÖ
ÔÎÑÉÐÑÌ ×ÑÓÏÞ Ô ÙÇÐÕÓÑÏ ÒÓË ÚÂÔÕÑÕÇ � 150 ÔÏÿ1, ÚÕÑ
ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖÇÕ ÑÔÐÑÄÐÑÏÖ ÒÇÓËÑÆÖ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ � 230 ×Ô.
£ ÏÖÕÂÐÕÇ YM210L=FM197Y ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ ÐËÊÍÑÚÂÔÕÑÕ-
ÐÞÌ ÔÆÄËÅ ÑÔÐÑÄÐÑÌ ÒÑÎÑÔÞ ×ÖÓßÇ-ÔÒÇÍÕÓÂ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ
ÄÞÐÖÉÆÇÐÐÑÅÑ ËÊÎÖÚÇÐËâ P� ÑÕ 150 ÔÏÿ1 Í 100 ÔÏÿ1, ÚÕÑ
ÖÍÂÊÞÄÂÇÕ ÐÂ ÖÄÇÎËÚÇÐËÇ à××ÇÍÕËÄÐÑÌ ÏÂÔÔÞ ÐÇÍÑÕÑÓÑÌ
ÚÂÔÕË ÔÑÅÎÂÔÑÄÂÐÐÑ ÑÔÙËÎÎËÓÖáÜËØ (ÄÔÎÇÆÔÕÄËÇ ×ÇÏÕÑ-
ÔÇÍÖÐÆÐÑÅÑ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ) ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞØ ÅÓÖÒÒ ÃÎÂÅÑ-
ÆÂÓâ ÒÓËÔÑÇÆËÐÇÐËá Í ÐËÏ ÐÑÄÞØ ÅÓÖÒÒ ÚÇÓÇÊ ÄÑÆÑÓÑÆ-
ÐÖá ÔÄâÊß [238]. £ ÏÖÕÂÐÕÇ YM210L=HL168L ×ÖÓßÇ-
ÔÒÇÍÕÓ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÄÞÐÖÉÆÇÐÐÑÅÑ ËÊÎÖÚÇÐËâ P� ÔÑÆÇÓ-
ÉËÕ ÆÄÇ ÑÔÐÑÄÐÞÇ ÒÇÓÇÍÓÞÄÂáÜËÇÔâ ÒÑÎÑÔÞ, ÒÓË 117 Ë
152 ÔÏÿ1, Â ÔÂÏË ÑÔÙËÎÎâÙËË ÊÂÕÖØÂáÕ ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÃÞ-
ÔÕÓÇÇ, ÚÇÏ Ä ÆÓÖÅËØ ÖÍÂÊÂÐÐÞØ ÏÖÕÂÐÕÂØ [239].

£ ÔÒÇÍÕÓÂØ ÄÔÇØ ÒÇÓÇÚËÔÎÇÐÐÞØ ÏÖÕÂÐÕÑÄ ÒÓËÔÖÕ-
ÔÕÄÖÇÕ ÑÚÇÐß ÔÎÂÃÂâ ÒÑÎÑÔÂ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ÂÐËÑÐÂ BÿA ÒÓË
1020 ÐÏ. ±ÑâÄÎÇÐËÇ àÕÑÌ ÒÑÎÑÔÞ ÑÆÐÑÊÐÂÚÐÑ ÖÍÂÊÞÄÂÇÕ
ÐÂ ÖÚÂÔÕËÇ BA Ä ÒÇÓÄËÚÐÑÏ ÒÇÓÇÐÑÔÇ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÑÕ P� Ä
ÖÍÂÊÂÐÐÞØ ÏÖÕÂÐÕÂØ. ¬ ÕÂÍÑÏÖ ÉÇ ÄÞÄÑÆÖ ÒÓËÄÑÆâÕ
ÆÂÐÐÞÇ ÒÑ ×ÇÏÕÑÔÇÍÖÐÆÐÑÌ ÔÒÇÍÕÓÑÔÍÑÒËË ÏÖÕÂÐÕÂ
YM210W Ä ÔÓÇÆÐÇÏ ª¬-ÆËÂÒÂÊÑÐÇ [240]. ¶ÑÓÏÂ Ë ÔÒÇÍÕ-
ÓÂÎßÐÑÇ ÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÆÂÐÐÑÌ ÒÑÎÑÔÞ ËÆÇÐÕËÚÐÞ ÕÂÍÑÄÞÏ
ÆÎâ ÒÑÎÑÔÞ Ä ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸ Rba. sphaeroides R-26.
¬ËÐÇÕËÍÂ DA ÒÓË 1020 ÐÏ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐÐÞØ ÏÖÕÂÐÕÑÄ ÒÑ-
ÍÂÊÞÄÂÇÕ ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÒÑÎÐÑÇ ÑÕÔÖÕÔÕÄËÇ ÔÕÂÃËÎËÊÂÙËË
ÔÑÔÕÑâÐËâ P�BÿA Ä ²¸ ÏÖÕÂÐÕÑÄ YM210W (ÔÏ. ÓËÔ. 5) Ë
YM210L=FM197Y Ë ÑÚÇÐß ÔÎÂÃÖá ÔÕÂÃËÎËÊÂÙËá ÔÑÔÕÑâ-
ÐËâ P�BÿA (Ä ×ÑÓÏÇ ÒÑÔÕÑâÐÐÑÌ ÍÑÏÒÑÐÇÐÕÞ Ä ÍËÐÇÕËÍÇ) Ä
²¸ ÏÖÕÂÐÕÂ YM210L=HL168L [238, 239]. £ ²¸ àÕËØ
ÏÖÕÂÐÕÑÄ ÑÃÐÂÓÖÉÇÐÞ ÑÔÙËÎÎâÙËË ÒÑÎÑÔÞ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ
BÿA ÍÂÍ ÙÇÎÑÅÑ ÃÇÊ ËÊÏÇÐÇÐËâ ÇÈ ×ÑÓÏÞ Ë ÒÑÎÑÉÇÐËâ,
ÒÑÆÑÃÐÞÇ ÂÐÂÎÑÅËÚÐÞÏ ÑÔÙËÎÎâÙËâÏ Ä ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸.
°ÃÐÂÓÖÉÇÐÐÞÇ ÑÔÙËÎÎâÙËË ÒÓËÏÇÓÐÑ ÔËÐØÓÑÐÐÞ ÑÔÙËÎ-
ÎâÙËâÏ Ä ÄÞÐÖÉÆÇÐÐÑÏ ËÊÎÖÚÇÐËË P�. ·ÂÓÂÍÕÇÓ ÑÔÙËÎÎâ-
ÙËÌ Ä ÒÑÎÑÔÇ 1020 ÐÏ ÖÍÂÊÞÄÂÇÕ ÐÂ ÒÑÚÕË ÒÑÎÐÑÔÕßá
ÑÃÓÂÕËÏÞÌ ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÏÇÉÆÖ P� ËBA, ÄÞÊÄÂÐÐÞÌ
ÆÄËÉÇÐËÇÏ âÆÇÓÐÑÅÑ ÄÑÎÐÑÄÑÅÑ ÒÂÍÇÕÂ ÄÃÎËÊË ÒÇÓÇÔÇÚÇ-
ÐËâ ÒÑÕÇÐÙËÂÎßÐÞØ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕÇÌ P� Ë P�BÿA. ¡ÏÒÎËÕÖÆÂ
ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÒÑÎÑÔÞ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ BÿA ÏÖÕÂÐÕÐÞØ ²¸ Ä
ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÓÂÊ ÏÇÐßÛÇ, ÚÇÏ Ä ÐÂÕËÄÐÞØ Ë ×ÇÑ×ËÕËÐ-

PB

PA

BA

HisM202

TyrM210
HOH55

²ËÔ. 4. (£ ÙÄÇÕÇ ÑÐÎÂÌÐ.) ¶ÓÂÅÏÇÐÕ ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ²¸
RbÂ. sphaeroides (ÃÂÐÍ ÆÂÐÐÞØ PDB, ×ÂÌÎ 1AIJ). ±ÑÍÂÊÂÐÞ ÏÑÎÇÍÖÎÞ
BChl PA Ë PB, ÏÑÐÑÏÇÓÂ BChl BA (ÚÈÓÐÞÇ ÎËÐËË), HisM202, TyrM210
(ÔÄÇÕÎÑ-ÍÑÓËÚÐÇÄÞÇ ÎËÐËË) Ë HOH55 (ÔËÐËÌ ÍÓÖÉÑÍ). ¬ËÔÎÑÓÑÆ
ÕËÓÑÊËÐÂ M210 ÎÑÍÂÎËÊÑÄÂÐ ÔËÏÏÇÕÓËÚÐÑ ÏÇÉÆÖ PA Ë BA Ë ÑÕÆÇÎÈÐ
ÑÕ ÖÅÎÇÓÑÆÂ ³-N(IV) PA Ë ÑÕ ÂÊÑÕÂ N(II) BA ÓÂÔÔÕÑâÐËÇÏ ÑÍÑÎÑ 5 A

�
.

£ÑÆÂ HOH55 ÐÂØÑÆËÕÔâ ÐÂ ÓÂÔÔÕÑâÐËË ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ÄÑÆÑÓÑÆÐÑÌ
ÔÄâÊË ÑÕ ÍËÔÎÑÓÑÆÂ 131-ÍÇÕÑÍÂÓÃÑÐËÎßÐÑÌ ÅÓÖÒÒÞ BA Ë ÑÕ ÂÕÑÏÂ
ÂÊÑÕÂ Ä ÅËÔÕËÆËÐÇ M202.
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ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞØ ²¸. °ÔÙËÎÎâÙËË Ä ÒÑÎÑÔÇ ÒÑÅÎÑÜÇ-
ÐËâ BÿA ÏÖÕÂÐÕÑÄ ÒÓÇÍÓÂÜÂáÕÔâ ÒÓËÏÇÓÐÑ ÚÇÓÇÊ 1,5 ÒÔ
ÒÑÔÎÇ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ. ¬ÂÍ Ë Ä ÑÔÙËÎÎâÙËâØ P�, Ä ÑÔÙËÎÎâ-
ÙËâØ ÒÑÎÑÔÞ BÿA ÐÂÔÚËÕÞÄÂÇÕÔâ ÆÑ ÔÇÏË ÒËÍÑÄ. ¶ÖÓßÇ-
ÔÒÇÍÕÓ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ Ä ÒÑÎÑÔÇ BÿA ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐÐÞØ ÏÖÕÂÐÕÑÄ
ÔÑÆÇÓÉËÕ ÒÑÎÑÔÞ, ØÂÓÂÍÕÇÓÐÞÇ ÆÎâ ÂÐÂÎÑÅËÚÐÞØ ÑÔÙËÎ-
ÎâÙËÌ P�, Â ÕÂÍÉÇ ÓâÆ ÖÊÍËØ ÐËÊÍÑÚÂÔÕÑÕÐÞØ ÒÑÎÑÔ Ä
ÆËÂÒÂÊÑÐÇ 10 ë 70 ÔÏÿ1, ÔÓÇÆË ÍÑÕÑÓÞØ ÄÞÆÇÎâÇÕÔâ ÒÑ-
ÎÑÔÂ ÒÓË 28 ë 33 ÔÏÿ1.

¡ÐÂÎËÊ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞØ ÆÂÐÐÞØ ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÄÞ-
ÄÑÆÖ, ÚÕÑ ÐÂÎËÚËÇ ÕËÓÑÊËÐÂ ®210 Ä ²¸ âÄÎâÇÕÔâ ÐÇÑÃ-
ØÑÆËÏÞÏ ×ÂÍÕÑÓÑÏ, ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂáÜËÏ ÔÕÂÃËÎËÊÂÙËá
ÓÂÊÆÇÎÈÐÐÞØ ÊÂÓâÆÑÄ Ä ÔÑÔÕÑâÐËË P�BÿA. £ ÏÖÕÂÐÕÂØ,
ÐÇ ÔÑÆÇÓÉÂÜËØ ÕËÓÑÊËÐÂ M210, ÐÇÑÃÓÂÕËÏÞÌ ÒÇÓÇÐÑÔ
àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÑÕ P� Í BA ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÑÕÔÖÕÔÕÄÖÇÕ, Â ÄÓÇÏâ
ÉËÊÐË P� ÃÑÎßÛÇ Ä ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÆÇÔâÕÍÑÄ ÓÂÊ ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá
Ô ÕÂÍÑÄÞÏ Ä ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸, ÔÑÆÇÓÉÂÜËØ ÕËÓÑÊËÐ ®210.
¯ÂÎËÚËÇ ÑÃÓÂÕËÏÑÅÑ ×ÇÏÕÑÔÇÍÖÐÆÐÑÅÑ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕ-
ÓÑÐÂ ÏÇÉÆÖ P� Ë BA Ä ÏÖÕÂÐÕÂØ, ÐÇ ÔÑÆÇÓÉÂÜËØ ÕËÓÑÊËÐÂ
M210, ÑÊÐÂÚÂÇÕ, ÚÕÑ Ä àÕËØ ÏÖÕÂÐÕÂØ ÔÕÂÃËÎËÊÂÙËâ
ÒÇÓÄËÚÐÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËâ Ô ÓÂÊÆÇÎÈÐÐÞÏË ÊÂÓâÆÂÏË P�BÿA
ÑÕÔÖÕÔÕÄÖÇÕ.

®ÑÉÐÑ ÄÞÆÇÎËÕß ÆÄÂ ÂÔÒÇÍÕÂ ÔÕÂÃËÎËÊÂÙËË P�BÿA Ä
²¸. £Ñ-ÒÇÓÄÞØ, àÎÇÍÕÓÑÐ ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ÒÇÓÇÐÇÔÈÐ ÑÕ P� ÐÂ
ÄÞÔÑÍËÌ ÍÑÎÇÃÂÕÇÎßÐÞÌ ÖÓÑÄÇÐß ÒÑÕÇÐÙËÂÎßÐÑÌ àÐÇÓÅÇ-
ÕËÚÇÔÍÑÌ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË P�BÿA Ô ÒÑÔÎÇÆÖáÜÇÌ ÍÑÎÇÃÂÕÇÎß-
ÐÑÌ ÓÇÎÂÍÔÂÙËÇÌ ÐÂ ÃÑÎÇÇ ÐËÊÍËÌ ÖÓÑÄÇÐß. ¥Îâ à××ÇÍÕËÄ-
ÐÑÌ ÔÕÂÃËÎËÊÂÙËË P�BÿA ÊÂ ÔÚÈÕ ÍÑÎÇÃÂÕÇÎßÐÑÌ ÓÇÎÂÍÔÂ-
ÙËË ÐÇÑÃØÑÆËÏÑ, ÚÕÑÃÞ ÒÑÕÇÐÙËÂÎßÐÂâ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕß
P�BÿA ÐÂØÑÆËÎÂÔß ÊÂÏÇÕÐÑ ÐËÉÇ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË P�. ·ÂÓÂÍ-
ÕÇÓÐÑÇ ÄÓÇÏâ ÍÑÎÇÃÂÕÇÎßÐÑÌ ÓÇÎÂÍÔÂÙËË âÄÎâÇÕÔâ ×ÂÍ-
ÕÑÓÑÏ, ÑÅÓÂÐËÚËÄÂáÜËÏ ÔÍÑÓÑÔÕß ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ
ÏÇÉÆÖ P� Ë BA. £ ÆÄÑÌÐÑÏ ÏÖÕÂÐÕÇ YM210L=HL168L
ÄÕÑÓÂâ ÏÖÕÂÙËâ ÒÑÐËÉÂÇÕ ÓÇÆÑÍÔ-ÒÑÕÇÐÙËÂÎ ÒÂÓÞ P�=P
ÐÂ 123 Ï£ [205], ÚÕÑ ÏÑÉÇÕ ÒÓËÄÇÔÕË Í ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑÏÖ

ÒÑÐËÉÇÐËá ÖÓÑÄÐâ P�BÿA ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÖÓÑÄÐâ P� Ë
ÖÄÇÎËÚËÕß ÓÑÎß ÍÑÎÇÃÂÕÇÎßÐÑÌ ÓÇÎÂÍÔÂÙËË Ä ÒÓÑÙÇÔÔÇ
ÔÕÂÃËÎËÊÂÙËË ÔÑÔÕÑâÐËâ P�BÿA. °ÕÔÖÕÔÕÄËÇ ÊÂÏÇÕÐÑÌ
ÔÕÂÃËÎËÊÂÙËË ÔÑÔÕÑâÐËâ P�BÿA Ä ÆÄÑÌÐÑÏ ÏÖÕÂÐÕÇ
YM210L=HL168L ÖÍÂÊÞÄÂÇÕ ÐÂ ÄÂÉÐÑÔÕß ÐÂÎËÚËâ ÕËÓÑ-
ÊËÐÂ ®210 ÆÎâ ÑÔÖÜÇÔÕÄÎÇÐËâ àÕÑÌ ÔÕÂÃËÎËÊÂÙËË Ë ÐÂ ÇÈ
ËÐÑÌ ÏÇØÂÐËÊÏ. ±ÓËÔÖÕÔÕÄËÇ ÕËÓÑÊËÐÂ ®197 Ä ÆÄÑÌÐÑÏ
ÏÖÕÂÐÕÇ YM210L=FM197Y ÕÂÍÉÇ ÐÇ ËÔÒÓÂÄÎâÇÕ ÔËÕÖÂ-
ÙËË, ÐÂ ÚÕÑ ÖÍÂÊÞÄÂÇÕ ÑÕÔÖÕÔÕÄËÇ ÔÕÂÃËÎËÊÂÙËË ÔÑÔÕÑâ-
ÐËâ P�BÿA Ä àÕÑÏ ÏÖÕÂÐÕÇ.

£Ñ-ÄÕÑÓÞØ, ÔÕÂÃËÎËÊÂÙËâ ÔÑÔÕÑâÐËâ P�BÿA ÏÑÉÇÕ
ÑÔÖÜÇÔÕÄÎâÕßÔâ Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÒÇÓÇÑÓËÇÐÕÂÙËË ÑÍÓÖÉÂá-
ÜËØ ÒÑÎâÓÐÞØ ÅÓÖÒÒ ÒÑÆ ÆÇÌÔÕÄËÇÏ ÓÂÊÆÇÎÈÐÐÞØ ÊÂÓâ-
ÆÑÄ P� Ë BÿA. £ ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸ âÆÇÓÐÂâ ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËâ
ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ËÊÏÇÐÇÐÂ ÒÇÓÇÑÓËÇÐÕÂÙËÇÌ ÑÍÓÖÉÂáÜËØ
ÒÑÎâÓÐÞØ ÅÓÖÒÒ ÕËÒÂ OdÿHd� ÕËÓÑÊËÐÂ M210. ¥ÄËÉÇÐËÇ
Hd� Ä ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËË BÿA ÖÏÇÐßÛÂÇÕ àÐÇÓÅËá P�BÿA ÑÕÐÑÔË-
ÕÇÎßÐÑ àÐÇÓÅËË P� Ë, ÕÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÔÕÂÃËÎËÊËÓÖÇÕ
ÔÑÔÕÑâÐËÇ P�BÿA. H

d� ÅÓÖÒÒÞ °¯ ÕËÓÑÊËÐÂ M210 ÏÑÉÇÕ
ÊÂÐËÏÂÕß ÆÄÂ ØÂÓÂÍÕÇÓÐÞØ ÒÑÎÑÉÇÐËâ ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ PA Ë
BA. £ ÒÇÓÄÑÏ ÒÑÎÑÉÇÐËË ÆËÒÑÎß OdÿHd� ÕËÓÑÊËÐÂ M210
ÒÇÓÒÇÐÆËÍÖÎâÓÇÐ ÎËÐËË, ÒÓÑØÑÆâÜÇÌ ÏÇÉÆÖ ÖÅÎÇÓÑÆÑÏ
C-N(IV) PA Ë ÂÊÑÕÑÏ N(II) BA, ÍÑÕÑÓÞÇ âÄÎâáÕÔâ ÃÎË-
ÉÂÌÛËÏË ÔÑÔÇÆâÏË ÕËÓÑÊËÐÂ M210 Ë ËÏÇáÕ ÏÂÍÔËÏÂÎß-
ÐÞÇ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ ÒÑÎÑÉËÕÇÎßÐÞÌ Ë ÑÕÓËÙÂÕÇÎßÐÞÌ
ÊÂÓâÆÞ Ä ÔÑÔÕÑâÐËË P�BÿA [241]. ¿ÕÑ ÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÓÇÂÎË-
ÊÖÇÕÔâ Ä ÐÇÌÕÓÂÎßÐÑÏ ÔÑÔÕÑâÐËË PBA ËÎË P�BA. £Ñ ÄÕÑ-
ÓÑÏ ÒÑÎÑÉÇÐËËHd� ÅÓÖÒÒÞ °¯ ÕËÓÑÊËÐÂ®210 ÓÂÔÒÑÎÂ-
ÅÂÇÕÔâ ÐÂ ÎËÐËË, ÔÑÇÆËÐâáÜÇÌ ÍËÔÎÑÓÑÆ Odÿ ÅÓÖÒÒÞ °¯
ÕËÓÑÊËÐÂ ®210 Ë ÂÊÑÕ N(II) BA. ¿ÕÑ ÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÓÇÂÎË-
ÊÖÇÕÔâ, ÍÑÅÆÂ P�BÿA ÔÕÂÃËÎËÊËÓÖÇÕÔâ ÃÎÂÅÑÆÂÓâ ÆÄËÉÇ-
ÐËá Hd� Ä ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËË BA ÒÑÆ ÆÇÌÔÕÄËÇÏ ÒÓËÕâÉÇÐËâ Í
BÿA Ë ÑÕÕÂÎÍËÄÂÐËâ ÑÕ P�A. °ÙÇÐÍÂ àÐÇÓÅËË àÎÇÍÕÓÑÔÕÂÕË-
ÚÇÔÍÑÅÑ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ ÆÂÈÕ àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍÖá ÓÂÊÐËÙÖ
ÏÇÉÆÖ ÆÄÖÏâ ÒÑÎÑÉÇÐËâÏË � 900 ÔÏÿ1. ¿ÍÔÒÇÓËÏÇÐ-
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²ËÔ. 5. ¬ËÐÇÕËÍË DA (Â, Ã), ËØ ÑÔÙËÎÎËÓÖáÜÂâ ÚÂÔÕß (Ä, Å) Ë ÔÒÇÍÕÓ ×ÖÓßÇ-ÒÓÇÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ÑÔÙËÎÎËÓÖáÜÇÌ ÚÂÔÕË (Æ, Ç) ÒÑÎÑÔÞ ÄÞÐÖÉÆÇÐÐÑÅÑ
ËÊÎÖÚÇÐËâ P� ÒÓË 935 ÐÏ (Â, Ä, Æ) Ë ÒÑÎÑÔÞ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâBÿA ÒÓË 1020 ÐÏ (Ã, Å, Ç) ²¸ÏÖÕÂÐÕÂYM210WRba. sphaeroides [237]. ²¸ ÄÑÊÃÖÉÆÂÎËÔß ÒÓË
ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ 90¬ 20-×ÇÏÕÑÔÇÍÖÐÆÐÞÏË ËÏÒÖÎßÔÂÏË Ô ÆÎËÐÑÌ ÄÑÎÐÞ 870 ÐÏ.¹ËÔÎÂÏË ÐÂ ÓËÔ. Æ, Ç ÖÍÂÊÂÐÞ ÚÂÔÕÑÕÞÏÂÍÔËÏÖÏÑÄ×ÖÓßÇ-ÔÒÇÍÕÓÂ.
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ÕÂÎßÐÑÇ ÊÐÂÚÇÐËÇ ÓÂÊÐËÙÞ Ä àÐÇÓÅËË ÏÇÉÆÖ P� Ë P�BÿA ÆÎâ
ÔÕÂÃËÎßÐÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËâ P�BÿA Ä ×ÇÑ×ËÕËÐ-ÏÑÆË×ËÙËÓÑ-
ÄÂÐÐÞØ ²¸ ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ ÑÍÑÎÑ 550 ÔÏÿ1 (ÔÏ. ÓÂÊÆÇÎ 5).

´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, àÐÇÓÅËâ, ÊÂÕÓÂÚËÄÂÇÏÂâ ÐÂ ÒÇÓÇ-
ÑÓËÇÐÕÂÙËá ÅÓÖÒÒÞ °¯ ÕËÓÑÊËÐÂ M210, ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÂ ÆÎâ
ÔÕÂÃËÎËÊÂÙËË ÔÑÔÕÑâÐËâ P�BÿA. £ÂÉÐÑ, ÚÕÑ ÒÓËÕâÉÇÐËÇ Ë
ÑÕÕÂÎÍËÄÂÐËÇ Hd� ÊÂÓâÆÂÏË BÿA Ë P�A ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ
ËÏÇÇÕ ÏÇÔÕÑ ÕÑÎßÍÑ ÒÓË ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËË P�BÿA Ë ÑÕÔÖÕÔÕ-
ÄÖÇÕ Ä ÐÇÌÕÓÂÎßÐÑÏ ÔÑÔÕÑâÐËË P�B. ¿ÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÑ
ÐÂÃÎáÆÂÇÏÑÇ ÄÑÊÓÂÔÕÂÐËÇ ÄÓÇÏÇÐË ÔÕÂÃËÎËÊÂÙËË Ô ÖÄÇ-
ÎËÚÇÐËÇÏ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÞ ÔÑÅÎÂÔÖÇÕÔâ Ô ÒÓÇÆÎÑÉÇÐÐÞÏ
ÏÇØÂÐËÊÏÑÏ, ÕÂÍ ÍÂÍ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËÇ Hd� ÅÓÖÒÒÞ °¯
ÕËÓÑÊËÐÂ ®210 Ô ×ÑÐÑÐÂÏË ÔÓÇÆÞ ÔÒÑÔÑÃÐÑ ËÐÆÖÙËÓÑ-
ÄÂÕß ÐÇÍÑÕÑÓÞÇ ÆÑÒÑÎÐËÕÇÎßÐÞÇ ÆÄËÉÇÐËâ Hd�, ÒÓËÄÑ-
ÆâÜËÇ Í ÖÄÇÎËÚÇÐËá ÄÓÇÏÇÐË ÔÕÂÃËÎËÊÂÙËË.

£ ²¸ Cfx. aurantiacus ÑÕÔÖÕÔÕÄÖÇÕ ÕËÓÑÊËÐ ®210, ÐÑ
ÒÓËÔÖÕÔÕÄÖÇÕ ÆÓÖÅÑÌ, ÎÑÍÂÎËÊÑÄÂÐÐÞÌ ÏÇÉÆÖ P Ë BA,
ÕËÓÑÊËÐ ®195 [77], ÍÑÕÑÓÞÌ ÏÑÉÇÕ ÑÕÄÇÚÂÕß ÊÂ ÔÕÂÃËÎË-
ÊÂÙËá P�BÿA Ä àÕËØ ²¸. ³ÕÂÃËÎËÊÂÙËâ P�BÿA Ä ²¸ Cfx.
aurantiacus ÒÓË ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ 90 ¬ ÊÂÐËÏÂÇÕ ÃÑÎßÛÇÇ
ÄÓÇÏâ (� 5 ÒÔ), ÚÇÏ Ä ²¸ Rba. sphaeroides R-26 (� 1;5 ÒÔ)
[195]. ¿ÕÑ ÔÑÅÎÂÔÖÇÕÔâ Ô ÐÇÔËÏÏÇÕÓËÚÐÞÏ ÒÑÎÑÉÇÐËÇÏ
ÕËÓÑÊËÐÂ ®195 ÒÑ ÑÕÐÑÛÇÐËá Í PA Ë BA (Ä ÒÓÑÕËÄÑÒÑ-
ÎÑÉÐÑÔÕß ÕÑÏÖ, ÚÕÑ ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ ÆÎâ ÕËÓÑÊËÐÂ ®210).

³ÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑÇ ÖÏÇÐßÛÇÐËÇ ÂÏÒÎËÕÖÆÞ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ
ÐÂÔÇÎÈÐÐÑÔÕË ÔÑÔÕÑâÐËâ P�BÿA Ä ÏÖÕÂÐÕÐÞØ ²¸ ÒÑ ÔÓÂÄ-
ÐÇÐËá Ô ÕÂÍÑÄÑÌ Ä ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸ ÑÊÐÂÚÂÇÕ, ÚÕÑ ÊÐÂÚËÕÇÎß-
ÐÂâ ÚÂÔÕß ÄÑÎÐÑÄÑÅÑ ÒÂÍÇÕÂ ÐÇ ÆÑÔÕËÅÂÇÕ ÒÇÓÇÔÇÚÇÐËâ
ÒÑÕÇÐÙËÂÎßÐÞØ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕÇÌ P� Ë P�BÿA Ä ÏÖÕÂÐÕÐÞØ
²¸. ¿ÕÑ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ, ÇÔÎË ÏÇÔÕÑ ÒÇÓÇÔÇÚÇÐËâ ÒÑÄÇÓØÐÑÔ-
ÕÇÌ P� Ë P�BÿA ÐÂØÑÆËÕÔâ ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ ÄÞÔÑÍÑ ÒÑ ÛÍÂÎÇ
àÐÇÓÅËË, Õ.Ç. ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕß P�BÿA ÎÇÉËÕ ÄÞÛÇ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË
P�, Â àÐÇÓÅËâ ÂÍÕËÄÂÙËË ÓÇÂÍÙËË P� ! P�BÿA ÔÓÂÄÐËÏÂ Ô
àÐÇÓÅËÇÌ ÄÑÎÐÑÄÑÅÑ ÒÂÍÇÕÂ. ³ÓÂÄÐËÕÇÎßÐÑ ÏÇÆÎÇÐÐÑÇ
ÊÂÕÖØÂÐËÇ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ Ä ÏÖÕÂÐÕÂØ, ÐÇ ÔÑÆÇÓÉÂÜËØ ÕËÓÑ-
ÊËÐÂ ®210, ÖÍÂÊÞÄÂÇÕ ÐÂ ÑÕÔÖÕÔÕÄËÇ ÐÇÍÑÅÇÓÇÐÕÐÞØ ËÊ-
ÏÇÐÇÐËÌ Ä âÆÇÓÐÑÌ ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËË ÒÓË ÑÃÓÂÕËÏÑÏ ÒÇÓÇ-
ÏÇÜÇÐËË ÄÑÎÐÑÄÑÅÑ ÒÂÍÇÕÂ ÒÑ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË P� Ë ÇÅÑ
ÒÇÓËÑÆËÚÇÔÍÑÏ ÒÑâÄÎÇÐËË ÄÃÎËÊË ÒÇÓÇÔÇÚÇÐËâ ÒÑÄÇÓØ-
ÐÑÔÕÇÌ P� Ë P�BÿA.

¿ÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞÇ ÆÂÐÐÞÇ ÆÎâ ÏÖÕÂÐÕÐÞØ ÒÑ ÕËÓÑ-
ÊËÐÖ ²¸ Rba. sphaeroides ÔÑÅÎÂÔÖáÕÔâ Ô ÓÇÊÖÎßÕÂÕÂÏË
ÓÂÔÚÈÕÑÄ Ä ÓÂÏÍÂØ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÌ ÆËÐÂÏËÍË. ¿ÕË ÓÂÔ-
ÚÈÕÞ ÒÑÍÂÊÞÄÂáÕ, ÚÕÑ ÒÓËÔÖÕÔÕÄËÇ ÕËÓÑÊËÐÂ M210 ÒÑ-
ÐËÉÂÇÕ ÖÓÑÄÇÐß àÐÇÓÅËË ÒÑÎÐÑÔÕßá ÔÕÂÃËÎËÊËÓÑÄÂÐÐÑÅÑ
ÔÑÔÕÑâÐËâ P�BÿA ÐÂ ÄÇÎËÚËÐÖ ÃÑÎÇÇ ÚÇÏ 1000 ÔÏÿ1 ÃÎÂÅÑ-
ÆÂÓâ ÔÑÄÏÇÔÕÐÑÏÖ ÆÇÌÔÕÄËá ÆÄÖØ ÏÇØÂÐËÊÏÑÄ: ÔÕÂÕËÚÇ-
ÔÍÑÅÑ ÒÇÓÇÓÂÔÒÓÇÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ Ä ÒÓËÎÇÅÂáÜÇÌ ÑÃÎÂ-
ÔÕË Ë ÆËÐÂÏËÚÇÔÍÑÅÑ à××ÇÍÕÂ ÓÇÑÓËÇÐÕÂÙËË ÒÑÎâÓÐÑÌ
OH-ÅÓÖÒÒÞ TyrM210 [161]. ¦ÔÎË ÒÓÑÙÇÔÔ ÔÕÂÃËÎËÊÂÙËË
ÓÂÊÆÇÎÈÐÐÞØ ÊÂÓâÆÑÄ P� Ë BÿA ÐÇ ÊÂÄÇÓÛÈÐ, ÕÑ ÒÑÐËÉÇÐËÇ
ÖÓÑÄÐâ P�BÿA ÑÍÂÊÞÄÂÇÕÔâ ÏÇÐßÛËÏ. ²ÂÔÚÈÕÞ Ä ÓÂÏÍÂØ
ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÌ ÆËÐÂÏËÍË ÒÑÊÄÑÎâáÕ ÑÙÇÐËÕß ØÂÓÂÍÕÇÓ-
ÐÑÇ ÄÓÇÏâ ÓÇÑÓËÇÐÕÂÙËË OH-ÅÓÖÒÒÞ TyrM210, ÍÑÕÑÓÑÇ
ÑÍÂÊÞÄÂÇÕÔâ ÃÎËÊÍËÏ Í ÄÓÇÏÇÐË ÉËÊÐË P�.

¡ÐÂÎËÊ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÑÄ ÓÂÔÚÈÕÑÄ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÌ ÆËÐÂ-
ÏËÍË ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÄÞÄÑÆÖ Ñ ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑÏ ÄÍÎÂÆÇ ÓÇÑÓË-
ÇÐÕÂÙËË OH-ÅÓÖÒÒÞ TyrM210 Ä ÔÕÂÃËÎËÊÂÙËá ÔÑÔÕÑâ-
ÐËâ P�BÿA. ²ÂÔÚÈÕÐÞÌ ÔÒÇÍÕÓ ÂÄÕÑÍÑÓÓÇÎâÙËÑÐÐÑÌ ×ÖÐÍ-
ÙËË ×ÎÖÍÕÖÂÙËÌ ÔÕÑØÂÔÕËÚÇÔÍËØ ÒÑÄÑÓÑÕÑÄ OH-ÅÓÖÒÒÞ
TyrM210 ÔÑÔÕÑËÕ ËÊ ÐÇÔÍÑÎßÍËØ ÒËÍÑÄ Ä ÚÂÔÕÑÕÐÑÏ
ÆËÂÒÂÊÑÐÇ ÑÕ 270 ÆÑ 390 ÔÏÿ1 Ô ÆÄÖÏâ ÅÎÂÄÐÞÏË ÒËÍÂÏË
ÒÓË 356 Ë 368 ÔÏÿ1 [10]. ¿ÕË ÒËÍË ÑÕÔÖÕÔÕÄÖáÕ Ä ÂÐÂ-
ÎÑÅËÚÐÑÏ ÓÂÔÚÈÕÐÑÏ ÔÒÇÍÕÓÇ ÏÖÕÂÐÕÐÞØ ²¸, ÎËÛÈÐÐÞØ

ÕËÓÑÊËÐÂ M210, Â ÕÂÍÉÇ Ä ÔÒÇÍÕÓÇ ÓÇÊÑÐÂÐÔÐÑÅÑ ÍÑÏÃË-
ÐÂÙËÑÐÐÑÅÑ ÓÂÔÔÇâÐËâ ÕËÓÑÊËÐÂ. £ÂÉÐÞÏ âÄÎâÇÕÔâ ÕÑ,
ÚÕÑ ÕÑÚÐÑ ÕÂÍËÇ ÉÇ ÒËÍË ÒÓËÔÖÕÔÕÄÖáÕ Ä ×ÖÓßÇ-ÔÒÇÍÕÓÇ
ÂÄÕÑÍÑÓÓÇÎâÙËÑÐÐÑÌ×ÖÐÍÙËË×ÎÖÍÕÖÂÙËÌ àÎÇÍÕÓÑÔÕÂÕË-
ÚÇÔÍÑÌ àÐÇÓÅËË DVelec Ä ÔÑÔÕÑâÐËË PB Ë P�BÿA, ÐÑ ÑÕÔÖÕ-
ÔÕÄÖáÕ Ä ÂÐÂÎÑÅËÚÐÑÏ ÔÒÇÍÕÓÇ ×ÎÖÍÕÖÂÙËÌ àÎÇÍÕÓÑÔÕÂ-
ÕËÚÇÔÍÑÌ àÐÇÓÅËË ÒÓâÏÑÅÑ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ P� Ë BÿA VQQ.
¿ÕÑ ÇÜÈ ÓÂÊ ÖÍÂÊÞÄÂÇÕ ÐÂ ÒÓËÐÂÆÎÇÉÐÑÔÕß ÒËÍÑÄ ÒÓË
ÚÂÔÕÑÕÂØ 356 Ë 368 ÔÏÿ1 Í ÑÍÓÖÉÇÐËá P Ë BA. ¿ÍÔÒÇÓË-
ÏÇÐÕÂÎßÐÞÌ ÔÒÇÍÕÓ ×ÖÓßÇ-ÒÓÇÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ÆÎâ ÑÔÙËÎÎâ-
ÙËÌ Ä ÒÑÎÑÔÇ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ BÿA ÒÓË 1020 ÐÏ Ë Ä ÒÑÎÑÔÇ
ÄÞÐÖÉÆÇÐÐÑÅÑ ËÊÎÖÚÇÐËâ P� ÒÓË 935 ë 940 ÐÏ ÐÂÕËÄÐÞØ Ë
×ÇÑ×ËÕËÐ-ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞØ ²¸ Rba. sphaeroides ÔÑ-
ÆÇÓÉËÕ ÔÎÂÃÞÇ ÒÑÎÑÔÞ Ä ÚÂÔÕÑÕÐÑÏ ÆËÂÒÂÊÑÐÇ 300 ë
400 ÔÏÿ1, ÃÎËÊÍËÇ Í ÓÂÔÚÈÕÐÞÏ ÒÓË 356 Ë 368 ÔÏÿ1 [242,
243].

´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÆÂÐÐÞÇ ×ÇÏÕÑÔÇÍÖÐÆÐÑÌ ÔÒÇÍÕÓÑÔÍÑ-
ÒËË ÖÍÂÊÞÄÂáÕ ÐÂ ÍÎáÚÇÄÖá ÓÑÎß ÕËÓÑÊËÐÂ ®210 Ä
ÔÕÂÃËÎËÊÂÙËË àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÐÂ BA ÒÓË ÒÇÓÄËÚÐÑÏ ÓÂÊÆÇÎÇ-
ÐËË ÊÂÓâÆÑÄ Ä ²¸. °ÕÔÖÕÔÕÄËÇ ÕËÓÑÊËÐÂ ®210 Ä ÏÖÕÂÐÕ-
ÐÞØ ²¸ÒÓÇÒâÕÔÕÄÖÇÕ ÔÕÂÃËÎËÊÂÙËË ÓÂÊÆÇÎÈÐÐÞØ ÊÂÓâÆÑÄ
Ä ÔÑÔÕÑâÐËË P�BÿA, ÚÕÑ ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂÇÕÔâ ÔËÎßÐÞÏ ÊÂÏÇÆ-
ÎÇÐËÇÏ ÒÓÑÙÇÔÔÂ ÒÇÓÄËÚÐÑÅÑ ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ. ³Ñ-
ÔÕÑâÐËÇ P�BÿA ÔÕÂÃËÎËÊËÓÖÇÕÔâ ÃÎÂÅÑÆÂÓâ ÒÓËÔÖÕÔÕÄËá
ÒÑÎâÓÐÑÌ °¯-ÅÓÖÒÒÞ Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ÕËÓÑÊËÐÂ ®210 ÄÃÎËÊË
BA Ë ÓÇÑÓËÇÐÕÂÙËË àÕÑÌ ÅÓÖÒÒÞ ÒÑÆ ÆÇÌÔÕÄËÇÏ ÓÂÊÆÇÎÈÐ-
ÐÞØ ÊÂÓâÆÑÄ.

4.3. ²ÑÎß ÔÄâÊÂÐÐÑÌ ÄÑÆÞ
Ä ÒÇÓÄËÚÐÑÏ ÓÂÊÆÇÎÇÐËË ÊÂÓâÆÑÄ
³ÑÅÎÂÔÐÑ ÓÇÐÕÅÇÐÑÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÏ ÆÂÐÐÞÏ Ä ²¸ RbÂ.
sphaeroides ÐÂØÑÆËÕÔâ ÃÑÎÇÇ 300 ÏÑÎÇÍÖÎ ÄÑÆÞ, ÍÑÕÑÓÞÇ
ÔÑÔÓÇÆÑÕÑÚÇÐÞ Ä ÑÔÐÑÄÐÑÏ ÐÂ ÑÃÇËØ ÔÕÑÓÑÐÂØ ÏÇÏÃÓÂÐÞ.
¯ÇÃÑÎßÛÂâ ÚÂÔÕß àÕËØ ÏÑÎÇÍÖÎ ÐÂØÑÆËÕÔâ ÄÃÎËÊË ÆËÏÇÓÂ
P Ë ØËÐÑÐÑÄ QA;B, Â ÕÂÍÉÇ Ä ÙÇÐÕÓÂÎßÐÑÌ ÚÂÔÕË ²¸.
±ÑÎâÓÐÂâ ÏÑÎÇÍÖÎÂ ÄÑÆÞ ÏÑÉÇÕ ÑÃÓÂÊÑÄÞÄÂÕß ÄÑÆÑÓÑÆ-
ÐÞÇ ÔÄâÊË Ô ÑÍÓÖÉÇÐËÇÏ Ë ÆÑÐËÓÑÄÂÕß ÒÓÑÕÑÐ, ÒÑàÕÑÏÖ ÇÈ
ÒÓËÔÖÕÔÕÄËÇ ÄÃÎËÊË ÒËÅÏÇÐÕÑÄ ÏÑÉÇÕ ÄÎËâÕß ÐÂ ÓÂÊÆÇ-
ÎÇÐËÇ ÊÂÓâÆÑÄ Ä ²¸.

¦ÜÈ Ä 1981 Å. ÃÞÎÂ ÄÞÆÄËÐÖÕÂ ÑÓËÅËÐÂÎßÐÂâ ÅËÒÑÕÇÊÂ
Ñ ÔÄÇÕÑËÐÆÖÙËÓÑÄÂÐÐÑÌ ÒÇÓÇÑÓËÇÐÕÂÙËË ÏÑÎÇÍÖÎ ÄÑÆÞ,
ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÑ ÔÄâÊÂÐÐÞØ Ô ÆËÏÇÓÑÏ P, ÒÓË ÄÑÊÐËÍÐÑÄÇÐËË
ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ Ô ÒÇÓÇÐÑÔÑÏ ÊÂÓâÆÂ ÄÐÖÕÓË ÆËÏÇÓÂ [244]. £
ÓÂÃÑÕÇ [244] ÒÓÇÆÒÑÎÂÅÂÎÑÔß, ÚÕÑ àÐÇÓÅËâ P� ÏÑÉÇÕ ÒÑ-
ÐËÉÂÕßÔâ ÐÂ � 0;03 à£ Ä ÕÇÚÇÐËÇ 1 ë 2 ÒÔ ÄÔÎÇÆÔÕÄËÇ
ÓÂÊÄÑÓÑÕÂ ÏÑÎÇÍÖÎ ÄÑÆÞ Ä ÒÑÎÇ ÆËÒÑÎâ P�AP

ÿ
B . ¬ÂÍ ÒÑ-

ÎÂÅÂÎË ¶ÑÍ Ë ¢ÑÓËÔÑÄ [244], ÕÂÍÑÇ ÒÑÐËÉÇÐËÇ àÐÇÓÅËË P�

ÏÑÅÎÑ ÃÞ ÒÓËÄÇÔÕË Í ÒÇÓÇÐÑÔÖ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÑÕ P� ÐÂ àÕË
ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÄÑÆÞ Ô ÒÑÔÎÇÆÖáÜËÏ ÒÇÓÇÐÑÔÑÏ ÐÂ ÃÂÍÕÇÓËÑ-
×ÇÑ×ËÕËÐ. ªÆÇâ Ñ ÓÑÎË ÏÑÎÇÍÖÎ ÔÄâÊÂÐÐÑÌ ÄÑÆÞ ÍÂÍ
ÄÑÊÏÑÉÐÞØ ÒÓÑÏÇÉÖÕÑÚÐÞØ ÂÍÙÇÒÕÑÓÂØ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÒÑÎÖ-
ÚËÎÂ ÓÂÊÄËÕËÇ Ä ÃÑÎÇÇ ÒÑÊÆÐËØ ÓÂÃÑÕÂØ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÑÒËÓÂ-
ÎËÔß ÐÂ ËÊÄÇÔÕÐÖá ÔÕÓÖÍÕÖÓÖ ²¸ [245, 246].

£ ÑÕÐÑÛÇÐËË ÏÇØÂÐËÊÏÂ ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ Ä ÒÇÓ-
ÄËÚÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË ÚÓÇÊÄÞÚÂÌÐÑ ËÐÕÇÓÇÔÐÞÏ âÄÎâÇÕÔâ ÄÞ-
ÃÑÓ ÏÇÉÆÖ àÎÇÍÕÓÑÐÐÞÏ ÕÖÐÐÇÎËÓÑÄÂÐËÇÏ ÒÑ ÃÎËÊÎÇÉÂ-
ÜËÏ ÂÕÑÏÂÏ ÑÕ P� Í BA Ë ÒÇÓÇÐÑÔÑÏ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÒÑ ÙÇÒË
ÔÄâÊÂÐÐÞØ ÂÕÑÏÑÄ (Ë ÔÂÏËÏ ÔÖÜÇÔÕÄÑÄÂÐËÇÏ àÕÑÌ ÙÇÒË).
£ ÔÄâÊË Ô àÕËÏ ÑÔÑÃÞÌ ËÐÕÇÓÇÔ ÄÞÊÞÄÂÇÕ ÍÓËÔÕÂÎÎÑÅÓÂ-
×ËÚÇÔÍË ÑÒÓÇÆÇÎÈÐÐÂâ ÏÑÎÇÍÖÎÂ ÄÑÆÞ, ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÐÂâ Ä
ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ ²¸ ÏÇÉÆÖ PB Ë BA [27, 247] (ÔÏ. ÓËÔ. 4). £
ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄËË Ô ÐÖÏÇÓÂÙËÇÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÑÌ ÏÑÆÇÎË RbÂ.
sphaeroides R-26 (×ÂÌÎ 1AIJ PDB), àÕÂ ÏÑÎÇÍÖÎÂ ÑÃÑÊÐÂ-
ÚÂÇÕÔâ ÍÂÍ HOH55 [248]. £ B-ÙÇÒË ²¸ ÐÂØÑÆËÕÔâ ÔËÏÏÇÕ-
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ÓËÚÐÑ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÐÂâ ÏÑÎÇÍÖÎÂ ÄÑÆÞ HOH30. £ÂÉÐÑÌ
ÑÔÑÃÇÐÐÑÔÕßáâÄÎâÇÕÔâ ÕÑ, ÚÕÑ ÄÑÆÂHOH55 ÐÂØÑÆËÕÔâ ÐÂ
ÓÂÔÔÕÑâÐËË ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ÄÑÆÑÓÑÆÐÑÌ ÔÄâÊË ÍÂÍ ÑÕ ÍËÔÎÑ-
ÓÑÆÂ 131-ÍÇÕÑÍÂÓÃÑÐËÎßÐÑÌ ÅÓÖÒÒÞ BA, ÕÂÍ Ë ÑÕ ÂÕÑÏÂ
ÂÊÑÕÂ ÑÔÕÂÕÍÂ HisM202, ÍÑÕÑÓÞÌ ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÕ ÂÍÔËÂÎß-
ÐÑÇ ÎËÅÂÐÆËÓÑÄÂÐËÇ ÂÕÑÏÂÏÂÅÐËâ Ä BChl PB [27, 247, 248].
´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÍÓËÔÕÂÎÎÑÅÓÂ×ËÚÇÔÍËÇ ÆÂÐÐÞÇ ÖÍÂÊÞ-
ÄÂáÕ ÐÂ ÒÓâÏÖá ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÖá ÔÄâÊß ÏÇÉÆÖ PB Ë
BA ÚÇÓÇÊ HOH55 Ë HisM202.

¯ÂËÃÑÎÇÇ ÒÓâÏÑÌ ÔÒÑÔÑÃ ÖÔÕÂÐÑÄËÕß ÒÓÇÆÒÑÎÂÅÂÇ-
ÏÖá ×ÖÐÍÙËÑÐÂÎßÐÖá ÓÑÎß HOH55 ÔÑÔÕÑËÕ Ä ÒÓËÏÇÐÇ-
ÐËË ÍÑÅÇÓÇÐÕÐÑÌ ×ÇÏÕÑÔÇÍÖÐÆÐÑÌ ÔÒÇÍÕÓÑÔÍÑÒËË Í
ÏÖÕÂÐÕÐÞÏ ²¸, ÍÑÕÑÓÞÇ ÎËÛÇÐÞ àÕÑÌ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÄÑÆÞ,
ÐÑ ÑÃÐÂÓÖÉËÄÂáÕ ÕÑÎßÍÑ ÐÇÊÐÂÚËÕÇÎßÐÞÇ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÇ
ËÊÏÇÐÇÐËâ ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô ÕÂÍÑÄÞÏË ²¸ ÆËÍÑÅÑÛÕÂÏÏÂ.
³ÓÇÆË ²¸ ÒÖÓÒÖÓÐÞØ ÃÂÍÕÇÓËÌ, ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐÐÞØ ÓÇÐÕÅÇ-
ÐÑÔÕÓÖÍÕÖÓÐÑ, àÕËÏ ÍÓËÕÇÓËâÏ ÖÆÑÄÎÇÕÄÑÓâÇÕ ÆÄÑÌÐÑÌ
ÏÖÕÂÐÕ FM197R/GM203D Rba. sphaeroides. £ ²¸ àÕÑÅÑ
ÏÖÕÂÐÕÂ ÑÆÐÂ ËÊ ÏÑÎÇÍÖÎ ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÑÅÑ ÍËÔÎÑÓÑÆÂ Ä
ÑÔÕÂÕÍÇ ÂÔÒÂÓÂÅËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ (Asp), ÍÑÕÑÓÞÌ ÊÂÏÇ-
ÜÂÇÕ GlyM203, ÊÂÐËÏÂÇÕ ÚÂÔÕß ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÂ, ÒÓËÐÂÆÎÇ-
ÉÂÜÇÅÑ ÄÑÆÇHOH55 Ä ÆËÍÑÏÛÕÂÏÏÇ ²¸, ÚÕÑ ÒÓËÄÑÆËÕ Í
ÔÕÇÓËÚÇÔÍÑÏÖ ÖÆÂÎÇÐËá àÕÑÌ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÄÑÆÞ [249]. ´ÂÍÑÇ
ÉÇ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÑÇ ËÊÏÇÐÇÐËÇ ÒÓÇÆÒÑÎÂÅÂÇÕÔâ Ë Ä ²¸ ÑÆÐÑ-
ÍÓÂÕÐÑÅÑ ÏÖÕÂÐÕÂ GM203D [249]. ªÊÄÇÔÕÐÑ, ÚÕÑ Ä àÕÑÏ
ÏÖÕÂÐÕÇ ÄÓÇÏâ ÉËÊÐË P� ÒÑÚÕË Ä ÕÓË ÓÂÊÂ ÃÑÎßÛÇ, ÚÇÏ Ä
²¸ ÆËÍÑÅÑ ÛÕÂÏÏÂ [207].

£ ÐÂÔÕÑâÜÇÇ ÄÓÇÏâ ÐÇÕ ÑÃÜÇÅÑ ÏÐÇÐËâ Ñ ÒÓËÚËÐÂØ,
ÎÇÉÂÜËØ Ä ÑÔÐÑÄÇ ÐÂÃÎáÆÂÇÏÑÅÑ ÊÂÏÇÆÎÇÐËâ ÒÇÓÄËÚÐÑÌ
ÓÇÂÍÙËË ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ä ²¸ ÏÖÕÂÐÕÂ GM203D.
±ÇÓÄÑÐÂÚÂÎßÐÑ ÏÖÕÂÙËâ GM203D ÒÓÑÇÍÕËÓÑÄÂÎÂÔß ÆÎâ
ÆÑÃÂÄÎÇÐËâ ÄÑÆÑÓÑÆÐÑÌ ÔÄâÊË Í 131-ÍÇÕÑÍÂÓÃÑÐËÎßÐÑÌ
ÅÓÖÒÒÇ BA, ÚÕÑ ÏÑÅÎÑ ÃÞ ÒÑÐËÊËÕß ÖÓÑÄÇÐß ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ
àÐÇÓÅËË ÔÑÔÕÑâÐËâ P�BÿA [207], ÑÆÐÂÍÑ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÞ ËÔÔÎÇ-
ÆÑÄÂÐËÌ ÓâÆÂ ²¸ Rba. capsulatus Ô ÏÖÕÂÙËÇÌ GM201D
(ÍÑÕÑÓÂâ àÍÄËÄÂÎÇÐÕÐÂ ÏÖÕÂÙËË GM203D Ä Rba. sphaeroi-
des) ÔÍÑÓÇÇ ÔÑÅÎÂÔÖáÕÔâ Ô ÕÇÏ, ÚÕÑ ÖÓÑÄÇÐß ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ
àÐÇÓÅËË P�BÿA Ä àÕÑÏ ÏÖÕÂÐÕÇ ÐÇÏÐÑÅÑ ÄÞÛÇ ÖÓÑÄÐâ ÔÄÑ-
ÃÑÆÐÑÌ àÐÇÓÅËË P� [165, 169]. ³ÑÅÎÂÔÐÑ ËÊÏÇÓÇÐËâÏ
ÄÞÐÖÉÆÇÐÐÑÅÑ ÍÑÏÃËÐÂÙËÑÐÐÑÅÑ ÓÂÔÔÇâÐËâ, Asp M201
ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ÆÇÒÓÑÕÑÐËÓÑÄÂÐ Ë ÑÕÓËÙÂÕÇÎßÐÑ ÊÂÓâÉÇÐ (ÒÑ
ÍÓÂÌÐÇÌ ÏÇÓÇ, ÒÓË ÍÑÏÐÂÕÐÑÌ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ) [171]. ±Ñ-
àÕÑÏÖ ÃÞÎ ÔÆÇÎÂÐ ÄÞÄÑÆ, ÚÕÑ ÄÐÇÆÓÇÐËÇ Asp M201 ÔÑ-
ÒÓÑÄÑÉÆÂÇÕÔâ ÒÑÐËÉÇÐËÇÏ ÔÓÇÆÐÇÕÑÚÇÚÐÑÅÑ ÓÇÆÑÍÔ-
ÒÑÕÇÐÙËÂÎÂ ÒÂÓÞ BA=B

ÿ
A (Em), ÒÓËÄÑÆâÜÇÅÑ Í ÖÄÇÎËÚÇ-

ÐËá ÖÓÑÄÐâ ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ àÐÇÓÅËË P�BÿA Ë, ÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑ, Í
ÄÑÊÓÂÔÕÂÐËá ÄÓÇÏÇÐË ÉËÊÐË P� [171]. ¡ÎßÕÇÓÐÂÕËÄÐÑÇ
ÑÃÝâÔÐÇÐËÇ ÔÑÔÕÑËÕ Ä ÕÑÏ, ÚÕÑ ËÊ-ÊÂ ÔÕÇÓËÚÇÔÍÑÅÑ ËÔÍÎá-
ÚÇÐËâ ÄÑÆÞHOH55 ÏÖÕÂÙËâ GM203D (GM201D) ÒÓÇÒâÕ-
ÔÕÄÖÇÕ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËá ÒÑ ÄÑÆÑÓÑÆÐÑÌ ÔÄâÊË Ô 131-ÍÇÕÑ-
ÍÂÓÃÑÐËÎßÐÑÌ ÅÓÖÒÒÑÌ Ä BA. ¿ÕÑ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËÇ ÏÑÉÇÕ
ÔÕÂÃËÎËÊËÓÑÄÂÕß BÿA Ä ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸, ÑÔÑÃÇÐÐÑ ÍÑÅÆÂ P
ÑÍËÔÎâÇÕÔâ ÒÓË ÓÂÊÆÇÎÇÐËË ÊÂÓâÆÑÄ [249].

ªÐÑÌ ÒÖÕß ÆÎâ ÄÞâÔÐÇÐËâ ÓÑÎË ÄÑÆÞ HOH55 ÒÓÇ-
ÆÑÔÕÂÄÎâÇÕ ÏÖÕÂÐÕ GM203L Rba. sphaeroides [245, 246].
²ÇÐÕÅÇÐÑÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÌ ÂÐÂÎËÊ ÍÓËÔÕÂÎÎÑÄ ²¸ àÕÑÅÑ ÏÖ-
ÕÂÐÕÂ ÒÑÍÂÊÂÎ, ÚÕÑ ÊÂÏÇÐÂ GlyM203 ÎÇÌÙËÐÑÏ ÒÓËÄÑÆËÕ
Í ÖÆÂÎÇÐËá ÄÑÆÞ HOH55 ÃÇÊ ÊÂÏÇÕÐÞØ ËÊÏÇÐÇÐËÌ Ä
ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ ÃÇÎÍÂ ÄÐÇ ÐÇÒÑÔÓÇÆÔÕÄÇÐÐÑÌ ÃÎËÊÑÔÕË M203
[246]. ¿ÕÑ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÒÑÕÑÏÖ, ÚÕÑ LeuM203 ÊÂÐËÏÂÇÕ
ÚÂÔÕß ÑÃÝÈÏÂ, ÒÓËÐÂÆÎÇÉÂÜÇÅÑ ÄÑÆÇ HOH55 Ä ÐÂÕËÄÐÞØ
²¸. ®ÖÕÂÙËâ GM203L ÐÇÏÐÑÅÑ ÄÎËâÇÕ ÐÂ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËá
HisM202, ÒÑÄÑÓÂÚËÄÂâ ÇÅÑ ÐÂ ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÅÓÂÆÖÔÑÄ ÑÕ
LeuM203 ÄÑÍÓÖÅ ÑÔË, ÒÓËÏÇÓÐÑ ÑÒÓÇÆÇÎâÇÏÑÌ ÔÄâÊßá

CëC (CGëCB), ÔÑÇÆËÐâáÜÇÌ ÖÅÎÇÓÑÆ-4 Ä ËÏËÆÂÊÑÎß-
ÐÑÏ ÍÑÎßÙÇ Ô ÃÇÕÂ-ÖÅÎÇÓÑÆÑÏ ÃÑÍÑÄÑÌ ÙÇÒË. ¿ÕÑÕ ÒÑÄÑ-
ÓÑÕ ÐÇ ÑÍÂÊÞÄÂÇÕ ÊÂÏÇÕÐÑÅÑ ÄÎËâÐËâ ÐÂ ÆÎËÐÖ ÔÄâÊË,
ÔÑÇÆËÐâáÜÇÌ ÂÊÑÕ NE1 Ä HisM202 Ë Mg Ä PB [246].
°ÕÔÖÕÔÕÄËÇ ÄÑÆÞ ¯°¯55 Ä ÏÖÕÂÐÕÇ GM203L ÕÂÍÉÇ
ÒÑÆÕÄÇÓÉÆÂÇÕÔâ ËÊÏÇÓÇÐËâÏË ÓÇÊÑÐÂÐÔÐÑÅÑ ÍÑÏÃËÐÂ-
ÙËÑÐÐÑÅÑ ÓÂÔÔÇâÐËâ, ÔÑÅÎÂÔÐÑ ÍÑÕÑÓÞÏ Ä ²¸ ÏÖÕÂÐÕÂ
GM203L ÑÕÔÖÕÔÕÄÖÇÕ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËÇ ÒÑ H-ÔÄâÊË Ô 131-
ÍÇÕÑÍÂÓÃÑÐËÎßÐÑÌ ÅÓÖÒÒÑÌ Ä BA, ÕÂÍ ÍÂÍ ÚÂÔÕÑÕÂ ÓÂÔÕâ-
ÉÇÐËâ àÕÑÌ ÍÂÓÃÑÐËÎßÐÑÌ ÅÓÖÒÒÞ Ä ÑÍËÔÎÇÐÐÞØ ×ÇÓÓË-
ÙËÂÐËÆÑÏ ÓÇÂÍÙËÑÐÐÞØ ÙÇÐÕÓÂØ (Ä ÍÑÕÑÓÞØ ÓÑÎß P
ËÅÓÂÇÕ P�) ÖÄÇÎËÚËÄÂÇÕÔâ ÑÕ 1676 ÔÏÿ1 ÆÑ 1704 ÔÏÿ1

[246]. £ÂÉÐÑ, ÚÕÑ Ä ²¸ àÕÑÅÑ ÏÖÕÂÐÕÂ ÐÇ ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß
ÄÎËâÐËâ ËÑÐËÊÂÙËË ÑÔÕÂÕÍÂM203 ÐÂ ÐÂÚÂÎßÐÖá ÓÇÂÍÙËá
ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ, ÚÕÑ ÏÑÅÎÑ ÃÞ ÖÔÎÑÉÐËÕß ÂÐÂÎËÊ
ÓÇÊÖÎßÕÂÕÑÄ.

¡ÐÂÎËÊ ÍËÐÇÕËÍ DA Ä ²¸ ÏÖÕÂÐÕÂ GM203L ÒÑÍÂÊÞ-
ÄÂÇÕ, ÚÕÑ ÒÓË ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ 90 ¬ ÔÒÂÆ ÔÕËÏÖÎËÓÑÄÂÐÐÑÅÑ
ËÊÎÖÚÇÐËâ P� Ä ÇÅÑ ÆÎËÐÐÑÄÑÎÐÑÄÑÏ ÏÂÍÔËÏÖÏÇ ÒÓË
940 ÐÏ ËÏÇÇÕ ÑÔÐÑÄÐÖá ÍÑÐÔÕÂÐÕÖ ÄÓÇÏÇÐË � 4;3 ÒÔ
(ÓËÔ. 6), ÍÑÕÑÓÂâ ÒÑÚÕË Ä ÚÇÕÞÓÇ ÓÂÊÂ ÃÑÎßÛÇ ÕÂÍÑÄÑÌ
ÆÎâ ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸ [245]. ´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÏÖÕÂÙËâ
GM203L ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑÏÖ ÖÄÇÎËÚÇÐËá ÄÓÇ-
ÏÇÐË ÉËÊÐË P�. ³ÒÂÆ ËÊÎÖÚÇÐËâ P� ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂÇÕÔâ ÚÈÕ-
ÍÑ ÄÞÓÂÉÇÐÐÞÏË ÑÔÙËÎÎâÙËâÏË. ¶ÖÓßÇ-ÔÒÇÍÕÓ àÕËØ
ÑÔÙËÎÎâÙËÌ Ä ÏÖÕÂÐÕÐÞØ ²¸ ÑÕÎËÚÂÇÕÔâ ÑÕ ÕÂÍÑÄÑÅÑ
ÆÎâ ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸ ÒÑÆÂÄÎÇÐËÇÏ ÏÑÆÞ ÒÓË 125 ÔÏÿ1.

£ ÏÖÕÂÐÕÇ GM203L ÑÃÐÂÓÖÉÇÐÂ ÒÑÎÑÔÂ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ
BÿA ÒÓË 1020 ÐÏ, ÍÑÕÑÓÂâ ÄÑÊÐËÍÂÇÕ Ô ÊÂÆÇÓÉÍÑÌ 113 ×Ô
ÒÑÔÎÇ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ P Ä ÑÕÄÇÕ ÐÂ ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÑÕ
ÄÑÊÃÖÉÆÈÐÐÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËâ P� ÐÂ BA (ÓËÔ. 6, 7). ¿ÕÑÕ ÒÓÑ-
ÙÇÔÔ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÑÃÓÂÕËÏÑ, Ë ÒÓË
ÊÂÆÇÓÉÍÇ 206 ×Ô ÒÑÅÎÑÜÇÐËÇ BÿA ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑ ÖÏÇÐß-
ÛÂÇÕÔâ. ³ÎÇÆÖáÜÇÇ ÖÄÇÎËÚÇÐËÇ ÒÑÎÑÔÞ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ÒÓË
1020 ÐÏ ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ ÚÇÓÇÊ 331 ×Ô ÒÑÔÎÇ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ P.
¬ÂÍ Ë Ä ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸, ÒÑÎÑÔÂ ÒÓË 1020 ÐÏ Ä ²¸ ÏÖÕÂÐÕÂ
GM203L ÔÖÜÇÔÕÄÖÇÕ ÐÇ ÃÑÎÇÇ 2 ë 3 ÒÔ.

£ ÍËÐÇÕËÍÇ DA ÒÑÎÑÔÞ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ BÿA ÒÓË 1020 ÐÏ
ÏÖÕÂÐÕÐÞØ ²¸ ÐÂ ×ÑÐÇ ÔËÎßÐÞØ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÏÑÉÐÑ ÄÞ-
ÆÇÎËÕß ×ÂÊÞ ÒÑÆÝÈÏÂ Ë ÔÒÂÆÂ, ÍÂÍ Ë Ä ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸. ¿ÕÑÕ
×ÂÍÕ ÅÑÄÑÓËÕ Ä ÒÑÎßÊÖ ÆÄÖØÔÕÖÒÇÐÚÂÕÑÅÑ ÏÇØÂÐËÊÏÂ
ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ä ²¸ ÏÖÕÂÐÕÂ GM203L ÒÑ ÔØÇÏÇ
P� ! BA ! HA. £ ÏÖÕÂÐÕÐÞØ ²¸ àÕË ×ÂÊÞ ÊÂÏÇÆÎÇÐÞ
ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô ÕÂÍÑÄÞÏË Ä ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸. °ÔÐÑÄÐÑÇ
ÑÕÎËÚËÇ ÔÒÇÍÕÓÑÄ ¶ÖÓßÇ ÆÎâ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ Ä ÒÑÎÑÔÇ BÿA
ÏÖÕÂÐÕÐÞØ ²¸ (ÔÏ. ÓËÔ. 6, 7) ÑÕ ÕÂÍÑÄÞØ ÆÎâ ÐÂÕËÄÐÞØ
²¸ ÔÑÔÕÑËÕ Ä ÑÕÔÖÕÔÕÄËË ÏÑÆ Ô ÚÂÔÕÑÕÂÏË 32 Ë 127 ÔÏÿ1.
¿ÕË ÏÑÆÞ âÄÎâáÕÔâ ÆÑÏËÐËÓÖáÜËÏË Ä ÔÒÇÍÕÓÂØ ¶ÖÓßÇ
ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸ ÆÎâ ÒÑÎÑÔÞ BÿA. ¥ÓÖÅËÇ ÏÑÆÞ ÔÒÇÍÕÓÂ
¶ÖÓßÇ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ Ä ÒÑÎÑÔÇ 1020 ÐÏ ÏÖÕÂÐÕÐÞØ ²¸ Ô
ÚÂÔÕÑÕÂÏË 25, 41, 64, 95 Ë 153 ÔÏÿ1 ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÔÑÄÒÂ-
ÆÂáÕ Ô ÕÂÍÑÄÞÏË ÆÎâ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÔÕËÏÖÎËÓÑÄÂÐÐÑÅÑ
ËÊÎÖÚÇÐËâ P� Ô ÕÑÚÐÑÔÕßá 2 ë 4 ÔÏÿ1. ¬ËÐÇÕËÍË DA ÒÓË
760 ÐÏ ÆÎâ ²¸ ÏÖÕÂÐÕÂ GM203L Ë ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸, ÑÕ-
ÓÂÉÂáÜËÇ ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÑÕ BÿA ÐÂ HA, ÍÂÚÇÔÕÄÇÐÐÑ
ÔØÑÉË. ·ÂÓÂÍÕÇÓÐÑÇ ÄÓÇÏâ ÐÂÍÑÒÎÇÐËâ ÔÑÔÕÑâÐËâ P�HÿA Ä
ÏÖÕÂÐÕÐÞØ ²¸ Ä ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÓÂÊ ÃÑÎßÛÇ, ÚÇÏ Ä ÐÂÕËÄÐÞØ
²¸. £ÞÙÄÇÕÂÐËÇ ÒÑÎÑÔÞ HA Ä ÏÖÕÂÐÕÐÞØ ²¸ ÔÑÒÓÑÄÑÉ-
ÆÂÇÕÔâ ÔÎÂÃÞÏË ÑÔÙËÎÎâÙËâÏË, ÍÂÍ Ë Ä ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸. £
×ÖÓßÇ-ÔÒÇÍÕÓÇ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÒÓË 760 ÐÏ ²¸ ÏÖÕÂÐÕÂ ÑÕ-
ÔÖÕÔÕÄÖÇÕ ÒÑÎÑÔÂ ÒÓË 32 ÔÏÿ1, ØÂÓÂÍÕÇÓÐÂâ ÆÎâ ÂÐÂÎÑÅËÚ-
ÐÞØ ÔÒÇÍÕÓÑÄ ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸. ±ÑØÑÉËÇ ËÊÏÇÐÇÐËâ ÐÂÃÎá-
ÆÂáÕÔâ Ë Ä ÍËÐÇÕËÍÂØ ÒÇÓÇÚËÔÎÇÐÐÞØ ÄÞÛÇ ÒÑÎÑÔ ÆÎâ
ÔÖØËØ ÒÎÈÐÑÍ ²¸ Rba. sphaeroides R-26.
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±ÇÓÇÌÆÈÏ Í ÓÇÊÖÎßÕÂÕÂÏ, ÒÑÎÖÚÇÐÐÞÏ Ä ÆÇÌÕÇÓËÓÑ-
ÄÂÐÐÞØ ²¸ Rba. sphaeroides R-26 ÒÓË ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ 90 ¬
[245]. ¥ÇÌÕÇÓËÓÑÄÂÐËá ÒÑÆÄÇÓÅÂÎËÔß ÍÂÍ ÐÂÕËÄÐÞÇ, ÕÂÍ Ë
×ÇÑ×ËÕËÐ-ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞÇ ²¸. ©ÂÏÇÐÂ HOH-ÃÖ×ÇÓÂ
DOD-ÃÖ×ÇÓÑÏ ÐÇ ÒÓËÄÇÎÂ Í ÆÇÔÕÓÖÍÕËÄÐÞÏ ËÊÏÇÐÇÐËâÏ
Ä ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ ²¸. °Ã àÕÑÏ ÅÑÄÑÓËÕ ÐÇËÊÏÇÐÐÑÔÕß ÍÂÍ
×ÑÓÏÞ Ë ÔÒÇÍÕÓÂÎßÐÑÅÑ ÒÑÎÑÉÇÐËâ ÒÑÎÑÔÞ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ
BÿA ÒÓË 1020 ÐÏ Ë ÒÑÎÑÔÞ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâHA ÒÓË 760 ÐÏ, ÕÂÍ
Ë ØÂÓÂÍÕÇÓÐÞØ ÍÑÐÔÕÂÐÕ ÄÓÇÏÇÐË ÔÒÂÆÂ ÔÕËÏÖÎËÓÑÄÂÐ-

ÐÑÅÑ ËÊÎÖÚÇÐËâ P�, ÄÞÙÄÇÕÂÐËâ ÒÑÎÑÔÞ HA Ë ÆËÐÂÏËÍË
ÒÑÎÑÔÞ BÿA.

£ ÆÇÌÕÇÓËÓÑÄÂÐÐÞØ ²¸ ÒÇÓÄËÚÐÑÇ ÓÂÊÆÇÎÇÐËÇ ÊÂÓâ-
ÆÑÄ ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂÇÕÔâ ÑÔÙËÎÎâÙËâÏË ÄÑ ÄÔÇØ ÒÇÓÇÚËÔÎÇÐ-
ÐÞØ ÔÒÇÍÕÓÂÎßÐÞØ ÒÑÎÑÔÂØ. ¡ÏÒÎËÕÖÆÂ Ë ØÂÓÂÍÕÇÓÐÞÇ
ÄÓÇÏÇÐÂ ÊÂÕÖØÂÐËâ àÕËØ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÔØÑÉË Ô ÕÂÍÑÄÞÏË
ÆÎâ ²¸ Ä ¯°¯-ÃÖ×ÇÓÇ. °ÔÐÑÄÐÑÌ ÓÇÊÖÎßÕÂÕ ÆÇÌÕÇÓËÓÑ-
ÄÂÐËâ ²¸ ÊÂÍÎáÚÂÇÕÔâ Ä ËÊÏÇÐÇÐËË ÔÒÇÍÕÓÑÄ ¶ÖÓßÇ àÕËØ
ÑÔÙËÎÎâÙËÌ. £ ÆÇÌÕÇÓËÓÑÄÂÐÐÞØ ²¸, Õ.Ç. ²¸ Ä DOD-
ÃÖ×ÇÓÇ, ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ ÑÃÜÇÇ ÒÑÐËÉÇÐËÇ ÚÂÔÕÑÕ ÄÔÇØ ØÂ-
ÓÂÍÕÇÓÐÞØ ÒÑÎÑÔ Ä ×ÖÓßÇ-ÔÒÇÍÕÓÂØ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ Ä ÆËÂÒÂ-
ÊÑÐÇ 50 ë 200 ÔÏÿ1 ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô ÂÐÂÎÑÅËÚÐÞÏË ÚÂÔÕÑ-
ÕÂÏË ÆÎâ ²¸ Ä HOH-ÃÖ×ÇÓÇ, ÚÕÑ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖÇÕ ÖÄÇÎË-
ÚÇÐËá ÒÇÓËÑÆÂ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ (ÓËÔ. 6Ä, Ç ÆÎâ ÒÑÎÑÔÞ ÒÑ-
ÅÎÑÜÇÐËâ BÿA). ¿ÕÑÕ ÔÆÄËÅ ËÏÇÇÕ ÍÑà××ËÙËÇÐÕ � 1;4 ë 1;6
Ä ÐÂÕËÄÐÞØ Ë ×ÇÑ×ËÕËÐ-ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞØ ²¸. ±Ñ-
ÔÍÑÎßÍÖ ÖÊÍÂâ ËÐÕÇÐÔËÄÐÂâ ÒÑÎÑÔÂ ÒÓË 32 ÔÏÿ1 ÆÑÏËÐË-
ÓÖÇÕ Ä ×ÖÓßÇ-ÔÒÇÍÕÓÂØ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ BÿA Ë HA

Ä ÐÇÆÇÌÕÇÓËÓÑÄÂÐÐÞØ ²¸, ÇÈ ÐËÊÍÑÚÂÔÕÑÕÐÞÌ ÔÆÄËÅ ÒÓË
ÆÇÌÕÇÓËÓÑÄÂÐËË ²¸ ÑÔÑÃÇÐÐÑ ÊÂÏÇÕÇÐ. ³ÆÄËÅ ÆÓÖÅËØ ÒÑ-
ÎÑÔ Ä ×ÖÓßÇ-ÔÒÇÍÕÓÂØ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÄÞÐÖÉÆÇÐÐÑÅÑ ËÊÎÖÚÇ-
ÐËâ P� Ë ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ BÿA Ë HA ÏÑÉÇÕ ÏÂÔÍËÓÑÄÂÕßÔâ
ËÊÏÇÐÇÐËÇÏ ËØ ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÞØ ÂÏÒÎËÕÖÆ. ³ÆÄËÅ ÙÇÐÕÓÂ
ÛËÓÑÍÑÌ ÒÑÎÑÔÞ ÒÓË 130 ÔÏÿ1 Ä ×ÖÓßÇ-ÔÒÇÍÕÓÂØ ÑÔÙËÎ-
ÎâÙËÌ P� Ë BÿA ÒÓË ÆÇÌÕÇÓËÓÑÄÂÐËË ²¸ ËÏÇÇÕ ÕÑÕ ÉÇ
ÍÑà××ËÙËÇÐÕ, ÚÕÑ Ë ÔÆÄËÅ ÒÑÎÑÔÞ ÒÓË 32 ÔÏÿ1.

´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÒÓË ÖÆÂÎÇÐËË ÄÑÆÞ ËÊ ²¸ ËÎË ÊÂÏÇÐÇ
ÇÈ ÕâÉÈÎÑÌ ÄÑÆÑÌ ËÊÏÇÐÇÐËâ ÍÂÔÂáÕÔâ Ä ÒÇÓÄÖá ÑÚÇÓÇÆß
ÏÑÆÞ 32 ÔÏÿ1 ÑÔÙËÎÎâÙËÌ Ä ÒÑÎÑÔÇ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ BÿA ÒÓË
1020 ÐÏ Ë ÓâÆÂ ÃÑÎÇÇ ÄÞÔÑÍÑÚÂÔÕÑÕÐÞØ ÏÑÆ Ä ÑÔÙËÎÎâ-
ÙËâØ ÄÞÐÖÉÆÇÐÐÑÅÑ ËÊÎÖÚÇÐËâ P� ÒÓË 940 ÐÏ Ë ÒÑÅÎÑÜÇ-
ÐËâ BÿA ÒÓË 1020 ÐÏ. £ ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸ àÕÑÕ ÓâÆ ÏÑÆ ËÏÇÇÕ
ÚÂÔÕÑÕÞ, ÑÚÇÐß ÃÎËÊÍËÇ Í ÚÂÔÕÑÕÂÏ, ÍÓÂÕÐÞÏ 32 ÔÏÿ1, ÚÕÑ
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²ËÔ. 6.¬ËÐÇÕËÍË DA (Â, Ã, Ä) Ë ÔÒÇÍÕÓÞ ×ÖÓßÇ-ÒÓÇÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ Ä àÕËØ ÍËÐÇÕËÍÂØ (Å, Æ, Ç) Ä ²¸ ÏÖÕÂÐÕÂ GM203L Rba. sphaeroides ÆÎâ
ÒÑÎÑÔÞ ÄÞÐÖÉÆÇÐÐÑÅÑ ËÊÎÖÚÇÐËâ P� ÒÓË 940 ÐÏ (Â) Ë ÒÑÎÑÔÞ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ BÿA ÒÓË 1020 ÐÏ (Ã) Ë Ä ÆÇÌÕÇÓËÓÑÄÂÐÐÞØ ×ÇÑ×ËÕËÐ-
ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞØ ²¸ Rba. sphaeroides R-26 ÆÎâ ÒÑÎÑÔÞ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ BÿA ÒÓË 1020 ÐÏ (Ä) [245]. ´ÑÐÍÂâ ÎËÐËâ ÐÂ ÓËÔ. Ç ì ÂÐÂÎÑÅËÚÐÞÌ ÔÒÇÍÕÓ
¶ÖÓßÇ ÆÎâ ÐÇÆÇÌÕÇÓËÓÑÄÂÐÐÞØ ²¸. ²¸ ÄÑÊÃÖÉÆÂÎËÔß 18 ë 20-×ÇÏÕÑÔÇÍÖÐÆÐÞÏË ËÏÒÖÎßÔÂÏË ÐÂ ÆÎËÐÇ ÄÑÎÐÞ 870 ÐÏ ÒÓË ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ 90 ¬.
¹ËÔÎÂ ÐÂ ÓËÔ. Å ë Ç ì ÚÂÔÕÑÕÞ ÏÂÍÔËÏÖÏÑÄ ×ÖÓßÇ-ÔÒÇÍÕÓÂ.
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²ËÔ. 7. ²ÂÊÐÑÔÕÐÞÇ (ÔÄÇÕ ë ÕÇÏÐÑÕÂ) ÔÒÇÍÕÓÞ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ÒÓË ÐÇÍÑÕÑ-
ÓÞØ ×ÇÏÕÑÔÇÍÖÐÆÐÞØ ÊÂÆÇÓÉÍÂØ ÑÕ ÏÑÏÇÐÕÂ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ ÆÎâ ÐÂ-
ÕËÄÐÞØ (Â) Ë ×ÇÑ×ËÕËÐ-ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞØ (Ã) ²¸ Rba. sphaeroides
R-26, Â ÕÂÍÉÇ ²¸Cfx. aurantiacus (Ä), ÄÑÊÃÖÉÆÂÇÏÞØ ÒÓË ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ
90 ¬ 25-×ÇÏÕÑÔÇÍÖÐÆÐÞÏË ËÏÒÖÎßÔÂÏË Ô ÆÎËÐÑÌ ÄÑÎÐÞ 870 ÐÏ [242,
243]. ¥ÄÑÌÐÞÏË ÔÕÓÇÎÍÂÏË ÒÑÍÂÊÂÐÞ ÂÏÒÎËÕÖÆÞ ÒÑÎÑÔ, ÍÑÕÑÓÞÇ
ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÎËÔß ÒÓË ÒÑÔÕÓÑÇÐËË ÍËÐÇÕËÍ. ¹ËÔÎÂ ÐÂÆ ÍÓËÄÞÏË ì
ÊÂÆÇÓÉÍÂ Ä ×ÇÏÕÑÔÇÍÖÐÆÂØ ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÐÂÚÂÎÂ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ. ¥Îâ
ÐÂÅÎâÆÐÑÔÕË ÍÓËÄÞÇ ÔÏÇÜÇÐÞ ÒÑ ÄÇÓÕËÍÂÎË.
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ÖÍÂÊÞÄÂÇÕ ÐÂ ËØ ÒÓËÐÂÆÎÇÉÐÑÔÕß Í ÑÃÇÓÕÑÐÂÏ ×ÖÐÆÂÏÇÐ-
ÕÂÎßÐÑÌ ÏÑÆÞ 32 ÔÏÿ1. ±ÓË ÖÆÂÎÇÐËË ÄÑÆÞ ÏÑÆÂ 32 ÔÏÿ1

Ë ÍÓÂÕÐÞÇ ÇÌ ÏÑÆÞ ËÔÚÇÊÂáÕ Ä ²¸ ÏÖÕÂÐÕÂ GM203L, Â
ÒÓË ÆÇÌÕÇÓËÓÑÄÂÐËË ²¸ ÄÔÇ ÖÍÂÊÂÐÐÞÇ ÏÑÆÞ ÔÏÇÜÂáÕÔâ
ÄÐËÊ ÒÑ ÛÍÂÎÇ ÚÂÔÕÑÕ ÒÓËÏÇÓÐÑ Ô ÑÆËÐÂÍÑÄÞÏ ÍÑà××Ë-
ÙËÇÐÕÑÏ. ´ÂÍ ÍÂÍ ÄÑÆÂHOH55 ÑÒÓÇÆÇÎÈÐÐÑ ÑÕÔÖÕÔÕÄÖÇÕ Ä
ÏÖÕÂÐÕÇ GM203L, ËÔÚÇÊÐÑÄÇÐËÇ ÏÑÆÞ 32 ÔÏÿ1 Ë ÍÓÂÕÐÞØ
ÇÌ ÏÑÆ Ä ÍËÐÇÕËÍÂØ ²¸ àÕÑÅÑ ÏÖÕÂÐÕÂ ÑÊÐÂÚÂÇÕ ÒÓËÐÂÆ-
ÎÇÉÐÑÔÕß ÆÂÐÐÑÌ ÏÑÆÞ ÏÑÎÇÍÖÎÇ ÄÑÆÞ HOH55.

±ÑâÄÎÇÐËÇ ÄÞÔÑÍËØ ÅÂÓÏÑÐËÍ Ä ÑÔÙËÎÎâÙËâØ (ÄÒÎÑÕß
ÆÑ ÔÇÆßÏÑÌ) ØÂÓÂÍÕÇÓÐÑ ÔÍÑÓÇÇ ÆÎâ ÄÓÂÜÂÕÇÎßÐÞØ ÏÑÆ,
ÚÇÏ ÆÎâ ÍÑÎÇÃÂÕÇÎßÐÞØ. ªÊÄÇÔÕÐÑ, ÚÕÑ ÏÑÎÇÍÖÎÂ ÄÑÆÞ Ä
ÅÂÊÑÄÑÌ ×ÂÊÇ ËÏÇÇÕ ÕÓË ÕËÒÂ ÄÓÂÜÇÐËâ Ô ØÂÓÂÍÕÇÓÐÞÏË
ÚÂÔÕÑÕÂÏË 20, 32 Ë 52 ÔÏÿ1 [250]. ¹ÂÔÕÑÕÂ ÄÓÂÜÇÐËâ
32 ÔÏÿ1 Ä ÕÑÚÐÑÔÕË ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖÇÕ ÚÂÔÕÑÕÇ ÐÂÃÎáÆÂÇÏÑÌ
àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÑ ÏÑÆÞ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ, Â ÓÂÊÐÑÔÕß ÆÄÖØ
ÆÓÖÅËØ ÚÂÔÕÑÕ ÕÂÍÉÇ ÓÂÄÐÂ 32 ÔÏÿ1.

°ÙÇÐËÕß ÄÇÎËÚËÐÖ ËÊÑÕÑÒËÚÇÔÍÑÅÑ ÔÆÄËÅÂ ÒÓÑÜÇ ÄÔÇ-
ÅÑ ÆÎâ ÖÊÍÑÌ ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÌ ÏÑÆÞ 32 ÔÏÿ1, ÍÑÕÑÓÂâ ÐÂË-
ÃÑÎÇÇ ÖÆÂÎÇÐÂ ÑÕ ÍÑÎÇÃÂÕÇÎßÐÑÌ ÒÑÎÑÔÞ 130 ÔÏÿ1. ¿ÍÔÒÇ-
ÓËÏÇÐÕÂÎßÐÂâ ÄÇÎËÚËÐÂ àÕÑÅÑ ÔÆÄËÅÂ ÔÑÔÕÂÄËÎÂ � 1;6,
ÚÕÑ ÃÑÎßÛÇ ÓÂÔÚÈÕÐÑÌ ÄÇÎËÚËÐÞ ÆÎâ ÔÆÄËÅÂ ÍÑÎÇÃÂÕÇÎß-
ÐÞØ ÒÑÎÑÔ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞØ ÅÓÖÒÒ, ÔÑÆÇÓÉÂÜËØ ÒÓÑÕÑÐ
(1,375), ÐÑ ÏÇÐßÛÇ ÓÂÔÚÈÕÐÑÌ ÄÇÎËÚËÐÞ 1,8 ÆÎâ ÔÆÄËÅÂ
ÄÓÂÜÂÕÇÎßÐÞØ ÒÑÎÑÔ àÕËØ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞØ ÅÓÖÒÒ. ´ÂÍÑÇ
ÓÂÔØÑÉÆÇÐËÇ ÖÍÂÊÞÄÂÇÕ ÐÂ ÐÇÒÑÎÐÑÇ ÆÇÌÕÇÓËÓÑÄÂÐËÇ ËÎË
ÇÅÑ ÑÕÔÖÕÔÕÄËÇ Ä ÐÇÍÑÕÑÓÑÌ ÚÂÔÕË ²¸. ±ÓËÔÖÕÔÕÄËÇ ÅÎË-
ÙÇÓËÐÂ, ÔÑÆÇÓÉÂÜÇÅÑ °¯-ÅÓÖÒÒÞ, Ä ÃÖ×ÇÓÇ ²¸ ÒÓË ÐËÊ-
ÍÑÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÐÞØ ËÊÏÇÓÇÐËâØ ÖÄÇÎËÚËÄÂÇÕ ÄÇÓÑâÕÐÑÔÕß
ÒÑÎÖÚÇÐËâ ÏÑÎÇÍÖÎ DOH (ËÊÑÕÑÒËÚÇÔÍËÌ ÍÑà××ËÙËÇÐÕ
1,422) ÄÏÇÔÕÑ DOD. ³ÑÄÑÍÖÒÐÑÔÕß ÒÑÎÖÚÇÐÐÞØ ÆÂÐÐÞØ
ÖÍÂÊÞÄÂÇÕ ÐÂ ÕÑ, ÚÕÑ ÏÑÆÂ 32 ÔÏÿ1, ÓÇÅËÔÕÓËÓÖÇÏÂâ Ä
ÑÔÙËÎÎâÙËâØ ÒÓÑÆÖÍÕÑÄ P�BÿA Ë P�HÿA, ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖÇÕ
ÑÆÐÑÌ ËÊ ÄÓÂÜÂÕÇÎßÐÞØ ÚÂÔÕÑÕ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÄÑÆÞ.

³ÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑÇ ÊÂÏÇÆÎÇÐËÇ ÔÒÂÆÂ ÔÕËÏÖÎËÓÑÄÂÐÐÑÅÑ
ËÊÎÖÚÇÐËâ P� Ä ²¸ ÏÖÕÂÐÕÂ GM203L âÄÎâÇÕÔâ ÐÂËÃÑÎÇÇ
âÓÍËÏ ÔÎÇÆÔÕÄËÇÏ ÖÆÂÎÇÐËâ ÄÑÆÞ ¯°¯55 ËÊ àÕËØ ²¸.
³ÓÂÄÐÇÐËÇ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÑÄ ÓÇÐÕÅÇÐÑÄÔÍÑÅÑ ÂÐÂÎËÊÂ ÔÕÓÖÍ-
ÕÖÓÞ ²¸ ÏÖÕÂÐÕÂ GM203L Ë ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸ ËÔÍÎáÚÂÇÕ
ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑÇ ËÊÏÇÐÇÐËÇ ËØ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËË ÄÔÎÇÆÔÕÄËÇ
ÆÂÐÐÑÌ ÏÖÕÂÙËË. £ ²¸ ÏÖÕÂÐÕÂ GM203L ÄÇÎËÚËÐÂ ÔÓÇÆ-
ÐÇÕÑÚÇÚÐÑÅÑ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÂ Em ÒÂÓÞ P=P� ÕÂÍÂâ ÉÇ, ÍÂÍ Ë Ä
ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸ [246]. ®ÑÉÐÑ ÑÉËÆÂÕß, ÚÕÑ ÑÕÔÖÕÔÕÄËÇ
ÄÑÆÑÓÑÆÐÑÌ ÔÄâÊË ÏÇÉÆÖ ÍÇÕÑÍÂÓÃÑÐËÎßÐÑÌ ÅÓÖÒÒÑÌ BA

Ë ÄÑÆÑÌ ¯°¯55 Ä ÏÖÕÂÐÕÇ GM203L ËÊÏÇÐËÕ ÄÇÎËÚËÐÖ Em

ÒÂÓÞBA=B
ÿ
A, ÑÆÐÂÍÑ ÐËÍÂÍËØ ÆÂÐÐÞØ ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ àÕÑÅÑ

ÒÑÍÂ ÐÇÕ. °ÕÔÖÕÔÕÄÖáÕ ÕÂÍÉÇ ÆÂÐÐÞÇ Ñ ÕÑÏ, ÒÓÑËÔØÑÆËÕ
ÎË ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ ÄÑÆÑÓÑÆÐÑÌ ÔÄâÊË ÏÇÉÆÖ BA Ë HOH55 Ä
ÕÇÚÇÐËÇ ÄÓÇÏÇÐË ÉËÊÐË ÔÑÔÕÑâÐËâ P�BÿA ËÎË ÐÇÕ. ´ÂÍËÏ
ÑÃÓÂÊÑÏ, ÐÇÎßÊâ ËÔÍÎáÚËÕß ÄÇÓÑâÕÐÑÔÕß ÕÑÅÑ, ÚÕÑ ÏÖÕÂ-
ÙËâ GM203L ÄÞÊÞÄÂÇÕ ËÊÏÇÐÇÐËÇ àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍËØ ØÂÓÂÍ-
ÕÇÓËÔÕËÍ ÒÇÓÄËÚÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ.

£ÓÇÏâ ÉËÊÐË P� Ä ²¸ ÏÖÕÂÐÕÂ GM203L (4,3 ÒÔ)
ÔÑÄÒÂÆÂÇÕ Ô ÄÓÇÏÇÐÇÏ ÉËÊÐË ÏËÐÑÓÐÑÌ ÍÑÏÒÑÐÇÐÕÞ (ÇÈ
ÂÏÒÎËÕÖÆÂ ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ 15 ë 20% ÑÕ ÂÏÒÎËÕÖÆÞ ÑÔÐÑÄÐÑÌ
ÍÑÏÒÑÐÇÐÕÞ) ÍËÐÇÕËÍË ÄÞÐÖÉÆÇÐÐÑÅÑ ËÊÎÖÚÇÐËâ P� Ä
ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸. ªÔÚÇÊÐÑÄÇÐËÇ ÑÔÐÑÄÐÑÌ ÍÑÏÒÑÐÇÐÕÞ ÒÇÓÇ-
ÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ô ÄÓÇÏÇÐÇÏÉËÊÐË 1,2 ÒÔ (ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂáÜÇÌ
80 ë 85% ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ Ä ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸) ÒÓË
ËÔÍÎáÚÇÐËË ÄÑÆÞ ¯°¯55 ËÊ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ²¸ ÖÍÂÊÞÄÂÇÕ
ÐÂ ÖÆÂÎÇÐËÇ ÐÂËÃÑÎÇÇ ÄÇÓÑâÕÐÑÅÑ ÒÖÕË ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕ-
ÓÑÐÂ. ¢ÑÎÇÇ ÏÇÆÎÇÐÐÂâ ÍÑÏÒÑÐÇÐÕÂ (4,3 ÒÔ) ÏÑÉÇÕ ÑÕ-
ÓÂÉÂÕß ÆÓÖÅËÇ, ÏÇÐÇÇ à××ÇÍÕËÄÐÞÇ, ÒÖÕË àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÅÑ
ÕÓÂÐÔÒÑÓÕÂ ÑÕ P� Í BA. ±ÑÎÑÉÇÐËÇ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÄÑÆÞ

HOH55 ÕÂÍÑÄÑ, ÚÕÑ ÑÐÂ ÄØÑÆËÕ Ä ÔÑÔÕÂÄ ÔÎÇÆÖáÜÇÌ ÙÇÒË
ÒÑÎâÓÐÞØ ÂÕÑÏÑÄ: NÿMg�PB�ÿNÿCÿN�HisM202�ÿ
ÿHOH55ÿOÿÿ�BA�, ÍÑÕÑÓÂâ ÔÑÇÆËÐâÇÕ P Ë BA Ë ÏÑÉÇÕ
ÖÚÂÔÕÄÑÄÂÕß Ä ÒÇÓÇÐÑÔÇ àÎÇÍÕÓÑÐÂ (ÔÏ. ÓËÔ. 4). ³ àÕÑÌ
ÕÑÚÍË ÊÓÇÐËâ ÖÄÇÎËÚÇÐËÇ ÄÓÇÏÇÐË ÉËÊÐË P� Ä ÏÖÕÂÐÕÇ
GM203L ÑÊÐÂÚÂÇÕ ÐÂÓÖÛÇÐËÇ ÙÇÎÑÔÕÐÑÔÕË ÖÍÂÊÂÐÐÑÌ
ÙÇÒË ËÊ-ÊÂ ËÔÍÎáÚÇÐËâ ÄÑÆÞ HOH55.

³ÑÅÎÂÔÐÑ ÍÄÂÐÕÑÄÑ-ÏÇØÂÐËÚÇÔÍËÏ ÓÂÔÚÈÕÂÏ ÏÂÍÔË-
ÏÂÎßÐÂâ ÒÎÑÕÐÑÔÕß p-àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ Ä ÔÑÔÕÑâÐËË P� ÎÑÍÂÎË-
ÊÑÄÂÐÂ ÐÂ ÂÕÑÏÂØ ÂÊÑÕÂ, ÔÑÇÆËÐÈÐÐÞØ Ô ÙÇÐÕÓÂÎßÐÞÏ
ÂÕÑÏÑÏ Mg Ä ÏÑÎÇÍÖÎÇ PB [241]. ¿ÕÑ ÑÊÐÂÚÂÇÕ, ÚÕÑ ÂÕÑÏ
ÂÊÑÕÂ Ä HisM202, ÎËÅÂÐÆËÓÖáÜËÌ ÂÕÑÏMg, ÕÂÍÉÇ ÑÚÇÐß
ÃÎËÊÑÍ (ÑÍÑÎÑ 2 A

�
) Í ÑÃÎÂÔÕË ÏÂÍÔËÏÂÎßÐÑÌ ÔÒËÐÑÄÑÌ

ÒÎÑÕÐÑÔÕË Ä PB. µÍÂÊÂÐÐÂâ ÄÞÛÇ ÙÇÒß ÒÑÎâÓÐÞØ ÅÓÖÒÒ
ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÕ ÑÔÐÑÄÐÑÌ (80 ë 85%) ÒÖÕß ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕ-
ÓÑÐÂ Ô ÄÞÔÑÍÑÌ ÔÍÑÓÑÔÕßá (1/1,2 ÒÔÿ1) Ä ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸.
¬ÑÅÆÂ àÕÂ ÙÇÒß ÓÂÊÑÓÄÂÐÂ ËÊ-ÊÂ ÑÕÔÖÕÔÕÄËâ HOH55,
ÔÍÑÓÑÔÕß àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÅÑ ÕÓÂÐÔÒÑÓÕÂ ÔËÎßÐÑ ÖÏÇÐßÛÂÇÕÔâ
(1/4,3 ÒÔÿ1) Ë ÑÐ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÒÑ ÆÓÖÅËÏ ("ÐÇÔÒÇÙË×ËÚÇ-
ÔÍËÏ") ÒÖÕâÏ àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÅÑ ÕÖÐÐÇÎËÓÑÄÂÐËâ. ¥ÑÎâ àÕÑÅÑ
ÃÑÎÇÇ ÏÇÆÎÇÐÐÑÅÑ ÕÓÂÐÔÒÑÓÕÂ ÐÇ ÒÓÇÄÞÛÂÇÕ 15 ë 20% Ä
ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸, ÐÑ ÔÕÂÐÑÄËÕÔâ ÑÔÐÑÄÐÑÌ Ä ²¸ ÏÖÕÂÐÕÂ
GM203L. ¯ÇÑÃØÑÆËÏÑ ÑÕÏÇÕËÕß, ÚÕÑ ÖÍÂÊÂÐÐÞÌ ÏÑÔÕ ËÊ
ÒÑÎâÓÐÞØ ÅÓÖÒÒ ËÏÇÇÕ ÃoÂ ÎßÛÖá ÆÎËÐÖ, ÚÇÏ ÍÓÂÕÚÂÌÛËÌ
ÒÖÕß ÕÖÐÐÇÎËÓÑÄÂÐËâ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÚÇÓÇÊ ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÑ ÏÇÉ-
ÆÖ PA=PB Ë BA (ÑÍÑÎÑ 8;5 A

�
ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô 3,5 ë 5,5 A

�
).

¢oÂ ÎßÛÖá ÔÍÑÓÑÔÕß ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÒÑ àÕÑÏÖ ÏÑÔÕÖ
ÏÑÉÐÑ ÑÃÝâÔÐËÕß ÕÇÏ, ÚÕÑ ÙÇÒß ÒÑÎâÓÐÞØ ÅÓÖÒÒ ÔÑÊÆÂÈÕ
ÃÑÎÇÇ à××ÇÍÕËÄÐÖá ÔÓÇÆÖ ÆÎâ ÕÖÐÐÇÎËÓÑÄÂÐËâ àÎÇÍÕ-
ÓÑÐÂ, ÚÇÏ ÄÂÍÖÖÏ, ÍÑÏÒÇÐÔËÓÖâ ÕÇÏ ÔÂÏÞÏ ÓÂÊÐËÙÖ Ä
ÓÂÔÔÕÑâÐËË. ´ÂÍ, ÄÑÆÑÓÑÆÐÂâ ÔÄâÊß ÔÑÊÆÂÈÕ ÔÓÇÆÖ, ÍÑÕÑ-
ÓÂâ ÒÑÚÕË Ä ÕÓË ÓÂÊÂ à××ÇÍÕËÄÐÇÇ ÄÂÍÖÖÏÂ ÒÓË ÕÖÐÐÇÎË-
ÓÑÄÂÐËË àÎÇÍÕÓÑÐÂ [251].

¡ÐÂÎËÊ ÒÑÎÖÚÇÐÐÞØ Ä [245] ÆÂÐÐÞØ ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÄÞÄÑÆÖ
Ñ ÕÑÏ, ÚÕÑ, ÄÐÇ ÊÂÄËÔËÏÑÔÕË ÑÕ ÒÓËÚËÐÞ ÊÂÏÇÆÎÇÐËâ
ÔÒÂÆÂ P� Ä ²¸ GM203L, ÄÓÂÜÇÐËÇ ÄÑÆÞ ¯°¯55, ÔÎÇÆÖá-
ÜÇÇ ÊÂ ×ÇÏÕÑÔÇÍÖÐÆÐÞÏ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËÇÏ ²¸, ÄÎËâÇÕ ÐÂ
ÆËÐÂÏËÍÖ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÑÕ P� Í BA. £ÑÆÑÓÑÆÐÂâ
ÔÄâÊß ÏÇÉÆÖ ÄÑÆÑÌ ¯°¯55 Ë BA ÔËÎÑÌ � 4 ÍÍÂÎ ÏÑÎßÿ1

ÑÕÚÈÕÎËÄÑ ÓÇÅËÔÕÓËÓÖÇÕÔâ Ä ÑÍËÔÎÇÐÐÞØ ²¸ Rba. sphae-
roides ÏÇÕÑÆÂÏË ÔÒÇÍÕÓÑÔÍÑÒËË ÍÑÏÃËÐÂÙËÑÐÐÑÅÑ ÓÂÔ-
ÔÇâÐËâ, ÐÑ ÐÇ ÓÇÅËÔÕÓËÓÖÇÕÔâ Ä ÐÇÌÕÓÂÎßÐÞØ ²¸ [246].
¿ÕÑ ÑÊÐÂÚÂÇÕ, ÚÕÑ ÆÂÐÐÂâ ÔÄâÊß ÖÔÕÂÐÂÄÎËÄÂÇÕÔâ Ä ÒÓÑ-
ÙÇÔÔÇ ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ Ä ÑÕÄÇÕ ÐÂ ÒÑâÄÎÇÐËÇ ÒÑÎÑÉË-
ÕÇÎßÐÑÅÑ ÊÂÓâÆÂ P� Ë ÑÕÓËÙÂÕÇÎßÐÑÅÑ ÊÂÓâÆÂ BÿA, ÍÑÕÑ-
ÓÞÇ ÓÂÊÄÑÓÂÚËÄÂáÕ ÆËÒÑÎß ÄÑÆÞ. ±ÑÔÎÇ ÑÆÐÑÅÑ-ÕÓÈØ
ÑÃÑÓÑÕÑÄ Ô ÚÂÔÕÑÕÑÌ 32 ÔÏÿ1 ÄÓÂÜÇÐËÇ ÄÑÆÞ ÒÓÇÍÓÂÜÂ-
ÇÕÔâ. µÔÕÂÐÑÄÎÇÐËÇ H-ÔÄâÊË ÏÇÉÆÖ ¯°¯55 Ë BA ÔÒÑÔÑÃ-
ÔÕÄÖÇÕ ÔÕÂÃËÎËÊÂÙËË ÔÑÔÕÑâÐËâ P�BÿA. £ÓÂÜÇÐËÇ ÄÑÆÞ
ÄÞÊÞÄÂÇÕ ÒÇÓËÑÆËÚÇÔÍËÌ ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÑÕ PB ÐÂBA Ë
ÑÃÓÂÕÐÑ Ô ÚÂÔÕÑÕÑÌ 32 cÏÿ1. ±ÇÓËÑÆËÚÇÔÍÑÇ ÒÑâÄÎÇÐËÇ
ÆÑÒÑÎÐËÕÇÎßÐÑÌ àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÌ ÒÎÑÕÐÑÔÕË ÐÂ BÿA ÐÂ ÓÂÐÐÇÌ
ÔÕÂÆËË ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ, ÍÑÅÆÂ ÐÂÔÇÎÈÐÐÑÔÕË ÔÑÔÕÑâ-
ÐËÌ P� Ë P�BÿA ÒÓËÏÇÓÐÑ ÓÂÄÐÞ, ÏÑÉÇÕ ÕÂÍÉÇ ÔÒÑÔÑÃ-
ÔÕÄÑÄÂÕß ÔÕÂÃËÎËÊÂÙËË ÔÑÔÕÑâÐËâ BÿA. ¿ÕÂ ÔÕÂÃËÎËÊÂÙËâ
ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÃÞÔÕÓÇÇ, ÚÇÏ ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÏÇÆÎÇÐÐÂâ ÓÇÎÂÍ-
ÔÂÙËâ ÑÍÓÖÉÂáÜËØ ÏÑÎÇÍÖÎ Í ÐÑÄÑÌ àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÌ ÍÑÐ×Ë-
ÅÖÓÂÙËË.

´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÏÑÎÇÍÖÎÂ ÍÓËÔÕÂÎÎÑÅÓÂ×ËÚÇÔÍÑÌ
ÄÑÆÞ ¯°¯55, ÄØÑÆâÜÂâ Ä ÔÑÔÕÂÄ ²¸ Rba. sphaeroides,
ËÅÓÂÇÕ ÄÂÉÐÖá ÓÑÎß Ä ÒÇÓÇÐÑÔÇ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÑÕ ÒÇÓÄËÚÐÑÅÑ
ÆÑÐÑÓÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ P� Í ÒÇÓÄËÚÐÑÏÖ ÂÍÙÇÒÕÑÓÖ BA. ³Ñ-
ÅÎÂÔÐÑ ÆÂÐÐÞÏ ÓÇÐÕÅÇÐÑÔÕÓÖÍÕÖÓÐÑÅÑ ÂÐÂÎËÊÂ ÓÇÂÍÙËÑÐ-
ÐÞØ ÙÇÐÕÓÑÄ ÄÑÆÂ¯°¯55ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ÄÍÎáÚÇÐÂ Ä ÑÆÐÖ ËÊ
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ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÞØ ÕÓÑÒ à××ÇÍÕËÄÐÑÅÑ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕ-
ÓÑÐÂ ÒÑ ÙÇÒË ÒÑÎâÓÐÞØ ÅÓÖÒÒ ÂÕÑÏÑÄ, ÔÑÇÆËÐâáÜÇÌ
ÆËÏÇÓ P Ë ÏÑÐÑÏÇÓ BA. ±ÓË ×ÇÏÕÑÔÇÍÖÐÆÐÑÏ ÄÑÊÃÖÉÆÇ-
ÐËË ²¸ ÏÑÉÇÕ ÒÓÑËÔØÑÆËÕß ÄÓÂÜÇÐËÇ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ¯°¯55,
ÚÕÑ ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÏÑÆÖÎâÙËË ÐÂÔÇÎÈÐÐÑÔÕÇÌ ÒÇÓÄËÚÐÞØ
ÔÑÔÕÑâÐËÌ Ô ÓÂÊÆÇÎÈÐÐÞÏË ÊÂÓâÆÂÏË P�BÿA Ë P�HÿA.

5. µÚÂÔÕËÇ ÏÑÐÑÏÇÓÂ ÃÂÍÕÇÓËÑØÎÑÓÑ×ËÎÎÂ £¡

Ä ÒÇÓÄËÚÐÑÏ ÓÂÊÆÇÎÇÐËË ÊÂÓâÆÑÄ

5.1. ±ÑÎÑÉÇÐËÇ ÖÓÑÄÐâ àÐÇÓÅËË ²+£ÿA
¥Îâ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐËâ ÖÚÂÔÕËâ BA Ä ÒÓâÏÑÏ ÒÇÓÇÐÑÔÇ àÎÇÍÕ-
ÓÑÐÂ ÍÎáÚÇÄÞÏ ÄÑÒÓÑÔÑÏ âÄÎâÇÕÔâ ÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÖÓÑÄÐâ
ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ àÐÇÓÅËË ÔÑÔÕÑâÐËâ P�BÿA ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÖÓÑÄÐâ
ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ àÐÇÓÅËË ÄÑÊÃÖÉÆÈÐÐÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËâ P�. ¦ÔÎË
ÖÓÑÄÇÐß P�BÿA ÐÂØÑÆËÕÔâ ÐËÉÇ ÖÓÑÄÐâ P�, ÕÑ ÄÑÊÏÑÉÇÐ
ÑÃÞÚÐÞÌ ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÑÕ P� ÐÂ BA. °ÆÐÂÍÑ ÇÔÎË
ÖÓÑÄÇÐß P�BÿA ÐÂØÑÆËÕÔâ ÄÞÛÇ ÖÓÑÄÐâ P�, ÕÑ ÄÑÊÏÑÉÐÑ
ÕÑÎßÍÑ ÄËÓÕÖÂÎßÐÑÇ ÖÚÂÔÕËÇ ÄÂÍÂÐÕÐÑÅÑ àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÅÑ
ÖÓÑÄÐâ BA Ä ÒÇÓÇÐÑÔÇ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÑÕ P ÐÂ HA ÒÑ ÍÄÂÐÕÑ-
ÄÑÏÖ ÏÇØÂÐËÊÏÖ ÔÖÒÇÓÑÃÏÇÐÂ [252]. ³ÖÜÇÔÕÄÖÇÕ ÐÇ-
ÔÍÑÎßÍÑ ÔÒÑÔÑÃÑÄ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐËâ ÖÓÑÄÐâ àÐÇÓÅËË P�BÿA.

¥Îâ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐËâ ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ àÐÇÓÅËË P�BÿA ÏÑÉÐÑ
ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÕß ÄÞÚËÔÎÇÐËâ àÐÇÓÅËË ÔÑÎßÄÂÕÂÙËË BChlÿ Ë
BPheÿ Ä ÓÂÔÕÄÑÓÇ Ë ÂÐÂÎÑÅËÚÐÑÌ àÐÇÓÅËË P�BÿA Ë P�HÿA Ä
²¸ Ô ÖÚÈÕÑÏ ËÊÏÇÓÇÐÐÞØ ÊÐÂÚÇÐËÌ ÔÓÇÆÐÇÕÑÚÇÚÐÑÅÑ ÓÇ-
ÆÑÍÔ-ÒÑÕÇÐÙËÂÎÂ ÆÎâ BChl Ë BPheo Ä ÓÂÔÕÄÑÓÇ [93, 159,
253 ë 255]. £ÞÚËÔÎÇÐÐÂâ àÐÇÓÅËâ ÔÑÎßÄÂÕÂÙËË ÄÍÎáÚÂÇÕ Ä
ÔÇÃâ àÎÇÍÕÓÑÔÕÂÕËÚÇÔÍÑÇ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËÇ ÆÑÐÑÓÂ Ë ÂÍÙÇÒ-
ÕÑÓÂ, Â ÕÂÍÉÇ ÄÎËâÐËÇ ÑÍÓÖÉÇÐËâ. ¿ÐÇÓÅËá P�BÿA Ä ÅÂ-
ÊÑÄÑÌ ×ÂÊÇ ÕÂÍÉÇ ÏÑÉÐÑ ÄÞÚËÔÎËÕß ÍÄÂÐÕÑÄÞÏË ÏÇÕÑ-
ÆÂÏË [94, 173, 256 ë 262]. £ ÓÂÔÚÈÕÂØ ÆËàÎÇÍÕÓËÚÇÔÍÑÇ
àÍÓÂÐËÓÑÄÂÐËÇ Ä ÃÇÎÍÇ ÖÚËÕÞÄÂÇÕÔâ Ä ÓÂÏÍÂØ ÖÓÂÄÐÇÐËâ
±ÖÂÔÔÑÐÂ ë¢ÑÎßÙÏÂÐÂ Ô ÏÂÍÓÑÔÍÑÒËÚÇÔÍËÏË ÆËàÎÇÍÕÓË-
ÚÇÔÍËÏË ÍÑÐÔÕÂÐÕÂÏË [94, 263] ËÎË Ä ÓÂÏÍÂØ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇ-
ÐËÌ Ñ ÏËÍÓÑÔÍÑÒËÚÇÔÍËØ ÆËÒÑÎâØ ÂÐÉÇÄÇÐÂ [93, 254,
264]. ¥Îâ ÓÂÔÚÈÕÑÄ ËÔÒÑÎßÊÖÇÕÔâ Ô×ÇÓËÚÇÔÍË-ÔËÏÏÇÕÓËÚ-
ÐÂâ [159, 264 ë 267] ËÎË ÒÇÓËÑÆËÚÇÔÍÂâ [268, 269] ÏÑÆÇÎË
ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËâ ÆËÒÑÎÇÌ. ®ÇÕÑÆÞ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÌ ÆËÐÂ-
ÏËÍË Ô ÒÓËÏÇÐÇÐËÇÏ ÄÞÚËÔÎËÕÇÎßÐÞØ ÏÇÕÑÆÑÄ ÄÑÊÏÖÜÇ-
ÐËâ ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ àÐÇÓÅËË ÒÑÊÄÑÎâáÕ ÓÂÔÔÚËÕÂÕß ÄÎËâÐËÇ
ËÊÏÇÐÇÐËÌ Ä ÃÇÎÍÑÄÑÏ ÑÍÓÖÉÇÐËË ÐÂ àÐÇÓÅËá P�BÿA [159,
160, 253 ë 255]. ³ ÒÓËÄÎÇÚÇÐËÇÏ ÆÂÐÐÞØ Ñ ÍÓËÔÕÂÎÎËÚÇ-
ÔÍÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ ²¸ Rba. sphaeroides [27] ÓÂÔÚÈÕÞ ÏÑ-
ÎÇÍÖÎâÓÐÑÌ ÆËÐÂÏËÍË ÆÂáÕ ÊÐÂÚÇÐËÇ ÓÂÊÐÑÔÕË ÔÄÑÃÑÆ-
ÐÞØ àÐÇÓÅËÌ P� Ë P�BÿA ÒÑÓâÆÍÂ ÿ2 ÍÍÂÎ ÏÑÎßÿ1 Ë
ÄÇÎËÚËÐÖ àÐÇÓÅËË ÓÇÑÓÅÂÐËÊÂÙËË ÓÇÂÍÙËË P� ! P�BÿA �
� 2 ÍÍÂÎ ÏÑÎßÿ1 [159, 160]. ¢ÎËÊÍËÌ ÓÇÊÖÎßÕÂÕ ÒÑÎÖÚÇÐ Ä
ÓÂÔÚÈÕÂØ ÆÎâ ²¸ Blc. viridis [93, 218, 254, 270, 271].
¯ÇÄÞÔÑÍÂâ ÕÑÚÐÑÔÕß àÕËØ ÓÂÔÚÈÕÑÄ, �2 ÍÍÂÎ ÏÑÎßÿ1, ÐÇ
ËÔÍÎáÚÂÇÕ ÕÑÅÑ, ÚÕÑ ÖÓÑÄÇÐß P�BÿA ÏÑÉÇÕ ÐÇÏÐÑÅÑ ÒÓÇ-
ÄÞÛÂÕß ÖÓÑÄÇÐß P�. £ ÓâÆÇ ÕÇÑÓÇÕËÚÇÔÍËØ ÓÂÃÑÕ ÒÑÎÖ-
ÚÇÐÑ, ÚÕÑ ÖÓÑÄÇÐß P�BÿA ÐÂØÑÆËÕÔâ ÐÂÏÐÑÅÑ ÄÞÛÇ ÖÓÑÄÐâ
P� [94, 258, 259, 261]. ´ÜÂÕÇÎßÐÞÌ ÂÐÂÎËÊ àÕËØ ÄÞÚËÔÎÇ-
ÐËÌ ÄÞâÄËÎ ÓâÆ ÐÇÕÑÚÐÑÔÕÇÌ ÒÓË ÖÚÈÕÇ à××ÇÍÕÑÄ ÆËàÎÇÍÕ-
ÓËÚÇÔÍÑÅÑ àÍÓÂÐËÓÑÄÂÐËâ [218, 254, 269].

°ÙÇÐÍË ÖÓÑÄÐâ ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ àÐÇÓÅËË P�BÿA ÐÂ ÑÔÐÑÄÇ
àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞØ ÆÂÐÐÞØ ÒÑ ×ÇÏÕÑÔÇÍÖÐÆÐÑÌ ÔÒÇÍÕÓÑ-
ÔÍÑÒËË ×ÇÑ×ËÕËÐ-ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞØ ²¸ ÆÂáÕ ÄÇÎË-
ÚËÐÖ � ÿ0;06 à£ (ËÎË ÿ1;4 ÍÍÂÎ ÏÑÎßÿ1) ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ
ÖÓÑÄÐâ P� [272, 273]. ³ÓÂÄÐËÄÂâ ÔÍÑÓÑÔÕË ÒÇÓÇÐÑÔÂ
àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ä ÏÖÕÂÐÕÐÞØ Ë ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸ ÒÓË ËÊÄÇÔÕÐÑÏ
(ËÊ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÑÄ ËÎË ÓÂÔÚÈÕÑÄ) ËÊÏÇÐÇÐËË ÖÓÑÄÐâ P�BÿA

Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÏÖÕÂÙËË, ÏÑÉÐÑ ÐÂÌÕË ÂÃÔÑÎáÕÐÑÇ ÊÐÂÚÇ-
ÐËÇ àÐÇÓÅËË P�BÿA ËÊ ÕÇÑÓÇÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÄÞÓÂÉÇÐËâ ÆÎâ
ÔÍÑÓÑÔÕË ÒÇÓÇÐÑÔÂ, Ä ÍÑÕÑÓÑÇ àÕÂ àÐÇÓÅËâ ÄØÑÆËÕ Ä ÄËÆÇ
ÒÂÓÂÏÇÕÓÂ [43, 44, 65 ë 67, 207, 208, 223, 274 ë 281].
£ÞÓÂÉÇÐËÇ ÆÎâ ÔÍÑÓÑÔÕË ÒÇÓÇÐÑÔÂ ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ÒÑÎÖÚÇÐÑ
ÐÂ ÑÔÐÑÄÇ ÍÎÂÔÔËÚÇÔÍËØ ËÎË ÍÄÂÐÕÑÄÑ-ÏÇØÂÐËÚÇÔÍËØ ÒÓÇÆ-
ÔÕÂÄÎÇÐËÌ. ²ÇÊÖÎßÕÂÕÞ ÒÑÆÑÃÐÞØ ÔÓÂÄÐÇÐËÌ ÒÑÍÂÊÞ-
ÄÂáÕ, ÚÕÑ ÖÓÑÄÇÐß P�BÿA ÐÂØÑÆËÕÔâ ËÎË ÃÎËÊÍÑ Í ÖÓÑÄÐá
P�, ËÎË ÐÇÏÐÑÅÑ ÐËÉÇ ÇÅÑ.

¦ÜÈ ÑÆÐËÏ ÔÒÑÔÑÃÑÏ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐËâ ÓÂÊÐËÙÞ àÐÇÓÅËÌ
P� Ë P�BÿA âÄÎâÇÕÔâ ËÊÏÇÓÇÐËÇ ÊÂÏÇÆÎÇÐÐÑÌ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐ-
ÙËË, ÒÑâÄÎâáÜÇÌÔâ ÒÓË ÓÇÍÑÏÃËÐÂÙËË P�BÿA Ô ÑÃÓÂÊÑÄÂ-
ÐËÇÏ P�. ¥Îâ àÕÑÅÑ ÎÖÚÛÇ ÄÔÇÅÑ ÒÑÆØÑÆâÕ ×ÇÑ×ËÕËÐ-
ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞÇ ²¸ Rba. sphaeroides R-26, Ä ÍÑÕÑÓÞØ
HA ÊÂÏÇÐÈÐ ÓÂÔÕËÕÇÎßÐÞÏ ×ÇÑ×ËÕËÐÑÏ ¶×¡, ÄÔÎÇÆÔÕÄËÇ
ÚÇÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËÇ P�BÿA ÔÕÂÐÑÄËÕÔâ ÆÑÎÅÑÉËÄÖÜËÏ [282].
¢ÞÎÑ ÐÂÌÆÇÐÑ, ÚÕÑ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÐÂâ ÊÂÄËÔËÏÑÔÕß ×ÎÖÑÓÇÔ-
ÙÇÐÙËË ×ÇÑ×ËÕËÐ-ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞØ ²¸ Ô ÒÓÇÆÄÑÔÔÕÂ-
ÐÑÄÎÇÐÐÞÏË ØËÐÑÐÂÏË ËÏÇÇÕ ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÞÌ ÒÑÎÐÑÔÕßá
ÑÃÓÂÕËÏÞÌ ÒÑÆÝÈÏ Ô ÄÑÊÓÂÔÕÂÐËÇÏ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÞ Ä ÆËÂ-
ÒÂÊÑÐÇ 95 ë 200 ¬ [282]. ®ÇÐßÛËÌ ÒÑÆÝÈÏ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË
Ô ÄÑÊÓÂÔÕÂÐËÇÏ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÞ ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ Ä ×ÇÑ×ËÕËÐ-
ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞØ ²¸ ÃÇÊ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄËÕÇÎâ. £ ÐÂÕËÄÐÞØ
²¸ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÐÂâ ÊÂÄËÔËÏÑÔÕß ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÐÇ ËÏÇÇÕ
ÒÑÆÝÈÏÂ Ô ÄÑÊÓÂÔÕÂÐËÇÏ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÞ. £ ÓÂÏÍÂØ ÕÇÑÓÇ-
ÕËÚÇÔÍÑÌ ÏÑÆÇÎË ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ Ä ÐÂÕËÄÐÞØ Ë
×ÇÑ×ËÕËÐ-ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞØ ²¸ Ô ÖÚÈÕÑÏ ÑÃÓÂÕÐÞØ
ÒÇÓÇØÑÆÑÄ, ÓÇÍÑÏÃËÐÂÙËË Ë "ÃÞÔÕÓÑÌ" ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË
ÒÑÎÖÚÇÐÞ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÐÞÇ ÊÂÄËÔËÏÑÔÕË ÄÞØÑÆÂ ×ÎÖÑÓÇÔ-
ÙÇÐÙËË. ¡ÒÒÓÑÍÔËÏÂÙËâ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞØ ÕÇÏÒÇÓÂ-
ÕÖÓÐÞØ ÊÂÄËÔËÏÑÔÕÇÌ ÕÇÑÓÇÕËÚÇÔÍËÏË ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÔÆÇ-
ÎÂÕß ÄÞÄÑÆ Ñ ÕÑÏ, ÚÕÑ Ä ×ÇÑ×ËÕËÐ-ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞØ
²¸ Rba. sphaeroides R-26 ÖÓÑÄÇÐß P�BÿA ÐÂØÑÆËÕÔâ ÐËÉÇ
ÖÓÑÄÐâ P� ÐÂ � 550 ÔÏÿ1[282]. ±ÑÔÍÑÎßÍÖ ÆÂÐÐÂâ ÏÑÆË-
×ËÍÂÙËâ ÐÇ ÊÂÕÓÂÅËÄÂÇÕ ÏÑÎÇÍÖÎ BA Ë ², ÇÔÕß ÑÔÐÑÄÂÐËâ
ÔÚËÕÂÕß, ÚÕÑ ÒÑÎÖÚÇÐÐÂâ ÑÙÇÐÍÂ ÔÒÓÂÄÇÆÎËÄÂ Ë ÆÎâ ÐÂ-
ÕËÄÐÞØ ²¸ Rba. sphaeroides R-26.

²ÂÊÐÑÔÕß ÔÄÑÃÑÆÐÞØ àÐÇÓÅËÌ P� Ë P�HÿA ÏÑÉÐÑ ÒÑ-
ÎÖÚËÕß ËÊ ËÊÏÇÓÇÐËÌ ÍÑÐÔÕÂÐÕÞ ÓÂÄÐÑÄÇÔËâ àÕËØ ÔÑÔÕÑâ-
ÐËÌ Ä ²¸ Ô ÒÓÇÆÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐÐÞÏ QA ËÎË Ä ²¸ Ô ÑÕÔÖÕ-
ÔÕÄÖáÜËÏ QA. £ àÕËØ ÖÔÎÑÄËâØ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËâ P� ÊÂÕÖ-
ØÂÇÕ Ô ÑÔÐÑÄÐÑÌ ÍÑÐÔÕÂÐÕÑÌ ÄÓÇÏÇÐË 10 ë 20 ÐÔ, ÍÑÕÑÓÂâ
ÔÑÄÒÂÆÂÇÕ Ô ÍÑÐÔÕÂÐÕÑÌ ÊÂÕÖØÂÐËâ ÔÑÔÕÑâÐËâ P�HÿA [42,
283 ë 293]. ®ËÐÑÓÐÞÇ, ÃÑÎÇÇ ÃÞÔÕÓÞÇ, ÍÑÏÒÑÐÇÐÕÞ ×ÎÖÑ-
ÓÇÔÙÇÐÙËË P� ÏÑÅÖÕ ÃÞÕß ÔÄâÊÂÐÞ Ô ÓÇÎÂÍÔÂÙËÇÌ P�HÿA.
±Ñ ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑÌ ÂÏÒÎËÕÖÆÇ ÑÔÐÑÄÐÑÌ, ÏÇÆÎÇÐÐÑÌ, ÍÑÏ-
ÒÑÐÇÐÕÞ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË P� ÐÂÌÆÇÐÑ, ÚÕÑ ÖÓÑÄÇÐß ÔÄÑ-
ÃÑÆÐÑÌ àÐÇÓÅËË ÓÇÎÂÍÔËÓÑÄÂÄÛÇÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËâ P�HÿA ÐÂ-
ØÑÆËÕÔâ ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑ ÐËÉÇ ÕÂÍÑÄÑÅÑ ÆÎâ P� ì ÐÂ 0,21 ë
0,26 à£.

¥ÓÖÅËÏ ÔÒÑÔÑÃÑÏ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐËâ ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ àÐÇÓÅËË
P�HÿA âÄÎâÇÕÔâ ÐÂØÑÉÆÇÐËÇ ÍÑÐÔÕÂÐÕÞ ÓÂÄÐÑÄÇÔËâ ÔÑ-
ÔÕÑâÐËâ P�HÿA Ë ÄÑÊÃÖÉÆÈÐÐÑÅÑ ÕÓËÒÎÇÕÐÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËâ
P (3P). £ ²¸ Rba. sphaeroides Ô ÃÎÑÍËÓÑÄÂÐÐÑÌ ÓÇÂÍÙËÇÌ
HÿA ! QA ÔÑÔÕÑâÐËÇ 3P ÑÃÓÂÊÖÇÕÔâ ËÊ P�HÿA Ô ÍÄÂÐÕÑÄÞÏ
ÄÞØÑÆÑÏ � 30% ÒÓË ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ 295 ¬ [294]. ±Ñ ËÊ-
ÏÇÓÇÐËâÏ ÔÒÇÍÕÓÂ ×ÑÔ×ÑÓÇÔÙÇÐÙËË [295] Ë ÐÂÌÆÇÐÐÑÏÖ
ÊÐÂÚÇÐËá àÐÇÓÅËË ÂÍÕËÄÂÙËË ÆÎâ à××ÇÍÕÂ ÕÇÒÎÑÄÑÅÑ
ÊÂÔÇÎÇÐËâ ÄÑÊÃÖÉÆÈÐÐÑÅÑ ÔËÐÅÎÇÕÐÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËâ [108]
ÃÞÎÑ ÖÔÕÂÐÑÄÎÇÐÑ, ÚÕÑ ÖÓÑÄÇÐß 3P ÐÂØÑÆËÕÔâ ÐÂ 0,42 à£
ÐËÉÇ ÖÓÑÄÐâ P�. ²ÂÔÒÂÆ ÔÑÔÕÑâÐËâ 3P ÒÓÑËÔØÑÆËÕ Ä
ÑÔÐÑÄÐÑÏ ÃÎÂÅÑÆÂÓâ ÑÃÓÂÕÐÑÏÖ ÒÇÓÇØÑÆÖ Ä ÔÑÔÕÑâÐËÇ
P�HÿA ÒÑÆ ÆÇÌÔÕÄËÇÏ ÕÇÒÎÂ Ë ÒÑÔÎÇÆÖáÜÇÌ ÓÇÍÑÏÃËÐÂ-
ÙËË Ä ÑÔÐÑÄÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ. £ÐÇÛÐÇÇ ÏÂÅÐËÕÐÑÇ ÒÑÎÇ
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ÄÎËâÇÕ ÐÂ ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËÇ Ë ÓÂÔÒÂÆ 3P, ÒÑÔÍÑÎßÍÖ àÕË
ÒÓÑÙÇÔÔÞ ÒÓÑÕÇÍÂáÕ Ô ÖÚÂÔÕËÇÏ ÔËÐÅÎÇÕÐÑÌ Ë ÕÓËÒÎÇÕ-
ÐÑÌ ×ÑÓÏ P�HÿA, Ä ÍÑÕÑÓÞØ ÓÂÊÐÑÔÕß ÖÓÑÄÐÇÌ àÐÇÓÅËË
ÒÓÑÒÑÓÙËÑÐÂÎßÐÂ ÐÂÒÓâÉÈÐÐÑÔÕË ÏÂÅÐËÕÐÑÅÑ ÒÑÎâ
[296 ë 299]. ªÊÖÚÇÐËÇ ÄÎËâÐËâ ÏÂÅÐËÕÐÑÅÑ ÒÑÎâ Ë ÕÇÏÒÇ-
ÓÂÕÖÓÞ ÐÂ ÍËÐÇÕËÍË ÊÂÕÖØÂÐËâ P�HÿA ÒÓËÄÇÎÑ Í ÄÞÄÑÆÖ Ñ
ÕÑÏ, ÚÕÑ ÖÓÑÄÇÐß P�HÿA ÐÂØÑÆËÕÔâ ÐËÉÇ ÖÓÑÄÐâ P� ÐÂ
0,25 ë 0,26 à£ [291, 295, 300 ë 302].

³ÖÏÏËÓÖâ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÞ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞØ Ë ÕÇÑÓÇÕË-
ÚÇÔÍËØ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÌ, ÏÑÉÐÑ ÊÂÍÎáÚËÕß, ÚÕÑ ÖÓÑÄÇÐß
P�BÿA ÐÂØÑÆËÕÔâ ÐËÉÇ ÖÓÑÄÐâ P� ÐÂ � 0;04ÿ0;07 à£ [54,
65, 165, 167, 168, 272, 273, 275, 276, 282] Ë ÄÞÛÇ ÖÓÑÄÐâ
P�HÿA ÐÂ � 0;2ÿ0;3 à£. ¿ÕÑ ÑÊÐÂÚÂÇÕ, ÚÕÑ ÏÑÎÇÍÖÎÂ BA

ÆÇÌÔÕÄËÕÇÎßÐÑ ÏÑÉÇÕ ÖÚÂÔÕÄÑÄÂÕß Ä ÒÇÓÇÐÑÔÇ àÎÇÍÕÓÑÐÂ
ÑÕ P� ÐÂHA.

5.2. µÚÂÔÕËÇ ÏÑÎÇÍÖÎÞ £¡

Ä ÒÇÓÄËÚÐÑÏ ÓÂÊÆÇÎÇÐËË ÊÂÓâÆÑÄ
±ÓÑÃÎÇÏÂ ÖÚÂÔÕËâÏÑÎÇÍÖÎÞÏÑÐÑÏÇÓÐÑÅÑ ÃÂÍÕÇÓËÑØÎÑ-
ÓÑ×ËÎÎÂ BA Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÒÓÑÏÇÉÖÕÑÚÐÑÅÑ ÂÍÙÇÒÕÑÓÂ Ä
ÒÇÓÄËÚÐÑÏ ÓÂÊÆÇÎÇÐËË ÊÂÓâÆÑÄ, ËÏÇáÜÂâ ÏÐÑÅÑÎÇÕ-
Ðáá ËÔÕÑÓËá (ÔÏ. ÑÃÊÑÓÞ Ä [2, 7]), ÎÑÅËÚÐÑ ÔÎÇÆÖÇÕ ËÊ
ÒÑÎÑÉÇÐËâ BA ÏÇÉÆÖ P ËHA ÔÑÅÎÂÔÐÑ ÓÇÐÕÅÇÐÑÔÕÓÖÍÕÖÓ-
ÐÞÏ ÆÂÐÐÞÏ (ÔÏ. ÓËÔ. 1) [22, 27]. £ ÕÇÚÇÐËÇ ÆÎËÕÇÎßÐÑÅÑ
ÄÓÇÏÇÐË ÐÇ ÖÆÂÄÂÎÑÔß ÒÑÎÖÚËÕß ÖÃÇÆËÕÇÎßÐÞØ ÆÑÍÂÊÂ-
ÕÇÎßÔÕÄ ÐÇÒÑÔÓÇÆÔÕÄÇÐÐÑÅÑ ÖÚÂÔÕËâ BA Ä ÓÂÊÆÇÎÇÐËË
ÊÂÓâÆÑÄ.

±ÇÓÄÑÇ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÑÇ ÖÍÂÊÂÐËÇ ÐÂ ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕß
ÒÑâÄÎÇÐËâ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÐÂ BA ÃÞÎÑ ÒÑÎÖÚÇÐÑ Ä ÒËÍÑÔÇÍÖÐÆ-
ÐÞØ ËÊÏÇÓÇÐËâØ Ä ²¸ R. rubrum [303] Ë ÒÑÊÆÐÇÇ ì Ä ²¸
Rba. sphaeroides [304]. £ ÖÍÂÊÂÐÐÞØ ÓÂÃÑÕÂØ Ô ÊÂÆÇÓÉÍÑÌ
ÑÍÑÎÑ 1,5 ÒÔ ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÏÑÏÇÐÕÂ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ ÐÂÃÎá-
ÆÂÎÑÔß ÄÞÙÄÇÕÂÐËÇ ÒÑÎÑÔÞ P Ë ÚÂÔÕËÚÐÑÇ ÄÞÙÄÇÕÂÐËÇ
ÒÑÎÑÔÞ B, ÚÕÑ ËÐÕÇÓÒÓÇÕËÓÑÄÂÎÑÔß ÍÂÍ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ
ÔÑÔÕÑâÐËâ P�BÿA, ÔÏÇÛÂÐÐÑÅÑ Ô ÔÑÔÕÑâÐËÇÏ P�.

°ÆÐÑ ËÊ ÒÇÓÄÞØ ×ÇÏÕÑÔÇÍÖÐÆÐÞØ ËÊÏÇÓÇÐËÌ Ä ÑÃÎÂ-
ÔÕË 700 ë 900 ÐÏ ÄÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞØ ²¸Rba. sphaeroides
Ô ÖÆÂÎÈÐÐÑÌ ÏÑÎÇÍÖÎÑÌ BM ÃÞÎÑ ÒÓÑÄÇÆÇÐÑ Ä [305, 306].
´ÜÂÕÇÎßÐÞÌ ÂÐÂÎËÊ ÍËÐÇÕËÍ Ë ÔÒÇÍÕÓÑÄ DA Ä àÕËØ ÓÂ-
ÃÑÕÂØ ÒÓËÄÈÎ Í ÄÞÄÑÆÖ Ñ ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕË ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËâ
ÔÑÔÕÑâÐËâ P�BÿA, ÍÑÕÑÓÑÇ ËÏÇÇÕ ÒÓËÏÇÓÐÑ ÕÂÍÖá ÉÇ ÊÂÔÇ-
ÎÈÐÐÑÔÕß, ÚÕÑ Ë ÔÑÔÕÑâÐËÇ P�HÿA, ÃÎÂÅÑÆÂÓâ ÃÞÔÕÓÑÏÖ
ÑÃÏÇÐÖ àÎÇÍÕÓÑÐÑÏ ÏÇÉÆÖ B Ë H. ´ÇÏ ÐÇ ÏÇÐÇÇ Ä ÙÇÎÑÏ
ÓâÆÇ ÓÂÃÑÕ ËÊÏÇÓÇÐËÇ Ë ÂÐÂÎËÊ ÍËÐÇÕËÍ DA Ô ×ÇÏÕÑÔÇ-
ÍÖÐÆÐÞÏ ÓÂÊÓÇÛÇÐËÇÏ Ä àÕÑÌ ÑÃÎÂÔÕË ÔÒÇÍÕÓÂ ÐÇ ÒÑÍÂ-
ÊÂÎË ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ÔÑÔÕÑâÐËâ P�BÿA [33, 35, 36].

²ÇÊÖÎßÕÂÕÞ ÒËÍÑ- Ë ×ÇÏÕÑÔÇÍÖÐÆÐÑÌ ÔÒÇÍÕÓÑÔÍÑÒËË
ÒÑÔÕÇÒÇÐÐÑ ÒÓËÄÇÎË Í ÒÑÐËÏÂÐËá ÑÔÐÑÄÐÑÌ ÔÎÑÉÐÑÔÕË
ÑÃÐÂÓÖÉÇÐËâ ÔÑÔÕÑâÐËâ P�BÿA, ÍÑÕÑÓÂâ ÔÄâÊÂÐÂ Ô ÕÇÏ, ÚÕÑ
ÄÓÇÏâ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ P�BÿA Ä ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÓÂÊ ÒÓÇÄÞÛÂÇÕ
ÄÓÇÏâ ÇÅÑ ÓÂÔÒÂÆÂ ËÊ-ÊÂ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ô BÿA ÐÂ HA

[39, 307]. ¿ÕÑ ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÏÂÎÑÌ ÊÂÔÇÎÈÐÐÑÔÕË ÔÑÔÕÑâÐËâ
P�BÿA Ä ÕÇÚÇÐËÇ ÄÔÇÅÑ ÄÓÇÏÇÐË ÇÅÑ ÔÖÜÇÔÕÄÑÄÂÐËâ, ÍÑ-
ÕÑÓÑÇ ÐÇ ÒÓÇÄÞÛÂÇÕ ÐÇÔÍÑÎßÍËØ ÒËÍÑÔÇÍÖÐÆ. ¥ÓÖÅÂâ
ÔÎÑÉÐÑÔÕß ÔÄâÊÂÐÂ Ô ÕÇÏ, ÚÕÑ Ä ÄËÆËÏÑÏ ÆËÂÒÂÊÑÐÇ, ÅÆÇ
ÒÓÑÄÑÆËÎÑÔß ÒÑÆÂÄÎâáÜÇÇ ÃÑÎßÛËÐÔÕÄÑ ËÊÏÇÓÇÐËÌ,
ÔÒÇÍÕÓ ÔÑÔÕÑâÐËâ P�BÿA ÔËÎßÐÑ ÊÂÏÂÔÍËÓÑÄÂÐ ÔÒÇÍÕÓÂÏË
ÆÓÖÅËØ ÔÑÔÕÑâÐËÌ. ±ÓË ×ÇÏÕÑÔÇÍÖÐÆÐÑÏ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËË
P Ä ÔÕËÏÖÎËÓÑÄÂÐÐÑÏ ËÊÎÖÚÇÐËË P� ÃÞÎÂ ÑÃÐÂÓÖÉÇÐÂ
ÃÞÔÕÓÂâ ÍÑÏÒÑÐÇÐÕÂ, ÍÑÕÑÓÂâ ÏÑÅÎÂ ÃÞ ÖÍÂÊÞÄÂÕß ÐÂ
ÆÄÖØàÕÂÒÐÞÌ ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÑÕ P� ÐÂHA [39 ë 41, 163].
´ÇÏ ÐÇ ÏÇÐÇÇ ÄÞÆÇÎËÕß àÕÑÕ à××ÇÍÕ ÐÂ ×ÑÐÇ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ,
ÔÄâÊÂÐÐÞØ Ô ÆÄËÉÇÐËÇÏ âÆÇÓÐÑÅÑ ÄÑÎÐÑÄÑÅÑ ÒÂÍÇÕÂ, Ë
ÄÓÇÏÇÐÐ�yØ ÔÏÇÜÇÐËÌ ÒÑÎÑÔÞ ËÊÎÖÚÇÐËâ P� ÐÇ ÖÆÂÎÑÔß.

³ÎÑÉÐÑÔÕß ÒÇÓÄÞØ ÒÑÒÞÕÑÍ ÑÃÐÂÓÖÉÇÐËâ ÔÑÔÕÑâÐËâ
P�BÿA ÒÓËÄÇÎÂ Í ËÆÇÇ Ñ ÄËÓÕÖÂÎßÐÑÏ, Â ÐÇ ÓÇÂÎßÐÑÏ ÖÚÂÔ-
ÕËË BA Ä ÒÇÓÇÐÑÔÇ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÒÑ ÏÇØÂÐËÊÏÖ ÔÖÒÇÓÑÃÏÇÐÂ
[252, 308]. ±ÓË àÕÑÏ ÑÃÓÂÊÖÇÕÔâ ÍÄÂÐÕÑÄÑ-ÏÇØÂÐËÚÇÔÍÑÇ
ÔÏÇÛÇÐËÇ ÔÑÔÕÑâÐËâ P�BÿA Ô ÑÃÑËÏË ÔÑÔÕÑâÐËâÏË, P� Ë
P�HÿA. ¡ÐÂÎËÊ ÍËÐÇÕËÚÇÔÍËØ ËÊÏÇÓÇÐËÌ Ä ÑÃÎÂÔÕË 1020 ÐÏ
ÄÞâÄËÎ ÖÍÂÊÂÐËÇ (Ä ÒÓÇÆÇÎÂØ ÑÛËÃÍË ËÊÏÇÓÇÐËÌ) ÐÂ
ÐÂÎËÚËÇ ÔÎÂÃÑÌ ÒÑÎÑÔÞ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ, ÍÑÕÑÓÂâ ÏÑÅÎÂ ÒÓË-
ÐÂÆÎÇÉÂÕß ÂÐËÑÐÖBÿA [307, 309]. ¿ÕÂ ÒÑÎÑÔÂ ÄÒÇÓÄÞÇ ÃÞÎÂ
ËÆÇÐÕË×ËÙËÓÑÄÂÐÂ Ä ÓÂÔÕÄÑÓÇ ÂÐËÑÐÂ BChlÿ Ä [96]. £ ²¸
Rba. sphaeroides ÒÓË ÍÑÏÐÂÕÐÑÌ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ ÒÇÓÇÐÑÔ
àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÑÕ P� ÐÂ BA ÏÑÉÇÕ ÒÓÑØÑÆËÕß Ô ÍÑÐÔÕÂÐÕÑÌ
� 3;5 ÒÔ, Â ÒÇÓÇÐÑÔ ÑÕ BÿA ÐÂ HA ì Ô ÍÑÐÔÕÂÐÕÑÌ � 0;9 ÒÔ
[307]. ¦ÔÎË ÒÓÇÆÒÑÎÑÉËÕß, ÚÕÑ ÑÃÇ ÓÇÂÍÙËË ÑÃÓÂÕËÏÞ, ÕÑ
ÒÑÎÖÚÂáÕÔâ ÍÑÐÔÕÂÐÕÞ � 1ÿ3 ÒÔ ÍÂÍ ÆÎâ ÓÇÂÍÙËË
P� ! BA, ÕÂÍ Ë ÆÎâ ÓÇÂÍÙËË BÿA ! HA [43, 309].

¯ÂËÃÑÎÇÇ ÖÃÇÆËÕÇÎßÐÑÇ ÆÑÍÂÊÂÕÇÎßÔÕÄÑ ÓÇÂÎßÐÑÅÑ
ÖÚÂÔÕËâ BA Ä ÆÄÖØÔÕÖÒÇÐÚÂÕÑÏ ÒÇÓÇÐÑÔÇ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÑÕ P�

ÐÂ HA ÒÑÎÖÚÇÐÑ Ä ²¸ Rba. sphaeroides, Ä ÍÑÕÑÓÞØ
ÃÂÍÕÇÓËÑ×ÇÑ×ËÕËÐ HA ÃÞÎ ÊÂÏÇÐÈÐ ÓÂÔÕËÕÇÎßÐÞÏ ×ÇÑ-
×ËÕËÐÑÏ (Pheo-a) [107, 272, 273, 310] ËÎË ÃÂÍÕÇÓËÑØÎÑÓÑ-
×ËÎÎÑÏ [167, 168]. ±ÑÔÍÑÎßÍÖ ÓÇÆÑÍÔ-ÒÑÕÇÐÙËÂÎÞ Pheo Ë
BChl ÔÏÇÜÇÐÞ Ä ÑÕÓËÙÂÕÇÎßÐÖá ÔÕÑÓÑÐÖ ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ
ÓÇÆÑÍÔ-ÒÑÕÇÐÙËÂÎÂ £Phe, ÖÍÂÊÂÐÐÞÇ ÊÂÏÇÐÞ ÒÓËÄÑÆËÎË Í
ÖÄÇÎËÚÇÐËá ÂÏÒÎËÕÖÆÞ Ë ÆÎËÕÇÎßÐÑÔÕË ÄÓÇÏÇÐË ËÊÏÇÐÇ-
ÐËÌ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ, ÔÄâÊÂÐÐÞØ Ô ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇÏ ÔÑÔÕÑâÐËâ
P�BÿA. ªÐÞÏË ÔÎÑÄÂÏË, Ä àÕËØ ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞØ ²¸
ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÐÂÍÑÒÎÇÐËÇ ÔÑÔÕÑâÐËâ P�BÿA Ä ÒËÍÑÔÇÍÖÐÆ-
ÐÑÏ ÆËÂÒÂÊÑÐÇ.

£ÒÇÓÄÞÇ ÒÓâÏÂâ ÓÇÅËÔÕÓÂÙËâ ÒÑÎÑÔÞ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ BÿA
ÒÓË 1020 ÐÏ ÃÞÎÂ ÒÓÑÄÇÆÇÐÂ ËÏÇÐÐÑ Ä Pheo-ÏÑÆË×ËÙË-
ÓÑÄÂÐÐÞØ ²¸ ÒÓË ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ 5 ¬ [107]. ©ÂÏÇÐÂ ÂÏËÐÑ-
ÍËÔÎÑÕÐÑÅÑ ÑÔÕÂÕÍÂ Phe ÄÃÎËÊËHA ÂÔÒÂÓÂÅËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑ-
ÕÑÌ, ÖÄÇÎËÚËÄÂáÜÂâ ÔÄÑÃÑÆÐÖá àÐÇÓÅËá P�HÿA ÒÓË
ÖÔÎÑÄËË ËÑÐËÊÂÙËË Asp, ÒÓËÄÑÆËÎÂ Í ÔØÑÉÇÏÖ à××ÇÍÕÖ
ÊÂÏÇÆÎÇÐËâ ÓÇÂÍÙËË BÿA ! HA [166, 280]. ®ÖÕÂÙËË, ÒÑÄÞ-
ÛÂáÜËÇ ÖÓÑÄÇÐß àÐÇÓÅËË P�BÿA, ÕÂÍÉÇ ÊÂÏÇÆÎâÎË ÒÇÓ-
ÄËÚÐÑÇ ÓÂÊÆÇÎÇÐËÇ ÊÂÓâÆÑÄ ÄÔÎÇÆÔÕÄËÇ ÊÂÏÇÆÎÇÐËâ ÓÇÂÍ-
ÙËË P� ! BÿA [64 ë 67, 75, 114, 163, 164, 280]. ±ÓË ÊÂÏÇÐÇ
BChl BA ÃÂÍÕÇÓËÑ×ÇÑ×ËÕËÐÑÏ H (BPhe) Ä ÏÖÕÂÐÕÂØ
ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ ÆÑÎÅÑÉËÄÖÜÇÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ P�BPheÿ, ÚÕÑ
ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖÇÕ ÒÑÐËÉÇÐËá ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ àÐÇÓÅËË àÕÑÅÑ
ÔÑÔÕÑâÐËâ ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá ÔÑ ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ àÐÇÓÅËÇÌ ËÔØÑÆ-
ÐÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËâ P�BÿA [224].

£ ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸ ÄÑÒÓÑÔ Ñ ÓÇÂÎßÐÑÏ ÖÚÂÔÕËË ÏÑÎÇÍÖÎÞ
BA Ä ÒÇÓÇÐÑÔÇ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐ Ä ÓÂÃÑÕÂØ [242, 243,
311], ÅÆÇ ÃÞÎË ËÊÏÇÓÇÐÞ ÔÒÇÍÕÓÞ DA Ä ÄÑÎÐÑÄÞØ ÆËÂÒÂ-
ÊÑÐÂØ 900 ë 1070 ÐÏ (ÒÑÎÑÔÂ ÄÞÐÖÉÆÇÐÐÑÅÑ ËÊÎÖÚÇÐËâ P� Ë
ÒÑÎÑÔÂ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ÂÐËÑÐÂ BÿA) Ë 730 ë 790 ÐÏ (ÒÑÎÑÔÂ
ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ HA) Ä ²¸ Rba. sphaeroides R-26 Ë Cfx.
aurantiacus ÒÓË ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ 90 ¬ (ÔÏ. ÓËÔ. 7). ¬ÑÐÕ-
ÓÑÎßÐÞÇ ËÊÏÇÓÇÐËâ ÒÓÑÄÑÆËÎËÔß ÆÎâ ×ÇÑ×ËÕËÐ-ÏÑÆË×Ë-
ÙËÓÑÄÂÐÐÞØ ²¸ Rba. sphaeroides R-26, Ä ÍÑÕÑÓÞØ ÒÓÑËÔ-
ØÑÆËÕ ËÊÄÇÔÕÐÑÇ ÐÂÍÑÒÎÇÐËÇ ÔÑÔÕÑâÐËâ P�BÿA Ä ÒËÍÑÔÇ-
ÍÖÐÆÐÑÏ ÆËÂÒÂÊÑÐÇ ÄÓÇÏÇÐË. ¢ÞÎÂ ÑÃÐÂÓÖÉÇÐÂ ÔÎÂÃÂâ
ÒÑÎÑÔÂ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ BÿA Ô ÙÇÐÕÓÑÏ ÒÓË 1020 ÐÏ Ä ²¸ Rba.
sphaeroides R-26 Ë ÒÓË 1028 ÐÏ Ä ²¸ Cfx. aurantiacus,
ÍÑÕÑÓÂâ ÒÑ ×ÑÓÏÇ ËÆÇÐÕËÚÐÂ ÒÑÎÑÔÇ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ BÿA Ä
×ÇÑ×ËÕËÐ-ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞØ ²¸ Rba. sphaeroides R-26.

¶ÑÓÏÂ Ë ÔÒÇÍÕÓÂÎßÐÑÇ ÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÑÃÐÂÓÖÉÇÐÐÑÌ
ÒÑÎÑÔÞ ÑÔÕÂáÕÔâ ÐÇËÊÏÇÐÐÞÏË Ä ÒËÑÍÑÔÇÍÖÐÆÐÑÏ ÆËÂ-
ÒÂÊÑÐÇ, ÑÆÐÂÍÑ ÇÈ ÂÏÒÎËÕÖÆÂ ËÊÏÇÐâÇÕÔâ ÄÑ ÄÓÇÏÇÐË
ÔÎÑÉÐÞÏ ÑÔÙËÎÎËÓÖáÜËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ (ÔÏ. ÓËÔ. 7). ±ÇÓ-
ÄÞÌ, ÐÂËÃÑÎÇÇ ËÐÕÇÐÔËÄÐÞÌ, ÏÂÍÔËÏÖÏ Ä ÑÔÙËÎÎâÙËâØ
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ÂÏÒÎËÕÖÆÞ ÒÑÎÑÔÞ BÿA ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ c ÊÂÆÇÓÉÍÑÌ 120 ×Ô,
ÊÂ ÐËÏ ÔÎÇÆÖÇÕ ÓâÆ ÏÇÐÇÇ ËÐÕÇÐÔËÄÐÞØ ÏÂÍÔËÏÖÏÑÄ.
±ÑÎÑÔÂ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ BÿA ÒÑÎÐÑÔÕßá ËÔÚÇÊÂÇÕ ÒÓË ÊÂÆÇÓÉ-
ÍÂØ 5 2;5 ÒÔ, ÚÕÑ ÖÍÂÊÞÄÂÇÕ ÐÂ ÆÂÎßÐÇÌÛËÌ ÒÇÓÇØÑÆ
àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ô BÿA ÐÂHA.

±ÑÔÎÇ ÏÂÕÇÏÂÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÄÞÆÇÎÇÐËâ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ Ä
ÐÇÑÔÙËÎÎËÓÖáÜÇÌ ÚÂÔÕË ÍËÐÇÕËÍË DA ÒÓË 1020 ÐÏ
ÏÑÉÐÑ ÖÄËÆÇÕß ×ÂÊÖ ÄÑÊÓÂÔÕÂÐËâ Ô ÍÑÐÔÕÂÐÕÑÌ ÄÓÇÏÇÐË
� 0;2 ÒÔ, ÊÂ ÍÑÕÑÓÑÌ ÔÎÇÆÖÇÕ ×ÂÊÂ ÖÃÞÄÂÐËâ Ô ÍÑÐÔÕÂÐÕÑÌ
ÄÓÇÏÇÐË � 0;8 ÒÔ. £ ×ÇÑ×ËÕËÐ-ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞØ ²¸
ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ ÑÕÓÂÉÂáÜÇÇ ÐÂÍÑÒÎÇÐËÇ ÔÑÔÕÑâÐËâ P�BÿA
ÏÑÐÑÕÑÐÐÑÇ ÄÑÊÓÂÔÕÂÐËÇ ÒÑÎÑÔÞ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ BÿA, ÍÑÕÑ-
ÓÑÇ ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂÇÕÔâ ÊÂÕÖØÂáÜËÏË ÑÔÙËÎÎâÙËâÏË. ¿ÕÑ
ÑÃÔÕÑâÕÇÎßÔÕÄÑ ÑÃÎÇÅÚÂÇÕ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÇ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÒÓË
ÊÂÆÇÓÉÍÂØ > 1 ÒÔ. ³ÒÂÆ ÄÞÐÖÉÆÇÐÐÑÅÑ ËÊÎÖÚÇÐËâ P� ÒÓË
935 ÐÏ Ä ÐÂÕËÄÐÞØ Ë ×ÇÑ×ËÕËÐ-ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞØ ²¸
ËÏÇÇÕ ÑÔÐÑÄÐÖá ÍÑÐÔÕÂÐÕÖ ÄÓÇÏÇÐË � 1;2 ÒÔ ÒÓË ÕÇÏÒÇ-
ÓÂÕÖÓÇ 90 ¬ Ë ÕÂÍÉÇ ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂÇÕÔâ ÃÞÔÕÓÑÊÂÕÖØÂá-
ÜËÏË ÑÔÙËÎÎâÙËâÏË (ÓËÔ. 8). ¿ÕË ÑÔÙËÎÎâÙËË ÐÂØÑÆâÕÔâ
Ä ×ÂÊÇ Ô ÑÔÙËÎÎâÙËâÏË Ä ÒÑÎÑÔÇ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ BÿA. £ÞÙÄÇ-
ÕÂÐËÇ ÒÑÎÑÔÞ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâHA ÒÓË 760 ÐÏ Ä ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸
Rba. sphaeroides R-26 ÑÕÓÂÉÂÇÕ ÒÑâÄÎÇÐËÇ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÐÂ
HA Ô ÍÑÐÔÕÂÐÕÑÌ ÄÓÇÏÇÐË � 1;2 ÒÔ ÒÓË ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ 90 ¬
(ÓËÔ. 8). ¬ËÐÇÕËÍÂ DA ÒÓË 760 ÐÏ ËÏÇÇÕ ÐÇÃÑÎßÛÑÌ
ÄÓÇÏÇÐÐÑÌ ÎÂÅ (� 0;2 ÒÔ) ÒÓË ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ 90 ¬, ÍÑÕÑÓÞÌ
ÖÍÂÊÞÄÂÇÕ ÐÂ ÊÂÆÇÓÉÍÖ ÒÑâÄÎÇÐËâ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÐÂ HA ËÊ-ÊÂ
ÇÅÑ ÃÑÎÇÇ ÓÂÐÐÇÅÑ ÒÑâÄÎÇÐËâ ÐÂ BA. £ÞÙÄÇÕÂÐËÇ ÒÑÎÑÔÞ
ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ HA ÒÓË 760 ÐÏ ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂÇÕÔâ ÔÎÂÃÞÏË
ÑÔÙËÎÎâÙËâÏË, ÍÑÕÑÓÞÇ ÒÓËÏÇÓÐÑ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÕ ËÐÕÇ-
ÅÓËÓÑÄÂÐËá ÒÑ ÄÓÇÏÇÐË ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÒÑÎÑÔÞ BÿA, ÚÕÑ
ÖÍÂÊÞÄÂÇÕ ÐÂ à××ÇÍÕËÄÐÞÌ ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÑÕ BÿA ÐÂ
HA.

³ÒÇÍÕÓÞ ÒÓÇÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ¶ÖÓßÇ ÆÎâ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÒÓË
935, 1020 Ë 760 ÐÏ ÔÑÆÇÓÉÂÕ ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÒÑÎÑÔ Ë ËÏÇáÕ

ÔÎÑÉÐÖá ×ÑÓÏÖ (ÔÏ. ÓËÔ. 8). £ ×ÖÓßÇ-ÔÒÇÍÕÓÇ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ
ÄÞÐÖÉÆÇÐÐÑÅÑ ËÊÎÖÚÇÐËâ P� ÒÓË 935 ÐÏ ÆÑÏËÐËÓÖÇÕ
ÛËÓÑÍÂâ ÒÑÎÑÔÂ Ô ÙÇÐÕÓÑÏ ÒÓË ÚÂÔÕÑÕÇ 130 ÔÏÿ1, Ä
ÍÑÕÑÓÑÌ ÏÑÉÐÑ ÄÞÆÇÎËÕß ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÃÑÎÇÇ ÖÊÍËØ ÒÑÎÑÔ,
ÓÂÊÆÇÎÈÐÐÞØ ËÐÕÇÓÄÂÎÂÏË 25 ë 35 ÔÏÿ1. ¿ÕÑÕ ÔÒÇÍÕÓ
ÑÕÓÂÉÂÇÕ ÅÎÂÄÐÞÏ ÑÃÓÂÊÑÏ ÍÑÎÇÃÂÕÇÎßÐÞÇ ÆÄËÉÇÐËâ
ÄÐÖÕÓË ÆËÏÇÓÂ P Ô ÑÔÐÑÄÐÞÏ ÒÇÓËÑÆÑÏ ÑÍÑÎÑ 250 ×Ô
[131 ë 134]. £ ×ÖÓßÇ-ÔÒÇÍÕÓÇ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÒÑÎÑÔÞ BÿA ÒÓË
1020 ÐÏ ÛËÓÑÍÂâ ÒÑÎÑÔÂ ÒÓË ÚÂÔÕÑÕÇ 130 ÔÏÿ1 ÒÓËÔÖÕ-
ÔÕÄÖÇÕ ÐÂÓâÆÖ Ô ÃÑÎÇÇ ÐËÊÍÑÚÂÔÕÑÕÐÞÏË ÒÑÎÑÔÂÏË, ÔÓÇÆË
ÍÑÕÑÓÞØ ÄÞÆÇÎâÇÕÔâ ËÐÕÇÐÔËÄÐÂâ ÒÑÎÑÔÂ ÒÓË 32 ÔÏÿ1,
ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÜÂâ ÒÇÓËÑÆÖ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ � 1 ÒÔ. ®ÑÆÂ Ô
ÚÂÔÕÑÕÑÌ 32 ÔÏÿ1 ÑÔÑÃÇÐÐÑ ÄÞÆÇÎâÇÕÔâ Ä ÑÔÙËÎÎâÙËâØ
ÒÑÎÑÔÞ BÿA ×ÇÑ×ËÕËÐ-ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞØ ²¸, ÅÆÇ ÑÐÂ
âÄÎâÇÕÔâ ÆÑÏËÐËÓÖáÜÇÌ. ¶ÖÓßÇ-ÔÒÇÍÕÓ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ
ÒÑÎÑÔÞ HA ÒÓË 760 ÐÏ ÔÑÆÇÓÉËÕ Ä ÑÔÐÑÄÐÑÏ ÓâÆ ÖÊÍËØ
ÒÑÎÑÔ Ä ÚÂÔÕÑÕÐÑÏ ÆËÂÒÂÊÑÐÇ 10 ë 120 ÔÏÿ1, ÔÓÇÆË ÍÑÕÑ-
ÓÞØ ÄÞÆÇÎâÇÕÔâ ÒÑÎÑÔÂ ÒÓË 32 ÔÏÿ1. ´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ,
ÏÑÆÂ âÆÇÓÐÞØ ÆÄËÉÇÐËÌ 130 ÔÏÿ1 ËÏÇÇÕ ÔÑÒÓâÉÇÐËÇ Ô
ÓÇÂÍÙËÇÌ P� ! P�BÿA, Â ÏÑÆÂ 32 ÔÏÿ1 ì Ô ÓÇÂÍÙËÇÌ
P�BÿA ! P�HÿA.

£ ²¸ Cfx. aurantiacus ÆËÐÂÏËÍÂ ÒÑÎÑÔÞ ÄÞÐÖÉÆÇÐ-
ÐÑÅÑ ËÊÎÖÚÇÐËâP� ÒÓË 940 ÐÏ, ÒÑÅÎÑÜÇÐËâBÿA ÒÓË 1028 ÐÏ
Ë ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ HA ÒÓË 750 ÐÏ ÍÂÚÇÔÕÄÇÐÐÑ ÔØÑÉÂ Ô
ÂÐÂÎÑÅËÚÐÑÌ ÆËÐÂÏËÍÑÌ ÆÎâ ²¸ Rba. sphaeroides R-26.
¶ÂÊÂ ÄÑÊÓÂÔÕÂÐËâ ÐÇÑÔÙËÎÎËÓÖáÜÇÌ ÚÂÔÕË ÍËÐÇÕËÍË DA
ÒÓË 1028 ÐÏ ËÏÇÇÕ ÍÑÐÔÕÂÐÕÖ ÄÓÇÏÇÐË � 1 ÒÔ ÒÓË
ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ 90 ¬, Â ×ÂÊÂ ÖÃÞÄÂÐËâ ËÏÇÇÕ ÍÑÐÔÕÂÐÕÖ
ÄÓÇÏÇÐË ÑÍÑÎÑ 5 ÒÔ. £ÓÇÏâ ÊÂÕÖØÂÐËâ P� Ë ÄÞÙÄÇÕÂÐËâ
HA Ä ²¸Cfx. aurantiacus ÒÓË ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ 90¬ ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ
� 5 ÒÔ, ÚÕÑ ÖÍÂÊÞÄÂÇÕ ÐÂ ÃÑÎÇÇ ÏÇÆÎÇÐÐÑÇ ÓÂÊÆÇÎÇÐËÇ
ÊÂÓâÆÑÄ ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô ÕÂÍÑÄÞÏ Ä ²¸ Rba. sphaeroides.
£ ÒÑÎÑÔÇ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ BÿA ÒÓË 1028 ÐÏ ÓÇÅËÔÕÓËÓÖáÕÔâ
ÑÚÇÐß ÔÎÂÃÞÇ ÑÔÙËÎÎâÙËË, ÚÂÔÕÑÕÐÞÌ ÔÒÇÍÕÓ ÍÑÕÑÓÞØ
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²ËÔ. 8.¬ËÐÇÕËÍËDA (Â ë Ä), ËØ ÑÔÙËÎÎËÓÖáÜÂâ ÚÂÔÕß (Å ë Ç) Ë ÔÒÇÍÕÓ ×ÖÓßÇ-ÒÓÇÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ÑÔÙËÎÎËÓÖáÜÇÌ ÚÂÔÕË (É ë Ë) ÒÑÎÑÔ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ BÿA
ÒÓË 1020 ÐÏ, ÄÞÐÖÉÆÇÐÐÑÅÑ ËÊÎÖÚÇÐËâ P� ÒÓË 935 ÐÏ Ë ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ HA ÒÓË 760 ÐÏ ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸ Rba. sphaeroides R-26, ÄÑÊÃÖÉÆÂÇÏÞØ ÒÓË
ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ 90 ¬ 25-×ÇÏÕÑÔÇÍÖÐÆÐÞÏË ËÏÒÖÎßÔÂÏË Ô ÆÎËÐÑÌ ÄÑÎÐÞ 870 ÐÏ [242, 243]. ¹ËÔÎÂ ÐÂ ÓËÔ. É ë Ë ì ÚÂÔÕÑÕÞ ÏÂÍÔËÏÖÏÑÄ ×ÖÓßÇ-
ÔÒÇÍÕÓÂ.
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ËÏÇÇÕ ÛËÓÑÍÖá ÒÑÎÑÔÖ ÒÓËÏÇÓÐÑ ÒÓË 150 ÔÏÿ1 Ë ÓâÆ
ÃÑÎÇÇ ÖÊÍËØ ÒÑÎÑÔ ÒÓË 35, 52 Ë 72 ÔÏÿ1. °ÔÙËÎÎâÙËË Ä
ÒÑÎÑÔÇ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâHA ËÏÇáÕ ÒÑØÑÉËÌ ÐÂÃÑÓ ÚÂÔÕÑÕ, Â Ä
ÑÔÙËÎÎâÙËâØ ÒÑÎÑÔÞ ÄÞÐÖÉÆÇÐÐÑÅÑ ËÊÎÖÚÇÐËâ P� ÒÓÇÑÃ-
ÎÂÆÂáÕ ÚÂÔÕÑÕÞ � 150 ÔÏÿ1.

´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÒÑÎÖÚÇÐÐÞÇ Ä [242, 243, 311] ÆÂÐÐÞÇ
ÖÍÂÊÞÄÂáÕ ÐÂ ÕÑ, ÚÕÑ ÒÇÓÄËÚÐÑÇ ÓÂÊÆÇÎÇÐËÇ ÊÂÓâÆÑÄ Ä ²¸
Rba. sphaeroides Ë Cfx. aurantiacus ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÒÑ ÆÄÖØ-
ÔÕÖÒÇÐÚÂÕÑÌ ÔØÇÏÇ P� ! P�BÿA ! P�HÿA [287] Ô ÐÇÒÑÔÓÇÆ-
ÔÕÄÇÐÐÞÏ ÖÚÂÔÕËÇÏ BA. ¿ÕÑÕ ÍÎÂÔÔËÚÇÔÍËÌ ÐÇÑÃÓÂÕËÏÞÌ
ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂÇÕÔâ ÑÃÓÂÕËÏÞÏ ÑÔÙËÎÎË-
ÓÖáÜËÏ ÒÇÓÇÐÑÔÑÏ, ÍÑÕÑÓÞÌ ÔÄâÊÂÐ Ô ÆÄËÉÇÐËÇÏ âÆÇÓ-
ÐÑÅÑ ÄÑÎÐÑÄÑÅÑ ÒÂÍÇÕÂ.

5.3. ¥ÄËÉÇÐËÇ ÄÑÎÐÑÄÑÅÑ ÒÂÍÇÕÂ
ÒÓË ÓÂÊÆÇÎÇÐËË ÊÂÓâÆÑÄ
±ÑÎÖÚÇÐÐÞÇ ÆÂÐÐÞÇ ÒÑÊÄÑÎâáÕ ÍÑÐÍÓÇÕËÊËÓÑÄÂÕß ÆÄË-
ÉÇÐËÇ ÄÑÎÐÑÄÑÅÑ ÒÂÍÇÕÂ ÒÑ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕâÏ ÒÑÕÇÐÙËÂÎßÐÑÌ
àÐÇÓÅËË ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÔÑÔÕÑâÐËÌ (ÓËÔ. 9). £ ÐÂÕËÄÐÞØ ²¸
Rba. sphaeroides R-26 ÖÓÑÄÇÐß P�BÿA ÐÂØÑÆËÕÔâ ÐËÉÇ
ÖÓÑÄÐâ P� ÐÂ � 550 ÔÏÿ1, Â ÖÓÑÄÇÐß P�HÿA ÎÇÉËÕ ÐËÉÇ
ÖÓÑÄÐâ P� ÐÂ � 1500 ë 2000 ÔÏÿ1. ±ÑÄÇÓØÐÑÔÕß P�BÿA
ÒÇÓÇÔÇÍÂÇÕ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕß P� ÐÂ ÇÈ ÒÓÂÄÑÏ, ÆÎËÐÐÑÄÑÎÐÑ-
ÄÑÏ, ÔÍÎÑÐÇ ÐÇÆÂÎÇÍÑ ÑÕ ÇÈ ÆÐÂ, ÕÂÍ ÚÕÑ àÐÇÓÅËâ ÂÍÕËÄÂ-
ÙËË ÓÇÂÍÙËË P� ! P�BÿA ÐÇ ÒÓÇÄÞÛÂÇÕ ÐÇÔÍÑÎßÍËØ ÆÇÔâÕ-
ÍÑÄ ÔÏÿ1. ¡ÐÂÎÑÅËÚÐÑ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕß P�HÿA ÒÇÓÇÔÇÍÂÇÕ
ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕß P�BÿA ÄÃÎËÊË ÇÈ ÆÐÂ. £ ÕÑÚÍÂØ ÒÇÓÇÔÇÚÇÐËâ
ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÓÂÔÜÇÒÎÇÐËÇ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕÇÌ ÐÂ ÄÇÓØÐËÇ Ë
ÐËÉÐËÇ. ¿ÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍÂâ ÜÇÎß ÏÇÉÆÖ ÓÂÔÜÇÒÎÈÐÐÞÏË
ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕâÏË P� Ë P�BÿA ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ� 10 ë 30 ÔÏÿ1 [177].

£ÑÎÐÑÄÑÌ ÒÂÍÇÕ, ÑÃÓÂÊÑÄÂÐÐÞÌ ÐÇÔÍÑÎßÍËÏË ÍÑÎÇÃÂ-
ÕÇÎßÐÞÏË ÒÑÆÖÓÑÄÐâÏË, ÄÑÊÐËÍÂÇÕ ÐÂ ÎÇÄÑÏ, ÍÑÓÑÕÍÑ-
ÄÑÎÐÑÄÑÏ, ÔÍÎÑÐÇ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË P�, ÅÆÇ ÇÅÑ ËÊÎÖÚÇÐËÇ
ËÏÇÇÕ ÆÎËÐÖ ÄÑÎÐÞ � 900 ÐÏ. ©ÂÕÇÏ ÒÂÍÇÕ ÐÂÚËÐÂÇÕ
ÆÄËÉÇÐËÇ ÒÑ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË P� Ä ÔÕÑÓÑÐÖ ÆÎËÐÐÑÄÑÎÐÑÄÑÅÑ
ÔÍÎÑÐÂ Ë ÚÇÓÇÊ � 120 ×Ô ÆÑÔÕËÅÂÇÕ ÕÑÚÍË ÒÇÓÇÔÇÚÇÐËâ
ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕÇÌ P� Ë P�BÿA. £ àÕÑÕ ÏÑÏÇÐÕ ÄÑÎÐÑÄÑÌ ÒÂÍÇÕ
ËÊÎÖÚÂÇÕ Ô ÆÎËÐÑÌ ÄÑÎÐÞ 935 ÐÏ. £ ÕÑÚÍÇ ÒÇÓÇÔÇÚÇÐËâ
ÚÂÔÕß ÄÑÎÐÑÄÑÅÑ ÒÂÍÇÕÂ ÒÇÓÇØÑÆËÕ ÐÂ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕß P�BÿA Ô
ÔÑØÓÂÐÇÐËÇÏ ÍÑÅÇÓÇÐÕÐÑÅÑ ÆÄËÉÇÐËâ, ÚÕÑ ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂ-

ÇÕÔâ ÄÑÊÐËÍÐÑÄÇÐËÇÏ ÒÑÎÑÔÞ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ BÿA. ³ ÊÂÆÇÓÉ-
ÍÑÌ � 190 ×Ô àÕÂ ÚÂÔÕß ÒÂÍÇÕÂ, ÆÄËÅÂâÔß ÒÑ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË
P�BÿA, ÆÑÔÕËÅÂÇÕ ÑÃÎÂÔÕË ÇÈ ÒÇÓÇÔÇÚÇÐËâ Ô ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕßá
P�HÿA Ë ÚÂÔÕËÚÐÑ ÒÇÓÇØÑÆËÕ ÐÂ ÒÑÔÎÇÆÐáá, ÄÞÊÞÄÂâ
ÖÄÇÎËÚÇÐËÇ ÄÞÙÄÇÕÂÐËâ ÒÑÎÑÔÞ HA. °ÔÐÑÄÐÂâ ÚÂÔÕß
ÒÂÍÇÕÂ ÑÔÕÂÈÕÔâ ÐÂ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË P� Ë, ÆÑÔÕËÅÐÖÄ ÇÈ ÍÓÂâ,
ÐÂÚËÐÂÇÕ ÆÄËÅÂÕßÔâ Ä ÑÃÓÂÕÐÖá ÔÕÑÓÑÐÖ. ´ÑÚÍÂ ÒÑÄÑÓÑÕÂ
ÒÂÍÇÕÂ ÐÂØÑÆËÕÔâ ÄÃÎËÊË ÕÑÚÍË ÒÇÓÇÔÇÚÇÐËâ ÒÑÄÇÓØÐÑÔ-
ÕÇÌ P� Ë P�BÿA. ³ ÊÂÆÇÓÉÍÑÌ � 360 ×Ô ÄÑÎÐÑÄÑÌ ÒÂÍÇÕ
ÄÐÑÄß ÑÍÂÊÞÄÂÇÕÔâ ÄÃÎËÊË àÕÑÌ ÕÑÚÍË ÒÇÓÇÔÇÚÇÐËâ, Ë
ÔÑÃÞÕËâ ÒÑÄÕÑÓâáÕÔâ.

¸ËÓÍÖÎâÙËâ ÄÑÎÐÑÄÑÅÑ ÒÂÍÇÕÂ ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂÇÕÔâ ÇÅÑ
ÊÂÕÖØÂÐËÇÏ Ë ÓÂÔÒÎÞÄÂÐËÇÏ ËÊ-ÊÂ ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ ÆËÔÔËÒÂÙËË
Ë ÓÇÎÂÍÔÂÙËË. ²ÇÂÎßÐÑÇ ÆÄËÉÇÐËÇ ÄÑÎÐÑÄÑÅÑ ÒÂÍÇÕÂ ÐÂ
ÍÂÉÆÑÌ ËÊ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕÇÌ ÐÑÔËÕ ÔÎÑÉÐÞÌ ØÂÓÂÍÕÇÓ Ë
ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÑÆÐÑÄÓÇÏÇÐÐÑ Ä ÓÂÊÐÞØ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËâØ ÐÂ
ÐÇÔÍÑÎßÍËØ ÚÂÔÕÑÕÂØ, ÔÓÇÆË ÍÑÕÑÓÞØ ÏÑÉÐÑ ÄÞÆÇÎËÕß,
ÍÂÍ ÏËÐËÏÖÏ, ÆÄÇ ÑÔÐÑÄÐÞÇ ÏÑÆÞ, ÒÓË ÚÂÔÕÑÕÂØ 130 Ë
32 ÔÏÿ1. °ÕÐÑÔËÕÇÎßÐÞÌ ÄÍÎÂÆ ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÏÑÆ Ä ÑÃÜÖá
ÍÂÓÕËÐÖ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ Ä ÒÓÑÆÖÍÕÇ ÑÒÓÇÆÇÎâÇÕÔâ ÒÓÑÇÍ-
ÙËâÏË àÕËØ ÏÑÆ ÐÂ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËÇ ÒÇÓÄËÚÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË
P� ! P�BÿA. ³ÎÑÉÐÞÌ ØÂÓÂÍÕÇÓ ÆÄËÉÇÐËâ ÒÂÍÇÕÂ ÏÑÉÇÕ
ÃÞÕß ÔÎÇÆÔÕÄËÇÏ ÂÐÅÂÓÏÑÐËÚÐÑÔÕË ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕÇÌ ËÎË
ÑÊÐÂÚÂÕß ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËÇ ÏÐÑÅÑÏÑÆÑÄÞØ ÅËÒÇÓÒÑÄÇÓØÐÑÔ-
ÕÇÌ. ¯ÇËÊÏÇÐÐÑÔÕß ×ÑÓÏÞ ÒÑÎÑÔÞ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ BÿA ÄÑ
ÄÓÇÏÇÐË ÔÄËÆÇÕÇÎßÔÕÄÖÇÕ ÑÃ ÑÕÔÖÕÔÕÄËË ÔÏÇÜÇÐËâ ÒÑ-
ÄÇÓØÐÑÔÕÇÌ P�BÿA Ë P��BÿA�� ÒÑ ÍÑÑÓÆËÐÂÕÇ. £ àÕÑÏ
ÔÎÖÚÂÇ ÆÄËÉÇÐËÇ ÄÑÎÐÑÄÑÅÑ ÒÂÍÇÕÂ ÒÑ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË P�BÿA
ÐÇ ÄËÊÖÂÎËÊËÓÖÇÕÔâ, ÑÆÐÂÍÑ ÑÔÙËÎÎâÙËË Ä ÒÑÎÑÔÇ ÒÑÅÎÑ-
ÜÇÐËâ HÿA ÒÑÆÕÄÇÓÉÆÂáÕ ÇÅÑ ÒÓËÔÖÕÔÕÄËÇ ÐÂ ÒÑÄÇÓØÐÑ-
ÔÕË P�BÿA. ·ÂÓÂÍÕÇÓ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ Ä ÒÑÎÑÔÇ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ BÿA
ÖÍÂÊÞÄÂÇÕ ÐÂ ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÖáÑÃÓÂÕËÏÑÔÕß ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕ-
ÓÑÐÂ, ÄÞÊÄÂÐÐÑÅÑ ÆÄËÉÇÐËÇÏ ÒÂÍÇÕÂ Ô ÚÂÔÕÑÕÑÌ 130 ÔÏÿ1.

£ ÒÓËÐÙËÒÇ ÍÑà××ËÙËÇÐÕ ÒÇÓÇÐÑÔÂ ÄÑÎÐÑÄÑÅÑ ÒÂÍÇÕÂ Ô
ÑÆÐÑÌ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË ÐÂ ÆÓÖÅÖá ÊÂÄËÔËÕ ÑÕ ÄÓÇÏÇÐË ÇÅÑ
ÒÓÇÃÞÄÂÐËâ ÄÃÎËÊË ÑÃÎÂÔÕË ÒÇÓÇÐÑÔÂ Ë ÑÕ ÛËÓËÐÞ ÇÅÑ
àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÔÒÇÍÕÓÂ. ¹ÇÏ ÏÇÐßÛÇ ÄÓÇÏâ ÒÓÇÃÞÄÂÐËâ
Ë ÚÇÏ ÛËÓÇ ÔÒÇÍÕÓ ÒÂÍÇÕÂ ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô ÛËÓËÐÑÌ àÐÇÓ-
ÅÇÕËÚÇÔÍÑÌ ÜÇÎË Ä ÕÑÚÍÇ ÓÂÔÜÇÒÎÇÐËâ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕÇÌ, ÕÇÏ
ÏÇÐßÛÂâ ÚÂÔÕß ÒÂÍÇÕÂ ÒÇÓÇÌÆÈÕ ÐÂ ÆÓÖÅÖá ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕß.
¥Îâ ÏÑÆÞ 130 ÔÏÿ1 ØÂÓÂÍÕÇÓÐÑÇ ÄÓÇÏâ ÒÓÇÃÞÄÂÐËâ ÄÑÎ-
ÐÑÄÑÅÑ ÒÂÍÇÕÂ ÄÃÎËÊË ÒÇÓÇÔÇÚÇÐËâ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕÇÌ ÔÑÔÕÂÄ-
ÎâÇÕ � 100 ×Ô, Â ÆÎâ ÏÑÆÞ 32 ÔÏÿ1 àÕÑ ÄÓÇÏâ ÄÑÊÓÂÔÕÂÇÕ
ÆÑ � 600 ×Ô, ÚÕÑ ÑÃÖÔÎÑÄÎËÄÂÇÕ ÖÄÇÎËÚÇÐËÇ ÐÇÑÃÓÂÕË-
ÏÑÔÕË ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÐÂ àÕÑÌ ÚÂÔÕÑÕÇ. ±ÑÔÍÑÎßÍÖ
ÔÍÑÓÑÔÕß ÑÔÙËÎÎËÓÖáÜÇÅÑ ÆÄËÉÇÐËâ ÒÂÍÇÕÂ ÒÓÑÒÑÓÙËÑ-
ÐÂÎßÐÂ ÚÂÔÕÑÕÇ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ, ÄÞÔÑÍÑÚÂÔÕÑÕÐÞÇ ÏÑÆÞ ÆÄË-
ÉÇÐËâ ÒÂÍÇÕÂ ËÏÇáÕ ÏÇÐßÛÖá ÄÇÓÑâÕÐÑÔÕß ÒÇÓÇØÑÆÂ,
ÚÇÏ ÐËÊÍÑÚÂÔÕÑÕÐÞÇ. ¿ÕÑ ÑÊÐÂÚÂÇÕ, ÚÕÑ Ä ÑÔÙËÎÎâÙËâØ
ÒÓÑÆÖÍÕÂ ÆÑÎâ ÐËÊÍËØ ÚÂÔÕÑÕ ÃÖÆÇÕ ÄÞÛÇ, ÚÇÏ Ä ÑÔÙËÎÎâ-
ÙËâØ ÆÑÐÑÓÂ, ÚÕÑ ÒÑÎÐÑÔÕßá ÒÑÆÕÄÇÓÉÆÂÇÕÔâ Ä àÍÔÒÇÓË-
ÏÇÐÕÇ. °ÔÑÃÇÐÐÑ âÓÍÑ ×ËÎßÕÓÂÙËâ ÐËÊÍËØ ÚÂÔÕÑÕ ÑÔÙËÎ-
ÎâÙËÌ ÒÓÑâÄÎâÇÕÔâ Ä ÒÑÎÑÔÇ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ÄÕÑÓËÚÐÑÅÑ
ÒÓÑÆÖÍÕÂHÿA.

¯Â ÑÔÐÑÄÇ ÕÇÑÓËË ²ÇÆ×ËÎÆÂ [312] ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ÒÓÑ-
ÄÇÆÇÐÑ ÏÑÆÇÎËÓÑÄÂÐËÇ ÆËÐÂÏËÍË ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÆÎâ
ÔÎÖÚÂâ ÔËÎßÐÑÌ ÔÄâÊË àÎÇÍÕÓÑÐÐÞØ ÔÑÔÕÑâÐËÌ P� Ë P�BÿA Ô
ÆÄÖÏâ ÍÑÎÇÃÂÕÇÎßÐÞÏË ÏÑÆÂÏË ÒÓË 130 Ë 32 ÔÏÿ1 [313]. £
ÒÓËÐâÕÑÌ ÏÑÆÇÎË ÖÚËÕÞÄÂÎËÔß ÚÇÕÞÓÇ àÎÇÍÕÓÑÐÐÞØ ÔÑ-
ÔÕÑâÐËâ: ÑÔÐÑÄÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ ÒÇÓÄËÚÐÑÅÑ ÆÑÐÑÓÂ P, ÄÑÊ-
ÃÖÉÆÈÐÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ P�, ÒÇÓÄËÚÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ Ô ÓÂÊ-
ÆÇÎÈÐÐÞÏË ÊÂÓâÆÂÏË P�BÿA Ë ÄÑÊÃÖÉÆÈÐÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ
P��BÿA��. ±ÑÄÇÓØÐÑÔÕË ÒÑÕÇÐÙËÂÎßÐÑÌ àÐÇÓÅËË ÔÑÔÕÑâ-
ÐËÌ P� Ë P�BÿA ÊÂÄËÔÇÎË ÑÕ ÆÄÖØ à××ÇÍÕËÄÐÞØ âÆÇÓÐÞØ

±ÑÕÇÐÙËÂÎßÐÂâ
àÐÇÓÅËâ

¬ÑÑÓÆËÐÂÕÂ

P�BAH
ÿ
A

PBAHA

P*BAHA
P�BÿAHA

0, 240 ... ×Ô 120, 360 ... ×Ô

190, 430 ... ×Ô

1020 ÐÏ

900 ÐÏ 935 ÐÏhn

1020 ÐÏ

²ËÔ. 9. µÒÓÑÜÈÐÐÂâ ÑÆÐÑÍÑÑÓÆËÐÂÕÐÂâ ÔØÇÏÂ ÆÄËÉÇÐËâ âÆÇÓÐÑÅÑ
ÄÑÎÐÑÄÑÅÑ ÒÂÍÇÕÂ ÒÑ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕâÏ ÒÑÕÇÐÙËÂÎßÐÑÌ àÐÇÓÅËË ÑÔÐÑÄÐÑ-
ÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËâ PBAHA, ÄÑÊÃÖÉÆÈÐÐÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËâ P�BAHA Ë ÔÑÔÕÑâÐËÌ
Ô ÓÂÊÆÇÎÈÐÐÞÏË ÊÂÓâÆÂÏË P�BÿAHA Ë P�BAH

ÿ
A. (£ ÕÇÍÔÕÇ ÕÂÍÉÇ

ËÔÒÑÎßÊÖáÕÔâ ÔÑÍÓÂÜÈÐÐÞÇ ÑÃÑÊÐÂÚÇÐËâ P, P�, P�BÿA Ë P�HÿA.)
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ÍÑÑÓÆËÐÂÕ. ±ÇÓÄÂâ ÍÑÑÓÆËÐÂÕÂ ÓÇÂÍÙËË ÃÞÎÂ ÔÄâÊÂÐÂ
ÔÑ ÔÏÇÜÇÐËÇÏ ÔÑÔÕÑâÐËâ P� ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ P, ÚÕÑ ÒÓËÄÑ-
ÆËÎÑ Í ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËá ÐÇÓÂÄÐÑÄÇÔÐÑÅÑ ÍÑÎÇÃÂÕÇÎßÐÑÅÑ
ÔÑÔÕÑâÐËâ ÒÓË ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËË P Ë ÍÑÅÇÓÇÐÕÐÞÏ ÍÑÎÇÃÂ-
ÐËâÏ ÄÑÎÐÑÄÑÅÑ ÒÂÍÇÕÂ Ô ÚÂÔÕÑÕÑÌ 130 ÔÏÿ1. ³ÏÇÜÇÐËÇ
ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË P�BÿA ÄÆÑÎß ÄÕÑÓÑÌ ÍÑÑÓÆËÐÂÕÞ ÓÇÂÍÙËË
ÄÞÊÞÄÂÇÕ ÍÑÎÇÃÂÕÇÎßÐÑÇ ÆÄËÉÇÐËÇ Ô ÚÂÔÕÑÕÑÌ 32 ÔÏÿ1 ÒÑ
àÕÑÌ ÍÑÑÓÆËÐÂÕÇ. ´ÂÍÑÇ ÆÑÒÑÎÐËÕÇÎßÐÑÇ ÆÄËÉÇÐËÇ ÒÑ-
ÓÑÉÆÂÇÕ ÑÔÙËÎÎâÙËË ÐÂ ÚÂÔÕÑÕÇ 32 ÔÏÿ1 Ä ÔÑÔÕÑâÐËË
P�BÿA, ÍÑÕÑÓÞÇ ÐÂÍÎÂÆÞÄÂáÕÔâ ÐÂ ÑÔÙËÎÎâÙËË Ô ÚÂÔÕÑ-
ÕÑÌ 130 ÔÏÿ1, ÒÓÑÐËÍÂáÜËÇ Ä àÕÑ ÔÑÔÕÑâÐËÇ ËÊ ÔÑÔÕÑâ-
ÐËâ P�.

£ÔÎÇÆÔÕÄËÇ ÔÄâÊË ÔÑÔÕÑâÐËÌ P� Ë P�BÿA ÏÑÆÂ 32 ÔÏÿ1

ÒÓÑÐËÍÂÇÕ ÐÂ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕß P�, ÔÑÊÆÂÄÂâ ÑÔÙËÎÎâÙËË ÐÂ
àÕÑÌ ÚÂÔÕÑÕÇ Ä ÍËÐÇÕËÍÇ ÔÕËÏÖÎËÓÑÄÂÐÐÑÅÑ ËÊÎÖÚÇÐËâ P�.
²ÂÔÚÈÕÞ ÒÑÍÂÊÞÄÂáÕ, ÚÕÑ ÐÇÄÞÔÑÍËÌ ÒÑÕÇÐÙËÂÎßÐÞÌ
ÃÂÓßÇÓ ÏÇÉÆÖ ÔÑÔÕÑâÐËâÏË P� Ë P�BÿA ÄÆÑÎß ÍÑÑÓÆËÐÂÕÞ
ÓÇÂÍÙËË, ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÜÇÌ ÏÑÆÇ 130 ÔÏÿ1, ÊÂÆÂÈÕ ÄÞÔÑ-
ÍÖá ÔÍÑÓÑÔÕß ÒÓÑÐËÍÐÑÄÇÐËâ ÒÂÍÇÕÂ Ä ÑÃÎÂÔÕß ÒÓÑÆÖÍÕÂ
[313]. ³ÏÇÜÇÐËÇ ÒÂÍÇÕÂ ÄÆÑÎß ÄÕÑÓÑÌ ÍÑÑÓÆËÐÂÕÞ, ÔÑÑÕ-
ÄÇÕÔÕÄÖáÜÇÌ ÏÑÆÇ 32 ÔÏÿ1, ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÐÇÑÃÓÂÕËÏÑÏÖ
ÓÂÊÆÇÎÇÐËá ÊÂÓâÆÑÄ. ªÊ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÑÄ ÓÂÔÚÈÕÑÄ [313] ÔÎÇ-
ÆÖÇÕ, ÚÕÑ ÍÑÏÃËÐÂÙËâ ÆÄÖØ ÍÑÎÎÇÍÕËÄÐÞØ âÆÇÓÐÞØ ÏÑÆ
ÖÄÇÎËÚËÄÂÇÕ ÔÍÑÓÑÔÕß ÒÓâÏÑÌ ÓÇÂÍÙËË Ë ÖÏÇÐßÛÂÇÕ ÔÍÑ-
ÓÑÔÕß ÑÃÓÂÕÐÑÌ.

¿××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ, ÑÒÓÇÆÇÎâÇÏÂâ
ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËÇÌ ÒÑÕÇÐÙËÂÎßÐÞØ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕÇÌ ÆÑÐÑÓÂ Ë
ÒÓÑÆÖÍÕÂ, ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÑÆËÐÂÍÑÄÂ Ä ÔÎÖÚÂÇ ÍÑÅÇÓÇÐÕÐÑÅÑ
Ë ÐÇÍÑÅÇÓÇÐÕÐÑÅÑ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ. ¯ÂÎËÚËÇ ÍÑÅÇÓÇÐÕÐÞØ
ÑÔÙËÎÎâÙËÌ Ä àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÇ ÎËÛß ÏÑÆÖÎËÓÖÇÕ ÆËÐÂÏËÍÖ
ÒÇÓÇÐÑÔÂ, ÐÑ ÑÃÜÂâ ÔÍÑÓÑÔÕß ÑÔÕÂÈÕÔâ ÕÂÍÑÌ ÉÇ, ÍÂÍ Ë Ä
ÒÓËÓÑÆÐÑÏ ×ÑÕÑÔËÐÕÇÊÇ (ÅÆÇ ÄÑÎÐÑÄÞÇ ÒÂÍÇÕÞ ÑÕÔÖÕ-
ÔÕÄÖáÕ). °ÆÐÂÍÑ ÍÑÅÇÓÇÐÕÐÞÇ (Ë ÆÑÎÅÑÉËÄÖÜËÇ) ÑÔÙËÎ-
ÎâÙËË ÒÑÏÑÅÂáÕ ÄËÊÖÂÎËÊËÓÑÄÂÕß ÄÍÎÂÆÞ ÓÂÊÎËÚÐÞØ
ÍÑÎÎÇÍÕËÄÐÞØ âÆÇÓÐÞØ ÏÑÆ ÐÂ ÓÂÊÐÞØ ÔÕÂÆËâØ ÓÇÂÍÙËË Ë
Ä ÍÑÐÇÚÐÑÏ ÔÚÈÕÇ ÆÂáÕ ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕß ÑÒÓÇÆÇÎËÕß ÑÔÐÑÄ-
ÐÞÇ ÍÑÑÓÆËÐÂÕÞ ÓÇÂÍÙËË Ë ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËá ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖá-
ÜËØ ÒÑÕÇÐÙËÂÎßÐÞØ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕÇÌ. °ÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÃÑÎß-
ÛËÇ ÄÓÇÏÇÐÂ ÉËÊÐË ÑÔÙËÎÎâÙËÌ ÔÄâÊÂÐÞ Ô ÒÇÓÇÐÑÔÑÏ
ÍÑÅÇÓÇÐÕÐÑÔÕË Ä ÒÓÑÙÇÔÔÇ ÄËÃÓÑÐÐÑÌ ÓÇÎÂÍÔÂÙËË, ÄÍÎá-
ÚÂâ ÒÇÓÇÐÑÔ ÍÑÅÇÓÇÐÕÐÑÔÕË ËÊ ÑÆÐÑÌ ÏÑÆÞ Ä ÆÓÖÅÖá. ´ÂÍ,
ÍÑÅÇÓÇÐÕÐÞÇ ÍÑÎÇÃÂÐËâ ÄÆÑÎß ÒÇÓÄÑÌ ÍÑÑÓÆËÐÂÕÞ ÓÇÂÍ-
ÙËË, ÔÑÊÆÂÐÐÞÇ ËÏÒÖÎßÔÐÞÏ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËÇÏ Ä ÑÃÎÂÔÕË
ÒÇÓÄËÚÐÑÅÑ ÆÑÐÑÓÂ, ÔÑØÓÂÐâáÕÔâ Ë ÒÓË ÆÄËÉÇÐËË ÄÆÑÎß
ÄÕÑÓÑÌ ÍÑÑÓÆËÐÂÕÞ. ®ÂÕÇÏÂÕËÚÇÔÍË àÕÑ ÔÄâÊÂÐÑ Ô ÐÇÔÇ-
ÍÖÎâÓÐÞÏË ÚÎÇÐÂÏË Ä ÓÇÎÂÍÔÂÙËÑÐÐÑÏ ÕÇÐÊÑÓÇ ²ÇÆ×ËÎÆÂ
[312], ÍÑÕÑÓÞÇ ÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÞ ÕÂÍÉÇ ÊÂ ÔÄâÊß ÍÑÅÇÓÇÐÕÐÑÔ-
ÕÇÌ Ô ÐÂÔÇÎÈÐÐÑÔÕâÏË ÄËÃÓÑÐÐÞØ ÖÓÑÄÐÇÌ.

°ÕÏÇÕËÏ, ÚÕÑ ÑÔÙËÎÎâÙËË ÊÂÔÇÎÈÐÐÑÔÕÇÌ ÓÂÊÎËÚÐÞØ
ÔÑÔÕÑâÐËÌ ²¸ ÏÑÅÖÕ ÑÕÓÂÉÂÕß ÔÑÅÎÂÔÑÄÂÐÐÞÇ ÆÄËÉÇÐËâ
ÒËÅÏÇÐÕÑÄ Ë ËØ ÑÍÓÖÉÇÐËâ. ¯ÇÆÂÄÐËÇ ÓÂÔÚÈÕÞÏÑÎÇÍÖÎâÓ-
ÐÑÌ ÆËÐÂÏËÍË ab initio ÒÑÍÂÊÂÎË, ÚÕÑ ÓâÆ ÍÑÎÇÃÂÕÇÎßÐÞØ
ÏÑÆ ÃÎËÉÂÌÛÇÅÑ ÑÍÓÖÉÇÐËâ P Ô ÚÂÔÕÑÕÂÏË Ä ÆËÂÒÂÊÑÐÇ
30 ë 100 ÔÏÿ1 ÑÍÂÊÞÄÂÇÕ ÄÎËâÐËÇ ÐÂ ÒÇÓÄËÚÐÑÇ ÓÂÊÆÇÎÇÐËÇ
ÊÂÓâÆÑÄ Ä ²¸ Rba. sphaeroides [314, 315]. ³ÑÅÎÂÔÐÑ àÕËÏ
ÓÂÔÚÈÕÂÏ, ÏÑÆÂ 100 ÔÏÿ1 ÑÕÓÂÉÂÇÕ ÍÑÎÎÇÍÕËÄÐÑÇ ÍÑÎÇÃÂ-
ÕÇÎßÐÑÇ ÆÄËÉÇÐËÇ P Ë ÒÑÄÑÓÑÕ ÅËÔÕËÆËÐÂ®202. ¿ÕÂ ÏÑÆÂ
ÖÚÂÔÕÄÖÇÕ Ä ÓÂÊÆÇÎÇÐËË ÊÂÓâÆÑÄ ÄÐÖÕÓË ÆËÏÇÓÂ P Ë
ÐÂØÑÆËÕ ÔÄÑÈ ÑÕÓÂÉÇÐËÇ Ä ÆËÐÂÏËÍÇ P�. ®ÑÆÂ 30 ë 35 ÔÏÿ1

ÑÕÓÂÉÂÇÕ ÍÑÎÎÇÍÕËÄÐÑÇ ÆÄËÉÇÐËÇ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÄÑÆÞ Ë
ÔÑÔÇÆÐËØ Ô ÐÇÌ ÏÑÎÇÍÖÎ (ËÏÇáÜËØ Ô ÏÑÎÇÍÖÎÑÌ ÄÑÆÞ
ÄÑÆÑÓÑÆÐÞÇ ÔÄâÊË) ÄÃÎËÊË ÆËÏÇÓÂ P.

£ ÓÂÃÑÕÇ [316] ÒÑ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÌ ÆËÐÂÏËÍÇ ÆËÏÇÓÂ P
ÒÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ÍÑÎÇÃÂÕÇÎßÐÞÇ ÆÄËÉÇÐËâ ÅËÔÕËÆËÐÑÄ 172 Ë

202 Ë ÃÇÎÍÑÄÞØ a-ÔÒËÓÂÎÇÌ Ô ÚÂÔÕÑÕÂÏË 30 ë 120 ÔÏÿ1

ÄÎËâáÕ ÐÂ ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËÇ ÆËÒÑÎâ P�AP
ÿ
B Ä ²¸ Rba.

sphaeroides. ¬ÂÍ ÄËÆËÏ, ÐÇÍÑÕÑÓÞÇ ÐËÊÍËÇ ÚÂÔÕÑÕÞ ÍÑÎÇ-
ÃÂÐËÌ ÃÎËÉÂÌÛÇÅÑ ÑÍÓÖÉÇÐËâ P ÄÇÔßÏÂ ÃÎËÊÍË Í ÚÂÔÕÑ-
ÕÂÏ ÑÔÙËÎÎâÙËÌ Ä ÍËÐÇÕËÍÂØ ²¸ [130 ë 135] Ë Í ÚÂÔÕÑÕÂÏ
ÓÇÊÑÐÂÐÔÐÑÅÑ ÄÞÐÖÉÆÇÐÐÑÅÑ ÍÑÏÃËÐÂÙËÑÐÐÑÅÑ ÓÂÔÔÇâ-
ÐËâ ÆÎâ ÆËÏÇÓÂ P [317, 318]. ¿ÕÑÕ ×ÂÍÕ ÏÑÉÇÕ ÑÕÓÂÉÂÕß
ÍÑÎÎÇÍÕËÄÐÞÌ ØÂÓÂÍÕÇÓ ÖÍÂÊÂÐÐÞØ ÍÑÎÇÃÂÐËÌ, ÍÑÅÆÂ ÐÇ-
ÍÑÅÇÓÇÐÕÐÞÇ ËÎË ÍÑÅÇÓÇÐÕÐÞÇ ÆÄËÉÇÐËâ ÄÐÖÕÓË Ë ÄÐÇ
ÆËÏÇÓÂ P ÔÑÅÎÂÔÑÄÂÐÞ.

´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÒÇÓÄËÚÐÞÏ ÂÍÙÇÒÕÑÓÑÏ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ä
²¸ âÄÎâÇÕÔâ ÏÑÎÇÍÖÎÂ BA. ªÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÇ ×ÇÏÕÑÔÇÍÖÐÆ-
ÐÑÌ ÆËÐÂÏËÍË ÒÑÎÑÔÞ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ BÿA ÒÓË 1020 ÐÏ
ÒÑÎÐÑÔÕßá ÒÑÆÕÄÇÓÉÆÂÇÕ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÖá ÔØÇÏÖ ÒÇÓÇ-
ÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÒÓË ÒÇÓÄËÚÐÑÏ ÓÂÊÆÇÎÇÐËË ÊÂÓâÆÑÄ Ä
ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÞØ ÓÇÂÍÙËÑÐÐÞØ ÙÇÐÕÓÂØ (P� ! P�BÿA !
! P�HÿA ! . . .), ÄÒÇÓÄÞÇ ÒÓÇÆÎÑÉÇÐÐÖá ÃÑÎÇÇ 30 ÎÇÕ
ÐÂÊÂÆ Ä ÒËÑÐÇÓÔÍËØ ÓÂÃÑÕÂØ £.¡. ºÖÄÂÎÑÄÂ Ô ÔÑÂÄÕÑ-
ÓÂÏË. °ÔÙËÎÎËÓÖáÜËÌ ØÂÓÂÍÕÇÓ àÕÑÌ ÆËÐÂÏËÍË ÖÍÂÊÞ-
ÄÂÇÕ ÐÂ ÒÇÓÇÐÑÔ ÍÑÅÇÓÇÐÕÐÑÔÕË Ä ×ÑÓÏÇ ÄÑÎÐÑÄÑÅÑ ÒÂÍÇÕÂ
ÒÑ ÂÐÂÎÑÅËÚÐÑÌ ÔØÇÏÇ.

6. ©ÂÍÎáÚÇÐËÇ

±ÇÓÄËÚÐÞÌ ÂÍÕ ×ÑÕÑÔËÐÕÇÊÂ ÊÂÍÎáÚÂÇÕÔâ Ä ÒÓÇÑÃÓÂÊÑÄÂ-
ÐËË àÐÇÓÅËË ÔÄÇÕÂ Ä àÐÇÓÅËá ÓÂÊÆÇÎÈÐÐÞØ ÊÂÓâÆÑÄ,
ÍÑÕÑÓÂâ ËÔÒÑÎßÊÖÇÕÔâ Ä ÆÂÎßÐÇÌÛËØ ÓÇÂÍÙËâØ ×ÑÕÑÔËÐ-
ÕÇÊÂ. ¿ÕÑÕ ÒÇÓÄËÚÐÞÌ ÂÍÕ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ Ä ÔÒÇÙËÂÎßÐÞØ
ÒËÅÏÇÐÕ-ÃÇÎÍÑÄÞØ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂØ (ÓÇÂÍÙËÑÐÐÞØ ÙÇÐÕÓÂØ)
Ä ÒËÍÑÔÇÍÖÐÆÐÑÏ ÆËÂÒÂÊÑÐÇ Ô ÒÓÇÆÇÎßÐÑ ÄÞÔÑÍÑÌ
(� 100%) ÍÄÂÐÕÑÄÑÌ Ë ÆÑÄÑÎßÐÑ ÃÑÎßÛÑÌ (� 50 ë 60%)
àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍÑÌ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕâÏË. ±ÑÅÎÑÜÇÐËÇ ×ÑÕÑÐÂ Ä
ÔÄÇÕÑÔÑÃËÓÂáÜÇÌ ÂÐÕÇÐÐÇ Ë Ä ÔÂÏËØ ÓÇÂÍÙËÑÐÐÞØ ÙÇÐÕ-
ÓÂØ ÒÓËÄÑÆËÕ Ä ËÕÑÅÇ Í ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËá ÔÒÇÙÒÂÓÞ (ÆËÏÇÓ
ÃÂÍÕÇÓËÑØÎÑÓÑ×ËÎÎÂ Ä ÓÇÂÍÙËÑÐÐÞØ ÙÇÐÕÓÂØ ÃÂÍÕÇÓËÌ),
ÍÑÕÑÓÂâ ÄÞÒÑÎÐâÇÕ ×ÖÐÍÙËá ÍÑÐÇÚÐÑÅÑ ÂÍÙÇÒÕÑÓÂ àÐÇÓ-
ÅËË ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ Ë ÑÆÐÑÄÓÇÏÇÐÐÑ ÒÇÓÄËÚÐÑÅÑ ÆÑÐÑÓÂ
àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ P.

±ÇÓÄËÚÐÞÌ ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ä ÓÇÂÍÙËÑÐÐÞØ ÙÇÐÕ-
ÓÂØ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ Ô ÄÞÔÑÍÑÌ ÔÍÑÓÑÔÕßá ÏÇÉÆÖ ÍÑ×ÂÍÕÑ-
ÓÂÏË ØÎÑÓÑ×ËÎÎÑÄÑÌ ÒÓËÓÑÆÞ, ÄÊÂËÏÐÑÇ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËÇ
ÍÑÕÑÓÞØ ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÕÔâ ÔÕÓÖÍÕÖÓÑÌ ÃÇÎÍÂ ÓÇÂÍÙËÑÐÐÞØ
ÙÇÐÕÓÑÄ. ¬ÂÉÆÞÌ ÐÑÄÞÌ àÕÂÒ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÔÑÒÓÑ-
ÄÑÉÆÂÇÕÔâ ÒÑÕÇÓÇÌ àÐÇÓÅËË ËÔØÑÆÐÑ ÒÑÅÎÑÜÈÐÐÑÅÑ ÍÄÂÐ-
ÕÂ Ä ÑÃÏÇÐ ÐÂ ÖÄÇÎËÚÇÐËÇ ÄÓÇÏÇÐË ÆËÔÔËÒÂÙËË ÊÂÒÂÔÈÐ-
ÐÑÌ àÐÇÓÅËË ÒÓË ÒÑÔÕÇÒÇÐÐÑÏ ÇÅÑ ÄÑÊÓÂÔÕÂÐËË ÐÂ ÍÂÉÆÑÏ
àÕÂÒÇ ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ. ¿ÕË ÒÑÕÇÓË ÏÑÉÐÑ ÔÚËÕÂÕß
ÒÎÂÕÑÌ ÊÂ ÄÔÈ ÃoÂ ÎßÛÖá ÔÕÂÃËÎËÊÂÙËá àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÐÂ ÒÓÑ-
ÏÇÉÖÕÑÚÐÞØ ÂÍÙÇÒÕÑÓÂØ ÒÑ ÏÇÓÇ ÖÆÂÎÇÐËâ ÑÕ ÆËÏÇÓÂ.
µÆÂÎÇÐËÇ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÑÕ ÇÅÑ ÒÇÓÄËÚÐÑÅÑ ÆÑÐÑÓÂ ÔÑÒÓÑ-
ÄÑÉÆÂÇÕÔâ ÖÏÇÐßÛÇÐËÇÏ àÐÇÓÅËË ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ ÐÇÔÒÂ-
ÓÇÐÐÞØ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ, Â ÔÍÑÓÑÔÕß ÆÄËÉÇÐËâ àÎÇÍÕÓÑÐÂ
ÐÂÊÂÆ ÒÑ ÄÂÍÂÐÕÐÞÏ ÑÓÃËÕÂÎâÏ ÕÂÍÉÇ ÖÏÇÐßÛÂÇÕÔâ
ÄÔÎÇÆÔÕÄËÇ ÖÄÇÎËÚÇÐËâ ×ÂÍÕÑÓÂ ¢ÑÎßÙÏÂÐÂ. £ ÓÇÊÖÎß-
ÕÂÕÇ ÄÓÇÏâ ÆËÔÔËÒÂÙËË ÊÂÒÂÔÈÐÐÑÌ àÐÇÓÅËË ÖÄÇÎËÚË-
ÄÂÇÕÔâ ÑÕ � 300 ÒÔ Ä ÔÑÔÕÑâÐËË P� ÆÑ � 0;1 Ô Ä ÔÑÔÕÑâÐËË
P�QÿA.

®ÂÍÔËÏÂÎßÐÑ ÄÞÔÑÍÂâ ÔÍÑÓÑÔÕß ÒÓâÏÞØ ÓÇÂÍÙËÌ ÒÇ-
ÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ, ÐÂÏÐÑÅÑ ÒÓÇÄÞÛÂáÜÂâ ÔÍÑÓÑÔÕß ÒÓÑ-
ÙÇÔÔÑÄ ÓÇÍÑÏÃËÐÂÙËË Ë ÓÇÎÂÍÔÂÙËË, âÄÎâÇÕÔâ ÍÎáÚÇÄÞÏ
×ÂÍÕÑÓÑÏ, ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂáÜËÏ ÄÞÔÑÍÖá à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß
ÓÂÃÑÕÞ ÓÇÂÍÙËÑÐÐÞØ ÙÇÐÕÓÑÄ Ë ×ÑÕÑÔËÐÕÇÊÂ Ä ÙÇÎÑÏ.
³ÑÄÑÍÖÒÐÑÔÕß ÒÇÓÇÚËÔÎÇÐÐÞØ ÄÞÛÇ ×ÂÍÕÑÓÑÄ ÑÃÇÔÒÇÚË-
ÄÂÇÕ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÑÔÕß ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ä ²¸.

´. 186, å 6] ¶ª©ª¹¦³¬¡Á ³´¡¥ªÁ ²¡©¥¦¦¯ªÁ ©¡²Á¥°£ ±²ª ¶°´°³ª¯´¦©¦ 621



£ ÓÇÂÍÙËÑÐÐÞØ ÙÇÐÕÓÂØ ÃÂÍÕÇÓËÌ ÏÑÎÇÍÖÎÂ ÆÑÒÑÎÐË-
ÕÇÎßÐÑÅÑ ÃÂÍÕÇÓËÑØÎÑÓÑ×ËÎÎÂ BA âÄÎâÇÕÔâ ÒÇÓÄËÚÐÞÏ
ÂÍÙÇÒÕÑÓÑÏ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ë ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÕ ÄÞÔÑÍÖá ÔÍÑÓÑÔÕß
ÒÓËÈÏÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÑÕ ÒÇÓÄËÚÐÑÅÑ ÆÑÐÑÓÂ P� Ë ÇÜÈ
ÃoÂ ÎßÛÖá ÔÍÑÓÑÔÕß ÒÇÓÇÆÂÚË àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÐÂ ÔÎÇÆÖáÜËÌ
ÂÍÙÇÒÕÑÓ, ÃÂÍÕÇÓËÑ×ÇÑ×ËÕËÐ HA. ¿ÕÑ ÆÑÔÕËÅÂÇÕÔâ ÃÎÂ-
ÅÑÆÂÓâ ÏÂÎÑÔÕË ËÎË ÑÕÔÖÕÔÕÄËá ÂÍÕËÄÂÙËÑÐÐÞØ ÃÂÓßÇ-
ÓÑÄ ÓÇÂÍÙËÌ ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâÆÑÄ Ë ØÑÓÑÛÇÏÖ ÒÇÓÇÍÓÞ-
ÕËá àÎÇÍÕÓÑÐÐÞØ ÑÓÃËÕÂÎÇÌ ÖÚÂÔÕÐËÍÑÄ àÕËØ ÓÇÂÍÙËÌ.
¢ÇÊ ÒÓâÏÑÅÑ ÖÚÂÔÕËâBA Ä ÒÇÓÇÐÑÔÇ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÆÑÔÕËÉÇÐËÇ
ÏÂÍÔËÏÂÎßÐÑ ÄÞÔÑÍÑÌ ÔÍÑÓÑÔÕË àÕÑÅÑ ÒÇÓÇÐÑÔÂ ÐÇÄÑÊ-
ÏÑÉÐÑ. ¢ÎËÉÂÌÛÇÇ ÑÍÓÖÉÇÐËÇ ÏÑÎÇÍÖÎÞ BA ÔÎÖÉËÕ
ÆÑÔÕËÉÇÐËá ÕÑÌ ÉÇ ÙÇÎË, ÖÔÍÑÓââ ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ.
ÁÓÍËÏ ÒÓËÏÇÓÑÏ ÕÂÍÑÅÑ ÖÔÍÑÓÇÐËâ âÄÎâÇÕÔâ ÄÎËâÐËÇ ÐÂ
ÒÇÓÄËÚÐÞÌ ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÍÓËÔÕÂÎÎËÚÇ-
ÔÍÑÌ ÄÑÆÞ ¯°¯55 Ë ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÕËÓÑÊËÐÂ ®210. °ÕÔÖÕ-
ÔÕÄËÇ àÕËØ ÏÑÎÇÍÖÎ Ä ÑÍÓÖÉÇÐËË BA ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÔËÎßÐÑÏÖ
ÊÂÏÇÆÎÇÐËá ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ. ®ÇØÂÐËÊÏÞ ÄÎËâÐËâ
ÏÑÎÇÍÖÎ ÑÍÓÖÉÇÐËâ BA ÐÂ ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÏÑÅÖÕ
ÊÂÍÎáÚÂÕßÔâ ÍÂÍ Ä ÒÓâÏÑÏ ÄÎËâÐËË àÕËØ ÏÑÎÇÍÖÎ ÐÂ
àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍËÇ ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍË ÓÇÂÍÙËÌ ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ ÊÂÓâ-
ÆÑÄ, ÕÂÍ Ë Ä ËØ ÖÚÂÔÕËË Ä ÒÓÑÙÇÔÔÇ ÆËÐÂÏËÚÇÔÍÑÌ ÔÕÂ-
ÃËÎËÊÂÙËË ÓÂÊÆÇÎÈÐÐÞØ ÊÂÓâÆÑÄ Ä ÔÑÔÕÑâÐËË P�BÿA ËÎË
ÐÇÒÑÔÓÇÆÔÕÄÇÐÐÑÌ ÄÍÎáÚÈÐÐÑÔÕË ÏÑÎÇÍÖÎ ÑÍÓÖÉÇÐËâ Ä
ÔÑÔÕÂÄ ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÑÌ ÕÓÑÒÞ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ.
°ÕÎËÚËÕÇÎßÐÑÌ ÑÔÑÃÇÐÐÑÔÕßá ÏÑÎÇÍÖÎ ¯°¯55 Ë ÕËÓÑ-
ÊËÐÂ ®210 âÄÎâÇÕÔâ ËØ ÒÑÎâÓÐÑÔÕß, ÍÑÕÑÓÂâ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ
ÐÂÔÕÓÂËÄÂÕß ÏÇØÂÐËÊÏÞ ÄÎËâÐËâ Ä ÑÕÄÇÕ ÐÂ ÒÑâÄÎÇÐËÇ
ÓÂÊÆÇÎÈÐÐÞØ ÊÂÓâÆÑÄ, Õ.Ç. ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÕ ÑÃÓÂÕÐÖá ÔÄâÊß
ÏÇÉÆÖ àÕËÏË ÏÇØÂÐËÊÏÂÏË Ë ÒÓÑÙÇÔÔÑÏ ÓÂÊÆÇÎÇÐËâ
ÊÂÓâÆÑÄ.

£ ÒÇÓÇÐÑÔÇ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÏÇÉÆÖ ÓÇÂÅÇÐÕÂÏË ÂÍÕËÄÐÖá
ÓÑÎß ËÅÓÂáÕ ÍÑÎÇÃÂÐËâ âÆÇÓÐÑÌ ÒÑÆÔËÔÕÇÏÞ. £ÑÊÃÖÉÆÇ-
ÐËÇ ÓÇÂÍÙËÑÐÐÞØ ÙÇÐÕÓÑÄ ×ÇÏÕÑÔÇÍÖÐÆÐÞÏË ÔÄÇÕÑÄÞÏË
ËÏÒÖÎßÔÂÏË ÄÞÊÞÄÂÇÕ ÍÑÅÇÓÇÐÕÐÑÇ ÆÄËÉÇÐËÇ âÆÇÓ Ä
×ÑÓÏÇ ÄÑÎÐÑÄÑÅÑ ÒÂÍÇÕÂ. ¿ÕÑ ÔÑÔÕÑâÐËÇ ÔÎÖÉËÕ ÙÇÐÐÞÏ
ËÔÕÑÚÐËÍÑÏ ËÐ×ÑÓÏÂÙËË Ñ ÄÎËâÐËË âÆÇÓÐÞØ ÆÄËÉÇÐËÌ
ÐÂ ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ä àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÇ. ²ÇÊÖÎßÕÂÕÞ ×ÇÏÕÑ-
ÔÇÍÖÐÆÐÑÌ ÔÒÇÍÕÓÑÔÍÑÒËË ÒÑÍÂÊÞÄÂáÕ, ÚÕÑ ÔÂÏÑ ÄÑÊÃÖÉ-
ÆÇÐËÇ ÑÆÐÑÅÑ ËÊ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ P ÐÇ ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÓÂÊÆÇÎÇÐËá
ÊÂÓâÆÑÄ. ´ÑÎßÍÑ ÆÄËÉÇÐËÇ âÆÇÓÐÑÌ ÒÑÆÔËÔÕÇÏÞ ÄÐÂÚÂÎÇ
Ä ÔÂÏÑÏ P�, Â ÊÂÕÇÏ Ä ÇÅÑ ÑÍÓÖÉÇÐËË, Ä ÍÑÕÑÓÑÇ ÄØÑÆËÕ Ë
ÏÑÎÇÍÖÎÂ BA, ÒÓËÄÑÆËÕ Ä ËÕÑÅÇ Í ÒÇÓÇÐÑÔÖ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ô P

�

ÐÂ BA Ô ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇÏ ÒÇÓÄËÚÐÑÅÑ ÒÓÑÆÖÍÕÂ P�BÿA. ¿ÕÑ
ÆÄËÉÇÐËÇ, ÄÇÓÑâÕÐÑ, ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÑ ÐÂ ÏÂÍÔËÏÂÎßÐÑ ÄÑÊ-
ÏÑÉÐÑÇ ÔÃÎËÉÇÐËÇ P� Ë BA. ªÏÒÖÎßÔ, ÒÓËÑÃÓÇÕÈÐÐÞÌ Ä
ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÕÂÍÑÅÑ ÆÄËÉÇÐËâ, ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐ
ÍÂÍ ÆÎâ ÒÓÇÑÆÑÎÇÐËâ àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÃÂÓßÇÓÂ ÒÇÓÇÐÑÔÂ
àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ô P� ÐÂ BA, ÕÂÍ Ë ÆÎâ ÆÂÎßÐÇÌÛÇÅÑ ÆÄËÉÇÐËâ,
ÒÓËÄÑÆâÜÇÅÑ Í ÓÂÊÆÇÎÇÐËá ÒÓÑÆÖÍÕÑÄ ÓÇÂÍÙËË P� Ë BÿA Ä
ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇ. ³ÑÒÓâÉÇÐËÇ ÆÄËÉÇÐËÌ âÆÇÓÐÑÌ Ë àÎÇÍÕ-
ÓÑÐÐÑÌ ÒÑÆÔËÔÕÇÏ, ÕÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÄÂÉÐÑ ÆÎâ à××ÇÍ-
ÕËÄÐÑÅÑ ÒÓÇÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ÔÄÇÕÑÄÑÌ àÐÇÓÅËË Ä àÐÇÓÅËá
ÓÂÊÆÇÎÈÐÐÞØ ÊÂÓâÆÑÄ ÒÓË ×ÑÕÑÔËÐÕÇÊÇ. ¿ÕÑ ÔÒÓÂÄÇÆÎËÄÑ
Ä ÑÕÐÑÛÇÐËË ÍÂÍ ÂÍÕËÄÐÑÌ A-ÙÇÒË, ÕÂÍ Ë ÏÂÎÑÂÍÕËÄÐÑÌ
B-ÙÇÒË ÓÇÂÍÙËÑÐÐÞØ ÙÇÐÕÓÑÄ ÃÂÍÕÇÓËÌ.
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An analytical review is given of the biophysical aspects of primary light-driven charge separation in photosynthesis reaction centers
(RCs), which are special pigment-protein complexes residing in a cell membrane. The primary (physical) stage of charge separation
occurs in the pico- and femtosecond ranges and consists in transferring an electron along the active A-branch of pigments. The review
presents vast factual material both on the general issues of primary photosynthesis and somemore speciéc topics, including 1) the role of
inactive B-branch of pigments, 2) the effect of protein environment on the charge separation, and 3) the participation of monomeric
bacteriochlorophyll £¡ in primary electron acception. It is shown that the electron transfer and stabilization are strongly inêuenced by
crystallographic water and tyrosine M210 molecules from the nearest environment of £¡. A connection between the collective nuclear
motions and electron transfer at charge separation is shown. The nature of the high quantum eféciency of the primary charge separation
reactions is discussed.
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