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ʠ ʢʦʵʚʦʣʶʮʠʷ ʩ ʭʦʟʷʝʚʘʤʠ 
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ʈʦʩʩʠʡʩʢʦʡ ʘʢʘʜʝʤʠʠ ʥʘʫʢ 

˸͙͍͊ͫͣͦ͟ ˮ͎ͦͪΈ ˤ͙͙͍͙͊͒ͣͪͦ͡; 
ʃʘʙʦʨʘʪʦʨʠʷ ʙʠʦʭʠʤʠʠ ʠʤʤʫʥʠʪʝʪʘ ʨʘʩʪʝʥʠʡ 
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VII ͍ ͔͙͚ͫͪͦͫͫͫ͊͟Ύ ͙͎͙ͣͦͦ͟͡;͔ͫ͊͟Ύ ΄ͦ͊͟͡-ͦͤ͟ͺ͔͔ͪͤͼ͙Ύ ζˣ͙͙ͦͭ;͔͙͔ͫ͟ ͍ͫΎ͙͘ ͎͙͍ͪ͋ͦΥ 
ͣͦͫͭ· ͔ͣ͗͒ͯ ͼ͍͙͊ͪͫͭ͊ͣη ˸͍ͦͫ͊͟-˭͍͔͙͎ͤͦͪͦ͒Σ н-у ͍͎͊ͯͫͭ͊ нлмр ͎Φ 



˽͙͙ͪ͊ͣ͒͊ ͭͪͦͺ͙;͔͙ͫ͟ͻ ͍ͫΎ͔͚͘  
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ˮ͡ΈΎ ˮ͡Έ͙; ˸͔;͙͍ͤͦ͟Σ 
͙͍ͦ͋ͤ͊ͪͯ͗ ͍ 1882 ͎Φ 
Ύ͍͔͙͔ͤ͡ ͅ ͎͊ͦͼ͙ͭͦ͊͘ ͍  
͙͍͗ͦͭͤ·ͻΣ ͪ͊ͪ͊͋ͦͭ͊͘͡ 
͍͙͔ͫͪ͊ͤͭ͡ΈͤͯΌ ͎͙ͨ͊ͭͦͦ͡Ό 
͍͔͙ͦͫͨ͊ͤ͡Ύ ό1892ύΣ ͊ ͍ 
͒͊͡Έ͔͚ͤ΄͔ͣ τ ͅ ͎͊ͦͼ͙ͭ͊ͪͤͯΌ 
͔͙ͭͦͪΌ ͙ ͙͔ͣͣͯͤͭͭ͊  
όζ˹͔ ͍͙͙ͦͫͨͪͣ;͙͍ͦͫͭΈ ͍ 
͙ͤͺ͔͟ͼ͙ͦͤͤ·ͻ ͔͋ͦͤ͘͡Ύͻη τ
 1901; ˹͔͔͍ͦ͋ͫ͊͟͡Ύ ͔͙ͨͪͣΎ τ
 1908Σ ͍͔ͫͦͣͫͭͤͦ ͫ ˽ ͔͊ͯͣ͡ 
͙̏ͪ͡ͻͦͣύΦ 
 

ˮ͡ΈΎ ˮ͡Έ͙; ˸͔;͙͍ͤͦ͟ 
1845-1916 



Å͍͔͙͔̒ͤ͡ ͔͍͙͙ͤͦͫͨͪͣ;͙͍͙ͦͫͭ 
͍͙ͦͤͦ͘͟͡ ͤ͊ ͔ͣͤͦͣ͘ ΄͔͊ͪ ͫ 
͔ͤ͊ͨ͊ͣ͘Ύͭͤ·ͻ ͍͔͔ͪͣͤΦ ˿͊ͣ·͔ 
ͨͪͦͫͭ·͔ ͙ ͔͍ͨͪͦ͋·ͭͤ·͔ 
͎͙ͦͪ͊ͤͣ͘· ͙͔ͨͪͤͯ͗͒ͤ· 
ͨͦͫͭͦΎͤͤͦ ͍͔͙ͫͭ ͋ͦͪΈ͋ͯ ͊͘ 
ͫͯ΅͔͍͍͙͔ͫͭͦ͊ͤΦ ˻͙ͤ ͦͻͦͭΎͭͫΎ 
͊͘ ͙͍͗·͙ͣ ͫͯ΅͔͍͙ͫͭ͊ͣΣ ;ͭͦ͋· 
͙ͨͭ͊ͭΈͫΎ ͙͙ͣΣ ͙ ͊͘΅͙΅͊ΌͭͫΎ 
ͦͭ ͎͙͒ͪͯͻ ͎͙͍ͦͪ͊ͤͣͦ͘Σ ;ͭͦ͋· 
͔ͤ ͫͭ͊ͭΈ ͙ͻ ͒ͦ͋·;͔͚ 

 

ÅˮΦˮΦ ˸͔;͙͍ͤͦ͟Σ мфлм 
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Å  ˴ ͔͙ͫͦ͗͊ͤ͡Ό Ύ͍͔͙͔ͤ͡ ͺ͎͊ͦͼ͙ͭͦ͊͘Σ ͻͦͭΎ  ͙ ͦ͋ΆΎͫͤΎͦ͡ ͎͙͔ͣͤͦ 
ͨͦͫͭͯ͊ͭ͡· ͔͍͙͙ͤͦͫͨͪͣ;͙͍͙ͦͫͭ ͙͍͗·ͻ ͎͙͍ͦͪ͊ͤͣͦ͘  ͎͔ͨ͊ͭͦͤ͊ͣ͟, 
ͤ ͔͎ͣͦͦ͡ ͦ͋ΆΎ͙ͫͤͭΈΣ ͊͟͟ ͔ͪ͊͋ͦͭ͊ͭ ͙ͣͣͯͤͤ͊Ύ ͙͔ͫͫͭͣ͊ ͔͙͚ͪ͊ͫͭͤ. 
ˮ͡ΈΎ ˮ͡Έ͙; ˸͔;͙͍ͤͦ͟Σ ͊͟͟ ͙͙ͫͭͤͤ·͚ ͍͙͙͒͊ͪͤͫͭΣ ͍͔͙͍ͨͪͦͪ΄͙͚ 
͋ͦ͡Έ΄͚ͦ ͔ͫͨͭͪ͟ ͎͙͍ͦͪ͊ͤͣͦ͘  ͍Ή͍ͦ͡Όͼ͙ͦͤͤͦͣ ͔ͨ͊ͤ͡ ͤ ͙͊ͤ͊͡;͙͔ 
ͺ͎͊ͦͼ͙ͭͦ͊͘Σ ͤ ͔͎ͫͣͦ ͙ͦ͋ͤ͊ͪͯ͗ͭΈ ͍ͭ͊ͦ͟·͔ ͔͙ͭ͟͟͡  ͔͙͚ͯͪ͊ͫͭͤΣ ͤ ͦ
ͦ͋ΆΎ͙ͫͤ͡ ͙ ͻ ͯ ͚ͫͭͦ;͙͍ͦͫͭΈ ͟  ͨ ͎͔͊ͭͦͤ͊ͣ ͫ ͔͒ͯ͡Ό΅͔͚ ͺ͚ͪ͊ͦ͘.  

 

Åζ˾͔͙͊ͫͭͤΎ ͊͘΅͙΅͊ΌͭͫΎ ͍͙͙ͫͦͣ ͚ͯͫͭͦ;͙͍·͙ͣ ͦ͋ͦͦ͡;͙͊ͣ͟  ͙
͍·͔͔͙͒ͤ͡Ύ͙ͣ. ˤ·͔͔͙͔͒ͤ͡ ͔ͭͦ͟͡;ͤ·ͻ ͍ͫͦͦ͟  ͯ ͔͙͚ͪ͊ͫͭͤΣ 
͔͍͔ͫ͒ͦ͊ͭ͡͡ΈͤͦΣ ͙ ͎͔ͪ͊ͭ ͦ ;͔ͤΈ ͫ ͯ΅͔͍͔ͫͭͤͤͯΌ ͪ ͦ͡ΈΣ ͟ ͊͟ ͫ ͔͍ͪ͒ͫͭͦ 
͊͘΅͙ͭ·η. ́ ͦ ͔ͫͭΈΣ ͔͙ͫ͡ ͤ ͊ ͙ͨͯͭ  ͍ ͙͍͗ͦͭͤ·͚ ͎͙ͦͪ͊ͤͣ͘  ͯ
͍͙͔ͦ͋ͯ͒ͭ͘͡Ύ ͔͙͋ͦͤ͘͡ ͔ͤͭ ͔͎ͨͪͪ͊͒·Σ ͭ ͦ ͙͔ͪ͊ͫͭͭ͡Έͤ͊Ύ ͔ͭ͊͟͟͡ 
͊͘΅͙΅͔ͤ͊ ͍ͨͦͪͦͤ͟·͙ͣ ͭ͊ͤ͟Ύ͙ͣ. ˮ͔ͣͤͤͦ ͔͒ͫ͘Έ ͙ͨͪͦͫͻ͙ͦ͒ͭ 
͔͍͔ͨͪͦ ͫ ͔͙͔ͪ͊͗ͤ ͣ ͔͗͒ͯ ͪ ͔͙͔͊ͫͭͤͣ ͙  ͨ ͎͔͊ͭͦͤͦͣ. 
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ʈʘʟʚʠʪʠʝ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʠʡ ʦ ʬʠʪʦʠʤʤʫʥʠʪʝʪʝ 

ʅʠʢʦʣʘʡ ʀʚʘʥʦʚʠʯ ɺʘʚʠʣʦʚ 

ζˮ ͙͔ͣͣͯͤͭͭ ͍·ͪ͊͋͊ͭ·͍͔͊ͭͫΎ ͨͦ͒ ͍͙͡Ύ͙͔ͤͣ 
͔͔͍͔͎ͫͭͫͭͤͤͦͦ ͦͭ͋ͦͪ͊ ͭͦ͡Έͦ͟ ͍ ͔ͭͻ ͍͙ͯͫͦ͡ΎͻΣ 
ͦͭͦͪ͟·͔ ͔͚͍ͫͦ͒ͫͭͯΌͭ ͙ͤͺ͔͟ͼ͙͙Σ ͙Σ ͊͟͟ 
͍͙ͨͪ͊ͦ͡Σ ͍·Ύ͍͡Ύ͔ͭͫΎ ͭͦ͡Έͦ͟ ͭ͊ͣΣ ͎͔͒ 
͙͔͔ͣͭͫΎ ͍ ͙ͤ͊͡;͙͙ ͭͦͭ ͙͙͡ ͙͚ͤͦ ͙ͨ͊ͪ͊ͭ͘Σ ͍ 
ͦͭͤͦ΄͔͙͙ͤ ͎ͦͭͦͪͦͦ͟ ͦͭ͋ͦͪ ͍·ͪ͊͋͊ͭ·͍͔͊ͭ 
͙͙͔ͣͣͯͤͭͭη  
˹ΦˮΦ ˤ͍͙͍͊ͦ͡ ζ˴͡Ό; ͟ ͤ͊ͻ͔͙ͦ͗͒ͤΌ ͙ͣͣͯͤͤ·ͻ 
ͺͦͪͣΦ 1918 ͎ Φη 

ζ˻͎͔ͪͦͣͤͦ ͋ͦ͡Έ΄͙͍ͤͫͭͦ ͍͙͍͒ͦ ͙͙ͨ͊ͪ͊ͭ͘;͔͙ͫ͟ͻ 
͎͙͍ͪ͋ͦ ͎ͫͭͪͦͦ ͔ͫͨͼ͙͙͙͍͊ͪͦ͊ͤͦ͘͡ ͍ ͍͔ͫͦͣ 
͙͙͔ͨ͊ͪ͊ͭͣ͘͘ ͨͦ ͔͙ͪ͊ͫͭͤΎͣ-ͻͦ͘Ύ͔͍͊ͣ ͙ 
͙ͨͪͯͪͦ;͔ͤͦ ͟ ͔͔͔ͦͨͪ͒ͤͤ͡·ͣ ͍͙͒͊ͣΣ ͪͦ͒͊ͣ ͙ 
͔͔͚͍ͫͣͫͭ͊ͣΤ ͊͗͒ͦͣͯ͟ ͪͦ͒ͯ ͔͙͚ͪ͊ͫͭͤ Σ ͊͟͟ ͍͙ͨͪ͊ͦ͡ 
͍͚͍͔͔ͫͦͫͭͤͤ ͋ͦ͡Έ΄͙͚ ͙͙͡ ͔ͣͤΈ΄͙͚ ͪΎ͒ ͍͙͍͒ͦ 
͎͙͍ͪ͋ͦΣ ͙ͫ͟͡Ό;͙͔ͭ͡Έͤͦ ͙͙ͨ͊ͪ͊ͭͪͯ͘Ό΅͙ͻ ͤ͊ 
͔͍͙͔ͨͪ͒ͫͭ͊ͭ͡Ύͻ ͎͒͊ͤͤͦͦ ͍͙͒͊ ͔͙͚ͪ͊ͫͭͤη  
˹ΦˮΦ ˤ͍͙͍͊ͦ͡ ζˮ͙͔ͣͣͯͤͭͭ ͔͙͚ͪ͊ͫͭͤ ͟ 
͙ͤͺ͔͟ͼ͙ͦͤͤ·ͣ ͔͍͙͊͋ͦ͊ͤ͘͡ΎͣΦ 1918 ͎ Φη 

ʅʠʢʦʣʘʡ ʀʚʘʥʦʚʠʯ ɺʘʚʠʣʦʚ 

1887 -1943 



ʆʩʦʙʝʥʥʦʩʪʠ ʪʨʦʬʥʦʩʪʠ ʧʘʪʦʛʝʥʦʚ 
Å 1.  ʇʘʪʦʛʝʥʳ, ʥʝ ʠʤʝʶʪ ʭʣʦʨʦʬʠʣʣʘ ʠ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪ ʜʣʷ ʩʚʦʝʛʦ ʧʠʪʘʥʠʷ ʛʦʪʦʚʳʝ 

ʦʨʛʘʥʠʯʝʩʢʠʝ ʚʝʱʝʩʪʚʘ, ʢʘʢ ʚʩʝ ʜʨʫʛʠʝ ʦʨʛʘʥʠʟʤʳ, ʠʩʢʣʶʯʘʷ ʨʘʩʪʝʥʠʷ ʠ ʥʝʢʦʪʦʨʳʭ 

ʩʠʤʙʠʦʪʨʦʬʦʚ.  

Å 2. ɹʦʣʴʰʠʥʩʪʚʦ  ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ï ʩʘʧʨʦʪʨʦʬʳ, ʪ.ʝ. ʦʨʛʘʥʠʟʤʳ, ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʱʠʝ 

ʜʣʷ ʧʠʪʘʥʠʷ ʦʨʛʘʥʠʯʝʩʢʠʝ ʚʝʱʝʩʪʚʘ ʨʘʩʪʠʪʝʣʴʥʳʭ ʠ ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʦʩʪʘʪʢʦʚ (ʧʝʨʚʘʷ 

ʩʪʫʧʝʥʴ).  

Å 3. ʉʫʱʝʩʪʚʫʶʪ ʬʦʨʤʳ, ʩʧʦʩʦʙʥʳʝ ʧʠʪʘʪʴʩʷ  ʥʝ ʪʦʣʴʢʦ ʤʸʨʪʚʳʤʠ ʪʢʘʥʷʤʠ 

ʦʩʣʘʙʣʝʥʥʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʥʦ ʠ ʫʙʠʚʘʪʴ ʝʱʸ ʞʠʚʳʝ, ʥʦ ʦʩʣʘʙʣʝʥʥʳʝ ʙʣʠʟʣʝʞʘʱʠʝ 

ʢʣʝʪʢʠ, ʚʳʜʝʣʷʷ ʥʝʢʠʝ ʪʦʢʩʠʯʝʩʢʠʝ  ʤʝʪʘʙʦʣʠʪʳ. ʀʭ  ʥʘʟʚʘʣʠ ʬʘʢʫʣʴʪʘʪʠʚʥʳʤʠ 

ʧʘʨʘʟʠʪʘʤʠ  (ʚʪʦʨʘʷ ʩʪʫʧʝʥʴ).  

Å 4. ɽʩʪʴ  ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʳ ʚʝʜʫʱʠʝ ʧʘʨʘʟʠʪʠʯʝʩʢʠʡ ʦʙʨʘʟ ʞʠʟʥʠ, ʥʦ ʚ ʦʧʨʝʜʝʣʸʥʥʳʭ 

ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʨʘʟʚʠʚʘʶʱʠʝʩʷ  ʠ ʥʘ ʤʸʨʪʚʦʤ ʦʨʛʘʥʠʯʝʩʢʦʤ ʩʫʙʩʪʨʘʪʝ. ʀʭ ʥʘʟʳʚʘʶʪ 

ʧʦʣʫʧʘʨʘʟʠʪʳ ʠʣʠ ʬʘʢʫʣʴʪʘʪʠʚʥʳʝ ʩʘʧʨʦʪʨʦʬʳ ʠʣʠ ʛʝʤʠʙʠʦʪʨʦʬʳ (ʪʨʝʪʴʷ 

ʩʪʫʧʝʥʴ).  

Å 5. ʇʘʨʘʟʠʪʳ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʤʦʛʫʪ ʧʠʪʘʪʴʩʷ ʪʦʣʴʢʦ ʟʘ ʩʯʸʪ ʞʠʚʦʛʦ ʭʦʟʷʠʥʘ, ʥʘʟʳʚʘʶʪʩʷ 

ʦʙʣʠʛʘʪʥʳʤʠ (ʠʣʠ ʙʠʦʪʨʦʬʘʤʠ).  ɺ ʵʪʦʤ ʩʣʫʯʘʝ ʝʩʣʠ ʫʤʠʨʘʝʪ ʭʦʟʷʠʥ ï ʪʦ ʧʦʛʠʙʘʝʪ 

ʠ ʦʙʣʠʛʘʪʥʳʡ ʧʘʨʘʟʠʪ (ʯʝʪʚʝʨʪʘʷ ʩʪʫʧʝʥʴ).   



Åʏʘʩʪʦ ʨʘʟʣʠʯʠʷ ʧʦ ʪʨʦʬʥʦʩʪʠ, ʜʣʷ ʫʧʨʦʱʝʥʠʷ 
ʢʦʥʢʨʝʪʥʦʡ ʢʣʘʩʩʠʬʠʢʘʮʠʠ, ʟʘʢʣʶʯʘʶʪʩʷ ʚ 
ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʠ ʩʢʦʨʦʩʪʝʡ ʛʠʙʝʣʠ ʟʘʨʘʞʝʥʥʦʡ ʪʢʘʥʠ 
(ʥʝʢʨʦʟʘ) ʠ ʨʘʟʚʠʪʠʷ ʧʘʨʘʟʠʪʘ ʚ ʨʘʩʪʝʥʠʠ.  

Åɽʩʣʠ ʥʝʢʨʦʟ ʦʧʝʨʝʞʘʝʪ ʨʘʩʧʨʦʩʪʨʘʥʝʥʠʝ ʧʘʨʘʟʠʪʘ, 
ʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦ, ʪʠʧ ʧʠʪʘʥʠʷ ʥʝʢʨʦʪʨʦʬʥʳʡ, ʝʩʣʠ ʞʝ 
ʨʘʩʧʨʦʩʪʨʘʥʝʥʠʝ ʧʘʨʘʟʠʪʘ ʦʧʝʨʝʞʘʝʪ ʥʝʢʨʦʟ, ï ʧʠʪʘʥʠʝ 
ʙʠʦʪʨʦʬʥʦʝ.  

Åʉʫʱʝʩʪʚʫʶʪ ʧʝʨʝʭʦʜʥʳʝ ʬʦʨʤʳ ʤʝʞʜʫ ʥʝʢʨʦʪʨʦʬʘʤʠ ʠ 
ʙʠʦʪʨʦʬʘʤʠ - ʛʝʤʠʙʠʦʪʨʦʬʳ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʠʤʝʶʪ 
ʩʤʝʰʘʥʥʦʝ ʧʠʪʘʥʠʝ. ʉʥʘʯʘʣʘ ʦʥʠ ʧʠʪʘʶʪʩʷ ʙʠʦʪʨʦʬʥʦ, 
ʟʘʪʝʤ, ʧʦʩʣʝ ʛʠʙʝʣʠ ʟʘʨʘʞʝʥʥʦʡ ʪʢʘʥʠ, ʧʨʦʜʦʣʞʘʶʪ 
ʨʘʟʚʠʚʘʪʴʩʷ ʚ ʥʝʡ, ʧʠʪʘʷʩʴ ʥʝʢʨʦʪʨʦʬʥʦ.  

 

ʆʩʦʙʝʥʥʦʩʪʠ ʪʨʦʬʥʦʩʪʠ ʧʘʪʦʛʝʥʦʚ 



ɻʝʤʠʙʠʦʪʨʦʬʳ ï ʤʠʮʝʣʠʡ ʛʨʠʙʘ ʨʘʩʪʝʪ ʚ ʞʠʚʳʭ ʪʢʘʥʷʭ 

ʨʘʩʪʝʥʠʷ, ʥʦ ʬʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʝ ʩʧʦʨ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ  ʚ ʫʙʠʪʳʭ.  

Bipolaris sorokiniana 

Septoria nodorum 

Tilletia caries 

Fusarium oxysporium 

Erisiphe graminis 

˾͔͔͔͙͔͊ͫͨͪ͒ͤ͡  ͅ ͙͎͔͍ͭͦͨ͊ͭͦͤͦ ͨ ͦ ͙ͻ ͭͪͦͺ͙ͤͦͫͭ  

Puccinia recondita 

ʅʝʢʨʦʪʨʦʬʳ ï ʨʦʩʪ ʠ ʨʘʟʚʠʪʠʝ ʛʨʠʙʘ  

ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʚ ʪʢʘʥʷʭ ʨʘʩʪʝʥʠʷ, ʫʙʠʪʳʭ  

ʪʦʢʩʠʥʘʤʠ ʧʘʪʦʛʝʥʘ. 

ɹʠʦʪʨʦʬʳ ï ʨʦʩʪ ʠ ʨʘʟʚʠʪʠʝ  

ʛʨʠʙʘ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʚ ʞʠʚʳʭ  

ʪʢʘʥʷʭ ʨʘʩʪʝʥʠʷ. 

Phytophthora  infestans  



˿͙ͣͨͭͦͣ· ͙ͪ͊͘͡;ͤ·ͻ ͔͔͚͋ͦͤ͘͡ ͙͙͊ͪ͊͋͒ͦͨͫͫ͊Σ ͍·͘·͍͔͊ͣ·͔ ͙ͻ ͍͙͔ͦ͋ͯ͒ͭ͘͡Ύ͙ͣ  
˾͎͊ͤͦͦ͘ ͍ͯͪͦͤΎ ͭͪͦͺ͙ͤͦͫͭΦ ͎̅ͦͭͦͪ͊ͺ͙Ύ ͙ͫͭ͡Έ͔͍  Hans van Pelt  [Pieterse et al., 2009]  



Newton A.C. et al., Trends in Microbiology 18 (2010) 365ς373   

˿ͻ͔͙ͣ͊ͭ;͔͔ͫͦ͟ ͭͪͦͺ͙;͔͔ͫͦ͟ ͍ͨͪͦͫͭͪ͊ͤͫͭͦΣ ͙͔͔͊ͤͣ͊ͣͦ͘ ͙͎͙͙ͣͪͦͦͪ͊ͤͣ͊ͣ͘͟ ͍ ͊ͫͫͦͼ͙͊ͼ͙͙ 
ͫ ͔͙ͪ͊ͫͭͤΎ͙ͣΣ  ͔ͣ͗͒ͯ ͔ͭͪͣΎ ͍ͦͫͤͦͤ·͙ͣ ͭͪͦͺ͙;͔͙͙ͫͣ͟ ͫͦͫͭͦΎ͙͚ͤ ͎͔͙ͨ͊ͭͦͤͤͦͫͭΦ   
ˤ͔͙ͪͭ͊͟͡Έͤ͊Ύ ͦͫΈ ͔͍ͨͪ͒ͫͭ͊͡Ύ͔ͭ ͎͙͔ͪ͊͒ͤͭ ͦͭ ͔ͤͪͦͭͪͦ͟ͺ͍ͦ ͟   ͙͋ͦͭͪͦͺ͊ͣΦ  ˥͙ͦͪͦͤͭ͊͘͡Έͤ͊Ύ 
ͦͫΈ ͔͍ͨͪ͒ͫͭ͊͡Ύ͔ͭ ͎͙͔ͪ͊͒ͤͭ ͦͭ ͙͙ͫͣ͋ͦ͊͘ ͟  ͙͙ͨ͊ͪ͊ͭͣͯ͘͘Φ ˻͔ͭ͒͡Έͤ·͔ ͎͙ͦͪ͊ͤͣ͘· ͙͊ͤͣ͊͘Όͭ 
͔ͦͤͪͭͤ͟͟·͔ ͙ͨͦ͘ͼ͙͙ ͍ Ή͙ͭͻ ͙͒͊ͨ͊ͦͤ͊͘ͻΣ ͤͦ  ͙ͻ ͔͙͔ͨͦͦ͗ͤ͡  ;͊ͫͭͦ ͔ͣͤΎ͔ͭͫΎ ͤ͊ ͙ͪ͊͘͡;ͤ·ͻ 
Ήͭ͊ͨ͊ͻ ͙ͻ ͙͔͎͗ͤͤͤͦͦ͘ ͼ͙͊͟͡Φ 



ʇʨʦʠʩʭʦʞʜʝʥʠʝ ʠ ʵʚʦʣʶʮʠʷ ʧʘʨʘʟʠʪʠʟʤʘ 
Å ʇʝʨʝʭʦʜ ʥʘ ʧʘʨʘʟʠʪʠʟʤ ʩʚʷʟʘʥ ʩ  ʚʳʩʦʢʦʡ ʢʦʥʢʫʨʝʥʮʠʝʡ ʟʘ ʠʩʪʦʯʥʠʢʠ 

ʧʠʪʘʥʠʷ. 

Å ʎʝʧʦʯʢʘ çʩʘʧʨʦʪʨʦʬʳ ï ʥʝʢʨʦʪʨʦʬʳ ï ʙʠʦʪʨʦʬʳ ï ʩʠʤʙʠʦʪʨʦʬʳ".  

Å ʕʪʘ  ʪʝʦʨʠʷ ʧʦʜʪʚʝʨʞʜʘʝʪʩʷ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʘʤʠ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ, 

ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʤʳʭ ʛʨʠʙʘʤʠ ʜʣʷ ʧʝʨʝʨʘʙʦʪʢʠ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʳʭ ʚʝʱʝʩʪʚ 

ʨʘʩʪʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʧʨʦʠʩʭʦʞʜʝʥʠʷ. ʋ ʙʠʦʪʨʦʬʥʳʭ ʛʨʠʙʦʚ ʬʝʨʤʝʥʪʘʪʠʚʥʘʷ 

ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʥʠʞʝ, ʯʝʤ ʫ ʥʝʢʨʦʪʨʦʬʥʳʭ, ʜʘ ʠ ʩʦʩʪʘʚ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ 

ʙʝʜʥʝʝ. ɹʠʦʪʨʦʬʥʳʝ ʛʨʠʙʳ ʥʝ ʤʦʛʫʪ ʩʦʧʝʨʥʠʯʘʪʴ ʩ ʩʘʧʨʦʪʨʦʬʥʳʤʠ ʚ 

ʙʦʨʴʙʝ ʟʘ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʳʝ ʚʝʱʝʩʪʚʘ ʨʘʩʪʠʪʝʣʴʥʳʭ ʦʩʪʘʪʢʦʚ, ʠ ʧʦʵʪʦʤʫ 

ʧʝʨʝʭʦʜʷʪ ʥʘ ʧʠʪʘʥʠʝ ʟʘ ʩʯʸʪ ʞʠʚʳʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ. ʇʨʠ ʪʘʢʦʤ ʧʠʪʘʥʠʠ ʠʤ 

ʥʫʞʥʦ ʤʝʥʴʰʝʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ, ʘ ʯʘʩʪʴ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ, ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʳʭ 

ʜʣʷ ʩʘʧʨʦʪʨʦʬʥʦʛʦ ʧʠʪʘʥʠʷ, ʫ ʥʠʭ ʫʪʨʘʯʠʚʘʝʪʩʷ. ʊʦ ʞʝ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʠ ʩ 

ʪʦʢʩʠʥʘʤʠ.  

Å ʕʚʦʣʶʮʠʷ ʧʘʨʘʟʠʪʠʟʤʘ, ʪʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʥʘʧʨʘʚʣʝʥʘ:  

Å 1) ʥʘ ʩʥʠʞʝʥʠʝ ʪʦʢʩʠʯʝʩʢʦʛʦ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʧʘʨʘʟʠʪʘ ʥʘ ʭʦʟʷʠʥʘ;  

Å 2) ʥʘ ʠʥʪʝʥʩʠʬʠʢʘʮʠʶ ʦʙʤʝʥʘ ʚʝʱʝʩʪʚ ʭʦʟʷʠʥʘ ï ʩ ʮʝʣʴʶ ʫʣʫʯʰʝʥʠʷ 

ʩʥʘʙʞʝʥʠʷ ʧʘʨʘʟʠʪʘ ʧʠʱʝʡ, ʯʪʦ ʤʦʞʝʪ ʧʨʠʚʝʩʪʠ ʠ ʢ ʵʥʜʦʬʠʪʥʦʤʫ 

ʩʦʩʫʱʝʩʪʚʦʚʘʥʠʶ  ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʘ ʠ ʧʦʩʣʝʜʫʶʱʝʤʫ ʩʠʤʙʠʦʟʫ; 

Å 3) ʥʘ ʩʥʠʞʝʥʠʝ ʯʠʩʣʘ ʛʝʥʦʚ ʪʦʢʩʠʥʦʚ ʚʠʨʫʣʝʥʪʥʦʩʪʠ . 

 



ʇʨʦʠʩʭʦʞʜʝʥʠʝ ʠ ʵʚʦʣʶʮʠʷ ʧʘʨʘʟʠʪʠʟʤʘ  
 

Åʇʝʨʚʦʥʘʯʘʣʴʥʦ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʳ ʩʫʱʝʩʪʚʦʚʘʣʠ ʚ ʩʠʤʙʠʦʟʝ ʩ 
ʨʘʩʪʝʥʠʷʤʠ, ʘ ʧʦʟʞʝ, ʢʦʛʜʘ ʨʘʩʪʝʥʠʷ ʩʪʘʣʠ ʦʩʚʘʠʚʘʪʴ 
ʧʦʚʝʨʭʥʦʩʪʴ ʩʫʰʠ, ʤʠʢʨʦʙʳ- ʩʠʤʙʠʦʪʨʦʬʳ ʩʪʘʣʠ 
ʧʝʨʝʭʦʜʠʪʴ ʢ ʧʘʨʘʟʠʪʠʟʤʫ. ʊʘʢ ʧʦʷʚʠʣʠʩʴ ʙʠʦʪʨʦʬʥʳʝ 
ʧʘʨʘʟʠʪʳ, ʟʘʪʝʤ ï ʥʝʢʨʦʪʨʦʬʳ, ʟʘʪʝʤ ï ʩʘʧʨʦʪʨʦʬʳ.  

Å ʎʝʧʦʯʢʘ "ʩʠʤʙʠʦʪʨʦʬʳ ï ʙʠʦʪʨʦʬʳ ï ʥʝʢʨʦʪʨʦʬʳ ï ʩʘʧʨʦʪʨʦʬʳ.  
 

Å ɸʨʛʫʤʝʥʪʳ ʩʪʦʨʦʥʥʠʢʦʚ ʚʪʦʨʦʡ ʪʝʦʨʠʠ ʧʨʦʠʩʭʦʞʜʝʥʠʷ ʧʘʨʘʟʠʪʠʟʤʘ (ʦʪ 
ʩʠʤʙʠʦʟʘ ï ʢ ʥʝʢʨʦʪʨʦʬʠʠ) ʩʣʝʜʫʶʱʠʝ:  

Å 1) ʩʨʝʜʠ ʧʨʠʤʠʪʠʚʥʳʭ ʚʦʜʥʳʭ ʛʨʠʙʦʚ (ʭʠʪʨʠʜʠʦʤʠʮʝʪʦʚ) ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʦ 
ï ʵʪʦ ʧʘʨʘʟʠʪʳ ʚʦʜʦʨʦʩʣʝʡ;  

Å 2) ʥʘʡʜʝʥʳ ʦʢʘʤʝʥʝʣʳʝ ʦʪʧʝʯʘʪʢʠ ʣʠʰʘʡʥʠʢʦʚ ʠ ʤʠʢʦʨʠʟʳ (ʚ ɼʝʚʦʥʝ ï 
350 ʤʣʥ. ʣʝʪ ʥʘʟʘʜ);  

Å 3) ʩʠʤʙʠʦʪʨʦʬʠʷ ʩʪʘʨʰʝ ʠ ʧʨʠʤʠʪʠʚʥʝʝ, ʯʝʤ ʧʘʨʘʟʠʪʠʟʤ, ʧʦʪʦʤʫ ʯʪʦ 
ʛʨʠʙʳ-ʩʠʤʙʠʦʪʨʦʬʳ, ʚ ʦʙʱʝʤ, ʠʤʝʶʪ ʙʦʣʝʝ ʰʠʨʦʢʠʡ ʩʧʝʢʪʨ ʙʝʣʢʦʚ ʜʣʷ 
ʦʙʤʘʥʘ ʭʦʟʷʠʥʘ , ʥʝʞʝʣʠ ʧʘʨʘʟʠʪʳ ʠ ʩʘʧʨʦʬʠʪʳ, ʘ ʩʫʞʝʥʠʝ ʧʠʱʝʚʦʡ 
ʩʧʝʮʠʘʣʠʟʘʮʠʠ ʚ ʭʦʜʝ ʵʚʦʣʶʮʠʠ ï ʙʦʣʝʝ ʚʝʨʦʷʪʥʦ, ʯʝʤ ʝʸ ʨʘʩʰʠʨʝʥʠʝ.  
 



˹͔ͪͦͭͪͦ͟ͺ· 

Cylindrocladium parasiticum 
Endomyces geotrichum ς͍ ͙͔ͦ͋ͯ͒ͭ͘͡Έ ͔͙͍͚ͪͤͦͦ͘ ͎͙͙ͤ͡ 

˥͙ͤ͡Έ ͔ͫͪ͊Ύ όBotrytis cinerea) 

Sclerotium cepivorum 

͙̅ͯ͊ͪͦͤ͊͘͘Ύ ͎ ͙ͤ͡Έ 



ʆʩʦʙʝʥʥʦʩʪʠ ʧʘʪʦʛʝʥʝʟʘ ʥʝʢʨʦʪʨʦʬʦʚ 

1.  ʇʨʦʥʠʢʘʶʪ ʚ ʪʢʘʥʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʧʨʝʜʚʘʨʠʪʝʣʴʥʦ 

ʫʙʠʚʘʷ ʢʣʝʪʢʠ ʠ ʬʦʨʤʠʨʫʷ ʨʘʟʣʠʯʥʦʛʦ ʨʦʜʘ ʥʝʢʨʦʟʳ;  

2. ɸʜʘʧʪʘʮʠʠ ʧʦʜ ʦʩʦʙʝʥʥʦʩʪʠ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʠ ʭʦʟʷʠʥʘ ʥʝ 

ʪʨʝʙʫʶʪ; 

3. ɺʳʜʝʣʷʶʪ ʚʨʝʜʥʳʝ ʜʣʷ ʭʦʟʷʠʥʘ ʪʦʢʩʠʥʳ; 

4. ʀʤʝʶʪ ʰʠʨʦʢʠʡ ʩʧʝʢʪʨ ʛʠʜʨʦʣʠʪʠʯʝʩʢʠʭ 

ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ, ʨʘʟʨʫʰʘʶʱʠʭ ʦʨʛʘʥʠʯʝʩʢʦʝ ʚʝʱʝʩʪʚʦ 

ʨʘʩʪʝʥʠʡ;  

5. ʇʠʪʘʶʪʩʷ ʟʘ ʩʯʝʪ ʨʝʩʫʨʩʦʚ ʤʝʨʪʚʳʭ ʢʣʝʪʦʢ; 

6. ʄʦʛʫʪ ʩʫʱʝʩʪʚʦʚʘʪʴ ʩʘʤʦʩʪʦʷʪʝʣʴʥʦ ʠ ʣʝʛʢʦ 

ʢʫʣʴʪʠʚʠʨʫʶʪʩʷ ʚ ʣʘʙʦʨʘʪʦʨʥʳʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ. 

 



˴͊͟ ͔͙ͪ͊ͫͭͤΎͣ ͊͘΅͙͙ͭͭΈͫΎ  ͦͭ 
͔ͤͪͦͭͪͦ͟ͺ͍ͦ? 

ÅмΦ ˿͔ͯͣͭΈ ͪ͊ͫͨͦͤ͊ͭ͘Έ ͎͔ͨ͊ͭͦͤ͊ ͍  ͤ͊;͊͡Έͤ·ͻ Ήͭ͊ͨ͊ͻ 
͎͔͔ͨ͊ͭͦͤ͊͘Τ 

ÅнΦ ˿ͦ͒͊ͭ͘Έ ͔͙ͤͨͪͦͤͼ͔͊ͣ·͚ ͒͡Ύ ͙͍ͭͦͫͤͦ͟ ͙ ͙ͪ͊͘͡;ͤ·ͻ 
͎͙͒ͪͦ͊͘͡ ͎͔ͨ͊ͭͦͤ͊  ͋ ͊ͪΈ͔ͪΦ ˻ͤ  ͔ͤ ͒ ͔ͦ͗ͤ͡ ͨͪͦͨͯͫ͊ͭ͟Έ ͙ 
͍͔΅͔͍ͫͭ͊ ͙͔͙͔ͫͤͭͪͯͣ͘·͔ ͔͙͔ͪ͊ͫͭͤͣ ό͔͊ͭͫ͟͡Σ ͙͎͙ͤͤ͡Σ 
͔͙ͫͯ͋ͪͤ); 

ÅоΦ ˿͙͔͙͍ͤͭͪͦ͊ͭ͘Έ  ͙͎͙͙ͤ͋ͭͦͪ· ͎͙͒ͪͦ͊͘͡Τ 
ÅпΦ ˿͙͔͙͍ͤͭͪͦ͊ͭ͘Έ ͍͔΅͔͍ͫͭ͊ ͪ͊ͪͯ͘΄͊Ό΅͙͔ ͙ͭͦͫͤ͟· ͙͙͡ 
͔͍ͨͪͪ͊΅͊Ό΅͙͔ ͙ͻ ͍ ͔͙ͤͭͦͫ͟;ͤ·͔ ͺͦͪͣ·Τ 

ÅрΦ ˽͔ͪͨΎ͍͍ͭͫͭͦ͊ͭΈ ͙͚͍ͫ͊ͣͦͯ͋ͫͭͯ ͔ͭͦ͟͟͡ ͙ ͫͦͻͪ͊ͤΎͭΈ 
͔͙ͭ͟͟͡ ͍ ͙͔ͦͭͤͦͫͭ͡Έͤͦ Ό͍͔͙ͤ͡Έͤͦͣ ͫ ͦͫͭͦΎ͙͙ͤΤ 

ÅсΦ ˤ·ͪ͊͋͊ͭ·͍͊ͭΈ ͙͋ͦͼ͙͒ͤ·͔ ͫ ͔͙͔͙ͦ͒ͤͤΎ ͍ͦ 
͍͔͔ͤͭͦ͟͡;ͤͯΌ ͔ͫͪ͒ͯ  



ˣ͙ͦͭͪͦͺ· 

Ustilago maydis Ustilago nuda Puccinia graminis 

Puccinia triticina 

Blumeria graminis 

Plasmopara viticola 



ʆʩʦʙʝʥʥʦʩʪʠ ʧʘʪʦʛʝʥʝʟʘ ʙʠʦʪʨʦʬʦʚ 

1. ʇʨʦʥʠʢʘʶʪ ʚ ʪʢʘʥʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʤʠʥʫʷ ʟʘʱʠʪʥʳʝ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ (ʥʘʧʨʠʤʝʨ ʯʝʨʝʟ ʫʩʪʴʠʮʘ); 

2. ʇʦ ʤʝʩʪʫ ʣʦʢʘʣʠʟʘʮʠʠ ʚ ʪʢʘʥʷʭ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʫʩʣʦʚʥʦ ʜʝʣʷʪʩʷ ʥʘ ʵʢʪʦ- ʠ ʵʥʜʦʧʘʨʘʟʠʪʦʚ:  

ʕʢʪʦʧʘʨʘʟʠʪʳ ʨʘʩʧʨʦʩʪʨʘʥʷʶʪʩʷ ʧʦ ʨʘʩʪʝʥʠʶ, ʚʥʝʜʨʷʷ ʚ ʢʣʝʪʢʠ ʭʦʟʷʠʥʘ ʪʦʣʴʢʦ ʛʘʫʩʪʦʨʠʠ. 

ʉʧʦʨʦʥʦʰʝʥʠʝ ʠʭ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʥʘ ʧʦʚʝʨʭʥʦʩʪʠ ʨʘʩʪʝʥʠʷ;  

ʕʥʜʦʧʘʨʘʟʠʪʳ ʪʦʞʝ ʚʳʥʦʩʷʪ ʩʚʦʠ ʦʨʛʘʥʳ ʩʧʦʨʦʥʦʰʝʥʠʷ ʥʘʨʫʞʫ, ʧʨʦʭʦʜʷ ʯʝʨʝʟ ʫʩʪʴʠʮʘ ʠʣʠ 

ʧʨʦʨʳʚʘʷ ʨʘʩʪʠʪʝʣʴʥʳʝ ʪʢʘʥʠ, ʥʦ ʪʘʣʣʦʤ ʠʭ ʦʩʪʘʝʪʩʷ ʚʥʫʪʨʠ ʭʦʟʷʠʥʘ (ʚ ʤʝʞʢʣʝʪʥʠʢʘʭ, 

ʢʣʝʪʦʯʥʳʭ ʩʪʝʥʢʘʭ, ʚʥʫʪʨʠ ʢʣʝʪʦʢ); 

3. ɼʦʙʳʚʘʶʪ ʧʠʪʘʥʠʝ ʠʟ ʨʘʩʪʠʪʝʣʴʥʦʡ ʢʣʝʪʢʠ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʠʭ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʡ ï ʛʘʫʩʪʦʨʠʡ; 

4. ʀʤʝʶʪ ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʥʳʡ ʥʘʙʦʨ ʛʠʜʨʦʣʘʟ;  

5. ɸʜʘʧʪʠʨʫʶʪʩʷ ʧʦʜ ʦʩʦʙʝʥʥʦʩʪʠ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʠ ʭʦʟʷʠʥʘ ʠ ʩʠʣʴʥʦ ʦʪ ʥʠʭ ʟʘʚʠʩʷʪ; 

6. ʅʝ ʧʨʠʯʠʥʷʶʪ ʣʝʪʘʣʴʥʦʛʦ ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʷ ʢʣʝʪʢʘʤ ʨʘʩʪʝʥʠʡ; 

7. ʅʝ ʚʳʜʝʣʷʶʪ ʚʨʝʜʥʳʭ ʜʣʷ ʭʦʟʷʠʥʘ ʪʦʢʩʠʥʦʚ ʠ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦ ʩʦʭʨʘʥʷʶʪ ʢʣʝʪʢʠ ʭʦʟʷʠʥʘ ʚ ʘʢʪʠʚʥʦ 

ʬʫʥʢʮʠʦʥʠʨʫʶʱʝʤ ʩʦʩʪʦʷʥʠʠ; 

8. ʈʝʛʫʣʠʨʫʶʪ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʝ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢʠ ʭʦʟʷʠʥʘ  ʠ ʦʪʢʣʶʯʘʶʪ ʟʘʱʠʪʥʫʶ ʩʠʩʪʝʤʫ ʭʦʟʷʠʥʘ  

ʧʫʪʝʤ ʚʳʨʘʙʦʪʢʠ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʡ - ʵʬʬʝʢʪʦʨʦʚ, ʧʦʜʦʙʥʳʭ ʬʠʪʦʛʦʨʤʦʥʘʤ, ʠʥʛʠʙʠʪʦʨʘʤ 

ʠ ʘʢʪʠʚʘʪʦʨʘʤ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ, ʬʝʨʤʝʥʪʘʤ, ʤʦʜʠʬʠʮʠʨʫʶʱʠʤ ʟʘʱʠʪʥʳʝ ʙʝʣʢʠ; 

9. ʋʟʢʦ ʩʧʝʮʠʘʣʠʟʠʨʦʚʘʥʳ ʢ ʧʘʨʘʟʠʪʠʨʦʚʘʥʠʶ ʥʘ ʦʪʜʝʣʴʥʳʭ ʚʠʜʘʭ ʠ ʜʘʞʝ ʦʪʜʝʣʴʥʳʭ ʧʦʧʫʣʷʮʠʷʭ;  

10. ʅʝ ʤʦʛʫʪ ʩʫʱʝʩʪʚʦʚʘʪʴ ʩʘʤʦʩʪʦʷʪʝʣʴʥʦ ʠ ʥʝ ʢʫʣʴʪʠʚʠʨʫʶʪʩʷ (ʧʣʦʭʦ ʢʫʣʴʪʠʚʠʨʫʶʪʩʷ) ʚ 

ʣʘʙʦʨʘʪʦʨʥʳʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ. 

 



˸͔͙͊ͭͪͤͫ͊͟Ύ ͎͙͊ͯͫͭͦͪ͊͡Έͤ͊Ύ ͔ͭ͊͟͟͡  

˽ͦͭͦ͟ ͙͔ͨͭ͊ͭ͡Έͤ·ͻ ͍͔΅͔͍ͫͭ 

̆ͦ͘Ύ͚ͫ͊͟Ύ  
͔ͭͦ͟͡;ͤ͊Ύ  
͔ͫͭͤ͊͟  

˥͙ͪ͋ͤ͊Ύ  
͔ͭͦ͟͡;ͤ͊Ύ  
͔ͫͭͤ͊͟ 

͎͙̏ͫͭͪ͊͊ͯͫͭͦͪ͊͟͡Έͤ͊Ύ  
͔ͣͣ͋ͪ͊ͤ͊ ͔͋͘ ˢ͚́̅͊ͤͦ͘  
͙͍͙͊ͭͤͦͫͭ͟ 
 
 
 
˥͙ͪ͋ͤ͊Ύ ͔ͣͣ͋ͪ͊ͤ͊ ͫ 
ˢ͚́̅͊ͦͤͦ͘ ͊ ͙͍ͭͤͦͫͭ͟ΈΌ 
˹ͦͪͣ͊͡Έͤ͊Ύ ͙͔ͪ͊ͫͭͭ͡Έͤ͊Ύ  
͔ͣͣ͋ͪ͊ͤ͊ ͫ ˢ͚́̅͊ͤͦ͘  
͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟ΈΌ 



˴͊͟ ͔͙ͪ͊ͫͭͤΎͣ ͊͘΅͙͙ͭͭΈͫΎ  ͦͭ ͙͋ͦͭͪͦͺ͍ͦ? 

ÅмΦ ˿͔ͯͣͭΈ  ͪ͊ͫͨͦͤ͊ͭ͘Έ ͨͦΎ͍͔͙͔ͤ͡ ͙ͤͺ͔͟ͼ͙ͦͤͤ·ͻ 
ͫͭͪͯͭͯͪ͟ ͎͔ͨ͊ͭͦͤ͊ ͙  ͔͍͙͔ͨͪ͒͊ͪͭ͡Έͤͦ ͊ͪ͘͟·ͭΈ ͦ ͭͪ͟·ͭ·͔  
ͨͦͪ·Σ ͙͔ͤ͊ͨͪͣͪΣ  ͯͫͭΈ͙ͼ͊ ͙͙͡ ͦͤ͘· ͔͙͚ͨͦͪ͊ͤͤΤ 

ÅнΦ ˿ͦ͒͊ͭ͘Έ ͔͙ͤͨͪͦͤͼ͔͊ͣ·͚ ͒͡Ύ ͙͍ͭͦͫͤͦ͟ ͙ ͙ͪ͊͘͡;ͤ·ͻ 
͎͙͒ͪͦ͊͘͡ ͋͊ͪΈ͔ͪΦ ˻ͤ ͔͒ͦ͗ͤ͡ ͔ͤ ͨͪͦͨͯͫ͊ͭ͟Έ ͙ ͍͔΅͔͍ͫͭ͊ 
͙͔͙͔ͫͤͭͪͯͣ͘·͔ ͔͙͔ͪ͊ͫͭͤͣ ό͔͊ͭͫ͟͡Σ ͙͎͙ͤͤ͡Σ ͔͙ͫͯ͋ͪͤ); 

ÅоΦ ˿͙͔͙͍ͤͭͪͦ͊ͭ͘Έ  ͙͎͙͙ͤ͋ͭͦͪ· ͎͙͒ͪͦ͊͘͡Τ 
ÅпΦ ˿͙͔͙͍ͤͭͪͦ͊ͭ͘Έ ͍͔΅͔͍ͫͭ͊ ͪ͊ͪͯ͘΄͊Ό΅͙͔ Ήͺͺ͔ͭͦͪ͟· 
͙͙͡ ͔͍ͨͪͪ͊΅͊Ό΅͙͔ ͙ͻ ͍ ͔͚ͤͭͪ͊͡Έͤ·͔ ͺͦͪͣ·Τ 

ÅрΦ ˮͤ͒ͯͼ͙͍ͪͦ͊ͭΈ ͍͔ͫͪͻ;͍͍͙͔ͯͫͭͭ͡ΈͤͯΌ ͎͙͔͋͡Έ ͔ͭͦ͟͟͡ 
ͻͦ͘Ύ͙ͤ͊Τ 

ÅсΦ ˤ·ͪ͊͋͊ͭ·͍͊ͭΈ ͙͋ͦͼ͙͒ͤ·͔ ͫ ͔͙͔͙ͦ͒ͤͤΎ ͍ͦ 
͍͔͔ͤͭͦ͟͡;ͤͯΌ ͔ͫͪ͒ͯ Τ 
 



Å˥͙ͪ͋ͤ·͔ Ήͤ͒ͦͺ͙ͭ· ͍ 
͔͙ͪ͊ͫͭͤΎͻ ͨͪͦ͒ͯͼ͙ͪͯΌͭ 
͙ͭͦͫͤ͟·Σ ͙͔ͤ͊ͨͪͣͪ 
͙͔ͭ͊͟ ͊͟͟  ͙͊͊ͦ͒͟͡͡· 
ͫͨͦͪ·ͤΈ͙ 

Courtesy R.A. Kilpatrick  

Bioprotective Alkaloids of 

Grass-Fungal 

Endophyte Symbioses 

Bush, et al.,  

Plant Physiol. (1997) 114: 1-7 

˨͔ͭ͊͡Έ ͙͔͚ͤ͗ͤ ;͙͊ͫͭ ͍͚ͨͪ͊ͦ 
͍͙ͫͭͦͪ͟ ˮ͔͎͔͚͎ͤͣͫͦͦ͘͟ ͊ͭ͊ͪ͡Ύ, 
ͻ͙ͯ͒ͦ͗ͤ͟ ˸ ͙͊ͭͭ͊ͫ ˥ͪΌ͔͍ͤ͊͡Έ͒, 
1506τмрмр ͎Φ͎Φ 

ω ̏ ͤ͒ͦͺ͙ͭ· ͦ ͍ͫΎ͙ͤͤͼ· (Festuca 
arundinacea)Σ ͙ͪ͗ ͙ ͪΎ͒͊ ͎͙͒ͪͯͻ 
͍͊ͦ͘͟͡·ͻ  ͨ ͪͦ͒ͯͼ͙ͪͯΌͭ 
͙ͭͦͫ͟;͔͙͚ͫ͟ ͙͊͊ͦ͒͟͡͡Σ ͟ ͦͭͦͪ·͚ 
͔ͣͦ͗ͭ ͙͍͙ͨͪͦ͒ͭΈ ͟ ͔͙͋ͦͤ͘͡ 
ζˢ͍ͤͭͦͤͦ ͎ͦͦͤΈη  ͙  ͎͙ ͔͙͋͡ 
͙͍͗ͦͭͤ·ͻ ό͙͔ͤ͊ͨͪͣͪΣ ͍ ˿̊ˢ  
͔͔ͤͦͭͦͪͦ͟ ͍͔ͪͣΎ ͭͦͣͯ ͤ͊͊͒͘ 
͙͙ͨͪͤͦͫ͡ ͔͔͎͗ͦ͒ͤ·͚ ͯ͋·ͭͦ͟ ͦͦͦ͟͡ 
600 million $).  

http://dic.academic.ru/dic.nsf/ruwiki/1028932
http://dic.academic.ru/dic.nsf/ruwiki/1028932
http://dic.academic.ru/dic.nsf/ruwiki/1028932


˥͔͙͙ͣ͋ͦͭͪͦͺ·  

Septoria tritici  Septoria lycopersici Speg Colletotrichum orbiculare 

Phytophthora infestance 



ʆʩʦʙʝʥʥʦʩʪʠ ʧʘʪʦʛʝʥʝʟʘ ʛʝʤʠʙʠʦʪʨʦʬʦʚ 
1.  ʇʨʦʥʠʢʘʶʪ ʚ ʪʢʘʥʠ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʧʨʝʜʧʦʯʠʪʘʷ ʦʙʭʦʜ ʟʘʱʠʪʥʳʝ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʡ (ʥʘʧʨʠʤʝʨ, 

ʯʝʨʝʟ ʧʦʨʳ, ʫʩʪʴʠʮʘ ʠʣʠ ʤʝʭʘʥʠʯʝʩʢʠʝ ʧʦʨʘʥʝʥʠʷ).  

2. ʇʦ ʤʝʩʪʫ ʣʦʢʘʣʠʟʘʮʠʠ ʢʘʢ ʧʨʘʚʠʣʦ ʵʥʜʦʧʘʨʘʟʠʪʳ:  

3. ʄʦʛʫʪ ʜʦʙʳʚʘʪʴ ʧʠʪʘʥʠʝ ʠʟ ʨʘʩʪʠʪʝʣʴʥʦʡ ʢʣʝʪʢʠ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʠʭ 

ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʡ ï ʛʘʫʩʪʦʨʠʡ, ʥʦ ʤʦʛʫʪ ʦʙʭʦʜʠʪʩʷ ʠ ʙʝʟ ʵʪʦʛʦ;  

4. ɸʜʘʧʪʠʨʫʶʪʩʷ ʧʦʜ ʦʩʦʙʝʥʥʦʩʪʠ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʠ ʭʦʟʷʠʥʘ ʠ ʟʘʚʠʩʷʪ ʦʪ ʥʠʭ; 

5. ʅʘ ʥʘʯʘʣʴʥʳʭ ʵʪʘʧʘʭ ʧʘʪʦʛʝʥʝʟʘ ʥʝ ʧʨʠʯʠʥʷʶʪ ʣʝʪʘʣʴʥʦʛʦ ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʠʷ ʢʣʝʪʢʘʤ 

ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʥʦ ʚ ʧʦʩʣʝʜʩʪʚʠʠ, ʥʘ ʩʪʘʜʠʠ ʩʧʦʨʫʣʷʮʠʠ, ʫʙʠʚʘʶʪ ʠʭ; 

6. ɺʳʜʝʣʷʶʪ ʚʨʝʜʥʳʭ ʜʣʷ ʭʦʟʷʠʥʘ ʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʠʝ ʪʦʢʩʠʥʳ, ʥʦ ʤʦʛʫʪ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦ 

ʩʦʭʨʘʥʷʪʴ ʢʣʝʪʢʠ ʭʦʟʷʠʥʘ ʚ ʘʢʪʠʚʥʦ ʬʫʥʢʮʠʦʥʠʨʫʶʱʝʤ ʩʦʩʪʦʷʥʠʠ, ʟʘ ʩʯʝʪ 

ʚʳʨʘʙʦʪʢʠ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʡ, ʧʦʜʦʙʥʳʭ ʬʠʪʦʛʦʨʤʦʥʘʤ, ʠʥʛʠʙʠʪʦʨʘʤ 

ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ; 

7. ʉʧʝʮʠʘʣʠʟʘʮʠʷ ʢ ʧʘʨʘʟʠʪʠʨʦʚʘʥʠʶ ʥʘ ʦʪʜʝʣʴʥʳʭ ʨʦʜʘʭ, ʚʠʜʘʭ;  

8. ʄʦʛʫʪ ʦʪʢʣʶʯʘʪʴ ʢʦʤʧʦʥʝʥʪʳ ʠʤʤʫʥʥʦʡ ʩʠʩʪʝʤʳ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʧʫʪʝʤ ʚʳʨʘʙʦʪʢʠ 

ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʵʬʬʝʢʪʦʨʦʚ, ʧʫʪʝʤ ʠʥʪʝʨʬʝʨʠʨʫʶʱʠʭ ʟʘʱʠʪʥʳʭ ʧʫʪʝʡ; 

9. ʄʦʛʫʪ ʩʫʱʝʩʪʚʦʚʘʪʴ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʦʝ ʚʨʝʤʷ ʩʘʤʦʩʪʦʷʪʝʣʴʥʦ ʠ ʢʫʣʴʪʠʚʠʨʫʶʪʩʷ ʚ 

ʣʘʙʦʨʘʪʦʨʥʳʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ, ʥʦ ʯʘʩʪʦ ʥʘ ʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʠʭ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʳʭ ʩʨʝʜʘʭ; 

10. ʊʝʨʷʶʪ ʩʚʦʠ ʚʠʨʫʣʝʥʪʥʳʝ ʢʘʯʝʩʪʚʘ ʧʨʠ ʜʦʣʛʦʚʨʝʤʝʥʥʦʤ ʩʫʱʝʩʪʚʦʚʘʥʠʠ ʚ ʦʪʩʫʪʩʪʚʠʝ 

ʭʦʟʷʠʥʘ. 

 



Type II Secretory System 

Talbot, Nature 2007 



˴͊͟ ͊͘΅͙͙ͭͭΈͫΎ  ͪ ͔͙͊ͫͭͤΎͣ  ͦͭ 
͎͔͙͙ͣ͋ͦͭͪͦͺ͍ͦ? 

ÅмΦ ˿͔ͯͣͭΈ  ͪ͊ͫͨͦͤ͊ͭ͘Έ ͨͦΎ͍͔͙͔ͤ͡ ͙ͤͺ͔͟ͼ͙ͦͤͤ·ͻ ͫͭͪͯͭͯͪ͟ 
͎͔ͨ͊ͭͦͤ͊ ͙  ͔͍͙͔ͨͪ͒͊ͪͭ͡Έͤͦ ͊ͪ͘͟·ͭΈΣ ͙͔ͤ͊ͨͪͣͪΣ ͯͫͭΈ͙ͼ͊Τ 

ÅнΦ ˿ͦ͒͊ͭ͘Έ ͔͙ͤͨͪͦͤͼ͔͊ͣ·͚ ͒͡Ύ ͙͍ͭͦͫͤͦ͟ ͙ ͙ͪ͊͘͡;ͤ·ͻ ͎͙͒ͪͦ͊͘͡ 
͋͊ͪΈ͔ͪΦ ˻ͤ ͔͒ͦ͗ͤ͡ ͔ͤ ͨͪͦͨͯͫ͊ͭ͟Έ ͙ ͍͔΅͔͍ͫͭ͊ ͙͔͙͔ͫͤͭͪͯͣ͘·͔ 
͔͙͔ͪ͊ͫͭͤͣ ό͔͊ͭͫ͟͡Σ ͙͎͙ͤͤ͡Σ ͔͙ͫͯ͋ͪͤ); 

ÅоΦ ˿͙͔͙͍ͤͭͪͦ͊ͭ͘Έ  ͙͎͙͙ͤ͋ͭͦͪ· ͎͙͒ͪͦ͊͘͡Τ 
Å 4. ͙͍̅ͦͪͣͪͦ͊ͭΈ ͎͙͔ͨͪ;͍͍͙͔ͯͫͭͭ͡ΈͤͯΌ ͔ͪ͊͟ͼ͙Ό  ͍͔͍ͨͪ·͔ ͙ͫͯͭ͟ 
͔ͨͦͫ͡ ͙ͤͺ͙ͼ͙͍͙ͪͦ͊ͤΎ  ͙͔ͨͪͨΎ͍͍ͭͫͭͦ͊ͭΈ ͙͚͍ͫ͊ͣͦͯ͋ͫͭͯ ͔ͭͦ͟͟͡ 
͔ͨͦͫ͡ ͨͪͦͻ͔͙ͦ͗͒ͤΎ 1-͎ ͦΉͭ͊ͨ͊  ͎͔͔ͨ͊ͭͦͤ͊͘ ͔ͨͯͭͣ ͫͦͻ͔͙ͪ͊ͤͤΎ 
͔ͭͦ͟͟͡ ͙ͤͺ͙ͼ͙͍͚ͪͦ͊ͤͤͦ ͙ͭ͊ͤ͟  ͍ ͙͔ͦͭͤͦͫͭ͡Έͤͦ Ό͍͔͙ͤ͡Έͤͦͣ 
ͫͦͫͭͦΎ͙͙ͤ; 

Å 5. ʕ ·͔͒͡ΎͭΈ ͋ ͙ͦͼ͙͒ͤ·͔ ͫ ͔͙͔͙ͦ͒ͤͤΎ ͍  ͍ͦ ͔͔ͤͭͦ͟͡;ͤͯΌ ͔ͫͪ͒ͯ . 





˴͙͙ͦͦͤ͊͘͡ͼ͙Ύ 
͔ͭͦ͟͟͡ ͔͙͚ͪ͊ͫͭͤ 
͎͔͙ͨ͊ͭͦͤ͊ͣ ͫ  
͙ͪ͊͘͡;ͤ·ͣ 
͙ͭͨͦͣ ͙͙ͨͭ͊ͤΎ 



ʂʘʢ ʩʝʙʷ ʚʝʜʫʪ ʨʘʩʪʝʥʠʷ, ʚ ʦʪʚʝʪ 

ʥʘ ʠʥʬʠʮʠʨʦʚʘʥʠʝ  ʧʘʪʦʛʝʥʘʤʠ 

ʨʘʟʣʠʯʥʦʡ ʪʨʦʬʥʦʩʪʠ ? 

 

 

˭͊΅͙ͭͤ·͔ ͙͔ͫͫͭͣ· ͔͙͚ͪ͊ͫͭͤ ͪ͊ͫͨͦͤ͊͘Όͭ 
ͭͪͦͺͤͦͫͭΈ ͎͔͍ͨ͊ͭͦͤͦ  ͙͙ͨͦ͒͋ͪ͊Όͭ ͙͔͔ͤ͊͋ͦ͡ 
Ήͺͺ͔͙͍ͭͤ͟·͚ ͍ ͙͊ͪ͊ͤͭ ͘ ͊΅͙ͭ· 



ˣ͎͙͍͊ͪͦ͊ ˿ Φ̅Φ ͙ ͒ͪΦ ͔̅ͯͤ͒͊ͣͤͭ͊͡Έͤ͊Ύ ͺ͙͎͙ͭͦͨ͊ͭͦͦ͡ΎΦ  ˽ͦ͒ ͔ͪ͒Φ ̑Φ́Φ ˨ΈΎ͍ͦ͊͟Φ -  
˸ΦΥ˴˾ˢ˿ˢ˹˨Σ  нлмнΣ - рмн ͫΦ 

́ͪͦ΄͙ͤ͊ ˹ΦˣΦΣ ˮ͔͍ͫ͊ ˾Φ̅Φ, ˸ ͙͍͊ͫͣͦ͟ ˮΦˤΦΣ ͔͔͍̒ͣ͊͡ s Φ˸Φ ˤ͙͡Ύ͙͔ͤ ͍͙͔͔͚ͦ͋ͯ͒ͭ͘͡ ͎͙ͪ͋ͤ·ͻ 
͔͔͚͋ͦͤ͘͡ ͤ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙ͦͤ͊͡ΈͤͯΌ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟Έ Ύ͔͒ͪ ͨ΄͔͙ͤͼ·  // ˸͙͎͙ͦͦ͟͡Ύ ͙ 
ͺ͙͎͙ͭͦͨ͊ͭͦͦ͡ΎΦ 1992Φ ́Φ 26Σ ͫΦ 148-152 



ζ˭ ͙͎-͊͘η͎ ͔ͣͦ͒͡Έ ͍͙͙ͪ͊ͭ͘Ύ ͊͘΅͙ͭͤ·ͻ ͔ͪ͊͟ͼ͙͚ 
(Jones J.D.G., Dangl J.L. The plant immune system // Nature. 2006 V. 444. P. 323-329) 

 

˴͙͙ͪͭ;͔͙͔ͫ͟ ͔͊ͣ͘;͙͊ͤΎ ͦ ͔͙ͣͦ͒͡  
мΦ ˻͎͙ͪ͊ͤ;͙͍͔͊ͭͫΎ ͙͙͔ͦͨͫ͊ͤͣ ͊͘΅͙ͭ· ͦͭ ͙͋ͦͭͪͦͺ͚ͤͦ  ͙ ͤͺ͔͟ͼ͙͙Τ 
нΦ ˻͍͔ͭͫͯͭͫͭͯͭ ͔͍͚ͫͪ͒ͦͦ ͔ͦͣͨͦͤͤͭ͟Τ 
оΦ ˹͔͍͔ͫͦͪ΄͔ͤͤ͊Ύ ͯͨͦͪΎ͒ͦ;͔ͤͤͦͫͭΈ ͫͦ͋·͙͚ͭ ͙ ͍·͔͒ͪ͗͊͟ ΄͊͟͡· ͍͔͔͙ͪͣͤ 
пΦ ˹͔ ͍·͔͒ͪ͗͊ͤ͊ ͙͊ͣͨͭͯ͒͊͡ ͍͔ͦͭͭͤ·ͻ ͔ͪ͊͟ͼ͙͚ ͻͦ͘Ύ͙ͤ͊ ͙ ͎͔ͨ͊ͭͦͤ͊. 



˭͊΅͙ͭͤ·͔ ͙͔ͫͫͭͣ· ͔͙͚ͪ͊ͫͭͤ 
͙͍ͨͪͦͭ ͎͔͍ͨ͊ͭͦͤͦ ͪ ͊ͫͨͦͤ͊͘Όͭ 
ͭͪͦͺͤͦͫͭΈ ͨ ͎͔͍͊ͭͦͤͦ ͙  
͙ͨͦ͒͋ͪ͊Όͭ ͙͔͔ͤ͊͋ͦ͡ 

Ήͺͺ͔͙͍ͭͤ͟·͚ ͍͙͊ͪ͊ͤͭ ͊͘΅͙ͭ· 



ʉʭʝʤʘʪʠʯʝʩʢʦʝ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʠʝ ʦ ʩʠʛʥʘʣʴʥʳʭ ʧʫʪʷʭ, 

ʠʥʜʫʮʠʨʫʶʱʠʭ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦʩʪʴ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʢ ʧʘʪʦʛʝʥʘʤ ʨʘʟʥʦʡ 

ʪʨʦʬʥʦʩʪʠ 

 



1.˾͔͙͊ͫͭͤΎ ͙ͫͨͦ͡Έͯ͘Όͭ ͙͎ͫͤ͊͡Έͤ·͔ ͙͔ͫͫͭͣ·Σ 
͊ͨͯͫ͊͘͟Ό΅͙͔ͫΎ ͙ͫ͊͡ͼ͙͍͚ͦͦ͡  ͙ ͍͚͗͊ͫͣͦͤͦͦ 
͙͙ͫͦͭ͊ͣ͟͡  ͙ Ή͙͔ͭͤͦͣ͡Σ ͒͡Ύ ͊͘΅͙ͭ· ͙͍ͨͪͦͭ 
͎͔͍ͨ͊ͭͦͤͦ.  

2.˿͙͊͡ͼ͙͍ͦ͊͡Ύ ͙ͫͦͭ͊͟͡ ς ͔ͦͣͨͦͤͤͭ͟ ͙͔͚ͫͫͭͣͤͦ 
͙͔͔͚ͨͪͦ͋ͪͭͤͤͦ ͚ͯͫͭͦ;͙͍͙ͦͫͭ (SAR ς systemic 
acquired resistance), ͍͔͚ͤ͊ͨͪ͊ͤͤͦ͡ ͤ ͊ ͊͘΅͙ͭͯ 
͔͙͚ͪ͊ͫͭͤ ͦ  ͭ͋ ͙ͦͭͪͦͺ͚ͤͦ ͙ ͤͺ͔͟ͼ͙͙.  

3.ˬ͍͊ͫͣͦͤͦ͊Ύ ͙ͫͦͭ͊͟͡  ͙ Ή͙͔ͭͤ͡ ͍͍͔ͦ͡;͔ͤ·  ͍
͊ͨͯͫ͘͟ ͙ͤ͒ͯͼ͙͍͚ͪͦ͊ͤͤͦ ͙͔͚ͫͫͭͣͤͦ 
͚ͯͫͭͦ;͙͍͙ͦͫͭ (ISR - induced systemic resistance), 
͍͔͚ͤ͊ͨͪ͊ͤͤͦ͡ ͤ ͊ ͊͘΅͙ͭͯ ͔͙͚ͪ͊ͫͭͤ ͦ ͭ
͔ͤͪͦͭͪͦ͟ͺͤ·ͻ ͨ ͎͔͍͊ͭͦͤͦ ͙  ͤ ͔͊ͫͦͣ͟·ͻ.   



͙͎͔͔͙̅ͦͤͭ͡;͔͔ͫͦ͟ ͔͍͒ͪͦ ͔͙͚ͪ͊ͫͭͤ ͙ ͍͙͔͚͍͙͔͊ͣͦ͒ͫͭ͘ 
͙ͫ͊͡ͼ͙͚͊ͭͤͦ͡ ͙  ͗͊ ͚ͫͣͦͤ͊ͭͤͦ ͫ ͙͎ͤ͊͡Έ͚ͤͦ ͙͔ͫͫͭͣ· 




