
I. £ÄÇÆÇÐËÇ
¯ÂÃÎáÆÂáÜËÌÔâ Ä ÒÑÔÎÇÆÐËÇ ÆÇÔâÕËÎÇÕËâ ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÞÌ
ÒÓÑÅÓÇÔÔ Ä ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËË ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ ÑÃÖÔÎÑÄÎÇÐ, Ô ÑÆÐÑÌ
ÔÕÑÓÑÐÞ, ÅÎÖÃÑÍËÏ ×ÖÐÆÂÏÇÐÕÂÎßÐÞÏ ËÐÕÇÓÇÔÑÏ Í ×ÇÓÏÇÐ-
ÕÂÏ ÍÂÍ ÄÞÔÑÍÑà××ÇÍÕËÄÐÞÏ ÍÂÕÂÎËÊÂÕÑÓÂÏ ØËÏËÚÇÔÍËØ
ÓÇÂÍÙËÌ, Â Ô ÆÓÖÅÑÌ, ì ÐÇÒÓÇÓÞÄÐÑ ÓÂÔÛËÓâáÜËÏËÔâ ÑÃ-
ÎÂÔÕâÏË ÒÓËÏÇÐÇÐËâ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ ÒÓË ÓÇÛÇÐËË ÏÐÑÅÑÚËÔÎÇÐ-
ÐÞØ ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍËØ ÊÂÆÂÚ.1 ë 13

©Â ÒÑÔÎÇÆÐËÇ ÅÑÆÞ ÐÂÍÑÒÎÇÐ ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÞÌ ÑÃÝÇÏ ËÐ×ÑÓ-
ÏÂÙËË Ñ ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ, ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑÇ ÓÂÊÄËÕËÇ ÒÑÎÖ-
ÚËÎË ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐËâ Ñ ÒÓËÐÙËÒÂØ ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËâ ÂÍÕËÄÐÞØ
ÙÇÐÕÓÑÄ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ Ë ÏÇØÂÐËÊÏÂØ ËØ ÆÇÌÔÕÄËâ. ¤ËÅÂÐÕÔÍËÌ
ÑÃÝÇÏ ËÐ×ÑÓÏÂÙËË ÑÃ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎß-
ÐÑÔÕâØ Ë ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÑÏ ÔÕÓÑÇÐËË ÃÇÎÍÑÄÞØ ÏÑÎÇÍÖÎ
ÔÍÑÐÙÇÐÕÓËÓÑÄÂÐ Ä ÏÐÑÅÑÚËÔÎÇÐÐÞØ ÍÑÏÒßáÕÇÓÐÞØ ÃÂÊÂØ
ÆÂÐÐÞØ. ¿ÕÂ ËÐ×ÑÓÏÂÙËâ ÕÓÇÃÖÇÕ ÂÐÂÎËÊÂ, ÔËÔÕÇÏÂÕËÊÂÙËË
Ë ËÐÕÇÓÒÓÇÕÂÙËË Ô ÒÑÊËÙËÌ ØËÏËË ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ.
¥ÂÐÐÞÌ ÑÃÊÑÓ ÒÑÔÄâÜÇÐ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËá ÏÇÕÑÆÑÄ ÃËÑËÐ×ÑÓ-
ÏÂÕËÍË Ë ÃÂÊ ÆÂÐÐÞØ ÆÎâ ÂÐÂÎËÊÂ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ Ë ÐÂØÑÉÆÇÐËâ Ä
ÐËØ ÂÍÕËÄÐÞØ ÙÇÐÕÓÑÄ.

£ ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÑÃÝÇÍÕÑÄ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÄÞÃÓÂÐÞ ÅËÆÓÑÎÂÊÞì
×ÇÓÏÇÐÕÞ, ÍÂÕÂÎËÊËÓÖáÜËÇ ÅËÆÓÑÎËÊ ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÔÑÇÆËÐÇ-
ÐËÌ. ¿ÕÑÕ ÄÞÃÑÓ ÑÒÓÇÆÇÎâÇÕÔâ ÓâÆÑÏ ÑÃÔÕÑâÕÇÎßÔÕÄ. ¤ËÆÓÑ-
ÎÂÊÞ ÔÑÔÕÂÄÎâáÕ ÑÍÑÎÑ ÕÓÇÕË ÄÔÇØ ËÊÄÇÔÕÐÞØ Ä ÐÂÔÕÑâÜÇÇ
ÄÓÇÏâ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ (ÒÓËÃÎËÊËÕÇÎßÐÑ 1100 ËÊ 3700 Ä ÍÎÂÔÔË×Ë-
ÍÂÕÑÓÇ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ). ¥Îâ ÏÐÑÅËØ ÅËÆÓÑÎÂÊ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐÞ ×ÖÐÍ-
ÙËÑÐÂÎßÐÞÇ ÅÓÖÒÒÞ, ÄØÑÆâÜËÇ Ä ÂÍÕËÄÐÞÌ ÙÇÐÕÓ ×ÇÓÏÇÐÕÂ Ë
ÑÔÖÜÇÔÕÄÎâáÜËÇ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ ÙËÍÎ. ®ÇØÂÐËÊÏ ÆÇÌÔÕÄËâ
ÄÔÇØ ÅËÆÓÑÎÂÊ ÄÍÎáÚÂÇÕ ÔÕÂÆËá ÂÍÕËÄÂÙËË ÄÑÆÞ Ô ËÔÒÑÎßÊÑ-
ÄÂÐËÇÏ ÑÅÓÂÐËÚÇÐÐÑÅÑ ÐÂÃÑÓÂ ×ÖÐÍÙËÑÐÂÎßÐÞØ ÅÓÖÒÒ.
¯ÇÏÂÎÑÄÂÉÐÞÏ Ë ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÞÏ ÆÎâ ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÑÅÑ ÍÂÕÂ-
ÎËÊÂ Ä ÙÇÎÑÏ âÄÎâÇÕÔâ ÕÑÕ ×ÂÍÕ, ÚÕÑ ÏÐÑÅËÇ àÎÇÏÇÐÕÞ ÔÕÓÖÍ-
ÕÖÓ ÂÍÕËÄÐÞØ ÙÇÐÕÓÑÄ ÅËÆÓÑÎÂÊ ÒÓËÔÖÕÔÕÄÖáÕ Ä ×ÇÓÏÇÐÕÂØ
ÆÓÖÅËØ ÍÎÂÔÔÑÄ.
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²ÂÔÔÏÑÕÓÇÐÑ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËÇ ÏÇÕÑÆÑÄ ÃËÑËÐ×ÑÓÏÂÕËÍË Ë ÃÂÊ ÆÂÐÐÞØ ÆÎâ ÂÐÂÎËÊÂ ÃÇÎÍÑÄ, ËØ ÍÎÂÔÔË×ËÍÂÙËË Ë
ÐÂØÑÉÆÇÐËâ ÂÍÕËÄÐÞØ ÙÇÐÕÓÑÄ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ. ±ÓÑÂÐÂÎËÊËÓÑÄÂÐÞ ÔÑÄÓÇÏÇÐÐÞÇ ÆÂÐÐÞÇ ÒÑ ÔÕÓÖÍÕÖÓÂÏ ÂÍÕËÄÐÞØ
ÙÇÐÕÓÑÄ Ë ÏÇØÂÐËÊÏÂÏ ÆÇÌÔÕÄËâ ÅËÆÓÑÎÂÊ. ±ÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ÄÔÇ ËÊÄÇÔÕÐÞÇ ÅËÆÓÑÎÂÊÞ ÏÑÉÐÑ ÓÂÊÆÇÎËÕß ÐÂ ÚÇÕÞÓÇ
ÅÓÖÒÒÞ ÒÑ ÕËÒÖ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ, ÓÂÊÎËÚÂáÜËØÔâ ÏÇØÂÐËÊÏÑÏ ÂÍÕËÄÂÙËË ÄÑÆÞ. °ÃÔÖÉÆÇÐÞ ÏÇØÂÐËÊÏÞ
ÂÍÕËÄÂÙËË ÄÑÆÞ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÏË ÅÓÖÒÒÂÏË ÂÍÕËÄÐÞØ ÙÇÐÕÓÑÄ ÅËÆÓÑÎÂÊ Ë ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐÞ ÔØÇÏÞ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ
ÙËÍÎÑÄ, ØÂÓÂÍÕÇÓÐÞØ ÆÎâ ÍÎÂÔÔËÚÇÔÍËØ ÕËÒÑÄ ÂÍÕËÄÐÞØ ÙÇÐÕÓÑÄ ÅËÆÓÑÎÂÊ. ¯Â ÒÓËÏÇÓÇ ÅÎËÍÑÊËÎÅËÆÓÑÎÂÊ Ë
ÔÇÓËÐÑÄÞØ ÅËÆÓÑÎÂÊ ÒÓÑÆÇÏÑÐÔÕÓËÓÑÄÂÐÑ, ÚÕÑ ÓÂÊÎËÚÐÞÇ ÃÇÎÍË ÏÑÅÖÕ ÑÃÎÂÆÂÕß ÑÆËÐÂÍÑÄÞÏ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÏ
ÙÇÐÕÓÑÏ Ë ÏÇØÂÐËÊÏÑÏ ÆÇÌÔÕÄËâ. ²ÂÔÔÏÑÕÓÇÐÂ ÓÑÎß ÂÔÒÂÓÂÅËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ Ë ÅËÔÕËÆËÐÂ Ä ÂÍÕËÄÂÙËË ÏÑÎÇÍÖÎ
ÔÖÃÔÕÓÂÕÑÄ ÅËÆÓÑÎÂÊ, Â ÕÂÍÉÇ ÓÑÎß ÔÕÓÖÍÕÖÓÑÑÃÓÂÊÖáÜËØ ÍËÔÎÑÕì ÅÎËÙËÐÂ, ÒÓÑÎËÐÂ Ë ÙËÔÕÇËÐÂì Ä ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÑÌ
ÑÓÅÂÐËÊÂÙËË ÂÍÕËÄÐÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ.
¢ËÃÎËÑÅÓÂ×Ëâ ì 195 ÔÔÞÎÑÍ.
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II. ¢ÂÊÞ ÆÂÐÐÞØ ÒÑ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕâÏ
ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ Ë ÕÓÇØÏÇÓÐÞÏ ÔÕÓÖÍÕÖÓÂÏ
×ÇÓÏÇÐÕÑÄ
¬ ÐÂÔÕÑâÜÇÏÖ ÄÓÇÏÇÐË ÐÂÍÑÒÎÇÐ ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÞÌ ÑÃÝÇÏ
ËÐ×ÑÓÏÂÙËË ÒÑ ÒÇÓÄËÚÐÑÌ Ë ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ
ÃËÑÒÑÎËÏÇÓÑÄ. ªÐ×ÑÓÏÂÙËâ Ñ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕâØ ÂÏËÐÑ-
ÍËÔÎÑÕ Ä ÏÑÎÇÍÖÎÂØ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ ÛËÓÑÍÑ ËÔÒÑÎßÊÖÇÕÔâ ÆÎâ ËØ
ÍÎÂÔÔË×ËÍÂÙËË (ÑÕÐÇÔÇÐËâ ÃÇÎÍÑÄ Í ÕÑÏÖ ËÎË ËÐÑÏÖ ÔÇÏÇÌ-
ÔÕÄÖ {), ÑÒÓÇÆÇÎÇÐËâ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞØ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ Ë ËØ
ÒÑÊËÙËÌ Ä ÔÇÏÇÌÔÕÄÂØ, ËÊÖÚÇÐËâ ÕÓÂÐÔÎËÓÑÄÂÐÐÞØ ÒÑÔÎÇÆÑ-
ÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ ÃÇÎÍÑÄ, ÒÑÎÖÚÂÇÏÞØ ËÊ ÓÂÔÛË×ÓÑÄÂÐÐÞØ ÅÇÐÑ-
ÏÑÄ. ±ÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÂâ ÔÕÓÖÍÕÖÓÂ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ ËÔÒÑÎßÊÖÇÕÔâ
ÆÎâ ËÊÖÚÇÐËâ ØËÏËÚÇÔÍËØ ÒÓÇÄÓÂÜÇÐËÌ, ÍÂÕÂÎËÊËÓÖÇÏÞØ×ÇÓ-
ÏÇÐÕÂÏË, ÑÃÝâÔÐÇÐËâ ÐÂÃÎáÆÂÇÏÑÌ ÔÖÃÔÕÓÂÕÐÑÌ ÔÒÇÙË×ËÚ-
ÐÑÔÕË, ÒÓÑÄÇÆÇÐËâ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÑÅÑ ÏÖÕÂÅÇÐÇÊÂ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ Ô
ÙÇÎßá ÒÓËÆÂÐËâ ËÏ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐÐÑÌ ×ÖÐÍÙËË.

¢ÂÊÞ ÆÂÐÐÞØ, ÔÑÆÇÓÉÂÜËÇ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÇ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂ-
ÕÇÎßÐÑÔÕË ËÎË ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÞÇ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÃÇÎÍÑÄ, ÐÂÊÞ-
ÄÂáÕ ÒÇÓÄËÚÐÞÏË. £ÕÑÓËÚÐÞÇ ÃÂÊÞ ÆÂÐÐÞØ ÔÑÆÇÓÉÂÕ
ÔÅÓÖÒÒËÓÑÄÂÐÐÞÇ ÒÑ ÕÑÏÖ ËÎË ËÐÑÏÖ ÒÓËÊÐÂÍÖ àÎÇÏÇÐÕÞ
ÒÇÓÄËÚÐÞØ ÃÂÊ ÆÂÐÐÞØ, ÐÂÒÓËÏÇÓ, ÃÂÊÞ ÆÂÐÐÞØ ÄÞÓÂÄÐËÄÂ-
ÐËÌ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ ÃÇÎÍÑÄ ËÎË
ËÇÓÂÓØËÚÇÔÍËÇ ÃÂÊÞ ÆÂÐÐÞØ ÃÇÎÍÑÄÞØ ÔÕÓÖÍÕÖÓ.

°ÆÐÑÌ ËÊ ÐÂËÃÑÎÇÇ ÛËÓÑÍÑ ËÔÒÑÎßÊÖÇÏÞØ ÒÇÓÄËÚÐÞØ ÃÂÊ
ÆÂÐÐÞØ ÃÇÎÍÑÄÞØ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ âÄÎâÇÕÔâ Swiss-Prot/
TrEMBL (EMBL ì European Molecular Biology Labora-
tory),14 ÒÑÎÖÚËÄÛÂâ ÆÂÎßÐÇÌÛÇÇ ÓÂÊÄËÕËÇ Ä ÄËÆÇ ÃÂÊÞ ÆÂÐÐÞØ
UniProt.15 ¯ÇÍÑÏÏÇÓÚÇÔÍÂâ ÃÂÊÂ ÆÂÐÐÞØ Swiss-Prot ÒÑÆÆÇÓ-
ÉËÄÂÇÕÔâ ÓâÆÑÏ ÐÂÖÚÐÞØ ÖÚÓÇÉÆÇÐËÌ ¦ÄÓÑÒÞ (ºÄÇÌÙÂÓÔÍËÏ
Ë ¦ÄÓÑÒÇÌÔÍËÏ ªÐÔÕËÕÖÕÂÏË ÃËÑËÐ×ÑÓÏÂÕËÍË) Ë ³º¡ Ë
ÆÑÔÕÖÒÐÂ ÚÇÓÇÊ ExPASy (Expert Protein Analysis System) ì
ÒÓÑÕÇÑÏÐÞÌ ÔÇÓÄÇÓ ºÄÇÌÙÂÓÔÍÑÅÑ ªÐÔÕËÕÖÕÂ ÃËÑËÐ×ÑÓÏÂ-
ÕËÍË (http://www.expasy.org). ²ÂÊÏÇÜÇÐÐÂâ ÊÆÇÔß ËÐ×ÑÓÏÂ-
ÙËâ ÆÖÃÎËÓÖÇÕÔâ ÐÂ ÔÇÓÄÇÓÂØ, ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÐÞØ ÄÑ ÏÐÑÅËØ
ÔÕÓÂÐÂØ, ÚÕÑ ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÕ ÃÞÔÕÓÞÌ ÑÕÄÇÕ ÐÂ ÊÂÒÓÑÔÞ ÒÑÎß-
ÊÑÄÂÕÇÎÇÌ.

¯Â ÒÇÓËÑÆ ÐÂÒËÔÂÐËâ àÕÑÌ ÔÕÂÕßË (ËáÐß 2004 Å.) Ä ÒÑÔÎÇÆ-
ÐÇÌ ÄÇÓÔËË ÃÂÊÞ ÆÂÐÐÞØ Swiss-Prot 43.5 ÔÑÆÇÓÉÂÎËÔß ÔÄÇÆÇÐËâ
Ñ 153 017 ÂÐÐÑÕËÓÑÄÂÐÐÞØ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎß-
ÐÑÔÕâØ (ÔÖÏÏÂÓÐÑÌ ÆÎËÐÑÌ 56 301 572 ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÞ), ËÊÄÎÇ-
ÚÇÐÐÞÇ ËÊ 116 894 ÒÖÃÎËÍÂÙËÌ. ¯ÇÑÃØÑÆËÏÑ ÒÑÆÚÇÓÍÐÖÕß, ÚÕÑ
àÕÂ ÃÂÊÂ ÆÂÐÐÞØ ÔÑÆÇÓÉËÕ ÕÑÎßÍÑ ÂÐÐÑÕËÓÑÄÂÐÐÞÇ ÒÑÔÎÇÆÑ-
ÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË, Õ.Ç. ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË ËÊÖÚÇÐÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ
(ÄÍÎáÚÂâ ×ÇÓÏÇÐÕÞ), ÆÎâ ÍÑÕÑÓÞØ ÕÑÚÐÑ ËÊÄÇÔÕÐÂ ËØ ×ÖÐÍ-
ÙËâ. ¥ÑÒÑÎÐÇÐËÇÏ Í Swiss-Prot ÔÎÖÉËÕ ÃÂÊÂ ÆÂÐÐÞØ TrEMBL,
ÔÑÆÇÓÉÂÜÂâ ÕÓÂÐÔÎËÓÑÄÂÐÐÞÇ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË ÃÇÎÍÑÄ.
´ÓÂÐÔÎËÓÑÄÂÐËÇ ÒÓÑËÊÄÑÆËÕÔâ ÂÄÕÑÏÂÕËÚÇÔÍË Ô ÐÖÍÎÇÑÕËÆ-
ÐÞØ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ, ÆÇÒÑÐËÓÑÄÂÐÐÞØ Ä ÃÂÊÇ ÆÂÐÐÞØ
ÐÖÍÎÇÑÕËÆÐÞØ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ EMBL Nucleotide Sequ-
ence Database.16 ¥Îâ ÃÇÎÍÑÄÞØ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ, ÓÂÊÏÇ-
ÜÇÐÐÞØ Ä TrEMBL, ËÊÄÇÔÕÇÐ ÕÑÎßÍÑ ËÔÕÑÚÐËÍ. ©ÂÍÎáÚÇÐËÇ ÑÃ
ËØ ÒÓÇÆÒÑÎÂÅÂÇÏÑÌ ×ÖÐÍÙËË ÆÇÎÂÇÕÔâ ÐÂ ÑÔÐÑÄÂÐËË ÔØÑÆÔÕÄÂ
Ô ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕâÏË ËÊÖÚÇÐÐÞØ (ÂÐÐÑÕËÓÑÄÂÐÐÞØ) ÃÇÎ-
ÍÑÄ. £ ÒÑÔÎÇÆÐÇÌ ÄÇÓÔËË ÃÂÊÞ ÆÂÐÐÞØ TrEMBL ÔÑÆÇÓÉÂÎÂÔß
ËÐ×ÑÓÏÂÙËâ Ñ 1 062 416 ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕâØ (ÔÖÏÏÂÓÐÂâ
ÆÎËÐÂ ì 332 514 237 ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ). ³ÎÇÆÖÇÕ ÑÕÏÇÕËÕß ÒÑÚÕË
ÆÇÔâÕËÍÓÂÕÐÖá ÓÂÊÐËÙÖ ÏÇÉÆÖ ÍÑÎËÚÇÔÕÄÑÏ ÃÇÎÍÑÄÞØ ÒÑÔÎÇ-
ÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ Ä ÃÂÊÇ Swiss-Prot (ÂÐÐÑÕËÓÑÄÂÐÐÞØ) Ë
TrEMBL (ÕÓÂÐÔÎËÓÑÄÂÐÐÞØ). ±Ñ ÏÇÓÇ ËÊÖÚÇÐËâ ÃÇÎÍË ËÊ
ÃÂÊÞ ÆÂÐÐÞØ TrEMBL ÒÇÓÇØÑÆâÕ Ä Swiss-Prot, ÒÑÒÑÎÐââ
ÓâÆÞ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ ÂÐÐÑÕËÓÑÄÂÐÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ. ¬ÑÎË-
ÚÇÔÕÄÑ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ Ä Swiss-Prot/TrEMBL ÓÂÔÕÇÕ
ÒÑÚÕË àÍÔÒÑÐÇÐÙËÂÎßÐÑ ÔÑ ÄÓÇÏÇÐÇÏ.

©ÂÒËÔË Ä ÃÂÊÇ ÆÂÐÐÞØ Swiss-Prot/TrEMBL ÔÑÔÕÑâÕ ËÊ
ÐÇÔÍÑÎßÍËØ ÒÑÎÇÌ, ÔÑÆÇÓÉÂÐËÇ ÍÑÕÑÓÞØ ÏÑÉÐÑ ÒÓÑËÎÎá-
ÔÕÓËÓÑÄÂÕß ÔÎÇÆÖáÜËÏ ÒÓËÏÇÓÑÏ. ¡ÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÂâ ÒÑÔÎÇ-
ÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕß ×ÑÓÏËÂÕÆÇÅËÆÓÑÅÇÐÂÊÞ ËÊ Pseudomonas sp.

ÛÕÂÏÏ 101 ËÏÇÇÕ ÍÑÆ ÆÑÔÕÖÒÂ (primary accession number)
P33160 (ÖÐËÍÂÎßÐÞÌ ËÆÇÐÕË×ËÍÂÕÑÓ àÕÑÌ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑ-
ÔÕË Ä Swiss-Prot) Ë ËÏâ ÊÂÒËÔË (entry name) FDH_PSESR
(ÄÕÑÓÑÌ ÖÐËÍÂÎßÐÞÌ ËÆÇÐÕË×ËÍÂÕÑÓ àÕÑÌ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎß-
ÐÑÔÕË, ÐÇÔÖÜËÌ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐÐÖá ÔÏÞÔÎÑÄÖá ÐÂÅÓÖÊÍÖ: FDH
ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÑÕ ÂÐÅÎËÌÔÍÑÅÑ Formate DeHydrogenase, Â
PSESR ÖÍÂÊÞÄÂÇÕ ÐÂ ËÔÕÑÚÐËÍ Pseudomonas sp.). ªÔÒÑÎßÊÖâ
ÍÑÆ ÆÑÔÕÖÒÂ ËÎË ËÏâ ÊÂÒËÔË, ÏÑÉÐÑ ÒÑÎÖÚËÕß ËÏÇáÜÖáÔâ
ËÐ×ÑÓÏÂÙËá ÑÃ àÕÑÌ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÑÌ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË.{

£ÔÎÇÆ ÊÂ ÍÑÆÑÏ ÆÑÔÕÖÒÂ Ë ËÏÇÐÇÏ ÊÂÒËÔË (ÇÔÎË ÕÂÍÑÇ ÒÓË-
ÔÄÑÇÐÑ) ÔÎÇÆÖáÕ ØÓÑÐÑÎÑÅËÚÇÔÍÂâ ËÐ×ÑÓÏÂÙËâ (ÆÂÕÂ ÒÑ-
ÔÕÖÒÎÇÐËâ Ä ÃÂÊÖ ÆÂÐÐÞØ, ÆÂÕÂ ÒÑÔÎÇÆÐÇÌ ÏÑÆË×ËÍÂÙËË,
ÆÂÕÂ ÏÑÆË×ËÍÂÙËË ÂÐÐÑÕÂÙËË); ËÏâ/ËÏÇÐÂ ÃÇÎÍÂ (Ñ×ËÙËÂÎß-
ÐÑÇ, ÔËÐÑÐËÏÞ, ÐÑÏÇÓ Ä ¬ÎÂÔÔË×ËÍÂÙËË ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ ì
EnzymeClassiécation, EC), ÒÓÑËÔØÑÉÆÇÐËÇ Ë ÕÂÍÔÑÐÑÏËÚÇÔÍËÇ
ÆÂÐÐÞÇ; ÔÔÞÎÍË ÐÂ ÓÂÃÑÕÞ, Ä ÍÑÕÑÓÞØ ÃÞÎÂ ÑÒÖÃÎËÍÑÄÂÐÂ
ÆÂÐÐÂâ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕß ËÎË ÇÇ ÖÕÑÚÐÇÐËâ; ÍÑÏÏÇÐÕÂÓËË,
ÍÂÔÂáÜËÇÔâ ÍÂÕÂÎËÊËÓÖÇÏÑÌ ×ÇÓÏÇÐÕÑÏ ÓÇÂÍÙËË; ÔÄÇÆÇÐËâ Ñ
ÚÇÕÄÇÓÕËÚÐÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ Ë ËÐ×ÑÓÏÂÙËâ Ñ ÒÓËÐÂÆÎÇÉÐÑÔÕË Í
ÃÇÎÍÑÄÑÏÖ ÔÇÏÇÌÔÕÄÖ. ©ÂÕÇÏ ÒÓËÄÑÆâÕÔâ ÒÇÓÇÍÓÇÔÕÐÞÇ
ÔÔÞÎÍË ÐÂ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÜËÇ ÊÂÒËÔË Ä ÆÓÖÅËØ ÃÂÊÂØ ÆÂÐÐÞØ
ÆÎâ àÕÑÌ ÃÇÎÍÑÄÑÌ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË. ¥Îâ ÒÓËÄÇÆÇÐÐÑÌ Ä
ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÒÓËÏÇÓÂ ×ÑÓÏËÂÕÆÇÅËÆÓÑÅÇÐÂÊÞ ËÏÇáÕÔâ ÔÔÞÎÍË ÐÂ
ÊÂÒËÔß Ä ÃÂÐÍÇ ÆÂÐÐÞØ ÃÇÎÍÑÄÞØ ÔÕÓÖÍÕÖÓ PDB (Protein Data
Bank, ËÆÇÐÕË×ËÍÂÕÑÓ 2NAC) Ë ÆÄÇ ÊÂÒËÔË Ä ÃÂÊÇ ÆÂÐÐÞØ
ÃÇÎÍÑÄÞØ ÔÇÏÇÌÔÕÄ Pfam (Protein families database).17 °ÕÏÇ-
ÕËÏ, ÚÕÑ ÍÑÎËÚÇÔÕÄÑ ÒÇÓÇÍÓÇÔÕÐÞØ ÔÔÞÎÑÍ ÄÂÓßËÓÖÇÕÔâ ÆÎâ
ÓÂÊÐÞØ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ Ë ÊÂÄËÔËÕ ÑÕ ÔÕÇÒÇÐË ËÊÖÚÇÐ-
ÐÑÔÕË ÃÇÎÍÂ. £ÔÎÇÆ ÊÂ ÒÇÓÇÍÓÇÔÕÐÞÏË ÔÔÞÎÍÂÏË ÔÎÇÆÖÇÕ ÒÑÎÇ
äFeaturesã, Ä ÍÑÕÑÓÑÏ ÐÂ ÑÔÐÑÄÂÐËË ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÑÌ ÔÕÓÖÍ-
ÕÖÓÞ ÃÇÎÍÂ (ÇÔÎË ÑÐÂ ËÏÇÇÕÔâ) ÒÓËÄÑÆËÕÔâ ËÐ×ÑÓÏÂÙËâ Ñ
ÆÑÏÇÐÐÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ Ë àÎÇÏÇÐÕÂØ ÄÕÑÓËÚÐÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ, Ë,
ÐÂÍÑÐÇÙ, ÔÑÃÔÕÄÇÐÐÑ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÂâ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕß.

±ÇÓÇÚËÔÎÇÐÐÞÌ ÄÞÛÇ ÐÂÃÑÓ ÒÑÎÇÌ ÐÇ ÔÕÑÎß ÄÇÎËÍ ÆÎâ
ÒÑÆÂÄÎâáÜÇÅÑ ÚËÔÎÂ ÃÇÎÍÑÄÞØ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ, ÄØÑÆâ-
ÜËØ Ä Swiss-Prot (ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÞÇ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÒÑÎÖÚÇÐÞ
ÑÕÐáÆß ÐÇ ÆÎâ ÄÔÇØ, ÆÂÉÇ ØÑÓÑÛÑ ËÊÖÚÇÐÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ). ¥Îâ
ÃÇÎÍÑÄÞØ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ ËÊ ÃÂÊÞ ÆÂÐÐÞØ TrEMBL
ÐÂÃÑÓ ÒÑÎÇÌ ÇÜÇ ÏÇÐßÛÇ: ÆÑÔÕÑÄÇÓÐÞÏË âÄÎâáÕÔâ ËÔÕÑÚÐËÍ
ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË (ÅÇÐ), ÎËÕÇÓÂÕÖÓÐÞÇ ÔÔÞÎÍË Ë ÔÂÏÂ
ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕß. °ÕÏÇÕËÏ, ÚÕÑ ÆÑÔÕÖÒ Í ÃÂÊÇ ÆÂÐÐÞØ
Swiss-Prot/TrEMBL ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÒÓÑËÊÄÑÆËÕß ÓÂÊÎËÚÐÞÇ ÄËÆÞ
ÒÑËÔÍÂ, Â ÒÑÎßÊÑÄÂÕÇÎßÔÍËÌ ËÐÕÇÓ×ÇÌÔ ÕÜÂÕÇÎßÐÑ ÒÓÑÆÖÏÂÐ,
ÚÕÑ ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑ ÑÃÎÇÅÚÂÇÕ ÓÂÃÑÕÖ.

±ÇÓÄËÚÐÑÌ ÃÂÊÑÌ ÆÂÐÐÞØ Ñ ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ
ÃËÑÒÑÎËÏÇÓÑÄ âÄÎâÇÕÔâ Protein Data Bank (PDB) 18 (http://
www.rcsb.org). ¿ÕÑÕ ÃÂÐÍ ÆÂÐÐÞØ ÒÑÆÆÇÓÉËÄÂÇÕÔâ ÍÑÐÔÑÓÙËÖ-
ÏÑÏ Research Collaboratory for Structural Bioinformatics, Ä
ÍÑÕÑÓÞÌ ÄØÑÆâÕ ÕÓË ËÔÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÔÍËØ ÙÇÐÕÓÂ ³º¡. ¯Â
ËáÐß 2004 ÅÑÆÂ Ä àÕÑÏ ÃÂÐÍÇ ÆÂÐÐÞØ ÔÑÆÇÓÉÂÎËÔß ÔÄÇÆÇÐËâ
Ñ 25 882 ÔÕÓÖÍÕÖÓÂØ ÃËÑÒÑÎËÏÇÓÑÄ, ÖÔÕÂÐÑÄÎÇÐÐÞØ ÏÇÕÑÆÂÏË
ÓÇÐÕÅÇÐÑÔÕÓÖÍÕÖÓÐÑÅÑ ÂÐÂÎËÊÂ Ë ÏÐÑÅÑÏÇÓÐÑÅÑ Á®² (ËÊ ÐËØ
23 429 ÔÕÓÖÍÕÖÓ ÒÇÒÕËÆÑÄ Ë ÄËÓÖÔÑÄ).} °ÕÏÇÕËÏ, ÚÕÑ ÓÑÔÕ
ÚËÔÎÂ ÔÕÓÖÍÕÖÓ, ÆÇÒÑÐËÓÑÄÂÐÐÞØ Ä PDB, ÐÑÔËÕ àÍÔÒÑÐÇÐÙË-
ÂÎßÐÞÌ ØÂÓÂÍÕÇÓ, ÕÂÍ ÉÇ ÍÂÍ Ë ÓÑÔÕ ÑÃÝÇÏÂ ÃÂÐÍÑÄ ÒÇÓÄËÚÐÞØ
ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ. °ÆÐÂÍÑ Ä ÑÕÎËÚËÇ ÑÕ ÃÂÐÍÑÄ ÂÏËÐÑ-
ÍËÔÎÑÕÐÞØ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ, ÃÂÐÍ ÔÕÓÖÍÕÖÓ ÏÑÉÇÕ
ÔÑÆÇÓÉÂÕß ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÑÆÐÑÅÑ Ë ÕÑÅÑ ÉÇ ÃËÑÒÑÎËÏÇÓÂ, ÒÑÎÖ-
ÚÇÐÐÞÇ ÒÓË ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÖÔÎÑÄËâØ (ÐÂÒÓËÏÇÓ, pH), Ä ÍÑÏÒÎÇÍÔÇ
Ô ÓÂÊÎËÚÐÞÏË ÏÑÎÇÍÖÎÂÏË (ÐÂÒÓËÏÇÓ, Ô ËÐÅËÃËÕÑÓÂÏË) Ë Õ.Æ.
¯ÇÍÑÕÑÓÞÇ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÃÇÎÍÑÄ ÄÞÅÎâÆâÕ ÑÚÇÐß ÒÑØÑÉËÏË.
¦ÔÎË ÑÕÃÓÑÔËÕß ÕÂÍËÇ äÒÑØÑÉËÇã ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ, ÕÑ ÑÍÂÉÇÕÔâ,

{´ÇÓÏËÐÑÎÑÅËâ Ö ÓÂÊÐÞØ ÂÄÕÑÓÑÄ ÏÑÉÇÕ ÓÂÊÎËÚÂÕßÔâ.

{ ©ÂÏÇÕËÏ, ÚÕÑ ÆÎâ ÄÔÇØ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ ËÊ ÃÂÊÞ ÆÂÐÐÞØ
TrEMBL ÍÑÆ ÆÑÔÕÖÒÂ Ë ËÏâ ÊÂÒËÔË ÔÑÄÒÂÆÂáÕ, ÕÂÍ ÍÂÍ ËØ ×ÖÐÍÙËâ
ÐÇËÊÄÇÔÕÐÂ, Ë ÐÇÕ ÐËÍÂÍËØ ÑÔÐÑÄÂÐËÌ ÒÓËÔÄÂËÄÂÕß ËÏ ËÏâ, ÑÔÐÑÄÂÐ-
ÐÑÇ ÐÂ ËØ ×ÖÐÍÙËË ËÎË ÍÎÂÔÔË×ËÍÂÙËË.
}±ÑÆ ÔÕÓÖÍÕÖÓÑÌ ÃËÑÒÑÎËÏÇÓÑÄ (Ä ÚÂÔÕÐÑÔÕË, ÃÇÎÍÑÄ) ÒÑÐËÏÂáÕ
ÐÂÃÑÓ ÆÇÍÂÓÕÑÄÞØ ÍÑÑÓÆËÐÂÕ ÕâÉÇÎÞØ ÂÕÑÏÑÄ (ÄÔÇØ ÂÕÑÏÑÄ, ÍÓÑÏÇ
ÂÕÑÏÑÄ ÄÑÆÑÓÑÆÂ), ÔÑÔÕÂÄÎâáÜËØ ÆÂÐÐÞÌ ÃËÑÒÑÎËÏÇÓ.
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ÚÕÑ ËÏÇÇÕÔâ ÑÍÑÎÑ 5 000 ÔÕÓÖÍÕÖÓ, ÓÂÊÎËÚÂáÜËØÔâ (Ä ÕÑÌ ËÎË
ËÐÑÌ ÔÕÇÒÇÐË) ÔÒÑÔÑÃÑÏ ÖÍÎÂÆÍË ÒÑÎËÒÇÒÕËÆÐÑÌ ÙÇÒË, ÒÓË-
ÚÇÏ ÍÑÎËÚÇÔÕÄÑ ÐÑÄÞØ ÕËÒÑÄ ÖÍÎÂÆÍË ÓÂÔÕÇÕ ÑÕÐáÆß ÐÇ
àÍÔÒÑÐÇÐÙËÂÎßÐÑ. ©ÂÏÇÕËÏ, ÚÕÑ ÓÂÊÎËÚËÇ Ä ÕÇÏÒÂØ ÓÑÔÕÂ
ÃÂÐÍÂ ÒÇÓÄËÚÐÞØ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ Ë ÃÂÐÍÂ ÒÓÑÔÕÓÂÐ-
ÔÕÄÇÐÐÞØ ÃÇÎÍÑÄÞØ ÔÕÓÖÍÕÖÓ ÆÇÎÂáÕ ÂÍÕÖÂÎßÐÑÌ ÊÂÆÂÚÖ
ÏÑÆÇÎËÓÑÄÂÐËâ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÃÇÎÍÂ ÒÑ ÇÅÑ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË.
®ÇÕÑÆÞÏÑÆÇÎËÓÑÄÂÐËâ ÓÂÊÄËÄÂáÕÔâ ÃÞÔÕÓÑ Ë ËÐÕÇÐÔËÄÐÑ.19

¬ÂÉÆÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ, ÆÇÒÑÐËÓÑÄÂÐÐÑÌ Ä PDB, ÔÑÑÕÄÇÕ-
ÔÕÄÖÇÕ ÕÇÍÔÕÑÄÞÌ ×ÂÌÎ, ÑÔÐÑÄÐÞÏ ÔÑÆÇÓÉÂÐËÇÏ ÍÑÕÑÓÑÅÑ
âÄÎâáÕÔâ ÍÑÑÓÆËÐÂÕÞ ÄÔÇØ ÕâÉÇÎÞØ ÂÕÑÏÑÄ ÆÂÐÐÑÌ ÏÑÎÇ-
ÍÖÎÞ (àÕË ÍÑÑÓÆËÐÂÕÞ ÔÚËÕÞÄÂáÕÔâ ÒÓÑÅÓÂÏÏÂÏË ÏÑÎÇÍÖ-
ÎâÓÐÑÌ ÅÓÂ×ËÍË ËÎË ËÔÒÑÎßÊÖáÕÔâ ÍÂÍ ËÔØÑÆÐÂâ ËÐ×ÑÓÏÂÙËâ
ÒÓË ÓÂÔÚÇÕÂØ). ªÐÑÅÆÂ ÃÇÎÍË ËÏÇáÕ ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÞÇ
àÎÇÏÇÐÕÞ (ÅÓÖÒÒÞ ÂÕÑÏÑÄ), ÑÃÎÂÆÂáÜËÇ ÄÞÔÑÍÑÌ ÎÂÃËÎß-
ÐÑÔÕßá (ÚÂÔÕÑ ÕÂÍÑÄÞÏË âÄÎâáÕÔâ ÐÇÖÒÑÓâÆÑÚÇÐÐÞÇ ÔÕÓÖÍ-
ÕÖÓÞ ÐÂ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË ÃÇÎÍÑÄÑÌ ÅÎÑÃÖÎÞ, ÎËÃÑ ÐÇÔÍÑÎßÍÑ
ÃÎËÉÂÌÛËØ Í N-/C-ÍÑÐÙÂÏ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ), ÆÎâ
ÍÑÕÑÓÞØ ÐÇÄÑÊÏÑÉÐÑ ÑÒÓÇÆÇÎËÕß ÍÑÑÓÆËÐÂÕÞ, ÚÕÑ ÒÓËÄÑÆËÕ
Í ÒÑâÄÎÇÐËá äÓÂÊÓÞÄÑÄã Ä ÒÑÎËÒÇÒÕËÆÐÞØ ÙÇÒâØ ËÎË Í
ÑÕÔÖÕÔÕÄËá ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞØ ÆÂÐÐÞØ Ñ ÃÑÍÑÄÞØ ÙÇÒâØ ÂÏËÐÑ-
ÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ.

±ÑÏËÏÑ ÍÑÑÓÆËÐÂÕ ÂÕÑÏÑÄ Ä PDB-×ÂÌÎÇ ÔÑÆÇÓÉÂÕÔâ
ÔÔÞÎÍË ÐÂ ÓÂÃÑÕÞ, Ä ÍÑÕÑÓÞØ ÑÒËÔÂÐÂ ÔÕÓÖÍÕÖÓÂ ÃÇÎÍÂ,
ÒÑÆÓÑÃÐÑÔÕË àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂ Ë ÒÑÔÎÇÆÖáÜÇÌ ÑÃÓÂÃÑÕÍË ÒÑÎÖ-
ÚÇÐÐÞØ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÑÄ, ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÂâ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕß Ë
ÄÕÑÓËÚÐÂâ ÔÕÓÖÍÕÖÓÂ ÃÇÎÍÂ. £ÞÔÑÍÂâ ÕÑÚÐÑÔÕß ÑÒÓÇÆÇÎÇÐËâ
ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÒÓËÏÇ-
ÐâÕß ÏÇÕÑÆÞ ÍÄÂÐÕÑÄÑÌ ØËÏËË ÆÎâ ÏÑÆÇÎËÓÑÄÂÐËâ ÂÍÕÑÄ
×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÑÅÑ ÍÂÕÂÎËÊÂ.20

±ÑÎßÊÑÄÂÕÇÎßÔÍËÌ ËÐÕÇÓ×ÇÌÔ Í ÃÂÊÇ PDB ÒÓÇÆÑÔÕÂÄÎâÇÕ
ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕß ÕÇÍÔÕÑÄÑÅÑ ÒÑËÔÍÂ ÒÑ ÓÂÊÎËÚÐÞÏ ÒÑÎâÏ. ¯Â
ÐÂÛ ÄÊÅÎâÆ, ÐÂËÃÑÎÇÇ ÖÆÑÃÐÑÌ ÆÎâ ÒÑËÔÍÂ ÑÃÝÇÍÕÂ âÄÎâÇÕÔâ
ÃÂÊÂ ÆÂÐÐÞØ PDBsum (http://www.biochem.ucl.ac.uk/bsm/
pdbsum/), ÓÂÊÓÂÃÑÕÂÐÐÂâ Ë ÒÑÆÆÇÓÉËÄÂÇÏÂâ ÔÑÕÓÖÆÐËÍÂÏË
¦ÄÓÑÒÇÌÔÍÑÅÑ ËÐÔÕËÕÖÕÂ ÃËÑËÐ×ÑÓÏÂÕËÍË.21 ë 23 ¿ÕÂ ÃÂÊÂ
ÆÂÐÐÞØ, âÄÎâáÜÂâÔâ ÄÕÑÓËÚÐÑÌ ÒÑ ÐÂÛÇÌ ÍÎÂÔÔË×ËÍÂÙËË,
ÔÑÆÇÓÉËÕ ÔÔÞÎÍË ÐÂ PDB-×ÂÌÎÞ, ÖÒÑÓâÆÑÚÇÐÐÞÇ ÒÑ ÕÑÏÖ ËÎË
ËÐÑÏÖ ÒÓËÊÐÂÍÖ. ¯ÂÒÓËÏÇÓ, ÏÑÉÐÑ ÃÞÔÕÓÑ ÐÂÌÕË ÔÕÓÖÍÕÖÓÖ
ÃÇÎÍÂ, ËÔØÑÆâ ËÊ ÇÅÑ EC ÐÑÏÇÓÂ, ÑÒÓÇÆÇÎËÕß ÄÔÇ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ, Ä
ÔÑÔÕÂÄ ÍÑÕÑÓÞØ ÄØÑÆËÕ ÕÑÕ ËÎË ËÐÑÌ ÎËÅÂÐÆ ËÎË ÒÓÑÔÕÇÕË-
ÚÇÔÍÂâ ÅÓÖÒÒÂ (ÐÂÒÓËÏÇÓ, ÅÇÏ ËÎË ÏÑÎÇÍÖÎÂ NAD), ÒÑÎÖÚËÕß
ÔÒËÔÑÍ ÃËÑÏÑÎÇÍÖÎ, ÄÞÆÇÎÇÐÐÞØ ËÊ ÕÑÅÑ ËÎË ËÐÑÅÑ ÑÓÅÂ-
ÐËÊÏÂ. ªÊ àÕÑÌ ÃÂÊÞ ÆÂÐÐÞØ ÆÎâ ÍÂÉÆÑÅÑ ÃÇÎÍÂ, ÒÑÏËÏÑ
ÃÑÎßÛÑÅÑ ÚËÔÎÂ ÒÇÓÇÍÓÇÔÕÐÞØ ÔÔÞÎÑÍ, ÏÑÉÐÑ ÒÑÎÖÚËÕß
ÄÇÔßÏÂ ÐÂÅÎâÆÐÑÇ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐËÇ Ñ ÄÕÑÓËÚÐÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ Ô
ÖÍÂÊÂÐËÇÏ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞØ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ.

¥ÄÇ ÃÂÊÞ ÆÂÐÐÞØìCATH (http://www.biochem.ucl.ac.uk/
bsm/cath/) 24 ë 25 Ë SCOP (http://scop.mrc-lmb.cam.ac.uk/
scop/) 26 ë 28 ì ÔÑÆÇÓÉÂÕ ËÇÓÂÓØËÚÇÔÍÖá ÍÎÂÔÔË×ËÍÂÙËá ÃÇÎ-
ÍÑÄÞØ ÔÕÓÖÍÕÖÓ. £ àÕËØ ÃÂÊÂØ ÒÓÑÄÇÆÇÐÂ ÍÎÂÔÕÇÓËÊÂÙËâ ÔÕÓÖÍ-
ÕÖÓÐÞØ ÆÑÏÇÐÑÄ ÃÇÎÍÑÄ ÒÑ ÖÍÎÂÆÍÇ ÒÑÎËÒÇÒÕËÆÐÑÌ ÙÇÒË.
ªÇÓÂÓØËÚÇÔÍÂâ ÒÓËÓÑÆÂ àÕËØ ÃÂÊ ÆÂÐÐÞØ ÒÓÑâÄÎâÇÕÔâ Ä
ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÏ ÄÄÇÆÇÐËË ÖÓÑÄÐÇÌ ÔØÑÆÔÕÄÂ ÃÇÎÍÑÄÞØ
ÔÕÓÖÍÕÖÓ. ´ÂÍ, Ä ÃÂÊÇ ÆÂÐÐÞØ CATH ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÔÐÂÚÂÎÂ
ÑÃÝÇÆËÐâáÕÔâ Ä ÅÑÏÑÎÑÅËÚÐÞÇ ÔÖÒÇÓÔÇÏÇÌÔÕÄÂ (Homology),
ÔÇÏÇÌÔÕÄÂ ì Ä ÕÑÒÑÎÑÅËË (Topology), ÕÑÒÑÎÑÅËË ÔÑÔÕÂÄÎâáÕ
ÂÓØËÕÇÍÕÖÓÞ (Architecture), ÍÑÕÑÓÞÇ, Ä ÔÄÑá ÑÚÇÓÇÆß, ×ÑÓÏË-
ÓÖáÕ ÍÎÂÔÔÞ (Class). ©ÐÂÐËÇ ËÐÆÇÍÔÂ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÒÑ ÍÎÂÔÔË×Ë-
ÍÂÙËË ÕÑÌ ËÎË ËÐÑÌ ÃÂÊÞ ÆÂÐÐÞØ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÃÞÔÕÓÑ ÐÂÌÕË
ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞØ äÔÑÔÇÆÇÌã Ë ÑÒÓÇÆÇÎËÕß ÍÂÚÇÔÕÄÇÐÐÖá ÔÕÇÒÇÐß
ÔØÑÆÔÕÄÂ ÏÇÉÆÖ ÓÂÊÎËÚÐÞÏË ÃÇÎÍÑÄÞÏË ÔÕÓÖÍÕÖÓÂÏË.

°ÆÐÑÌ ËÊ ÃÂÊ ÆÂÐÐÞØ, ÔÑÇÆËÐâáÜÇÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÖá ËÐ×ÑÓ-
ÏÂÙËá Ô ËÐ×ÑÓÏÂÙËÇÌ ÒÑ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕâÏ, âÄÎâÇÕÔâ
ÃÂÊÂ HSSP (Homology-derived Secondary Structures of Pro-
teins),29 ÆÑÔÕÖÒÐÂâ ÒÑ ÂÆÓÇÔÖ http://www.sander.ebi.ac.uk/
hssp/. ¿ÕÂ ÃÂÊÂ ÔÑÆÇÓÉËÕ ÒÂÓÐÞÇ ÄÞÓÂÄÐËÄÂÐËâ ÏÇÉÆÖ ÂÏË-
ÐÑÍËÔÎÑÕÐÑÌ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕßá ÃÇÎÍÂ, ÔÕÓÖÍÕÖÓÂ ÍÑÕÑ-
ÓÑÅÑ ÒÑÏÇÜÇÐÂ Ä ÃÂÐÍ ÆÂÐÐÞØ PDB, Ë ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕâÏË
ÅÑÏÑÎÑÅÑÄ (ÔÕÇÒÇÐß ËÆÇÐÕËÚÐÑÔÕË 30% Ë ÄÞÛÇ) ËÊ ÃÂÐÍÂ

ÆÂÐÐÞØ Swiss-Prot/TrEMBL. ³ ÒÑÏÑÜßá àÕÑÌ ËÐ×ÑÓÏÂÙËË
ÏÑÉÐÑ ÒÑÔÕÓÑËÕßÏÑÆÇÎß ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞÃÇÎÍÂ
ÏÇÕÑÆÑÏ ÅÑÏÑÎÑÅËÚÇÔÍÑÅÑ ÏÑÆÇÎËÓÑÄÂÐËâ.19 £ ÃÂÊÇ ÆÂÐÐÞØ
HSSP ÒÓËÄÇÆÇÐÞ ÕÂÍÉÇ ÆÂÐÐÞÇ Ñ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÑÔÕË ÂÏËÐÑ-
ÍËÔÎÑÕ Ä ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÑÌ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË.

¦ÆËÐÔÕÄÇÐÐÑÌ ÄÕÑÓËÚÐÑÌ ÃÂÊÑÌ ÆÂÐÐÞØ ÃÇÎÍÑÄÞØ ÒÑÔÎÇ-
ÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ, ÍÑÕÑÓÖá ÏÞ ØÑÕÇÎË ÃÞ ÑÃÔÖÆËÕß, âÄÎâÇÕÔâ
ÖÒÑÏâÐÖÕÂâ ÄÞÛÇ ÃÂÊÂ ÆÂÐÐÞØ Pfam.17 ¿ÕÂ ÃÂÊÂ ÆÂÐÐÞØ
ÔÑÆÇÓÉËÕ ÏÐÑÉÇÔÕÄÇÐÐÞÇ ÄÞÓÂÄÐËÄÂÐËâ ÃÇÎÍÑÄÞØ ÒÑÔÎÇÆÑ-
ÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ ËÊ ÃÂÊÞ Swiss-Prot/TrEMBL, ÑÃÝÇÆËÐÇÐÐÞÇ Ä
ÔÇÏÇÌÔÕÄÂ ÒÑ ÔØÑÉÇÔÕË ËØ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÑÌ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎß-
ÐÑÔÕË. ¢ÇÎÍÑÄÞÇ ÔÇÏÇÌÔÕÄÂ, ÔÑÆÇÓÉÂÜËÇÔâ Ä ÄÇÓÔËË 14.0 àÕÑÌ
ÃÂÊÞ ÆÂÐÐÞØ (ËáÐß 2004 Å.), ÒÑÍÓÞÄÂÎË 95% ËÊÄÇÔÕÐÞØ
ÃÇÎÍÑÄÞØ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ. ¢ÂÊÂ ÆÂÐÐÞØ Pfam ÆÑÔÕÖÒÐÂ
ÒÑ ÂÆÓÇÔÖ http://www.sanger.ac.uk/Software/Pfam/. ®ÐÑÉÇ-
ÔÕÄÇÐÐÑÇ ÄÞÓÂÄÐËÄÂÐËÇ ÃÇÎÍÑÄÞØ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ
ÒÑÊÄÑÎËÎÑ ÄÞÆÇÎËÕß Ä ÐËØ ÆÑÏÇÐÞ, ÒÓÑâÄÎâáÜËÇ ÐÂËÃÑÎß-
ÛÇÇ ÔØÑÆÔÕÄÑ ÏÇÉÆÖ ÔÑÃÑÌ. ¡ÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÂâ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎß-
ÐÑÔÕß ÓÇÂÎßÐÑÅÑ ÃÇÎÍÂ ÏÑÉÇÕ ÔÑÔÕÑâÕß ËÊ ÐÇÔÍÑÎßÍËØ
ÆÑÏÇÐÑÄ. ¯ÇÑÃØÑÆËÏÑ ÓÂÊÆÇÎâÕß ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÇ ÆÑÏÇÐÞ ÃÇÎ-
ÍÑÄ, ËÏÇáÜËÇÔâ Ä ÃÂÊÂØ ÆÂÐÐÞØ CATHËÎË SCOP, Ë ÆÑÏÇÐÞ Ä
ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÑÌ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË. ±ÇÓÄÞÇ ÄÞÄÇÆÇÐÞ ËÊ
ÔØÑÉÇÔÕË ÖÍÎÂÆÍË ÒÇÒÕËÆÐÑÌ ÙÇÒË ÃÇÎÍÑÄ Ô ËÊÄÇÔÕÐÑÌ ÒÓÑ-
ÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÑÌ, ÄÕÑÓÞÇ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐÞ Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ
ÏÐÑÉÇÔÕÄÇÐÐÑÅÑ ÄÞÓÂÄÐËÄÂÐËâ ÃÑÎßÛÑÅÑ ÚËÔÎÂ ÃÇÎÍÑÄÞØ
ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ. ¹ÂÔÕÑ ÑÍÂÊÞÄÂÇÕÔâ, ÚÕÑ ÅÓÂÐËÙÞ
ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞØ ÆÑÏÇÐÑÄ Ë ÆÑÏÇÐÑÄ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÒÑÔÎÇÆÑ-
ÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ ÔÑÄÒÂÆÂáÕ.

®ÐÑÉÇÔÕÄÇÐÐÑÇ ÄÞÓÂÄÐËÄÂÐËÇ Ä ÃÂÊÇ Pfam ÑÔÖÜÇ-
ÔÕÄÎâÇÕÔâ Ô ÒÑÏÑÜßá ÒÓÑÅÓÂÏÏÞ HMMER (http://hmmer.
wustl.edu), Ä ÑÔÐÑÄÇ ÍÑÕÑÓÑÌ ÎÇÉËÕ ÏÇÕÑÆ ÔÍÓÞÕÞØ ÏÂÓÍÑÄ-
ÔÍËØ ÏÑÆÇÎÇÌ (Hidden Markovian Model).29 £ÞÓÂÄÐËÄÂÐËÇ
ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ ÒÑ ÏÇÕÑÆÖ HMM ÑÕÎËÚÂÇÕÔâ ÚÓÇÊÄÞ-
ÚÂÌÐÑÌ ÚÖÄÔÕÄËÕÇÎßÐÑÔÕßá ÒÓË ÖÔÕÂÐÑÄÎÇÐËË ÅÑÏÑÎÑÅËË
ÏÇÉÆÖ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕâÏË ÓÂÊÐÇÔÇÐÐÞØ Ä ÒÓÑÙÇÔÔÇ àÄÑ-
ÎáÙËË ÃÇÎÍÑÄ. £ ÑÔÐÑÄÇ ÏÇÕÑÆÂ ÎÇÉËÕ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐËÇ, ÚÕÑ
ÍÂÉÆÂâ ÒÑÊËÙËâ Ä ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË ÑÒÓÇÆÇÎâÇÕÔâ ÔÎÖÚÂÌ-
ÐÞÏ ÏÂÓÍÑÄÔÍËÏ ÒÓÑÙÇÔÔÑÏ, ÓÇÊÖÎßÕÂÕÑÏ ÍÑÕÑÓÑÅÑ âÄÎâÇÕÔâ
ÅÇÐÇÓÂÙËâ ÕÑÌ ËÎË ËÐÑÌ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÞ. ±ÓË ÕÂÍÑÏ ÒÑÆØÑÆÇ
ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞÇ ÒÑÊËÙËË ÅÇÐÇÓËÓÖáÕ ÕÑÎßÍÑ ÑÆËÐ ÕËÒ ÂÏË-
ÐÑÍËÔÎÑÕÞ, ÏÇÐÇÇ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞÇ ì ÆÄÂ ËÎË ÕÓË. ®ÂÕÇÏÂ-
ÕËÚÇÔÍË àÕÑÕ ×ÂÍÕ ÏÑÉÐÑ ÑÒËÔÂÕß ÄÄÇÆÇÐËÇÏ ÄÇÓÑâÕÐÑÔÕÇÌ
ÅÇÐÇÓÂÙËË ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ ÄÑ ÄÔÇØ ÒÑÊËÙËâØ. ¬ÓÑÏÇ ÕÑÅÑ, ÐÇÑÃ-
ØÑÆËÏÑ ÄÄÇÔÕË ÄÇÓÑâÕÐÑÔÕË ÒÇÓÇØÑÆÂ ËÊ ÑÆÐÑÌ ÒÑÊËÙËË Ä
ÆÓÖÅÖá, ÄÇÓÑâÕÐÑÔÕË ÒÑâÄÎÇÐËâ ÓÂÊÓÞÄÑÄ Ë Õ.Æ. ¯ÂÃÑÓ àÕËØ
ÄÇÓÑâÕÐÑÔÕÇÌ ÐÂÓâÆÖ Ô ÂÓØËÕÇÍÕÖÓÑÌ HMM ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ ÔÖÕß
ÏÇÕÑÆÂ HMM ÆÎâ ÆÂÐÐÑÅÑ ÃÇÎÍÑÄÑÅÑ ÔÇÏÇÌÔÕÄÂ. ²ÂÊÓÂÃÑ-
ÕÂÐÞ à××ÇÍÕËÄÐÞÇ ÏÇÕÑÆÞ, ÒÑÊÄÑÎâáÜËÇ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎß-
ÐÞÏË ËÕÇÓÂÙËâÏË ÑÒÓÇÆÇÎËÕß ÐÂÃÑÓ àÕËØ ÄÇÓÑâÕÐÑÔÕÇÌ.
°ÕÏÇÕËÏ ÅÎÂÄÐÑÇ ÒÓÇËÏÖÜÇÔÕÄÑ ÏÇÕÑÆÂ HMM ÒÇÓÇÆ ÕÓÂÆË-
ÙËÑÐÐÞÏË ÏÇÕÑÆÂÏË ÄÞÓÂÄÐËÄÂÐËÌ ì ÔÕÑËÏÑÔÕß (penalty)
ÓÂÊÓÞÄÂ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË ÒÓË ÄÞÓÂÄÐËÄÂÐËË ÐÇ âÄÎâÇÕÔâ
ÄÐÇÛÐËÏ ÒÂÓÂÏÇÕÓÑÏ, Â ÔÂÏÑÔÑÅÎÂÔÑÄÂÐÐÑ ÑÒÓÇÆÇÎâÇÕÔâ Ä
ÒÓÑÙÇÔÔÇ ÒÑÔÕÓÑÇÐËâ HMMËÏÑÉÇÕ ËÊÏÇÐâÕßÔâ ÑÕ ÒÑÊËÙËË Í
ÒÑÊËÙËË. ®ÇÕÑÆ HMM ÖÔÒÇÛÐÑ ËÔÒÑÎßÊÖÇÕÔâ Ë ÆÎâ ÒÓÇÆÔÍÂ-
ÊÂÐËâ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ Ë ÅËÒÑÕÇÕËÚÇÔÍÑÌ ×ÖÐÍÙËË ÃÇÎÍÑÄÞØ ÒÑÔÎÇ-
ÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ ÒÓË ÂÐÐÑÕÂÙËË ÅÇÐÑÏÑÄ.30 ±ÑÏËÏÑ ÒÂÓÂ-
ÏÇÕÓÑÄ HMM ÃÂÊÂ ÆÂÐÐÞØ Pfam ÔÑÆÇÓÉËÕ ÔÂÏÑ ÏÐÑ-
ÉÇÔÕÄÇÐÐÑÇ ÄÞÓÂÄÐËÄÂÐËÇ Ë ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÜÖá ÇÏÖ ÆÇÐÆÓÑ-
ÅÓÂÏÏÖ (×ËÎÑÅÇÐÇÕËÚÇÔÍÑÇ ÆÇÓÇÄÑ), ÔØÇÏÂÕËÚÇÔÍÑÇ ÒÓÇÆ-
ÔÕÂÄÎÇÐËÇ ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÆÂÐÐÑÅÑ ÆÑÏÇÐÂ
(ÇÔÎË Ä ÔÇÏÇÌÔÕÄÑ ÄØÑÆËÕ ØÑÕâ ÃÞ ÑÆËÐ ÆÑÏÇÐ Ô ËÊÄÇÔÕÐÑÌ
ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÑÌ) Ë ÅËÔÕÑÅÓÂÏÏÖ ÄÇÓÑâÕÐÑÔÕÇÌ
ÅÇÐÇÓÂÙËË ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ Ä ÍÂÉÆÑÌ ÒÑÊËÙËË ÃÇÎÍÑÄÑÅÑ ÆÑÏÇÐÂ
(ÚÇÏ ÃÑÎßÛÇ ÄÞÔÑÕÂ ÔÕÑÎÃÙÂ, ÕÇÏ ÃÑÎÇÇ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÂ ÆÂÐ-
ÐÂâ ÒÑÊËÙËâ). ¿ÕÂ ËÐ×ÑÓÏÂÙËâ âÄÎâÇÕÔâ ÚÓÇÊÄÞÚÂÌÐÑ ÙÇÐÐÑÌ
ÒÓË ÒÎÂÐËÓÑÄÂÐËË ÓÂÃÑÕ ÒÑ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÑÏÖ ÏÖÕÂÅÇÐÇÊÖ ×ÇÓ-
ÏÇÐÕÑÄ, ÕÂÍ ÍÂÍ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÃÞÔÕÓÑ ÄÞÆÇÎËÕß ÐÂËÃÑÎÇÇ ÊÐÂÚË-
ÏÞÇ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÇ ÑÔÕÂÕÍË ÆÎâ ËÔÔÎÇÆÖÇÏÑÌ
ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË.
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±ÇÓÇÚÇÐß ÒÓËÄÇÆÇÐÐÞØ ÄÞÛÇ ÃÂÊ ÆÂÐÐÞØ ÃÇÎÍÑÄÞØ ÒÑÔÎÇ-
ÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ Ë ÔÕÓÖÍÕÖÓ ÑÕÐáÆß ÐÇ âÄÎâÇÕÔâ ÒÑÎÐÞÏ. ®Þ
ÖÍÂÊÂÎË Ë ÑÃÔÖÆËÎË ÕÑÎßÍÑ ÕÇ ÃÂÊÞ ÆÂÐÐÞØ, ÍÑÕÑÓÞÇ, ÐÂ ÐÂÛ
ÄÊÅÎâÆ, ÔÑÆÇÓÉÂÕ ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ ÄÂÉÐÖá ËÐ×ÑÓÏÂÙËá ÑÃ ÂÏË-
ÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕâØ Ë ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÞØ
ÔÕÓÖÍÕÖÓÂØ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ, ÒÓËÚÇÏ àÕÂ ËÐ×ÑÓÏÂÙËâ ÒÓÇÆÔÕÂÄ-
ÎÇÐÂ Ä ÖÆÑÃÐÑÌ ×ÑÓÏÇ Ë ÚÓÇÊÄÞÚÂÌÐÑ ÒÑÎÇÊÐÂ ÐÂ ÓÂÊÎËÚÐÞØ
àÕÂÒÂØ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÌ.

III. ®ÇÕÑÆÞ ËÆÇÐÕË×ËÍÂÙËË ÅÓÖÒÒ,
ÔÑÔÕÂÄÎâáÜËØ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ ÙÇÐÕÓ
ªÐ×ÑÓÏÂÙËâ Ñ ÕÑÏ, ÚÕÑ ÕÂ ËÎË ËÐÂâ ÅÓÖÒÒÂ ÄØÑÆËÕ Ä ÔÑÔÕÂÄ
ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ Ë ÖÚÂÔÕÄÖÇÕ Ä ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÏ ÒÓÑ-
ÙÇÔÔÇ, ÔÍÎÂÆÞÄÂÇÕÔâ ËÊ ÓÂÊÎËÚÐÞØ (ÚÂÔÕÑ ÄÊÂËÏÑÆÑÒÑÎÐâá-
ÜËØ) ËÔÕÑÚÐËÍÑÄ. ³ÖÜÇÔÕÄÇÐÐÖá ÓÑÎß Ä ÓÂÊÄËÕËË ÒÓÇÆ-
ÔÕÂÄÎÇÐËÌ Ñ ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ ÂÍÕËÄÐÞØ ÙÇÐÕÓÑÄ ËÅÓÂáÕ ÏÇÕÑÆÞ
ØËÏËÚÇÔÍÑÌ ÏÑÆË×ËÍÂÙËË ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ, ÑÔÑ-
ÃÇÐÐÑ ÇÔÎË ÏÑÆË×ËÍÂÕÑÓ ÖÆÂÇÕÔâ ÄÍÎáÚËÕß Ä ÔÕÓÖÍÕÖÓÖ
ÔÖÃÔÕÓÂÕÂ ËÎË ËÐÅËÃËÕÑÓÂ Ë ÐÂÒÓÂÄËÕß Ä ÂÍÕËÄÐÞÌ ÙÇÐÕÓ
×ÇÓÏÇÐÕÂ.4, 11 ªÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËÇ ÏÇÕÑÆÑÄ ÔÂÌÕ-ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÑÅÑ
ÏÖÕÂÅÇÐÇÊÂ Ô ÊÂÏÇÐÑÌ ÑÆÐÑÌ ËÎË ÐÇÔÍÑÎßÍËØ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ Ä
ÒÑÎËÒÇÒÕËÆÐÑÌ ÙÇÒË ×ÇÓÏÇÐÕÂ ÆÂÇÕ ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕß ÄÇÔßÏÂ
ÐÂÆÇÉÐÑ ËÆÇÐÕË×ËÙËÓÑÄÂÕß ÖÚÂÔÕÐËÍÑÄ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ
ÒÓÑÙÇÔÔÂ. ¿ÕÑÕ ÏÇÕÑÆÑÎÑÅËÚÇÔÍËÌ ÒÑÆØÑÆ ÐÂØÑÆËÕ ÛËÓÑÍÑÇ
ÒÓËÏÇÐÇÐËÇ.31 ë 36 ³ÑÊÆÂÐËÇ Ë ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÇ ÓÂÊÄËÕËÇ ÏÇÕÑÆÑÄ
ËÊÖÚÇÐËâ ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÑÅÑ ÔÕÓÑÇÐËâ ÃÇÎÍÑÄ ÑÃÇÔÒÇÚËÎÑ àÕÖ
ÑÃÎÂÔÕß àÐÊËÏÑÎÑÅËË ÚÓÇÊÄÞÚÂÌÐÑ ÃÑÅÂÕÑÌ Ë ÐÂÆÇÉÐÑÌ
ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÑÌ ËÐ×ÑÓÏÂÙËÇÌ.37 ë 40 £ÏÇÔÕÇ Ô ÕÇÏ àÕÑÌ ËÐ×ÑÓÏÂ-
ÙËË ÐÇÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ ÆÎâ ËÆÇÐÕË×ËÍÂÙËË ÅÓÖÒÒ, ÄØÑÆâÜËØ Ä
ÔÑÔÕÂÄ ÂÍÕËÄÐÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ. ¯ÇÑÃØÑÆËÏÑ ÄÞÆÇÎËÕß ×ÓÂÅÏÇÐÕ,
ÐÇÒÑÔÓÇÆÔÕÄÇÐÐÑ ÖÚÂÔÕÄÖáÜËÌ Ä ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÏ ÒÓÑÙÇÔÔÇ.
±ÑÆØÑÆÞ Í ÓÇÛÇÐËá àÕÑÌ ÊÂÆÂÚË ÑÃÔÖÉÆÂáÕÔâ ÐËÉÇ.

¢ÎÂÅÑÆÂÓâ ÓÂÔÛË×ÓÑÄÍÇ ¥¯¬-ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ
ÑÕÆÇÎßÐÞØ ÅÇÐÑÄ Ë ÙÇÎÞØ ÅÇÐÑÏÑÄ, ÍÑÎËÚÇÔÕÄÑ ÃÇÎÍÑÄ, ÆÎâ
ÍÑÕÑÓÞØ ÃÞÎÂ ÖÔÕÂÐÑÄÎÇÐÂ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÂâ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎß-
ÐÑÔÕß, ÒÓÇÄÞÛÂÇÕ 1 000 000. °ÆÐÂÍÑ ÆÂÐÐÑÇ ÓÂÊÐÑÑÃÓÂÊËÇ
ÔÍÑÓÇÇ ÍÂÉÖÜÇÇÔâ, ÕÂÍ ÍÂÍ Ö ÓÂÊÐÞØ ÑÓÅÂÐËÊÏÑÄ ÚÂÔÕÑ ÄÔÕÓÇ-
ÚÂáÕÔâ ÒÑØÑÉËÇ, ÒÓÑËÊÑÛÇÆÛËÇ ÑÕ ÑÆÐÑÅÑ àÄÑÎáÙËÑÐÐÑÅÑ
ÒÓÇÆÍÂ (ÅÑÏÑÎÑÅËÚÐÞÇ) ÃÇÎÍË. ªØ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÇ ÒÑÔÎÇÆÑ-
ÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË ØÂÓÂÍÕÇÓËÊÖáÕÔâ ÄÞÔÑÍÑÌ ÔÕÇÒÇÐßá ËÆÇÐÕËÚ-
ÐÑÔÕË. ¹ÕÑ ÍÂÔÂÇÕÔâ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ, ÕÑ ÑÐË ËÏÇáÕ ÑÆËÐÂÍÑÄÞÇ
ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÇ ÙÇÐÕÓÞ, ÏÇØÂÐËÊÏ ÆÇÌÔÕÄËâ, ÍÑ×ÂÍÕÑÓÞ Ë
ËÐÅËÃËÕÑÓÞ. ±ÑàÕÑÏÖ ÆÎâ ÍÎÂÔÔË×ËÍÂÙËË ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ ÐÂ
ÑÔÐÑÄÂÐËË ÂÐÂÎËÊÂ ËØ ÒÇÓÄËÚÐÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ Ë ÆÎâ ËØ ÑÃÝÇÆË-
ÐÇÐËâ Ä ÔÇÏÇÌÔÕÄÂ ÅÑÏÑÎÑÅËÚÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ ÚÂÔÕÑ ÒÓËÏÇÐâáÕ
ÏÇÕÑÆÞ ÃËÑËÐ×ÑÓÏÂÕËÍË. ³ÎÇÆÖÇÕ ÑÕÏÇÕËÕß, ÚÕÑ ÏÇÕÑÆÞ
ÔÓÂÄÐÇÐËâ (ÄÞÓÂÄÐËÄÂÐËÇ) ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎß-
ÐÑÔÕÇÌ Ë ÐÂØÑÉÆÇÐËâ ÔÕÇÒÇÐË ËÆÇÐÕËÚÐÑÔÕË ØÑÓÑÛÑ ÓÂÊÓÂÃÑ-
ÕÂÐÞ Ë ÂÄÕÑÏÂÕËÊËÓÑÄÂÐÞ, ÒÑàÕÑÏÖ ÆÂÐÐÞÌ ÒÑÆØÑÆ
ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÓÂÃÑÕÂÕß Ô ÃÑÎßÛËÏË ÑÃÝÇÏÂÏË ÆÂÐÐÞØ Ä ÂÄÕÑ-
ÏÂÕËÚÇÔÍÑÏ ÓÇÉËÏÇ. ªÊÄÇÔÕÐÞ ÆÄÇ ÃÂÊÞ ÆÂÐÐÞØ, ËÔÒÑÎßÊÖá-
ÜËÇ ÆÂÐÐÞÌ ÒÑÆØÑÆ ÆÎâ ÍÎÂÔÔË×ËÍÂÙËË ÅËÆÓÑÎÂÊ ì
MEROPS 41 ë 50 Ë CAZY.51 ë 59

£ ÃÂÊÇ ÆÂÐÐÞØMEROPS 41 ë 50 (http://merops.sanger.ac.uk/)
ÔÑÃÓÂÐÞ ÔÄÇÆÇÐËâ Ñ ÒÇÒÕËÆÂÊÂØ Ë ËØ ËÐÅËÃËÕÑÓÂØ. ¥ÄÂ ×ÇÓ-
ÏÇÐÕÂ ÒÑÏÇÜÂáÕ Ä ÑÆÐÑ ÔÇÏÇÌÔÕÄÑ, ÇÔÎË ÔÕÇÒÇÐß ËÆÇÐÕËÚ-
ÐÑÔÕË ËØ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ ÒÓÇÄÞÛÂÇÕ
30%. ³ÇÏÇÌÔÕÄÂ, Ä ÔÄÑá ÑÚÇÓÇÆß, ÑÃÝÇÆËÐâáÕ Ä ÍÎÂÐÞ ì
ÅÓÖÒÒÞ ÔÇÏÇÌÔÕÄ, ÅÑÏÑÎÑÅËÚÐÑÔÕß ÃÇÎÍÑÄ Ä ÍÑÕÑÓÞØ ÐÇ
ÖÆÂÇÕÔâ ÑÒÓÇÆÇÎËÕß ÏÇÕÑÆÂÏË ÂÐÂÎËÊÂ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÑÌ
ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË, ØÑÕâ ÍÑÔÄÇÐÐÞÇ ÒÓËÊÐÂÍË (ÕÂÍËÇ ÍÂÍ
ÔÒÑÔÑÃ ÖÍÎÂÆÍË ÒÑÎËÒÇÒÕËÆÐÑÌ ÙÇÒË Ë ÒÑÓâÆÑÍ ÔÎÇÆÑÄÂÐËâ
ÑÔÕÂÕÍÑÄ ÂÍÕËÄÐÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ Ä ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÑÌ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂ-
ÕÇÎßÐÑÔÕË) ÖÍÂÊÞÄÂáÕ ÐÂ ÄÑÊÏÑÉÐÑÇ ÓÑÆÔÕÄÑ ÆÂÐÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ.
¬ÎÂÐÞ ÑÃÝÇÆËÐâáÕ Ä ÍÎÂÔÔÞ ÒÑ ÕËÒÖ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÏÇØÂ-
ÐËÊÏÂ. ´ÂÍ, ËÊÄÇÔÕÐÞ ÔÇÓËÐÑÄÞÇ, ÕËÑÎÑÄÞÇ, ÂÔÒÂÓÕËÎßÐÞÇ Ë
ÏÇÕÂÎÎ-ÊÂÄËÔËÏÞÇ ÒÓÑÕÇÂÊÞ; ÔÇÓËÐÑÄÞÇ ÒÓÑÕÇÂÊÞ ÓÂÊÃË-
ÄÂáÕÔâ ÐÂ 10 ÍÎÂÐÑÄ, ÍÑÕÑÓÞÇ, Ä ÔÄÑá ÑÚÇÓÇÆß, ÆÇÎâÕÔâ ÐÂ 25
ÔÇÏÇÌÔÕÄ, ÑØÄÂÕÞÄÂáÜËØ 6 886 ÃÇÎÍÑÄ.

£ ÃÂÊÇ ÆÂÐÐÞØ CAZY 51ë 59 (http://afmb.cnrs-mrs.fr/
CAZY/) ÔÑÆÇÓÉÂÕÔâ ÔÄÇÆÇÐËâ Ñ ÅÎËÍÑÊËÆÂÊÂØ, ÅÎËÍÑÊËÎÕÓÂÐ-
Ô×ÇÓÂÊÂØ Ë ÆÓÖÅËØ ×ÇÓÏÇÐÕÂØ, ÍÂÕÂÎËÊËÓÖáÜËØ ÔÑÊÆÂÐËÇ Ë
ÓÂÊÓÞÄ ÅÎËÍÑÊËÆÐÑÌ ÔÄâÊË. ¯Â ÑÔÐÑÄÇ ÂÐÂÎËÊÂ ËÆÇÐÕËÚÐÑÔÕË
ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ ÄÔÇ ÅÎËÍÑÊËÆÂÊÞ ÓÂÊ-
ÃËÕÞ ÐÂ 14 ÍÎÂÐÑÄ, ÑÃÝÇÆËÐâáÜËØ 96 ÔÇÏÇÌÔÕÄ.

¡ÐÂÎËÊ ËÆÇÐÕËÚÐÑÔÕË ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎß-
ÐÑÔÕÇÌ ÒÓËÏÇÐâÎÔâ Ë ÒÓË ÔÑÊÆÂÐËË ÃÂÊÞ ÆÂÐÐÞØ Catalytic
Site Atlas 60, 61 (http://www.ebi.ac.uk/thornton-srv/databases/
CSA/), ØÑÕâ Ë ÐÇ Ô ÙÇÎßá ÑÃÝÇÆËÐÇÐËâ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ Ä ÔÇÏÇÌÔÕÄÂ
ÅÑÏÑÎÑÅËÚÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ. ³ÑÊÆÂÕÇÎË ÃÂÊÞ ÄÞÃÓÂÎË ÑÍÑÎÑ 300
ØÑÓÑÛÑ ËÊÖÚÇÐÐÞØ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ, ÆÎâ ÍÑÕÑÓÞØ ÃÞÎÂ ÖÔÕÂÐÑÄ-
ÎÇÐÂ ÕÓÇØÏÇÓÐÂâ ÔÕÓÖÍÕÖÓÂ. ¥Îâ ÍÂÉÆÑÅÑ ×ÇÓÏÇÐÕÂ ÒÓËÄÇ-
ÆÇÐÞ ÆÂÐÐÞÇ ÑÃ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÂØ, ÑÃÓÂÊÖáÜËØ
ÂÍÕËÄÐÞÌ ÙÇÐÕÓ, Â ÕÂÍÉÇ ÔÒËÔÑÍ ÃÇÎÍÑÄ, ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÂâ
ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕß ÍÑÕÑÓÞØ ÃÎËÊÍÂ (Ô ÄÞÔÑÍÑÌ ÔÕÇÒÇÐßá
ËÆÇÐÕËÚÐÑÔÕË).}

¢ËÑËÐ×ÑÓÏÂÙËÑÐÐÞÇ ÏÇÕÑÆÞ ÂÐÂÎËÊÂ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ
ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ Ë ÖÔÕÂÐÑÄÎÇÐËâ ×ÖÐÍÙËË ÃÇÎÍÂ, ÓÂÔ-
ÔÏÑÕÓÇÐÐÞÇ ÄÞÛÇ, ÒÑÎÖÚËÎË ÛËÓÑÍÑÇ ÓÂÔÒÓÑÔÕÓÂÐÇÐËÇ ÃÎÂ-
ÅÑÆÂÓâ ÃÑÎßÛÑÏÖ ÍÑÎËÚÇÔÕÄÖ ËÔØÑÆÐÞØ ÆÂÐÐÞØ, ÒÑÎÖÚÇÐÐÞØ
ÒÖÕÇÏ ÕÓÂÐÔÎâÙËË ÐÖÍÎÇÑÕËÆÐÞØ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ.
°ÆÐÂÍÑ ×ÖÐÍÙËÑÐÂÎßÐÞÇ ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕË ÃÇÎÍÂ ÑÒÓÇÆÇÎâáÕÔâ
Ä ÒÇÓÄÖáÑÚÇÓÇÆß ÇÅÑ ÕÓÇØÏÇÓÐÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÑÌ, Â ÐÇ ÒÇÓÄËÚÐÑÌ.
·ÑÕâ ÄÞÔÑÍÂâ ÔÕÇÒÇÐß ËÆÇÐÕËÚÐÑÔÕË ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÒÑÔÎÇ-
ÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÑÆËÐÂÍÑÄÑÏÖ ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐ-
ÐÑÏÖ ÔÕÓÑÇÐËá ÂÍÕËÄÐÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ, ÑÃÓÂÕÐÑÇ
ÖÕÄÇÓÉÆÇÐËÇ Ä ÑÃÜÇÏ ÔÎÖÚÂÇ ÐÇÄÇÓÐÑ. ´ÂÍ, ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÂâ
ÕÓËÂÆÂ Ser ëHis ëAsp ÄÔÕÓÇÚÂÇÕÔâ ÍÂÍ Ö ÕÓËÒÔËÐÂ, ÕÂÍ Ë Ö
ÔÖÃÕËÎËÊËÐÂ. ¿ÕË ÃÇÎÍË ËÏÇáÕ ÐÇÅÑÏÑÎÑÅËÚÐÞÇ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂ-
ÕÇÎßÐÑÔÕË ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ, ÓÂÊÐÞÌ ÒÑÓâÆÑÍ ÂÏË-
ÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ, ÄØÑÆâÜËØ Ä ÔÑÔÕÂÄ ÂÍÕËÄÐÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ,
Ë ÓÂÊÐÖá ÖÍÎÂÆÍÖ ÃÇÎÍÑÄÑÌ ÅÎÑÃÖÎÞ. ´ÓËÒÔËÐ ÏÎÇÍÑÒËÕÂá-
ÜËØ Ë ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÞÌ ÔÖÃÕËÎËÊËÐ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâáÕ ÔÑÃÑÌ ÒÓË-
ÏÇÓ ÍÑÐÄÇÓÅÇÐÕÐÑÌ àÄÑÎáÙËË ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ ì ÔÎÖÚÂÌ, ÍÑÅÆÂ
×ÇÓÏÇÐÕÞ, ÔÕÂÓÕÑÄÂÄÛËÇ ÑÕ ÓÂÊÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ, Ä ØÑÆÇ àÄÑÎáÙËË
ÒÓËÑÃÓÇÎË ÑÆËÐÂÍÑÄÑÇ (ÒÑ-ÄËÆËÏÑÏÖ, ÐÂËÃÑÎÇÇ ÑÒÕËÏÂÎß-
ÐÑÇ) ÔÕÓÑÇÐËÇ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ. ¡ÐÂÎËÊ ÒÇÓÄËÚÐÞØ
ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ ÕÂÍËØ ÃÇÎÍÑÄ ÐÇ
ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÖÔÕÂÐÑÄËÕß ÔØÑÆÔÕÄÑ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ.

®ÇÕÑÆÞ ÂÐÂÎËÊÂ ÕÓÇØÏÇÓÐÑÌ (3D) ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÃÇÎÍÑÄ
ÒÑÊÄÑÎâáÕ, Ä ÒÓËÐÙËÒÇ, äÔÒÓÂÄËÕßÔâã Ô àÄÑÎáÙËÑÐÐÑ ÐÇÓÑÆ-
ÔÕÄÇÐÐÞÏË ÃÇÎÍÂÏË, ÑÆÐÂÍÑ Ä ÐÂÔÕÑâÜËÌ ÏÑÏÇÐÕ ÑÐË
ÓÂÊÄËÕÞ ÅÑÓÂÊÆÑ ØÖÉÇ, ÚÇÏ ÏÇÕÑÆÞ ÂÐÂÎËÊÂ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÑÌ
ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË ÃÇÎÍÂ, Ë ÐÂØÑÆâÕÔâ ÐÂ ÔÕÂÆËË ÓÂÊÓÂ-
ÃÑÕÍË, Â ÐÇ ÐÂ ÔÕÂÆËË ÛËÓÑÍÑÅÑ ÒÓËÏÇÐÇÐËâ. ¿ÕÑ ÔÄâÊÂÐÑ,
ÄÑ-ÒÇÓÄÞØ, ÔÑ ÔÎÑÉÐÑÔÕßá ËÊÖÚÂÇÏÞØ ÔËÔÕÇÏ Ë, ÄÑ-ÄÕÑÓÞØ, Ô
ÏÇÐßÛËÏ ÑÃÝÇÏÑÏ ËÔØÑÆÐÞØ ÆÂÐÐÞØ (ÃÇÎÍÑÄ, ÆÎâ ÍÑÕÑÓÞØ
ËÊÄÇÔÕÐÂ ÕÓÇØÏÇÓÐÂâ ÔÕÓÖÍÕÖÓÂ, ÅÑÓÂÊÆÑ ÏÇÐßÛÇ, ÚÇÏ ÃÇÎÍÑÄ,
ÆÎâ ÍÑÕÑÓÞØ ËÊÄÇÔÕÐÂ ÒÇÓÄËÚÐÂâ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕß).
®ÑÉÐÑ ÒÓÇÆÒÑÎÑÉËÕß, ÚÕÑ Ä ÃÖÆÖÜÇÏ ÏÇÕÑÆÞ ÂÐÂÎËÊÂ ÕÓÇØ-
ÏÇÓÐÞØ ÔÕÓÖÍÕÖÓ ÃÇÎÍÑÄ ÒÓËÑÃÓÇÕÖÕ ÃÑÎßÛÇÇ ÊÐÂÚÇÐËÇ,
ÒÑÔÍÑÎßÍÖ ÍÑÎËÚÇÔÕÄÑ ÔÕÓÖÍÕÖÓ Ä ÃÂÊÇ ÆÂÐÐÞØ PDB ÐÇÒÓÇ-
ÓÞÄÐÑ ÓÂÔÕÇÕ, Ë ÕÑÚÐÑÔÕß ÒÓÇÆÔÍÂÊÂÐËâ 3D-ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÃÇÎÍÂ
ÒÑ ÇÅÑ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÑÌ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË ÖÄÇÎËÚËÄÂÇÕÔâ.
°ÃÊÑÓ ÐÇÍÑÕÑÓÞØÏÇÕÑÆÑÄ ÒÑËÔÍÂ ×ÖÐÍÙËÑÐÂÎßÐÞØ ÙÇÐÕÓÑÄ Ô
ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËÇÏ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞØ ÆÂÐÐÞØ ÒÓËÄÇÆÇÐ Ä ÓÂÃÑÕÇ 63.

®ÇÕÑÆ, ÒÓËÅÑÆÐÞÌ ÆÎâ ÍÎÂÔÔË×ËÍÂÙËË ÂÍÕËÄÐÞØ ÙÇÐÕÓÑÄ
×ÇÓÏÇÐÕÑÄ Ë ÙÇÐÕÓÑÄ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ ÔÖÃÔÕÓÂÕÑÄ (ÎËÅÂÐÆÑÄ ËÎË
ÍÑ×ÂÍÕÑÓÑÄ) ÒÑ ÕÓÇØÏÇÓÐÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ ÃÇÎÍÂ ÒÓÇÆÎÑÉÇÐ Ä
ÓÂÃÑÕÇ 64. µÚËÕÞÄÂâ, ÚÕÑ Ö 70% ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ ÂÍÕËÄÐÞÇ ÙÇÐÕÓÞ
ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÞ Ä ÐÂËÃÑÎßÛÇÌ ÒÑÎÑÔÕË (cavity) ÃÇÎÍÑÄÑÌ ÅÎÑ-
ÃÖÎÞ,65 ÏÑÉÐÑ ÑÅÓÂÐËÚËÕßÔâ ÕÇÏË ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÏË ÑÔÕÂÕ-
ÍÂÏË ÃÇÎÍÂ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÑÃÓÂÊÖáÕ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕß ÒÑÎÑÔÕË. ´ÂÍËÇ
ÑÔÕÂÕÍË ÏÑÅÖÕ ÃÞÕß ÐÂÌÆÇÐÞ ÂÄÕÑÏÂÕËÚÇÔÍË. £ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ
ÕÂÍÑÅÑ ÒÑËÔÍÂ ÏÑÉÐÑ ÒÑÎÖÚËÕß ×ËÊËÍÑ-ØËÏËÚÇÔÍËÌ äÒÑÓÕ-
ÓÇÕã ÒÑÎÑÔÕË ì ÓÂÔÒÓÇÆÇÎÇÐËÇ Ä ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇ ÊÂÓâÆÑÄ,

}±ÑËÔÍ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÜËØ ÃÇÎÍÑÄ ÃÞÎ ÑÔÖÜÇÔÕÄÎÇÐ ÏÇÕÑÆÑÏ BLAST
(Basic Local Alignment Search Tool).62
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ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÅÓÖÒÒ, ÔÒÑÔÑÃÐÞØ ÃÞÕß ÆÑÐÑÓÂÏË ËÎË ÂÍÙÇÒ-
ÕÑÓÂÏË ÄÑÆÑÓÑÆÐÑÌ ÔÄâÊË, ÅËÆÓÑ×ÑÃÐÞØ Ë ÅËÆÓÑ×ËÎßÐÞØ
ÖÚÂÔÕÍÑÄ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË. ªÔÒÑÎßÊÖâ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐËÇ ÒÑÎÑÔÕË Ä
ÄËÆÇ ÅÓÂ×Â, ÅÆÇ ÄÇÓÛËÐÂÏË âÄÎâáÕÔâ ÂÕÑÏÞ, Â ÓÇÃÓÂÏË ì
ÓÂÔÔÕÑâÐËâ ÏÇÉÆÖ ÐËÏË, ÏÑÉÐÑ ÔÓÂÄÐËÕß ÆÄÂ ÃÇÎÍÂ ÐÇÊÂÄË-
ÔËÏÑ ÑÕ ËØ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÑÌ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË Ë ÐÂÌÕË
ÐÂËÃÑÎßÛËÇ ÑÃÜËÇ àÎÇÏÇÐÕÞ Ô ÒÑÏÑÜßáÂÎÅÑÓËÕÏÂÐÂØÑÉÆÇ-
ÐËâ ÐÂËÃÑÎßÛÇÅÑ ÑÃÜÇÅÑ ÒÑÆÅÓÂ×Â. ´ÂÍËÏ ÒÖÕÇÏ ÃÞÎË ÐÂÌ-
ÆÇÐÞ ÙÇÐÕÓÞ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ ÔÖÃÔÕÓÂÕÑÄ ÆÎâ ÔÖÃÕËÎËÊËÐÂ Ë
ÕÓËÒÔËÐÂ, Â ÕÂÍÉÇ ÆÎâ ËÊÑÏÇÓÂÊÞ ØÑÓËÊÏÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ,
ÒÑÎÖÚÇÐÐÑÌ ËÊ ÓÂÊÐÞØ ËÔÕÑÚÐËÍÑÄ, ÔÑ ÔÕÇÒÇÐßá ËÆÇÐÕËÚÐÑÔÕË
ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ<20%, Ë ÙÇÐÕÓÞ ÔÄâÊÞ-
ÄÂÐËâ NADH Ä ÐÇÔÍÑÎßÍËØ ÐÇÓÑÆÔÕÄÇÐÐÞØ ÑÍÔËÆÑÓÇÆÖÍÕÂÊÂØ.

·ÑÕâ ÆÂÐÐÞÌ ÏÇÕÑÆ ÒÓËÏÇÐËÏ ÆÎâ ÂÐÂÎËÊÂ ÙÇÐÕÓÑÄ ÔÄâ-
ÊÞÄÂÐËâ ÔÖÃÔÕÓÂÕÑÄ, ÑÆÐÂÍÑ ÑÐ, ÒÑ-ÄËÆËÏÑÏÖ, ÐÇÒÓËÅÑÆÇÐ
ÆÎâ ÒÑËÔÍÂ ÔÂÏËØ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ. ¿ÕÑ ÔÄâÊÂÐÑ Ô ÕÇÏ,
ÚÕÑ, ÐÂÒÓËÏÇÓ, Ä ÔÇÓËÐÑÄÞØ ÅËÆÓÑÎÂÊÂØ Ô ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÌ
ÕÓËÂÆÑÌ Ser ëHis ëAsp ÐÂ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË ÃÇÎÍÑÄÑÌ ÅÎÑÃÖÎÞ
ÐÂØÑÆËÕÔâ ÕÑÎßÍÑ ÑÔÕÂÕÑÍ ÔÇÓËÐÂ, Â ÑÔÕÂÕÍË ÅËÔÕËÆËÐÂ Ë
ÂÔÒÂÓÂÅËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ ÒÑÅÓÖÉÇÐÞ ÄÅÎÖÃß ÃÇÎÍÂ.

®ÇÕÑÆ ÍÎÂÔÔË×ËÍÂÙËË ÃÇÎÍÑÄ ÒÑ ÐÂÎËÚËá ÍÎÂÔÕÇÓÑÄ ËÊ
ÐÇÔÍÑÎßÍËØ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ, ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÐÞØ ÑÆË-
ÐÂÍÑÄÞÏ ÑÃÓÂÊÑÏ Ä ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇ, ÒÓÇÆÎÑÉÇÐ Ä ÓÂÃÑÕÇ 66

(ÏÇÕÑÆ ÅÇÑÏÇÕÓËÚÇÔÍËØ ËÐÄÂÓËÂÐÕÑÄ). ¥Îâ ÍÂÉÆÑÅÑ ÃÇÎÍÂ
ÒÇÓÇÃËÓÂáÕÔâ ÄÔÇ ÄÑÊÏÑÉÐÞÇ ÅÓÖÒÒÞ ËÊ ÐÇÔÍÑÎßÍËØ ÂÏËÐÑ-
ÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ, ÆÎâ ÍÂÉÆÑÌ ÅÓÖÒÒÞ ÄÞÚËÔÎâáÕÔâ ÅÇÑ-
ÏÇÕÓËÚÇÔÍËÇ ËÐÄÂÓËÂÐÕÞ ì ÕÇ ÒÂÓÂÏÇÕÓÞ, ÆÎâ ÄÞÚËÔÎÇÐËâ
ÍÑÕÑÓÞØ ËÔÒÑÎßÊÖáÕÔâ ÍÑÑÓÆËÐÂÕÞ ÂÕÑÏÑÄ, ÐÑ ÍÑÕÑÓÞÇ ÐÇ
ÊÂÄËÔâÕ ÑÕ ÕÓÂÐÔÎâÙËÌ Ë ÒÑÄÑÓÑÕÑÄ ÔËÔÕÇÏÞ ÑÕÔÚÇÕÂ (ÒÓË-
ÏÇÓÞ ÅÇÑÏÇÕÓËÚÇÔÍËØ ËÐÄÂÓËÂÐÕÑÄ ì ÓÂÔÔÕÑâÐËÇ ÏÇÉÆÖ
ÆÄÖÏâ ÂÕÑÏÂÏË, ÑÃÝÇÏ ÕÇÕÓÂàÆÓÂ, ÑÃÓÂÊÑÄÂÐÐÑÅÑ ÚÇÕÞÓßÏâ
ÂÕÑÏÂÏË). ¬ÂÉÆÑÌ ÅÓÖÒÒÇ ÑÔÕÂÕÍÑÄ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖÇÕ ÑÆÐÂ ÕÑÚÍÂ
Ä n-ÏÇÓÐÑÏ ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇ (n ì ÄÞÃÓÂÐÐÑÇ ÚËÔÎÑ ËÐÄÂÓËÂÐ-
ÕÑÄ), Â ÍÂÉÆÑÏÖ ÃÇÎÍÖ ì ÏÐÑÉÇÔÕÄÑ ÕÂÍËØ ÕÑÚÇÍ. ±ÓÑÄÇÆâ
ÖÍÂÊÂÐÐÖá ÒÓÑÙÇÆÖÓÖ ÆÎâ ÄÔÇØ ÃÇÎÍÑÄ, ÏÑÉÐÑ ÄÞÆÇÎËÕß
ÑÃÎÂÔÕË n-ÏÇÓÐÑÅÑ ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÂ, Ä ÍÑÕÑÓÞØ ÍÑÐÙÇÐÕÓË-
ÓÖáÕÔâ ÕÑÚÍË, ÑÕÄÇÚÂáÜËÇ ÓÂÊÐÞÏ ÃÇÎÍÂÏ. ¥Îâ ÄÔÇØ àÕËØ
ÃÇÎÍÑÄ ØÂÓÂÍÕÇÓÐÑ ÑÆËÐÂÍÑÄÑÇ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÅÓÖÒÒ ÂÏËÐÑ-
ÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ Ä ÃÇÎÍÑÄÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ. ¥ÂÐÐÞÌ ÏÇÕÑÆ
ÒÑÊÄÑÎËÎ ÑÃÐÂÓÖÉËÕß ÑÔÕÂÕÍË ÂÍÕËÄÐÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ ÆÎâ ÏÐÑÅËØ
×ÇÓÏÇÐÕÑÄ, ÄÍÎáÚÂâ ÙËÔÕÇËÐÑÄÞÇ ÒÓÑÕÇÂÊÞ, ÍÔËÎÂÐÂÊÞ Ë
b-ÎÂÍÕÂÏÂÊÞ. °ÃÔÖÉÆÂÇÏÞÌ ÏÇÕÑÆ ØÑÓÑÛ ÕÇÏ, ÚÕÑ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ
ÐÂØÑÆËÕß ÑÃÜËÇ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÇ àÎÇÏÇÐÕÞ ÆÎâ ÓÂÊÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ
ÂÄÕÑÏÂÕËÚÇÔÍË, ÒÓË àÕÑÏ ÐÇ ÕÓÇÃÖÇÕÔâ ÒÓÇÆÄÂÓËÕÇÎßÐÑ ÖÔÕÂ-
ÐÂÄÎËÄÂÕß, ÍÂÍËÇ àÎÇÏÇÐÕÞ ÏÑÅÖÕ ÃÞÕß ÑÃÜËÏË Ö ËÔÔÎÇÆÖÇ-
ÏÞØ ÃÇÎÍÑÄ. °Ð ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÐÂØÑÆËÕß ÑÃÜËÇ àÎÇÏÇÐÕÞ ÆÂÉÇ
ÕÂÏ, ÅÆÇ ËØ ÐÇ ÒÓÇÆÒÑÎÂÅÂÎÑÔß ÑÃÐÂÓÖÉËÕß.

£ ÆÓÖÅÑÏ ÒÑÆØÑÆÇ ÐÂ ÑÔÐÑÄÇ àÍÔÒÇÓÕÐÞØ ÊÐÂÐËÌ Ë ÎËÕÇÓÂ-
ÕÖÓÐÞØ ÆÂÐÐÞØ ÊÂÆÂÇÕÔâ ÉÇÎÂÇÏÑÇ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÂÏËÐÑÍË-
ÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ ËÎË ÑÕÆÇÎßÐÞØ ÂÕÑÏÑÄ Ä ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇ,{

ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÜÇÇ, ÐÂÒÓËÏÇÓ, ÂÍÕËÄÐÑÏÖ ÙÇÐÕÓÖ ×ÇÓÏÇÐÕÂ, Â
ÒÓÑÅÓÂÏÏÂ ÒÑËÔÍÂ ÐÂØÑÆËÕ ÒÑÆØÑÆâÜËÇ ÃÇÎÍË Ä ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÑÌ
ÃÂÊÇ.

£ÒÇÓÄÞÇ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÕß ÛÂÃÎÑÐÞ ÆÎâ ÍÎÂÔÔË×ËÍÂÙËË ÃÇÎ-
ÍÑÄ ÃÞÎÑ ÒÓÇÆÎÑÉÇÐÑ Ä ÓÂÃÑÕÂØ 67, 68 (graph-theoretic appro-
ach). ¬ÂÉÆÞÌ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÌ ÑÔÕÂÕÑÍ ÊÂÆÂÇÕÔâ ÄÇÍÕÑÓÑÏ,
ÒÓÑÄÇÆÇÐÐÞÏ ÏÇÉÆÖ ÆÄÖÏâ ÂÕÑÏÂÏË, ÍÑÕÑÓÞÇ ÑÒÓÇÆÇÎâáÕÔâ
ÕËÒÑÏ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÑÅÑ ÑÔÕÂÕÍÂ. £ÊÂËÏÐÑÇ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËÇ
ÆÄÖØ ÄÇÍÕÑÓÑÄ Ä ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇ ÑÒÓÇÆÇÎâÇÕÔâ ÓÂÔÔÕÑâÐËâÏË
ÏÇÉÆÖ ËØ ÐÂÚÂÎÂÏË, ÍÑÐÙÂÏË Ë ÙÇÐÕÓÂÏË. ºÂÃÎÑÐÑÏ
âÄÎâÇÕÔâ ÐÂÃÑÓ ÄÇÍÕÑÓÑÄ Ë ÏÂÕÓËÙÂ ÕÓÑÇÍ ÓÂÔÔÕÑâÐËÌ ÏÇÉÆÖ
ÐËÏË, ÊÂÆÂÐÐÞÌ Ä ÄËÆÇ ÅÓÂ×Â, ÅÆÇ ÍÂÉÆÑÏÖ ÖÊÎÖ ÅÓÂ×Â
ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖÇÕ ÄÇÍÕÑÓ (ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÌ ÑÔÕÂÕÑÍ), Â ÍÂÉÆÑÏÖ
ÓÇÃÓÖ ì àÎÇÏÇÐÕ ÏÂÕÓËÙÞ ÓÂÔÔÕÑâÐËÌ. ¥Îâ ÒÑËÔÍÂ ÔÑÄÒÂÆÇ-
ÐËÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÃÇÎÍÂ ÒÑ ÛÂÃÎÑÐÖ ËÔÒÑÎßÊÖÇÕÔâ ÑÆËÐ ËÊ

ÂÎÅÑÓËÕÏÑÄ ÐÂØÑÉÆÇÐËâ ËÊÑÏÑÓ×ËÊÏÂ ÅÓÂ×ÑÄ. ¥ÂÐÐÞÌ
ÏÇÕÑÆ ÓÇÂÎËÊÑÄÂÐ Ä ÒÓÑÅÓÂÏÏÇ ASSAM, Ô ÒÑÏÑÜßá ÍÑÕÑÓÑÌ
ÖÆÂÎÑÔß ÒÓÂÄËÎßÐÑ ÐÂÌÕË ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÖá ÕÓËÂÆÖ Ser ëHis ë
Asp, ÙËÐÍ-ÔÄâÊÞÄÂáÜËÌ ÔÂÌÕ ÕÇÓÏÑÎËÊËÐÂ (Ë ÒÑØÑÉËØ ×ÇÓ-
ÏÇÐÕÑÄ) Ë ÏÐÑÉÇÔÕÄÑ ÆÓÖÅËØ ×ÖÐÍÙËÑÐÂÎßÐÞØ ÙÇÐÕÓÑÄ ÃÇÎ-
ÍÑÄ.

°ÚÇÄËÆÐÞÌ ÒÖÕß ÖÔÑÄÇÓÛÇÐÔÕÄÑÄÂÐËâ ÆÂÐÐÑÅÑ ÏÇÕÑÆÂ ì
ÒÇÓÇØÑÆ ÑÕ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐËâ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÑÅÑ ÑÔÕÂÕÍÂ Ä ÄËÆÇ
ÄÇÍÕÑÓÂ (ÚÕÑ ÆÂÇÕ ÎËÛÐáá ÔÕÇÒÇÐß ÑÔÇÄÑÌ ÔËÏÏÇÕÓËË) Í
ÍÑÑÓÆËÐÂÕÂÏ ÑÕÆÇÎßÐÞØ ÂÕÑÏÑÄ. ¥ÂÐÐÞÌ ÒÑÆØÑÆ ÓÇÂÎËÊÑÄÂÐ
Ä ÒÓÑÅÓÂÏÏÂØ TESS Ë JESS.69 ë 71 £ ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÛÂÃÎÑÐÂ ÃÞÎË
ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐÞ ÍÑÑÓÆËÐÂÕÞ ÂÕÑÏÑÄ (ËÊ ÒÇÓÄËÚÐÑÌ ÃÂÊÞ ÆÂÐ-
ÐÞØ PDB) ÕÇØ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ, ÆÎâ ÍÑÕÑÓÞØ ÃÞÎÂ
ÖÔÕÂÐÑÄÎÇÐÂ ×ÖÐÍÙËÑÐÂÎßÐÂâ ÊÐÂÚËÏÑÔÕß. ¿ÕÑÕ ÒÖÕß ÒÓËÄÇÎ
Í ÔÑÊÆÂÐËá ÃÂÊÞ ÆÂÐÐÞØ PROCAT 70 (http://www.biochem.
ucl.ac.uk/bsm/PROCAT/), ÔÑÆÇÓÉÂÜÇÌ ÆÂÐÐÞÇ ÑÃ ÂÍÕËÄÐÞØ
ÙÇÐÕÓÂØ Ä ÔÕÓÖÍÕÖÓÂØ ÃÇÎÍÑÄ.

£ ÒÇÓÇÚËÔÎÇÐÐÞØ ÄÞÛÇ ÏÇÕÑÆÂØ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÎËÔß ÆÂÐÐÞÇ
ÕÑÎßÍÑ Ñ ÕÓÇØÏÇÓÐÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ ÃÇÎÍÑÄ. °ÐË ÍÂÍ ÃÞ ÒÓÑÕËÄÑ-
ÒÑÔÕÂÄÎâÎËÔß ÏÇÕÑÆÂÏ, Ä ÑÔÐÑÄÇ ÍÑÕÑÓÞØ ÎÇÉÂÕ ÆÂÐÐÞÇ
ÕÑÎßÍÑ Ñ ÒÇÓÄËÚÐÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÑÌ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂ-
ÕÇÎßÐÑÔÕË. £ ÓÇÂÎßÐÑÌ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÔÍÑÌ ÒÓÂÍÕËÍÇ ÆÎâ ÑÒÓÇ-
ÆÇÎÇÐËâ ×ÖÐÍÙËÑÐÂÎßÐÑÌ ÊÐÂÚËÏÑÔÕË ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÑÅÑ
ÑÔÕÂÕÍÂ ËÔÒÑÎßÊÖáÕ ÑÃÂ ÒÑÆØÑÆÂ.

®ÇÕÑÆ àÄÑÎáÙËÑÐÐÞØ ÔÎÇÆÑÄ (Evolutionary Trace) 72

ÔÑÔÕÑËÕ Ä ÐÂØÑÉÆÇÐËË ÄÞÃÑÓÍË ÅÑÏÑÎÑÅËÚÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ
(ÑÃÞÚÐÑ ÂÄÕÑÏÂÕËÚÇÔÍË, ÏÇÕÑÆÑÏ BLAST), Ä ÏÐÑÉÇÔÕÄÇÐÐÑÏ
ÄÞÓÂÄÐËÄÂÐËË àÕËØ ÃÇÎÍÑÄ Ë, ÐÂÍÑÐÇÙ, Ä ÒÑÔÕÓÑÇÐËË ÆÇÐÆÓÑ-
ÅÓÂÏÏÞ (ÆÇÓÇÄÂ) ÒÑ ÆÂÐÐÞÏ ÄÞÓÂÄÐËÄÂÐËâ. ¬ÂÉÆÑÏÖ ÍÑÐÇÚ-
ÐÑÏÖ ÖÊÎÖ ÆÇÓÇÄÂ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖÇÕ ÓÇÂÎßÐÞÌ ÃÇÎÑÍ, Â ÍÂÉÆÑÏÖ
ÒÓÑÏÇÉÖÕÑÚÐÑÏÖ ÖÊÎÖ ì ÐÇÍËÌ ÅËÒÑÕÇÕËÚÇÔÍËÌ ÃÇÎÑÍ, ÐÂÊÞ-
ÄÂÇÏÞÌ àÄÑÎáÙËÑÐÐÞÏ ÒÓÇÆÛÇÔÕÄÇÐÐËÍÑÏ, Ä ÒÑÔÎÇÆÑÄÂ-
ÕÇÎßÐÑÔÕË ÍÑÕÑÓÑÅÑ ËÊÄÇÔÕÐÂ ÕÑÎßÍÑ ÕÂ ÚÂÔÕß ÂÏËÐÑÍËÔ-
ÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ, ÍÑÕÑÓÂâ ÑÆËÐÂÍÑÄÂ Ö ÃÇÎÍÑÄ ÄÔÇØ ÆÑÚÇÓÐËØ
ÖÊÎÑÄ. ´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÇ ÑÔÕÂÕÍË ËÔØÑÆÐÑÅÑ
ÃÇÎÍÂ ÏÑÉÐÑ ÓÂÐÉËÓÑÄÂÕß ÑÕ ÔÂÏÞØ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞØ, ÍÑÕÑ-
ÓÞÇ ÑÆËÐÂÍÑÄÞ Ö ÄÔÇØ ÅÑÏÑÎÑÅËÚÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ ÄÞÃÑÓÍË, ÆÑ
ÔÂÏÞØ ÄÂÓËÂÃÇÎßÐÞØ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÑÕÎËÚÂáÕÔâ Ö ËÔØÑÆÐÑÅÑ
ÃÇÎÍÂ Ë ÇÅÑ ÃÎËÉÂÌÛÇÅÑ ÓÑÆÔÕÄÇÐÐËÍÂ. ¬ÑÎËÚÇÔÕÄÇÐÐÑÌ
ÏÇÓÑÌ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÑÔÕË âÄÎâÇÕÔâ ÅÎÖÃËÐÂ ÖÊÎÂ Ä ÆÇÐÆÓÑ-
ÅÓÂÏÏÇ, ÐÂ ÍÑÕÑÓÑÏ ÒÓÑËÊÑÛÎÑ ÓÂÔØÑÉÆÇÐËÇ. £ÞÃÓÂÄ
ÑÔÕÂÕÍË Ô ÑÒÓÇÆÇÎÇÐÐÑÌ ÔÕÇÒÇÐßá ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÑÔÕË, ÏÑÉÐÑ
ÄÞÆÇÎËÕß ÍÎÂÔÕÇÓÞ ÕÇØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ, ÍÑÕÑÓÞÇ, ÔÑÅÎÂÔÐÑ ÔÕÓÖÍ-
ÕÖÓÐÞÏ ÆÂÐÐÞÏ, ÐÂØÑÆâÕÔâ Ä ÍÑÐÕÂÍÕÇ ÆÓÖÅ Ô ÆÓÖÅÑÏ. ³Ö-
ÜÇÔÕÄÖÇÕ ÍÑÓÓÇÎâÙËâ ÏÇÉÆÖ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞÏË ÍÎÂÔÕÇÓÂÏË Ë
×ÖÐÍÙËÑÐÂÎßÐÞÏË ÔÂÌÕÂÏË ÃÇÎÍÂ. ®ÇÕÑÆ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÒÓÂ-
ÄËÎßÐÑ ÑÒÓÇÆÇÎËÕß ÑÕ 70 ÆÑ 90% ×ÖÐÍÙËÑÐÂÎßÐÞØ ÙÇÐÕÓÑÄ.

IV. ¬ÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍË ÄÂÉÐÞÇ ÅÓÖÒÒÞ Ë
ÔÕÓÖÍÕÖÓÑÑÃÓÂÊÖáÜËÇ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÞ
ÂÍÕËÄÐÞØ ÙÇÐÕÓÑÄ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ
°ÕÄÇÕ ÐÂ ÄÑÒÓÑÔ, ÍÂÍËÇ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÞ ÚÂÜÇ ÄÔÇÅÑ ÑÃÓÂÊÖáÕ
ÂÍÕËÄÐÞÇ ÙÇÐÕÓÞ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ, ÃÞÎ ÒÑÎÖÚÇÐ ÐÂ ÑÔÐÑÄÇ ÔÓÂÄÐÇ-
ÐËâ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ Ä ÃÇÎÍÂØ, ÑÃÝÇÆËÐÇÐ-
ÐÞØ Ä ÑÆÐÑ ÍÓÖÒÐÑÇ ÔÇÏÇÌÔÕÄÑ 11, 73, 74 ¢ÞÎ ÒÓÑÄÇÆÇÐ ÂÐÂÎËÊ
ÓÇÊÖÎßÕÂÕÑÄ ÄÞÓÂÄÐËÄÂÐËâ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ ÃÑÎßÛËØ
ÔÇÏÇÌÔÕÄ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ, ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐÐÞØ Ä ÃÂÊÇ ÆÂÐÐÞØ HSSP
(http://www.sander.embl-heidelberg.de/hssp/).

°ÃÞÚÐÑ ÄÞÓÂÄÐËÄÂÐËÇ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâáÕ Ä ÄËÆÇ ÕÂÃÎËÙ,
ÒÑÎÖÚÇÐÐÞØ ÐÂÎÑÉÇÐËÇÏ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË ÃÇÎÍÑÄ ÐÂ
ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕß, ÄÊâÕÖá Ä ÄËÆÇ ÃÂÊÑÄÑÌ. ¬ÑÐÔÇÓÄÂÕËÄ-
ÐÞÇ àÎÇÏÇÐÕÞ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË ÄÞâÄÎâáÕ ÄËÊÖÂÎßÐÞÏ
ÔÓÂÄÐÇÐËÇÏ. °ÚÇÄËÆÐÑ, ÆÂÐÐÞÌ ÏÇÕÑÆ ÔÕÂÐÑÄËÕÔâ ÏÂÎÑ-
ËÐ×ÑÓÏÂÕËÄÐÞÏ Ë Ä ÄÞÔÛÇÌ ÔÕÇÒÇÐË ÐÇÖÆÑÄÎÇÕÄÑÓËÕÇÎßÐÞÏ,
ÍÑÅÆÂ ÐÖÉÐÑ ÔÓÂÄÐËÄÂÕß ÃÑÎßÛÇ ÕÓÇØ ë ÒâÕË ÃÇÎÍÑÄ. ¦ÅÑ
ÏÑÉÐÑ ÂÄÕÑÏÂÕËÊËÓÑÄÂÕß, ÑÒÓÇÆÇÎââ ÍÑÎËÚÇÔÕÄÇÐÐÑ
ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÑÔÕß ÒÑÎÑÉÇÐËâ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ Ä ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎß-
ÐÑÔÕË. °ÆÐËÏ ËÊ ÍÑÎËÚÇÔÕÄÇÐÐÞØ ÍÓËÕÇÓËÇÄ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄ-
ÐÑÔÕË ÒÑÎÑÉÇÐËâ ÍÂÉÆÑÌ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÞ Ä ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎß-

{¯ÂÃÑÓ ÑÅÓÂÐËÚÇÐËÌ ÐÂ ÕËÒÞ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ ËÎË ÂÕÑÏÑÄ
Ë ÐÂ ËØ ÄÊÂËÏÐÑÇ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËÇ Ä ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇ ÑÃÞÚÐÑ ÐÂÊÞÄÂÇÕÔâ
ÛÂÃÎÑÐÑÏ (template), ØÑÕâ ÕÇÓÏËÐÑÎÑÅËâ ÏÑÉÇÕ ÑÕÎËÚÂÕßÔâ Ö ÓÂÊÐÞØ
ÂÄÕÑÓÑÄ.
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ÐÑÔÕË ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ ÃÇÎÍÂ ÏÑÉÇÕ ÔÎÖÉËÕß ÔÕÂÕËÔÕËÚÇÔÍËÌ
ÍÓËÕÇÓËÌ Ä ×ÑÓÏÇ àÐÕÓÑÒËË ºÇÐÐÑÐÂ.75 ë 77 ©ÂÏÇÕËÏ, ÚÕÑ Ä
ÕÇÑÓËË ËÐ×ÑÓÏÂÙËË àÐÕÓÑÒËâ ºÇÐÐÑÐÂ âÄÎâÇÕÔâ ÑÆÐÑÌ ËÊ
ÐÂËÃÑÎÇÇ ÄÂÉÐÞØ ×ÖÐÍÙËÌ. ¿ÕÂ ×ÖÐÍÙËâ ÃÞÎÂ ÄÄÇÆÇÐÂ ÍÂÍ
ÏÇÓÂ ÔÕÇÒÇÐË ÐÇÑÒÓÇÆÇÎÇÐÐÑÔÕË, ØÂÓÂÍÕÇÓËÊÖáÜÂâ ÕÑ ËÎË
ËÐÑÇ ÔÑÃÞÕËÇ, ËÏÇáÜÇÇ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐÐÖá ÄÇÓÑâÕÐÑÔÕß. ±ÓË
àÕÑÏ ËÐ×ÑÓÏÂÙËá ÏÑÉÐÑ ÑÒÓÇÆÇÎËÕß ÍÂÍ ÏÇÓÖ ÍÑÎËÚÇÔÕÄÂ
ÐÇÑÒÓÇÆÇÎÇÐÐÑÔÕË, ÍÑÕÑÓÂâ ÖÕÑÚÐâÇÕÔâ ÒÑÔÎÇ ÒÑÎÖÚÇÐËâ
ÔÑÑÃÜÇÐËâ. ¶ÑÓÏÂÎßÐÑ ÍÑÎËÚÇÔÕÄÑ ËÐ×ÑÓÏÂÙËË ÒÓÇÆÔÕÂ-
ÄÎâÇÕÔâ ÓÂÊÐÑÔÕßá ÏÇÉÆÖ ËÐ×ÑÓÏÂÙËÑÐÐÞÏË àÐÕÓÑÒËâÏË
ÆÑ Ë ÒÑÔÎÇ ÔÑÄÇÓÛÇÐËâ ÑÒÞÕÂ (ÒÑÎÖÚÇÐËâ ÔÑÑÃÜÇÐËâ).
ªÐ×ÑÓÏÂÙËÑÐÐÂâ àÐÕÓÑÒËâ (àÐÕÓÑÒËâ ºÇÐÐÑÐÂ) âÄÎâÇÕÔâ Ä
ÄÞÔÛÇÌ ÔÕÇÒÇÐË ÖÆÑÃÐÑÌ ×ÖÐÍÙËÇÌ ÒÓË ÔÓÂÄÐÇÐËË ÓÑÆÔÕÄÇÐ-
ÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ Ô ÓÂÊÎËÚÐÑÌ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕßá ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ.
±ÓÑÙÇÆÖÓÂ ÄÞÓÂÄÐËÄÂÐËâ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ ÑÕÐÑÔËÕÇ-
ÎßÐÑ ÍÂÍÑÅÑ-ÎËÃÑ ÓÇÒÇÓÐÑÅÑ ÃÇÎÍÂ ÊÂÍÎáÚÂÇÕÔâ Ä ÓÂÔÒÑÎÑÉÇ-
ÐËË ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ ÑÆÐÂ ÐÂÆ ÆÓÖÅÑÌ Ô
×ËÍÔÂÙËÇÌ ÅÑÏÑÎÑÅËÚÐÞØ ÖÚÂÔÕÍÑÄ Ë ÄÞâÄÎÇÐËÇÏ Ë àÎËÏËÐË-
ÓÑÄÂÐËÇÏ ÄÔÕÂÄÑÍ. ±ÓË ÔÓÂÄÐÇÐËË ÃÑÎßÛÑÅÑ ÚËÔÎÂ ÃÇÎÍÑÄ
ÏÑÉÐÑ Ô ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑÌ ÕÑÚÐÑÔÕßá ÓÂÔÔÚËÕÂÕß ÄÇÓÑâÕÐÑÔÕß
ÐÂØÑÉÆÇÐËâ ÕÑÌ ËÎË ËÐÑÌ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÞ Ä ÍÂÉÆÑÌ ÒÑÊËÙËË
ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË ÃÇÎÍÑÄ. ¿ÕÂ ÄÇÓÑâÕÐÑÔÕß ÑÒÓÇÆÇÎâÇÕÔâ
ÍÂÍ ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÂâ ÚÂÔÕÑÕÂ ÒÑâÄÎÇÐËâ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÞ ÕËÒÂ i Ä
ÆÂÐÐÑÌ ÒÑÊËÙËË j. ¥Îâ ÍÂÉÆÑÌ ÒÑÊËÙËË Ä ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË
ÃÇÎÍÂ ÆÎâ ÄÔÇØ 20 ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ÄÞÚËÔÎÇÐÂ ×ÖÐÍ-
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£ÂÉÐÑÌ ÑÔÑÃÇÐÐÑÔÕßá àÕÑÌ ×ÖÐÍÙËË âÄÎâÇÕÔâ ÕÑ, ÚÕÑ ÑÐÂ
ÃÎËÊÍÂ Í ÐÖÎá ÍÂÍ ÆÎâ ÔÑÃÞÕËÌ, ÒÓÑËÔØÑÆâÜËØ Ô ÄÞÔÑÍÑÌ
ÄÇÓÑâÕÐÑÔÕßá (p j

i ? 1), ÕÂÍ Ë ÆÎâ ÔÑÃÞÕËÌ Ô ÐËÊÍÑÌ ÄÇÓÑâÕ-
ÐÑÔÕßá (p j

i ? 0). £ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÄÞÚËÔÎÇÐËâ àÐÕÓÑÒËËºÇÐÐÑÐÂ
Ä ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË ÃÇÎÍÂ ÏÑÅÖÕ ÃÞÕß ÑÃÐÂÓÖÉÇÐÞ ÒÑÊË-
ÙËË, ÍÑÕÑÓÞÇ âÄÎâáÕÔâ ÑÃÜËÏË (ÂÃÔÑÎáÕÐÑ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄ-
ÐÞÏË) ÆÎâ ÄÔÇÅÑ ÃÑÎßÛÑÅÑ ÔÇÏÇÌÔÕÄÂ ÃÇÎÍÑÄ. ¿ÕÑ ÒÑÊËÙËâ, Ä
ÍÑÕÑÓÑÌ ÄÇÓÑâÕÐÑÔÕß ÒÑâÄÎÇÐËâ ÆÂÐÐÑÌ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÞ
ÃÎËÊÍÂ Í ÇÆËÐËÙÇ, Ä ÕÑ ÄÓÇÏâ ÍÂÍ ÄÔÇØ ÑÔÕÂÎßÐÞØ ì ÃÎËÊÍÂ Í
ÐÖÎá. £ÞÔÑÍËÇ ÊÐÂÚÇÐËâ àÐÕÓÑÒËË ºÇÐÐÑÐÂ ØÂÓÂÍÕÇÓÐÞ ÆÎâ
ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ, ÒÑÊËÙËË ÍÑÕÑÓÞØ Ä ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË
ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ ÄÂÓËÂÃÇÎßÐÞ, ÐËÊÍËÇìÆÎâ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ, ÒÑÊË-
ÙËË ÍÑÕÑÓÞØ Ä ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ ÍÑÐÔÇÓÄÂ-
ÕËÄÐÞ. £ ÒÓÇÆÇÎÇ ÒÓË p j

i ? 1 (ÂÃÔÑÎáÕÐÂâ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÑÔÕß)
Hj ? 0 (ÓËÔ. 1).

³ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËÇÏ ÍÓËÕÇÓËâ àÐÕÓÑÒËË ºÇÐÐÑÐÂ ÃÞÎË
ÒÓÑÂÐÂÎËÊËÓÑÄÂÐÞ ÔÖÒÇÓÔÇÏÇÌÔÕÄÂ ÃÇÎÍÑÄ, ÃÂÊÑÄÞÏË ÆÎâ
ÍÑÕÑÓÞØ âÄÎâáÕÔâ ÕÓËÒÔËÐ/ØËÏÑÕÓËÒÔËÐ, ÔÖÃÕËÎËÊËÐ, ÎËÒÂ-
ÊÂ, ÙËÕÑØÓÑÏ ³-ÑÍÔËÆÂÊÂ, ÒÇÒÔËÐ/ÒÇÒÔËÐÑÅÇÐ), ÇÐÑÎÂÊÂ, ÎÂÍ-
ÕÂÕÆÇÅËÆÓÑÅÇÐÂÊÂ, ¥¯¬ÂÊÂ, ÂÏËÐÑÂÙËÎ-Õ²¯¬-ÔËÐÕÇÕÂÊÂ Ë
ÎËÊÑÙËÏ.73, 74 ªÔÔÎÇÆÖÇÏÂâ ÄÞÃÑÓÍÂ ÔÇÏÇÌÔÕÄ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ
ÄÍÎáÚÂÇÕ 2 281 ÃÇÎÑÍ ÑÃÜÇÌ ÆÎËÐÑÌ Ä 249 252 ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ-
ÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÂ.

¡ÐÂÎËÊ ÒÑÊÄÑÎËÎ ÄÞâÄËÕß ÔÎÇÆÖáÜËÇ ÊÂÍÑÐÑÏÇÓÐÑÔÕË.
1. ±ÓË ÄÞÓÂÄÐËÄÂÐËË ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ Ä

×ÇÓÏÇÐÕÂØ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÞ, ÑÃÓÂÊÖáÜËÇ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ
ÂÍÕËÄÐÞÌ ÙÇÐÕÓ, ÄÔÇÅÆÂ ÒÓÑâÄÎâáÕÔâ ÍÂÍ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞÇ
àÎÇÏÇÐÕÞ.

2. ±ÓË ÔÓÂÄÐÇÐËË ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ ÅÎË-
ÙËÐ Ë ÂÔÒÂÓÂÅËÐÑÄÂâ ÍËÔÎÑÕÂ ÐÂËÃÑÎÇÇ ÚÂÔÕÑ ÒÓÑâÄÎâáÕ ÔÇÃâ
ÍÂÍ ÂÃÔÑÎáÕÐÑ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞÇ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÞ.

³ ÐÂÛÇÌ ÕÑÚÍË ÊÓÇÐËâ, ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâÇÕ ËÐÕÇÓÇÔ ÓÂÔÔÏÑÕÓÇ-
ÐËÇ ÒÓÇÆÇÎßÐÑ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞØ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ, ÆÎâ ÍÑÕÑÓÞØ
Hj=0 (ËÎË ÃÎËÊÍÂ Í ÐÖÎá). ¯ÇÔÍÑÎßÍÑ ÐÇÑÉËÆÂÐÐÞÏ ÓÇÊÖÎß-
ÕÂÕÑÏ ÂÐÂÎËÊÂ âÄËÎÑÔß ÕÑ, ÚÕÑ ÐÂËÃÑÎÇÇ ÚÂÔÕÑ Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ
ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÑÌ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÞ ÄÞÔÕÖÒÂÇÕ ÅÎËÙËÐ. £ÕÑÓÑÇ
ÏÇÔÕÑ ÊÂÐËÏÂÇÕ ÂÔÒÂÓÂÅËÐÑÄÂâ ÍËÔÎÑÕÂ, ÒÓË àÕÑÏ Ä ÔÖÏÏÇ
ÅÎËÙËÐ Ë ÂÔÒÂÓÂÅËÐÑÄÂâ ÍËÔÎÑÕÂ ÔÑÔÕÂÄÎâáÕ ÒÓËÏÇÓÐÑ ÕÓÇÕß
ÑÕ ÄÔÇØ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞØ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ.

¢ÞÎ ÒÓÑÄÇÆÇÐ ÓÇÌÕËÐÅ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ ÒÑ ÒÓÑâÄÎÇÐËá ÍÑÐ-
ÔÇÓÄÂÕËÄÐÑÔÕË Ä ËÊÖÚÇÐÐÞØ ÔÇÏÇÌÔÕÄÂØ. ³ àÕÑÌ ÙÇÎßá ÆÎâ
ÍÂÉÆÑÌ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÞ ÃÞÎÂ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐÂ ÚÂÔÕÑÕÂ ÇÇ ÄÔÕÓÇÚÂÇ-
ÏÑÔÕË ÍÂÍ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÑÅÑ àÎÇÏÇÐÕÂ (Hj& 0) Ô ÐÑÓÏËÓÑÄÍÑÌ
ÐÂ ÑÃÜÇÇ ÚËÔÎÑ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞØ ÒÑÊËÙËÌ ÆÎâ ÄÔÇØ ÂÏËÐÑÍË-
ÔÎÑÕ Ä ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐÐÞØ ÔÇÏÇÌÔÕÄÂØ. ²ÇÌÕËÐÅ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÑÔÕË
ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ ÆÎâ ÆÄÖØ ÍÎÂÔÔÑÄ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ ì ÅËÆÓÑÎÂÊ Ë
ÑÍÔËÆÑÓÇÆÖÍÕÂÊì ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐ ÐÂ ÓËÔ. 2. ¯ÇÔÏÑÕÓâ ÐÂ ÓÂÊÎË-
ÚËÇ ÓÇÂÍÙËÌ, ÍÂÕÂÎËÊËÓÖÇÏÞØ àÕËÏË ×ÇÓÏÇÐÕÂÏË, ØÂÓÂÍÕÇÓ
ÓÂÔÒÓÇÆÇÎÇÐËâ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞØ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË
ÔÑÄÒÂÆÂÇÕ.

£ËÆÐÑ, ÚÕÑ ÅÎËÙËÐ, ÂÔÒÂÓÂÅËÐÑÄÂâ ÍËÔÎÑÕÂ, ÙËÔÕÇËÐ, ÒÓÑ-
ÎËÐ, ÂÓÅËÐËÐ Ë ÅËÔÕËÆËÐ ÐÂËÃÑÎÇÇ ÚÂÔÕÑ ÒÓÑâÄÎâáÕ ÔÇÃâ ÍÂÍ
ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞÇ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÞ Ä ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÒÑÔÎÇÆÑ-
ÄÂÕÇÎßÐÑÔÕâØ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ, àÕË ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÞ ÔÑÔÕÂÄÎâáÕ
*60% ÄÔÇØ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞØ ÒÑÊËÙËÌ. ®ÇÕËÑÐËÐ Ë ËÊÑÎÇÌÙËÐ
ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÐËÍÑÅÆÂ ÐÇ ÃÞÄÂáÕ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞÏË.

¯ÂËÃÑÎÇÇ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞÇ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÞ ÎÑÅËÚÐÑ ÓÂÊÆÇ-
ÎËÕß ÐÂ ÆÄÇ ÒÓËÐÙËÒËÂÎßÐÑ ÓÂÊÐÞÇ ÅÓÖÒÒÞ, Â ËÏÇÐÐÑ, ÐÂ
ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÞ, ÖÚÂÔÕÄÖáÜËÇ Ä àÎÇÏÇÐÕÂÓÐÞØ ÂÍÕÂØ ÂÍÕËÄÂ-
ÙËË ÏÑÎÇÍÖÎ ÔÖÃÔÕÓÂÕÂ Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÍËÔÎÑÕ Ë ÑÔÐÑÄÂÐËÌ
(ÂÔÒÂÓÂÅËÐÑÄÂâ ÍËÔÎÑÕÂ, ÅËÔÕËÆËÐ Ë ÂÓÅËÐËÐ), Ë ÂÏËÐÑÍËÔ-
ÎÑÕÞ, ×ÑÓÏËÓÖáÜËÇ ÂÓØËÕÇÍÕÑÐËÍÖ ÂÍÕËÄÐÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ (ÅÎË-
ÙËÐ, ÙËÔÕÇËÐ, ÒÓÑÎËÐ).

¯ËÉÇ ÐÂÏË ÃÖÆÇÕ ÆÂÐÑ ×ËÊËÍÑ-ØËÏËÚÇÔÍÑÇ ÑÃÝâÔÐÇÐËÇ
ÓÑÎË ÍËÔÎÑÕ Ë ÑÔÐÑÄÂÐËÌ, Â ÕÂÍÉÇ ÔÕÓÖÍÕÖÓÑÑÃÓÂÊÖáÜËØ
ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ (ÅÎËÙËÐÂ, ÒÓÑÎËÐÂ, ÙËÔÕÇËÐÂ) Ä ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄ-
ÐÑÏ ÍÂÕÂÎËÊÇ ÐÂ ÒÓËÏÇÓÇ ÅËÆÓÑÎÂÊ.

V. ¬ÎÂÔÔË×ËÍÂÙËâ ÅËÆÓÑÎÂÊ ÒÑ ÕËÒÂÏ
ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ Ë ÏÇØÂÐËÊÏÂÏ
ÍÂÕÂÎËÊÂ
±ÓË ÑÃÔÖÉÆÇÐËË ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÂÍÕËÄÐÞØ ÙÇÐÕÓÑÄ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ
ÐÇÑÃØÑÆËÏÑ ÓÂÊÅÓÂÐËÚËÕß ÆÄÇ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÇ ÔÑÔÕÂÄÎâáÜËÇ
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²ËÔ. 1. ±ÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐËÇ ÄÞÓÂÄÐËÄÂÐËâ ÔÇÏÇÌÔÕÄÂ ÍÂÔÒÂÊÞ (HSSP ÍÑÆ
1Ôp3) Ä ×ÑÓÏÇ àÐÕÓÑÒËË ºÇÐÐÑÐÂ. ¡ÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÇ ÑÔÕÂÕÍË ÂÍÕËÄ-
ÐÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ ÑÃÄÇÆÇÐÞ.
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ÂÍÕËÄÐÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ ì ÔÑÓÃÙËÑÐÐÞÌ ÒÑÆÙÇÐÕÓ, ÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÞÌ
ÊÂ ÔÄâÊÞÄÂÐËÇ, ×ËÍÔÂÙËá Ë ÑÓËÇÐÕÂÙËá ÔÖÃÔÕÓÂÕÑÄ (ÔÄÑÌÔÕÄÂ
àÕÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ ÑÒÓÇÆÇÎâáÕ ÔÒÇÙË×ËÚÐÑÔÕß ×ÇÓÏÇÐÕÂ),1 ë 3 Ë
ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ ÒÑÆÙÇÐÕÓ, ÑÔÖÜÇÔÕÄÎâáÜËÌ ØËÏËÚÇÔÍÑÇ ÒÓÇ-
ÄÓÂÜÇÐËÇ ÏÑÎÇÍÖÎ ÔÖÃÔÕÓÂÕÂ Ë ËÔÒÑÎßÊÖáÜËÌ ÆÎâ àÕËØ ÙÇÎÇÌ
ÑÃÜËÌ ÍËÔÎÑÕÐÑ-ÑÔÐÑ'ÄÐÞÌ ÍÂÕÂÎËÊ.4 ë 6

±Ñ ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ Ë ×ÖÐÍÙËâÏ ÅËÆÓÑÎÂÊÞ ÚÓÇÊÄÞÚÂÌÐÑ ÏÐÑ-
ÅÑÑÃÓÂÊÐÞ. ±ÑÏËÏÑ ÕÓÂÆËÙËÑÐÐÞØ ÊÂÆÂÚ ÓÂÔÜÇÒÎÇÐËâ ÃËÑ-
ÒÑÎËÏÇÓÑÄ (ÃÇÎÍÑÄ, ÐÖÍÎÇËÐÑÄÞØ ÍËÔÎÑÕ, ÒÑÎËÔÂØÂÓËÆÑÄ) ÐÂ
ÔÑÔÕÂÄÎâáÜËÇ ÏÑÐÑÏÇÓÞ, ÅËÆÓÑÎÂÊÞ ËÅÓÂáÕ ÄÞÆÂáÜÖáÔâ
ÓÑÎß Ä ÓâÆÇ ÒÓËÐÙËÒËÂÎßÐÑ ÄÂÉÐÞØ ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ, ÕÂÍËØ ÍÂÍ
ÓÇÅÖÎâÙËâ ×ËÃÓËÐÑÎËÊÂ Ë ÕÓÑÏÃÑÎËÊÂ,78 ë 80 ÂÒÑÒÕÑÊ,81 ë 83

ÒÇÓÇÆÂÚÂ ÔËÅÐÂÎÂ Ä ÔËÔÕÇÏÂØ ×ÑÔ×ÑÓËÎËÓÑÄÂÐËâ ë ÆÇ×ÑÔ×Ñ-
ÓËÎËÓÑÄÂÐËâ ÃÇÎÍÑÄ,84 ë 88 ÓÇÔÕÓËÍÙËâ Ë ÏÑÆË×ËÍÂÙËâ
¥¯¬,89, 90 ÖÔÕÑÌÚËÄÑÔÕß Í ÂÐÕËÃËÑÕËÍÂÏ,91, 92 ÔÑÓÕËÓÑÄÍÂ
ÃÇÎÍÑÄ ÒÑ ÒÓËÐÙËÒÖ äÐÖÉÇÐ ë ÐÇ ÐÖÉÇÐã,93 ë 95 ÒÓÑÄÇÆÇÐËÇ
ÐÇÓÄÐÑÅÑ ËÏÒÖÎßÔÂ,96 ÓÂÊÄËÕËÇ ÍÂÐÙÇÓÑÅÇÐÇÊÂ.97 £ ÓÂÏÍÂØ
ÕÓÂÆËÙËÑÐÐÑÌ ÍÎÂÔÔË×ËÍÂÙËË ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ, ÒÓËÐâÕÑÌ ®ÇÉÆÖ-
ÐÂÓÑÆÐÞÏ ÔÑáÊÑÏ ÃËÑØËÏËÍÑÄ, ÅËÆÓÑÎÂÊÞ ÍÎÂÔÔË×ËÙËÓÖáÕ
ÒÑ ÕËÒÖ ÒÓÑÄÑÆËÏÑÌ ÓÇÂÍÙËË (ÅËÆÓÑÎËÊ) Ë ÔÒÇÙË×ËÚÐÑÔÕË
×ÇÓÏÇÐÕÂ (ÔÕÓÖÍÕÖÓÂ ËÔÒÑÎßÊÖÇÏÑÅÑ ÔÖÃÔÕÓÂÕÂ). £ ÐÂÔÕÑâÜÇÇ
ÄÓÇÏâ ÐÇÔÑÄÇÓÛÇÐÔÕÄÑ ÆÂÐÐÑÌ ÐÑÏÇÐÍÎÂÕÖÓÞ ÔÕÂÐÑÄËÕÔâ ÄÔÇ
ÃÑÎÇÇ ÑÚÇÄËÆÐÞÏ. ³ ÑÆÐÑÌ ÔÕÑÓÑÐÞ, ÏÐÑÅËÇ ×ÇÓÏÇÐÕÞ ÐÇ
ÑÃÎÂÆÂáÕ ÂÃÔÑÎáÕÐÑÌ ÔÒÇÙË×ËÚÐÑÔÕßá Ë, ÃÑÎÇÇ ÕÑÅÑ, ÒÓÑ-
âÄÎâáÕ ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÕËÒÑÄ ÂÍÕËÄÐÑÔÕË. ³ ÆÓÖÅÑÌ ÔÕÑÓÑÐÞ,
ÏÐÑÅËÇ ×ÇÓÏÇÐÕÞ, ØÂÓÂÍ-ÕÇÓËÊÖáÜËÇÔâ ÑÆÐÑÌ ÔÒÇÙË×ËÚ-
ÐÑÔÕßá Ë ËÔÒÑÎßÊÖáÜËÇ ÑÆËÐ Ë ÕÑÕ ÉÇ ÔÖÃÔÕÓÂÕ, ÒÓËÐÙËÒË-
ÂÎßÐÑ ÓÂÊÎËÚÂáÕÔâ ÒÑ ÒÇÓÄËÚÐÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ, ÔÑÔÕÂÄÖ
ÂÍÕËÄÐÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ Ë ÖÍÎÂÆÍÇ ÒÑÎËÒÇÒÕËÆÐÑÌ ÙÇÒË.

ªÊÖÚÂâ ÎËÕÇÓÂÕÖÓÐÞÇ ÆÂÐÐÞÇ, ÒÑÔÄâÜÇÐÐÞÇ ÏÇØÂÐËÊÏÂÏ
ÆÇÌÔÕÄËâ ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÅËÆÓÑÎÂÊ, ÏÑÉÐÑ ÔÆÇÎÂÕß ÄÞÄÑÆ, ÚÕÑ,
ÐÇÔÏÑÕÓâ ÐÂ ÃÑÎßÛÑÇ ÓÂÊÐÑÑÃÓÂÊËÇ ÔÂÏËØ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ, ÔÖ-
ÜÇÔÕÄÖÇÕ ÐÇÃÑÎßÛÑÇ ÍÑÎËÚÇÔÕÄÑ ÒÓËÐÙËÒËÂÎßÐÑ ÓÂÊÐÞØ
ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ.73, 74, 98

¤ËÆÓÑÎÂÊÞ ÓÂÊÎËÚÂáÕÔâ ÒÓËÓÑÆÑÌ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ
ÅÓÖÒÒ, ÂÍÕËÄËÓÖáÜËØ ÏÑÎÇÍÖÎÖ ÄÑÆÞ Ä ÒÓÑÙÇÔÔÇ ÅËÆÓÑÎËÕË-
ÚÇÔÍÑÅÑ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙËÍÎÂ. £ ÒÓËÐÙËÒÇ, àÕÂ ËÐ×ÑÓÏÂÙËâ
ÊÂÎÑÉÇÐÂ Ä ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ ÃÇÎÍÂ. ´ÓÖÆÐÑÔÕß
ÊÂÍÎáÚÂÇÕÔâ Ä ÑÆÐÑÊÐÂÚÐÑÌ ËÆÇÐÕË×ËÍÂÙËË ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÌ
ÅÓÖÒÒÞ Ë ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÄÑÆÞ, ÒÑÆÄÇÓÅÛÇÌÔâ ÂÍÕËÄÂÙËË. ¡ÍÕËÄ-
ÐÞÌ ÙÇÐÕÓ ÏÑÉÇÕ ÔÑÆÇÓÉÂÕß ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÏÑÎÇÍÖÎ ÄÑÆÞ, ËÊ
ÍÑÕÑÓÞØ ÕÑÎßÍÑ ÑÆÐÂ ÂÍÕËÄËÓÖÇÕÔâ Ä ÒÓÑÙÇÔÔÇ ÍÂÕÂÎËÊÂ.

³ÓÂÄÐËÕÇÎßÐÞÌ ÂÐÂÎËÊ ÔÑÔÕÂÄÂ ÂÍÕËÄÐÞØ ÙÇÐÕÓÑÄ ÅËÆÓÑ-
ÎÂÊ Ë ÏÇØÂÐËÊÏÑÄ ÂÍÕËÄÂÙËË ÄÑÆÞ ÒÑÊÄÑÎËÎ ÄÞâÄËÕß ÚÇÕÞÓÇ
ÑÔÐÑÄÐÞØ ÕËÒÂ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ, ÐÇÒÑÔÓÇÆÔÕÄÇÐÐÑ
ÖÚÂÔÕÄÖáÜËØ Ä ÂÍÕËÄÂÙËË ÄÑÆÞ.

1. ¤ËÆÓÑÎÂÊÞ Ô ÂÔÒÂÓÂÅËÐÑÄÑÌ ËÎË ÅÎÖÕÂÏËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑ-
ÕÑÌ Ä ÂÍÕËÄÐÑÏ ÙÇÐÕÓÇ (ÒÇÒÔËÐ Ë ÓÇÕÓÑÄËÓÖÔÐÞÇ ÒÇÒÔËÐÞ,
ÅÎËÍÑÊËÆÂÊÞ, ÆÇÅÂÎÑÅÇÐÂÊÞ Ë àÒÑÍÔËÆÅËÆÓÑÎÂÊÞ);

2. ¤ËÆÓÑÎÂÊÞ Ô ÑÔÕÂÕÍÑÏ ÅËÔÕËÆËÐÂ Ä ÂÍÕËÄÐÑÏ ÙÇÐÕÓÇ
(ÓËÃÑÐÖÍÎÇÂÊÞ ì ÒÂÐÍÓÇÂÕËÚÇÔÍÂâ ÓËÃÑÐÖÍÎÇÂÊÂ Ë ÃÂÓÐÂÊÂ,
ÍËÔÎÞÇ ×ÑÔ×ÂÕÂÊÞ, ÅËÆÓÑÎÂÊÞ Ô ÕÓËÂÆÑÌ Ser ëHis ëAsp Ë ÇÇ
ËÊÑÏÑÓ×ÐÞÏË ÊÂÏÇÜÇÐËâÏË, ÕËÑÎÑÄÞÇ ÅËÆÓÑÎÂÊÞ);

3. ¸ËÐÍ-ÊÂÄËÔËÏÞÇ ÅËÆÓÑÎÂÊÞ, cÑÆÇÓÉÂÜËÇ Ä ÂÍÕËÄÐÑÏ
ÙÇÐÕÓÇ ÑÆËÐ (ÍÂÓÃÑÍÔËÒÇÒÕËÆÂÊÂ ¡) ËÎË ÆÄÂ (ÜÇÎÑÚÐÂâ
×ÑÔ×ÂÕÂÊÂ, ÑÓÅÂÐÑ×ÑÔ×ÂÕÅËÆÓÑÎÂÊÂ) ËÑÐÂ ÙËÐÍÂ, ËÔÒÑÎßÊÖÇ-
ÏÞØ ÆÎâ ÂÍÕËÄÂÙËË ÄÑÆÞ Ë ÔÖÃÔÕÓÂÕÂ;

4. ®ÂÅÐËÌ-ÊÂÄËÔËÏÞÇ ÅËÆÓÑÎÂÊÞ (×ÇÓÏÇÐÕÞ ÕËÒÂ ÐÇÑÓÅÂ-
ÐËÚÇÔÍÑÌ ÒËÓÑ×ÑÔ×ÂÕÂÊÞ, ÂÓËÎÔÖÎß×ÂÕÂÊÞ).

£ ÔËÎÖ ÃÑÎßÛÑÅÑ ÚËÔÎÂ Ë ÄÂÉÐÑÔÕË ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâÇÕÔâ ÙÇÎÇ-
ÔÑÑÃÓÂÊÐÞÏ ÄÞÆÇÎËÕß ÑÕÆÇÎßÐÞÌ ÒÑÆÕËÒ ÅËÆÓÑÎÂÊ, ÔÑÆÇÓÉÂ-
ÜËØ ÑÔÕÂÕÑÍ ÔÇÓËÐÂ, ÙËÔÕÇËÐÂ ËÎË ÕÓÇÑÐËÐÂ Ë ÙÇÒß ÒÇÓÇÐÑÔÂ
ÒÓÑÕÑÐÂ, ÍÑÕÑÓÂâ ÂÍÕËÄËÓÖÇÕ ÅËÆÓÑÍÔËÎßÐÖá ËÎË ÔÖÎß×-
ÅËÆÓËÎßÐÖá ÅÓÖÒÒÖ (ÒÑÆÕËÒ ÐÖÍÎÇÑ×ËÎ ë ËÏËÆÂÊÑÎ ë ÂÔÒÂÓÂ-
ÅËÐÑÄÂâ (ÅÎÖÕÂÏËÐÑÄÂâ) ÍËÔÎÑÕÂ). ¿ÕË ×ÇÓÏÇÐÕÞ Ä ÒÓÑÙÇÔÔÇ
ÍÂÕÂÎËÊÂ ÑÃÓÂÊÖáÕ ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ ÖÔÕÑÌÚËÄÞÇ ËÆÇÐÕË×ËÙËÓÑ-
ÄÂÐÐÞÇ ÒÓÑÏÇÉÖÕÑÚÐÞÇ ÔÑÇÆËÐÇÐËâ ÂÙËÎ×ÇÓÏÇÐÕÐÑÌ ÒÓË-
ÓÑÆÞ.

¡ÐÂÎËÊ ÏÇØÂÐËÊÏÑÄ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÓÇÂÍÙËÌ ÒÑÍÂÊÞÄÂÇÕ,
ÚÕÑ ÂÔÒÂÓÂÅËÐÑÄÂâ ÍËÔÎÑÕÂ Ë ÅËÔÕËÆËÐ ËÅÓÂáÕ ÒÓËÐÙËÒË-

ÂÎßÐÑ ÄÂÉÐÖá ÓÑÎß Ä ÃÑÎßÛËÐÔÕÄÇ ÕËÒÑÄ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ
ÙÇÐÕÓÑÄ. ®ÇØÂÐËÊÏÞ ÍÂÕÂÎËÊÂ ÅËÆÓÑÎÂÊÂÏË ÒÓËÄÇÆÇÐÞ ÐÂ
ÔØÇÏÂØ, ÍÑÕÑÓÞÇ ØÑÕâ Ë âÄÎâáÕÔâ ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ ÒÓËÃÎËÉÇÐ-
ÐÞÏË Ë ÏÑÅÖÕ ÐÇ ÑÕÓÂÉÂÕß ÐÇÍÑÕÑÓÞØ ÆÇÕÂÎÇÌ ÏÇØÂÐËÊÏÑÄ
ÓÇÂÍÙËÌ, ÑÆÐÂÍÑ ÄÍÎáÚÂáÕ ÅÎÂÄÐÞÇ ÔÕÂÆËË ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ ì
ÂÍÕËÄÂÙËá ÄÑÆÞ Ë ÅËÆÓÑÎËÊ ÔÖÃÔÕÓÂÕÂ.

1. ¤ËÆÓÑÎÂÊÞ Ô ÂÔÒÂÓÂÅËÐÑÄÑÌ ËÎË ÅÎÖÕÂÏËÐÑÄÑÌ
ÍËÔÎÑÕÑÌ Ä ÂÍÕËÄÐÑÏ ÙÇÐÕÓÇ

¤ËÆÓÑÎÂÊÞ Ô ÂÔÒÂÓÂÅËÐÑÄÑÌ ËÎË ÅÎÖÕÂÏËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÑÌ Ä
ÂÍÕËÄÐÑÏ ÙÇÐÕÓÇ ÓÂÔÜÇÒÎâáÕ ÔÎÑÉÐÑà×ËÓÐÞÇ, ÂÏËÆÐÞÇ Ë
ÅÎËÍÑÊËÆÐÞÇ ÔÄâÊË. ¬ÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ ÙÇÐÕÓ àÕËØ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ
ÔÑÆÇÓÉËÕ ÆÄÇ ËÎË ÃÑÎÇÇ ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÞØ ÅÓÖÒÒ.4, 6 ¯ÇÆËÔÔÑ-
ÙËËÓÑÄÂÐÐÂâ ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÂâ ÅÓÖÒÒÂ ÄÞÔÕÖÒÂÇÕ Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ
àÎÇÍÕÓÑ×ËÎÂ Ë ÒÓËÐËÏÂÇÕ ÖÚÂÔÕËÇ Ä ÂÍÕËÄÂÙËË ÔÖÃÔÕÓÂÕÂ
ÍÂÍ ÑÃÑÃÜÇÐÐÂâ ÍËÔÎÑÕÂ, Â ÆÇÒÓÑÕÑÐËÓÑÄÂÐÐÂâ ÅÓÖÒÒÂ ì Ä
ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÐÖÍÎÇÑ×ËÎÂ ÒÓË ÂÍÕËÄÂÙËË ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÄÑÆÞ.4, 5

°ÃÞÚÐÑ ×ÇÓÏÇÐÕÞ àÕÑÌ ÅÓÖÒÒÞ ØÂÓÂÍÕÇÓËÊÖáÕÔâ ÏÂÍÔËÏÖ-
ÏÑÏ ÂÍÕËÄÐÑÔÕË ÒÓË ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÐËÊÍËØ ÊÐÂÚÇÐËâØ pH.
´ËÒËÚÐÞÏË ÒÓÇÆÔÕÂÄËÕÇÎâÏË àÕÑÌ ÅÓÖÒÒÞ ÅËÆÓÑÎÂÊ
âÄÎâáÕÔâ ÒÇÒÔËÐ (ÒÓÑÕÇÂÊÂ) Ë ÎËÊÑÙËÏ (ÅÎËÍÑÊËÆÂÊÂ).99, 100 £
ÒÇÒÔËÐÇ ÐÑÔËÕÇÎâÏË ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÞØ ÅÓÖÒÒ âÄÎâáÕÔâ Asp-32 Ë
Asp-215, ÑÃÓÂÊÖáÜËÇ ÄÑÆÑÓÑÆÐÖá ÔÄâÊß ÆÓÖÅ Ô ÆÓÖÅÑÏ Ë Ô
ÏÑÎÇÍÖÎÑÌ ÄÑÆÞ, ÂÕÂÍÖáÜÇÌ ÔÖÃÔÕÓÂÕ (ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÑÇ
ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÑÔÕÂÕÍÑÄ Asp-32 Ë Asp-215 ÒÑÍÂÊÂÐÑ ÐÂ
ÓËÔ. 3). ±ÓË ÑÒÕËÏÂÎßÐÞØ ÊÐÂÚÇÐËâØ pH ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÂâ
ÅÓÖÒÒÂ Asp-32 ËÑÐËÊËÓÑÄÂÐÂ, Â ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÂâ ÅÓÖÒÒÂ Asp-
215 ÐÂØÑÆËÕÔâ Ä ÐÇÆËÔÔÑÙËËÓÑÄÂÐÐÑÌ ×ÑÓÏÇ. ±ÓÑÙÇÔÔÞ, ÒÓÑ-
ËÔØÑÆâÜËÇ Ä ÂÍÕËÄÐÑÏÙÇÐÕÓÇ, ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐÞÐÂ ÔØÇÏÇ 1.99 ë 103

±ÓÑÕÇÂÊÂ ÄËÓÖÔÂ ËÏÏÖÐÑÆÇ×ËÙËÕÂ ÚÇÎÑÄÇÍÂ (ÓÇÕÓÑÄËÓÖÔ-
ÐÞÌ ÒÇÒÔËÐ) ËÏÇÇÕ ÕÂÍÑÌ ÉÇ ÏÇØÂÐËÊÏ ÆÇÌÔÕÄËâ, ÐÑ ÆÄÂ
ÑÔÕÂÕÍÂ ÂÔÒÂÓÂÅËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ (Asp-25) ÐÂØÑÆâÕÔâ Ä ÆÄÖØ
ÑÆËÐÂÍÑÄÞØ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂØ. ±ÓÇÆÒÑÎÂÅÂÇÕÔâ, ÚÕÑ ÒËÜÇÄÂÓË-
ÕÇÎßÐÞÌ ÒÇÒÔËÐ ÉËÄÑÕÐÞØ ÒÓÑËÊÑÛÇÎ ÑÕ ÃÇÎÍÂ-ÒÓÇÆÛÇÔÕÄÇÐ-
ÐËÍÂ, ÒÑØÑÉÇÅÑ ÐÂ ÓÇÕÓÑÄËÓÖÔÐÞÌ ÒÇÒÔËÐ, ÒÖÕÇÏ ÆÖÃÎËÍÂÙËË
Ë ÍÑÐÍÂÕÇÐÂÙËË ÅÇÐÑÄ. £ÒÑÔÎÇÆÔÕÄËË àÄÑÎáÙËâ ÒÇÒÔËÐÂ ÒÓË-
ÄÇÎÂ Í ËÊÏÇÐÇÐËá ÎÑÍÂÎßÐÞØ ÑÍÓÖÉÇÐËÌ ÆÄÖØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ ÂÔÒÂ-
ÓÂÅËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ Ë ÖÎÖÚÛÇÐËá ÇÅÑ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ
ÔÄÑÌÔÕÄ.104

¡ÍÕËÄÐÞÌ ÙÇÐÕÓ ÅÎËÍÑÊËÆÂÊ ÕÂÍÉÇ ÔÑÆÇÓÉËÕ ÆÄÂ ÑÔÕÂÕÍÂ
ÂÔÒÂÓÂÅËÐÑÄÑÌ (ËÎË ÅÎÖÕÂÏËÐÑÄÑÌ) ÍËÔÎÑÕÞ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÓÂÔÒÑ-
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²ËÔ. 3. ¡ÍÕËÄÐÞÌ ÙÇÐÕÓ ÒÇÒÔËÐÂ (PDB ÍÑÆ 1êh). £ÞÆÇÎÇÐÞ ÑÔÕÂÕÍË
ÂÍÕËÄÐÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ.
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ÎÂÅÂáÕÔâ ÒÑ ÓÂÊÐÞÇ ÔÕÑÓÑÐÞ ÑÕ ÅËÆÓÑÎËÊÖÇÏÑÌ ÔÄâÊË. °ÆÐÂ
ËÊ ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÞØ ÅÓÖÒÒ (ÐÇËÑÐËÊËÓÑÄÂÐÐÂâ) ÂÍÕËÄËÓÖÇÕ ÔÖÃ-
ÔÕÓÂÕ ÒÖÕÇÏ ÒÇÓÇÐÑÔÂ ÒÓÑÕÑÐÂ Ë ÔÑÊÆÂÇÕ ÆÇ×ËÙËÕ àÎÇÍÕÓÑÐ-
ÐÑÌ ÒÎÑÕÐÑÔÕË ÐÂ ÖÅÎÇÓÑÆÐÑÏ ÂÕÑÏÇ ÓÂÔÜÇÒÎâÇÏÑÌ ÔÄâÊË.
£ÕÑÓÂâ ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÂâ ÅÓÖÒÒÂ ÏÑÉÇÕ ÂÍÕËÄËÓÑÄÂÕß ÏÑÎÇÍÖÎÖ
ÄÑÆÞ (ÏÇØÂÐËÊÏ Ô ÑÃÓÂÜÇÐËÇÏ ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËË ÂÕÑÏÂ ÖÅÎÇ-
ÓÑÆÂ) ËÎË ÐÂÒÓâÏÖá ÂÕÂÍÑÄÂÕß ÔÖÃÔÕÓÂÕ Ô ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇÏ
ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÂ, ÍÑÕÑÓÞÌ ÄÒÑÔÎÇÆÔÕÄËË ÓÂÊÓÖÛÂÇÕÔâ ÏÑÎÇ-
ÍÖÎÑÌ ÄÑÆÞ (ÏÇØÂÐËÊÏ Ô ÔÑØÓÂÐÇÐËÇÏ ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËË).105, 106

±Ñ àÕÑÏÖ ÏÇØÂÐËÊÏÖ ÆÇÌÔÕÄÖáÕ ÎËÊÑÙËÏ 107 ë 109 Ë ØËÕË-
ÐÂÊÞ.110, 111

³ÓÂÄÐËÕÇÎßÐÑ ÐÇÆÂÄÐÑ ÃÞÎË ÖÔÕÂÐÑÄÎÇÐÞ ÕÓÇØÏÇÓÐÞÇ
ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÆÇÅÂÎÑÅÇÐÂÊ.112, 113 ªÐÕÇÓÇÔ Í àÕÑÌ ÅÓÖÒÒÇ ×ÇÓÏÇÐ-
ÕÑÄ ÄÞÊÄÂÐ ÒÑÕÇÐÙËÂÎßÐÑÌ ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕßá ËØ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËâ
ÆÎâ ÓÂÊÎÑÉÇÐËâ ÅÂÎÑÅÇÐÔÑÆÇÓÉÂÜËØ ÑÓÅÂÐËÚÇÔÍËØ ÊÂÅÓâÊÐË-
ÕÇÎÇÌ ÑÍÓÖÉÂáÜÇÌ ÔÓÇÆÞ. ¡ÍÕËÄÐÞÌ ÙÇÐÕÓ ÆÇÅÂÎÑÅÇÐÂÊ
ÕÂÍÉÇ ÔÑÆÇÓÉËÕ ÆÄÇ ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÞÇ ÅÓÖÒÒÞ. °ÆÐÂ ËÊ ÐËØ
âÄÎâÇÕÔâ ÐÖÍÎÇÑ×ËÎÑÏ Ë ÂÕÂÍÖÇÕ ÔÖÃÔÕÓÂÕ Ô àÎËÏËÐËÓÑÄÂ-
ÐËÇÏ ÅÂÎÑÅÇÐËÆ-ËÑÐÂ Ë ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇÏ ÍÑÄÂÎÇÐÕÐÑÅÑ ËÐÕÇÓ-
ÏÇÆËÂÕÂ. £ÕÑÓÂâ ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÂâ ÅÓÖÒÒÂ ÂÍÕËÄËÓÖÇÕ ÏÑÎÇÍÖÎÖ
ÄÑÆÞ, ÍÑÕÑÓÂâ ÖÚÂÔÕÄÖÇÕ Ä ÔÕÂÆËË ÆÇÊÂÎÍËÎËÓÑÄÂÐËâ ×ÇÓ-
ÏÇÐÕÂ.

2. ¤ËÆÓÑÎÂÊÞ Ô ÑÔÕÂÕÍÑÏ ÅËÔÕËÆËÐÂ Ä ÂÍÕËÄÐÑÏ ÙÇÐÕÓÇ

°ÔÕÂÕÍË ÅËÔÕËÆËÐÂ Ä ÅËÆÓÑÎÂÊÂØ ÎËÃÑ ÖÚÂÔÕÄÖáÕ Ä ÂÍÕËÄÂÙËË
ÄÑÆÞ, ÎËÃÑ ÐÇÒÑÔÓÇÆÔÕÄÇÐÐÑ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄÖáÕ Ô ÔÖÃÔÕÓÂ-
ÕÂÏË.

³ÑÅÎÂÔÐÑ ÍÎÂÔÔËÚÇÔÍËÏ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐËâÏ, ÏÇØÂÐËÊÏ ÍÂÕÂ-
ÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÓÂÔÜÇÒÎÇÐËâ ×ÑÔ×ÑÆËà×ËÓÐÞØ ÔÄâÊÇÌ Ä ÓËÃÑ-
ÐÖÍÎÇËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÇ ÒÂÐÍÓÇÂÕËÚÇÔÍÑÌ ÓËÃÑÐÖÍÎÇÂÊÑÌ ¡
(ÔÏ.114) ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÕÔâ ÔÑÅÎÂÔÑÄÂÐÐÞÏ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËÇÏ
ËÏËÆÂÊÑÎßÐÞØ ÅÓÖÒÒ ÆÄÖØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ ÅËÔÕËÆËÐÂ (ÓËÔ. 4). ªÏË-
ÆÂÊÑÎßÐÂâ ÅÓÖÒÒÂHis-12 ÂÍÕËÄËÓÖÇÕ 2-ÅËÆÓÑÍÔËÎßÐÖá ÅÓÖÒÒÖ
ÓËÃÑÊÞ ÒÖÕÇÏ ÒÇÓÇÐÑÔÂ ÒÓÑÕÑÐÂ ÐÂ ÔÕÂÆËË ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ 2,3-
ÙËÍÎÑ×ÑÔ×ÂÕÐÑÅÑ ÒÓÑÏÇÉÖÕÑÚÐÑÅÑ ÔÑÇÆËÐÇÐËâ, Â ËÏËÆÂÊÑÎß-
ÐÂâ ÅÓÖÒÒÂ His-119 ì ÏÑÎÇÍÖÎÖ ÄÑÆÞ, ÅËÆÓÑÎËÊÖáÜÖá
ÙËÍÎÑ×ÑÔ×ÂÕ.

£ ÂÍÕËÄÐÑÏ ÙÇÐÕÓÇ ÃÂÓÐÂÊÞ ÄÏÇÔÕÑ His-12 ÐÂØÑÆËÕÔâ
ÑÔÕÂÕÑÍ ÅÎÖÕÂÏËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ (Glu-73). ¥ÇÕÂÎßÐÞÌ ÏÇØÂ-
ÐËÊÏ ÍÂÕÂÎËÊÂ ÃÂÓÐÂÊÑÌ ÒÓËÄÇÆÇÐ Ä ÓÂÃÑÕÂØ 115, 116.

£ ÍËÔÎÞØ ×ÑÔ×ÂÕÂÊÂØ 117 ÅËÔÕËÆËÐ âÄÎâÇÕÔâ ÐÖÍÎÇÑ×ËÎÑÏ,
ÂÕÂÍÖáÜËÏ ×ÑÔ×ÑÓËÎËÓÑÄÂÐÐÞÌ ÔÖÃÔÕÓÂÕ, ÚÕÑ ÒÓËÄÑÆËÕ Í
ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËá×ÑÔ×ÑÅËÔÕËÆËÐÂ Ë ÄÞÔÄÑÃÑÉÆÇÐËáÐÇÊÂÏÇÜÇÐ-

ÐÑÌ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÔÖÃÔÕÓÂÕÂ (ÐÂ ÔÎÇÆÖáÜÇÌ ÔÕÂÆËË ×ÑÔ×ÑàÐÊËÏ
ÅËÆÓÑÎËÊÖÇÕÔâ ÄÑÆÑÌ).

°ÕÏÇÕËÏ, ÚÕÑ Ä ÐÂÔÕÑâÜËÌ ÏÑÏÇÐÕ ÐÇ ËÊÄÇÔÕÐÑ ÐË ÑÆÐÑÌ
ÅËÆÓÑÎÂÊÞ, ÏÇØÂÐËÊÏ ÍÂÕÂÎËÊÂ ÍÑÕÑÓÑÌ ÄÍÎáÚÂÎ ÃÞ ÑÃÓÂ-
ÊÑÄÂÐËÇ ÊÂÏÇÜÇÐÐÑÅÑ ÅËÔÕËÆËÐÂ Ô ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇÏ ÔÄâÊË ÂÊÑÕ
ÅËÔÕËÆËÐÂ ë ÖÅÎÇÓÑÆ ÔÖÃÔÕÓÂÕÂ. ±Ñ-ÄËÆËÏÑÏÖ, àÕÑ ÔÄâÊÂÐÑ Ô
ÕÇÏ, ÚÕÑ ÕÂÍÂâ ÔÄâÊß ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÔÕÂÃËÎßÐÂ, Ë ÇÇ ÓÂÊÓÞÄ ÃÞÎ
ÃÞ ÎËÏËÕËÓÖáÜÇÌ ÔÕÂÆËÇÌ Ä ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÏ ÙËÍÎÇ.

3. ¤ËÆÓÑÎÂÊÞ Ô ÐÖÍÎÇÑ×ËÎßÐÞÏ ÑÔÕÂÕÍÑÏ ÔÇÓËÐÂ,
ÙËÔÕÇËÐÂ ËÎË ÕÓÇÑÐËÐÂ

´ËÒËÚÐÞÏË ÒÓÇÆÔÕÂÄËÕÇÎâÏË àÕÑÅÑ ÕËÒÂ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ âÄÎâ-
áÕÔâ ÔÇÓËÐÑÄÞÇ ÒÓÑÕÇÂÊÞ ì ØËÏÑÕÓËÒÔËÐ Ë ÕÓËÒÔËÐ ì Ë
ÙËÔÕÇËÐÑÄÂâ ÒÓÑÕÇÂÊÂ ì ÒÂÒÂËÐ. ®ÇØÂÐËÊÏ ÍÂÕÂÎËÊÂ àÕËÏË
×ÇÓÏÇÐÕÂÏË ÄÍÎáÚÂÇÕ ÂÙËÎËÓÑÄÂÐËÇ ÅËÆÓÑÍÔËÎßÐÑÌ ËÎË
ÕËÑÎßÐÑÌ ÅÓÖÒÒÞ ×ÇÓÏÇÐÕÂ Ô ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇÏ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÂ
(ÂÙËÎ×ÇÓÏÇÐÕÂ) Ë ÇÅÑ ÒÑÔÎÇÆÖáÜËÏ ÅËÆÓÑÎËÊÑÏ.4, 118, 119 ´ÂÍ
ÍÂÍ ÅËÆÓÑÍÔËÎßÐÂâ ÅÓÖÒÒÂ âÄÎâÇÕÔâ ÔÎÂÃÞÏÐÖÍÎÇÑ×ËÎÑÏ, ÄÔÇ
×ÇÓÏÇÐÕÞ àÕÑÅÑ ÕËÒÂ ËÏÇáÕ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÇ ÑÔÕÂÕÍË, ÐÇÑÃ-
ØÑÆËÏÞÇ ÆÎâ ÇÇ ÂÍÕËÄÂÙËË Ë ÆÇÒÓÑÕÑÐËÓÑÄÂÐËâ (ÙÇÒß ÒÇÓÇ-
ÐÑÔÂ ÒÓÑÕÑÐÂ). ¿ÕË ÉÇ ÑÔÕÂÕÍË ÂÍÕËÄËÓÖáÕÏÑÎÇÍÖÎÖ ÄÑÆÞ ÐÂ
ÔÕÂÆËË ÆÇÊÂÙËÎËÓÑÄÂÐËâ ×ÇÓÏÇÐÕÂ.

¤ËÆÓÑÎÂÊÞ Ô ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÌ ÕÓËÂÆÑÌ Ser ëHis ëAsp
âÄÎâáÕÔâ, ÒÑ-ÄËÆËÏÑÏÖ, ÐÂËÃÑÎÇÇ ËÊÖÚÇÐÐÞÏË ×ÇÓÏÇÐÕÂÏË.
¬ ËØ ÚËÔÎÖ ÑÕÐÑÔâÕÔâ ÒÓÑÕÇÂÊÞ (ÕÓËÒÔËÐ, ØËÏÑÕÓËÒÔËÐ,
àÎÂÔÕÂÊÂ, ÔÖÃÕËÎËÊËÐ, ÍÂÓÃÑÍÔËÒÇÒÕËÆÂÊÂ Y Ë ÏÐÑÅËÇ ÆÓÖ-
ÅËÇ),4, 120 ë 123 ÎËÒÂÊÞ 92, 124 Ë ÂÙÇÕËÎØÑÎËÐàÔÕÇÓÂÊÂ 125 (Ä ÍÑÕÑ-
ÓÑÌ ÄÏÇÔÕÑ ÑÔÕÂÕÍÂ ÂÔÒÂÓÂÅËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ ÐÂØÑÆËÕÔâ
ÑÔÕÂÕÑÍ ÅÎÖÕÂÏËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ). ¡ÍÕËÄÐÞÌ ÙÇÐÕÓ ØËÏÑÕÓËÒ-
ÔËÐÂ ÔÑÆÇÓÉËÕ ÑÔÕÂÕÍË Ser-195, His-57 Ë Asp-102 (ÓËÔ. 5).
®ÇØÂÐËÊÏ ÍÂÕÂÎËÊÂ ØËÏÑÕÓËÒÔËÐÑÏ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐ ÐÂ ÔØÇÏÇ 2.

ªÊÄÇÔÕÐÞ ÏÐÑÅÑÚËÔÎÇÐÐÞÇ ËÊÑÏÑÓ×ÐÞÇ ÊÂÏÇÐÞ ÂÏËÐÑ-
ÍËÔÎÑÕÐÑÅÑ ÔÑÔÕÂÄÂ ÕÓËÂÆÞ, ÆÇÕÂÎßÐÑ àÕÑÕ ÄÑÒÓÑÔ ÑÃÔÖÉÆÂ-
ÇÕÔâ Ä ÓÂÃÑÕÇ 126. ´ÂÍ, ÕËÑÎÑÄÞÇ ÅËÆÓÑÎÂÊÞ ÔÑÆÇÓÉÂÕ ÑÔÕÂÕÑÍ
ÙËÔÕÇËÐÂ ÄÏÇÔÕÑ ÑÔÕÂÕÍÂ ÔÇÓËÐÂ. ´ÂÍ ÍÂÍ ÕËÑÎßÐÂâ ÅÓÖÒÒÂ ì
ÃÑÎÇÇ ÔËÎßÐÞÌ ÐÖÍÎÇÑ×ËÎ, ÚÇÏ ÅËÆÓÑÍÔËÎßÐÂâ ÅÓÖÒÒÂ, ÕÑ Ä
àÕÑÏ ÔÎÖÚÂÇ ÏÑÉÇÕ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÕßÔâ ÃÑÎÇÇ ÍÑÓÑÕÍÂâ ÙÇÒß ÒÇÓÇ-
ÐÑÔÂ ÒÓÑÕÑÐÂ, ÚÇÏ Ä ÔÇÓËÐÑÄÞØ ÅËÆÓÑÎÂÊÂØ. ¯ÂÒÓËÏÇÓ, ÏÐÑ-
ÅËÇ ÕËÑÎÑÄÞÇ ÒÓÑÕÇÂÊÞ, ÅÑÏÑÎÑÅËÚÐÞÇ ÕÓËÒÔËÐÑÄÞÏ ÒÓÑÕÇÂ-
ÊÂÏ, ÄÏÇÔÕÑ ÑÔÕÂÕÍÂ ÂÔÒÂÓÂÅËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ, ÒÑÎâÓËÊÖáÜÇÌ
ËÏËÆÂÊÑÎßÐÑÇ ÍÑÎßÙÑ ÅËÔÕËÆËÐÂ, ÔÑÆÇÓÉÂÕ ÑÔÕÂÕÑÍ ÂÔÒÂÓÂ-
ÅËÐÂ, ÍÑÕÑÓÞÌ ÑÃÓÂÊÖÇÕ ÄÑÆÑÓÑÆÐÖá ÔÄâÊß Ô ÅËÔÕËÆËÐÑÄÞÏ
ÑÔÕÂÕÍÑÏ.ªÊÄÇÔÕÐÞ ÒÓËÏÇÓÞ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÐÇ ËÔÒÑÎß-
ÊÖáÕ ÆÎâ ÂÍÕËÄÂÙËË ÕËÑÎßÐÑÌ ÅÓÖÒÒÞ ÑÔÕÂÕÑÍ ÅËÔÕËÆËÐÂ.127

®ÑÉÐÑ ÄÞÆÇÎËÕß ÑÕÆÇÎßÐÞÌ ÍÎÂÔÔ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ, ÂÏËÐÑ-
ÅÓÖÒÒÂ ÍÑÕÑÓÞØ ÄÞÔÕÖÒÂÇÕ Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÂÍÙÇÒÕÑÓÂ ÒÓÑÕÑÐÂ 128

ÒÓË ÂÍÕËÄÂÙËË ÅËÆÓÑÍÔËÎßÐÑÌ ÅÓÖÒÒÞ. ¿ÕÑ ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß
ÐÇÊÂÓâÉÇÐÐÂâ ÂÏËÐÑÅÓÖÒÒÂ ÃÑÍÑÄÑÌ ÙÇÒË ÎËÊËÐÂ (b-ÎÂÍÕÂ-
ÏÂÊÞ 129 Ë ÂÔÒÂÓÂÅËÐÂÊÞ 130). £ N-ÍÑÐÙÇÄÞØ ÅËÆÓÑÎÂÊÂØ, Í
ÍÑÕÑÓÞÏ ÑÕÐÑÔâÕÔâ ÍÑÏÒÑÐÇÐÕÞ ÒÓÑÕÇÑÔÑÏ 131 Ë ÒÇÐËÙËÎÎË-
ÐÂÙËÎÂÊÞ,132 N-ÍÑÐÙÇÄÑÌ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÑÌ âÄÎâÇÕÔâ ÔÇÓËÐ,
ÕÓÇÑÐËÐ ËÎË ÙËÔÕÇËÐ, Ë ÔÄÑÃÑÆÐÂâ ÂÏËÐÑÅÓÖÒÒÂ ÑÔÐÑÄÐÑÌ
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²ËÔ. 4. ¡ÍÕËÄÐÞÌ ÙÇÐÕÓ ÒÂÐÍÓÇÂÕËÚÇÔÍÑÌ ÓËÃÑÐÖÍÎÇÂÊÞ (PDB ÍÑÆ
1a5q).
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²ËÔ. 5. ¡ÍÕËÄÐÞÌ ÙÇÐÕÓ ÕÓËÒÔËÐÂ (PDB ÍÑÆ 1fmg).
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ÃÇÎÍÑÄÑÌ ÙÇÒË ÂÍÕËÄËÓÖÇÕ ÅËÆÓÑÍÔËÎßÐÖá ËÎË ÕËÑÎßÐÖá
ÅÓÖÒÒÖ àÕÑÌ ÉÇ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÞ.

4. ¸ËÐÍ(ÐËÍÇÎß, ÍÑÃÂÎßÕ)-ÊÂÄËÔËÏÞÇ ÅËÆÓÑÎÂÊÞ

¤ËÆÓÑÎÂÊÞ àÕÑÅÑ ÕËÒÂ ÔÑÆÇÓÉÂÕ ÑÆËÐ ËÎË ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ËÑÐÑÄ
ÙËÐÍÂ (ÍÑÕÑÓÞÇ ÏÑÅÖÕ ÃÞÕß ÊÂÏÇÐÇÐÞ ÃÇÊ ÒÑÕÇÓË ÂÍÕËÄÐÑÔÕË
ÐÂ ËÑÐÞ ÍÑÃÂÎßÕÂ ËÎË ÐËÍÇÎâ). ªÑÐÞ ÏÇÕÂÎÎÂ Ä ÂÍÕËÄÐÞØ
ÙÇÐÕÓÂØ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ ÏÑÅÖÕ ÄÞÒÑÎÐâÕß ÆÄÇ ÑÔÐÑÄÐÞÇ ×ÖÐÍ-
ÙËË:4, 133, 134 àÎÇÍÕÓÑ×ËÎßÐÑÅÑ ÂÅÇÐÕÂ, ÂÍÕËÄËÓÖáÜÇÅÑ ÂÕÂÍÖÇ-
ÏÞÌ ÓÇÂÍÙËÑÐÐÞÌ ÙÇÐÕÓ ÔÖÃÔÕÓÂÕÂ, Ë àÎÇÍÕÓÑ×ËÎßÐÑÅÑ
ÂÍÕËÄÂÕÑÓÂ ÄÑÆÞ ì ÅÇÐÇÓÂÕÑÓÂ ÅËÆÓÑÍÔËÎßÐÞØ ËÑÐÑÄ.

¶ÇÓÏÇÐÕÞ ÕËÒÂ ÍÂÓÃÑÍÔËÒÇÒÕËÆÂÊÞ ¡, ÕÇÓÏÑÎËÊËÐÂ Ë
ÃÑÕÖÎËÐËÚÇÔÍÑÅÑ ÕÑÍÔËÐÂ 135 ÔÑÆÇÓÉÂÕ ÑÆËÐ ËÑÐ ÙËÐÍÂ Ä
ÂÍÕËÄÐÑÏ ÙÇÐÕÓÇ, ÎËÅÂÐÆÂÏË ÍÑÕÑÓÑÅÑ ÏÑÅÖÕ ÃÞÕß ÑÔÕÂÕÍË
ÂÔÒÂÓÂÅËÐÑÄÑÌ Ë ÅÎÖÕÂÏËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕ, ÅËÔÕËÆËÐÂ ËÎË ÙËÔ-
ÕÇËÐÂ. ¬ÑÏÒÎÇÍÔ ËÑÐÂ ÏÇÕÂÎÎÂ Ä ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ ÂÍÕËÄÐÞØ ÙÇÐÕÓÑÄ
àÕËØ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ ÄÞÔÕÖÒÂÇÕ Ä ÓÑÎË àÎÇÍÕÓÑ×ËÎßÐÑÅÑ ÂÅÇÐÕÂ,
ÂÍÕËÄËÓÖáÜÇÅÑ ÂÕÂÍÖÇÏÞÌ ÓÇÂÍÙËÑÐÐÞÌ ÙÇÐÕÓ ÔÖÃÔÕÓÂÕÂ.
¡ÍÕËÄÂÙËâ ÂÕÂÍÖáÜÇÌ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÄÑÆÞ ÑÔÖÜÇÔÕÄÎâÇÕÔâ

ÆÇÒÓÑÕÑÐËÓÑÄÂÐÐÑÌ ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÑÌ ÅÓÖÒÒÑÌ ÅÎÖÕÂÏËÐÑÄÑÌ
ÍËÔÎÑÕÞ, ÐÇ ÄØÑÆâÜÇÌ Ä ÍÑÑÓÆËÐÂÙËÑÐÐÖá Ô×ÇÓÖ ËÑÐÂ ÙËÐÍÂ.

¶ÇÓÏÇÐÕÞ ÕËÒÂ ÜÇÎÑÚÐÑÌ ×ÑÔ×ÂÕÂÊÞ,136 ë 138 ÖÓÇÂÊÞ,139

ÏÇÕÂÎÎ-ÊÂÄËÔËÏÑÌ b-ÎÂÍÕÂÏÂÊÞ 92 ËÎË ÑÓÅÂÐÑ×ÑÔ×ÂÕÅËÆÓÑ-
ÎÂÊÞ 140, 141 ÔÑÆÇÓÉÂÕ Ä ÂÍÕËÄÐÑÏ ÙÇÐÕÓÇ ÆÄÂ ËÑÐÂ ÙËÐÍÂ,
ÑÃÓÂÊÖáÜËÇ Ô ÃÇÎÍÑÏ ÍÑÏÒÎÇÍÔÞ ÑÆÐÑÕËÒÐÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ
(ÓËÔ. 6). £ ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÎËÅÂÐÆÑÄ ËÑÐÑÄ ÏÇÕÂÎÎÑÄ ÏÑÅÖÕ ÄÞÔÕÖ-
ÒÂÕß ÑÔÕÂÕÍË ÂÔÒÂÓÂÅËÐÑÄÑÌ Ë ÅÎÖÕÂÏËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕ, ÅËÔÕË-
ÆËÐÂ ËÎË ÙËÔÕÇËÐÂ, Â ÕÂÍÉÇ N-ÍÂÓÃÑÍÔËÎËÓÑÄÂÐÐÑÅÑ ÎËÊËÐÂ.
¬ÂÍ ÒÓÂÄËÎÑ, ÑÆËÐ ËÊ ËÑÐÑÄ ÙËÐÍÂ ÂÍÕËÄËÓÖÇÕ ÔÖÃÔÕÓÂÕ,
ÄÞÊÞÄÂâ ÐÂ ÂÕÂÍÖÇÏÞØ ÂÕÑÏÂØ ÆÇ×ËÙËÕ àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÌ ÒÎÑÕ-
ÐÑÔÕË, Â ÄÕÑÓÑÌ ÂÍÕËÄËÓÖÇÕ ÏÑÎÇÍÖÎÖ ÄÑÆÞ ËÎË (Ä ÔÎÖÚÂÇ
ÜÇÎÑÚÐÑÌ ×ÑÔ×ÂÕÂÊÞ) ÅËÆÓÑÍÔËÎßÐÖá ÅÓÖÒÒÖ ÔÇÓËÐÂ. ¥Îâ
ÑÓÅÂÐÑ×ÑÔ×ÂÕÅËÆÓÑÎÂÊÞ 140 ë 144 (×ÇÓÏÇÐÕÂ, ÍÂÕÂÎËÊËÓÖá-
ÜÇÅÑ ÅËÆÓÑÎËÊ ×ÑÔ×ÑÓÑÓÅÂÐËÚÇÔÍËØ ÒÇÔÕËÙËÆÑÄ, Â ÕÂÍÉÇ
ÃÑÇÄÞØ ÑÕÓÂÄÎâáÜËØ ÄÇÜÇÔÕÄ ÕËÒÂ ÊÂÓËÐÂ, ÊÑÏÂÐÂ Ë Vx)
ÏÇØÂÐËÊÏ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÆÇÌÔÕÄËâ 145 ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ÒÓÇÆ-
ÔÕÂÄÎÇÐ ÔØÇÏÑÌ 3.

5. ®ÂÅÐËÌ(ÏÂÓÅÂÐÇÙ)-ÊÂÄËÔËÏÞÇ ÅËÆÓÑÎÂÊÞ

¤ËÆÓÑÎÂÊÞ àÕÑÅÑ ÕËÒÂ ÔÑÆÇÓÉÂÕ Ä ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÏ ÙÇÐÕÓÇ
ËÑÐÞ ÏÂÅÐËâ ËÎË ÆÄÖØÄÂÎÇÐÕÐÑÅÑ ÏÂÓÅÂÐÙÂ.146, 147 ¬ÑÏÒÎÇÍÔ
ÏÇÕÂÎÎÂ Ä ÂÍÕËÄÐÑÏ ÙÇÐÕÓÇ ÅËÆÓÑÎÂÊ, ÍÂÍ Ë Ä ÔÎÖÚÂÇ ÙËÐÍ-
ÊÂÄËÔËÏÞØ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ, ÄÇÆÇÕ ÔÇÃâ ÍÂÍ ÔËÎßÐÞÌ àÎÇÍÕÓÑ×ËÎß-
ÐÞÌ ÂÅÇÐÕ, ÂÍÕËÄËÓÖâ ÔÖÃÔÕÓÂÕ (ËÎË ÏÑÎÇÍÖÎÖ ÄÑÆÞ) ÒÖÕÇÏ
ËÐÆÖÙËÓÑÄÂÐËâ ÐÂ ÓÇÂÍÙËÑÐÐÑÏ ÙÇÐÕÓÇ ÆÇ×ËÙËÕÂ àÎÇÍÕÓÑÐ-
ÐÑÌ ÒÎÑÕÐÑÔÕË. ¯ÂËÃÑÎÇÇ ÑÕÚÇÕÎËÄÑ ÕÂÍÑÇ ÒÑÄÇÆÇÐËÇ ËÑÐÑÄ
ÏÇÕÂÎÎÑÄ ÒÓÑÔÎÇÉËÄÂÇÕÔâ ÒÓË ÂÐÂÎËÊÇ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ Ë ÏÇØÂ-
ÐËÊÏÂ ÍÂÕÂÎËÊÂ ÐÇÑÓÅÂÐËÚÇÔÍÑÌ ÒËÓÑ×ÑÔ×ÂÕÂÊÑÌ.148 ë 153 ³ÖÃ-
ÔÕÓÂÕ ×ËÍÔËÓÖÇÕÔâ Ä ÂÍÕËÄÐÑÏ ÙÇÐÕÓÇ ×ÇÓÏÇÐÕÂ ÊÂ ÔÚÇÕ
ËÑÐÐÞØ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËÌ Ô ÒÑÎÑÉËÕÇÎßÐÑ ÊÂÓâÉÇÐÐÞÏË ÅÓÖÒ-
ÒÂÏË ÃÇÎÍÂ Lys-103, Arg-78, Lys-56. °ÔÐÑÄÐÞÇ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÇ
ÔÑÃÞÕËâ ÓÂÊÞÅÓÞÄÂáÕÔâ Ô ÖÚÂÔÕËÇÏ ÆÄÖØ ËÑÐÑÄ ÏÇÕÂÎÎÂ
(Mg2+ ËÎË Mn2+).154 ­ËÅÂÐÆÂÏË ËÑÐÑÄ ÄÞÔÑÍÑÂ××ËÐÐÑÅÑ
ÙÇÐÕÓÂ ÍÑÏÒÎÇÍÔÑÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ Mg2+ (ËÎË Mn2+) âÄÎâáÕÔâ
ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÞÇ ÅÓÖÒÒÞ ÑÔÕÂÕÍÑÄ Asp-65, Asp-70 Ë Asp-102, Â
ÕÂÍÉÇ ÕÓË ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÄÑÆÞ. ¯ËÊÍÑÂ××ËÐÐÞÌ ÙÇÐÕÓ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐ
ËÑÐÑÏ ÏÇÕÂÎÎÂ, ÏÑÎÇÍÖÎÂÏË ÄÑÆÞ Ë ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÑÌ ÅÓÖÒÒÑÌ
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ÑÔÕÂÕÍÂ Glu-20 (ÓËÔ. 7). ®ÑÉÐÑ ÒÓÇÆÒÑÎÑÉËÕß, ÚÕÑ ÄÞÔÑÍÑ-
Â××ËÐÐÞÌ ÙÇÐÕÓ ÄÞÒÑÎÐâÇÕ ×ÖÐÍÙËá àÎÇÍÕÓÑ×ËÎßÐÑÅÑ
ÂÍÕËÄÂÕÑÓÂ ÄÑÆÞ (ÅÇÐÇÓÂÕÑÓÂ ÅËÆÓÑÍÔËÎ-ËÑÐÑÄ), Â ÐËÊÍÑ-
Â××ËÐÐÞÌ ì àÎÇÍÕÓÑ×ËÎßÐÑÅÑ ÂÍÕËÄÂÕÑÓÂ ÔÖÃÔÕÓÂÕÂ.

±ÓËÄÇÆÇÐÐÞÇ ÒÓËÏÇÓÞ ÆÇÏÑÐÔÕÓËÓÖáÕ ÓÑÎß ÂÔÒÂÓÂÅËÐÑ-
ÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ Ë ÅËÔÕËÆËÐÂ Ä ÏÇØÂÐËÊÏÇ ÆÇÌÔÕÄËâ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ.
°ÔÐÑÄÐÞÏ ÒÓËÐÙËÒÑÏ ×ÖÐÍÙËÑÐËÓÑÄÂÐËâ ÂÍÕËÄÐÞØ ÙÇÐÕÓÑÄ
×ÇÓÏÇÐÕÑÄ âÄÎâÇÕÔâ ÔÑÅÎÂÔÑÄÂÐÐÑÇ ÆÇÌÔÕÄËÇ ÐÖÍÎÇÑ×ËÎßÐÞØ
Ë àÎÇÍÕÓÑ×ËÎßÐÞØ ÍÑÏÒÑÐÇÐÕÑÄ ÂÍÕËÄÐÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ.

ªÐÕÇÓÇÔÐÑ ÒÓÑÔÎÇÆËÕß ÒÇÓÇØÑÆ ÑÕ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ, ÍÂÕÂÎËÊË-
ÓÖáÜËØ ÅËÆÓÑÎËÊ ÑÕÆÇÎßÐÞØ ÔÄâÊÇÌ, Í ×ÇÓÏÇÐÕÂÏ, ÍÂÕÂÎËÊË-
ÓÖáÜËÏ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ àÕËØ ÔÄâÊÇÌ. ªÊÄÇÔÕÐÑ, ÚÕÑ ÂÍÕËÄÐÞÌ
ÙÇÐÕÓ àÍÊÑÐÖÍÎÇÂÊ, ÍÂÕÂÎËÊËÓÖáÜËØ ÅËÆÓÑÎËÊ ¥¯¬,155 ë 159

ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâÇÕ ÔÑÃÑÌ ÍÑÏÒÎÇÍÔ ËÑÐÑÄ ÏÂÅÐËâ Ô ÍÂÓÃÑÍÔËÎß-
ÐÞÏË ÅÓÖÒÒÂÏË ÂÔÒÂÓÂÅËÐÑÄÑÌ Ë ÅÎÖÕÂÏËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕ Ë
ÐÂÒÑÏËÐÂÇÕ ÂÍÕËÄÐÞÌ ÙÇÐÕÓ ÒËÓÑ×ÑÔ×ÂÕÂÊÞ. ¡ÍÕËÄÐÞÌ
ÙÇÐÕÓ ¥¯¬-ÒÑÎËÏÇÓÂÊÞ, ÍÂÕÂÎËÊËÓÖáÜÇÌ ÔËÐÕÇÊ ¥¯¬, Ä
ÃÑÎßÛÑÌ ÔÕÇÒÇÐË ÅÑÏÑÎÑÅËÚÇÐ ÂÍÕËÄÐÑÏÖ ÙÇÐÕÓÖ àÕÑÌ
ÐÖÍÎÇÂÊÞ.155 ë 159 £ ¥¯¬-ÒÑÎËÏÇÓÂÊÇ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÂÍÕËÄÂÙËâ
ÓÇÂÍÙËÑÐÐÑÅÑÙÇÐÕÓÂ ËÐÖÍÎÇÑ×ËÎÂ ÕÇÏËÉÇ×ÖÐÍÙËÑÐÂÎßÐÞÏË
ÅÓÖÒÒÂÏË, ÑÆÐÂÍÑ, ÄÏÇÔÕÑ ÂÍÕËÄÂÙËË ÄÑÆÞ ÒÖÕÇÏ ÂÍÙÇÒÕËÓÑÄÂ-
ÐËâ ÒÓÑÕÑÐÂ Ä ¥¯¬-ÒÑÎËÏÇÓÂÊÇ ÂÍÕËÄËÓÖÇÕÔâ ÅËÆÓÑÍÔËÎßÐÂâ
ÅÓÖÒÒÂ ÔÂØÂÓÂ. ¯ÖÍÎÇÑ×ËÎßÐÂâ ÂÕÂÍÂ ÒÑ ÓÇÂÍÙËÑÐÐÑÏÖ ÙÇÐÕÓÖ
×ÑÔ×ÂÕÐÑÌ ÅÓÖÒÒÞ ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÕ ÓÑÔÕ ÙÇÒË ¥¯¬.

¯ÇÑÃØÑÆËÏÑ ÑÕÏÇÕËÕß, ÚÕÑ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÇ àÎÇÏÇÐÕÞ, ÔÑ-
ÔÕÂÄÎâáÜËÇ ÂÍÕËÄÐÞÇ ÙÇÐÕÓÞ ÅËÆÓÑÎÂÊ, ÑÃÐÂÓÖÉÇÐÞ Ë Ä
ÂÍÕËÄÐÞØ ÙÇÐÕÓÂØ ÆÓÖÅËØ ÍÎÂÔÔÑÄ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ. ´ÂÍ, ÙÇÒß ÒÇÓÇ-
ÐÑÔÂ ÒÓÑÕÑÐÂ, ÄÍÎáÚÂáÜÖá ÒÂÓÖ ËÏËÆÂÊÑÎ ë ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÂâ
ÅÓÖÒÒÂ ÂÔÒÂÓÂÅËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ, ÚÂÔÕÑ ËÆÇÐÕË×ËÙËÓÖáÕ Ä
ÂÍÕËÄÐÞØ ÙÇÐÕÓÂØ ÑÍÔËÆÑÓÇÆÖÍÕÂÊ. ±ÂÓÂ ËÏËÆÂÊÑÎ ë ÍÂÓÃÑÍ-
ÔËÎßÐÂâ ÅÓÖÒÒÂ Ä ÒÇÓÑÍÔËÆÂÊÂØ Ë ÃÇÎÍÑÄÑÏ ÑÍÓÖÉÇÐËË ÅÇÏÂ
ËÅÓÂÇÕ ÓÑÎß ÑÃÑÃÜÇÐÐÑÅÑ ÐÖÍÎÇÑ×ËÎßÐÑÅÑ ÂÅÇÐÕÂ, ÂÍÕËÄË-
ÓÖáÜÇÅÑ ËÑÐ ÉÇÎÇÊÂ ÅÇÏËÐÂ.160 ë 162 £ ÂÍÕËÄÐÞØ ÙÇÐÕÓÂØ
ÆÇÅËÆÓÑÅÇÐÂÊÏÑÉÐÑ ËÆÇÐÕË×ËÙËÓÑÄÂÕß àÕÑÕÉÇ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÌ
àÎÇÏÇÐÕ ÔËÔÕÇÏÞ ÒÇÓÇÐÑÔÂ ÒÓÑÕÑÐÂ ì ÍÑÏÒÎÇÍÔ ËÏËÆÂÊÑÎÂ Ô
ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÑÌ ÅÓÖÒÒÑÌ.163 ë 165

VI. ¤ÎËÍÑÊËÎÅËÆÓÑÎÂÊÞ, ÙÇÎÎáÎÂÊÞ
²ÂÊÐÑÑÃÓÂÊËÇ ÔÕÓÖÍÕÖÓ Ë ÔÒÑÔÑÃÑÄ ÖÍÎÂÆÍË ÒÑÎËÒÇÒÕËÆÐÑÌ
ÙÇÒË ÒÓË ÔÑØÓÂÐÇÐËË ÑÔÐÑÄÐÑÅÑ ÏÇØÂÐËÊÏÂ ÂÍÕËÄÂÙËË ÄÑÆÞ Ë
ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ ÏÑÉÐÑ ÒÓÑËÎÎáÔÕÓËÓÑ-
ÄÂÕß ÐÂ ÒÓËÏÇÓÇ 1,4-b-ÅÎËÍÑÊËÎÅËÆÓÑÎÂÊ Ë ÙÇÎÎáÎÂÊ. £ àÕËØ
×ÇÓÏÇÐÕÂØ Ä ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÏ ÂÍÕÇ ÖÚÂÔÕÄÖáÕ ÆÄÇ ÍÂÓÃÑÍ-
ÔËÎßÐÞÇ ÅÓÖÒÒÞ, ÔÑÅÎÂÔÑÄÂÐÐÑ ÓÂÔÜÇÒÎâáÜËÇ 1,4-b-ÅÎËÍÑ-
ÊËÆÐÞÇ ÔÄâÊË.106, 166 ±Ñ ÂÐÂÎÑÅËÚÐÑÏÖ ÏÇØÂÐËÊÏÖ ÆÇÌÔÕÄÖáÕ
ÍÔËÎÂÐÂÊÞ, ØËÕËÐÂÊÞ Ë ÎËÊÑÙËÏ.107 ë 111 ¸ÇÎÎáÎÂÊÞ ì ÏÖÎß-
ÕËÆÑÏÇÐÐÞÇ ÃÇÎÍË, ÔÑÆÇÓÉÂÜËÇ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ Ë ÙÇÎÎáÎÑ-
ÊÑÔÄâÊÞÄÂáÜËÌ ÆÑÏÇÐÞ. ¿ÕË ×ÇÓÏÇÐÕÞ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐÞ
ÃÑÎßÛËÏÐÂÃÑÓÑÏ ÔÕÓÖÍÕÖÓ.167±Ñ ÕËÒÖ ÖÍÎÂÆÍË ÒÑÎËÒÇÒÕËÆ-
ÐÑÌ ÙÇÒË ËØ ÑÃÝÇÆËÐâáÕ Ä 15 ÍÎÂÐÑÄ, ÔÑÆÇÓÉÂÜËØ>90 ÔÕÓÖÍ-
ÕÖÓÐÞØ ÔÇÏÇÌÔÕÄ.167 ë 173 ªÐÕÇÓÇÔÐÑ ÑÕÏÇÕËÕß, ÚÕÑ, Ä ÑÕÎËÚËÇ
ÑÕ 1,4-b-ÅÎËÍÑÊËÆÂÊ, a-ÅÎáÍÑÊËÆÂÊÞ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐÞ ÄÔÇÅÑ
ÎËÛß ÕÓÇÏâ ÔÇÏÇÌÔÕÄÂÏË.167, 174 ºËÓÑÍÑÇ ÓÂÊÐÑÑÃÓÂÊËÇ
ÔÕÓÖÍÕÖÓ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÆÑÏÇÐÑÄ ÅÎËÍÑÊËÎÅËÆÓÑÎÂÊ, Ä ÚÂÔÕ-
ÐÑÔÕË ÙÇÎÎáÎÂÊ, ÑÃÖÔÎÑÄÎÇÐÑ ÑÔÑÃÇÐÐÑÔÕâÏË ÒÇÓÄËÚÐÞØ
ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ Ë ÖÍÎÂÆÍË ÒÑÎËÒÇÒÕËÆÐÑÌ ÙÇÒË. £ ÃÂÊÇ
ÆÂÐÐÞØ CAZY ÆÂÐÂ ÐÂËÃÑÎÇÇ ÒÑÎÐÂâ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÂâ ÍÎÂÔÔË×Ë-
ÍÂÙËâ ÅÎËÍÑÊËÎÅËÆÓÑÎÂÊ. °ÆÐÂÍÑ ÔÕÓÖÍÕÖÓÂ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ
ÙÇÐÕÓÂ ÄÔÇÅÑ àÕÑÅÑ ÐÂÃÑÓÂ ÓÂÊÎËÚÂáÜËØÔâ ÒÑ ÒÇÓÄËÚÐÑÌ
ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË Ë ÄÕÑÓËÚÐÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ ÃÇÎÍÑÄ ÄÇÔßÏÂ
ÑÆÐÑÑÃÓÂÊÐÂ. ¡ÍÕËÄÂÙËáÏÑÎÇÍÖÎÞ ÄÑÆÞ Ë ÅËÆÓÑÎËÕËÚÇÔÍËÌ
ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ ÙËÍÎ ÑÔÖÜÇÔÕÄÎâáÕ ÆÄÇ ÔÑÅÎÂÔÑÄÂÐÐÑ ÆÇÌ-
ÔÕÄÖáÜËÇ ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÞÇ ÅÓÖÒÒÞ.

¶ÇÓÏÇÐÕÞ, ÔÑÆÇÓÉÂÜËÇ Ä ÂÍÕËÄÐÞØ ÙÇÐÕÓÂØ ÆÄÇ ÍÂÓÃÑÍ-
ÔËÎßÐÞÇ ÅÓÖÒÒÞ Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÔÑÅÎÂÔÑÄÂÐÐÑ ÆÇÌÔÕÄÖáÜËØ àÎÇÍÕ-
ÓÑ×ËÎßÐÑÅÑ Ë ÐÖÍÎÇÑ×ËÎßÐÑÅÑ ÂÅÇÐÕÑÄ, ÑÚÇÐß ÛËÓÑÍÑ
ÓÂÔÒÓÑÔÕÓÂÐÇÐÞ Ä ÒÓËÓÑÆÇ. ¯Â ÓËÔ. 8 ÒÓËÄÇÆÇÐÞ ÆÂÐÐÞÇ ÒÑ
ÄÞÓÂÄÐËÄÂÐËá Ë ÄÞÚËÔÎÇÐËá àÐÕÓÑÒËË ºÇÐÐÑÐÂ ÒÇÒÔËÐÂ.
£ËÆÐÑ, ÚÕÑ Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞØ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ ÄÞÔÕÖ-
ÒÂáÕ Asp-32 Ë Asp-215. ³ ÖÚÂÔÕËÇÏ ÆÄÖØ ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÞØ
ÅÓÖÒÒ äÓÂÃÑÕÂáÕã Ë ÆÓÖÅËÇ ÒÓÑÕÇÂÊÞ, Â ÕÂÍÉÇ ÒÇÒÕËÆÂÊÞ,
ÎËÊÑÙËÏÞ, ØËÕËÐÂÊÞ Ë ÏÐÑÅËÇ ÆÓÖÅËÇ ÅËÆÓÑÎÂÊÞ, Õ.Ç. ÐÂÃÑÓ
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²ËÔ. 7. ¡ÍÕËÄÐÞÌ ÙÇÐÕÓ ÐÇÑÓÅÂÐËÚÇÔÍÑÌ ÒËÓÑ×ÑÔ×ÂÕÂÊÞ (PDB ÍÑÆ
1ipw).
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²ËÔ. 8. ±ÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐËÇ ÄÞÓÂÄÐËÄÂÐËâ ÔÇÏÇÌÔÕÄÂ ÒÇÒÔËÐÂ (HSSP ÍÑÆ
1pso) Ä ×ÑÓÏÇ àÐÕÓÑÒËË ºÇÐÐÑÐÂ. ¡ÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÇ ÑÔÕÂÕÍË ÂÍÕËÄ-
ÐÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ ÑÃÄÇÆÇÐÞ.

76 ³.¥.£ÂÓ×ÑÎÑÏÇÇÄ, ª.¡.¤ÂÓËÇÄ, ª.£.µÒÑÓÑÄ



ÔÕÓÖÍÕÖÓ ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÃÇÔÍÑÐÇÚÇÐ. °ÆÐÂÍÑ ÄÔÇ àÕË ÃÇÎÍÑÄÞÇ
ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÒÑÔÕÓÑÇÐÞ ÕÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÚÕÑ ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÕÔâ
ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÑÇ ÔÃÎËÉÇÐËÇ Ë ÔÑÅÎÂÔÑÄÂÐÐÑÇ ÆÇÌÔÕÄËÇ ÆÄÖØ
ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÞØ ÅÓÖÒÒ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ. ¿ÕË ÆÂÐÐÞÇ
ÐÂÅÎâÆÐÑ ËÎÎáÔÕÓËÓÖáÕ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÌ ÒÂÓÂÆÑÍÔ ×ÇÓÏÇÐ-
ÕÂÕËÄÐÑÅÑ ÍÂÕÂÎËÊÂ ì ÃÑÎßÛÑÇ ÓÂÊÐÑÑÃÓÂÊËÇ ÃÇÎÍÑÄÞØ
ÔÕÓÖÍÕÖÓ ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÕ ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËÇ Ë ÔÃÑÓÍÖ ÄÇÔßÏÂ
ÑÅÓÂÐËÚÇÐÐÑÅÑ ÚËÔÎÂ ÖÐËÍÂÎßÐÞØ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕ-
ÓÑÄ.91, 175, 176

VII. ³ÇÓËÐÑÄÞÇ ÅËÆÓÑÎÂÊÞ. ¡ÄÕÑÏÂÕËÚÇÔÍËÌ
ÒÑËÔÍ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÌ ÕÓËÂÆÞ
®Þ ÒÓÑÄÇÎË ÂÄÕÑÏÂÕËÚÇÔÍËÌ ÒÑËÔÍ ÔÕÓÖÍÕÖÓ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ
ÙÇÐÕÓÑÄ ÅËÆÓÑÎÂÊ ÐÂ ÑÔÐÑÄÇ ÂÐÂÎËÊÂ ÒÇÓÄËÚÐÞØ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂ-
ÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ Ä ÓÂÏÍÂØ äÄÞÓÂÄÐËÄÂÐËÌã Ë ÄÞÚËÔÎÇÐËâ àÐÕÓÑÒËË
ºÇÐÐÑÐÂ Ô ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËÇÏ ÛÂÃÎÑÐÂ ÕÓÇØÏÇÓÐÞØ ÔÕÓÖÍÕÖÓ
ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍË ÊÐÂÚËÏÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ. ªÊ ÚÇÕÞÓÇØ ÍÎÂÔÔËÚÇÔÍËØ
ÕËÒÑÄ ÔÕÓÖÍÕÖÓ ÂÍÕËÄÐÞØ ÙÇÐÕÓÑÄ ÅËÆÓÑÎÂÊ ÐÂËÏÇÐßÛËÇ
ÕÓÖÆÐÑÔÕË ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâÇÕ ÊÂÆÂÚÂ ËÆÇÐÕË×ËÍÂÙËË ÍÂÕÂÎËÕË-
ÚÇÔÍËØ ÅÓÖÒÒ Zn(Co)- ËMg(Mn)-ÊÂÄËÔËÏÞØ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ. ­ÑÍÂ-
ÎËÊÂÙËâ ËÑÐÂ ÏÇÕÂÎÎÂ Ë ÇÅÑ ÑÍÓÖÉÇÐËâ Ô ÄÞÔÑÍÑÌ ÔÕÇÒÇÐßá
ÐÂÆÇÉÐÑÔÕË ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ËÆÇÐÕË×ËÙËÓÑÄÂÕß ÖÚÂÔÕÐËÍÑÄ ÍÂÕÂ-
ÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÒÓÑÙÇÔÔÂ. ¯ÂËÃÑÎßÛÖá ÕÓÖÆÐÑÔÕß ÄÞÊÄÂÎÂ
ËÆÇÐÕË×ËÍÂÙËâ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ Ö ÅËÆÓÑÎÂÊ Ô ÍÂÓÃÑÍ-
ÔËÎßÐÞÏË ÅÓÖÒÒÂÏË Ä ÂÍÕËÄÐÑÏ ÙÇÐÕÓÇ. £ ÔËÎÖ ÑÅÓÂÐËÚÇÐ-
ÐÑÅÑ ÚËÔÎÂ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ Ô ÕÂÍËÏ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÏ ÙÇÐÕÓÑÏ Ë
ÑÕÔÖÕÔÕÄËâ ÆÑÒÑÎÐËÕÇÎßÐÞØ ÍÓËÕÇÓËÇÄ, ØÂÓÂÍÕÇÓËÊÖáÜËØ
ÂÍÕËÄÐÞÌ ÙÇÐÕÓ Ë ÑÕÎËÚÂáÜËØ ÇÅÑ ÑÕ ÆÓÖÅËØ ÄÑÊÏÑÉÐÞØ
ÒÑÕÇÐÙËÂÎßÐÞØ ÔÕÓÖÍÕÖÓ, ÒÓËÏÇÐÇÐËÇ ÂÄÕÑÏÂÕËÚÇÔÍÑÅÑ
ÏÇÕÑÆÂ ÒÓËÄÇÎÑ Í ÄÞâÄÎÇÐËá ÃÑÎßÛÑÅÑ ÚËÔÎÂ ÎÑÉÐÞØ ÒÓË-
ÏÇÓÑÄ. £ÑÊÏÑÉÐÑ, Ä ÃÖÆÖÜÇÏ ÄÄÇÆÇÐËÇ ÆÑÒÑÎÐËÕÇÎßÐÞØ
ÑÅÓÂÐËÚÇÐËÌ ÐÂ ÄÑÊÏÑÉÐÞÇ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÒÑÊÄÑÎËÕ ÓÇÛËÕß àÕÖ
ÊÂÆÂÚÖ Ô ÃÑ'ÎßÛËÏ ÖÔÒÇØÑÏ.¯ÂËÃÑÎÇÇ ÂÆÇÍÄÂÕÐÞÇ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÞ
ÒÑÎÖÚÇÐÞ ÒÓË ÂÐÂÎËÊÇ ÔÕÓÖÍÕÖÓ ÃÇÎÍÑÄ, ÔÑÆÇÓÉÂÜËØ ÍÂÕÂÎË-
ÕËÚÇÔÍÖá ÕÓËÂÆÖ ÔÇÓËÐ ë ÅËÔÕËÆËÐ ë ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÂâ ÅÓÖÒÒÂ.

³ÇÓËÐÑÄÞÇ ÅËÆÓÑÎÂÊÞ Ô ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÌ ÕÓËÂÆÑÌ Ser ë
His ëAsp ì ÐÂËÃÑÎÇÇ ËÊÖÚÇÐÐÂâ Ë ÒÓÇÆÔÕÂÄËÕÇÎßÐÂâ ÅÓÖÒÒÂ
ÅËÆÓÑÎÂÊ. ¬ÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ ÙÇÐÕÓ àÕÑÅÑ ÕËÒÂ ÃÞÎ ÄÒÇÓÄÞÇ
ÑÃÐÂÓÖÉÇÐ Ä ÒÂÐÍÓÇÂÕËÚÇÔÍÑÏ ÃÞÚßÇÏ a-ØËÏÑÕÓËÒÔËÐÇ (ÔÏ.
ÑÃÊÑÓ 177). ©ÂÕÇÏ ÕÑÚÐÑ ÕÂÍÑÌ ÉÇ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ ÙÇÐÕÓ ÃÞÎ
ÐÂÌÆÇÐ Ä ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÏ ÔÖÃÕËÎËÊËÐÇ ì ÃÇÎÍÇ, ÍÑÕÑÓÞÌ ÐÇ
ÅÑÏÑÎÑÅËÚÇÐ ØËÏÑÕÓËÒÔËÐÖ. ¥ÂÐÐÂâ ÕÓËÂÆÂ ÃÞÎÂ ÑÃÐÂÓÖ-
ÉÇÐÂ ÕÂÍÉÇ Ä ÎËÒÂÊÂØ, Ë ÒÑØÑÉÂâ ÕÓËÂÆÂ (Ser ëHis ëGlu) ì Ä
ÂÙÇÕËÎØÑÎËÐàÔÕÇÓÂÊÂØ. ±ÑÊÉÇ ÒÑâÄËÎËÔß ÐÑÄÞÇ ÔÇÏÇÌÔÕÄÂ
ÅËÆÓÑÎÂÊ (àÔÕÇÓÂÊÞ ËÊ ÍÑÓÞ ÅÑÎÑÄÐÑÅÑÏÑÊÅÂ, ÃÇÎÍË ÄËÓÖÔÐÞØ
ÑÃÑÎÑÚÇÍ Ë ÆÓ.), ÐÇÅÑÏÑÎÑÅËÚÐÞÇ ËÊÄÇÔÕÐÞÏ ÓÂÐÇÇ, Ä ÍÂÕÂÎË-
ÕËÚÇÔÍÑÏ ÙÇÐÕÓÇ ÍÑÕÑÓÞØ ÐÂØÑÆËÎËÔß ÕÇ ÉÇ ÔÂÏÞÇ ÑÔÕÂÕÍË Ô
ÕÂÍËÏ ÉÇ ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÞÏ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËÇÏ.126 ³ÖÃÔÕÓÂ-
ÕÂÏË ÏÑÅÖÕ ÃÞÕß ÓÂÊÐÑÑÃÓÂÊÐÞÇ ×ËÊËÑÎÑÅËÚÇÔÍË ÂÍÕËÄÐÞÇ
ÄÇÜÇÔÕÄÂ, ÐÂÒÓËÏÇÓ ÍÑÍÂËÐ 178 ËÎË ×ÂÍÕÑÓ ÂÍÕËÄÂÙËË ÕÓÑÏ-
ÃÑÙËÕÑÄ.179

³ÇÓËÐÑÄÞÇ ÅËÆÓÑÎÂÊÞ ÑÃÓÂÊÖáÕ Ô ÕÂÍËÏË ÔÖÃÔÕÓÂÕÂÏË
ÍÑÄÂÎÇÐÕÐÞÌ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕ, Ä ÍÑÕÑÓÑÏ ÅËÆÓÑÍÔËÎßÐÂâ ÅÓÖÒÒÂ
ÑÔÕÂÕÍÂ ÔÇÓËÐÂ Ä ÂÍÕËÄÐÑÏ ÙÇÐÕÓÇ ÂÙËÎËÓÑÄÂÐÂ ÍËÔÎÑÕÐÑÌ
ÚÂÔÕßá ÔÖÃÔÕÓÂÕÂ (ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕ ÕËÒÂ ÂÙËÎ×ÇÓÏÇÐÕÂ). £ ÂÍ-
ÕËÄÐÑÏ ÙÇÐÕÓÇ ÄÔÇØ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ àÕÑÅÑ ÕËÒÂ ÕÓËÂÆÂ Ser ëHis ë
Asp ÓÂÔÒÑÎÂÅÂÇÕÔâ Ä ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇ ÔØÑÉËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ,
ÐÇÔÏÑÕÓâ ÐÂ ÓÂÊÎËÚÐÖá ÖÍÎÂÆÍÖ ÒÑÎËÒÇÒÕËÆÐÑÌ ÙÇÒË.

¥Îâ ËÆÇÐÕË×ËÍÂÙËË ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍË ÄÂÉÐÞØ ÅÓÖÒÒ ÃÞÎ
ÒÓËÏÇÐÇÐ ÓÂÊÓÂÃÑÕÂÐÐÞÌ ÐÂÏË ÏÇÕÑÆ, Ä ÍÑÕÑÓÑÏ ÆÎâ ÑÙÇÐÍË
ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÑÔÕË ÑÔÕÂÕÍÑÄ, ÔÑÃÓÂÐÐÞØ Ä ÃÂÊÇ ÆÂÐÐÞØ HSSP,
ËÔÒÑÎßÊÖáÕÔâ ÒÑÒÂÓÐÞÇ ÄÞÓÂÄÐËÄÂÐËâ Ë àÐÕÓÑÒËËºÇÐÐÑÐÂ,
Â ÕÂÍÉÇ ÆÂÐÐÞÇ Ñ ÍÑÑÓÆËÐÂÕÂØ ÑÕÆÇÎßÐÞØ ÂÕÑÏÑÄ ÆÎâ
ÒÓÑÄÇÆÇÐËâ ÒÑËÔÍÂ Ä ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞØ ÃÂÊÂØ ÆÂÐÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ.

±Ñ ÆÂÐÐÞÏ Ñ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËË ÑÔÕÂÕÍÑÄ Ä ØËÏÑÕÓËÒÔËÐÇ Ë
ÔÖÃÕËÎËÊËÐÇ (ÕËÒËÚÐÑÇ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÑÔÕÂÕÍÑÄ ËÊÑÃÓÂÉÇÐÑ
ÐÂ ÓËÔ. 9) ÃÞÎ ÊÂÆÂÐ ÛÂÃÎÑÐ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÌ ÕÓËÂÆÞ (ÑÅÓÂ-
ÐËÚÇÐËâ ÐÂ ËÔÍÑÏÞÇ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÇ ÑÔÕÂÕÍË ÒÓËÄÇÆÇÐÞ Ä
ÕÂÃÎ. 1) Ë ÒÓÑÄÇÆÇÐ ÒÑËÔÍ ÐÂ ÏÐÑÉÇÔÕÄÇ ÐÇÅÑÏÑÎÑÅËÚÐÞØ

ÅËÆÓÑÎÂÊ ËÊ ÃÂÐÍÂ ÆÂÐÐÞØ PDB. ¢ÞÎÑ ÐÂÌÆÇÐÑ ÃÑÎÇÇ 100
ÔÕÓÖÍÕÖÓ, ËÏÇáÜËØ ÕÓÇÃÖÇÏÑÇ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍË
ÄÂÉÐÞØ ×ÖÐÍÙËÑÐÂÎßÐÞØ ÅÓÖÒÒ, Ô ÖÐËÍÂÎßÐÞÏË ÒÇÓÄËÚÐÞÏË
ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕâÏË.

³ÎÇÆÖáÜËÏ ÛÂÅÑÏ ÃÞÎÑ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËÇ ÃÂÊÞ ÆÂÐÐÞØ
SCOP, ÔËÔÕÇÏÂÕËÊËÓÖáÜÇÌ ÃÇÎÍË ÒÑ ÕËÒÖ ÖÍÎÂÆÍË ÒÑÎËÒÇÒ-
ÕËÆÐÑÌ ÙÇÒË (ÔÏ. ÄÞÛÇ). ¥Îâ ÍÂÉÆÑÅÑ ÐÂÌÆÇÐÐÑÅÑ ËÊ ÃÂÊÞ
ÆÂÐÐÞØ SCOP ÃÇÎÍÂ ËÊÄÎÇÍÂÎËÔß ÆÂÐÐÞÇ ÑÃ ÖÍÎÂÆÍÇ ÍÂÕÂÎË-
ÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÆÑÏÇÐÂ. ¯Â ÓËÔ. 10 ËÊÑÃÓÂÉÇÐÞ ÆÄÂ ÄÇÓØÐËØ
ÖÓÑÄÐâ ÒÑÎÖÚËÄÛÇÌÔâ ËÇÓÂÓØËË. £ ÔÍÑÃÍÂØ ÒÓËÄÇÆÇÐÞ ËÆÇÐ-
ÕË×ËÍÂÕÑÓ ÆÂÐÐÑÅÑ ÕËÒÂ ÖÍÎÂÆÍË ÙÇÒË Ë ÇÅÑ ÐÂÊÄÂÐËÇ Ä ÃÂÊÇ
SCOP. £ ÕÂÃÎ. 2 ÒÓËÄÇÆÇÐÞ ×ÇÓÏÇÐÕÞ, ØÂÓÂÍÕÇÓÐÞÇ ÆÎâ
ÍÂÉÆÑÌ ËÊ ÅÓÖÒÒ. °ÍÂÊÂÎÑÔß, ÚÕÑ ÄÔÇ ÔÇÓËÐÑÄÞÇ ÅËÆÓÑÎÂÊÞ Ô
ÕÓËÂÆÑÌ Ser ëHis ëAsp(Glu) âÄÎâáÕÔâ ÎËÃÑ ÃÇÎÍÂÏË,
ÒÑÔÕÓÑÇÐÐÞÏË ÕÑÎßÍÑ ËÊ b-ÎËÔÕÑÄ (ÍÂÍ ØËÏÑÕÓËÒÔËÐ), ÎËÃÑ
ÃÇÎÍÂÏË ËÊ ÐÇÓÇÅÖÎâÓÐÑ ÚÇÓÇÆÖáÜËØÔâ a-ÔÒËÓÂÎÇÌ Ë
b-ÎËÔÕÑÄ (ÐÂÒÓËÏÇÓ, ÔÖÃÕËÎËÊËÐ). ¥Ñ ÔËØ ÒÑÓ ÐÇ ËÊÄÇÔÕÐÂ ÐË
ÑÆÐÂ ÅËÆÓÑÎÂÊÂ àÕÑÅÑ ÕËÒÂ, ÒÑÔÕÓÑÇÐÐÂâ ÕÑÎßÍÑ ËÊ a-ÔÒËÓÂ-
ÎÇÌ. µÚËÕÞÄÂâ, ÚÕÑ ÓÂÊÐÞÏ ÒÇÓÄËÚÐÞÏÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕâÏ
ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÕ ÓÂÊÐÞÇ ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÞÇ ÕËÒÞ ÖÍÎÂÆÍË ÒÇÒ-
ÕËÆÐÑÌ ÙÇÒË, ÏÑÉÐÑ ÓÂÊÃËÕß ÅËÆÓÑÎÂÊÞ ÐÂ ÔÇÏÇÌÔÕÄÂ ÒÑ
àÕÑÏÖ ÍÓËÕÇÓËá. £ÞÃËÓÂâ ÓÂÊÐÞÌ ÖÓÑÄÇÐß ÆÇÕÂÎËÊÂÙËË
ÖÍÎÂÆÍË, ÏÑÉÐÑ ÓÂÊÃËÕß ÅËÆÓÑÎÂÊÞ ÐÂ ÔÇÏÇÌÔÕÄÂ Ô ÓÂÊÐÞÏ

n1
o1

S1n2

o2

A1

H1

²ËÔ. 9. ´ËÒËÚÐÑÇ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÑÔÕÂÕÍÑÄ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÌ ÕÓËÂÆÞ.
¯ÂÊÄÂÐËâ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ ÆÂÐÞ ÊÂÅÎÂÄÐÞÏË ÃÖÍÄÂÏË,
ÑÕÆÇÎßÐÞØ ÂÕÑÏÑÄ ì ÔÕÓÑÚÐÞÏË. ±ÖÐÍÕËÓÐÞÏË ÎËÐËâÏË ÑÃÑÊÐÂ-
ÚÇÐÞ ÓÂÔÔÕÑâÐËâ ÏÇÉÆÖ ÂÕÑÏÂÏË, ÐÂ ÍÑÕÑÓÞÇ ÃÞÎË ÐÂÎÑÉÇÐÞ ÑÅÓÂ-
ÐËÚÇÐËâ ÒÓË ÒÑËÔÍÇ (ÔÏ. ÒÑâÔÐÇÐËâ Ä ÕÇÍÔÕÇ).

´ÂÃÎËÙÂ 1. ¬ÓËÕÇÓËË ÒÑËÔÍÂ ÕÓËÂÆ Ser ëHis ëAsp ÒÑ ÔÕÓÖÍÕÖÓÂÏ
ÃÇÎÍÑÄ.

´ËÒ ÑÅÓÂÐËÚÇÐËâ ±ÂÓÂÏÇÕÓ a ¥ÑÒÖÔÕËÏÞÇ ÊÐÂÚÇÐËâ,
ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÞ, ÂÕÑÏÞ

¬ÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÑÔÕß ©ÐÂÚÇÐËÇ àÐÕÓÑ- < 0.9
ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÑÅÑ ÒËË ºÇÐÐÑÐÂ
ÑÔÕÂÕÍÂ

°ÅÓÂÐËÚÇÐËÇ ÐÂ ÕËÒ °ÔÕÂÕÑÍ S1 Ser
ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÑÅÑ °ÔÕÂÕÑÍ H1 His
ÑÔÕÂÕÍÂ °ÔÕÂÕÑÍ A1 Asp ËÎË Glu

°ÅÓÂÐËÚÇÐËÇ ÐÂ ÕËÒ ¡ÕÑÏ o1 ¡ÕÑÏ OG b ÑÔÕÂÕÍÂ S1
ÂÕÑÏÂ ¡ÕÑÏ n1 ¡ÕÑÏ NE2 b ÑÔÕÂÕÍÂ H1

¡ÕÑÏ n2 ¡ÕÑÏ ND1 b ÑÔÕÂÕÍÂ H1
¡ÕÑÏ o2 ¡ÕÑÏ OD1, OD2, OE1

ËÎË OE2 b ÑÔÕÂÕÍÂ A1
°ÅÓÂÐËÚÇÐËÇ ²ÂÔÔÕÑâÐËÇ ÏÇÉÆÖ 44AÊ

ÐÂ ÓÂÔÔÕÑâÐËÇ ÂÕÑÏÂÏË o1 Ë n1
ÏÇÉÆÖ ÂÕÑÏÂÏË ²ÂÔÔÕÑâÐËÇ ÏÇÉÆÖ 43.4AÊ

ÂÕÑÏÂÏË n2 Ë o2
°ÅÓÂÐËÚÇÐËÇ ÐÂ µÅÑÎ, ÑÃÓÂÊÑÄÂÐÐÞÌ 1008 ë 1808
ÆÑÒÖÔÕËÏÞÇ ÖÅÎÞ ÂÕÑÏÂÏË o1, n1, n2
ÏÇÉÆÖ ÕÓÇÏâ µÅÑÎ, ÑÃÓÂÊÑÄÂÐÐÞÌ 1258 ë 1808
ÂÕÑÏÂÏË ÂÕÑÏÂÏË n1, n2, Ñ2

a°ÃÑÊÐÂÚÇÐËâ ÂÕÑÏÑÄ Ë ÑÔÕÂÕÍÑÄ ÔÑÄÒÂÆÂáÕ Ô ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐÐÞÏË ÐÂ
ÓËÔ. 9. b¯ÂÊÄÂÐËâ ÂÕÑÏÑÄ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÕ ÐÑÏÇÐÍÎÂÕÖÓÇ Protein Data
Bank.
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ÖÓÑÄÐÇÏ ÒÑØÑÉÇÔÕË. ªÔÒÑÎßÊÖâ ÆÂÐÐÞÇ ÓËÔ. 10, ÏÑÉÐÑ
ÊÂÍÎáÚËÕß, ÚÕÑ ÄÔÇ ÅËÆÓÑÎÂÊÞ Ser ëHis ëAsp ÆÇÎâÕÔâ ÐÂ 2
ÍÎÂÐÂ, ÒÓËÚÇÏ ÍÎÂÐ ÃÇÎÍÑÄ, ÒÑÔÕÓÑÇÐÐÞØ ËÊ b-ÎËÔÕÑÄ, ÔÑÔÕÑËÕ
ËÊ ÑÆÐÑÅÑ ÔÇÏÇÌÔÕÄÂ, Â ÍÎÂÐ a,b-ÃÇÎÍÑÄ ì ËÊ 5 ÓÂÊÎËÚÐÞØ
ÔÇÏÇÌÔÕÄ. ³ÇÏÇÌÔÕÄÂ ÑÕÎËÚÂáÕÔâ ÐÇ ÕÑÎßÍÑ ÖÍÎÂÆÍÑÌ ÙÇÒË, ÐÑ
Ë ÒÑÓâÆÍÑÏ ÚÇÓÇÆÑÄÂÐËâ ÑÔÕÂÕÍÑÄ ÂÍÕËÄÐÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ Ä ÒÇÓ-
ÄËÚÐÑÌ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË (ÔÏ. ÕÂÃÎ. 2).

³ÎÇÆÖÇÕ ÑÕÏÇÕËÕß, ÚÕÑ àÕË ÓÇÊÖÎßÕÂÕÞ ÃÞÎË ÒÑÎÖÚÇÐÞ Ä
ÂÄÕÑÏÂÕËÚÇÔÍÑÏ ÓÇÉËÏÇ ÒÑ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÂÏ ÒÑËÔÍÂ Ä ÔÕÓÖÍÕÖÓ-
ÐÑÌ ÃÂÊÇ ÆÂÐÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ PDB Ë ÒÑÆÕÄÇÓÉÆÇÐÞ ÐÇÊÂÄËÔËÏÞÏË
ÎËÕÇÓÂÕÖÓÐÞÏË ÆÂÐÐÞÏË. ´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÒÑÆØÑÆ, ÔÄâÊÂÐ-
ÐÞÌ Ô ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËÇÏ ÐÂ àÕÂÒÇ ÑÕÃÑÓÂ ËÐ×ÑÓÏÂÙËË ÂÄÕÑ-
ÏÂÕËÚÇÔÍËØ ÏÇÕÑÆÑÄ ÃËÑËÐ×ÑÓÏÂÕËÍË Ë ÃÂÊ ÆÂÐÐÞØ, ÒÑÊÄÑ-
ÎâÇÕ ÑÃÓÂÃÂÕÞÄÂÕß ÑÅÓÑÏÐÞÌ ÑÃÝÇÏ ÆÑÔÕÖÒÐÑÌ ËÐ×ÑÓÏÂÙËË.

VIII. ®ÇØÂÐËÊÏ ÂÍÕËÄÂÙËË ÔÖÃÔÕÓÂÕÑÄ
ÂÍÕËÄÐÞÏË ÙÇÐÕÓÂÏË ÅËÆÓÑÎÂÊ
¬ËÔÎÑÕÞ Ë ÑÔÐÑÄÂÐËâ, ÄØÑÆâÜËÇ Ä ÂÍÕËÄÐÞÇ ÙÇÐÕÓÞ, ËÅÓÂáÕ
ÒÓËÐÙËÒËÂÎßÐÑ ÄÂÉÐÖá ÓÑÎß Ä ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÑÏ ÍÂÕÂÎËÊÇ,
ÂÍÕËÄËÓÖâ ËÔØÑÆÐÞÇ ÔÖÃÔÕÓÂÕÞ. ¡ÔÒÂÓÂÅËÐÑÄÂâ ÍËÔÎÑÕÂ Ë
ÅËÔÕËÆËÐ ÚÂÜÇ ÆÓÖÅËØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ ÖÚÂÔÕÄÖáÕ Ä ÒÓÑÙÇÔÔÂØ ÂÍÕË-
ÄÂÙËË ÏÑÎÇÍÖÎ Ä ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÑÏ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÏ ÙËÍÎÇ.
°ÚÇÄËÆÐÑ, ÚÕÑ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÂâ ×ÖÐÍÙËâ ÂÔÒÂÓÂÅËÐÑÄÑÌ
ÍËÔÎÑÕÞ Ë ÅËÔÕËÆËÐÂ Ä ÂÍÕËÄÐÞØ ÙÇÐÕÓÂØ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ ÔÄâÊÂÐÂ
Ô ËØ ÍËÔÎÑÕÐÑ-ÑÔÐÑ'ÄÐÞÏË ÔÄÑÌÔÕÄÂÏË.4, 5, 11

£ ÐÇÆËÔÔÑÙËËÓÑÄÂÐÐÑÌ ×ÑÓÏÇ ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÂâ ÅÓÖÒÒÂ
ÂÔÒÂÓÂÅËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ âÄÎâÇÕÔâ ÆÑÐÑÓÑÏ ÒÓÑÕÑÐÂ (àÕÑ
âÓÍÑ ÄÞÓÂÉÇÐÐÞÌ àÎÇÍÕÓÑ×ËÎßÐÞÌ ÂÅÇÐÕ), Ä ÆÇÒÓÑÕÑÐËÓÑ-
ÄÂÐÐÑÌ ×ÑÓÏÇì ÂÍÙÇÒÕÑÓÑÏ ÒÓÑÕÑÐÂ (ÐÖÍÎÇÑ×ËÎßÐÞÏ ÂÅÇÐ-
ÕÑÏ) ì ÆÑÐÑÓÑÏ àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÌ ÒÎÑÕÐÑÔÕË ÆÎâ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖá-
ÜÇÅÑ ÓÇÂÍÙËÑÐÐÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ. ªÏËÆÂÊÑÎßÐÂâ ÅÓÖÒÒÂ ÅËÔÕËÆË-
ÐÂ ì âÓÍÑ ÄÞÓÂÉÇÐÐÞÌ ÐÖÍÎÇÑ×ËÎßÐÞÌ ÂÅÇÐÕ, ÔÒÑÔÑÃÐÞÌ
ÆÑÐËÓÑÄÂÕß ÐÇÒÑÆÇÎÇÐÐÖá àÎÇÍÕÓÑÐÐÖá ÒÂÓÖ ÂÕÑÏÂ ÂÊÑÕÂ.

®ÑÉÐÑ ÒÓÇÆÔÕÂÄËÕß ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÔØÇÏ ÂÍÕËÄÂÙËË ÔÖÃÔÕÓÂ-
ÕÑÄ ÑÔÕÂÕÍÂÏË ÅËÔÕËÆËÐÂ Ë ÂÔÒÂÓÂÅËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ (ÑÔÐÑÄ-
ÐÞÇ ÓÇÂÍÙËË, ÒÓÑÕÇÍÂáÜËÇ ÐÂ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÏ ÙÇÐÕÓÇ).

1. ¯ÖÍÎÇÑ×ËÎßÐÂâ ÂÍÕËÄÂÙËâ ÔÖÃÔÕÓÂÕÂ ËÏËÆÂÊÑÎßÐÑÌ
ÅÓÖÒÒÑÌ

£ àÕÑÏ ÔÎÖÚÂÇ ÐÂ ÓÇÂÍÙËÑÐÐÑÏ ÙÇÐÕÓÇ ËÐÆÖÙËÓÖÇÕÔâ ÑÕÓËÙÂ-
ÕÇÎßÐÞÌ ÊÂÓâÆ.

2. ¯ÖÍÎÇÑ×ËÎßÐÂâ ÂÍÕËÄËÊÂÙËâ ÔÖÃÔÕÓÂÕÂ ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÑÌ
ÅÓÖÒÒÑÌ ÂÔÒÂÓÂÅËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ

3. ¿ÎÇÍÕÓÑ×ËÎßÐÂâ ÂÍÕËÄÂÙËâ ÄÑÆÞ. ªÑÐÞ ÏÇÕÂÎÎÑÄ
(Zn2+, Co2+, Ni2+, Mg2+, Mn2+), ÐÂØÑÆâÜËÇÔâ Ä ÂÍÕËÄÐÞØ
ÙÇÐÕÓÂØ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ Ä ÄËÆÇ ÍÑÏÒÎÇÍÔÑÄ Ô ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÞÏË
ÅÓÖÒÒÂÏË ÂÔÒÂÓÂÅËÐÑÄÑÌ ËÎË ÅÎÖÕÂÏËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ, ÏÑÅÖÕ
ÖÚÂÔÕÄÑÄÂÕß Ä ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÏ ÙËÍÎÇ Ë ÍÂÍ ÍËÔÎÑÕÞ, Ë ÍÂÍ
ÑÔÐÑÄÂÐËâ. ªÑÐ ÏÇÕÂÎÎÂ ÏÑÉÇÕ ÊÂÏÇÔÕËÕß ÒÓÑÕÑÐ Ä ÏÑÎÇÍÖÎÇ
ÄÑÆÞ, ËÐÆÖÙËÓÖâ ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ ÓÇÂÍÙËÑÐÐÑÔÒÑÔÑÃÐÞÌ Ë ÒÑÆ-
ÄËÉÐÞÌ ËÑÐ ÅËÆÓÑÍÔËÎÂ:

4. ¿ÎÇÍÕÓÑ×ËÎßÐÂâ ÂÍÕËÄÂÙËâ ÓÇÂÍÙËÑÐÐÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ.
¿ÎÇÍÕÓÑ×ËÎßÐÂâ ÂÍÕËÄÂÙËâ ÓÇÂÍÙËÑÐÐÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ Ä ÔÖÃÔÕÓÂÕÇ
(ÐÂÒÓËÏÇÓ ÍÂÓÃÑÐËÎßÐÑÌ ÅÓÖÒÒÞ) ÏÑÉÇÕ ÒÓÑØÑÆËÕß ÍÂÍ ÒÑÆ
ÆÇÌÔÕÄËÇÏ ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÑÌ ÅÓÖÒÒÞ, ÕÂÍ Ë ÒÑÆ ÆÇÌÔÕÄËÇÏ ËÑÐÂ
ÏÇÕÂÎÎÂ.

¿ÕË ÓÇÂÍÙËË ÖÄÇÎËÚËÄÂáÕ ÆÇ×ËÙËÕ àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÌ ÒÎÑÕÐÑÔÕË
ÐÂ ÓÇÂÍÙËÑÐÐÑÏ ÙÇÐÕÓÇ.
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´ÂÃÎËÙÂ 2. ±ÑÓâÆÑÍ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËâ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ ÍÂÕÂ-
ÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ Ë ÕËÒËÚÐÞÇ ÒÓÇÆÔÕÂÄËÕÇÎË ÔÇÏÇÌÔÕÄ ÔÇÓËÐÑÄÞØ
ÅËÆÓÑÎÂÊ Ô ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÌ ÕÓËÂÆÑÌ Ser ëHis ëAsp, ÔÅÓÖÒÒËÓÑÄÂÐÐÞØ
ÒÑ ÕËÒÖ ÖÍÎÂÆÍË ÒÇÒÕËÆÐÑÌ ÙÇÒË.

´ËÒ ÖÍÎÂÆÍË ´ÓËÂÆÞ a ´ËÒËÚÐÞÇ ÒÓÇÆÔÕÂÄËÕÇÎË
ÒÑÎËÒÇÒÕËÆÐÑÌ ÆÂÐÐÑÅÑ ÍÎÂÔÔÂ
ÙÇÒË

´ÓËÒÔËÐÑ- His ëAsp ë Ser a-´ÓËÒÕÂÊÂ, ÄËÓÖÔÐÞÇ
ÒÑÆÑÃÐÞÇ (b.47) ÒÓÑÕÇÂÊÞ, ÍÑÎÎÂÅÇÐÂÊÂ,

ÍÑÏÒÑÐÇÐÕ ÔËÔÕÇÏÞ ÍÑÏ-
ÒÎÇÏÇÐÕÂ, ÒÎÂÊÏËÐÑÅÇÐ,
ÒÓÑÕÇÂÊÂ ÕÖÚÐÞØ ÍÎÇÕÑÍ,
ÒÓÑÕÓÑÏÃËÐÞ, ÔÕÓÇÒÕÑ-
ÅÓËÊËÐ, ÕÓËÒÔËÐ, ×ÂÍÕÑÓÞ
ÍÑÂÅÖÎâÙËË ÍÓÑÄË,
ØËÏÑÕÓËÒÔËÐ, àÎÂÔÕÂÊÂ

¬ÓÑÕÑÐÂÊÑ- Ser ëHis ëAsp AT¶-ÊÂÄËÔËÏÂâ
ÒÑÆÑÃÐÞÇ (c.14) Clp-ÒÓÑÕÇÂÊÂ

¶ÎÂÄÑÆÑÍÔËÐÑ- Ser ëAsp ëHis ¡ÙËÎ-CoA-ÕËÑàÔÕÇÓÂÊÂ,
ÒÑÆÑÃÐÞÇ (Ô.23) ×ÂÍÕÑÓ ÂÍÕËÄÂÙËË

ÕÓÑÏÃÑÙËÕÑÄ
®ÇÕËÎàÔÕÇÓÂÊÂ Ser ëHis ëAsp ¤ËÆÓÑÎÂÊÂ ÏÇÕËÎÑÄÑÅÑ
CheB (c.40) à×ËÓÂ ÑÔÕÂÕÍÂ ÅÎÖÕÂÏË-

ÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ
³ÖÃÕËÎËÊËÐÑ- Asp ëHis ë Ser ¬ÇÍÔËÐ, ÔÖÃÕËÎËÊËÐ,
ÒÑÆÑÃÐÞÇ (c.41) ×ÖÓËÐ

a,b-¤ËÆÓÑÎÂÊÞ Ser ëAsp(Glu) ëHis ¡ÙÇÕËÎØÑÎËÐàÔÕÇÓÂÊÂ,
(c.69) ÎËÒÂÊÂ, àÔÕÇÓÂÊÂ ÍÑÍÂËÐÂ

a±ÑÓâÆÑÍ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËâ ÑÔÕÂÕÍÑÄ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ Ä ÒÇÓÄËÚ-
ÐÑÌ ÃÇÎÍÑÄÑÌ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË

¢ÇÎÍÑÄÞÇ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ
ÃÂÊÞ ÆÂÐÐÞØ SCOP

´ÓËÒÔËÐÑÒÑÆÑÃ-
ÐÞÇ ÃÇÎÍË
(b.47, Trypsin-like
Serine proteases)

¢ÇÎÍË, ÒÑÔÕÓÑÇÐÐÞÇ

(b, all b proteins)

ÕÑÎßÍÑ ËÊ b-ÎËÔÕÑÄ

¢ÇÎÍË, ÒÑÔÕÓÑÇÐÐÞÇ ËÊ ÐÇÓÇÅÖÎâÓ-
ÐÑ ÚÇÓÇÆÖáÜËØÔâ a-ÔÒËÓÂÎÇÌ Ë
b-ÎËÔÕÑÄ (c, a and b proteins (a/b))

¬ÓÑÕÑÐÂÊÑÒÑÆÑÃÐÞÇ
(c.14, ClpP/crotonase)

¶ÎÂÄÑÆÑÍÔËÐÑÒÑÆÑÃÐÞÇ
(c.23, Flavodoxine-like)

®ÇÕËÎàÔÕÇÓÂÊÂ CheB
(c.40, Methylesterase CheB)

³ÖÃÕËÎËÊËÐÑÒÑÆÑÃÐÞÇ
(c.41, Subtilisin-like)

a,b-¤ËÆÓÑÎÂÊÞ (c.69, a,b-hydrolases)

²ËÔ. 10. ¬ÎÂÔÔË×ËÍÂÙËâ ÃÇÎÍÑÄÞØ ÔÕÓÖÍÕÖÓ ÃÂÊÞ ÆÂÐÐÞØ SCOP.
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¥Îâ ÅËÆÓÑÎËÕËÚÇÔÍËØ ÓÇÂÍÙËÌ ÔÕÂÆËË ÂÍÕËÄÂÙËË ÄÑÆÞ
ÒÓË ÐÖÍÎÇÑ×ËÎßÐÑÏ ÍÂÕÂÎËÊÇ ÏÑÅÖÕ ÃÞÕß ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐÞ Ä
ÔÎÇÆÖáÜÇÏ ÄËÆÇ:

²ÇÂÍÙËÑÐÐÂâ ÔÒÑÔÑÃÐÑÔÕß ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÄÑÆÞ ÄÑÊÓÂÔÕÂÇÕ Ä
107 ÓÂÊ ÒÓË ÇÇ ÒÇÓÇØÑÆÇ Ä ÅËÆÓÑÍÔËÎ-ËÑÐ.5 ¦ÔÎË ÆÑÒÖÔÕËÕß, ÚÕÑ
àÎÇÍÕÓÑ×ËÎßÐÂâ ÂÍÕËÄÂÙËâ ÓÇÂÍÙËÑÐÐÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ, ÒÓÑÕÇÍÂá-
ÜÂâ ÒÑ ÏÇØÂÐËÊÏÂÏ (4) Ë (5), ÕÂÍÉÇ Ä 106 ë 107 ÓÂÊ ÖÄÇÎËÚËÄÂÇÕ
ÇÅÑ ÓÇÂÍÙËÑÐÐÖá ÔÒÑÔÑÃÐÑÔÕß, ÏÑÉÐÑ Ä ÒÇÓÄÑÏ ÒÓËÃÎËÉÇÐËË
ÑÃÝâÔÐËÕß ÄÞÔÑÍÖá à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÑÅÑ ÍÂÕÂ-
ÎËÊÂ Ë ÇÅÑ ÔÒÑÔÑÃÐÑÔÕß Ä 1013 ë 1014 ÓÂÊ ÖÄÇÎËÚËÄÂÕß ÔÍÑÓÑÔÕß
ÓÇÂÍÙËË. ±ÓÇÆÒÑÎÑÉÇÐËÇ, ÚÕÑ ÍËÔÎÑÕÞ Ë ÑÔÐÑÄÂÐËâ Ä ÍÂÕÂ-
ÎËÊÇ ÏÑÅÖÕ ÆÇÌÔÕÄÑÄÂÕß ÔÑÅÎÂÔÑÄÂÐÐÑ, ÃÞÎÑ ÄÞÔÍÂÊÂÐÑ ÐÂ
ÑÔÐÑÄÇ ÓâÆÂ ÐÇÊÂÄËÔËÏÞØ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞØ ÓÂÃÑÕ.5, 180, 181

£ÑÒÓÑÔ Ñ ÔÕÇÒÇÐË ÒÇÓÇÐÑÔÂ ÊÂÓâÆÂ Ä ÒÓÑÙÇÔÔÂØ ÂÍÕËÄÂÙËË,
ÒÓÑÕÇÍÂáÜËØ ÒÑ ÔØÇÏÂÏ (1) ë (6), Ä ÒÇÓÇØÑÆÐÑÏ ÔÑÔÕÑâÐËË
×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÞØ ÓÇÂÍÙËÌ ÑÔÕÂÇÕÔâ ÑÕÍÓÞÕÞÏ.182 °ÆÐÂÍÑ ÑÚÇ-
ÄËÆÐÑ, ÚÕÑ Ä ÓÇÂÍÙËÑÐÐÞØ ÙÇÐÕÓÂØ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÂÍÕËÄÂÙËâ
ØÑÓÑÛÑ ÑÓËÇÐÕËÓÑÄÂÐÐÞØ Ë ÊÂ×ËÍÔËÓÑÄÂÐÐÞØ ÆÓÖÅ ÑÕÐÑÔË-
ÕÇÎßÐÑ ÆÓÖÅÂ ÏÑÎÇÍÖÎ. ±ÓËÐÙËÒËÂÎßÐÑ ÄÂÉÐÑ, ÚÕÑ ÍËÔÎÑÕÞ Ë
ÑÔÐÑÄÂÐËâ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ ÑÃÓÂÊÖáÕ ÆÓÖÅ Ô ÆÓÖÅÑÏ
ÔËÔÕÇÏÖ ÄÑÆÑÓÑÆÐÞØ ÔÄâÊÇÌ. ¿ÕÑ ÑÕÍÓÞÄÂÇÕ ÖÐËÍÂÎßÐÞÇ ÄÑÊ-
ÏÑÉÐÑÔÕË ÆÎâ ÒÇÓÇÐÑÔÂ ÒÓÑÕÑÐÂ. ¬ËÔÎÑÕÞ Ë ÑÔÐÑÄÂÐËâÏÑÅÖÕ
ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄÑÄÂÕß Ä ÔËÔÕÇÏÂØ Ô ÄÑÆÑÓÑÆÐÞÏË ÔÄâÊâÏË
ÅÑÓÂÊÆÑ ÃÞÔÕÓÇÇ, ÚÇÏ Ä ÓÂÔÕÄÑÓÇ. ±ÓËÏÇÓÑÏ, ËÎÎáÔÕÓËÓÖá-
ÜËÏ ÕÂÍÑÅÑ ÓÑÆÂ ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕß, âÄÎâÇÕÔâ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐÐÞÌ
¿ÌÅÇÐÑÏ 183 ÒÓÑÙÇÔÔ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ ÅËÆÓÑÍÔËÎ-ËÑÐÂ Ë ÒÓÑ-
ÕÑÐÂ Ä ÔËÔÕÇÏÇ ÔÕÓÖÍÕÖÓËÓÑÄÂÐÐÞØ ÄÑÆÑÓÑÆÐÞÏË ÔÄâÊâÏË
ÏÑÎÇÍÖÎ ÄÑÆÞ Ä ÍÓËÔÕÂÎÎÇ ÎßÆÂ. °ÍÂÊÂÎÑÔß, ÚÕÑ ÔÍÑÓÑÔÕË
ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ ÅËÆÓÑÍÔËÎßÐÑÅÑ ËÑÐÂ Ë ËÑÐÂ ÄÑÆÑÓÑÆÂ ÐÂ
3 ë 4 ÒÑÓâÆÍÂ ÒÓÇÄÞÛÂáÕ ÆË××ÖÊËÑÐÐÑ-ÍÑÐÕÓÑÎËÓÖÇÏÞÇ
ÒÓÑÙÇÔÔÞ. ¶ÂÍÕËÚÇÔÍË ÒÇÓÇÐÑÔ ÒÓÑÕÑÐÂ Ë ÐÇÌÕÓÂÎËÊÂÙËâ
ÊÂÓâÆÑÄ ÏÑÉÇÕ ÒÓÑËÔØÑÆËÕß Ä ÓÂÏÍÂØ ÑÆÐÑÅÑ ÍÑÎÇÃÂÐËâ Ô
ÚÂÔÕÑÕÑÌ 1014 Ô71. ³ÕÓÖÍÕÖÓËÓÑÄÂÐËÇ ÓÇÂÅÇÐÕÑÄ Ë ÍÑÏÒÑÐÇÐ-
ÕÑÄ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ ÔËÔÕÇÏÑÌ ÄÑÆÑÓÑÆÐÞØ ÔÄâÊÇÌ
âÄÎâÇÕÔâ ÐÇÑÕÝÇÏÎÇÏÑÌ ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍÑÌ ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÑÅÑ
ÍÂÕÂÎËÊÂ.184

¥Îâ ÄÞâÔÐÇÐËâ ÏÇØÂÐËÊÏÂ ÆÇÌÔÕÄËâ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ
ÙÇÐÕÓÂ ÕÑÅÑ ËÎË ËÐÑÅÑ ×ÇÓÏÇÐÕÂ ÐÇÑÃØÑÆËÏÑ Ä ÒÇÓÄÖá
ÑÚÇÓÇÆß ËÆÇÐÕË×ËÙËÓÑÄÂÕß ÍËÔÎÑÕÞ Ë ÑÔÐÑÄÂÐËâ (àÎÇÍÕÓÑ-
×ËÎßÐÞÇ Ë ÐÖÍÎÇÑ×ËÎßÐÞÇ ÂÅÇÐÕÞ), ÔÑÔÕÂÄÎâáÜËÇ ÍÂÕÂÎËÕË-
ÚÇÔÍËÌ ÙÇÐÕÓ. ®ÇØÂÐËÊÏÞ ÂÍÕËÄÂÙËË, ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐÐÞÇ
ÔØÇÏÂÏË (1) ë (6), ÒÑÊÄÑÎâáÕ ÑÃÝâÔÐËÕß à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß ÃÑÎß-
ÛËÐÔÕÄÂ ËÊÄÇÔÕÐÞØ ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÞØ ÓÇÂÍÙËÌ. ®Þ ÑÒËÔÂÎË
ÑÆËÐ ËÊ ÂÎÅÑÓËÕÏÑÄ ËÆÇÐÕË×ËÍÂÙËË ÂÍÕËÄÐÞØ ÅÓÖÒÒ ÍÂÕÂÎË-
ÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ. ¦ÔÎË ËÊÄÇÔÕÐÂ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕß ÂÏËÐÑ-
ÍËÔÎÑÕ Ä ÃÇÎÍÇ, ÏÑÉÐÑ ÏÇÕÑÆÂÏË ÃËÑËÐ×ÑÓÏÂÕËÍË ÐÂÌÕË
ÅÓÖÒÒÖ ÃÇÎÍÑÄ (×ÇÓÏÇÐÕÑÄ), ÅÑÏÑÎÑÅËÚÐÞØ ÆÂÐÐÑÏÖ ÃÇÎÍÖ.
±ÓÑÙÇÆÖÓÂ ÄÞÓÂÄÐËÄÂÐËâ Ë ÓÂÔÚÇÕ àÐÕÓÑÒËËºÇÐÐÑÐÂ ÒÑÊÄÑ-
ÎâáÕ ÑÃÐÂÓÖÉËÕß ÒÑÊËÙËË ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞØ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ.
±ÑÔÎÇÆÐËÇ Ô ÄÞÔÑÍÑÌ ÔÕÇÒÇÐßá ÄÇÓÑâÕÐÑÔÕË ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâáÕ
ÔÑÃÑÌ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍË ÄÂÉÐÞÇ ÑÔÕÂÕÍË, ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂáÜËÇ ÂÍÕË-
ÄÂÙËá ÔÖÃÔÕÓÂÕÑÄ Ë ÕÇÏ ÔÂÏÞÏ ÊÂÆÂáÜËÇ ÏÇØÂÐËÊÏÞ ÍÂÕÂ-
ÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÆÇÌÔÕÄËâ.

IX. ¤ÎËÙËÐ, ÙËÔÕÇËÐ Ë ÒÓÑÎËÐ ÍÂÍ
ÔÕÓÖÍÕÖÓÑÑÃÓÂÊÖáÜËÇ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÞ
¬ÂÍ ÒÑÍÂÊÞÄÂÇÕ ÔÓÂÄÐÇÐËÇ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕÇÌ ÂÏËÐÑÍËÔ-
ÎÑÕ Ä ÅÑÏÑÎÑÅËÚÐÞØ ÔÇÏÇÌÔÕÄÂØ, ÒÓËÐÙËÒËÂÎßÐÑ ÄÂÉÐÞÏË
àÎÇÏÇÐÕÂÏË ÂÍÕËÄÐÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ âÄÎâáÕÔâ ÍÑÐÔÇÓ-
ÄÂÕËÄÐÞÇ ÑÔÕÂÕÍË ÅÎËÙËÐÂ, ÙËÔÕÇËÐÂ Ë ÒÓÑÎËÐÂ. ²ÑÎß ÅÎË-
ÙËÐÂ Ä ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËË Ë ×ÖÐÍÙËÑÐËÓÑÄÂÐËË ÂÍÕËÄÐÞØ

ÙÇÐÕÓÑÄ ÐÇ ÔÕÑÎß ÑÚÇÄËÆÐÂ, ÍÂÍ ÓÑÎß ÂÔÒÂÓÂÅËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ.
ÁÔÐÑ, ÚÕÑ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞÇ ÑÔÕÂÕÍË ÅÎËÙËÐÂ ÐÇ ËÅÓÂáÕ ÊÂÏÇÕ-
ÐÑÌ ÓÑÎË Ä ØËÏËÚÇÔÍËØ ÂÍÕÂØ ÂÍÕËÄÂÙËË ÏÑÎÇÍÖÎ Ä ÍÂÕÂÎËÕË-
ÚÇÔÍÑÏ ÙËÍÎÇ. ´ÇÏ ÐÇ ÏÇÐÇÇ àÕÂ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÂ Ä ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ
ÃÇÎÍÂ ÄÇÔßÏÂ ÄÂÉÐÂ,73, 74, 185 ë 190 ÚÕÑ ÔÎÇÆÖÇÕ ËÊ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÑÄ ÇÇ
ÔÂÌÕ-ÔÒÇÙË×ËÚÇÔÍÑÌ ÊÂÏÇÐÞ ÐÂ ÎáÃÖá ÆÓÖÅÖá ÂÏËÐÑÍËÔ-
ÎÑÕÖ. ¬ÂÍ ÒÓÂÄËÎÑ, ÕÂÍÂâ ÊÂÏÇÐÂ ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÒÑÎÐÑÌ ÒÑÕÇÓÇ
ËÎË ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑÏÖ ÔÐËÉÇÐËá ÂÍÕËÄÐÑÔÕË ×ÇÓÏÇÐÕÂ.188

±ÓË ËÊÖÚÇÐËË ÔÖÃÔÕÓÂÕÐÑÌ ÔÒÇÙË×ËÚÐÑÔÕË ×ÖÐÍÙËÑÐÂÎß-
ÐÑÅÑ ÆÑÏÇÐÂ ÆÇÅËÆÓÑÅÇÐÂÊ ÅÂÎÑÅÇÐÑÓÅÂÐËÚÇÔÍËØ ÍËÔÎÑÕ 191

ÃÞÎÑ ÒÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ÏÖÕÂÙËâ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÑÅÑ ÑÔÕÂÕÍÂ Gly,
ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÐÑÅÑ ÏÇÉÆÖ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÏË ÑÔÕÂÕÍÂÏË
ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ, ÐÂ Pro, Val ËÎË Ala ÒÓËÄÑÆËÕ Í
ÆÓÂÏÂÕËÚÐÑÏÖ ÖÏÇÐßÛÇÐËá ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÌ ÂÍÕËÄÐÑÔÕË.
³ÕÓÖÍÕÖÓÐÞÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÏÖÕÂÐÕÑÄ ÒÓÑÆÇÏÑÐÔÕÓËÓÑÄÂÎË
ÍÂÓÆËÐÂÎßÐÖá ÒÇÓÇÔÕÓÑÌÍÖ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËË ÃÑÍÑÄÞØ ÙÇÒÇÌ
ÑÔÕÂÕÍÑÄ, ×ÑÓÏËÓÖáÜËØ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ ÙÇÐÕÓ. ¢ÞÎ ÔÆÇÎÂÐ
ÄÞÄÑÆ Ñ ÍÓËÕËÚÐÑÔÕË ÒÓËÔÖÕÔÕÄËâGly ÆÎâ ÒÓËÆÂÐËâ ÅËÃÍÑÔÕË
ÒÑÎËÒÇÒÕËÆÐÑÌ ÙÇÒË ÒÓË ÖÍÎÂÆÍÇ Ä ÑÃÎÂÔÕË ÂÍÕËÄÐÑÅÑ
ÙÇÐÕÓÂ. ²ÑÎß ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ Gly Ä ×ÖÐÍÙËÑÐËÓÑ-
ÄÂÐËË ÅÓÂÏËÙËÆËÐ-S-ÔËÐÕÇÕÂÊÞ ÃÞÎÂ ËÊÖÚÇÐÂ Ä ÓÂÃÑÕÇ 192.
±ÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ÇÆËÐËÚÐÞÇ ÏÖÕÂÙËË ÕÓÇØ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞØ
ÑÔÕÂÕÍÑÄ Gly ÐÂ Glu ËÎË Asp ÒÓËÄÑÆâÕ Í ÒÑÕÇÓÇ ÄÂÎËÐ-
ÂÆÇÐËÎÂÕÐÑÌ ÂÍÕËÄÐÑÔÕË àÕÑÅÑ ×ÇÓÏÇÐÕÂ.

±Ñ-ÄËÆËÏÑÏÖ, ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞÇ ÑÔÕÂÕÍË ÅÎËÙËÐÂ ÒÓËÐÙË-
ÒËÂÎßÐÑ ÄÂÉÐÞ ÒÑ ÔÎÇÆÖáÜËÏ ÒÓËÚËÐÂÏ. £Ñ-ÒÇÓÄÞØ,
âÄÎââÔß ÖÐËÍÂÎßÐÑÌ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÑÌ Ô ÐÂËÃÑÎÇÇ àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔ-
ÍË ÑÃÎÇÅÚÇÐÐÞÏ ÄÓÂÜÇÐËÇÏ ÄÑÍÓÖÅ ÔÄâÊÇÌ C7N Ë C7C
ÒÑÎËÒÇÒÕËÆÐÑÌ ÙÇÒË, ÅÎËÙËÐ ÏÑÉÇÕ ËÅÓÂÕß ÓÑÎß ÖÊÎÑÄÑÌ
ÕÑÚÍË, ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂáÜÇÌ ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕË ËÊÏÇÐÇÐËâ ÐÂÒÓÂÄÎÇ-
ÐËâ ÖÍÎÂÆÍË ÒÑÎËÒÇÒÕËÆÐÑÌ ÙÇÒË ÒÓË ÔÃÑÓÍÇ ÃÇÎÍÑÄÑÌ ÅÎÑ-
ÃÖÎÞ. ´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÐÂÎËÚËÇ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ
ÅÎËÙËÐÂ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÑÃÝâÔÐËÕß ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÌÒÂÓÂÆÑÍÔ ×ÇÓÏÇÐ-
ÕÂÕËÄÐÑÅÑ ÍÂÕÂÎËÊÂ, ÍÑÕÑÓÞÌ ÊÂÍÎáÚÂÇÕÔâ Ä ÕÑÏ, ÚÕÑ ÑÆËÐÂ-
ÍÑÄÞÇ ÂÍÕËÄÐÞÇ ÙÇÐÕÓÞ äÔÑÃËÓÂáÕÔâã ËÊ ÔÑÄÇÓÛÇÐÐÑ
ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÒÑÎËÒÇÒÕËÆÐÞØ ÙÇÒÇÌ. °ÃÜËÏ ÆÎâ àÕËØ ÙÇÒÇÌ
âÄÎâÇÕÔâ ÐÂÎËÚËÇ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ ÅÎËÙËÐÂ Ë ×ÂÍÕÑ-
ÓÑÄ ÔÕÂÃËÎËÊÂÙËË äÔÑÃÓÂÐÐÑÌã ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ, ÐÂÒÓËÏÇÓ ÆËÔÖÎß-
×ËÆÐÞØ ÔÄâÊÇÌ.

³ÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑÇ ÄÎËâÐËÇ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ ÅÎËÙËÐÂ
ÐÂ ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËÇ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÂÍÕËÄÐÞØ ÙÇÐÕÓÑÄ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ
ÄÞâÄÎÇÐÑ Ä ÍÑÏÒßáÕÇÓÐÞØ ÓÂÔÚÇÕÂØ.74 ®ÇÕÑÆÑÏ ÍÑÏÒßáÕÇÓ-
ÐÑÅÑ ÏÑÆÇÎËÓÑÄÂÐËâ ÃÞÎË ËÊÖÚÇÐÞ ËÊÏÇÐÇÐËâ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËË
ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ ÂÍÕËÄÐÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ ÅËÆÓÑÎÂÊ, ÒÓË-
ÐÂÆÎÇÉÂÜËØ ÓÂÊÐÞÏ ÕËÒÂÏ. ¥Îâ ÍÂÉÆÑÅÑ ËÊ ÒÓÇÆÔÕÂÄËÕÇÎÇÌ
ÔÇÏÇÌÔÕÄÂ ÅËÆÓÑÎÂÊ ÒÓÑÄÑÆËÎËÔß ÆÄÇ ÔÇÓËË ÓÂÔÚÇÕÑÄ. £ ÒÇÓ-
ÄÑÌ ÔÇÓËË ÄÔÇ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞÇ Gly ÊÂÏÇÐâÎË ÐÂ Ala Ë ÑÒÓÇÆÇ-
ÎâÎË ÄÞÊÄÂÐÐÞÇ àÕÑÌ ÊÂÏÇÐÑÌ ËÊÏÇÐÇÐËâ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËË ÙÇÒË
Ä ÑÃÎÂÔÕË ÂÍÕËÄÐÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ. £Ñ ÄÕÑÓÑÌ ÔÇÓËË ÒÓÑÄÑÆËÎË
ÂÐÂÎÑÅËÚÐÞÇ ÓÂÔÚÇÕÞ, ÕÑÎßÍÑ ÊÂÏÇÐâÎË ÐÇÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞÇ
ÑÔÕÂÕÍË Gly ÐÂ Ala. £ ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÏÇÓÞ ËÔÍÂÉÇÐËâ ÅÇÑÏÇÕÓËË
ÂÍÕËÄÐÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÎË ÔÓÇÆÐÇÍÄÂÆÓÂ-
ÕËÚÐÑÇ ÑÕÍÎÑÐÇÐËÇ ÍÑÑÓÆËÐÂÕ ÂÕÑÏÑÄ ÑÔÕÂÕÍÑÄ ÂÍÕËÄÐÑÅÑ
ÙÇÐÕÓÂ (Ä ÓÂÔÚÇÕÇ ÐÂ ÑÆËÐ ÂÕÑÏ) Ä ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ, ÓÂÔÔÚËÕÂÐÐÑÌ
ÒÑÔÎÇ ÒÓÑÄÇÆÇÐËâ ÊÂÏÇÐ, ÑÕ ÍÑÑÓÆËÐÂÕ Ä ÂÍÕËÄÐÑÏ ÙÇÐÕÓÇ
ËÔØÑÆÐÑÅÑ ×ÇÓÏÇÐÕÂ ÒÓË ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÑÏ ÔÑÄÏÇÜÇÐËË
àÕËØ ÔÕÓÖÍÕÖÓ. °ÍÂÊÂÎÑÔß, ÚÕÑ ÆÎâ ÄÔÇØ ËÊÖÚÇÐÐÞØ ÕËÒÑÄ
ÅËÆÓÑÎÂÊ ÊÂÏÇÐÂ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞØ Gly ÐÂ Ala ÒÓËÄÑÆËÕ Í
ÃÑÎÇÇ ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÞÏ ËÔÍÂÉÇÐËâÏ ÅÇÑÏÇÕÓËË ÂÍÕËÄÐÑÅÑ
ÙÇÐÕÓÂ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ, ÚÇÏ ÊÂÏÇÐÂ ÃÑÎßÛÇÅÑ ÍÑÎËÚÇÔÕÄÂ ÐÇÍÑÐ-
ÔÇÓÄÂÕËÄÐÞØ Gly. ¿ÕÑ ÔÄËÆÇÕÇÎßÔÕÄÖÇÕ Ñ ÒÑÄÞÛÇÐÐÑÌ äÚÖÄ-
ÔÕÄËÕÇÎßÐÑÔÕËã ÅÇÑÏÇÕÓËË ÂÍÕËÄÐÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ Í
ÐÂÎËÚËá ÑÔÕÂÕÍÑÄ Gly Ä ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞØ ÒÑÊËÙËâØ.

£Ñ-ÄÕÑÓÞØ, ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞÇ ÑÔÕÂÕÍË ÅÎËÙËÐÂ ÏÑÅÖÕ
ËÅÓÂÕß ÓÑÎß ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËÑÐÐÞØ äÛÂÓÐËÓÑÄã, ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂá-
ÜËØ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËÑÐÐÖá ÒÑÆÄËÉÐÑÔÕß ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÅÓÖÒÒ.
±ÑÆÕÄÇÓÉÆÇÐËÇÏ àÕÑÏÖ ÏÑÉÇÕ ÔÎÖÉËÕß ÕÑÕ ×ÂÍÕ, ÚÕÑ ÄÑ
ÏÐÑÅËØ ÔÎÖÚÂâØ ÄÃÎËÊË ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍË ÂÍÕËÄÐÞØ ÅÓÖÒÒ ÃÞÎË
ÑÃÐÂÓÖÉÇÐÞ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞÇ ÑÔÕÂÕÍË ÅÎËÙËÐÂ. ¯ÂÒÓËÏÇÓ,
ÆÎâ ÅËÆÓÑÎÂÊ ËÊ ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÔÇÏÇÌÔÕÄ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞÏË
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âÄÎâáÕÔâ ÔÎÇÆÖáÜËÇ ÏÑÕËÄÞ: Asp-215-X-Gly-217 (ÒÇÒÔËÐ);
Asp-170-X-X-Gly-173 (ÕÇÓÏÑÎËÊËÐ); Asp-32-X-Gly-34, His-63-
Gly-64, Gly-219-X-Ser-221 (ÔÖÃÕËÎËÊËÐ); Gly-173-X-Ser-177
(ÕÓËÒÔËÐ); His-76-Gly-77, Ser-153-X-Gly-155, Gly-175-X-
Asp-177, Gly-X-Ser-X-Gly (ÎËÒÂÊÞ).193 ¡ÏËÐÑÍËÔÎÑÕÞ Asp,
Ser Ë His Ä ÖÍÂÊÂÐÐÞØ ×ÇÓÏÇÐÕÂØ ÄØÑÆâÕ Ä ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÂÍÕËÄ-
ÐÞØ ÙÇÐÕÓÑÄ.

±ÓÇÄÓÂÜÇÐËÇ ËÔØÑÆÐÑÅÑ ÔÖÃÔÕÓÂÕÂ Ä ÍÑÐÇÚÐÞÇ ÒÓÑÆÖÍÕÞ
ÒÓË ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÑÏ ÍÂÕÂÎËÊÇ ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂÇÕÔâ ÑÃÓÂÊÑÄÂ-
ÐËÇÏ ÃÑÎßÛÑÅÑ ÚËÔÎÂ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÑÄ Ô ÑÕÎËÚÐÑÌ ÑÕ ËÔØÑÆ-
ÐÑÅÑ ÔÖÃÔÕÓÂÕÂ ÔÕÓÖÍÕÖÓÑÌ. °ÔÕÂÕÍË ÅÎËÙËÐÂ ÂÍÕËÄÐÑÅÑ
ÙÇÐÕÓÂ ÏÑÅÖÕ ËÅÓÂÕß ÓÑÎß äÓÇÎÂÍÔËÓÖáÜËØã àÎÇÏÇÐÕÑÄ, ÍÑÐ-
×ÑÓÏÂÙËÑÐÐÑ ÒÑÆÔÕÓÂËÄÂâ ÂÍÕËÄÐÞÌ ÙÇÐÕÓ ÆÎâ ÔÎÇÆÖáÜÇÅÑ
àÎÇÏÇÐÕÂÓÐÑÅÑ ÂÍÕÂ.

³ÖÜÇÔÕÄÇÐÐÖá ÓÑÎß Ä ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËË ÂÓØËÕÇÍÕÖÓÞ ÂÍÕËÄ-
ÐÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ ËÅÓÂáÕ ÕÂÍÉÇ ÙËÔÕÇËÐ Ë ÒÓÑÎËÐ (ÚÇÕÄÇÓÕÂâ Ë
ÕÓÇÕßâ ÒÑÊËÙËË Ä ÓÇÌÕËÐÅÇ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÑÔÕË ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ).
±ÓÑÎËÐ, ÍÂÍ ËÊÄÇÔÕÐÑ, âÄÎâÇÕÔâ ÖÐËÍÂÎßÐÑÌ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÑÌ,
ÓÂÊÄÑÓÂÚËÄÂáÜÇÌ ÒÑÎËÒÇÒÕËÆÐÖá ÙÇÒß.

²ÑÎß ÑÔÕÂÕÍÑÄ ÙËÔÕÇËÐÂ ÊÂÍÎáÚÂÇÕÔâ, ÒÑ-ÄËÆËÏÑÏÖ, Ä
ä×ËÍÔÂÙËËã ÐÇÑÃØÑÆËÏÑÌ ÍÑÐ×ËÅÖÓÂÙËË ÂÍÕËÄÐÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ,
ÔÍÎÂÆÞÄÂáÜÇÌÔâ ËÊ ÓÂÊÎËÚÐÞØ, ÚÂÔÕÑ ÑÚÇÐß ÖÆÂÎÇÐÐÞØ ÆÓÖÅ
ÑÕ ÆÓÖÅÂ ÖÚÂÔÕÍÑÄ ÒÑÎËÒÇÒÕËÆÐÑÌ ÙÇÒË, ÊÂ ÔÚÇÕ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ
ØËÏËÚÇÔÍÑÌ ÔÄâÊË Ä ÄËÆÇ ÆËÔÖÎß×ËÆÐÑÅÑ ÏÑÔÕËÍÂ. ¥Îâ ÏÐÑ-
ÅËØ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ àÕÑÕ ÒÓÑÙÇÔÔ ÊÂÄÇÓÛÂÇÕ ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËÇ ÂÓØË-
ÕÇÍÕÖÓÞ ÂÍÕËÄÐÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ.

X. ³ÍÑÓÑÔÕË ÎËÏËÕËÓÖáÜËØ ÔÕÂÆËÌ ì
ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËÑÐÐÞØ ËÊÏÇÐÇÐËÌ Ë ÒÇÓÇÐÑÔÂ
ÒÓÑÕÑÐÂ
ªÐÕÇÓÇÔÐÑ ÒÓÑÂÐÂÎËÊËÓÑÄÂÕß Ë ÔÑÒÑÔÕÂÄËÕß ÚËÔÎÇÐÐÞÇ ÊÐÂ-
ÚÇÐËâ ÍÑÐÔÕÂÐÕ ÔÍÑÓÑÔÕÇÌ kcat ÎËÏËÕËÓÖáÜËØ Ë ËÊÄÇÔÕÐÞØ
àÎÇÏÇÐÕÂÓÐÞØ ÔÕÂÆËÌ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÒÓÑÙÇÔÔÂ Ô ÖÚÂÔÕËÇÏ
×ÇÓÏÇÐÕÑÄ. £ ÐÂÔÕÑâÜÇÇ ÄÓÇÏâ ÔÑÃÓÂÐ ÑÃÛËÓÐÞÌÏÂÕÇÓËÂÎ Ñ
ÄÇÎËÚËÐÂØ Vmax, Km (ÍÑÐÔÕÂÐÕÂ ®ËØÂàÎËÔÂ) Ë kcat.

¯Â ÓËÔ. 11 ÒÓËÄÇÆÇÐÞ ÍÓËÄÞÇ ÒÎÑÕÐÑÔÕË ÓÂÔÒÓÇÆÇÎÇÐËâ
×ÇÓÏÇÐÕÑÄ ÒÑ ÄÇÎËÚËÐÂÏ kcat, Km Ë kcat/Km, Â ÕÂÍÉÇ ÒÑ
ÍÑÐÔÕÂÐÕÂÏ ÔÍÑÓÑÔÕÇÌ àÎÇÏÇÐÕÂÓÐÞØ ÔÕÂÆËÌ k1, k71, kconf
(ÔÏ.11). ±Ñ ×ÑÓÏÇ ÒÑÎÖÚÇÐÐÞÇ ÍÓËÄÞÇ ÃÎËÊÍË Í ÐÑÓÏÂÎßÐÑÏÖ
ÎÑÅÂÓË×ÏËÚÇÔÍÑÏÖ ÓÂÔÒÓÇÆÇÎÇÐËá.

£ÇÎËÚËÐÞ kcat ÎÇÉÂÕ Ä ÆËÂÒÂÊÑÐÇ 101 ë 104 Ô71. £ ÒÓËÓÑÆÇ
ÐÂËÃÑÎÇÇ ÛËÓÑÍÑ ÓÂÔÒÓÑÔÕÓÂÐÇÐÞ ×ÇÓÏÇÐÕÞ, ÎËÏËÕËÓÖá-
ÜÂâ ÔÕÂÆËâ ÓÇÂÍÙËÌ Ô ÍÑÕÑÓÞÏË ËÏÇÇÕ ÒÑÓâÆÑÍ 102 Ô71.
¡ÐÂÎÑÅËÚÐÞÌ ÄËÆ ËÏÇÇÕ ÓÂÔÒÓÇÆÇÎÇÐËÇ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ ÒÑ ÄÇÎË-
ÚËÐÇ Km. ¥ËÂÒÂÊÑÐÞ ËÊÏÇÐÇÐËÌ àÕÑÅÑ ÒÂÓÂÏÇÕÓÂ ì ÑÕ 1072

ÆÑ 1077 ÏÑÎß . Î71. ±ÎÑÕÐÑÔÕß ÓÂÔÒÓÇÆÇÎÇÐËâ ËÏÇÇÕ ÏÂÍÔË-
ÏÖÏ ÒÓËKm& 1074 ÏÑÎß . Î71. ±ÂÓÂÏÇÕÓ kcat/Km ÆÎâ ÓÂÊÎËÚ-
ÐÞØ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ ÎÇÉËÕ Ä ÆËÂÒÂÊÑÐÇ 101 ë 1010 Î .ÏÑÎß71 . Ô71;
ÐÂËÃÑÎÇÇ ÓÂÔÒÓÑÔÕÓÂÐÇÐÞ ×ÇÓÏÇÐÕÞ Ô kcat/Km=
106 Î .ÏÑÎß71 . Ô71.

¿ÕË ÊÐÂÚÇÐËâ ØÂÓÂÍÕÇÓËÊÖáÕ ÎËÏËÕËÓÖáÜÖá ÔÕÂÆËá
ÒÓÑÙÇÔÔÂ ÒÓÇÄÓÂÜÇÐËâ ÔÖÃÔÕÓÂÕÂ ÐÂ ÂÍÕËÄÐÑÏ ÙÇÐÕÓÇ
×ÇÓÏÇÐÕÂ. ³ÖÜÇÔÕÄÖáÜËÌ àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍËÌ ÃÂÓßÇÓ 10 ë

17 ÍÍÂÎ .ÏÑÎß71 ÑÃÖÔÎÑÄÎÇÐ, ÒÑ-ÄËÆËÏÑÏÖ, ÓâÆÑÏ ×ËÊËÍÑ-
ØËÏËÚÇÔÍËØ à××ÇÍÕÑÄ. °ÔÕÂÎßÐÞÇ ÔÕÂÆËË ÒÓÑÕÇÍÂáÕ ÃÞÔÕÓÇÇ.

³ÖÜÇÔÕÄÇÐÐÞÏË ÔÕÂÆËâÏË ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙËÍÎÂ
âÄÎâáÕÔâ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÇ ËÊÑÏÇÓËÊÂÙËË. ¦ÔÎË ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËÑÐ-
ÐÞÇ ËÊÏÇÐÇÐËâ ÊÂÕÓÂÅËÄÂáÕ ÂÍÕËÄÐÞÌ ÙÇÐÕÓ ×ÇÓÏÇÐÕÂ, ÕÑ
àÕÑ ÐÂØÑÆËÕ ÑÕÓÂÉÇÐËÇ Ä ÍËÐÇÕËÍÇ ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË.
£Ñ ÏÐÑÅËØ ÔÎÖÚÂâØ ÔÄâÊÞÄÂÐËÇ ×ÇÓÏÇÐÕÂ Ô ÔÖÃÔÕÓÂÕÑÏ (ËÎË
ËÐÅËÃËÕÑÓÑÏ) ÒÓÑÕÇÍÂÇÕ ÒÑ ÆÄÖØÔÕÂÆËÌÐÑÏÖ ÏÇØÂÐËÊÏÖ:

E + S X1 X2 ,

ÅÆÇ E ì ×ÇÓÏÇÐÕ, S ì ÔÖÃÔÕÓÂÕ, X1 ì ÒÇÓÄËÚÐÞÌ ÍÑÏÒÎÇÍÔ,
X2 ì ×ÇÓÏÇÐÕ-ÔÖÃÔÕÓÂÕÐÞÌ (ËÎË ×ÇÓÏÇÐÕ-ËÐÅËÃËÕÑÓÐÞÌ)
ÍÑÏÒÎÇÍÔ.

±ÑÔÍÑÎßÍÖ ÒÓË ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËË ×ÇÓÏÇÐÕ-ÔÖÃÔÕÓÂÕÐÞØ (ËÎË
×ÇÓÏÇÐÕ-ËÐÅËÃËÕÑÓÐÞØ) ÍÑÏÒÎÇÍÔÑÄ ÐÇ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÑÃÓÂÊÑ-
ÄÂÐËâ ÍÑÄÂÎÇÐÕÐÑÌ ÔÄâÊË, ÕÑ ÄÕÑÓÂâ ÔÕÂÆËâ ÓÇÂÍÙËË ÒÓÇÆ-
ÔÕÂÄÎâÇÕ ÔÑÃÑÌ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËÑÐÐÑÇ ÒÓÇÄÓÂÜÇÐËÇ ÒÇÓÄËÚÐÑÅÑ
ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ X1. ¿ÕÑÕ ×ÂÍÕ âÄÎâÇÕÔâ, ÒÑ-ÄËÆËÏÑÏÖ, ÑÆÐËÏ ËÊ
ÐÂËÃÑÎÇÇ ÔÕÓÑÅËØ ÆÑÍÂÊÂÕÇÎßÔÕÄ ÔÖÜÇÔÕÄÑÄÂÐËâ ÍÑÐ×ÑÓÏÂ-
ÙËÑÐÐÞØ ËÊÏÇÐÇÐËÌ ÂÍÕËÄÐÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ ×ÇÓÏÇÐÕÂ, ÔÑÒÓÑÄÑÉ-
ÆÂáÜËØ ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÞÌ ÍÂÕÂÎËÊ.11

¬ÑÐ×ÑÓÏÂÙËÑÐÐÞÇ ËÊÏÇÐÇÐËâ X1 X2 ÄÑ ÏÐÑÅËØ ÔÎÖ-
ÚÂâØ ÒÓÑÕÇÍÂáÕ ÃÞÔÕÓÇÇ (1073 ë 1074 Ô71), ÚÇÏ ÎËÏËÕËÓÖá-
ÜÂâ ÔÕÂÆËâ ÍÂÕÂÎËÊÂ.

£ ÐÂÔÕÑâÜÇÇ ÄÓÇÏâ ËÊÄÇÔÕÐÞ ÍÑÐÔÕÂÐÕÞ ÔÍÑÓÑÔÕÇÌÏÐÑÅËØ
ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËÑÐÐÞØ ËÊÏÇÐÇÐËÌ ÃÇÎÍÑÄ, ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂáÜËØ
ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÇ ÒÓÇÄÓÂÜÇÐËâ. ¯Â ÑÔÐÑÄÇ àÕËØ ÆÂÐÐÞØ ÏÑÉÐÑ
ÒÓÑÄÇÔÕË ÔÕÂÕËÔÕËÚÇÔÍËÌ ÂÐÂÎËÊ Ë ÄÞâÄËÕß äÕËÒËÚÐÞÇã
ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍË ÒÓÑÙÇÔÔÂ. ¯Â ÓËÔ. 11,a ÒÓËÄÇÆÇÐÂ ÍÓËÄÂâ
ÒÎÑÕÐÑÔÕË ÓÂÔÒÓÇÆÇÎÇÐËâ ÍÑÐÔÕÂÐÕ ÔÍÑÓÑÔÕË ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËÑÐ-
ÐÞØ ËÊÏÇÐÇÐËÌ (kconf). ®ÂÍÔËÏÖÏ ÒÎÑÕÐÑÔÕË ÓÂÔÒÓÇÆÇÎÇÐËâ
ÎÇÉËÕ Ä ÑÃÎÂÔÕË 103 Ô71. £ËÆÐÑ, ÚÕÑ ÍÓËÄÂâ ÒÎÑÕÐÑÔÕË ÓÂÔ-
ÒÓÇÆÇÎÇÐËâ kconf ÄÇÔßÏÂ ÃÎËÊÍÂ Í ÍÓËÄÑÌ ÓÂÔÒÓÇÆÇÎÇÐËâ
ÍÑÐÔÕÂÐÕ ÔÍÑÓÑÔÕÇÌ ÎËÏËÕËÓÖáÜËØ ÔÕÂÆËÌ. ®ÑÉÐÑ ÒÓÇÆÒÑ-
ÎÑÉËÕß, ÚÕÑ Ä ÐÇÍÑÕÑÓÞØ ÔÎÖÚÂâØ ÔÍÑÓÑÔÕß ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËÑÐ-
ÐÞØ ËÊÏÇÐÇÐËÌ ÑÒÓÇÆÇÎâÇÕ ÔÍÑÓÑÔÕß ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÞØ
ÓÇÂÍÙËÌ.

°ÆÐÂÍÑ Ä ÃÑÎßÛËÐÔÕÄÇ ÔÎÖÚÂÇÄ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËÑÐÐÞÇ ËÊÏÇ-
ÐÇÐËâ ÒÓÑÕÇÍÂáÕ ÃÞÔÕÓÇÇ Ë ÒÓÇÆÛÇÔÕÄÖáÕ ÔÍÑÓÑÔÕßÑÒÓÇÆÇ-
ÎâáÜÇÌ ÔÕÂÆËË. ²ÑÎß ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËÑÐÐÞØ ËÊÏÇÐÇÐËÌ Ä
ÍÂÕÂÎËÊÇ ×ÇÓÏÇÐÕÂÏË ÑÚÇÄËÆÐÂ. ¶ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÞÇ ÓÇÂÍÙËË
ÒÓÑÕÇÍÂáÕ ÒÑ ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ ÔÎÑÉÐÞÏ ÏÇØÂÐËÊÏÂÏ Ô ÒÇÓÇÓÂÔ-
ÒÓÇÆÇÎÇÐËÇÏ ÃÑÎßÛÑÅÑ ÚËÔÎÂ ÔÄâÊÇÌ. ´ÂÍÑÅÑ ÓÑÆÂ ÒÓÑÙÇÔÔÞ
ÐÇ ÏÑÅÖÕ ÒÓÑÕÇÍÂÕß Ä ÑÆÐÖ àÎÇÏÇÐÕÂÓÐÖá ÔÕÂÆËá. ®ÇØÂ-
ÐËÊÏÞ ÆÇÌÔÕÄËâ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ ÄÍÎáÚÂáÕ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ Ë ÒÓÇÄÓÂ-
ÜÇÐËÇ ÃÑÎßÛÑÅÑ ÚËÔÎÂ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÑÄ. ¶ÇÓÏÇÐÕ
ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÕ ÒÓÑØÑÉÆÇÐËÇ ÓÇÂÍÙËË ÒÑ ÒÖÕË ÐÂËÏÇÐßÛËØ
àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍËØ Ë àÐÕÓÑÒËÌÐÞØ ÊÂÕÓÂÕ. ®ÇØÂÐËÊÏ ÆÇÌÔÕÄËâ
×ÇÓÏÇÐÕÂ ÏÑÉÐÑ ÔÓÂÄÐËÕß Ô ÓÂÃÑÕÑÌ ÔÕÂÐÍÂ Ô ÒÓÑÅÓÂÏÏÐÞÏ
ÖÒÓÂÄÎÇÐËÇÏ, ÆÇÌÔÕÄÖáÜËÏ ÐÂ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÏ ÖÓÑÄÐÇ, ÒÓË
àÕÑÏ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËÑÐÐÞÇ ËÊÏÇÐÇÐËâ ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂáÕ ÄÞÒÑÎÐÇ-
ÐËÇ àÕÑÌ ÒÓÑÅÓÂÏÏÞ.

£ ÕÇÓÏËÐÂØ ØËÏËÚÇÔÍÑÌ ÍËÐÇÕËÍË àÕÑ ÑÊÐÂÚÂÇÕ, ÚÕÑ ÊÂ ÔÚÇÕ
ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËÑÐÐÞØ ËÊÏÇÐÇÐËÌ Ä ËÔØÑÆÐÑÏ ÔÑÔÕÑâÐËË ÑÃÓÂ-

k71

f(x) a

10 102 103 104 k, Ô71

kcat

kconf
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bf(x)

0.4
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0
1075 1073 Km, ÏÑÎß . Î711077

cf(x)

kcat/Km, Î .ÏÑÎß71 . Ô71105 106104

kcat/Km

k1
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0

²ËÔ. 11. ²ÂÔÒÓÇÆÇÎÇÐËÇ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ ÒÑ ÄÇÎËÚËÐÂÏ kcat (a ), Km (b) Ë kcat/Km (c).
aì ÍÑÐÔÕÂÐÕÂ ÔÍÑÓÑÔÕË ÒÇÓÄÑÅÑ ÒÑÓâÆÍÂ, bì ÍÑÐÔÕÂÐÕÂ ®ËØÂàÎËÔÂ, cì ÍÑÐÔÕÂÐÕÂ ÔÍÑÓÑÔÕË ÄÕÑÓÑÅÑ ÒÑÓâÆÍÂ.
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ÊÖÇÕÔâ ÔÕÓÖÍÕÖÓÂ, ÃÎËÊÍÂâ Í ÒÇÓÇØÑÆÐÑÏÖ ÔÑÔÕÑâÐËá. ¬ÑÐ-
×ÑÓÏÂÙËÑÐÐÞÇ ËÊÏÇÐÇÐËâ äÒÓÑÆÄËÅÂáÕã ÓÇÂÅÇÐÕÞ ÒÑ ÒÖÕË
ÓÇÂÍÙËË. °ÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ ÍÑÐ×ÑÓÏÇÓÂ, ÒÓËÃÎËÉÇÐÐÑÅÑ ÒÑ ÔÕÓÖÍ-
ÕÖÓÇ Í ÒÇÓÇØÑÆÐÑÏÖ ÔÑÔÕÑâÐËá ËÎË ÒÓÑÆÖÍÕÖ ÓÇÂÍÙËË, ÔÒÑ-
ÔÑÃÐÑ ÊÂÏÇÕÐÑ ÖÏÇÐßÛËÕß ÒÑÕÇÐÙËÂÎßÐÞÌ ÃÂÓßÇÓ ÓÇÂÍÙËË.
µÏÇÐßÛÇÐËÇ ÃÂÓßÇÓÂ ÕÇÏ ÃÑÎßÛÇ, ÚÇÏ ÃÎËÉÇ ÔÕÓÖÍÕÖÓÂ ÍÑÐ-
×ÑÓÏÇÓÂ Í ÒÇÓÇØÑÆÐÑÏÖ ÔÑÔÕÑâÐËá ËÎË ÒÓÑÆÖÍÕÖ ÓÇÂÍÙËË.

£ÕÑÓÞÏ ÒÓÑÙÇÔÔÑÏ, ÑÅÓÂÐËÚËÄÂáÜËÏ ÔÍÑÓÑÔÕß ×ÇÓÏÇÐ-
ÕÂÕËÄÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË, âÄÎâÇÕÔâ ÒÇÓÇÐÑÔ ÒÓÑÕÑÐÂ. ¬ÂÍ ÔÎÇÆÖÇÕ ËÊ
ÔÍÂÊÂÐÐÑÅÑ ÄÞÛÇ, ØÂÓÂÍÕÇÓÐÑÌ ÑÔÑÃÇÐÐÑÔÕßá ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄ-
ÐÞØ ÓÇÂÍÙËÌ âÄÎâÇÕÔâ ËØ ÍËÔÎÑÕÐÑ-ÑÔÐÑ'ÄÐÞÌ ØÂÓÂÍÕÇÓ.

¢ÎÂÅÑÆÂÓâ ÍÎÂÔÔËÚÇÔÍËÏ ÓÂÃÑÕÂÏ¿ÌÅÇÐÂ 194, 195 ÏÇØÂÐËÊÏ
ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ ÒÓÑÕÑÐÂ Ô ÑÔÐÑÄÂÐËâÏË Ë ËÑÐÂ ÅËÆÓÑÍÔËÎÂ Ô
ÍËÔÎÑÕÂÏË Ä ÐÂÔÕÑâÜÇÇ ÄÓÇÏâ ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ ØÑÓÑÛÑ ÒÑÐâÕ.
°ÔÐÑÄÐÑÌ ÄÞÄÑÆì ÆÂÐÐÞÇ ÓÇÂÍÙËË ÐÇ ÊÂÄËÔâÕ ÑÕ ÑÔÐÑÄÐÑÔÕË
ËÎË ÍËÔÎÑÕÐÑÔÕË ÓÇÂÅÇÐÕÑÄ, Â ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâáÕ ÔÑÃÑÌ ÒÓÑÙÇÔÔÞ,
ÍÑÐÕÓÑÎËÓÖÇÏÞÇ ÆË××ÖÊËÇÌ (k& 1010 Î .ÏÑÎß71 . Ô71). ³ÑÑÕ-
ÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ, ÍÑÐÔÕÂÐÕÞ ÔÍÑÓÑÔÕË ÑÃÓÂÕÐÞØ ÓÇÂÍÙËÌ ÑÒÓÇÆÇ-
ÎâáÕÔâ ÄÇÎËÚËÐÑÌ ÍÑÐÔÕÂÐÕÞ ÓÂÄÐÑÄÇÔËâ. £ ÓâÆÇ ÔÎÖÚÂÇÄ
ÔÕÂÆËË ÒÇÓÇÐÑÔÂ ÒÓÑÕÑÐÂ ÏÑÅÖÕ ÃÞÕß ÎËÏËÕËÓÖáÜËÏË ÔÕÂ-
ÆËâÏË ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÑÅÑ ÒÓÑÙÇÔÔÂ.

±ÑÔÍÑÎßÍÖ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍË ÂÍÕËÄÐÂâ ÅÓÖÒÒÂ Ä ÒÓÑÙÇÔÔÇ
ÓÇÂÍÙËË ÒÓÇÕÇÓÒÇÄÂÇÕ ÍÂÍ ÒÓÑÕÑÐËÓÑÄÂÐËÇ, ÕÂÍ Ë ÆÇÒÓÑÕÑÐË-
ÓÑÄÂÐËÇ, ÓÇÂÍÙËË ÒÇÓÇÐÑÔÂ ÒÓÑÕÑÐÂ ÔÕÂÄâÕ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐÐÞÇ
ÑÅÓÂÐËÚÇÐËâ ÐÂ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß ÍËÔÎÑÕÐÑ-ÑÔÐÑ'ÄÐÑÅÑ ÍÂÕÂ-
ÎËÊÂ. ±ÓÑËÔØÑÆâÜËÇ ÒÓË àÕÑÏ ÒÓÑÙÇÔÔÞ ÏÑÉÐÑ ÊÂÒËÔÂÕß Ä
ÄËÆÇ:

BH+ B+H+, (7a)

B + H2O BH++OH7. (7b)

±ÑÔÍÑÎßÍÖ ÑÃÓÂÕÐÞÇ ÔÕÂÆËË àÕËØ ÓÇÂÍÙËÌ ÍÑÐÕÓÑÎË-
ÓÖáÕÔâ ÆË××ÖÊËÇÌ ÓÇÂÅÇÐÕÑÄ, ÍÑÐÔÕÂÐÕÞ ÔÍÑÓÑÔÕË ÒÓâÏÞØ
ÓÇÂÍÙËÌ ÏÑÉÐÑ ÒÓÇÆÔÕÂÄËÕß Ä ÄËÆÇ 1010Ka Ô71 Ë
1010(KW/Ka) Î .ÏÑÎß71 . Ô71 (Ka ì ÍÑÐÔÕÂÐÕÂ ÍËÔÎÑÕÐÑÌ ÆËÔ-
ÔÑÙËÂÙËË BH+, KW ì ÍÑÐÔÕÂÐÕÂ ËÑÐËÊÂÙËË ÄÑÆÞ). ¬ÑÐ-
ÔÕÂÐÕÂ ÔÍÑÓÑÔÕË ÄÔÇÅÑ ÒÓÑÙÇÔÔÂ ËÏÇÇÕ ÏÂÍÔËÏÂÎßÐÑÇ
ÊÐÂÚÇÐËÇ, ÓÂÄÐÑÇ ÒÓËÏÇÓÐÑ 103 Ô71 ÒÓË Ka& 1071 ÏÑÎß . Î71.
¥ÇÌÔÕÄËÕÇÎßÐÑ, ÇÔÎË Ka<1077 ÏÑÎß . Î71, ÍÑÐÔÕÂÐÕÂ ÔÍÑ-
ÓÑÔÕË ÆËÔÔÑÙËÂÙËË ÍËÔÎÑÕÞ BH+ (ÓÇÂÍÙËâ 7Â) ÔÕÂÐÑÄËÕÔâ
ÏÇÐßÛÇ 103 Ô71, ÇÔÎË Ka>1077 ÏÑÎß . Î71, ÍÑÐÔÕÂÐÕÂ ÔÍÑ-
ÓÑÔÕË ÅËÆÓÑÎËÊÂ ÑÔÐÑÄÂÐËâ (ÓÇÂÍÙËâ 7b) ÔÕÂÐÑÄËÕÔâ ÏÇÐßÛÇ
103 Ô71. ´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÏÂÍÔËÏÂÎßÐÂâ ÍÑÐÔÕÂÐÕÂ ÔÍÑÓÑÔÕË
ÍËÔÎÑÕÐÑ-ÑÔÐÑ'ÄÐÑÅÑ ÍÂÕÂÎËÊÂ Ô ÖÚÂÔÕËÇÏ ÄÑÆÞ ÓÂÄÐÂ 103 Ô71.
¿ÕÑÕ ÄÞÄÑÆ ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐ ÆÎâ ÑÃÝâÔÐÇÐËâ ÏÂÍÔË-
ÏÂÎßÐÞØ ÔÍÑÓÑÔÕÇÌ ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÑÅÑ ÍÂÕÂÎËÊÂ. ©ÐÂÚÇÐËÇ
103 Ô71 âÄÎâÇÕÔâ ØÂÓÂÍÕÇÓÐÞÏ ÆÎâ ÚËÔÎÂ ÑÃÑÓÑÕÑÄ ÏÐÑÅËØ
×ÇÓÏÇÐÕÑÄ (ÔÏ. ÓËÔ. 11,Â). ¬ÓÑÏÇ ÕÑÅÑ, ÑÒÕËÏÂÎßÐÑÇ ÊÐÂÚÇÐËÇ
pKa& 7, ÐÇÑÃØÑÆËÏÑÇ ÆÎâ à××ÇÍÕËÄÐÑÅÑ ÍÂÕÂÎËÊÂ, ÔÑÑÕÄÇÕ-
ÔÕÄÖÇÕ pKa ËÏËÆÂÊÑÎßÐÑÌ ÅÓÖÒÒÞ ÑÔÕÂÕÍÂ ÅËÔÕËÆËÐÂ.

¡ÐÂÎËÊ ÔÕÓÖÍÕÖÓ ÂÍÕËÄÐÞØ ÙÇÐÕÓÑÄ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ ÒÑÍÂÊÞ-
ÄÂÇÕ, ÚÕÑ ÄÑ ÏÐÑÅËØ ÔÎÖÚÂâØ ËÏËÆÂÊÑÎßÐÂâ ÅÓÖÒÒÂ ÅËÔÕËÆËÐÂ
ÖÚÂÔÕÄÖÇÕ Ä ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÏ ÂÍÕÇ Ä ÄËÆÇ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ Ô ÃÑÎÇÇ
ÔËÎßÐÞÏ ÐÖÍÎÇÑ×ËÎÑÏ (ÒÓÑÕÑÐÐÑÇ äÔÑÒÓâÉÇÐËÇã) ì ÆÇÒÓÑ-
ÕÑÐËÓÑÄÂÐÐÑÌ ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÑÌ ÅÓÖÒÒÑÌ ÂÔÒÂÓÂÅËÐÑÄÑÌ ËÎË
ÅÎÖÕÂÏËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ. ¬ËÐÇÕËÚÇÔÍÂâ ÓÑÎß ÕÂÍÑÅÑ ÔÑÒÓâÉÇ-
ÐËâ ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ ÑÚÇÄËÆÐÂ. ±ÇÓÇÐÑÔ ÒÓÑÕÑÐÂ ÑÕ ÒÓÑÕÑÐËÓÑ-
ÄÂÐÐÑÅÑ ËÏËÆÂÊÑÎÂ ÐÂ ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÖá ÅÓÖÒÒÖ Ä ÒÑÔÎÇÆÐÇÌ
ÔÕÂÆËË ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙËÍÎÂ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÓÇÅÇÐÇÓËÓÑÄÂÕß
ÔÄÑÌÔÕÄÂ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ ÊÂ ÄÓÇÏâ, ÎÇÉÂÜÇÇ Ä ÏËÍÓÑ-
ÔÇÍÖÐÆÐÑÏ ÆËÂÒÂÊÑÐÇ. ¥ÇÌÔÕÄËÕÇÎßÐÑ, ÍÑÐÔÕÂÐÕÂ ÔÍÑÓÑÔÕË
ÓÇÂÍÙËË R7COOH R7COO7+H+ ÓÂÄÐÂ 106 Ô71.

´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÞÌ ÍÂÕÂÎËÊ ËÎÎáÔÕÓËÓÖÇÕ
ÒÓÇÆÇÎßÐÞÇ ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕË ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÖÔÍÑÓÇÐËÌ, ÍÑÕÑ-
ÓÞÇ ÏÑÅÖÕ ÃÞÕß ÓÇÂÎËÊÑÄÂÐÞ ÆÎâ ÓÇÂÍÙËË Ä ÓÂÔÕÄÑÓÇ.

¿ÄÑÎáÙËâ ÃËÑÍÂÕÂÎËÊÂ, ÒÑ-ÄËÆËÏÑÏÖ, ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ ÆÑÎÅÑ
ËÔÍÂÎÂ (ÏÇÕÑÆÑÏ ÒÓÑÃ Ë ÑÛËÃÑÍ) ÐÂËÃÑÎÇÇ à××ÇÍÕËÄÐÞÇ
ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ. ©ÂÍÓÇÒËÄ ËØ ÐÂ ÅÇÐÇÕËÚÇÔÍÑÏ ÖÓÑÄÐÇ, ÃËÑÔËÔÕÇÏÞ
ÐÂÖÚËÎËÔß ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÕß àÕË ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÆÎâ ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËâ
ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÂÍÕËÄÐÞØ ÙÇÐÕÓÑÄ, Ë ÐÇ ÕÑÎßÍÑ ÅËÆÓÑÎÂÊÐÑÅÑ
ÕËÒÂ.
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CATALYTIC SITES OF HYDROLASES: STRUCTURE AND CATALYTIC CYCLE

S.D.Varfolomeev, I.A.Gariev, I.V.Uporov
Department of Chemistry, M.V. Lomonosov Moscow State University
Leninskie Gory, 119992 Moscow, Russian Federation, Fax +7(095)939 ± 5417

The review is devoted to the analysis of published data on the structure of active sites and mechanisms of
action of hydrolases. The bioinformatics methods employed for automated analysis of proteins are
described, including contemporary protein databases and methods for classiécation and search for
enzyme active sites. It is shown that the catalytic sites of the known hydrolases belong to one of the four
principal types as regards the mechanism of water activation. By examples of glycosyl hydrolases and
serine hydrolases it is demonstrated how different proteins employ common catalytic centres and
mechanisms of action. The modes employed by catalytic centers for water activation are discussed and
representative schemes of reactions are given for each type of catalytic sites. The role of aspartic acid and
histidine in the substrate activation and the role of glycine, proline and cysteine in structural organization
of catalytic sites are discussed. The rate and nature of limiting steps of catalytic cycles are discussed.
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