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АЗОТНЫП ОБМЕН ДРОЖЖЕЙ РОДА CANDIDA

IX. ОСОБЕННОСТИ ДЫХАНИЯ II БРОЖЕНИЯ 
НЕКОТОРЫХ ПРЕДСТАВИТЕЛЕН РОДА CANDIDA

Особенное i n дыхания и брожения дрожжевых организмов подробно 
изучены у многочисленных представителен родов Saccharomyces, 
Brettanomyces, Torulopsis, Rhodotorula |11, 12, 13, 14] и др., в частно
сти у видов, выделенных из этифптпой микрофлоры и полученных из 
музейных культур разного происхождения, а также у множества рас, 
применяемых ib качестве а.к гнилых штаммов -в разных отраслях нише
вой и друних промышленностей.

В этом отношении весьма мало изучен род Candida, в составе кото
рого числится не менее 30 видов и подвидов [8]; необходимоегь подроб
ного изучения последних вызвана особыми условиями филогенеза дрож
жей рода Candida, в силу которых встречаются в основном дикие, реже — 
культурные п патогенные формы. Различия в историческом развитии не 
могут не отражаться как на главных путях обмена основных метаболи
тов, в частности азота п углерода, так и на механизмах высвобождения 
энергии.

Настоящая работа посвящена изучению особенностей основных пу
лей энергетического обмена, а именно дыхания, аэробного и анаэробного 
брожения, у некоторых представителей рода Candida.

Исследования преследовали цель определить упомянутые параметры 
торгегического обмена культур, инкубированных в общеизвестных бу
ферных растворах и сиитетических минеральных средах в присутствии 
разных моносахаридов, а также культур, подвергнутых азотному голо
данию различными приемами. Последний способ позволяет выяснить не
которые стороны взаимоотношений между азотным обменом и энергети
ческими процессами клеток.

Методика. Объектом исследования служили 8 штаммов дрож
жевых организмов рода Candida: С. guilllerniondli /1, С. chevalieri 6(>, 
С. trnpicalls 1)11—3, С. troplcalls Кз ю. С. guilllermondil membranaefa- 
ciens 72, С. utills 106, С. arboreae 64 и С. pulcherrima 95, полученные 
из отдела типовых культур Института микробиологии АН СССР 
(проф. В. И. Кудрявцев).

Выращивание культур проводилось при 30±Г’(. в условиях ни«еш ивно| о и 4рнрова- 
ння на круговой качалке (200 об/мин) в сии готической основной среде (ОС) следую-
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щего состава: глюкоза К) г; KI 1„Р()( 1,23 г; \\^S(),։'711.,() 0,125 г; (X114)L»S()4 3,10 i; 
тиамин 50 мкг (для ( utilis); биотин 8 мкг (для всех других культур, кроме die 
\alien, являющейся ауксоавготрофной) [I]. на I л водопроводной воды.

Для подготовки к оныг\ культура, выращенная в жидкой ОС и собранная в конце 
жопоиенциальной фазы роста, подвергалась голоданию разными приемами в 2% раство
ре глюкозы до полного ее июпользования, а в отдельных опытах - на воде 24 час., на 
2% глюкозе до полного расхода с последующим суточным инкубированием в воде.

Результаты оценивались следующими методами: дыхание (QoJ 11 брожение- 
(Q‘co . QcJ)„) —прямым манометрическим методом Варбурга [5], фракционирование 
полисахаридов методом Моррис в модификации Чанг и Никерсон |7|, азот микро 
методом Кьельдаля, плотное п> суспензии нефслометрпрованием (ФЭК-Н57) и путем 
взвешивания.

Характеристика дыхания (Д) и брожения (Б) дрожжей рода Can
dida. Были поставлены предвари тельные опыты с целью определения 
характера дыхательных и бродильных свойств исследуемых представи- 
телей этого рода.

Опыты проведены с суспензией дрожжей, выращенных в жидкой син- 
гегнческой среде и собранных в конце экспоненциальной фазы роста.

Полученные данные показывают, что дрожжи рода Candida отли
чаются относительно высокой степенью поглощения ()2 и выделения СО2 
за счет эндогенных субстратов. Значения 0%, и Qco, эндогенного дыха- 
нпя заметно нс варьируют у отдельных культур.

В присутствии экзогенного углеродного субстрата— глюкозы резко 
усиливается и С^С()а у всех культур, при значительных расхождениях 
между культурами в абсолютных величинах их. По этим показа гелям ис
следуемые культуры располагаются в следующем убывающем порядке:
Qo։ С. pulcherrima^>C. g. inembranaefaciens^C. chevalierC C. tropi- 

calis ДН 3^>C. utilis>C. gui 1 lierniondii С. атЬогеае^>С. tropi- 
calis K3-J0.

Qco, —C. pulcherrima>C. g. niembraiiaefacicns^C. tropicalis ДП — 3> 
C. chevalicri>C. tropicalis K3 l0^>C. utilis^>C. guilliermondii 
=^C. arboreae.

Дыхательный коэффициент (ДК) при эндогенном метаболизме ко
леблется в пределах 0,6—0,8 у большинства штаммов, а у С. сЬеуаИеп 
66 и С. агЬогеае 64 достигает единицы. В присутствии же глюкозы пре
делы ДК 1,1 1,2, что подтверждает правильность ранее установлен-

М ипых положении в отношении представителей разных родов дрожжевых 
организмов, в частности пекарских дрожжей разного происхождения 
19, 10].

Все исследуемые культуры в присутствии глюкозы обладают слабым 
аэробным брожением (АЭБ), .наиболее замет,иы,м у С. (горгсаНэ Д11-3 и 
у С. ри1сИеггппа 95. В условиях эндогенного метаболизма АЭБ нс паблю- 
дается.

В присутствии глюкозы у всех культур наблюдается анаэробное бро
жение (АПБ), которое наиболее сильно выражено у С. ри1с11егг1гпа, 
у двух штаммов С. ПоркаИз и у С. Ц1п111егшон(111 тетЬгапае1ас1еп572, 
А11В за счет эндогенных субстратов полностью отсутствует.
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Таблица I
Характеристика Д и Б представителей рода Candida

В инкубационном сосудике: 2 мл дрожжевой суспензии в 1% растворе глюкозы 
в фосфатном буфере .\А. 15 (pH 5,2) с содержанием 13 15 17 мг сухих дрожжей;

Т опыта 32°С; число качаний 100 120 в мин; продолжительность опытов 2 часа
*

АЭБ АНБ
Вариан।ы Vo Qo V"VC() Qco, ЛК

v^)֊v() Qco,֊ Qo, V'Nj I qN, 
v CO, | VCO

эндогенный 
гл юкоза 
эндог епный 
i люко.за

367 12
625 21
431 12
896 24

270 9
719 24
280 8
991 26

-97
94

-67
102

-3
3

—4
2

11
643

31
877

21
2

24

0,7
1.1
0.7
1,1

ЭНДО! сипый 
гл юкоза 
эндо։ епный 
глюкоза

эндогенный 
гл юкоза 
эндогенны и 
гл юкоза

эндогенныи 
глюкоза 
эндогенный 
глюкоза

I

эндогенный 
глюкоза 
эндогенный 
глюкоза

эндогенный 
глюкоза 
эндогенный 
гл юкоза

29(5 11
961 37
308 10

1163 36

385 12
1129 35

11 >2 1 2
1158 35

184 9
496 24
240 6
944 23

285
1175
236
958

248
762

531

39
9

37

29
10
24

319
1023
320 

1237

12
39
10
38

23
62
12
27

0,4 
2

7
575

9
860

0
22 

о
26

1.0
1.1
1.0
1.0

223 7
1346 42

283 9
1375 42

-л 162
217

— 119
217

֊5
7

֊3
7

0
2490 

О
2606

78 1,2
О 0,6

165
601
195

8
30в* о

1219 30

— 19
105

—45
275

-1
6

— 1
7

10
910
20

1844

40

43

0,9

200
1268

171
1085

206
765
181
532

42

42

29
8

24

-85
93
65

127

-31
О

О 
1355

1059

О 
726

О 
630

40

О
29

0,7

0,8

0,8

эндогенный
глюкоза

230 8
682 22

214 -16
56

—0,6 
2

5 0 1.0
295 Ю 1,0

। л юкоза 
। л юкоза

662 40
131651

779 47
1590 62

117
284

1214
19Ю

74

О

О

О

Влияние инкубационной среды на дыхание и брожение (Д и Б). Опы
ты были поставлены с целью определения особенностей Д и Ь ипл^дус-
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мых культур в фосфатном буфере, где исключено размножение клеток, 
и в синтетической среде, содержащей основные питательные вещества 
для их размножения [3].

Полученные данные (табл. 2) показывают значительное усиление 
абсолютных количеств поглощенного О2 ч выделенного СО2 в синтети
ческой культуральной среде, по 'Сравнению с таковыми в буфере, содер
жащем глюкозу, у трех культур: С. "пНИегнюнЗН 71. С. сйеуаНеп 66 
и С. 1гор1са115 К.з 10. У. С. рнИ. тстЬгапае1ас1еп8 72 наблюдается бо
лее высокое значение (^о. в буфере.

Если у С. рнПИегтопсШ 71 и С. сйемаПеп 66 ДК имеет одинако
вые значения в обоих случаях, то у С. (горкаПз К., 10 и у С. ри11. те- 
т1)гапае1ас1еп5 -культур с сильно выраженными бродильными свой
ствами, о чем свидетельствуют высокие показатели АЭБ и А11Б, наб
людаются более высокие значения ДК в ОС.

Т а б л ина 2
Влияние инкубационной среды на Д и Б

В инкубационном сосудике: црожжеиая суспензия, содержащая у 2-х первых 
культур в пределах 10 М1. а у 2-х последних 20 мг сухих дрожжей; Т опы
та 32°; pH среды — 5,2; число качаний 100 120 в мин; продолжитель

ность опытов — 2 часа

/ \ноз АЭБ АНБ ДКК\ льтуры Инкубационная 
среда

С. £111111сгто!к1Н 71 ОС 
буфер

С. сЬеуаНег! 66

С. 1гор1с111з К3-։о

С. £. тетЬгапае(ас1еп5
72

ОС 
буфер

ОС 
буфер

44
21

82
39

27
21

34
40

41
24

86
44

74
24

74
47

31
21

4 42
5 24

47 65
3 41

40 59
7 44

0,9
1.1

1.6
1.1

2,8
1,1

2.1
1.1

В целом состав инкубационной смеси влияет на повышение абсолют
ных величии Ро, и Осо,, что более заметно у С. сЬеуаПеп 66.

Важнейшим фактором, влияющим па усиление Д и Б, нужно счи
тать источник азота (МН<) культуральной среды |2].

Влияние плотности дрожжевой суспензии на дыхание и брожение. 
Опыты были поставлены с целью определения оптимальной плотностим идрожжевой суспензии, подходящей к условиям существующего объема 
и состава инкубационной смеси, объема газового пространства и других 
факторов, которые создают возможность определить колебания основных 
параметров Д н Б в зависимости от фактора плотности клеточной сус
пензии.

Результаты приведены в табл. 3.
Данные показывают, что в 'П|ри1М'епенныч/п|радслах1пус(Готы С1у0пензии 

абсолютные величины (^()а и ()со։ нс претерпевают существенных из-
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Таблица 3
Влияние густоты дрожжевой суспензии на Д и Б

В инкубационном сосудике: 2 мл дрожжевой суспензии в 1°/0 растворе глюкозы 
в фосфатном буфере М/15 (pH 5,2), содержание дрожжей (сухой вес) при разре
женном посеве — 7 мг, ։устом посеве—12 14 М1; Т 32 С, число качаний 

100 120 в мни; продолжительность опытов — 2 часа

Культуры
Степень упи

танности 
культуры

Плотность посева Qo, Qc<)j АЭБ АНБ ДК

С. gulllier- 
mondil 71

С. clievalie- 
ri 66

не голодавшая

голодание в Н2()

не голодавшая

голодание в Н2О

разреженный густой 

разреженный густой

разреженны и густой 

разреженный густой

54
60
51
48

77
28
75
39

72
76
66
66

83
50
91
62

18
16
15
18

6
22
16
23

40
33
24
17

24
16
30
29

менений у С. ^иПНегтопдп 71, а у С. сИсуаНеп 66 при густом посеве они 
значительно падают, что указывает па большую потребность в О2; об 
этом же свидетельствует повышение АЭБ у нее при густом посеве.

Опытами установлено также, что умеренное голодание культур по 
азоту па воде не оказывает существенного влияния на абсолютные ве
личины роа и Рсо и на ДК, не действует на АЭБ у С. дшШегтопсШ 71, 
но значительно усиливает его у ’С. сЬеуаИеп 66 при разреженном 
посеве; АНБ, наоборот, значительно подавляется у С. риНИегтопДп 71 
как при разреженном, так и при густом посеве, а у С. сЬеуаИегп 66 
усиливается в обоих случаях.

Влияние разных способов голодания на дыхание и брожение. С це
лью получения культур разной степени голодания но азоту были исполь- 
юваны следующие прнсмы: голодание на воде, на 2% глюкозе, па 2% 
глюкозе с последующим голоданием на воде. В процессе голодания на 
глюкозе происходит накопление биомассы (в условиях наших опытов па 
76% от исходного сухого вещества), в результате чего перестраиваются 
азотсодержащие компоненты и понижается уровень азота в биомассе на 
50—60% (табл. 4).

Полученные данные выявляют значительные расхождения в измене
ниях параметров Д и Б при разных режимах голодания.

При голодании на воде наблюдается некоторое понижение абсолют
ных величин (^о,, <2соа> ДК, АЭБ, АНБ у С. £и1111еппоп(Ш /1 и 
С. 1гор1са11§ ДН—3.

У всех культур в процессе голодания в растворе глюкозы резко сни
жаются абсолютные значения (?□, (за исключением С. ри1сЬегпгпа) и 
<^со։. У С. ри1с11сгпта (?о։ не меняется, значительно снижается рсо„ 
следовательно п ДК. Установлены значительные расхождения между ис
следуемыми культурами в степени падения параметров Д и Б. При этом 
пе<ко падает (иногда до нуля) п АЭБ, а АНБ подавляется в пределах
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Таблица 4
Влияние разных способов голодания на Д и Б дрожжей

В инкубационном сосудике: 2 мл дрожжевой суспензии н 1°/0 растворе глюкозы 
в фосфатном буфере М 15 (pH—5,2) с содержанием 16 мг сухих дрожжей; 1 опы

та—32’; число качаний—100—120 в мин; продолжительность опытов—2 часа

Культуры Способ голодания

С. диИПегтопсШ 71

С. кор1са1։к ,1Н —3

С. сйесаИег! 66

С. Йорка 11$ Кз-ю

С. рикйегпта 95

С. агЬогеае 64

не голодавшая
в воде
в 2° 0 растворе глюкозы
в 2% глюкозе —Н2О

не юлодавшая
в воде
в 2°,© растворе глюкозы
в 2° 0 глюкозе—И2О

в воде
в 2°/0 растворе глюкозы

в воде
в 2° 0 растворе глюкозы

в воде
в 2°/0 растворе глюкозы

в ваде
в 2° 0 растворе глюкозы

лкАЭБ АН Б

82 100 19 72 1,2
68 85 16 55 1,2
20 24 4 17 1.1
21 26 5 8 1,2

94 122 28 118 1.3
87 141 54 91 1.6
25 29 4 47 1.1
14 18 4 18 1.3

90 119 29 64 1.3
38 41 3 27 1.0

82 142 60 102 1,7
24 30 6 43 1.2

41 97 56 82 2.3
40 47 Л7 74 1,2

34 76 42 60 2.2
21 20 -1 51 0,9

20—60% от АНБ исходной культуры. Последний факт указывает на раз
личия в механизме АЭБ и АНБ и соответствует данным Энгельгардта [5].

В условиях последовательного голодания на глюкозе и воде еще 
больше снижается О о, и Осо., а также АНБ. Существенного изменения 
величин АЭБ не происходит.

Для выяснения механизма изменений параметров Д и Б были изуче
ны изменения в содержании углеводных фракций и общем азоте у двух 
культур: С. ^гиНИегтопбИ 71 и С. 1гор1са115 ДН—3.

Данные приведены на рис. 1 и в табл. 5.
Данные показывают значительное накопление углеводных фрак

ций трегалозы, гликогена, маннана, глюкана в биомассе при голодании 
на глюкозе и некоторый расход углеводов, особенно резервного гликоге
на, при дальнейшей инкубации на воде.

Понижение О о, и рсо, после голодания на глюкозе, несмотря на 
накопление значительных количеств растворимых и других углеводов, 
можно объяснить резким снижением уровня азота в клетках. В пользу 
этого говорит также сильное стимулирование ро2 и Рсо, при инкуби
ровании культуры, голодавшей в растворе 2% глюкозы, затем в воде 
в присутствии МН^ и еще большее—в случае смеси глюкоза4֊ ИН;.

Влияние природы углеродного субстрата на дыхание и брожение

Опыты были поставлены с целью выяснения влияния сбраживаемых 
и усвояемых моноз па параметры Д и Б у разных культур; С. £иП11ег-
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*70

ИСХОД. голод, гслог, 
в глю- в г лык. 
КОЗЕ И ВОДЕ

ТХУ ГЛИКОГЕН МАННАН ГЛККАН

Количество углеводных фракций во всей 
биомассе.

топбп хорошо усваивает глюкозу, ксилозу, арабинозу, С. ДоркаИз К 0 
и С. сЬеуаНеп хорошо усваивают глюкозу, ксилозу, а арабинозу после 
адаптации [4] (табл. 7).

Табл и ц а 5

Содержание азота и углеводных фракций в биомассе после роста 
и разных режимов голодания

Данные в 0 0 от абсолютно .ухого вещества

Общий азот Углеводные фракции С. guillierniondii, мг °/(>

Режим голодания С. guiili- 
ermondii

71

С. tropi- 
calls

t'LH-3
ТХУ

Гликоген

кислото- 
экстраги
руемый

щелочно- 
экстраги- 
руемый

Исходная 
в воде 
в 2®/в глюкозе 
в 2° 0 глюкозе—Н3О

7,7
6.7
2,2
1,8

0,9

1,2
1.3

0.9

0,5
0.3

2,2

2,7
2.2

13,7

17,7
18,8

18,0

16,2
14.4

Полученные в присутствии ксилозы данные свидетельствуют о зна
чительном падении 0о։ и (?со2 У С. ^и11 Негшопс!!! 71, С. сЬеуаИеп 6ь 
и некотором повышении Осо, у С. 1гор1саНз Кз-ю .

В присутствии арабинозы наблюдается падение Оо9 и Осо, У трех
культур.

Обе пентозы несколько повышают ДК у С. ДоркаПз К 0 и не влия- 
3 1

ют на две другие культуры.
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Табл и п а 6

Влияние МН* и глюкозы па Д и количество углеводных фракций

У|леводные фракции определялись в содержимом сосудиков после инкубирования кз 
аппарате Варбурга. Количество углеводных фракций выражено в мг 0 а от абсолют

но с\ хого вещества

на ри анты опыта

Пехотный ■
Эндогенный

-4-Глюкоза
Глю ]-МН4+

Ро, $со. дк

10.1
23,0
21.11
36,8 %

0,7
0,6

1.2
1.0

0,86 
1,83 
0,94 
27,7
18.5

инкубированию на аппарате Варбурга: Голодавшая культура, не подвергнутая

Таблица 7
Влияние природы углеродного субстрата на Д и Б

Культуры Сахара АЭБ АНБ

С. §и1111егтопбВ 71

С. сЬегаВег! 66

С. 1гор1са11$ Кз-ю

эндогенный 
гл ю коза 
ксилоза 
арабиноза

эндогенный 
। люкоза
ксилоза 
арабиноза

эндогенный 
глюкоза 
ксилоза 
арабиноза

9 
23 
19 
15

11 
37
18 
12

5 
21 
22 
19

6 
26 
19 
14

9 
39 
18 
12

4 
24 
26 
11

-3 
3
0

-1

-2 
2 
о 
о

֊1
3
4
2

2 
27

3
0

0
22

4

41
2

0,7 
1.0
0.9 
0,9

0,9
1.0
1.0
1.0

0,8
1,1
1.2
1.2

Найдено слабовыраженное АЭБ 
С. (горкаИя К з֊10. Что касается АНБ, 
грех культур в присутствии ксилозы и 
ствии арабинозы.

в присутствии пентоз только у 
оно очень слабо выражено у всех 
фактически отсутствует в присут-

Совоку пность полученных данных показывает, что но параметрам 
дыхания и брожения представители рода СапсПда в целом значительно 
отличаются от дрожжей родов БассЬагогпусез, ВгеПапотусез и др а 
также проявляют существенные различия между собой по абсолютным 
значениям показателей ро„ рсо„ ДК, АЭБ, АНБ, характеризующих 
дыхание и брожение.
Ереванский государственный университет, 

кафедра биохимии Поступило 29.IV 1971 г.
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II. Վ. Չ11Իք»ԱՐՅԱՆ, 1Г. Ա. ՏԵՐ-ԿԱՐԱՊԵՏՅԱՆ, I.. IV. H-Ո Ի1Г1ԼՆՅ ԱՆ

CANDIDA ԽՄՈՐԱՍՆԿԵՐԻ ԱԶՈՏԱԿԱՆ ՆՅՈՒԹԱՓՈԽԱՆԱԿՈՒԹՅՈՒՆԸ

IX. CANDIDA ՑԵ'ԷԻ ԽՄՈՐԱՍՆԿԵՐԻ ՈՐՈՇ ՆԵՐԿԱՅԱՑՈՒՑԻՉՆԵՐԻ 
ՇՆՉԱՈ-ՈԻԹՅԱՆ ԵԿ, ԽՄՈՐՄԱՆ ԱՌԱՆՁՆԱՀԱՏԿՈՒԹՅՈՒՆՆԵՐԸ

Ա մ փ ո փ n I if

էներգետիկ նյութափոխանակության ագիների ո ւ ս ո ւ մն ա ս ի ր ո / թ ւ ուն ր 

ցույց տվեց, որ Candida ցեղի շա քա րա սնկերր բնորոշվում Կն էնդոգեն 
սուբստրատների Հաշվին Օշ֊/» ումեգ կլանմամբ և (2ՕԴ֊ի անջատմամբ։ Բո
լոր կուլտուրաների մոտ գլյուկոզի ն ե րկ ա յո ւ թ յ ա մ բ Qq.-> ե (^^խիստ խթանվում 
է։ Շտամների մեծ մասի մոտ էնդոգեն ն յո ւ թ ա փ ո խ ւսն ա կ ո ւ թ քան շնչառւս կան 
գործակիցր գտնվում է 0,6 — 0,8 սահմաններում, ի ս կ C« chtValicri և 
C. arboreae -- 64-ի մոտ հասնում է 1֊ի։ Գլյուկոզի ա ո կ ա յ ո ւ թ յ ա մ բ շնչա
ռական գործակիցր 1,1—1,2 է։ Էնդոգեն աէրոբ և անաէրոբ խմորում նկատ

վում է միայն գլյուկոզի ներկայությամբ։
Արհեստական միջավայրում ֆո սֆո րա յին բուֆերի համեմատությամբ 

Օը ().. ե Օօ խիստ խթանվում են, դա հատկապես ն կ ա տ ե լի է քհՉ\'31յԸ]- 
օրինակի վրա։ Շնչառության և խմորման համար կարևորագույն գործոն է 

9 

սնն դամիջավայրի ազոտի աղբյուրր։
£ա111ԸրՈ1ՕՈճ11-/ր սուսպենզիայի խտությունր (^)օ։ և բա

ցարձակ մ եծութ յան վրա չի ազդում, Օ շհ(?\՜31I-ի դեպքում խիտ 
ցան^քսր այգ արմեքներր նվազեցնում է, ւսէրոբ խմորումը պ ա կ ա ս ո ւ Ա է, որր 
ցույց է տայիս (^)., նկատմամբ այդ կուլտուրայի խիստ բարձր պ ահ անջր ։ 
■Բադգի տարբեր պայմաններում շնչառության և խմորման ինտենսիվությունը

փոփոխվում է։ Ս ե խ ան ի ղմ ր պ ա ր դ ա բ ան ե լո ւ 
ածխաջրային ֆրակցիաների և րնդհանուր

նպատակով ուսումնասիրվել է 
ազոտի քանակի փոփոխությունը

Ղ 111ԸրաՕՈճյ4 ե էր0բ1<.311Տ յէՒ1—3~ի մոտ;
Չնայած գլյուկոէ[ի առկայությամբ քադցից հետո ածխաջրերի զգալի կու

տակում է տեգի ունենում, շնչա ռութ յան և խմորման նվագումր պետք է բա

ցատրել բջիջներում ազոտի քանակի խիստ անկմամբ։
Տարբեր մ ոն ո ս ա խ ա ր ի զն ե ր ր տարբեր ձևով են ազդում ուսումնասիրված 

կուլտուրաների շնչա ռութ յան և խմորման վրա։
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