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,-���  �)(
��
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�01�	���  	,�  5�>�+,
���  (�� . �5+
�)�� , 3)�  

��  + �.�.,��)
  (��)
���  ��')  02)-  �3
�-  )����3�2  	,�  �)��:=�1  

.�)�'
��+ , + )��  3��,
  '(25=�1  ���
���21 , �  �'(�)-  (�,-  + .
(
	�3
  

��'��,�+  +�)(�  �,
)�� . 



� �� �

����  02,�  .���5��� , 3)�  + �)+
)  ��  	
��)+�
  .�)�'
��+  + (��)
���1  

.(���1�	�)  ��)
���/���*��  ,�.����'
��5��'�  �
)�0�,�5��  (� hechetkin et 

al., 2009). �  (��)
���1 , ��/�*�(�+���21  Pba, ��,�3
�)+�  �0(�5
�21  

����,�.���+  02,�  5��3�)
,-��  +2<
 , 3
�    �
��/�*�(�+���21  (��)
��� . 

!��3�)
,-�2
  �5�
�
���  02,�  5�/����(�+��2  + )(����(�.*������  

��)�+���)�  '
��+ , ��	�(:=�1  0
,��  �
)�0�,�5��  ����,�.���+ .  (��
  )�'� , 

�5�
�
���  02,�  +2�+,
�2  + ;��.(
��������  ��)�+���)�  '
��+  .
(����	�5 , 

�)�/�'�3
���1  '
��+  �  .(�	�)�+  ����,�)
,-��'�  �
)�0�,�5�� .  �  

)(����(�.)��
  (��)
���  02,�  �0��(>
�2  �5�
�
��� , +25+���2
  

�.
*�/�3�2��  ��'��,���  0��'
���'�  �  �0��'
���'�  �)(
��� , + )��  3��,
  

+
,�3
��
  ���)
5�  PR-0
,��+ .  

 

2.1.2. $�	
,�(�+���
  (
.(�'(����(�+����  ;��.(
����  '
����  

(��)
��� , �+�5����'�  �  �)��3�+��)-:  �  .�)�'
���  �  ��.�,-5�+���
�  ��+21  

/�5��,�'�3
���  ��)�+�21  +
=
�)+  �  5�=�)�2��  �+���)+���  �  ��'��,-�21  

�
	��)�(�+ . 

 

���,�5  (�+��  ;��.(
����  '
��+  �+,�
)��  +�>���  ���)�+,�:=
�  

���'�1  /�	��
�)�,-�21  �  .(��,�	�21  ���,
	�+���� . �  )�  >
  +(
�� , 

.(������  +�  +������
  �
1���5�2  .��))(����(�.*������  (
',�*��  

;��.(
���� , ;)�  ���,
	�+����  	�,>�2  02)-  .�	�(
.,
�2  (
5,-)�)���  

��+(
�
���'�  .(�)
����'�  ���,�5�  (Jorrin-Novo et al., 2009). ��  	�����  ;)�.
  

��3�21  ���,
	�+����  )�,-��  ��+��.���)-  )(����(�.)����'�  .(�)
����'�  

�  �
)�0�,����'�  .�	1�	�+  ��>
)  	�)-  	��)�)�3��  .�,�:  ��/�(��*�:  �  

0��,�'�3
���1  ���)
��1  (Curto et al., 2006).  

�  1�	
  ;+�,:*��  (��)
���  +2(�0�)�,�  �
1���5�2  5�=�)2  �)  

.�)�'
��+  �  .���=-:  ���)
5�  ;//
�)�+�21  .(�(�	�21  ��)�.�)�'
��21  

��
	��
���  (�5,�3���  1���3
����  .(�(�	2 . �1  ���)
5  «+�,:3�
)�� » �  

.���=-:  	+1  ����+�21  )�.�+  �)(
���+21  /�)�'�(����+  – ��,�*�,�+��  �  

>������+��  ���,�)���  (Catinot et al, 2008). �0(�5�+���
  .
(+��  + )����1  



� �	 �

(��)
���  .�+2<�
)��  + 	
��)��  (�5  .(�  �)��
  0��)(�/�21  .�)�'
��+ , �  

+)�(��  - .(�  ��/�*�(�+����  �
�(�)(�/�2��  .�)�'
���� . 9)�  �+,�
)��  

��'��,��  )(
+�'�  �  5�.���
)  �����	  
=
  + 5��3�)
,-���  �)
.
��  

�
+2���
��21  0��1���3
���1  (
��*�� , 5�+
(<�:=�1��  

.
(
.(�'(����(�+���
�  ;��.(
����  '
��+  � , + (
5,-)�)
 , ���)
5��  

5�=�)�21  0
,��+ , + )��  �,�  ����  �)
.
��  �0
�.
3�+�:=�1  �����)
)  

(��)
���  (��(3
+���� , 2002). �
���)(�  ��  )� , 3)�  �0=��  �)(�)
'��  

����5�=�)2  (��)
���  �)  .�)�'
��+  + ���)��=

  +(
��  +2���
�� , ����(
)�2
  

��,
�,�(�2
  �
1���5�2 , ,
>�=�
  + ����+
  /�(��(�+����    (��)
���  

�����)
)�  �  .���=-:  ��5���21  +2<
  �)(
���+21  /�)�'�(����+ , 

��)�:)��  + 5��3�)
,-���  �)
.
��  �
+2���
��2�� . �  )�  >
  +(
�� , �1  

(��<�/(�+��  .�5+�,�,�  02 .(
	,�>�)-  (
���
�	�*��  	,�  (�5(�0�)��  

;//
�)�+�21  �(
	�)+  .(�)�+�	
��)+��  .�(�>
��:  (��)
���  (�5,�3�2��  

+�	���  .�)�'
��+  �  .���=-:  .(�(�	�21  ��)�.�)�'
��21  ��
	��
��� . 

��,-<��  +�,�	  + .�������
  ��,
�,�(�21  �
1���5��+  /�(��(�+����  

�����)
)�  +����)  ���,
	�+����  +,�����  �)(
���+21  /�)�'�(����+  ��  

.(�)
��2  (��0�(  �  ��	
(>���
  0
,��+ ) (��)
���  (Jorrin-Novo et al., 2009).  

�  ���)��=

  +(
��  + (����1  .(�
�)�  ����  02,  .�,3
�  (�	  

(
5,-)�)�+  .(��(�)
)��'�  1�(��)
(�  �0  �5�
�
���1  .(�)
���+  (��)
���  .�	  

+,����
�  �1  �0(�0�)��  ��,�*�,�+��  ���,�)��  ((��  4).  

�2,�  �0��(>
��  +
,�3
��
  ���)
5�  ',���5�	'�	(�,�5  �
�
��)+�  18, 

��)�(2
  �)����)��  �  �,����3
����  1�)���5��  �,����+  III �  V, 

'�	(�,�5:=�
  0
)� -1,4-N-�*
)�, -D-',:��5� -����+2
  �+�5�  + ��,
�,�1  

1�)���  �,
)�3�21  �)
���  .�)�'
��21  '(�0�+ , )��  ��52+�
�2
  

«����)�+�(�+���2
  1�)���52 », .(
	�)�+,�:=�
  ��0��  ��'�0�)�(2  ���,���5  

- /
(�
�)�+ , .(�	*�(
�21  .�)�'
��2��  '(�0���  (Durand et al., 2005) �  

1�)���52 , �0,�	�:=�
  ,�5�*���+��  ��)�+���)-: , �.���0�2
  '�	(�,�5�+�)-  

0
)� -1,4-�+�5�  �
>	  N-�*
)�,',:��5�����+2��  ��)�)����  �  ��)�)����  N-

�*
)�,�(���+��  ���,�)2  + �(
��
  – .
.)�	�',����
 , +1�	�=
�  + ���)�+  

�,
)�3�21  �)
���  0��)
(��  (Brunner et al., 1998).  



� �
 �

8���5��� , 3)�  ;��.(
����  '
��+  1�)���5  ��	*�(
)��  (�5,�3�2��  

.�)�'
���� . �5���0(�5�
  .(
	�)�+�)
,
�  ;)�1  /
(�
�)�+  '�+�(�)  �0  �1  

�.
*�/�3
���1  (�,�1  + (��)
���1 . �5+
�)�� , 3)�  ���  �0,�	�:)  .(��2�  

��)�.�)�'
��2�  	
��)+�
� , (�5(<��  1�)��  �,
)�3�21  �)
���  ���'�1  

.�)�'
��+  (Regalado et al., 2000). 8(�  ��(��,-���  (�5+�)��  (��)
���  

1�)���52  ��')  +,��)-  ��  .(�*
��2  (��)�  �  (�5+�)��  (��)
���  (Cullimore et 

al., 2001).  
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������  4. 2� -;,
�)(�/�(
'(����  (��)+�(��21  0
,��+  ,��)-
+  .(�(��)��+  
'�(�1�  ���)(�,-��'�  +�(���)�  (I) �  (��)
��� , �0(�0�)���21  50 ��$  
��,�*�,�+��  ���,�)��  (II). 



� �� �

 

�2�+,
��  ��	�*��  0
)� -1,3-',:����5  – /
(�
�)�+ , '�	(�,�5:=�1  

0
)� -1,3-�+�5�  + .�,���1�(�	�1  �,
)�3�21  �)
���  .�)�'
��+ , �)����=�1��  �  

'(..
  PR-2 0
,��+  (Van Loon, 2006). �0(�5:=�
��  + (
5,-)�)
  (
��*��  

/(�'�
�)2  .�,���1�(�	�+  �0,�	�:)  �����(
',�(:=���  �+���)+��� . 

9)�  /
(�
�)2 , )��  >
 , ���  1�)���52 , ��>��  �3�)�)-  ��(�
(���  5�=�)��'�  

�)+
)�  (��)
���  ��  	
��)+�
  (�5,�3�21  .�)�'
��+ . �	��+(
�
���
  � -

��	*�(�+����
  .�+2<
��
  ��	
(>����  1�)���5  �  0
)� -1,3-',:����5  ��>
)  

02)-  +
�-��  *
,
���0(�5�2�  .�)�� , 3)�  ���  +252+�:)  ���
('�3
���
  

.�	�+,
��
  (�5+�)��  .�)�'
��21  '(�0�+  (Minic, 2008).  

�.
(+2
  .���5���  � -��	*�(�+���
  .�+2<
��
  ��	
(>����  + 

,��)-�1  ',)�������	�)(���/
(�52  (.�)��  29, (�� . 4) �  )(
1  0
,��+  .,��)�	  

– ,�.�	 -	
��)(�5�.�	�0��'�  0
,�� , �,-/�  - ���,�52  �  0
,��  33 ���  

/�)����)
�2  II. 

�,)�������	�)(���/
(�5�  (glutamine amidotransferase class-I domaine-

containing protein) - ;)�  /
(�
�) , .�)
�*��,-��  ��,�+�:=��  +�5��>���)-  

��.�,-5�+����  ���	�'(..2  ',)�����  ��  ���)
5  .(���+21  �  *�)�5���+�'�  

��,
�5�	�+  �  .��,
	:=��  �0(�5�+���
�  ��,
�5�	)(�/��/� -)�+  �  

���)
5�  �5  ��1  ��  �  �� .  

� -��	*�(�+����
  .�+2<
��
  ��	
(>����  ,�.�		
��)(�5� -

.�	�0��'�  0
,��  (.�)��  9, (�� . 4), ��)�(2�  + ,��)-�1  ,���,�5�+�� , ',�+�2�  

�0(�5�� , + 1,�(�.,��)�1 , .(�+,
��
)  ���0�
  +������
  + �+�5�  �  )
� , 3)�  

	
��)(�*��  >�(�21  ���,�)  �
�01�	���  	,�  ���)
5�  .�,�
��+21  >�(�21  

���,�) , �5  ��)�(21  + 1�	
  ,�.����'
��5�21  (
��*��  ���)
5�(:)��  

'�	(�.
(���� -.(��5+�	�2
 , 3��)+:=�
  + ,�.����'
��5���  ��'��,-���  

�����	
 . $��'�
  �5  �0(�5:=�1��  .(�  ;)��  ����,�.���+  �+,�:)��  

�)(
���+2��  /�)�'�(������ , ��'��,-�2��  ��
	��
����� , ,
)3���  �  

�
,
)3���  ��)�0��)�����  (Grechkin, 1998).  

�,-/� -���,�5�  (.�)��  2, (�� . 4) ��)�,�5�(
)  .
(+:  (
��*�:  + 

�
)�0�,�3
����  *
.�  	
'(�	�*��  �(�1��,� , �  .�+2<
��
  

  ��	
(>����  



� �� �

��>
)  �0
�.
3�)-  ���0>
��
  ',:��5��  .(�*
���+  0�����)
5�  (�5,�3�21  

',
+�	�+  �  .(�*
���+  	21���� .  

�
,��  33 ���  /�)����)
�2  II (.�)��  22 (�� . 4) .(
	�)�+,�
)  ��0��  

��'��� -�)�0�,�5�(:=��  0
,�� , �'(�:=��  +�>�:  (�,-  + 

/��*����(�+����  � 2-+2	
,�:=
'�  1,�(�/�,, -0
,��+�'�  ���.,
���  

(Wyman et al., 2005). 8�+2<
��
  ��	
(>����  0
,��  33 ���  /�)����)
�2  II 

��>
)  �0
�.
3�)-  0�,-<:  �)��3�+��)-  ;)�'�  �)(�)(��'�  ���.��
�)�  

/�)����)
5�  - «'�(�3
'�  *
1� » 1,�(�.,��)�+ , + ��)�(��  �0(�5:)��  

.(��
>)�3�2
  ��)�+�2
  /�(�2  ���,�(�	� . 

�  ��<�1  ;��.
(��
�)�1  02,�  .�	)+
(>	
��  �0��(>
����  (��

  

	('���  �+)�(���  �  - ��	�*��  0
,�� , �)+
3�:=
'�  5� �)��3�+��)-  �  

0�,
5���  (disease resistance response protein) (.�)��  23), ���)
5  ��)�(�'�  

5��3�)
,-��  ��,�+�,��  )��>
  .(�  	
��)+��  (�5,�3�21  .�)�'
��+  (Curto et 

al., 2006), 3)�  '�+�(�)  �  
'�  (�,�  + .�+2<
���  �)��3�+��)�  (��)
��� .  

�  +252+�,�  �
�-<
��
  ��	
(>����  9 (��)+�(��21  0
,��+   �5  ��1  

����  02,  �	
�)�/�*�(�+��  0
,��  15 - .(
	<
�)+
����  ��,�)	
'�	(�'
��52 . 

�5�/�(�2  ��,�)	
'�	(�'
��5  3��)+:)  + 3
,��3���  .
(
���
  

+���)���+�)
,-�21  ;�+�+�,
�)�+  �
>	  1,�(�.,��)��� , *�)�5�,
�  �  

��)�1��	(���� , + *��,
  ,�������  ���,�)2  + ��)�1��	(��1  + 	('�1  

����,�)
,-�� -+���)���+�)
,-�21  (
��*��1 .  

$�>��  �)�
)�)- , 3)�  0�,-<���)+�  �5  �	
�)�/�*�(�+���21  ����  � -

��	*�(
�21  0
,��+  ,��)-
+  ��')  .(�����)-  3��)�
  + 5�=�)�21  

/��*��1  (��)
��� . ���)-  �5  ��1  ��>
)  (�5(<�)-  �,
)�3�2
  �)
���  

.�)�'
��21  ���(��('���5��+  (1�)���5� , ',���5�	'�	(�,�5�  �
�
��)+�  18, 

0
)� -1,3-',:����52 ), 	('�
  – .�+2<�)-  �)��3�+��)-  �,
)��  (0
,��  

�)��3�+��)�  �  0�,
5��� ) �  �.���0�)+�+�)-  ��)�+�*��  ,�.����'
��5��'�  

��'��,-��'�  �����	�  (,�.�		
��)(�5� ).  

��  2� -;,
�)(�/�(
'(����1  �0��(>�+�,��-  0�,

  900 .�)
�  

(��)+�(��21  0
,��+  ��(�
�  .(�(��)��+  '�(�1�  ((�� . 5). �2	
(>�+���
  

(��)
���  '�(�1�  + )
3
��
  5 	�
�  ��  (��)+�(
  �  (50 ��$ ) .(�+�	�,�  �  



� �� �

�5�
�
��:  ��0�(�  0
,��+  �  ��	
(>����  (�	�  ��	�+�	�,-�21  0
,��+ . 9)�  

�5�
�
���  ���5�,��-  1�(��)
(�2��  	,�  27 0
,��+ . �0��(>�+�,��-  

+25+����
  �  �
  )�,-��  .�+2<
��
 , ��  �  ���>
��
  ��	
(>����  �
��)�(21  

0
,��+  (��.(��
( , 13, 22, 23 �  24 (�� . 5). 
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������  5. 2� -;,
�)(�/�(
'(����  (��)+�(��21  0
,��+  ��(�
�  '�(�1�  
���)(�,-��'�  +�(���)�  (I) �  �0(�0�)���21  50 ��$  ��,�*�,�+��  ���,�)��  
(II). 

 

!��3�)
,-���  3��)-  0
,��+ , ��	
(>���
  ��)�(21  �=
�)+
���  

�5�
��,��-  .�	  +,����
�  � , 02,�  �	
�)�/�*�(�+��2 , �  .���=-:  MALDI-

TOF ���� -�.
�)(��
)(�� .  



� �� �

����  +.
(+2
  02,�  �	
�)�/�*�(�+��2  + ��3
�)+
  � -��	*�(
�21  

�,
	:=�
  0
,�� : 0
)� -�0@
	���*�  �  )(���,�*�����'�  /��)�(�  I ;,��'�*��  

(.�)��  1, 9), 10,11-(
	�)�5�  12-����/�)�	�
��+��  ���,�)2  (.�)��  13), 

��,�)	
'�	(�'
��5�  *�)�.,�5��)�3
����  (.�)��  18), ��,
�)�	�+�52+�:=��  

�0�'�=
��2�  ,
�*���+2��  .�+)�(���  0
,��  (NBS-LRR type RGA) (.�)��  

21), ,�.����'
��5�  (.�)��  27), A�  - 5�+����2�  0
,��  (.�)��  26).  

�(���,�*����2�  /��)�(  ;,��'�*��  1 (/��)�(  ;,��'�*��  )(���,�*�� ) 

�+,�
)��  �	���  �5  	+1  )(���,�*����21  /��)�(�+ , 3��)+:=�1  + ���)
5
  

0
,��    ;��(��) . ��  �)�	��  ;,��'�*��  .(���1�	�)  .
(
���  

.��,
	�+�)
,-���)�  ���  + .��,
	�+�)
,-���)-  ��������,�) . 

�(���,�*����2�  /��)�(  ;,��'�*��  1 �)+
3�
)  5� 	��)�+�  ��,
�,  

������*�,-�21 -)��  ��  (�0����2 , �  0
)�  �0@
	���*�  - ;)�  '���� -

��,
�)�	�0�
��2�  	��
� , ���  �0,�	�
)  ��,
�)�	  - �0�
����  ��)�+���)-:  

(Proud, 1994). 8�+2<
��
  
'�  ��	
(>����  ��>
)  �)(�>�)-  )
�	
�*�:  �  

��,
��:  ���)
5�  (�	�  0
,��+  .�	  +,����
�  � . 

�,)�)��� -S-)(���/
(�52  3��)+:)  + 	
)������*��  .(�	�)�+ , 

�0(�5:=�1��  .(�  ��/�*�(�+����  (��)
���  �  	
��)+��  ;,���)�(�+ . ���  
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(���+�'�  ���.��
�)�  �
�0(��  ��>
)  02)-  

��=
�)+,
��  �  .���=-:  .�,�
��+�'�  ��)�0��)���  ���)�)��� . ���)�)��  

�.
*�/�3
���  �+�52+�
)��  �  ;�	�'
��2��  �)
(�����  �  �0(�5
)  + �
�0(���1  

����,2  (�5�
(��  4-7� , +252+��  +2)
����
  �5  �,
)��  ����+ , +�	2 , 

��������,�)  �  0
,��+ . �  �
	�*��
  ���)�)��  ��1�	�)  <�(���
  .(��
�
��
  �  

*
,-:  .�	�+,
���  (��)�  .�)�'
��21  '(�0�+  (Semis et al., 2010). �  

���(��('���5��1  ���)�)��  �	*�(
)  .�)
(:  ����+  ��,�� , /��/�)�+ , 

��1�(�+  �  	('�1  ��
	��
��� , .(�+�	�  �  '�0
,�  �,
)��  (Sharma et al., 2010). 

�  >�+�)�21  �
�0(���1  ���)�)��  �+�52+�
)��  �  1�,
�)
(���� . �	����  

�
1���5�2  +,�����  ���)�)���  ��  �
�0(��2  (��)�)
,-��'�  .(���1�>	
���  

�53
�2  �(���
  �'(���3
��� . 

���

  ����  02,�  .���5��� , 3)�  + �,
)��1  ��(�
�  .<
��*2  + 

.(��)�)+��  ���)�)���  �
�-<�
)��  ��	
(>���
  �)
(���+ , + 3��)���)� , D-

��)��)
(���  �  ���.
�)
(���  (Valitova et al., 2011).  (��
  )�'� , .(�  	
��)+��  

���)�)���  ��  �)�
3
��2
  ��(��  .<
��*2  .(���1�	�,�  	
.�,�(�5�*��  

�
�0(�� , 5��3�)
,-��
  +
,�3
��
  .(�+�	����)�  	,�  +�	2 ,  +, �  )��>
  

��,
��
  .�)(
0,
���  �,
)����  ���,�(�	�  �  +
,�3
��
  ���(��)�  

)
.,�+2	
,
���  (��(	��  �  	( ., 2005). $�>��  .�,�'�)- , 3)�  ���)�)��  

+252+�
)  (�5���0(�5�2
  /�5��,�'� -0��1���3
���
  �  ��,
�,�(�� -

'
�
)�3
���
  ;//
�)2  + (��)�)
,-�21  �,
)��1 . �,�  +2���
���  

�.
*�/�3���)�  ;//
�)�+ , ��	*�(
�21  ��)�=
��
�  �)
(���+ , + ���)��=
�  

(�0�)
  02,  )��>
  ��.�,-5�+��  .�,�.
.)�	�2�  ��)�0��)��  '(���*�	��  S –

����,�/�(�
( , ��)�(2�  �
�.
*�/�3
���  +
,�3�+�
)  .(���*�
���)-  

�,
)�3�21  �
�0(�� , ��  �
  .(�+�	�)  �  ��)�=
��:  �)
(���+ .  ��  �5+
�)�� , 

�
�0(�����)�+��
  ��
	��
��
  '(���*�	��  S ��(<�
)  0
,�� -,�.�	�2
  

+5����	
��)+��  +�)(�  �
�0(��2  �  �0(�5
)  ����,2  )
3��  ����+  �  	('�1  

�
)�0�,�)�+  (Katsu et al., 1986). �  (����1  ���)��=
'�  ;)�.�  .(�
�)�  ����  

02,�  ���,
	�+��2  ;//
�)2  ���)�)���  �  '(���*�	���  S ��  .(���*�
���)-  

�
�0(��  	,�  ��,��  + ��(�
+21  �,
)��1 , �0(�5�+���
  .
(
����  +�	�(�	�  �  



� �� �

(�+
�-  >�5�
�.���0���)�  �,
)�� . ��>�2�  �(�)
(�
�  �+�,��  ���,�5  (�+��  

�)����)
,-���  ;��.(
����  .
(����	�5�21  �  �)�/�'�3
���1  '
��+ . 

�2,�  �)���+,
�� , 3)�  12 3 +�5	
��)+�
  ��  ��)��)�2
  .(�(��)��  

.<
��*2  1 ��$  ���)�)���  �  1 ��$  '(���*�	���  S +252+�
)  )(
1�(�)��
  

+
,�3
��
  .(���*�
���)�  .,�5��,
��2  ��(�
�  	,�  ����+  ��,�� . 8(�  

	
��)+��  ���)�)���  + 0A,-<�1  ���*
�)(�*��1  (10 �  20 ��$ ) +21�	  ����+  

��,��  �5  �,
)��  ��(�
�  ��,�+�,��  
=
  0�,

  5��3�)
,-��  ()�0, . 1).  

 

��0,�*�  1. �5�
�
��
  ��	
(>����  ����+  ��,��  + �(
	
  +2(�=�+����  .(�  12 
3 +�5	
��)+��  ���)�)���  �  '(���*�	���  S  

 

��5	
��)+�
   + 

 ��)(�,-  0,45 ± 0,03 

���)�)��  (1 ��$ ) 1,43 ± 0,05 

���)�)��  (10 ��$ ) 2,25 ± 0,12 

���)�)��  (20 ��$ ) 4,86 ± 0,11 

�(���*�	��  S (1 �� M) 1,35 ± 0,07 

 

  ��  �5+
�)�� , +
,�3
��
  ������  .(���*�
���)�  .,�5��,
��2  �  

.���=-:  (�5,�3�21  �'
�)�+ , + )��  3��,
  ��)�0��)���+  (�5,�3���  .(�(�	2 , 

��.(�+�>	�
)��  (�5+�)�
�  ����,�)
,-��'�  �)(
��� . �+
,�3
��
  ��	
(>����  

��  �+,�
)��  .(�5�����  ��)�+�5�*��  ����,�)
,-�21  .(�*
���+  + �,
)�
 . �  

��<�1  ;��.
(��
�)�1  02,�  .���5��� , 3)�  +
,�3
��
  .(���*�
���)�  

�
�0(�� , +25+����
  12 3 	
��)+�
�  ��  ��(��  .(�(��)��+  1 ��$  ���)�)��� , 

.(�+�	�,�  �  ��,
��:  �0(�5�+����  � 2� 2 + )(�  (�5� . ��5	
��)+�
  ��  ��(��  

1 ��$  '(���*�	���  S )��>
  +252+�,�  +
,�3
��
  ��	
(>����  � 2� 2, ��  + 

�
�-<
�  �)
.
��  – + 	+�  (�5�  ()�0, . 2).  

�  �
)�0�,�5�
  � 2� 2 .(�����
)  3��)�
  *
,2�  (�	  (
	��� -/
(�
�)�+ , 

+ )��  3��,
  .
(����	�52 , ,���,�5�+���2
  + �,
)�3���  �)
��
 . �  (��)
���1  



� �� �

��0,�*�  2. ��	
(>���
  � 2� 2 + ��(��1  .<
��*2  .(�  12 3 +�5	
��)+��  
���)�)���  �  '(���*�	���  S 

 

��5	
��)+�
  
��	
(>���
  � 2� 2, 

����,- /'  �2( .� . 

 ��)(�,-  

���)�)��  (1 ��$ ) 

�(  S (1 ��$ ) 

6,30 ± 0,04 

19,77 ± 0,03 

11,21 ± 0,03 

 

 

.
(����	�52  �.���0�2  �
  )�,-��  	
)����*�(�+�)-  .
(
���-  +�	�(�	� , ��  �  

�0(�5�+2+�)-  � 2� 2 .(�  �)(
�� -��	*�(�+�����  ����,�)
,-���  +5(2+
, 3)�  

'�+�(�)  �  ���'��0(�5���  (
',�)�(���  (�,�  ;)�1  /
(�
�)�+  + .�		
(>����  

�,
)�3��'�  '��
��)�5�  (Minibayeva et al., 2009). 8
(����	�52  .(
	�)�+,
�2  

+ �,
)�
  ���>
�)+��  �5�/�(�  �  0�,-<��  ��,�3
�)+��  '
��+ , �1  

��	�(:=�1 . ��  ���)��=
'�  +(
�
��  .(�0,
��  +�,�	�  (�5,�3�21  �5�/�(�  

.
(����	�5  + (
',�*�:  (�+��  ��  ��)�
)��  ��)�,-��� . ��)�+�*��  

.
(����	�5  ��>
)  ��0,:	�)-��  + �)(
���+21  �,�+��1  ���  5� �3
)  

��
:=�1��  .
(����	�5 , )��  �  5� �3
)  ���)
5�  /
(�
�)�+  de novo.  

�  ��<
�  ,�0�(�)�(��  02,�  +2	
,
��  �  �1�(��)
(�5�+���  .
(����	�5�  

37 ��� , ��)�(�� , ���  02,�  .���5��� , ��)�+�5�(
)��  .(�  �)(
��
  (Minibayeva 

et al., 2009). ���,�5  ;��.(
����  '
��+  .
(����	�5  37 ��� , .(�+
	
��2�  �  

��.�,-5�+���
�  �
)�	�  8%�  + (
�,-���  +(
�
��  ��  �.
*�/�3�2��  

.(���
(��� , +2�+�, , 3)�  .(�  	
��)+��  ���)�)���  + ���*
�)(�*��  1 ��$  + 

)
3
��
  12 3 (�+
�-  .(�	�)�  ;��.(
����  .�+2<�,��  + 6 (�5  .�  �(�+�
��:  

�  ���)(�,
�  3)� , �	���� , �
  .(���1�	�,�  + .(��)�)+��  ���)�)���  + 

0A,-<
�  ���*
�)(�*��  ((�� . 7). 8(�  12 3 +�5	
��)+��  '(���*�	���  S 

;��.(
����  .
(����	�5�21  '
��+  +
,�3�+�,��-  + 2 (�5� , + )�  +(
��  ���  �  

36 3 +�5	
��)+��  .(���1�	�,�  .�	�+,
��
  (�+��  ;��.(
����  .�  �(�+�
��:  



� �� �

�  ���)(�,
� . $�>��  .(
	.�,�>�)- , 3)�  + �0(�5�+���
  ��  .(�  	
��)+��  

���)�)���  ��')  +����)-  +�,�	  /
(�
�)2  .
(����	�52 . ��5��>�� , 3)�  .(�  

	,�)
,-���  (36 3) +�5	
��)+��  ��)�0��)���  ���52+�:)  5��3�)
,-�:  

)����3���)-  ��  �,
)��  ��(�� , +�,
	�)+�
  3
'�  .�+2<
����  ;��.(
����  ;)�1  

'
��+  �
  ��0,:	�
)�� . 

 

 

������  7. �)����)
,-�2�  (�+
�-  ;��.(
����  '
��+  .
(����	�52  
Tapox37. 

 

 �����  �0(�5�� , 	���2
  .�  +
,�3
��:  ��	
(>����  + �,
)��1  � 2� 2 �  

�5�
�
��:  ;��.(
����  '
��+  .
(����	�5  �+�	
)
,-�)+:)  �  )�� , 3)�  

+�5	
��)+�
  ��  ��(��  .(�(��)��+  .<
��*2  ��)�0��)���+ , +
,�3�+�:=�1  

.(���*�
���)-  	,�  ����+ , +252+�
)  + �,
)��1  ����,�)
,-�2�  �)(
�� . 

 ��>�2�  �
1���5��� , �.���0�)+:=�1  	�,
��:  ����,
��21  0
,��+ , 

,�.�	�+  �  .�+(
>	
��21  �('��
,, , �+,�
)��  .(�*
��  �)�/�'�� . 

���,
	�+������ , .(�+
	
��2��  ����  (��

 , 02,�  .���5��� , 3)�  

����,�)
,-�2�  �)(
��  + �,
)��1  ��(�
�  .<
��*2  .(�+�	�)  �  ��)
���+���  

�0(�5�+���:  �)�,�)�3
���1  +���,
�  (�)�/�'���� ) (���)(�
+�  �  	( ., 

2009; ���)(�
+�  �  	( ., 2012). �(
	�  ��,
�,�(�21  �
1���5��+ , 



� �� �

(
',�(:=�1  .(�*
��  �)�/�'��  �  �0(�5�+����  �)�/�'���� , 

�.(
	
,�:=:  (�,-  �'(�
)  ��)�+���)-  ���'�3��,
��21  �)�/�'�3
���1  

'
��+  �  0
,��+ . �  .<
��*
  Triticum aestivum L. ��  	���2�  ���
�)  

�0��(>
��  �  �	
�)�/�*�(�+���  5 atg '
��+  (atg3, atg4, atg6, atg8, atg9). 

�	����  �5  �,:3
+21  atg '
��+ , 3��)+:=�1  + /�(��(�+����  �)�/�'���� , 

�+,�:)��  atg4 �  atg6. �)�/�'�3
����  0
,��  ATG6 �+,�
)��  ',�+�2�  

��)�+�)�(��  �)�/�'�� , (
',�(:=��  .(�*
��  �
�0(�����  �
�+
�)(�*��  

(�5�,�(�+���� ) .�	,
>�=�1  	�,
��:  �('��
,, . ��  �+�52+�
)��  �  

�
�0(���2�  ���.,
����  PI3K (Patel, Dinesh-Kumar, 2008). �)�/�'�3
����  

0
,��  ATG4 �+,�
)��  *��)
���+��  .(�)
���5�� , ��
:=
�  (�	  

����)�))�+�21  ��)�)��+  *��)
��� , 0,�'�	�(�  3
� , �+,�
)��  (
	��� -

�
���(��  + �,
)�
 . ATG4 3��)+
)  + ,�.�	�5�*��  ATG8, (��=
.,��  
'�  + 

�0,��)�  � -���*�  �  ;��.���(�  ',�*��  ��  � -���*
 . 9)�  (��=
.,
��
  

��)�+�(
)  ATG8 �  .�5+�,�
)  ;)��  0
,�  �+�52+�)-��  �  

/��/�)�	�,;)���,������  	,�  	�,-�
�<
'�  /�(��(�+����  �)�/�'�3
����  

�
�0(��2  (Levine, Klionsky, 2004). �
,�� , 3��)+:=�
  + /�(��(�+����  

�)�/�'���� , �+,�:)��  ����)�))�+�2��  �  ���)
5�(:)��  + �,
)��1  + 

��(��,-�21  /�5��,�'�3
���1  �,�+��1 . 8(�  �)(
��
 , �	���� , �1  ��)�+���)-  

5��3�)
,-��  +�5(��)�
) . 

����  02,  .(�+
	
�  ���,�5  ;��.(
����  ;)�1  '
��+  + ��(��1  .<
��*2 , 

.�	+
('�)21  +�5	
��)+�:  ���)�)���  �  '(���*�	���  S. $
)�	��  ���,�5�  

8%�  + (
�,-���  +(
�
��  02,�  .���5��� , 3)�  .(�  	
��)+��  ���)�)���  + 

���*
�)(�*��1  1 ��$  �  10 ��$  + )
3
��
  12 3 +
,�3
���  ;��.(
����  

�)�/�'�3
���'�  '
��  atg4 �
  .(���1�	�) , �	����  	,�)
,-��
  (36 3) 

+�5	
��)+�
  ���)�)���  ��	*�(
)  .�+2<
��
  (�+��  ;��.(
����  atg4 + 8-9 

(�5  ((�� . 8). 8(�  	
��)+��  ��  ��(��  '(���*�	���  S ;��.(
����  atg4 

.�+2<�,��-  + 3 (�5�  .(�  12-3���+��  +�5	
��)+��  �  ��)�+�,��-  �
�5�
����  

3
(
5  36 3 ((�� . 8).  

 



� �� �

 

������  8. �)����)
,-�2�  (�+
�-  ;��.(
����  '
��  Taatg4. 

 

�5�
�
���  ;��.(
����  �)�/�'�3
���'�  '
��  atg6, ��	*�(�+���2
  

���  �0(�0�)���  (��)
���  ���)�)��� , )��  �  '(���*�	���  S, 02,�  

�
5��3�)
,-�2�� . ��� , .(�  12-3���+��  	
��)+��  '(���*�	���  S �  10 ��$  

���)�)���  ;��.(
����  �)��,�(�+�,��-  .(��
(��  + 2 (�5� , �  .(�  	
��)+��  

1 ��$  ���)�)���  - + 1,5 (�5�  ((�� . 9). �+
,�3
��
  +(
�
��  +�5	
��)+��  

'(���*�	���  S 	�  36 3 �
  .(�+
,�  �  �5�
�
��:  (�+��  ;��.(
����  	����'�  

'
�� , �  .(�  	
��)+��  ���)�)���  ��0,:	�,��-  5��3�)
,-��
  .�	�+,
��
  

;��.(
����  .�  �(�+�
��:  �  )���+2�  .(�  12-3���+��  �0(�0�)�
  ((�� . 7). 

�����  �0(�5�� , ���,�5  ;��.(
����  �)�/�'�3
���1  0
,��+  .(�  

	
��)+��  ���)�)���  �  '(���*�	���  S +2�+�,  (�5,�3��  ;//
�)�+  ;)�1  

����,�/�(�
(�+  ��  ��)
���+���)-  �  	������  ��	�*��  '
��+ . 

�
5��3�)
,-���  �)��,�*��  ;��.(
����  atg4 �  atg6, +25+�����  

�
�.
*�/�3
����  ����,�/�(�
(��  '(���*�	����  S, �
  �5�
��,��-  �  

)
3
��
�  +(
�
�� . ��.(�)�+ , �)
(�� -�.
*�/�3�2�  �'
�)  ���)�)��  �  

+
,�3
��
�  +(
�
��  +�5	
��)+��  	(���)�3
���  �)��,�(�+�,  ;��.(
���:  



� �� �

 

��� . 9. �)����)
,-�2�  (�+
�-  ;��.(
����  '
��  Taatg6. 

 

'
��  atg4, ��	�(:=
'�  (
	��� -(
',�(
�2�  �)�/�'�3
����  0
,��  ATG4. 

�(�+
�-  ;��.(
����  atg6 .(�  	
��)+��  ���)�)���  ��  +(
�
�
�  .���>�,�� . 

��5��>�� , ;)�  �+�5���  �  (�5,�3����  + /��*��1  	���21  0
,��+  + .(�*
��
  

�)�/�'�� .  

$��'�3��,
��2
  ���,
	�+����  �+�	
)
,-�)+:)  �  )�� , 3)�  �)�/�'��  

�'(�
)  	+���)+
��:  (�,-  �  ��>
)  �.���0�)+�+�)-  ���  +2>�+���: , )��  �  

'�0
,�  �,
)�� . �  ��<�1  ;��.
(��
�)�1  02,�  .(�+
	
��  �53
��
  (�+��  

>�5�
�.���0���)�  �,
)��  �  .���=-:  9+����  ���
'� , ����.,�+�:=
'���  + 

�
()+21  �,
)��1 . ���,�5  >�5�
�.���0���)�  �,
)��  ��(�
�  .(�  	
��)+��  1 

��$  ���)�)���  �  1 ��$  '(���*�	���  S .���5�, , 3)�  .(�*
�)  '�0
,�  �,
)��  

02,  �
+2�����  .�  �(�+�
��:  �  ���)(�,
�  (��� . 10). �  (��)��  ���*
�)(�*��  

���)�)���  .(���1�	�,�  .�	
��
  >�5�
�.���0���)�  ��(�
+21  �,
)�� , 

�+�5����
  �  ��(<
��
�  *
,��)���)�  �
�0(��  �  (�5+�)�
�  ����,�)
,-��'�  

�)(
��� . 

 



� �� �

 

��� . 10. ��5�
�.���0���)-  �,
)��  ��(�
�  .<
��*2  .(�  12 3 	
��)+��  
'(���*�	���  S �  ���)�)��� . 

 

��,-<�
  5��3
��
  + (
',�*��  �)�/�'��  + (��)�)
,-�21  �,
)��1  

��

)  )�����  0�,���  �
>	  /��*����(�+���
�  ��  + ��3
�)+
  ��'��,-�21  

��,
�,  �  )����3
����  ;//
�)��  �1  �502)�3��'�  ����.,
��� . �  )�  >
  +(
��  

+ �,�+��1  >
�)��'�  �)(
��� , + )��  3��,
  .(�  5��3�)
,-���  +
,�3
���  

.(���*�
���)�  �
�0(�� , ��,
����  �)�/�'��  �+,�
)��  /�(���  

.(�'(����(
���  �,
)�3���  ��
()� . �  ��<�1  ;��.
(��
�)�1  ���)�)��  �  

'(���*�	��  S ��	*�(�+�,�  ��)
���+��
  �0(�5�+���
  �)�/�'����  �  

�)��,�(�+�,�  ;��.(
���:  �)�/�'�3
���1  '
��+  + ��(��1  .<
��*2 , 3)�  

�+�	
)
,-�)+
)  �0  ��)�+�*��  .(�*
���+  �)�/�'�� . �
5,-)�)2  (�+��  

>�5�
�.���0���)�  �,
)��  �+�	
)
,-�)+:)  �  )�� , 3)�  ��,�3
�)+�  .�'�0<�1  

.�  .)�  �)�/�'��  �,
)��  +
,�3�+�
)��  .(�  	
��)+��  20 ��$  ���)�)��� . 

8(�  	
��)+��  ���)�)���  + �
�-<�1  ���*
�)(�*��1  �  '(���*�	���  S 

�)�/�'�� , +
(��)�� , ��.(�+,
��  ��  +2>�+���
 . 

�����  �0(�5�� , .�,3
��2
  ����  (
5,-)�)2  �+�	
)
,-�)+:)  �  )�� , 

3)�  ��(<
��
  �
�0(�����  .(���*�
���)�  �,
)��  ����,�/�(�
(���  

(�5,�3���  .(�(�	2  .(�+�	�)  �  (�5+�)�:  + �,
)��1  (��)
���  ����,�)
,-��'�  

�)(
���  �  ��	�*��  �)�/�'�� . ���,�5  ��,
�,�(�� -'
�
)�3
���1  ;//
�)�+  

�)
(�� -��)�=�:=
'�  �'
�)�  ���)�)���  �  �
�.
*�/�3
���'�  ����,�/�(�
(�  



� �� �

'(���*�	���  S �+�	
)
,-�)+
)  �  )�� , 3)�  )����3��
  	
��)+�
  ;)�1  

��)�0��)���+  ��  �,
)��  ��.(�+�>	�
)��  �5�
�
��
�  ��)
���+���)�  

;��.(
����  �,:3
+21  ��)�����	��)�21  �  �)�/�'�3
���1  '
��+ . 

 

2.1.3. $�	
,�(�+���
  (
.(�'(����(�+����  '
��+  +�(,
�)���)�  

/�)�.�)�'
��+  �  ��.�,-5�+���
�  ���,�'�+  �)���	�)�(�+  ���(��('���5��+  

 

 ��  .(�+�,� , ��)�+�*��  +�(,
�)�21  �+���)+  5�+���)  �)  ��,�3��  

.�)
�*��,-���  (�.
*�/�3��� ) >
()+2 , .�	1�	�=�1  �,�+��  �  '�)�+���)�  

����1  .�)�'
��+ . 9)�  .�(��
)(2  �*
��+�:)��  ',�0�,-�2��  �  

�.
*��,�5�(�+���2��  ��'��,-�2��  ���)
���� . �,����
  ��  ;)�  ���)
�2  

�+,�
)��  ;//
�)�+�2�  �.���0��  �	+�'�  ��.(�+,
���  (�5+�)��  .�)����)
� . 

�	���  �5  ����+�21  /��)�(�+  +�(,
�)���)�  /�)�.�)�'
��21  

0��)
(��  �+,�:)��  /
(�
�)2  	
'(�	�*��  �,
)�3���  �)
���  (��)
��� . 

��)�.�)�'
�  Pectobacterium atrosepticum SCRI1043 (Erwinia carotovora subsp. 

atroseptica, Pba) �0,�	�
)  �(�
��,��  )���1  /
(�
�)�+ .  ,:3
+��  (�,-  �(
	�  

��1  .(���	,
>�)  .
�)�) -,��5��  (Desender, et al., 2006)  �
',�*��  �1  ���)
5�  

�  �
�(
*��  ���)(�,�(
)��  ��'��,-�2��  ���)
����  0��)
(�� , (
�'�(:=�1  

��  �5�
�
���  �,�+��  +�
<�
�  �(
	2 , )���1  ���  )
�.
(�)(� , pH, ������  

��,� , 	��).���)-  ����+  >
,
5� , �5�)�  �  	('�
  .�(��
)(2 , 1�(��)
(�5:=�
  

.
(
1�	  �)  ��.(�/�)��'�  �0(�5�  >�5��  0��)
(��  �  .�(�5�)�3
����  .(�  

+5����	
��)+��  �  (��)
�����  (Den Besten, et al, 2007). �(
	�  ;)�1  

.�(��
)(�+  ;//
�)  ;��)(�'�(
�21  (��)�)
,-�21  ��'��,�+  .(
	�)�+,�
)  

���0�,-<��  ��)
(
� .  

�2,�  +2�+,
��  �5�
�
��
  + )(����(�.*������  ��)�+���)�  '
��+  

0��)
(�� , �)+
3�:=�1  5� (
',�*�:  /��)�(�+  +�(,
�)���)�  �  

5�/����(�+���  ��,
��
  ��)�+���)�  '�	(�,�)�3
���1  /
(�
�)�+  .(�  

+5����	
��)+��  0��)
(��  �  (��)
�����  �  (',�(
�2
  ��'��,-�2��  

��
	��
�����  (��)�)
,-��'�  .(���1�>	
��� .  

�  (
5,-)�)
  .(�+
	
��21  ;��.
(��
�)�+  02,�  �)���+,
�� , 3)�  



� �	 �

�.
(��)��)2  0,-���21  �,-)(  P. � trosepticum �
  �0,�	�:)  .
�)�) -

,��5���  ��)�+���)-: . �
5��3�)
,-���  ��)�+���)-  .(��+,�
)��  

�.
(��)��)���  �,-)( , +2(�=�+�
�21  ��  ���
(�,-���  �(
	
  M63. 

��0�+,
��
  ;��)(��)�+  ,��)-
+  ��()�/
,�  5��3�)
,-��  +
,�3�+�,�  .
�)�) -

,��5�:  ��)�+���)-  ((�� . 11). ��0�+,
��
  (�/��.�*��� , 0,���(:=
'�  

���)
5  0
,�� , �����,�  	���2�  ;//
�) . �+
,�3
��
  /
(�
�)�)�+���  

��)�+���)�  ��((
,�(�+�,�  �  ��)�+�*�
�  )(����(�.*��  '
��+  pel ((�� . 12). 

�����  �0(�5�� , ����  �)���+,
�� , 3)�  (
',�*��  ����+�21  '
��+  

+�(,
�)���)�  Pba ��=
�)+,�
)��  �  �0�5�)
,-�2�  3��)�
�  �
)�0�,�)�+  

(��)
��� -1�5���� .  $������,-���  ��)�+���)-  '
��+ , �)+
3�:=�1  5� ���)
5  

'�	(�,�)�3
���1  /
(�
�)�+ , ��0,:	�
)��  .(�  	��)�>
���  .�.,�*�
�  

0��)
(��  .�(�'�+��  +
,�3��2  .,�)���)�  �,
)�� . 8(�  .
(
1�	
  ��  

�)�*����(�:  /�5  (��)�  ��)�+���)-  ;)�1  '
��+  5��3�)
,-��  ���>�
)�� . 

 

 
 
������  11. 9��.(
����   pelB '
��  + �,
)��1  P. atrosepticum SCRI1043, 
(��)=
�  ��  ������,-���  �(
	
  M63 (�
(2
  �)�,0*2 ) �  M63 �  (��)�)
,-�2�  
;��)(��)��  (3
(�2
  �)�,0*2 ). 

 



� �
 �

 

������  12. 8
�)�) -,��5���  ��)�+���)-  + �,
)��1  Pectobacterium atrosepticum 
SCRI1043 (�)�,0*2 ) �  �.)�3
����  .,�)���)-  �,-)(2  �,
)��  Pectobacterium 
atrosepticum SCRI1043 (,���� ), ���0�(�+���21  ��  ������,-���  �(
	
  $ 63 
0
5 (��)�)
,-��'�  ;��)(��)�  (1 �  3), �  ��  $ 63 + .(��)�)+��  (��)�)
,-��'�  
;��)(��)�  (2 �  4). 
 

�,�0�,-���  (
',�*�� , 5�)(�'�+�:=��  	�  10% 0��)
(��,-��'�  '
����  

��=
�)+,�
)��  ���)
���  �+�(� -�
����'�  Pba. ���*����(�+���
  ;)��  

���)
�2  (
',�(
)��  	�//�	�(:=���  ��'��,-�2��  ��
	��
�����  

�*�,'����
(��  ,��)�����  (��� ). ����  02,�  +2�+,
�� , 3)�  (
',�*��  '
��+  

�+�(� -�
����'�  ;)�'�  /�)�.�)�'
��  ��

)  �,�>�2�  1�(��)
( . 8��,
  

	��)�>
���  �,
)����  .�(�'�+��  .,�)���)�  �+�(��  .(���1�	�)  (
.(
����  

'
��+  (
',�)�(���  �)���	�)�(���  .(�(�	2  ((�� . 13). �  ���)+
)�)+��  �  

(��

  .(
	,�>
����  ��	
,-:  �+�(� -�
����'� , ����.,
��
  ���  �  

��)�+�*��  '
��  ��� -���)�52  .(���1�	�)  + ,�'�(�/��3
����  .(�'(
���� . 

8(�  ;)��  (
.(
����  '
��+  ��	
,-:  �
  .(
	���)(
�� , .����,-�  +�5��>�2�  

�
1���5�  (
.(
����  ��)�
)��  �
  +2�+,
��2� .  
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������  13. ��������  ;��.(
����  '
��+  �+�(� -�
����'�  expI �  expR + 
.(�*
��
  (��)�  �,-)(2  Pba.  

8(
	,�>
����  ����  �,-)
(��)�+���  ��	
,-  (
',�*��  '
��+  Pba ��� -

���)�52  (luxI-'���,�'  expI) �  (
',�)�(�  �+�(� -�
����'�  (luxR-'���,�'  

expR) ����+���  ��  ��.�,-5�+����  �
1���5��  �� -��)
(/
(
�*�� . �  

���)+
)�)+��  �  ;)��  ��	
,-: , ;��.(
����  '
��  expR �+�5���  �  �0(�5�+���
�  

.(�)�>
����  ��)���2�,�+��  �� , ���.,
�
�)�(���  ���  '
��  expI, 

+�,
	�)+�
  ���+
('
�)��'�  (��.�,�>
���  '
��+  �  .
(
�(2+���
�  �)�(2)21  

(����  �3�)2+����  (��� ) ((�� . 14). 8(�  ;)��  ���  '
��  expI �'(���3
��  	+��  

(� -�
5�+����2��  )
(���)�(���  )(����(�.*�� , + )�  +(
��  ���  )(����(�.*��  

'
��  expR, ��',����  (���3�)���2�  .�,�>
����  )
(����)�(�+  ��  

��	�(:=
�  *
.� , )
(����(
)��  5� .(
	
,���  '
��  expI. 9)�  �0
�.
3�+�
)  

�0(�5�+���
  .�,��(�5�
(�21  '
)
(�	.,
���+  ���  ��� -���)�52  .(�  

)(����(�.*��  (
',�)�(��'�  '
��  (expR). �  )�  >
  +(
�� , ���  expR ��>
)  

�0(�5�+2+�)-  ,�<-  ��(�)��
  '
)
(�	.,
��2  + 3E-���*
+��  �0,��)� . 

�5+
�)�� , 3)�  	+��)
+2
  ��  �+,�:)��  �0�)(�)��  	,�  ���0�'�  �,����  

�� -�5, (��.�5��:=�1  '
)
(�	.,
��2  �  �
��)�(2
  <.�,
3�2
  �)(�)(2 . 



� �� �

  ;)��  /
(�
�)��  �)����)��  �� -�5�  III  �  �� -5� � . �����  �0(�5�� , 

.(
	.�,�'�
�2�  �
1���5�  (
',�*��  '
��  ��� -���)�52  Pba (
�,�5
)��  ��  

.��))(����(�.*������  (�+�
  �  5��,:3�
)��  + 	
'(�	�*��  ��� , 

��	*�(
���  .(�	�)���  )(����(�.*��  (
',�)�(��'�  '
�� . ���

  02,�  

.���5��� , 3)�  (
',�)�(�2�  0
,��  ExpR �
  ��

)  �(�	�)+�  �  .(���)�(  '
��  

expI �  �
  3��)+
)  + (
',�*��  
'�  ��)�+���)� .  

8(
	,�>
����  ��	
,-  02,�  .�	)+
(>	
��  + ;��.
(��
�)�1  .�  

�.(
	
,
��:  (�+��  )(����(�.*��  3��)��+  .(����  �  �0(�)���  *
.
�  

,����  expI-expR + �,
)��1  Pba ��  (�5�21  �)�	��1  (��)�  0��)
(��,-���  

�,-)(2 . �,�  ;)�'�  ����  02,  (�5(�0�)��  �  .(��
�
�  �
)�	  

��,�3
�)+
���'�  8%� -���,�5�  *
.- -�.
*�/�3�21  �0(�)�21  )(����(�.)�+ . �  

�023���  (
��*��  + ��3
�)+
  .(���
(�+  ��.�,-5:)��  ��(�)��
  

�
�.
*�/�3�2
  «(;�	�� -��,
�)�	2 » �  )
�.
(�)(��  .,�+,
���  	�  42 º� . 

��.�,-5�+���
  �
�.
*�/�3�21  .(���
(�+  .�5+�,�
)  .(�+�	�)-  )�)�,-�:  

�0(�)�:  )(����(�.*�:  �� . 8(�  ;)��   ��5���  )
�.
(�)(�  (
��*��  

�
�01�	���  	,�  .(
	�)+(�=
���  	
��)(�*��  /
(�
�)�+  (
+
()�5  �  

��1(��
���  .(����(:=
�  �.���0���)�  ��(�)��1  �,�'���,
�)�	�+ . 

�
	��)�)���  )�)�,-���  ��.,�/���*��  �+,�
)��  �)�)�)+�
  +�5��>���)�  

�50�(�)
,-��'�  ���,�5�  ��2�,�+21  �  ���.,
�
�)�(�21  ��  ��)���2�,�+21  

*
.
� . 

���0
����)-  (�5(�0�)����'�  ����  �
)�	�  5��,:3�
)��  + ��.�,-5�+����  + 

(
��*��  �0(�)���  )(����(�.*��  �.
*�/�3�21  .(�)�>
��21  .(���
(�+ . 

�.
*�/�3���)-  (
��*��  �0
�.
3�+�
)��  +2�����  )
�.
(�)(��  (
��*������  

��
�� , ��)�(��  �
  �.���
)��  ��>
  )
�.
(�)(2  .,�+,
���  .(���
(�+  (60 – 

65º� ). 8(��
�
��
  )���'�  .�	1�	�  +�5��>��  �  ��.�,-5�+���
�  (
+
()�5���  

��)�+���)�  )
(���)�0�,-���  �� -.�,��
(�52  Tth. �
	��)�)���  �
)�	�  

�+,�
)��  	�,
��
  ����+  ��('��*�  �  5��
��  �1  ��'��
�  .��,
  (
��*��  

�0(�)���  )(����(�.*�� . 9)�)  �
	��)�)��  ��>
)  02)-  �)(��
�  �  .��+,
��
�  

	+1  )
(���)�0�,-�21  (
+
()�5 , +2.���
�21  �  �
	�+�
'�  +(
�
��  

(Thermoscript, Invitrogen, �4� ; RevertAid Premium, Fermentas, ��)+� ). 
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������  14. �  – �)(�)(�  ��	�(:=
�  �0,��)�  '
��+  expI-expR. ���  

'
��  expR (5
,
�2�  /�� ) �   expI (>
,)2�  /�� ) 3��)�3��  .
(
�(2+�:)��  
(���
 -5
,
�2�  <(�/) , �(��+ ). 8
(+2
  ��	��2  �0�5��3
�2  5+
5	�3���� . 
��'��,2  )
(����*��  )(����(�.*��  ��')  02)-  +2�+,
�2  )�,-��  + �,3�
  
)(����(�.*��  �  .(���)�(�  '
��  expI (�(���2�  <(�/) ). �  – 8(
	.�,�'�
�2�  
�
1���5�  .��))(����(�.*������  (
.(
����  '
��  expI + (
5,-)�)
  
	
'(�	�*��  ���  ��,
�5��� , �.
*�/�3�2��  �  	+��)
+2�  ��,
�,��  
�� .  
 

�  ���)+
)�)+��  �  (�5(�0�)���2�  ����  �
)�	��  02,�  �.(
	
,
��  

)(����(�.*������  ��)�+���)-  .(����  (��2�,�+�� ) �  �0(�)���  



� �� �

(��)���2�,�+�� ) *
.
�  + 5E-���*
+21  �0,��)�1  '
��+  expI �  expR. 

8(
	.�,�'�
)�� , 3)�  .(��2
  *
.�  '
��+  �3�)2+�:)��  �  ��0�)+
��21  

.(���)�(�+ , + )�  +(
��  ���  �0(�)�2
  )(����(�.)2  �0(�5:)��  + (
5,-)�)
  

��)�+���)�  .(���)�(�+  .(�)�+�.�,�>�21  '
��+  �  �+,�:)��  3��)-:  �1  

.(�)�>
��21  3E-�
)(���,�(
�21  �0,��)
�  (3E UTR)  ((�� . 15). �,�  

.(�*
���+ , �+�5���21  �  +5����	
��)+�
�  ���.,
�
�)�(�21  ��  (�� -

��)
(/
((
�*�� ) +�>��
  5��3
��
  ��

)  ���)��<
��
  	+1  *
.
� , 

�.���0�21  �  �0(�5�+���:  '
)
(�	.,
���+ . �  �+�5�  �  ;)�� , (
5,-)�)2  

���,�5�  02,�  .(
	�)�+,
�2  ���  .(�*
�)��
  �)��<
��
  ��,�3
�)+�  

��)����,�+21  *
.
�  (���� ) �  ��,�3
�)+  ��� .   

 

 

������  15. �1
��  ;��.
(��
�)�  .�  �.(
	
,
��:  )(����(�.*������  
��)�+���)�  .(��21  �  �0(�)�21  *
.
�  '
��+  expI �  expR. 

 

�2,�  .���5��� , 3)�  + (��)=
�  �,-)(
  Pba +2����
  �)����)
,-��
  

��,�3
�)+�  ����  ��((
,�(
)  �  ��5���  )(����(�.*������  ��)�+���)-:  

'
��+ . $������,-�2�  (�+
�-  ���  '
��+  expI �  expR + �,
)��1  0��)
(��  

��0,:	�,��  3
(
5  24 3���  +2(�=�+����  ((�� . 16), 3)�  ���)+
)�)+
)  

������,-���  �)����)
,-���  ��,�3
�)+  ��)���2�,�+21  )(����(�.)�+  

((�� . 16). 8
(
1�	  �,-)(2  ��  �)�*����(�:  /�5  (��)�  3
(
5  48 3���+  

��.(�+�>	�,��  +
,�3
��
�  ���)��<
���  ���� /���  �  ���>
��
�  

)(����(�.*������  ��)�+���)�  '
��  exp I. �  �.2)�1  .�  �.(
	
,
��:  



� �� �

	�������  ���*
�)(�*��  ���  02,�  .(�	
����)(�(�+��� , 3)�  + ;)�  +(
��  

.(���1�	�)  .(
�(�=
��
  
'�  ���)
5� .  

 

������  16. ��������  ���)��<
���  ��)���2�,�+21  )(����(�.)�+  �  ���  
'
��+  expI �  expR + �,
)��1  (��)=
�  �,-)(2  Pba. 
 

 

 

������  17. �  – 8�,)�����  �(
5  ,��)�  )�0��� , .�	+
('�)2�  
���(�	���
�*�� ; 1 – ���	2  ���,
�2 , 2 – +2(
5�����  �0,��)-  .�(
�1��2 . �  
– (�+
�-  ;��.(
����  '
��+  0
,��+  ���)
�2  «�+�(�  �
����'� » (expI, expR) + 
�,
)��1  0��)
(�� , ��,���5�(:=�1  ���,
�  (,
+2
  �)�,0��� ) �  .�(
�1��  
(.(�+2
  �)�,0��� ).  

 

8(
	�)�+,
��2
  (
5,-)�)2  ��	
,-�21  ;��.
(��
�)�+  02,�  

.�	)+
(>	
�2  + �.2)�1  in planta. �  .���=-:  ,�5
(���  ���(�	
��
�*��  



� �� �

����   02,�  .�,3
�2  �0(�5*2  (��)�)
,-�21  ���	�+  �  )���
�  .�(
�1��2 , 

��/�*�(�+���21  Pba ((�� . 17� ). �5  �0(�5*�+  02,�  +2	
,
��  ��  �  

.�,3
��  ���  + (
��*��  �0(�)���  )(����(�.*�� . 8(
.�(�)2  02,�  

.�	+
('�)2  ��,�3
�)+
����  ���,�5  8%�  + (
�,-���  +(
�
�� . �  

(
5,-)�)
  02,�  �)���+,
�� , 3)�  '
�2  �+�(� -�
����'�  �  ���)(�,�(
�2
  

/��)�(2  +�(,
�)���)�  ��)�+�(�+��2  + 0�,-<
�  �)
.
��  .(�  5��
,
���  

0��)
(����  ���,
��21  ���	�+ . 8
(
1�	  0��)
(��  + .�(
�1��  �+�5��  �  

(
.(
���
�  '
��+  	�����  ��'��,-���  ���)
�2  ((�� . 17).   

�����  �0(�5�� , ��.�,-5�+���
  ���(�	���
�)�(�21  �0(�5*�+  

.�5+�,�,�  +2�+�)-  	�//
(
�*��,-�:  ;��.(
���:  '
��+ , ���)(�,�(:=�1  

+�(,
�)���)-  0��)
(��  + 5�+������)�  �)  ,���,�5�*��  ���(��('���5��+  in 

planta. �  �	���  �)�(��2 , ;)�  (���(2+�
)  .��,
	�+�)
,-�:  5������
(�:  

��)�+�*�:  �  (
.(
���:  '
��+  ��'��,-���  ���)
�2  �+�(� -�
����'�  

0��)
(��  + 1�	
  �1  >�5�
���'�  *��,� , �  	('��  �)�(��2 , .�	)+
(>	�
)  

3��)�
  + ;)��  .(�*
��
  �
)�0�,�)�+  (��)
��� -1�5���� . 

 

2.1.4. ���,
	�+���
  .(��)(���)+
����  �)(�)(2  ��5����,
�,�(�21  

PR-0
,��+  �  ���.,
���+  ;)�1  0
,��+  �  �
	��)�(���  ��'��,-�21  ���)
�  �  

.(��
�
��
�  �
)�	�  6$�  +2����'�  (�5(
<
���  �  	('�1  

+5����	�.�,��:=�1  /�5�3
���1  �
)�	�+  

 

��+(
�
����  �.
�)(����.��  6$�  <�(���  ��.�,-5
)��  	,�  (
<
���  

<�(���'�  �('�  5�	�3  ���  + �('���3
����  1����  .�  �	
�)�/���*��  

�)(�)(2  �)����)
,-��  �
0�,-<�1  �('���3
���1  ��,
�, , )��  �  + 

��,
�,�(���  0��,�'��  .(�  (��<�/(�+�
  .(��)(���)+
����  �)(�)(2  

0��.�,��
(�+  – 0
,�� , .
.)�	2 , /(�'�
�)2  ��  �  �� . ��  �
'�	��<���  

	
�-  ����.,
�  0�,-<��  ���)(�
�)�(��  (�5,�3�21  ��.,-��21  

.��,
	�+�)
,-���)
�  	,�  (
<
���  .�	�0�21  �)(�)(�21  5�	�3 . �  

�)���+�)��  +�5��>�2�  +20�(�)-  �
�01�	��2
  ;��.
(��
�)�,-�2
  �
)�	2  

��	�+�	�,-��  .�	  ���,
	
��
  ��
	��
��
  �,�  �,���  ��
	��
��� , ��)�(2
  



� �� �

��>��  �0@
	���)-  	('  �  	('��  .�  �����  ,�0�  .(�5��� . �  ��<
�  �,3�
  

�0@
�)��  ���,
	�+����  �+,�
)��  0
,��  �  
�)
�)+
��2�  ��	
(>���
�  

�5�)�.�+  .�  �	(��  13C �  15N, �  ��,
�,�(���  ������  5.4 ��� . 

��
  �.
�)(2  6$�  (
'��)(�(�+�,�  ��  �.
�)(��
)(
  Bruker Avance III �  

(�0�3
�  3��)�)��  600 $�*  ��  �	(�1  1H ��.�,-5�  5-��  ��+
(��2�  )(
1 -

�	
(�2�  	�)3��  1H/13C/15N, ����=
��2�  '(�	�
�)���  ��)<��� . �  ��3
�)+
  

�)��	�()�  ��,�0(�+��  �.
�)(�  6$�  ��.�,-5�+�,�  TSP. 8(�  5�.���  

�	���
(�21  �.
�)(�+  1�  - 6$�   ��.�,-5�+�,�  (
,����*����:  5�	
(>�  	,�  

+���)���+,
���  ����'��3
����)�  .
(
	  ��.,-����  .��,
	�+�)
,-���)-:  d1 

2� . ���,�  ����.,
���  	,�  (�5,�3�21  ;��.
(��
�)�+  +�(-�(�+�,��-  �)  32 	�  

128. �,�)
,-���)-  90-'(�	���'�  ��.,-��  ���)�+,�,�  9.18 ��� . �,�  5�.���  

�.
�)(�+  DOSY ��.�,-5�+�,�  �)��	�()�:  ��.,-��:  .��,
	�+�)
,-���)-  

«�)��,�(�+����
  ;1� » �  0�.�,�(�2��  '(�	�
�)��� . �(
��  	�//5��  	,�  

��>	�'�  ;��.
(��
�)�  ���)�+�,�  50 �� , �  	,�)
,-���)-  '(�	�
�)��'�  

��.,-��  2.5 �� . �
,�3���  '(�	�
�)�  ��'��)��'�  .�,�  �5�
��,��-  + 

��)
(+�,
  �)  0.025 	�  0.5 �, /� . !�	
(>��  d1 02,�  5� .  �,�3
�)+�  )�3
�  ��  

	�//5����21  �.�	�1  32. �,�  �0(�0�)��  +�
1  �.
�)(�+  .(��
��,��-  

.(�'(����  Topspin 2.1. �5�
(
���  +2.�,�
�2  .(�  )
�.
(�)(�1  (��)+�(�+  

25°� , 40°�  �  50°� . �  ��3
�)+
  +�)(
��
'�  �)��	�()�  + �.
�)(�1  1� 6$�  

��.�,-5�+�,��  TSP (3-)(��
)�,��,�,.(�.����+�� -2,2,3,3-d4-���,�)� , 

��)(�
+��  ��,- ), ��'��,2  ��)�(�'�  .(�����,��-  5� ��3�,�  �)�3
)�  (�+�2��  

0� .	 . �,�  5�.���  �.
�)(�+  NOESY ��.�,-5�+�,��-  �)��	�()���  

.��,
	�+�)
,-���)-  noesyesgpph �  .�	�+,
��
�  ��'��,�+  .(�)���+  +�	2  �5  

0�0,��)
��  ��.,-��21  .��,
	�+�)
,-���)
�  +1�	�=�1  + ���.,
�)�*�:  

�.
�)(��
)(� .  �
/
�5��  (��)+�(�,��  + +�	���  (���)��<
��
  H2O/D2O, 90% 

�  10%) 0/
(���  (��)+�(
  NaPhas 20 mM, pH 7.0, NaN3 0.3%.   ��*
�)(�*��  

0
,��  ���)�+�,�  0.33 mM.  

 

 



� �� �

 

������  18. �.
�)(  1�  6$�  	
/
�5���  + NaP 20 mM 0/
(���  (��)+�(
  ��  
5��3
��
�  pH 7.0, .(�  )
�.
(�)(
  25 � .  

  

��  �	���
(���  �.
�)(
  6$�  1� , .(
	�)�+,
����  ��  ������  18, 

��0,:	�
)��  )�.�3���  ��()��� , 1�(��)
(���  	,�  6$�  + 0
,��1 . �  

+2����.�,-���  �0,��)�  �.
�)(� , + 	��.�5��
  .(��
(��  �)  4.5 � .	 . 	�  0.5 � .	 ., 

+�	�2  ��'��,2  �)  �,�/�)�3
���1  .(�)���+  0���+21  *
.
� , �  + ��5��.�,-���  

�0,��)� , + 	��.�5��
  6.4 – 10 � .	 ., (
5���(:)  ���	�2
  .(�)��2  ����+���  

*
.�  �  �(���)�3
���
  .(�)��2  0���+21  *
.
� . ���  >
  �
�01�	���  �)�
)�)- , 

3)�  + *
,��  ��'��,2  + .(�)�����  �.
�)(
  �=
�)+
���  <�(
�2 . �)�  ��>
)  

��0,:	�)-��  + �,3�
  ��,�3��  1���3
���'�  �0�
�� , �,�  	,�  0
,��+  �  

	��)�)�3��  0�,-<��  ��,
�,�(���  ������ . !�.�����2�  �.
�)(  NOESY .(�  

)
�.
(�)(
  25 � , �  +(
�
�
�  ��
<�+����  120 �� . (�� . (�� . 19), .���5�,  

��,�3�
  �)����)
,-��  �
0�,-<�'�  3��,�  �(��� -.���+  �0(�5�+���21  5� �3
)  

69� . �,�  ��<
'�  0
,��  �>�	�,��  0�,

  ���2=
��2�  �.
�)(  NOESY �  0�,

  



� �	 �

5����  �  ��)
���+�2��  �(��� -.����� . ��'��,2  ��0,:	�
�21  �(��� -.���+  

)��  >
  <�(
�2 .  

 ��  �5+
�)�� , ��,
�,�(���  �����  	
/
�5���  ���)�+,�
)  5.4 ��� . 

���)+
)�)+
��� , 	,�  �53�
��'�  0
,�� , .(�3����  <�(
���  �.
�)(�,-�21  

,����  ��>
)  02)-  ��,�3�
  1���3
���'�  �0�
�� . �  ��<
�  �,3�
  ��>��  

.(
	.�,�>�)-  	+�  �
1���5�� . 8
(+2� , 3��)-  0
,��  �0(�5
)  1�(�<�  

�+
(�)2�  	��
� , �  3��)-  - (��.,�+,
��:  ',�0, . �)�(��  �
1���5�  – 

��0,:	�
)��  �,�'��
(�5�*��  0
,�� . �5  ,�)
(�)(�21  	���21  �5+
�)�� , 3)�  

0
,��  �
�
��)+�  	
/
�5���+  �.���0�2  �  �,�'��
(�5�*�� . 

  

 

������  19. �+�
(�2�  �.
�)(  NOESY ��  5��3
��
  +(
�
��  ��
<�+����  tmix 
0.12� , + NaP 20 mM 0/
(
 , pH 7.0, T 25 C.  

 

�,�  .�,3
���  .(
	�)�+,
���  �  .�	+�>���)�  0
,��  ���  *
,�'�  02,  5�.����  

	�//5����2�  �.
�)(  DOSY .(�  )
�.
(�)(
  (��)+�(�  25°� . ���,�5�(�  

;)�)  �.
�)( , �5  	�//5����21  �(�+21  5�)1����  �.
�)(�,-�21  ��'��,�+  

��>��  .�,3�)-  .(
	�)�+,
���  �  (�5�
(�1  0
,�� . ��//5����2
  5�)1����  



� �
 �

.(
	�)�+,
�2  ��  (�����1 : 	,�  �0,��)�  0.57-0.93 � .	 . ��  (�� . 20, 	,�  �0,��)�  

1.48-1.68 � .	 . ��  (�� . 21. ���,3<

  ��',���
  ;��.
(��
�)�,-�21  5��3
���  �  

)
�(
)�3
�����  .�,3�,��-  .(�  �..(������*��  	+1���.��
�)���  

/��*�
�  ��  5��3
�����  ��;//�*�
�)�+  ����	�//5��  5.2*10-10 � 2/�  �  

4.7*10-10 � 2/�  	,�  02�)(��  ���.��
�)2  �  1.6*10-10 � 2/�  �  1.5*10-10 � 2/�  	,�  

�
	,
����  ���.��
�)2  (	,�  �0,��)
�  0.57-0.93 � .	 . �  	,�  1.48-1.68 � .	 . 

���)+
)�)+
��� ). ���3
)  	���
)(�+  0
,��  �5  (�+�
���  �)���� -9�<)
���  

	�:)  5��3
���  11 Å �  31 Å. �)�	�  ��>��  .(
	.�,�>�)- , 3)�  + (��)+�(
  

0
,��  �,�'��
(�5
)�� . �����  �0(�5�� , ���(

  +�
'�  + ��<
�  ���)
�
  

(
�,�5
)��  +)�(��  +�(���) . 

 

 

 

������  20. ��//5�����
  5�)1���
  .�,3
���
  �5  �.
�)(�  DOSY .(�  
)
�.
(�)(
  �0(�5*�  25°�  	,�  �.
�)(�,-���  �0,��)�  0.57-0.93 � .	 .  



� �� �

 

 

 

������  21. ��//5�����
  5�)1���
  .�,3
���
  �5  �.
�)(�  DOSY .(�  
)
�.
(�)(
  �0(�5*�  25°�  	,�  �.
�)(�,-���  �0,��)�  1.48-1.68 � .	 . 

 

�,�  ��
=
���  (�+��+
���  + �)�(��  .(
�0,�	����  �����
(�+  0
,��  

	
/
�5���  ��'(
,�  �0(�5
* . ��  (�� . 22  .(
	�)�+,
�2  �.
�)(2  6$�  1�  

�,�0�.�,-���  �0,��)�  �.
�)(�  1�(��)
(���  	,�  ���	�21  �  �(���)�3
���1  

.(�)���+ , 5�.�����2
  	,�  (�5,�3�21  )
�.
(�)( . ��	�� , 3)�  �  .�+2<
��
�  

)
�.
(�)(2  �.
�)(  �5�
��
)�� , 1�)�  �  �
5��3�)
,-�� , ��  �.
�)(�,-�2
  

,����  �>�:)�� . �.
�)(  NOESY, 5�.�����2�  .(�  )
�.
(�)(
  50°� , 

.(�+
	
�  ��  (�� . 23. ��  �
�  +�	�� , 3)�  3��,�  ��0,:	�
�21  �(��� -.���+  69�  

�)�,�  0�,-<
 , .�  �(�+�
��:  ��  �.
�)(��  NOESY .(�  )
�.
(�)(
  25°� . �� , 



� �� �

)
�  �
  �
�

 , �.
�)(�,-�2
  ,����  .� -.(
>�
�  �=
�)+
���  <�(
�2  �  

.,�1��  �)��<
��
�  ��'��, -<� . 

 

������  22. �.
�)(2  6$�  1�  	
/
�5���  + NaP 20 mM, pH 7.0, .(�  
)
�.
(�)(
  (��)+�(� : ��>���  �.
�)(  25°� , �(
	���  40°� , +
(1���  50°� .  

 

 

 

������  23.  �.
�)(  6$�  NOESY + NaP 20 mM, pH 7.0, 5��3
��
  +(
�
��  
��
<�+����   tmix 0.3 � , )
�.
(�)(�  50°C. 



� �� �

 

�,�  .(
	�)+(�=
���  �'(
'�*��  0
,��  	
/
�5���  02,�  (
<
��  

�
�-<�)-  pH 0/
(��'�  (��)+�(�  �  *
,-:  .�+2<
���  .�+
(1���)��'�  

5�(�	�  0
,�� . �,
	:=��  �0(�5
*  	
/
�5���  02,  .(�'�)�+,
�  + +�	���  

(���)��<
��
  H2O/D2O, 90% �  10%) 0/
(���  (��)+�(
  NaPhas 20mM ��  

5��3
��
�  pH 5.6 �  ��	
(>���
�  NaN3 0.3%.  �	���
(�2
  �.
�)(2  6$�  1�  

	
/
�5���  .(
	�)�+,
�2  ��  (�� . 24, ��  ��)�(��  �)�0(�>
�2  �,�0�.�,-�2
  

3��)�  �.
�)(� . #�(�<�  +�	�� , 3)�  �.
�)(2  5��
)��  �
�

  <�(
�2 , �
>
,�  

	,�  �0(�5*�  	
/
�5���  (��)+�(
���'�  + 0/
(���  (��)+�(
  �  pH 7.0 (�� . (�� . 

22). ���  >
  ��>��  5��
)�)-  �
��)�(�
  �5�
�
��
  �.
�)(�+  .(�  �5�
�
���  

���*
�)(�*��  + 	��.�5��
  �)  8.2 � .	 . 	�  8.6 � .	 . !�.�����2�  	+�
(�2�  

�.
�)(  TOCSY .���5�,  ��,�3�
  �(��� -.���+  1�(��)
(�21  	,�  0
,��+  �  

.
.)�	�+  (�� . (�� . 25). ��.(��
( , ;)�  �(��� -.���  �0(�5�+���2
  �)  ���	�21  

.(�)���+  ����+���  *
.�  �  .(�)�����  � a, � b �  � g 0���+��  *
.�  �	���  

��������,�)2 . 

 

 

������  24. �.
�)(2  6$�  1�  	
/
�5���  + 20 mM NaP, pH 5.6, .(�  
(�5,�3�21  ���*
�)(�*��1 : +
(1���  �.
�)(  0.04 mM, �(
	���  - 0.1 mM, 
��>���  - 0.18 mM. �,�  �)�0(�>
���  �.
�)(�+  ��.�,-5�+�,��  (�5,�3�2�  



� �� �

��;//�*�
�)  ��,
��
  .�  ��.,�)	
 . �
�.
(�)(�  5�.���  	,�  +�
1  �.
�)(�+  
25°� . 

��,-�
�<

  +
,�3
��
  ���*
�)(�*��  	
/
�5���  	�  0.4 mM .�5+�,�,�  

.�,3�)-  �.
�)(  NOESY �  +(
�
�
�  ��
<�+����  tmix 0.3 c, ��)�(2�  

.(
	�)�+,
�  ��  (�� . 26. 9)�)  �.
�)(  )��>
  ���)+
)�)+
)  �.
�)(��  NOESY 

.�,3�
�21  	,�  0
,��+ . �  	
����)(�(
) , 3)�  	�,��-  +2	
,�)-  0
,��  �  

.�	�0(�)-  �(
	 , + ��)�(��  ��  �)�0�,
�  	,�)
,-��
  +(
��  �  �
  

.(
*�.�)�(
) . �����  �0(�5�� , .���5��� , 3)�  �
�-<
��
  5��3
���  pH 

0/
(��'�  (��)+�(�  .�5+�,�,�  �)�0�,�5�(�+�)-  �����
(�:  /�(�  

	
/
�5��� . 

 

 

������  25. �+�
(�2�  �.
�)(  6$�  TOCSY 	
/
�5���  0.18 mM + NaP 20 
mM, pH 5.6. ��0,:	�:)��  �(��� -.��� , 1�(��)
(�2
  	,�  0
,��+ . �
�.
(�)(�  
5�.���  25°� .  

 



� �� �

555222332��
()'''� 0=�(.�.

.

 

������  26. �.
�)(  6$�  NOESY 	
/
�5���  0.4 mM + NaP 20 mM, pH 5.6, 
5��3
��
  +(
�
��  ��
<�+����  tmix 0.3 � , )
�.
(�)(�  25°C.  

 

 �����  �0(�5�� , �5  	���21  6$�  �,
	
) : 

1. !�.�����2
  �.
�)(2  6$�  .�	)+
(>	�:) , 3)�  .�,3
��2�  �0(�5
*  – 

0
,�� . 

2. ���,
	
�2�  0
,��  + ��)(�� -/��/�)���  0/
(
  �  pH 7.0 

�,�'��
(�5
)��  �  +2.�	�
)  + ���	�� .  

3. �+
,�3
��
  )
�.
(�)(2  (��)+�(�  	�  50°°°°�  �
  .(�+
,�  �  

�=
�)+
����  +
,�3
��:  (��)+�(����)� .  

4. ��
�-<
��
  5��3
���  pH 0/
(�  	�  5.6 pH 0,�'�.(��)��  ���5�,��-  ��  

(��)+�(����)�  0
,�� . �	�,��-  .�,3�)-  �)�0�,-�2�  (��)+�(  0
,��  

	
/
�5���  �  ���*
�)(�*�
�  0.5 mM + NaP 20 mM ��  5��3
��
�  pH 5.6. 

 



� �� �

�
+2�����  (��)+�(����)-  0
,��  � , ���)+
)�)+
��� , 
'�  ��5���  

���*
�)(�*��  + (��)+�(
  02,�  .(�3����  �
+�5��>���)�  .(�+
	
���  

�)(�)(�21  ���,
	�+����  �
)�	��  � -�.
�)(����.�� . 

 

2.1.5.  ��.-:)
(��
  ��	
,�(�+���
  +5����	
��)+��  

��5����,
�,�(�21  PR-0
,��+  �  *
,
+2��  ,�'��	���  

 

8�������
  �
1���5��  +5����	
��)+��  0�����(���,
�,  �  ,�'��	���  

�+,�
)��  �	���  �5  ����+�21  5�	�3  ��+(
�
����  0��/�5��� . �  ���)��=

  

+(
��  	,�  (
<
���  ;)��  5�	�3�  <�(���  .(��
��:)��  �
)�	2  ���.-:)
(��'�  

��	
,�(�+���� . $
)�	  $�,
�,�(���  	�������  	�
)  +�5��>���)-  �)(�'�'�  

(��3
)�  ;�
('��  �
>��,
�,�(��'�  +5����	
��)+�� , �	���� , ;)�)  �
)�	  

�,�<���  �
	,
��2�  	,�  .�����  ���0�,

  ;�
('
)�3
���  +2'�	���  

���/�'(�*��  ���.,
��� . �  *
,-:  .�,3
���  0�,

  02�)(�'�  �.���0�  

��	
,�(�+����  (�5,�3��'�  )�.�  ���.,
���+  + .��,
	�

  +(
��  ��)�+��  

(�5+�+�
)��  �
)�	 , ��)�(2�  .�,3�,  ��5+���
  ��,
�,�(��'�  	����'� . 

$
)�	  ��,
�,�(��'�  	����'�  .(��
��
)��  	,�  (�5(�0�)��  ,
��(�)+ , 

�.
*�/�3
���  �+�52+�:=�1��  �  )
�  �,�  ��2�  0
,��� , .(�  +�()�,-���  

+2����.(��5+�	�)
,-���  ��(����'
 , .(�   0
,�� -0
,��+��  	����'
 , �  )��  >
  

	,�  �53
���  1���3
���1  �
1���5��+  +5����	
��)+�� , 	,�  �.(
	
,
���  

'
��
)(��  ,�'��	 -(
*
.)�(�21  ���.,
���+ , 	���21  �  �)(�
���  ,�'��	 -

�+�52+�:=
'�  *
�)(� , .�;)��  ;)�)  �
)�	  + ���)��=

  +(
��  �3
�-  

��)�,
� . �  	�����  .(�
�)
  �
)�	  ��,
�,�(��'�  	����'�  02,  .(��
�
�  	,�  

���,
	�+����  +5����	
��)+��  (�	�  (��)�)
,-�21  	
/
�5���+  �  

/��/�,�.�	���  �
�0(���� . 

�
/
�5��2  — ��)����2
  .
.)�	2  �������  ���)
�2 , ��)�+�2
  + 

�)��<
���  0��)
(�� , '(�0��+  �  ���'�1  �0�,�3
3�21  �  0
5�0�,�3
3�21  

+�(��+ . �,�  ��,
�,  	
/
�5���+  1�(��)
(��  +2����
  ��	
(>���
  

.�,�>�)
,-��  5�(�>
��21  ��������,�)  (�('����� , ,�5��� , '��)�	��� ), 3)�  

.(�	�
)  �1  ��,
�,
  .�,�>�)
,-�2�  5�(�	 . ��	(�/�,-�2
  �  '�	(�/�0�2
  



� �� �

3��)��  ��,
�,2  	
/
�5���  3
)��  �)	
,
�2  	('  �)  	('� . 9)�  �+���)+�  

�0,
'3�
)  �+�52+���
  �  +�)(��+���
  �1  + /��/�,�.�	�2�  0��,��  

���(��('���5��+ . 

���)�)
,-�2
  	
/
�5��2  .�	�+,�:)  (��)  	�  20 +�	�+  '(�0�+  �  

0��)
(��,-�21  .�)�'
��+ . �=
�)+:)  	
/
�5��2 , �0,�	�:=�
  

���
�)�*�	���  �  /�'�*�	���  ��)�+���)-: . �
/
�5��2  (��)
���  ��')  

;��.(
���(�+�)-��  + �)+
)  ��  �0��)�3
����  �)(
�� : 5��1 , 5���,
��
  �  

.���>
��2
  )
�.
(�)(2 . 8(��*�.��,-��
  �),�3�
  (��)�)
,-�21  

	
/
�5���+  �)  	('�1  ��)����(�0�21  0
,��+  (��)
���  5��,:3�
)��  + 

�
)����3���)�  	,�  �,
)��  �,
��.�)�:=�1  �  (��)
��� .  ���)�)
,-�2
  

	
/
�5��2  ����.,�+�:)��  .(
��=
�)+
���  + .
(�/
(�3
���1  �,
)�3�21  

�,��1 , �
��	�,�1 , '�.���)�,�1 , *+
)��+21  �)(�)(�1 . �)����)
,-��  

�
	�+��  +2����,��- , 3)�  	
/
�5��2  �.���0�2  .�	�+,�)-  �
  )�,-��  (��)  

'(�0�21  �  0��)
(��,-�21  .�)�'
��+ , ��  �  (�5+�)�
  ���
���21 . �
/
�5��2  

3��)�  ��52+�:)  .(�(�	�2�  ��)�0��)���� . �
���)(�  ��  <�(���
  

(��.(��)(��
��
  	
/
�5���+  �  �1  ��)�+�:  (�,-  + 0��,�'�3
���1  .(�*
���1 , 

�
1���5�  �1  +5����	
��)+��  �  �
�0(�����  ��)�
)��  �
�53
��2� .  

��0,�*�  3. #�(��)
(��)���  ���,
	
�21  	
/
�5���+  

,�'��	   �	  PDB /��,�  ��.  

(��)�3��� ) 

�0=��  5�(�	  

D1 1JKZ.PDB �
����  3 

D2 2KSK.PDB ��1�(�2�  

)(��)���  

6 

D3 1TI5.PDB ����,-  6 

D4 3PSM.PDB ��� , �,�	���  

��()�/
,-  

1 

D5 1N4N.PDB *+
)�3�2�  6 

D6  �����  6 

 



� �� �

�  	�����  (�0�)
  ���,
	�+�,��-  6 	
/
�5���+  (��)�)
,-��'�  

.(���1�>	
��� , ��)�(2
  (�5,�3�:)��  �
>	  ��0��  ��)�3�����  

(.(���1�>	
��
� ), 5�(�	��  (�)  +1 	�  +6), (��.(
	
,
��
�  5�(�>
��21  

��)�)��+  .�  .�+
(1���)�  0
,��  ()�0, . 3, (�� . 27). ��������,�)�2
  

.��,
	�+�)
,-���)�  ���,
	
�21  	
/
�5���+  1�(��)
(�5:)��  �,�0��  

'���,�'�
� , �	����  +)�(�3���  �)(�)(�  �  )(
)�3���  �)(�)(2  

��1(���:)�� . 

�)(�)(�  	
/
�5���  D6 02,�  .�,3
��  ��  ����+
  �)(�)(2  

	
/
�5���  D1 (��	  + Protein Data Bank 1JKZ.pdb (Bernstein, 1977)) .)
�  

�)�*��  ��������,�)�21  ��)�)��+  ��',����  .
(+�3���  .��,
	�+�)
,-���)� , 

�.0,���+�����  + (Thevissen, 2003) �  �.)���5�(�+���  �  .���=-:  

.(�'(���2  HyperChem �  ��,�+21  .�,
�  )�.�  CHARMM. ��
  ���,
	
�2
  

	
/
�5��2  ��
:)  .�,�>�)
,-�2�  5�(�	 , �)  +1 	�  +6. 

���,�5  '���,�'�3���)�  ���,
	
�21  	
/
�5���+  ((�� . 28) .���52+�
)  

�3
�-  �,�0:  �)
.
�-  '���,�'�� . ��.�,��)
,-��  �  ��,�3�:  CYS 

��������,�)�21  ��)�)��+ , +�
  	
/
�5��2  1�(��)
(�5:)��  ��,�3�
�  GLY 

��������,�)��'�  ��)�)��  + .�5�*��  12, ��)�(2�  ��1�	�)��  ��  .
),
  

��
	���:=
�  0
)� -�)(
�	  �  �,-/�  �.�(�,- . 

���/�,�.�	�2
  �
�0(��2  02,�  .��)(�
�2  �  .���=-:  .(�'(���2  

VMD (Humphrey, 1996) �5  60 ��,
�,  /��/�,�.�	�+ , �0(�5:=�1  0��,�� . 

��	(�/�0�2
  1+��)2  1�,���+  ��.(�+,
�2  + ',0��  0��,�� , .�,�(�2
  

'�,�+��  ��.(�+,
�2  ��(> . �0=��  5�(�	  ��>	��  ��,
�,2  

/��/�)�	�,1�,���  �  /��/�)�	�,;)���,�����  02,  (�+
�  �,: . 8�,�(�2
  

'�,�+�2
  '(..2  /��/�,�.�	�+  02,�  ;�(���(�+��2  ��,
�,���  +�	2 , 

.(��
(��  .�  500 ��,
�,  +�	2  �  ��>	��  �)�(��2  0��,�� . �2,�  .��)(�
�2  

	+�  )�.�  �
�0(�� , �	��  ��	
(>�,�  ��,
�,2  /��/�)�	�,1�,���  (M1), 	('��  

– /��/�)�	�,;)���,�����  (M2). 



� �	 �

 

������  27. �)�(�3���  �)(�)(�  �  (��.(
	
,
��
  5�(�>
��21  ��)�)��+  .�  
.�+
(1���)�  	
/
�5���+ . �����  *+
)��  .���5��2  .�,�>�)
,-��  5�(�>
��2
  
��)�)�� , �(���2�  – �)(�*�)
,-��  5�(�>
��2
 , 5
,
�2�  – .�,�(�2
  ��)�)�� , 
0
,2�  – '�	(�/�0�2
 . 
 

D1 -----KTCKXLADTYRGVCFTNASCDDXCKNKAX-LISGTCX--N---W-
KCFCTQNC- 
 D2 --HTPTPTPICKSRSHEYKGRCIQDMDCNAACVKESESYTGGFCN-
GRPPFK-QCFCTKPCKRERAAATLRWPGL 
D3         -----RTCMIKKEGW-GKCLIDTTCAHSCKN-RG-YIGGNCK-GM-T-R-
TCYCLVNC- 
 D4   ------KTCENLADTFRGPCFTDGSCDDHCKNKEH-LIKGRCR-DD---F-
RCWCTRNC- 
 D5   ------ATCKAECPTWDSVCINKKPCVACCKK-AK-FSDGHCS-KI-L-R-
RCLCTKEC- 
 D6 ------RMCKTPSGKFKGYCVNNTNCKNVCRTEGF-PTGS-CDFXV-A-
GRKCYCYKPCP 
 
������  28. �(�+�
��
  ��������,�)���  .��,
	�+�)
,-���)�  	
/
�5���+ .  
�
,)2�  .���5��2  �	�����+2
  ��������,�)�2
  ��)�)�� . 
 

�,�  ���,
	�+����  +5����	
��)+��  ,�'��	�+  �  ���(���,
�,���  02,�  

��.�,-5�+���  .(�'(����  AutoDock4.2. (Morris, 2009). ���  .�5+�,�
)  

.(�+�	�)-  ��,
�,�(�2�  	����'  �  *
,-:  �.(
	
,
���  ���0�,

  

;�
('
)�3
���  +2'�	�21  ���.,
���+  0
,��  – ,�'��	  + (
5,-)�)
  .�����  



� �
 �

,���,-��'�  �������  ;�
('��  +5����	
��)+��  �
>	  ,�'��	��  �  0
,��� , 

.(�+�	�)-  .����  ',�0�,-��'�  �������  ;�
('��  +5����	
��)+��  �
>	  

,�'��	��  �  0
,��� , 
�,�  .�,�>
��
  ,�'��	  �+�52+�:=
'�  *
�)(�  �
  

�.(
	
,
��  ;��.
(��
�)�,-�� , �  .(�+�	�)-  �)�)��)�3
����  ���,�5  

.�,3
��21  (
<
��� . AutoDock ���)��)  �5  	+1  ',�+�21  .(�'(��� : 

AutoDock �  AutoGrid. AutoDock +2.�,��
)  	����'  ,�'��	�+  �  0
,� . �,�  

)�'�  3)�02  ���(�)-  (��3
)2  ;�
('��  +5����	
��)+��  ,�'��	�  �  

���(���,
�,��  AutoDock ��.�,-5
)  )(
1�
(�:  .(��)(���)+
��:  

(
<
)� , ��)�(��  �)(��)��  �  .���=-:  .(�'(���2  AutoGrid . 

��5(�0�)��  '(�/�3
����  .�,-5�+�)
,-����  ��)
(/
�� , ��)�(2�  

��52+�
)��  AutoDockTools, ��)�(2�  .�5+�,�
)  .�	'�)�+,�+�)-  ��1�	�2
  

�)(�)(2  ��,
�,2 , (��.(
	
,�
)  5�(�	2  .�  ��������,�)�2�  ��)�)��� , 

5�.���
)  (��3
)�2
  .(�'(���2  AutoDock  �  AutoGrid, �  )��>
  .�5+�,�
)  

���,�5�(�+�)-  .�,3
��2
  (
5,-)�)2 . 

�,�  )�'�  3)�02  ���(�)-  (��3
)2  ;�
('��  +5����	
��)+��  ,�'��	�  �  

���(���,
�,�� , AutoDock ��.�,-5
)  )(
1�
(�:  .(��)(���)+
��:  

(
<
)� , ��)�(��  �)(��)��  �  .���=-:  .(�'(���2  AutoGrid. %
�)(  (
<
)��  

��>
)  02)-  �)���+,
�  + ,:0��  )�3�
  ���(���,
�,2 . �  ��3
�)+
  

���(���,
�,2  ��')  02)-  +20(��2  0
,�� , �� , �� , .�,��
(  �,�  ����2�  

�(��)�,, . ��5�
(  <�'�  (
<
)��  ��>
)  +�(-�(�+�)-��  + 	��.�5��
  �)  0.2 	�  1 

Å. 8�  ��,3���:  (�5�
(  <�'�  �)���+,�+�
)��  (�+�2�  �	���  3
)+
()��  

	,��2  �+�5�  � -�  �  (�+
�  0.375Å.  �>	��  )�3�
  .(��)(���)+
����  (
<
)��  

��5��3�
)��  .�)
�*��,  (�+�2�  ;�
('��  +5����	
��)+��   )
�)�+�'�  �,�  

.(�0��'�  �)���  �  �)�����  ���(���,
�,2 . ����1  (
<
)��  �)(��)��  

�
���,-��  	,�  ��>	�'�  )�.�  +5����	
��)+��  (;,
�)(��)�)�3
���'� , 

��,-+�)�*�����'�  �  ��� -	
( -���,-��+�'� ). �,�  )�'�  3)�02  �.���)-  ��� -	
( -

���,-��+�
  +5����	
��)+�
  �)(��)��  (
<
)��  	,�  ��>	�'�  )�.�  �)���  

,�'��	� . ����
  .(
	+�(�)
,-��
  ��5	���
  (
<
)��  .�)
�*��,�+  .�5+�,�
)  

5��3�)
,-��  ���(�)-  .(�*
��  (��3
)� . 



� �� �

���3
)  .�,���  ;�
('��  +5����	
��)+��  ��=
�)+,�
)��  �  3
)��  

;,
�)(��)�)�3
���1 , ��� -	
( -���,-��+21  +5����	
��)+�� , +�	�(�	�21  

�+�5
� , ;//
�)�  ��,-+�)�*��  �  )�(�������  ;�)(�.�� . 

 

FG = FG vdw + FG hbond + FG elec + FG tor + FG sol, 

 

'	
  FG vdw- ;�
('��  ��� -	
( -���,-��+21  +5����	
��)+�� , FG hbond - ;�
('��  

+�	�(�	�21  �+�5
� , FG elec- ;,
�)(��)�)�3
���
  +5����	
��)+�
 , FG sol- 

;�
('��  ��,-+�)�*�� , FG tor- +�,�	 , �*
��+�:=��  )�(�����:  ;�)(�.�: . 

�����'  +2.�,��
)��  �  ��.�,-5�+���
�  '
�
)�3
���'�  �,'�(�)��  Lamarckian 

(LGA). 9)�)  �,'�(�)�  ��3���
)  (�0�)  ��  �,3����'�  (��.�,�>
���  

.�.,�*��  ��,
�,  ,�'��	�  + �
��)�(21  �,3���21  )�3��1  .(��)(���)+�  ��  

.��)(�
����  (
<
)�
 .  ��/�(��*��  ,�'��	�  )��>
  +20�(�
)��  �,3����� . �  

��.�,-5�+���
�  �,'�(�)��  $��)
 - �(,�  .(��5+�	�)��   �5�
�
���  + 

�(�
�)�*�� , .�,�>
���  �  ���/�(��*��   ,�'��	�  �  .(��5+�	�)��  (��3
)  

;�
('��  0
,��  – ,�'��	��'�  +5����	
��)+�� . ��,�  ;�
('��  +5����	
��)+��  + 

��+��  )�3�
  .(��)(���)+�  0�,

  �)(�*�)
,-�� , 3
�  ;�
('��  + .(
	2	=
�  

)�3�
 , )�  ��+��  ���/�(��*��  .(�����
)��  ���  0�,

  +2'�	��� . 8��,
  

���'��(�)��'�  .�+)�(
���  .(�*
	(2  + (
5,-)�)
  �	��'�  (��3
)�  

�.(
	
,�
)��  �	��  �)(�)(�  ���.,
���  0
,��  - ,�'��	 , ��)�(��  �.(
	
,�
)��  

.(�'(�����  ���  ���0�,

  ;�
('
)�3
���  +2'�	�2�  ���.,
�� .  �,�  )�'�  

3)�02  .(�+
�)�  �)�)��)�3
����  ���,�5  .�,3
��21  (
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                                                       + 

                                     +              - �,,
�����	���)�52  ���)
5  >������)�+                                        H                + 
                                     +              - ��	(�.
(����	,��52  ���)
5  ,
)3�1  ��'��,-�21  ��
	��
���  -                      - 
 PR6 ��'�0�(�+���
  .(�)
�,�)�3
���1  

/
(�
�)�+  �
�(�)(�/�21  .�)�'
��+  
+                    + 

           + PR-12  �
/
�5��2 , 	
5�('���5�*��  �
�0(��2  
/�)�.�)�'
��21  '(�0�+  

+                                    + 

- PR1 �
�5+
�)��  + 
+ PR10 ��0���,
�52 , (�5(<
��
  ��  -                     + 
+                                 + PR-9 8
(����	�52 , ���)
5  ,�'���� , �(
.,
��
  

�,
)�3����)
��� , �
)�0�,�5�  ��  
+                                    + 

 PR-2 �
)� -1,3-�,:����5�                                         +                + 
 PR-7 8(�)
���52 , (�5(<
��
  0
,��+  .�)�'
��+  + 
 PR-3, PR-4 #�)���52 , (�5(<
��
  1�)���  .�)�'
��+                                         +                + 
+ PR-8 ��5�*�� -.�	�0�2
  0
,�� , (�5(<
��
  

�,
)�3���  �)
���  0��)
(��  
 

 PR-5 ����)��2 , )���)��� -.�	�0�2
  0
,��  + 



� �


             +    8(�/��5�	�52  �
�('���5�*��  .�,���1�(�	�+  �,
)�3���  
�)
���  

+ 

- �0,,��  �  �3��)�
  + (��)
  �  	
,
���  �,
)��  - 
                + �(�)�����5�  �3��)�
  + ;�
('
)�3
����  �0�
�
   + 
                + 5-�
)�,)
)(�'�	(�.)
 -

(��,)(�',)���)'��� -
*��)
�� -S-
�
)�,)(���/
(�5�  

���)
5  �
)������             +                                       +  

 �)�/�'�3
���
  
0
,��  (atg4, atg6) 

 -          +              

 �.�.,��)�2
  
.
(����	�52   

$
)�0�,�5�  ��                                        +             - 

 �,-/� -���,�5�  $
)�0�,�5�  ',
+�	�+                                                       + 
 $�,�)	
'�	(�'
��5�  �3��)�
  + ;�
('
)�3
����  �0�
�
              +                                       -- 
 �
,��  33 ���  

/�)����)
�2  II 
�3��)�
  + /�)����)
5
                                                       + 

 �,:)�������	�)(���/

(�5�  �,��� -I 

���)
5  .(���+21  �  *�)�5���+�'�  
��,
�5�	�+  

                                                     + 

 4�.
(����  �,-/� -
cpn60 

ATP-5�+����2�  (
/�,	��'  0
,��+              + 

 ���,�5�  �3��)�
  + ',���,�5
              + 
 8�,�0��+�)��  �3��)�
  + .(�)
�,�5
              + 
 �
)� -�0@
	���*�  �  

)(���,�*�����'�  
/��)�(�  I ;,��'�*��  

���)
5  0
,��              + 

 6	
(�2�  ��)�'
�  
.(�,�/
(�(:=�1  
�,
)��  (PCNA)  

�
.�(�*��  ��              + 

 10,11-(
	�)�5�  12-
����/�)�	�
��+��  
���,�)2  

$
)�0�,�5�  ����,�.���+              + 

 �,:)�)��� -S-
)(���/
(�5�  

!�=�)�  �)  ��
��0��)���+              + 

 NBS-LRR 0
,��  �3��)�
  + 5��+����  ;���(
)�(
�21              + 



� ��

.�)�'
����  ;//
�)�(�21  0
,��+  
              + �0,��  �   �3��)�
  + �,
)�3���  	
,
���  �  	+�>
���  

*�)�.,�5�2  
 

             + ��'�0�)�(2  .(�)
�5  �3��)�
  + �.�.)�5
  �  0
,��+��  �0�
�
  
�,
)��  

 

 

��0,�*�  6 � . �
',�*��  ��'��,-�21  ���)
�  �  /��)�(�+  +�(,
�)���)�  /�)�.�)�'
����  0��)
(��  P. atrosepticum 

����- , �)�	��  ��/
�*��  �
�2  (0
,�� ) ���*��  ����- , �)�	��  ��/
�*��   

 �,���5�*��    8�)�'
�
5  

 �(
�-  8�0
'   �(
�-  8�0
'  
������  
�)�	��  

8�5	�
��  
�)�	��  

������  
�)�	��   

8�5	�
��  
�)�	��  

������  
�)�	��  

8�5	�
��  
�)�	��  

������  
�)�	��  

8�5	�
��  
�)�	��  

-                  +              -                 + ���)
��  �
�(
*��  
)(
)-
'�  )�.�  (HrpA) 

8�	�+,
��
  ��'��,-�21  ���)
�  (��)
���  �  
/�)������)
)�  

  -                    -               -             - 

+                 +              +                + ��(.��2  (DspE) 8�	�+,
��
  ��'��,-�21  ���)
�  (��)
���  �  
/�)������)
)�  

  -                    -               -             - 

-                  -               -                  - ��	(�,�)�3
���
  
;�5�/
(�
�)2  

��5(<
��
  �,
)�3�21  �)
���  (��)
��� , 
��*
(�*��  )���
�  

  -                    +              +            + 

-                 +              -                  + KdgR �
*
.)�(  (��.�5��+����  .(�	�)�+  
	
'(�	�*��  �,
)�3���  �)
���  (��)
���  

  +                   -               +             - 

+                +              +                 + RsmA �.
*�/�3���  �� -�5� , ',�0�,-�2�  
(
.(
���(  '
��+  +�(,
�)���)�  

   -                               -                       -                     - 

-                 -               -                   + rsmB �
',�)�(���  �� , ��)�'����)  RsmA   +                   -               +             - 
-                 +              -                   + ExpR 8�5�)�+�2�  (
',�)�(  )(����(�.*��  RsmA 

�  '
��+  +�(,
�)���)�  
  +                   -               +             - 

-                 -               -                    - expR- ��)� -�
��  expI �
',�)�(���  �� , (
.(
���(  '
��  ��� -
���)�52  

  +                  +               +             + 

-                -                -                   + expI �
�  ��� -���)�52    +                    -               +             - 



� �� �

2.1.7. 8(��)�3
���
  ��.2)����  �  ���<)�0�(�+���
  .(��
�
���  

��)�'����)�+  /�)�.�)�'
��+  + ��3
�)+
  (
',�)�(�+  /�)������)
)�  + 

�,�+��1  in vivo + *
1�1  ���  «�
.,�3�2�   ��0���)  «$������ » 

 

�	���  �5  +�>�21  ��.(�+,
���  ��+(
�
��21  ���,
	�+����  �+,�
)��  

.�+2<
��
  .(�	�)�+���)�  (��)
��� . 9)�)  .���5�)
,-  5�+���)  �)  +�	�+��  

.(���	,
>���)�  �  �)  �,�+��  +2(�=�+����  (��)
���  (�(���+21 , 2002; 

��,�+���+� , 2008). ��  .(�)�>
���  	�,'�'�  +(
�
��  ����+�2�  �(
	�)+��  

.�+2<
���  (�>��  �
,-���1�5���)+
����  .(�	�*��  �+,�,��-  

��.�,-5�+���
  1���3
���1  �(
	�)+  5�=�)2  (��)
��� . �	����  .(�  ;)��  �
  

3�)2+�,��-  �
'�)�+�2
  .��,
	�)+��  .(��
�
���  1���3
���1  .(
.�(�)�+ : 

+�5�����+
��
  (
5��)
�)�21  /�(�  /�)�/�'�+  �  /�)�.�)�'
��+  � , ���  

�,
	�)+�
  ;)�'� , ��,
��
  .
�)�*�	��'�  .(
��� , ��(<
��
  0��,�'�3
���'�  

(�+��+
���  + �'(�*
��5�1 , 3)�  .(�+�	�)  �  +�.2<���  �����+�'�  

(�5���>
���  /�)�.�)�'
��+  �
  )�,-��  	�����(:=�1 , ��  ���'	�  �  

+)�(��)
.
��21  +�	�+ , �0=

  1	<
��
  ;��,�'�� . 

�  ���)��=

  +(
��  �,-)
(��)�+��  1���3
����  �
)�	  5�=�)2  

(��)
���  �)  0�,
5�
�  �+,�
)��  0��,�'�3
����  �.���0  5�=�)2  (��)
��� . 

����+�  	����'�  �
)�	�  – ��.�,-5�+���
  �('���5��+ , +2�).�:=�1  


�)
�)+
��2��  +(�'���  +�50	�)
,
�  0�,
5�
�  (��)
��� . �	����  �5  )���1  

�('���5��+  >
  	�+��  .�,�>�)
,-��  5�(
���
�	�+�,�  �
0�  .�3+
��2
  

��.(�)(�/�2
  '(�02  (�	�  Trichoderma. �2�).��  
�)
�)+
��2��  

�0�)�)
,���  ���'�1  �0�)(�)�+ , 02�)(�  (�5���>���-  + �,�+��1  �,-)(2  �  

.(�(�	2 , �+,���-  �
.�)�'
��2��  	,�  (��)
��� , >�+�)�21  �  3
,�+
�� , '(�02  

(�	�  Trichoderma .(
	�)�+,�:)  ��0��  	�0�2�  �0@
�)  	,�  �53
���  �  

��5	����  ��  ����+
  �1  ��)�+�21  <)����+  .(
.�(�)�+  0�����)(�,�  

/�)�.�)�'
��21  ���(���*
)�+  + /�)�*
��5�1  (�,���+� , 2006;  �,��0
) , 

2007; Druzhinina, 2011). $��'�
  ��)�'����)�3
���  ��)�+�2
  <)���2  '(�0�+  

(�	�  Trichoderma >
  �)�,�  0�5��  	,�  ��5	����  0
5�.���21  	,�  



� �� �

��(>�:=
�  �(
	2  0��.(
.�(�)�+  5�=�)2  (��)
���  �)  0�,
5�
�  

(” �(�1�	
(��� ”, “ 9�.(�	
(�� ” �  	( .). 

�)(�)(�  .�)�'
��21  ���.,
���+  �
�	�����+� , �1  ���)�+  �  

.(
	�)�+,
����)-  �)	
,-�21  ���.��
�)�+  .��)�����  �
��:)��  +�,
	�)+�
  

�5�
�
���  ��()�+�'�  ���)�+�  (��)
��� -1�5�
+ , )
1��,�'��  +�5	
,2+���� . 

8�;)�� , ����+���  5�	�3
�  ��  �
'�	��<���  	
�-  �+,�
)��  .��)����2�  

.����  ��+21  ��)�'����)�3
���  ��)�+�21  + �)��<
���  /�)�.�)�'
��+  

<)����+  '(�0�+  (�	�  Trichoderma �  ��5	���
  ��  �1  ����+
  ��+21  

;//
�)�+�21  0��.(
.�(�)�+ , �  )��>
  (��<�(
��
  �.
�)(�  	
��)+��  >
  

��
:=�1�� . 

�  �+�5�  �  ;)��  *
,-:  ���)��=�1  ���,
	�+����  �+�,��  .����  

��)�'����)�+  /�)�.�)�'
��+  �+,�:=�1��  (
',�)�(���  /�)������)
)�  

(��)
��� , �  )��  >
  �1  .(��)�3
���
  ��.2)���
  �  ���<)�0�(�+���
  + 

�,�+��1  in vivo. ���,�5  02,  .(�+
	
�  ��  �
�
��1  .<
��*2  ��()�  �:0�  

(��5	��  + �8�  “8�	�����+-
 ”). �  (�0�)
  ��.�,-5�+�,��-  �5�,�)2  '(�0�  

(�	�  Trichoderma: � . koningii 9�  (5), � . koningii 183, � .viride 192-3, � . 

asperellum 302, � . sp. 406-2. 

��)�;��.
()�5�  �
���  .<
��*2  ��()�  �:0�  ((�>��  2011 '�	� ) 

.(�+
	
����  ����  (��

  .���5�,� , 3)�  ���  1�(��)
(�5:)��  

5��.�(
����)-: : Tilletia caries (66,4%), Septoria (14%), Bipolaris (53,6%), 

Fusarium (38,5%), Alternaria (22%). ��  �
�
��1  )��>
  +2�+,
�2  +�50	�)
,�  

.,
�
��  �5  (�	�  Penicillium (57,5%) �  Aspergillus (25%). 

!�)
�  + �.2)�1  in vitro 02,�  .(�+
	
��  ���,
	�+���
  (�5,�3�21  +�	�+  

.(
.�(�)�  (�5(�0�)���21  ����  ��  ����+
  �5�,�)�+  '(�0�  (�	�  Trichoderma 

��  (��)  �  (�5+�)�
  .(�(��)��+  �  ��(�
�  .<
��*2 . 

���)�3
����  ��.
�)  �53
���  .(
.�(�)�+  .(
	.�,�'�
)  �0�5�)
,-��
  

�53
��
  �1  +5�����)��<
���  �  ;	�/���)�(��� , ��)�(2��  �+,�:)��  

/�)�)(�/�2
  �('���5�2 . �,�+�2�  (
',�(:=��  /��)�(��  )�.�  

+5�����)��<
���  �+,�
)��  �.
�)(  �
)�0�,�)�+ , +2	
,�
�21  (��)
��
� , +�	  

(��)
��� , �)�	��  ��)�'
�
5� , /�5��� –1���3
���
  �+���)+�  .�3+ , �  )��>
  



� �� �

�.
�)(  +�50	�)
,
�  +�)(
��
�  ��/
�*�� . �)�
3
��  5�+������)-  )�.�  

+�5	
��)+��  ��  (��)
��
  �)  ���*
�)(�*��  .(
.�(�)� . 9//
�)  (�5+
	
���  

+252+�,  (�5����.(�+,
���
  	
��)+�
  ��  (��)
���  - �)  �)��,�*��  	�  

��'�0�(�+����  (��)�  �  (�5+�)�� . 

���,
	�+����  +,�����  .(
.�(�)�  ��  �
�
��  .(�+�	�,�  3
(
5  24 3��� , 

��  )(
)-�  �  ��  �
	-�2
  �)�� . �2�+,
�2  �)��,�(:=

  +�5	
��)+�
  

.(
.�(�)�  ��  +�
  .���5�)
,�  �  ���,
	
�2
  �('��2  (��)
��� . �2�+,
��  

5�+������)-  �)  �)
.
��  (�5+
	
���  �  +�	�  .(
.�(�)� . �,�  ��1�	��'�  

.(
.�(�)�  �  
'�  (�5+
	
���  1:10 �  1:100 + +�(���)�1  ��  ����+
  T. asperellum 

302 �  T. koningii 183 �)�
3
��  	��)�+
(��
  �)��,�(:=

  +,����
  ��  

+�1�>
�)- , ;�
('�:  .(�(��)���� , 	,��  ��(�
�  �  .(�(��)��+  ��  )(
)-�  �  

�
	-�2
  �)��  (�5+�)��  �
���  ((�� . 31, 32). ���  >
  	,�  ;)�1  +�(���)�+  

+2�+,
��  ,��
����  5�+������)-  �
>	  �)
.
�-:  (�5+
	
���  .(
.�(�)�  �  

/
��,�'�3
�����  .�(��
)(���  (��)
��� .  

�,�  �5�,�)�+  � . koningii 9A (5)+ ��1�	���  �,-)(�,-���  >�	���)�  �  + 

(�5+
	
���  1:10 �  1:100 ��0,:	�,��-  �
,��
����  5�+������)-  �
>	  

�)
.
�-:  (�5+
	
���   �  �  /
��,�'�3
�����  .�(��
)(��� . 

���  >
  (��

  ����  02,�  ���,
	�+���  +,����
  (�5,�3�21  +�	�+  

.(
.�(�)�  ��  /�)�����)�(��
  ���)����
  �
���  + �.2)�1  in vitro. �2,�  

.(�+
	
��  .(�)(�+,�+���
  5
(
�  ((�>��  2011 '�	� ) (�5,�3�2��  +�	���  

.(
.�(�)�  �  02,�  �)�
3
�2  �=
�)+
��2
  �5�
�
���  .�(�>
����)�  

.��
+��'�  ��)
(��,�  .(�  �0(�0�)�
  (�5�2��  /�(����  .(�)(�+�)
,�  ()�0, . 

7). ���  .�  	���2�  /�)�����)�(��'�  �
���  .<
��*2  ��()�  «�:0� », 

�0(�0�)���21  (�5,�3�2��  +�	���  .(
.�(�)� , ���0�,-<��  /�'�*�	�2�  

;//
�)  + �)��<
���  Bipolaris �  Fusarium 02,  �)�
3
�  .(�  ��.�,-5�+����  + 

��3
�)+
  .(�)(�+�)
,�  .(
.�(�)�  ��  ����+
  T. koningii 9 �  (5), �  Alternaria �  

Septoria + +�(���)�1  �  ��.�,-5�+���
�  .(
.�(�)�  ��  ����+
  T. viride 192-3, T. 

koningii 9 �  (5), T. asperellum 302, T. koningii 183, �  Penicillium - T. viride 192-

3, T. sp. 406-2, T. asperellum 302, T. koningii 183, Aspergillus + +�(���)�1  c � . 



� �� �

koningii 183, � .viride 192-3, � . asperellum 302. ���>
��
  (�5+�)��  0�,
5��  

.(�(��)��+  �)�
3
��  + +�(���)
  c � .viride 192-3. 

 

 

�����������

 

������  31. !�+������)-  +�1�>
�)�  �  ;�
('��  .(�(��)����  �
���  .<
��*2  
��()�  «�:0� » �)  �)
.
��  (�5+
	
���  (�5,�3�21  +�	�+  .(
.�(�)�+ . 
��(���)2 : 1 – .(
.�(�)  ��  ����+
  T. viride 192-3; 2 - .(
.�(�)  ��  ����+
  T. 
sp. 406-2; 3 - .(
.�(�)  ��  ����+
  T. koningii 9� (5); 4 - .(
.�(�)  ��  ����+
  T. 
asperellum 302; 5 - .(
.�(�)  ��  ����+
  T. koningii 183. 



� �� �

�

������  32. !�+������)-  	,��2  ��(�
�  �  .(�(��)��+  �
���  .<
��*2  ��()�  
«�:0� » ��  )(
)-�  �  �
	-�2
  �)��  .��,
  �0(�0�)��  �)  �)
.
��  (�5+
	
���  
(�5,�3�21  +�	�+  .(
.�(�)�+  («��)�)(��� »). ��(���)2 : 1 – .(
.�(�)  ��  
����+
  T. viride 192-3; 2 - .(
.�(�)  ��  ����+
  T. sp. 406-2; 3 - .(
.�(�)  ��  
����+
  T. koningii 9 �  (5); 4 - .(
.�(�)  ��  ����+
  T. asperellum 302; 5 - 
.(
.�(�)  ��  ����+
  T. koningii 183. 

 

��0,�*�  7. ��)�;��.
()�5�  �
���  .<
��*2  	�  �  .��,
  .(�)(�+,�+����  + 
�.2)�1  in vitr� . 
 

8���5�)
,-  
8�(�>
����)- , % 

���)(�,-  
��(���)2  �0(�0�)��  T. sp. 

9 � (5) 183 192-3 302 406-2 
Tilletia caries, Tilletia levis 

Bipolaris sorokiniana 
Fusarium sp. 

Alternaria alternata 
Septoria nodarum 

Penicillium sp. 
Aspergillus sp. 

��5+�)�
  0�,
5�
�  
.(�(��)��+  

66,4 
53,6 
38,5 
22 
14 

57,5 
25 

56,4 

66,4 
13,5 
20 
0 
0 

12,5 
21,2 
16,4 

66,4 
32,4 
21 
0 
0 
0 
0 

23,5 

66,4 
21,5 
14,5 

0 
0 
0 
0 

13,9 

66,4 
15,1 
22,3 

0 
0 
0 
0 

31,1 

66,4 
8,4 
7,9 
15,3 

0 
0 

12,3 
24,3 

 

 

��/�*�(�+���2
  �
�
�� , .���>
��2
  + .�3+  ��')  + 	�,-�
�<
�  

5�(�>�)-��  �  .�3+
��2��  /�)�.�)�'
���� , ��)�(2
  +252+�:)  5�0�,
+���
  

��(�
+��  ���)
�2 , �  ��	5
����  3��)-  .�  1�	  +
'
)�*��  – /�)�.�)�'
����  



� �� �

+�5	<�� -��.
,-�2�  .)
� . �
�
��  .<
��*2 , �0(�0�)���2
  (�5,�3�2��  

+�	���  .(
.�(�)� , 02,�  .���>
�2  + .�3+  +
����  2012 '�	� . ����2
  .�  

���,
	�+���:  ;�
('��  .(�(��)���� , +�1�>
�)�  �
��� , +2��)2  (��)
��� , �  

)��  >
  /�)�����)�(��'�  ���)�����  .��
+�+  .<
��*2  .(�+
	
�2  + 

.(
	2	=
�  �)3
)
 . 

���  >
  �2  �53�,�  +,����
  (�5,�3�21  +�	�+  .(
.�(�)�  ��  �)(�)(  

(�>��  .<
��*2  ��()�  «�:0� ». �5  .(�+
	
��21  ��>
  	���21  .�  +
,�3��
  

(�>��  +�	�� , 3)�  ,3<�
  (
5,-)�)2  .�  .(�	�)�+���  ��)��)��)�  

.�,3
�2  + +�(���)�1  4 (��  ����+
  � . asperellum 302) �  2 (��  ����+
  � . sp. 

406-2) .(�  �0(�0�)�
  �
���  (1,36 �  1,48, ���)+
)�)+
��� ) �  + +�(���)�1  4-1 �  

2-1 - .(�  �0(�0�)�
  �  �
��� , �  (��)
���  .�  +
'
)�*��  (1,23 �  1,38, 

���)+
)�)+
��� ) .�  �(�+�
��:  �  ���)(�,
�  (1,16) ()�0, . 8). 

�+
,�3
��
  	,��2  ��,���  .(�  +�5	
��)+��  .(�)(�+�)
,
�  �)�
3
��  

.�3)�  +�  +�
1  +�(���)�1 , '	
  �),�3�,��-  +�(���)2  1 ��  ����+
  � . viride 192-

3 (8,52 �� ), 4 ��  ����+
  � . asperellum 302 (8,71 �� ), 2 ��  ����+
  � . sp. 406-2 

(9,01 �� ) .(�  �0(�0�)�
  ���,
	
�2��  �5�,�)���  )�,-��  �
���  �  +�(���)2  �  

1-1 (8,43 �� ), 4-1 (8,21 �� ) �  2-1 (8,95 �� ) .(�  �0(�0�)�
  ���  �  �
��� , �  

(��)
���  .�  +
'
)�*�� , .�  �(�+�
��:  �  ���)(�,
�  (8,49 �� ). 

�)�
3
��  +
,�3
��
  3��,�  5
(
�  �  1 ��,���  + +�(���)�1  4 �  � . 

asperellum 302 (29,81 <) .), 2 �  � . sp. 406-2 (33,91 <) .) .(�  �0(�0�)�
  ���  

)�,-��  �
���  .<
��*2  ��()�  �:0�  �  + +�(���)
  2-1 �  � . sp. 406-2 (29,14 <) .) 

.(�  �0(�0�)�
  ���  �  �
��� , �  .�  �)
(�
  .�  �(�+�
��:  �  ���)(�,
�  (24,76 

<) .). ���2
  ��5��
  .���5�)
,�  �)�
3
�2  + +�(���)
  3 �  � . koningii 9�  (5) 

(20,7 <) .) �  + +�(���)�1  5-1 �  � . koningii 183 (19,6 <) .) �  1-1 �  � . viride 192-3 

(14,8 <) .). 



� ��

��0,�*�  8. �)(�)(�  (�>��  �(�+��  .<
��*2  ��()�  �:0�  (�>��  2012 '�	� . 

��(���)2  
8(�	�)�+���  
��)��)��)- , 

<) .. 

�,���  
��,��� , ��  

���,�  5
(
�  �  
1 ��,��� , '  

�
�  5
(��  �  1 
��,��� , '  

�0��,:)�2�  +
�  
1000 5
(
� , '  

 ��)(�,-   1,16 8,49 24,76 0,9 25 
��(���)  1 ��  �
�
��1  1,45 8,52 26,4 0,7 24 
��(���)  2 ��  �
�
��1  1,48 9,01 33,91 1,08 30,3 
��(���)  3 ��  �
�
��1   0,9 6,9 20,7 0,6 22 
��(���)  4 ��  �
�
��1  1,36 8,71 29,81 0,98 28,9 
��(���)  5 ��  �
�
��1  1,2 7,2 22,4 0,8 25 
��(���)  1-1 ��  �
�
��1  + ���.��)  1,09 8,43 14,8 0,6 26,4 
��(���)  2-1 ��  �
�
��1  + ���.��)  1,38 8,95 29,14 1,05 29,98 
��(���)  3-1 ��  �
�
��1  + ���.��)  1,6 7,9 21,4 0,4 24 
��(���)  4-1 ��  �
�
��1  + ���.��)  1,23 8,21 20,7 0,98 29,12 
��(���)  5-1 ��  �
�
��1  + ���.��)  1,26 8,1 19,6 0,77 20,2 

 
��(���)2  �0(�0�)��  �
��� : 1 – .(
.�(�)  ��  ����+
  T. viride 192-3; 2 - .(
.�(�)  ��  ����+
  T. sp. 406-2; 3 - .(
.�(�)  

��  ����+
  T. koningii 9 �  (5); 4 - .(
.�(�)  ��  ����+
  T. asperellum 302; 5 - .(
.�(�)  ��  ����+
  T. koningii 183. 
��(���)2  �0(�0�)��  �
���  �  (��)
���  .�  +
'
)�*��  (�)
(�� ): 1-1 – .(
.�(�)  ��  ����+
  T. viride 192-3; 2-1 – 

.(
.�(�)  ��  ����+
  T. sp. 406-2; 3-1 - .(
.�(�)  ��  ����+
  T. koningii 9 �  (5); 4-1 - .(
.�(�)  ��  ����+
  T. asperellum 302; 5-1 
- .(
.�(�)  ��  ����+
  T. koningii 183. 
 



� �	 �

����2
  ���,�5�  �)(�)(2  (�>��  .���52+�:) , 3)�  0�,

  +2����
  

5��3
���  +
��  5
(��  �  1 ��,���  .�,3
�2  + +�(���)�1  4 �  � . asperellum 302 

(0,98 <) .), 2 �  � . sp. 406-2 (1,08 <) .) .(�  �0(�0�)�
  ���  )�,-��  �
���  

.<
��*2  ��()�  �:0�  �  .(�  �0(�0�)�
  ���  �
���  .<
��*2  ��()�  �:0�  .�  

�)
(�
  .�  �(�+�
��:  �  ���)(�,
�  (0,9 <) .). 

�2����
  .���5�)
,�  .�  �0��,:)���  +
�  1000 5
(
�  02,�  + +�(���)�1  

4 (28,9 '(���� ), 2 (30,3 '(���� ) �  + +�(���)�1  4-1 (29,12 '(���� ), 2-1 (29,98 

'(���� ) .�  �(�+�
��:  �  ���)(�,
�  (25 '(���� ).  

�����  �0(�5�� , ���,
	
�2
  /�(�2  �5�,�)�+  '(�0�  (�	�  Trichoderma 

���5�,�  (�5,�3��
  +�5	
��)+�
  ��  �)(�)(  (�>��  + 5�+������)�  �)  +�	�  

Trichoderma. ��'�0�(:=

  +�5	
��)+�
  ��  �)(�)(  �)�
3
��  + +�(���)
  �  

� . koningii 9�  (5) .(�  �0(�0�)�
  ��  )�,-��  �
���  .<
��*2  ��()�  �:0� , �  

)��>
  .(�  �0(�0�)�
  �  �
���  .<
��*2  ��()�  �:0�  .�  �)
(�
 . $������,-��  

.�,�>�)
,-�2�  ;//
�)  �)�
3
�  .(�  ��.�,-5�+����  �.���0�+  �0(�0�)��  

)�,-��  ��  �
�
��1   �  �,�  + .�3+
  Trichoderma + +�(���)�1  �  � . asperellum 

302 �  � . sp. 406-2. 

�,
	:=��  ;)�.��  ���,
	�+����  .(
.�(�)�+  ��  ����+
  �)�0(���21  

�5�,�)�+  Trichoderma �+�,��-  /�)�;��.
()�5�  �
���  (�>��  2012 '�	� , 

.�,3
���'�  .��,
  .(�)(�+,�+����  .���	�3��'�  ��)
(��,� . 

8(�+
	
����  ����  /�)�;��.
()�5�  .���5�,� , 3)�  �
�
��  .<
��*2  

��()�  �:0�  (�>��  2012 '�	�  1�(��)
(�5:)��  5��.�(
����)-:  

/�)�.�)�'
����  (�	�+  Tilletia, Bipolaris, Fusarium, Alternaria, Septoria )��>
  

02,�  +2�+,
�2  +�50	�)
,�  .,
�
��  Penicillium �  Aspergillus ()�0, . 9). 

�  ���)+
)�)+�
  �  .�,3
��2��  	���2�� , 5��.�(
����)-  �
���  

.<
��*2  + ���)(�,
  +�50	�)
,���  )+
(	��  '�,�+��  ���5�,��-  �  66,4 	�  

14,4%. !�(�>
����)-  /5�(��5��  �  �,-)
(��(��5��  ���5�,��-  �
5��3�)
,-��  

(�  38,5 	�  31,2 �  �  22 	�  20,0, ���)+
)�)+
��� ). 

 



� �


��0,�*�  9. 9//
�)�+���)-  	
��)+��  (�5,�3�21  +�	�+  .(
.�(�)�  ��  /�)�.�)�'
��2
  ���(���*
)2 . 
 

8���5�)
,-  

8�(�>
����)- , % 

���)(�,-  
��(���)2  �0(�0�)��  T. sp 

192-3 406-2 9 �  (5) 302 183 
	�  .��,
  	�  .��,
 	�  .��,
  	�  .��,
  	�  .��,
 	�  .��,


�+
(	��  '�,�+��  (Tilletia caries, Tilletia 
levis), �.�(  ��  �	��  5
(��  

66,4 14,4 66,4 14,4 66,4 14,4 66,4 14,4 66,4 14,4 66,4 14,4 

�
,-���)��.�(��5  (Bipolaris sorokiniana) 53,6 82,3 21,5 16,8 8,4 6,9 13,5 12,7 22,3 19,3 32,4 26,9 
�5�(��52  (Fusarium sp.) 38,5 31,2 14,5 11,8 7,9 5,8 20 18,7 0 0 21 18,5 

�,-)
(��(��5  (Alternaria alternata) 22 20 0 0 15,3 12,8 0 0 0 0 0 0 
8�(�>
��
  ��,��� , .�)���)��)-  ,��)-
+  �  

�)
0,
�  (Septoria nodarum) 14 12 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

8
��*�,
5  (Penicillium sp.) 57,5 62,4 0 0 0 0 12,5 10,5 0 0 0 0 
��.
('�,,
5  (Aspergillus sp.) 25 32 0 0 12,3 9,8 21,2 18,7 0 0 0 0 

��5+�)�
  0�,
5�
�  .(�(��)��+  56,4 62 13,9 10,8 24,3 21,9 16,4 13,6 31,3 26,7 23,5 21,3 
 

 



�

	��

��+2�  (�>�� , .�,3
��2�  in vivo �5  �
��� , .(
	+�(�)
,-��  

�0(�0�)���21  (�5,�3�2��  +�	���  .(
.�(�)� , 1�(��)
(�5
)��  �,
	:=���  

.�(��
)(���  .�  5�(�>
����)�  /�)�.�)�'
���� : Tilletia caries �  Tilletia levis 

(14,4), Bipolaris (�  82,3 	�  6,9), Fusarium (�  31,2 	�  5,8), Alternaria (�  20 	�  

12,8), Septoria (�  12 	�  6), �  )��>
  5��.�(
����)-  �
���  +�50	�)
,���  

.,
��
+
���  �5  (�	�+  Penicillium (�  62,4 	�  10,5), Aspergillus (�  32 	�  9,8). 

����  �)�
3
��  ���>
��
  5��.�(
����)�  �
���  .�  Aspergillus �  32 	�  9,8 �  

Alternaria �  20 	�  12,8.  

�	���  �5  +�5��>�21  .(�3��  (�5,�3��'�  ;//
�)�  .(�)(�+�)
,
�  ��  

�
�
��  ��>
)  �,>�)-  (�5���0(�5�
  /�)�.�)�'
��21  ���(���*
)�+  ��  

�
�
��1 . �'�
)
��
  �	��'�  ���(���*
)�  .(�)(�+�)
,���  ��>
)  

�.���0�)+�+�)-  +
,�3
��:  ��,�3
�)+�  	('�'�  (8�+,�+� , 2002). 

��
�
��
  + .�3+  '(�0�+  (�	�  Trichoderma �=
�)+
���  �5�
��
)  

+�	�+��  ���)�+  '(�0���  ���(�/,�(2 . 8(��5�<
	<�
  �5�
�
���  

.�,�>�)
,-��  ���5�,��-  + ���>
��
  (��.(��)(��
����)�  ��/
�*�����'�  

/���  �
���  (6���
��� , 2000). 

��0,:	�
�2�  (��

  /�'�*�	�2�  �  /�'��)�)�3
����  ;//
�)  + 

�.2)�1  in vitro .�	)+
(	�,��  �  + ��<�1  �.2)�1  in vivo. �  5�+������)�  �)  

+�(���)�+  �0(�0�)��  0��.(
.�(�)�� , ��	
(>���
  .�(�>
��21  ��(�
+��  

'��,-:  (Bipolaris) �
���  ���,
	
���  .�()�� , ���5�,��  .(�0,�5�)
,-��  + 

	+�  (�5� . ��	
(>���
  �
���  .�(�>
��21  Fusarium ���5�,��-  + +�(���)�1  3 

(T. koningii 9 �  (5)) �  5 (T. koningii 183). �����  �0(�5�� , ��0,:	�
�2�  ����  

;//
�)  Trichoderma 	�
)  ��1(��
��
  
'�  /�'�*�	��'�  �  /�'��)�)�3
���'�  

	
��)+��  �
  )�,-��  + +
'
)�*��  �  + �.2)�1  in vitro, ��  �  + ��3
�)+
  ��+�'�  

(�>�� . 

����  �)�
3
��  (�5��*�  + �)(�)(
  ���(���*
)��'�  ���0=
�)+�  

(�>��  .<
��*2  2012 '�	�  .�,3
���'�  �5  .��
+��'�  ��)
(��,�  2011 '�	�  

()�0, . 10). 

���,
	�+���
  �)(�)(2  ���(���*
)��'�  ���0=
�)+�  5��
,�:=
'�  

�
�
��  .<
��*2  .�,3
��21  + ���)
�
  0��,�'�3
���'�  5
�,
	
,�� , ) .
 . + 



�

	��

�,�+��1  .(
	.��
+��'�  .(�)(�+,�+����  Trichoderma .���5�,� , 3)�  

	�����(:=

  .�,�>
��
  �(
	�  /�)�.�)�'
��21  ���(���*
)�+  5�����,�  

���(���*
)2  (�	�  Alternaria.  �,�3
�)+�   ��  (��,����  �0(�5:=�
  


	���*2 ) �5�
��,��-  + 5�+������)�  �)  +�(���)�  �.2)�  (�)  18 	�  73%). 

��50	�)
,-  Fusarium �5  (�5(�	�  	�����(:=
'�  .
(
<
,  + (�5(�	  3��)�  

+�)(
3�:=�1�� . �5  	���21  )�0, . 11 +�	�� , 3)�  .�	  	
��)+�
�  +�
1  +�(���)�+  

�0(�0�)��  .���	�3��'�  ��)
(��,�  �
�-<�,��-  3��)�)�  +�)(
3�
���)�  

.,
��
+21  '(�0�+  (�	�+  Penicillium, Aspergillus, Mucor, .�(�>
����)-  

��)�(21  ���5�,��-  	�  5-10%, + 5�+������)�  �)  (�	�  ��.(�)(�/�+  �  +�	�  

.(��
��
��'�  .(�)(�+�)
,� . �  +�(���)
  5 (T. koningii 183) �)�
3
��  

�������,-��
  ���>
��
  3��)�)2  +�)(
3�
���)�  Bipolaris. 

8���5��� , 3)�  	,�  �
���  2012 '�	�  +�
  +�(���)2  �0(�0�)��  02,�  

;//
�)�+�2  .(�)�+  Septoria, .,
��
+21  '(�0�+ . 8�  	���2�  (�>��  2011 '�	�  

.�,3
��2
  + (
5,-)�)
  .(�)(�+,�+����  .���	�3��'�  ��)
(��,�  

.�	)+
(	�,�  +2���:  0��,�'�3
��:  ;//
�)�+���)-  +�(���)�  5 (T. koningii 

183) + �)��<
���  Bipolaris �  Fusarium. �	����  +2)
��
��
  Fusarium +25+�,�  

+�5(��)���
  .�(�>
���  �,-)
(��(��5��  (Alternaria). 

 

��0,�*�  10. �)(�)(�  ���0=
�)+�  ���(��('���5��+ , 5��
,�:=�1  �
�
��  
.<
��*2  ��()�  �:0�  2012 '�	2  + �.2)�1  in vivo. 
 

��	2  ���(��('���5��+  
���)�)�  +�)(
3�
���)� , % 
��(���)2  �0(�0�)��  T. sp 

���)(�,-  192-3 406-2 9 �  (5) 302 183 
Bipolaris sorokiniana 69 50 20 40 40 50 
Fusarium oxysporum 46 38,1 30 34 12 49,5 

Fusarium solani 34,5 0 0 0 0 0 
Fusarium graminearum 46 0 0 0 0 0 

Alternaria alternata 86 44 18 73 23 53 
Septoria nodarum 23 0 3 2 0 0 

Mucor sp. 52 0 0 45 0 0 
Penicilium sp. 61 15 10 20 0 0 
Aspergillus sp. 24 5 3 20 0 0 
 

��)�;��.
()�5�  ��+�'�  (�>��  .���5�,� , 3)�  .�  ����(���  

���>
��:  .�(�>
����)�  )(
��  +�50	�)
,���  5�0�,
+����  Bipolaris, 



�

	��

Alternaria �  Fusarium �)�
3
��  	,�  +�(���)�+  2 (T. sp.406-2), 3 (T. koningii 9 

�  (5)) �  4(T. asperellum 302), ) .� .  �  ;)�1  +�(���)�+  ;//
�)�+��  + �)��<
���  

Bipolaris �  Alternaria, ��  �
  ;//
�)�+��  .(�)�+  Fusarium, )�'	�  ���  

��+�
�)��
  ��3
)���
  �1  �0,�	�
)  +2�����  /�'�*�	�2�  ;//
�)��  + 

�)��<
��
  +�
1  )(
1  +�50	�)
,
� . 

 

2.1.8. ��.�,-5�+���
  ��)
(��,�+  �  (
5,-)�)�+  ���  + 

�0(�5�+�)
,-���  .(�*
��
  

 

�
5,-)�)2  ���  02,�  ��.�,-5�+��2  + (�5(�0�)�
  ��+21  3
0�21  

�(��+  �  	�.�,�
���  �  >
  �=
�)+:=��  (+�
'�  42 ����
��+���� ). ����2
  

.(�+
	
�2  + .(�,�>
���  3 �  ����)�*��  �)3
)�  �  + .(��(
.,
����  /��,
 . 

        

2.1.9. ��.�,-5�+����  ��)
(��,�+  �  (
5,-)�)�+  ���  + *
,�1  

.(�/�(�
�)�*��  ��,�	
>�  .(�  +20�(
  .(�/
����  

 

�  .(�*
��
  +2.�,�
���  ���  ��)�+��
  3��)�
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