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ɺʚʝʜʝʥʠʝ 
 

 

ɸʢʪʫʘʣʴʥʦʩʪʴ ʧʨʦʙʣʝʤʳ 

 

ɺ ʧʨʦʮʝʩʩʘʭ ʬʫʥʢʮʠʦʥʠʨʦʚʘʥʠʷ ɼʅʂ ʚ ʞʠʚʦʡ ʢʣʝʪʢʝ ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʫʶ ʨʦʣʴ ʠʛʨʘʶʪ 

ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʷ ɼʅʂ ʩ ʙʝʣʢʦʚʳʤʠ ʢʦʤʧʣʝʢʩʘʤʠ ʠ ʜʨʫʛʠʤʠ ʣʠʛʘʥʜʘʤʠ. ʕʪʠ 

ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʷ, ʢʘʢ ʧʨʘʚʠʣʦ, ʨʝʘʣʠʟʫʶʪʩʷ ʧʦ ʧʨʠʥʮʠʧʫ çʫʟʥʘʚʘʥʠʷè ʤʦʣʝʢʫʣʘʤʠ - 

ʣʠʛʘʥʜʘʤʠ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʳʭ ʩʘʡʪʦʚ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ.  

ʉʨʝʜʠ ʤʥʦʞʝʩʪʚʘ ʚʠʜʦʚ ɼʅʂ - ʙʝʣʢʦʚʦʛʦ ʫʟʥʘʚʘʥʠʷ ʚʳʜʝʣʷʶʪ ʜʚʘ 

ʧʨʠʥʮʠʧʠʘʣʴʥʦ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʪʠʧʘ ï ʵʪʦ ʪʘʢ ʥʘʟʳʚʘʝʤʦʝ çʧʨʷʤʦʝè ʠ çʥʝʧʨʷʤʦʝè 

ʫʟʥʘʚʘʥʠʝ. ɺ ʩʣʫʯʘʝ çʧʨʷʤʦʛʦè ʫʟʥʘʚʘʥʠʷ ʙʝʣʦʢ ʨʘʩʧʦʟʥʘʝʪ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʫʶ 

ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʴ ʧʘʨ ʦʩʥʦʚʘʥʠʡ ɼʅʂ, ʦʙʨʘʟʫʷ ʩ ʠʭ ʬʫʥʢʮʠʦʥʘʣʴʥʳʤʠ ʛʨʫʧʧʘʤʠ 

ʩʝʪʴ ʢʦʥʪʘʢʪʦʚ, ʧʨʠʩʫʱʫʶ ʪʦʣʴʢʦ ʜʘʥʥʦʡ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʥʫʢʣʝʦʪʠʜʦʚ ʠ 

ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʱʫʶ ʛʝʦʤʝʪʨʠʠ ʙʝʣʢʦʚʦʡ ʤʦʣʝʢʫʣʳ. ɺ ʩʣʫʯʘʝ ʞʝ çʥʝʧʨʷʤʦʛʦè ʫʟʥʘʚʘʥʠʷ 

ʠʟʙʠʨʘʪʝʣʴʥʦʩʪʴ ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʷ ʙʝʣʢʦʚʦʡ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ʩ ɼʅʂ ʦʧʨʝʜʝʣʷʝʪʩʷ ʣʦʢʘʣʴʥʳʤʠ ʠ 

ʟʘʚʠʩʷʱʠʤʠ ʦʪ ʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʦʡ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʦʥʥʦ-ʜʠʥʘʤʠʯʝʩʢʠʤʠ 

ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢʘʤʠ ɼʅʂ ï ʪʘʢʠʤʠ ʢʘʢ ʛʠʙʢʦʩʪʴ, ʪʝʨʤʦʜʠʥʘʤʠʯʝʩʢʘʷ ʩʪʘʙʠʣʴʥʦʩʪʴ 

ʜʚʦʡʥʦʡ ʩʧʠʨʘʣʠ, ʝʸ ʛʝʦʤʝʪʨʠʷ, ʧʦʜʚʠʞʥʦʩʪʴ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʳʭ ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʳʭ ʛʨʫʧʧ ʠ ʪ.ʧ. 

ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʴ ʣʦʢʘʣʴʥʳʭ ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʦʥʥʦ-ʜʠʥʘʤʠʯʝʩʢʠʭ ʩʚʦʡʩʪʚ ʦʪ 

ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʧʘʨ ʦʩʥʦʚʘʥʠʡ ʚ ɼʅʂ  ʠʛʨʘʝʪ ʚʘʞʥʝʡʰʫʶ ʨʦʣʴ ʧʨʠ 

ʬʫʥʢʮʠʦʥʠʨʦʚʘʥʠʠ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ ʚ ʢʣʝʪʢʝ. ʇʦʵʪʦʤʫ, ʠʟʫʯʝʥʠʝ ʢʦʥʪʝʢʩʪʥʦ-ʟʘʚʠʩʠʤʳʭ 

ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʦʥʥʳʭ ʠ ʜʠʥʘʤʠʯʝʩʢʠʭ ʩʚʦʡʩʪʚ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʦʜʥʦʡ ʠʟ 

ʚʘʞʥʝʡʰʠʭ ʟʘʜʘʯ ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʦʡ ʙʠʦʬʠʟʠʢʠ.  

ʉʫʱʝʩʪʚʫʝʪ ʨʷʜ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʳʭ ʧʦʜʭʦʜʦʚ ʢ ʠʟʫʯʝʥʠʶ ʩʪʨʫʢʪʫʨʥʳʭ ʩʚʦʡʩʪʚ 

ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ. ɼʣʷ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʚʣʠʷʥʠʷ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʥʫʢʣʝʦʪʠʜʦʚ ʥʘ 

ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʶ ɼʅʂ ʧʨʠʤʝʥʷʶʪʩʷ ʤʝʪʦʜʳ ʨʝʥʪʛʝʥʦʩʪʨʫʢʪʫʨʥʦʛʦ ʘʥʘʣʠʟʘ, ʗʄʈ, ʠ ʀʂ - 

ʩʧʝʢʪʨʦʩʢʦʧʠʠ. ʕʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʳʝ ʜʘʥʥʳʝ ʦ ʛʠʙʢʦʩʪʠ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ ʧʦʣʫʯʘʶʪ ʧʨʠ 

ʧʦʤʦʱʠ ʘʥʘʣʠʟʘ ʝʸ ʧʦʜʚʠʞʥʦʩʪʠ ʚ ʛʝʣʝ ʠ ʠʩʩʣʝʜʫʷ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʝ ɼʅʂ ʥʝʩʧʝʮʠʬʠʯʥʳʤʠ 

ʵʥʜʦʥʫʢʣʝʘʟʘʤʠ, ʘ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʛʝʦʤʝʪʨʠʠ ʤʘʣʦʡ ʙʦʨʦʟʜʢʠ ʜʚʦʡʥʦʡ ʩʧʠʨʘʣʠ ʚʜʦʣʴ ɼʅʂ 

ʠʟʫʯʘʶʪ ʤʝʪʦʜʘʤʠ ʭʠʤʠʯʝʩʢʦʛʦ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ʛʠʜʨʦʢʩʠʣʴʥʳʤʠ ʨʘʜʠʢʘʣʘʤʠ ʠ 

ʜʨʫʛʠʤʠ ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʤʠ ʘʛʝʥʪʘʤʠ. 
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ʇʨʠ ʧʦʤʦʱʠ ʧʝʨʝʯʠʩʣʝʥʥʳʭ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʳʭ ʤʝʪʦʜʠʢ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʩʣʦʞʥʦ 

ʠʟʚʣʝʯʴ ʠʥʬʦʨʤʘʮʠʶ ʦ ʜʠʥʘʤʠʯʝʩʢʠʭ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢʘʭ ʠʟʫʯʘʝʤʳʭ ʬʨʘʛʤʝʥʪʦʚ ɼʅʂ. 

ɿʜʝʩʴ ʥʘ ʧʦʤʦʱʴ ʧʨʠʭʦʜʷʪ ʤʝʪʦʜʳ ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʦʛʦ ʤʦʜʝʣʠʨʦʚʘʥʠʷ: ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʘʷ 

ʜʠʥʘʤʠʢʘ, ʤʝʪʦʜ ʄʦʥʪʝ-ʂʘʨʣʦ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʢʚʘʥʪʦʚʦ-ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʝ ʨʘʩʯʝʪʳ.   

 ɺ ʀʥʩʪʠʪʫʪʝ ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʦʡ ʙʠʦʣʦʛʠʠ ʈɸʅ ʚ ʥʘʩʪʦʷʱʝʝ ʚʨʝʤʷ ʨʘʟʚʠʚʘʝʪʩʷ ʥʦʚʳʡ 

ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʳʡ ʤʝʪʦʜ, ʧʦʟʚʦʣʷʶʱʠʡ ʠʟʫʯʘʪʴ ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʦʥʥʦ-ʜʠʥʘʤʠʯʝʩʢʠʝ 

ʩʚʦʡʩʪʚʘ ʜʚʦʡʥʦʡ ʩʧʠʨʘʣʠ ɼʅʂ. ʄʝʪʦʜ ʦʩʥʦʚʘʥ ʥʘ ʘʥʘʣʠʟʝ ʢʘʨʪʠʥ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ 

ʬʨʘʛʤʝʥʪʦʚ ɼʅʂ ʧʦʜ ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʘ ʚʳʩʦʢʦʡ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ. ʂʦʥʪʝʢʩʪʥʘʷ 

ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʦʩʪʴ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ, ʪʦ ʝʩʪʴ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʴ ʧʨʦʬʠʣʝʡ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʚʦʛʦ 

ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ʬʨʘʛʤʝʥʪʦʚ ɼʅʂ ʦʪ ʠʭ ʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʦʡ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ,  ʧʦʟʚʦʣʷʝʪ 

ʠʟʫʯʘʪʴ ʚʣʠʷʥʠʝ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʧʘʨ ʦʩʥʦʚʘʥʠʡ ʚ ɼʅʂ ʥʘ ʝʝ ʩʪʨʫʢʪʫʨʥʳʝ ʩʚʦʡʩʪʚʘ 

ʚ ʤʘʩʰʪʘʙʘʭ ʦʪ ʥʝʩʢʦʣʴʢʠʭ ʜʝʩʷʪʢʦʚ ʜʦ ʩʦʪʝʥ ʥʫʢʣʝʦʪʠʜʦʚ.  

 ʗʚʣʝʥʠʝ ʢʦʥʪʝʢʩʪʥʦʡ ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʦʩʪʠ ʨʘʟʨʳʚʦʚ ɼʅʂ ʧʦʜ ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʘ 

ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʷʝʪ ʥʝʩʦʤʥʝʥʥʳʡ ʥʘʫʯʥʳʡ ʠʥʪʝʨʝʩ ʢʘʢ ʜʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʳʡ ʠʩʪʦʯʥʠʢ 

ʠʥʬʦʨʤʘʮʠʠ ʦ ʢʦʥʪʝʢʩʪʥʦ-ʟʘʚʠʩʠʤʳʭ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢʘʭ ɼʅʂ. ʊʝʤ ʥʝ ʤʝʥʝʝ, ʬʠʟʠʢʘ 

ʵʪʦʛʦ ʷʚʣʝʥʠʷ ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʠ ʥʝ ʠʟʫʯʝʥʘ, ʯʪʦ ʚʳʟʳʚʘʝʪ ʩʝʨʴʝʟʥʳʝ ʪʨʫʜʥʦʩʪʠ ʧʨʠ ʧʦʧʳʪʢʝ 

ʠʥʪʝʨʧʨʝʪʘʮʠʠ ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʭ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʚ.  

 ɸʥʘʣʠʟ ʠ ʤʦʜʝʣʠʨʦʚʘʥʠʝ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ɼʅʂ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʤ, ʢʦʪʦʨʳʤ ʧʦʩʚʷʱʝʥʘ 

ʜʘʥʥʘʷ ʨʘʙʦʪʘ, ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʳ ʜʣʷ ʙʦʣʝʝ ʛʣʫʙʦʢʦʛʦ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʬʠʟʠʢʠ ʵʪʦʛʦ ʧʨʦʮʝʩʩʘ ʩ 

ʮʝʣʴʶ ʜʘʣʴʥʝʡʰʝʛʦ ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʷ ʠ ʨʘʟʚʠʪʠʷ ʦʩʥʦʚʘʥʥʦʛʦ ʥʘ ʵʪʦʤ ʷʚʣʝʥʠʠ ʤʝʪʦʜʝ 

ʠʟʫʯʝʥʠʷ ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʦʥʥʦ-ʜʠʥʘʤʠʯʝʩʢʠʭ ʩʚʦʡʩʪʚ ɼʅʂ. 

 

ʎʝʣʠ ʠ ʟʘʜʘʯʠ ʜʠʩʩʝʨʪʘʮʠʦʥʥʦʡ ʨʘʙʦʪʳ 

 

ʎʝʣʴʶ ʜʘʥʥʦʛʦ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʷʚʣʷʣʦʩʴ ʚʳʷʚʣʝʥʠʝ ʦʩʥʦʚʥʳʭ ʟʘʢʦʥʦʤʝʨʥʦʩʪʝʡ ʧʨʦʮʝʩʩʘ 

ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ɼʅʂ ʧʦʜ ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʘ, ʨʘʟʨʘʙʦʪʢʘ ʬʠʟʠʯʝʩʢʠʭ ʤʦʜʝʣʝʡ, 

ʘʜʝʢʚʘʪʥʦ ʦʧʠʩʳʚʘʶʱʠʭ ʭʘʨʘʢʪʝʨʥʳʝ ʦʩʦʙʝʥʥʦʩʪʠ ʵʪʦʛʦ ʷʚʣʝʥʠʷ ʠ ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʝ 

ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʭ ʜʘʥʥʳʭ ʧʦ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʶ ɼʅʂ ʜʣʷ ʘʥʘʣʠʟʘ ʬʫʥʢʮʠʦʥʘʣʴʥʳʭ ʫʯʘʩʪʢʦʚ ɼʅʂ 

ʯʝʣʦʚʝʢʘ. ɼʣʷ ʜʦʩʪʠʞʝʥʠʷ ʵʪʠʭ ʮʝʣʝʡ ʨʝʰʘʣʠʩʴ ʩʣʝʜʫʶʱʠʝ ʦʩʥʦʚʥʳʝ ʟʘʜʘʯʠ: 

 

- ʫʩʪʘʥʦʚʠʪʴ ʭʘʨʘʢʪʝʨʥʳʝ ʦʩʦʙʝʥʥʦʩʪʠ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ɼʅʂ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʤ; 

- ʧʨʦʚʝʩʪʠ ʘʥʘʣʠʟ ʢʦʥʪʝʢʩʪʥʦʡ ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʦʩʪʠ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ; 

- ʨʘʟʨʘʙʦʪʘʪʴ ʤʦʜʝʣʴ, ʦʧʠʩʳʚʘʶʱʫʶ ʧʨʦʮʝʩʩ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ʬʨʘʛʤʝʥʪʦʚ ɼʅʂ; 

- ʩʨʘʚʥʠʪʴ ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʝ ʪʝʦʨʝʪʠʯʝʩʢʠʝ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʩ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʳʤʠ; 
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- ʨʘʟʨʘʙʦʪʘʪʴ ʤʦʜʝʣʴ, ʢʘʯʝʩʪʚʝʥʥʦ ʦʧʠʩʳʚʘʶʱʫʶ ʷʚʣʝʥʠʝ ʢʦʥʪʝʢʩʪʥʦʡ ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʦʩʪʠ 

ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ɼʅʂ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʤ. 

- ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʪʴ ʦʩʦʙʝʥʥʦʩʪʠ ʪʝʦʨʝʪʠʯʝʩʢʠʭ ʧʨʦʬʠʣʝʡ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʚʦʛʦ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ, 

ʧʦʩʪʨʦʝʥʥʳʭ ʜʣʷ ʧʨʦʤʦʪʦʨʥʳʭ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʝʡ ɼʅʂ ʯʝʣʦʚʝʢʘ. 

 

ʅʘ ʟʘʱʠʪʫ ʚʳʥʦʩʷʪʩʷ ʩʣʝʜʫʶʱʠʝ ʧʦʣʦʞʝʥʠʷ ʠ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ: 

 

- ʧʦʣʫʯʝʥʳ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʳʝ ʯʘʩʪʦʪʳ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʚʦʛʦ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ʬʨʘʛʤʝʥʪʦʚ ɼʅʂ ʚ 

ʜʠ- ʠ ʪʝʪʨʘʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʦʤ ʧʨʠʙʣʠʞʝʥʠʠ; 

- ʚʳʷʚʣʝʥʦ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ ʩʪʝʧʝʥʠ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʚʦʛʦ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ʬʦʩʬʦʜʠʵʬʠʨʥʦʡ ʩʚʷʟʠ, 

ʩʣʝʜʫʶʱʝʡ ʟʘ ʜʝʟʦʢʩʠʮʠʪʠʜʠʥʦʤ (ʚ ʥʘʧʨʘʚʣʝʥʠʠ ʦʪ 5ô ʢ 3ô ʢʦʥʮʫ ʬʨʘʛʤʝʥʪʘ ɼʅʂ); 

- ʧʨʝʜʣʦʞʝʥ ʧʦʜʭʦʜ ʢ ʤʦʜʝʣʠʨʦʚʘʥʠʶ ʧʨʦʮʝʩʩʘ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ɼʅʂ ʧʦʜ ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ 

ʢʘʚʠʪʘʮʠʦʥʥʳʭ ʵʬʬʝʢʪʦʚ, ʢʦʪʦʨʳʡ ʧʦʟʚʦʣʷʝʪ ʦʧʠʩʘʪʴ ʭʘʨʘʢʪʝʨʥʳʝ ʦʩʦʙʝʥʥʦʩʪʠ 

ʥʘʙʣʶʜʘʝʤʦʛʦ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ;  

- ʨʘʟʨʘʙʦʪʘʥʘ ʤʦʜʝʣʴ, ʧʦʟʚʦʣʷʶʱʘʷ ʢʘʯʝʩʪʚʝʥʥʦ ʦʧʠʩʘʪʴ ʷʚʣʝʥʠʝ ʢʦʥʪʝʢʩʪʥʦʡ 

ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʦʩʪʠ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʚʦʛʦ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ; 

- ʧʨʦʜʝʤʦʥʩʪʨʠʨʦʚʘʥʘ ʚʦʟʤʦʞʥʦʩʪʴ ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʷ ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʭ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʳʭ ʯʘʩʪʦʪ 

ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʚʦʛʦ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ʜʣʷ ʘʥʘʣʠʟʘ ʧʨʦʤʦʪʦʨʥʳʭ ʫʯʘʩʪʢʦʚ ɼʅʂ ʯʝʣʦʚʝʢʘ. 

 

ɸʧʨʦʙʘʮʠʷ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʚ ʜʠʩʩʝʨʪʘʮʠʦʥʥʦʡ ʨʘʙʦʪʳ 

 

ʇʦ ʤʘʪʝʨʠʘʣʘʤ ʜʠʩʩʝʨʪʘʮʠʠ ʦʧʫʙʣʠʢʦʚʘʥʦ 7 ʥʘʫʯʥʳʭ ʨʘʙʦʪ, ʠʟ ʥʠʭ 5 ʩʪʘʪʝʡ ʚ 

ʨʝʮʝʥʟʠʨʫʝʤʳʭ ʥʘʫʯʥʳʭ ʞʫʨʥʘʣʘʭ ɺɸʂ ʈʦʩʩʠʠ:  

«ɹʠʦʬʠʟʠʢʘ», «ɾʫʨʥʘʣ ʉʪʨʫʢʪʫʨʥʦʡ ʍʠʤʠʠ», «Journal of Biomolecular Structure & 

Dynamics», «In collection: NATO Science for Peace and Security Series B: Physics and 

Biophysics, Nanomaterials for Application in Medicine and Biology», «Biophysical 

Journal». 

 

ʆʩʥʦʚʥʳʝ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʡ, ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʥʳʝ ʚ ʜʠʩʩʝʨʪʘʮʠʦʥʥʦʡ ʨʘʙʦʪʝ, 

ʜʦʢʣʘʜʳʚʘʣʠʩʴ ʥʘ ʩʣʝʜʫʶʱʠʭ ʤʝʞʜʫʥʘʨʦʜʥʳʭ ʠ ʨʦʩʩʠʡʩʢʠʭ ʢʦʥʬʝʨʝʥʮʠʷʭ: 

13-ʦʡ ʤʝʞʜʫʥʘʨʦʜʥʦʡ ʢʦʥʬʝʨʝʥʮʠʠ çʄʘʪʝʤʘʪʠʢʘ, ʢʦʤʧʴʶʪʝʨ, ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝ. (ɼʫʙʥʘ 

2006), 15-ʦʡ ʤʝʞʜʫʥʘʨʦʜʥʦʡ ʢʦʥʬʝʨʝʥʮʠʠ çʄʘʪʝʤʘʪʠʢʘ, ʢʦʤʧʴʶʪʝʨ, ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝ» 

(ɼʫʙʥʘ, 2008), 17 -ʦʡ ʤʝʞʜʫʥʘʨʦʜʥʦʡ ʢʦʥʬʝʨʝʥʮʠʠ çʄʘʪʝʤʘʪʠʢʘ, ʢʦʤʧʴʶʪʝʨ, 

ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝè (ɼʫʙʥʘ, 2010) ʠ 15-ʦʤ ʉʠʤʧʦʟʠʫʤʝ ʧʦ ʤʝʞʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʦʤʫ 
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ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʶ ʠ ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʷʤ ʤʦʣʝʢʫʣ (ʇʝʪʨʦʟʘʚʦʜʩʢ, 2010), The second Saint-

Petersburg International Conference on NanoBio Technologies, (NanoBio' 08, ʉʘʥʢʪ 

ʇʝʪʝʨʙʫʨʛ, ʈʦʩʩʠʷ, 2008), 7
th
 EBSA European Biophysics Congress, (EBSA, ɻʝʥʫʷ, 

ʀʪʘʣʠʷ, 2009), Solvation and Ionic Effects in Biomolecules: Theory to Experiment, 

(ʎʘʭʢʘʜʟʦʨ, ɸʨʤʝʥʠʷ, 2010). 

ʉʧʠʩʦʢ ʦʧʫʙʣʠʢʦʚʘʥʥʳʭ ʩʪʘʪʝʡ ʧʦ ʪʝʤʝ ʜʠʩʩʝʨʪʘʮʠʠ ʧʨʠʚʝʜʝʥ ʚ ʢʦʥʮʝ ʥʘʩʪʦʷʱʝʛʦ 

ʘʚʪʦʨʝʬʝʨʘʪʘ. 

 

ʅʘʫʯʥʘʷ ʥʦʚʠʟʥʘ ʠ ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʘʷ ʟʥʘʯʠʤʦʩʪʴ ʨʘʙʦʪʳ 

 

ɺʩʝ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʥʳʝ ʚʳʰʝ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʧʦʣʫʯʝʥʳ ʚʧʝʨʚʳʝ. ʇʨʝʜʣʦʞʝʥʥʳʡ ʧʦʜʭʦʜ ʢ 

ʤʦʜʝʣʠʨʦʚʘʥʠʶ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ɼʅʂ ʧʦʜ ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʘ ʚʳʩʦʢʦʡ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ 

ʧʦʟʚʦʣʷʝʪ ʦʧʠʩʘʪʴ ʭʘʨʘʢʪʝʨʥʳʝ ʦʩʦʙʝʥʥʦʩʪʠ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʚʦʛʦ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ɼʅʂ. 

ɺʳʷʚʣʝʥʥʘʷ ʢʦʨʨʝʣʷʮʠʷ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʳʭ ʯʘʩʪʦʪ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʚʦʛʦ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ʩ 

ʠʤʝʶʱʠʤʠʩʷ ʚ ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʝ ʜʘʥʥʳʤʠ ʦ ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʦʥʥʦʡ ʧʦʜʚʠʞʥʦʩʪʠ ʜʝʟʦʢʩʠʨʠʙʦʟʳ 

ʧʦʟʚʦʣʷʝʪ ʧʦʩʪʨʦʠʪʴ ʤʦʜʝʣʴ, ʢʘʯʝʩʪʚʝʥʥʦ ʦʧʠʩʳʚʘʶʱʫʶ ʷʚʣʝʥʠʝ ʢʦʥʪʝʢʩʪʥʦʡ 

ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʦʩʪʠ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ɼʅʂ. ɺ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʠʠ ʩ ʧʨʝʜʣʦʞʝʥʥʦʡ ʤʦʜʝʣʴʶ, ʨʘʟʣʠʯʠʝ 

ʚ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʳʭ ʩʪʝʧʝʥʷʭ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʚʦʛʦ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʩʣʝʜʩʪʚʠʝʤ ʦʪʣʠʯʠʷ 

ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʦʥʥʦʡ ʜʠʥʘʤʠʢʠ ʜʝʟʦʢʩʠʨʠʙʦʟʥʳʭ ʛʨʫʧʧ ʩʘʭʘʨʦʬʦʩʬʘʪʥʦʛʦ ʦʩʪʦʚʘ ɼʅʂ. 

ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʳʝ ʯʘʩʪʦʪʳ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʚʦʛʦ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ, ʧʦ ʚʩʝʡ 

ʚʠʜʠʤʦʩʪʠ, ʧʦʟʚʦʣʷʶʪ ʦʧʠʩʳʚʘʪʴ ʚʣʠʷʥʠʝ ʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʦʡ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ɼʅʂ ʥʘ 

ʧʦʜʚʠʞʥʦʩʪʴ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʳʭ ʫʯʘʩʪʢʦʚ ʩʘʭʘʨʦʬʦʩʬʘʪʥʦʛʦ ʦʩʪʦʚʘ. ʇʦʣʫʯʝʥʥʳʝ 

ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʤʦʛʫʪ ʙʳʪʴ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʳ ʜʣʷ ʚʳʷʚʣʝʥʠʷ ʬʫʥʢʮʠʦʥʘʣʴʥʳʭ ʩʘʡʪʦʚ ɼʅʂ ʧʨʠ 

ʘʥʘʣʠʟʝ ʛʝʥʦʤʥʳʭ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʝʡ. 

 

 

ʃʠʯʥʳʡ ʚʢʣʘʜ ʘʚʪʦʨʘ 

 

ɺʩʝ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʦʨʠʛʠʥʘʣʴʥʳʭ ʪʝʦʨʝʪʠʯʝʩʢʠʭ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʡ ʧʦʣʫʯʝʥʳ ʣʠʯʥʦ ʘʚʪʦʨʦʤ, 

ʣʠʙʦ ʧʨʠ ʝʛʦ ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦʤ ʫʯʘʩʪʠʠ. ʕʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʳʝ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʙʳʣʠ 

ʧʦʣʫʯʝʥʳ ʚ ʣʘʙʦʨʘʪʦʨʠʠ ɼʅʂ-ʙʝʣʢʦʚʳʭ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʡ ʀʥʩʪʠʪʫʪʘ ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʦʡ 

ʙʠʦʣʦʛʠʠ ʠʤ. ɺ.ɸ. ʕʥʛʝʣʴʛʘʨʜʪʘ ʈɸʅ ʢ.ʭ.ʥ. ʉ.ʃ. ɻʨʦʭʦʚʩʢʠʤ.  
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ʉʪʨʫʢʪʫʨʘ ʠ ʦʙʲʝʤ ʜʠʩʩʝʨʪʘʮʠʠ 

 

ɼʠʩʩʝʨʪʘʮʠʦʥʥʘʷ ʨʘʙʦʪʘ ʩʦʩʪʦʠʪ ʠʟ ʚʚʝʜʝʥʠʷ, ʧʷʪʠ ʛʣʘʚ ʠ ʟʘʢʣʶʯʝʥʠʷ. ʂʘʞʜʘʷ ʛʣʘʚʘ 

ʩʥʘʙʞʝʥʘ ʢʨʘʪʢʦʡ ʘʥʥʦʪʘʮʠʝʡ, ʩʦʩʪʦʠʪ ʠʟ ʥʝʩʢʦʣʴʢʠʭ ʨʘʟʜʝʣʦʚ ʠ ʟʘʢʣʶʯʝʥʠʷ. ɺ ʢʦʥʮʝ 

ʨʘʙʦʪʳ ʧʨʠʚʝʜʝʥ ʙʠʙʣʠʦʛʨʘʬʠʯʝʩʢʠʡ ʩʧʠʩʦʢ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʤʦʡ ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʳ ʠ ʩʧʠʩʦʢ 

ʧʫʙʣʠʢʘʮʠʡ ʘʚʪʦʨʘ ʧʦ ʪʝʤʝ ʜʠʩʩʝʨʪʘʮʠʠ. ʇʦʣʥʳʡ ʦʙʲʝʤ ʜʠʩʩʝʨʪʘʮʠʦʥʥʦʡ ʨʘʙʦʪʳ 

ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ 90 ʩʪʨʘʥʠʮ, ʚʢʣʶʯʘʷ 30 ʨʠʩʫʥʢʦʚ. 
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ɻʣʘʚʘ 1. ʃʠʪʝʨʘʪʫʨʥʳʡ ʦʙʟʦʨ 

 

1.1. ʇʦʜʭʦʜʳ ʢ ʠʟʫʯʝʥʠʶ ʢʦʥʪʝʢʩʪʥʦ-ʟʘʚʠʩʠʤʳʭ ʬʠʟʠʢʦ-ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʭ ʩʚʦʡʩʪʚ ɼʅʂ 

ɺ ʥʘʩʪʦʷʱʝʝ ʚʨʝʤʷ ʜʣʷ ʢʦʤʧʴʶʪʝʨʥʦʛʦ ʘʥʘʣʠʟʘ ʩʪʘʣʠ ʜʦʩʪʫʧʥʳ ʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʳʝ 

ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʛʝʥʦʤʦʚ ʤʥʦʞʝʩʪʚʘ ʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ. ɹʦʣʴʰʦʝ ʟʥʘʯʝʥʠʝ ʧʨʠʦʙʨʝʪʘʝʪ 

ʨʘʟʚʠʪʠʝ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʳʭ ʤʝʪʦʜʦʚ ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʠʷ ʬʫʥʢʮʠʦʥʘʣʴʥʳʭ ʩʘʡʪʦʚ 

ʨʘʩʰʠʬʨʦʚʘʥʥʳʭ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʝʡ [Liolios et al, 2006; Wang et al, 2006]. ʅʝʩʤʦʪʨʷ 

ʥʘ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʳʝ ʫʩʧʝʭʠ ʤʝʪʦʜʦʚ ʙʠʦʠʥʬʦʨʤʘʪʠʢʠ, ʟʘʜʘʯʘ ʪʦʯʥʦʛʦ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ 

ʨʝʛʫʣʷʪʦʨʥʳʭ ʫʯʘʩʪʢʦʚ ʚ ʛʝʥʦʤʝ ʦʩʪʘʝʪʩʷ ʦʜʥʦʡ ʠʟ ʚʘʞʥʝʡʰʠʭ ʚ ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʦʡ 

ʙʠʦʣʦʛʠʠ. ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʧʨʦʤʦʪʦʨʥʳʭ ʦʙʣʘʩʪʝʡ ʚ ɼʅʂ, ʪʦ ʝʩʪʴ ʫʯʘʩʪʢʦʚ, ʦʪʚʝʯʘʶʱʠʭ ʟʘ 

ʨʝʛʫʣʷʮʠʶ ʨʘʙʦʪʳ ʛʝʥʦʚ, ʚʘʞʥʦ ʥʝ ʪʦʣʴʢʦ ʜʣʷ ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʠʷ ʥʦʚʳʭ ʛʝʥʦʚ, ʥʦ ʠ ʜʣʷ 

ʣʦʢʘʣʠʟʘʮʠʠ ʦʙʣʘʩʪʝʡ ʛʝʥʦʤʘ, ʚ ʢʦʪʦʨʳʭ ʩʣʝʜʫʝʪ ʧʨʦʚʦʜʠʪʴ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʳʡ ʠ 

ʪʝʦʨʝʪʠʯʝʩʢʠʡ ʧʦʠʩʢ ʩʘʡʪʦʚ, ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʚʘʞʥʳʭ ʜʣʷ ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ ʪʨʘʥʩʢʨʠʧʮʠʠ. 

ʀʟʚʝʩʪʥʦ, ʯʪʦ ʩʚʦʡʩʪʚʘ ʧʨʦʤʦʪʦʨʥʳʭ ʫʯʘʩʪʢʦʚ ɼʅʂ, ʢʘʢ ʧʨʘʚʠʣʦ, ʩʠʣʴʥʦ 

ʦʪʣʠʯʘʶʪʩʷ ʦʪ ʩʚʦʡʩʪʚ ʜʨʫʛʠʭ ʦʙʣʘʩʪʝʡ ʛʝʥʦʤʘ [Florquin et al, 2005]. ɹʦʣʴʰʠʥʩʪʚʦ 

ʩʫʱʝʩʪʚʫʶʱʠʭ ʘʣʛʦʨʠʪʤʦʚ ʧʦʠʩʢʘ ʧʨʦʤʦʪʦʨʥʳʭ ʫʯʘʩʪʢʦʚ ʚ ʛʝʥʦʤʘʭ ʦʧʠʨʘʶʪʩʷ ʥʘ 

ʩʚʦʡʩʪʚʘ ʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʳʭ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʝʡ ʫʞʝ ʠʟʚʝʩʪʥʳʭ ʧʨʦʤʦʪʦʨʦʚ ʠ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪ 

ʪʘʢʠʝ ʤʝʪʦʜʳ, ʢʘʢ ʜʠʩʢʨʠʤʠʥʘʥʪʥʳʡ ʘʥʘʣʠʟ, ʮʝʧʠ ʄʘʨʢʦʚʘ ʠ ʠʩʢʫʩʩʪʚʝʥʥʳʝ 

ʥʝʡʨʦʥʥʳʝ ʩʝʪʠ [Sonnenburg et al, 2006]. ʇʨʦʛʨʘʤʤʳ, ʨʝʘʣʠʟʫʶʱʠʝ ʘʣʛʦʨʠʪʤʳ ʪʘʢʦʛʦ 

ʨʦʜʘ, ʪʨʝʙʫʶʪ ʙʦʣʴʰʠʝ ʦʙʲʝʤʳ ʜʘʥʥʳʭ ʜʣʷ çʦʙʫʯʝʥʠʷè, ʠ ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʟʘʯʘʩʪʫʶ 

ʦʨʠʝʥʪʠʨʦʚʘʥʥʳʤʠ ʥʘ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʳʡ ʚʠʜ ʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʜʘʣʝʢʦ ʥʝ ʚʩʝʛʜʘ 

ʩʧʦʩʦʙʥʳ ʙʳʩʪʨʦ ʨʘʙʦʪʘʪʴ ʧʨʠ ʘʥʘʣʠʟʝ ʥʘ ʫʨʦʚʥʝ ʮʝʣʦʛʦ ʛʝʥʦʤʘ [Bajic et al, 2004; 

Sonnenburg et al, 2006]. 

ɺ ʧʦʩʣʝʜʥʠʝ ʛʦʜʳ ʫʩʧʝʰʥʦ ʨʘʟʚʠʚʘʶʪʩʷ ʥʦʚʳʝ ʧʦʜʭʦʜʳ ʢ ʧʦʠʩʢʫ ʨʝʛʫʣʷʪʦʨʥʳʭ 

ʫʯʘʩʪʢʦʚ ʚ ʛʝʥʦʤʘʭ, ʦʩʥʦʚʘʥʥʳʝ ʥʘ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʠ ʜʘʥʥʳʭ ʦ ʢʦʥʪʝʢʩʪʥʦʡ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ 

ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʬʠʟʠʢʦ-ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʭ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢ ɼʅʂ [Florquin et al, 2005; Abelev et al, 

2008; Dineen et al, 2009]. ʆʩʥʦʚʥʦʡ ʠʜʝʝʡ ʪʘʢʠʭ ʧʦʜʭʦʜʦʚ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʪʝʦʨʝʪʠʯʝʩʢʦʝ 

ʧʦʩʪʨʦʝʥʠʝ ʠ ʧʦʩʣʝʜʫʶʱʠʡ ʘʥʘʣʠʟ ʧʨʦʬʠʣʷ, ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʟʫʶʱʝʛʦ ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ ʚʜʦʣʴ ɼʅʂ 

ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʦʛʦ ʬʠʟʠʢʦ-ʭʠʤʠʯʝʩʢʦʛʦ ʧʘʨʘʤʝʪʨʘ. ʇʨʠ ʵʪʦʤ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪʩʷ ʩʘʤʳʝ ʨʘʟʥʳʝ 

ʣʦʢʘʣʴʥʳʝ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢʠ ɼʅʂ ï ʛʠʙʢʦʩʪʴ, ʵʥʝʨʛʠʷ ʩʪʵʢʠʥʛʘ, ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘ ʧʣʘʚʣʝʥʠʷ ʠ 
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ʤʥʦʛʠʝ ʜʨʫʛʠʝ. ɿʘʚʠʩʠʤʦʩʪʴ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʤʳʭ ʬʠʟʠʯʝʩʢʠʭ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢ ɼʅʂ ʦʪ 

ʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʦʡ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ, ʢʘʢ ʧʨʘʚʠʣʦ, ʦʧʠʩʳʚʘʝʪʩʷ ʚ ʨʘʤʢʘʭ ʜʠ-, ʪʨʠ-, ʠ 

ʪʝʪʨʘʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʳʭ ʧʨʠʙʣʠʞʝʥʠʡ. ʉʫʱʝʩʪʚʝʥʥʫʶ ʨʦʣʴ ʠʛʨʘʝʪ ʚʳʨʦʞʜʝʥʥʦʩʪʴ ʪʘʢʠʭ 

çʬʠʟʠʯʝʩʢʠʭ ʢʦʜʦʚè ʧʦ ʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʦʡ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ɼʅʂ: ʨʘʟʥʳʝ 

ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʤʦʛʫʪ ʧʨʠʚʦʜʠʪʴ ʢ ʩʭʦʞʠʤ ʧʨʦʬʠʣʷʤ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʣʦʢʘʣʴʥʦʛʦ 

ʩʪʨʫʢʪʫʨʥʦʛʦ ʧʘʨʘʤʝʪʨʘ ɼʅʂ. ɺʳʨʦʞʜʝʥʥʦʩʪʴ ʪʘʢʦʛʦ ʨʦʜʘ ʧʦʟʚʦʣʷʝʪ ʧʨʝʜʣʦʞʠʪʴ 

ʥʦʚʳʝ ʢʨʠʪʝʨʠʠ ʜʣʷ ʘʥʘʣʠʟʘ ʬʫʥʢʮʠʦʥʘʣʴʥʳʭ ʫʯʘʩʪʢʦʚ ʛʝʥʦʤʘ [Parker et al, 2009]. 

ʆʧʠʩʘʥʥʳʝ ʧʦʜʭʦʜʳ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʷʶʪ ʩʦʙʦʡ ʚʘʞʥʦʝ ʜʦʧʦʣʥʝʥʠʝ ʢ ʦʙʱʝʧʨʠʥʷʪʳʤ ʤʝʪʦʜʘʤ 

ʙʠʦʠʥʬʦʨʤʘʪʠʢʠ. 

ʉʪʦʠʪ ʦʪʤʝʪʠʪʴ, ʯʪʦ ʧʨʠ ʦʧʠʩʘʥʠʠ ʭʘʨʘʢʪʝʨʥʳʭ ʩʚʦʡʩʪʚ ʨʝʛʫʣʷʪʦʨʥʳʭ 

ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʝʡ ɼʅʂ ʨʘʟʣʠʯʥʳʝ ʬʠʟʠʢʦ-ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʝ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢʠ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ʚ 

ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʦʤ ʩʤʳʩʣʝ ʤʦʛʫʪ ʜʦʧʦʣʥʷʪʴ ʜʨʫʛ ʜʨʫʛʘ [Florquin et al, 2005]. ɺ ʧʨʦʮʝʩʩʘʭ 

ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʷ ɼʅʂ ʩ ʨʝʛʫʣʷʪʦʨʥʳʤʠ ʠ ʩʪʨʫʢʪʫʨʥʳʤʠ ʙʝʣʢʘʤʠ ʚʘʞʥʫʶ ʨʦʣʴ ʠʛʨʘʶʪ 

ʣʦʢʘʣʴʥʳʝ ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʦʥʥʦ-ʜʠʥʘʤʠʯʝʩʢʠʝ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢʠ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ: ʚ ʢʦʥʝʯʥʦʤ 

ʠʪʦʛʝ ʙʝʣʦʢ çʫʟʥʘʝʪè ʥʝ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʫʶ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʴ ʧʘʨ ʦʩʥʦʚʘʥʠʡ ʚ ɼʅʂ, ʘ 

ʩʪʨʫʢʪʫʨʫ ʤʦʣʝʢʫʣʳ, ʢʘʢ ʧʨʘʚʠʣʦ, ʤʝʥʷʷ ʝʸ ʣʦʢʘʣʴʥʫʶ ʛʝʦʤʝʪʨʠʶ. ʆʧʠʩʘʥʦ ʤʥʦʞʝʩʪʚʦ 

ʚʘʨʠʘʥʪʦʚ ɼʅʂ-ʙʝʣʢʦʚʦʛʦ ʫʟʥʘʚʘʥʠʷ [Becker et al, 2006; Rohs et al, 2009], ʠ ʜʣʷ ʨʘʟʥʳʭ 

ʢʣʘʩʩʦʚ ʙʝʣʢʦʚ ʢʣʶʯʝʚʳʤʠ ʬʘʢʪʦʨʘʤʠ, ʦʧʨʝʜʝʣʷʶʱʠʤʠ çʧʨʦʯʥʦʩʪʴè ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʷ, 

ʤʦʛʫʪ ʙʳʪʴ ʩʘʤʳʝ ʨʘʟʥʳʝ ʣʦʢʘʣʴʥʳʝ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢʠ ɼʅʂ: ʛʠʙʢʦʩʪʴ, ʛʝʦʤʝʪʨʠʷ 

ʩʧʠʨʘʣʠ, ʩʪʘʙʠʣʴʥʦʩʪʴ ʜʫʧʣʝʢʩʘ, ʧʦʜʚʠʞʥʦʩʪʴ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʳʭ ʤʦʣʝʢʫʣʷʨʥʳʭ ʛʨʫʧʧ ʠ 

ʪ.ʜ. ʂʘʢ ʠʟʚʝʩʪʥʦ, ʚʩʝ ʵʪʠ ʧʘʨʘʤʝʪʨʳ ʚ ɼʅʂ ʟʘʚʠʩʷʪ ʦʪ ʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʦʡ 

ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ, ʧʨʠʯʝʤ ʚʣʠʷʥʠʝ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʥʘ ʣʦʢʘʣʴʥʳʝ 

ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢʠ ɼʅʂ ʤʦʞʝʪ ʚʳʭʦʜʠʪʴ ʜʘʣʝʢʦ ʟʘ ʨʘʤʢʠ ʜʠ- ʠ ʪʝʪʨʘʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʦʛʦ 

ʦʧʠʩʘʥʠʷ [Faiger et al, 2006]. ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʩʣʦʞʥʦʩʪʴ ʠ ʤʥʦʛʦʦʙʨʘʟʠʝ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ 

ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ ʛʝʥʝʪʠʯʝʩʢʦʡ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʠ ʪʨʝʙʫʶʪ ʫʯʸʪʘ ʥʝʦʜʥʦʨʦʜʥʦʩʪʠ ʨʘʟʥʳʭ ʬʠʟʠʯʝʩʢʠʭ 

ʧʘʨʘʤʝʪʨʦʚ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ ʧʨʠ ʦʧʠʩʘʥʠʠ ʭʘʨʘʢʪʝʨʥʳʭ ʩʚʦʡʩʪʚ ʝʸ ʬʫʥʢʮʠʦʥʘʣʴʥʳʭ 

ʩʘʡʪʦʚ. 
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ʆʩʦʙʝʥʥʦʩʪʠ ɼʅʂ-ʙʝʣʢʦʚʳʭ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʡ, ʢʘʢ ʧʨʘʚʠʣʦ, ʠʟʫʯʘʶʪʩʷ ʥʘ 

ʤʦʜʝʣʴʥʳʭ ʩʠʩʪʝʤʘʭ. ʇʨʠʤʝʨʦʤ ʪʘʢʦʡ ʤʦʜʝʣʴʥʦʡ ʩʠʩʪʝʤʳ, ʘʥʘʣʠʟʫ ʢʦʪʦʨʦʡ ʧʦʩʚʷʱʝʥʦ 

ʤʥʦʞʝʩʪʚʦ ʨʘʙʦʪ, ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʩʠʩʪʝʤʘ ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʠ ʙʘʢʪʝʨʠʦʬʘʛʘ ʣʷʤʙʜʘ ï 

(ʜʘʣʝʝ ï ɚïʬʘʛʘ) [Becker et al, 2006].   

ʅʘ ʨʠʩʫʥʢʝ 1.1. ʧʨʠʚʝʜʝʥʘ ʩʪʨʫʢʪʫʨʘ ʢʦʤʧʣʝʢʩʘ ʙʝʣʢʘ-ʨʝʧʨʝʩʩʦʨʘ ʩʠʩʪʝʤʳ ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ 

ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʠ ɚïʬʘʛʘ ʩ ʦʧʝʨʘʪʦʨʥʳʤ ʫʯʘʩʪʢʦʤ ɼʅʂ.  

  

ʈʠʩ. 1.1. ʉʪʨʫʢʪʫʨʘ ʢʦʤʧʣʝʢʩʘ ʙʝʣʢʘ-ʨʝʧʨʝʩʩʦʨʘ ʩ ʦʧʝʨʘʪʦʨʥʳʤ ʫʯʘʩʪʢʦʤ ɼʅʂ ɚï

ʬʘʛʘ, ʧʦʣʫʯʝʥʥʘʷ ʤʝʪʦʜʦʤ ʨʝʥʪʛʝʥʦʩʪʨʫʢʪʫʨʥʦʛʦ ʘʥʘʣʠʟʘ. ʈʘʟʨʝʰʝʥʠʝ ʩʪʨʫʢʪʫʨʳ  

1.8 ɸ, ʝʝ ʢʦʜ ʚ ʙʘʟʝ ʜʘʥʥʳʭ NDB (http:// ndbserver.rutgers.edu/): PDR010. 

 ʂʘʢ ʚʠʜʥʦ ʠʟ ʨʠʩʫʥʢʘ, ʜʘʥʥʳʡ ʢʦʤʧʣʝʢʩ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʟʫʝʪʩʷ ʥʘʣʠʯʠʝʤ ʜʚʫʭ 

ʫʯʘʩʪʢʦʚ ɼʅʂ, ʚ ʢʦʪʦʨʳʭ ʠʤʝʶʪʩʷ ʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʠʝ ʢʦʥʪʘʢʪʳ ʩ ʤʦʣʝʢʫʣʦʡ ʙʝʣʢʘ. ʄʝʞʜʫ 

ʥʠʤʠ ʥʘʭʦʜʠʪʩʷ ʮʝʥʪʨʘʣʴʥʳʡ ʫʯʘʩʪʦʢ, ʥʝ ʚʩʪʫʧʘʶʱʠʡ ʚ ʧʨʷʤʦʝ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʝ ʩ 

ʙʝʣʢʦʚʳʤ ʢʦʤʧʣʝʢʩʦʤ. ɹʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʢʦʥʩʪʘʥʪʘ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʜʘʥʥʦʛʦ ʢʦʤʧʣʝʢʩʘ 

ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʳʤ ʦʙʨʘʟʦʤ ʟʘʚʠʩʠʪ ʦʪ ʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʦʡ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʮʝʥʪʨʘʣʴʥʦʡ 

ʯʘʩʪʠ ʦʧʝʨʘʪʦʨʥʦʛʦ ʫʯʘʩʪʢʘ: ʧʨʠ ʚʥʝʩʝʥʠʠ ʪʦʯʝʯʥʳʭ ʤʫʪʘʮʠʡ ʚ ʜʘʥʥʫʶ ʦʙʣʘʩʪʴ 

ʢʦʥʩʪʘʥʪʘ ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʷ ʤʦʞʝʪ ʠʟʤʝʥʷʪʴʩʷ ʚ ʜʝʩʷʪʢʠ ʨʘʟ. ʆʩʦʙʝʥʥʦʩʪʠ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ 

ʜʘʥʥʦʛʦ ʢʦʤʧʣʝʢʩʘ ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʭʘʨʘʢʪʝʨʥʳʤʠ ʜʣʷ ʪʘʢ ʥʘʟʳʚʘʝʤʦʛʦ çʥʝʧʨʷʤʦʛʦè ʪʠʧʘ 

http://ndbserver.rutgers.edu/
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ɼʅʂ-ʙʝʣʢʦʚʦʛʦ ʫʟʥʘʚʘʥʠʷ. ɹʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦʝ ʚʣʠʷʥʠʝ ʥʘ ʚʝʣʠʯʠʥʫ 

ʢʦʥʩʪʘʥʪʳ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʜʘʥʥʦʛʦ ʢʦʤʧʣʝʢʩʘ ʦʢʘʟʳʚʘʶʪ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʳʝ ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʦʥʥʦ-

ʜʠʥʘʤʠʯʝʩʢʠʝ ʩʚʦʡʩʪʚʘ ʮʝʥʪʨʘʣʴʥʦʡ ʯʘʩʪʠ ʦʧʝʨʘʪʦʨʥʦʛʦ ʫʯʘʩʪʢʘ [Becker et al, 2006].  

ʂʦʥʩʪʘʥʪʘ ʨʝʘʢʮʠʠ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ɼʅʂ-ʙʝʣʢʦʚʦʛʦ ʢʦʤʧʣʝʢʩʘ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʦʧʠʩʘʥʘ ʚ 

ʨʘʤʢʘʭ ʨʘʚʥʦʚʝʩʥʦʡ ʪʝʨʤʦʜʠʥʘʤʠʢʠ: 

K~ kT

F

e

D
-

      (1.1), 

ʛʜʝ K ï ʢʦʥʩʪʘʥʪʘ ʨʘʚʥʦʚʝʩʠʷ ʨʝʘʢʮʠʠ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ɼʅʂ-ʙʝʣʢʦʚʦʛʦ ʢʦʤʧʣʝʢʩʘ, 

æF ï ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ ʩʚʦʙʦʜʥʦʡ ʵʥʝʨʛʠʠ ʩʠʩʪʝʤʳ ʧʨʠ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʠ ʢʦʤʧʣʝʢʩʘ, k ï 

ʧʦʩʪʦʷʥʥʘʷ ɹʦʣʴʮʤʘʥʘ, ʊ ï ʘʙʩʦʣʶʪʥʘʷ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘ. ʇʨʠ ʨʘʩʯʝʪʝ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʩʚʦʙʦʜʥʦʡ 

ʵʥʝʨʛʠʠ, ʢʘʢ ʧʨʘʚʠʣʦ, ʧʨʝʥʝʙʨʝʛʘʶʪ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷʤʠ ʚ ʩʪʨʫʢʪʫʨʝ ʙʝʣʢʦʚʦʡ ʤʦʣʝʢʫʣʳ. 

ʆʙʱʝʧʨʠʥʷʪʳʤ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʧʨʝʜʧʦʣʦʞʝʥʠʝ ʦ ʪʦʤ, ʯʪʦ ʥʘ ʩʪʘʜʠʠ çʫʟʥʘʚʘʥʠʷè, ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ 

ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʠ ʙʝʣʢʦʚʦʡ ʤʦʣʝʢʫʣʳ, ʢʘʢ ʧʨʘʚʠʣʦ, ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ ʤʝʥʴʰʝ, ʯʝʤ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ, 

ʧʨʦʠʩʭʦʜʷʱʠʝ ʚ ʩʪʨʫʢʪʫʨʝ ɼʅʂ, ʯʪʦ ʤʦʞʝʪ ʚʳʨʘʞʝʥʦ ʩʣʝʜʫʶʱʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ: 

æF=æEDNA - TæSDNA + V     (1.2), 

ʛʜʝ æEDNA ï ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ ʵʥʝʨʛʠʠ, ʩʚʷʟʘʥʥʦʝ ʩ ʠʟʤʝʥʝʥʠʝʤ ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʠ ɼʅʂ,  æSDNA ï 

ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ ʵʥʪʨʦʧʠʠ ɼʅʂ, ʘ V ï ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʴʥʘʷ ʵʥʝʨʛʠʷ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʷ ɼʅʂ ʩ 

ʙʝʣʢʦʚʦʡ ʤʦʣʝʢʫʣʦʡ. ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ ʩʚʦʙʦʜʥʦʡ ʵʥʝʨʛʠʠ ʩʠʩʪʝʤʳ ʚ ʜʘʥʥʦʤ 

ʧʨʠʙʣʠʞʝʥʠʠ ʦʧʨʝʜʝʣʷʝʪʩʷ ʪʨʝʤʷ ʦʩʥʦʚʥʳʤʠ ʬʘʢʪʦʨʘʤʠ. ʇʨʠ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʠ 

ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʦʩʪʠ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ɼʅʂ ï ʙʝʣʢʦʚʦʛʦ ʢʦʤʧʣʝʢʩʘ (ʥʘʧʨʠʤʝʨ ï ʧʨʠ 

ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʠ ʚʣʠʷʥʠʷ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʮʝʥʪʨʘʣʴʥʦʡ ʯʘʩʪʠ ʦʧʝʨʘʪʦʨʥʦʛʦ ʫʯʘʩʪʢʘ ʥʘ 

ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʠ ʢʦʤʧʣʝʢʩʘ ʨʝʧʨʝʩʩʦʨ-ʦʧʝʨʘʪʦʨ), ʯʘʩʪʦ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʪʩʷ 

ʩʣʝʜʫʶʱʝʝ ʧʨʝʜʧʦʣʦʞʝʥʠʝ, ʢʦʪʦʨʦʝ ʫʩʪʘʥʘʚʣʠʚʘʝʪ ʠʝʨʘʨʭʠʶ ʧʝʨʝʯʠʩʣʝʥʥʳʭ ʚʳʰʝ 

ʬʘʢʪʦʨʦʚ. ɺʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʝ ʙʝʣʢʘ ʩ ʤʦʣʝʢʫʣʦʡ ɼʅʂ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʠʟʤʝʥʝʥʠʶ 

ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʠ ɼʅʂ. ɺʝʣʠʯʠʥʘ ʢʦʥʩʪʘʥʪʳ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʢʦʤʧʣʝʢʩʘ ʜʣʷ ʜʘʥʥʦʡ 

ʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʦʡ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʦʧʝʨʘʪʦʨʥʦʛʦ ʫʯʘʩʪʢʘ  ʟʘʚʠʩʠʪ ʦʪ ʵʥʝʨʛʝʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʠ 

ʵʥʪʨʦʧʠʡʥʦʛʦ ʙʘʨʴʝʨʘ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʥʫʞʥʦ çʧʨʝʦʜʦʣʝʪʴè ʜʣʷ ʧʝʨʝʭʦʜʘ ɼʅʂ ʚ ʜʘʥʥʫʶ 

ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʶ. ʊʦ ʝʩʪʴ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʴʥʘʷ ʵʥʝʨʛʠʷ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʷ ʦʧʨʝʜʝʣʷʝʪ 

ʦʧʪʠʤʘʣʴʥʫʶ ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʶ ɼʅʂ ʚ ʢʦʤʧʣʝʢʩʝ, ʘ ʚʝʣʠʯʠʥʳ æEDNA ʠ æSDNA 

ʦʧʨʝʜʝʣʷʶʪʩʷ ʠʩʭʦʜʷ ʠʟ ʦʩʦʙʝʥʥʦʩʪʝʡ ʜʘʥʥʦʡ ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʠ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʦʥʥʦ-

ʜʠʥʘʤʠʯʝʩʢʠʭ ʩʚʦʡʩʪʚ ɼʅʂ ʜʣʷ ʜʘʥʥʦʡ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ. 
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 ɼʣʷ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ ʚʝʣʠʯʠʥ æEDNA ʠ æSDNA ,  ʢʘʢ ʧʨʘʚʠʣʦ, ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪʩʷ ʜʘʥʥʳʝ ʦ 

ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʦʥʥʦʡ ʧʦʜʚʠʞʥʦʩʪʠ ɼʅʂ, ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʝ ʠʟ ʘʥʘʣʠʟʘ ʢʨʠʩʪʘʣʣʦʛʨʘʬʠʯʝʩʢʠʭ 

ʜʘʥʥʳʭ ʜʣʷ ʩʚʦʙʦʜʥʳʭ ʠ ʩʚʷʟʘʥʥʳʭ ʦʣʠʛʦʥʫʢʣʝʦʪʠʜʦʚ ɼʅʂ, ʜʘʥʥʳʭ ʗʄʈ ʠ 

ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʚ ʢʦʤʧʴʶʪʝʨʥʦʛʦ ʤʦʜʝʣʠʨʦʚʘʥʠʷ. ʇʨʠ ʦʧʠʩʘʥʠʠ ʩʪʨʫʢʪʫʨʳ ɼʅʂ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ 

ʯʘʩʪʦ ʧʨʠʤʝʥʷʝʪʩʷ ʧʨʠʙʣʠʞʝʥʠʝ ʞʝʩʪʢʠʭ ʧʘʨ ʦʩʥʦʚʘʥʠʡ ï ʚ ʪʘʢʦʤ ʩʣʫʯʘʝ, ʣʦʢʘʣʴʥʘʷ 

ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʷ ɼʅʂ ʦʧʨʝʜʝʣʷʝʪʩʷ ʰʝʩʪʴʶ ʧʘʨʘʤʝʪʨʘʤʠ ï ʪʨʝʤʷ ʫʛʣʦʚʳʤʠ ʠ ʪʨʝʤʷ 

ʪʨʘʥʩʣʷʮʠʦʥʥʳʤʠ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʟʫʶʪ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦʝ ʨʘʩʧʦʣʦʞʝʥʠʝ ʜʚʫʭ ʧʦʜʨʷʜ 

ʠʜʫʱʠʭ ʧʘʨ ʦʩʥʦʚʘʥʠʡ (ʩʤ. ʈʠʩ. 1.2).    

 

ʈʠʩ.1.2. ʂʦʥʬʦʨʤʘʮʠʦʥʥʳʝ ʧʘʨʘʤʝʪʨʳ ɼʅʂ, ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʤʳʝ ʧʨʠ ʘʥʘʣʠʟʝ ʩʪʨʫʢʪʫʨʥʳʭ 

ʩʚʦʡʩʪʚ ɼʅʂ ʚ ʧʨʠʙʣʠʞʝʥʠʠ ʞʝʩʪʢʠʭ ʧʘʨ ʦʩʥʦʚʘʥʠʡ. 

ʕʣʝʤʝʥʪʘʨʥʳʤ ʟʚʝʥʦʤ ʜʣʷ ʘʥʘʣʠʟʘ ʚ ʪʘʢʦʤ ʧʨʠʙʣʠʞʝʥʠʠ ʷʚʣʷʝʪʩʷ 

ʜʠʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʳʡ ʙʣʦʢ. ʋʯʠʪʳʚʘʷ ʩʠʤʤʝʪʨʠʶ ɼʅʂ, ʚʦʟʤʦʞʥʳ 10 ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʪʠʧʦʚ 

ʜʠʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʳʭ ʙʣʦʢʦʚ: 

AA (TT), AC (GT), AG (CT), AT, CA (TG), CC (GG), CG, GA (TC), GC, TA, 

ɺ ʩʢʦʙʢʘʭ ʫʢʘʟʘʥʳ ʢʦʤʧʣʝʤʝʥʪʘʨʥʳʝ ʜʠʥʫʢʣʝʦʪʠʜʳ ʚ ʧʨʦʪʠʚʦʧʦʣʦʞʥʦʡ ʮʝʧʠ 

ɼʅʂ, ʪʦ ʝʩʪʴ ʚ ʜʘʥʥʦʤ ʩʣʫʯʘʝ ʙʣʦʢ AA ʠ ʙʣʦʢ ʊʊ ʚ ʚʠʜʫ ʩʠʤʤʝʪʨʠʠ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʷʶʪ ʦʜʠʥ 

ʠ ʪʦʪ ʞʝ ʜʠʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʳʡ ʙʣʦʢ ʜʚʦʡʥʦʡ ʩʧʠʨʘʣʠ ɼʅʂ.  

ɸʥʘʣʠʟʠʨʫʷ ʜʘʥʥʳʝ ʦ ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʠ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʦʣʠʛʦʥʫʢʣʝʦʪʠʜʦʚ, ʜʣʷ ʢʘʞʜʦʛʦ 

ʜʠʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʦʛʦ ʙʣʦʢʘ ʥʘʭʦʜʷʪ ʩʨʝʜʥʠʝ ʟʥʘʯʝʥʠʷ ʩʪʨʫʢʪʫʨʥʳʭ ʧʘʨʘʤʝʪʨʦʚ, ʘ ʪʘʢʞʝ 

ʟʥʘʯʝʥʠʷ ʢʦʥʩʪʘʥʪ ʞʝʩʪʢʦʩʪʠ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʚ ʛʘʨʤʦʥʠʯʝʩʢʦʤ ʧʨʠʙʣʠʞʝʥʠʠ ʦʧʠʩʳʚʘʶʪ 

ʵʥʝʨʛʝʪʠʯʝʩʢʠʝ ʘʩʧʝʢʪʳ ʜʝʬʦʨʤʘʮʠʠ ʜʠʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʦʛʦ ʙʣʦʢʘ [Fujii et al, 2007; Olson et 

al, 1998]. ʇʦʣʫʯʝʥʥʳʝ ʟʥʘʯʝʥʠʷ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪ ʜʣʷ ʚʳʯʠʩʣʝʥʠʷ ʵʥʝʨʛʝʪʠʯʝʩʢʠʭ ʠ 

ʵʥʪʨʦʧʠʡʥʳʭ ʙʘʨʴʝʨʦʚ ʜʝʬʦʨʤʘʮʠʠ ɼʅʂ ʚ  ʢʦʤʧʣʝʢʩʘʭ ʩ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ ʙʝʣʢʘʤʠ ʩ ʮʝʣʴʶ 
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ʦʧʠʩʘʥʠʷ ʥʘʙʣʶʜʘʝʤʦʡ ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʦʩʪʠ ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʷ [Becker et al, 2006]. ɺ ʨʘʙʦʪʝ 

[Koudelka, 1998] ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ʯʪʦ ʢʦʥʩʪʘʥʪʘ ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʷ ʙʝʣʢʘ-ʨʝʧʨʝʩʩʦʨʘ ʩ 

ʦʧʝʨʘʪʦʨʥʳʤ ʫʯʘʩʪʢʦʤ ʟʥʘʯʠʤʦ ʢʦʨʨʝʣʠʨʫʝʪ ʩ ʚʝʣʠʯʠʥʦʡ ʪʦʨʩʠʦʥʥʦʡ ʧʦʜʚʠʞʥʦʩʪʠ 

ʮʝʥʪʨʘʣʴʥʳʭ ʜʠʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʳʭ ʙʣʦʢʦʚ (ʪʦ ʝʩʪʴ ʩ  ʚʝʣʠʯʠʥʦʡ, ʦʙʨʘʪʥʦ 

ʧʨʦʧʦʨʮʠʦʥʘʣʴʥʦʡ ʞʝʩʪʢʦʩʪʠ ʧʦ ʦʪʥʦʰʝʥʠʶ ʢ ʠʟʤʝʥʝʥʠʶ ʫʛʣʘ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦʛʦ 

ʧʦʚʦʨʦʪʘ ʧʘʨ ʦʩʥʦʚʘʥʠʡ (ʩʤ. ʈʠʩ. 1.2.)) ʘ ʪʘʢʞʝ cʦ ʟʥʘʯʝʥʠʷʤʠ ʫʛʣʦʚ ʧʦʚʦʨʦʪʘ (twist) ʚ 

ʜʘʥʥʦʤ ʩʘʡʪʝ ʜʣʷ ʩʚʦʙʦʜʥʦʡ ɼʅʂ. 

ʀʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʝ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʦʥʥʦ-ʜʠʥʘʤʠʯʝcʢʠʭ ʧʘʨʘʤʝʪʨʦʚ ɼʅʂ (ʪʦ 

ʝʩʪʴ ʧʘʨʘʤʝʪʨʦʚ, ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʟʫʶʱʠʭ ʢʘʢ ʨʘʚʥʦʚʝʩʥʫʶ ʣʦʢʘʣʴʥʫʶ ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʶ ɼʅʂ, 

ʪʘʢ ʠ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ ʢ ʝʝ ʠʟʤʝʥʝʥʠʶ) ʦʪ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʝʡ ʧʘʨ ʦʩʥʦʚʘʥʠʡ, ʢʘʢ 

ʧʨʘʚʠʣʦ, ʧʨʦʚʦʜʷʪ ʚ ʨʘʤʢʘʭ ʜʠ- ʠ ʪʝʪʨʘʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʳʭ ʧʨʠʙʣʠʞʝʥʠʡ. ʇʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʪʠʧ 

ʙʣʠʞʘʡʰʠʭ ʧʦ ʮʝʧʠ ʥʫʢʣʝʦʪʠʜʦʚ ʦʢʘʟʳʚʘʝʪ ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦʝ ʚʣʠʷʥʠʝ ʥʘ 

ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʦʥʥʫʶ ʜʠʥʘʤʠʢʫ ʜʠʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʳʭ ʙʣʦʢʦʚ ɼʅʂ [Dixit  et al, 2005; Fujii et al, 

2007]. ʉʪʦʠʪ ʦʪʤʝʪʠʪʴ, ʯʪʦ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ, ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʝ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ ʤʝʪʦʜʘʤʠ 

ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʩʪʨʫʢʪʫʨʥʳʭ ʩʚʦʡʩʪʚ, ʜʘʣʝʢʦ ʥʝ ʚʩʝʛʜʘ ʩʦʛʣʘʩʫʶʪʩʷ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʝʥʥʦ, ʯʪʦ 

ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʜʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʳʤ ʩʣʦʞʥʦʩʪʷʤ. ʊʝʤ ʥʝ ʤʝʥʝʝ, ʩʫʱʝʩʪʚʫʝʪ ʦʙʱʘʷ 

ʟʘʢʦʥʦʤʝʨʥʦʩʪʴ, ʚʳʷʚʣʝʥʥʘʷ ʧʨʠ ʘʥʘʣʠʟʝ ʩʪʨʫʢʪʫʨʥʳʭ ʩʚʦʡʩʪʚ ɼʅʂ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ 

ʤʝʪʦʜʘʤʠ ʥʘ ʜʠʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʦʤ ʫʨʦʚʥʝ ʦʧʠʩʘʥʠʷ, ʢʦʪʦʨʘʷ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʦʧʠʩʘʥʘ 

ʩʣʝʜʫʶʱʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ: D (PyPu) > D (PuPu) > D (PuPy),  

ʛʜʝ ʧʦʜ D ʧʦʥʠʤʘʝʪʩʷ ʦʙʱʘʷ ʧʦʜʚʠʞʥʦʩʪʴ ʜʠʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʦʛʦ ʙʣʦʢʘ (ʚʝʣʠʯʠʥʘ, 

ʧʨʦʧʦʨʮʠʦʥʘʣʴʥʘʷ ʦʙʲʝʤʫ ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʦʥʥʦʛʦ ʧʨʦʩʪʨʘʥʩʪʚʘ), Py ï ʧʠʨʠʤʠʜʠʥ, ʪʦ ʝʩʪʴ 

ʥʫʢʣʝʦʪʠʜ C ʠʣʠ T, ʘ Pu ï ʧʫʨʠʥ ï ʪʦ ʝʩʪʴ ʥʫʢʣʝʦʪʠʜ ɸ ʠʣʠ G [Fujii et al, 2007]. 

ʇʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʴ PyPu ʦʪʚʝʯʘʝʪ ʜʠʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʦʤʫ ʙʣʦʢʫ ɼʅʂ, ʚ ʢʦʪʦʨʦʤ ʚ 

ʥʘʧʨʘʚʣʝʥʠʠ ʦʪ 5ô ʢ 3ô ʢʦʥʮʫ ʮʝʧʠ ʟʘ ʧʠʨʠʤʠʜʠʥʦʤ ʩʣʝʜʫʝʪ ʧʫʨʠʥ. 

ɺʘʞʥʦ ʦʪʤʝʪʠʪʴ, ʯʪʦ ʩʫʱʝʩʪʚʫʶʱʠʭ ʜʘʥʥʳʭ ʨʝʥʪʛʝʥʦʩʪʨʫʢʪʫʨʥʦʛʦ ʘʥʘʣʠʟʘ ʠ 

ʗʄʈ ʥʝ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʜʣʷ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʵʬʬʝʢʪʦʚ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ɼʅʂ ʥʘ 

ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʦʥʥʫʶ ʜʠʥʘʤʠʢʫ ʥʘ ʪʝʪʨʘʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʦʤ ʫʨʦʚʥʝ, ʧʦʵʪʦʤʫ ʜʣʷ ʵʪʦʡ ʮʝʣʠ, ʢʘʢ 

ʧʨʘʚʠʣʦ, ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪʩʷ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʢʦʤʧʴʶʪʝʨʥʦʛʦ ʤʦʜʝʣʠʨʦʚʘʥʠʷ [Dixit  et al, 2005; 

Fujii et al, 2007; Packer et al, 2000].  

ɺʦ ʤʥʦʛʠʭ ʩʣʫʯʘʷʭ ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʷ ʙʝʣʢʘ ʩ ɼʅʂ ʠʤʝʝʪ ʤʝʩʪʦ ʩʠʣʴʥʳʡ ʠʟʛʠʙ 

ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ. ʅʘ ʨʠʩʫʥʢʝ 1.3 ʧʨʠʚʝʜʝʥʘ ʩʪʨʫʢʪʫʨʘ ʢʦʤʧʣʝʢʩʘ ɼʅʂ ʩ ʊɸʊɸ ï 

ʩʚʷʟʳʚʘʶʱʠʤ ʙʝʣʢʦʤ ( TATA-binding protein, TBP ). TBP ʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʠ çʫʟʥʘʝʪè 
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TATA- ʫʯʘʩʪʦʢ ɼʅʂ ʚ ʧʨʦʤʦʪʦʨʝ ʠ ʚʭʦʜʠʪ ʚ ʩʦʩʪʘʚ ʙʝʣʢʦʚʦʛʦ ʢʦʤʧʣʝʢʩʘ, 

ʠʥʠʮʠʠʨʫʶʱʝʛʦ ʪʨʘʥʩʢʨʠʧʮʠʶ. 

 

ʈʠʩ.1.3. ʉʪʨʫʢʪʫʨʘ ʢʦʤʧʣʝʢʩʘ ɼʅʂ ʩ TATA ï ʩʚʷʟʳʚʘʶʱʠʤ ʙʝʣʢʦʤ, ʧʦʣʫʯʝʥʥʘʷ 

ʤʝʪʦʜʘʤʠ ʨʝʥʪʛʝʥʦʩʪʨʫʢʪʫʨʥʦʛʦ ʘʥʘʣʠʟʘ. ʌʠʦʣʝʪʦʚʳʤ ʮʚʝʪʦʤ ʠʟʦʙʨʘʞʝʥ ʙʝʣʦʢ, ʘ 

ʦʩʪʘʣʴʥʳʤʠ ʮʚʝʪʘʤʠ ï ʤʦʣʝʢʫʣʘ ɼʅʂ (PDB code: 1cdw). 

 ʉʚʷʟʳʚʘʥʠʝ TBP ʩ ɼʅʂ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʠʟʛʠʙʫ ʦʩʠ ʜʚʦʡʥʦʡ ʩʧʠʨʘʣʠ ʥʘ ʫʛʦʣ, 

ʩʦʩʪʘʚʣʷʶʱʠʡ ʦʢʦʣʦ 80
ʦ
. Cʯʠʪʘʝʪʩʷ, ʯʪʦ ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʦʥʥʳʝ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ, ʧʨʦʠʩʭʦʜʷʱʠʝ 

ʚ ɼʅʂ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʜʘʥʥʦʛʦ ʢʦʤʧʣʝʢʩʘ, ʚ ʢʦʥʝʯʥʦʤ ʠʪʦʛʝ ʧʨʠʚʦʜʷʪ ʢ 

ʣʦʢʘʣʴʥʦʤʫ ʧʣʘʚʣʝʥʠʶ ɼʅʂ ï ʪʦ ʝʩʪʴ ʨʘʩʭʦʞʜʝʥʠʶ ʮʝʧʝʡ ʩʘʭʘʨʦʬʦʩʬʘʪʥʦʛʦ ʦʩʪʦʚʘ ï 

ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʶ ʪʘʢ ʥʘʟʳʚʘʝʤʦʛʦ ʪʨʘʥʩʢʨʠʧʮʠʦʥʥʦʛʦ ʧʫʟʳʨʷ, ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦʛʦ ʜʣʷ ʨʘʙʦʪʳ 

ʈʅʂ- ʧʦʣʠʤʝʨʘʟʳ, ʦʪʚʝʯʘʶʱʝʡ ʟʘ ʧʨʦʮʝʩʩ ʪʨʘʥʩʢʨʠʧʮʠʠ [Schramm et al, 2002].  

ɺʘʞʥʦ ʦʪʤʝʪʠʪʴ, ʯʪʦ ʪʘʢ ʥʘʟʳʚʘʝʤʳʝ TATA ï ʩʦʜʝʨʞʘʱʠʝ ʧʨʦʤʦʪʦʨʳ 

ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʫʶʪ ʪʦʣʴʢʦ ʚ 10-20 % ʧʨʦʮʝʥʪʦʚ ʛʝʥʦʚ ʵʫʢʘʨʠʦʪ, ʘ ʜʣʷ ʧʨʦʤʦʪʦʨʦʚ, ʥʝ 

ʩʦʜʝʨʞʘʱʠʭ TATA ï ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʴ, ʦʩʦʙʝʥʥʦʩʪʠ ʧʨʝʜʰʝʩʪʚʫʶʱʠʭ 

ʪʨʘʥʩʢʨʠʧʮʠʠ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʡ ɼʅʂ ʩ ʙʝʣʢʘʤʠ ʦʩʪʘʶʪʩʷ ʧʣʦʭʦ ʠʟʫʯʝʥʥʳʤʠ [Schramm 

et al, 2002].  

 ʆʜʥʦʡ ʠʟ ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʰʠʨʦʢʦ ʠʟʚʝʩʪʥʳʭ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʳʭ ʤʦʜʝʣʝʡ ʜʣʷ 

ʠʟʫʯʝʥʠʷ ʠʟʛʠʙʥʦʡ ʞʝʩʪʢʦʩʪʠ ɼʅʂ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʝ ɼʅʂ ʩ ʬʝʨʤʝʥʪʦʤ 

ɼʅʂʟʦʡ I, ʦʩʫʱʝʩʪʚʣʷʶʱʠʤ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʝ ʩʘʭʘʨʦʬʦʩʬʘʪʥʦʛʦ ʦʩʪʦʚʘ ɼʅʂ. ʇʦʢʘʟʘʥʦ, 

ʯʪʦ ʚ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʦʪ ʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʦʛʦ ʩʦʩʪʘʚʘ, ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʨʝʘʢʮʠʠ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ɼʅʂ 
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ʜʘʥʥʳʤ ʬʝʨʤʝʥʪʦʤ ʤʦʛʫʪ ʠʟʤʝʥʷʪʴʩʷ ʚ ʜʝʩʷʪʢʠ ʨʘʟ [Brukner et al, 1990]. ʊʘʢ ʢʘʢ ʜʣʷ 

ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ɼʅʂ ʬʝʨʤʝʥʪʫ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ ʠʟʦʛʥʫʪʴ ɼʅʂ ʚ ʩʪʦʨʦʥʫ ʰʠʨʦʢʦʡ 

çʙʦʨʦʟʜʢʠè, ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʦʩʪʠ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ɼʅʂ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪʩʷ ʜʣʷ ʦʧʠʩʘʥʠʷ 

ʢʦʥʪʝʢʩʪʥʦʡ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʣʦʢʘʣʴʥʦʡ ʛʠʙʢʦʩʪʠ ʤʦʣʝʢʫʣʳ, ʢʦʪʦʨʘʷ ʩʯʠʪʘʝʪʩʷ 

ʧʨʦʧʦʨʮʠʦʥʘʣʴʥʦʡ ʣʦʛʘʨʠʬʤʫ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʨʝʘʢʮʠʠ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ. ʅʘ ʦʩʥʦʚʘʥʠʠ 

ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʚ ʧʦ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʶ ɼʅʂ ʜʘʥʥʳʤ ʬʝʨʤʝʥʪʦʤ ʙʳʣʠ ʧʦʣʫʯʝʥʳ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʳʝ 

ʧʘʨʘʤʝʪʨʳ, ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʟʫʶʱʠʝ ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʦʩʪʴ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ʢ ʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʦʡ 

ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ɼʅʂ ʥʘ ʫʨʦʚʥʝ ʜʠ- ʠ ʪʨʠʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʦʛʦ ʧʨʠʙʣʠʞʝʥʠʷ [Brukner et 

al, 1990; Brukner et al 1995]. 

 ʀʟʚʝʩʪʥʦ, ʯʪʦ ʜʣʷ ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʘ ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʭ ʩʪʨʫʢʪʫʨ ɼʅʂ-ʙʝʣʢʦʚʳʭ 

ʢʦʤʧʣʝʢʩʦʚ ʠʤʝʶʪ ʤʝʩʪʦ ʧʣʦʪʥʳʝ ʢʦʥʪʘʢʪʳ ʙʝʣʢʘ ʩ ʰʠʨʦʢʦʡ ʠʣʠ ʫʟʢʦʡ çʙʦʨʦʟʜʢʦʡè 

ɼʅʂ. ʊʘʢ, ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ʚ ʩʣʫʯʘʝ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʷ ʦʜʥʦʛʦ ʠʟ ʙʝʣʢʦʚ ʩʝʤʝʡʩʪʚʘ HOX 

(ʩʝʤʝʡʩʪʚʦ ʙʝʣʢʦʚ, ʠʤʝʶʱʠʭ ɼʅʂ-ʩʚʷʟʳʚʘʶʱʠʡ ʜʦʤʝʥ, ʠ ʫʯʘʩʪʚʫʶʱʠʭ ʚ ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ 

ʪʨʘʥʩʢʨʠʧʮʠʠ ʥʘ ʵʤʙʨʠʦʥʘʣʴʥʦʡ ʩʪʘʜʠʠ ʨʘʟʚʠʪʠʷ ʦʨʛʘʥʠʟʤʘ) ʩ ɼʅʂ ʠʤʝʝʪ ʤʝʩʪʦ 

ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʝ ʥʝʩʪʨʫʢʪʫʨʠʨʦʚʘʥʥʦʡ ʯʘʩʪʠ ʧʦʣʠʧʝʧʪʠʜʥʦʡ ʮʝʧʠ ʩ ʫʟʢʦʡ ʙʦʨʦʟʜʢʦʡ ɼʅʂ ʟʘ 

ʩʯʝʪ ʵʬʬʝʢʪʘ ʬʦʢʫʩʠʨʦʚʢʠ ʵʣʝʢʪʨʦʩʪʘʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʘ, ʠʤʝʶʱʝʛʦ ʤʝʩʪʦ ʧʨʠ 

ʩʫʞʝʥʠʠ ʙʦʨʦʟʜʢʠ [Rohs et al, 2009].  

 ʀʟʤʝʥʝʥʠʝ ʧʘʨʘʤʝʪʨʦʚ ʫʟʢʦʡ ʙʦʨʦʟʜʢʠ ɼʅʂ ʚ ʨʘʩʪʚʦʨʝ ʠʩʩʣʝʜʫʶʪ ʧʨʠ ʧʦʤʦʱʠ 

ʘʥʘʣʠʟʘ ʢʘʨʪʠʥ ʭʠʤʠʯʝʩʢʦʛʦ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ɼʅʂ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ ʘʛʝʥʪʘʤʠ ï ʚ ʪʦʤ ʯʠʩʣʝ - 

ʆʅ ï ʨʘʜʠʢʘʣʘʤʠ. ʉʯʠʪʘʝʪʩʷ, ʯʪʦ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ɼʅʂ ʦʧʨʝʜʝʣʷʝʪʩʷ 

ʧʘʨʘʤʝʪʨʘʤʠ ʫʟʢʦʡ ʙʦʨʦʟʜʢʠ ɼʅʂ ï ʯʝʤ ʫʞʝ ʙʦʨʦʟʜʢʘ, ʪʝʤ ʙʦʣʝʝ çʪʨʫʜʥʦʜʦʩʪʫʧʥʳʤè 

ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʩʘʭʘʨʥʳʡ ʮʠʢʣ ʧʦ ʦʪʥʦʰʝʥʠʶ ʢ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʶ ʩ ʆʅ-ʨʘʜʠʢʘʣʘʤʠ 

[Greenbaum et al, 2007]. ʅʘ ʦʩʥʦʚʝ ʜʘʥʥʳʭ ʧʦ ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʦʩʪʠ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ɼʅʂ ʆʅ-

ʨʘʜʠʢʘʣʘʤʠ ʙʳʣʠ ʧʦʣʫʯʝʥʳ ʚʝʣʠʯʠʥʳ, ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʟʫʶʱʠʝ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʴ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ʦʪ 

ʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʦʡ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ɼʅʂ ʥʘ ʫʨʦʚʥʝ ʜʠ, ʪʨʠ ʠ ʪʝʪʨʘʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʦʛʦ 

ʧʨʠʙʣʠʞʝʥʠʡ [Greenbaum et al, 2007]. ʇʨʠ ʧʦʤʦʱʠ ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʭ ʜʘʥʥʳʭ ʙʳʣʦ 

ʧʨʦʜʝʤʦʥʩʪʨʠʨʦʚʘʥʦ, ʯʪʦ ʬʫʥʢʮʠʦʥʘʣʴʥʳʝ ʦʙʣʘʩʪʠ ɼʅʂ ʦʙʣʘʜʘʶʪ ʩʭʦʞʠʤʠ 

ʦʩʦʙʝʥʥʦʩʪʷʤʠ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʚʝʨʦʷʪʥʦʩʪʠ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ʚʜʦʣʴ ɼʅʂ [Parker et al, 2009]. 

  

ʇʨʠ ʘʥʘʣʠʟʝ ʦʩʦʙʝʥʥʦʩʪʝʡ ʧʨʦʤʦʪʦʨʥʳʭ ʦʙʣʘʩʪʝʡ ʛʝʥʦʤʘ ʯʝʣʦʚʝʢʘ ʪʘʢʞʝ 

ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠʩʴ ʫʧʦʤʷʥʫʪʳʝ ʜʘʥʥʳʝ ʧʦ ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʦʩʪʠ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ɼʅʂ ɼʅʂʟʦʡ I 

[Pedersen et al, 1998]. ʅʘ ʈʠʩ. 1.4 ʧʨʠʚʝʜʝʥ ʧʨʦʬʠʣʴ, ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʟʫʶʱʠʡ ʩʨʝʜʥʝʝ 



16 

 

ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ ʣʦʢʘʣʴʥʦʡ ʛʠʙʢʦʩʪʠ ɼʅʂ ʚʜʦʣʴ ʧʨʦʤʦʪʦʨʥʳʭ ʦʙʣʘʩʪʝʡ ʚ ʛʝʥʦʤʝ ʯʝʣʦʚʝʢʘ. ɺ 

ʵʪʦʡ ʨʘʙʦʪʝ ʙʳʣʠ ʦʪʦʙʨʘʥʳ 624 ʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʳʝ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʠʟ ʧʨʦʤʦʪʦʨʥʳʭ 

ʦʙʣʘʩʪʝʡ ʛʝʥʦʚ, ʦʙʣʘʜʘʶʱʠʝ ʥʠʟʢʠʤ ʫʨʦʚʥʝʤ ʩʭʦʜʩʪʚʘ. ʇʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʙʳʣʠ 

ʚʳʨʘʚʥʝʥʳ, ʧʦʩʣʝ ʯʝʛʦ ʜʣʷ ʢʘʞʜʦʡ ʠʟ ʥʠʭ ʩʪʨʦʠʣʩʷ ʪʝʦʨʝʪʠʯʝʩʢʠʡ ʧʨʦʬʠʣʴ ʩʢʦʨʦʩʪʠ 

ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ɼʅʂ ɼʅʂʘʟʦʡ I [Brukner et al, 1995]. ɿʘʚʠʩʠʤʦʩʪʴ, ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʥʘʷ ʥʘ 

ʈʠʩ.1.4 ʙʳʣʘ ʧʦʣʫʯʝʥʘ ʫʩʨʝʜʥʝʥʠʝʤ 624 ʧʨʦʬʠʣʝʡ. 

 

ʈʠʩ.1.4. ʀʟʤʝʥʝʥʠʝ ʚʜʦʣʴ ɼʅʂ ʣʦʛʘʨʠʬʤʘ ʦʪʥʦʰʝʥʠʷ ʪʝʦʨʝʪʠʯʝʩʢʦʡ ʚʝʣʠʯʠʥʳ 

ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ɼʅʂ ʧʦʜ ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ ɼʅʂʟʳ I  - k - ʢ ʤʘʢʩʠʤʘʣʴʥʦ ʚʦʟʤʦʞʥʦʤʫ 

ʟʥʘʯʝʥʠʶ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ko. ɻʨʘʬʠʢ ʧʦʣʫʯʝʥ ʫʩʨʝʜʥʝʥʠʝʤ 624 ʧʨʦʬʠʣʝʡ ʠ 

ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʟʫʝʪ ʩʨʝʜʥʝʝ ʪʝʦʨʝʪʠʯʝʩʢʦʝ ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ ʛʠʙʢʦʩʪʠ ʚʜʦʣʴ ʧʨʦʤʦʪʦʨʥʳʭ 

ʦʙʣʘʩʪʝʡ ɼʅʂ ʯʝʣʦʚʝʢʘ. ʅʫʤʝʨʘʮʠʷ ʚʝʜʝʪʩʷ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʪʦʯʢʠ ʩʪʘʨʪʘ 

ʪʨʘʥʩʢʨʠʧʮʠʠ i=+1.  

 ʂʘʢ ʚʠʜʥʦ ʠʟ ʨʠʩʫʥʢʘ, ʦʙʣʘʩʪʴ ʜʦ ʪʦʯʢʠ ʩʪʘʨʪʘ ʪʨʘʥʢʨʠʧʮʠʠ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʟʫʝʪʩʷ 

ʙʦʣʝʝ ʥʠʟʢʠʤʠ ʟʥʘʯʝʥʠʷʤʠ ʣʦʢʘʣʴʥʦʡ ʛʠʙʢʦʩʪʠ ɼʅʂ, ʚ ʪʦ ʚʨʝʤʷ ʢʘʢ ʦʙʣʘʩʪʴ ʧʦʩʣʝ 

ʩʪʘʨʪʘ ʪʨʘʥʩʢʨʠʧʮʠʠ ï ʙʦʣʝʝ ʚʳʩʦʢʠʤʠ ʟʥʘʯʝʥʠʷʤʠ ʛʠʙʢʦʩʪʠ. ʇʠʢ, ʥʘʙʣʶʜʘʝʤʳʡ ʚ 

ʨʘʡʦʥʝ -30 ʥʫʢʣʝʦʪʠʜʘ ʦʪʚʝʯʘʝʪ ʨʝʟʢʦʤʫ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʶ ʛʠʙʢʦʩʪʠ, ʠʤʝʶʱʝʤʫ ʤʝʩʪʦ ʚ 

TATA ï ʩʦʜʝʨʞʘʱʠʭ ʧʨʦʤʦʪʦʨʘʭ. ʇʝʨʠʦʜʠʯʝʩʢʦʝ ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ ʛʠʙʢʦʩʪʠ ʚ ʦʙʣʘʩʪʠ ʧʦʩʣʝ 

ʪʦʯʢʠ ʩʪʘʨʪʘ ʪʨʘʥʩʢʨʠʧʮʠʠ ʩʚʷʟʳʚʘʶʪ ʩ ʚʦʟʤʦʞʥʦʩʪʴʶ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʥʫʢʣʝʦʩʦʤʳ ʚ 

ʜʘʥʥʦʡ ʦʙʣʘʩʪʠ ɼʅʂ, ʚ ʪʦ ʚʨʝʤʷ ʢʘʢ ʥʠʟʢʦʝ ʟʥʘʯʝʥʠʝ ʛʠʙʢʦʩʪʠ ʚ ʦʙʣʘʩʪʠ ʜʦ ʥʘʯʘʣʘ 

ʪʨʘʥʩʢʨʠʧʮʠʠ ʠʥʪʝʨʧʨʝʪʠʨʫʶʪ ʪʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʯʪʦ ʚ ʪʘʢʦʤ ʩʣʫʯʘʝ ʫʤʝʥʴʰʘʝʪʩʷ 

ʚʝʨʦʷʪʥʦʩʪʴ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʢʦʤʧʣʝʢʩʘ ʩ ɼʅʂ ʩ ʛʠʩʪʦʥʘʤʠ ï ʧʨʦʮʝʩʩʘ, ʥʝʞʝʣʘʪʝʣʴʥʦʛʦ ʩ 
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ʪʦʯʢʠ ʟʨʝʥʠʷ ʚʦʟʤʦʞʥʦʩʪʠ ʨʝʛʫʣʷʮʠʠ ʵʢʩʧʨʝʩʩʠʠ ʛʝʥʘ, ʪʘʢ ʢʘʢ ʜʘʥʥʘʷ ʦʙʣʘʩʪʴ ɼʅʂ 

ʩʦʜʝʨʞʠʪ ʩʘʡʪʳ ʩʚʷʟʳʚʘʥʠʷ ʩ ʨʝʛʫʣʷʪʦʨʥʳʤʠ ʙʝʣʢʘʤʠ [Cao et al, 2008]. 

 ɼʘʥʥʳʡ ʧʨʠʤʝʨ ʧʨʠʚʝʜʝʥ ʩ ʮʝʣʴʶ ʜʝʤʦʥʩʪʨʘʮʠʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʜʘʥʥʳʭ ʧʦ 

ʢʦʥʪʝʢʩʪʥʦʡ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʩʪʨʫʢʪʫʨʥʳʭ ʩʚʦʡʩʪʚ ɼʅʂ ʜʣʷ ʘʥʘʣʠʟʘ ʬʫʥʢʮʠʦʥʘʣʴʥʳʭ 

ʫʯʘʩʪʢʦʚ ʠ ʚʳʷʚʣʝʥʠʷ ʢʨʠʪʝʨʠʝʚ ʧʦʠʩʢʘ ʪʘʢʠʭ ʦʙʣʘʩʪʝʡ ʚ ʛʝʥʦʤʘʭ. ɺ ʥʘʩʪʦʷʱʝʝ ʚʨʝʤʷ 

ʜʣʷ ʨʝʰʝʥʠʷ ʵʪʦʡ ʟʘʜʘʯʠ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪʩʷ ʩʘʤʳʝ ʨʘʟʥʳʝ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢʠ ɼʅʂ: ʵʥʝʨʛʠʷ 

ʩʪʵʢʠʥʛ-ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʷ [Abeel et al, 2008], ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘ ʧʣʘʚʣʝʥʠʷ ɼʅʂ [Dineen et al, 

2009], ʨʘʟʣʠʯʥʳʝ ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʦʥʥʦ-ʜʠʥʘʤʠʯʝʩʢʠʝ ʧʘʨʘʤʝʪʨʳ [Cao et al, 2008; Goni et al 

2007]. 

 ʅʘ ʦʩʥʦʚʝ ʷʚʣʝʥʠʷ ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʦʩʪʠ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʚʦʛʦ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ɼʅʂ ʢ 

ʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʦʡ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ [ɻʨʦʭʦʚʩʢʠʡ, 2006] ʚ ʥʘʩʪʦʷʱʝʝ ʚʨʝʤʷ ʨʘʟʚʠʚʘʝʪʩʷ 

ʥʦʚʳʡ ʧʦʜʭʦʜ ʢ ʠʟʫʯʝʥʠʶ ʢʦʥʪʝʢʩʪʥʦ-ʟʘʚʠʩʠʤʳʭ ʩʚʦʡʩʪʚ ɼʅʂ [Grokhovsky et al, 2011]. 

ʂʘʢ ʙʫʜʝʪ ʧʦʢʘʟʘʥʦ ʚ ʜʘʥʥʦʡ ʨʘʙʦʪʝ, ʥʘʙʣʶʜʘʝʤʘʷ ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʦʩʪʴ, ʧʦ ʚʩʝʡ ʚʠʜʠʤʦʩʪʠ, 

ʩʚʷʟʘʥʘ ʩ ʦʩʦʙʝʥʥʦʩʪʷʤʠ ʢʦʥʬʦʨʤʘʮʠʦʥʥʦ-ʜʠʥʘʤʠʯʝʩʢʠʭ ʩʚʦʡʩʪʚ ʩʘʭʘʨʦʬʦʩʬʘʪʥʦʛʦ 

ʦʩʪʦʚʘ ɼʅʂ, ʧʨʦʷʚʣʷʶʱʠʤʠʩʷ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʨʘʩʪʷʞʝʥʠʷ ʬʨʘʛʤʝʥʪʦʚ ʧʨʠ ʠʭ ʜʚʠʞʝʥʠʠ ʚ 

ʚʳʩʦʢʦʛʨʘʜʠʝʥʪʥʦʤ ʧʦʪʦʢʝ ʞʠʜʢʦʩʪʠ ʚʙʣʠʟʠ ʢʘʚʠʪʘʮʠʦʥʥʳʭ ʧʫʟʳʨʴʢʦʚ. 

ʀʩʧʦʣʴʟʫʝʤʳʝ ʚ ʜʠʩʩʝʨʪʘʮʠʠ ʤʦʜʝʣʠ ʦʧʠʩʳʚʘʶʪ ʧʨʦʮʝʩʩ ʨʘʩʪʷʞʝʥʠʷ ʤʦʣʝʢʫʣʳ 

ɼʅʂ ʧʦʜ ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ ʚʥʝʰʥʠʭ ʩʠʣ, ʧʦʵʪʦʤʫ, ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʚʚʝʜʝʥʠʷ ʢ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʤʳʤ 

ʧʦʜʭʦʜʘʤ ʚ ʩʣʝʜʫʶʱʝʤ ʨʘʟʜʝʣʝ ʧʨʠʚʦʜʷʪʩʷ ʥʝʢʦʪʦʨʳʝ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʳʭ 

ʠ ʪʝʦʨʝʪʠʯʝʩʢʠʭ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʡ ʤʝʭʘʥʠʯʝʩʢʠʭ ʩʚʦʡʩʪʚ ʦʪʜʝʣʴʥʳʭ ʤʦʣʝʢʫʣ ɼʅʂ.   

 

1.2.  ʌʠʟʠʢʘ ʫʧʨʫʛʠʭ ʨʘʩʪʷʞʝʥʠʡ ɼʅʂ 

  ʄʝʪʦʜʳ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʫʧʨʫʛʠʭ ʩʚʦʡʩʪʚ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ 

ʋʧʨʫʛʠʝ ʩʚʦʡʩʪʚʘ ʜʚʫʥʠʪʝʚʦʡ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ ʠʩʩʣʝʜʫʶʪʩʷ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ 

ʤʝʪʦʜʘʤʠ, ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʤʘʛʥʠʪʥʳʭ ʙʫʩʠʥ [Smith et al, 1992], ʩʪʝʢʣʷʥʥʳʭ ʠʛʣ 

[Cluzel et al, 1996], ʦʧʪʠʯʝʩʢʠʭ ʣʦʚʫʰʝʢ [Smith et al, 1996; Wang et al, 1997] ʠ ʘʪʦʤʥʦ - 

ʩʠʣʦʚʦʡ ʤʠʢʨʦʩʢʦʧʠʠ [Binnig et al, 1986; Hansma, 1997]. ʄʘʛʥʠʪʥʳʝ ʙʫʩʠʥʳ 

ʧʨʠʢʨʝʧʣʷʶʪ ʢ ʢʦʥʮʘʤ ʤʦʣʝʢʫʣ ɼʅʂ. ɺʥʝʰʥʝʝ ʤʘʛʥʠʪʥʦʝ ʧʦʣʝ ʜʝʡʩʪʚʫʝʪ ʥʘ ʙʫʩʠʥʳ, 

ʚʳʟʳʚʘʷ ʥʘʪʷʞʝʥʠʝ ʤʦʣʝʢʫʣ. ʀʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ ʪʘʢʦʛʦ çʤʘʛʥʠʪʥʦʛʦ ʧʠʥʮʝʪʘè ʧʦʟʚʦʣʷʝʪ 

ʜʦʩʪʠʛʘʪʴ ʨʘʩʪʷʛʠʚʘʶʱʠʭ ʥʘʧʨʷʞʝʥʠʡ ʚ ʜʠʘʧʘʟʦʥʝ 0.01 - 10 ʧʢʅ (ʧʠʢʦʥʴʶʪʦʥʦʚ). ɼʣʷ 
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ʧʦʣʫʯʝʥʠʷ ʥʘʛʨʫʟʦʢ ʚ ʠʥʪʝʨʚʘʣʝ 0.1 - 100 ʧʢʅ ʤʦʞʥʦ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʪʴ ʤʝʪʦʜʠʢʫ 

çʦʧʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʧʠʥʮʝʪʘè [Ashkin et al, 1986; Svoboda et al, 1994]. ʇʨʠʥʮʠʧ ʨʘʙʦʪʳ 

ʧʠʥʮʝʪʘ ʟʘʢʣʶʯʘʝʪʩʷ ʚ ʪʦʤ, ʯʪʦ ʢ ʠʩʩʣʝʜʫʝʤʦʤʫ ʦʙʨʘʟʮʫ ʧʨʠʢʨʝʧʣʷʝʪʩʷ ʙʫʩʠʥʢʘ, ʥʘ 

ʢʦʪʦʨʫʶ ʬʦʢʫʩʠʨʫʝʪʩʷ ʣʘʟʝʨʥʳʡ ʣʫʯ. ʀʟʤʝʥʷʷ ʤʦʱʥʦʩʪʴ ʣʘʟʝʨʥʦʛʦ ʧʫʯʢʘ, ʤʦʞʥʦ 

ʨʝʛʫʣʠʨʦʚʘʪʴ ʩʠʣʫ ʩʚʝʪʦʚʦʛʦ ʜʘʚʣʝʥʠʷ ʥʘ ʙʫʩʠʥʫ, ʘ, ʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦ, ʠ ʥʘʪʷʞʝʥʠʝ 

ʠʩʩʣʝʜʫʝʤʦʡ ʤʦʣʝʢʫʣʳ. ʀʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ ʘʪʦʤʥʦ-ʩʠʣʦʚʦʡ ʤʠʢʨʦʩʢʦʧʠʠ ʧʦʟʚʦʣʷʝʪ 

ʜʦʩʪʠʯʴ ʥʘʪʷʞʝʥʠʷ ʤʦʣʝʢʫʣ ʚ ʜʠʘʧʘʟʦʥʝ 10 - 10000 ʧʢʅ. 

ʕʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʳ ʧʦ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʶ ʫʧʨʫʛʦʩʪʠ ʜʚʫʥʠʪʝʚʦʡ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ 

ʧʦʢʘʟʘʣʠ, ʯʪʦ ʢʘʞʜʦʤʫ ʜʠʘʧʘʟʦʥʫ ʩʠʣ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʝʪ ʩʚʦʷ ʧʨʠʨʦʜʘ ʠ ʩʚʦʡ ʢʦʵʬʬʠʮʠʝʥʪ 

ʫʧʨʫʛʠʭ ʨʘʩʪʷʞʝʥʠʡ. ʈʘʟʣʠʯʘʶʪ, ʧʦ ʢʨʘʡʥʝʡ ʤʝʨʝ, ʯʝʪʳʨʝ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʪʠʧʘ ʧʦʚʝʜʝʥʠʷ 

ʜʚʫʥʠʪʝʚʦʡ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ ʚ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʦʪ ʚʝʣʠʯʠʥʳ ʩʠʣʳ ʥʘʪʷʞʝʥʠʷ. 

 ʈʝʞʠʤʳ ʫʧʨʫʛʠʭ ʨʘʩʪʷʞʝʥʠʡ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ  

    ʕʥʪʨʦʧʠʡʥʘʷ ʞʝʩʪʢʦʩʪʴ 

ɺʩʣʝʜʩʪʚʠʝ ʪʝʧʣʦʚʳʭ ʬʣʫʢʪʫʘʮʠʡ ʜʚʫʥʠʪʝʚʘʷ ʤʦʣʝʢʫʣʘ ɼʅʂ ʚ ʨʘʩʪʚʦʨʝ 

ʧʦʩʪʦʷʥʥʦ ʥʘʭʦʜʠʪʩʷ ʚ çʠʩʢʨʠʚʣʝʥʥʦʤè ʩʦʩʪʦʷʥʠʠ. ʕʪʦ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʪʦʤʫ, ʯʪʦ 

ʨʘʩʩʪʦʷʥʠʝ ʤʝʞʜʫ ʢʦʥʮʘʤʠ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ ʤʝʥʴʰʝ ʝʝ ʦʙʱʝʡ ʜʣʠʥʳ. ɹʫʜʝʤ ʛʦʚʦʨʠʪʴ, 

ʯʪʦ ʤʘʢʨʦʩʦʩʪʦʷʥʠʝ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʟʫʝʪʩʷ ʨʘʩʩʪʦʷʥʠʝʤ ʤʝʞʜʫ ʢʦʥʮʘʤʠ 

ʤʦʣʝʢʫʣʳ, ʘ ʤʠʢʨʦʩʦʩʪʦʷʥʠʝ - ʪʝʤ, ʢʘʢ çʠʩʢʨʠʚʣʝʥʘè ʤʦʣʝʢʫʣʘ ɼʅʂ. ʈʘʩʪʷʞʝʥʠʝ 

ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʶ ʨʘʩʩʪʦʷʥʠʷ ʤʝʞʜʫ ʢʦʥʮʘʤʠ ʤʦʣʝʢʫʣʳ, ʯʪʦ 

ʫʤʝʥʴʰʘʝʪ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʤʠʢʨʦʩʦʩʪʦʷʥʠʡ, ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʱʠʭ ʜʘʥʥʦʤʫ ʤʘʢʨʦʩʦʩʪʦʷʥʠʶ.  

ɺ ʵʪʦʤ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʫʤʝʥʴʰʝʥʠʝ ʵʥʪʨʦʧʠʠ ʩʠʩʪʝʤʳ ʟʘ ʩʯʝʪ ʨʘʙʦʪʳ 

ʚʥʝʰʥʝʡ ʨʘʩʪʷʛʠʚʘʶʱʝʡ ʩʠʣʳ. ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʤʦʣʝʢʫʣʘ ɼʅʂ ʦʢʘʟʳʚʘʝʪ 

ʩʦʧʨʦʪʠʚʣʝʥʠʝ ʨʘʩʪʷʞʝʥʠʶ, ʯʪʦ ʚ ʪʝʨʤʠʥʘʭ ʤʝʭʘʥʠʢʠ ʤʦʞʥʦ ʦʧʠʩʘʪʴ ʢʘʢ ʧʨʦʷʚʣʝʥʠʝ 

ʞʝʩʪʢʦʩʪʠ ʤʦʣʝʢʫʣʳ. ʊʘʢʫʶ ʞʝʩʪʢʦʩʪʴ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ ʥʘʟʳʚʘʶʪ ʵʥʪʨʦʧʠʡʥʦʡ 

ʞʝʩʪʢʦʩʪʴʶ [Bustamante et al, 1994].  

ɼʣʷ ʪʝʦʨʝʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʦʧʠʩʘʥʠʷ ʵʥʪʨʦʧʠʡʥʦʡ ʞʝʩʪʢʦʩʪʠ ɼʅʂ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪʩʷ ʜʚʝ 

ʤʦʜʝʣʠ. ɺ ʤʦʜʝʣʠ çʩʚʦʙʦʜʥʦ ʩʦʯʣʝʥʝʥʥʦʡ ʮʝʧʠè ʧʦʣʘʛʘʝʪʩʷ, ʯʪʦ ʤʦʣʝʢʫʣʘ ɼʅʂ 

ʩʦʩʪʦʠʪ ʠʟ ʥʝʟʘʚʠʩʠʤʦ ʦʨʠʝʥʪʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʩʝʛʤʝʥʪʦʚ, ʜʣʠʥʘ b ʢʦʪʦʨʳʭ ʦʧʨʝʜʝʣʷʝʪʩʷ 

ʞʝʩʪʢʦʩʪʴʶ ʤʦʣʝʢʫʣʳ. ɺ ʤʦʜʝʣʠ çʯʝʨʚʝʦʙʨʘʟʥʦʡ ʮʝʧʠè ʤʦʣʝʢʫʣʘ ɼʅʂ ʩʯʠʪʘʝʪʩʷ 

ʩʛʠʙʘʝʤʳʤ ʩʪʝʨʞʥʝʤ ʜʣʠʥʳ L, ʩʣʘʙʦ ʠʩʢʨʠʚʣʝʥʥʳʤ ʚʩʣʝʜʩʪʚʠʝ ʪʝʧʣʦʚʳʭ ʬʣʫʢʪʫʘʮʠʡ. 

ɼʣʷ ʪʘʢʦʛʦ ʩʪʝʨʞʥʷ ʤʦʞʥʦ ʚʚʝʩʪʠ ʧʦʥʷʪʠʝ ʧʝʨʩʠʩʪʝʥʪʥʦʡ ʜʣʠʥʳ P, ʪ.ʝ. ʨʘʩʩʪʦʷʥʠʷ, ʥʘ 
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ʢʦʪʦʨʦʤ ʥʘʙʣʶʜʘʝʪʩʷ ʢʦʨʨʝʣʷʮʠʷ ʤʝʞʜʫ ʥʘʯʘʣʴʥʳʤ ʠ ʢʦʥʝʯʥʳʤ ʩʝʛʤʝʥʪʘʤʠ ʩʪʝʨʞʥʷ. 

ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʧʝʨʩʠʩʪʝʥʪʥʦʡ ʜʣʠʥʳ ʚʳʛʣʷʜʠʪ ʩʣʝʜʫʶʱʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ: 

Psenn /)',( -=ðà
      (1.3),

  

ʛʜʝ:   ʠ    - ʚʝʢʪʦʨʳ ʥʦʨʤʘʣʠ ʢ ʜʚʫʤ ʵʣʝʤʝʥʪʘʤ ʩʪʝʨʞʥʷ, ʥʘʭʦʜʷʱʠʤʩʷ ʥʘ 

ʨʘʩʩʪʦʷʥʠʠ s ʜʨʫʛ ʦʪ ʜʨʫʛʘ, ʘ      ʩʨʝʜʥʝʝ ʟʥʘʯʝʥʠʝ ʠʭ ʩʢʘʣʷʨʥʦʛʦ 

ʧʨʦʠʟʚʝʜʝʥʠʷ. ʏʝʤ ʞʝʩʪʯʝ ʤʦʣʝʢʫʣʘ, ʪʝʤ ʙʦʣʴʰʝ ʚʝʣʠʯʠʥʘ P. ʇʝʨʩʠʩʪʝʥʪʥʘʷ ʜʣʠʥʘ 

ʜʚʫʥʠʪʝʚʦʡ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ ʚ ʚʦʜʥʦ-ʩʦʣʝʚʦʤ ʨʘʩʪʚʦʨʝ ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ ʧʨʠʤʝʨʥʦ 50 ʥʤ, ʪ.ʝ. 

ʦʢʦʣʦ 150 ʧʘʨ ʦʩʥʦʚʘʥʠʡ.  

  ɺ ʨʘʙʦʪʝ [Bustamante et al, 1994] ʧʨʠʚʝʜʝʥʘ ʧʨʠʙʣʠʞʝʥʥʘʷ ʬʦʨʤʫʣʘ ʨʘʩʯʝʪʘ 

ʫʜʣʠʥʝʥʠʷ x ʚ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʦʪ ʜʣʠʥʳ ʤʦʣʝʢʫʣʳ L ʠ ʜʝʡʩʪʚʫʶʱʝʡ ʥʘ ʥʝʝ ʩʠʣʳ F , 

ʧʦʣʫʯʝʥʥʘʷ ʥʘ ʦʩʥʦʚʝ  ʯʝʨʚʝʦʙʨʘʟʥʦʡ ʤʦʜʝʣʠ ɼʅʂ: 
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     (1.4),  

ʛʜʝ: kB ï ʢʦʥʩʪʘʥʪʘ ɹʦʣʴʮʤʘʥʘ, T ï ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘ. ʇʨʠ ʤʘʣʦʡ ʚʝʣʠʯʠʥʝ ʦʪʥʦʰʝʥʠʷ x/L 

ʬʦʨʤʫʣʘ (1.4) ʧʝʨʝʭʦʜʠʪ ʚ ʟʘʢʦʥ ɻʫʢʘ: 
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      (1.5),
 

  

ʩ ʢʦʵʬʬʠʮʠʝʥʪʦʤ ʞʝʩʪʢʦʩʪʠ kɼʅʂ = 3kBT/2PL, ʦʙʨʘʪʥʦ ʧʨʦʧʦʨʮʠʦʥʘʣʴʥʳʤ ʦʙʱʝʡ ʜʣʠʥʝ 

ʠ ʧʝʨʩʠʩʪʝʥʪʥʦʡ ʜʣʠʥʝ ʤʦʣʝʢʫʣʳ. ɼʣʷ ʜʚʫʥʠʪʝʚʦʡ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ ʜʣʠʥʦʡ 10 ʤʢʤ 

ʢʦʵʬʬʠʮʠʝʥʪ ʞʝʩʪʢʦʩʪʠ, ʨʘʩʩʯʠʪʘʥʥʳʡ ʚ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʠʠ ʩ (1.5), ʨʘʚʝʥ ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ  

10
-5

 ʧʢʅ/ʥʤ. ʊʘʢʦʝ ʞʝ ʚʳʨʘʞʝʥʠʝ ʜʣʷ ʢʦʵʬʬʠʮʠʝʥʪʘ ʞʝʩʪʢʦʩʪʠ ʤʦʞʥʦ ʧʦʣʫʯʠʪʴ ʠ ʚ 

ʤʦʜʝʣʠ ʩʚʦʙʦʜʥʦ ʩʦʯʣʝʥʝʥʥʦʡ ʮʝʧʠ [Grosberg et al, 1994], ʧʨʠʥʷʚ ʨʘʟʤʝʨ ʩʝʛʤʝʥʪʘ 

ʨʘʚʥʳʤ b = 2P.  

 ʕʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʳ ʧʦ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʶ ʫʧʨʫʛʦʩʪʠ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ ʧʦʢʘʟʘʣʠ ʛʨʘʥʠʮʳ 

ʧʨʠʤʝʥʠʤʦʩʪʠ ʵʪʠʭ ʜʚʫʭ ʤʦʜʝʣʝʡ. ʆʢʘʟʘʣʦʩʴ, ʯʪʦ ʤʦʜʝʣʴ ʩʚʦʙʦʜʥʦ ʩʦʯʣʝʥʝʥʥʦʡ ʮʝʧʠ 

ʭʦʨʦʰʦ ʦʧʠʩʳʚʘʝʪ ʧʦʚʝʜʝʥʠʝ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ʧʨʠ ʥʘʛʨʫʟʢʘʭ ʜʦ 0.1 ʧʢʅ. ɺʘʞʥʦ ʦʪʤʝʪʠʪʴ, ʯʪʦ 

n 'n

ðà )',( nn
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ʤʦʜʝʣʴ ʯʝʨʚʝʦʙʨʘʟʥʦʡ ʮʝʧʠ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʧʨʠʤʝʥʝʥʘ ʚ ʙʦʣʝʝ ʰʠʨʦʢʦʤ ʜʠʘʧʘʟʦʥʝ ʩʠʣ 

0.01 -10 ʧʢʅ. ʉʨʘʚʥʝʥʠʝ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʳʭ ʜʘʥʥʳʭ ʩ ʪʝʦʨʝʪʠʯʝʩʢʠʤʠ ʢʨʠʚʳʤʠ 

ʧʨʠʚʦʜʠʪʩʷ ʥʘ ʈʠʩ. 1.5. 

     

ʉʦʙʩʪʚʝʥʥʘʷ ʵʣʘʩʪʠʯʥʦʩʪʴ 

 ɺʳʰʝ ʫʧʦʤʠʥʘʣʦʩʴ, ʯʪʦ ʧʨʝʜʣʦʞʝʥʥʳʝ ʤʦʜʝʣʠ ʥʝ ʤʦʛʫʪ ʦʧʠʩʘʪʴ ʧʦʚʝʜʝʥʠʝ 

ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ ʧʨʠ ʥʘʛʨʫʟʢʘʭ ʚʳʰʝ 10 ʧʢʅ. ɼʝʡʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦ, ʧʨʠ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʠ ʥʘʛʨʫʟʦʢ 

ʨʘʩʩʪʦʷʥʠʝ ʤʝʞʜʫ ʢʦʥʮʘʤʠ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ ʜʘʥʥʦʡ ʜʣʠʥʳ  ʩʪʘʥʦʚʠʪʩʷ ʙʦʣʴʰʝ 

ʨʘʩʩʪʦʷʥʠʷ ʤʝʞʜʫ ʢʦʥʮʘʤʠ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ ʚ ɺ ï ʬʦʨʤʝ. ʇʨʠ ʪʘʢʠʭ ʥʘʛʨʫʟʢʘʭ ʩʪʨʫʢʪʫʨʘ 

ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ ʤʝʥʷʝʪʩʷ, ʠ ʦʩʥʦʚʥʦʡ ʚʢʣʘʜ ʚ ʞʝʩʪʢʦʩʪʴ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ʫʞʝ ʥʝ ʷʚʣʷʝʪʩʷ 

ʵʥʪʨʦʧʠʡʥʳʤ. ʕʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʳ, ʧʨʦʜʝʣʘʥʥʳʝ ʦʧʪʠʯʝʩʢʠʤ ʧʠʥʮʝʪʦʤ, ʜʝʤʦʥʩʪʨʠʨʫʶʪ 

ʥʘʣʠʯʠʝ ʫʧʨʫʛʠʭ ʨʘʩʪʷʞʝʥʠʡ ʚ ʠʥʪʝʨʚʘʣʝ ʥʘʛʨʫʟʦʢ 5 - 50 ʧʢʅ.  

 ɽʩʣʠ  ʚ ʤʦʜʝʣʠ çʯʝʨʚʝʦʙʨʘʟʥʦʡ ʮʝʧʠè ʫʯʠʪʳʚʘʪʴ ʚʥʫʪʨʝʥʥʠʝ ʫʧʨʫʛʠʝ ʩʚʦʡʩʪʚʘ 

ʩʪʝʨʞʥʷ, ʪʦ ʚ ʧʝʨʚʦʤ ʧʨʠʙʣʠʞʝʥʠʠ, ʧʦʣʘʛʘʷ, ʯʪʦ ʦʙʱʘʷ ʜʣʠʥʘ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ 

ʚʦʟʨʘʩʪʘʝʪ ʣʠʥʝʡʥʦ ʩ ʨʦʩʪʦʤ ʧʨʠʣʦʞʝʥʥʦʡ ʩʠʣʳ, ʧʦʣʫʯʘʝʤ: 
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      (1.6),
 

ʛʜʝ: S ï ʤʦʜʫʣʴ ʨʘʩʪʷʞʝʥʠʷ ʩʪʝʨʞʥʷ, ʩʚʷʟʘʥʥʳʡ ʩ ʝʛʦ ʧʝʨʩʠʩʪʝʥʪʥʦʡ ʜʣʠʥʦʡ P 

ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʝʤ:   
Tk

Sr
P
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2

= ʛʜʝ r - ʨʘʜʠʫʩ ʩʪʝʨʞʥʷ. 

 ʆʧʪʠʤʘʣʴʥʦʝ ʩʦʛʣʘʩʠʝ ʬʦʨʤʫʣʳ (1.6) c ʦʧʳʪʘʤʠ, ʧʨʦʜʝʣʘʥʥʳʤʠ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ 

ʦʧʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʧʠʥʮʝʪʘ [Smith et al, 1996; Wang et al, 1997] ʚ ʨʘʩʪʚʦʨʝ 150 ʤʄ Na+ 

ʧʦʣʫʯʘʝʪʩʷ ʧʨʠ S ʨʘʚʥʳʤ ʧʨʠʤʝʨʥʦ 1000 ʧʢʅ. 

B-S ʧʝʨʝʭʦʜ 

 ʕʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʳʝ ʜʘʥʥʳʝ, ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʥʳʝ ʥʘ ʈʠʩ. 1.6 , ʧʦʢʘʟʘʣʠ, ʯʪʦ ʢʦʛʜʘ 

ʤʦʣʝʢʫʣʘ ɼʅʂ ʠʩʧʳʪʳʚʘʝʪ ʥʘʛʨʫʟʢʠ ʦʢʦʣʦ 65 ʧʢʅ ʠʣʠ ʙʦʣʴʰʝ, ʦʥʘ ʨʝʟʢʦ ʤʝʥʷʝʪ ʩʚʦʶ 

ʩʪʨʫʢʪʫʨʫ, ʨʘʩʪʷʛʠʚʘʷʩʴ ʥʘ 70% ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ ʢʘʥʦʥʠʯʝʩʢʦʡ Bïʬʦʨʤʦʡ [Cluzel et al, 

1996; Smith et al, 1996], ʪʦ ʝʩʪʴ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʧʝʨʝʭʦʜ ʚ ʪʘʢ ʥʘʟʳʚʘʝʤʫʶ Sïʬʦʨʤʫ, 
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ʨʘʟʣʠʯʥʳʝ ʤʦʜʝʣʠ ʢʦʪʦʨʦʡ ʞʜʫʪ ʩʚʦʝʛʦ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʦʛʦ ʧʦʜʪʚʝʨʞʜʝʥʠʷ. ʇʝʨʝʭʦʜ 

ʠʟ B ʚ S ʬʦʨʤʫ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʢʦʦʧʝʨʘʪʠʚʥʦ ʠ ʚ ʦʯʝʥʴ ʫʟʢʦʤ ʜʠʘʧʘʟʦʥʝ ʩʠʣ. ʇʨʠ 

ʜʘʣʴʥʝʡʰʝʤ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʠ ʥʘʛʨʫʟʦʢ ʧʦʚʝʜʝʥʠʝ Sïɼʅʂ ʩʪʘʥʦʚʠʪʩʷ ʪʘʢʠʤ ʞʝ, ʢʘʢ ʫ ʜʚʫʭ 

ʦʜʥʦʥʠʪʝʚʳʭ ʤʦʣʝʢʫʣ ɼʅʂ. ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, Sïɼʅʂ ʨʘʟʜʝʣʷʝʪʩʷ ʥʘ ʜʚʝ ʥʠʪʠ, ʪ.ʝ. 

ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʝʝ ʧʣʘʚʣʝʥʠʝ.  

 

  

ʈʠʩ. 1.5.   ʕʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʳʝ ʠ ʪʝʦʨʝʪʠʯʝʩʢʠʝ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʨʘʩʪʷʞʝʥʠʷ x/L 

ʜʚʫʥʠʪʝʚʦʡ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ ʦʪ ʧʨʠʣʦʞʝʥʥʦʡ ʩʠʣʳ F [Bustamante et al, 1994]. 

«x» ï ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʳʝ ʟʥʘʯʝʥʠʷ; ʟʝʣʝʥʘʷ ʠ ʩʠʥʷʷ ʢʨʠʚʳʝ çˈè ʠ çˈè ʦʪʚʝʯʘʶʪ 

ʪʝʦʨʝʪʠʯʝʩʢʠ ʨʘʩʩʯʠʪʘʥʥʳʤ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʷʤ ʧʦ ʤʦʜʝʣʠ ʯʝʨʚʝʦʙʨʘʟʥʦʡ ʮʝʧʠ ʧʨʠ P = 53 

ʥʤ (ʩʠʥʷʷ ʢʨʠʚʘʷ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʝʪ ʪʦʯʥʦ ʨʘʩʩʯʠʪʘʥʥʦʡ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ, ʘ ʟʝʣʝʥʘʷ ï 

ʵʢʩʪʨʘʧʦʣʷʮʠʠ ʚ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʠʠ ʩ ʬʦʨʤʫʣʦʡ (1.4) ); ʯʝʨʥʘʷ ʢʨʠʚʘʷ çˈè ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʝʪ 

ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ, ʧʦʣʫʯʝʥʥʦʡ ʚ ʨʘʤʢʘʭ ʤʦʜʝʣʠ ʩʚʦʙʦʜʥʦ ʩʦʯʣʝʥʝʥʥʦʡ ʮʝʧʠ ʧʨʠ b = 2P = 106 

ʥʤ, ʘ ʢʦʨʠʯʥʝʚʘʷ ʢʨʠʚʘʷ çˈè ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʝʪ ʟʘʢʦʥʫ ɻʫʢʘ (1.5). 
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ʈʠʩ. 1.6.   ʕʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʘʷ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʴ ʨʘʩʪʷʞʝʥʠʷ x/L ʜʚʫʥʠʪʝʚʦʡ ʠ 

ʦʜʥʦʥʠʪʝʚʦʡ ʤʦʣʝʢʫʣ ɼʅʂ ʦʪ ʧʨʠʣʦʞʝʥʥʦʡ ʚʥʝʰʥʝʡ ʩʠʣʳ F [Bustamante et al, 1994]. 

«ˈÅ »̍ - ʨʘʩʪʷʞʝʥʠʝ ʜʚʫʥʠʪʝʚʦʡ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ, çï ï» - ʨʘʩʯʝʪʥʘʷ ʢʨʠʚʘʷ ʧʦ 

ʫʨʘʚʥʝʥʠʶ (1.6), çƶ». «ƴ», «ƺ»ï ʨʘʩʪʷʞʝʥʠʝ ʦʜʥʦʥʠʪʝʚʦʡ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ ʚ 2 ʤʄ Na+, 

5 ʤʄ ʄg2+ ʠ 150 ʤʄ Na+ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʦ.     

ʈʘʟʨʳʚ ʢʦʚʘʣʝʥʪʥʳʭ ʩʚʷʟʝʡ ʚ ʤʦʣʝʢʫʣʝ ɼʅʂ 

 ʂʘʢʦʝ ʥʘʪʷʞʝʥʠʝ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ, ʯʪʦʙʳ ʨʘʟʦʨʚʘʪʴ ʢʦʚʘʣʝʥʪʥʳʝ ʩʚʷʟʠ ʚ ʤʦʣʝʢʫʣʝ 

ɼʅʂ? ʊʝʦʨʝʪʠʯʝʩʢʠʝ ʦʮʝʥʢʠ ʧʦʢʘʟʳʚʘʶʪ, ʯʪʦ ʜʘʥʥʘʷ ʩʠʣʘ ʜʦʣʞʥʘ ʧʨʝʚʳʰʘʪʴ 5000 

ʧʢʅ. ʆʜʥʘʢʦ ʚ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʭ ʚ ʜʚʠʞʫʱʝʤʩʷ ʧʦʪʦʢʝ ʨʘʟʨʳʚ ʤʦʣʝʢʫʣ ɼʅʂ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʣ 

ʫʞʝ ʧʨʠ 100-300 ʧʢʅ. ɽʜʠʥʠʯʥʳʝ ʜʚʫʥʠʪʝʚʳʝ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ, ʨʘʩʪʷʥʫʪʳʝ ʚʦʜʥʳʤ 

ʤʝʥʠʩʢʦʤ, ʨʘʟʨʳʚʘʣʠʩʴ ʧʨʠ 960 ʧʢʅ [Bensimon et al, 1995]. ʂʦʨʦʪʢʠʝ ʜʚʫʥʠʪʝʚʳʝ 

ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ ʚ ʘʪʦʤʥʦ-ʩʠʣʦʚʦʡ ʤʠʢʨʦʩʢʦʧʠʠ [Lee et al, 1994] ʚʳʜʝʨʞʠʚʘʣʠ 

ʥʘʪʷʞʝʥʠʝ ʙʦʣʝʝ 1700 ʧʢʅ. ɺʝʩʴʤʘ ʩʣʦʞʥʦ ʫʩʪʘʥʦʚʠʪʴ ʠʩʪʠʥʥʦʝ ʟʥʘʯʝʥʠʝ ʩʠʣʳ, 

ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦʡ ʜʣʷ ʨʘʟʨʳʚʘ ʜʚʫʥʠʪʝʚʦʡ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ, ʪ.ʢ. ʦʥʘ ʦʢʘʟʳʚʘʝʪʩʷ ʟʘʚʠʩʷʱʝʡ 

ʦʪ ʜʣʠʥʳ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ʠ ʩʚʦʡʩʪʚ ʨʘʩʪʚʦʨʠʪʝʣʷ. ʋ ʧʦʣʠʩʘʭʘʨʠʜʥʳʭ ʤʦʣʝʢʫʣ ʚ ʚʦʜʥʦʤ 

ʨʘʩʪʚʦʨʝ ʩʠʣʘ, ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʘʷ ʜʣʷ ʠʭ ʨʘʟʨʳʚʘ, ʙʳʣʘ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʘ ʧʨʠ ʧʦʤʦʱʠ ʘʪʦʤʥʦ-

ʩʠʣʦʚʦʡ ʤʠʢʨʦʩʢʦʧʠʠ ʠ ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ ʦʢʦʣʦ 1000 ʧʢʅ [Grandbois et al, 1999]. 
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1.3. ʈʘʩʱʝʧʣʝʥʠʝ ʧʦʣʠʤʝʨʦʚ ʧʦʜ ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʘ. 

ʗʚʣʝʥʠʝ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʚʦʛʦ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ʧʦʣʠʤʝʨʥʳʭ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʡ ʚ ʨʘʩʪʚʦʨʝ 

ʘʢʪʠʚʥʦ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʪʩʷ ʚ ʩʘʤʳʭ ʨʘʟʥʳʭ ʪʝʭʥʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʦʧʝʨʘʮʠʷʭ. ɺʘʞʥʦʡ 

ʦʩʦʙʝʥʥʦʩʪʴʶ ʜʘʥʥʦʛʦ ʧʨʦʮʝʩʩʘ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʪʦ, ʯʪʦ ʢʨʫʧʥʳʝ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ʨʘʩʱʝʧʣʷʶʪʩʷ 

ʥʘʤʥʦʛʦ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʝʝ, ʯʝʤ ʢʦʨʦʪʢʠʝ, ʧʦʟʚʦʣʷʷ ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʳʤ ʦʙʨʘʟʦʤ ʠʟʤʝʥʷʪʴ 

ʨʘʩʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʢʦʤʧʦʥʝʥʪʦʚ ʨʘʩʪʚʦʨʘ ʧʦ ʩʪʝʧʝʥʠ ʧʦʣʠʤʝʨʠʟʘʮʠʠ.  

ʍʘʨʘʢʪʝʨʥʳʝ ʦʩʦʙʝʥʥʦʩʪʠ ʧʨʦʮʝʩʩʘ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ʧʦʣʠʤʝʨʦʚ ʧʦʜ ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ 

ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʘ ʚʳʩʦʢʦʡ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʩʚʠʜʝʪʝʣʴʩʪʚʫʶʪ ʦ ʪʦʤ, ʯʪʦ ʜʘʥʥʦʝ ʷʚʣʝʥʠʝ 

ʦʪʥʦʩʠʪʩʷ ʢ ʢʣʘʩʩʫ ʪʘʢ ʥʘʟʳʚʘʝʤʳʭ ʤʝʭʘʥʦʭʠʤʠʯʝʩʢʠʭ ʨʝʘʢʮʠʡ ï ʪʦ ʝʩʪʴ ʨʝʘʢʮʠʡ, 

ʢʘʪʘʣʠʟʠʨʫʝʤʳʭ ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ ʤʝʭʘʥʠʯʝʩʢʠʭ ʩʠʣ [Basedow et al, 1977]. ʄʝʭʘʥʦʭʠʤʠʯʝʩʢʘʷ 

ʨʝʘʢʮʠʷ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʩʣʦʞʥʳʤ ʤʥʦʛʦʩʪʘʜʠʡʥʳʤ ʧʨʦʮʝʩʩʦʤ, ʢʦʪʦʨʳʡ ʚʢʣʶʯʘʝʪ 

ʤʝʭʘʥʠʯʝʩʢʫʶ ʜʝʬʦʨʤʘʮʠʶ ʤʦʣʝʢʫʣʳ, ʧʨʝʜʰʝʩʪʚʫʶʱʫʶ ʭʠʤʠʯʝʩʢʦʡ ʨʝʘʢʮʠʠ. ɺ 

ʩʣʫʯʘʝ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʚʦʛʦ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ʧʦʣʠʤʝʨʦʚ ʚ ʨʘʩʪʚʦʨʝ, ʜʝʬʦʨʤʘʮʠʷ ʤʦʣʝʢʫʣʳ 

ʚʦʟʥʠʢʘʝʪ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʛʠʜʨʦʜʠʥʘʤʠʯʝʩʢʠʭ ʩʠʣ. ʉʠʣʳ, ʧʨʠʚʦʜʷʱʠʝ ʢ 

ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʶ ʧʦʣʠʤʝʨʦʚ ʧʦʜ ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʘ ʚʳʩʦʢʦʡ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ, ʩʚʷʟʘʥʳ ʩ 

ʢʘʚʠʪʘʮʠʦʥʥʳʤʠ ʧʨʦʮʝʩʩʘʤʠ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʧʨʦʠʩʭʦʜʷʪ ʚ ʦʟʚʫʯʠʚʘʝʤʦʤ ʨʘʩʪʚʦʨʝ [Basedow 

et al, 1977]. 

  

ɺ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʠʠ ʩ ʪʝʦʨʠʝʡ ʤʝʭʘʥʦʭʠʤʠʯʝʩʢʠʭ ʨʝʘʢʮʠʠ [ɹʫʪʷʛʠʥ, 1971], 

ʩʫʱʝʩʪʚʫʝʪ ʜʚʘ ʧʨʷʤʳʭ ʤʝʭʘʥʠʟʤʘ ʧʝʨʝʭʦʜʘ ʤʝʭʘʥʠʯʝʩʢʦʡ ʵʥʝʨʛʠʠ ʚ ʵʥʝʨʛʠʶ, 

ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʫʶ ʜʣʷ ʧʨʦʪʝʢʘʥʠʷ ʭʠʤʠʯʝʩʢʦʡ ʨʝʘʢʮʠʠ. ʇʝʨʚʳʡ ʤʝʭʘʥʠʟʤ ʩʚʷʟʘʥ ʩ 

ʤʝʭʘʥʠʯʝʩʢʦʡ ʜʝʬʦʨʤʘʮʠʝʡ ʭʠʤʠʯʝʩʢʦʡ ʩʚʷʟʠ ï ʠʟʤʝʥʝʥʠʝʤ ʤʝʞʘʪʦʤʥʳʭ ʨʘʩʩʪʦʷʥʠʡ ʠ 

ʜʝʬʦʨʤʘʮʠʝʡ ʵʣʝʢʪʨʦʥʥʳʭ ʦʙʣʘʢʦʚ ʧʦʜ ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ ʚʥʝʰʥʝʡ ʩʠʣʳ, ʘ ʚʪʦʨʦʡ ï ʩ 

ʚʦʟʙʫʞʜʝʥʠʝʤ ʢʦʣʝʙʘʪʝʣʴʥʳʭ ʩʪʝʧʝʥʝʡ ʩʚʦʙʦʜʳ ʩʚʷʟʠ ʧʨʠ ʣʦʢʘʣʴʥʦʤ ʨʘʟʦʛʨʝʚʝ 

ʤʦʣʝʢʫʣʳ, ʩʚʷʟʘʥʥʳʤ ʩ ʧʝʨʝʭʦʜʦʤ ʤʝʭʘʥʠʯʝʩʢʦʡ ʵʥʝʨʛʠʠ ʜʝʬʦʨʤʘʮʠʠ ʚ ʪʝʧʣʦ. 

 ʇʝʨʚʳʡ ʤʝʭʘʥʠʟʤ ʤʦʞʥʦ ʩʯʠʪʘʪʴ ʨʘʚʥʦʚʝʩʥʳʤ ʧʨʦʮʝʩʩʦʤ, ʝʩʣʠ ʭʘʨʘʢʪʝʨʥʦʝ 

ʚʨʝʤʷ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʚʥʝʰʥʝʡ ʩʠʣʳ ʥʘʤʥʦʛʦ ʧʨʝʚʳʰʘʝʪ ʚʨʝʤʷ ʨʝʣʘʢʩʘʮʠʠ ʢ ʨʘʩʧʨʝʜʝʣʝʥʠʶ 

ʄʘʢʩʚʝʣʣʘ-ɹʦʣʴʮʤʘʥʘ. ɺʪʦʨʦʡ ʤʝʭʘʥʠʟʤ ʩʚʷʟʘʥ ʩ ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦ ʥʝʨʘʚʥʦʚʝʩʥʳʤ 

ʧʨʦʮʝʩʩʦʤ ʠ ʧʨʠʤʝʥʠʤ ʢ ʦʧʠʩʘʥʠʶ ʨʝʘʢʮʠʡ ʚ ʩʣʫʯʘʝ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʠʤʧʫʣʴʩʥʳʭ ʩʠʣ ï 

ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ʧʨʠ ʜʝʡʩʪʚʠʠ ʫʜʘʨʥʳʭ ʚʦʣʥ. ʂʠʥʝʪʠʢʘ ʤʝʭʘʥʦʭʠʤʠʯʝʩʢʦʡ ʨʝʘʢʮʠʠ ʚ ʧʝʨʚʦʤ 

ʩʣʫʯʘʝ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʦʧʠʩʘʥʘ ʚ ʨʘʤʢʘʭ ʪʝʦʨʠʠ ʘʢʪʠʚʠʨʦʚʘʥʥʦʛʦ ʢʦʤʧʣʝʢʩʘ ï ʠʣʠ ʥʘ 

ʦʩʥʦʚʝ ʤʦʜʠʬʠʮʠʨʦʚʘʥʥʦʛʦ ʫʨʘʚʥʝʥʠʷ ɸʨʨʝʥʠʫʩʘ [Schmidt et al, 2008], ʯʪʦ ʙʫʜʝʪ 

ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʦ ʚ ʪʨʝʪʴʝʡ ʛʣʘʚʝ ʜʠʩʩʝʨʪʘʮʠʠ.   
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 ɸʢʫʩʪʠʯʝʩʢʘʷ ʢʘʚʠʪʘʮʠʷ 

 

ʇʦʜ ʷʚʣʝʥʠʝʤ ʘʢʫʩʪʠʯʝʩʢʦʡ ʢʘʚʠʪʘʮʠʝʡ ʧʦʥʠʤʘʝʪʩʷ ʩʦʚʦʢʫʧʥʦʩʪʴ ʧʨʦʮʝʩʩʦʚ, 

ʩʚʷʟʘʥʥʳʭ ʩ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝʤ ʚ ʦʟʚʫʯʠʚʘʝʤʦʤ ʨʘʩʪʚʦʨʝ ʪʘʢ ʥʘʟʳʚʘʝʤʳʭ ʢʘʚʠʪʘʮʠʦʥʥʳʭ 

ʧʫʟʳʨʴʢʦʚ. ʆʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝ ʧʫʟʳʨʴʢʦʚ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʤ ʨʘʟʨʳʚʘ ʞʠʜʢʦʩʪʠ ʧʦʜ 

ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʳʭ ʜʘʚʣʝʥʠʡ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʘ: ʚ ʬʘʟʝ ʨʘʟʨʷʞʝʥʠʷ ʟʚʫʢʦʚʦʡ ʚʦʣʥʳ ʥʘ 

ʠʤʝʶʱʠʭʩʷ ʚ ʞʠʜʢʦʩʪʠ ʤʠʢʨʦʧʫʟʳʨʴʢʘʭ ʦʙʨʘʟʫʝʪʩʷ ʨʘʟʨʳʚ ʚ ʚʠʜʝ ʧʦʣʦʩʪʠ, ʢʦʪʦʨʘʷ 

ʟʘʧʦʣʥʷʝʪʩʷ ʥʘʩʳʱʝʥʥʳʤ ʧʘʨʦʤ ʠ ʜʠʬʬʫʥʜʠʨʫʶʱʠʤ ʚ ʥʝʝ ʨʘʩʪʚʦʨʝʥʥʳʤ ʛʘʟʦʤ. ɺ 

ʬʘʟʝ ʩʞʘʪʠʷ ʧʘʨ ʢʦʥʜʝʥʩʠʨʫʝʪʩʷ, ʘ ʠʤʝʶʱʠʡʩʷ ʚ ʧʦʣʦʩʪʠ ʛʘʟ ʧʦʜʚʝʨʛʘʝʪʩʷ ʩʠʣʴʥʦʤʫ 

ʩʞʘʪʠʶ. ɺ ʤʦʤʝʥʪ çʩʭʣʦʧʳʚʘʥʠʷè ʜʘʚʣʝʥʠʝ ʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘ ʛʘʟʘ ʜʦʩʪʠʛʘʶʪ ʚʳʩʦʢʠʭ 

ʟʥʘʯʝʥʠʡ, ʯʪʦ ʧʦʨʦʞʜʘʝʪ ʚ ʙʣʠʟʢʦʡ ʦʢʨʝʩʪʥʦʩʪʠ ʧʫʟʳʨʴʢʘ ʠʤʧʫʣʴʩ ʚʳʩʦʢʦʛʦ ʜʘʚʣʝʥʠʷ. 

ɸʢʫʩʪʠʯʝʩʢʘʷ ʢʘʚʠʪʘʮʠʷ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʷʝʪ ʩʦʙʦʡ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʳʡ ʤʝʭʘʥʠʟʤ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ 

ʵʥʝʨʛʠʠ. ʇʨʠ ʢʘʚʠʪʘʮʠʠ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʥʠʟʢʘʷ ʩʨʝʜʥʷʷ ʧʣʦʪʥʦʩʪʴ ʵʥʝʨʛʠʠ ʟʚʫʢʦʚʦʛʦ 

ʧʦʣʷ ʪʨʘʥʩʬʦʨʤʠʨʫʝʪʩʷ ʚ ʚʳʩʦʢʫʶ ʧʣʦʪʥʦʩʪʴ ʵʥʝʨʛʠʠ ʚ ʤʘʣʦʤ ʦʙʲʝʤʝ ʚʥʫʪʨʠ ʠ ʚʙʣʠʟʠ 

ʩʭʣʦʧʳʚʘʶʱʝʛʦʩʷ ʧʫʟʳʨʴʢʘ. ʇʦʣʥʘʷ ʵʥʝʨʛʠʷ ʟʘʭʣʦʧʳʚʘʶʱʝʛʦʩʷ ʧʫʟʳʨʴʢʘ ʥʝʚʝʣʠʢʘ, 

ʦʜʥʘʢʦ ʩʬʝʨʠʯʝʩʢʘʷ ʩʭʦʜʠʤʦʩʪʴ ʧʫʟʳʨʴʢʘ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʶ ʦʯʝʥʴ ʙʦʣʴʰʠʭ 

ʣʦʢʘʣʴʥʳʭ ʧʣʦʪʥʦʩʪʝʡ ʵʥʝʨʛʠʠ, ʘ, ʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦ, ʚʳʩʦʢʠʭ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨ ʠ ʜʘʚʣʝʥʠʡ 

[Brennen, 1995]. 

 

 ʄʦʜʝʣʴ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ʧʦʣʠʤʝʨʦʚ ʧʦʜ ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ ʘʢʫʩʪʠʯʝʩʢʦʡ ʢʘʚʠʪʘʮʠʠ. 

 

ʕʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʳʝ ʜʘʥʥʳʝ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʪʝʦʨʝʪʠʯʝʩʢʠʝ ʨʘʩʯʝʪʳ ʩʚʠʜʝʪʝʣʴʩʪʚʫʶʪ ʦ 

ʪʦʤ, ʯʪʦ ʧʨʠ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʳʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʩʭʣʦʧʳʚʘʥʠʝ ʢʘʚʠʪʘʮʠʦʥʥʦʛʦ ʧʫʟʳʨʴʢʘ ʤʦʞʝʪ 

ʚʳʟʳʚʘʪʴ ʚʳʩʦʢʦʛʨʘʜʠʝʥʪʥʳʝ ʪʝʯʝʥʠʷ ʚ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʞʠʜʢʦʩʪʠ, ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʳʝ ʜʣʷ 

ʨʘʟʨʳʚʘ ʧʦʣʠʤʝʨʥʳʭ ʤʦʣʝʢʫʣ [ʕʣʴʧʠʥʝʨ, 1973; Basedow et al, 1977].  

ɺ ʥʘʩʪʦʷʱʝʝ ʚʨʝʤʷ ʦʙʱʝʧʨʠʥʷʪʦʡ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʤʦʜʝʣʴ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ, ʧʨʝʜʣʦʞʝʥʥʘʷ 

ʊʦʤʘʩʦʤ [Thomas, 1959]: ʧʨʠ ʩʭʣʦʧʳʚʘʥʠʠ ʢʘʚʠʪʘʮʠʦʥʥʦʛʦ ʧʫʟʳʨʴʢʘ ʚʦʟʥʠʢʘʝʪ 

ʩʠʣʴʥʳʡ ʨʘʜʠʘʣʴʥʳʡ ʛʨʘʜʠʝʥʪ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʪʝʯʝʥʠʷ ʞʠʜʢʦʩʪʠ, ʢʦʪʦʨʳʡ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ 

ʨʘʩʪʷʞʝʥʠʶ ʧʦʣʠʤʝʨʘ ʠ, ʚ ʢʦʥʝʯʥʦʤ ʠʪʦʛʝ, ʢ ʝʛʦ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʶ (ʩʤ. ʈʠʩ. 1.7) .  
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ʈʠʩ.1.7. ʀʣʣʶʩʪʨʘʮʠʷ ʢ ʤʦʜʝʣʠ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ʧʦʣʠʤʝʨʦʚ ʧʦʜ ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ ʘʢʫʩʪʠʯʝʩʢʦʡ 

ʢʘʚʠʪʘʮʠʠ. ʇʨʠ ʩʭʣʦʧʳʚʘʥʠʠ ʢʘʚʠʪʘʮʠʦʥʥʦʛʦ ʧʫʟʳʨʴʢʘ ʨʘʜʠʫʩʘ R ʞʠʜʢʦʩʪʴ 

ʫʩʪʨʝʤʣʷʝʪʩʷ ʢ ʮʝʥʪʨʫ ʧʫʟʳʨʴʢʘ. ʉʢʦʨʦʩʪʴ ʜʚʠʞʝʥʠʷ ʞʠʜʢʦʩʪʠ ʠʤʝʝʪ ʤʘʢʩʠʤʘʣʴʥʦʝ 

ʟʥʘʯʝʥʠʝ ʫ ʧʦʚʝʨʭʥʦʩʪʠ ʧʫʟʳʨʴʢʘ U=dR/dt ʠ ʫʤʝʥʴʰʘʝʪʩʷ ʩ ʨʦʩʪʦʤ ʨʘʩʩʪʦʷʥʠʷ ʦʪ 

ʧʦʚʝʨʭʥʦʩʪʠ ʧʫʟʳʨʴʢʘ. ʅʘʣʠʯʠʝ ʛʨʘʜʠʝʥʪʘ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʪʝʯʝʥʠʷ ʞʠʜʢʦʩʪʠ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ 

ʪʦʤʫ, ʯʪʦ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʪʝʯʝʥʠʷ ʥʘ ʧʨʦʪʠʚʦʧʦʣʦʞʥʳʭ ʢʦʥʮʘʭ ʧʦʣʠʤʝʨʘ ʨʘʟʣʠʯʥʳ. ʕʪʦ 

ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʚʦʟʥʠʢʥʦʚʝʥʠʶ ʨʘʩʪʷʛʠʚʘʶʱʝʛʦ ʫʩʠʣʠʷ F ʚ ʧʦʣʠʤʝʨʝ, ʠʤʝʶʱʝʛʦ 

ʤʘʢʩʠʤʘʣʴʥʦʝ ʟʥʘʯʝʥʠʝ ʚ ʮʝʥʪʨʝ ʤʦʣʝʢʫʣʳ. ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʧʦʣʠʤʝʨ, ʨʘʩʧʦʣʦʞʝʥʥʳʡ 

ʥʘ ʨʘʩʩʪʦʷʥʠʠ r ʦʪ ʮʝʥʪʨʘ ʧʫʟʳʨʴʢʘ ʠ ʦʨʠʝʥʪʠʨʦʚʘʥʥʳʡ ʧʘʨʘʣʣʝʣʴʥʦ ʩʢʦʨʦʩʪʠ 

ʪʝʯʝʥʠʷ ʞʠʜʢʦʩʪʠ, ʧʦʜʚʝʨʞʝʥ ʜʝʡʩʪʚʠʶ ʨʘʩʪʷʛʠʚʘʶʱʝʛʦ ʫʩʠʣʠʷ, ʢʦʪʦʨʦʝ ʤʦʞʝʪ 

ʧʨʠʚʝʩʪʠ ʢ ʝʛʦ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʶ 

 

ɺ ʪʨʝʪʴʝʡ ʛʣʘʚʝ ʜʠʩʩʝʨʪʘʮʠʠ ʥʘ ʦʩʥʦʚʝ ʜʘʥʥʦʡ ʤʦʜʝʣʠ ʧʨʝʜʣʦʞʝʥ ʧʦʜʭʦʜ ʢ 

ʤʦʜʝʣʠʨʦʚʘʥʠʶ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ɼʅʂ ʧʦʜ ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ ʘʢʫʩʪʠʯʝʩʢʦʡ ʢʘʚʠʪʘʮʠʠ. ɺʘʞʥʦ 

ʦʪʤʝʪʠʪʴ, ʯʪʦ ʜʘʥʥʘʷ ʤʦʜʝʣʴ ʧʦʟʚʦʣʷʝʪ ʦʧʠʩʳʚʘʪʴ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʝ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ɼʅʂ ʚ 

ʨʘʤʢʘʭ ʦʩʥʦʚʥʦʛʦ ʤʝʭʘʥʠʟʤʘ ʤʝʭʘʥʦʭʠʤʠʯʝʩʢʦʛʦ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ï ʪʦ ʝʩʪʴ ʥʘ ʦʩʥʦʚʝ 

ʧʨʝʜʧʦʣʦʞʝʥʠʷ ʦ ʧʦʥʠʞʝʥʠʠ ʘʢʪʠʚʘʮʠʦʥʥʦʛʦ ʙʘʨʴʝʨʘ ʨʝʘʢʮʠʠ ʟʘ ʩʯʝʪ ʜʝʡʩʪʚʠʷ 

ʨʘʩʪʷʛʠʚʘʶʱʝʛʦ ʫʩʠʣʠʷ. ʊʘʢʦʡ ʧʦʜʭʦʜ ʧʦʟʚʦʣʷʝʪ ʦʧʠʩʘʪʴ ʧʦʟʠʮʠʦʥʥʳʡ ʵʬʬʝʢʪ 

ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ɼʅʂ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʤ (ʩʤ. ɻʣʘʚʫ 2), ʪʦ ʝʩʪʴ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʴ ʩʢʦʨʦʩʪʠ 

ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ʬʦʩʬʦʜʠʵʬʠʨʥʦʡ ʩʚʷʟʠ ʦʪ ʝʝ ʧʦʣʦʞʝʥʠʷ ʚ ʮʝʧʠ ʤʦʣʝʢʫʣʳ [Ilôicheva et al, 
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1999]. ʕʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʳʝ ʧʨʦʬʠʣʠ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ɼʅʂ ʧʦʜ ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʘ 

ʜʝʤʦʥʩʪʨʠʨʫʶʪ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦʝ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ʬʨʘʛʤʝʥʪʘ ɼʅʂ ʚ 

ʮʝʥʪʨʘʣʴʥʦʡ ʯʘʩʪʠ ʤʦʣʝʢʫʣʳ, ʯʪʦ ʩʚʠʜʝʪʝʣʴʩʪʚʫʝʪ ʚ ʧʦʣʴʟʫ ʚʳʙʨʘʥʥʦʡ ʤʦʜʝʣʠ 

ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ, ʩʦʛʣʘʩʥʦ ʢʦʪʦʨʦʡ ʩʠʣʘ ʨʘʩʪʷʞʝʥʠʷ ʠʤʝʝʪ ʤʘʢʩʠʤʘʣʴʥʦʝ ʟʥʘʯʝʥʠʝ ʚ 

ʮʝʥʪʨʝ ʬʨʘʛʤʝʥʪʘ.  

 

ʉʣʝʜʫʝʪ ʦʪʤʝʪʠʪʴ, ʯʪʦ ʥʘʙʣʶʜʘʝʤʦʝ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʝ ɼʅʂ ʧʦʜ ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ 

ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʘ ʚʳʩʦʢʦʡ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʪʘʢʞʝ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʩʚʷʟʘʥʦ ʩ ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ ʫʜʘʨʥʳʭ 

ʚʦʣʥ, ʦʙʨʘʟʫʶʱʠʭʩʷ ʧʨʠ ʩʭʣʦʧʳʚʘʥʠʠ ʢʘʚʠʪʘʮʠʦʥʥʳʭ ʧʫʟʳʨʴʢʦʚ. ɺ ʩʣʫʯʘʝ ʜʝʡʩʪʚʠʷ 

ʫʜʘʨʥʦʡ ʚʦʣʥʳ ʠʤʧʫʣʴʩʥʘʷ ʤʝʭʘʥʠʯʝʩʢʘʷ ʜʝʬʦʨʤʘʮʠʷ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ʤʦʞʝʪ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪʴ 

ʠʟ-ʟʘ ʨʝʟʢʦʛʦ ʠʟʤʝʥʝʥʠ̫ ʜʘʚʣʝʥʠʷ ʨʘʩʪʚʦʨʠʪʝʣʷ. ɹʳʣʘ ʧʨʝʜʣʦʞʝʥʘ ʤʦʜʝʣʴ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ 

ʧʦʣʠʤʝʨʦʚ ʧʦʜ ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ ʫʜʘʨʥʳʭ ʚʦʣʥ ʢʘʚʠʪʘʮʠʠ [Gooberman, 1960], ʧʦʟʚʦʣʷʶʱʘʷ 

ʦʧʠʩʘʪʴ ʧʦʟʠʮʠʦʥʥʳʡ ʵʬʬʝʢʪ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ, ʥʘʙʣʶʜʘʝʤʳʡ ʚ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʭ ʧʦ 

ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʚʦʡ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʤʘʢʨʦʤʦʣʝʢʫʣ ʧʦʣʠʩʪʠʨʦʣʘ. ʆʜʥʘʢʦ, ʚʦʟʤʦʞʥʦʩʪʴ 

ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʷ ʜʘʥʥʦʡ ʤʦʜʝʣʠ ʜʣʷ ʦʧʠʩʘʥʠʷ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ʢʦʨʦʪʢʠʭ ʬʨʘʛʤʝʥʪʦʚ ɼʅʂ ï 

ʜʣʠʥʦʡ ʦʪ ʥʝʩʢʦʣʴʢʠʭ ʜʝʩʷʪʢʦʚ ʜʦ ʥʝʩʢʦʣʴʢʠʭ ʩʦʪʝʥ ʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʳʭ ʧʘʨ ï ʪʨʝʙʫʝʪ 

ʜʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ.   

 

ɺ ʜʘʥʥʦʡ ʨʘʙʦʪʝ ʨʘʩʩʤʦʪʨʝʥʘ ʪʨʘʜʠʮʠʦʥʥʘʷ ʤʦʜʝʣʴ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠ,̫ ʦʧʠʩʳʚʘʶʱʘʷ 

ʨʘʟʨʳʚ ɼʅʂ ʢʘʢ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʷ ʤʦʣʝʢʫʣʳ ʩ ʚʳʩʦʢʦʛʨʘʜʠʝʥʪʥʳʤ ʪʝʯʝʥʠʝʤ 

ʞʠʜʢʦʩʪʠ, ʚʦʟʥʠʢʘʶʱʠʤ ʚʙʣʠʟʠ ʩʭʣʦʧʳʚʘʶʱʝʛʦʩʷ ʢʘʚʠʪʘʮʠʦʥʥʦʛʦ ʧʫʟʳʨʴʢʘ. 

ɺʦʟʤʦʞʥʦʩʪʴ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ɼʅʂ ʧʦʜ ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ ʫʜʘʨʥʳʭ ʚʦʣʥ ʢʘʚʠʪʘʮʠʠ ʪʨʝʙʫʝʪ 

ʜʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʳʭ ʢʘʢ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʳʭ, ʪʘʢ ʠ ʪʝʦʨʝʪʠʯʝʩʢʠʭ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʡ. 

 

 

  

 

 

 



27 

 

 

ɻʣʘʚʘ 2. ʋʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʚʦʝ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʝ ɼʅʂ: ʦʙʨʘʙʦʪʢʘ ʠ ʘʥʘʣʠʟ 

ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʳʭ ʜʘʥʥʳʭ 

ɺ ʜʘʥʥʦʡ ʛʣʘʚʝ ʦʧʠʩʘʥʘ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʘʷ ʧʨʦʮʝʜʫʨʘ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ɼʅʂ 

ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʤ, ʤʝʪʦʜʠʢʘ ʧʦʣʫʯʝʥʠʷ ʠ ʦʙʨʘʙʦʪʢʠ ʜʘʥʥʳʭ. ʇʨʠʚʝʜʝʥʳ ʭʘʨʘʢʪʝʨʥʳʝ 

ʩʚʦʡʩʪʚʘ ʥʘʙʣʶʜʘʝʤʦʛʦ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʩʪʘʪʠʩʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʘʥʘʣʠʟʘ 

ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʦʩʪʠ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʚʦʛʦ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ɼʅʂ. 

2.1. ʆʧʠʩʘʥʠʝ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘ ʠ ʧʨʦʮʝʜʫʨʳ ʦʙʨʘʙʦʪʢʠ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʳʭ ʜʘʥʥʳʭ. 

ʌʨʘʛʤʝʥʪʳ ɼʅʂ ʧʦʣʫʯʘʣʠ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʝʤ ɚ - ʬʘʛʘ ʠ ʧʣʘʟʤʠʜ pBR322, pUC18 ʠ 

pGEM7(f+) (Promega), ʩʦʜʝʨʞʘʚʰʠʭ ʚ ʧʦʣʠʣʠʥʢʝʨʘʭ ʨʘʟʣʠʯʥʳʝ ʚʩʪʘʚʢʠ, 

ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʱʠʤʠ ʨʝʩʪʨʠʢʪʘʟʘʤʠ. ɼʣʷ ʚʚʝʜʝʥʠʷ ʨʘʜʠʦʘʢʪʠʚʥʦʡ ʤʝʪʢʠ ʚ 3'-ʢʦʥʝʮ 

ʬʨʘʛʤʝʥʪʦʚ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ [a-
33
P]dATP ʠʣʠ [a -

33
P]dCTP (ñʌɻʋʇò ʀʥʩʪʠʪʫʪ 

ʨʝʘʢʪʦʨʥʳʭ ʤʘʪʝʨʠʘʣʦʚ, ɿʘʨʝʯʥʳʡ, ʉʚʝʨʜʣʦʚʩʢʘʷ ʦʙʣ.), ʦʩʪʘʣʴʥʳʝ ʥʝʤʝʯʝʥʳʝ dNTP ʠ 

ʬʨʘʛʤʝʥʪ ʂʣʝʥʦʚʘ ɼʅʂ-ʧʦʣʠʤʝʨʘʟʳ I Escherichia coli (Boehringer Mannheim, ɻʝʨʤʘʥʠʷ). 

ɺʳʜʝʣʝʥʠʝ ʬʨʘʛʤʝʥʪʦʚ ɼʅʂ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ ʚ 5%-ʥʦʤ ʧʦʣʠʘʢʨʠʣʘʤʠʜʥʦʤ ʛʝʣʝ ʪʦʣʱʠʥʦʡ 

1ʤʤ, ʩ ʧʦʩʣʝʜʫʶʱʝʡ ʵʣʶʮʠʝʡ ʠ ʦʩʘʞʜʝʥʠʝʤ. ʇʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʬʨʘʛʤʝʥʪʦʚ ʠ ʜʨʫʛʠʝ 

ʤʘʪʝʨʠʘʣʳ, ʢʘʩʘʶʱʠʝʩʷ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘ, ʧʨʠʚʝʜʝʥʳ ʥʘ ʩʘʡʪʝ http://grok.imb.ac.ru\en 

ʆʙʣʫʯʝʥʠʝ ʨʘʩʪʚʦʨʦʚ ʬʨʘʛʤʝʥʪʦʚ ɼʅʂ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʤ 

ɼʣʷ ʧʨʠʛʦʪʦʚʣʝʥʠʷ ʦʙʨʘʟʮʦʚ 10 ʤʢʣ ʨʘʩʪʚʦʨʘ ʬʨʘʛʤʝʥʪʘ ɼʅʂ (ʧʨʠʤʝʨʥʦ 10
4
 ɹʢ) 

ʚ ʚʦʜʝ ʩʤʝʰʠʚʘʣʠʩʴ ʩ 10 ʤʢʣ 0.2 ʄ NaOAc, ʨʅ 6.0 ʚ ʪʦʥʢʦʩʪʝʥʥʳʭ ʧʦʣʠʧʨʦʧʠʣʝʥʦʚʳʭ 

ʧʨʦʙʠʨʢʘʭ ʥʘ 0.2 ʤʣ (N801-0540, Perkin-Elmer, USA). ʂʦʥʝʯʥʘʷ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʷ 

ʬʨʘʛʤʝʥʪʘ ʩʦʩʪʘʚʣʷʣʘ 5 - 10 ʤʢʛ/ʤʣ ʠʣʠ ~10 ʤʢʄ ʧ.ʥ. 

ʆʙʣʫʯʝʥʠʝ ʧʨʦʚʦʜʠʣʦʩʴ ʥʘ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʚʦʤ ʜʠʩʧʝʨʛʘʪʦʨʝ ʋɿɼʅ-2ʊ (ʋʢʨʘʠʥʘ) 

ʧʨʠ ʯʘʩʪʦʪʝ 22 ʢɻʮ. ʌʦʪʦʛʨʘʬʠʷ ʠ ʩʭʝʤʘ ʫʩʪʘʥʦʚʢʠ ʧʨʠʚʝʜʝʥʘ ʥʘ ʈʠʩ.2.1. ʇʨʦʙʠʨʢʠ 

ʧʦʤʝʱʘʣʠ ʚ ʪʝʬʣʦʥʦʚʦʝ ʢʦʣʴʮʦ ʩ ʮʝʥʪʨʘʣʴʥʳʤ ʦʪʚʝʨʩʪʠʝʤ 15 ʤʤ ʠ ʩ ʨʘʜʠʘʣʴʥʳʤʠ 

ʦʪʚʝʨʩʪʠʷʤʠ ʜʣʷ ʧʨʦʙʠʨʦʢ ʪʘʢ, ʯʪʦʙʳ ʢʦʥʮʳ ʧʨʦʙʠʨʦʢ, ʚ ʢʦʪʦʨʳʭ ʥʘʭʦʜʠʣʠʩʴ 

ʪʝʩʪʠʨʫʝʤʳʝ ʨʘʩʪʚʦʨʳ, ʥʘʭʦʜʠʣʠʩʴ ʥʘ ʨʘʩʩʪʦʷʥʠʠ ʦʢʦʣʦ 0.5 ʩʤ ʦʪ ʧʦʚʝʨʭʥʦʩʪʠ ʪʦʨʮʘ 

ʠʟʣʫʯʘʪʝʣʷ, ʜʠʘʤʝʪʨ ʢʦʪʦʨʦʛʦ ʩʦʩʪʘʚʣʷʣ 12 ʤʤ. ʂʦʣʴʮʦ ʠ ʠʟʣʫʯʘʪʝʣʴ ʧʦʤʝʱʘʣʠʩʴ ʚ 

ʙʘʥʶ ʩ ʚʦʜʦʡ ʠ ʤʝʣʢʦʨʘʟʤʦʣʦʪʳʤ ʣʴʜʦʤ, ʢʦʪʦʨʘʷ ʚʨʘʱʘʣʘʩʴ ʩʦ ʩʢʦʨʦʩʪʴʶ ʜʚʘ ʦʙʦʨʦʪʘ 

ʚ ʤʠʥʫʪʫ. ʄʦʱʥʦʩʪʴ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʘ ʦʧʨʝʜʝʣʷʣʘʩʴ ʢʘʣʦʨʠʤʝʪʨʠʯʝʩʢʠ ʠ ʩʦʩʪʘʚʠʣʘ ʙʦʣʝʝ 70 

ɺʘʪʪ. 
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ʈʠʩ.2.1. ʉʭʝʤʘ ʫʩʪʘʥʦʚʢʠ ʜʣʷ ʦʙʣʫʯʝʥʠʷ ʬʨʘʛʤʝʥʪʦʚ ɼʅʂ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʤ 

 

ɼʣʷ ʢʦʥʪʨʦʣʷ ʢʘʚʠʪʘʮʠʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʘʩʴ ʪʝʩʪʦʚʘʷ ʧʨʦʙʠʨʢʘ, ʩʦʜʝʨʞʘʱʘʷ 20 ʤʢʣ 

0.05M KJ ʚ 0.025%-ʥʦʤ ʨʘʩʪʚʦʨʝ ʢʨʘʭʤʘʣʘ. ʇʦʩʣʝ ʦʙʣʫʯʝʥʠʷ ʚ ʪʝʯʝʥʠʠ 8 ʤʠʥ ʩʪʝʧʝʥʴ 

ʦʢʨʘʰʠʚʘʥʠʷ ʨʘʩʪʚʦʨʘ ʙʳʣʘ ʵʢʚʠʚʘʣʝʥʪʥʘ ʜʦʙʘʚʣʝʥʠʶ ʧʨʠʤʝʨʥʦ 10
-4 

M ʧʝʨʝʢʠʩʠ 

ʚʦʜʦʨʦʜʘ. ɼʣʷ ʢʦʥʪʨʦʣʷ ʤʝʥʴʰʠʭ ʜʦʟ ʵʢʩʧʦʟʠʮʠʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʩʷ ʘʥʘʣʦʛʠʯʥʳʡ ʪʝʩʪ, 

ʩʦʜʝʨʞʘʱʠʡ ʨʘʩʪʚʦʨ ʢʨʘʭʤʘʣʘ, ʥʘʩʳʱʝʥʥʳʡ CCl4 ʧʨʠ 20
o
ʉ. ʉʣʝʜʫʝʪ ʦʪʤʝʪʠʪʴ, ʯʪʦ 

ʥʘʙʣʶʜʘʝʤʳʡ ʚʳʭʦʜ ʧʝʨʝʢʠʩʠ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʝʪ ʠʟʚʝʩʪʥʳʤ ʠʟ ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʳ 

ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʘʤ, ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʤ ʧʨʠ ʥʦʨʤʘʣʴʥʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ ʠ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʘ 2 

ɺʘʪʪ/ʩʤ
2 
[ʄʘʨʛʫʣʠʩ, 1984]. ʀʟʚʝʩʪʥʦ, ʯʪʦ ʥʠʟʢʘʷ ʯʘʩʪʦʪʘ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʘ ʠ ʥʠʟʢʘʷ 

ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘ ʨʘʩʪʚʦʨʘ ʧʨʠʚʦʜʷʪ ʢ ʫʩʠʣʝʥʠʶ ʢʘʚʠʪʘʮʠʦʥʥʳʭ ʵʬʬʝʢʪʦʚ [Basedow et al, 

1977] 

ʈʘʟʜʝʣʝʥʠʝ ʬʨʘʛʤʝʥʪʦʚ ʚ ʜʝʥʘʪʫʨʠʨʫʶʱʝʤ ʛʝʣʝ 

ʇʦʩʣʝ ʦʙʣʫʯʝʥʠʷ ʢ ʩʤʝʩʠ ʜʦʙʘʚʣʷʣʠ 90 ʤʢʣ ʨʘʩʪʚʦʨʘ 0.15 ʄ NaCl, 50 ʤM ʊʨʠʩ-

HCl (ʨʅ 7.5), 10 ʤʄ EDTA, 10 ʤʢʛ/ʤʣ ʪʈʅʂ. ʉʤʝʩʴ ʵʢʩʪʨʘʛʠʨʦʚʘʣʠ ʬʝʥʦʣʦʤ, ɼʅʂ 

ʦʩʘʞʜʘʣʠ ʵʪʘʥʦʣʦʤ, ʧʨʦʤʳʚʘʣʠ 70%-ʥʳʤ ʵʪʘʥʦʣʦʤ, ʚʳʩʫʰʠʚʘʣʠ, ʨʘʩʪʚʦʨʷʣʠ ʚ 1 ʤʢʣ 

95%-ʥʦʛʦ ʬʦʨʤʘʤʠʜʘ, ʩʦʜʝʨʞʘʱʝʛʦ 15 ʤʄ EDTA (pH 8.0), 0.05% ʙʨʦʤʬʝʥʦʣʦʚʦʛʦ 
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ʩʠʥʝʛʦ ʠ 0.05% ʢʩʠʣʝʥʮʠʘʥʦʣʘ FF, ʥʘʛʨʝʚʘʣʠ 1 ʤʠʥ ʧʨʠ 90
o
C, ʙʳʩʪʨʦ ʦʭʣʘʞʜʘʣʠ ʜʦ 0

o
ʉ 

ʠ ʥʘʥʦʩʠʣʠ ʥʘ ʜʝʥʘʪʫʨʠʨʫʶʱʠʡ ʇɸɸɻ ʜʣʠʥʦʡ 40 ʩʤ ʩ ʛʨʘʜʠʝʥʪʥʦʡ ʪʦʣʱʠʥʦʡ 0.15-0.45 

ʤʤ. ʕʣʝʢʪʨʦʬʦʨʝʟ ʧʨʦʚʦʜʠʣʠ 55 ʤʠʥ ʧʨʠ 100 ɺʪ (2.5 ʢɺ) ʧʨʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ 60-70
o
C. 

ʇʝʨʝʜ ʵʢʩʧʦʥʠʨʦʚʘʥʠʝʤ ʛʝʣʴ ʬʠʢʩʠʨʦʚʘʣʠ ʚ 10%-ʥʦʡ ʫʢʩʫʩʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪʝ ʠ ʚʳʩʫʰʠʚʘʣʠ 

ʥʘ ʩʪʝʢʣʝ, ʧʨʝʜʚʘʨʠʪʝʣʴʥʦ ʦʙʨʘʙʦʪʘʥʥʦʤ ʛʘʤʤʘ-ʤʝʪʘʢʨʠʣʧʨʦʧʠʣʦʢʩʠʩʠʣʘʥʦʤ (LKB, 

ʐʚʝʮʠʷ) ʠ ʵʢʩʧʦʥʠʨʦʚʘʣʠ ʩ ʣʶʤʠʥʝʩʮʝʥʪʥʳʤ ʵʢʨʘʥʦʤ ʩ ʧʦʩʣʝʜʫʶʱʠʤ ʩʢʘʥʠʨʦʚʘʥʠʝʤ 

ʥʘ ʧʨʠʙʦʨʝ ñCyclone Storage Phosphor Systemò (Packard BioScience Company, USA). 

ɸʥʘʣʠʟ ʛʝʣʝʡ 

ɼʣʷ ʘʥʘʣʠʟʘ ʛʝʣʝʡ, ʪʠʧʠʯʥʘʷ ʢʘʨʪʠʥʘ ʢʦʪʦʨʳʭ ʧʦʢʘʟʘʥʘ ʥʘ ʈʠʩ.2.1, 

ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʘʩʴ ʢʦʤʧʴʶʪʝʨʥʘʷ ʧʨʦʛʨʘʤʤʘ SAFA, ʨʘʟʨʘʙʦʪʘʥʥʘʷ ʛʨʫʧʧʦʡ ʠʟ 

ʉʪʝʥʜʬʦʨʩʢʦʛʦ ʫʥʠʚʝʨʩʠʪʝʪʘ [Das et al, 2005]. ʕʪʘ ʧʨʦʛʨʘʤʤʘ ʧʦʟʚʦʣʷʝʪ ʧʦʩʣʝ 

ʢʦʨʨʝʢʪʠʨʦʚʢʠ ʪʨʝʢʦʚ ʜʦʨʦʞʝʢ ʛʝʣʷ ʚʳʯʠʩʣʷʪʴ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʚʩʝʭ ʧʦʣʦʩ ʥʘ ʚʩʝʭ 

ʜʦʨʦʞʢʘʭ, ʠ ʩʦʦʪʥʦʩʠʪʴ ʵʪʠ ʧʦʣʦʩʳ ʩ ʟʘʜʘʥʥʦʡ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʴʶ ʥʫʢʣʝʦʪʠʜʦʚ ʧʨʠ 

ʧʦʤʦʱʠ ʜʦʨʦʞʢʠ, ʩʦʜʝʨʞʘʱʝʡ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʭʠʤʠʯʝʩʢʦʛʦ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ʠʟʚʝʩʪʥʦʡ 

ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʧʦ ʧʫʨʠʥʘʤ. ɸʥʘʣʠʟ ʨʷʜʘ ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʭ ʛʝʣʝʡ, ʧʨʦʚʝʜʸʥʥʳʡ ʩ 

ʧʦʤʦʱʴʶ ʧʨʦʛʨʘʤʤʳ OptiQuant (Packard Instrument Company), ʧʦʢʘʟʳʚʘʣ ʩʭʦʜʥʳʝ 

ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ. 

ɿʥʘʯʝʥʠʝ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʢʘʞʜʦʡ ʧʦʣʦʩʳ ʥʘ ʛʝʣʝ ʧʨʦʧʦʨʮʠʦʥʘʣʴʥʦ 

ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʬʨʘʛʤʝʥʪʘ ɼʅʂ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʦʡ ʜʣʠʥʳ ʠ, ʧʦʵʪʦʤʫ,  ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʝʪ 

ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʦʡ ʬʦʩʬʦʜʠʵʬʠʨʥʦʡ ʩʚʷʟʠ ʥʘʯʘʣʴʥʦʛʦ ʬʨʘʛʤʝʥʪʘ. 

ʉʪʝʧʝʥʴ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ɼʅʂ ï ʪʦ ʝʩʪʴ ʜʦʣʷ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʥʳʭ ʬʨʘʛʤʝʥʪʦʚ - ʧʦʚʳʰʘʝʪʩʷ ʧʨʠ 

ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʠ ʚʨʝʤʝʥʠ ʦʙʣʫʯʝʥʠʷ ʬʨʘʛʤʝʥʪʘ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʤ. ʊʘʢʞʝ ʩʣʝʜʫʝʪ ʦʪʤʝʪʠʪʴ 

ʥʘʙʣʶʜʘʝʤʳʡ ʵʬʬʝʢʪ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʷ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ʬʨʘʛʤʝʥʪʦʚ ɼʅʂ ʚ ʠʭ 

ʮʝʥʪʨʘʣʴʥʦʡ ʯʘʩʪʠ ï ʪʘʢ ʥʘʟʳʚʘʝʤʳʡ ʧʦʟʠʮʠʦʥʥʳʡ ʵʬʬʝʢʪ.  

ʅʘ ʘʙʩʦʣʶʪʥʫʶ ʚʝʣʠʯʠʥʫ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʧʦʣʦʩʳ ʥʘ ʛʝʣʝ ʚʣʠʷʝʪ ʤʥʦʞʝʩʪʚʦ 

ʬʘʢʪʦʨʦʚ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʤʦʛʫʪ ʤʝʥʷʪʴʩʷ ʦʪ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘ ʢ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʫ, ʧʦʵʪʦʤʫ, ʧʨʠ 

ʘʥʘʣʠʟʝ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʳʭ ʜʘʥʥʳʭ ʩʣʝʜʫʝʪ ʦʧʝʨʠʨʦʚʘʪʴ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʳʤʠ ʟʥʘʯʝʥʠʷʤʠ 

ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʝʡ ʧʦʣʦʩ, ʘ ʥʝ ʘʙʩʦʣʶʪʥʳʤʠ ʟʥʘʯʝʥʠʷʤʠ. 

  ɺ ʜʘʣʴʥʝʡʰʝʤ, ʘʙʩʦʣʶʪʥʘʷ ʚʝʣʠʯʠʥʘ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ ʧʦʣʦʩʳ ʥʘ ʛʝʣʝ  ʙʫʜʝʪ 

ʥʘʟʳʚʘʪʴʩʷ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴʶ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ I, ʘ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʘʷ ʚʝʣʠʯʥʘ ï ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦʡ 

ʯʘʩʪʦʪʦʡ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ R.  

  ɼʣʷ ʚʳʯʠʩʣʝʥʠʷ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʳʭ ʯʘʩʪʦʪ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ, ʟʥʘʯʝʥʠʝ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ 

ʢʘʞʜʦʡ ʧʦʣʦʩʳ ʜʝʣʠʣʦʩʴ ʥʘ ʩʨʝʜʥʝʝ ʟʥʘʯʝʥʠʝ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʝʡ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʦʛʦ 

ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʩʦʩʝʜʥʠʭ ʧʦʣʦʩ: 
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ʛʜʝ n, k ï ʥʦʤʝʨʘ ʧʦʣʦʩ, m ï ʧʘʨʘʤʝʪʨ, ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʟʫʶʱʠʡ ʚʝʣʠʯʠʥʫ çʦʢʥʘè, ʧʦ ʢʦʪʦʨʦʤʫ 

ʧʨʦʚʦʜʠʪʩʷ ʫʩʨʝʜʥʝʥʠʝ. ɺʘʨʴʠʨʦʚʘʥʠʝ ʚʝʣʠʯʠʥʳ ʪʘʢʦʛʦ çʦʢʥʘè ʧʦʢʘʟʘʣʦ, ʯʪʦ 

ʦʧʪʠʤʘʣʴʥʳʤ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʚʝʣʠʯʠʥʘ ʚ 31 ʥʫʢʣʝʦʪʠʜ (ʪ.ʝ. ʚ 31 ʧʦʣʦʩʫ) - ʫʤʝʥʴʰʝʥʠʝ ʵʪʦʡ 

ʚʝʣʠʯʠʥʳ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʶ ʨʘʟʙʨʦʩʘ ʜʘʥʥʳʭ, ʘ ʜʘʣʴʥʝʡʰʝʝ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ 

ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʠ ʥʝ ʩʢʘʟʳʚʘʝʪʩʷ ʥʘ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʠ ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʭ ʟʥʘʯʝʥʠʡ, ʥʦ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ 

ʫʤʝʥʴʰʝʥʠʶ ʯʠʩʣʘ ʘʥʘʣʠʟʠʨʫʝʤʳʭ ʟʥʘʯʝʥʠʡ ʥʘ ʚʝʣʠʯʠʥʫ çʦʢʥʘè ʜʣʷ ʢʘʞʜʦʛʦ ʛʝʣʷ. 

ʕʪʘ ʦʧʝʨʘʮʠʷ ʚ ʜʘʣʴʥʝʡʰʝʤ ʙʫʜʝʪ ʥʘʟʳʚʘʪʴʩʷ ʧʨʦʮʝʜʫʨʦʡ ʥʦʨʤʘʣʠʟʘʮʠʝʡ ʜʘʥʥʳʭ 

ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ. ʆʧʠʩʘʥʥʘʷ ʧʨʦʮʝʜʫʨʘ ʥʠʚʝʣʠʨʫʝʪ ʵʬʬʝʢʪʳ ʫʤʝʥʴʰʝʥʠʷ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ 

ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ʢ ʢʦʥʮʘʤ ʬʨʘʛʤʝʥʪʘ ʠ ʨʘʟʣʠʯʠʷ ʚ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʷʭ ʜʦʨʦʞʝʢ ʥʘ ʨʘʟʥʳʭ 

ʛʝʣʷʭ ʠ, ʧʦʵʪʦʤʫ, ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʪʩʷ ʜʣʷ ʩʪʘʪʠʩʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʘʥʘʣʠʟʘ ʚʣʠʷʥʠʷ 

ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʧʘʨ ʦʩʥʦʚʘʥʠʡ ʥʘ ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʚʦʛʦ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ɼʅʂ. 

 

2.2. ʍʘʨʘʢʪʝʨʥʳʝ ʩʚʦʡʩʪʚʘ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʚʦʛʦ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ɼʅʂ 

 

ɼʣʷ ʪʦʛʦ ʯʪʦʙʳ ʧʨʦʜʝʤʦʥʩʪʨʠʨʦʚʘʪʴ ʭʘʨʘʢʪʝʨʥʳʝ ʢʘʨʪʠʥʳ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʚʦʛʦ 

ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ, ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʝ ʧʨʠ ʧʦʤʦʱʠ ʵʣʝʢʪʨʦʬʦʨʝʟʘ ʚ ʧʦʣʠʘʢʨʠʣʘʤʠʜʥʦʤ ʛʝʣʝ, ʜʘʣʝʝ 

ʧʨʠʚʝʜʝʥ ʈʠʩ.2.2, ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʷʶʱʠʡ ʠʟʦʙʨʘʞʝʥʠʝ ʛʝʣʷ, ʧʦʣʫʯʝʥʥʦʛʦ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ 

ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʚʦʛʦ ʦʙʣʫʯʝʥʠʷ ʬʨʘʛʤʝʥʪʦʚ ɼʅʂ ʨʘʟʣʠʯʥʦʡ ʜʣʠʥʳ. ɻʝʣʴ ʨʘʟʙʠʪ ʥʘ ʪʨʠ 

ʯʘʩʪʠ, ʚ ʢʘʞʜʦʡ ʠʟ ʢʦʪʦʨʳʭ ʜʦʨʦʞʢʠ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʪ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʶ ʬʨʘʛʤʝʥʪʦʚ ɼʅʂ 

ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʦʡ ʜʣʠʥʳ. ʉʣʝʚʘ ʧʨʠʚʝʜʝʥʳ ʜʦʨʦʞʢʠ, ʦʪʚʝʯʘʶʱʠʝ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʶ ʩʘʤʦʛʦ 

ʜʣʠʥʥʦʛʦ ʬʨʘʛʤʝʥʪʘ ɼʅʂ ï ʜʣʠʥʦʡ 311 ʧʘʨ ʦʩʥʦʚʘʥʠʡ (ʜʦʨʦʞʢʠ 1-6), ʚ ʮʝʥʪʨʝ ï 

ʜʦʨʦʞʢʠ 7-12 ï ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʝ ʬʨʘʛʤʝʥʪʘ ʩʨʝʜʥʝʡ ʜʣʠʥʳ (251 ʧ.ʦ.) ʠ ʩʧʨʘʚʘ ï ʜʘʥʥʳʝ ʧʦ 

ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʶ ʢʦʨʦʪʢʦʛʦ ʬʨʘʛʤʝʥʪʘ (216 ʧʘʨ ʦʩʥʦʚʘʥʠʡ) ï ʜʦʨʦʞʢʠ 13-17. 

ʇʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʴ ʥʫʢʣʝʦʪʠʜʦʚ ʢʦʨʦʪʢʦʛʦ ʬʨʘʛʤʝʥʪʘ ʪʘʢʞʝ ʩʦʜʝʨʞʠʪʩʷ ʚ ʩʨʝʜʥʝʤ ʠ 

ʜʣʠʥʥʦʤ ʬʨʘʛʤʝʥʪʘʭ, ʘ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʴ ʩʨʝʜʥʝʛʦ ʬʨʘʛʤʝʥʪʘ ï ʚ ʜʣʠʥʥʦʤ 

ʬʨʘʛʤʝʥʪʝ.  ɺʠʜʥʦ, ʯʪʦ ʧʨʠ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʠ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʦʙʣʫʯʝʥʠʷ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʤ ʦʪ ʜʚʫʭ 

ʜʦ 16 ʤʠʥʫʪ ʜʣʷ ʚʩʝʭ ʬʨʘʛʤʝʥʪʦʚ ʥʘʙʣʶʜʘʝʪʩʷ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦʝ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ ʦʙʱʝʛʦ ʫʨʦʚʥʷ 

ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ɼʅʂ.  
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ʈʠʩ.2.2 ʀʟʦʙʨʘʞʝʥʠʝ ʛʝʣʷ, 

ʧʦʣʫʯʝʥʥʦʛʦ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ 

ʵʣʝʢʪʨʦʬʦʨʝʟʘ ʦʙʣʫʯʝʥʥʳʭ 

ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʤ ʤʝʯʝʥʳʭ ʬʨʘʛʤʝʥʪʦʚ 

ɼʅʂ ʨʘʟʣʠʯʥʦʡ ʥʘʯʘʣʴʥʦʡ ʜʣʠʥʳ.  

ɼʦʨʦʞʢʠ 2 - 6 ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʪ 

ʦʙʣʫʯʝʥʠʶ ʜʚʫʥʠʪʝʚʳʭ ʬʨʘʛʤʝʥʪʦʚ 

ɼʅʂ ʜʣʠʥʦʡ 311 ʧʘʨ ʦʩʥʦʚʘʥʠʡ ʧʨʠ 

ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʚʨʝʤʝʥʘʭ ʦʙʣʫʯʝʥʠʷ. 

ɼʦʨʦʞʢʠ 7-12 ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʪ 

ʦʙʣʫʯʝʥʠʶ ʬʨʘʛʤʝʥʪʦʚ ʜʣʠʥʦʡ ʚ 251 

ʧʘʨʫ ʦʩʥʦʚʘʥʠʡ, ʘ ʜʦʨʦʞʢʠ 13-17 ï 

ʦʙʣʫʯʝʥʠʶ ʬʨʘʛʤʝʥʪʦʚ ʜʣʠʥʦʡ 216 

ʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʳʭ ʧʘʨ. ɼʦʨʦʞʢʠ 1 ʠ 18 

ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʪ ʭʠʤʠʯʝʩʢʦʤʫ 

ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʶ ʬʨʘʛʤʝʥʪʦʚ ɼʅʂ ʧʦ 

ʧʫʨʠʥʘʤ.  
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ʂʘʞʜʘʷ ʧʦʣʦʩʘ ʥʘ ʛʝʣʝ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʝʪ ʬʨʘʛʤʝʥʪʘʤ ɼʅʂ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʦʡ ʜʣʠʥʳ, 

ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʥʳʤ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʨʘʟʨʳʚʘ ʧʝʨʚʦʥʘʯʘʣʴʥʦʛʦ ʬʨʘʛʤʝʥʪʘ ʧʦ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʱʝʡ 

ʬʦʩʬʦʜʠʵʬʠʨʥʦʡ ʩʚʷʟʠ. ʀʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʟʘʩʚʝʪʢʠ ʠʟʦʙʨʘʞʝʥʠʷ ʧʦʣʦʩʳ ʥʘ ʵʢʨʘʥʝ, ʪʦ 

ʝʩʪʴ ʩʪʝʧʝʥʴ ʝʝ çʧʦʯʝʨʥʝʥʠʷè, ʩʯʠʪʘʝʪʩʷ ʧʨʦʧʦʨʮʠʦʥʘʣʴʥʦʡ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ 

ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʱʠʭ ʬʨʘʛʤʝʥʪʦʚ. 

ʀʟ ʨʠʩʫʥʢʘ ʚʠʜʥʦ, ʯʪʦ ʜʦʙʘʚʣʝʥʠʝ ʪʠʦʤʦʯʝʚʠʥʳ ʥʝ ʦʢʘʟʳʚʘʝʪ ʟʥʘʯʠʤʦʛʦ 

ʚʣʠʷʥʠʷ ʥʘ ʢʘʨʪʠʥʫ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ( ʩʤ. ɼʦʨʦʞʢʠ 11 ʠ 12). ʊʘʢʞʝ ʥʝ ʦʢʘʟʳʚʘʝʪ ʚʠʜʠʤʦʛʦ 

ʚʣʠʷʥʠʷ ʜʦʙʘʚʣʝʥʠʝ ʜʨʫʛʠʭ ʩʢʝʚʝʥʜʞʝʨʦʚ ʘʢʪʠʚʥʳʭ ʨʘʜʠʢʘʣʦʚ (ʪʦ ʝʩʪʴ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʡ, 

ʙʣʦʢʠʨʫʶʱʠʭ ʜʝʡʩʪʚʠʝ ʘʢʪʠʚʥʳʭ ʨʘʜʠʢʘʣʦʚ) - ʘʩʢʦʨʙʘʪʘ ʥʘʪʨʠʷ ʠ ʜʠʪʠʦʪʨʝʠʪʦʣʘ 

(ʜʘʥʥʳʝ ʥʝ ʧʨʠʚʝʜʝʥʳ). ʅʘʧʨʦʪʠʚ, ʜʦʙʘʚʣʝʥʠʝ 50% ʛʣʠʮʝʨʠʥʘ, ʧʨʠʚʦʜʷʱʝʝ ʢ 

ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʶ ʚʷʟʢʦʩʪʠ ʨʘʩʪʚʦʨʘ, ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʨʝʟʢʦʤʫ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʶ ʫʨʦʚʥʷ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ 

(ʜʦʨʦʞʢʠ 3,8 ʠ 14). ɼʦʨʦʞʢʠ, ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʱʠʝ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʶ ɼʅʂ ʧʨʠ ʜʦʙʘʚʣʝʥʠʠ 

ʛʣʠʮʝʨʠʥʘ, ʚʳʛʣʷʜʷʪ ʪʘʢʞʝ, ʢʘʢ ʜʦʨʦʞʢʠ ʙʝʟ ʛʣʠʮʝʨʠʥʘ, ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʱʠʝ ʙʦʣʝʝ 

ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʤʫ ʚʨʝʤʝʥʠ ʦʙʣʫʯʝʥʠʷ. ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ ʚʷʟʢʦʩʪʠ ʨʘʩʪʚʦʨʘ 

ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʶ ʦʙʱʝʡ ʩʪʝʧʝʥʠ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ɼʅʂ, ʦʩʪʘʚʣʷʷ ʥʝʠʟʤʝʥʥʳʤʠ 

ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʳʝ ʯʘʩʪʦʪʳ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ. ʕʪʦʪ ʵʬʬʝʢʪ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʦʜʥʠʤ ʠʟ ʭʘʨʘʢʪʝʨʥʳʭ 

ʧʨʠʟʥʘʢʦʚ ʤʝʭʘʥʦʭʠʤʠʯʝʩʢʠʭ ʨʝʘʢʮʠʡ. 

ʈʠʩʫʥʦʢ 2.2 ʪʘʢʞʝ ʜʝʤʦʥʩʪʨʠʨʫʝʪ ʧʦʟʠʮʠʦʥʥʳʡ ʵʬʬʝʢʪ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ï ʪʦ ʝʩʪʴ 

ʦʩʣʘʙʣʝʥʠʝ ʩʪʝʧʝʥʠ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ɼʅʂ ʢ ʢʦʥʮʘʤ ʬʨʘʛʤʝʥʪʦʚ. ʕʪʘ ʚʘʞʥʘʷ ʦʩʦʙʝʥʥʦʩʪʴ 

ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʚʦʛʦ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ɼʅʂ ʪʘʢʞʝ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʭʘʨʘʢʪʝʨʥʳʤ ʧʨʠʟʥʘʢʦʤ 

ʤʝʭʘʥʦʭʠʤʠʯʝʩʢʦʡ ʧʨʠʨʦʜʳ ʥʘʙʣʶʜʘʝʤʦʛʦ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ. ʉʣʝʜʫʝʪ ʦʪʤʝʪʠʪʴ, ʯʪʦ 

ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʘʷ ʚʝʣʠʯʠʥʘ ʧʦʟʠʮʠʦʥʥʦʛʦ ʵʬʬʝʢʪʘ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʤʘʣʦʝ ʚʣʠʷʥʠʝ ʜʦʙʘʚʣʝʥʠʷ 

ʩʢʝʚʝʥʞʝʨʦʚ ʘʢʪʠʚʥʳʭ ʨʘʜʠʢʘʣʦʚ ʥʘ ʥʘʙʣʶʜʘʝʤʳʝ ʢʘʨʪʠʥʳ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ, ʧʦʟʚʦʣʷʶʪ 

ʟʘʢʣʶʯʠʪʴ, ʯʪʦ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʝ ɼʅʂ, ʩʚʷʟʘʥʥʦʝ ʩ ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ ʘʢʪʠʚʥʳʭ ʨʘʜʠʢʘʣʦʚ, ʚ 

ʦʧʠʩʘʥʥʳʭ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʭ ʧʨʝʥʝʙʨʝʞʠʤʦ ʤʘʣʦ. 

 

ʅʘ ʈʠʩʫʥʢʝ 2.3 ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʳ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʢʦʤʧʴʶʪʝʨʥʦʡ ʦʙʨʘʙʦʪʢʠ ʛʝʣʷ, 

ʠʟʦʙʨʘʞʝʥʥʦʛʦ ʥʘ ʈʠʩ.2.2. ɿʜʝʩʴ ʧʨʠʚʦʜʷʪʩʷ ʧʨʦʬʠʣʠ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʝʡ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ I, 

ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʝ ʜʣʷ ʥʝʩʢʦʣʴʢʠʭ ʧʦʣʦʩ ʛʝʣʷ. ʇʨʦʬʠʣʠ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʳʭ ʯʘʩʪʦʪ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ 

R, ʨʘʩʯʠʪʘʥʥʳʝ ʜʣʷ ʜʚʫʭ ʧʦʣʦʩ, ʜʝʤʦʥʩʪʨʠʨʫʶʪ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪ ʥʦʨʤʘʣʠʟʘʮʠʠ ʧʨʦʬʠʣʝʡ 

ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʠ. ɺʝʣʠʯʠʥʳ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʳʭ ʯʘʩʪʦʪ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ, ʘ ʪʘʢʞʝ 

ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʴ ʧʘʨ ʦʩʥʦʚʘʥʠʡ ʬʨʘʛʤʝʥʪʘ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʷʶʪ ʚʭʦʜʥʳʝ ʜʘʥʥʳʝ ʜʣʷ 

ʩʪʘʪʠʩʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʘʥʘʣʠʟʘ ʩʧʝʮʠʬʠʯʥʦʩʪʠ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʚʦʛʦ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ɼʅʂ ʢ 

ʥʫʢʣʝʦʪʠʜʥʦʡ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ. 
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ʈʠʩ.2.3. ʇʨʦʬʠʣʠ ʫʣʴʪʨʘʟʚʫʢʦʚʦʛʦ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ, ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʝ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʦʙʨʘʙʦʪʢʠ 

ʫʢʘʟʘʥʥʳʭ ʜʦʨʦʞʝʢ ʥʘ ʛʝʣʝ, ʧʨʠʚʝʜʝʥʥʦʤ ʥʘ ʈʠʩ 2.2. ɺʳʩʦʪʘ ʩʪʦʣʙʮʘ ʧʨʦʧʦʨʮʠʦʥʘʣʴʥʘ 

ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʱʠʭ ʝʤʫ ʬʨʘʛʤʝʥʪʦʚ ɼʅʂ, ʘ ʝʛʦ ʮʚʝʪ ï ʪʠʧʫ 

ʥʫʢʣʝʦʪʠʜʘ, ʟʘ ʢʦʪʦʨʳʤ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʨʘʟʨʳʚ (ʚ ʥʘʧʨʘʚʣʝʥʠʠ ʦʪ 5ô ʢ 3ô ʢʦʥʮʫ ʮʝʧʠ, 

ʩʦʜʝʨʞʘʱʝʡ ʤʝʪʢʫ). ʅʠʞʥʠʝ ʜʠʘʛʨʘʤʤʳ ʧʦʣʫʯʝʥʳ ʧʫʪʝʤ ʥʦʨʤʘʣʠʟʘʮʠʠ ʥʘʯʘʣʴʥʳʭ 

ʜʘʥʥʳʭ ʩ ʮʝʣʴʶ ʫʩʪʨʘʥʝʥʠʷ ʧʦʟʠʮʠʦʥʥʦʛʦ ʵʬʬʝʢʪʘ, ʥʘʙʣʶʜʘʝʤʦʛʦ ʥʘ ʧʝʨʚʳʭ ʪʨʝʭ 

ʜʠʘʛʨʘʤʤʘʭ.  


