
I. £ÄÇÆÇÐËÇ
£ ÑÔÐÑÄÇ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË, Õ.Ç. ÔÄÇÚÇÐËâ ÉËÄÞØ ÑÓÅÂÐËÊ-
ÏÑÄ, ÎÇÉÂÕ ØÇÏËÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÓÇÂÍÙËË, ÍÂÕÂÎËÊËÓÖÇÏÞÇ
ÃËÑÎÑÅËÚÇÔÍËÏË ÍÂÕÂÎËÊÂÕÑÓÂÏË ì ×ÇÓÏÇÐÕÂÏË, ÍÑÕÑÓÞÇ
ÒÓËÐâÕÑ ÐÂÊÞÄÂÕß ÎáÙË×ÇÓÂÊÂÏË.1, 2 ³ÄÇÚÇÐËÇÏ ÑÃÎÂÆÂáÕ
ÃÑÎÇÇ 700 ÄËÆÑÄ ÑÓÅÂÐËÊÏÑÄ, ÐÂËÃÑÎÇÇ ËÊÖÚÇÐÐÞÏË ËÊ ÍÑÕÑ-
ÓÞØ âÄÎâáÕÔâ ÃÂÍÕÇÓËË, ÉÖÍË-ÔÄÇÕÎâÍË, ÏÑÓÔÍËÇ ÍËÛÇÚÐÑ-
ÒÑÎÑÔÕÐÞÇ (ÏÇÆÖÊÞ, ÒÑÎËÒÞ Ë Õ.Ò.), ÓÞÃÞ Ë ÆÓ.1 ³ÓÇÆË
ÔÄÇÕâÜËØÔâ ÑÓÅÂÐËÊÏÑÄ ÕÑÎßÍÑ ÃÂÍÕÇÓËË ËÊÎÖÚÂáÕ ÔÄÇÕ
ÐÇÒÓÇÓÞÄÐÑ. ²ÂÊÄËÄÂâÔß ÐÂ ÑÃÓÂÊÖáÜËØÔâ Ä ÏÑÓÇ ÑÓÅÂÐË-
ÚÇÔÍËØ ÑÔÕÂÕÍÂØ, ÑÐË ÄÐÑÔâÕ ÊÂÏÇÕÐÞÌ ÄÍÎÂÆ Ä ÔÄÇÚÇÐËÇ
ÑÍÇÂÐÂ. ³ÚËÕÂÇÕÔâ, ÚÕÑ ÔÄÇÚÇÐËÇÏ ÃÂÍÕÇÓËË ÒÓËÄÎÇÍÂáÕ
ÃÑÎÇÇ ÄÞÔÑÍÑÓÂÊÄËÕÞÇ ÑÓÅÂÐËÊÏÞ (ÐÂÒÓËÏÇÓ, ÓÞÃ, ÍÓÇÄÇÕÑÍ)
Ë ÒÑÎÖÚÂáÕ ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕß ÊÂÔÇÎËÕß ËØ ÑÓÅÂÐÞ Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ
ÔËÏÃËÑÐÕÑÄ ËÎË ÒÂÓÂÊËÕÑÄ.1 £ ÕÑ ÉÇ ÄÓÇÏâ ÔËÅÐÂÎßÐÂâ
×ÖÐÍÙËâ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË, ÄÑÊÏÑÉÐÑ, ÄÕÑÓËÚÐÂ. ®ÐÑÅËÇ
ËÔÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎË ÒÓÇÆÒÑÎÂÅÂáÕ ÄÂÉÐÑÇ ÏÇÕÂÃÑÎËÚÇÔÍÑÇ ÊÐÂ-

ÚÇÐËÇ ÔÄÇÕÑÒÓÑÆÖÙËÓÖáÜËØ ÔËÔÕÇÏ,3 Ä ÚÂÔÕÐÑÔÕË, ÓÂÔÔÏÂÕ-
ÓËÄÂáÕ ÔÄâÊß ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÓÇÂÍÙËÌ Ô ÂÐÕËÑÍÔËÆÂÐÕ-
ÐÑÌ ÔËÔÕÇÏÑÌ ÑÓÅÂÐËÊÏÑÄ.4 ë 6 ¦ÔÕß ÏÐÇÐËÇ, ÚÕÑ ÃËÑÎáÏË-
ÐÇÔÙÇÐÙËâì àÕÑ ÓÇÊÖÎßÕÂÕ ÐÂÔÎÇÆÔÕÄÇÐÐÑÅÑ ËÊÏÇÐÇÐËâ ÏÇØÂ-
ÐËÊÏÑÄ, ÊÂÜËÜÂáÜËØ ÑÕ ÔÂÏÑÖÐËÚÕÑÉÇÐËâ ÍÎÇÕÍË, ÍÑÕÑÓÞÇ
ÔÒÇÙËÂÎßÐÑ ÄÞÆÇÎâáÕ ÂÍÕËÄÐÞÇ ×ÑÓÏÞ ÍËÔÎÑÓÑÆÂ ÆÎâ ÕÇØ
ËÎË ËÐÞØ ÙÇÎÇÌ.7 ¬ÓÑÏÇ ÕÑÅÑ, ÔÖÜÇÔÕÄÖáÕ ÒÓÇÆÒÑÎÑÉÇÐËâ,
ÚÕÑ ÎáÙË×ÇÓÂÊÞ Ë ËØ ÔÖÃÔÕÓÂÕÞ ÄÞÒÑÎÐâáÕ Ä ÍÎÇÕÍÂØ ÕÑÎßÍÑ
ÏÇÕÂÃÑÎËÚÇÔÍËÇ ×ÖÐÍÙËË, Â ËÔÒÖÔÍÂÐËÇ ÍÄÂÐÕÂ ÔÄÇÕÂ âÄÎâÇÕÔâ
äÔÎÖÚÂÌÐÞÏã ÒÓÑÙÇÔÔÑÏ.4 ë 6 ³ÑÅÎÂÔÐÑ ÑÆÐÑÌ ËÊ ÅËÒÑÕÇÊ, Ô
ÒÑÏÑÜßá ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË ÍÎÇÕÍË ÑÔÖÜÇÔÕÄ-
ÎâáÕ ÆÇÊÂÍÕËÄÂÙËá ÒÇÓÑÍÔËÆÂ ÄÑÆÑÓÑÆÂ Ä ÖÔÎÑÄËâØ ËÐÕÇÐ-
ÔËÄÐÑÅÑ àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÑÃÏÇÐÂ.8 ±ÓË àÕÑÏ ËÊÃÞÕÑÚÐÂâ
àÐÇÓÅËâ, ÓÂÔÔÇâÐËÇ ÍÑÕÑÓÑÌ Ä ÄËÆÇ ÕÇÒÎÂ ËÎË ÒÑÃÑÚÐÞØ
ØËÏËÚÇÔÍËØ ÓÇÂÍÙËÌ ÖÅÓÑÉÂÇÕ ÉËÊÐÇÔÒÑÔÑÃÐÑÔÕË ÍÎÇÕÑÍ,
ËÊÎÖÚÂÇÕÔâ Ä ÄËÆÇ ÍÄÂÐÕÂ ÔÄÇÕÂ.

µ ÓÂÊÐÞØ ÑÓÅÂÐËÊÏÑÄ ÔÖÃÔÕÓÂÕÞ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÞØ
ÓÇÂÍÙËÌ (ËØ ÕÓÂÆËÙËÑÐÐÑ ÐÂÊÞÄÂáÕ ÎáÙË×ÇÓËÐÂÏË) ÐÇÔØÑÉË
ÒÑ ØËÏËÚÇÔÍÑÏÖ ÔÕÓÑÇÐËá Ë ÒÓËÐÂÆÎÇÉÂÕ Í ÓÂÊÐÞÏ ÍÎÂÔÔÂÏ
ÑÓÅÂÐËÚÇÔÍËØ ÔÑÇÆËÐÇÐËÌ.1, 9 ¡ÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÌ ÔÑÔÕÂÄ Ë
ÔÕÓÑÇÐËÇ ÎáÙË×ÇÓÂÊ ÕÂÍÉÇ ÓÂÊÎËÚÂáÕÔâ ÆÂÉÇ Ö ÓÑÆÔÕÄÇÐÐÞØ
ÄËÆÑÄ ÔÄÇÕâÜËØÔâ ÃÂÍÕÇÓËÌ.10 £ ÐÂÔÕÑâÜÇÇ ÄÓÇÏâ ËÊÄÇÔÕÐÑ
ÑÍÑÎÑ 30 ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÓÇÂÍÙËÌ, Õ.Ç. ÑÍÑÎÑ 30 ÔÑÚÇÕÂ-
ÐËÌ ÎáÙË×ÇÓËÐ ë ÎáÙË×ÇÓÂÊÂ.

£ ÑÕÎËÚËÇ ÑÕ ÃÑÎßÛËÐÔÕÄÂ ØÇÏËÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÒÓÑÙÇÔ-
ÔÑÄ Ä ÐÇÉËÄÑÌ ÒÓËÓÑÆÇ ÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËâ ÑÓÅÂÐËÊÏÑÄ ØÂÓÂÍÕÇ-
ÓËÊÖÇÕÔâ ÄÞÔÑÍÑÌ ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕßá. ¿ÕÑ ÔÄâÊÂÐÑ, ÄÑ-ÒÇÓÄÞØ, Ô
ÄÞÔÑÍËÏË ÔÍÑÓÑÔÕâÏË ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÞØ ØÇÏËÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕ-
ÐÞØ ÓÇÂÍÙËÌ, Â ÄÑ-ÄÕÑÓÞØ, Ô ÄÞÔÑÍËÏË ÍÄÂÐÕÑÄÞÏË ÄÞØÑÆÂÏË
ÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË ÒÓÑÆÖÍÕÑÄ àÕËØ ÓÇÂÍÙËÌ ì àÏËÕÕÇÓÑÄ.
¯ÇÔÏÑÕÓâ ÐÂ ÕÑ ÚÕÑ ÏÑÎÇÍÖÎÞ àÏËÕÕÇÓÑÄ ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÃËÑ-
ÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÑÓÅÂÐËÊÏÑÄ ÑÕÐÑÔâÕÔâ Í ÓÂÊÎËÚÐÞÏ ÍÎÂÔ-
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ÔÂÏ ØËÏËÚÇÔÍËØ ÔÑÇÆËÐÇÐËÌ, ËØ ÑÃÝÇÆËÐâÇÕ ÔØÑÆÔÕÄÑ Ä àÎÇÍÕ-
ÓÑÐÐÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ: ÑÐË ÒÓËÐÂÆÎÇÉÂÕ Í ÑÆÐÑÌ ÔÒÇÍÕÓÂÎßÐÑ-
ÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÑÌ ÅÓÖÒÒÇ ÔËÔÕÇÏÂÕËÍË ÏÑÎÇÍÖÎ ÒÑ ÔÒÇÍÕ-
ÓÂÎßÐÑ-ÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÞÏË ÔÄÑÌÔÕÄÂÏ.11 ®ÑÎÇÍÖÎÞ àÕÑÌ
ÅÓÖÒÒÞ ØÂÓÂÍÕÇÓËÊÖáÕÔâ ÄÞÔÑÍËÏË ÍÄÂÐÕÑÄÞÏË ÄÞØÑÆÂÏË
pp*-×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË Ë ÄÞÔÑÍÑÌ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕßá ÄÐÖÕÓËÏÑÎÇ-
ÍÖÎâÓÐÑÌ ÓÇÎÂÍÔÂÙËË ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ ËÊ ÄÞÔÛËØ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÞØ
ÔÑÔÕÑâÐËÌ.

¬ÓÑÏÇ ÕÑÅÑ, ÑÒÓÇÆÇÎÇÐÐÞÌ ÄÍÎÂÆ Ä ÄÞÔÑÍËÇ ÄÞØÑÆÞ
ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË (ÍÑÎËÚÇÔÕÄÑ ÍÄÂÐÕÑÄ ÐÂ ÑÆËÐ ÂÍÕ ÓÇÂÍ-
ÙËË) ÄÐÑÔËÕ ÃÇÎÍÑÄÑÇ ÑÍÓÖÉÇÐËÇ àÏËÕÕÇÓÑÄ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐ-
ÙËË, ÊÂÜËÜÂáÜÇÇ ÑÕ ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ ÒÇÓÇÐÑÔÂ Ë ÒÓÇÄÓÂÜÇÐËâ
àÐÇÓÅËË, ÍÑÕÑÓÞÇ ÍÑÐÍÖÓËÓÖáÕ Ô ËÔÒÖÔÍÂÐËÇÏ ÔÄÇÕÂ. ±ÓË
àÕÑÏ ÃÇÎÑÍ ÏÑÉÇÕ ËÅÓÂÕß ÓÑÎß ÏÂÕÓËÙÞ, ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂáÜÇÌ
ÉÇÔÕÍÖá ×ËÍÔÂÙËá ×ÎÖÑÓÑ×ÑÓÂ. £ ÐÇÍÑÕÑÓÞØ ÃËÑÎáÏËÐÇÔ-
ÙÇÐÕÐÞØ ÓÇÂÍÙËâØ ÄÞØÑÆÞ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË ÃÎËÊÍË Í ÇÆË-
ÐËÙÇ.2, 9

£ÞÔÑÍÂâ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ÍÄÂÐÕÂ ÔÄÇÕÂ ÑÕÎË-
ÚÂÇÕ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËá ÑÕ ÆÓÖÅÑÅÑ ÃËÑÎÑÅËÚÇÔÍÑÅÑ ÔÄÇÚÇ-
ÐËâ ì ÔÎÂÃÑÌ Ë ÔÄÇÓØÔÎÂÃÑÌ ØÇÏËÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË, ÄÔÇÅÆÂ
ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂáÜÇÌ ÉËÊÐÇÆÇâÕÇÎßÐÑÔÕß ÑÓÅÂÐËÊÏÑÄ. ±ÓË
ÔÄÇÓØÔÎÂÃÑÏ ÔÄÇÚÇÐËË ÕÍÂÐÇÌ ÉËÄÑÕÐÞØ ×ÑÕÑÐÞ ÑÃÞÚÐÑ
âÄÎâáÕÔâ ÒÑÃÑÚÐÞÏ ÒÓÑÆÖÍÕÑÏ ÓÇÂÍÙËÌ ÔÄÑÃÑÆÐÑÓÂÆËÍÂÎß-
ÐÑÅÑ ÂÄÕÑÑÍËÔÎÇÐËâ ÐÇÐÂÔÞÜÇÐÐÞØ ÉËÓÐÞØ ÍËÔÎÑÕ.12 £ ÕÑ ÉÇ
ÄÓÇÏâ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËâ, ÍÂÍ ÒÓÂÄËÎÑ, ÄÞÒÑÎÐâÇÕ ÑÒÓÇÆÇ-
ÎÇÐÐÖá ÃËÑÎÑÅËÚÇÔÍÖá ×ÖÐÍÙËá (ÐÂÒÓËÏÇÓ, ÒÓËÄÎÇÚÇÐËÇ
ÒÂÓÕÐÇÓÂ ËÎË ÑÕÒÖÅËÄÂÐËÇ ØËÜÐËÍÂ), Ë Ä àÕÑÏ ÔÏÞÔÎÇ ÍÄÂÐÕ
ÔÄÇÕÂ âÄÎâÇÕÔâ ×ËÊËÑÎÑÅËÚÇÔÍË ÅÎÂÄÐÞÏ ÒÓÑÆÖÍÕÑÏ ÓÇÂÍÙËË.

°ÃÜÂâ ÑÔÑÃÇÐÐÑÔÕß ÄÔÇØ ÃËÑÎÑÅËÚÇÔÍËØ ÔÄÇÕÑËÊÎÖÚÂá-
ÜËØ ÓÇÂÍÙËÌ ÔÑÔÕÑËÕ Ä ÕÑÏ, ÚÕÑ ÑÆÐËÏ ËÊ ÍÑÏÒÑÐÇÐÕÑÄ
ÓÇÂÍÙËË âÄÎâÇÕÔâ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞÌ ÍËÔÎÑÓÑÆ.

³ÄÇÚÇÐËÇ ÃÂÍÕÇÓËÌ ÒÓËÄÎÇÍÂÇÕ ÄÐËÏÂÐËÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎÇÌ
ÖÉÇ Ä ÕÇÚÇÐËÇ ÚÇÕÞÓÇØ ÆÇÔâÕËÎÇÕËÌ, Ë ÒÑ ÐÇÍÑÕÑÓÞÏ ÂÔÒÇÍÕÂÏ
àÕÑ ÑÆËÐ ËÊ ÔÂÏÞØ ËÊÖÚÇÐÐÞØ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÒÓÑÙÇÔ-
ÔÑÄ.2, 13 ±ÑÔÎÇÆÐÇÇ, ÑÆÐÂÍÑ, ÐÇ ÑÕÐÑÔËÕÔâ Í ØËÏËÚÇÔÍÑÏÖ
ÏÇØÂÐËÊÏÖ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ àÎÇÍÕÓÑÐÐÑ-ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÑÅÑ ÒÓÑ-
ÆÖÍÕÂ Ä ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË; ÆÂÐÐÞÌ ÄÑÒÓÑÔ ÑÔÕÂ-
ÇÕÔâ ÑÕÍÓÞÕÞÏ ÒÑ ÔÇÌ ÆÇÐß, ÄÞÊÞÄÂâ ËÐÕÇÓÇÔ ØËÏËÍÑÄ Ë
×ËÊËÍÑÄ, ÔÒÇÙËÂÎËÊËÓÖáÜËØÔâ Ä ÑÃÎÂÔÕË ØÇÏËÎáÏËÐÇÔÙÇÐ-
ÙËË. ©Â ÄÔá ËÔÕÑÓËá ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÔÄÇÚÇÐËâ ÃÂÍÕÇÓËÌ ÃÞÎÑ
ÒÓÇÆÎÑÉÇÐÑ ÃÑÎÇÇ ÆÇÔâÕÍÂ ÄÑÊÏÑÉÐÞØ ÒÖÕÇÌ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ
ØÇÏËÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË Ä ÓÇÂÍÙËË, ÍÂÕÂÎËÊËÓÖÇÏÑÌ ÃÂÍÕÇÓËÂÎß-
ÐÑÌ ÎáÙË×ÇÓÂÊÑÌ. £ ÐÂÔÕÑâÜÇÏ ÑÃÊÑÓÇ ÒÓÑÄÇÆÇÐ ÔÓÂÄÐË-
ÕÇÎßÐÞÌ ÂÐÂÎËÊ ÑÔÐÑÄÐÞØ ÏÇØÂÐËÊÏÑÄ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ Ä
ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË ÃÂÍÕÇÓËÌ.

II. °ÃÜÂâ ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍÂ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÑÌ
ÓÇÂÍÙËË ÃÂÍÕÇÓËÌ
¥ÂÄÐÑ ÖÔÕÂÐÑÄÎÇÐÑ,13 ÚÕÑ ØËÏËÚÇÔÍÑÌ ÑÔÐÑÄÑÌ ÔÄÇÚÇÐËâ ÃÂÍ-
ÕÇÓËÌ âÄÎâÇÕÔâ ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÑÇ ÑÍËÔÎÇÐËÇ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐÐÑÅÑ
×ÎÂÄËÐÏÑÐÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÂ ((FMN)H2, 1) ÆÑ ×ÎÂÄËÐÏÑÐÑÐÖÍ-
ÎÇÑÕËÆÂ (FMN, 2) Ë ÆÎËÐÐÑÙÇÒÑÚÇÚÐÑÅÑ ÂÎßÆÇÅËÆÂ 3 ÆÑ
ÏËÓËÔÕËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ (4) ÍËÔÎÑÓÑÆÑÏ ÄÑÊÆÖØÂ.

³ÖÏÏÂÓÐÑÇ ÖÓÂÄÐÇÐËÇ ÒÓÑÙÇÔÔÂÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ÊÂÒËÔÂÐÑ ÕÂÍ:

¢ÂÍÕÇÓËÂÎßÐÂâ ÎáÙË×ÇÓÂÊÂ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâÇÕ ÔÑÃÑÌ ÅÇÕÇÓÑ-
ÆËÏÇÓ Ô ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÌ ÏÂÔÔÑÌ *80 Í¥Â. ¬ÑÏÒÑÐÇÐÕÞ ÃËÑ-
ÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË ÔÒÑÔÑÃÐÞ ÓÇÂÅËÓÑÄÂÕß Ë Ä
ÑÕÔÖÕÔÕÄËÇ ×ÇÓÏÇÐÕÂ, ÐÑ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß ØÇÏËÎáÏËÐÇÔÙÇÐ-
ÙËË ÕÂÍÑÅÑ ÒÓÑÙÇÔÔÂ ÐÂ 10 ÒÑÓâÆÍÑÄ ÐËÉÇ.2 ³ àÕÑÌ ÕÑÚÍË
ÊÓÇÐËâ ÐÇÍÑÕÑÓÞÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎË ÐÂÊÞÄÂáÕ ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÖá
ÎáÙË×ÇÓÂÊÖ ÔÂÏÞÏ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍË ÂÍÕËÄÐÞÏ ×ÇÓÏÇÐÕÑÏ ËÊ
ÄÔÇØ ËÊÄÇÔÕÐÞØ.

´ÇÒÎÑÄÑÌ à××ÇÍÕ ÓÇÂÍÙËË ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ 110 ÍÍÂÎ .ÏÑÎß71;
ÑÐ ÔÍÎÂÆÞÄÂÇÕÔâ ËÊ ÕÇÒÎÑÕ ÑÍËÔÎÇÐËâ (FMN)H2

(40 ÍÍÂÎ .ÏÑÎß71) Ë ÂÎßÆÇÅËÆÂ (70 ÍÍÂÎ .ÏÑÎß71) (ÔÏ.7). ³ÖÏ-
ÏÂÓÐÞÌ ÕÇÒÎÑÄÑÌ à××ÇÍÕ ÓÇÂÍÙËË ÒÓÇÄÑÔØÑÆËÕ àÐÇÓÅËá
ÍÄÂÐÕÂ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË, ÓÂÄÐÖá *60 ÍÍÂÎ .ÏÑÎß71. £ ÕÑ
ÉÇ ÄÓÇÏâ ÄËÆÐÑ, ÚÕÑ àÐÇÓÅËË ÑÍËÔÎÇÐËâ ÕÑÎßÍÑ (FMN)H2

ÐÇÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ ÆÎâ ËÊÎÖÚÇÐËâ ÐÂÃÎáÆÂÇÏÑÅÑ ÍÄÂÐÕÂ ÔÄÇÕÂ.
³ÎÇÆÖÇÕ ÑÕÏÇÕËÕß, ÚÕÑ ÐË ÑÆËÐ ËÊ ËÔØÑÆÐÞØ ÓÇÂÅÇÐÕÑÄ

ÑÃÔÖÉÆÂÇÏÑÌ ÓÇÂÍÙËË ÐÇ ÏÑÉÇÕ ÔÖÜÇÔÕÄÑÄÂÕß Ä ÃÂÍÕÇÓËÂÎß-
ÐÑÌ ÍÎÇÕÍÇ Ä ÔÄÑÃÑÆÐÑÏ ÄËÆÇ: (FMN)H2 (1) ÒÑÆÄÇÓÅÂÇÕÔâ
ÃÞÔÕÓÑÏÖ ÂÄÕÑÑÍËÔÎÇÐËá, ÂÎßÆÇÅËÆ 3 âÄÎâÇÕÔâ âÆÑÏ Ë ÐÇ
ÒÓÑËÊÄÑÆËÕÔâ ÑÓÅÂÐËÊÏÂÏË. ±ÑàÕÑÏÖ ÃÂÍÕÇÓËË ËÏÇáÕ ÔÒÇ-
ÙËÂÎßÐÞÇ ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÞÇ ÔËÔÕÇÏÞ, ÔÒÑÔÑÃÔÕÄÖáÜËÇ ÄÑÔ-
ÔÕÂÐÑÄÎÇÐËá FMN (2) Ë ÍÂÓÃÑÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ 4 ËÔÍÎá-
ÚËÕÇÎßÐÑ ÆÎâ ÐÖÉÆ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË. ³ÚËÕÂÇÕÔâ, ÚÕÑ ÄÑÔ-
ÔÕÂÐÑÄÎÇÐËÇ FMN Ä ÃÂÍÕÇÓËâØ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ Ä ÓÇÂÍÙËË, ÍÂÕÂ-
ÎËÊËÓÖÇÏÑÌ NADH :FMN-ÑÍÔËÆÑÓÇÆÖÍÕÂÊÑÌ (NADH ì
ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐÐÂâ ×ÑÓÏÂ ÐËÍÑÕËÐÂÏËÆÂÆÇÐËÐÆËÐÖÍÎÇÑÕËÆÂ):

£ÑÒÓÑÔ Ñ ÏÇØÂÐËÊÏÇ ÒÇÓÇÐÑÔÂ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐÐÑÅÑ ×ÎÂÄËÐ-
ÏÑÐÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÂ ÏÇÉÆÖ ÑÍÔËÆÑÓÇÆÖÍÕÂÊÑÌ Ë ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÌ
ÎáÙË×ÇÓÂÊÑÌ ÑÔÕÂÇÕÔâ ÆÑ ÔËØ ÒÑÓ ÑÕÍÓÞÕÞÏ. ³ÖÜÇÔÕÄÖáÕ
ÍÑÔÄÇÐÐÞÇ ÔÄËÆÇÕÇÎßÔÕÄÂ ÍÂÍ ÐÇÊÂÄËÔËÏÑÌ ÓÂÃÑÕÞ àÕËØ ×ÇÓ-
ÏÇÐÕÑÄ,14 ÕÂÍ Ë ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ÒÓÑÚÐÑÅÑ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ ÏÇÉÆÖ
ÐËÏË.15, 16 ¥ÂÐÐÂâ ÒÓÑÃÎÇÏÂ ÒÑÆÓÑÃÐÑ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐÂ Ä ÓÂÃÑ-
ÕÂØ 16 ë 18.

±Ñ ÑÕÐÑÛÇÐËá ÍÑ ÄÕÑÓÑÏÖ ÔÖÃÔÕÓÂÕÖ ÓÇÂÍÙËË (ÂÎßÆÇ-
ÅËÆÖ) ÎáÙË×ÇÓÂÊÞ ÓÂÊÐÞØ ËÔÕÑÚÐËÍÑÄ ËÏÇáÕ ÓÂÊÎËÚÐÖá
ÔÒÇÙË×ËÚÐÑÔÕß. ³ÓÑÆÔÕÄÑ ÂÎßÆÇÅËÆÂ Í ÎáÙË×ÇÓÂÊÇ ÑÃÖÔÎÑÄ-
ÎÇÐÑ ÅËÆÓÑ×ÑÃÐÞÏË ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâÏË ÏÇÉÆÖ ÂÎË×ÂÕË-
ÚÇÔÍËÏ ×ÓÂÅÏÇÐÕÑÏ ÂÎßÆÇÅËÆÂ Ë ÅËÆÓÑ×ÑÃÐÞÏË ÅÓÖÒÒÂÏË
×ÇÓÏÇÐÕÂ. ¢ÎÂÅÑÆÂÓâ àÕÑÏÖ Ô ÖÄÇÎËÚÇÐËÇÏ ÆÎËÐÞ ÖÅÎÇÓÑÆÐÑÌ
ÙÇÒË ÂÎßÆÇÅËÆ ÒÓÑÚÐÇÇ ÔÄâÊÞÄÂÇÕÔâ Ô ÎáÙË×ÇÓÂÊÑÌ.1, 13

¬ÓÑÏÇ ÕÑÅÑ, ÆÎËÐÂ ÂÎË×ÂÕËÚÇÔÍÑÌ ÙÇÒË ÑÒÓÇÆÇÎâÇÕ ÒÑÎÑ-
ÉÇÐËÇ ÍÂÓÃÑÐËÎßÐÑÌ ÅÓÖÒÒÞ ÂÎßÆÇÅËÆÂ, ÖÚÂÔÕÄÖáÜÇÌ Ä
ØËÏËÚÇÔÍËØ ÒÇÓÇÔÕÓÑÌÍÂØ Ä ÂÍÕËÄÐÑÏ ÙÇÐÕÓÇ ÎáÙË×ÇÓÂÊÞ.
£ÑÊÏÑÉÐÑ, ÒÑàÕÑÏÖ ÂÎßÆÇÅËÆÞ Ô ÃÑÎÇÇ ÍÑÓÑÕÍÑÌ ÙÇÒßá, ÚÇÏ Ö
ÑÍÕÂÐÂÎâ, ÐÇ ÖÚÂÔÕÄÖáÕ Ä ÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË. ±ÓËÓÑÆ-
ÐÞÏ ÔÖÃÔÕÓÂÕÑÏ ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÌ ÎáÙË×ÇÓÂÊÞ ÔÚËÕÂÇÕÔâ 19

ÕÇÕÓÂÆÇÍÂÐÂÎß (3), ÒÑÔÍÑÎßÍÖ Ä ÃÂÍÕÇÓËâØ ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÂâ
ÔËÔÕÇÏÂ, ÄÑÔÔÕÂÐÂÄÎËÄÂáÜÂâ ÆÎâ ÐÖÉÆ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË
ÍÂÓÃÑÐÑÄÖá ÍËÔÎÑÕÖ, ËÏÇÇÕ ÔÒÇÙË×ËÚÐÑÔÕß ËÏÇÐÐÑ Í ÏËÓË-
ÔÕËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÇ (4).20

°ÃÜÂâ ÔØÇÏÂ ÒÓÇÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ÓÇÂÅÇÐÕÑÄ Ä ÓÇÂÍÙËË, ÍÂÕÂ-
ÎËÊËÓÖÇÏÑÌ ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÌ ÎáÙË×ÇÓÂÊÑÌ, ÃÞÎÂ ÒÓÇÆÎÑÉÇÐÂ
ÃÑÎÇÇ ÔÑÓÑÍÂ ÎÇÕ ÐÂÊÂÆ,21 ÒÑÔÎÇÆÖáÜËÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÒÑÆ-
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ÕÄÇÓÆËÎË ÇÇ ÒÓÂÄËÎßÐÑÔÕß. ³ÑÅÎÂÔÐÑ àÕÑÌ ÔØÇÏÇ, ÓÇÂÍÙËâ
ÒÓÑØÑÆËÕ ÚÇÓÇÊ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ ÕÓÇØ ÒÓÑÏÇÉÖÕÑÚÐÞØ ÍÑÏÒÎÇÍ-
ÔÑÄ (ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÑÄ) ×ÎÂÄËÐÑÄÞØ ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞØ Ô ÎáÙË-
×ÇÓÂÊÑÌ (ÔØÇÏÂ 1). ¬ÑÏÒÎÇÍÔ I ÑÃÓÂÊÖÇÕ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐÐÂâ
×ÑÓÏÂ (FMN)H2, ÍÑÏÒÎÇÍÔ II ì ÅËÆÓÑÒÇÓÑÍÔËÆ ×ÎÂÄËÐÂ, Â
ÍÑÏÒÎÇÍÔ II¡ ì ÒÇÓÑÍÔËÒÑÎÖÂÙÇÕÂÎß ×ÎÂÄËÐÂ (ÐÑÏÇÓÂ 1, 2,
5 ë 7 ÑÕÐÑÔâÕÔâ Í ÔÂÏËÏ ÔÖÃÔÕÓÂÕÂÏ, Â ÐÇ Í ËØ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂÏ).
³ÖÜÇÔÕÄÑÄÂÐËÇ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÑÄ I Ë II ÃÞÎÑ ÆÑÍÂÊÂÐÑ ÏÇÕÑÆÑÏ
ÔÒÇÍÕÓÑÔÍÑÒËË Á®².22 °ÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÂ II¡ ÒÑÍÂ
àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÑ ÐÇ ÆÑÍÂÊÂÐÑ, ÐÑ ÒÓËÊÐÂÇÕÔâ ÐÇËÊÃÇÉÐÑÌ
ÔÕÂÆËÇÌ ÓÇÂÍÙËË.9 ®ÇÕÑÆÂÏË Á®² ÒÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ÑÔÐÑÄÐÞÇ
ØËÏËÚÇÔÍËÇ ÒÇÓÇÔÕÓÑÌÍË Ä ØÑÆÇ ÓÇÂÍÙËË ÒÓÑËÔØÑÆâÕ ÐÂ ÂÕÑÏÇ
C(4a) ËÊÑÂÎÎÑÍÔÂÊËÐÑÄÑÅÑ ×ÓÂÅÏÇÐÕÂ FMN.22 ²ÇÊÖÎßÕÂÕÞ
àÕËØ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÌ ÒÑÊÄÑÎËÎË ÔÑÔÕÂÄËÕß ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕß
ØËÏËÚÇÔÍËØ ÒÓÇÄÓÂÜÇÐËÌ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐÐÑÅÑ ×ÎÂÄËÐÏÑÐÑ-
ÐÖÍÎÇÑÕËÆÂ Ä ÂÍÕËÄÐÑÏ ÙÇÐÕÓÇ ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÌ ÎáÙË×ÇÓÂÊÞ
(ÔÏ. ÔØÇÏÖ 1) (ÐÂ àÕÑÌ ÔØÇÏÇ Ë ÆÂÎÇÇ ÒÑÍÂÊÂÐÂ ÕÑÎßÍÑ ÕÂ ÚÂÔÕß
×ÎÂÄËÐÂ, ÍÑÕÑÓÂâ ÖÚÂÔÕÄÖÇÕ Ä ÒÓÇÄÓÂÜÇÐËâØ).

³ØÇÏÂ 1

°ÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÏÇØÂÐËÊÏÂ ÒÓÇÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÂ
IIA (4Â-ÒÇÓÑÍÔËÒÑÎÖÂÙÇÕÂÎß-5-ÅËÆÓÑ×ÎÂÄËÐÏÑÐÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÂ
(6), ÔÄâÊÂÐÐÑÅÑ Ô ÎáÙË×ÇÓÂÊÑÌ) Ä ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÞÌ àÏËÕÕÇÓ ÆÑ
ÔËØ ÒÑÓ ÐÇ ÔÖÜÇÔÕÄÖÇÕ ÇÆËÐÑÅÑ ÏÐÇÐËâ. ¿ÕÑÕ àÕÂÒ, ÑÃÑÊÐÂ-
ÚÇÐÐÞÌ ÐÂ ÔØÇÏÇ 1 ÄÑÒÓÑÔËÕÇÎßÐÞÏ ÊÐÂÍÑÏ, ÄÑÊÏÑÉÐÑ, ÄÍÎá-
ÚÂÇÕ Ä ÔÇÃâ ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÔÕÂÆËÌ. ±ÓÑÃÎÇÏÂ ËÆÇÐÕË×ËÍÂÙËË
ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ËÊÎÖÚÂáÜÇÅÑ ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ (àÏËÕÕÇÓÂ) ÕÂÍÉÇ ÐÇ
ÓÇÛÇÐÂ ÒÑÎÐÑÔÕßá. ¢ÑÎßÛËÐÔÕÄÑÏ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎÇÌ ÒÓËÐâÕÑ,
ÚÕÑ àÏËÕÕÇÓÑÏ ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÌ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË âÄÎâÇÕÔâ
ÔÄâÊÂÐÐÞÌ Ô ÎáÙË×ÇÓÂÊÑÌ 4a-ÅËÆÓÑÍÔË-5-ÅËÆÓÑ×ÎÂÄËÐÏÑÐÑ-
ÐÖÍÎÇÑÕËÆ (7). ¯ÂÊÑÄÇÏ àÕÑÕ ÍÑÏÒÎÇÍÔ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÑÏ III.
³ÒÇÍÕÓ ×ÑÕÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË ÔÑÇÆËÐÇÐËâ 7 (Ä ÔÄâÊÂÐÐÑÏ
ÔÑÔÕÑâÐËË) ÃÎËÊÑÍ ÔÒÇÍÕÓÖ ËÊÎÖÚÇÐËâ, ÓÇÅËÔÕÓËÓÖÇÏÑÏÖ Ä
ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË. ¢ÑÎÇÇ ÒÑÆÓÑÃÐÑ
ÒÓÑÃÎÇÏÂ ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËâ àÏËÕÕÇÓÂ ÓÂÔÔÏÑÕÓÇÐÂ Ä ÓÂÊÆÇ-
ÎÇ III.

°ÔÐÑÄÐÞÇ ÔÕÂÆËË ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË ÃÂÍÕÇÓËÌ
ÔÎÇÆÖáÜËÇ.12, 23

1. °ÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÑÄ I, II, IIA (àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍËÌ
ËÐÕÇÓÄÂÎ ÄÑÊÏÑÉÐÞØ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÞØ ÔÑÔÕÑâÐËÌ ËÐÕÇÓ-
ÏÇÆËÂÕÑÄ ÒÓËÃÎËÊËÕÇÎßÐÑ 260 ë 390 Í¥É .ÏÑÎß71 (21 700 ë
32 700 ÔÏ71)).

2. ¿ÎÇÏÇÐÕÂÓÐÞÌ ÂÍÕ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ, Ä ÍÑÕÑÓÑÏ ËÐÕÇÓÏÇ-
ÆËÂÕ IIA ÒÓÇÄÓÂÜÂÇÕÔâ Ä àÏËÕÕÇÓ P* (ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕ III).

3. ³ÕÂÆËâ ËÔÒÖÔÍÂÐËâ ÍÄÂÐÕÂ ÔÄÇÕÂ P* P+ hn.
³ÎÇÆÖÇÕ ÑÃÓÂÕËÕß ÄÐËÏÂÐËÇ ÐÂ ÑÒÕËÚÇÔÍËÇ ÔÄÑÌÔÕÄÂ

ÖÚÂÔÕÐËÍÑÄ ÓÇÂÍÙËË. ³ÒÇÍÕÓ ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÌ ÃËÑÎáÏËÐÇÔ-
ÙÇÐÙËË ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâÇÕ ÔÑÃÑÌ ÒÑÚÕË ÔËÏÏÇÕÓËÚÐÑÇ ÅÂÖÔÔÑÄÔÍÑÇ
ÓÂÔÒÓÇÆÇÎÇÐËÇ ÒÑ ÛÍÂÎÇ ÚÂÔÕÑÕ Ô ÏÂÍÔËÏÖÏÑÏ, ÔÑÑÕÄÇÕ-
ÔÕÄÖáÜËÏ ÆÎËÐÇ ÄÑÎÐÞ*490 ÐÏ. ±ÑÎÑÉÇÐËÇ ÔÒÇÍÕÓÂ ÃÂÍÕÇ-
ÓËÂÎßÐÑÌ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË ÐÇ ÊÂÄËÔËÕ ÑÕ ÍËÔÎÑÕÐÑÔÕË ËÎË
ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÞ ÓÇÂÍÙËÑÐÐÑÌ ÔÏÇÔË. £ÞØÑÆ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË
ÆÂÐÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË Ä ÑÒÕËÏÂÎßÐÞØ ÖÔÎÑÄËâØ ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ ÑÕ 0.1 ÆÑ
0.3 Ä ÊÂÄËÔËÏÑÔÕË ÑÕ ÕËÒÂ ÎáÙË×ÇÓÂÊÞ Ë ÂÎßÆÇÅËÆÂ.2 £
ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄËË Ô ÓÇÊÖÎßÕÂÕÂÏË ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÌ ÏÇÕÑÆÑÏ Á®²,22

ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐÐÂâ ×ÑÓÏÂ (FMN)H2 (1) ÔÄâÊÞÄÂÇÕÔâ Ô ÎáÙË×Ç-
ÓÂÊÑÌ Ä ÄËÆÇ ÂÐËÑÐÂ (FMN)H7. ³ÒÇÍÕÓÞ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ËÐÕÇÓ-
ÏÇÆËÂÕÑÄ I, II, IIA, III ÏÂÎÑ ÑÕÎËÚÂáÕÔâ ÆÓÖÅ ÑÕ ÆÓÖÅÂ Ë
ØÂÓÂÍÕÇÓËÊÖáÕÔâ ÒÓËÔÖÜËÏ ÄÔÇÏ ÅËÆÓÑ×ÎÂÄËÐÂÏ ÏÂÍÔËÏÖ-
ÏÑÏ Ä ÑÃÎÂÔÕË 380 ÐÏ.2, 21 ³ÓÇÆË àÕËØ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÑÄ ÊÂÏÇÕ-
ÐÑÌ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËÇÌ (Ô ÏÂÍÔËÏÖÏÑÏ *490 ÐÏ) ÑÃÎÂÆÂÇÕ
ÕÑÎßÍÑ ÔÄâÊÂÐÐÞÌ Ô ÎáÙË×ÇÓÂÊÑÌ ÅËÆÓÑÍÔË×ÎÂÄËÐ 7.

¿ÏËÕÕÇÓ ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÌ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË 7 ÒÓËÐÂÆ-
ÎÇÉËÕ Í V ÅÓÖÒÒÇ ÔËÔÕÇÏÂÕËÍË ÏÑÎÇÍÖÎ ÒÑ ÔÒÇÍÕÓÂÎßÐÑ-
ÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÞÏË ÔÄÑÌÔÕÄÂÏ.11 ¬ àÕÑÌ ÅÓÖÒÒÇ ÑÕÐÑÔâÕÔâ
ÄÔÇ ÂÓÑÏÂÕËÚÇÔÍËÇ ÅÇÕÇÓÑÙËÍÎËÚÇÔÍËÇ ÔÑÇÆËÐÇÐËâ, ØÂÓÂÍÕÇ-
ÓËÊÖáÜËÇÔâ ÄÞÔÑÍËÏË ÍÄÂÐÕÑÄÞÏË ÄÞØÑÆÂÏË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐ-
ÙËË. °ÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑÇ ÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÖÓÑÄÐÇÌ àÐÇÓÅËË àÎÇÍÕÓÑÐÐÑ-
ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÐÞØ ÔÑÔÕÑâÐËÌ ÏÑÎÇÍÖÎ àÕÑÌ ÅÓÖÒÒÞ Ô ÖÚÇÕÑÏ ËØ
ÑÓÃËÕÂÎßÐÑÌ ÒÓËÓÑÆÞ Ë ÏÖÎßÕËÒÎÇÕÐÑÔÕË ÏÑÉÐÑ ÒÓÇÆÔÕÂ-
ÄËÕß ÔÎÇÆÖáÜËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ.

´ÂÍËÇ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ØÂÓÂÍÕÇÓËÊÖáÕÔâ ÄÞÔÛËÏË ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÞÏË
ÔÑÔÕÑâÐËâÏË np*-ÕËÒÂ Ë à××ÇÍÕËÄÐÑÌ ÍÑÐÄÇÓÔËÇÌ ÄÑÊÃÖÉ-
ÆÇÐËâ ÄÑ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÇ Spp*-ÔÑÔÕÑâÐËÇ ËÊ Tnp*- Ë Snp*-ÔÑ-
ÔÕÑâÐËÌ.24

¬ÂÍ ÖÉÇ ÖÒÑÏËÐÂÎÑÔß, ËÐÕÇÓÇÔÇÐ ÕÑÕ ×ÂÍÕ, ÚÕÑ àÏËÕÕÇÓÞ
ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÓÇÂÍÙËÌ ÆÓÖÅËØ ÑÓÅÂÐËÊÏÑÄ (ÐÂÒÓËÏÇÓ,
ÔÄÇÕÎâÍÑÄ, ÏÇÆÖÊ), ÐÇÔÏÑÕÓâ ÐÂ ÑÕÎËÚÐÑÇ ÑÕ ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÅÑ
àÏËÕÕÇÓÂ ØËÏËÚÇÔÍÑÇ ÔÕÓÑÇÐËÇ, ÕÂÍÉÇ ÒÓËÐÂÆÎÇÉÂÕ ÍV ÔÒÇÍÕ-
ÓÂÎßÐÑ-ÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÑÌ ÅÓÖÒÒÇ ÔËÔÕÇÏÂÕËÍË.

´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÂâ ÓÇÂÍÙËâ ÃÂÍÕÇÓËÌ
âÄÎâÇÕÔâ à××ÇÍÕËÄÐÞÏ ØÇÏËÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÞÏ ÒÓÑÙÇÔÔÑÏ,
ÒÓÑØÑÆâÜËÏ, ÍÂÍ Ë ÃÑÎßÛËÐÔÕÄÑ ËÊÄÇÔÕÐÞØ ÔÇÌÚÂÔ ÉËÆÍÑ-
×ÂÊÐÞØ ØÇÏËÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÓÇÂÍÙËÌ, ÚÇÓÇÊ ÔÕÂÆËË ÑÃÓÂ-
ÊÑÄÂÐËâ Ë ÓÂÔÒÂÆÂ ÒÇÓÑÍÔËÆÐÞØ ×ÑÓÏ ÑÓÅÂÐËÚÇÔÍËØ ÔÑÇÆË-
ÐÇÐËÌ. ¯Ñ Ä ÕÑ ÉÇ ÄÓÇÏâ àÕÂ ÓÇÂÍÙËâ âÄÎâÇÕÔâ ÒÑÍÂ ËÔÍÎá-
ÚÇÐËÇÏ ËÊ ÒÓÂÄËÎ, ÒÑÔÍÑÎßÍÖ ÆÓÖÅËØ à××ÇÍÕËÄÐÞØ ØÇÏËÎá-
ÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ Ô ÖÚÂÔÕËÇÏ ÅËÆÓÑÒÇÓÑÍÔËÆÑÄ
(ÍÑÕÑÓÞÏ âÄÎâÇÕÔâ ÒÓÑËÊÄÑÆÐÑÇ 5) ÆÑ ÔËØ ÒÑÓ ÐÇ ÑÃÐÂÓÖ-
ÉÇÐÑ.9

©ÆÇÔß Ë ÆÂÎÇÇ RibP = CH2(CHOH)3CH2OP(O)(OH)2.
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III. °ÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ àÏËÕÕÇÓÂ
Ä ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË
¬ÖÓ×áÓÔÕ Ë ¤ÂÔÕËÐÅÔ ËÆÇÐÕË×ËÙËÓÑÄÂÎË Ë ÑØÂÓÂÍÕÇÓËÊÑ-
ÄÂÎË ËÊÎÖÚÂáÜËÌ ÒÓÑÏÇÉÖÕÑÚÐÞÌ ÒÓÑÆÖÍÕ ÓÇÂÍÙËË (1).25

¯ÂÃÎáÆÂâ ÑÆÐÑÄÓÇÏÇÐÐÑ ÊÂ ËÊÏÇÐÇÐËÇÏ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ÓÇÂÍ-
ÙËÑÐÐÑÌ ÔÏÇÔË Ë ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕßá ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË Ä ØÑÆÇ
ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÂ II (ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ ÎáÙË×ÇÓÂÊÞ Ë
4Â-ÅËÆÓÑÒÇÓÑÍÔË-5-ÅËÆÓÑ×ÎÂÄËÐÏÑÐÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÂ (5)) Ô ÆÇÍÂ-
ÐÂÎÇÏ, ÂÄÕÑÓÞ ÊÂÓÇÅËÔÕÓËÓÑÄÂÎË ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ ÆÄÖØ ×ÑÓÏ
ÔÄâÊÂÐÐÑÅÑ Ô ×ÇÓÏÇÐÕÑÏ ×ÎÂÄËÐÂ. ¢Ñ'ÎßÛÂâ ÚÂÔÕß ÔÄâÊÂÐÐÑÅÑ
×ÎÂÄËÐÂ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâÎÂ ÔÑÃÑÌ FMN (2) Ô ØÂÓÂÍÕÇÓÐÞÏË ÏÂÍ-
ÔËÏÖÏÂÏË ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ÒÓË 370 Ë 440 ÐÏ Ë ÏÂÍÔËÏÖÏÑÏ
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÒÓË 530 ÐÏ. £ÕÑÓÂâ ×ÑÓÏÂ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ ×ÇÓ-
ÏÇÐÕÂ Ô ×ÎÂÄËÐÑÏ ØÂÓÂÍÕÇÓËÊÑÄÂÎÂÔß ÏÂÍÔËÏÖÏÑÏ ÒÑÅÎÑ-
ÜÇÐËâ ÒÓË 360 ÐÏ Ë ÏÂÍÔËÏÖÏÑÏ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÒÓË 490 ÐÏ
Ë ÃÞÎÂ ÒÓËÊÐÂÐÂ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÑÏ, ÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÞÏ ÊÂ âÄÎÇÐËÇ
ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË. ªÔØÑÆâ ËÊ ÔÒÇÍÕÓÂÎßÐÑ-ÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕ-
ÐÞØ ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍ, ÂÄÕÑÓÞ ÒÑÔÕÖÎËÓÑÄÂÎË, ÚÕÑ ×ÎÖÑÓÑ×ÑÓ
àÕÑÅÑ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÂ ËÏÇÇÕ ÔÕÓÖÍÕÖÓÖ 4Â-ÅËÆÓÑÍÔË×ÎÂÄËÐÂ 7.
¢ÞÎÑ ÖÔÕÂÐÑÄÎÇÐÑ, ÚÕÑ ËÊÎÖÚÂáÜËÌ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕ ØÂÓÂÍÕÇÓË-
ÊÖÇÕÔâ ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÍÑÓÑÕÍËÏ ÄÓÇÏÇÐÇÏ ÉËÊÐË (7 ÏËÐ ÒÓË
98C), Â ÇÅÑ ×ÎÖÑÓÑ×ÑÓ ÎÇÅÍÑ ÑÍËÔÎâÇÕÔâ ÓÂÔÕÄÑÓÇÐÐÞÏ ÍËÔÎÑ-
ÓÑÆÑÏ ÆÑ FMN (2) (àÐÇÓÅËâ ÂÍÕËÄÂÙËË àÕÑÅÑ ÒÓÑÙÇÔÔÂ ÔÑ-
ÔÕÂÄÎâÇÕ 83 Í¥É .ÏÑÎß71).26 ±ÓÑÃÎÇÏÂ ÑÍÑÐÚÂÕÇÎßÐÑÌ ËÆÇÐ-
ÕË×ËÍÂÙËË 4Â-ÅËÆÓÑÍÔË×ÎÂÄËÐÂ 7 ÍÂÍ ËÊÎÖÚÂáÜÇÅÑ ×ÎÖÑÓÑ-
×ÑÓÂ (Õ.Ç. àÏËÕÕÇÓÂ) ÊÂÍÎáÚÂÇÕÔâ Ä ÕÑÏ, ÚÕÑ ÆÑ ÔËØ ÒÑÓ ÐÇ
ÖÆÂÎÑÔß ÔËÐÕÇÊËÓÑÄÂÕß àÕÑ ÔÑÇÆËÐÇÐËÇ Ä ÔÕÂÃËÎßÐÑÌ ×ÑÓÏÇ,
ÚÕÑÃÞ ÒÑÆÓÑÃÐÑ ÑÒËÔÂÕß ÇÅÑ ÔÒÇÍÕÓÂÎßÐÑ-ÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÞÇ
ÔÄÑÌÔÕÄÂ. ªÔÔÎÇÆÑÄÂÐÐÞÇ ÔÕÂÃËÎßÐÞÇ ÂÐÂÎÑÅË àÕÑÅÑ ÔÑÇÆË-
ÐÇÐËâ, ÆÂÉÇ ÇÔÎË ËÏÇÎË ÒÑÆØÑÆâÜËÇ ÔÒÇÍÕÓÞ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ,
ÑÚÇÐß ÔÎÂÃÑ ÎáÏËÐÇÔÙËÓÑÄÂÎË Ë ÄÔÕÖÒÂÎË Ä ØÇÏËÎáÏËÐÇÔ-
ÙÇÐÕÐÞÇ ÓÇÂÍÙËË Ô ÐÇÔÓÂÄÐËÏÑ ÏÇÐßÛËÏ ÄÞØÑÆÑÏ (1074 ë
1077).27, 28 ­ËÛß ÐÇÆÂÄÐÑ ÒÑâÄËÎÂÔß ÒÖÃÎËÍÂÙËâ, ÑÒËÔÞÄÂá-
ÜÂâ ÏÑÆÇÎßÐÑÇ ÒÓÑËÊÄÑÆÐÑÇ ×ÎÂÄËÐÂ, ÍÑÕÑÓÑÇ ËÏÇÇÕ ÒÑÆ-
ØÑÆâÜËÇ ÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍË.29 ¡ÄÕÑÓÞ àÕÑÌ
ÓÂÃÑÕÞ ËÊÖÚËÎË ÔÄâÊÞÄÂÐËÇ Ô ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÌ ÎáÙË×ÇÓÂÊÑÌ
Ë ÍÄÂÐÕÑÄÞÇ ÄÞØÑÆÞ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË 5-ÆÇÙËÎ-4Â-ÅËÆÓÑÍÔË-
×ÎÂÄËÐÏÑÐÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÂ (7a). µÔÕÂÐÑÄÎÇÐÑ, ÚÕÑ ÆÂÐÐÑÇ ÔÑÇÆË-
ÐÇÐËÇ, ÔÎÂÃÑ ×ÎÖÑÓÇÔÙËÓÖáÜÇÇ Ä ÔÄÑÃÑÆÐÑÏ ÔÑÔÕÑâÐËË,
ÒÑÔÎÇ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ Ô ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÌ ÎáÙË×ÇÓÂÊÑÌ ×ÎÖÑÓÇÔÙË-
ÓÖÇÕ Ô ÍÄÂÐÕÑÄÞÏ ÄÞØÑÆÑÏ 0.08 (ÚÕÑ ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ ÒÓËÃÎËÊË-
ÕÇÎßÐÑ 50% ÑÕ ÄÞØÑÆÂ ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÌ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË) Ë
ÏÂÍÔËÏÂÎßÐÑÌ ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕßáÒÓË 440 ÐÏ.±ÑÏÐÇÐËáÂÄÕÑ-
ÓÑÄ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ, ÆÂÐÐÞÌ ×ÂÍÕ ÒÑÆÕÄÇÓÉÆÂÇÕ ËÆÇÐÕËÚÐÑÔÕß
4Â-ÅËÆÓÑÍÔË×ÎÂÄËÐÂ 7 Ë àÏËÕÕÇÓÂ ÒÓËÓÑÆÐÑÌ ÃËÑÎáÏËÐÇÔ-
ÙÇÐÙËË ÃÂÍÕÇÓËÌ.

ªÊ ÏÐÑÉÇÔÕÄÂ ÒÓÇÆÎÑÉÇÐÐÞØ Í ÐÂÔÕÑâÜÇÏÖ ÏÑÏÇÐÕÖ
ÏÇØÂÐËÊÏÑÄ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ àÏËÕÕÇÓÂ ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÌ ÃËÑ-
ÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË ÐÂËÃÑÎÇÇ ËÐÕÇÓÇÔÐÞ, ÒÑ ÐÂÛÇÏÖ ÏÐÇÐËá,
ÛÇÔÕß ÑÔÐÑÄÐÞØ, ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐÐÞØ ÐËÉÇ.

±ÇÓÄÞÌ ÏÇØÂÐËÊÏ ÃÞÎ ÒÓÇÆÎÑÉÇÐ Ä ÔÄÑÇ ÄÓÇÏâ ¿ÃÇÓØÂÓ-
ÆÑÏ Ë ¤ÂÔÕËÐÅÔÑÏ.30 ±ÑÔÕÖÎËÓÖâ ÑÔÐÑÄÐÞÇ ÔÕÂÆËË ÓÇÂÍÙËË
(1), ÑÐË ÒÓÇÆÒÑÎÑÉËÎË, ÚÕÑ ÒÇÓÑÍÔËÒÑÎÖÂÙÇÕÂÎß ×ÎÂÄËÐÂ 6 Ä
ÔÑÔÕÂÄÇ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÂ IIA ÒÑÆÄÇÓÅÂÇÕÔâ ÒÇÓÇÅÓÖÒÒËÓÑÄÍÇ
¢ÂÌÇÓÂ ë£ËÎÎËÅÇÓÂ Ô ÒÓâÏÞÏ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇÏ ÍÂÓÃÑÐÑÄÑÌ
ÍËÔÎÑÕÞ 4 Ë ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÑÅÑ ÅËÆÓÑÍÔË×ÎÂÄËÐÂ 7.

°ÆÐËÏ ËÊ ÄÑÊÓÂÉÇÐËÌ ÒÓÑÕËÄ àÕÑÌ ÅËÒÑÕÇÊÞ âÄÎâÇÕÔâ ÕÑÕ
×ÂÍÕ, ÚÕÑ Ä ØËÏËÚÇÔÍËØ ÓÇÂÍÙËâØ ÒÇÓÇÅÓÖÒÒËÓÑÄÍÂ ¢ÂÌÇÓÂ ë
£ËÎÎËÅÇÓÂ ÐÇ ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËá àÎÇÍÕÓÑÐÐÑ-ÄÑÊÃÖÉ-
ÆÇÐÐÑÅÑ ÒÓÑÆÖÍÕÂ.31

£ ÆÂÎßÐÇÌÛÇÏ ¬ÑÔÑÄÇÓ ÒÓÇÆÎÑÉËÎ ÔÄÑá ÔØÇÏÖ ÑÃÓÂÊÑÄÂ-
ÐËâ àÏËÕÕÇÓÂ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË.32 ³ÎÇÆÖÇÕ ÑÕÏÇÕËÕß, ÚÕÑ
ÇÅÑ ÏÇØÂÐËÊÏ 7 àÕÑ ÒÇÓÄÂâ ÒÑÒÞÕÍÂ ÑÃÝâÔÐÇÐËâ ÒÓÑÙÇÔÔÂ
ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ ÐÂ ÑÔÐÑÄÇ ÂÐÂÎËÊÂ àÎÇÏÇÐÕÂÓÐÞØ ×ËÊËÍÑ-ØËÏË-
ÚÇÔÍËØ ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ. ³ÑÅÎÂÔÐÑ ÆÂÐÐÑÌ ÅËÒÑÕÇÊÇ (ÔØÇÏÂ 2), ÄÑÊ-
ÃÖÉÆÇÐÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ ×ÑÓÏËÓÖÇÕÔâ Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÆËÔÔÑ-
ÙËÂÕËÄÐÑÅÑ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÑÕ ÔÇÏËØËÐÑÐ-ÓÂÆËÍÂÎÂ ×ÎÂ-
ÄËÐÂ 8a. °ÃÓÂÊÖáÜËÌÔâ ÒÑÔÎÇ ÂÕÂÍË ÔÖÒÇÓÑÍÔËÆÂ ÒÇÓÑÍÔË-
ÂÐËÑÐ-ÓÂÆËÍÂÎ RCH(O2)O7. ÑÕÓÞÄÂÇÕ ÑÕ SH-ÅÓÖÒÒÞ
ÎáÙË×ÇÓÂÊÞ ÂÕÑÏ ÄÑÆÑÓÑÆÂ, ÒÑÔÎÇ ÚÇÅÑ ÔÎÇÆÖÇÕ ÓÂÊÓÞÄ
C7H-ÔÄâÊË ÂÎßÆÇÅËÆÂ Ë ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ ÒÓÑÕÑÐËÓÑÄÂÐÐÑÅÑ
×ÎÂÄËÐÏÑÐÑÐÖÍÎÇÑÕËÆÂ 8b Ä ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÑÏ ÔÑÔÕÑâÐËË, ÍÑÕÑ-
ÓÞÌ Ë ËÅÓÂÇÕ ÓÑÎß àÏËÕÕÇÓÂ.

±Ñ ÒÑÄÑÆÖ ÒÓËÄÇÆÇÐÐÑÅÑ ÏÇØÂÐËÊÏÂ ÏÑÉÐÑ ÄÞÔÍÂÊÂÕß
ÕÓË ÊÂÏÇÚÂÐËâ. £Ñ-ÒÇÓÄÞØ, ÆÂÐÐÖá ÅËÒÑÕÇÊÖ ÔÚËÕÂáÕ ÔÑÏÐË-
ÕÇÎßÐÑÌ ÒÑ ÕÑÌ ÒÓËÚËÐÇ, ÚÕÑ ÑÐÂ ÒÑÆÓÂÊÖÏÇÄÂÇÕ ÔÖÜÇÔÕÄÑÄÂ-
ÐËÇ Ä ÓÇÂÍÙËË ÔÄÑÃÑÆÐÑÓÂÆËÍÂÎßÐÞØ ÔÕÂÆËÌ, ÆÑ ÔËØ ÒÑÓ ÐÇ
ÑÃÐÂÓÖÉÇÐÐÞØ ÏÇÕÑÆÑÏ ¿±².33 (·ÑÕâ, ÄÑÊÏÑÉÐÑ, àÕÑ ÔÄâ-
ÊÂÐÑ Ô ÑÅÓÂÐËÚÇÐËâÏË ÔÂÏÑÅÑ ÏÇÕÑÆÂ.) £Ñ-ÄÕÑÓÞØ, ÆÂÐÐÞÌ
ÏÇØÂÐËÊÏ ÒÓÇÆÒÑÎÂÅÂÇÕ ÖÚÂÔÕËÇ Ä ÒÓÑÙÇÔÔÇ ÏÇÓÍÂÒÕÑÅÓÖÒÒÞ
×ÇÓÏÇÐÕÂ. ¥ÇÌÔÕÄËÕÇÎßÐÑ, Í ÐÂÔÕÑâÜÇÏÖ ÏÑÏÇÐÕÖ ÄÞâÔ-
ÐÇÐÑ,34 ÚÕÑ ÂÍÕËÄÐÞÌ ÙÇÐÕÓ ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÌ ÎáÙË×ÇÓÂÊÞ
ÔÑÆÇÓÉËÕ ÙËÔÕÇËÐÑÄÞÌ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÌ ÑÔÕÂÕÑÍ Cys106,
ÍÑÕÑÓÞÌ ÕÇÑÓÇÕËÚÇÔÍË ÏÑÅ ÃÞ ÒÓÇÆÑÔÕÂÄËÕß SH-ÅÓÖÒÒÖ ÆÎâ
ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ Ô ÒÇÓÑÍÔËÂÐËÑÐ-ÓÂÆËÍÂÎÑÏ RCH(O2)O7..
¯Ñ ÆÂÎßÐÇÌÛËÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÒÑÍÂÊÂÎË, ÚÕÑ àÕÑÕ ÂÏËÐÑ-
ÍËÔÎÑÕÐÞÌ ÑÔÕÂÕÑÍ ÐÇ ÖÚÂÔÕÄÖÇÕ Ä ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÑÏ ÒÓÑ-
ÙÇÔÔÇ, ÒÑÔÍÑÎßÍÖ ÊÂÏÇÐÂ ÇÅÑ ÐÂ ÔÇÓËÐ, ÂÎÂÐËÐ ËÎË ÄÂÎËÐ ÐÇ
ÄÇÆÇÕ Í ÒÑÕÇÓÇ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÑÌ ÂÍÕËÄÐÑÔÕË ×ÇÓÏÇÐÕÂ.35

µÔÕÂÐÑÄÎÇÐÑ, ÚÕÑ SH-ÅÓÖÒÒÂ ÑÔÕÂÕÍÂ Cys106 ÄÎËâÇÕ ÐÂ ÔÄâ-
ÊÞÄÂÐËÇ ÂÎßÆÇÅËÆÂ Ë ÔÕÂÃËÎßÐÑÔÕß ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÂ IIA.36

£-ÕÓÇÕßËØ, ÃÞÎ ÔËÐÕÇÊËÓÑÄÂÐ ÂÐÂÎÑÅ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐÐÑÅÑ ×ÎÂ-
ÄËÐÂ, ÍÑÕÑÓÞÌ ÐÇ ÏÑÉÇÕ ÑÃÓÂÊÑÄÞÄÂÕß N(1)-ÒÓÑÕÑÐËÓÑÄÂÐ-
ÐÖá ×ÑÓÏÖ (1-ÆÇÂÊÂ-(FMN)H2), ÐÑ ÕÇÏ ÐÇ ÏÇÐÇÇ ÖÚÂÔÕÄÖÇÕ Ä
ÓÇÂÍÙËË, ÍÂÕÂÎËÊËÓÖÇÏÑÌ ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÌ ÎáÙË×ÇÓÂÊÑÌ, Ô
ËÔÒÖÔÍÂÐËÇÏ ÍÄÂÐÕÂ ÔÄÇÕÂ.37

£ ÑÕÐÑÛÇÐËË ÔØÇÏÞ, ÒÓÇÆÎÑÉÇÐÐÑÌ ¬ÑÔÑÄÇÓÑÏ, ÏÑÉÐÑ
ÄÞÔÍÂÊÂÕß ÏÐÑÅÑ ÍÓËÕËÚÇÔÍËØ ÊÂÏÇÚÂÐËÌ, ÐÑ ÅÎÂÄÐÂâ ÇÇ ÙÇÐ-
ÐÑÔÕß Ä ÕÑÏ, ÚÕÑ ÄÒÇÓÄÞÇ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËÇ ÏÑÎÇÍÖÎ Ä ÒÓÑÙÇÔÔÇ
ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË ÔÄâÊÞÄÂÎÑÔß Ô ÆËÔÔÑÙËÂÕËÄÐÞÏ ÒÇÓÇÐÑ-
ÔÑÏ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ì ÑÆÐËÏ ËÊ ÅÎÂÄÐÞØ ÄÑÊÏÑÉÐÞØ ÏÇØÂÐËÊÏÑÄ
ØÇÏËÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË.

±ÑÔÎÇ ÑÕÍÓÞÕËâ 38 ÕÂÍÑÅÑ ÏÇØÂÐËÊÏÂ ØÇÏËÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕ-
ÐÞØ ÓÇÂÍÙËÌ, ÍÂÍ ØËÏËÚÇÔÍË ËÐËÙËËÓÑÄÂÐÐÂâ àÎÇÍÕÓÑÐÐÑ-
ÑÃÏÇÐÐÂâ ÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËâ (·ª¿°­), ®ÂÅÇÓ Ë ¡ÆÆËÐÍ
ÒÑÒÞÕÂÎËÔß ÂÆÂÒÕËÓÑÄÂÕß 39 ÆÂÐÐÞÌ ÏÇØÂÐËÊÏ ÆÎâ ÔÎÖÚÂâ

R= n-C10H21.
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ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÌ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË. ±ÓÑÙÇÔÔ ·ª¿°­, ØÂÓÂÍ-
ÕÇÓÐÞÌ ÆÎâ ØÇÏËÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË ÐÇÍÑÕÑÓÞØ ÒÇÓÑÍÔËÆÑÄ,
ÒÓÇÆÒÑÎÂÅÂÇÕ ÔÎÇÆÖáÜËÇ ÔÕÂÆËË: 1) ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËÇ ÒÇÓÑÍ-
ÔËÆÂ Ô ÆÑÐÑÓÑÏ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ë ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ ËÑÐ-ÓÂÆËÍÂÎßÐÑÌ
ÒÂÓÞ, 2) ÒÓÇÄÓÂÜÇÐËÇ ÂÐËÑÐ-ÓÂÆËÍÂÎÂ Ä ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÞÌ
ÓÂÆËÍÂÎ Ë ÑÃÓÂÕÐÞÌ ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ô ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇÏ
ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÑÅÑ ×ÎÖÑÓÑ×ÑÓÂ. ³ÑÅÎÂÔÐÑ ÍÑÐÙÇÒÙËË ®ÂÅÇÓÂ Ë
¡ÆÆËÐÍÂ,39 ÒÑÔÎÇ ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËâ ÒÇÓÑÍÔËÒÑÎÖÂÙÇÕÂÎâ ×ÎÂ-
ÄËÐÂ 6 Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÂ IIA ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÄÐÖÕÓËÏÑÎÇ-
ÍÖÎâÓÐÂâ ÑÆÐÑàÎÇÍÕÓÑÐÐÂâ ÒÇÓÇÅÓÖÒÒËÓÑÄÍÂ Ô ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇÏ
ÅËÆÓÑÍÔË×ÎÂÄËÐÑÄÑÅÑ ÍÂÕËÑÐ-ÓÂÆËÍÂÎÂ A. ¿ÕÂ ÒÇÓÇÅÓÖÒÒË-
ÓÑÄÍÂ ÊÂÍÎáÚÂÇÕÔâ Ä ÒÇÓÇÐÑÔÇ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÑÕ ÂÕÑÏÂ N(5)
×ÎÂÄËÐÂ ÐÂ ÓÂÊÓÞØÎâáÜÖá ÑÓÃËÕÂÎß ÒÇÓÑÍÔËÆÐÑÅÑ ×ÓÂÅ-
ÏÇÐÕÂ Ë ÒÑÔÎÇÆÖáÜÇÌ ÎÑÍÂÎËÊÂÙËË àÕÑÅÑ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÐÂ ÑÆÐÑÏ
ËÊ ÂÕÑÏÑÄ ÍËÔÎÑÓÑÆÂ ÑÆÐÑÄÓÇÏÇÐÐÑ Ô ÅÑÏÑÎËÕËÚÇÔÍËÏ
ÓÂÊÓÞÄÑÏ ÒÇÓÑÍÔËÆÐÑÌ ÔÄâÊË.

±ÓÇÆÒÑÎÂÅÂÇÕÔâ, ÚÕÑ ÍÂÕËÑÐ-ÓÂÆËÍÂÎ A ÔÎÖÉËÕ ÍÎáÚÇ-
ÄÞÏ ÒÓÑÏÇÉÖÕÑÚÐÞÏ ÔÑÇÆËÐÇÐËÇÏ Ä ÓÇÂÍÙËË ÑÃÓÂÕÐÑÅÑ
ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÂ, ÄÇÆÖÜÇÌ Í ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËá ÎËÃÑ ÄÑÊÃÖÉ-
ÆÇÐÐÑÅÑ ÅËÆÓÑÍÔË×ÎÂÄËÐÂ 7, ÎËÃÑ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÑÌ ÍÂÓÃÑÐÑÄÑÌ

ÍËÔÎÑÕÞ 4. ¯ÇÑÃØÑÆËÏÑ ÑÕÏÇÕËÕß, ÚÕÑ ÏÇÕÑÆÂÏË àÎÇÍÕÓÑ-
ØËÏËË Ë ÓÂÆËÑÎËÊÂ ÏÑÆÇÎßÐÞØ ÔËÔÕÇÏ ÃÞÎÑ ÖÔÕÂÐÑÄÎÇÐÑ
ÔÖÜÇÔÕÄÑÄÂÐËÇ ÍÂÕËÑÐ-ÓÂÆËÍÂÎÑÄ 4Â-ÅËÆÓÑÍÔË×ÎÂÄËÐÑÄ,
ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÑ ÔØÑÉËØ Ô ÓÂÆËÍÂÎÑÏ A.40 ¿××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß ÕÂÍÑÌ
ÓÇÂÍÙËË ÓÇÅÖÎËÓÖÇÕÔâ, Ä ÒÇÓÄÖá ÑÚÇÓÇÆß, ÔÍÑÓÑÔÕßá ÑÆÐÑ-
àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÅÑ ÒÇÓÇÐÑÔÂ. ¯Â àÕÑÌ ÑÔÐÑÄÇ ÒÓÇÆÒÓËÐËÏÂÎËÔß
ÏÐÑÅÑÚËÔÎÇÐÐÞÇ ÒÑÒÞÕÍË ÒÓÑÄÇÓÍË ÆÂÐÐÑÌ ÅËÒÑÕÇÊÞ Ô ÒÑ-
ÏÑÜßá ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞØ ×ÎÂÄËÐÑÄ, ÑÃÎÂÆÂáÜËØ ÓÂÊ-
ÐÞÏË ÑÍËÔÎËÕÇÎßÐÑ-ÄÑÔÔÕÂÐÑÄËÕÇÎßÐÞÏË ÔÄÑÌÔÕÄÂÏË.
¿ÍÛÕÇÌÐ Ô ÔÑÕÓÖÆÐËÍÂÏË ÑÃÑÃÜËÎË ÓÇÊÖÎßÕÂÕÞ àÕËØ ËÔÔÎÇ-
ÆÑÄÂÐËÌ.41 ¢ÞÎË ËÊÏÇÓÇÐÞ ÍËÐÇÕËÚÇÔÍËÇ ÒÂÓÂÏÇÕÓÞ ÃËÑ-
ÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË ÓÇÂÍÙËË Ô ÂÐÂÎÑÅÂÏË FMN, ËÏÇáÜËÏË
ÓÂÊÎËÚÐÞÇ ÊÂÏÇÔÕËÕÇÎË Ö ÂÕÑÏÂ C(8). ¢ÞÎÂ ÐÂÌÆÇÐÂ ÑÃÓÂÕÐÂâ
ÍÑÓÓÇÎâÙËâ ÏÇÉÆÖ ÍÑÐÔÕÂÐÕÑÌ ÔÍÑÓÑÔÕË ÓÇÂÍÙËË ÒÇÓÄÑÅÑ
ÒÑÓâÆÍÂ Ë ÑÆÐÑàÎÇÍÕÓÑÐÐÞÏ ÑÍËÔÎËÕÇÎßÐÞÏ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÏ
ÂÐÂÎÑÅÑÄ FMN. ±Ñ ÏÐÇÐËá ÂÄÕÑÓÑÄ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ, àÕÑ ÑÊÐÂ-
ÚÂÇÕ, ÚÕÑ ÐÂ ÔÍÑÓÑÔÕßÎËÏËÕËÓÖáÜÇÌ ÔÕÂÆËË ÓÇÂÍÙËË ×ÎÂÄË-
ÐÑÄÂâ ÚÂÔÕß ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ ÕÇÓâÇÕ ÑÕÓËÙÂÕÇÎßÐÞÌ ÊÂÓâÆ. ´ÂÍÑÌ
ÓÇÊÖÎßÕÂÕ ÔÑÅÎÂÔÖÇÕÔâ Ô ÏÇØÂÐËÊÏÑÏ ÄÐÖÕÓËÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÌ
·ª¿°­ ÆÎâ ÓÇÂÍÙËË, ÍÂÕÂÎËÊËÓÖÇÏÑÌ ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÌ ÎáÙË-
×ÇÓÂÊÑÌ. ±ÓË àÕÑÏ ÒÇÓÇÔÕÓÑÌÍÂ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÑÄ ÒÑ ÕËÒÖ
ÓÇÂÍÙËË ¢ÂÌÇÓÂ ë£ËÎÎËÅÇÓÂ ÒÓÇÆÒÑÎÂÅÂÇÕ ÑÃÓÂÕÐÖá ÊÂÄËÔË-
ÏÑÔÕß ÔÍÑÓÑÔÕË ÑÕ ÑÍËÔÎËÕÇÎßÐÑ-ÄÑÔÔÕÂÐÑÄËÕÇÎßÐÑÅÑ ÒÑÕÇÐ-
ÙËÂÎÂ ×ÎÂÄËÐÑÄ. ´ÇÏ ÐÇ ÏÇÐÇÇ ®ÂÍ¬ÂÒÓÂ ÒÑÆÄÇÓÅ ÍÓËÕËÍÇ 42

ÔÕÂÕßá ¿ÍÛÕÇÌÐÂ Ô ÔÑÂÄÕ.41 °Ð ÑÕÏÇÕËÎ, ÚÕÑ ÒÑÎÖÚÇÐÐÞÇ
ÊÂÄËÔËÏÑÔÕË ÔÕÂÎË ÓÇÊÖÎßÕÂÕÑÏ ÔÆÄËÅÂ ÓÂÄÐÑÄÇÔËâ ÏÇÉÆÖ
×ÎÂÄËÐÑÄÞÏË ÒÓÑËÊÄÑÆÐÞÏË 6 Ë 7, Ë ÔÆÇÎÂÎ ÄÞÄÑÆ, ÚÕÑ Ä
ÐÂÔÕÑâÜÇÇ ÄÓÇÏâ ÐÇÕ ÆÑÍÂÊÂÕÇÎßÔÕÄ ÆÎâ ÒÓÇÆÒÑÚÕÇÐËâ ÏÇØÂ-
ÐËÊÏÂ ·ª¿°­ ÆÎâ ÓÇÂÍÙËË ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÌ ÎáÙË×ÇÓÂÊÞ.

¦ÜÇ ÑÆÐÑ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËÇ Ä ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâØ ÏÇØÂÐËÊÏÂ ÃÂÍ-
ÕÇÓËÂÎßÐÑÌ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË ÓÂÊÓÂÃÂÕÞÄÂÎÑÔß ²ÂÖÛÇÎÑÏ
Ë ¢ÑÎÆÖËÐÑÏ. °ÐË ÄÒÇÓÄÞÇ ÒÓÇÆÎÑÉËÎË 43 äÆËÑÍÔËÓÂÐÑÄÞÌã
ÏÇØÂÐËÊÏ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË, ÍÂÕÂÎËÊËÓÖÇÏÑÌ
ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÌ ÎáÙË×ÇÓÂÊÑÌ. ³ÑÅÎÂÔÐÑ ËØ ÅËÒÑÕÇÊÇ, ÒÑÔÎÇ
ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ÒÇÓÑÍÔËÒÑÎÖÂÙÇÕÂÎâ ×ÎÂÄËÐÂ 6 ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÐÇ
ÑÕÓÞÄ a-ÒÓÑÕÑÐÂ ÑÕ ÍÂÓÃÑÐËÎßÐÑÅÑ ÂÕÑÏÂ ÖÅÎÇÓÑÆÂ ÂÎßÆÇ-
ÅËÆÂ (ÚÕÑ ËÐËÙËËÓÖÇÕ ÒÇÓÇÅÓÖÒÒËÓÑÄÍÖ ¢ÂÌÇÓÂ ë£ËÎÎËÅÇÓÂ),
Â ÂÕÂÍÂ ÂÎßÆÇÅËÆÐÞÏ ÂÕÑÏÑÏ ÍËÔÎÑÓÑÆÂ ÒÇÓÑÍÔËÆÐÑÌ ÔÄâÊË,
ÚÕÑ ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÇÇ ÓÂÊÓÞÄÖ Ë ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËá 4a-ÅËÆÓÑÍÔË×ÎÂ-
ÄËÐÂ 7 Ë ÆËÑÍÔËÓÂÐÂ 9.
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°ÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ ÆËÑÍÔËÓÂÐÂ ì ÍÎáÚÇÄÑÌ ÏÑÏÇÐÕ ÆÂÐÐÑÌ
ÅËÒÑÕÇÊÞ. ³ÖÜÇÔÕÄÖáÕ ÆÄÂ ÄÑÊÏÑÉÐÞØ ÒÖÕË ÓÂÔÒÂÆÂ ÆËÑÍÔË-
ÓÂÐÂ. £Ñ-ÒÇÓÄÞØ, ÆËÑÍÔËÓÂÐÞ ÏÑÅÖÕ ÒÓÇÕÇÓÒÇÄÂÕß ÅÑÏÑÎËÕË-
ÚÇÔÍËÌ ÓÂÊÓÞÄ ÒÇÓÑÍÔËÆÐÑÌ ÔÄâÊË Ô ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇÏ ÂÐËÑÐ-
ÓÂÆËÍÂÎÂ 10, ÍÑÕÑÓÞÌ ÒÇÓÇÅÓÖÒÒËÓÑÄÞÄÂÇÕÔâ Ä ÍÂÓÃÑÐÑÄÖá
ÍËÔÎÑÕÖ (Ä ÔËÐÅÎÇÕÐÑÏ ËÎË ÕÓËÒÎÇÕÐÑÏ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÑÏ
ÔÑÔÕÑâÐËË). ¿ÕÑÕ ÒÖÕß ËÏÇÇÕ ÒÓâÏÖá ÂÐÂÎÑÅËá Ô ÓÂÊÎÑÉÇ-
ÐËÇÏ ÆËÑÍÔÇÕÂÐÑÄ. ¤ËÆÓÑÍÔË×ÎÂÄËÐ 7 âÄÎâÇÕÔâ ÕÂÍËÏ ×ÎÖÑ-
ÓÑ×ÑÓÑÏ, ÍÑÕÑÓÞÌ ÏÑÉÇÕ ÂÍÙÇÒÕËÓÑÄÂÕß àÐÇÓÅËá àÎÇÍÕÓÑÐ-
ÐÑÅÑ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ ÍÂÍ Ô ÕÓËÒÎÇÕÐÑÅÑ, ÕÂÍ Ë Ô ÔËÐÅÎÇÕÐÑÅÑ
ÔÑÔÕÑâÐËâ ÒÓÑÆÖÍÕÂ ÓÂÔÒÂÆÂ ÆËÑÍÔËÓÂÐÂ. £Ñ-ÄÕÑÓÞØ, ÄÑÊÃÖÉ-
ÆÇÐÐÞÌ ×ÎÖÑÓÑ×ÑÓ ÏÑÉÇÕ ÑÃÓÂÊÑÄÂÕßÔâ ÒÖÕÇÏ ·ª¿°­, ÒÓË
ÍÑÕÑÓÑÌ ÆËÑÍÔËÓÂÐ ÒÑÎÖÚÂÇÕ àÎÇÍÕÓÑÐ ÑÕ ×ÎÖÑÓÑ×ÑÓÂ, ÕÂÍËÏ
ÑÃÓÂÊÑÏ ×ÑÓÏËÓÖâ ËÑÐ-ÓÂÆËÍÂÎßÐÖá ÒÂÓÖ. ©ÂÕÇÏ ÒÓÇÑÃÓÂ-
ÊÑÄÂÐËÇ ÆËÑÍÔËÓÂÐÑÄÑÅÑ ÂÐËÑÐ-ÓÂÆËÍÂÎÂ Ä ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÞÌ
ÓÂÆËÍÂÎ Ë ÑÃÓÂÕÐÞÌ ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ ÆÂáÕ àÎÇÍÕÓÑÐÐÑ-
ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÞÌ ×ÎÖÑÓÑ×ÑÓ. £ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÍÂÍ ÒÇÓÄÑÅÑ, ÕÂÍ Ë
ÄÕÑÓÑÅÑ ÒÖÕË ÓÂÔÒÂÆÂ ÆËÑÍÔËÓÂÐÂ ÄÞÔÄÑÃÑÉÆÂÇÕÔâ ÆÑÔÕÂ-
ÕÑÚÐÑ àÐÇÓÅËË ÆÎâ ÊÂÔÇÎÇÐËâ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÞØ ÔÑÔÕÑâÐËÌ, ÔÒÑ-
ÔÑÃÐÞØ ÒÓË ÆÇÊÂÍÕËÄÂÙËË ËÊÎÖÚËÕß ×ÑÕÑÐ ÆÂÉÇ Ä ÅÑÎÖÃÑÌ
ÑÃÎÂÔÕË.

ªÔÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÔÍÂâ ÅÓÖÒÒÂ ²ÂÖÛÇÎÂ Ë ¢ÑÎÆÖËÐÂ ËÊÖÚËÎÂ
ËÊÑÕÑÒÐÞÌ à××ÇÍÕ, ÒÓÑËÊÄÑÆËÏÞÌ ÆÇÌÕÇÓËÓÑÄÂÐÐÞÏ ÂÎßÆÇ-
ÅËÆÑÏ ÐÂ ÔÍÑÓÑÔÕß ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË ÒÓË ÓÂÊÐÞØ
ÖÔÎÑÄËâØ.44 ¢ÞÎÂ ÒÑÎÖÚÇÐÂ ÐÇÄÞÔÑÍÂâ, ÐÑ ÆÑÔÕÑÄÇÓÐÂâ ÄÇÎË-
ÚËÐÂ kH/kD, ÎÇÉÂÜÂâ Ä ÆËÂÒÂÊÑÐÇ 1.5 ë 1.9, ÚÕÑ ÔÑÅÎÂÔÖÇÕÔâ Ô
ÕÇÑÓÇÕËÚÇÔÍËÏË ÓÂÔÚÇÕÂÏË ÂÄÕÑÓÑÄ, ÒÓÇÆÒÑÎÂÅÂáÜËÏË ÖÚÂ-
ÔÕËÇ Ä ÒÓÑÙÇÔÔÇ ÆËÑÍÔËÓÂÐÑÄÞØ ×ÑÓÏ Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÒÓÑÏÇÉÖ-
ÕÑÚÐÑÅÑ ÒÓÑÆÖÍÕÂ ÓÇÂÍÙËË.

°ÆÐÂÍÑ ÔÖÜÇÔÕÄÖÇÕ ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÔÇÓßÇÊÐÞØ ÄÑÊÓÂÉÇÐËÌ
ÒÓÑÕËÄ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ÆËÑÍÔËÓÂÐÑÄ Ä ØÑÆÇ ÓÇÂÍÙËË ÃÂÍÕÇÓËÂÎß-
ÐÑÌ ÎáÙË×ÇÓÂÊÞ, ÄÞÔÍÂÊÂÐÐÞØ, Ä ÚÂÔÕÐÑÔÕË, ®ÂÍ¬ÂÒÓÑÌ.9

£Ñ-ÒÇÓÄÞØ, ÆÑ ÔËØ ÒÑÓ ÐÇ ËÊÄÇÔÕÐÞ ÔÎÖÚÂË ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ
ÆËÑÍÔËÓÂÐÂ ËÊ ÂÎßÆÇÅËÆÂ.45 °ÃÞÚÐÑ ÒÑÕÇÓâ ÂÎßÆÇÅËÆÑÏ ÒÓÑ-
ÕÑÐÂ ÒÓËÄÑÆËÕ ÐÂÒÓâÏÖá Í ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËá ÍÂÓÃÑÐÑÄÑÌ
ÍËÔÎÑÕÞ. £Ñ-ÄÕÑÓÞØ, ÆËÑÍÔËÓÂÐÞ ÑÕÐÑÔâÕÔâ Í ÚÓÇÊÄÞÚÂÌÐÑ

ÓÇÂÍÙËÑÐÐÑÔÒÑÔÑÃÐÞÏ ÏÑÎÇÍÖÎÂÏ,45 Ë ËØ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ ÒÓË-
ÄÇÎÑ ÃÞ Í ÑÍËÔÎÇÐËá (ÒÑÄÓÇÉÆÇÐËá) ×ÇÓÏÇÐÕÂ Ä ÂÍÕËÄÐÑÏ
ÙÇÐÕÓÇ.

°ÕÎËÚËÕÇÎßÐÑÌ ÚÇÓÕÑÌ ÔÎÇÆÖáÜÇÅÑ ÏÇØÂÐËÊÏÂ, ÒÓÇÆÎÑ-
ÉÇÐÐÑÅÑ ¬ÖÆÓâÛÇÄÑÌ Ô ÔÑÂÄÕ.,46 âÄÎâÇÕÔâ ÑÔÖÜÇÔÕÄÎÇÐËÇ
ÕÑÎßÍÑ ÄÐÖÕÓËÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞØ ÒÇÓÇÅÓÖÒÒËÓÑÄÑÍ Ä ÒÓÑÙÇÔÔÇ
×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËâ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕ-
ÐÑÅÑ àÏËÕÕÇÓÂ ÒÓË ÒÇÓÇØÑÆÇ ÏÇÉÆÖ ÔÕÓÖÍÕÖÓÂÏË 6 Ë 7. £
ÓÂÃÑÕÇ 46 ÑÃÑÔÐÑÄÞÄÂÇÕÔâ ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕß ÊÂÔÇÎÇÐËâ ÄÞÔÛËØ
ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÞØ ÔÑÔÕÑâÐËÌ àÏËÕÕÇÓÂ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË Ä
ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÒÇÓÄËÚÐÑ-ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËâ ÚÇÓÇÊ ÄÐÖÕÓË-
ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞÌ ÒÇÓÇÐÑÔ àÎÇÍÕÓÑÐÂ Ô ÆÇÒÓÑÕÑÐËÓÑÄÂÐÐÑÌ
ÍÇÕÑËÏËÆÐÑÌ ÅÓÖÒÒÞ ÐÂ ÒÇÓÑÍÔËÒÑÎÖÂÙÇÕÂÎßÐÞÌ ×ÓÂÅÏÇÐÕ
ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÂ IIA.

¥Îâ ×ÎÂÄËÐÑÄ 5 ë 7 ´np*-ÔÑÔÕÑâÐËâ ÐÇ âÄÎâáÕÔâ ÐËÊÛËÏË
ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÞÏË. ¡ÄÕÑÓÂÏË ÄÞÆÄËÐÖÕÑ ÒÓÇÆÒÑÎÑÉÇÐËÇ, ÚÕÑ Ä
ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÑÃÓÂ-
ÊÑÄÂÐËÇ ×ÎÂÄËÐÂ ËÏÇÐÐÑ Ä àÕÑÏ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÑÏ ÔÑÔÕÑâÐËË
(ÔÕÓÖÍÕÖÓÂ B). ³ÑÅÎÂÔÐÑ ÆÂÐÐÑÌ ÅËÒÑÕÇÊÇ, ÊÂ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇÏ
ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÑÌ ÍÂÓÃÑÐËÎßÐÑÌ ÅÓÖÒÒÞ ÔÎÇÆÖÇÕ ÄÐÖÕÓËÏÑÎÇÍÖ-
ÎâÓÐÞÌ ÒÇÓÇÐÑÔ àÐÇÓÅËË ÄÑ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ
Tnp* Spp*, ÍÑÕÑÓÞÌ âÄÎâÇÕÔâ ÓÂÊÓÇÛÇÐÐÞÏ ÍÂÍ ÒÇÓÇØÑÆ
ÏÇÉÆÖ ÖÓÑÄÐâÏË ÓÂÊÐÑÌ ÑÓÃËÕÂÎßÐÑÌ ÒÓËÓÑÆÞ Ë ÏÖÎßÕË-
ÒÎÇÕÐÑÔÕË (ÒÓÂÄËÎÑ ¿Îß-³ÂàÆÂ 47). ±ÓË àÕÑÏ ÊÂÒÓÇÕ ÒÑ ÏÖÎß-
ÕËÒÎÇÕÐÑÔÕË ÔÐËÏÂÇÕÔâ Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÔÒËÐ-ÑÓÃËÕÂÎßÐÞØ
ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËÌ. ¿ÕÑÕ ×ÂÍÕ ÑÃÝâÔÐÇÐ ÓÂÐÇÇ Ä ÓÂÃÑÕÇ ±ÎÑÕÐË-
ÍÑÄÂ 24, ÅÆÇ ÓÂÔÔÚËÕÂÐÞ ÍÑÐÔÕÂÐÕÞ ÔÍÑÓÑÔÕÇÌ ÄÐÖÕÓËÏÑÎÇÍÖ-
ÎâÓÐÞØ ÒÇÓÇØÑÆÑÄ Ä ÏÑÎÇÍÖÎÂØ ÒÑÆÑÃÐÑÅÑ ÕËÒÂ; ËØ ÄÇÎËÚËÐÞ
ÄÞÔÑÍË Ë ÔÑÔÕÂÄÎâáÕ 1010 ë 1011 Ô71. £ÂÉÐÑÔÕß ÔÒËÐ-ÑÓÃË-
ÕÂÎßÐÞØ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËÌ Ä ×ËÊËÍÑ-ØËÏËÚÇÔÍËØ ÒÓÑÙÇÔÔÂØ
ÒÑÆÚÇÓÍËÄÂÇÕÔâ Ä ÓÂÃÑÕÂØ ®ËÐÂÇÄÂ Ô ÔÑÂÄÕ.48 ë 50 ¿××ÇÍÕËÄ-
ÐÑÔÕß ÄÐÖÕÓËÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞØ ÒÇÓÇØÑÆÑÄ ÏÇÉÆÖ ÖÓÑÄÐâÏË ÓÂÊ-
ÐÑÌ ÏÖÎßÕËÒÎÇÕÐÑÔÕË ÆÑÍÂÊÞÄÂÇÕÔâ ÆÎâ ÏÐÑÅËØ ÔÎÑÉÐÞØ
ÅÇÕÇÓÑÂÓÑÏÂÕËÚÇÔÍËØ ÔÑÇÆËÐÇÐËÌ. ´ÂÍ, ËÊÄÇÔÕÐÑ, ÚÕÑ ÆÎâ
ÙÇÎÑÅÑ ÓâÆÂ ÂÓÑÏÂÕËÚÇÔÍËØ ÔÑÇÆËÐÇÐËÌ, ÄÍÎáÚÂâ ×ÎÂÄËÐÞ,
ÒÓË ×ÑÕÑÄÑÊÃÖÉÆÇÐËË ØÂÓÂÍÕÇÓÐÑ ÕÂÍÑÇ âÄÎÇÐËÇ, ÍÂÍ ÑÃÓÂÕ-
ÐÂâ ËÐÕÇÓÍÑÏÃËÐÂÙËÑÐÐÂâ ÍÑÐÄÇÓÔËâ ËÊ ÄÞÔÑÍÑÄÑÊÃÖÉÆÇÐ-
ÐÞØ ÕÓËÒÎÇÕÐÞØ ÔÑÔÕÑâÐËÌ ÏÑÎÇÍÖÎ ÐÂ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÞÇ
ÔËÐÅÎÇÕÐÞÇ ÖÓÑÄÐË Ô ÒÑÔÎÇÆÖáÜÇÌ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËÇÌ ÒÓË ÒÇÓÇ-
ØÑÆÇ Ä ÑÔÐÑÄÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ.51

°ÒËÔÂÐÐÞÌ ÄÞÛÇ ÒÓÑÙÇÔÔ ÓÇÎÂÍÔÂÙËË ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ Ä
àÏËÕÕÇÓÇ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË ÔÄâÊÂÐ Ô ÒÇÓÇÔÕÓÑÌÍÂÏË àÎÇÍÕ-
ÓÑÐÐÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÏÑÎÇÍÖÎÞ àÏËÕÕÇÓÂ. ±ÓË àÕÑÏ ÄÑÊÃÖÉ-
ÆÇÐËÇ, ÎÑÍÂÎËÊÑÄÂÐÐÑÇ ÐÂ ÍÂÓÃÑÐËÎßÐÑÌ ÅÓÖÒÒÇ (np*-ÄÑÊ-
ÃÖÉÆÇÐËÇ), ÆÇÎÑÍÂÎËÊÖÇÕÔâ ÒÑ ÄÔÇÌ ÏÑÎÇÍÖÎÇ (pp*-ÄÑÊÃÖÉ-
ÆÇÐËÇ). ±ÓÑÙÇÔÔ ÊÂÄÇÓÛÂÇÕÔâ ËÊÎÖÚÂÕÇÎßÐÞÏ ÒÇÓÇØÑÆÑÏ
Spp* S0. ¡ÄÕÑÓÞ ÑÕÏÇÚÂáÕ,24 ÚÕÑ ÄÓÇÏâ ÉËÊÐË ÄÞÔÛËØ
ÕÓËÒÎÇÕÐÞØ ÔÑÔÕÑâÐËÌ Ä ÂÐÂÎÑÅËÚÐÞØ ÔÕÓÖÍÕÖÓÂØ ÔÎËÛÍÑÏ
ÏÂÎÑ (10710 ë 10711 Ô), ÚÕÑÃÞ ÑÐË ÏÑÅÎË ÃÞÕß ÊÂÓÇÅËÔÕÓËÓÑ-
ÄÂÐÞ ÏÇÕÑÆÂÏË ¿±². ³ÎÇÆÖÇÕ ÑÕÏÇÕËÕß, ÚÕÑ ÕÂÍÑÌ ØÑÆ
ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË ÕÂÍÉÇ ÒÓÇÆÔÍÂÊÞÄÂÇÕ ÑÃÓÂÕ-
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ÐÖá ÊÂÄËÔËÏÑÔÕß ÏÇÉÆÖ ÍÑÐÔÕÂÐÕÑÌ ÔÍÑÓÑÔÕË ÓÇÂÍÙËË ÒÇÓ-
ÄÑÅÑ ÒÑÓâÆÍÂ Ë ÑÆÐÑàÎÇÍÕÓÑÐÐÞÏ ÑÍËÔÎËÕÇÎßÐÞÏ ÒÑÕÇÐÙËÂ-
ÎÑÏ ÂÐÂÎÑÅÑÄ FMN, ÖÒÑÏâÐÖÕÖá ÄÞÛÇ Ä ÔÄâÊË Ô ÏÇØÂÐËÊÏÑÏ
·ª¿°­.39 ³ÑÅÎÂÔÖáÕÔâ Ô àÕÑÌ ÅËÒÑÕÇÊÑÌ Ë ÆÂÐÐÞÇ, ÒÑÎÖÚÇÐ-
ÐÞÇ ÒÓË ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËË Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ ÔÖÃÔÕÓÂÕÂ ÃËÑÎáÏËÐÇÔ-
ÙÇÐÕÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË ÒÓÑËÊÄÑÆÐÑÅÑ FMN, Ä ÍÑÕÑÓÑÏ ÍËÔÎÑÓÑÆ
ÒÓË ÂÕÑÏÇ ³(2) ÃÞÎ ÊÂÏÇÐÇÐ ÐÂ ÔÇÓÖ (2-ÕËÑ-1,5-ÆËÅËÆÓÑ-
×ÎÂÄËÐÏÑÐÑÐÖÍÎÇÑÕËÆ).52 ±ÓË àÕÑÏ ÐÂÃÎáÆÂÎÔâ ÔÆÄËÅ
ÔÒÇÍÕÓÂ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË Ä ÆÎËÐÐÑÄÑÎÐÑÄÖá ÑÃÎÂÔÕß
(ÆÑ 535 ÐÏ).

³ ÒÓËÏÇÐÇÐËÇÏ ÏÇÕÑÆÑÄ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÌ ÔÒÇÍÕÓÑÔÍÑÒËË
ÃÞÎ ÒÓÑÄÇÆÇÐ ÓâÆ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÌ, ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÞØ ÐÂ ÑÃÐÂÓÖ-
ÉÇÐËÇ ÄÞÔÑÍÑÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÞØ ÔÑÔÕÑâÐËÌ àÏËÕÕÇÓÂ ÃÂÍÕÇ-
ÓËÂÎßÐÑÌ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË.53 ë 55 £ ÚÂÔÕÐÑÔÕË, ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐÂ
ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕß ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÐÇÓÅËË ÐÂ àÍÊÑÅÇÐÐÞÇ ÏÑÎÇÍÖÎÞ,
ÄÐÇÔÇÐÐÞÇ Ä ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÖá ÓÇÂÍÙËá.53, 54 £ ÍÂÚÇÔÕÄÇ
àÍÊÑÅÇÐÐÞØ ÏÑÎÇÍÖÎ (ÒÑÕÇÐÙËÂÎßÐÞØ ÂÍÙÇÒÕÑÓÑÄ àÐÇÓÅËË
ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ) ÃÞÎË ÄÞÃÓÂÐÞ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÂÓÑÏÂÕËÚÇÔÍËÇ
ÔÑÇÆËÐÇÐËâ Ô àÐÇÓÅËÇÌ ÒÇÓÄÑÅÑ ÔËÐÅÎÇÕÐÑÅÑ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÑÅÑ
ÔÑÔÕÑâÐËâ Ä ËÐÕÇÓÄÂÎÇ 22 000 ë 32 000 ÔÏ71 (Õ.Ç. ÃÑÎßÛÇÌ, ÚÇÏ
ÂÐÂÎÑÅËÚÐÂâ àÐÇÓÅËâ ÏÑÎÇÍÖÎÞ àÏËÕÕÇÓÂ). ±ÓË àÕÑÏ ÔÒÇÍÕÓÞ
ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ÄÞÃÓÂÐÐÞØ ÏÑÎÇÍÖÎ ÐÇ ÒÇÓÇÍÓÞÄÂÎËÔß ÔÑ ÔÒÇÍÕ-
ÓÑÏ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË. £ ØÑÆÇ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÑÌ ÓÇÂÍ-
ÙËË Ä ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË àÕËØ ÔÑÇÆËÐÇÐËÌ ÃÞÎÂ ÑÃÐÂÓÖÉÇÐÂ ËØ
ÔÇÐÔËÃËÎËÊËÓÑÄÂÐÐÂâ ÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËâ, ÍÑÕÑÓÂâ ÒÓÑâÄÎâÎÂÔß
Ä ÄËÆÇ ÏÂÎÑËÐÕÇÐÔËÄÐÞØ ÒÑÎÑÔ Ä ÍÑÓÑÕÍÑÄÑÎÐÑÄÑÌ ÚÂÔÕË
ÔÒÇÍÕÓÂ. ¿ÕÑÕ ÓÇÊÖÎßÕÂÕ ÃÞÎ ÑÃÝâÔÐÇÐ ÑÔÖÜÇÔÕÄÎÇÐËÇÏ
ÃÇÊÞÊÎÖÚÂÕÇÎßÐÑÅÑ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÐÇÓÅËË Ô ÄÞÔÛËØ àÎÇÍÕÓÑÐÐÑ-
ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÞØ ÔÑÔÕÑâÐËÌ àÏËÕÕÇÓÂ ÐÂ ÖÓÑÄÐË ÆÂÐÐÞØ àÍÊÑ-
ÅÇÐÐÞØ ÏÑÎÇÍÖÎ, ÄÇÓÑâÕÐÑ, ÒÑ ÑÃÏÇÐÐÑ-ÓÇÊÑÐÂÐÔÐÑÏÖ ÏÇØÂ-
ÐËÊÏÖ. ±ÑÔÍÑÎßÍÖ ÔÇÐÔËÃËÎËÊËÓÑÄÂÐÐÂâ ÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËâ
ÃÞÎÂ ÊÂÓÇÅËÔÕÓËÓÑÄÂÐÂ ÕÑÎßÍÑ ÆÎâ ÔÑÇÆËÐÇÐËÌ Ô àÐÇÓÅËÇÌ
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËâ ÐÇ ÃÑÎÇÇ 26 000 ÔÏ71, àÕÂ àÐÇÓÅËâ
ÃÞÎÂ ÒÓËÊÐÂÐÂ ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍÑÌ ÄÞÔÛÇÅÑ àÎÇÍÕÓÑÐÐÑ-ÄÑÊ-
ÃÖÉÆÇÐÐÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËâ àÏËÕÕÇÓÂ ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÌ ÃËÑÎáÏË-
ÐÇÔÙÇÐÙËË.54 £ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÔÒÂÆÂ ÂÐËÊÑÕÓÑÒËË
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÏÑÎÇÍÖÎ ÂÍÙÇÒÕÑÓÑÄ Ä ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË ÃÂÍÕÇ-
ÓËÂÎßÐÑÌ ÎáÙË×ÇÓÂÊÞ ÃÞÎÂ ÆÑÍÂÊÂÐÂ ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕß ÅËÆÓÑ-
×ÑÃÐÑÅÑ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ ÏÑÎÇÍÖÎ ÂÍÙÇÒÕÑÓÑÄ Ô ÎáÙË×ÇÓÂÊÑÌ, Â
ÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑ, Ë ÔÃÎËÉÇÐËâ Ô àÏËÕÕÇÓÑÏ ÐÂ ÓÂÔÔÕÑâÐËâ,
ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÞÇ ÆÎâ ÑÔÖÜÇÔÕÄÎÇÐËâ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÐÇÓÅËË ÒÑ ÑÃÏÇÐ-
ÐÑÏÖ ÏÇØÂÐËÊÏÖ.55

±ÑÔÎÇÆÐËÌ ÏÇØÂÐËÊÏ ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÌ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐ-
ÙËË, ÍÑÕÑÓÞÌ ÔÎÇÆÖÇÕ ÖÒÑÏâÐÖÕß, ÃÞÎ ÒÓÇÆÎÑÉÇÐ ®ÂÍ-
¬ÂÒÓÑÌ.9 ±Ñ ÏÐÇÐËá ÂÄÕÑÓÂ, ÑÐ ËÏÇÇÕ ÔÎÇÆÖáÜËÇ
ÒÓÇËÏÖÜÇÔÕÄÂ ÒÇÓÇÆ ÄÔÇÏË ÑÔÕÂÎßÐÞÏË: 1) ÔÑÅÎÂÔÖÇÕÔâ Ô
ÆÂÐÐÞÏË ÒÑ ËÊÑÕÑÒÐÑÏÖ à××ÇÍÕÖ 44 Ë Ô ÓÇÊÖÎßÕÂÕÂÏË àÍÔ-
ÒÇÓËÏÇÐÕÑÄ Ô ÄÂÓßËÓÑÄÂÐËÇÏ ÊÂÏÇÔÕËÕÇÎÇÌ;41 2) ËÏÇÇÕ ØÇÏË-
ÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÖá ÂÐÂÎÑÅËá ì ÓÇÂÍÙËá ÒÇÓÑÍÔËà×ËÓÑÄ Ô
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÏË ÔÑÇÆËÐÇÐËâÏË. ®ÂÍ¬ÂÒÓÂ ÒÑÔÕÖÎËÓÑÄÂÎ,
ÚÕÑ Ä ÓÇÂÍÙËË ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÌ ÎáÙË×ÇÓÂÊÞ ÒÑÔÎÇ ÑÃÓÂÊÑÄÂ-
ÐËâ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÂ IIA ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÒÓËÔÑÇÆËÐÇÐËÇ ÒÇÓÑÍÔËÆÂ
ÄÑÆÑÓÑÆÂ Ë ÄÕÑÓÑÌ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÂÎßÆÇÅËÆÂ Í ÒÇÓÑÍÔËÒÑÎÖÂÙÇ-
ÕÂÎßÐÑÏÖ ×ÓÂÅÏÇÐÕÖ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ.9

°ÃÓÂÊÑÄÂÄÛËÌÔâ ÂÆÆÖÍÕ 11 ÓÂÔÒÂÆÂÇÕÔâ ÐÂ ÅËÆÓÑÍÔË×ÎÂÄËÐ Ë
ÒÇÓÑÍÔËà×ËÓ. ³ÎÇÆÖáÜÂâ ÔÕÂÆËâ ÊÂÍÎáÚÂÇÕÔâ Ä ÓÂÔÒÂÆÇ
à×ËÓÂ Ä ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÅÑ ÔÑÇÆËÐÇÐËâ (ÅËÆÓÑÍÔË-
×ÎÂÄËÐÂ) Ô ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇÏ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÞØ ÏÑÎÇÍÖÎ ÒÑÔÎÇÆ-
ÐÇÅÑ. £ ÒÑÎßÊÖ ÕÂÍÑÅÑ ØÑÆÂ ÓÇÂÍÙËË ÅÑÄÑÓËÕ ÊÂÓÇÅËÔÕ-
ÓËÓÑÄÂÐÐÑÇ ÖÔËÎÇÐËÇ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË ÒÓË ÆÑÃÂÄÎÇÐËË
ÒÇÓÑÍÔËÆÂ ÄÑÆÑÓÑÆÂ.56 ³ÒÑÐÕÂÐÐÑÇ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ ÏÑÎÇÍÖÎÂÏË
H2O2 ÂÆÆÖÍÕÑÄ Ô ÆÄÖÏâ ÏÑÎÇÍÖÎÂÏË ÂÎßÆÇÅËÆÂ ÕÂÍÉÇ
âÄÎâÇÕÔâ ÆÑÍÂÊÂÐÐÞÏ ×ÂÍÕÑÏ.56 ³ØÇÏÂ ®ÂÍ¬ÂÒÓÞ, ÒÓÇÆÎÑ-
ÉÇÐÐÂâ ÆÎâ ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÌ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË, âÄÎâÇÕÔâ
ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ ÑÓËÅËÐÂÎßÐÑÌ Ë ÑÃÑÔÐÑÄÂÐÐÑÌ, ÐÑ, ÍÂÍ ÒÓËÊÐÂÇÕ
Ë ÔÂÏ ÂÄÕÑÓ, ÑÐÂ ÐÇ ÑÃÝâÔÐâÇÕ ÍÎáÚÇÄÑÌ ÔÕÂÆËË ì ÑÃÓÂÊÑÄÂ-
ÐËâ àÏËÕÕÇÓÂ, ÒÑÔÍÑÎßÍÖ ÔÂÏ ÏÇØÂÐËÊÏ ØÇÏËÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË
ÒÇÓÑÍÔËà×ËÓÑÄ ÇÜÇ ÑÍÑÐÚÂÕÇÎßÐÑ ÐÇ ÖÔÕÂÐÑÄÎÇÐ.

´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, Ä ÐÂÔÕÑâÜÇÇ ÄÓÇÏâ ÄÑÒÓÑÔ Ñ ÏÇØÂÐËÊÏÇ
ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ ÏÑÎÇÍÖÎ Ä ÓÇÂÍÙËË, ÍÂÕÂÎËÊËÓÖÇÏÑÌ ÃÂÍÕÇ-
ÓËÂÎßÐÑÌ ÎáÙË×ÇÓÂÊÑÌ, ÄÔÇ ÇÜÇ ÑÔÕÂÇÕÔâ ÆËÔÍÖÔÔËÑÐÐÞÏ.
±ÓÇÆÎÑÉÇÐÐÞÇ ÔØÇÏÞ ÓÂÊÐÑÑÃÓÂÊÐÞ Ë ÑØÄÂÕÞÄÂáÕ ÒÓÂÍÕË-
ÚÇÔÍË ÄÔÇ ÏÇØÂÐËÊÏÞ, ÒÓËÏÇÐâÇÏÞÇ Ä ÐÂÔÕÑâÜÇÇ ÄÓÇÏâ Í
ÉËÆÍÑ×ÂÊÐÞÏ ØÇÏËÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÞÏ ÓÇÂÍÙËâÏ. ¯Ñ ÒÑÍÂ, ÒÑ
ÊÂÏÇÚÂÐËá ÐÇÍÑÕÑÓÞØ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎÇÌ, ÐË ÑÆËÐ ËÊ ÒÓÇÆÎÑ-
ÉÇÐÐÞØ ÏÇØÂÐËÊÏÑÄ ÓÇÂÍÙËË ÐÇ ÔÑÅÎÂÔÖÇÕÔâ Ô ÒÑÎÐÞÏ ÐÂÃÑ-
ÓÑÏ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞØ ÆÂÐÐÞØ, ÐÂÍÑÒÎÇÐÐÞØ ÊÂ ÒÑÎÖ-
ÄÇÍÑÄÖá ËÔÕÑÓËá ËÊÖÚÇÐËâ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË.

IV. £ÑÊÃÖÉÆÇÐËÇ ÄÕÑÓËÚÐÞØ àÏËÕÕÇÓÑÄ
ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÌ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË

1. ·ÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍÂ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ ì
ÄÕÑÓËÚÐÞØ àÏËÕÕÇÓÑÄ ÔÄÇÕâÜËØÔâ ÃÂÍÕÇÓËÌ

´Ñ, ÚÕÑ Ä ÑÔÐÑÄÇ ÔÄÇÚÇÐËâ ÃÂÍÕÇÓËÌ ÎÇÉËÕ ÓÇÂÍÙËâ (1), ÃÞÎÑ
ÖÔÕÂÐÑÄÎÇÐÑ ÖÉÇ Í 1965 Å. ¯Ñ ÇÜÇ ÆÑÎÅÑÇ ÄÓÇÏâ ÑÔÕÂÄÂÎÂÔß
ÐÇâÔÐÑÌ ÒÓËÚËÐÂ ÓÂÊÎËÚËâ ÔÒÇÍÕÓÂÎßÐÞØ ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍ ÃËÑ-
ÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË ÔÂÏËØ ÃÂÍÕÇÓËÌ (ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË in vivo)
Ë ÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË Ä ØÑÆÇ ÓÇÂÍÙËÌ ÄÞÆÇÎÇÐÐÞØ ËÊ ÐËØ ÓÇÂÅÇÐ-
ÕÑÄ (ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË in vitro). ±ÑÎÑÉÇÐËÇ ÏÂÍÔËÏÖÏÑÄ
ÔÒÇÍÕÓÑÄ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÓÇÂÍÙËÌ ÊÂÄËÔËÕ ÑÕ ÕËÒÂ
ÎáÙË×ÇÓÂÊÞ, ÐÑ ÑÅÓÂÐËÚËÄÂÇÕÔâ ÆËÂÒÂÊÑÐÑÏ 487 ë 505 ÐÏ.
£ÏÇÔÕÇ Ô ÕÇÏ ÏÂÍÔËÏÖÏÞ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË ÉËÄÞØ ÃÂÍÕÇ-
ÓËÌ ÓÂÊÎËÚÂáÕÔâ Ä ÅÑÓÂÊÆÑ ÃÑÎßÛÇÌ ÔÕÇÒÇÐË. ´ÂÍ, ÐÇÍÑÕÑÓÞÇ
âÓÍËÇ ÛÕÂÏÏÞ ÔÄÇÕâÜËØÔâ ÃÂÍÕÇÓËÌ ÓÑÆÂ Photobacterium
ËÊÎÖÚÂáÕ ÔÄÇÕ Ô ÏÂÍÔËÏÖÏÑÏ ÒÓË 475 ÐÏ,13 Â ÃËÑÎáÏËÐÇÔ-
ÙÇÐÙËâ ÑÕÍÓÞÕÑÅÑ Ä ÔÇÓÇÆËÐÇ 1970-Ø ÅÅ. Y1-ÛÕÂÏÏÂ Vibrio
éscheri ËÏÇÇÕ ÏÂÍÔËÏÖÏ ÒÓË 545 ÐÏ.57 ¬ ÐÂÔÕÑâÜÇÏÖ ÄÓÇÏÇÐË
ÆÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ÒÓËÚËÐÑÌ ËÊÏÇÐÇÐËâ ÔÒÇÍÕÓÂÎßÐÑÅÑ ÔÑÔÕÂÄÂ
ËÊÎÖÚÇÐËâ ÖÒÑÏâÐÖÕÞØ ÄÞÛÇ ÃÂÍÕÇÓËÌ âÄÎâÇÕÔâ ÐÂÎËÚËÇ
ÔÒÇÙË×ËÚÇÔÍËØ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ, ËÅÓÂáÜËØ ÓÑÎß
àÏËÕÕÇÓÂ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË, Õ.Ç. Ä ÆÂÐÐÞØ ÔÎÖÚÂâØ ËÏÇÇÕ
ÏÇÔÕÑ ÐÇÒÓâÏÂâ, ËÎË ÔÇÐÔËÃËÎËÊËÓÑÄÂÐÐÂâ, ØÇÏËÎáÏËÐÇÔ-
ÙÇÐÙËâ.

6

H

RCH(OH)OOH

N

N N

NH

RibP

O

O
O

O

H
R O O

R

OH

H

B

11

N

N N

NH

RibP

O

O
O

HO

R

O O

R

OH

H

[7]* + 3+ 4

BÐ ÑÔÐÑÄÂÐËÇ.

µÔÒÇØË ØËÏËË 76 (1) 2007 107



¶ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ ÃÇÎÍË ÔÄÇÕâÜËØÔâ ÃÂÍÕÇÓËÌ ÒÓÇÆÔÕÂÄ-
ÎâáÕ ÔÑÃÑÌ ÍÑÏÒÎÇÍÔÞ ÃÇÎÍÂ Ë ÐËÊÍÑÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÅÑ ×ÎÖÑ-
ÓÑ×ÑÓÂ, ÔÒÑÔÑÃÐÑÅÑ ×ÎÖÑÓÇÔÙËÓÑÄÂÕß Ä ÄËÆËÏÑÌ ÑÃÎÂÔÕË
ÔÒÇÍÕÓÂ. ªÊ ÃÂÍÕÇÓËÌ Photobacterium ÃÞÎ ÄÞÆÇÎÇÐ ×ÎÖÑÓÇÔ-
ÙÇÐÕÐÞÌ ÃÇÎÑÍ, ÐÂÊÄÂÐÐÞÌ ÎáÏÂÊËÐÑÄÞÏ ÃÇÎÍÑÏ (LumP),
ÕÂÍ ÍÂÍ ÇÅÑ ×ÎÖÑÓÑ×ÑÓÑÏ âÄÎâÇÕÔâ 6,7-ÆËÏÇÕËÎ-8-(1-D-ÓËÃË-
ÕËÎ)ÎáÏÂÊËÐ (12Â).58 £ ÉÇÎÕÑ-ÊÇÎÇÐÑÏÛÕÂÏÏÇV. éscheri ÃÞÎ
ÐÂÌÆÇÐ 59, 60 ÕÂÍ ÐÂÊÞÄÂÇÏÞÌ ÉÇÎÕÞÌ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÌ ÃÇÎÑÍ
(YFP) Ô ÂÐÂÎÑÅËÚÐÑÌ ÏÂÔÔÑÌ Ë, ÍÂÍ ÒÑÊÉÇ ÄÞâÔÐËÎÑÔß,61, 62 ÔÑ
ÔØÑÆÐÑÌ Ô LumP ÒÇÓÄËÚÐÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÑÌ. ¶ÎÖÑÓÑ×ÑÓÑÏ YFP
âÄÎâÇÕÔâ FMN (2) ËÎË ÓËÃÑ×ÎÂÄËÐ (12b).63

°ÔÐÑÄÐÞÇ ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍË ÆÂÐÐÞØ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎ-
ÍÑÄ ÒÓËÄÇÆÇÐÞ Ä ÕÂÃÎ. 1.

£Ñ ËÊÃÇÉÂÐËÇ ÒÖÕÂÐËÙÞ ÑÃÑÊÐÂÚËÏ ÃÇÎÍÑÄÖá ÚÂÔÕß LumP
Ë YFP, ÍÑÕÑÓÂâ ÑÔÕÂÇÕÔâ ÒÑÔÎÇ ÖÆÂÎÇÐËâ ×ÎÖÑÓÑ×ÑÓÂ (ÑÐÂ
ÐÂÊÞÄÂÇÕÔâ ÂÒÑÒÓÑÕÇËÐÑÏ), ÍÂÍ LumPA Ë YFPA ÔÑÑÕÄÇÕ-
ÔÕÄÇÐÐÑ. ¢ÇÎÍË LumPA Ë YFPA ÊÂÏÇÚÂÕÇÎßÐÞ ÕÇÏ, ÚÕÑ, Ä
ÑÕÎËÚËÇ ÑÕ ÃÑÎßÛËÐÔÕÄÂ ÆÓÖÅËØ ÃÇÎÍÑÄ, ÐÇ ÕÖÛÂÕ ×ÎÖÑÓÇÔ-
ÙÇÐÙËá ÔÄâÊÂÐÐÑÅÑ Ô ÐËÏË ×ÎÂÄËÐÂ.64 ±ÓË ÔÄâÊÞÄÂÐËË Ô
LumPA Ë YFPA ÏÂÍÔËÏÖÏÞ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ËØ ÒÓËÓÑÆÐÞØ
×ÎÖÑÓÑ×ÑÓÑÄ ÔÆÄËÅÂáÕÔâ Ä ÒÓÑÕËÄÑÒÑÎÑÉÐÞØ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËâØ
(ÔÏ. ÕÂÃÎ. 1): Ö ÎáÏÂÊËÐÂ 12a ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ ÅËÒÔÑØÓÑÏÐÞÌ
ÔÆÄËÅ, Ö ×ÎÂÄËÐÂ 2 ì ÃÂÕÑØÓÑÏÐÞÌ. ¯Ñ ÑÃÂ àÕËØ ×ÂÍÕÂ
ÔÄËÆÇÕÇÎßÔÕÄÖáÕ Ñ ÄÞÔÑÍÑÌ ÒÑÎâÓÐÑÔÕË ÏËÍÓÑÑÍÓÖÉÇÐËâ
ÖÒÑÏâÐÖÕÞØ ×ÎÖÑÓÑ×ÑÓÑÄ Ä ÔÄâÊÞÄÂáÜÇÏ ÙÇÐÕÓÇ ÔÑÑÕÄÇÕ-

ÔÕÄÖáÜÇÅÑ ÃÇÎÍÂ (ÕÂÍ ÍÂÍ ËÊÄÇÔÕÐÑ, ÚÕÑ Ô ÖÏÇÐßÛÇÐËÇÏ
ÒÑÎâÓÐÑÔÕË ÓÂÔÕÄÑÓËÕÇÎâ ÏÂÍÔËÏÖÏ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ×ÎÂÄË-
ÐÑÄ ÔÆÄËÅÂÇÕÔâ Ä ÍÑÓÑÕÍÑÄÑÎÐÑÄÖá ÑÃÎÂÔÕß, Â ÎáÏËÐÇÔÙÇÐ-
ÙËË ÎáÏÂÊËÐÂ ì Ä ÆÎËÐÐÑÄÑÎÐÑÄÖá).2, 64

¢ÞÎÑ ÑÃÐÂÓÖÉÇÐÑ, ÚÕÑ Ä ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË ÏËÍÓÑÏÑÎâÓÐÞØ
ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËÌ LumP ËÎË YFP Ä ÊÂÄËÔËÏÑÔÕË ÑÕ ÕËÒÂ ÎáÙË-
×ÇÓÂÊÞ, ÆÎËÐÞ ÖÅÎÇÓÑÆÐÑÌ ÙÇÒË ÂÎßÆÇÅËÆÂ Ë ËÔÕÑÚÐËÍÂ
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÅÑ ÃÇÎÍÂ ÏÑÅÖÕ ÐÂÃÎáÆÂÕßÔâ ÔÎÇÆÖáÜËÇ
à××ÇÍÕÞ: 1) ÔÏÇÜÇÐËÇ ÏÂÍÔËÏÖÏÂ ËÔÒÖÔÍÂÐËâ (ÅËÒÔÑØÓÑÏÐÑÇ
Ä ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË LumP, ÃÂÕÑØÓÑÏÐÑÇ ì Ä ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË YFP);
2) ÖÄÇÎËÚÇÐËÇ ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕË ËÊÎÖÚÇÐËâ (ÆÑ ÕÓÇØÍÓÂÕÐÑÅÑ Ä
ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË LumP, ÆÑ ÆÇÔâÕËÍÓÂÕÐÑÅÑ Ä ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË YFP).2

¯Â ÏÇØÂÐËÊÏÂØ, ÎÇÉÂÜËØ Ä ÑÔÐÑÄÇ ÕÂÍËØ à××ÇÍÕÑÄ, ÏÞ
ÑÔÕÂÐÑÄËÏÔâ ÃÑÎÇÇ ÒÑÆÓÑÃÐÑ ÆÂÎÇÇ.

¯ËÊÍËÇ à××ÇÍÕËÄÐÞÇ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË, ÒÓË ÍÑÕÑÓÞØ ÐÂÚË-
ÐÂÇÕÔâ ÄÑÊÆÇÌÔÕÄËÇ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ ÐÂ ØÂÓÂÍÕÇÓËÔ-
ÕËÍË ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË ÃÂÍÕÇÓËÌ, ÖÍÂÊÞÄÂáÕ ÐÂ
ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕß (ËÎË ÆÂÉÇ ÐÇÑÃØÑÆËÏÑÔÕß) ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ËÏË
ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ Ô ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÂÏË ÓÇÂÍÙËË. ®ÇÕÑÆÂÏË ×ÎÖÑÓÇÔ-
ÙÇÐÕÐÑÌ ÔÒÇÍÕÓÑÔÍÑÒËË Ë ØÓÑÏÂÕÑÅÓÂ×ËË ÃÞÎÑ ÒÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ
LumP Ë YFP ×ÑÓÏËÓÖáÕ ÍÑÏÒÎÇÍÔÞ ÔÑÔÕÂÄÂ 1 : 1 Ô ËÐÕÇÓ-
ÏÇÆËÂÕÂÏË II Ë III (ÐÑ ÐÇ Ô ÎáÙË×ÇÓÂÊÑÌ Ä ÚËÔÕÑÏ ÄËÆÇ).65, 66

°ÕÔÖÕÔÕÄËÇ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ Ô ÎáÙË×ÇÓÂÊÑÌ ÄÞÅÎâÆËÕ ÊÂÍÑ-
ÐÑÏÇÓÐÞÏ, ÒÑÕÑÏÖ ÚÕÑ Ä ÒÓÑÕËÄÐÑÏ ÔÎÖÚÂÇ ÒÓËÔÑÇÆËÐÇÐËÇ
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÅÑ ÃÇÎÍÂ ÊÂÍÓÞÎÑ ÃÞ ÔÖÃÔÕÓÂÕÂÏ ÃËÑÎáÏË-
ÐÇÔÙÇÐÕÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË (ÅÎÂÄÐÞÏ ÑÃÓÂÊÑÏ ÄÑÔÔÕÂÐÑÄÎÇÐÐÑÏÖ
×ÎÂÄËÐÖ 1) ÆÑÔÕÖÒ Ä ÂÍÕËÄÐÞÌ ÙÇÐÕÓ àÕÑÅÑ ×ÇÓÏÇÐÕÂ. ®ÇÕÑ-
ÆÑÏ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÅÑ ÕËÕÓÑÄÂÐËâ ÃÞÎÂ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐÂ ÍÑÐ-
ÔÕÂÐÕÂ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÂ III Ô YFP, ÓÂÄÐÂâ
7 . 1077 ÏÑÎß . Î71 (08C), ÚÕÑ ÔÑÒÑÔÕÂÄËÏÑ Ô à××ÇÍÕËÄÐÑÌ
ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËÇÌ, ÒÓË ÍÑÕÑÓÑÌ ÐÂÚËÐÂÇÕÔâ ÄÑÊÆÇÌÔÕÄËÇ àÕÑÅÑ
ÃÇÎÍÂ ÐÂ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÖá ÓÇÂÍÙËá.66

ªÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÇ ÍËÐÇÕËÍË ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË Ô
ÖÚÂÔÕËÇÏ LumP Ë YFP ÒÑÍÂÊÂÎÑ, ÚÕÑ ÄÂÉÐÖá ÓÑÎß Ä ÑÃÓÂ-
ÊÑÄÂÐËË ÃÇÎÍÑÄÞØ ÍÑÏÒÎÇÍÔÑÄ ËÅÓÂáÕ ÂÎË×ÂÕËÚÇÔÍËÇ ÍÑÏ-
ÒÑÐÇÐÕÞ (ÂÎßÆÇÅËÆÞ, ÍÂÓÃÑÐÑÄÞÇ ÍËÔÎÑÕÞ, ÔÒËÓÕÞ).67
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´ÂÃÎËÙÂ 1. ³ÓÂÄÐËÕÇÎßÐÞÇ ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ ÔÄÇÕâÜËØÔâ ÃÂÍÕÇÓËÌ.

·ÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍÂ ©ÐÂÚÇÐËÇ ÆÎâ ÃÇÎÍÑÄ a

LumP YFP b

®ÑÎÇÍÖÎâÓÐÂâ ÏÂÔÔÂ, Í¥Â 21 24

¶ÎÖÑÓÑ×ÑÓ ±ÓÑËÊÄÑÆÐÑÇ ÎáÏÂÊËÐÂ 12Â FMN

¬ÑÐÔÕÂÐÕÂ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ ×ÎÖÑÓÑ×ÑÓÂ Ô ÃÇÎÍÑÏ, ÏÑÎß .Î71 1.6 . 1078 (208C, pH 7) 1 . 1078 (48C, pH 7)

®ÂÍÔËÏÖÏ ÆÎËÐÐÑÄÑÎÐÑÄÑÌ ÒÑÎÑÔÞ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ×ÎÖÑÓÑ×ÑÓÂ 406/417 445/470
Ä ÔÄÑÃÑÆÐÑÏ/ÔÄâÊÂÐÐÑÏ ÔÑÔÕÑâÐËË, ÐÏ

¬Ñà××ËÙËÇÐÕ ÏÑÎâÓÐÑÅÑ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ×ÎÖÑÓÑ×ÑÓÂ Ä ÔÄÑÃÑÆÐÑÏ/ÔÄâ- 10 300 (406 ÐÏ)/10 300 (414 ÐÏ) 12 500 (445 ÐÏ)/12 500 (460 ÐÏ)
ÊÂÐÐÑÏ ÔÑÔÕÑâÐËË, Î .ÏÑÎß71 . ÔÏ71

®ÂÍÔËÏÖÏ ÔÒÇÍÕÓÂ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ×ÎÖÑÓÑ×ÑÓÂ Ä ÔÄÑÃÑÆÐÑÏ/ÔÄâÊÂÐ- 490/475 (ÄÑÆÂ) 525/538 (ÄÑÆÂ)
ÐÑÏ ÔÑÔÕÑâÐËË, ÐÏ

¬ÄÂÐÕÑÄÞÌ ÄÞØÑÆ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ×ÎÖÑÓÑ×ÑÓÂ Ä ÔÄÑÃÑÆÐÑÏ/ÔÄâÊÂÐ- 0.45 (ÄÑÆÂ, 228C)/0.58 (ÄÑÆÂ, 208C) 0.26 (ÄÑÆÂ, 228C)/7
ÐÑÏ ÔÑÔÕÑâÐËË

£ÓÇÏâ ÉËÊÐË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËâ ×ÎÖÑÓÑ×ÑÓÂ Ä ÔÄÑÃÑÆ- 8.9 (208C)/1.7 (28C) 4.7 (208C)/5.5 (28C)
ÐÑÏ/ÔÄâÊÂÐÐÑÏ ÔÑÔÕÑâÐËË, ÐÔ

£ÓÇÏâ ÄÓÂÜÂÕÇÎßÐÑÌ ÍÑÓÓÇÎâÙËË Ô ×ÎÖÑÓÑ×ÑÓÂ Ä ÔÄÑÃÑÆÐÑÏ/ÔÄâ- 0.15 (28C)/20 (08C) 0.2 (08C)/20 (08C)
ÊÂÐÐÑÏ ÔÑÔÕÑâÐËË, ÐÔ

ªÐÕÇÅÓÂÎ ÒÇÓÇÍÓÞÄÂÐËâ ÔÒÇÍÕÓÂ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÅÑ ÃÇÎÍÂ 2 . 10715 1.54 . 10714

ÔÑ ÔÒÇÍÕÓÑÏ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË, ÔÏ3 .Î .ÏÑÎß71

a £ ÔÍÑÃÍÂØ ÖÍÂÊÂÐÞ ÖÔÎÑÄËâ ÓÇÅËÔÕÓÂÙËË ÒÂÓÂÏÇÕÓÂ. b±ÓËÄÇÆÇÐÞ ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍË ÐÂËÃÑÎÇÇ ËÊÖÚÇÐÐÑÌ ×ÑÓÏÞ YFP Ô FMN (2) Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ
×ÎÖÑÓÑ×ÑÓÂ. Ô £ÓÇÏâ ÄÓÂÜÂÕÇÎßÐÑÌ ÍÑÓÓÇÎâÙËËìØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÚÇÔÍÑÇ ÄÓÇÏâ àÍÔÒÑÐÇÐÙËÂÎßÐÑÅÑ ÔÒÂÆÂ ÂÐËÊÑÕÓÑÒËË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÏÑÎÇÍÖÎ
ÒÓË ËÏÒÖÎßÔÐÑÏ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËË.

108 ¦.£.¯ÇÏÙÇÄÂ, ¯.³.¬ÖÆÓâÛÇÄÂ



£ ÑÕÔÖÕÔÕÄËÇ ÂÎË×ÂÕËÚÇÔÍËØ ÍÑÏÒÑÐÇÐÕÑÄ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ
ÏÇÉÆÖ ÃÇÎÍÂÏË ÐÇ ÑÃÐÂÓÖÉÇÐÑ.

2. ®ÇØÂÐËÊÏ ËÊÏÇÐÇÐËâ ÔÒÇÍÕÓÂÎßÐÑÅÑ ÔÑÔÕÂÄÂ
ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÏË ÃÇÎÍÂÏË

³ÑÒÑÔÕÂÄÎÇÐËÇ ×ÑÓÏ ËÊÏÇÐÇÐÐÞØ ÔÒÇÍÕÓÑÄ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐ-
ÙËË ÔÑ ÔÒÇÍÕÓÂÏË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË LumP Ë YFP ÒÓË ×ÑÕÑ-
ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËË ÑÆÐÑÊÐÂÚÐÑ ÅÑÄÑÓËÕ Ñ ÕÑÏ, ÚÕÑ àÕË ÃÇÎÍË
ÖÚÂÔÕÄÖáÕ Ä ÂÍÕÇ ÔÄÇÕÑËÊÎÖÚÇÐËâ Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÓÇÂÍÙËË.
£ÑÒÓÑÔ Ñ ÏÇØÂÐËÊÏÇ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ
ÒÓË ÄÐÇÔÇÐËË ËØ Ä ÓÇÂÍÙËá (1) ÆÑ ÔËØ ÒÑÓ ÑÔÕÂÇÕÔâ ÒÓÇÆÏÇÕÑÏ
ÑÃÔÖÉÆÇÐËâ Ë ÔÒÑÓÑÄ. ³ÂÏÞÏ ÒÓÑÔÕÞÏ Ë ÒÓËÄÎÇÍÂÕÇÎßÐÞÏ
ÏÇØÂÐËÊÏÑÏ, ÑÕÄÇÚÂáÜËÏ ÊÂ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËÇ ÄÕÑÓËÚÐÞØ àÏËÕ-
ÕÇÓÑÄ, ÏÑÅ ÃÞ ÔÕÂÕß ÃÇÊÞÊÎÖÚÂÕÇÎßÐÞÌ ËÐÆÖÍÕËÄÐÑ-ÓÇÊÑÐÂÐÔ-
ÐÞÌ ÒÇÓÇÐÑÔ àÐÇÓÅËË (ª²±¿) Ô ÒÇÓÄËÚÐÑÅÑ àÏËÕÕÇÓÂ ÊÂ ÔÚÇÕ
ÔÎÂÃÑÅÑ ÆËÒÑÎß-ÆËÒÑÎßÐÑÅÑ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ. ¬ÑÐÔÕÂÐÕÂ ÔÍÑ-
ÓÑÔÕË ÕÂÍÑÅÑ ÒÇÓÇÐÑÔÂ kET ÑÒÓÇÆÇÎâÇÕÔâ ÖÓÂÄÐÇÐËÇÏ ¶ÇÓ-
ÔÕÇÓÂ:

kET � AQDk
2tÿ1Rÿ6J,

ÅÆÇ Aì ÒÑÔÕÑâÐÐÂâ, QD ì ÍÄÂÐÕÑÄÞÌ ÄÞØÑÆ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË
ÆÑÐÑÓÂ, k2 ì ÑÓËÇÐÕÂÙËÑÐÐÞÌ ×ÂÍÕÑÓ, t ì ÄÓÇÏâ ÉËÊÐË
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËâ ÆÑÐÑÓÂ Ä ÑÕÔÖÕÔÕÄËÇ ÂÍÙÇÒÕÑÓÂ,
R ì ÓÂÔÔÕÑâÐËÇ ÏÇÉÆÖ ÆÑÐÑÓÑÏ Ë ÂÍÙÇÒÕÑÓÑÏ àÐÇÓÅËË, J ì
ËÐÕÇÅÓÂÎ ÒÇÓÇÍÓÞÄÂÐËâ ÔÒÇÍÕÓÂ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ÂÍÙÇÒÕÑÓÂ ÔÑ
ÔÒÇÍÕÓÑÏ ËÔÒÖÔÍÂÐËâ ÆÑÐÑÓÂ. ³Ñ ÔÄÑÌÔÕÄÂÏË ÂÍÙÇÒÕÑÓÂ Ä
àÕÑÌ ×ÑÓÏÖÎÇ ÔÄâÊÂÐÞ ÕÓË ÄÇÎËÚËÐÞ: ÓÂÔÔÕÑâÐËÇ R, ÑÓËÇÐÕÂ-
ÙËÑÐÐÞÌ ×ÂÍÕÑÓ k2 Ë ËÐÕÇÅÓÂÎ ÒÇÓÇÍÓÞÄÂÐËâ J. ±ÇÓÄÞÇ ÆÄÇ
ÄÇÎËÚËÐÞÏÑÅÖÕ ÒÓËÐËÏÂÕß ÊÐÂÚÇÐËâ, ÔÒÑÔÑÃÔÕÄÖáÜËÇ ÄÞÔÑ-
ÍÑÌ ÔÍÑÓÑÔÕË ª²±¿ Ô ÅËÆÓÑÍÔË×ÎÂÄËÐÂ 7 ÐÂ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÇ
ÃÇÎÍË: ÆÑÍÂÊÂÐÐÑÇ ÔÖÜÇÔÕÄÑÄÂÐËÇ ÍÑÏÒÎÇÍÔÑÄ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÂ
III Ô LumP Ë YFP ÏÑÉÇÕ ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÕß ÃÎËÊÍÑÇ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËÇ
Ë ÄÞÅÑÆÐÖá ÑÓËÇÐÕÂÙËá ×ÎÖÑÓÑ×ÑÓÑÄ. °ÔÕÂÇÕÔâ ÒÑÔÎÇÆÐËÌ
×ÂÍÕÑÓ 7 ËÐÕÇÅÓÂÎ ÒÇÓÇÍÓÞÄÂÐËâ ÔÒÇÍÕÓÑÄ, ÍÑÕÑÓÞÌ Ä ÔÎÖ-
ÚÂÇ YFP ËÏÇÇÕ ÄÞÔÑÍÑÇ ÊÐÂÚÇÐËÇ, Â Ä ÔÎÖÚÂÇ LumP ì ÐËÊÍÑÇ
(ÔÏ. ÕÂÃÎ. 1).

ªÏÇÐÐÑ ÏÂÎÞÌ ËÐÕÇÅÓÂÎ ÒÇÓÇÍÓÞÄÂÐËâ ÔÒÇÍÕÓÂ ÒÑÅÎÑ-
ÜÇÐËâ LumP ÔÑ ÔÒÇÍÕÓÑÏ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË ÄÞÊÞÄÂÇÕ
ÄÑÊÓÂÉÇÐËâ ÒÓÑÕËÄ à××ÇÍÕËÄÐÑÅÑ ÂÍÙÇÒÕËÓÑÄÂÐËâ àÐÇÓÅËË
àÕËÏ ÃÇÎÍÑÏ ÒÑ ËÐÆÖÍÕËÄÐÑ-ÓÇÊÑÐÂÐÔÐÑÏÖ ÏÇØÂÐËÊÏÖ.
¬ÓÑÏÇ ÕÑÅÑ, ÏÂÍÔËÏÖÏ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÅËÆÓÑÍÔË×ÎÂÄËÐÂ 7
ÐÂØÑÆËÕÔâ ÒÓË 495 ÐÏ, Â ÏÂÍÔËÏÖÏ ÔÒÇÍÕÓÂ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ
LumP ì ÒÓË *420 ÐÏ, Ë ÒÑÔÎÇ ÒÓÇÆÒÑÎÂÅÂÇÏÑÅÑ ÒÇÓÇÐÑÔÂ
àÐÇÓÅËË ÆÑÎÉÐÑ ÒÓÑËÔØÑÆËÕß ÖÄÇÎËÚÇÐËÇ àÐÇÓÅËË ËÊÎÖÚÂÇ-
ÏÑÅÑ ÍÄÂÐÕÂ, ÚÇÅÑ ÐÇ ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ ÒÓË ×ÑÕÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË
ÍÓÂÔËÕÇÎÇÌ Ä ÓÂÔÕÄÑÓÂØ. ¢ÑÎßÛÑÌ ÄÍÎÂÆ Ä ËÊÖÚÇÐËÇ ÆÂÐÐÑÌ
ÒÓÑÃÎÇÏÞ ÄÐÇÔÎÂ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÔÍÂâ ÅÓÖÒÒÂ ­Ë.2, 67 ë 71 ±ÇÓ-
ÄÑÐÂÚÂÎßÐÑ à××ÇÍÕ ÎáÏÂÊËÐÑÄÑÅÑ ÃÇÎÍÂ ­Ë Ô ÍÑÎÎÇÅÂÏË
ÑÃÝâÔÐâÎË 69 ÔÖÜÇÔÕÄÑÄÂÐËÇÏ ÄÞÔÑÍÑàÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÒÓÇÆ-
ÛÇÔÕÄÇÐÐËÍÂ àÏËÕÕÇÓÂ ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÌ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË Ô
àÐÇÓÅËÇÌ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËâ *25 000 ÔÏ71. ±ÓÇÆ-
ÒÑÎÂÅÂÎÑÔß, ÚÕÑ àÕÑÕ ÒÓÇÆÛÇÔÕÄÇÐÐËÍ ÒÇÓÇÆÂÇÕ àÐÇÓÅËá
àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÅÑ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ ÎËÃÑ ÅËÆÓÑÍÔË×ÎÂÄËÐÖ, ÎËÃÑ
ÎáÏÂÊËÐÑÄÑÏÖ ÃÇÎÍÖ. £ÒÑÔÎÇÆÔÕÄËË, ÑÆÐÂÍÑ, ­Ë ÑÕÍÂÊÂÎÔâ
ÑÕ ÍÑÐÙÇÒÙËË äÄÞÔÑÍÑàÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÒÓÇÆÛÇÔÕÄÇÐÐËÍÂã, Â
ÔÕÂÎ ÑÃÝâÔÐâÕß 2, 64 à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß ª²±¿ ÑÔÑÃÑÌ ÑÓËÇÐÕÂ-
ÙËÇÌ ÆÑÐÑÓÂ Ë ÂÍÙÇÒÕÑÓÂ ÒÓË ÏÂÎÑÏ ËÐÕÇÅÓÂÎÇ ÒÇÓÇÍÓÞÄÂÐËâ
ÔÒÇÍÕÓÑÄ. ªÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÏÇÕÑÆÂÏË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÌ ÔÒÇÍÕÓÑ-
ÔÍÑÒËË 64, 68 ÄÞâÄËÎË ÔÖÜÇÔÕÄÑÄÂÐËÇ ÍÑÓÑÕÍÑÄÓÇÏÇÐÐÑÌ ÍÑÏ-
ÒÑÐÇÐÕÞ Ä ÔÒÂÆÇ ÂÐËÊÑÕÓÑÒËË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÑÄ
II Ë III Ä ÍÑÏÒÎÇÍÔÇ Ô LumP (ÒÓË ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËË ÐÂ ÒÑÎÑÔÇ
ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ×ÎÂÄËÐÂ ì 370 ÐÏ). ´ÂÍÑÌ ÃÞÔÕÓÞÌ ÔÒÂÆ ÂÐË-
ÊÑÕÓÑÒËË ËÔÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎË ÑÃÝâÔÐËÎË ÑÔÖÜÇÔÕÄÎÇÐËÇÏ ª²±¿ Ô
×ÎÂÄËÐÂ, ÄØÑÆâÜÇÅÑ Ä ÔÑÔÕÂÄ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÑÄ, ÐÂ ÎáÏÂÊËÐ
12a. ±ÑÎÖÚÇÐÐÞÇ ÆÂÐÐÞÇ ØÑÓÑÛÑ ÑÒËÔÞÄÂÎËÔß ÏÑÆÇÎßá, Ä
ÍÑÕÑÓÑÌ ÍÑÐÔÕÂÐÕÂ ÔÍÑÓÑÔÕË ª²±¿ ËÏÇÎÂ ÊÐÂÚÇÐËâ ÑÕ 4 . 108

ÆÑ 109 Ô71 (Ä ÊÂÄËÔËÏÑÔÕË ÑÕ ÕËÒÂ ÎáÙË×ÇÓÂÊÞ Ë ËÔÕÑÚÐËÍÂ
LumP).65, 68 ³ ÖÚÇÕÑÏ ÕÑÅÑ ÚÕÑ ÍÑÐÔÕÂÐÕÂ ÔÍÑÓÑÔÕË ËÊÎÖÚÂ-
ÕÇÎßÐÑÅÑ ÒÇÓÇØÑÆÂ ÒÇÓÄËÚÐÑÅÑ àÏËÕÕÇÓÂ Ô ×ÎÖÑÓÑ×ÑÓÑÏ 7
ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ 108 Ô71, ÂÄÕÑÓÞ ÔÆÇÎÂÎË ÄÞÄÑÆ, ÚÕÑ ËÊÏÇÐÇÐËÇ
ÔÒÇÍÕÓÂÎßÐÞØ ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË Ä
ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË LumP ÏÑÉÇÕ ÑÔÖÜÇÔÕÄÎâÕßÔâ ÒÑÔÓÇÆÔÕÄÑÏ
ª²±¿. ²ÂÔÚÇÕÞ ­Ë ÒÑÍÂÊÂÎË,64 ÚÕÑ ×ËÍÔËÓÑÄÂÐÐÑÇ ÓÂÔÔÕÑâ-
ÐËÇ Ä 1.5 ÐÏ Ë ÄÞÅÑÆÐÂâ ÄÊÂËÏÐÂâ ÑÓËÇÐÕÂÙËâ ÏÇÉÆÖ ×ÎÂÄË-
ÐÑÏ 7 Ë ÎáÏÂÊËÐÑÄÞÏ ×ÎÖÑÓÑ×ÑÓÑÏ 12Â ÏÑÅÖÕ
ÍÑÏÒÇÐÔËÓÑÄÂÕß ÏÂÎÞÌ ËÐÕÇÅÓÂÎ ÒÇÓÇÍÓÞÄÂÐËâ ÔÒÇÍÕÓÑÄ Ë
ÑÃÝâÔÐËÕß ÐÂÃÎáÆÂÇÏÖá ÄÞÔÑÍÖá à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß äÂÐÕË-
ÔÕÑÍÔÑÄÑÌã ÏËÅÓÂÙËË àÐÇÓÅËË ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ ÐÂ LumP. ³ÎÇ-
ÆÖÇÕ ÑÕÏÇÕËÕß, ÚÕÑ ÔÒÇÍÕÓÂÎßÐÞÇ ÔÄÑÌÔÕÄÂ ÕÂÍÑÌ ÆÑÐÑÓÐÑ-
ÂÍÙÇÒÕÑÓÐÑÌ ÒÂÓÞ, ÍÂÍ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕ III ë LumP, Â ËÏÇÐÐÑ
ÃÎËÊÍÑÇ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÏÂÍÔËÏÖÏÑÄ ÔÒÇÍÕÓÑÄ ËÔÒÖÔÍÂÐËâ
ÆÑÐÑÓÂ Ë ÂÍÙÇÒÕÑÓÂ (490 Ë 475 ÐÏ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ), ÐÇ ÒÑÊÄÑ-
ÎâáÕ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÕß ÒÇÓÇÐÑÔ àÐÇÓÅËË ÍÎÂÔÔËÚÇÔÍËÏË ÏÇÕÑÆÂÏË
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÌ ÔÒÇÍÕÓÑÔÍÑÒËË. °ÃÞÚÐÑ ÔÍÑÓÑÔÕß ÒÇÓÇÐÑÔÂ
àÐÇÓÅËË ÑÒÓÇÆÇÎâáÕ ÒÑ ËÊÏÇÐÇÐËá ÍÄÂÐÕÑÄÑÅÑ ÄÞØÑÆÂ
ÆÑÐÑÓÂ Ä ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË ÂÍÙÇÒÕÑÓÂ (ÒÓË ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËË ÐÂ ÒÑÎÑÔÇ
ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ÆÑÐÑÓÂ).

ªÊÖÚÇÐËÇ ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ ÒÇÓÇÆÂÚË àÐÇÓÅËË Ä ÔËÔÕÇÏÇ ÃËÑ-
ÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÞÌ àÏËÕÕÇÓ ëYFP ÑÃÎÇÅÚÇÐÑ ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô
ÔËÔÕÇÏÑÌ, ÔÑÆÇÓÉÂÜÇÌ LumP, ËÊ-ÊÂ ÐÂÎËÚËâ ÃÑÎßÛÑÅÑ ÍÓÂÔ-
ÐÑÅÑ ÔÆÄËÅÂ ÏÇÉÆÖ ÏÂÍÔËÏÖÏÂÏË ËÊÎÖÚÇÐËâ ÒÓÇÆÒÑÎÂÅÂÇÏÞØ
ÆÑÐÑÓÂ Ë ÂÍÙÇÒÕÑÓÂ àÐÇÓÅËË. ¿ÕÑ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ à××ÇÍÕËÄÐÑ
ÓÂÊÆÇÎËÕß ÒÑÎÑÔÞ ËÔÒÖÔÍÂÐËâ ÆÑÐÑÓÂ Ë ÂÍÙÇÒÕÑÓÂ Ë, ÍÂÍ
ÔÎÇÆÔÕÄËÇ, ÃÑÎÇÇ ÕÑÚÐÑ ËÊÏÇÓËÕß ÔÍÑÓÑÔÕß ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÐÇÓÅËË
ÒÑ ËÊÏÇÐÇÐËá ÄÓÇÏÇÐË ÉËÊÐË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËâ
ÆÑÐÑÓÂ. ´ÂÍÑÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÇ ÃÞÎÑ ÒÓÑÄÇÆÇÐÑ.67 ±Ñ ËÊÏÇÐÇ-
ÐËá ÔÍÑÓÑÔÕË ÔÒÂÆÂ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÂ III ÑÒÓÇ-
ÆÇÎÇÐÂ ÍÑÐÔÕÂÐÕÂ ÔÍÑÓÑÔÕË ª²±¿ ÐÂ YFP, ÓÂÄÐÂâ 4 . 109 Ô71.
´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ ÐÂÌÆÇÐÑ, ÚÕÑ ÔÍÑÓÑÔÕß ª²±¿ ÆÎâ ÔËÔÕÇÏÞ Ô
YFP ÃÑÎßÛÇ ÒÓËÃÎËÊËÕÇÎßÐÑ Ä 10 ÓÂÊ, ÚÇÏ ÂÐÂÎÑÅËÚÐÞÌ
ÒÂÓÂÏÇÕÓ ÆÎâ ÔËÔÕÇÏÞ Ô LumP.60 ±ÓË àÕÑÏ ËÐÕÇÅÓÂÎÞ ÒÇÓÇ-
ÍÓÞÄÂÐËâ ÔÒÇÍÕÓÂ ÒÑÅÎÑÜÇÐËâ ÔÑ ÔÒÇÍÕÓÑÏ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐ-
ÙËË LumP Ë YFP ÓÂÊÎËÚÂáÕÔâ Ä 7.7 ÓÂÊÂ. ¡ÄÕÑÓÞ ÓÂÃÑÕÞ 67

ÔÚËÕÂáÕ àÕÑ ÒÑÆÕÄÇÓÉÆÇÐËÇÏ ÒÓÇÆÒÑÎÑÉÇÐËâ Ñ ÕÑÏ, ÚÕÑ
ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËÇ ÄÕÑÓËÚÐÞØ àÏËÕÕÇÓÑÄ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÊÂ ÔÚÇÕ ÔÎÂ-
ÃÑÅÑ ÆËÒÑÎß-ÆËÒÑÎßÐÑÅÑ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ ÒÑ ×ÇÓÔÕÇÓÑÄÔÍÑÏÖ
(ËÐÆÖÍÕËÄÐÑ-ÓÇÊÑÐÂÐÔÐÑÏÖ) ÏÇØÂÐËÊÏÖ.

³ÒÇÍÕÓÞ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË Ä ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË YFP ÔÑÔÕÑâÕ
ËÊ ÆÄÖØ ÒÑÎÑÔ ì ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÌ ÉÇÎÕÑ-ÊÇÎÇÐÑÌ Ô ÏÂÍÔËÏÖÏÑÏ
ÑÍÑÎÑ 540 ÐÏ Ë ÔÎÂÃÑËÐÕÇÐÔËÄÐÑÌ ÅÑÎÖÃÑÌ Ô ÏÂÍÔËÏÖÏÑÏ
ÒÓË 490 ÐÏ. ¥Îâ ÃÑÎÇÇ ÆÇÕÂÎßÐÑÅÑ ÖÔÕÂÐÑÄÎÇÐËâ ÏÇØÂÐËÊÏÂ
×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËâ ÕÂÍÑÅÑ ÔÒÇÍÕÓÂ ¿ÍÛÕÇÌÐ Ô ÔÑÂÄÕ. ËÔÔÎÇÆÑÄÂÎ
ÍËÐÇÕËÍÖ ÓÇÂÍÙËË (1) Ä ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË YFP.72 °ÃÐÂÓÖÉÇÐÑ
ÔÎÑÉÐÑÇ Ë, ÚÕÑ ÃÑÎÇÇ ÄÂÉÐÑ, ÓÂÊÐÑÇ ËÊÏÇÐÇÐËÇ ÔÍÑÓÑÔÕË
ÔÒÂÆÂ äÅÑÎÖÃÑÌã Ë äÉÇÎÕÑ-ÊÇÎÇÐÑÌã ÔÑÔÕÂÄÎâáÜËØ ÃËÑ-
ÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË ÔÑ ÄÓÇÏÇÐÇÏ. ±Ñ ÏÐÇÐËá ÂÄÕÑÓÑÄ, àÕÑ ÔÄË-
ÆÇÕÇÎßÔÕÄÖÇÕ Ñ ÕÑÏ, ÚÕÑ ÕÑÎßÍÑ ÍÎÂÔÔËÚÇÔÍËÌ ÃÇÊÞÊÎÖ-
ÚÂÕÇÎßÐÞÌ ÒÇÓÇÐÑÔ àÐÇÓÅËË ÐÇ ÏÑÉÇÕ ÑÃÝâÔÐËÕß ÆÇÌÔÕÄËÇ
YFP ÐÂ ÓÇÂÍÙËá, ÍÂÕÂÎËÊËÓÖÇÏÖá ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÌ ÎáÙË×Ç-
ÓÂÊÑÌ. ¡ÄÕÑÓÞ ÒÓÇÆÎÑÉËÎË ÔØÇÏÖ, ÔÑÅÎÂÔÐÑ ÍÑÕÑÓÑÌ YFP
ÑÃÓÂÊÖÇÕ ÍÑÏÒÎÇÍÔ Ô ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÑÏ IIA, ÖÏÇÐßÛÂâ ÇÅÑ ÄÓÇÏâ
ÉËÊÐË. ¿ÕÑÕ ÍÑÏÒÎÇÍÔ ÓÂÔÒÂÆÂÇÕÔâ Ô ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËÇÏ ÄÑÊ-
ÃÖÉÆÇÐÐÑÅÑ YFP, Â äÅÑÎÖÃÂâã ÔÑÔÕÂÄÎâáÜÂâ ÃËÑÎáÏËÐÇÔ-
ÙÇÐÙËË ËÊÎÖÚÂÇÕÔâ ÕÑÎßÍÑ ÐÇÔÄâÊÂÐÐÞÏ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÑÏ III.

ªÐÕÇÓÏÇÆËÂÕ IIA + YFP

[ªÐÕÇÓÏÇÆËÂÕ III]*

ªÐÕÇÓÏÇÆËÂÕ III + hn (490 ÐÏ)

ªÐÕÇÓÏÇÆËÂÕ IIA YFP

[YFP]*

YFP+ hn (540 ÐÏ)
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´ÂÍÑÌ ÏÇØÂÐËÊÏ ÒÑØÑÉ ÐÂ ÏÇÉÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÖá ÂÍÕËÄËÓÑ-
ÄÂÐÐÖá ØÇÏËÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËá, ÍÑÅÆÂ ×ÎÖÑÓÑ×ÑÓ ÍÂÕÂÎËÊË-
ÓÖÇÕ ÓÂÔÒÂÆ ÒÇÓÑÍÔËÆÂ ÒÑÔÓÇÆÔÕÄÑÏ ÒÇÓÇÐÑÔÂ ÊÂÓâÆÂ ËÎË
àÎÇÍÕÓÑÐÂ, ÒÇÓÇØÑÆâ ÒÓË àÕÑÏ Ä ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ.
±ÑÔÕÓÑÇÐÐÂâ ÔÑÅÎÂÔÐÑ ÒÓÇÆÎÑÉÇÐÐÑÌ ÔØÇÏÇ ÏÂÕÇÏÂÕËÚÇÔÍÂâ
ÏÑÆÇÎß ÖÆÑÄÎÇÕÄÑÓËÕÇÎßÐÑ ÑÒËÔÂÎÂ ÒÑÎÖÚÇÐÐÞÇ àÍÔÒÇÓË-
ÏÇÐÕÂÎßÐÞÇ ÆÂÐÐÞÇ ÒÑ ÍËÐÇÕËÍÇ ÆÄÖØ ÔÑÔÕÂÄÎâáÜËØ ÃËÑ-
ÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË (ÒÓË ÏÂÎÞØ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâØ YFP). ¬ÂÍ ÖÉÇ
ÖÒÑÏËÐÂÎÑÔß, ÒÑÔÎÇÆÖáÜËÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÒÑÍÂÊÂÎË, ÚÕÑ ÒÓË
×ÑÕÑÄÑÊÃÖÉÆÇÐËË ª²±¿ Ä ÍÑÏÒÎÇÍÔÇ ÑÕ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÂ III ÐÂ
YFP âÄÎâÇÕÔâ ÑÚÇÐß à××ÇÍÕËÄÐÞÏ ÒÓÑÙÇÔÔÑÏ.67 ¦ÅÑ ÔÍÑÓÑÔÕß
ÃÑÎÇÇ ÚÇÏ ÐÂ ÒÑÓâÆÑÍ ÒÓÇÄÞÛÂÇÕ ÔÍÑÓÑÔÕß ËÊÎÖÚÂÕÇÎßÐÑÅÑ
ÒÇÓÇØÑÆÂ ÆÎâ ÅËÆÓÑÍÔË×ÎÂÄËÐÂ 7 Ä ÔÑÔÕÂÄÇ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÂ III.
±ÑàÕÑÏÖ, ÄÇÓÑâÕÐÑ, ÐÇÎßÊâ ÐÇÆÑÑÙÇÐËÄÂÕß ÕÂÍÑÌ ÒÖÕß ÄÑÊ-
ÃÖÉÆÇÐËâ ÉÇÎÕÑ-ÊÇÎÇÐÑÌ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË Ä ÔËÔÕÇÏÇ Ô
ÖÚÂÔÕËÇÏ YFP.

3. ªÊÏÇÐÇÐËÇ ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕË ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË
Ä ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ

¬ÂÍ ÖÉÇ ÖÒÑÏËÐÂÎÑÔß, ÑÃÂ ÒÓËÓÑÆÐÞØ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÂ
ÃÂÍÕÇÓËÌ (LumP Ë YFP) ÄÞÊÞÄÂáÕ ÖÄÇÎËÚÇÐËÇ ËÐÕÇÐÔËÄ-
ÐÑÔÕË ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË ÓÇÂÍÙËË (1). ¯Ñ, ÍÂÍ ÄÞâÔÐËÎÑÔß,
ÑÔÖÜÇÔÕÄÎâÇÕÔâ àÕÑÕ à××ÇÍÕ ÒÑ ÓÂÊÐÞÏ ÏÇØÂÐËÊÏÂÏ.

µÔÕÂÐÑÄÎÇÐÑ, ÚÕÑ ÆÑÃÂÄÎÇÐËÇ Ä ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÖá
ÓÇÂÍÙËá LumP ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÖÄÇÎËÚÇÐËá ÄÞØÑÆÂ ÃËÑÎáÏËÐÇÔ-
ÙÇÐÙËË. ±ÓËÚËÐÂ àÕÑÅÑ ÖÄÇÎËÚÇÐËâ (ÒÑ ÏÐÇÐËá ÂÄÕÑÓÑÄ
ÓÂÃÑÕ 2, 67, ÕÓËÄËÂÎßÐÂâ) ÊÂÍÎáÚÂÇÕÔâ Ä ÕÑÏ, ÚÕÑ ÍÄÂÐÕÑÄÞÌ
ÄÞØÑÆ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË LumP (0.58) ÒÑÚÕË Ä ÆÄÂ ÓÂÊÂ ÒÓÇ-
ÄÞÛÂÇÕ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÜÖá ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍÖ ÔÄâÊÂÐÐÑÅÑ Ô
ÎáÙË×ÇÓÂÊÑÌ ÅËÆÓÑÍÔË×ÎÂÄËÐÂ 7 (0.28 ë 0.33). ±ÑàÕÑÏÖ ÔÂÏ
ÂÍÕ ËÊÎÖÚÇÐËâ Ô LumP ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÃÑÎÇÇ à××ÇÍÕËÄÐÑ. ·ÑÕÇ-
ÎÑÔß ÃÞ ÑÕÏÇÕËÕß, ÚÕÑ ÕÂÍÑÇ ÑÃÝâÔÐÇÐËÇ ÑÒÓÂÄÆÂÐÑ, ÇÔÎË
ÔÍÑÓÑÔÕß ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÐÇÓÅËË ÐÂ LumP ÆÇÌÔÕÄËÕÇÎßÐÑ ÊÐÂÚË-
ÕÇÎßÐÑ (Ä 4 ë 10 ÓÂÊ) ÒÓÇÄÞÛÂÇÕ ÔÍÑÓÑÔÕß ÔÑÃÔÕÄÇÐÐÑÅÑ ËÊÎÖ-
ÚÂÕÇÎßÐÑÅÑ ÒÇÓÇØÑÆÂ Ä ÅËÆÓÑÍÔË×ÎÂÄËÐÇ 7, ÍÂÍ àÕÑ ÃÞÎÑ
ÑÙÇÐÇÐÑ Ä ÖÒÑÏâÐÖÕÞØ ÄÞÛÇ ÓÂÃÑÕÂØ.65, 68 ¬ ÔÑÉÂÎÇÐËá,
ÔÒÇÍÕÓÂÎßÐÞÇ ÔÄÑÌÔÕÄÂ ÔËÔÕÇÏÞ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕ III ë LumP ÐÇ
ÒÑÊÄÑÎâáÕ ÒÓÑËÊÄÇÔÕË ÕÑÚÐÑÇ ËÊÏÇÓÇÐËÇ ÔÍÑÓÑÔÕË ÒÇÓÇÐÑÔÂ
àÐÇÓÅËË, Ë ÑÃÝâÔÐÇÐËâ ÄÞÔÑÍÑÌ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕË ÕÂÍÑÅÑ ÒÇÓÇ-
ÐÑÔÂ ÄÞÊÞÄÂáÕ ÔÑÏÐÇÐËÇ ÒÑ ÒÓËÚËÐÇ ÏÂÎÑÅÑ ËÐÕÇÅÓÂÎÂ ÒÇÓÇ-
ÍÓÞÄÂÐËâ ÔÒÇÍÕÓÑÄ.

¬ÄÂÐÕÑÄÞÇ ÄÞØÑÆÞ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË YFP Ë ÅËÆÓÑÍÔË×ÎÂ-
ÄËÐÂ 7 ÑÕÎËÚÂáÕÔâ ÏÂÎÑ, ÒÑàÕÑÏÖ, ÐÇÔÏÑÕÓâ ÐÂ ÖÔÕÂÐÑÄÎÇÐ-
ÐÖá 67 ÄÞÔÑÍÖá ÍÑÐÔÕÂÐÕÖ ÔÍÑÓÑÔÕË ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÐÇÓÅËË Ä
ÔËÔÕÇÏÇ Ô YFP, ÖÄÇÎËÚÇÐËâ ÑÃÜÇÅÑ ÍÑÎËÚÇÔÕÄÂ ËÊÎÖÚÇÐÐÞØ
ÍÄÂÐÕÑÄ Ä ÓÇÂÍÙËË Ô ÖÚÂÔÕËÇÏ àÕÑÅÑ ÄÕÑÓËÚÐÑÅÑ àÏËÕÕÇÓÂ ÐÇ
ÒÓÑËÔØÑÆËÕ.

ªÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕß ËÊÎÖÚÇÐËâ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË Ä
ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË YFP ÓÇÅÖÎËÓÖÇÕÔâ ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ËÐÞÏ ÑÃÓÂÊÑÏ.
µÔÕÂÐÑÄÎÇÐÑ,73 ÚÕÑ Ä ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË àÕÑÅÑ ÃÇÎÍÂ ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ
ÄÑÊÓÂÔÕÂÇÕ ÔÍÑÓÑÔÕß ÓÇÂÍÙËË (1). µÐËÍÂÎßÐÑÇ ÔÄÑÌÔÕÄÑ àÕÑÌ
ÔËÔÕÇÏÞ ÔÑÔÕÑËÕ Ä ÕÑÏ, ÚÕÑ Ô ÒÑÐËÉÇÐËÇÏ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÞ
ÆÂÐÐÞÌ à××ÇÍÕ ÖÔËÎËÄÂÇÕÔâ. ®ÂÍÔËÏÂÎßÐÂâ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß
YFP, ÄÞÓÂÉÇÐÐÂâ ÍÂÍ ÑÕÐÑÛÇÐËÇ ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕË ËÊÎÖÚÇÐËâ
ÒÓË ÆÎËÐÇ ÄÑÎÐÞ 540 ÐÏ (I540) Í ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕË ÒÓË ÆÎËÐÇ
ÄÑÎÐÞ 490 ÐÏ (I490), ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ ÒÓË 48C. ±Ñ ÏÐÇÐËá ÐÇÍÑ-
ÕÑÓÞØ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎÇÌ,73 àÕÂ ÔËÔÕÇÏÂ ÚÖÕß ÎË ÐÇ ÇÆËÐÔÕÄÇÐÐÂâ
ÔÓÇÆË ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÞØ ÔËÔÕÇÏ, ËÏÇáÜÂâ ÑÕÓËÙÂÕÇÎßÐÞÌ
ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÐÞÌ ÍÑà××ËÙËÇÐÕ. ±ÑÕÇÓâ ÂÍÕËÄÐÑÔÕË YFP Ô
ÒÑÄÞÛÇÐËÇÏ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÞ ÐÇ ÏÑÉÇÕ ÑÃÝâÔÐâÕßÔâ ÕÑÎßÍÑ
ÆËÔÔÑÙËÂÙËÇÌ ×ÎÂÄËÐÂ Ë YFPA (ÐÂÒÓËÏÇÓ, ÒÓË ÐÂÅÓÇÄÂÐËË
ÓÇÂÍÙËÑÐÐÑÌ ÔÏÇÔË ÑÕ 4 ÆÑ 158C Ä ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË
4 . 1076 ÏÑÎß . Î71 YFP ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÆËÔÔÑÙËÂÙËâ ÕÑÎßÍÑ 15%
ÏÑÎÇÍÖÎ YFP, Â ÄÇÎËÚËÐÂ I540/I490 ÖÏÇÐßÛÂÇÕÔâ ÒÓË àÕÑÏ Ä
3 ÓÂÊÂ). ¥ÑÒÑÎÐËÕÇÎßÐÞÏ ×ÂÍÕÑÓÑÏ, ÔÒÑÔÑÃÔÕÄÖáÜËÏ
ËÐÂÍÕËÄÂÙËË YFP Ô ÓÑÔÕÑÏ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÞ, ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ËÊÏÇ-
ÐÇÐËÇ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËË àÕÑÅÑ ÃÇÎÍÂ ÒÓË ÐÂÅÓÇÄÂÐËË, ÐÑ àÕÑ

âÄÎÇÐËÇ ÒÑÍÂ ÐÇ ÐÂÛÎÑ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÑÅÑ ÒÑÆÕÄÇÓÉÆÇÐËâ
ËÎË ÑÒÓÑÄÇÓÉÇÐËâ. ªÐÕÇÓÇÔÐÑ ÕÂÍÉÇ, ÚÕÑ Ä ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË YFP
ËÊÏÇÐâÇÕÔâ ÐÇ ÕÑÎßÍÑ ÑÒÕËÏÂÎßÐÂâ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÂ ÓÇÂÍÙËË, ÐÑ
Ë ÑÒÕËÏÂÎßÐÂâ ÆÎËÐÂ ÖÅÎÇÓÑÆÐÑÌ ÙÇÒË ÂÎßÆÇÅËÆÂ.74 ®ÂÍÔË-
ÏÂÎßÐÂâ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß YFP ÆÑÔÕËÅÂÇÕÔâ Ä ÓÇÂÍÙËË Ô ÖÚÂÔ-
ÕËÇÏ ÑÍÕÂÐÂÎâ, Ä ÕÑ ÄÓÇÏâ ÍÂÍ Ä ÑÕÔÖÕÔÕÄËÇ YFP ÐÂËÃÑÎßÛÂâ
ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕß ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ Ä ÔÎÖÚÂÇ ÂÎË×ÂÕËÚÇÔÍËØ ÂÎßÆÇ-
ÅËÆÑÄ, ËÏÇáÜËØ ÐÇ ÏÇÐÇÇ 12 ÂÕÑÏÑÄ ÖÅÎÇÓÑÆÂ. ªÔÔÎÇÆÑÄÂ-
ÕÇÎË ÑÃÝâÔÐâáÕ àÕÑ ÕÇÏ, ÚÕÑ Ä ÓÇÂÍÙËË (1) Ô ÖÚÂÔÕËÇÏ
ÑÍÕÂÐÂÎâ ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ ÔÂÏÑÇ ÃÑÎßÛÑÇ ÄÓÇÏâ ÉËÊÐË ËÐÕÇÓ-
ÏÇÆËÂÕÂ II¡ (ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô ÓÇÂÍÙËâÏË ÆÓÖÅËØ ÂÎßÆÇÅËÆÑÄ).
¬ÂÍ ÔÎÇÆÔÕÄËÇ, YFP ËÏÇÇÕ ÃÑÎßÛÇ ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕÇÌ ÆÎâ ÄÊÂË-
ÏÑÆÇÌÔÕÄËâ Ô àÕËÏ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÑÏ Ë ÆÎâ äÒÇÓÇÄÑÆÂã ÓÇÂÍÙËË
ÐÂ ÒÖÕß, ÄÇÆÖÜËÌ Í ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËá ËÏÇÐÐÑ äÉÇÎÕÑ-ÊÇÎÇÐÑÅÑã
ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ.74

¢ËÑÎÑÅËÚÇÔÍÂâ ÓÑÎß ÄÕÑÓËÚÐÞØ àÏËÕÕÇÓÑÄ ÔÄÇÕâÜËØÔâ
ÃÂÍÕÇÓËÌ ÐÇ ÔÑÄÔÇÏ âÔÐÂ. ¢Ñ'ÎßÛÂâ ÚÂÔÕß ÒÓÇÆÒÑÎÑÉÇÐËÌ ÒÑ
àÕÑÏÖ ÄÑÒÓÑÔÖ ÑÔÐÑÄÞÄÂÇÕÔâ ÐÂ ÕÑÏ, ÚÕÑ ÅÎÂÄÐÂâ ×ÖÐÍÙËâ
ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË ÔËÅÐÂÎßÐÂâ. ³ àÕÑÌ ÕÑÚÍË ÊÓÇÐËâ ÄÑÄÎÇ-
ÚÇÐËÇ Ä ÔÄÇÕÑËÊÎÖÚÂáÜËÌ ÒÓÑÙÇÔÔ LumP ÍÂÍ ÏËÐËÏÖÏ ÆÂÇÕ
ÄÞËÅÓÞÛ Ä ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕË ÔÄÇÚÇÐËâ (ËÊ-ÊÂ ÖÄÇÎËÚÇÐËâ ÄÞØÑÆÂ
ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË). ¡ YFP ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÃÂÍÕÇÓËâÏ âÓÍÑ ÔÄÇ-
ÕËÕßÔâ Ä ÛËÓÑÍÑÏ ÆËÂÒÂÊÑÐÇ ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓ (ÑÕ 5 ÆÑ 258C).
±ÓÇÆÒÑÎÂÅÂáÕ ÕÂÍÉÇ, ÚÕÑ ÄÞÔÑÍÂâ ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕß ÔÄÇÚÇÐËâ
äÉÇÎÕÑ-ÊÇÎÇÐÞØã ÃÂÍÕÇÓËÌ ÒÓË 48C (Õ.Ç. ÒÓË ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ,
ÍÑÅÆÂ ËØ ÏÇÕÂÃÑÎËÚÇÔÍËÇ ÒÓÑÙÇÔÔÞ ÊÂÏÇÆÎÇÐÞ) ÆÇÎÂÇÕ ËØ
ÒÓËÄÎÇÍÂÕÇÎßÐÞÏË ÔËÏÃËÑÐÕÂÏË ÆÎâ ÓÞÃ ËÎË ÆÓÖÅËØ ÑÓÅÂ-
ÐËÊÏÑÄ.73

¦ÔÎË ÒÓËÐâÕß ÊÂ ÑÔÐÑÄÖ ÅËÒÑÕÇÊÖ äÐÇÕÇÒÎÑÄÑÅÑ ÔÃÓÑÔÂ
àÐÇÓÅËËã Ä ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÑÏ ÒÓÑÙÇÔÔÇ,8 ÕÑ ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕß
ËÊÏÇÐÇÐËâ àÐÇÓÅËË äÔÃÓÂÔÞÄÂÇÏÑÅÑã ÍÄÂÐÕÂ Ä ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË
ÄÕÑÓËÚÐÞØ àÏËÕÕÇÓÑÄ ÏÑÉÐÑ ÓÂÔÔÏÂÕÓËÄÂÕß ÍÂÍ ÄÂÉÐÑÇ
ÂÆÂÒÕÂÙËÑÐÐÑÇ ÔÄÑÌÔÕÄÑ ÃÂÍÕÇÓËÌ Ä ÖÔÎÑÄËâØ ÄÂÓßËÓÑÄÂÐËâ
ÍÑÎËÚÇÔÕÄÂ ÒÑÔÕÖÒÂáÜÇÌ Ä ÍÎÇÕÍÖ àÐÇÓÅËË (ÐÂÒÓËÏÇÓ, ÒÓË
ÒÑâÄÎÇÐËË ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÍÑÎËÚÇÔÕÄ ÒÇÓÑÍÔËÆÂ ÄÑÆÑÓÑÆÂ).

£ ÊÂÍÎáÚÇÐËÇ ÆÂÐÐÑÅÑ ÓÂÊÆÇÎÂ ÔÎÇÆÖÇÕ ÑÕÏÇÕËÕß, ÚÕÑ
ÎáÃÂâ ÒÓÇÆÎÂÅÂÇÏÂâ ÔØÇÏÂ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË
ÆÑÎÉÐÂ ÔÑÅÎÂÔÑÄÞÄÂÕßÔâ Ô ÑÒËÔÂÐÐÞÏË ÄÞÛÇ à××ÇÍÕÂÏË,
ÒÓÑËÊÄÑÆËÏÞÏË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÏË ÃÇÎÍÂÏË. £ ÑÔÑÃÇÐÐÑÔÕË
àÕÑ ÍÂÔÂÇÕÔâ ÎáÏÂÊËÐÑÄÑÅÑ ÃÇÎÍÂ, ÒÑÔÍÑÎßÍÖ ÑÐ ÆÂÇÕ ÅËÒÔÑ-
ØÓÑÏÐÞÌ ÔÆÄËÅ ÔÒÇÍÕÓÂ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË. ªÊ ÛÇÔÕË ÒÓÇÆ-
ÔÕÂÄÎÇÐÐÞØ Ä ÒÓÇÆÞÆÖÜÇÏ ÓÂÊÆÇÎÇ ÔØÇÏ ÚÇÕÞÓÇ ÒÑÔÎÇÆÐËÇ
ÒÓÇÆÒÑÎÂÅÂáÕ ÊÂÔÇÎÇÐËÇ àÎÇÍÕÓÑÐÐÑ-ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÞØ ÔÑÔÕÑâ-
ÐËÌ ÄÕÑÓËÚÐÑÅÑ àÏËÕÕÇÓÂ, ÍÑÕÑÓÞÏ ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß LumP. ±ÓË
ÒÓÑÕÇÍÂÐËË ÓÇÂÍÙËË ÒÑ ÏÇØÂÐËÊÏÖ ·ª¿°­ ÄÑÊÏÑÉÐÑ ÑÃÓÂ-
ÊÑÄÂÐËÇ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÑÌ ÍÂÓÃÑÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ, ÍÑÕÑÓÂâ ÊÂÕÇÏ
ËÅÓÂÇÕ ÓÑÎß ÆÑÐÑÓÂ àÐÇÓÅËË ÆÎâ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÏÑÎÇÍÖÎ.
¡ÐÂÎÑÅËÚÐÞÏ ÑÃÓÂÊÑÏ ÓÂÔÒÂÆ ÆËÑÍÔËÓÂÐÂ ÏÑÉÇÕ ÒÓÑÕÇÍÂÕß
Ô ÖÚÂÔÕËÇÏ LumP Ë ÒÓËÄÑÆËÕß Í ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËá ÎáÏÂÊËÐÑÄÑÅÑ
ØÓÑÏÑ×ÑÓÂ. ±Ñ ÔØÇÏÇ, ÒÓÇÆÎÑÉÇÐÐÑÌ ÂÄÕÑÓÂÏË ÓÂÃÑÕÞ 46,
LumP ÔÒÑÔÑÃÇÐ ÂÍÙÇÒÕËÓÑÄÂÕß àÐÇÓÅËá Ô ÄÞÔÑÍÑÄÑÊÃÖÉ-
ÆÇÐÐÞØ ÖÓÑÄÐÇÌ ÅËÆÓÑÍÔË×ÎÂÄËÐÑÄÑÅÑ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÂ. £ ÓÇÂÍ-
ÙËË, ÒÓÇÆÎÑÉÇÐÐÑÌ ®ÂÍ¬ÂÒÓÑÌ, ÕÂÍÉÇ ÄÑÊÏÑÉÐÑ ÖÚÂÔÕËÇ
ÆÓÖÅÑÅÑ ×ÎÖÑÓÑ×ÑÓÂ (ÒÑÏËÏÑ ÅËÆÓÑÍÔË×ÎÂÄËÐÂ) ÐÂ ÔÕÂÆËË
ÓÂÔÒÂÆÂ ÒÇÓÑÍÔËà×ËÓÂ Ô ÒÑÔÎÇÆÖáÜËÏ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËÇÏ àÕÑÅÑ
×ÎÖÑÓÑ×ÑÓÂ.

´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÄÕÑÓËÚÐÞÇ àÏËÕÕÇÓÞ ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÌ
ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË (ÎáÏÂÊËÐÑÄÞÌ Ë ÉÇÎÕÞÌ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕ-
ÐÞÌ ÃÇÎÍË), ØÑÕâ Ë ÄÞÊÞÄÂáÕ ÓÂÊÐÑÇ ËÊÏÇÐÇÐËÇ ÔÒÇÍÕÓÂÎßÐÞØ
ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË, ÔØÑÉË ÒÑ ÔÄÑËÏ
ÔÄÑÌÔÕÄÂÏ: ËØ ÃÇÎÍË ËÏÇáÕ ÂÐÂÎÑÅËÚÐÖá ÔÕÓÖÍÕÖÓÖ, ÑÐË
à××ÇÍÕËÄÐÑ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄÖáÕ Ô ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÂÏË ÃËÑ-
ÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË, ÔÑÊÆÂÄÂâ ÖÔÎÑÄËâ ÆÎâ ÄÑÊÃÖÉÆÇ-
ÐËâ ÄÕÑÓËÚÐÑÅÑ ×ÎÖÑÓÑ×ÑÓÂ. ªÔÍÎáÚËÕÇÎßÐÑ à××ÇÍÕËÄÐÑÇ
ËÊÏÇÐÇÐËÇ ÔÒÇÍÕÓÑÄ Ë ËÐÕÇÐÔËÄÐÑÔÕË ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË ÒÓË
ÆÑÃÂÄÎÇÐËË ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ ÔÄâÊÂÐÑ, Ä ÒÇÓÄÖá ÑÚÇ-
ÓÇÆß, Ô ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇÏ ÃÇÎÍÑÄÞØ ÍÑÏÒÎÇÍÔÑÄ. ¢ÎÂÅÑÆÂÓâ
àÕÑÏÖ ËØ ×ÎÖÑÓÑ×ÑÓÞ ÑÍÂÊÞÄÂáÕÔâ ÐÂ ÃÎËÊÍÑÏ ÓÂÔÔÕÑâÐËË
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ÑÕ ÂÍÕËÄÐÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ ÎáÙË×ÇÓÂÊÞ, ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË äÄ ÔÂÏÑÌ
ÅÖÜÇ ÔÑÃÞÕËÌã Ë ÏÑÅÖÕ ÖÚÂÔÕÄÑÄÂÕß ÍÂÍ Ä ÐÇÍÑÕÑÓÞØ ØËÏË-
ÚÇÔÍËØ ÔÕÂÆËâØ ÓÇÂÍÙËË, ÕÂÍ Ë Ä ×ËÊËÚÇÔÍÑÏ ÒÇÓÇÐÑÔÇ àÐÇÓÅËË
ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ. ¯Â ÔÇÅÑÆÐâÛÐËÌ ÆÇÐß ÏÑÉÐÑ ÍÑÐÔÕÂÕËÓÑÄÂÕß,
ÚÕÑ ÐË ä×ËÊËÚÇÔÍËÌã, ÐË äØËÏËÚÇÔÍËÌã ÒÖÕß ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ
ÄÕÑÓËÚÐÞØ àÏËÕÕÇÓÑÄ ÒÑ ÑÕÆÇÎßÐÑÔÕË ÐÇ ÏÑÅÖÕ ÑÃÝâÔÐËÕß
ÄÔá ÔÑÄÑÍÖÒÐÑÔÕß ÄÑÊÆÇÌÔÕÄËÌ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ ÐÂ
ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍË ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË ÃÂÍÕÇÓËÌ. ³ÎÇÆÖÇÕ ÊÂÏÇ-
ÕËÕß, ÚÕÑ ÐÇÑÒÓÇÆÇÎÇÐÐÑÔÕß Ä ÏÇØÂÐËÊÏÇ ÒÇÓÇÆÂÚË àÐÇÓÅËË ÐÂ
ÄÕÑÓËÚÐÞÇ àÏËÕÕÇÓÞ ÑÕÚÂÔÕË ÒÑÓÑÉÆÂÇÕÔâ ÐÇÑÒÓÇÆÇÎÇÐ-
ÐÑÔÕßá ÏÇØÂÐËÊÏÂ ÔÂÏÑÌ ÓÇÂÍÙËË, ÍÂÕÂÎËÊËÓÖÇÏÑÌ ÃÂÍÕÇ-
ÓËÂÎßÐÑÌ ÎáÙË×ÇÓÂÊÑÌ. ¥ÂÎßÐÇÌÛËÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÒÖÕÇÌ
ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ÒÇÓÄËÚÐÑÅÑ àÏËÕÕÇÓÂ ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÌ ÃËÑÎáÏË-
ÐÇÔÙÇÐÙËË, ÒÑ-ÄËÆËÏÑÏÖ, ÄÐÇÔÖÕ ÍÑÓÓÇÍÕËÄÞ Ä ÒÓÇÆÎÂÅÂÇÏÞÇ
ÔØÇÏÞ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ. ª ÐÂÑÃÑÓÑÕ,
ËÊÖÚÇÐËÇ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ ÄÕÑÓËÚÐÞØ àÏËÕÕÇÓÑÄ ÃËÑÎáÏË-
ÐÇÔÙÇÐÙËË Ô ÖÚÂÔÕÐËÍÂÏË ÑÔÐÑÄÐÑÅÑ ØËÏËÚÇÔÍÑÅÑ ÒÓÑÙÇÔÔÂ
ÏÑÉÇÕ Ä ÃÖÆÖÜÇÏ ÒÓÑÎËÕß ÔÄÇÕ ÐÂ ÏÇØÂÐËÊÏ ÃËÑÎáÏËÐÇÔ-
ÙÇÐÕÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË.

V. ©ÂÍÎáÚÇÐËÇ
¢ËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËâ ì àÕÑ ÖÐËÍÂÎßÐÑÇ âÄÎÇÐËÇ ÒÓËÓÑÆÞ Ë
ÚÓÇÊÄÞÚÂÌÐÑ ÖÆÑÃÐÞÌ ËÐÔÕÓÖÏÇÐÕ ÆÎâ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËâ Ä
ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÑÃÎÂÔÕâØ ÚÇÎÑÄÇÚÇÔÍÑÌ ÆÇâÕÇÎßÐÑÔÕË ì ÑÕ àÍÑÎÑ-
ÅËÚÇÔÍÑÅÑ ÏÑÐËÕÑÓËÐÅÂ Ë ÍÎËÐËÚÇÔÍÑÅÑ ÂÐÂÎËÊÂ ÆÑ ËÔÔÎÇ-
ÆÑÄÂÐËâ àÍÔÒÓÇÔÔËË Ë ÓÇÅÖÎâÙËË ÅÇÐÑÄ.3, 75 ±ÓÑÙÇÔÔ
ÒÓÇÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ àÐÇÓÅËË ØËÏËÚÇÔÍÑÌ ÓÇÂÍÙËË Ä ÔÄÇÕ Ô ÄÞÔÑ-
ÍÑÌ ÍÄÂÐÕÑÄÑÌ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕßá Ä ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÓÇÂÍ-
ÙËâØ ÄÔÇÅÆÂ ËÐÕÇÓÇÔÑÄÂÎ ÖÚÇÐÞØ. ¬ ÐÂÔÕÑâÜÇÏÖ ÄÓÇÏÇÐË
ÑÆÐÑÊÐÂÚÐÑ ÖÔÕÂÐÑÄÎÇÐÞ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ
ØËÏËÚÇÔÍËØ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÑÄ, ÑÒËÔÂÐÞ ÔÒÇÍÕÓÂÎßÐÞÇ Ë ÍËÐÇ-
ÕËÚÇÔÍËÇ ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍË ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÓÇÂÍÙËÌ Ô
ÖÚÂÔÕËÇÏ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ (ÎáÙË×ÇÓÂÊ). ªÐÕÇÐÔËÄÐÑ ÄÇÆÖÕÔâ
ÅÇÐÐÑ-ËÐÉÇÐÇÓÐÞÇ ÓÂÃÑÕÞ ÒÑ ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐËá ÎáÙË×Ç-
ÓÂÊ.76 £ÏÇÔÕÇ Ô ÕÇÏ, ÒÑÔÍÑÎßÍÖ Ô ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËÇÌ ÕÓÂ-
ÆËÙËÑÐÐÑ ÓÂÃÑÕÂáÕ ÃËÑÎÑÅË (×ËÊËÑÎÑÅË, ÏËÍÓÑÃËÑÎÑÅË,
ÃËÑØËÏËÍË), ÐÂËÃÑÎÇÇ ÆËÔÍÖÕËÓÖÇÏÞÏ ÑÔÕÂÇÕÔâ ÄÑÒÓÑÔ Ñ
ÒÓÑÙÇÔÔÇ ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËâ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ. ¥Îâ ÓÇÛÇÐËâ àÕÑÌ
ÒÓÑÃÎÇÏÞ ÐÇÑÃØÑÆËÏÑ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÕß ÓÇÊÖÎßÕÂÕÞ, ÒÑÎÖÚÇÐ-
ÐÞÇ Ä ÕÇÑÓËâØ ÔÕÓÑÇÐËâ ÄÇÜÇÔÕÄÂ, ÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË Ë ØÇÏËÎá-
ÏËÐÇÔÙÇÐÙËË, ÑÔÐÑÄÂÐÐÞØ ÐÂ ÂÐÂÎËÊÇ àÎÇÏÇÐÕÂÓÐÞØ ×ËÊËÍÑ-
ØËÏËÚÇÔÍËØ ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ. ´ÂÍ, ÓÂÊÓÂÃÑÕÂÐÐÂâ Ä 1970 ë 1980-Ø ÅÅ.
ÍÎÂÔÔË×ËÍÂÙËâ ÏÑÎÇÍÖÎ ÒÑ ÔÒÇÍÕÓÂÎßÐÑ-ÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÞÏ
ÔÄÑÌÔÕÄÂÏ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÑÒÓÇÆÇÎËÕß ÒÓËÐÂÆÎÇÉÐÑÔÕß àÏËÕÕÇÓÑÄ
ÄÔÇØ ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÑÓÅÂÐËÊÏÑÄ Í ÅÓÖÒÒÇ ÏÑÎÇÍÖÎ,
ØÂÓÂÍÕÇÓËÊÖáÜËØÔâ ÄÞÔÑÍËÏË ÍÄÂÐÕÑÄÞÏË ÄÞØÑÆÂÏË pp*-
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË. ªÏÇÐÐÑ ÒÓËÐÂÆÎÇÉÐÑÔÕß àÏËÕÕÇÓÑÄ ÃËÑ-
ÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË Í ÆÂÐÐÑÌ ÅÓÖÒÒÇ ÔÑÇÆËÐÇÐËÌ Ë ÑÒÓÇÆÇÎâÇÕ
(ÐÂÓâÆÖ Ô ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÞÏ ÍÂÕÂÎËÊÑÏ) ÄÞÔÑÍÖá ËÐÕÇÐÔËÄ-
ÐÑÔÕß ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËË. ®Þ ÒÑÎÂÅÂÇÏ, ÚÕÑ ËÊÖÚÇÐËÇ ÒÓÑ-
ÙÇÔÔÑÄ ÄÐÖÕÓËÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÅÑ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÐÇÓÅËË, ÒÓËÏÇÐÇÐËÇ
ÕÇÑÓËË ÏÇÉÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÌ ÏËÅÓÂÙËË àÐÇÓÅËË ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËâ,
ÓÂÊÓÂÃÑÕÂÐÐÑÌ ÆÎâ ÓÂÔÕÄÑÓÑÄ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÍÓÂÔËÕÇÎÇÌ,
Ë ÓÇÊÖÎßÕÂÕÑÄ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ØÇÏËÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÓÇÂÍÙËÌ
ÑÍËÔÎÇÐËâ ÒÑÊÄÑÎâÕ ÆÑÔÕËÅÐÖÕß ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑÅÑ ÒÓÑÅÓÇÔÔÂ Ä
ÒÓÑâÔÐÇÐËË ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ, ÄÇÆÖÜËØ Í ×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËá àÎÇÍÕ-
ÓÑÐÐÑ-ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÞØ ÔÑÔÕÑâÐËÌ ÏÑÎÇÍÖÎ ÒÓË ÃËÑÎáÏËÐÇÔ-
ÙÇÐÙËË.

°ÃÊÑÓ ÒÑÆÅÑÕÑÄÎÇÐ ÒÓË ×ËÐÂÐÔÑÄÑÌ ÒÑÆÆÇÓÉÍÇ ®ËÐË-
ÔÕÇÓÔÕÄÂ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ Ë ÐÂÖÍË ²ÑÔÔËÌÔÍÑÌ ¶ÇÆÇÓÂÙËË Ë ¡ÏÇ-
ÓËÍÂÐÔÍÑÅÑ ×ÑÐÆÂ ÅÓÂÉÆÂÐÔÍËØ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÌ Ë ÓÂÊÄËÕËâ
(ÒÓÑÅÓÂÏÏÂ ä¶ÖÐÆÂÏÇÐÕÂÎßÐÞÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ Ë ÄÞÔÛÇÇ
ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇã, ÅÓÂÐÕÞ RUX0-002-KR-06 Ë Y1-B-02-13),
¶¸¯´± äªÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ Ë ÓÂÊÓÂÃÑÕÍË ÒÑ ÒÓËÑÓËÕÇÕÐÞÏ
ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËâÏ ÓÂÊÄËÕËâ ÐÂÖÍË Ë ÕÇØÐËÍËã ÐÂ 2002 ë
2006 ÅÑÆÞ (ÒÓÑÅÓÂÏÏÂ ä±ÓÑÄÇÆÇÐËÇ ÐÂÖÚÐÞØ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÌ
ÏÑÎÑÆÞÏË ÖÚÇÐÞÏËã, ÅÓÂÐÕ 2006-²ª-19.0/001/454), Â ÕÂÍÉÇ

²ÑÔÔËÌÔÍÑÌ ¡ÍÂÆÇÏËË ÐÂÖÍ (ÒÓÑÅÓÂÏÏÂ ä®ÑÎÇÍÖÎâÓÐÂâ Ë
ÍÎÇÕÑÚÐÂâ ÃËÑÎÑÅËâã, ÅÓÂÐÕ ä®ÑÎÇÍÖÎâÓÐÞÇ ÏÇØÂÐËÊÏÞ
ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ àÏËÕÕÇÓÂ Ä ÃËÑÎáÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÓÇÂÍÙËâØ
ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÑÓÅÂÐËÊÏÑÄã 2005 ë 2007 ÅÅ.) Ë ¬ÓÂÔÐÑâÓÔÍÑÅÑ
ÍÓÂÇÄÑÅÑ ×ÑÐÆÂ ÐÂÖÍË (ÅÓÂÐÕ 15G120).

­ËÕÇÓÂÕÖÓÂ

1. J.W.Hastings. InCell Physiology. (3rd Edition). (Ed. N.Sperelakis).
Academic Press, New York, 2001. P. 1115

2. J.Lee, I.B.C.Matheson, F.Muller, D.J.O'Kane, J.Vervoot,
A.J.W.G.Visser. In Chemistry and Biochemistry of Flavins and
Flavoenzymes. Vol. 2. (Ed. F.Muller). CRC Press, Orlando, FL,
1991. P. 109

3. ª.ª.¤ËÕÇÎßÊÑÐ, £.¡.¬ÓÂÕÂÔáÍ, £.¯.­ÑÒÂÕËÐ,
¡.¥.¡ÒÑÐÂÔÇÐÍÑ, £.³.¶ËÎËÏÑÐÑÄ, £.£.¶ËÛÑÄ, ©.¤.·ÑÎÑÔÕÑÄÂ,
¯.¡.¤ÂÇÄÔÍËÌ, À.³.¤ÓËÅÑÓßÇÄ, ¡.¡.´ËØÑÏËÓÑÄ. ¿ÍÑÎÑÅË-
ÚÇÔÍÂâ ÃËÑ×ËÊËÍÂ. ´. 1. ¶ÑÕÑÃËÑ×ËÊËÍÂ àÍÑÔËÔÕÇÏ. ­ÑÅÑÔ,
®ÑÔÍÄÂ, 2002

4. J.F.Rees, B.de Wergifosse, O.Noiset, M.Dubuisson, B.Janssens,
E.M.Thompson. J. Exp. Biol., 201, 1211 (1998)

5. H.Watanabe, T.Nagoshi, H.Inaba. Biochim. Biophys. Acta, 1141,
297 (1993)

6. M.P.Barros, E.J.H.Bechara. Free Radical Biol. Med., 24, 767 (1998)
7. À.¡.­ÂÃÂÔ, ¡.£.¤ÑÓÆÇÇÄÂ. ±ÓËÓÑÆÂ, (2), 25 (2003)
8. £.¯.¬ÂÓÐÂÖØÑÄ. ­áÏËÐÇÔÙÇÐÕÐÞÌ ÔÒÇÍÕÓÂÎßÐÞÌ ÂÐÂÎËÊ

ÍÎÇÕÍË. ¯ÂÖÍÂ, ®ÑÔÍÄÂ, 1978
9. F.McCapra.Methods Enzymol., 305, 3 (2000)
10. ¢.¡.ªÎÎÂÓËÑÐÑÄ, ®.£.±ÓÑÕÑÒÑÒÑÄÂ, £.¡.¬ÂÓÅËÐÑÄ,

¯.±.®ÇÓÕÄÇÙÑÄ, ª.ª.¤ËÕÇÎßÊÑÐ. ¢ËÑÑÓÅ. ØËÏËâ, 14, 412 (1988)
11. ¥.¯.ºËÅÑÓËÐ, ¤.¡.£ÂÎßÍÑÄÂ, ¦.¡.¤ÂÔÕËÎÑÄËÚ, £.¡.¤ÑÆËÍ,

¤.¤.¬ÑÐÑÒÎÇÄ, ®.¡.±ÂÍ, ¡.¯.²ÑÆËÑÐÑÄÂ, ¯.³.³ÕÓÑÍÂÚ.
¿ÎÇÍÕÓÑÐÐÑ-ÄÑÊÃÖÉÆÇÐÐÞÇ ÔÑÔÕÑâÐËâ ÏÐÑÅÑÂÕÑÏÐÞØ ÏÑÎÇÍÖÎ.
¯ÂÖÍÂ, ®ÑÔÍÄÂ, 1993

12. ¡.ª.¨ÖÓÂÄÎÇÄ. £ ÍÐ. ¢ËÑØÇÏËÎáÏËÐÇÔÙÇÐÙËâ. (±ÑÆ ÓÇÆ.
¡.ª.¨ÖÓÂÄÎÇÄÂ). ¯ÂÖÍÂ, ®ÑÔÍÄÂ, 1983. ³. 3

13. ª.ª.¤ËÕÇÎßÊÑÐ, ¿.¬.²ÑÆËÚÇÄÂ, ³.¦.®ÇÆÄÇÆÇÄÂ,
¤.¡.±ÓËÏÂÍÑÄÂ, ³.ª.¢ÂÓÙÇÄ, ¤.¡.¬ÓÂÕÂÔáÍ, £.¯.±ÇÕÖÛÍÑÄ,
£.£.®ÇÉÇÄËÍËÐ, ¦.³.£ÞÔÑÙÍËÌ, £.£.©ÂÄÑÓÖÇÄ, £.¡.¬ÓÂÕÂÔáÍ.
³ÄÇÕâÜËÇÔâ ÃÂÍÕÇÓËË. ¯ÂÖÍÂ, ¯ÑÄÑÔËÃËÓÔÍ, 1984

14. £.¯.±ÇÕÖÛÍÑÄ, ¤.¡.¬ÓÂÕÂÔáÍ, ¯.³.²ÑÆËÑÐÑÄÂ, ¡.®.¶ËÛ,
±.ª.¢ÇÎÑÃÓÑÄ. ¢ËÑØËÏËâ, 49, 692 (1984)

15. T.M.Schmidt, K.Kopecky, K.H.Nealson. Appl. Environ.
Microbiol., 55, 2607 (1989)

16. J.C.Low, S.C.Tu. Photochem. Photobiol., 77, 446 (2003)
17. B.F.Lei, S.C.Tu. Biochemistry, 37, 14623 (1998)
18. C.E.Jeffers, S.C.Tu. Biochemistry, 40, 1749 (2001)
19. S.Ulitzur, J.W.Hastings. Proc. Natl. Acad. Sci. USA, 76, 265 (1979)
20. E.A.Meighen. FASEB J., 7, 1016 (1993)
21. J.W.Hastings, Q.H.Gibson. J. Biol. Chem., 238, 2537 (1963)
22. J.Vervoort, F.Muller, D.J.O'Kane, J.Lee, A.Bacher. Biochemistry,

25, 8067 (1986)
23. ².¶.£ÂÔËÎßÇÄ.ªÊÄ. ¡¯ ³³³². ³ÇÓ. ×ËÊ., 46, 323 (1982)
24. £.¤.±ÎÑÕÐËÍÑÄ. µÔÒÇØË ØËÏËË, 49, 327 (1980)
25. M.Kurfurst, S.Ghisla, P.Macheroux, J.W.Hastings. In Flavins and

Flavoproteins. (Eds R.C.Bray, P.C.Engel, S.C.Mayhew).
Walter de Gruyter, Berlin; New York, 1984. P. 657

26. I.B.C.Matheson, J.Lee. Photochem. Photobiol., 38, 231 (1983)
27. H.I.X.Mager, D.Sazou, Y.H.Liu, S.C.Tu, K.M.Kadish. J. Am.

Chem. Soc., 110, 3759 (1988)
28. T.W.Kaaret, T.C.Bruice. Photochem. Photobiol., 51, 629 (1990)
29. B.F.Lei, Q.Z.Ding, S.C.Tu. Biochemistry, 43, 15975 (2004)
30. A.Eberhard, J.W.Hastings. Biochem. Biophys. Res. Commun., 47,

348 (1972)
31. K.-D.Gundermann, F.McCapra. Chemiluminescence in Organic

Chemistry. Springer-Verlag, Berlin, 1987
32. E.M.Kosower. Biochem. Biophys. Res. Commun., 92, 356 (1980)
33. £.¯.±ÇÕÖÛÍÑÄ. ¢ËÑ×ËÊËÍÂ, 30, 49 (1985)
34. A.J.Fischer, T.B.Thompson, J.B.Thoden, T.O.Baldwin,

I.Rayment. J. Biol. Chem., 271, 21956 (1996)

µÔÒÇØË ØËÏËË 76 (1) 2007 111



35. H.M.Abu-Soud, A.C.Clark, W.A.Francisco, T.O.Baldwin,
F.M.Raushel. J. Biol. Chem., 268, 7699 (1993)

36. O.Paquatte, S.C.Tu. Photochem. Photobiol., 50, 817 (1989)
37. M.Kurfurst, P.Macheroux, S.Ghisla, J.W.Hastings. Eur. J.

Biochem., 181, 453 (1989)
38. G.B.Schuster. Acc. Chem. Res., 12, 366 (1979)
39. H.I.X.Mager, R.Addink. In Flavins and Flavoproteins.

(Eds R.C.Bray, P.C.Engel, S.C.Mayhew). Walter de Gruyter,
Berlin; New York, 1984. P. 37

40. H.I.X.Mager, S.C.Tu. Photochem. Photobiol., 62, 607 (1995)
41. J.W.Eckstein, J.W.Hastings, S.Ghisla. Biochemistry, 32, 404 (1993)
42. F.McCapra. In Proceedings of the 9th International Symposium on

Bioluminescence and Chemiluminescence. Bioluminescence and
Chemiluminescence: Molecular Reporting with Photons.Woods
Hole, MA, 1996. P. 7

43. F.M.Raushel, T.O.Baldwin. Biochem. Biophys. Res. Commun., 164,
1137 (1989)

44. W.A.Francisco, H.M.Abu-Soud, A.J.DelMonte, D.A.Singleton,
T.O.Baldwin, F.M.Raushel. Biochemistry, 37, 2596 (1998)

45. £.±.¬ÂÊÂÍÑÄ, ¡.ª.£ÑÎÑÛËÐ, ¥.£.¬ÂÊÂÍÑÄ. µÔÒÇØË ØËÏËË, 68,
283 (1999)

46. ¯.³.¬ÖÆÓâÛÇÄÂ, ±.ª.¢ÇÎÑÃÓÑÄ, £.¡.¬ÓÂÕÂÔáÍ,
¥.¯.ºËÅÑÓËÐ. ¥ÑÍÎ. ¡¯ ³³³², 321, 837 (1991)

47. M.A.El-Sayed. J. Chem. Phys., 38, 2834 (1963)
48. B.F.Minaev, S.Lunell. Z. Phys. Chem., 182, 263 (1993)
49. B.F.Minaev, S.Knuts, H.Agren. Chem. Phys., 181, 15 (1994)
50. S.Knuts, B.F.Minaev, O.Vahtras, H.Agren. Int. J. Quantum Chem.,

55, 23 (1995)
51. £.­.¦ÓÏÑÎÂÇÄ. µÔÒÇØË ØËÏËË, 70, 539 (2001)
52. I.B.C.Matheson, J.Lee, F.Muller. Proc. Natl. Acad. Sci. USA, 78,

948 (1981)
53. N.S.Kudryasheva, E.V.Nemtseva, Yu.P.Meshalkin, A.G.Sizykh.

Luminescence, 16, 243 (2001)
54. N.S.Kudryasheva, E.V.Nemtseva, A.G.Sizykh, V.A.Kratasyuk,

A.J.W.G.Visser. J. Photochem. Photobiol., B, 68, 88 (2002)
55. N.S.Kudryasheva, E.V.Nemtseva, A.J.W.G.Visser, A.van Hoek.

Luminescence, 18, 156 (2003)

56. H.Watanabe, J.W.Hastings. J. Biochem. (Tokyo), 101, 279 (1987)
57. E.G.Ruby, K.H.Nealson. Science, 196, 432 (1977)
58. D.J.O'Kane, J.Lee. Biochemistry, 24, 1467 (1985)
59. P.Macheroux, K.U.Schmidt, P.Steinerstauch, S.Ghisla,

P.Colepicolo, R.Buntic, J.W.Hastings. Biochem. Biophys. Res.
Commun., 146, 101 (1987)

60. K.W.Cho, P.Colepicolo, J.W.Hastings. Photochem. Photobiol., 50,
671 (1989)

61. T.O.Baldwin, M.L.Treat, S.C.Daubner. Biochemistry, 29, 5509
(1990)

62. D.J.O'Kane, B.Woodward, J.Lee, D.C.Prasher. Proc. Natl. Acad.
Sci. USA, 88, 1100 (1991)

63. V.N.Petushkov, B.G.Gibson, J.Lee. Biophys. Biochem. Res.
Commun., 211, 774 (1995)

64. J.Lee. Biophys. Chem., 48, 149 (1993)
65. V.N.Petushkov, B.G.Gibson, J.Lee. Biochemistry, 34, 3300 (1995)
66. V.N.Petushkov, B.G.Gibson, J.Lee. Biochemistry, 35, 8413 (1996)
67. V.N.Petushkov,M.Ketelaars, B.G.Gibson, J.Lee. Biochemistry, 35,

12086 (1996)
68. J.Lee, Y.Wang, B.G.Gibson. Biochemistry, 30, 6825 (1991)
69. J.Lee, Y.Wang, B.G.Gibson. J. Fluorescence, 1, 23 (1991)
70. J.Lee. Photochem. Photobiol., 36, 689 (1982)
71. J.Lee, Y.Wang, B.G.Gibson. Anal. Biochem., 185, 220 (1990)
72. J.W.Eckstein, K.W.Cho, P.Colepicolo, S.Ghisla, J.W.Hastings,

T.Wilson. Proc. Natl. Acad. Sci. USA, 87, 1466 (1990)
73. G.Sirokman, T.Wilson, J.W.Hastings. Biochemistry, 34, 13074

(1995)
74. G.Sirokman, J.W.Hastings. Photochem. Photobiol., 66, 198 (1997)
75. A.Roda, P.Pasini, M.Mirasoli, E.Michelini, M.Guardigli. Trends

Biotechnol., 22, 295 (2004)
76. Bioluminescence and Chemiluminescence: Progress and Perspectives.

Proceedings of the 13th International Symposium on Bioluminescence
and Chemiluminescence. (Eds A.Tsuji, M.Matsumoto, M.Maeda,
L.J.Kricka, P.E.Stanley). World Scientiéc Publishing, Singapore,
2005

THE MECHANISM OF ELECTRONIC EXCITATION IN BACTERIAL BIOLUMINESCENT
REACTION
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The current state of the problem of formation of the electronically excited product in the
chemiluminescent reaction that underlies the bacterial luminescence is analysed. Various schemes of
chemical transformations able to produce a bacterial bioluminescence emitter are presented. The
problem of excitation of secondary emitters is considered; two possible mechanisms of their excitation
are analysed.
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