
I. £ÄÇÆÇÐËÇ
¸ËÕÑØÓÑÏÞ ²450 ÑÃÎÂÆÂáÕ ÖÐËÍÂÎßÐÞÏ ÔÄÑÌÔÕÄÑÏ ì ÔÒÑ-
ÔÑÃÐÑÔÕßá ÅËÆÓÑÍÔËÎËÓÑÄÂÕß ÔÖÃÔÕÓÂÕÞ ÒÑ ÐÇÂÍÕËÄËÓÑÄÂÐ-
ÐÞÏ ÂÕÑÏÂÏ ÖÅÎÇÓÑÆÂ. ¸ËÕÑØÓÑÏÞ ÏÇÕÂÃÑÎËÊËÓÖáÕ
* 200 000 ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÔÑÇÆËÐÇÐËÌ, ÍÂÕÂÎËÊËÓÖâ ÒÓËÏÇÓÐÑ 60
ÕËÒÑÄ ØËÏËÚÇÔÍËØ ÓÇÂÍÙËÌ (ÅËÆÓÑÍÔËÎËÓÑÄÂÐËÇ, N-, O- ËÎË S-
ÆÇÏÇÕËÎËÓÑÄÂÐËÇ, ÆÇÊÂÎÍËÎËÓÑÄÂÐËÇ, àÒÑÍÔËÆËÓÑÄÂÐËÇ Ë
Õ.Æ.).1 ¿ÕÂ ÑÔÑÃÇÐÐÑÔÕß ÙËÕÑØÓÑÏÑÄ ²450ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ËÔÒÑÎß-
ÊÑÄÂÐÂ ÆÎâ ÂÐÂÎËÊÂ ÔÑÆÇÓÉÂÐËâ Ä ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÔÓÇÆÂØ ÎÇÍÂÓ-
ÔÕÄÇÐÐÞØ ÒÓÇÒÂÓÂÕÑÄ Ë/ËÎË ËØ ÏÇÕÂÃÑÎËÕÑÄ, ÍÔÇÐÑÃËÑÕËÍÑÄ,

Â ÕÂÍÉÇ ÆÎâ ÔÕÇÓÇÑÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÑÅÑ ÔËÐÕÇÊÂ ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞØ ÔÕÇ-
ÓÑËÆÑÄ ËÎË ÆÓÖÅËØ ÍÎÂÔÔÑÄ ÃËÑÎÑÅËÚÇÔÍË ÂÍÕËÄÐÞØ ÔÑÇÆËÐÇ-
ÐËÌ.±ÑÄÞÛÇÐËÇ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕË ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÑÅÑ ÍÂÕÂÎËÊÂ Ô
ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËÇÏ ÅÇÏÑÒÓÑÕÇËÐÑÄ âÄÎâÇÕÔâ ÄÂÉÐÑÌ ÒÓÂÍÕË-
ÚÇÔÍÑÌ ÊÂÆÂÚÇÌ. ±ÓËÐÙËÒÞ ÃËÑàÎÇÍÕÓÑÍÂÕÂÎËÊÂ ÒÑÆÓÑÃÐÑ
ËÊÎÑÉÇÐÞ Ä ÓÂÃÑÕÂØ 2, 3.

£ ÆÂÐÐÑÏ ÑÃÊÑÓÇ ÂÐÂÎËÊËÓÖÇÕÔâ ÄÎËâÐËÇ ÓÂÊÎËÚÐÞØ
×ËÊËÍÑ-ØËÏËÚÇÔÍËØ ×ÂÍÕÑÓÑÄ ÐÂ ÓÂÊÐÞÇ ÔÕÂÆËË ×ÇÓÏÇÐÕÂ-
ÕËÄÐÞØ ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ. °ÕÏÇÚÂÇÕÔâ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß ËÔÒÑÎßÊÑÄÂ-
ÐËâ ÂÎßÕÇÓÐÂÕËÄÐÞØ ËÔÕÑÚÐËÍÑÄ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ (àÎÇÍÕÓÑ-
ØËÏËÚÇÔÍÑÇ Ë ×ÑÕÑÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËÇ) ÄÏÇÔÕÑ ÕÓÂÆËÙËÑÐÐÞØ
ÄÑÔÔÕÂÐÑÄËÕÇÎÇÌ (NADH ËÎË NADPH). £ÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËÇ Ô
ÒÑÏÑÜßá ÒËÓËÆËÐÑÄÞØ ÐÖÍÎÇÑÕËÆÑÄ ÐÇ âÄÎâÇÕÔâ ÐÇÒÓÇÓÞÄ-
ÐÞÏ ÒÓÑÙÇÔÔÑÏ, ÕÂÍ ÍÂÍ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÃÞÔÕÓÑÇ ËÔÕÑÜÇÐËÇ
NADH ËÎË NADPH. ¥Îâ ÒÑÆÆÇÓÉÂÐËâ ÐÇÑÃØÑÆËÏÑÌ ÍÑÐ-
ÙÇÐÕÓÂÙËË ÄÑÔÔÕÂÐÑÄËÕÇÎÇÌ Ä ÃËÑØËÏËÚÇÔÍÖá ÔËÔÕÇÏÖ ÄÄÑÆâÕ
ÆÑÒÑÎÐËÕÇÎßÐÑ NADPH-ÓÇÅÇÐËÓËÓÖáÜËÇ ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÞÇ
ÆÑÃÂÄÍË, ÚÕÑ ÖÔÎÑÉÐâÇÕ ÃËÑÎÑÅËÚÇÔÍÖá ÔËÔÕÇÏÖ. ªÔÒÑÎßÊÑ-
ÄÂÐËÇ ÄÏÇÔÕÑ NADH ËÎË NADPH ÍÂÕÑÆÐÑÅÑ àÎÇÍÕÓËÚÇÔÍÑÅÑ
ÕÑÍÂ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÔÆÇÎÂÕß ÒÓÑÙÇÔÔ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËâ ÃÑÎÇÇ ÒÓÑ-
ÆÑÎÉËÕÇÎßÐÞÏ Ë ÍÑÐÕÓÑÎËÓÖÇÏÞÏ Ô ÒÑÏÑÜßá×ËÊËÍÑ-ØËÏË-
ÚÇÔÍËØ ÒÂÓÂÏÇÕÓÑÄ ì ÐÂÒÓâÉÇÐËâ, àÎÇÍÕÓËÚÇÔÍÑÅÑ ÕÑÍÂ.
¬ÑÐÕÓÑÎß ÊÂ ÒÓÑÙÇÔÔÑÏ ×ÑÕÑÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËâ ÑÔÖÜÇÔÕÄÎâáÕ
Ô ÒÑÏÑÜßá ÓÇÅËÔÕÓÂÙËË ÄÑÊÐËÍÂáÜÇÅÑ ÒÓË àÕÑÏ ×ÑÕÑÕÑÍÂ.
µÒÓÂÄÎâÕß ÒÓÑÙÇÔÔÑÏ ÏÑÉÐÑ, ËÊÏÇÐââ ÆÎËÐÖ ÄÑÎÐÞ ÄÑÊÃÖÉ-
ÆÇÐËâ. £ ÑÃÊÑÓÇ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐÞ ÎËÕÇÓÂÕÖÓÐÞÇ ÆÂÐÐÞÇ ÒÑ
ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËá ÙËÕÑØÓÑÏÑÄ ²450, ÑÒÖÃÎËÍÑÄÂÐÐÞÇ ÊÂ ÒÑÔÎÇÆ-
ÐËÇ 10 ÎÇÕ.
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ÐÞØ ÅÇÏÑÒÓÑÕÇËÐÑÄ, ÂÍÕËÄÐÞÇ ×ÑÓÏÞ ÍËÔÎÑÓÑÆÂ, àÎÇÍÕÓÑØËÏË-
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´ÇÎÇ×ÑÐ: (095)246 ë 5072, e-mail: victoria@ibmh.msk.su
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²ÇÅÖÎâÙËâ ÂÍÕËÄÐÑÔÕË ÙËÕÑØÓÑÏÑÄ ²450 Ô ÒÑÏÑÜßá ×ËÊËÍÑ-
ØËÏËÚÇÔÍËØ ÄÑÊÆÇÌÔÕÄËÌ
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¯ÂÖÚÐÑ-ËÔÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÔÍËÌ ËÐÔÕËÕÖÕ ÃËÑÏÇÆËÙËÐÔÍÑÌ ØËÏËË
²ÑÔÔËÌÔÍÑÌ ÂÍÂÆÇÏËË ÏÇÆËÙËÐÔÍËØ ÐÂÖÍ
119832 ®ÑÔÍÄÂ, ±ÑÅÑÆËÐÔÍÂâ ÖÎ., 10, ×ÂÍÔ (095)245 ë 0857

²ÂÔÔÏÑÕÓÇÐÞ ×ËÊËÍÑ-ØËÏËÚÇÔÍËÇ ×ÂÍÕÑÓÞ, ÄÎËâáÜËÇ ÐÂ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÖá ÂÍÕËÄÐÑÔÕß ÅÇÏÑÒÓÑÕÇËÐÑÄ, Ä ÚÂÔÕÐÑÔÕË
ÙËÕÑØÓÑÏÑÄ ²450, ËÔÒÑÎßÊÖÇÏÞØ Ä ÃËÑÔÇÐÔÑÓÂØ Ë ÃËÑÓÇÂÍÕÑÓÂØ. ±ÓËÄÇÆÇÐÞ ÆÂÐÐÞÇ ÂÄÕÑÓÑÄ ÒÑ ÒÑÎÖÚÇÐËá
ÒÑÎÖËÔÍÖÔÔÕÄÇÐÐÞØ ÅÇÏÑÒÓÑÕÇËÐÑÄ ÐÂ ÑÔÐÑÄÇ ÙËÕÑØÓÑÏÂ ²450 2£4 Ë NADPH-ÊÂÄËÔËÏÑÌ ÙËÕÑØÓÑÏ ²450-ÓÇÆÖÍ-
ÕÂÊÞ. °ÃÔÖÉÆÇÐÑ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËÇ ÂÎßÕÇÓÐÂÕËÄÐÞØ ËÔÕÑÚÐËÍÑÄ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ (àÎÇÕÓÑØËÏËÚÇÔÍÑÇ Ë ×ÑÕÑÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇ-
ÐËÇ) ÆÎâ ÒÓÑÄÇÆÇÐËâ ÑÍËÔÎËÕÇÎßÐÑ-ÄÑÔÔÕÂÐÑÄËÕÇÎßÐÑÅÑ ÙËÍÎÂ ÅÇÏÑÒÓÑÕÇËÐÑÄ. ±ÓÑÂÐÂÎËÊËÓÑÄÂÐÑ ÄÎËâÐËÇ
ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÞ, ÆÂÄÎÇÐËâ, ÑÓÅÂÐËÚÇÔÍËØ ÓÂÔÕÄÑÓËÕÇÎÇÌ, ØËÏËÚÇÔÍÑÌ ÏÑÆË×ËÍÂÙËË ÃÇÎÍÑÄ ÐÂ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß ×ÇÓÏÇÐ-
ÕÂÕËÄÐÞØ ÓÇÂÍÙËÌ, ÍÂÕÂÎËÊËÓÖÇÏÞØ ÅÇÏÑÒÓÑÕÇËÐÂÏË.
¢ËÃÎËÑÅÓÂ×Ëâ ì 86 ÔÔÞÎÑÍ.
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II. ªÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËÇ àÎÇÍÕÓÑØËÏËÚÇÔÍËØ ÏÇÕÑÆÑÄ
Ä ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËË ÅÇÏÑÒÓÑÕÇËÐÑÄ

1. ±ÓËÏÇÐÇÐËÇ àÎÇÍÕÓÑÎËÊÂ ÆÎâ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËâ
ÅÇÏÑÒÓÑÕÇËÐÑÄ

¿ÎÇÍÕÓÑÐÐÞÌ ÕÓÂÐÔÒÑÓÕ Ä ÃËÑÎÑÅËÚÇÔÍËØ ÔËÔÕÇÏÂØ ÑÔÖÜÇ-
ÔÕÄÎâÇÕÔâ, ÍÂÍ ÒÓÂÄËÎÑ, Ä ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË ÆÑÐÑÓÑÄ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ,
ÐÂÒÓËÏÇÓ NADPH Ë NADH, Ë ÒÇÓÇÐÑÔÚËÍÑÄ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ,
ÐÂÒÓËÏÇÓ ×ÎÂÄËÐÑÄÞØ ÐÖÍÎÇÑÕËÆÑÄ. £ ÒÑÔÎÇÆÐÇÇ ÄÓÇÏâ ÆÎâ
ÑÍËÔÎËÕÇÎßÐÑ-ÄÑÔÔÕÂÐÑÄËÕÇÎßÐÞØ ÒÓÇÄÓÂÜÇÐËÌ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ,
Ë Ä ÑÔÑÃÇÐÐÑÔÕË ÏÇÕÂÎÎÑ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ, ÄÔÇ ÚÂÜÇ ÒÓËÏÇÐâáÕ
àÎÇÍÕÓËÚÇÔÍËÇ ÔËÔÕÇÏÞ.4 £ÑÊÏÑÉÇÐ ÍÂÍ ÒÓâÏÑÌ àÎÇÍÕÓÑØËÏË-
ÚÇÔÍËÌ ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ô ÓÇÆÑÍÔ-ÙÇÐÕÓÂ ÃÇÎÍÂ ÐÂ àÎÇÍÕÓÑÆ,
ÕÂÍ Ë ÒÇÓÇÐÑÔ Ä ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË ÏÑÎÇÍÖÎ-ÏÇÆËÂÕÑÓÑÄ.5 ±ÓË àÕÑÏ
ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÎË ÓÂÊÐÞÇ ÕËÒÞ àÎÇÍÕÓÑÆÑÄ: ÅÓÂ×ËÕÑÄÞÇ (ÔÕÇÍÎÑ-
ÅÓÂ×ËÕ, ÒËÓÑÅÓÂ×ËÕ), ÊÑÎÑÕÞÇ, ÒÎÂÕËÐÑÄÞÇ, ÒÑÎÖÒÓÑÄÑÆÐË-
ÍÑÄÞÇ (ÑÍÔËÆ ËÐÆËâ, ÑÍÔËÆ ÑÎÑÄÂ), ØËÏËÚÇÔÍË ÏÑÆË×ËÙË-
ÓÑÄÂÐÐÞÇ ÅÓÂ×ËÕÑÄÞÇ Ô ÆÑÃÂÄÎÇÐËÇÏ ÍÂÕÂÎËÊÂÕÑÓÑÄ ÑÍËÔÎË-
ÕÇÎßÐÑ-ÄÑÔÔÕÂÐÑÄËÕÇÎßÐÞØ ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ (ÐÂÒÓËÏÇÓ, ÓÑÆËâ ÍÂÍ
ÍÂÕÂÎËÊÂÕÑÓÂ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËâ ÍËÔÎÑÓÑÆÂ ÆÑ ÒÇÓÑÍÔËÆÂ ÄÑÆÑ-
ÓÑÆÂ ËÎË ÄÑÆÞ, ÏÇÕÂÎÎÑÍÑÏÒÎÇÍÔÑÄ ÍÂÍ à××ÇÍÕËÄÐÞØ ÏÇÆËÂ-
ÕÑÓÑÄ àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÅÑ ÕÓÂÐÔÒÑÓÕÂ Ë Õ.Æ.).6 ë 8

±ÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ Ä ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÞØ ÔËÔÕÇÏÂØ, ÔÑÆÇÓ-
ÉÂÜËØ ÅÇÏÑÒÓÑÕÇËÐ ÙËÕÑØÓÑÏ ²450, ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÒÑ ÔØÇÏÇ

NADPH NADPH-ÊÂÄËÔËÏÂâ ÙËÕÑØÓÑÏ ²450-ÓÇÆÖÍÕÂÊÂ

ÙËÕÑØÓÑÏ ²450.

©ÆÇÔß ÆÑÐÑÓÑÏ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ âÄÎâÇÕÔâ NADPH, Â ÕÓÂÐÔÒÑÓÕ-
ÐÞÏ ÃÇÎÍÑÏ ÆÎâ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ ÑÕ NADPH Í ÅÇÏÑÒÓÑ-
ÕÇËÐÖ (ÙËÕÑØÓÑÏÖ ²450) ì ÏËÍÓÑÔÑÏÂÎßÐÞÌ ×ÎÂÄÑÒÓÑÕÇËÐ
(NADPH-ÊÂÄËÔËÏÂâ ÙËÕÑØÓÑÏP450-ÓÇÆÖÍÕÂÊÂ) ËÎËÏËÕÑØÑÐ-
ÆÓËÂÎßÐÂâ ÔËÔÕÇÏÂ, ÔÑÔÕÑâÜÂâ ËÊ ×ÎÂÄÑÒÓÑÕÇËÐÂ Ë ÃÇÎÍÂ,
ÔÑÆÇÓÉÂÜÇÅÑ ÉÇÎÇÊÑ-ÔÇÓÐÞÌ ÍÎÂÔÕÇÓ.

ªÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËÇ ÆÎâ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËâ ×ÎÂÄËÐÑÄ ì ÏÇÆËÂ-
ÕÑÓÑÄ Ä ÑÍÔËÅÇÐÂÊÐÞØ ÓÇÂÍÙËâØ ì ÍÂÕÑÆÐÑÅÑ àÎÇÍÕÓËÚÇÔÍÑÅÑ
ÕÑÍÂ ÄÏÇÔÕÑ NADPH ÒÑÊÄÑÎËÎÑ ÒÑÎÖÚËÕß àÎÇÍÕÓÑØËÏËÚÇ-
ÔÍËÇ ÔËÔÕÇÏÞ Ô ÄÞÔÑÍÑÌ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕßá (ÕÂÃÎ. 1).9 £ ÓÂÃÑ-
ÕÂØ 6, 9, 10 ËÊÖÚÇÐÑ ÅËÆÓÑÍÔËÎËÓÑÄÂÐËÇ ÎÂÖÓËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ Ä
ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË àÎÇÍÕÓÑØËÏËÚÇÔÍÑÌ ÔËÔÕÇÏÞ, ÔÑÔÕÑâÜÇÌ ËÊ
ÊÑÎÑÕÑÅÑ ËÎË ÒÎÂÕËÐÑÄÑÅÑ àÎÇÍÕÓÑÆÂ, ÑÚËÜÇÐÐÑÅÑ ÓÇÍÑÏÃË-
ÐÂÐÕÐÑÅÑ ÃÇÎÍÂ, ÔÑÆÇÓÉÂÜÇÅÑ ²450 4¡1, Ë NADPH-ÊÂÄËÔË-
ÏÑÌ ÙËÕÑØÓÑÏ ²450-ÓÇÆÖÍÕÂÊÞ. ¬ÓÑÏÇ ÓÇÍÑÏÃËÐÂÐÕÐÑÅÑ
ÃÇÎÍÂ àÎÇÍÕÓÑØËÏËÚÇÔÍÂâ ÔËÔÕÇÏÂ ÔÑÆÇÓÉÂÎÂ Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ
ÏÇÆËÂÕÑÓÂ ÍÑÑÓÆËÐÂÙËÑÐÐÑÇ ÔÑÇÆËÐÇÐËÇ Co(III) ì (S)-
1,3,6,8,10,13,16,19-ÑÍÕÂÂÊÂÃËÙËÍÎÑ[6.6.6]àÌÍÑÊÂÐÑÍÑÃÂÎßÕ(III).
³ÕÂÐÆÂÓÕÐÞÌ ÑÍËÔÎËÕÇÎßÐÑ-ÄÑÔÔÕÂÐÑÄËÕÇÎßÐÞÌ ÒÑÕÇÐÙËÂÎ
àÕÑÅÑ ÔÑÇÆËÐÇÐËâ U=7350 Ï£ (ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÐÑÓÏÂÎßÐÑÅÑ
ÄÑÆÑÓÑÆÐÑÅÑ àÎÇÍÕÓÑÆÂ). ¡ÄÕÑÓÞ ÒÓÇÆÒÑÎÂÅÂáÕ, ÚÕÑ ÐÂ

ÍÂÕÑÆÇ Ä ÒÇÓÄÖá ÑÚÇÓÇÆß ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËÇ ËÑÐÂ
ÍÑÃÂÎßÕÂ(III) ÒÑ ÔØÇÏÇ ³Ñ3++Ç? ³Ñ2+ Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ÍÑÑÓÆËÐÂ-
ÙËÑÐÐÑÅÑ ÔÑÇÆËÐÇÐËâ. ´ÂÍ ÍÂÍ ÒÓË ÒÓÑÄÇÆÇÐËË àÎÇÍÕÓÑÎËÊÂ Ä
ÔËÔÕÇÏÇ, ÔÑÆÇÓÉÂÜÇÌ ÕÑÎßÍÑ ×ÎÂÄÑÒÓÑÕÇËÐ (ÓÇÆÖÍÕÂÊÖ) ËÎË
ÅÇÏÑÒÓÑÕÇËÐ (ÙËÕÑØÓÑÏ ²450), ÐÇ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÅËÆÓÑÍÔËÎËÓÑ-
ÄÂÐËâ ÎÂÖÓËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ, ÏÑÉÐÑ ÔÆÇÎÂÕß ÄÞÄÑÆ, ÚÕÑ ËÑÐ
³Ñ2+ ÄÞÒÑÎÐâÇÕ ÓÑÎß ÏÇÆËÂÕÑÓÂ. °Ð ÄÑÔÔÕÂÐÂÄÎËÄÂÇÕ ×ÎÂ-
ÄËÐÑÄÞÇ ÐÖÍÎÇÑÕËÆÞ Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ÓÇÆÖÍÕÂÊÞ, ÍÑÕÑÓÞÇ, Ä ÔÄÑá
ÑÚÇÓÇÆß, ÄÑÔÔÕÂÐÂÄÎËÄÂáÕ ÉÇÎÇÊÑ ÅÇÏÂ ÙËÕÑØÓÑÏÂ ²450.
¡ÍÕËÄÂÙËâ ÍËÔÎÑÓÑÆÂ ÑÔÖÜÇÔÕÄÎâÇÕÔâ ÐÂ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐÐÑÏ
ÉÇÎÇÊÇ ÅÇÏÂ Ä ÕÓÑÌÐÑÏ ÍÑÏÒÎÇÍÔÇ ÔÖÃÔÕÓÂÕ ëFe2+ ëO2, ÒÓË
àÕÑÏ ÑÍËÔÎÇÐËÇ ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÔÖÃÔÕÓÂÕÑÄ Ä ×ËÊËÑÎÑÅËÚÇÔÍËØ
ÖÔÎÑÄËâØ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ Ô ÄÞÔÑÍËÏË ÔÍÑÓÑÔÕâÏË.1 ±ÓË àÎÇÍÕÓÑ-
ØËÏËÚÇÔÍÑÏ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËË ÓÇÍÑÏÃËÐÂÐÕÐÑÅÑ ÃÇÎÍÂ ÅÇÐÇÓË-
ÓÖÇÕÔâ ÒÇÓÑÍÔËÆ ÄÑÆÑÓÑÆÂ, ÓÂÊÓÖÛÂáÜËÌ ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÖá
ÔËÔÕÇÏÖ. ¥ÑÃÂÄÎÇÐËÇ ÍÂÕÂÎÂÊÞ ÒÑÄÞÛÂÇÕ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß
ÔËÔÕÇÏÞ Ä ÓÇÂÍÙËË ÅËÆÓÑÍÔËÎËÓÑÄÂÐËâ ÔÖÃÔÕÓÂÕÂ. ¡ÄÕÑÓÞ
ÓÂÃÑÕ 6, 9, 10 ÒÑÍÂÊÂÎË, ÚÕÑ ÐÂËÃÑÎßÛÂâ ÔÍÑÓÑÔÕß ÅËÆÓÑÍÔËÎË-
ÓÑÄÂÐËâ ÎÂÖÓËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ ÒÓË ÐÂÒÓâÉÇÐËË
7450 Ï£ (ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÔÕÂÐÆÂÓÕÐÑÅÑ ÄÑÆÑÓÑÆÐÑÅÑ àÎÇÍÕ-
ÓÑÆÂ).

£ ÐÂÛÇÌ ÎÂÃÑÓÂÕÑÓËË ÒÑÎÖÚÇÐ ÒÑÎÖËÔÍÖÔÔÕÄÇÐÐÞÌ ×ÎÂ-
ÄÑÅÇÏÑÒÓÑÕÇËÐ ì ×ÎÂÄÑÙËÕÑØÓÑÏ ²450 2£4, ÑÃÎÂÆÂáÜËÌ
ÓÇÆÖÍÕÂÊÐÑÌ Ë ÑÍÔËÅÇÐÂÊÐÑÌ ÂÍÕËÄÐÑÔÕßá.11, 12 ±ÓË ËÔÒÑÎß-
ÊÑÄÂÐËË àÎÇÍÕÓÑØËÏËÚÇÔÍÑÌ ÔËÔÕÇÏÞ, ÔÑÔÕÑâÜÇÌ ËÊ ×ÎÂÄÑÙË-
ÕÑØÓÑÏÂ 2£4 ËÎË 1¡2 Ë ÓÑÆËÌ-ÅÓÂ×ËÕÑÄÞØ ÏËÍÓÑàÎÇÍÕÓÑÆÑÄ,
ÐÂÏ ÖÆÂÎÑÔß ÑÔÖÜÇÔÕÄËÕß ÅËÆÓÑÍÔËÎËÓÑÄÂÐËÇ ÂÐËÎËÐÂ,
N-ÆÇÏÇÕËÎËÓÑÄÂÐËÇ ÂÏËÐÑÒËÓËÐÂ Ë °-ÆÇÊÂÎÍËÎËÓÑÄÂÐËÇ
7-àÕÑÍÔË- Ë 7-ÒÇÐÕÑÍÔËÓÇÊÑÓÖ×ËÐÂ. £ÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËÇ ÒÓÑÄÑ-
ÆËÎË ÒÓË ÐÂÒÓâÉÇÐËË U=7450 Ï£ (ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ØÎÑÓÔÇ-
ÓÇÃÓâÐÑÅÑ àÎÇÍÕÓÑÆÂ).13 ¬ÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÇ ÍÑÐÔÕÂÐÕÞ
NADPH-ÊÂÄËÔËÏÞØ Ë àÎÇÍÕÓÑØËÏËÚÇÔÍËØ ÓÇÂÍÙËÌ, ÍÂÕÂÎËÊË-
ÓÖÇÏÞØ ×ÎÂÄÑÙËÕÑØÓÑÏÂÏË 1¡2 Ë 2£4, ÃÞÎË ÔÓÂÄÐËÏÞ.

³ÎÇÆÖÇÕ ÑÕÏÇÕËÕß, ÚÕÑ ÒÓâÏÑÌ ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ ÑÕ
àÎÇÍÕÓÑÆÂ Í ÃÇÎÍÖ ÊÂÕÓÖÆÐÇÐ ËÊ-ÊÂ ÐÇÆÑÔÕÖÒÐÑÔÕË àÎÇÍÕÓÑ-
ÂÍÕËÄÐÞØ ÒÓÑÔÕÇÕËÚÇÔÍËØ ÅÓÖÒÒ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÒÑÅÓÖÉÇÐÞ Ä ÏÑÎÇ-
ÍÖÎÖ ÃÇÎÍÂ, Â ÕÂÍÉÇ ËÊ-ÊÂ ÐÇÖÒÑÓâÆÑÚÇÐÐÑÌ ÑÓËÇÐÕÂÙËË Ë
ÆÇÐÂÕÖÓÂÙËË (ÂÆÔÑÓÃÙËÑÐÐÂâ ÆÇÐÂÕÖÓÂÙËâ) ÃÇÎÍÑÄ ÒÓË ËØ
ÂÆÔÑÓÃÙËË ÐÂ àÎÇÍÕÓÑÆÂØ. ¥Îâ ÒÓÇÑÆÑÎÇÐËâ àÕËØ ÊÂÕÓÖÆÐÇ-
ÐËÌ ÒÓÇÆÎÑÉÇÐÑ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÕß ÔÎÇÆÖáÜËÇ ÒÑÆØÑÆÞ.

´ÂÍ, Ô ÙÇÎßá ÒÑÄÞÛÇÐËâ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕË ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕ-
ÓÑÐÑÄ ÑÕ àÎÇÍÕÓÑÆÂ Í àÎÇÍÕÓÑÂÍÕËÄÐÑÌ ÒÓÑÔÕÇÕËÚÇÔÍÑÌ
ÅÓÖÒÒÇ ÃÇÎÍÂ ÑÔÖÜÇÔÕÄÎâáÕ ËÏÏÑÃËÎËÊÂÙËá ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ ÐÂ
ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË àÎÇÍÕÓÑÆÑÄ.14 ë 16 ªÏÏÑÃËÎËÊÂÙËâ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ
ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÊÂ ÔÚÇÕ ÂÆÔÑÓÃÙËË, ÍÑÄÂÎÇÐÕÐÑÅÑ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ Ë
ÄÍÎáÚÇÐËâ ËØ Ä ÒÑÎËÏÇÓÐÞÇ ÒÎÇÐÍË, ÐÂÐÇÔÇÐÐÞÇ ÐÂ àÎÇÍÕ-
ÓÑÆÞ. ¯ÂÒÓËÏÇÓ, ÆÎâ ËÏÏÑÃËÎËÊÂÙËË ÃÇÎÍÑÄ, ËÏÇáÜËØ
ÒÑÎÑÉËÕÇÎßÐÞÌ ÊÂÓâÆ, ËÔÒÑÎßÊÖáÕ ËØ ÂÆÔÑÓÃÙËá ÐÂ ÒËÓÑ-
ÅÓÂ×ËÕÑÄÞØ àÎÇÍÕÓÑÆÂØ, ÔÑÆÇÓÉÂÜËØ ÑÕÓËÙÂÕÇÎßÐÑ ÊÂÓâÉÇÐ-
ÐÞÇ ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÞÇ ÅÓÖÒÒÞ, Â ÆÎâ ËÏÏÑÃËÎËÊÂÙËË
ÅÇÏÑÒÓÑÕÇËÐÑÄ ÐÂ ÅÓÂ×ËÕÑÄÞØ àÎÇÍÕÓÑÆÂØ ÒÓËÏÇÐâáÕ ÍÑÄÂ-

´ÂÃÎËÙÂ 1. ³ÓÂÄÐÇÐËÇ ÔÍÑÓÑÔÕÇÌ àÎÇÍÕÓÑØËÏËÚÇÔÍËØ Ë NADPH-ÊÂÄËÔËÏÞØ ÓÇÂÍÙËÌ ÏÇÕÂÃÑÎËÊÏÂ ÔÖÃÔÕÓÂÕÑÄ, ÍÂÕÂÎËÊËÓÖÇÏÞØ ÓÇÍÑÏÃËÐÂÐÕ-
ÐÞÏË ÃÇÎÍÂÏË.9

¢ÇÎÑÍ ³ÖÃÔÕÓÂÕ ´ËÒ ÓÇÂÍÙËË ³ÍÑÓÑÔÕß ÓÇÂÍÙËË,
(ÓÇÆÖÍÕÂÊÂ+ÙËÕÑØÓÑÏ ²450) ÐÏÑÎß .ÏËÐ71 . (ÐÏÑÎß ²450)71

àÎÇÍÕÓÑØËÏËÚÇÔÍÑÌ NADPH- ÊÂÄËÔËÏÑÌ

rF450(mBov17a/mRatOR)L1 ±ÓÑÅÇÔÕÇÓÑÐ 17a-¤ËÆÓÑÍÔËÎËÓÑÄÂÐËÇ 20 28
(ÓÇÆÖÍÕÂÊÂ+²450 17a) ±ÓÇÅÐÇÐÑÎÑÐ ã 5 5

rF450(mHum3A4/ mRatOR)L1 ´eÔÕÑÔÕÇÓÑÐ 6b-¤ËÆÓÑÍÔËÎËÓÑÄÂÐËÇ 2.6 10.0
(ÓÇÆÖÍÕÂÊÂ+²450 3A4) ¿ÓËÕÓÑÏËÙËÐ N-¥ÇÏÇÕËÎËÓÑÄÂÐËÇ 1.2 2.2

¢ÇÐÊ×ÇÕÂÏËÐ ã 2.0 4.6
rF450(mHum1A2/mRatOR)L1 ¬Ñ×ÇËÐ ã 0.75 1.5

(ÓÇÆÖÍÕÂÊÂ+²450 1A2) ªÏËÒÓÂÏËÐ ã 1.2 2.0
CYP102-£®3 ­ÂÖÓËÐÑÄÂâ ÍËÔÎÑÕÂ o-¤ËÆÓÑÍÔËÎËÓÑÄÂÐËÇ 110 900
(²450 £®3)

968 £.£.ºÖÏâÐÙÇÄÂ, ´.£.¢ÖÎÍÑ, ¡.ª.¡ÓÚÂÍÑÄ



ÎÇÐÕÐÑÇ ÔÄâÊÞÄÂÐËÇ Ä ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË ÔÛËÄÂáÜÇÅÑ ÃË×ÖÐÍÙËÑ-
ÐÂÎßÐÑÅÑ ÓÇÂÅÇÐÕÂ (ÅÎÖÕÂÓÑÄÑÅÑ ÂÎßÆÇÅËÆÂ) Ë ÂÎßÃÖÏËÐÂ.17 £
ÒÑÔÎÇÆÐÇÏ ÔÎÖÚÂÇ ÂÎßÃÖÏËÐ à××ÇÍÕËÄÐÑ ÂÆÔÑÓÃËÓÖÇÕÔâ ÐÂ
ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË ÅÓÂ×ËÕÑÄÞØ àÎÇÍÕÓÑÆÑÄ, Â ÅÎÖÕÂÓÑÄÞÌ ÂÎßÆÇÅËÆ
ÔÛËÄÂÇÕ ÓÇÆÑÍÔ-ÃÇÎÑÍ Ë ÂÎßÃÖÏËÐ ÒÑ ÂÏËÐÑÅÓÖÒÒÂÏ, ×ËÍÔË-
ÓÖâ ÓÇÆÑÍÔ-ÃÇÎÑÍ ÐÂ àÎÇÍÕÓÑÆÇ.

¥ÓÖÅÑÌ ÒÑÆØÑÆ ÊÂÍÎáÚÂÇÕÔâ Ä ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËË ÏÑÎÇÍÖÎ-
ÒÓÑÏÑÕÑÓÑÄ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÑÃÎÇÅÚÂáÕ àÎÇÍÕÓÑÐÐÞÌ ÕÓÂÐÔÒÑÓÕ,
ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÜËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ ÑÓËÇÐÕËÓÖâ ÃÇÎÍË ÐÂ àÎÇÍÕÓÑÆÇ
Ë ÃÎÑÍËÓÖâ ËØ ÂÆÔÑÓÃÙËÑÐÐÖá ÆÇÐÂÕÖÓÂÙËá. £ ÍÂÚÇÔÕÄÇ
ÕÂÍËØ ÒÓÑÏÑÕÑÓÑÄ ÒÓËÏÇÐâáÕ, Ä ÚÂÔÕÐÑÔÕË, ÂÎÍÂÐÕËÑÎÞ,
ÔÑÆÇÓÉÂÜËÇ ÐÂ ÍÑÐÙÇ ×ÖÐÍÙËÑÐÂÎßÐÞÇ ÅÓÖÒÒÞ (ÐÂÒÓËÏÇÓ
ÏÇÓÍÂÒÕÑÖÐÆÇÍÂÐÑÄÖá ÍËÔÎÑÕÖ).18 ´ÂÍ, ÒÓË ØÇÏÑÔÑÓÃÙËË
ÏÇÓÍÂÒÕÑÖÐÆÇÍÂÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ ÐÂ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË ÊÑÎÑÕÞØ
àÎÇÍÕÓÑÆÑÄ ÑÃÓÂÊÖÇÕÔâ ÔÕÂÃËÎßÐÞÌ ÏÑÐÑÔÎÑÌ, ÍÑÕÑÓÞÌ
ÑÃÎÇÅÚÂÇÕ ÒÑÔÎÇÆÖáÜÇÇ ÔÄâÊÞÄÂÐËÇ ÃÇÎÍÑÄ (ÍÂÍ ÍÑÄÂÎÇÐÕ-
ÐÑÇ, ÕÂÍ Ë ËÑÐÐÑÇ) Ô ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕßá àÎÇÍÕÓÑÆÂ.

Au(àÎÇÍÕÓÑÆ)7S(CH2)10COO7 (NH3)+-ÅÇÏÑÒÓÑÕÇËÐ,

Au(àÎÇÍÕÓÑÆ)7S(CH2)10COO7 (NH3)+(CH2)n(NH3)+ 7OOC-ÅÇÏÑ-
ÒÓÑÕÇËÐ.

®ÑÎÇÍÖÎÑÌ-ÒÓÑÏÑÕÑÓÑÏ ÏÑÉÇÕ ÔÎÖÉËÕß ÕÂÍÉÇ ÆÄÖØÔÒË-
ÓÂÎßÐÂâ ¥¯¬, ÍÑÕÑÓÂâ à××ÇÍÕËÄÐÑ ÂÆÔÑÓÃËÓÖÇÕÔâ ÐÂ ÒËÓÑ-
ÅÓÂ×ËÕÑÄÞØ àÎÇÍÕÓÑÆÂØ.19 ´ÂÍËÇ ¥¯¬-ÔÑÆÇÓÉÂÜËÇ àÎÇÍ-
ÕÓÑÆÞ ÎÇÅÍÑ àÍÔÕÓÂÅËÓÖáÕ ÅÇÏÑÒÓÑÕÇËÐÞ ËÊ ÓÂÔÕÄÑÓÂ.

¥Îâ ÒÑÄÞÛÇÐËâ ÔÍÑÓÑÔÕË ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ ÑÕ àÎÇÍÕ-
ÓÑÆÂ Í ÓÇÆÑÍÔ-ÃÇÎÍÖ ÒÓÑÄÑÆâÕ ÕÂÍÉÇ ØËÏËÚÇÔÍÖá ÏÑÆË×ËÍÂ-
ÙËá àÎÇÍÕÓÑÆÑÄ (ÐÂÒÓËÏÇÓ ËÔÒÑÎßÊÖáÕ àÎÇÍÕÓÑÆÞ,
ÔÑÆÇÓÉÂÜËÇ ÍÑÄÂÎÇÐÕÐÑ ÔÄâÊÂÐÐÞÇ ËÎË ÂÆÔÑÓÃËÓÑÄÂÐÐÞÇ
ÏÇÆËÂÕÑÓÞ àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÅÑ ÕÓÂÐÔÒÑÓÕÂ, ÕÂÍËÇ ÍÂÍ ÓËÃÑ×ÎÂÄËÐ
ËÎË ÏÇÕËÎÄËÑÎÑÅÇÐ),20, 21 Â ÆÎâ ÒÑÄÞÛÇÐËâ ÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕË
ÅÇÏÑÒÓÑÕÇËÐÑÄ Ä àÎÇÍÕÓÑØËÏËÚÇÔÍËØ ÔËÔÕÇÏÂØ ËØ ÄÍÎáÚÂáÕ
Ä ×ÑÔ×ÑÎËÒËÆÐÞÇ ÒÎÇÐÍË, ÐÂÐÇÔÇÐÐÞÇ ÐÂ àÎÇÍÕÓÑÆÞ.22 ë 24 £
ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÕÂÍËØ ÒÎÇÐÑÍ, ËÏËÕËÓÖáÜËØ ÒÓËÓÑÆÐÞÇ ÃËÑÏÇÏ-
ÃÓÂÐÞ, ËÔÒÑÎßÊÖáÕ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕÐÑ-ÂÍÕËÄÐÞÇ ÄÇÜÇÔÕÄÂ Ô ÊÂÓâ-
ÉÇÐÐÑÌ ËÎË ÒÑÎâÓÐÑÌ ÅÓÖÒÒÑÌ Ë ÅËÆÓÑ×ÑÃÐÞÏ ×ÓÂÅÏÇÐÕÑÏ,
ÕÂÍËÇ ÍÂÍ ÆËÆÑÆÇÙËÎÆËÏÇÕËÎÂÏÏÑÐËÌÃÓÑÏËÆ, ÒÑÎËÔÕËÓÑÎ-
ÔÖÎß×ÑÐÂÕ, ÆËÅÇÍÔÂÆÇÙËÎ×ÑÔ×ÂÕ, ÆËÏËÓËÔÕÑËÎ×ÑÔ×ÂÕ-ËÆËÎ-
ØÑÎËÐ.

³ÎÇÆÖÇÕ ÑÕÏÇÕËÕß, ÚÕÑ àÎÇÍÕÓÑØËÏËÚÇÔÍËÇ ÒÓÑÙÇÔÔÞ Ô
ÖÚÂÔÕËÇÏ ÓÇÆÑÍÔ-ÃÇÎÍÑÄ ÑÃÓÂÕËÏÞ ÕÑÎßÍÑ Ä ÉËÆÍÑÍÓËÔÕÂÎ-
ÎËÚÇÔÍËØ ÒÎÇÐÍÂØ.22 ±ÓË ÄÍÎáÚÇÐËË ÙËÕÑØÓÑÏÂ ²450cam Ä
ÉËÆÍÑÍÓËÔÕÂÎÎËÚÇÔÍËÇ ÒÎÇÐÍË, ÑÃÓÂÊÖÇÏÞÇ ÆËÏËÓËÔÕÑËÎ-L-
a-×ÑÔ×ÂÕËÆËÎØÑÎËÐÑÏ ËÎË ÆËÆÑÆÇÙËÎÆËÏÇÕËÎÂÏÏÑÐËÌÃÓÑ-
ÏËÆÑÏ, ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÒÓâÏÑÌ ÑÃÓÂÕËÏÞÌ ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ
ÏÇÉÆÖ àÎÇÍÕÓÑÆÑÏ Ë ÉÇÎÇÊÑÏ ÅÇÏÂ ×ÇÓÏÇÐÕÂ, ÒÑÆÕÄÇÓÉÆÇÐ-
ÐÞÌ ÙËÍÎËÚÇÔÍËÏË ÄÑÎßÕÂÏÒÇÓÑÅÓÂÏÏÂÏË.22 ë 24 ´ÂÍ, ÄÑÔÔÕÂ-
ÐÑÄÎÇÐËÇ ÏËÑÅÎÑÃËÐÂ Ä ÉËÆÍÑÍÓËÔÕÂÎÎËÚÇÔÍËØ ÒÎÇÐÍÂØ
ÆËÆÑÆÇÙËÎÆËÏÇÕËÎÆËÂÏÏÑÐËÌÃÓÑÏËÆÂ ÐÂ ÒËÓÑÅÓÂ×ËÕÑÄÞØ
àÎÇÍÕÓÑÆÂØ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÑÃÓÂÕËÏÑ, Ä ÑÕÎËÚËÇ ÑÕ ÇÅÑ ÄÑÔÔÕÂÐÑ-
ÄÎÇÐËâ ÐÂ àÎÇÍÕÓÑÆÂØ ÃÇÊ ÏÇÏÃÓÂÐÑËÏËÕËÓÖáÜËØ ÒÎÇÐÑÍ.24

±ÓË ÆÑÃÂÄÎÇÐËË ÔÖÃÔÕÓÂÕÂ (ÐÂÒÓËÏÇÓ, ÕÓËØÎÑÓÖÍÔÖÔÐÑÌ
ÍËÔÎÑÕÞ) ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËÇ ÒÑÔÎÇÆÐÇÅÑ, ÓÇÅËÔÕÓË-
ÓÖÇÏÑÇ ÒÑ ÄÑÊÓÂÔÕÂÐËá ÍÂÕÑÆÐÑÅÑ ÕÑÍÂ. ±ÓË ÄÍÎáÚÇÐËË
ÙËÕÑØÓÑÏÂ ²450cam Ä ÒÎÇÐÍË ¥¯¬, ÂÆÔÑÓÃËÓÑÄÂÐÐÞÇ ÐÂ
ÊÑÎÑÕÞØ àÎÇÍÕÓÑÆÂØ, ÃÞÎÑ ÊÂÓÇÅËÔÕÓËÓÑÄÂÐÑ ÒÓâÏÑÇ ÄÑÔÔÕÂ-
ÐÑÄÎÇÐËÇ ÉÇÎÇÊÂ ÅÇÏÂ, Â ÕÂÍÉÇ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÇ àÒÑÍÔËÆËÓÑ-
ÄÂÐËÇ ÔÕËÓÑÎÂ.25

£ ÓÂÃÑÕÇ 24 ËÔÔÎÇÆÑÄÂÎÑÔß àÎÇÍÕÓÑØËÏËÚÇÔÍÑÇ ÄÑÔÔÕÂÐÑ-
ÄÎÇÐËÇ ÏÇÕÏËÑÅÎÑÃËÐÂ (X7MbFeIII), ÍÑÕÑÓÞÌ âÄÎâÇÕÔâ
ØÑÓÑÛÇÌ ×ÖÐÍÙËÑÐÂÎßÐÑÌ ÏÑÆÇÎßá ÙËÕÑØÓÑÏÂ ²450 (ÍÂÕÂ-
ÎËÕËÚÇÔÍÂâ ÂÍÕËÄÐÑÔÕß ÏËÑÅÎÑÃËÐÂ ÃÎËÊÍÂ Í ÂÍÕËÄÐÑÔÕË
ÙËÕÑØÓÑÏÂ ²450). ¿ÎÇÍÕÓÑÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËÇ ÑÔÖÜÇÔÕÄÎâÎË ÐÂ
àÎÇÍÕÓÑÆÂØ ËÊ ÒËÓÑÅÓÂ×ËÕÂ ÒÓË ÒÑÕÇÐÙËÂÎÇ ÓÂÊÎÑÉÇÐËâ
U=7400 Ï£ (ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÐÂÔÞÜÇÐÐÑÅÑ ÍÂÎÑÏÇÎßÐÑÅÑ
àÎÇÍÕÓÑÆÂ) Ä ÄÑÆÐÞØ ÃÖ×ÇÓÐÞØ ÓÂÔÕÄÑÓÂØ ËÎË Ä ÏËÍÓÑàÏÖÎß-
ÔËâØ ÖÅÎÇÄÑÆÑÓÑÆÑÄ, ÄÑÆÞ Ë ÍÂÕËÑÐÐÞØ ÆÇÕÇÓÅÇÐÕÑÄ. £ àÕËØ
ÖÔÎÑÄËâØ ÐÂ àÎÇÍÕÓÑÆÇ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËÇ ÏÇÕÏËÑ-
ÅÎÑÃËÐÂ (ÓÇÂÍÙËâ (1) ÐÂ ÔØÇÏÇ 1). £ÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐÐÞÌ ÏÇÕÏËÑ-

ÅÎÑÃËÐ ÃÞÔÕÓÑ ÓÇÂÅËÓÖÇÕ Ô ÍËÔÎÑÓÑÆÑÏ Ô ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇÏ
ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ X7MbFeII7O2, ÍÑÕÑÓÞÌ ÄÑÔÔÕÂÐÂÄÎËÄÂÇÕÔâ Ô
ÄÞÆÇÎÇÐËÇÏ ÐÂ àÎÇÍÕÓÑÆÇ ÒÇÓÑÍÔËÆÂ ÄÑÆÑÓÑÆÂ. £ÞÆÇÎâá-
ÜËÌÔâ ÒÇÓÑÍÔËÆ ÄÑÆÑÓÑÆÂ ÔÕÖÒÇÐÚÂÕÑ ÑÍËÔÎâÇÕ
ÏÇÕÏËÑÅÎÑÃËÐ (X7MbFeIII) ÆÑ ×ÇÓÓËÎÏËÑÅÎÑÃËÐÂ
(HX7MbFeIV=O) ì ÂÍÕËÄÐÑÌ ÑÍËÔÎÇÐÐÑÌ ×ÑÓÏÞ ÏËÑÅÎÑ-
ÃËÐÂ (ÓÇÂÍÙËË (4) Ë (5) ÐÂ ÔØÇÏÇ 1).

³ØÇÏÂ 1

X7MbFeIII+ e X7MbFeII (àÎÇÍÕÓÑÆ), (1)

X7MbFeII+O2 X7MbFeII7O2 , (2)

X7MbFeII7O2+2 e+2H+

X7MbFeIII+H2O2 (àÎÇÍÕÓÑÆ), (3)

X7MbFeIII+H2O2
.
X7MbFeIV=O+H2O, (4)

2
.
X7MbFeIV=O+H2O2 2HX7MbFeIV=O+O2 , (5)

ÅÆÇ X ì ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÌ ÑÔÕÂÕÑÍ, ÐÂÒÓËÏÇÓ ÕËÓÑÊËÐ-130.
±ÓË ÆÑÃÂÄÎÇÐËË Ä ÔËÔÕÇÏÖ ÔÕËÓÑÎÂ ÒÑÔÎÇÆÐËÌ ÑÍËÔÎâÇÕÔâ
ÒÇÓÑÍÔËÆÑÏ ÄÑÆÑÓÑÆÂ ÆÑ ÑÍÔËÆÂ ÔÕËÓÑÎÂ Ë ÃÇÐÊÂÎßÆÇÅËÆÂ.

ªÊ ÓÂÔÔÏÑÕÓÇÐÐÞØ ÄÞÛÇ ÓÂÃÑÕ ÔÎÇÆÖÇÕ, ÚÕÑ ÒÓËÏÇÐÇÐËÇ
àÎÇÍÕÓÑÎËÊÂ ÆÎâ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËâ ÅÇÏÑÒÓÑÕÇËÐÑÄ ÔÓÂÄÐËÏÑ ÒÑ
à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕË Ô ÕÓÂÆËÙËÑÐÐÞÏ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËÇÏ ÒËÓËÆËÐÑ-
ÄÞÏË ÐÖÍÎÇÑÕËÆÂÏË. £ ÕÂÃÎ. 1 ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐÞ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÞ ÒÑ
àÎÇÍÕÓÑØËÏËÚÇÔÍËÏ Ë NADPH-ÊÂÄËÔËÏÞÏ ÓÇÂÍÙËâÏ ÆÎâ
ÐÇÔÍÑÎßÍËØ ËÊÑ×ÑÓÏ ÙËÕÑØÓÑÏÂ ²450.

£ ÐÂÔÕÑâÜÇÇ ÄÓÇÏâ ÒÓÇÆÒÓËÐËÏÂáÕÔâ ÒÑÒÞÕÍË ÔÑÊÆÂÐËâ
ÙËÕÑØÓÑÏ ²450-ÔÑÆÇÓÉÂÜËØ ÃËÑÓÇÂÍÕÑÓÑÄ Ë ÃËÑÔÇÐÔÑÓÑÄ ÐÂ
ÑÔÐÑÄÇ àÎÇÍÕÓÑØËÏËÚÇÔÍËØ ÔËÔÕÇÏ.9, 22, 26

2. ªÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËÇ ÐÇÑÓÅÂÐËÚÇÔÍËØ ÒÑÎÖÒÓÑÄÑÆÐËÍÑÄ Ä
ÑÍËÔÎËÕÇÎßÐÑ-ÄÑÔÔÕÂÐÑÄËÕÇÎßÐÞØ ÔËÔÕÇÏÂØ

£ ÓâÆÇ ÓÂÃÑÕ ÃÞÎÂ ÒÑÍÂÊÂÐÂ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß ÔÑÄÏÇÔÕÐÑÅÑ
ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËâ ÐÇÑÓÅÂÐËÚÇÔÍËØ ÒÑÎÖÒÓÑÄÑÆÐËÍÑÄ (TiO2,
ZnO, CdS) Ë ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ (ÅËÆÓÑÅÇÐÂÊ, ÆÇÅËÆÓÑÅÇÐÂÊ) Ä ÓÇÂÍ-
ÙËâØ ×ÑÕÑÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ÄÑÆÑÓÑÆÂ, ×ÑÕÑÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËâ
NADP+, ×ÑÕÑÔËÐÕÇÊÂ ÑÓÅÂÐËÚÇÔÍËØ ÍËÔÎÑÕ Ë ÂÏËÐÑÍË-
ÔÎÑÕ.27 ë 31 ³ËÔÕÇÏÂ ÐÇÑÓÅÂÐËÚÇÔÍËÌ ÒÑÎÖÒÓÑÄÑÆÐËÍ ë×ÇÓ-
ÏÇÐÕ ÔÒÑÔÑÃÐÂ ÒÓÇÑÃÓÂÊÑÄÞÄÂÕß àÐÇÓÅËá ÔÄÇÕÂ Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ
×ÑÕÑÔÇÐÔËÃËÎËÊËÓÑÄÂÐÐÑÅÑ ÒÑÎÖÒÓÑÄÑÆÐËÍÑÏ ÑÍËÔÎÇÐËâ
ÑÓÅÂÐËÚÇÔÍËØ ÆÑÐÑÓÑÄ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ë ÍÂÕÂÎËÊËÓÖÇÏÑÅÑ ×ÇÓÏÇÐ-
ÕÑÏ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËâ ÔÖÃÔÕÓÂÕÑÄ (H+, NADP+, ÑÓÅÂÐËÚÇÔÍËØ
ÍËÔÎÑÕ Ë ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ) Ô ÒÑÏÑÜßá àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ, ×ÑÕÑÅÇÐÇÓË-
ÓÖÇÏÞØ Ä ÚÂÔÕËÙÂØ ÒÑÎÖÒÓÑÄÑÆÐËÍÂ. ³ÑÒÓâÉÇÐËÇ ÐÇÑÓÅÂÐË-
ÚÇÔÍÑÅÑ ÒÑÎÖÒÓÑÄÑÆÐËÍÂ Ô ×ÇÓÏÇÐÕÑÏ ÑÃÞÚÐÑ ÆÑÔÕËÅÂÇÕÔâ Ô
ÒÑÏÑÜßáÒÇÓÇÐÑÔÚËÍÑÄ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ (ÏÇÆËÂÕÑÓÑÄ): ÏÇÕËÎÄËÑ-
ÎÑÅÇÐÂ, ÃËÒËÓËÆËÎßÐÑÅÑ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ ÓÑÆËâ Ë ÆÓÖÅËØ ÔÑÇÆËÐÇ-
ÐËÌ, ÔÒÑÔÑÃÐÞØ Í ÑÃÓÂÕËÏÑÏÖ ÑÍËÔÎÇÐËá-ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËá.
°ÒËÔÂÐ ÕÂÍÉÇ ÒÓâÏÑÌ ÃÇÊÏÇÆËÂÕÑÓÐÞÌ ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ,
×ÑÕÑÅÇÐÇÓËÓÖÇÏÞØ Ä ÊÑÐÇ ÒÓÑÄÑÆËÏÑÔÕË ÒÑÎÖÒÓÑÄÑÆÐËÍÂ, Í
ÓÇÂÍÙËÑÐÐÑÏÖ ÙÇÐÕÓÖ ×ÇÓÏÇÐÕÂ.28 ±ÓË àÕÑÏ ÐÇÑÃØÑÆËÏÞÏ
ÖÔÎÑÄËÇÏ ÔÑÒÓâÉÇÐÐÑÅÑ ÆÇÌÔÕÄËâ ÒÑÎÖÒÓÑÄÑÆÐËÍÂ Ë ×ÇÓ-
ÏÇÐÕÂ Ä ÑÕÔÖÕÔÕÄËÇ ÒÇÓÇÐÑÔÚËÍÂ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ âÄÎâÇÕÔâ ÔÑÓÃ-
ÙËâ ×ÇÓÏÇÐÕÂ ÐÂ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË ÒÑÎÖÒÓÑÄÑÆÐËÍÂ.

3. ¬ÑÐÔÕÓÖËÓÑÄÂÐËÇ ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÑÌ äÅÂÎßÄÂÐËÚÇÔÍÑÌ
ÒÂÓÞã ÆÎâ ÑÍËÔÎËÕÇÎßÐÑ-ÄÑÔÔÕÂÐÑÄËÕÇÎßÐÞØ ÓÇÂÍÙËÌ

±ÓËÐÙËÒ ÓÂÃÑÕÞ ÅÂÎßÄÂÐËÚÇÔÍÑÅÑ àÎÇÏÇÐÕÂ ÑÔÐÑÄÂÐ ÐÂ ÓÂÊ-
ÐËÙÇ Ä àÎÇÍÕÓÑÆÐÞØ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÂØ ÑÍËÔÎËÕÇÎâ Ë ÄÑÔÔÕÂÐÑÄË-
ÕÇÎâ. £ ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄËÕÇÎâ ÚÂÜÇ ÄÔÇÅÑ ËÔÒÑÎßÊÖáÕ
ÂÍÕËÄÐÞÇ ÏÇÕÂÎÎÞ (ÐÂÒÓËÏÇÓ, ÙËÐÍ), Â Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÑÍËÔÎË-
ÕÇÎâ ì ÅÇÏÑÒÓÑÕÇËÐ. ¤ÇÏÑÒÓÑÕÇËÐÞ ËÏÇáÕ, ÍÂÍ ÒÓÂÄËÎÑ,
ÃÑÎÇÇ ÒÑÎÑÉËÕÇÎßÐÞÌ ÔÕÂÐÆÂÓÕÐÞÌ àÎÇÍÕÓÑÆÐÞÌ ÒÑÕÇÐÙËÂÎ
ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô ÙËÐÍÑÏ (E0(Zn0/Zn2+)=7763 Ï£), ÒÑàÕÑÏÖ
Ä ÒÂÓÇ ÙËÐÍ ë ÅÇÏÑÒÓÑÕÇËÐ ÙËÐÍ ÔÎÖÉËÕ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄËÕÇÎÇÏ.
±ÓË ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËË Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÆÑÐÑÓÂ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ ÏÇÕÂÎÎË-
ÚÇÔÍÑÅÑ ÙËÐÍÂ, Â Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ ËÔÍÖÔÔÕÄÇÐÐÑÅÑ ÅÇÏÑÒÓÑÕÇËÐÂ
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ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ ÅÇÏËÐÂ Ô ÂÎßÃÖÏËÐÑÏ ËÊ ÚÇÎÑÄÇÚÇÔÍÑÌ ÔÞÄÑÓÑÕÍË,
ÐÂÏ ÖÆÂÎÑÔß ÒÓÑÄÇÔÕË ÓÇÂÍÙËË N-ÆÇÏÇÕËÎËÓÑÄÂÐËâ ÂÓÑÏÂÕË-
ÚÇÔÍËØ ÂÏËÐÑÄ.32 ³ÍÑÓÑÔÕË àÕËØ ÓÇÂÍÙËÌ ÃÞÎË ÔÓÂÄÐËÏÞ ÔÑ
ÔÍÑÓÑÔÕâÏË NADH-ÊÂÄËÔËÏÞØ ÓÇÂÍÙËÌ, ÒÓÑÄÑÆËÏÞØ Ä ÒÓË-
ÔÖÕÔÕÄËË ×ÎÂÄËÐÑÄÞØ ÐÖÍÎÇÑÕËÆÑÄ ËÎË ÓËÃÑ×ÎÂÄËÐÂ ÍÂÍ
ÏÇÆËÂÕÑÓÑÄ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ.

£ ÓÂÃÑÕÇ 33 Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄËÕÇÎâ Ä ÔËÔÕÇÏÇ, ÔÑÆÇÓÉÂ-
ÜÇÌ NAD+-ÅËÆÓÑÅÇÐÂÊÖ, ÃÞÎ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐ ÏÇÕÂÎÎËÚÇÔÍËÌ
ÍÂÆÏËÌ (¦0(Cd0/Cd2+)=7403 Ï£, E0(NAD+/NADH)=
=7340 Ï£). £ àÕÑÏ ÔÎÖÚÂÇ ÕÂÍÉÇ ÑÔÖÜÇÔÕÄÎâÇÕÔâ ÒÓËÐÙËÒ
ÓÂÃÑÕÞ äÅÂÎßÄÂÐËÚÇÔÍÑÌ ÒÂÓÞã.

III. ¶ÑÕÑËÐÆÖÙËÓÑÄÂÐÐÞÌ àÎÇÍÕÓÑÐÐÞÌ
ÕÓÂÐÔÒÑÓÕ
³ÄÇÕÑÄÂâ àÐÇÓÅËâ ÒÓËÏÇÐâÇÕÔâ ÐÇ ÕÑÎßÍÑ Ä ÕÓÂÆËÙËÑÐÐÞØ
ÓÇÂÍÙËâØ ×ÑÕÑÔËÐÕÇÊÂ ËÎË ×ÑÕÑËÐÆÖÍÙËË ÒÑÎÖÒÓÑÄÑÆÐËÍÑÄ,
ÐÑ Ë ÆÎâ ËÐÆÖÍÙËË àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÅÑ ÕÓÂÐÔÒÑÓÕÂ Ä ÑÍËÔÎËÕÇÎßÐÑ-
ÄÑÔÔÕÂÐÑÄËÕÇÎßÐÞØ ÔËÔÕÇÏÂØ. ±ÓâÏÑÇ ×ÑÕÑÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËÇ
ÅÇÏÑÒÓÑÕÇËÐÑÄ Ä ÑÕÔÖÕÔÕÄËÇ ÆÑÐÑÓÑÄ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ ÑÒËÔÂÐÑ Ä
ÓÂÃÑÕÇ 34. ®ÇÕÏËÑÅÎÑÃËÐ, ÙËÕÑØÓÑÏ Ô, ÙËÕÑØÓÑÏ b5, ÍÑÏ-
ÒÎÇÍÔÞ ÅÇÏÂ Ô ÑÍÕÂÒÇÒÕËÆÂÏË Ë ÙËÕÑØÓÑÏÑÏ ²450 ÃÞÎË
×ÑÕÑÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐÞ ÒÓË ÒÑÏÑÜË ÎÂÊÇÓÐÑÅÑ ËÊÎÖÚÇÐËâ Ô
ÆÎËÐÑÌ ÄÑÎÐÞ ÑÕ 430 ÆÑ 254 ÐÏ. ¶ÑÕÑÑÍËÔÎÇÐËÇ ÐÂÃÎáÆÂ-
ÎÑÔß ÒÓË ÆÎËÐÂØ ÄÑÎÐ µ¶-ÆËÂÒÂÊÑÐÂ. ¡ÄÕÑÓÞ ÓÂÃÑÕÞ 34

ÒÑÍÂÊÂÎË, ÚÕÑ ÎËÅÂÐÆÞ ÅÇÏÂ ËÅÓÂáÕ ÄÂÉÐÖá ÓÑÎß Ä ÒÓÑÙÇÔ-
ÔÂØ ×ÑÕÑÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËâ. ±ÓÑÆÖÍÕÞ ×ÑÕÑÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËâ
ÃÞÎË ÑØÂÓÂÍÕÇÓËÊÑÄÂÐÞ ÔÒÇÍÕÓÂÏË ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ Ë ÓÂÏÂÐÑÄ-
ÔÍËÏË ÔÒÇÍÕÓÂÏË. ±ÓÑÄÇÆÇÐÑ ËØ ÔÓÂÄÐÇÐËÇ Ô ÒÓÑÆÖÍÕÂÏË,
ÑÃÓÂÊÖáÜËÏËÔâ ÒÓË ØËÏËÚÇÔÍÑÏ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËË ÑÃÓÂÊÙÑÄ.

¶ÑÕÑÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËÇ ÅÇÏÂ Ä ÅÇÏÑÒÓÑÕÇËÐÂØ ÏÑÉÇÕ ËÏÇÕß
ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍÑÇ ÊÐÂÚÇÐËÇ ÆÎâ äÊÂÒÖÔÍÂã ÑÍËÔÎËÕÇÎßÐÑ-ÄÑÔÔÕÂ-
ÐÑÄËÕÇÎßÐÞØ ÓÇÂÍÙËÌ, ÕÂÍËØ ÍÂÍ ÂÍÕËÄÂÙËâ ÍËÔÎÑÓÑÆÂ ÙËÕÑ-
ØÓÑÏÑÏ ²450 ËÎË ÔÄâÊÞÄÂÐËÇ ÎËÅÂÐÆÑÄ (°2) Ô ÏËÑÅÎÑÃËÐÑÏ
ËÎË ÅÇÏÑÅÎÑÃËÐÑÏ. ªÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÇ ÏÑÆÇÎßÐÞØ ÍÑÏÒÎÇÍÔÑÄ
(ÅÇÏËÐ ë ÑÍÕÂÒÇÒÕËÆÞ) ÒÑÆÕÄÇÓÆËÎÑ ÕÑÚÍÖ ÊÓÇÐËâ, ÚÕÑ ÂÓÑÏÂ-
ÕËÚÇÔÍËÇ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÞ ÐÇ âÄÎâáÕÔâ ÒÇÓÄËÚÐÞÏË ÆÑÐÑÓÂÏË
àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ, ÕÂÍ ÍÂÍ Ä ÏÑÆÇÎßÐÞØ ÒÇÒÕËÆÂØ ÂÓÑÏÂÕËÚÇÔÍËØ
ÑÔÕÂÕÍÑÄ ÐÇ ÃÞÎÑ. £ ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË ÑÓÅÂÐËÚÇÔÍËØ ÓÂÔÕÄÑÓËÕÇ-
ÎÇÌ (ÅÎËÙÇÓËÐÂ Ë ÆÓÖÅËØ ÔÒËÓÕÑÄ) ÔÍÑÓÑÔÕß ×ÑÕÑÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇ-
ÐËâ ÄÑÊÓÂÔÕÂÎÂ.34 ±ÓË ÑÃÎÖÚÇÐËË ÐÇÔ×ÑÍÖÔËÓÑÄÂÐÐÞÏ
ÎÂÊÇÓÑÏ Ô l=457.9 ÐÏ (ÏÑÜÐÑÔÕß 40 Ï£Õ) ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ ÓËÃÑ-
×ÎÂÄËÐ ë ÅÇÏËÐ ë ÂÎßÃÖÏËÐ ËÏÇÇÕ ÏÇÔÕÑ ×ÑÕÑÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËÇ
ÓËÃÑ×ÎÂÄËÐÂ, ÓÇÅËÔÕÓËÓÖÇÏÑÇ ÒÑ ËÊÏÇÐÇÐËá ÔÒÇÍÕÓÂ ÒÑÅÎÑ-
ÜÇÐËâ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ. £ ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË N-ÊÂÏÇÜÇÐÐÞØ ÂÏËÐÑÄ ËÎË
ÂÐËÎËÐÂ ÊÂÓÇÅËÔÕÓËÓÑÄÂÐÑ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ ÒÓÑÆÖÍÕÑÄ ÆÇÏÇÕË-
ÎËÓÑÄÂÐËâ ÂÏËÐÑÄ Ë ÅËÆÓÑÍÔËÎËÓÑÄÂÐËâ ÂÐËÎËÐÂ (ÍÑÐÔÕÂÐÕÞ
ÔÍÑÓÑÔÕË ÓÇÂÍÙËÌ (kcat) N-ÆÇÏÇÕËÎËÓÑÄÂÐËâ ÆËÏÇÕËÎÂÐËÎËÐÂ
Ë ÅËÆÓÑÍÔËÎËÓÑÄÂÐËâ ÂÐËÎËÐÂ ÓÂÄÐÞ 0.5 Ë 0.13 ÏËÐ71 ÔÑÑÕ-
ÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ, ÚÕÑ ÔÓÂÄÐËÏÑ ÔÑ ÔÍÑÓÑÔÕâÏËNADPH-ÊÂÄËÔËÏÞØ
ÓÇÂÍÙËÌ).32

£ ÓÂÃÑÕÇ 35 ÑÒËÔÂÐÑ ×ÑÕÑÑÍËÔÎÇÐËÇ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐÐÑÅÑ
×ÎÂÄÑÙËÕÑØÓÑÏÂ b2{ Saccharomyces cerevisiae (ÎÂÍÕÂÕÆÇÅËÆ-
ÓÑÅÇÐÂÊÞ) ÒÓË ÑÃÎÖÚÇÐËË ÎÂÊÇÓÑÏ Ô l=400 ÐÏ. ±ÓË àÕÑÌ
ÆÎËÐÇ ÄÑÎÐÞ ÑÍËÔÎÇÐÐÂâ ×ÑÓÏÂ 5-ÆÇÂÊÂÓËÃÑ×ÎÂÄËÐÂ ÒÇÓÇ-
ØÑÆËÕ Ä ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÑÇ ÕÓËÒÎÇÕÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ, ÍÑÕÑÓÑÇ Ë
ÖÚÂÔÕÄÖÇÕ Ä ÑÍËÔÎÇÐËË ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐÐÑÅÑ ÅÇÏÂ. ³ÍÑÓÑÔÕß
ÏÇÉÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÅÑ àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÅÑ ÕÓÂÐÔÒÑÓÕÂ ÔÑÔÕÂÄÎâÎÂ
2200 Ô71.

CÇÓËâ ÓÂÃÑÕ 36 ë 40 ÒÑÔÄâÜÇÐÂ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËá àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÅÑ
ÕÓÂÐÔÒÑÓÕÂ Ä ÅÇÏÑÒÓÑÕÇËÐÂØ (Ä ÚÂÔÕÐÑÔÕË, Ä ÙËÕÑØÓÑÏÇ c Ë
ÙËÕÑØÓÑÏÇ b5), ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞØ ÓÂÊÎËÚÐÞÏË ÍÑÏÒÎÇÍÔ-
ÐÞÏË ÔÑÇÆËÐÇÐËâÏË ÓÖÕÇÐËâ ËÎË ÍÑÃÂÎßÕÂ. °ÔÑÃÇÐÐÑÔÕßá
ÔÑÇÆËÐÇÐËÌ ÓÖÕÇÐËâ âÄÎâÇÕÔâ ËØ ÔÒÑÔÑÃÐÑÔÕß ÑÃÓÂÕËÏÑ×ÑÕÑ-
ÄÑÔÔÕÂÐÂÄÎËÄÂÕßÔâ Ë ÒÇÓÇÐÑÔËÕß àÎÇÍÕÓÑÐÞ ÐÂ ÆÓÖÅËÇ ÂÍÙÇÒ-
ÕÑÓÞ. ´ÂÍ, ÍÑÏÒÎÇÍÔ ÓÖÕÇÐËâ, ÍÑÄÂÎÇÐÕÐÑ ÔÄâÊÂÐÐÞÌ Ô

ÙËÔÕÇËÐÑÏ-65 ÙËÕÑØÓÑÏÂ b5, ÃÞÔÕÓÑ ÄÑÔÔÕÂÐÂÄÎËÄÂÎ ÙËÕÑ-
ØÓÑÏ c ÒÑ ÔØÇÏÇ 36

±ÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ Ä àÕËØ ÔËÔÕÇÏÂØ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐ ÍÂÍ ÒÓË
ÒÓâÏÑÏ ×ÑÕÑÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËË ÍÑÏÒÎÇÍÔÑÄ ÓÖÕÇÐËâ, ÕÂÍ Ë ÒÓË
ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËË ÕÇØÐËÍË ×ÎÇÛ-×ÑÕÑÎËÊÂ. ¶ÑÕÑÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇ-
ÐËÇ ×ÎÂÄÑÒÓÑÕÇËÐÂì ÙËÕÑØÓÑÏ ²450-ÓÇÆÖÍÕÂÊÞì Ä ÒÓËÔÖÕ-
ÔÕÄËË ÂÍÙÇÒÕÑÓÑÄ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ (×ÇÓÓËÙËÂÐËÆÂ, ÍÓÂÔËÕÇÎâ
ÕÇÕÓÂÊÑÎËâ ÐËÕÓÑÅÑÎÖÃÑÅÑ) ÖÆÂÎÑÔß ÒÓÑÄÇÔÕË Ä ÑÕÔÖÕÔÕÄËÇ
NADPH.40

´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÒÓË ÐÂÎËÚËË Ä ÃÇÎÍÇ ×ÑÕÑÚÖÄÔÕÄËÕÇÎß-
ÐÞØ ÒÓÑÔÕÇÕËÚÇÔÍËØ ÅÓÖÒÒ ËÎË ËØ ÂÐÂÎÑÅÑÄ ×ÑÕÑËÐÆÖÙËÓÑ-
ÄÂÐÐÞÌ àÎÇÍÕÓÑÐÐÞÌ ÕÓÂÐÔÒÑÓÕ ÏÑÉÇÕ ÔÎÖÉËÕß
ÂÎßÕÇÓÐÂÕËÄÐÞÏ ËÔÕÑÚÐËÍÑÏ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ Ä ÑÍËÔÎË-
ÕÇÎßÐÑ-ÄÑÔÔÕÂÐÑÄËÕÇÎßÐÞØ ÓÇÂÍÙËâØ.

IV. ªÊÏÇÐÇÐËÇ ÏËÍÓÑÑÍÓÖÉÇÐËâ ÃÇÎÍÂ Ë ÇÅÑ
ÂÍÕËÄÐÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ

1. ®ÑÆÇÎËÓÑÄÂÐËÇ ÏÇÏÃÓÂÐÐÑÅÑ ÑÍÓÖÉÇÐËâ

¢ÑÎßÛÑÇ ÄÎËâÐËÇ ÐÂ ÓÂÃÑÕÖ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ Ä ÉËÄÞØ ÑÓÅÂÐËÊÏÂØ
ÑÍÂÊÞÄÂáÕ ÑÍÓÖÉÂáÜËÇ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ, ÔÓÇÆË ÍÑÕÑÓÞØ ÄÂÉÐÇÌ-
ÛÇÌ âÄÎâÇÕÔâ ÍÎÇÕÑÚÐÂâ ÏÇÏÃÓÂÐÂ. ³ÑÊÆÂÐËÇ ËÔÍÖÔÔÕÄÇÐÐÑÅÑ
ÏÇÏÃÓÂÐÑÒÑÆÑÃÐÑÅÑ ÑÍÓÖÉÇÐËâ ÏÑÉÇÕ ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑ ÒÑÄÞ-
ÔËÕß à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß ÓÂÃÑÕÞ ×ÇÓÏÇÐÕÂ. ³ÓÇÆË ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÄ-
ÛËØÔâ ÔËÐÕÇÕËÚÇÔÍËØ ÏÇÏÃÓÂÐ ÂÍÕËÄËÓÖáÜËÌ à××ÇÍÕ ÃÞÎ
ÑÃÐÂÓÖÉÇÐ Ö ÔËÐÕÇÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÏÇÏÃÓÂÐÑÒÑÆÑÃÐÑÅÑ ×ÑÔ×ÑÎË-
ÒËÆÐÑÅÑ ÃËÔÎÑâ.41 ¸ËÕÑØÓÑÏ Ô, ÒÑÏÇÜÇÐÐÞÌ Ä ÕÂÍÖá ÏÇÏ-
ÃÓÂÐÖ, ÒÑÄÞÛÂÇÕ ÔÍÑÓÑÔÕß ÓÇÂÍÙËË N-ÆÇÏÇÕËÎËÓÑÄÂÐËâ
N,N-ÆËÏÇÕËÎÂÐËÎËÐÂ ÒÑÆ ÆÇÌÔÕÄËÇÏ H2O2 Ä 10.6 ÓÂÊÂ.
¬ÓÑÏÇ ÕÑÅÑ, ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ 20-ÍÓÂÕÐÑÇ ÖÏÇÐßÛÇÐËÇ ÍÑÐ-
ÔÕÂÐÕÞ ®ËØÂàÎËÔÂ ÆÎâ ¯2°2, ÚÕÑ ÔÄËÆÇÕÇÎßÔÕÄÖÇÕ Ñ ÒÑÄÞÛÇ-
ÐËË ÔÓÑÆÔÕÄÂ ×ÇÓÏÇÐÕÂ Í ÒÇÓÑÍÔËÆÖ ÄÑÆÑÓÑÆÂ. ªÊÏÇÐÇÐËÇ
ÔÒÇÍÕÓÂÎßÐÞØ ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍ ÙËÕÑØÓÑÏÂ Ô, ÒÑÏÇÜÇÐÐÑÅÑ Ä
×ÑÔ×ÑÎËÒËÆÐÞÌ ÃËÔÎÑÌ, ÔÄËÆÇÕÇÎßÔÕÄÖÇÕ Ñ ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÞØ
ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÑ-×ÖÐÍÙËÑÐÂÎßÐÞØ ËÊÏÇÐÇÐËâØ, ÒÓÑËÊÑÛÇÆÛËØ
ÒÓË ÄÔÕÓÂËÄÂÐËË ÃÇÎÍÂ Ä ÏÇÏÃÓÂÐÖ. ¥Îâ ÑÍËÔÎÇÐÐÑÌ ×ÑÓÏÞ
ÃÇÎÍÂ ØÂÓÂÍÕÇÓÐÑ ÔÏÇÜÇÐËÇ ÏÂÍÔËÏÖÏÂ ÑÒÕËÚÇÔÍÑÌ ÒÎÑÕÐÑ-
ÔÕË Ä ÍÑÓÑÕÍÑÄÑÎÐÑÄÖá ÑÃÎÂÔÕß (Ô 408 ÆÑ 406 ÐÏ), ÏÂÍÔËÏÖÏ
ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐÐÑÌ ×ÑÓÏÞ ÔÆÄËÅÂÇÕÔâ Ô 416 ÆÑ
426 ÐÏ, Â ÄÏÇÔÕÑ ÆÄÖØ ÏÂÍÔËÏÖÏÑÄ ÒÓË 520 Ë 550 ÐÏ
ÒÑâÄÎâÇÕÔâ ÑÆËÐ ÒÓË 550 ÐÏ.

£ÔÕÓÂËÄÂÐËÇ ÏËÑÅÎÑÃËÐÂ Ä ÏÇÏÃÓÂÐÑÒÑÆÑÃÐÞÇ ÒÎÇÐÍË
ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÔÐËÉÇÐËá àÐÇÓÅËË ÂÍÕËÄÂÙËË àÎÇÍÕÓÑØËÏËÚÇÔ-
ÍÑÅÑ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËâ ÆËÃÓÑÏàÕËÎÇÐÂ Ë ÕÓËØÎÑÓÖÍÔÖÔÐÑÌ
ÍËÔÎÑÕÞ. °ÕÏÇÚÇÐÑ ÕÂÍÉÇ ÒÑÄÞÛÇÐËÇ ÔÍÑÓÑÔÕË àÎÇÍÕÓÑÐ-
ÐÑÅÑ ÕÓÂÐÔÒÑÓÕÂ Ä 1000 ÓÂÊ.16 ¡ÙÇÕËÎØÑÎËÐàÔÕÇÓÂÊÂ, ØÑÎËÐ-
àÔÕÇÓÂÊÂ Ë ÒÇÓÑÍÔËÆÂÊÂ ØÓÇÐÂ, ÄÍÎáÚÇÐÐÞÇ Ä ÒÑÎËÏÇÓÐÞÇ
ÒÎÇÐÍË ÐÂ ÑÔÐÑÄÇ ÒÑÎËÄËÐËÎÒËÓËÆËÐÂ Ë ÒÑÎËàÕËÎÇÐÅÎËÍÑÎâ,
ÏÑÅÖÕ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÕßÔâ Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÂÏÒÇÓÑÏÇÕÓËÚÇÔÍËØ ÔÇÐÔÑ-
ÓÑÄ ÆÎâ ÑÃÐÂÓÖÉÇÐËâ ÂÙÇÕËÎØÑÎËÐÂ, ØÑÎËÐÂ Ë ÒÇÓÑÍÔËÆÂ
ÄÑÆÑÓÑÆÂ.8

2. ¶ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÞÌ ÍÂÕÂÎËÊ Ä ÑÃÓÂÜÇÐÐÞØ ÏËÙÇÎÎÂØ Ë
ÑÓÅÂÐËÚÇÔÍËØ ÓÂÔÕÄÑÓËÕÇÎâØ

®ÐÑÅËÇ ÔÄÑÌÔÕÄÂ ÃËÑÎÑÅËÚÇÔÍËØ ÏÇÏÃÓÂÐ à××ÇÍÕËÄÐÑ ËÏË-
ÕËÓÖáÕÔâ ÑÃÓÂÜÇÐÐÞÏË ÏËÙÇÎÎÂÏË ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕÐÑ-ÂÍÕËÄÐÞØ

Ru2+ë cyt b5(Fe3+) Ru3+ë cyt b5(Fe2+),

7
e

Ru3+ë cyt b5(Fe3+) + cyt c (Fe2+) .

Ru3+ë cyt b5(Fe2+) + cyt c (Fe3+)

7
e

{ £ÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐÐÞÌ ×ÎÂÄÑÙËÕÑØÓÑÏ ÒÑÎÖÚÂÎË ÕËÕÓÑÄÂÐËÇÏ ÑÍËÔÎÇÐ-
ÐÑÌ ×ÑÓÏÞ ×ÇÓÏÇÐÕÂ 1.5-ÍÓÂÕÐÞÏ ËÊÃÞÕÍÑÏ L-ÎÂÍÕÂÕÂ.
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ÄÇÜÇÔÕÄ (±¡£) Ä ÑÓÅÂÐËÚÇÔÍËØ ÓÂÔÕÄÑÓËÕÇÎâØ, ÍÑÕÑÓÞÇ
ÏÑÉÐÑ ÓÂÔÔÏÂÕÓËÄÂÕß ÍÂÍ ÏÑÆÇÎË ÃËÑÏÇÏÃÓÂÐ.

£ 1977 Å. ÃÞÎÑ ÑÃÐÂÓÖÉÇÐÑ, ÚÕÑ ×ÇÓÏÇÐÕÞ, ÔÑÎáÃËÎËÊË-
ÓÑÄÂÐÐÞÇ Ä ÑÓÅÂÐËÚÇÔÍËØ ÓÂÔÕÄÑÓËÕÇÎâØ Ô ÒÑÏÑÜßá ÑÃÓÂ-
ÜÇÐÐÞØ ÏËÙÇÎÎ ÔËÐÕÇÕËÚÇÔÍËØ ±¡£, ÔÒÑÔÑÃÐÞ ÔÑØÓÂÐâÕß
ÔÄÑá ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÖá ÂÍÕËÄÐÑÔÕß.42 ¯ÇÍÑÕÑÓÞÇ ÅÇÏÑÒÓÑ-
ÕÇËÐÞ, ÐÂÒÓËÏÇÓ ÙËÕÑØÓÑÏ Ô Ë ÏÇÕÅÇÏÑÅÎÑÃËÐ, ËÐÆÖÙËÓÖáÕ
ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ ÑÃÓÂÜÇÐÐÞØ ÏËÙÇÎÎ, ÄÔÕÓÂËÄÂâÔß Ä ÃËÔÎÑÌÐÖá
ÏÇÏÃÓÂÐÖ. ªØ ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÂâ ÂÍÕËÄÐÑÔÕß ÒÓË àÕÑÏ ÔÑØÓÂ-
ÐâÇÕÔâ.43 ë 45 ±ÇÓÑÍÔËÆÂÊÂ ØÓÇÐÂ, ÔÑÎáÃËÎËÊËÓÑÄÂÐÐÂâ Ä
ÔËÔÕÇÏÇ ÂàÓÑÊÑÎß ÐÂÕÓËÇÄÑÌ ÔÑÎË ÆËËÊÑÑÍÕËÎÑÄÑÅÑ à×ËÓÂ
ÔÖÎß×ÑâÐÕÂÓÐÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ ë ÄÑÆÂ ë ÑÍÕÂÐ, ÍÂÕÂÎËÊËÓÖÇÕ ÓÇÂÍ-
ÙËá ÑÍËÔÎÇÐËâ ÒËÓÑÅÂÎÎÑÎÂ ÒÇÓÑÍÔËÆÑÏ ÄÑÆÑÓÑÆÂ ÊÐÂÚË-
ÕÇÎßÐÑ ÃÑÎÇÇ à××ÇÍÕËÄÐÑ, ÚÇÏ ÓÂÔÕÄÑÓÇÐÐÂâ Ä ÄÑÆÇ.46

¿××ÇÍÕËÄÐÞÌ ÍÂÕÂÎËÊ ÑÍËÔÎËÕÇÎßÐÑ-ÄÑÔÔÕÂÐÑÄËÕÇÎßÐÞØ
ÓÇÂÍÙËÌ ÅÇÏÑÒÓÑÕÇËÐÂÏË, ÄÍÎáÚÇÐÐÞÏË Ä ÑÃÓÂÜÇÐÐÞÇ
ÏËÙÇÎÎÞ ±¡£, ÃÞÎ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐ ÆÎâ ÒÑÄÞÛÇÐËâ ÑÒÇÓÂÙËÑÐ-
ÐÑÌ ÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕË ÍÂÕÂÎÂÊÞ, ÔÖÒÇÓÑÍÔËÆÆËÔÏÖÕÂÊÞ Ë ÅÎÖÕÂ-
ÕËÑÐ-ÒÇÓÑÍÔËÆÂÊÞ.47 £ ÑÃÓÂÜÇÐÐÞÇ ÏËÙÇÎÎÞ ÄÍÎáÚÂÎËÔß Ë
ÔËÔÕÇÏÞ, ÏÑÆÇÎËÓÖáÜËÇ ÅÇÏÑÒÓÑÕÇËÐÞ ì ÍÑÏÒÎÇÍÔÞ ÂÎß-
ÃÖÏËÐÂ Ô ÅÇÏËÐÑÏ Ë ×ÇÓÓËÕËÐ.48

¸ËÕÑØÓÑÏ ²450 (ËÊÑ×ÑÓÏÂ 1£1) Ä ÍÑÏÒÎÇÍÔÇ Ô ÙËÕÑØÓÑÏ
²450-ÓÇÆÖÍÕÂÊÑÌ ÃÞÎ ÄÍÎáÚÇÐ Ä ÏÂÍÓÑàÏÖÎßÔËË ÏÂÔÎÂ Ä ÄÑÆÇ
(ÔÑÆÇÓÉÂÐËÇ ÄÐÖÕÓÇÐÐÇÌ ÑÓÅÂÐËÚÇÔÍÑÌ ×ÂÊÞ >0.74). ¿××ÇÍ-
ÕËÄÐÑÔÕß ÕÂÍÑÌ ËÏÏÑÃËÎËÊÂÙËË ÒÓÇÄÞÛÂÎÂ 85%; ÂÍÕËÄÐÑÔÕß
×ÇÓÏÇÐÕÂ ÒÑ ÑÕÐÑÛÇÐËá Í ÕÂÍËÏ ÔÖÃÔÕÓÂÕÂÏ, ÍÂÍ àÓËÕÓÑÏË-
ÙËÐ Ë ØÎÑÓÕÑÎÖÓÑÐ, ÔÑØÓÂÐâÎÂÔß Ä ÕÇÚÇÐËÇ 24 Ú ÒÓË 158³.49

¥Îâ ÖÏÇÐßÛÇÐËâ ÔÑÆÇÓÉÂÐËâ ÄÑÆÞ Ä ÍÑÎÎÑËÆÐÑÌ ÔÓÇÆÇ
ÃÞÎÑ ÒÓÇÆÎÑÉÇÐÑ ÊÂÏÇÐËÕß ÄÑÆÖ, ÑÍÓÖÉÂáÜÖá ×ÇÓÏÇÐÕ Ä
ÑÃÓÂÜÇÐÐÑÌ ÏËÙÇÎÎÇ ±¡£, ÐÂ ÄÑÆÐÑ-ÑÓÅÂÐËÚÇÔÍÖá ÔÏÇÔß.50

ªÔÔÎÇÆÑÄÂÐÑ ÑÍËÔÎÇÐËÇ ÆËÃÇÐÊÑÕËÑ×ÇÐÂ, ÍÂÕÂÎËÊËÓÖÇÏÑÇ
ÅÇÏÑÅÎÑÃËÐÑÏ Ä ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÄÑÆÐÑ-ÑÓÅÂÐËÚÇÔÍËØ ÔÓÇÆÂØ.51

¥ÓÖÅÑÌ ÔÒÑÔÑÃ ËÔÍÎáÚÇÐËâ ÄÑÆÞ ì ÒÑÎÖÚÇÐËÇ ÔÖÔÒÇÐÊËÌ
ÎËÑ×ËÎËÊÑÄÂÐÐÞØ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ Ä ÑÓÅÂÐËÚÇÔÍËØ ÓÂÔÕÄÑÓËÕÇ-
ÎâØ. ¶ÇÓÏÇÐÕÞ, ÔÖÔÒÇÐÆËÓÑÄÂÐÐÞÇ Ä ÑÓÅÂÐËÚÇÔÍËØ ÓÂÔÕÄÑÓË-
ÕÇÎâØ, ÒÓËÑÃÓÇÕÂáÕ ÐÑÄÞÇ ÔÄÑÌÔÕÄÂ, ÒÓËÚÇÏ ËÊÏÇÐÇÐËâ
ÊÂÕÓÂÅËÄÂáÕ ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÄÔÇ ÂÔÒÇÍÕÞ ÓÂÃÑÕÞ ×ÇÓÏÇÐÕÂ:
ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÖá ÂÍÕËÄÐÑÔÕß, ÔÖÃÔÕÓÂÕÐÖá ÔÒÇÙË×ËÚÐÑÔÕß,
ÔÕÇÓÇÑÔÇÎÇÍÕËÄÐÑÔÕß, ÕÇÓÏÑÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕß.52, 53

£ ÃÇÊÄÑÆÐÞØ ÑÓÅÂÐËÚÇÔÍËØ ÓÂÔÕÄÑÓËÕÇÎâØ ËÎË ÑÓÅÂÐËÚÇÔ-
ÍËØ ÓÂÔÕÄÑÓËÕÇÎâØ Ô ÔÑÆÇÓÉÂÐËÇÏ ÄÑÆÞ 0.01 ÑÃ.% ÍÓÑÏÇ
ÑÃÞÚÐÞØ ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÞØ ÓÇÂÍÙËÌ ÏÑÅÖÕ ÒÓÑÕÇÍÂÕß ÒÓÑ-
ÙÇÔÔÞ, ÐÇ ØÂÓÂÍÕÇÓÐÞÇ ÆÎâ ×ÇÓÏÇÐÕÂ Ä ÄÑÆÐÑÌ ÔÓÇÆÇ. ¥Îâ
ÍÂÉÆÑÅÑ ×ÇÓÏÇÐÕÂ ÒÓËÚËÐÞ ËÊÏÇÐÇÐËâ ÔÖÃÔÕÓÂÕÐÑÌ ÔÒÇÙË-
×ËÚÐÑÔÕË ËÐÆËÄËÆÖÂÎßÐÞ. ´ÇÏ ÐÇ ÏÇÐÇÇ, ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÞÌ
ÍÂÕÂÎËÊ Ä ÑÓÅÂÐËÚÇÔÍËØ ÓÂÔÕÄÑÓËÕÇÎâØ ÔÎÇÆÖÇÕ ÍËÐÇÕËÚÇÔÍËÏ
ÊÂÍÑÐÂÏ ®ËØÂàÎËÔÂ ë®ÇÐÕÇÐ, ÚÕÑ ÔÄËÆÇÕÇÎßÔÕÄÖÇÕ ÑÃ ÑÃÓÂ-
ÊÑÄÂÐËË Ä ÐÇÄÑÆÐÞØ ÓÂÔÕÄÑÓÂØ ÍÎÂÔÔËÚÇÔÍÑÅÑ ×ÇÓÏÇÐÕ-ÔÖÃ-
ÔÕÓÂÕÐÑÅÑ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ.

±ÓË ÓÂÃÑÕÇ Ô ×ÇÓÏÇÐÕÂÏË, ÔÖÔÒÇÐÆËÓÑÄÂÐÐÞÏË Ä ÑÓÅÂÐË-
ÚÇÔÍËØ ÓÂÔÕÄÑÓËÕÇÎâØ, ÃÞÎÑ ÑÕÍÓÞÕÑ âÄÎÇÐËÇ äÒÂÏâÕË ×ÇÓ-
ÏÇÐÕÑÄã. ¶ÇÓÏÇÐÕ, ÎËÑ×ËÎËÊÑÄÂÐÐÞÌ ËÊ ÄÑÆÐÑÅÑ ÓÂÔÕÄÑÓÂ,
ÔÑÆÇÓÉÂÜÇÅÑ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐÐÞÌ ÎËÅÂÐÆ, Ë ÄÒÑÔÎÇÆÔÕÄËË ÔÖÔÒÇÐ-
ÆËÓÑÄÂÐÐÞÌ Ä ÑÓÅÂÐËÚÇÔÍÑÏ ÓÂÔÕÄÑÓËÕÇÎÇ, Ä ÐÇÔÍÑÎßÍÑ
ÆÇÔâÕÍÑÄ ÓÂÊ à××ÇÍÕËÄÐÇÇ ÔÄâÊÞÄÂÇÕ àÕÑÕ ÎËÅÂÐÆ. ±ÓË
ÒÑÄÕÑÓÐÑÏ ÓÂÔÕÄÑÓÇÐËË Ä ÄÑÆÇ àÕÑ ÔÄÑÌÔÕÄÑ ËÔÚÇÊÂÇÕ. £ÑÊ-
ÏÑÉÐÑÇ ÑÃÝâÔÐÇÐËÇ ÆÂÐÐÑÅÑ âÄÎÇÐËâ ÊÂÍÎáÚÂÇÕÔâ Ä ÕÑÏ, ÚÕÑ
×ÇÓÏÇÐÕ ÒÓË ÎËÑ×ËÎËÊÂÙËË ÔÑØÓÂÐâÇÕ äÑÕÒÇÚÂÕÑÍã àÕÑÅÑ
ÎËÅÂÐÆÂ ÆÂÉÇ ÒÑÔÎÇ ÇÅÑ ÖÆÂÎÇÐËâ; ÒÑÒÂÆÂâ Ä ÃÇÊÄÑÆÐÖá
ÔÓÇÆÖ, ÅÆÇ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËâ ÃÇÎÍÑÄÑÌ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÔÕÂÐÑÄËÕÔâ
ÃÑÎÇÇ ÉÇÔÕÍÑÌ, ×ÇÓÏÇÐÕ ÒÓÑâÄÎâÇÕ ÒÑ ÑÕÐÑÛÇÐËá Í àÕÑÏÖ
ÎËÅÂÐÆÖ ÃÑÎßÛÇÇ ÔÓÑÆÔÕÄÑ.54, 55 ³ÒÑÔÑÃÐÑÔÕß ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ ÔÑØ-
ÓÂÐâÕß äÑÕÒÇÚÂÕÍËã ÎËÅÂÐÆÑÄ ËÏÇÇÕ ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍÑÇ ÊÐÂÚÇÐËÇ
ÆÎâ ÔËÐÕÇÊÂ ØËÓÂÎßÐÞØ ×ÂÓÏÂÍÑÎÑÅËÚÇÔÍËØ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÑÄ.

£ÎËâÐËÇ ÑÓÅÂÐËÚÇÔÍËØ ÓÂÔÕÄÑÓËÕÇÎÇÌ ÐÂ ÔÄÑÌÔÕÄÂ ÙËÕÑ-
ØÓÑÏÂ ²450 ËÊÖÚÇÐÑ Ä ÏÇÐßÛÇÌ ÔÕÇÒÇÐË. ¯ÂÌÆÇÐÑ, ÚÕÑ ÑÓÅÂ-
ÐËÚÇÔÍËÇ ÓÂÔÕÄÑÓËÕÇÎË ÔÒÑÔÑÃÔÕÄÖáÕ ÒÇÓÇØÑÆÖ ÙËÕÑØÓÑÏÂ
²450 Ä ÐÇÂÍÕËÄÐÖá ×ÑÓÏÖ ²420.56 ¿ÕÑÕ ÒÇÓÇØÑÆ ÔÄâÊÂÐ Ô
ËÊÏÇÐÇÐËÇÏ ÃÎËÉÂÌÛÇÌ ÍÑÑÓÆËÐÂÙËÑÐÐÑÌ Ô×ÇÓÞ (ËÊ ÂÕÑÏÑÄ
S) Ö ÂÕÑÏÂ ÉÇÎÇÊÂ. ¡ÐÂÎÑÅËÚÐÞÌ ÒÇÓÇØÑÆ ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ Ë Ä

ÔÎÖÚÂÇ ØÎÑÓÒÇÓÑÍÔËÆÂÊÞ.56 £ ÕÑ ÉÇ ÄÓÇÏâ ÙËÕÑØÓÑÏ c, ÔÖÔÒÇÐ-
ÆËÓÑÄÂÐÐÞÌ Ä ÕÇÕÓÂÅËÆÓÑ×ÖÓÂÐÇ, ÔÑÆÇÓÉÂÜÇÏ 1% D2O,
ÒÑÎÐÑÔÕßá ÔÑØÓÂÐâÇÕ ÔÄÑá ÕÓÇÕËÚÐÖá ÔÕÓÖÍÕÖÓÖ.57 ´ÂÍËÇ
ÄÞÄÑÆÞ ÃÞÎË ÔÆÇÎÂÐÞ ÐÂ ÑÔÐÑÄÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÕÓÇÕËÚÐÑÌ
ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÙËÕÑØÓÑÏÂ c ÏÇÕÑÆÑÏ ÆÄÖÏÇÓÐÑÌ ÔÒÇÍÕÓÑÔÍÑÒËË
Á®².

V. ·ËÏËÚÇÔÍÂâ ÏÑÆË×ËÍÂÙËâ ÃÇÎÍÑÄ Ô ÙÇÎßá
ÄÍÎáÚÇÐËâ ÐÑÄÞØ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ×ÖÐÍÙËÌ
£ àÕÑÏ ÓÂÊÆÇÎÇ ÓÂÔÔÏÂÕÓËÄÂáÕÔâ ÏÇÕÑÆÞ ÒÑÄÞÛÇÐËâ ×ÇÓ-
ÏÇÐÕÂÕËÄÐÑÌ ÂÍÕËÄÐÑÔÕË ÒÖÕÇÏ ÄÄÇÆÇÐËâ Ä ÏÑÎÇÍÖÎÖ ÃÇÎÍÂ
ÐÑÄÞØ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍË ÂÍÕËÄÐÞØ ÅÓÖÒÒ.

´ÂÍ, ÙËÕÑØÓÑÏ ²450 ÒÓÑâÄÎâÇÕ ÏÑÐÑÑÍÔËÅÇÐÂÊÐÖá ÂÍÕËÄ-
ÐÑÔÕß ÕÑÎßÍÑ Ä ÍÑÏÒÎÇÍÔÇ Ô ×ÎÂÄÑÒÓÑÕÇËÐÑÏ ì ÓÇÆÖÍÕÂÊÑÌ.
©ÆÇÔß ×ÎÂÄËÐÑÄÞÇ ÐÖÍÎÇÑÕËÆÞ ÄÞÒÑÎÐâáÕ ×ÖÐÍÙËá ÒÇÓÇ-
ÐÑÔÚËÍÑÄ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ, ÄÑÔÔÕÂÐÂÄÎËÄÂâ ÉÇÎÇÊÑ ÅÇÏÂ ÙËÕÑØ-
ÓÑÏÂ ²450. £ÄÇÆÇÐËÇ ×ÎÂÄËÐÑÄÞØ ÐÖÍÎÇÑÕËÆÑÄ ËÎË ËØ
ÂÐÂÎÑÅÑÄ Ä ÙËÕÑØÓÑÏ ²450 ÒÓÇÄÓÂÜÂÇÕ ÇÅÑ Ä ÔÂÏÑÆÑÔÕÂÕÑÚ-
ÐÞÌ ×ÇÓÏÇÐÕ, ÒÓË àÕÑÏ ÐÇ ÕÓÇÃÖÇÕÔâ ÖÚÂÔÕËÇ Ä ÍÂÕÂÎËÕËÚÇ-
ÔÍÑÏ ÙËÍÎÇ ÃÇÎÍÑÄ-ÒÂÓÕÐÇÓÑÄ.

±ÑÎÖÔËÐÕÇÕËÚÇÔÍËÌ ×ÎÂÄÑÅÇÏÑÅÎÑÃËÐ ÃÞÎ ÒÑÎÖÚÇÐ ÒÓË-
ÔÑÇÆËÐÇÐËÇÏ ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÐÐÞØ ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞØ ×ÎÂÄËÐÑÄ 58 Í
b-ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÇ ÅÇÏÑÅÎÑÃËÐÂ, ÄÊâÕÞØ Ä ÔÑÑÕÐÑÛÇÐËË 2 : 1.59, 60

¤ÇÏÑÅÎÑÃËÐ ÔÒÑÔÑÃÇÐ ÍÂÕÂÎËÊËÓÑÄÂÕß ÏÑÐÑÑÍÔËÅÇÐÂÊÐÞÇ
ÓÇÂÍÙËË, ÒÓÑÕÇÍÂáÜËÇ Ä ÔËÔÕÇÏÇ, ÔÑÆÇÓÉÂÜÇÌ ÅÇÏÑÒÓÑÕÇËÐ,
ÍËÔÎÑÓÑÆ, NADPH Ë ×ÎÂÄÑÒÓÑÕÇËÐ (NADPH-ÊÂÄËÔËÏÖá
ÙËÕÑØÓÑÏ ²450-ÓÇÆÖÍÕÂÊÖ). ³ÄâÊÞÄÂÐËÇ ÅÇÏÑÅÎÑÃËÐÂ Ô ×ÎÂ-
ÄËÐÑÏ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÒÓÑÄÑÆËÕß ÒÑÆÑÃÐÞÇ ÓÇÂÍÙËË ÃÇÊ ×ÎÂÄÑ-
ÒÓÑÕÇËÐÂ ÓÇÆÖÍÕÂÊÞ. ³ÍÑÓÑÔÕË ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÌ ÓÇÂÍÙËË
ÅËÆÓÑÍÔËÎËÓÑÄÂÐËâ ÂÐËÎËÐÂ Ä ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË ×ÎÂÄÑÅÇÏÑÅÎÑ-
ÃËÐÂ Ë ÏËÍÓÑÔÑÏÂÎßÐÑÌ ÏÑÐÑÑÍÔËÅÇÐÂÊÐÑÌ ÔËÔÕÇÏÞ ÔÓÂÄ-
ÐËÏÞ. ³ÍÑÓÑÔÕß ÅËÆÓÑÍÔËÎËÓÑÄÂÐËâ ÂÐËÎËÐÂ Ä ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË
ÒÑÎÖÔËÐÕÇÕËÚÇÔÍÑÅÑ ×ÎÂÄÑÅÇÏÑÅÎÑÃËÐÂ ÖÄÇÎËÚËÎÂÔß ÒÑ ÔÓÂÄ-
ÐÇÐËá ÔÑ ÔÍÑÓÑÔÕâÏË ÅËÆÓÑÍÔËÎËÓÑÄÂÐËâ Ä ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË
ÅÇÏÑÅÎÑÃËÐÂ Ë ÔËÔÕÇÏÞ ÅÇÏÑÅÎÑÃËÐ ë ÓÇÆÖÍÕÂÊÂ Ä 7.7 Ë 1.3
ÓÂÊÂ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ.

£ ÓÂÃÑÕÇ 61 ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐÂ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÂâ ÂÍÕËÄÐÑÔÕß ÍÑÄÂ-
ÎÇÐÕÐÞØ ÍÑÏÒÎÇÍÔÑÄ ÙËÕÑØÓÑÏ ²450 ë×ÎÂÄËÐÂÆÇÐËÐÆË-
ÐÖÍÎÇÑÕËÆ (F¡D) Ë ÙËÕÑØÓÑÏ ²450 ë×ÎÂÄËÐÏÑÐÑÐÖÍÎÇÑÕËÆ
(FMN). ¢ÑÎÇÇ ÂÍÕËÄÐÞÏ ÑÍÂÊÂÎÔâ ÍÑÏÒÎÇÍÔ, Ä ÍÑÕÑÓÑÏ
ÙËÕÑØÓÑÏ ²450 ÍÑÄÂÎÇÐÕÐÑ ÔÄâÊÂÐ Ô FMN Ä ÔÑÑÕÐÑÛÇÐËË
1 : 3. ¬ÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÇ ÍÑÐÔÕÂÐÕÞ ÔÍÑÓÑÔÕÇÌ ÓÇÂÍÙËÌ N-ÆÇÏÇ-
ÕËÎËÓÑÄÂÐËâ ÆËÏÇÕËÎÂÐËÎËÐÂ Ë ÂÏËÐÑÒËÓËÐÂ Ë ÓÇÂÍÙËË
ÅËÆÓÑÍÔËÎËÓÑÄÂÐËâ ÂÐËÎËÐÂ ÒÓËÏÇÓÐÑ Ä 2 ÓÂÊÂ ÏÇÐßÛÇ, ÚÇÏ
ÍÑÐÔÕÂÐÕÞ ÔÍÑÓÑÔÕÇÌ ÂÐÂÎÑÅËÚÐÞØ ÓÇÂÍÙËÌ, ÍÂÕÂÎËÊËÓÖÇÏÞØ
ÏËÍÓÑÔÑÏÂÏË ì ÒÓËÓÑÆÐÞÏË ÍÑÏÒÎÇÍÔÂÏË ÙËÕÑØÓÑÏÂ ²450
Ë ÓÇÆÖÍÕÂÊÞ. ³ÍÑÓÑÔÕË ÓÇÂÍÙËÌ, ÍÂÕÂÎËÊËÓÖÇÏÞØ ÍÑÄÂÎÇÐÕ-
ÐÞÏË Ë ÐÇÍÑÄÂÎÇÐÕÐÞÏË ÍÑÏÒÎÇÍÔÂÏË ²450 ëFAD Ä 10 ÓÂÊ
ÏÇÐßÛÇ ÔÍÑÓÑÔÕÇÌ ÓÇÂÍÙËÌ, ÍÂÕÂÎËÊËÓÖÇÏÞØ ÏËÍÓÑÔÑÏÂÏË.

£ ÓÂÃÑÕÇ 61 ÑÒËÔÂÐÂ ÕÂÍÉÇ ÏÑÐÑÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÂâ ÏÑÐÑÑÍÔË-
ÅÇÐÂÊÐÂâ ÔËÔÕÇÏÂ, ÑÃÓÂÊÑÄÂÐÐÂâ ÒÖÕÇÏ ÍÑÄÂÎÇÐÕÐÑÅÑ ÔÄâÊÞ-
ÄÂÐËâ ÂÍÙÇÒÕÑÓÂ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄì ÂÐÕËÃËÑÕËÍÂ ÃÎÇÑÏËÙËÐÂì Ô
×ÎÂÄÑÒÓÑÕÇËÐÑÏ (NADPH-ÊÂÄËÔËÏÑÌ ÙËÕÑØÓÑÏ ²450-ÓÇÆÖÍ-
ÕÂÊÑÌ). ³ÍÑÓÑÔÕË ÓÇÂÍÙËÌ Ô ÖÚÂÔÕËÇÏ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ ÓÇÆÖÍÕÂÊÂ ë
ÃÎÇÑÏËÙËÐ Ä 10 ÓÂÊ ÏÇÐßÛÇ ÔÍÑÓÑÔÕÇÌ ÏËÍÓÑÔÑÏÂÎßÐÞØ
ÓÇÂÍÙËÌ.

²ÇÆÖÍÕÂÊÂ ÐÇ ÑÃÎÂÆÂÇÕ ÔÑÃÔÕÄÇÐÐÑÌ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÌ
ÂÍÕËÄÐÑÔÕßá Ä ÏÑÐÑÑÍÔËÅÇÐÂÊÐÞØ ÓÇÂÍÙËâØ, ÑÆÐÂÍÑ ÒÓË
ÄÄÇÆeÐËË Ä ÏÑÎÇÍÖÎÖ ÓÇÆÖÍÕÂÊÞ ÑÕ 1 ÆÑ 10 ÑÔÕÂÕÍÑÄ ÅÇÏËÐÂ
ÒÑÎÖËÔÍÖÔÔÕÄÇÐÐÂâ ÅÇÏÑÓÇÆÖÍÕÂÊÂ ÒÓÑâÄÎâÇÕ ÂÍÕËÄÐÑÔÕß Ä
ÓÇÂÍÙËâØNADPH-ÊÂÄËÔËÏÑÅÑN-ÆÇÏÇÕËÎËÓÑÄÂÐËâ ÂÏËÐÑÒË-
ÓËÐÂ (kcat=0.7 ÏËÐ71). ©ÐÂÚÇÐËâ kcat ÆÎâ ÂÐÂÎÑÅËÚÐÞØ ÓÇÂÍ-
ÙËÌ, ÍÂÕÂÎËÊËÓÖÇÏÞØ ÏËÍÓÑÔÑÏÂÎßÐÑÌ ÏÑÐÑÑÍÔËÅÇÐÂÊÐÑÌ
ÔËÔÕÇÏÑÌ Ë ÒÑÎÖËÔÍÖÔÔÕÄÇÐÐÞÏ ×ÎÂÄÑÙËÕÑØÓÑÏÑÏ 2£4,
ÔÑÔÕÂÄÎâáÕ 2.4 Ë 0.98 ÏËÐ71 ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ.11, 12 ±ÑÎÖËÔÍÖÔ-
ÔÕÄÇÐÐÂâ ÅÇÏÑÓÇÆÖÍÕÂÊÂ,62 ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâáÜÂâ ÔÑÃÑÌ ÍÑÄÂÎÇÐÕ-
ÐÞÌ ÍÑÏÒÎÇÍÔ ÅÇÏËÐÂ Ë NADPH-ÊÂÄËÔËÏÑÌ ÙËÕÑØÓÑÏ ²450-
ÓÇÆÖÍÕÂÊÞ, ÒÓÑâÄÎâÎÂ ÓÇÆÖÍÕÂÊÐÖá ÂÍÕËÄÐÑÔÕß ÒÑ ÑÕÐÑÛÇ-
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ÐËá Í ÕÂÍËÏ ÂÍÙÇÒÕÑÓÂÏ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ, ÍÂÍ ×ÇÓÓËÙËÂÐËÆ
ÍÂÎËâ, ÙËÕÑØÓÑÏ c, ÅÇÏËÐ.

±ÓË ÍÑÄÂÎÇÐÕÐÑÏ ÔÄâÊÞÄÂÐËË ×ÎÂÄÑÆÑÍÔËÐÂ Ô ×ÇÓÓÇÆÑÍ-
ÔËÐ-NADP+-ÓÇÆÖÍÕÂÊÑÌ 63 Ä ÔÑÑÕÐÑÛÇÐËË 1 : 1 ÒÑÎÖÚÇÐ ËÔÍÖÔ-
ÔÕÄÇÐÐÞÌ ×ÇÓÏÇÐÕ, ÔÒÑÔÑÃÐÞÌ ÍÂÕÂÎËÊËÓÑÄÂÕß Ô ÄÞÔÑÍÑÌ
à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕßá ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËÇ ÙËÕÑØÓÑÏÂ Ô. ±ÇÓÇÐÑÔ
àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ Ä àÕÑÌ ÔËÔÕÇÏÇ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÒÑ ÕÑÌ ÉÇ ÔØÇÏÇ, ÚÕÑ
Ë Ä NADPH-ÊÂÄËÔËÏÑÌ ÙËÕÑØÓÑÏ ²450-ÓÇÆÖÍÕÂÊÇ.

NADPH FAD (ËÊ ×ÇÓÓÇÆÑÍÔËÐ-NADP+-ÓÇÆÖÍÕÂÊÞ)

FMN (×ÎÂÄÑÆÑÍÔËÐ) ÙËÕÑØÓÑÏ c.

¶ÇÓÓÇÆÑÍÔËÐ-NADP+-ÓÇÆÖÍÕÂÊÂ, ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÂâ
ÄËÑÎÑÅÇÐÑÏ Ä ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË ÍÂÓÃÑÆËËÏËÆÂ, ÑÃÐÂÓÖÉËÄÂÇÕ
ÑÍÔËÆÂÊÐÖá ÂÍÕËÄÐÑÔÕß, ÑÕÔÖÕÔÕÄÖáÜÖá Ä ÐÂÕËÄÐÑÏ ×ÇÓ-
ÏÇÐÕÇ.64 £ ÑÕÔÖÕÔÕÄËÇ ×ÇÓÓÇÆÑÍÔËÐÂ ÓÇÆÖÍÕÂÊÂ ÐÇ ÄÑÔÔÕÂÐÂ-
ÄÎËÄÂÇÕ ÙËÕÑØÓÑÏ c, ÕÑÅÆÂ ÍÂÍ ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞÌ ×ÇÓÏÇÐÕ
ÒÑÍÂÊÞÄÂÇÕ ÄÞÔÑÍÖá ÂÍÕËÄÐÑÔÕß ÆÂÉÇ ÃÇÊ ×ÇÓÓÇÆÑÍÔËÐÂ. £
ÑÕÐÑÛÇÐËË ÕÂÍËØ ÂÍÙÇÒÕÑÓÑÄ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ, ÍÂÍ 2,6-ÆËØÎÑÓËÐ-
ÆÑ×ÇÐÑÎ Ë ×ÇÓÓËÙËÂÐËÆ, ÂÍÕËÄÐÑÔÕß ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÑÅÑ
×ÇÓÏÇÐÕÂ ÖÏÇÐßÛÂÇÕÔâ Ä 2 ÓÂÊÂ, Ä ÕÑ ÄÓÇÏâ ÍÂÍ ÔÍÑÓÑÔÕß
ÙËÕÑØÓÑÏ Ô-ÓÇÆÖÍÕÂÊÐÞØ ÓÇÂÍÙËÌ ÖÄÇÎËÚËÄÂÇÕÔâ Ä 30 ÓÂÊ.
¿ÎÇÍÕÓÑÐÐÞÌ ÕÓÂÐÔÒÑÓÕ Ä ÔËÔÕÇÏÇ Ô ÐÇÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞÏ
×ÇÓÏÇÐÕÑÏ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÒÑ ÔÎÇÆÖáÜÇÌ ÔØÇÏÇ:

NADH ÓÇÆÖÍÕÂÊÂ ×ÇÓÓÇÆÑÍÔËÐ ÙËÕÑØÓÑÏ c.

±ÓË ÒÓÑÄÇÆÇÐËË ÓÇÂÍÙËÌ Ä ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË ÔÖÒÇÓÑÍÔËÆÆËÔ-
ÏÖÕÂÊÞ ÍÑÐÇÚÐÞÏ ÂÍÙÇÒÕÑÓÑÏ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ ÆÎâ ÔËÔÕÇÏ ÄËÑÎÑ-
ÅÇÐ ë ÓÇÆÖÍÕÂÊÂ âÄÎâÇÕÔâ ÏÑÎÇÍÖÎÂ ÍËÔÎÑÓÑÆÂ, ÍÑÕÑÓÂâ
ÄÑÔÔÕÂÐÂÄÎËÄÂÇÕÔâ ÆÑ ÔÖÒÇÓÑÍÔËÆ-ÂÐËÑÐ-ÓÂÆËÍÂÎÂ. ªÏÇÐÐÑ
ÒÓËÔÖÕÔÕÄËÇÏ ÂÍÕËÄÐÞØ ×ÑÓÏ ÍËÔÎÑÓÑÆÂ ÏÑÉÐÑ ÑÃÝâÔÐËÕß
ÒÑâÄÎÇÐËÇ ÑÍÔËÆÂÊÐÑÌ ÂÍÕËÄÐÑÔÕË Ö ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÑÅÑ
×ÇÓÏÇÐÕÂ. ±ÓË ÕËÕÓÑÄÂÐËË ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐÐÑÌ ÔËÔÕÇÏÞ ÄËÑÎÑ-
ÅÇÐ ë ÓÇÆÖÍÕÂÊÂ ÃÞÎÑ ÐÂÌÆÇÐÑ, ÚÕÑ ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ Í
ÄËÑÎÑÅÇÐÖ ÑÔÖÜÇÔÕÄÎâÇÕÔâ ÚÇÓÇÊ ×ÎÂÄËÐÑÄÖá ÅÓÖÒÒÖ FAD,
ËÏÇáÜÖáÔâ Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ÓÇÆÖÍÕÂÊÞ. ³ÕÂÐÆÂÓÕÐÞÌ àÎÇÍÕÓÑÆÐÞÌ
ÒÑÕÇÐÙËÂÎ ÄËÑÎÑÅÇÐÂ, ÍÑÄÂÎÇÐÕÐÑ ÔÄâÊÂÐÐÑÅÑ Ô ×ÇÓÓÇÆÑÍÔËÐ-
NADP+-ÓÇÆÖÍÕÂÊÑÌ, ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ 7365 Ï£, Â ÄËÑÎÑÅÇÐÂ Ä
ÓÂÔÕÄÑÓÇ ì 7420 Ï£. ±ÑÕÇÐÙËÂÎÞ ÆÓÖÅËØ ÖÚÂÔÕÐËÍÑÄ ÒÓÑ-
ÙÇÔÔÂ ÓÂÄÐÞ 7320 (NADPH), 7344 (ÓÇÆÖÍÕÂÊÂ) Ë 7420 Ï£
(×ÇÓÓÇÆÑÍÔËÐ). ¥Îâ ÒÑÎÖÚÇÐËâ NADPH àÎÇÍÕÓÑØËÏËÚÇÔÍËÏ
ÒÖÕÇÏ Ô ÒÑÏÑÜßá ÐÂÕËÄÐÑÅÑ ×ÇÓÏÇÐÕÂ ÕÓÇÃÖÇÕÔâ ÆÑÐÑÓ
àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ, ÔÒÑÔÑÃÐÞÌ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄËÕß ×ÇÓÓÇÆÑÍÔËÐ, ÕÂÍ ÍÂÍ
ÔØÇÏÂ àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÅÑ ÕÓÂÐÔÒÑÓÕÂ Ä àÕÑÏ ÔÎÖÚÂÇ ÄÞÅÎâÆËÕ
ÔÎÇÆÖáÜËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ:

×ÇÓÓÇÆÑÍÔËÐ ÓÇÆÖÍÕÂÊÂ NADP+.

£ àÎÇÍÕÓÑØËÏËÚÇÔÍÑÌ ÔËÔÕÇÏÇ ÄËÑÎÑÅÇÐ ë ÓÇÆÖÍÕÂÊÂ Ä
ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË NADP+ ÓÇÅËÔÕÓËÓÖÇÕÔâ àÎÇÍÕÓËÚÇÔÍËÌ ÕÑÍ, ÚÕÑ
ÔÄËÆÇÕÇÎßÔÕÄÖÇÕ Ñ ÔÖÜÇÔÕÄÑÄÂÐËË ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ
ÏÇÉÆÖ àÎÇÍÕÓÑÆÂÏË Ë ÔËÔÕÇÏÑÌ ÄËÑÎÑÅÇÐ ë ÓÇÆÖÍÕÂÊÂ. ´ÂÍËÏ
ÑÃÓÂÊÑÏ, ÆÂÐÐÖá ÔËÔÕÇÏÖ ÏÑÉÐÑ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÕß ÆÎâ ÓÇÅÇÐÇÓÂ-
ÙËË NADPH.

ªÊÄÇÔÕÐÑ, ÚÕÑ ×ÇÓÓÑÙÇÐ Ë ÇÅÑ ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞÇ âÄÎâáÕÔâ
à××ÇÍÕËÄÐÞÏË ÒÇÓÇÐÑÔÚËÍÂÏË àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ. £ ÓÂÃÑÕÇ 65 ÑÒË-
ÔÂÐÂ ÏÑÆË×ËÍÂÙËâ ÅÎáÍÑÊÑÑÍÔËÆÂÊÞ (GOx) ×ÇÓÓÑÙÇÐÍÂÓÃÑ-
ÐÑÄÞÏË ÍËÔÎÑÕÂÏË (FCA). £ÄÇÆÇÐËÇ Ä ÏÑÎÇÍÖÎÖ GOx,
ÔÑÆÇÓÉÂÜÖá ÆÄÇ ÅÓÖÒÒÞ FAD, ÆÑÒÑÎÐËÕÇÎßÐÞØ ÅÓÖÒÒ ì
ÒÇÓÇÐÑÔÚËÍÑÄ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ ì ÆÇÎÂÇÕ ÇÇ ÔÒÑÔÑÃÐÑÌ ÖÚÂÔÕÄÑ-
ÄÂÕß Ä àÎÇÍÕÓÑØËÏËÚÇÔÍÑÏ ÒÓÑÙÇÔÔÇ. °ÒÕËÏÂÎßÐÑÇ ÍÑÎËÚÇ-
ÔÕÄÑ FCA-ÅÓÖÒÒ ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ 13 ÑÔÕÂÕÍÑÄ ÐÂ ÑÆÐÖ ÏÑÎÇÍÖÎÖ
GOx. £ ÐÂÕËÄÐÑÌ GOx ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐÐÞÌ FAD¯2 ÑÍËÔÎâÇÕÔâ
ÍËÔÎÑÓÑÆÑÏ ÄÑÊÆÖØÂ, Â Ä ×ÇÓÓÑÙÇÐÅÎáÍÑÊÑÑÍÔËÆÂÊÇ ÓÑÎß
ÍËÔÎÑÓÑÆÂ ÄÞÒÑÎÐâáÕ FCA, ÑÔÖÜÇÔÕÄÎâáÜËÇ äÄÐÖÕÓÇÐÐËÌã
àÎÇÍÕÓÑÐÐÞÌ ÕÓÂÐÔÒÑÓÕ. ¶ÇÓÓÑÙÇÐÅÎáÍÑÊÑÑÍÔËÆÂÊÂ ÒÓÇÕÇÓ-
ÒÇÄÂÇÕ ÔÎÇÆÖáÜËÇ àÎÇÍÕÓÑØËÏËÚÇÔÍËÇ ÒÓÇÄÓÂÜÇÐËâ ÐÂ àÎÇÍÕ-
ÓÑÆÂØ:

FADH27GOx7(FCA)n FADH27GOx7(FCA+)n+ ne

FAD7GOx7(FCA)2(FCA+)n72+2H++ ne.

²ÂÔÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÒÓËÔÑÇÆËÐÇÐÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ FCAÒÑ ÑÕÐÑÛÇ-
ÐËá Í ÏÑÎÇÍÖÎÇ FAD ËÅÓÂÇÕ ÃÑÎÇÇ ÄÂÉÐÖá ÓÑÎß Ä àÎÇÍÕÓÑÐ-
ÐÑÏ ÕÓÂÐÔÒÑÓÕÇ, ÚÇÏ ËØ ÍÑÎËÚÇÔÕÄÑ. ¿ÎÇÍÕÓÑÐÐÞÌ ÒÑÕÇÐÙËÂÎ
ÒÂÓÞ FADH2/FADH

.
ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ 7219 Ï£, Â ÒÂÓÞ

FCA+/FCA ì +773 Ï£; ÕÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÆÄËÉÖÜÂâ ÔËÎÂ
àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÅÑ ÕÓÂÐÔÒÑÓÕÂ Ä ÆÂÐÐÑÌ ÔËÔÕÇÏÇ ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ* 1 £.

£ ÓÂÃÑÕÂØ 66 ë 68 ÑÒËÔÂÐÑ ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐËÇ ÙËÕÑØÓÑÏÂ
²450cam Ë b-ÎÂÍÕÂÏÂÊÞ Ô ÒÑÏÑÜßá N-(2-×ÇÓÓÑÙÇÐËÎ-
àÕËÎ)ÏÂÎÇËÏËÆÂ ì ÐÑÄÑÅÑ àÎÇÍÕÓÑÂÍÕËÄÐÑÅÑ ÓÇÂÅÇÐÕÂ ì Ë
ÒÑÍÂÊÂÐÂ àÎÇÍÕÓÑØËÏËÚÇÔÍÂâ ÂÍÕËÄÐÑÔÕßÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞØ
×ÇÓÏÇÐÕÑÄ. ¡ÄÕÑÓÞ ÔÚËÕÂáÕ ÒÇÓÔÒÇÍÕËÄÐÞÏ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËÇ
N-(2-×ÇÓÓÑÙÇÐËÎàÕËÎ)ÏÂÎÇËÏËÆÂ ÆÎâ ÒÓÇÄÓÂÜÇÐËâ àÎÇÍÕÓÑ-
ÒÂÔÔËÄÐÞØ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ Ä àÎÇÍÕÓÑÂÍÕËÄÐÞÇ, Â ÕÂÍÉÇ ÆÎâ ÍÑÐ-
ÔÕÓÖËÓÑÄÂÐËâ àÎÇÍÕÓÑØËÏËÚÇÔÍËØ ÔÇÐÔÑÓÑÄ Ë ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ
ÏÇØÂÐËÊÏÑÄ ÄÐÖÕÓËÃÇÎÍÑÄÑÅÑ àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÅÑ ÕÓÂÐÔÒÑÓÕÂ.

±ÓË ÍÑÄÂÎÇÐÕÐÑÏ ÔÄâÊÞÄÂÐËË ÅÎÖÕÂÕËÑÐ-ÓÇÆÖÍÕÂÊÞ Ô
×ÑÕÑÚÖÄÔÕÄËÕÇÎßÐÞÏ ÍÓÂÔËÕÇÎÇÏ àÑÊËÐÑÏ Ä ÔÑÑÕÐÑÛÇÐËË
1 : 2 ÒÑÎÖÚÇÐÂ ×ÑÕÑÂÍÕËÄËÓÖÇÏÂâ ÔËÔÕÇÏÂ, ÍÑÕÑÓÂâ ÏÑÉÇÕ
ÃÞÕß ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐÂ ÆÎâ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËâ ÅÎÖÕÂÕËÑÐÂ.69

¿ÑÊËÐ-ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÂâ ÅÎÖÕÂÕËÑÐ-ÓÇÆÖÍÕÂÊÂ ÔÑØÓÂÐâÇÕ
50% ÂÍÕËÄÐÑÔÕË ÐÂÕËÄÐÑÅÑ ×ÇÓÏÇÐÕÂ Ä NADPH-ÊÂÄËÔËÏÑÌ
ÓÇÂÍÙËË. °ÆÐÂÍÑ ÒÑÎÖÚÇÐÐÂâ ×ÑÕÑÔËÔÕÇÏÂ ÑÍÂÊÂÎÂÔß Ä
1000 ÓÂÊ ÏÇÐÇÇ ÂÍÕËÄÐÑÌ Ä ÑÕÐÑÛÇÐËË ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËâ ÅÎÖÕÂ-
ÕËÑÐÂ, ÚÇÏ ÅÎÖÕÂÕËÑÐ-ÓÇÆÖÍÕÂÊÂ, ËÔÒÑÎßÊÖáÜÂâ Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ
ËÔÕÑÚÐËÍÂ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ NADPH.

VI. £ÎËâÐËÇ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÞ ÐÂ ÓÇÂÍÙËË,
ÍÂÕÂÎËÊËÓÖÇÏÞÇ ÅÇÏÑÒÓÑÕÇËÐÂÏË
±ÓË ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËË ÓÇÂÍÙËÌ, ÍÂÕÂÎËÊËÓÖÇÏÞØ ÙËÕÑØÓÑÏÑÏ
²450 2£4, ÃÞÎÑ ÒÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ÒÑÄÞÛÇÐËÇ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÞ
ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÄÑÊÓÂÔÕÂÐËá ÔÍÑÓÑÔÕË ÅËÆÓÑÍÔËÎËÓÑÄÂÐËâ ÔÖÃ-
ÔÕÓÂÕÑÄ. ¯ÂÒÓËÏÇÓ, ÒÓË ÒÑÄÞÛÇÐËË ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÞ ÑÕ 20 ÆÑ
378³ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÂâ ÍÑÐÔÕÂÐÕÂ kcat ÒÇÓÑÍÔËÆ-ÊÂÄËÔËÏÑÌ
ÓÇÂÍÙËË °-ÆÇÊÂÎÍËÎËÓÑÄÂÐËâ Ò-ÐËÕÓÑÂÐËÊÑÎÂ ÄÑÊÓÂÔÕÂÇÕ Ä 2
ÓÂÊÂ.70

¬ÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ ÙËÍÎ ÙËÕÑØÓÑÏÂ ²450 ÔÎÑÉÇÐ Ë ÄÍÎáÚÂÇÕ
ÒÑ ÍÓÂÌÐÇÌ ÏÇÓÇ ÔÇÏß ÔÕÂÆËÌ.1, 71 ¯ÂËÃÑÎÇÇ ÒÑÆÓÑÃÐÑ ËÔÔÎÇ-
ÆÑÄÂÐÑ ÄÎËâÐËÇ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÞ ÐÂ ÔÕÂÆËá ÔÄâÊÞÄÂÐËâ ÔÖÃÔÕÓÂ-
ÕÑÄ (ÐÂÒÓËÏÇÓ, ÃÇÐÊ×ÇÕÂÏËÐÂ) Ô ÙËÕÑØÓÑÏÑÏ ²450 Ë ÐÂ
ÔÒËÐÑÄÑÇ ÓÂÄÐÑÄÇÔËÇ ÏÇÉÆÖ ÐËÊÍÑÔÒËÐÑÄÑÌ Ë ÄÞÔÑÍÑÔÒËÐÑ-
ÄÑÌ ×ÑÓÏÂÏË ÅÇÏÑÒÓÑÕÇËÐÂ. £ ÓÂÃÑÕÇ 72 ÒÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ËÊÏÇ-
ÐÇÐËÇ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÞ ÑÕ 12 ÆÑ 278³ ÐÇ ÄÎËâÇÕ ÐÂ ÔÒÇÍÕÓÞ
ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ÙËÕÑØÓÑÏÂ ²450 2£4. ³ÒÇÍÕÓÞ ÐÇ ÏÇÐâáÕÔâ Ë
ÒÓË ÆÑÃÂÄÎÇÐËË ÃÇÐÊ×ÇÕÂÏËÐÂ (0.8 ÏÑÎß . Î71). ¬ÑÐÔÕÂÐÕÞ
ÆËÔÔÑÙËÂÙËË (Kd) Ë ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË [ES]max ×ÇÓÏÇÐÕ-ÔÖÃÔÕÓÂÕ-
ÐÞØ ÍÑÏÒÎÇÍÔÑÄ ÊÂÄËÔâÕ ÑÕ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÞ:

´ÇÏÒÇÓÂÕÖÓÂ, 8C Kd, ÏÍÏÑÎß . Î71 [ES]max, ÏÍÏÑÎß .Î71

13.8 189� 5 0.085� 0.002
23.8 86� 5 0.087� 0.004

¬ÂÍ ÄËÆÐÑ, ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâ ×ÇÓÏÇÐÕ-ÔÖÃÔÕÓÂÕÐÞØ ÍÑÏÒÎÇÍ-
ÔÑÄ ÒÓË ÓÂÊÐÞØ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÂØ ÑÔÕÂÇÕÔâ ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÒÑÔÕÑâÐ-
ÐÑÌ. °ÆÐÂÍÑ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÞ Ô ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËÇÏ ÏÇÕÑÆÂ
ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÐÑÅÑ ÔÍÂÚÍÂ, ÔÖÕß ÍÑÕÑÓÑÅÑ ÊÂÍÎáÚÂÇÕÔâ Ä ÕÑÏ,
ÚÕÑ Ô ÒÑÏÑÜßá ÏÑÜÐÑÅÑ àÎÇÍÕÓËÚÇÔÍÑÅÑ ÓÂÊÓâÆÂ ÆÑÔÕË-
ÅÂÇÕÔâ ÏÅÐÑÄÇÐÐÑÇ ÒÑÄÞÛÇÐËÇ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÞ Ä ÓÇÂÍÙËÑÐÐÑÌ
âÚÇÌÍÇ, ÒÑÍÂÊÂÎË ÖÔËÎÇÐËÇ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ ÔÖÃÔÕÓÂÕÂ Ô ×ÇÓÏÇÐ-
ÕÑÏ.72

³ÖÃÔÕÓÂÕ-ËÐÆÖÙËÓÑÄÂÐÐÑÇ ÔÒËÐÑÄÑÇ ÓÂÄÐÑÄÇÔËÇ ÔÎÇÆÖÇÕ
ÃËÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÏÖ ÏÇØÂÐËÊÏÖ

²450(Ð.Ô.)+S ²450(Ä.Ô.)7S ,

ÅÆÇ Ð.Ô. Ë Ä.Ô. ì ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ÐËÊÍÑÔÒËÐÑÄÑÌ Ë ÄÞÔÑÍÑÔÒË-
ÐÑÄÑÌ ×ÑÓÏ ×ÇÓÏÇÐÕÂ. ¬ÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÖá ÍÑÐÔÕÂÐÕÖ àÕÑÌ
ÓÇÂÍÙËË ÏÑÉÐÑ ÊÂÒËÔÂÕß Ä ÄËÆÇ

kcat = 1
tf = k1([E]eq+ [S]eq)+ k71,

972 £.£.ºÖÏâÐÙÇÄÂ, ´.£.¢ÖÎÍÑ, ¡.ª.¡ÓÚÂÍÑÄ



ÅÆÇ tf ì ÃÞÔÕÓÑÇ ÄÓÇÏâ ÓÇÎÂÍÔÂÙËË, Õ.Ç. ÄÓÇÏâ, Ä ÕÇÚÇÐËÇ
ÍÑÕÑÓÑÅÑ ÔËÔÕÇÏÂ ÒÇÓÇØÑÆËÕ Ä ÐÑÄÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ, [E]eq Ë [S]eq ì
ÓÂÄÐÑÄÇÔÐÞÇ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ×ÇÓÏÇÐÕÂ Ë ÔÖÃÔÕÓÂÕÂ. £ ÑÕÔÖÕ-
ÔÕÄËÇ ÔÖÃÔÕÓÂÕÂ ÐÇ ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ ÓÇÎÂÍÔÂÙËË, ÚÕÑ ÐÂØÑÆËÕÔâ Ä
ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄËË Ô àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞÏË ÆÂÐÐÞÏË ÒÑ ÄÎËâÐËá
ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÞ ÐÂ ÔÒÇÍÕÓÞ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ÙËÕÑØÓÑÏÂ ²450, ÐÇ
ÔÄâÊÂÐÐÑÅÑ Ô ÔÖÃÔÕÓÂÕÑÏ.

ªÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÇ àÎÇÍÕÓÑØËÏËÚÇÔÍÑÅÑ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËâ ÃÇÎÍÂ
ÔÎËâÐËâè ÓÇÆÖÍÕÂÊÞ Ë ÙËÕÑØÓÑÏÂ ²450 4¡1 Ä ÊÂÄËÔËÏÑÔÕË ÑÕ
ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÞ (Ä ËÐÕÇÓÄÂÎÇ ÑÕ 4 ÆÑ 368³) ÒÑÍÂÊÂÎÑ, ÚÕÑ
ÏÂÍÔËÏÂÎßÐÂâ ÔÍÑÓÑÔÕß ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐËâ ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ ÒÓË
228³.6 ¿ÕÑ ÔÄâÊÂÐÑ Ô ÕÇÏ, ÚÕÑ Ä àÎÇÍÕÓÑØËÏËÚÇÔÍÑÌ ÔËÔÕÇÏÇ
ÒÓÑÕÇÍÂÇÕ ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÒÂÓÂÎÎÇÎßÐÞØ ÓÇÂÍÙËÌ, ÄÎËâÐËÇ ÕÇÏÒÇ-
ÓÂÕÖÓÞ ÐÂ ÍÑÕÑÓÞÇ ÓÂÊÎËÚÐÑ.

VII. £ÎËâÐËÇ ÆÂÄÎÇÐËâ ÐÂ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÖá
ÂÍÕËÄÐÑÔÕß ÅÇÏÑÒÓÑÕÇËÐÑÄ
£ÓÂÃÑÕÇ 73 ËÊÖÚÇÐÑ ÄÎËâÐËÇ ÆÂÄÎÇÐËâ ÐÂ ÍËÐÇÕËÍÖ Ë ÆËÐÂÏËÍÖ
ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËÑÐÐÞØ ÒÓÇÄÓÂÜÇÐËÌ ÃÇÎÍÑÄ. £ÞÔÑÍÑÇ ÆÂÄÎÇÐËÇ
ËÔÒÑÎßÊÖáÕ ÆÎâ ÔÏÇÜÇÐËâ ØËÏËÚÇÔÍÑÅÑ Ë ÃËÑØËÏËÚÇÔÍÑÅÑ
ÓÂÄÐÑÄÇÔËâ Ë ËÊÏÇÐÇÐËâ ÔÍÑÓÑÔÕÇÌ ÑÕÆÇÎßÐÞØ ÔÕÂÆËÌ ×ÇÓ-
ÏÇÐÕÂÕËÄÐÞØ ÓÇÂÍÙËÌ.

ªÊÏÇÐÇÐËâ ÓÇÂÍÙËÑÐÐÑÅÑ Ë ÂÍÕËÄÂÙËÑÐÐÑÅÑ (DV* Ë DV**)
ÑÃÝÇÏÑÄ, ÓÂÔÔÚËÕÂÐÐÞÇ ËÊ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÑÄ ÒÑ ÄÑÊÆÇÌÔÕÄËá
ÄÞÔÑÍÑÅÑ ÆÂÄÎÇÐËâ, ÏÑÅÖÕ ÃÞÕß ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐÞ ÒÓË ËÔÔÎÇÆÑ-
ÄÂÐËË ÏÇØÂÐËÊÏÑÄ ÆÇÌÔÕÄËâ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ Ë ÒÇÓÇØÑÆÐÞØ ÔÑÔÕÑâ-
ÐËÌ ÒÓË ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËË ÐÑÄÞØ ÔÄâÊÇÌ. ¦ÔÎË DV* Ë DV**
ÑÕÓËÙÂÕÇÎßÐÞ, ÕÑ Ä ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄËË Ô ÒÓËÐÙËÒÑÏ ­Ç-ºÂÕÇÎßÇ
ÖÄÇÎËÚÇÐËÇ ÆÂÄÎÇÐËâ ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÔÏÇÜÇÐËá ÓÂÄÐÑÄÇÔËâ Ä
ÔÕÑÓÑÐÖ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ÒÓÑÆÖÍÕÑÄ ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÑÌ ÓÇÂÍ-
ÙËË.74, 75

±ÑÆÓÑÃÐÑ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐÑ ÄÎËâÐËÇ ÄÞÔÑÍÑÅÑ ÆÂÄÎÇÐËâ ÐÂ
ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÞÌ ÙËÕÑØÓÑÏ ²450cam, ÏÇÕÂÃÑÎËÊËÓÖáÜËÌ ÍÂÏ-
×ÑÓÖ.76 ë 79 ±ÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ÆÂÄÎÇÐËÇ ÄÎËâÇÕ ÐÂ ÓÂÄÐÑÄÇÔËÇ
ÏÇÉÆÖ ÐËÊÍÑÔÒËÐÑÄÞÏ Ë ÄÞÔÑÍÑÔÒËÐÑÄÞÏ ÔÑÔÕÑâÐËâÏË.
±ÑÄÞÛÇÐËÇ ÆÂÄÎÇÐËâ ÆÑ 2.2 ÍÃÂÓ ÄÞÊÞÄÂÇÕ ÒÇÓÇØÑÆ ÙËÕÑ-
ØÓÑÏÂ ²450cam Ä ÐÇÂÍÕËÄÐÖá ×ÑÓÏÖ ²420. ·ÎÑÓÒÇÓÑÍÔËÆÂÊÂ
ÒÑÆ ÄÑÊÆÇÌÔÕÄËÇÏ ÄÞÔÑÍÑÅÑ ÆÂÄÎÇÐËâ ÕÂÍÉÇ ÒÇÓÇØÑÆËÕ Ä
×ÑÓÏÖ ³420.75 £ ÓÂÃÑÕÇ 80 ÃÞÎÑ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐÑ ÄÎËâÐËÇ ÔÉÂÕËâ
ÒÑÆ ÄÑÊÆÇÌÔÕÄËÇÏ ÄÞÔÑÍÑÅÑ ÆÂÄÎÇÐËâ ÐÂ ÑÍËÔÎËÕÇÎßÐÑ-ÄÑÔ-
ÔÕÂÐÑÄËÕÇÎßÐÞÌ ÒÑÕÇÐÙËÂÎ ÙËÕÑØÓÑÏÂ c. ªÊÏÇÓââ ËÊÏÇÐÇÐËÇ
ÔÕÂÐÆÂÓÕÐÑÅÑ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÂ (E 0) ÍÂÍ ×ÖÐÍÙËË ÆÂÄÎÇÐËâ (P),
ÏÑÉÐÑ ÓÂÔÔÚËÕÂÕß ÓÇÂÍÙËÑÐÐÞÌ ÑÃÝÇÏ DV0�

qE0

qP

�
t

� DV0

nF
,

ÅÆÇ Fì ÚËÔÎÑ ¶ÂÓÂÆÇâ, DV0=
P

V0
p ÿ

P
V0

r (
P

V0
p Ë
P

V0
r ì

ÔÖÏÏÞ ÔÕÂÐÆÂÓÕÐÞØ ÏÑÎßÐÞØ ÑÃÝÇÏÑÄ ÒÓÑÆÖÍÕÑÄ Ë ÓÇÂÅË-
ÓÖáÜËØ ÄÇÜÇÔÕÄ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ). ±ÓË ÖÄÇÎËÚÇÐËË ÆÂÄÎÇÐËâ
ÒÓÇÆÒÑÚÕËÕÇÎßÐÞÏ ÃÖÆÇÕ ÒÓÑÙÇÔÔ, ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂáÜËÌÔâ
ÖÏÇÐßÛÇÐËÇÏ ÑÃÝÇÏÂ. ¦ÔÎË ÓÂÔÔÏÂÕÓËÄÂÕß ÄÑÔÔÕÂÐÑÄËÕÇÎß-
ÐÞÌ ÒÓÑÙÇÔÔ, ÕÑ ÕÂÍÑÌ à××ÇÍÕ ÃÖÆÇÕ ÄÞÊÞÄÂÕß ÔÆÄËÅ ÑÍËÔÎË-
ÕÇÎßÐÑ-ÄÑÔÔÕÂÐÑÄËÕÇÎßÐÑÅÑ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÂ Ä ÒÑÎÑÉËÕÇÎßÐÑÏ
ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËË. ±Ñ ÆÂÐÐÞÏ ÂÄÕÑÓÑÄ ÓÂÃÑÕÞ 80, ÒÓË ÖÄÇÎËÚÇÐËË
ÆÂÄÎÇÐËâ ÆÑ 5 ÍÃÂÓ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ËÊÏÇÐÇÐËÇ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÂ ÑÕ
75 Ï£ ÆÑ +76 Ï£. ¬ÓÑÏÇ ÕÑÅÑ, ËÏÇÇÕ ÏÇÔÕÑ ËÊÏÇÐÇÐËÇ
ÏÑÎßÐÑÅÑ ÑÃÝÇÏÂ ÒÓË ÒÇÓÇØÑÆÇ ÑÕ ÑÍËÔÎÇÐÐÑÌ Í ÄÑÔÔÕÂÐÑ-
ÄÎÇÐÐÑÌ ×ÑÓÏÇ ÙËÕÑØÓÑÏÂ c:

V(cyt c(Fe2+))7V(cyt c(Fe3+))=724 ÏÎ .ÏÑÎß71.

¿ÕË ÓÇÊÖÎßÕÂÕÞ ÐÂØÑÆâÕÔâ Ä ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄËË Ô ÆÂÐÐÞÏË
ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞØ Ë ×ËÊËÍÑ-ØËÏËÚÇÔÍËØ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÌ: ×ÇÓÓÑ-
ÙËÕÑØÓÑÏ c ËÏÇÇÕ ÃÑÎÇÇ ÍÑÏÒÂÍÕÐÖá ÔÕÓÖÍÕÖÓÖ, ÚÇÏ ×ÇÓÓË-
ÙËÕÑØÓÑÏ c. ´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ËÊÏÇÐââ ÆÂÄÎÇÐËÇ, ÑÍÂÊÞÄÂÇÏÑÇ
ÐÂ ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÖá ÔËÔÕÇÏÖ, ÏÑÉÐÑ ÔÏÇÜÂÕß ØËÏËÚÇÔÍÑÇ

ÓÂÄÐÑÄÇÔËÇ Ä ÓÇÆÑÍÔ-ÅÇÏÑÒÓÑÕÇËÐÂØ Ä ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËË ÑÃÓÂÊÑÄÂ-
ÐËâ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐÐÑÌ ×ÑÓÏÞ.

VIII. ©ÂÍÎáÚÇÐËÇ
¢ÑÎßÛËÐÔÕÄÑ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ, Ä ÕÑÏ ÚËÔÎÇ Ë ÅÇÏÑÒÓÑÕÇËÐÞ,
ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ ÚÖÄÔÕÄËÕÇÎßÐÞ Í ÓÂÊÎËÚÐÞÏ ×ËÊËÚÇÔÍËÏ Ë ØËÏË-
ÚÇÔÍËÏ ÄÑÊÆÇÌÔÕÄËâÏ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÏÑÅÖÕ ÄÞÊÄÂÕß ÒÑÎÐÖá ËÎË
ÚÂÔÕËÚÐÖá ÒÑÕÇÓá ÂÍÕËÄÐÑÔÕË. ±ÑàÕÑÏÖ ÄÑÊÐËÍÂÇÕ ÐÇÑÃØÑ-
ÆËÏÑÔÕß ÔÑÊÆÂÐËâ ËÔÍÖÔÔÕÄÇÐÐÞØ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ ÐÂ ÑÔÐÑÄÇ ÃÇÎ-
ÍÑÄ, ÑÃÎÂÆÂáÜËØ ÃÑÎßÛÇÌ ÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕßá ÒÑ ÑÕÐÑÛÇÐËá Í
ÕÂÍÑÅÑ ÓÑÆÂ ÄÑÊÆÇÌÔÕÄËâÏ. £ ÓâÆÇ ÓÂÃÑÕ ËÔÍÖÔÔÕÄÇÐÐÞÇ
ÅÇÏÑÒÓÑÕÇËÐÞ ÒÑÎÖÚÇÐÞ Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ÅÇÏË-
ÐÑÏ 32, 81 ËÎË ÇÅÑ ÂÐÂÎÑÅÂÏË (ÑÍÕÂàÕËÎÃËÔÒÑÓ×ËÓËÐÂÕÑÏ
ÍÑÃÂÎßÕÂ, ÑÍÕÂÒËÓËÆËÐÑÏÇÕËÎ×ÕÂÎÑÙËÂÐËÐÑÏ ÍÑÃÂÎßÕÂ Ë
ÆË×ÕÂÎÑÙËÂÐËÐÑÏ ÎáÕÇÙËâ)82 ÐÇÍÑÄÂÎÇÐÕÐÞØ ÔÒÇÙË×ËÚÇÔ-
ÍËØ ÍÑÏÒÎÇÍÔÑÄ Ô ÔÞÄÑÓÑÕÑÚÐÞÏ ÂÎßÃÖÏËÐÑÏ ÚÇÎÑÄÇÍÂ,
ÃÞÚßËÏ ÔÞÄÑÓÑÕÑÚÐÞÏ ÂÎßÃÖÏËÐÑÏ ËÎË Ô ÔËÐÕÇÕËÚÇÔÍËÏË
ÒÇÒÕËÆÂÏË.83, 84 ±ÑÎÖÚÇÐÐÞÇ ÔÑÇÆËÐÇÐËâ ÒÓÑâÄÎâáÕ ÑÍÔËÅÇ-
ÐÂÊÐÖá ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÖá ÂÍÕËÄÐÑÔÕß Ä ÓÇÂÍÙËâØ
N-ÆÇÏÇÕËÎËÓÑÄÂÐËâ ÂÏËÐÑÒËÓËÐÂ Ë ÅËÆÓÑÍÔËÎËÓÑÄÂÐËâ ÂÐË-
ÎËÐÂ. ¡ÍÕËÄÐÑ ÓÂÊÄËÄÂÇÕÔâ Ë ÆÓÖÅÑÇ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËÇ ì ÆËÊÂÌÐ Ë
ÒÑÎÖÚÇÐËÇ ÏÇÕÑÆÂÏË ÃÇÎÍÑÄÑÌ ËÐÉÇÐÇÓËË ËÔÍÖÔÔÕÄÇÐÐÞØ
ÃÇÎÍÑÄ de novo, ÑÃÎÂÆÂáÜËØ ÊÂÆÂÐÐÞÏË ÔÕÓÖÍÕÖÓÑÌ Ë ×ÖÐÍ-
ÙËÑÐÂÎßÐÞÏË ÔÄÑÌÔÕÄÂÏË.85, 86

£ ÐÂÔÕÑâÜÇÏ ÑÃÊÑÓÇ ÑÃÑÃÜÇÐÞ ÆÂÐÐÞÇ ÒÑ ÙÇÎÇÐÂÒÓÂ-
ÄÎÇÐÐÑÏÖ ÄÑÊÆÇÌÔÕÄËá ÓÂÊÎËÚÐÞØ ×ËÊËÍÑ-ØËÏËÚÇÔÍËØ ×ÂÍ-
ÕÑÓÑÄ ÐÂ ÑÕÆÇÎßÐÞÇ ÔÕÂÆËË ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÞØ ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ,
ÍÂÕÂÎËÊËÓÖÇÏÞØ ÅÇÏÑÒÓÑÕÇËÐÂÏË. ²ÂÙËÑÐÂÎßÐÂâ ÍÑÏÃËÐÂ-
ÙËâ ×ËÊËÍÑ-ØËÏËÚÇÔÍËØ ÒÓËÇÏÑÄ ÒÓËÏÇÐËÕÇÎßÐÑ Í ÒÓËÓÑÆ-
ÐÞÏ, ÒÑÎÖËÔÍÖÔÔÕÄÇÐÐÞÏ ËÎË ËÔÍÖÔÔÕÄÇÐÐÞÏ
×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÞÏ ÔËÔÕÇÏÂÏ ÏÑÉÇÕ ÔÒÑÔÑÃÔÕÄÑÄÂÕß ÍÑÐÔÕÓÖË-
ÓÑÄÂÐËá ÐÑÄÞØ à××ÇÍÕËÄÐÞØ ÃËÑÔÇÐÔÑÓÑÄ, ÕÇÔÕ-ÔËÔÕÇÏ Ë
ÃËÑÓÇÂÍÕÑÓÑÄ.
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REGULATION OF CYTOCHROME P450S CATALYTIC ACTIVITIES BYMEANS
OF PHYSICO-CHEMICALMETHODS
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10, Pogodinskaya ul., 119832 Moscow, Russian Federation, Fax +7(095)245 ë 0857

Physico-chemical factors inêuencing the catalytic activity of hemoproteins, in particular, cytochromes
P450, used in biosensors and bioreactors, are considered. The author's data on the preparation of
semisynthetic hemoproteins based on cytochrome P450 2B4 and NADP-dependent cytochrome P450
reductase are presented. The use of alternative electron sources (electrochemical and photochemical
reduction) for the redox cycle of hemoproteins is discussed. The inêuence of temperature, pressure,
organic solvents and chemical modiécation of proteins on the eféciency of enzymic reactions catalysed by
hemoproteins is analysed.
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