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­.¡. ¢ÎáÏÇÐ×ÇÎßÆ [1]

¡´¶-ÔËÐÕÂÊÂ ì àÕÑ ÄÇÎËÍÑÎÇÒÐÂâ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÂâ
ÏÂÛËÐÂ... £ÔÇ ×ÇÓÏÇÐÕÞ ÒÓÇÍÓÂÔÐÞ, ÐÑ ¡´¶-ÔËÐÕÂ-
ÊÂ âÄÎâÇÕÔâ ÑÆÐËÏ ËÊ ÔÂÏÞØ ÍÓÂÔËÄÞØ, ÔÂÏÞØ ÄÂÉ-
ÐÞØ Ë ÖÆËÄËÕÇÎßÐÞØ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ.

P.D. Boyer [37]

1. £ÄÇÆÇÐËÇ

±ÑÐâÕËÇ "ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞÇ ÏÂÛËÐÞ", ÒÑâÄËÄÛÇÇÔâ ÃÑÎÇÇ
35 ÎÇÕ ÐÂÊÂÆ, Ä 70-Ç ÅÑÆÞXXÄ. [1], ÔÕÂÎÑ ÑÃÜÇÒÓËÐâÕÞÏ, Ä
ÐÂÔÕÑâÜÇÇ ÄÓÇÏâ ÑÐÑ ÒÓÑÚÐÑ ÖÕÄÇÓÆËÎÑÔß Ä ÐÂÖÚÐÑÌ
ÎËÕÇÓÂÕÖÓÇ [1 ë 27]. ®ÑÎÇÍÖÎâÓÐÂâ ÏÂÛËÐÂ âÄÎâÇÕÔâ
ÏÂÍÓÑÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞÏ ÖÔÕÓÑÌÔÕÄÑÏ, ÍÂÍ ÒÓÂÄËÎÑ, ÒÓËÓÑÆ-
ÐÑÅÑ ÒÓÑËÔØÑÉÆÇÐËâ (ÐÂÒÓËÏÇÓ, ÏÑÎÇÍÖÎÂ ÃÇÎÍÂ ËÎË
ÃÇÎÍÑÄÞÌ ÍÑÏÒÎÇÍÔ), ÍÑÕÑÓÑÇ ÑÔÖÜÇÔÕÄÎâÇÕ ÒÓÇÑÃÓÂÊÑ-
ÄÂÐËÇ ØËÏËÚÇÔÍÑÌ àÐÇÓÅËË Ä àÐÇÓÅËá ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÑÅÑ
ÆÄËÉÇÐËâ ÏÂÍÓÑÏÑÎÇÍÖÎ ËÎË ËØ ÑÕÆÇÎßÐÞØ ×ÓÂÅÏÇÐÕÑÄ,
ÒÇÓÇÐÑÔ ÏÑÎÇÍÖÎ Ë ËÑÐÑÄ ÚÇÓÇÊ ÃËÑÎÑÅËÚÇÔÍËÇ ÏÇÏÃÓÂÐÞ
Ë Õ.Æ. (ÔÏ., ÐÂÒÓËÏÇÓ, ÐÇÆÂÄÐËÇ ÑÃÊÑÓÞ [7 ë 16], Â ÕÂÍÉÇ
ÑÓËÅËÐÂÎßÐÞÇ ÔÕÂÕßË [17 ë 28]). ±ÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐËÇ Ñ ×ÇÓÏÇÐ-
ÕÂØ ÍÂÍ Ñ ÐÂÐÑÓÂÊÏÇÓÐÞØ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞØ ÏÂÛËÐÂØ ÒÑÆ-
ÓÂÊÖÏÇÄÂÇÕ ÔÖÜÇÔÕÄÑÄÂÐËÇ Ä ÐËØ ÔÓÂÄÐËÕÇÎßÐÑ ÐÇÃÑÎß-
ÛÑÅÑ ÚËÔÎÂ ÄÞÆÇÎÇÐÐÞØ (ÏÇØÂÐËÚÇÔÍËØ) ÔÕÇÒÇÐÇÌ ÔÄÑ-
ÃÑÆÞ, ÔÄâÊÂÐÐÞØ Ô ÔÑÅÎÂÔÑÄÂÐÐÞÏ ÆÄËÉÇÐËÇÏ ÅÓÖÒÒ
ÂÕÑÏÑÄ ËÎË Ô ÐÂÎËÚËÇÏ ÒÑÆÄËÉÐÞØ ×ÓÂÅÏÇÐÕÑÄ [1 ë 3,
29, 30]. ¿ÕÑ ÑÊÐÂÚÂÇÕ, ÚÕÑ ÑÕÆÇÎßÐÞÇ ÚÂÔÕË ÃÇÎÍÂ ËÎË
ÃÇÎÍÑÄÑÅÑ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ ÏÑÅÖÕ ÓÂÔÔÏÂÕÓËÄÂÕßÔâ ÍÂÍ àÎÇ-
ÏÇÐÕÞ ÏÂÍÓÑÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÅÑ ÖÔÕÓÑÌÔÕÄÂ, ÒÑÆÑÃÐÞÇ ÆÇÕÂ-
ÎâÏ ÏÂÍÓÑÔÍÑÒËÚÇÔÍËØ ÏÂÛËÐ Ë ÏÇØÂÐËÊÏÑÄ.
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³ ÕÑÚÍË ÊÓÇÐËâ ×ËÊËÍÂ, ÅÎÂÄÐÑÌ ÑÔÑÃÇÐÐÑÔÕßá ÏÑ-
ÎÇÍÖÎâÓÐÞØ ÏÂÛËÐ Ë ÏÇØÂÐËÊÏÑÄ (®®®) âÄÎâÇÕÔâ ÔÑ-
ÚÇÕÂÐËÇ Ä ÐËØ ÏÇØÂÐËÚÇÔÍËØ Ë ÔÕÂÕËÔÕËÚÇÔÍËØ ÔÄÑÌÔÕÄ
[1 ë 3, 29 ë 32]. ®ÇØÂÐËÚÇÔÍËÇ ÔÄÑÌÔÕÄÂ ®®® ÑÒÓÇÆÇ-
ÎâáÕÔâ ÍÓÖÒÐÑÏÂÔÛÕÂÃÐÞÏË ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÏË ÒÇÓÇÔÕÓÑÌ-
ÍÂÏË ÏÂÍÓÑÏÑÎÇÍÖÎ Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÆÄËÉÇÐËÌ ÔÓÂÄÐË-
ÕÇÎßÐÑ ÍÓÖÒÐÞØ ×ÓÂÅÏÇÐÕÑÄ ÃÇÎÍÑÄÞØ ÏÑÎÇÍÖÎ ÄÆÑÎß
ÐÇÃÑÎßÛÑÅÑ ÚËÔÎÂ ÄÞÆÇÎÇÐÐÞØ ÔÕÇÒÇÐÇÌ ÔÄÑÃÑÆÞ. ³ÕÂ-
ÕËÔÕËÚÇÔÍËÇ ÔÄÑÌÔÕÄÂ ®®® ÑÃÖÔÎÑÄÎÇÐÞ ÕÇÒÎÑÄÞÏË
ÆÄËÉÇÐËâÏË ÑÕÆÇÎßÐÞØ ÂÕÑÏÑÄ Ë ÐÇÃÑÎßÛËØ ÅÓÖÒÒ
ÂÕÑÏÑÄ ÏÂÍÓÑÏÑÎÇÍÖÎÞ. ´ÇÒÎÑÄÞÇ ×ÎÖÍÕÖÂÙËË ÏÂÍÓÑ-
ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÌ ÍÑÐÔÕÓÖÍÙËË ÒÑÊÄÑÎâáÕ "ÄÞÃÓÂÕß" ËÊ
ÑÅÓÑÏÐÑÅÑ ÚËÔÎÂ ÄÑÊÏÑÉÐÞØ ÏËÍÓÑÔÑÔÕÑâÐËÌ ËÏÇÐÐÑ
ÕÇ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂáÕ ÒÓÑÕÇÍÂÐËÇ ØËÏËÚÇÔÍÑÌ ÓÇÂÍ-
ÙËË Ä ÐÖÉÐÑÏ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËË ËÎË ÓÇÂÎËÊÂÙËá ÐÂÒÓÂÄÎÇÐ-
ÐÑÅÑ ÏÇØÂÐËÚÇÔÍÑÅÑ ÆÄËÉÇÐËâ [2, 31 ë 35].

£ ÒÑÔÎÇÆÐÇÇ ÆÇÔâÕËÎÇÕËÇ Ä ËÊÖÚÇÐËË ÃËÑÎÑÅËÚÇÔÍËØ
ÏÂÍÓÑÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞØ ÏÂÛËÐ ÒÓÑËÊÑÛÎÂ ÐÂÔÕÑâÜÂâ ÓÇÄÑ-
ÎáÙËâ ì ÃËÑ×ËÊËÍË ÐÂÖÚËÎËÔß ÏÂÐËÒÖÎËÓÑÄÂÕß ÑÕÆÇÎß-
ÐÞÏË ÏÑÎÇÍÖÎÂÏË ÃËÑÒÑÎËÏÇÓÑÄ, ËÔÒÑÎßÊÖâ ÎÂÊÇÓÐÞÇ Ë
ÏÂÅÐËÕÐÞÇ "ÒËÐÙÇÕÞ", ËÊÏÇÓâÕß ×ËÊËÍÑ-ØËÏËÚÇÔÍËÇ
ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍË ËÐÆËÄËÆÖÂÎßÐÞØ ÏÂÍÓÑÏÑÎÇÍÖÎ Ë ÐÇÒÑÔ-
ÓÇÆÔÕÄÇÐÐÑ ÔÎÇÆËÕß ÊÂ ËØ ÒÑÆÄËÉÐÑÔÕßá (ÔÏ., ÐÂÒÓËÏÇÓ,
ÑÃÊÑÓÞ [7 ë 15]). ®ÇÕÑÆÑÏ ÓÇÐÕÅÇÐÑÔÕÓÖÍÕÖÓÐÑÅÑ ÂÐÂÎËÊÂ
ÓÂÔÛË×ÓÑÄÂÐÑ ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÑÇ ÔÕÓÑÇÐËÇ ÐÇÔÍÑÎßÍËØ
ÕÞÔâÚ ÃÇÎÍÑÄ, ËÊÖÚÇÐÂ ÂÓØËÕÇÍÕÖÓÂ ÔÎÑÉÐÞØ ÃÇÎÍÑÄÞØ
ÍÑÏÒÎÇÍÔÑÄ. £ÔÈ àÕÑ Ä ÔÑÚÇÕÂÐËË Ô ÔÑÄÓÇÏÇÐÐÞÏË ÃËÑØË-
ÏËÚÇÔÍËÏË Ë ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑ-ÃËÑÎÑÅËÚÇÔÍËÏË ÏÇÕÑÆÂÏË
ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÃËÑÒÑÎËÏÇÓÑÄ ÓÂÔÍÓÞÄÂÇÕ ÖÆËÄËÕÇÎßÐÖá
ÍÂÓÕËÐÖ ÓÂÃÑÕÞ ÐÂÐÑÓÂÊÏÇÓÐÞØ ®®®.

°ÆÐÑ ËÊ ÔÂÏÞØ ÂÍÕÖÂÎßÐÞØ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËÌ Ä ÃËÑ×ËÊËÍÇ
ÔÄâÊÂÐÑ Ô ËÊÖÚÇÐËÇÏ ÄÓÂÜÂáÜËØÔâ ®®®. ªÔÔÎÇÆÑÄÂ-
ÐËá ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÌ ÂÓØËÕÇÍÕÖÓÞ Ë ×ËÊËÍÑ-ØËÏËÚÇÔÍËØ
ÏÇØÂÐËÊÏÑÄ ÓÂÃÑÕÞ ÕÂÍËØ ÖÔÕÓÑÌÔÕÄ ÒÑÔÄâÜÇÐÂ ÑÃÛËÓ-
ÐÂâ ÐÂÖÚÐÂâ ÎËÕÇÓÂÕÖÓÂ (ÔÏ., ÐÂÒÓËÏÇÓ, ÑÃÊÑÓÞ [7 ë 16]).
¢ËÑÎÑÅËÚÇÔÍËÇ ®®®, ÓÂÃÑÕÂ ÍÑÕÑÓÞØ ÔÄâÊÂÐÂ Ô ÐÂÒÓÂÄ-
ÎÇÐÐÞÏ ÄÓÂÜÇÐËÇÏ ËØ ÓÑÕÑÓÂ, ÑÃÞÚÐÑ ÄÔÕÓÑÇÐÞ Ä
ÃËÑÎÑÅËÚÇÔÍÖá ÏÇÏÃÓÂÐÖ, ÑÐË ÒÓËÄÑÆâÕÔâ Ä ÆÇÌÔÕÄËÇ ÊÂ
ÔÚÈÕ ÓÂÊÐÑÔÕË àÎÇÍÕÓÑØËÏËÚÇÔÍËØ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÄ, ÅÇÐÇÓË-
ÓÖÇÏÑÌ ÐÂ ÏÇÏÃÓÂÐÇ. ¿ÕË ÖÔÕÓÑÌÔÕÄÂ ÑÃÞÚÐÑ ËÏÇáÕ Ä
ÔÄÑÇÌ ÍÑÐÔÕÓÖÍÙËË àÎÇÏÇÐÕÞ ÕËÒÂ "ØÓÂÒÑÄËÍÂ" (ratchet),
ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂáÜËÇ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÑÔÕß ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ [31 ë
35]. £ ÐÂÔÕÑâÜÇÇ ÄÓÇÏâ ËÊÄÇÔÕÐÞ ÆÄÂ ÔÇÏÇÌÔÕÄÂ ÐÂÐÑÓÂÊ-
ÏÇÓÐÞØ ÄÓÂÜÂáÜËØÔâ "àÎÇÍÕÓÑÏÑÕÑÓÑÄ" ÒÓËÓÑÆÐÑÅÑ
ÒÓÑËÔØÑÉÆÇÐËâ. ¬ ÑÆÐÑÏÖ ËÊ ÐËØ ÑÕÐÑÔâÕÔâ ÃÂÍÕÇÓËÂÎß-
ÐÞÇ àÎÇÍÕÓÑÏÑÕÑÓÞ, ÄÓÂÜÂáÜËÇ ÉÅÖÕËÍË ÃÂÍÕÇÓËÂÎß-
ÐÑÌ ÍÎÇÕÍË [32, 35]. ´ËÒËÚÐÞÏ ÒÓÇÆÔÕÂÄËÕÇÎÇÏ ÆÓÖÅÑÅÑ
ÔÇÏÇÌÔÕÄÂ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞØ àÎÇÍÕÓÑÏÑÕÑÓÑÄ âÄÎâÇÕÔâ
F0F1-AT¶-ÔËÐÕÂÊÂ [36, 37] ì ÃÇÎÍÑÄÞÌ ÍÑÏÒÎÇÍÔ, ÑÃÇÔ-
ÒÇÚËÄÂáÜËÌ ÔËÐÕÇÊ ÂÆÇÐÑÊËÐÕÓË×ÑÔ×ÑÓÐÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ,
ËÎË ¡´¶ (Adenosine Triphosphate, ¡´²) ì ÑÔÐÑÄÐÑÌ
àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍÑÌ "ÄÂÎáÕÞ" ÉËÄÑÌ ÍÎÇÕÍË (ÓËÔ. 1). F0F1-
AT¶-ÔËÐÕÂÊÂ âÄÎâÇÕÔâ ÔÂÏÞÏ ÏÂÎÇÐßÍËÏ ËÊ ÄÔÇØ ËÊÄÇÔÕ-
ÐÞØ àÎÇÍÕÓÑÏÑÕÑÓÑÄ ÒÓËÓÑÆÐÑÅÑ ÒÓÑËÔØÑÉÆÇÐËâ [32,
37 ë 45].

±ÓËÐÙËÒÞ ÓÂÃÑÕÞ ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÅÑ àÎÇÍÕÓÑÏÑÕÑÓÂ Ë
F0F1-AT¶-ÔËÐÕÂÊÞ ÑÆËÐÂÍÑÄÞ. °ÆÐÂÍÑ ÍÑÐÔÕÓÖÍÙËâ
ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÅÑ àÎÇÍÕÓÑÏÑÕÑÓÂ ÐÂÏÐÑÅÑ ÔÎÑÉÐÇÇ, ÚÇÏ
ÍÑÐÔÕÓÖÍÙËâ F0F1-AT¶-ÔËÐÕÂÊÞ. ¢ÂÍÕÇÓËÂÎßÐÞÇ àÎÇÍÕ-
ÓÑÏÑÕÑÓÞ ËÏÇáÕ ÔÕÂÕÑÓ, ÄÔÕÓÑÇÐÐÞÌ Ä ÏÇÏÃÓÂÐÖ ÃÂÍÕÇ-
ÓËÂÎßÐÑÌ ÍÎÇÕÍË, Ë ÄÓÂÜÂáÜËÌÔâ ÓÑÕÑÓ [32, 35]. ²ÑÕÑÓ
ÔÑÇÆËÐÈÐ ÔÑ ÉÅÖÕËÍÑÏ, ÆÎËÐÂ ÍÑÕÑÓÑÅÑ ÐÂ ÒÑÓâÆÑÍ
ÒÓÇÄÞÛÂÇÕ ÓÂÊÏÇÓ ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÌ ÍÎÇÕÍË. £ÓÂÜÂá-
ÜËÌÔâ ÔÒËÓÂÎÇÄËÆÐÞÌ ÉÅÖÕËÍ ÔÎÖÉËÕ "ÒÓÑÒÇÎÎÇÓÑÏ",

ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂáÜËÏ ÒÑÔÕÖÒÂÕÇÎßÐÑÇ ÆÄËÉÇÐËÇ ÃÂÍÕÇÓËË.
ªÔÕÑÚÐËÍÑÏ àÐÇÓÅËË ÆÎâ ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ ÃÂÍÕÇÓËÂÎß-
ÐÑÅÑ àÎÇÍÕÓÑÏÑÕÑÓÂ ÔÎÖÉËÕ ÕÓÂÐÔÏÇÏÃÓÂÐÐÂâ ÓÂÊÐÑÔÕß
àÎÇÍÕÓËÚÇÔÍËØ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÄ. ¿ÕÑ ÔÎÑÉÐÑÇ ÐÂÐÑÓÂÊÏÇÓÐÑÇ
ÖÔÕÓÑÌÔÕÄÑ ËÏÇÇÕ ÑÔÑÃÖá ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÖá "ÍÑÓÑÃÍÖ ÒÇÓÇ-
ÆÂÚ", ÍÑÕÑÓÂâ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ËÊÏÇÐâÕß ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËÇ ÄÓÂÜÇÐËâ
ÓÑÕÑÓÂ. ¬ÓÑÏÇ ÕÑÅÑ, ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÂâ ÍÎÇÕÍÂ ËÏÇÇÕ ÔÄÑÇ-
ÑÃÓÂÊÐÞÌ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞÌ "ÒÓÑÙÇÔÔÑÓ", âÄÎâáÜËÌÔâ
ÏÂÍÓÑÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞÏ ÒÓÑÑÃÓÂÊÑÏ ÔÑÄÓÇÏÇÐÐÑÅÑ ÍÑÏ-
ÒßáÕÇÓÂ, ÍÑÕÑÓÞÌ ÔÎÖÉËÕ ÆÎâ ÖÒÓÂÄÎÇÐËâ ÒÑÄÇÆÇÐËÇÏ
ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÌ ÍÎÇÕÍË Ë ÇÈ ÑÓËÇÐÕÂÙËË Ä ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇ.
¿ÕÑÕ ÏÂÍÓÑÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞÌ "ÒÓÑÙÇÔÔÑÓ" ÒÑÎÖÚÂÇÕ, ÊÂÒÑ-
ÏËÐÂÇÕ Ë ÒÇÓÇÓÂÃÂÕÞÄÂÇÕ ËÐ×ÑÓÏÂÙËá Ñ ØËÏËÚÇÔÍÑÏ
ÔÑÔÕÂÄÇ ËÎË ÑÔÄÇÜÈÐÐÑÔÕË ÑÍÓÖÉÂáÜÇÌ ÔÓÇÆÞ, ÒÑÔÕÖ-
ÒÂáÜÖá Í ÐÇÏÖ ÑÕ ÔÒÇÙËÂÎËÊËÓÑÄÂÐÐÞØ ÓÇÙÇÒÕÑÓÑÄ,
ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÐÞØ ÐÂ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË ÍÎÇÕÍË, Â ÊÂÕÇÏ ÄÞÆÂÈÕ
ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÜËÇ ÔËÅÐÂÎÞ Í ÒÇÓÇÍÎáÚÇÐËá ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËâ
ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ. ¢ÎÂÅÑÆÂÓâ àÕÑÏÖ ÃÂÍÕÇÓËË ÏÑÅÖÕ
ËÊÏÇÐâÕß ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËÇ ÔÄÑÇÅÑ ÆÄËÉÇÐËâ Ë ÒÇÓÇÏÇÜÂÕßÔâ
Ä ÐÖÉÐÑÏ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËË ì ÒÓËÃÎËÉÂÕßÔâ Í ÙÇÎË (ÆÄËÉÇ-
ÐËÇ Ä ÔÕÑÓÑÐÖ "ÂÕÕÓÂÍÕÂÐÕÑÄ" ì ÐÂÒÓËÏÇÓ, Í ÔÖÃÔÕÓÂÕÂÏ
ÒËÕÂÐËâ) ËÎË, ÐÂÑÃÑÓÑÕ, ÖÆÂÎâÕßÔâ ËÊ àÍÑÎÑÅËÚÇÔÍË
ÐÇÃÎÂÅÑÒÓËâÕÐÑÌ ÊÑÐÞ, ÅÆÇ ÒÓËÔÖÕÔÕÄÖáÕ ÕÂÍ ÐÂÊÞÄÂÇ-
ÏÞÇ "ÓÇÒÇÎÎÇÐÕÞ".

F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÂ ì ÑÆËÐ ËÊ ÐÂËÃÑÎÇÇ ÄÂÉÐÞØ,
ÖÆËÄËÕÇÎßÐÑ ÍÓÂÔËÄÞØ Ë ÐÇÑÃÞÚÐÞØ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞØ
ÏÑÕÑÓÑÄ ÉËÄÑÌ ÍÎÇÕÍË. ³ÓÇÆË ÃÑÎßÛÑÅÑ ÚËÔÎÂ àÐÇÓÅÑ-
ÒÓÇÑÃÓÂÊÖáÜËØ ÏÂÍÓÑÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞØ ÖÔÕÓÑÌÔÕÄ àÕË
ÏÂÍÓÑÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞÇ ÍÑÐÔÕÓÖÍÙËË ÊÂÐËÏÂáÕ ÑÔÑÃÑÇ
ÏÇÔÕÑ. ¡´¶-ÔËÐÕÂÊÐÞÇ ÃÇÎÍÑÄÞÇ ÍÑÏÒÎÇÍÔÞ ÕËÒÂ F0F1

ÑÔÖÜÇÔÕÄÎâáÕ ÔËÐÕÇÊ ÒÑÆÂÄÎâáÜÇÅÑ ÃÑÎßÛËÐÔÕÄÂ ÏÑÎÇ-
ÍÖÎ ¡´² Ä ÍÎÇÕÍÇ [46 ë 49]. F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÂ âÄÎâÇÕÔâ
ÖÐËÍÂÎßÐÞÏ ÒÓÇÑÃÓÂÊÑÄÂÕÇÎÇÏ àÐÇÓÅËË Ä ÉËÄÑÌ ÍÎÇÕÍÇ,
ÑÐÂ ËÏÇÇÕ Ä ÔÄÑÈÏ ÔÑÔÕÂÄÇ ÆÄÂ ÄÓÂÜÂáÜËØÔâ ÏÑÕÑÓÂ.
£ ÓÇÉËÏÇ ÔËÐÕÇÊÂ ¡´² F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÂ ÓÂÃÑÕÂÇÕ ÍÂÍ
ÐÂÐÑÓÂÊÏÇÓÐÞÌ àÎÇÍÕÓÑÏÑÕÑÓ, ÒÓËÄÑÆËÏÞÌ Ä ÆÇÌÔÕÄËÇ
ÊÂ ÔÚÈÕ ÓÂÊÐÑÔÕË àÎÇÍÕÓÑØËÏËÚÇÔÍËØ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÄ ËÑÐÑÄ
ÄÑÆÑÓÑÆÂ �DmH��, ÅÇÐÇÓËÓÖÇÏÑÌ ÐÂ ÏÇÏÃÓÂÐÇ, Ä ÍÑÕÑÓÖá
ÄÔÕÓÑÇÐ àÕÑÕ ×ÇÓÏÇÐÕ. ¿ÎÇÍÕÓËÚÇÔÍËÌ ÕÑÍ, ÒÓÑÕÇÍÂáÜËÌ
ÚÇÓÇÊ ÃÇÎÍÑÄÞÌ ÍÑÏÒÎÇÍÔ F0 (ÏÇÏÃÓÂÐÐÞÌ ×ÓÂÅÏÇÐÕ
F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ), ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÕ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÑÇ ÄÓÂÜÇ-
ÐËÇ ÓÑÕÑÓÂ àÕÑÅÑ àÎÇÍÕÓÑÏÑÕÑÓÂ, ÚÕÑ, Ä ÔÄÑá ÑÚÇÓÇÆß,
ÄÞÊÞÄÂÇÕ ÒÇÓËÑÆËÚÇÔÍËÇ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËÑÐÐÞÇ ËÊÏÇÐÇÐËâ Ä
ÃÇÎÍÑÄÑÏ ÍÑÏÒÎÇÍÔÇ F1, ÍÑÕÑÓÞÌ ÐÇÒÑÔÓÇÆÔÕÄÇÐÐÑ ÍÂÕÂ-
ÎËÊËÓÖÇÕ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ ¡´². F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÂ ÔÒÑÔÑÃÐÂ
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²ËÔ. 1. ³ÕÓÖÍÕÖÓÐÞÇ ×ÑÓÏÖÎÞ ÏÑÎÇÍÖÎ ÂÆÇÐÑÊËÐÕÓË×ÑÔ×ÑÓÐÑÌ
ÍËÔÎÑÕÞ (¡´²) Ë ÂÆÇÐÑÊËÐÆË×ÑÔ×ÑÓÐÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ (ADP).
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ÐÇ ÕÑÎßÍÑ ÔËÐÕÇÊËÓÑÄÂÕß, ÐÑ Ë ÓÂÔÜÇÒÎâÕß ÏÑÎÇÍÖÎÞ
¡´². £ àÕÑÏ ÔÎÖÚÂÇ "ØËÏËÚÇÔÍÂâ" àÐÇÓÅËâ, ÊÂÒÂÔÈÐÐÂâ Ä
ÏÑÎÇÍÖÎÂØ ¡´², ËÔÒÑÎßÊÖÇÕÔâ ÆÎâ ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ,
ÐÂØÑÆâÜÇÅÑÔâ ÄÐÖÕÓË ÃÇÎÍÑÄÑÅÑ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ F1. ®ÇØÂÐÑ-
ØËÏËÚÇÔÍËÌ ÏÑÕÑÓ F1 ÒÓËÄÑÆËÕ Ä ÆÇÌÔÕÄËÇ ÓÑÕÑÓ ÔÙÇ-
ÒÎÇÐÐÑÅÑ Ô ÐËÏ ÄÕÑÓÑÅÑ ÏÑÕÑÓÂ ì F0, ÄÞÒÑÎÐâáÜÇÅÑ
ÓÑÎß "ÒÓÑÕÑÐÐÑÌ ÒÑÏÒÞ", ÅÇÐÇÓËÓÖáÜÇÌ DmH� . ²ÑÕÑÓÞ
ÑÃÑËØ ÏÑÕÑÓÑÄ (àÎÇÍÕÓÑÏÑÕÑÓÂ F0, ÓÂÃÑÕÂáÜÇÅÑ ÊÂ ÔÚÈÕ
àÐÇÓÅËË DmH� , Ë ÏÇØÂÐÑ-ØËÏËÚÇÔÍÑÅÑ ÏÑÕÑÓÂ F1, ÓÂÃÑ-
ÕÂáÜÇÅÑ ÊÂ ÔÚÈÕ àÐÇÓÅËË¡´²), ÍÑÐÔÕÓÖÍÕËÄÐÑ ÔÑÇÆËÐÇÐÞ
ÆÓÖÅ Ô ÆÓÖÅÑÏ. ªÏÇáÕÔâ ÒÓâÏÞÇ ÆÑÍÂÊÂÕÇÎßÔÕÄÂ ÕÑÅÑ,
ÚÕÑ ÄÑ ÄÓÇÏâ ÓÂÃÑÕÞ F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ ÑÃÂ ÏÑÕÑÓÂ
ÄÓÂÜÂáÕÔâ (ÔÏ. ÓÂÊÆÇÎ 4).

£ ÐÂÔÕÑâÜÇÇ ÄÓÇÏâ ØÑÓÑÛÑ ËÊÖÚÇÐÞ ÃËÑØËÏËÚÇÔÍËÇ,
ÏÇØÂÐËÚÇÔÍËÇ Ë ÍËÐÇÏÂÕËÚÇÔÍËÇ ÔÄÑÌÔÕÄÂ F0F1-¡´¶-
ÔËÐÕÂÊ ÓÂÊÎËÚÐÑÅÑ ÒÓÑËÔØÑÉÆÇÐËâ. ¯ÂÖÚÐÂâ ÎËÕÇÓÂ-
ÕÖÓÂ, ÒÑÔÄâÜÈÐÐÂâ ÓÂÊÎËÚÐÞÏ ÂÔÒÇÍÕÂÏ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÑÌ
ÑÓÅÂÐËÊÂÙËË Ë ÏÇØÂÐËÊÏÂÏ ×ÖÐÍÙËÑÐËÓÑÄÂÐËâ àÕÑÅÑ
ÖÐËÍÂÎßÐÑÅÑ ÏÂÍÓÑÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÅÑ ÏÑÕÑÓÂ, ÄÇÔßÏÂ ÑÃ-
ÛËÓÐÂ (ÔÏ., ÐÂÒÓËÏÇÓ, ÑÃÊÑÓÐÞÇ ÔÕÂÕßË [31, 32, 36 ë 45]).
¸ÇÎß ÐÂÔÕÑâÜÇÅÑ ÑÃÊÑÓÂ ì ÒÓÑÂÐÂÎËÊËÓÑÄÂÕß ×ËÊËÍÑ-
ØËÏËÚÇÔÍËÇ ÏÇØÂÐËÊÏÞ ÓÂÃÑÕÞ F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ, Â
ÕÂÍÉÇ ÓÂÔÔÏÑÕÓÇÕß ÕÇÑÓÇÕËÚÇÔÍËÇ ÏÑÆÇÎË, ÑÒËÔÞÄÂá-
ÜËÇ ÓÂÃÑÕÖ àÕÑÌ ÑÆÐÑÌ ËÊ ÔÂÏÞØ ÄÂÉÐÞØ Ë ÐÇÑÃÞÚÐÞØ
ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞØ ÏÂÛËÐ ÉËÄÑÅÑ ÑÓÅÂÐËÊÏÂ. ³ÕÂÕßâ ÂÆÓÇ-
ÔÑÄÂÐÂ ÛËÓÑÍÑÏÖ ÍÓÖÅÖ ÚËÕÂÕÇÎÇÌ ì ×ËÊËÍÑÄ Ë ÃËÑ×Ë-
ÊËÍÑÄ, ÍÑÕÑÓÞÇ ËÐÕÇÓÇÔÖáÕÔâ ÄÑÒÓÑÔÂÏË ÓÂÃÑÕÞ ÏÑÎÇ-
ÍÖÎâÓÐÞØ ÏÂÛËÐ Ë "ÐÂÐÑÃËÑÏÑÕÑÓÑÄ". °ÃÊÑÓ ÔÕÓÖÍÕÖ-
ÓËÓÑÄÂÐ ÒÑ ÐÇÔÍÑÎßÍËÏ ÖÓÑÄÐâÏ ÆÇÕÂÎËÊÂÙËË ÏÂÕÇÓËÂÎÂ
Ô ÙÇÎßá ÔÆÇÎÂÕß ÇÅÑ ÆÑÔÕÖÒÐÞÏ Ë, ÒÑ ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕË,
ËÐÕÇÓÇÔÐÞÏ ÃÑÎÇÇ ÛËÓÑÍÑÏÖ ÍÓÖÅÖ ÚËÕÂÕÇÎÇÌ. ³ÕÂÕßâ
ÔÑÔÕÑËÕ ËÊ ÒâÕË ÓÂÊÆÇÎÑÄ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÔÑÆÇÓÉÂÕ ÍÂÍ ÑÃÜËÇ
ÔÄÇÆÇÐËâ, ÐÇÑÃØÑÆËÏÞÇ ÆÎâ ÒÑÐËÏÂÐËâ ×ËÊËÚÇÔÍËØ ÏÇØÂ-
ÐËÊÏÑÄ ÓÂÃÑÕÞ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞØ ÏÑÕÑÓÑÄ (ÓÂÊÆÇÎÞ 1 Ë 2),
ÕÂÍ Ë ÔÒÇÙËÂÎßÐÞÇ, ÒÑÔÄâÜÈÐÐÞÇ ÐÑÄÇÌÛËÏ ÆÑÔÕËÉÇ-
ÐËâÏ Ä ÆÂÐÐÑÌ ÑÃÎÂÔÕË (ÓÂÊÆÇÎÞ 3 Ë 4). ²ÂÊÆÇÎ 5
ÒÑÔÄâÜÈÐ ÏÂÕÇÏÂÕËÚÇÔÍÑÏÖ ÏÑÆÇÎËÓÑÄÂÐËá ÄÓÂÜÂá-
ÜËØÔâ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞØ ÏÑÕÑÓÑÄ.

2. ¡´¶ ì ÑÔÐÑÄÐÂâ àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍÂâ "ÄÂÎáÕÂ"
ÉËÄÑÌ ÍÎÇÕÍË

£ÔÕÓÑÇÐÐÞÇ Ä ÏÇÏÃÓÂÐÞ ÏËÕÑØÑÐÆÓËÌ, ØÎÑÓÑÒÎÂÔÕÑÄ
(ÔÒÇÙËÂÎËÊËÓÑÄÂÐÐÞÇ àÐÇÓÅÑÒÓÇÑÃÓÂÊÖáÜËÇ ÑÓÅÂÐÇÎÎÞ
ÉËÄÑÕÐÞØ Ë ÓÂÔÕËÕÇÎßÐÞØ ÍÎÇÕÑÍ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ) Ë
ÃÂÍÕÇÓËÌ F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÐÞÇ ÍÑÏÒÎÇÍÔÞ ÍÂÕÂÎËÊË-
ÓÖáÕ ÔËÐÕÇÊ ÏÑÎÇÍÖÎ ÂÆÇÐÑÊËÐÕÓË×ÑÔ×ÑÓÐÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ
ì ¡´¶ (¡´²) ËÊ ÂÆÇÐÑÊËÐÆË×ÑÔ×ÑÓÐÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ ì
¡¥¶ (ADP) Ë ÐÇÑÓÅÂÐËÚÇÔÍÑÅÑ ×ÑÔ×ÂÕÂ (Pi) (ÔÏ. ÓËÔ. 1).
¬ÂÍ ÃÞÎÑ ÔÍÂÊÂÐÑ ÄÞÛÇ, ÏÑÎÇÍÖÎÂ ¡´² âÄÎâÇÕÔâ ÑÔÐÑÄ-
ÐÑÌ àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍÑÌ "ÄÂÎáÕÑÌ" ÉËÄÑÌ ÍÎÇÕÍË. ±ÑÆÂÄÎâá-
ÜÇÇ ÃÑÎßÛËÐÔÕÄÑ àÐÇÓÅÑÈÏÍËØ ÃËÑÎÑÅËÚÇÔÍËØ ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ,
ÕÂÍËØ ÍÂÍ ÓÇÂÍÙËË ÃËÑÔËÐÕÇÊÂ, ÒÇÓÇÐÑÔ ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÏÑÎÇ-
ÍÖÎ ÚÇÓÇÊ ÃËÑÎÑÅËÚÇÔÍËÇ ÏÇÏÃÓÂÐÞ, ÏÞÛÇÚÐÑÇ ÔÑÍÓÂÜÇ-
ÐËÇ Ë ÆÓ., ÔÑÒÓâÉÇÐÑ Ô àÐÇÓÅÑÆÑÐÑÓÐÑÌ ÓÇÂÍÙËÇÌ ÅËÆÓÑ-
ÎËÊÂ ¡´², Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÍÑÕÑÓÑÌ ÑÃÓÂÊÖÇÕÔâ ¡DP Ë
ÐÇÑÓÅÂÐËÚÇÔÍËÌ ×ÑÔ×ÂÕ (ÓËÔ. 2).

²ÇÂÍÙËâ ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´² �ATP�H2O! ADP� Pi�
ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂÇÕÔâ ÄÞÆÇÎÇÐËÇÏ àÐÇÓÅËË, ÍÑÕÑÓÂâ ÏÑÉÇÕ
ÃÞÕß ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐÂ ÆÎâ ÔÑÄÇÓÛÇÐËâ ÒÑÎÇÊÐÑÌ ÓÂÃÑÕÞ.
µÏÇÐßÛÇÐËÇ ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ àÐÇÓÅËË ÔËÔÕÇÏÞ, ÔÄâÊÂÐÐÑÇ Ô
ÅËÆÓÑÎËÊÑÏ ¡´² Ä ÄÑÆÐÑÏ ÓÂÔÕÄÑÓÇ Ä ÕÂÍ ÐÂÊÞÄÂÇÏÞØ
"ÔÕÂÐÆÂÓÕÐÞØ" ÖÔÎÑÄËâØ (ÒÓË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâØ ÓÇÂÅÇÐÕÑÄ,
ÓÂÄÐÞØ 1 ®, ÒÓË Ó¯ 7,0 Ë ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÇ 25 �C), ÓÂÄÐÑ

DG 0
ATP � ÿ7;3 ÍÍÂÎ ÏÑÎßÿ1 (30,5 Í¥É ÏÑÎßÿ1) [47 ë 50].

"³ÕÂÐÆÂÓÕÐÂâ" àÐÕÂÎßÒËâ ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´², ØÂÓÂÍÕÇÓË-
ÊÖáÜÂâ ÕÇÒÎÑÄÑÌ à××ÇÍÕ ÓÇÂÍÙËË, ÓÂÄÐÂ DH 0

ATP �
� ÿ5 ÍÍÂÎ ÏÑÎßÿ1 [50]. ¦ÔÎË ÅËÆÓÑÎËÊ ¡´² ÒÓÑËÔØÑÆËÕ Ä
ÄÑÆÐÑÏ ÓÂÔÕÄÑÓÇ, ÕÑ ÄÞÆÇÎâáÜÂâÔâ ÒÓË àÕÑÏ àÐÇÓÅËâ
ÓÂÔÔÇËÄÂÇÕÔâ Ä ÕÇÒÎÑ. £ ÃËÑÎÑÅËÚÇÔÍËØ ÔËÔÕÇÏÂØ ÃoÂ ÎßÛÂâ
ÚÂÔÕß àÐÇÓÅËË, ÄÞÆÇÎâáÜÇÌÔâ ÒÓË ÅËÆÓÑÎËÊÇ ¡´², ÐÇ
ÕÇÓâÇÕÔâ ÃÇÔÒÑÎÇÊÐÑ, ÒÓÇÑÃÓÂÊÖâÔß Ä ÕÇÒÎÑ, Â ËÔÒÑÎß-
ÊÖÇÕÔâ ÆÎâ ÔÑÄÇÓÛÇÐËâ ÒÑÎÇÊÐÑÌ ÓÂÃÑÕÞ (ÔÏ. ÓËÔ. 2).

²ÇÂÍÙËË ÅËÆÓÑÎËÊÂ Ë ÔËÐÕÇÊÂ ¡´² ÑÃÓÂÕËÏÞ
�ATP�H2O>ADP� Pi�. £ ÍÎÇÕÍÇ àÕË ÓÇÂÍÙËË ÍÂÕÂÎË-
ÊËÓÖáÕÔâ ×ÇÓÏÇÐÕÂÏË (ÃËÑÍÂÕÂÎËÊÂÕÑÓÂÏË), ÐÂÊÞÄÂÇ-
ÏÞÏË, ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ, ¡´¶ÂÊÂÏË Ë ¡´¶-ÔËÐÕÂÊÂÏË.
¡´¶ÂÊÞ ì àÕÑ ×ÇÓÏÇÐÕÞ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂáÕ
ÓÂÃÑÕÖ ÏÞÛÇÚÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ, ÓÇÂÍÙËË ÃËÑÔËÐÕÇÊÂ, ÒÇÓÇÐÑÔ
ËÑÐÑÄ ÚÇÓÇÊ ÃËÑÎÑÅËÚÇÔÍËÇ ÏÇÏÃÓÂÐÞ Ë ÆÓÖÅËÇ àÐÇÓÅÑÈÏ-
ÍËÇ ÒÓÑÙÇÔÔÞ Ä ÉËÄÑÌ ÍÎÇÕÍÇ ÊÂ ÔÚÈÕ àÐÇÓÅËË ÅËÆÓÑÎËÊÂ
¡´². ¯ÂÓâÆÖ Ô àÐÇÓÅÑÆÑÐÑÓÐÞÏË ÓÇÂÍÙËâÏË ÅËÆÓÑÎËÊÂ
¡´² Ä ÍÎÇÕÍÇ ÒÓÑËÔØÑÆâÕ ÒÓÑÙÇÔÔÞ ÓÇÅÇÐÇÓÂÙËË ¡´²,
ÍÑÕÑÓÞÇ ÍÑÏÒÇÐÔËÓÖáÕ ÒÑÕÓÇÃÎÇÐËÇ ¡´² Ä ØÑÆÇ ÓÂÊÎËÚ-
ÐÞØ àÐÇÓÅÑÈÏÍËØ ÃËÑØËÏËÚÇÔÍËØ ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ (ÔÏ. ÓËÔ. 2).
³ËÐÕÇÊ ¡´² ËÊ ADP Ë Pi ÑÔÖÜÇÔÕÄÎâÇÕÔâ ¡´¶-ÔËÐÕÂ-
ÊÂÏË Ë ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÊÂ ÔÚÈÕ àÐÇÓÅËË ÄÐÇÛÐËØ ËÔÕÑÚÐËÍÑÄ
(ÔÄÇÕìÖ×ÑÕÑÔËÐÕÇÊËÓÖáÜËØ ÑÓÅÂÐËÊÏÑÄ, ÑÓÅÂÐËÚÇÔÍËÇ
ÔÑÇÆËÐÇÐËâ ì Ä ÍÎÇÕÍÂØ ÃÂÍÕÇÓËÌ Ë ÉËÄÑÕÐÞØ). ¡´¶-
ÔËÐÕÂÊÐÞÇ ÍÑÏÒÎÇÍÔÞ ÕËÒÂ F0F1, ÍÑÕÑÓÞÏ ÒÑÔÄâÜÇÐÂ
ÐÂÛÂ ÔÕÂÕßâ, Ä ÊÂÄËÔËÏÑÔÕË ÑÕ ÖÔÎÑÄËÌ ÏÑÅÖÕ ÍÂÕÂÎËÊË-
ÓÑÄÂÕß ÑÃÇ ÓÇÂÍÙËË ì ÔËÐÕÇÊ Ë ÅËÆÓÑÎËÊ ¡´².

®ÑÎÇÍÖÎÂ ¡´² ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâÇÕ ÔÑÃÑÌ ÕÓË×ÑÔ×ÑÓÐÞÌ
à×ËÓ ÂÆÇÐÑÊËÐÂ ì ÒÓÑËÊÄÑÆÐÑÅÑ ÂÆÇÐËÐÂ Ë ÓËÃÑÊÞ (ÔÏ.
ÓËÔ. 1). ¯ÇÔÏÑÕÓâ ÐÂ ÕÑ ÚÕÑ ÓÂÔÜÇÒÎÇÐËÇ ×ÑÔ×ÑÓÐÑà×ËÓ-
ÐÑÌ ÔÄâÊË Ä ÏÑÎÇÍÖÎÇ ¡´², ÒÓËÄÑÆâÜÇÇ Í ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËá
¡DP Ë ×ÑÔ×ÑÓÐÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ �Pi�, âÄÎâÇÕÔâ àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍË
ÄÞÅÑÆÐÞÏ ÒÓÑÙÇÔÔÑÏ, ÃÇÊ ÖÚÂÔÕËâ ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ àÕÂ ÓÇÂÍ-
ÙËâ ÒÓÑÕÇÍÂÇÕ ÚÓÇÊÄÞÚÂÌÐÑ ÏÇÆÎÇÐÐÑ (ÐÂÒÓËÏÇÓ, Ä
ÄÑÆÐÑÏ ÓÂÔÕÄÑÓÇ ÏÑÎÇÍÖÎÂ ¡´² ÔÑØÓÂÐâÇÕ ÔÄÑá ÔÕÓÖÍ-
ÕÖÓÖ Ä ÕÇÚÇÐËÇ ÏÐÑÅËØ ÏÇÔâÙÇÄ). ¿ÕÑ ÔÄâÊÂÐÑ Ô ÕÇÏ, ÚÕÑ
ÆÎâ ÓÂÊÓÞÄÂ ÍÑÄÂÎÇÐÕÐÑÌ ÔÄâÊË ÏÇÉÆÖ ÂÕÑÏÂÏË ×ÑÔ×ÑÓÂ
Ë ÍËÔÎÑÓÑÆÂ Ä ÏÑÎÇÍÖÎÇ ¡´² ÐÖÉÐÑ ÔÑÄÇÓÛËÕß ÓÂÃÑÕÖ ÒÑ
ÒÓÇÑÆÑÎÇÐËá ÔÓÂÄÐËÕÇÎßÐÑ ÄÞÔÑÍÑÅÑ àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍÑÅÑ
ÃÂÓßÇÓÂ. £ ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË ×ÇÓÏÇÐÕÑÄ, ÔÒÑÔÑÃÐÞØ ÍÂÕÂÎËÊË-
ÓÑÄÂÕß ÅËÆÓÑÎËÊ ¡´², àÕÂ ÓÇÂÍÙËâ ÒÓÑÕÇÍÂÇÕ ÔÖÜÇÔÕ-
ÄÇÐÐÑ ÃÞÔÕÓÇÇ. ·ÂÓÂÍÕÇÓÐÞÇ ÄÓÇÏÇÐÂ ÑÃÑÓÑÕÂ ¡´¶ÂÊ
ÓÂÊÎËÚÐÑÅÑ ÒÓÑËÔØÑÉÆÇÐËâ ÔÑÔÕÂÄÎâáÕ � 10ÿ4ÿ10ÿ2 Ô.

³ËÐÕÇÊ ¡´² ì àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍË ÐÇÄÞÅÑÆÐÞÌ ÒÓÑÙÇÔÔ.
°ÆÐÂ ËÊ ÅÎÂÄÐÞØ ÒÓËÚËÐ àÕÑÅÑ ÔÑÔÕÑËÕ Ä ÕÑÏ, ÚÕÑ Ä
ÄÑÆÐÞØ ÓÂÔÕÄÑÓÂØ ×ÑÔ×ÂÕÐÞÇ ÅÓÖÒÒÞ ÏÑÎÇÍÖÎ ADP Ë Pi

ÐÇÔÖÕ ÑÕÓËÙÂÕÇÎßÐÞÇ ÊÂÓâÆÞ, Ë ÒÑàÕÑÏÖ ÆÎâ ËØ ÔÃÎËÉÇ-
ÐËâ, ÍÑÕÑÓÑÇ ÐÇÑÃØÑÆËÏÑ ÆÎâ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ÍÑÄÂÎÇÐÕÐÑÌ
×ÑÔ×ÑÓÐÑà×ËÓÐÑÌ ÔÄâÊË Ä ÏÑÎÇÍÖÎÇ ¡´², ÕÓÇÃÖÇÕÔâ
ÒÓÇÑÆÑÎÇÕß ÄÞÔÑÍËÌ àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍËÌ ÃÂÓßÇÓ. £ ÍÎÇÕÍÇ

ATP

ADP+Pi

¡´¶ÂÊÂ

¿ÐÇÓÅËâ
� ³ÑÎÐÇÚÐÞÌ ÔÄÇÕ (×ÑÕÑÔËÐÕÇÊ)
� °ÓÅÂÐËÚÇÔÍËÇ ÔÑÇÆËÐÇÐËâ
(ÒÓÑÆÖÍÕÞ ÒËÕÂÐËâ)

²ÂÃÑÕÂ
� ¢ËÑÔËÐÕÇÊ
� ´ÓÂÐÔÒÑÓÕ ÄÇÜÇÔÕÄ Ë ËÑÐÑÄ
�®ÇØÂÐËÚÇÔÍÂâ ÓÂÃÑÕÂ

¡´¶-ÔËÐÕÂÊÂ

²ËÔ. 2. ³ØÇÏÂ, ËÎÎáÔÕÓËÓÖáÜÂâ ÓÑÎß ÏÑÎÇÍÖÎÞ ¡´² Ä ÔÑÒÓâÉÇÐËË
àÐÇÓÅÑÆÑÐÑÓÐÞØ Ë àÐÇÓÅÑÂÍÙÇÒÕÑÓÐÞØ ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ Ä ÍÎÇÕÍÇ.
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ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ ÒÑÆÂÄÎâáÜÇÅÑ ÃÑÎßÛËÐÔÕÄÂ ÏÑÎÇÍÖÎ ¡´²
ËÊ ADP Ë Pi ÍÂÕÂÎËÊËÓÖÇÕÔâ ÔÒÇÙËÂÎßÐÞÏË ÃÇÎÍÑÄÞÏË
ÍÑÏÒÎÇÍÔÂÏË (¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ), ÍÑÕÑÓÞÇ ÄÔÕÓÑÇÐÞ Ä àÐÇÓ-
ÅÑÒÓÇÑÃÓÂÊÖáÜËÇ ÏÇÏÃÓÂÐÞ. £ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÂØ
¡´¶-ÔËÐÕÂÊ ÔÑÊÆÂáÕÔâ ÖÔÎÑÄËâ, ÃÎÂÅÑÒÓËâÕÐÞÇ ÆÎâ
ÔËÐÕÇÊÂ ¡´² (ÔÏ. ÓÂÊÆÇÎ 3).

¥Îâ ÓÂÃÑÕÞ×ÇÓÏÇÐÕÂ, ÍÂÕÂÎËÊËÓÖáÜÇÅÑ ÔËÐÕÇÊ ¡´²,
ÐÇÑÃØÑÆËÏÂ àÐÇÓÅËâ ÄÐÇÛÐÇÅÑ ËÔÕÑÚÐËÍÂ (ÔÏ. ÓËÔ. 2).
µ ×ÑÕÑÔËÐÕÇÊËÓÖáÜËØ ÑÓÅÂÐËÊÏÑÄ ÕÂÍËÏ ËÔÕÑÚÐËÍÑÏ
àÐÇÓÅËË âÄÎâÇÕÔâ ÔÑÎÐÇÚÐÞÌ ÔÄÇÕ, Ä ÍÎÇÕÍÂØ ÉËÄÑÕÐÞØ Ë
ÃÂÍÕÇÓËÌ ì ÔÄÑÃÑÆÐÂâ àÐÇÓÅËâ, ÄÞÆÇÎâáÜÂâÔâ Ä ÓÇÊÖÎß-
ÕÂÕÇ ÃËÑÎÑÅËÚÇÔÍÑÅÑ ÑÍËÔÎÇÐËâ ÑÓÅÂÐËÚÇÔÍËØ ÔÑÇÆËÐÇÐËÌ
(ÔÏ. ÒÑÆÓÑÃÐÇÇ, ÐÂÒÓËÏÇÓ, [46 ë 49]). µ ÓÂÔÕÇÐËÌ ÑÃÓÂÊÑ-
ÄÂÐËÇ ¡´² ÔÄâÊÂÐÑ Ô ÓÂÃÑÕÑÌ ×ÑÕÑÔËÐÕÇÕËÚÇÔÍÑÌ ÙÇÒË
ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ Ä ØÎÑÓÑÒÎÂÔÕÂØ (ÓËÔ. 3Â). µ ÉËÄÑÕ-
ÐÞØ ÒÑÆÂÄÎâáÜÇÇ ÃÑÎßÛËÐÔÕÄÑ ÏÑÎÇÍÖÎ ¡´² ÑÃÓÂ-
ÊÖÇÕÔâ Ä ÏËÕÑØÑÐÆÓËâØ ì "àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍËØ ×ÂÃÓËÍÂØ"
ÉËÄÑÕÐÑÌ ÍÎÇÕÍË (ÓËÔ. 3Ã), ÍÑÕÑÓÞÇ ËÔÒÑÎßÊÖáÕ àÐÇÓ-
ÅËá, ÄÞÆÇÎâáÜÖáÔâ ÒÓË ÑÍËÔÎÇÐËË ("ÔÅÑÓÂÐËË") ÑÓÅÂ-
ÐËÚÇÔÍËØ ÔÑÇÆËÐÇÐËÌ (ÖÅÎÇÄÑÆÞ, ÉËÓÞ, ÃÇÎÍË) Ä ÓÇÊÖÎß-
ÕÂÕÇ ÕÂÍ ÐÂÊÞÄÂÇÏÑÅÑ ÍÎÇÕÑÚÐÑÅÑ ÆÞØÂÐËâ. £ ÑÔÐÑÄÇ
àÕÑÅÑ ÒÓÑÙÇÔÔÂ ÎÇÉËÕ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÇ ÑÍËÔÎÇÐËÇ ÑÓÅÂ-
ÐËÚÇÔÍËØ ÔÑÇÆËÐÇÐËÌ ÆÑ ³°2. ¿ÕË ÒÓÑÙÇÔÔÞ ÔÑÒÓâÉÇÐÞ
Ô ÒÇÓÇÐÑÔÑÏ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ ÍÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÏÖ ÍËÔÎÑÓÑÆÖ (°2)
ÒÑ ÔÎÑÉÐÑÌ ÙÇÒË àÎÇÍÕÓÑÐÐÑÅÑ ÕÓÂÐÔÒÑÓÕÂ, ÓÂÔÒÑÎÑ-
ÉÇÐÐÑÌ Ä ÏÇÏÃÓÂÐÂØ ÏËÕÑØÑÐÆÓËË, Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÚÇÅÑ
ÒÑÅÎÑÜÂÇÕÔâ °2 (ÍÎÇÕÑÚÐÑÇ ÆÞØÂÐËÇ). ±ÓÑÙÇÔÔÞ àÎÇÍÕ-
ÓÑÐÐÑÅÑ ÕÓÂÐÔÒÑÓÕÂ, ÒÓÑËÔØÑÆâÜËÇ ÐÂ ÄÐÖÕÓÇÐÐÇÌ ÏÇÏ-

ÃÓÂÐÇ ÏËÕÑØÑÐÆÓËË, ÔÑÒÓâÉÇÐÞ Ô ÕÓÂÐÔÏÇÏÃÓÂÐÐÞÏ
ÒÇÓÇÐÑÔÑÏ ÒÓÑÕÑÐÑÄ. £ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÅÇÐÇÓËÓÖÇÕÔâ ÕÓÂÐÔ-
ÏÇÏÃÓÂÐÐÂâ ÓÂÊÐÑÔÕß àÎÇÍÕÓÑØËÏËÚÇÔÍËØ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÄ
ËÑÐÑÄ ÄÑÆÑÓÑÆÂ �DmH��, ÔÎÖÉÂÜÂâ ËÔÕÑÚÐËÍÑÏ àÐÇÓÅËË
ÆÎâ ÓÂÃÑÕÞ ¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ. £ ØÎÑÓÑÒÎÂÔÕÂØ DmH� ÄÑÊÐË-
ÍÂÇÕ ÐÂ ÏÇÏÃÓÂÐÇ ÕËÎÂÍÑËÆÑÄ ì ÊÂÏÍÐÖÕÞØ ÒÖÊÞÓßÍÑÄ,
ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÐÞØ ÄÐÖÕÓË ØÎÑÓÑÒÎÂÔÕÂ (ÓËÔ. 3Â), ÍÑÕÑÓÞÇ
ÔÑÆÇÓÉÂÕ ×ÑÕÑÔËÐÕÇÕËÚÇÔÍÖá ÙÇÒß ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ.
²ÂÃÑÕÂ ×ÑÕÑÔËÐÕÇÕËÚÇÔÍÑÌ ÙÇÒË ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÎÇÍÕÓÑÐÑÄ,
ÅÇÐÇÓËÓÖáÜÇÌ DmH� , ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÕÔâ ÊÂ ÔÚÈÕ àÐÇÓÅËË
ÔÑÎÐÇÚÐÑÅÑ ÔÄÇÕÂ.

´ÓÂÐÔÏÇÏÃÓÂÐÐÂâ ÓÂÊÐÑÔÕß àÎÇÍÕÓÑØËÏËÚÇÔÍËØ ÒÑ-
ÕÇÐÙËÂÎÑÄ ËÑÐÑÄ ÄÑÆÑÓÑÆÂ �DmH��, ÑÃÓÂÊÖáÜÂâÔâ ÐÂ
ÏÇÏÃÓÂÐÇ (ÐÂÊÞÄÂÇÏÑÌ ÚÂÔÕÑ "ÔÑÒÓâÅÂáÜÇÌ" ÏÇÏÃÓÂ-
ÐÑÌ), Ä ÍÑÕÑÓÖá ÄÔÕÓÑÇÐÞ ¡´¶-ÔËÐÕÂÊÐÞÇ ÍÑÏÒÎÇÍÔÞ
(ÓËÔ. 3Ä), âÄÎâÇÕÔâ "ÒÓÑÕÑÐ-ÆÄËÉÖÜÇÌ ÔËÎÑÌ", ÒÓËÄÑÆâ-
ÜÇÌ Ä ÆÇÌÔÕÄËÇ ¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ. £ÇÎËÚËÐÂ DmH� ÓÂÄÐÂ:

DmH� � FDj� RT ln
�H��i
�H��o

; �1�

ÅÆÇ Dj � �ji ÿ jo� ì ÕÓÂÐÔÏÇÏÃÓÂÐÐÂâ ÓÂÊÐÑÔÕß àÎÇÍÕ-
ÓËÚÇÔÍËØ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÄ, �H��i Ë �H��o ì ÂÍÕËÄÐÑÔÕË
(ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË) ËÑÐÑÄ ÄÑÆÑÓÑÆÂ ÒÑ ÑÃÇ ÔÕÑÓÑÐÞ ÔÑÒÓâ-
ÅÂáÜÇÌ ÏÇÏÃÓÂÐÞ, Rì ÖÐËÄÇÓÔÂÎßÐÂâ ÅÂÊÑÄÂâ ÒÑÔÕÑâÐ-
ÐÂâ, Tì ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÂ [¬], Fì ÒÑÔÕÑâÐÐÂâ ¶ÂÓÂÆÇâ.

£ àÐÇÓÅÑÒÓÇÑÃÓÂÊÖáÜËØ ÑÓÅÂÐÇÎÎÂØ ÍÎÇÕÑÍ ÉËÄÑÕ-
ÐÞØ Ë ÓÂÔÕÇÐËÌ (ÏËÕÑØÑÐÆÓËË, ØÎÑÓÑÒÎÂÔÕÞ) Ë Ä ÍÎÇÕÍÂØ
ÃÂÍÕÇÓËÌ "ÒÓÑÕÑÐÐÞÌ ÒÑÕÇÐÙËÂÎ" DmH� ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ 160 ë
220 Ï£ (11,6 ë 19,3 Í¥É®ÿ1). ¢oÂ ÎßÛÂâ ÚÂÔÕß àÕÑÌ àÐÇÓÅËË
ËÔÒÑÎßÊÖÇÕÔâ ÆÎâ ÔËÐÕÇÊÂ ¡´² ËÊ ¡DP Ë Pi.

ªÊ ×ÑÓÏÖÎÞ (1) ÄËÆÐÑ, ÚÕÑ ÄÇÎËÚËÐÂ DmH� , ÍÑÕÑÓÖá
ÚÂÔÕÑ ÐÂÊÞÄÂáÕ "ÒÓÑÕÑÐÐÞÏ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÏ", ÔÍÎÂÆÞ-
ÄÂÇÕÔâ ËÊ ÆÄÖØ ÔÑÔÕÂÄÎâáÜËØ: Â) àÎÇÍÕÓËÚÇÔÍÑÌ Dj �
� ji ÿ jo Ë Ã) ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËÑÐÐÑÌ, ÍÑÕÑÓÂâ ÑÃÖÔÎÑÄÎÇÐÂ
ÓÂÊÐÑÔÕßá ÂÍÕËÄÐÑÔÕÇÌ (ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËÌ) ËÑÐÑÄ ÄÑÆÑÓÑÆÂ.
¬ÑÐÙÇÐÕÓÂÙËÑÐÐÖá ÔÑÔÕÂÄÎâáÜÖá ÑÃÞÚÐÑ ÄÞÓÂÉÂáÕ
ÚÇÓÇÊ ÕÓÂÐÔÏÇÏÃÓÂÐÐÖá ÓÂÊÐÑÔÕß Ó¯, DpH�pHoÿpHi�
� lg ��H��i=�H��o�. ©ÐÂÚÇÐËÇ DmH� , ÄÞÓÂÉÇÐÐÑÇ Ä àÎÇÍ-
ÕÓËÚÇÔÍËØ ÇÆËÐËÙÂØ [£], ÒÓË T � 298 ¬ ÏÑÉÐÑ ÊÂÒËÔÂÕß Ä
ÄËÆÇ

DmH� � Dj� 0;06DpH �B� : �2�

ªÊÄÇÔÕÐÑ, ÚÕÑ ÑÃÇ ÔÑÔÕÂÄÎâáÜËÇDmH� (àÎÇÍÕÓËÚÇÔÍÂâ
Ë ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËÑÐÐÂâ) ÔÒÑÔÑÃÐÞ ÒÓËÄÑÆËÕß Ä ÆÇÌÔÕÄËÇ
ÒÓÑÕÑÐÐÞÇ ¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ [51]. £ ÏËÕÑØÑÐÆÓËâØ ÑÔÐÑÄ-
ÐÑÌ ÄÍÎÂÆ Ä ÄÇÎËÚËÐÖ DmH� ÄÐÑÔËÕ ÓÂÊÐÑÔÕß àÎÇÍÕÓËÚÇ-
ÔÍËØ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÄ Dj. ¿ÕÑ ÔÄâÊÂÐÑ Ô ÕÇÏ, ÚÕÑ ÄÐÖÕÓÇÐÐââ
ÏÇÏÃÓÂÐÂ ÏËÕÑØÑÐÆÓËË, Ä ÍÑÕÑÓÖá ÄÔÕÓÑÇÐÞ ¡´¶-
ÔËÐÕÂÊÐÞÇ ÍÑÏÒÎÇÍÔÞ, âÄÎâÇÕÔâ ØÑÓÑÛËÏ ÆËàÎÇÍÕÓË-
ÍÑÏ. ®ËÕÑØÑÐÆÓËÂÎßÐÂâ ÏÇÏÃÓÂÐÂ ÔÎÂÃÑ ÒÓÑÐËÙÂÇÏÂ
ÆÎâ ËÑÐÑÄ Ë ÒÑÕÑÏÖ ØÑÓÑÛÑ ÆÇÓÉËÕ ÕÓÂÐÔÏÇÏÃÓÂÐÐÖá
ÓÂÊÐÑÔÕß àÎÇÍÕÓËÚÇÔÍËØ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÄ Dj. ±ÓË àÕÑÏ
ÓÂÊÐÑÔÕß Ó¯ ÔÓÂÄÐËÕÇÎßÐÑ ÏÂÎÂ. ¿ÕÑ ÑÃÖÔÎÑÄÎÇÐÑ
ËÑÐÑÑÃÏÇÐÐÞÏË ÒÓÑÙÇÔÔÂÏË, Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÍÑÕÑÓÞØ ÒÓÑ-
ÕÑÐÞ, ÒÇÓÇÐÑÔËÏÞÇ ÚÇÓÇÊ ÄÐÖÕÓÇÐÐáá ÏËÕÑØÑÐÆÓËÂÎß-
ÐÖá ÏÇÏÃÓÂÐÖ, ÔÄâÊÞÄÂáÕÔâ Ô ÃÇÎÍÂÏË Ë ÆÓÖÅËÏË
ÏÑÎÇÍÖÎÂÏË, ÄÞÕÇÔÐââ ËÊ ÐËØ Ä ÏÇÉÏÇÏÃÓÂÐÐÑÇ ÒÓÑ-
ÔÕÓÂÐÔÕÄÑ ÆÓÖÅËÇ ËÑÐÞ (ÐÂÒÓËÏÇÓ, K�). ±ÓË àÕÑÏ ÄÔÎÇÆ-
ÔÕÄËÇ àÎÇÍÕÓÑÐÇÌÕÓÂÎßÐÑÔÕË ËÑÐÑÑÃÏÇÐÐÞØ ÓÇÂÍÙËÌ
(ÊÂÏÇÐÂ ÑÆÐÑÅÑ ÒÑÎÑÉËÕÇÎßÐÑÅÑ ËÑÐÂ ÐÂ ÆÓÖÅÑÌ) ÔÑØÓÂ-
ÐâÇÕÔâ ÕÓÂÐÔÏÇÏÃÓÂÐÐÂâ ÓÂÊÐÑÔÕß ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÄ
(Dj � 180 ë 200 Ï£) [46 ë 48].
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²ËÔ. 3. ³ØÇÏÂ ÔÕÓÑÇÐËâ ØÎÑÓÑÒÎÂÔÕÂ (Â) Ë ÏËÕÑØÑÐÆÓËË (Ã) ì
àÐÇÓÅÑÒÓÇÑÃÓÂÊÖáÜËØ ÑÓÅÂÐÇÎÎ ÓÂÔÕËÕÇÎßÐÑÌ Ë ÉËÄÑÕÐÑÌ ÍÎÇÕÑÍ.
´ÈÏÐÞÇ ÖÚÂÔÕÍË ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÕ ÑÃÎÂÔÕâÏ Ô ÒÑÄÞÛÇÐÐÞÏ ÒÓÑÕÑÐÐÞÏ
ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÏ ("ÍËÔÎÑÕÐÞÇ ÓÇÊÇÓÄÖÂÓÞ"); Ä ØÎÑÓÑÒÎÂÔÕÂØ àÕÑ ÄÐÖÕÓË-
ÕËÎÂÍÑËÆÐÑÇ ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÑ, Ä ÏËÕÑØÑÐÆÓËâØ àÕÑ ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÑ ÏÇÉ-
ÆÖ ÄÐÖÕÓÇÐÐÇÌ Ë ÄÐÇÛÐÇÌ ÏÇÏÃÓÂÐÑÌ. ³ÄÇÕÎÞÇ ÖÚÂÔÕÍË ì ÑÃÎÂÔÕË Ô
ÒÑÐËÉÇÐÐÞÏ ÒÓÑÕÑÐÐÞÏ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÏ ("ÜÇÎÑÚÐÞÇ ÓÇÊÇÓÄÖÂÓÞ"); Ä
ØÎÑÓÑÒÎÂÔÕÂØ àÕÑ ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÑ ÔÕÓÑÏÞ, Ä ÏËÕÑØÑÐÆÓËâØ àÕÑ ÒÓÑ-
ÔÕÓÂÐÔÕÄÑ, ÐÂÊÞÄÂÇÏÑÇ ÏÂÕÓËÍÔÑÏ. £ÐËÊÖ ÐÂ ÔØÇÏÂØ Ä Ë Å ÒÑÍÂÊÂÐÑ
ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËÇ Ä ÔÑÒÓâÅÂáÜÇÌ ÏÇÏÃÓÂÐÇ ÒÓÑÕÑÐÐÑÌ ¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ,
ÓÂÃÑÕÂáÜÇÌ Ä ÓÇÉËÏÇ ÔËÐÕÇÊÂ (Ä) ËÎË ÅËÆÓÑÎËÊÂ (Å) ¡´¶.
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µ ÓÂÔÕÇÐËÌ ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ ÑÃÓÂÕÐÂâ ÔËÕÖÂÙËâ. ´ÓÂÐÔ-
ÏÇÏÃÓÂÐÐÂâ ÓÂÊÐÑÔÕß àÎÇÍÕÓËÚÇÔÍËØ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÄ Dj
ÛÖÐÕËÓÖÇÕÔâ ËÊ-ÊÂ ÔÓÂÄÐËÕÇÎßÐÑ ÄÞÔÑÍÑÌ ÒÓÑÄÑÆËÏÑÔÕË
ÏÇÏÃÓÂÐ ÕËÎÂÍÑËÆÑÄ ÆÎâ ËÑÐÑÄ Mg2�, K�, Na� Ë Clÿ,
ÒÓËÔÖÕÔÕÄÖáÜËØ Ä ÓÂÔÕËÕÇÎßÐÑÌ ÍÎÇÕÍÇ. £ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ
àÕÑÅÑ ÔÕÂÙËÑÐÂÓÐÂâ ÓÂÊÐÑÔÕß àÎÇÍÕÓËÚÇÔÍËØ ÒÑÕÇÐÙËÂ-
ÎÑÄ ÑÃÞÚÐÑ ÐÇÄÇÎËÍÂ (Dj < 10ÿ20 Ï£), ÐÑ ÊÂ ÔÚÈÕ
ÒÑÔÕÑâÐÐÑÅÑ ÕÓÂÐÔÏÇÏÃÓÂÐÐÑÅÑ ÒÑÕÑÍÂ ÒÓÑÕÑÐÑÄ Ä ÓÇ-
ÊÖÎßÕÂÕÇ ÓÂÃÑÕÞ àÎÇÍÕÓÑÐÐÑ-ÕÓÂÐÔÒÑÓÕÐÑÌ ÙÇÒË ÏÑÉÇÕ
ÒÑÆÆÇÓÉËÄÂÕßÔâ ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ ÄÞÔÑÍÂâ ÕÓÂÐÔÏÇÏÃÓÂÐÐÂâ
ÓÂÊÐÑÔÕß Ó¯ (DpH � 1;5ÿ2;5 [51 ë 54]).

3. ³ÕÓÖÍÕÖÓÐÑ-×ÖÐÍÙËÑÐÂÎßÐÂâ ÑÓÅÂÐËÊÂÙËâ
ÒÓÑÕÑÐÐÞØ ¡´¶-ÔËÐÕÂÊ

£ ÒÑÔÎÇÆÐËÇ ÆÄÂ-ÕÓË ÆÇÔâÕËÎÇÕËâ ÃÞÎË ÄÞâÔÐÇÐÞ ÔÕÓÑÇ-
ÐËÇ Ë ÑÔÐÑÄÐÞÇ ÒÓËÐÙËÒÞ ×ÖÐÍÙËÑÐËÓÑÄÂÐËâ ÒÓÑÕÑÐ-
ÐÞØ ¡´¶-ÔËÐÕÂÊ ÕËÒÂ F0F1. ©Â ÓÇÛÂáÜËÌ ÄÍÎÂÆ Ä
ÓÂÔÛË×ÓÑÄÍÖ ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÑÌ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÃÇÎÍÑÄÑÅÑ
ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ F1, ÄØÑÆâÜÇÅÑ Ä ÔÑÔÕÂÄ àÕÑÌ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÌ
ÏÂÛËÐÞ, ÂÐÅÎËÌÔÍËÌ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎß ¥. µÑÍÇÓ Ä 1997 Å.
ÃÞÎ ÖÆÑÔÕÑÇÐ ¯ÑÃÇÎÇÄÔÍÑÌ ÒÓÇÏËË ÒÑ ØËÏËË. ³ÄÑá
ÚÂÔÕß ÒÓÇÏËË ÑÐ ÓÂÊÆÇÎËÎ Ô ÂÏÇÓËÍÂÐÔÍËÏ ÃËÑØËÏËÍÑÏ
±. ¢ÑÌÇÓÑÏ, ÍÑÕÑÓÞÌ ÄÐÈÔ ÓÇÛÂáÜËÌ ÄÍÎÂÆ Ä ÄÞâÔÐÇ-
ÐËÇ ÏÇØÂÐËÊÏÂ ÔËÐÕÇÊÂ ¡´². ¯ËÉÇ ÏÞ ÍÓÂÕÍÑ ÓÂÔÔÏÑÕ-
ÓËÏ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÇ Ë ×ÖÐÍÙËÑÐÂÎßÐÞÇ ÔÄÑÌÔÕÄÂ ¡´¶-
ÔËÐÕÂÊÞ.

3.1. CÕÓÑÇÐËÇ ÒÓÑÕÑÐÐÑÌ ¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ
¯Â ÓËÔÖÐÍÇ 4 ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐÂ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÂâ ÔØÇÏÂ ¡´¶-
ÔËÐÕÂÊÞ ÕËÒÂ F0F1, ÄÔÕÓÑÇÐÐÑÌ Ä àÐÇÓÅÑÒÓÇÑÃÓÂÊÖá-
ÜÖá ÏÇÏÃÓÂÐÖ. ·ÂÓÂÍÕÇÓÐÂâ ÕÑÎÜËÐÂ ÏÇÏÃÓÂÐÞ,
ÔÑÔÕÑâÜÇÌ ËÊ ÏÑÎÇÍÖÎ ÎËÒËÆÑÄ (ÉËÓÑÒÑÆÑÃÐÞÇ ÏÑÎÇ-
ÍÖÎÞ, ÔÑÔÕÂÄÎâáÜËÇ ÑÔÐÑÄÖ ÃËÑÎÑÅËÚÇÔÍËØ ÏÇÏÃÓÂÐ),
ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ 5 ÐÏ. ®ÂÍÓÑÏÑÎÇÍÖÎâÓÞÌ ÍÑÏÒÎÇÍÔ F0F1-
¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ ÔÑÔÕÑËÕ ËÊ ÕÓÈØ ÏÑÓ×ÑÎÑÅËÚÇÔÍË ÄÞÆÇÎÇÐ-
ÐÞØ ×ÓÂÅÏÇÐÕÑÄ: ÆÄÖØ ÔÓÂÄÐËÕÇÎßÐÑ ÍÓÖÒÐÞØ ÃÇÎÍÑÄÞØ
ÍÑÏÒÎÇÍÔÑÄ F1 Ë F0 ì ÑÆËÐ ËÊ ÐËØ (F1) àÍÔÒÑÐËÓÑÄÂÐ Ä
ÄÑÆÐÖá ×ÂÊÖ, ÆÓÖÅÑÌ ÄÔÕÓÑÇÐ Ä ÏÇÏÃÓÂÐÖ (F0) ì Ë
"ÐÑÉÍË", Ô ÒÑÏÑÜßá ÍÑÕÑÓÑÌ àÕË ÆÄÂ ×ÓÂÅÏÇÐÕÂ ÔÑÇÆË-
ÐÇÐÞ ÆÓÖÅ Ô ÆÓÖÅÑÏ. £ ÓÂÐÐËØ ÓÂÃÑÕÂØ, ÒÑÔÄâÜÈÐÐÞØ
ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËá ¡´¶-ÔËÐÕÂÊ, ÃÇÎÍÑÄÞÇ ÍÑÏÒÎÇÍÔÞ F1 Ë F0

ÒÑÎÖÚËÎË ÐÂÊÄÂÐËÇ "×ÂÍÕÑÓÑÄ ÔÑÒÓâÉÇÐËâ" F1 Ë F0 [46 ë
49]. ®ÇÏÃÓÂÐÐÂâ ÚÂÔÕß àÕÑÅÑ ×ÇÓÏÇÐÕÐÑÅÑ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ
(F0) ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâÇÕ ÔÑÃÑÌ ÅËÆÓÑ×ÑÃÐÞÌ (ÐÇÓÂÔÕÄÑÓËÏÞÌ
Ä ÄÑÆÇ) ÃÇÎÍÑÄÞÌ ÍÑÏÒÎÇÍÔ. £ÕÑÓÑÌ ÍÓÖÒÐÞÌ ×ÓÂÅÏÇÐÕ
ì "×ÂÍÕÑÓ ÔÑÒÓâÉÇÐËâ" F1 ì ÊÂÏÇÕÐÑ ÄÞÔÕÖÒÂÇÕ ËÊ
ÏÇÏÃÓÂÐÞ Ä ÄËÆÇ Ô×ÇÓËÚÇÔÍÑÅÑ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ. £ ØÎÑÓÑ-
ÒÎÂÔÕÂØ F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÂ ÄÔÕÓÑÇÐÂ Ä ÏÇÏÃÓÂÐÞ ÕËÎÂ-
ÍÑËÆÑÄ (ÐÂ ÓËÔ. 3Â ÑÐË ÔØÇÏÂÕËÚÇÔÍË ËÊÑÃÓÂÉÇÐÞ Ä ÄËÆÇ
ÊÂÏÍÐÖÕÞØ ÒÓÑÆÑÎÅÑÄÂÕÞØ ÒÖÊÞÓßÍÑÄ), ÒÓË àÕÑÏ ×ÂÍÕÑÓ
ÔÑÒÓâÉÇÐËâ F1 ÑÓËÇÐÕËÓÑÄÂÐ ÄÑ ÄÐÇÛÐáá ÔÕÑÓÑÐÖ,
ÐÂÊÞÄÂÇÏÖá ÔÕÓÑÏÑÌ. £ ÏËÕÑØÑÐÆÓËâØ F0F1-¡´¶-ÔËÐ-
ÕÂÊÂ ÄÔÕÓÑÇÐÂ ÄÑ ÄÐÖÕÓÇÐÐáá ÏÇÏÃÓÂÐÖ, ÒÓË àÕÑÏ
ÍÑÏÒÎÇÍÔ F1 ÑÃÓÂÜÈÐ Ä ÔÕÑÓÑÐÖ ÏÂÕÓËÍÔÂ (ÄÐÖÕÓÇÐÐââ
ÚÂÔÕß ÏËÕÑØÑÐÆÓËË).

µ ÓÂÔÕÇÐËÌ Ë ÃÂÍÕÇÓËÌ ÃÇÎÍÑÄÞÌ ÍÑÏÒÎÇÍÔ F1 ÔÑÔÕÑËÕ
ËÊ ÆÇÄâÕË ÃÇÎÍÑÄÞØ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ �a3b3gde�. £ ÐÈÏ ÐÂØÑ-
ÆâÕÔâ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÇ ÙÇÐÕÓÞ, Ä ÍÑÕÑÓÞØ ÐÇÒÑÔÓÇÆÔÕ-
ÄÇÐÐÑ ÒÓÑËÔØÑÆâÕ ÓÇÂÍÙËË ÔËÐÕÇÊÂ Ë ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´².
ªÊÑÎËÓÑÄÂÐÐÞÌ (ÑÕÆÇÎÈÐÐÞÌ ÑÕ ÏÇÏÃÓÂÐÞ) ÍÑÏÒÎÇÍÔ
F1 âÄÎâÇÕÔâ ÂÆÇÐÑÊËÐÕÓË×ÑÔ×ÂÕÂÊÑÌ (¡´¶ÂÊÑÌ), Õ.Ç.
×ÇÓÏÇÐÕÑÏ, ÍÂÕÂÎËÊËÓÖáÜËÏ ÅËÆÓÑÎËÊ ¡´². £ÔÕÓÑÇÐ-
ÐÞÌ Ä ÏÇÏÃÓÂÐÖ "×ÂÍÕÑÓ ÔÑÒÓâÉÇÐËâ" F0 (ÃÇÎÍÑÄÞÌ
ÍÑÏÒÎÇÍÔ ab2cn) ÔÑÆÇÓÉËÕ ÒÓÑÕÑÐ-ÒÓÑÄÑÆâÜËÌ ÍÂÐÂÎ:
àÕÑÕ ÍÑÏÒÎÇÍÔ ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÕ ÔÑÒÓâÉÇÐËÇ ÏÇÉÆÖ àÐÇÓÅÑ-
ÆÑÐÑÓÐÞÏË ÒÓÑÙÇÔÔÂÏË ÒÇÓÇÐÑÔÂ ÒÓÑÕÑÐÑÄ ÚÇÓÇÊ ÏÇÏ-
ÃÓÂÐÖ Ë àÐÇÓÅÑÂÍÙÇÒÕÑÓÐÞÏË ÓÇÂÍÙËâÏË ÔËÐÕÇÊÂ ¡´²,
ÒÓÑËÔØÑÆâÜËÏË ÐÇÒÑÔÓÇÆÔÕÄÇÐÐÑ Ä ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕ-
ÓÂØ F1. ¢ÇÎÍÑÄÞÇ ÍÑÏÒÎÇÍÔÞ F1 Ë F0 Ö ÃÂÍÕÇÓËÌ,
ÙËÂÐÑÃÂÍÕÇÓËÌ Ë ØÎÑÓÑÒÎÂÔÕÑÄ ÄÞÔÛËØ ÓÂÔÕÇÐËÌ ËÏÇáÕ
ÑÆËÐÂÍÑÄÞÌ ÔÑÔÕÂÄ ÃÇÎÍÑÄÞØ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ, a3b3gde Ë
ab2cn, ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ. F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÂ ÏËÕÑØÑÐÆÓËÌ
ÔÑÆÇÓÉËÕ ÆÑÒÑÎÐËÕÇÎßÐÑ ÇÜÈ ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÏËÐÑÓÐÞØ ÃÇÎ-
ÍÑÄÞØ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ [47, 48].

²ÂÃÑÕÂ ¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ Ä ÓÇÉËÏÇ ÔËÐÕÇÊÂ ¡´² ÔÑÒÓâ-
ÉÇÐÂ Ô ÒÇÓÇÐÑÔÑÏ ÚÇÓÇÊ ÐÇÈ ÒÓÑÕÑÐÑÄ, ÒÖÕß ÍÑÕÑÓÞØ
ÒÓÑÎÇÅÂÇÕ ÚÇÓÇÊ F0 Ë ÐÂÒÓÂÄÎÇÐ Ä ÔÕÑÓÑÐÖ F1 (ÓËÔ. 3Ä). £
ÓÇÉËÏÇ ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´² ÒÓÑÕÑÐÞ ÒÇÓÇÐÑÔâÕÔâ ÚÇÓÇÊ
ÍÑÏÒÎÇÍÔ F0 Ä ÑÃÓÂÕÐÑÏ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËË (ÓËÔ. 3Å). £ àÕÑÏ
ÔÎÖÚÂÇ ×ÇÓÏÇÐÕ ÓÂÃÑÕÂÇÕ ÍÂÍ ÒÓÑÕÑÐÐÂâ ÒÑÏÒÂ ("ÏÑÕÑÓ-
ÅÇÐÇÓÂÕÑÓ"), ÅÇÐÇÓËÓÖáÜÂâ DmH� ÊÂ ÔÚÈÕ àÐÇÓÅËË ÏÑÎÇ-
ÍÖÎ ¡´².

3.1.1. ¢ÇÎÍÑÄÞÌ ÍÑÏÒÎÇÍÔ F1. ³ÑÔÕÂÄ Ë ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÑÇ
ÔÕÓÑÇÐËÇ ÃÇÎÍÑÄÑÅÑ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ F1 ØÑÓÑÛÑ ËÊÖÚÇÐÞ.
¥ÇÕÂÎË ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÑÅÑ ÔÕÓÑÇÐËâ ¡´¶-ÔËÐÕÂÊ ÓÂÊ-
ÎËÚÐÑÅÑ ÒÓÑËÔØÑÉÆÇÐËâ ÃÞÎË ÖÔÕÂÐÑÄÎÇÐÞ ÏÇÕÑÆÑÏ
ÓÇÐÕÅÇÐÑÔÕÓÖÍÕÖÓÐÑÅÑ ÂÐÂÎËÊÂ. ±ÇÓÄÂâ ÂÕÑÏÐÂâ ÔÕÓÖÍ-
ÕÖÓÂ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ F1 ËÊ ÏËÕÑØÑÐÆÓËÌ ÔÇÓÆÙÂ ÃÞÍÂ (F1-
¡´¶ÂÊÂ) Ô ÓÂÊÓÇÛÇÐËÇÏ 2,8 A

�
ÃÞÎÂ ÒÑÎÖÚÇÐÂ ¥. µÑÍÇ-

ÓÑÏ Ô ÔÑÕÓÖÆÐËÍÂÏË Ä 1994 Å. [55]. £ÒÑÔÎÇÆÔÕÄËË ÃÞÎË
ÑÒÖÃÎËÍÑÄÂÐÞ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ F1-¡´¶ÂÊ ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÅÑ Ë
ÓÂÔÕËÕÇÎßÐÑÅÑ ÒÓÑËÔØÑÉÆÇÐËâ [56, 57].

¬ÂÉÆÂâ ËÊ ËÊÖÚÇÐÐÞØ F1-¡´¶ÂÊ ÐÂÒÑÏËÐÂÇÕ ÛÂÓÑ-
ÑÃÓÂÊÐÖá ÅÎÑÃÖÎÖ ÆËÂÏÇÕÓÑÏ � 10 ÐÏ, ÑÃÓÂÊÑÄÂÐÐÖá
ÕÓÇÏâ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂÏË a Ë ÕÓÇÏâ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂÏË b,
ÑÃÓÂÊÖáÜËÏË ÅÇÍÔÂÏÇÓ a3b3 ì ÂÐÔÂÏÃÎß, ÔÑÔÕÑâÜËÌ ËÊ
ÛÇÔÕË ÃÇÎÍÑÄÞØ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ. ³ÖÃÝÇÆËÐËÙÞ a Ë b ÅÑÏÑÎÑ-
ÅËÚÐÞ, ÑÐË ÔÑÔÕÑâÕ ËÊ ÒÑÎËÒÇÒÕËÆÐÞØ ÙÇÒÇÌ, ÍÑÕÑÓÞÇ,
ÐÇÔÏÑÕÓâ ÐÂ ÐÇÍÑÕÑÓÞÇ ÓÂÊÎËÚËâ, ËÏÇáÕ ÔØÑÆÐÞÇ ÔÑÔÕÂÄ
Ë ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕË ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ. °ÕÏÇÕËÏ, ÚÕÑ ÄÔÇ
ÕÓË ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ b ÅÇÍÔÂÏÇÓÂ a3b3 ËÏÇáÕ ÑÆËÐÂÍÑÄÞÌ
ØËÏËÚÇÔÍËÌ ÔÑÔÕÂÄ, ÐÑ ÒÓË àÕÑÏ ÊÂÏÇÕÐÑ ÓÂÊÎËÚÂáÕÔâ ÒÑ
ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËË. ´Ñ ÉÇ ÔÂÏÑÇ ÑÕÐÑÔËÕÔâ Í ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂÏ a.
£ ÙÇÐÕÓÂÎßÐÑÌ ÒÑÎÑÔÕË a3b3 ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÂ ÒÓÑÕâÉÈÐÐÂâ Ë

a
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c
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c
c c c c c

a

b b
b2

cn

d

e
eg

g

b

b

a

a a

a a
ATP

ATP

ATP

ADP+Pi

ADP+Pi

ADP+Pi

H+

H+

F0

F1

nH+

nH+

®ÇÏÃÓÂÐÂ

Â Ã

²ËÔ. 4. (Â) ³ØÇÏÂ ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÑÅÑ ÔÕÓÑÇÐËâ F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ.
³ÄÇÕÎÞÏË ËÊÑÃÓÂÉÇÐÞ ÃÇÎÍÑÄÞÇ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ, ÑÃÓÂÊÖáÜËÇ "ÔÕÂ-
ÕÑÓ", ÕÈÏÐÞÏ ËÊÑÃÓÂÉÈÐ "ÓÑÕÑÓ", ÄÓÂÜÇÐËÇ ÍÑÕÑÓÑÅÑ ÔÑÒÓâÉÇÐÑ Ô
ÒÇÓÇÐÑÔÑÏ ËÑÐÑÄ ÄÑÆÑÓÑÆÂ ËÊ "ÍËÔÎÑÕÐÑÅÑ ÓÇÊÇÓÄÖÂÓÂ" (ÐËÉÐââ
ÚÂÔÕß ÓËÔÖÐÍÂ) Ä "ÜÇÎÑÚÐÑÌ ÓÇÊÇÓÄÖÂÓ" (ÄÇÓØÐââ ÚÂÔÕß ÓËÔÖÐÍÂ).
(Ã) ²ÇÍÑÐÔÕÓÖÍÙËâ ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÑÅÑ ÔÕÓÑÇÐËâ F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ
ÐÂ ÑÔÐÑÄÂÐËË ÆÂÐÐÞØ ÓÇÐÕÅÇÐÑÔÕÓÖÍÕÖÓÐÑÅÑ ÂÐÂÎËÊÂ [55, 56, 59].
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ÔÎÇÅÍÂ ËÊÑÅÐÖÕÂâ ÃÇÎÍÑÄÂâ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂ g, ÍÑÕÑÓÂâ ÊÂ-
ÏÇÕÐÑ ÄÞÔÕÖÒÂÇÕ ËÊ ÛÂÓÑÑÃÓÂÊÐÑÅÑ ÅÇÍÔÂÏÇÓÂ a3b3
(ÓËÔ. 4Â). ¯Â ÓËÔÖÐÍÇ 4Ã ÒÑÍÂÊÂÐÂ ÏÑÆÇÎß ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐ-
ÐÑÅÑ ÔÕÓÑÇÐËâ F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ, ÓÇÍÑÐÔÕÓÖËÓÑÄÂÐÐÂâ
ÐÂ ÑÔÐÑÄÂÐËË ÆÂÐÐÞØ ÓÇÐÕÅÇÐÑÔÕÓÖÍÕÖÓÐÑÅÑ ÂÐÂÎËÊÂ [55].
¯Â àÕÑÏ ÓËÔÖÐÍÇ ÓÂÊÐÞÇ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ ×ÇÓÏÇÐÕÂ ËÏÇáÕ
ÓÂÊÐÞÇ ÑÕÕÇÐÍË.

¢ÇÎÍÑÄÞÌ ÂÐÔÂÏÃÎß a3b3 ËÏÇÇÕ ÄËÆ ÔÎÇÅÍÂ ÒÓËÒÎáÔ-
ÐÖÕÑÅÑ ÛÂÓÂ ÄÞÔÑÕÑÌ 8 ÐÏ Ë ÛËÓËÐÑÌ 10 ÐÏ. £ ÙÇÐÕÓÇ
àÕÑÅÑ ÛÂÓÂ ËÏÇÇÕÔâ ÒÑÎÑÔÕß, ÄÐÖÕÓß ÍÑÕÑÓÑÌ ÒÑÅÓÖÉÇÐÂ
ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂ g, ÐÂÒÑÏËÐÂáÜÂâ ÔÎÇÅÍÂ ËÊÑÅÐÖÕÞÌ ÒÓÑ-
ÆÑÎÅÑÄÂÕÞÌ ÔÕÇÓÉÇÐß ÆÎËÐÑÌ ÑÍÑÎÑ 9 ÐÏ. ¹ÂÔÕß ÔÖÃÝÇÆË-
ÐËÙÞ g ÄÞÔÕÖÒÂÇÕ ËÊ ÅÇÍÔÂÏÇÓÂ a3b3 ÐÂ 3 ÐÏ Ä ÔÕÑÓÑÐÖ
ÏÇÏÃÓÂÐÐÑÅÑ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ F0. ³ àÕËÏ ×ÓÂÅÏÇÐÕÑÏ ÔÖÃÝ-
ÇÆËÐËÙÞ g ÔÄâÊÂÐÂ ÔÓÂÄÐËÕÇÎßÐÑ ÐÇÃÑÎßÛÂâ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂ
e, ÍÑÕÑÓÂâ ÄÞÒÑÎÐâÇÕ ÓÇÅÖÎâÕÑÓÐÖá ÓÑÎß Ä ÓÂÃÑÕÇ
×ÇÓÏÇÐÕÂ. ³ÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g Ë e ÒÑÆÄËÉÐÞ, ÑÐË ÄØÑÆâÕ Ä
ÔÑÔÕÂÄ "ÓÑÕÑÓÂ", ÍÑÕÑÓÞÌ ÏÑÉÇÕ ÄÓÂÜÂÕßÔâ ÑÕÐÑÔË-
ÕÇÎßÐÑ "ÔÕÂÕÑÓÂ" (ÅÇÍÔÂÏÇÓ a3b3). ³ÖÃÝÇÆËÐËÙÂ d ÓÂÔÒÑ-
ÎÑÉÇÐÂ ÐÂ ÄÐÇÛÐÇÌ ÔÕÑÓÑÐÇ F1. °ÐÂ ÄÞÒÑÎÐâÇÕ ÔÕÓÖÍÕÖÓ-
ÐÖá ÓÑÎß ì Ô ÐÇÌ ÔÄâÊÂÐÞ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ b, ÄÞÔÕÖÒÂáÜËÇ
ËÊ ÏÇÏÃÓÂÐÐÑÌ ÚÂÔÕË ÃÇÎÍÑÄÑÅÑ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ F0. ³ÑÔÕÑâ-
ÜËÌ ËÊ ÔÇÏË ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ ÃÇÎÍÑÄÞÌ ÍÑÏÒÎÇÍÔ a3b3g
ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâÇÕ ÔÑÃÑÌ ÕÖ ÏËÐËÏÂÎßÐÖá ÔÕÓÖÍÕÖÓÖ, ÍÑÕÑ-
ÓÂâ ÔÒÑÔÑÃÐÂ ÍÂÕÂÎËÊËÓÑÄÂÕß ÅËÆÓÑÎËÊ ¡´². ¢ÇÎÍÑÄÞÌ
ÍÑÏÒÎÇÍÔ a3b3 ÔÑÆÇÓÉËÕ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÇ ÙÇÐÕÓÞ ×ÇÓ-
ÏÇÐÕÂ, Ä ÍÑÕÑÓÞØ ÒÓÑËÔØÑÆâÕ ÓÇÂÍÙËË ÔËÐÕÇÊÂ Ë ÅËÆÓÑ-
ÎËÊÂ ¡´².

3.1.2. ¢ÇÎÍÑÄÞÌ ÍÑÏÒÎÇÍÔ F0. ±ÑÅÓÖÉÈÐÐÞÌ Ä ÏÇÏÃÓÂÐÖ
ÅËÆÓÑ×ÑÃÐÞÌ (ÐÇÓÂÔÕÄÑÓËÏÞÌ Ä ÄÑÆÇ) ÃÇÎÍÑÄÞÌ ÍÑÏ-
ÒÎÇÍÔ F0 ÔÎÖÉËÕ ÑÔÐÑÄÂÐËÇÏ, Í ÍÑÕÑÓÑÏÖ ÒÓËÔÑÇÆËÐÈÐ
ÍÑÏÒÎÇÍÔ F1. £ ÇÅÑ ÔÑÔÕÂÄ ÄØÑÆâÕ: ÑÆÐÂ ÃÇÎÍÑÄÂâ ÔÖÃÝ-
ÇÆËÐËÙÂ ÕËÒÂ a, ÆÄÇ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ b, Â ÕÂÍÉÇ ÐÇÔÍÑÎßÍÑ
ËÆÇÐÕËÚÐÞØ ÍÑÒËÌ ÃÑÎÇÇ ÏÇÎÍÑÌ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ c (ÑÕ 9 ÆÑ
14). ¿ÍÔÒÑÐËÓÑÄÂÐÐÞÌ Ä ÄÑÆÐÖá ×ÂÊÖ ÍÑÏÒÎÇÍÔ F1 ÔÄâÊÂÐ
Ô ÍÑÏÒÎÇÍÔÑÏ F0 Ô ÒÑÏÑÜßá ÆÄÖØ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ b, ÄÞÔÕÖ-
ÒÂáÜËØ ËÊ ÏÇÏÃÓÂÐÞ Ä ÔÕÑÓÑÐÖ F1. ¿ÕË ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ
ÄÞÒÑÎÐâáÕ ÓÑÎß ÐÇÒÑÆÄËÉÐÞØ ÍÓÑÐÛÕÇÌÐÑÄ, ÔÑÇÆËÐâá-
ÜËØ F1 Ô F0. °ÆËÐ a-ÔÒËÓÂÎßÐÞÌ ÖÚÂÔÕÑÍ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ b
ÒÑÅÓÖÉÈÐ Ä ÏÇÏÃÓÂÐÖ, ÑÔÕÂÎßÐÂâ ÚÂÔÕß ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ b
ÄÞÔÕÖÒÂÇÕ ËÊ ÏÇÏÃÓÂÐÞ Ä ÔÕÑÓÑÐÖ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ F1 Ë
ÒÓËÍÓÇÒÎâÇÕÔâ Í ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÐÑÌ ÐÂ ÇÅÑ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË
ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÇ d (ÔÏ. ÓËÔ. 4). ¬ÓÑÏÇ àÕÑÅÑ, ÃÇÎÍÑÄÞÇ
ÍÑÏÒÎÇÍÔÞ F1 Ë F0 ÔÄâÊÂÐÞ ÆÓÖÅ Ô ÆÓÖÅÑÏ Ô ÒÑÏÑÜßá
ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g, ÍÑÕÑÓÂâ ÄÞÔÕÖÒÂÇÕ ËÊ ÅÇÍÔÂÏÇÓÂ a3b3 Ë
ÊÂÙÇÒÎâÇÕÔâ ÊÂ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÐÑÇ Ä ÏÇÏÃÓÂÐÇ ÍÑÎßÙÑ cn.

¬ÑÎßÙÑ cn ÑÃÓÂÊÑÄÂÐÑ ËÊ n ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ Ô, ÑÃÝÇÆËÐÈÐ-
ÐÞØ Ä ÇÆËÐÞÌ ÂÐÔÂÏÃÎß. ¬ÂÉÆÂâ ËÊ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ Ô, ÄØÑ-
ÆâÜËØ Ä ÍÑÏÒÎÇÍÔ cn, ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâÇÕ ÔÑÃÑÌ ÔÓÂÄÐËÕÇÎßÐÑ
ÐÇÃÑÎßÛÑÌ ÃÇÎÑÍ, ÔÑÔÕÑâÜËÌ ËÊ ÆÄÖØ ÅËÆÓÑ×ÑÃÐÞØ
a-ÔÒËÓÂÎÇÌ, ÔÑÇÆËÐÈÐÐÞØ ÆÓÖÅ Ô ÆÓÖÅÑÏ ÍÑÓÑÕÍÑÌ ÅËÆÓÑ-
×ËÎßÐÑÌ ÒÇÕÎÈÌ, ÑÓËÇÐÕËÓÑÄÂÐÐÑÌ Ä ÔÕÑÓÑÐÖ F1. µ ÓÂÔ-
ÕÇÐËÌ ÍÑÎßÙÑ cn ÔÑÔÕÑËÕ ËÊ n � 14 ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ Ô [58], Ö
ÏËÕÑØÑÐÆÓËÌ ÆÓÑÉÉÇÌ n � 10 [59]. ¬ ÍÑÎßÙÖ cn ÒÓËÏÞ-
ÍÂÇÕ ÅËÆÓÑ×ÑÃÐÂâ ÃÇÎÍÑÄÂâ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂ Â, ÍÑÕÑÓÂâ
ÕÂÍÉÇ ÒÑÅÓÖÉÇÐÂ Ä ÏÇÏÃÓÂÐÖ. ¦È ÒÑÎËÒÇÒÕËÆÐÂâ ÙÇÒß
ÑÃÓÂÊÖÇÕ ÛÇÔÕß a-ÔÒËÓÂÎßÐÞØ ÖÚÂÔÕÍÑÄ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÐÂ-
ÔÍÄÑÊß ÒÇÓÇÔÇÍÂáÕ ÏÇÏÃÓÂÐÖ. ©Â ÙÇÐÕÓÂÎßÐÖá ÚÂÔÕß
"ÃÂÓÂÃÂÐÂ" cn ÊÂÙÇÒÎÇÐÂ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂ g, ÄÞÔÕÖÒÂáÜÂâ
ËÊ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ F1.

3.1.3. ±ÓÑÕÑÐ-ÒÓÑÄÑÆâÜËÌ ÒÖÕß. ²ÂÃÑÕÂ F0F1-¡´¶-ÔËÐ-
ÕÂÊÞ ÔÄâÊÂÐÂ Ô ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÞÏ ÄÓÂÜÇÐËÇÏ ÇÈ "ÓÑÕÑÓÂ",

ÔÑÔÕÑâÜÇÅÑ ËÊ ÃÂÓÂÃÂÐÂ cn Ë ÔÑÇÆËÐÈÐÐÞØ Ô ÐËÏ ÔÖÃÝÇÆË-
ÐËÙ g Ë e (ÔÏ. ÓËÔ. 4). ®ÑÏÇÐÕ ÔËÎ, ÒÓËÄÑÆâÜËÌ Ä
ÆÄËÉÇÐËÇ ÓÑÕÑÓ, ÄÑÊÐËÍÂÇÕ ÊÂ ÔÚÈÕ ÒÑÕÑÍÂ ÒÓÑÕÑÐÑÄ
ÚÇÓÇÊ F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÖ. £ ÔÎÖÚÂÇ ØÎÑÓÑÒÎÂÔÕÑÄ ì àÕÑ
ÒÑÕÑÍ ÒÓÑÕÑÐÑÄ, ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÞÌ ÐÂÓÖÉÖ, ËÊ ÄÐÖÕÓËÕËÎÂ-
ÍÑËÆÐÑÅÑ ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÂ Ä ÔÕÓÑÏÖ. £ ÔÎÖÚÂÇ ÏËÕÑØÑÐÆÓËÌ
ì àÕÑ ÒÑÕÑÍ ËÑÐÑÄ ÄÑÆÑÓÑÆÂ, ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÞÌ ÄÐÖÕÓß, ËÊ
ÏÇÉÏÇÏÃÓÂÐÐÑÅÑ ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÂ Ä ÏËÕÑØÑÐÆÓËÂÎßÐÞÌ
ÏÂÕÓËÍÔ. ±ÓÑÕÑÐÐÞÌ ÍÂÐÂÎ, ÒÑ ÍÑÕÑÓÑÏÖ ËÑÐÞ ÄÑÆÑ-
ÓÑÆÂ ÒÇÓÇÐÑÔâÕÔâ ËÊ ÑÃÎÂÔÕË Ô ÄÞÔÑÍËÏ ÒÓÑÕÑÐÐÞÏ
ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÏ ("ÍËÔÎÑÕÐÞÌ ÓÇÊÇÓÄÖÂÓ") Ä ÑÃÎÂÔÕß Ô ÐËÊ-
ÍËÏ ÒÓÑÕÑÐÐÞÏ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÏ ("ÜÇÎÑÚÐÑÌ ÓÇÊÇÓÄÖÂÓ"),
ÔÄâÊÂÐ Ô ÃÇÎÍÑÄÞÏ ÍÑÏÒÎÇÍÔÑÏ F0. ¢ÎÑÍËÓÑÄÂÐËÇ àÕÑÅÑ
ÍÂÐÂÎÂ Ô ÒÑÏÑÜßá ËÐÅËÃËÕÑÓÑÄ ÒÑÆÂÄÎâÇÕ ÄÓÂÜÇÐËÇ
ÓÑÕÑÓÂ Ë ÔËÐÕÇÊ ¡´².

±ÓÑÕÑÐÞ ÒÇÓÇÐÑÔâÕÔâ ÚÇÓÇÊ F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÖ, ÒÓÑ-
ØÑÆâ ÚÇÓÇÊ F0 ÒÑ ÔÒÇÙËÂÎßÐÞÏ "ÍÂÐÂÎÂÏ", ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐ-
ÐÞÏ ÐÂ ÅÓÂÐËÙÇ ÏÇÉÆÖ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂÏË a Ë Ô. ±ÖÕß
ÒÇÓÇÐÑÔÂ ÒÓÑÕÑÐÑÄ ÄÍÎáÚÂÇÕ ÔÎÇÆÖáÜËÇ ×ÖÐÍÙËÑ-
ÐÂÎßÐÑ ÄÂÉÐÞÇ àÎÇÏÇÐÕÞ ÏÂÍÓÑÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÌ ÍÑÐÔÕÓÖÍ-
ÙËË (ÔÏ. ÓËÔ. 4):

1. ¬ÑÎßÙÑ cn. ¬ÂÉÆÂâ ËÊ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ Ô Ä ÔÄÑÇÌ ÙÇÐÕ-
ÓÂÎßÐÑÌ ÚÂÔÕË ÔÑÆÇÓÉËÕ ÒÓÑÕÑÐËÓÖÇÏÖá ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÖá
ÅÓÖÒÒÖ, ÍÑÕÑÓÂâ ÔÒÑÔÑÃÐÂ ÒÓËÔÑÇÆËÐâÕß ÒÓÑÕÑÐ, ÒÑ-
ÔÕÖÒÂáÜËÌ ËÊ ÍËÔÎÑÕÐÑÌ ÑÃÎÂÔÕË �RÿCOOÿ �H� !
! RÿCOOH�, Ë ÑÕÆÂÄÂÕß ÇÅÑ Ä ÜÇÎÑÚÐÖá ÑÃÎÂÔÕß
�RÿCOOH! RÿCOOÿ �H��.

2. ¥ÄÂ ÒÓÑÕÑÐÐÞØ ÍÂÐÂÎÂ, ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÐÞØ Ä ÏÇÏ-
ÃÓÂÐÐÑÌ ÚÂÔÕË F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ. °ÆËÐ ËÊ ÐËØ ÐÂØÑ-
ÆËÕÔâ ÃÎËÉÇ Í ÔÕÑÓÑÐÇ ÏÇÏÃÓÂÐÞ, ÑÃÓÂÜÈÐÐÑÌ Ä ÑÃ-
ÎÂÔÕß Ô ÒÑÄÞÛÇÐÐÑÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËÇÌ ËÑÐÑÄ ÄÑÆÑÓÑÆÂ
("ÍËÔÎÑÕÐÞÌ ÓÇÊÇÓÄÖÂÓ"). ¿ÕÑÕ ÍÂÐÂÎ ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÕ
ÒÑÔÕÖÒÎÇÐËÇ ÒÓÑÕÑÐÑÄ Í ÍÑÐÕÂÍÕËÓÖáÜÇÌ Ô ÐËÏ ÆÇÒÓÑ-
ÕÑÐËÓÑÄÂÐÐÑÌ ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÑÌ ÅÓÖÒÒÇ c-ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ
�RÿCOOÿ �H� ! RÿCOOH�. ¥ÓÖÅÑÌ ÍÂÐÂÎ, ÑÃÓÂÜÈÐ-
ÐÞÌ Ä ÒÓÑÕËÄÑÒÑÎÑÉÐÖá ÔÕÑÓÑÐÖ ÏÇÏÃÓÂÐÞ, ÑÃÇÔÒÇÚË-
ÄÂÇÕ ÆËÔÔÑÙËÂÙËá ÒÓÑÕÑÐÑÄ Ä ÑÃÎÂÔÕß Ô ÒÑÐËÉÇÐÐÑÌ
ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËÇÌ ËÑÐÑÄ ÄÑÆÑÓÑÆÂ ("ÜÇÎÑÚÐÑÌ ÓÇÊÇÓÄÖÂÓ").
¿ÕË ÍÂÐÂÎÞ ÐÇ ÔÄâÊÂÐÞ ÆÓÖÅ Ô ÆÓÖÅÑÏ ÐÇÒÑÔÓÇÆÔÕÄÇÐÐÑ,
ÒÑÔÍÑÎßÍÖ ÑÐË ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÞ ÐÇÔÑÑÔÐÑ.

¤ÎÂÄÐÖá ÓÑÎß Ä ÓÂÃÑÕÇ ÒÓÑÕÑÐÐÞØ ÍÂÐÂÎÑÄ F0F1-
¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ ËÅÓÂáÕ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÇ ÑÔÕÂÕÍË ÔÖÃÝÇÆË-
ÐËÙ a Ë Ô, ÔÑÆÇÓÉÂÜËÇ ÒÓÑÕÑÐËÓÖÇÏÞÇ ÅÓÖÒÒÞ, ÍÑÕÑÓÞÇ
ÔÒÑÔÑÃÐÞ ÖÆÇÓÉËÄÂÕß ÒÓÑÕÑÐÞ Ë ÒÇÓÇÆÂÄÂÕß ËØ ÆÓÖÅ
ÆÓÖÅÖ. ´ÂÍËÇ ÅÓÖÒÒÞ ÔÑÆÇÓÉÂÕÔâ Ä ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ
ÑÔÕÂÕÍÂØ ÂÔÒÂÓÂÅËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ (Asp), ÂÓÅËÐËÐÂ (Arg),
ÅËÔÕËÆËÐÂ (His) Ë ÅÎáÕÂÏËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ (Glu). µ
ÃÂÍÕÇÓËË E. coli ÍÎáÚÇÄÖá ÓÑÎß Ä ÒÇÓÇÐÑÔÇ ÒÓÑÕÑÐÑÄ
ÚÇÓÇÊ F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÖ ËÅÓÂÇÕ ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÂâ ÅÓÖÒÒÂ
ÂÔÒÂÓÂÅËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ, ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÐÑÌ ÐÂ c-ÔÖÃÝÇÆË-
ÐËÙÇ (Asp61, ÙË×ÓÂ 61 ÑÃÑÊÐÂÚÂÇÕ ÒÑÓâÆÍÑÄÞÌ ÐÑÏÇÓ
ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÞ, ÑÕÔÚËÕÞÄÂÇÏÞÌ ÑÕ N-ÍÑÐÙÂ ÒÑÎËÒÇÒ-
ÕËÆÐÑÌ ÙÇÒË ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ Ô). ¥ÓÖÅÑÌ ÄÂÉÐÑÌ ÂÏËÐÑÍË-
ÔÎÑÕÑÌ, ÔÄâÊÂÐÐÑÌ Ô ÒÇÓÇÐÑÔÑÏ ÒÓÑÕÑÐÑÄ, âÄÎâÇÕÔâ
ÂÓÅËÐËÐ (Arg210), ÄØÑÆâÜËÌ Ä ÔÑÔÕÂÄ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ a.
¤ÖÂÐËÆËÐÑÄÂâ ÅÓÖÒÒÂ, ÄØÑÆâÜÂâ Ä ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÌ
ÑÔÕÂÕÑÍ Arg210, ËÏÇÇÕ ÒÑÎÑÉËÕÇÎßÐÞÌ ÊÂÓâÆ. ³ØÇÏÂ
ÄÑÊÏÑÉÐÑÅÑ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËâ àÕËØ ÅÓÖÒÒ Ë ÑÔÐÑÄÐÞÇ
ÔÕÂÆËË ÒÇÓÇÐÑÔÂ ÒÓÑÕÑÐÑÄ ÚÇÓÇÊ F0 ÒÑÍÂÊÂÐÞ ÐÂ ÓËÔ. 5.
£ ÒÇÓÇÐÑÔÇ ÒÓÑÕÑÐÑÄ ÚÇÓÇÊ F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÖ ÖÚÂÔÕ-
ÄÖáÕ, ÒÑ-ÄËÆËÏÑÏÖ, Ë ÆÓÖÅËÇ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÇ ÑÔÕÂÕÍË
a-ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ, ÑÆÐÂÍÑ ËØ ÓÑÎß Ä ÔÑÊÆÂÐËË ÄÓÂÜÂÕÇÎß-
ÐÑÅÑ ÏÑÏÇÐÕÂ ÐÇ ÔÕÑÎß ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÂ, ÍÂÍ Asp61 Ë
Arg210.
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3.2. ®ÇØÂÐËÊÏÞ ×ÖÐÍÙËÑÐËÓÑÄÂÐËâ F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ
3.2.1. ¬ÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÇ ÙÇÐÕÓÞ ÒÓÑÕÑÐÐÑÌ ¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ.
²ÇÂÍÙËË ÔËÐÕÇÊÂ Ë ÅËÆÓÑÎËÊÂ ÏÑÎÇÍÖÎ ¡´² ÒÓÑËÔØÑÆâÕ Ä
ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÂØ F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ, ÓÂÔÒÑÎÑ-
ÉÇÐÐÞØ Ä ÃÇÎÍÑÄÑÏ ÍÑÏÒÎÇÍÔÇ F1. °ÕÆÇÎÈÐÐÞÌ ÑÕ ÏÇÏ-
ÃÓÂÐÞ ÍÑÏÒÎÇÍÔ F1 ÕÇÓâÇÕ ÔÒÑÔÑÃÐÑÔÕß ÔËÐÕÇÊËÓÑÄÂÕß
¡´², ÒÑÔÍÑÎßÍÖ ÑÐ ÐÇ ÏÑÉÇÕ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÕß àÐÇÓÅËá
ÕÓÂÐÔÏÇÏÃÓÂÐÐÑÌ ÓÂÊÐÑÔÕË ÒÓÑÕÑÐÐÞØ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÄ
DmH� . £ ÕÑ ÉÇ ÄÓÇÏâ ËÊÑÎËÓÑÄÂÐÐÞÌ ÍÑÏÒÎÇÍÔ F1,
ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐÐÞÌ ÆÂÉÇ Ä ÇÅÑ ÏËÐËÏÂÎßÐÑÌ "ÍÑÏÒÎÇÍÕÂ-
ÙËË" a3b3g, ÏÑÉÇÕ à××ÇÍÕËÄÐÑ ÍÂÕÂÎËÊËÓÑÄÂÕß ÅËÆÓÑÎËÊ
¡´²: àÕÂ ÓÇÂÍÙËâ àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍË ÄÞÅÑÆÐÂ Ë ÐÇ ÕÓÇÃÖÇÕ
àÐÇÓÅËË ÄÐÇÛÐÇÅÑ ËÔÕÑÚÐËÍÂ.

ªÊÄÇÔÕÐÑ, ÚÕÑ F1 ÔÑÆÇÓÉËÕ ÛÇÔÕß ÙÇÐÕÓÑÄ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ
ÐÖÍÎÇÑÕËÆÑÄ (¡´² ËÎËADP) [36, 37]. ´ÓË ËÊ ÐËØ âÄÎâáÕÔâ
ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÏË ÙÇÐÕÓÂÏË, Ä ÍÑÕÑÓÞØ ÒÓÑÕÇÍÂáÕ ÓÇÂÍ-
ÙËË ÔËÐÕÇÊÂ ËÎË ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´². ´ÓË ÆÓÖÅËØ ÙÇÐÕÓÂ
ÒÓÑÚÐÑ ÖÆÇÓÉËÄÂáÕ ÔÄâÊÂÐÐÞÇ Ô ÐËÏË ÐÖÍÎÇÑÕËÆÞ, ÐÑ
ÐÇÒÑÔÓÇÆÔÕÄÇÐÐÑÅÑ ÖÚÂÔÕËâ Ä ÓÇÂÍÙËâØ ÔËÐÕÇÊÂ ËÎË ÅËÆ-
ÓÑÎËÊÂ ¡´² ÐÇ ÒÓËÐËÏÂáÕ. ³ÚËÕÂÇÕÔâ, ÚÕÑ àÕË ÙÇÐÕÓÞ
ËÅÓÂáÕ ÓÇÅÖÎâÕÑÓÐÖá ÓÑÎß Ä ÓÂÃÑÕÇ ×ÇÓÏÇÐÕÂ [36, 37].

¬ÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÇ ÙÇÐÕÓÞ ÐÂØÑÆâÕÔâ Ä ÜÇÎâØ ("ÍÂÓÏÂ-
ÐÂØ") ÅÇÍÔÂÏÇÓÂ a3b3, ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÐÞØ ÏÇÉÆÖ ÔÏÇÉÐÞÏË
ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂÏË a Ë b (ÓËÔ. 6). ¢oÂ ÎßÛÂâ ÚÂÔÕß ×ÖÐÍÙËÑ-
ÐÂÎßÐÑ ÄÂÉÐÞØ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÅÓÖÒÒ, ÖÚÂÔÕÄÖáÜËØ Ä
×ÑÓÏËÓÑÄÂÐËË ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ, ÒÓËÐÂÆÎÇÉËÕ
ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂÏ b. °ÒÞÕÞ ÒÑ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÑÏÖ ÏÖÕÂÅÇÐÇÊÖ Ô
ËÊÃËÓÂÕÇÎßÐÑÌ ÊÂÏÇÐÑÌ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ ÒÑÍÂÊÂÎË, ÚÕÑ
ÍÎáÚÇÄÖá ÓÑÎß Ä ÓÇÂÍÙËâØ ÔËÐÕÇÊÂ Ë ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´²
ËÅÓÂáÕ ÚÇÕÞÓÇ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÂ: ÕÓË ÂÏËÐÑ-

ÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÂ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ b (b-Lys162, b-Arg189 Ë
b-Glu188) Ë ÑÆËÐ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÌ ÑÔÕÂÕÑÍ, ÒÓËÐÂÆÎÇÉÂ-
ÜËÌ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÇ a (a-Arg373) (ÔÏ. ÓËÔ. 6, ÐÑÏÇÐÍÎÂÕÖÓÂ
ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖÇÕ F1-¡´¶ÂÊÇ ËÊ ÏËÕÑØÑÐÆÓËÌ
ÔÇÓÆÙÂ ÃÞÍÂ [55]). ¿ÕË ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÇ ÑÔÕÂÕÍË ÔÑÊÆÂáÕ
"ÃÎÂÅÑÒÓËâÕÐÑÇ" ÑÍÓÖÉÇÐËÇ ÔÖÃÔÕÓÂÕÑÄ ÓÇÂÍÙËË (ADP Ë
Pi), ÔÒÑÔÑÃÔÕÄÖáÜÇÇ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËá ¡´². ±ÑÎÑÉËÕÇÎßÐÑ
ÊÂÓâÉÇÐÐÞÇ ÅÓÖÒÒÞ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ b-Lys162,
b-Arg189 Ë a-Arg373 ÄÏÇÔÕÇ Ô ËÑÐÑÏ Mg2�, ÔÄâÊÂÐÐÞÏ Ô
ÏÑÎÇÍÖÎÑÌ ADP, àÍÓÂÐËÓÖáÕ ÑÕÓËÙÂÕÇÎßÐÞÇ ÊÂÓâÆÞ,
ÎÑÍÂÎËÊÑÄÂÐÐÞÇ ÐÂ ÂÕÑÏÂØ ÍËÔÎÑÓÑÆÂ ÏÑÎÇÍÖÎ ADP Ë
Pi. ¢ÎÂÅÑÆÂÓâ àÕÑÏÖ ÔÐËÉÂÇÕÔâ àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍËÌ ÃÂÓßÇÓ
ÓÇÂÍÙËË ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ¡´² ËÊ ADP Ë Pi.

´ÓË ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÂ F1F0-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ ËÏÇ-
áÕ ÓÂÊÐÑÇ ÔÓÑÆÔÕÄÑ Í ÏÑÎÇÍÖÎÂÏ ¡´², ADP Ë Pi. ¿ÕÑ
ÔÄâÊÂÐÑ Ô ÕÇÏ, ÚÕÑ ÄÔÇ ÕÓË ÃÇÎÍÑÄÞÇ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ a Ë ÄÔÇ
ÕÓË ÃÇÎÍÑÄÞÇ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ b, ×ÑÓÏËÓÖáÜËÇ ÍÂÕÂÎËÕË-
ÚÇÔÍËÇ ÙÇÐÕÓÞ ×ÇÓÏÇÐÕÂ, Ä ÍÂÉÆÞÌ ÏÑÏÇÐÕ ÄÓÇÏÇÐË
ËÏÇáÕ ÓÂÊÐÞÇ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËË ÒÑ ÒÓËÚËÐÇ ÔÄÑÇÌ ÍÑÐ×ÑÓ-
ÏÂÙËÑÐÐÑÌ ÎÂÃËÎßÐÑÔÕË. ²ÇÐÕÅÇÐÑÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÌ ÂÐÂÎËÊ
F1-¡´¶ÂÊÞ (ÍÑÏÒÎÇÍÔ a3b3g) ËÊ ÏËÕÑØÑÐÆÓËÌ ÔÇÓÆÙÂ
ÃÞÍÂ [55] ÒÑÍÂÊÂÎ ÔÎÇÆÖáÜÇÇ. £ ÊÂÍÓËÔÕÂÎÎËÊÑÄÂÐÐÑÏ
ÃÇÎÍÇ ÑÆËÐ ËÊ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ ÔÑÆÇÓÉÂÎ ÏÑÎÇ-
ÍÖÎÖ ¡´² (ÕÑÚÐÇÇ, ÇÈ ÐÇÅËÆÓÑÎËÊÖÇÏÞÌ ÂÐÂÎÑÅ AMPë
PNP). £ ÏÑÎÇÍÖÎÇ AMPëPNP ÂÕÑÏ ÍËÔÎÑÓÑÆÂ ÏÇÉÆÖ
ÄÕÑÓÞÏ Ë ÕÓÇÕßËÏ ÂÕÑÏÂÏË ×ÑÔ×ÑÓÂ ÊÂÏÇÐÈÐ ÂÊÑÕÑÏ,
ÚÕÑ ÒÓÇÆÑÕÄÓÂÜÂÇÕ ÅËÆÓÑÎËÊ AMPëPNP Ä ØÑÆÇ ÍÓËÔÕÂÎ-
ÎËÊÂÙËË ×ÇÓÏÇÐÕÂ. £Ñ ÄÕÑÓÑÏ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÏ ÙÇÐÕÓÇ
ÐÂØÑÆËÎÂÔß ÏÑÎÇÍÖÎÂ ¡DP, ÕÓÇÕËÌ ÙÇÐÕÓ ÃÞÎ ÔÄÑÃÑÆÇÐ.
°ÚÇÄËÆÐÑ, ÚÕÑ ÓÂÊÎËÚÐÑÇ ÔÓÑÆÔÕÄÑ àÕËØ ÙÇÐÕÓÑÄ Í
ÐÖÍÎÇÑÕËÆÂÏ (ATP Ë ADP) 1 ÑÃÖÔÎÑÄÎÇÐÑ ËØ ÔÕÓÖÍ-
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²ËÔ. 5. ³ØÇÏÞ, ËÎÎáÔÕÓËÓÖáÜËÇ ÕÓÂÐÔÏÇÏÃÓÂÐÐÞÌ ÒÇÓÇÐÑÔ ÒÓÑÕÑ-
ÐÑÄ ÚÇÓÇÊ ÏÇÏÃÓÂÐÐÞÌ ×ÓÂÅÏÇÐÕ F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ Ë ÏÇØÂÐËÊÏ
ÅÇÐÇÓÂÙËË ÔËÎÞ Frot, ÔÑÊÆÂáÜÇÌ ÄÓÂÜÂÕÇÎßÐÞÌ ÏÑÏÇÐÕ. ±ÑÆÓÑÃÐÑ-
ÔÕË ÓÂÃÑÕÞ ÒÓÑÕÑÐ-ÒÓÑÄÑÆâÜÇÅÑ ÒÖÕË, ÒÑ ÍÑÕÑÓÑÏÖ ËÑÐÞ ÄÑÆÑÓÑÆÂ
ÒÇÓÇÐÑÔâÕÔâ ËÊ "ÍËÔÎÑÕÐÑÅÑ" Ä "ÜÇÎÑÚÐÑÌ" ÓÇÊÇÓÄÖÂÓ, ÔÏ. Ä ÕÇÍÔÕÇ.
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²ËÔ. 6. ±ÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÑÇ ÔÕÓÑÇÐËÇ ÃÇÎÍÑÄÑÅÑ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ a3b3g.
(Â) £ËÆ ÔÃÑÍÖ (ÒÑÍÂÊÂÐÞ ÕÑÎßÍÑ ÕÓË ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ abg); (Ã) ÄËÆ ÔÄÇÓ-
ØÖ. ´ÑÎÔÕÞÏË ÔÕÓÇÎÍÂÏË ÒÑÍÂÊÂÐÑ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÏÑÎÇÍÖÎ ¡´² Ë
ADP Ä ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÂØ ×ÇÓÏÇÐÕÂ. ´ÑÐÍËÏË ÔÕÓÇÎÍÂÏË ÒÑÍÂ-
ÊÂÐÑ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÕÓÈØ ÏÑÎÇÍÖÎ ¡´² Ä ÐÇÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÂØ
ÔÄâÊÞÄÂÐËâ. ¯Â ÄÔÕÂÄÍÇ ÄÐËÊÖ ÒÑÍÂÊÂÐÞ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ¡D² Ë Pi Ë ËØ
ÃÎËÉÂÌÛÇÇ ÑÍÓÖÉÇÐËÇ ÄÐÖÕÓË ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ F1-¡´¶ÂÊÞ.
±ÓËÄÇÆÈÐÐÞÇ ÔÕÓÖÍÕÖÓÞ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÕ ÆÂÐÐÞÏ ÓÇÐÕÅÇÐÑÔÕÓÖÍÕÖÓ-
ÐÑÅÑ ÂÐÂÎËÊÂ ÆÎâ F1-¡´¶ÂÊÞ ÏËÕÑØÑÐÆÓËÌ ÔÇÓÆÙÂ ÃÞÍÂ [55].

1 ©ÆÇÔß Ë ÆÂÎÇÇ ÒÑÆÓÂÊÖÏÇÄÂÇÕÔâ (ÇÔÎË ÐÇ ÑÅÑÄÑÓÇÐÑ ÑÔÑÃÑ), ÚÕÑ
ÏÑÎÇÍÖÎÞ ATP Ë ADP, ÑÃÎÂÆÂáÜËÇ ÄÞÔÑÍËÏ ÔÓÑÆÔÕÄÑÏ Í ËÑÐÂÏ
Mg2�, ÑÃÓÂÊÖáÕ ÍÑÏÒÎÇÍÔÞ ATPÿMg2� Ë ADPÿMg2� (ÔÏ. ÓËÔ. 1).
ªÊÄÇÔÕÐÑ, ÚÕÑ ËÑÐÞ Mg2� âÄÎâáÕÔâ ÑÃâÊÂÕÇÎßÐÞÏË ÖÚÂÔÕÐËÍÂÏË
ÔÑÃÞÕËÌ, ÒÓÑÕÇÍÂáÜËØ Ä ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÂØ ÒÑÆÂÄÎâáÜÇÅÑ
ÃÑÎßÛËÐÔÕÄÂ ËÊÄÇÔÕÐÞØ Ä ÒÓËÓÑÆÇ ¡´¶ÂÊ [36, 49].
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ÕÖÓÐÞÏË ÓÂÊÎËÚËâÏË. ¬ÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ ÙÇÐÕÓ, ÔÑÆÇÓÉÂ-
ÜËÌ ¡´², ÐÂØÑÆËÕÔâ Ä "ÊÂÍÓÞÕÑÌ" ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËË �bTP�, Ä
àÕÑÏ ÙÇÐÕÓÇ ÏÑÎÇÍÖÎÂ ¡´² ÒÓÑÚÐÑ ÔÄâÊÂÐÂ Ô ÃÇÎÍÑÏ.
¬ÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ ÙÇÐÕÓ, ÔÑÆÇÓÉÂÜËÌ ¡DP, ÕÂÍÉÇ ÊÂÍÓÞÕ,
ÐÑ ÇÅÑ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËâ bDP ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÑÕÎËÚÂÇÕÔâ ÑÕ ÍÑÐ-
×ÑÓÏÂÙËË bTP. ³ÄÑÃÑÆÐÞÌ ÙÇÐÕÓ ËÏÇÇÕ "ÑÕÍÓÞÕÖá"
ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËá bE. £ ÑÕÎËÚËÇ ÑÕ ÙÇÐÕÓÑÄ bTP Ë bDP,
ÒÓÑÐËÍÐÑÄÇÐËÇ ÔÖÃÔÕÓÂÕÑÄ Ä ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ ÙÇÐÕÓ bE
ÐÇ ÊÂÕÓÖÆÐÇÐÑ ÔÕÇÓËÚÇÔÍËÏË ÒÓÇÒâÕÔÕÄËâÏË. ¿ÕË ÑÔÑÃÇÐ-
ÐÑÔÕË ÔÕÓÑÇÐËâ F1-¡´¶ÂÊÞ ØÂÓÂÍÕÇÓÐÞ ÕÂÍÉÇ ÆÎâ
F1-¡´¶ÂÊ, ÄÞÆÇÎÇÐÐÞØ ËÊ ÆÓÖÅËØ ÑÓÅÂÐËÊÏÑÄ [57]. ³ÎÇ-
ÆÖÇÕ, ÑÆÐÂÍÑ, ÊÂÏÇÕËÕß, ÚÕÑ ÆÎâ ÐÇÍÑÕÑÓÞØ ËÊ ËÊÖÚÇÐÐÞØ
ÍÓËÔÕÂÎÎËÚÇÔÍËØ ÔÕÓÖÍÕÖÓ a3b3g ÊÂÒÑÎÐÇÐËÇ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇ-
ÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ bTP Ë bDP ÃÞÎÑ ËÐÞÏ. ³ÑÅÎÂÔÐÑ [60, 61], ÆÄÂ
ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÂ ÔÑÆÇÓÉÂÎË ÏÑÎÇÍÖÎÞ ¡´², ÕÓÇ-
ÕËÌ ÃÞÎ ÔÄÑÃÑÆÇÐ. ¿ÕË ÓÂÊÎËÚËâ, ÄÇÓÑâÕÐÑ, ÑÕÓÂÉÂáÕ
ÓÂÊÐÞÇ ÊÂ×ËÍÔËÓÑÄÂÐÐÞÇ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËÑÐÐÞÇ ÔÑÔÕÑâÐËâ
×ÇÓÏÇÐÕÂ, ÊÂÄËÔâÜËÇ ÑÕ ÖÔÎÑÄËÌ ÍÓËÔÕÂÎÎËÊÂÙËË.

²ÂÊÎËÚËâ Ä ÔÄÑÌÔÕÄÂØ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ bE, bDP

Ë bTP ÑÃÖÔÎÑÄÎÇÐÞ ÂÔËÏÏÇÕÓËÇÌ ÃÇÎÍÑÄÑÅÑ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ
a3b3g. £ÔÎÇÆÔÕÄËÇ ÕÑÅÑ ÚÕÑ ÄÐÖÕÓË ÅÇÍÔÂÏÇÓÂ a3b3 ÐÂØÑ-
ÆËÕÔâ ÒÓÑÕâÉÈÐÐÂâ ËÊÑÅÐÖÕÂâ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂ g, ÔÖÃÝÇÆË-
ÐËÙÞ b (ÕÂÍ ÉÇ ÍÂÍ Ë ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ a) ÒÓËÑÃÓÇÕÂáÕ ÓÂÊÐÞÇ
ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËË. £ÂÓËÂÃÇÎßÐÑÔÕß ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËË ÑÃÖÔÎÑ-
ÄÎÇÐÂ ÅËÃÍÑÔÕßá ÃÇÎÍÑÄÞØ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ a Ë b, ÄÔÎÇÆÔÕÄËÇ
ÚÇÅÑ ËØ ÔÕÓÖÍÕÖÓÂ ËÊÏÇÐâÇÕÔâ ÒÓË ÄÓÂÜÇÐËË ÔÖÃÝÇÆË-
ÐËÙÞ g. ³ÖÃÝÇÆËÐËÙÂ b ÔÑÔÕÑËÕ ËÊ ÆÄÖØ ÍÓÖÒÐÞØ ÆÑÏÇ-
ÐÑÄ (ÐÂ ÓËÔ. 7 ì ÕÈÏÐÑÅÑ Ë ÔÄÇÕÎÑÅÑ), ÔÑÇÆËÐÈÐÐÞØ
"ÛÂÓÐËÓÑÏ". µÅÑÎ b, ØÂÓÂÍÕÇÓËÊÖáÜËÌ ÄÊÂËÏÐÑÇ ÓÂÔÒÑ-
ÎÑÉÇÐËÇ àÕËØ ÆÑÏÇÐÑÄ, ÒÓË ÒÑÄÑÓÑÕÇ ËÊÑÅÐÖÕÑÌ ÔÖÃÝÇÆË-
ÐËÙÞ g ËÊÏÇÐâÇÕÔâ ÒÓËÃÎËÊËÕÇÎßÐÑ ÐÂ 30� (ÔÓ. ÓËÔ. 7Â Ë
7Ã). ±ÓË àÕÑÏ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ a ÕÂÍÉÇ ËÊÏÇÐâáÕ ÔÄÑË
ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËË, ÐÑ ÐÇÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ.

ªÕÂÍ, ÃÎÂÅÑÆÂÓâ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÑÌ ÅËÃÍÑÔÕË ÕÓË ÔÖÃÝÇÆË-
ÐËÙÞ b, ÍÑÐÕÂÍÕËÓÖáÜËÇ Ô ÓÂÊÐÞÏË ÔÕÑÓÑÐÂÏË ËÊÑÅÐÖ-
ÕÑÌ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g, ÒÓËÑÃÓÇÕÂáÕ ÓÂÊÐÞÇ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËË.
¿ÕËÏ ÑÒÓÇÆÇÎâáÕÔâ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÇ ÓÂÊÎËÚËâ ÍÂÕÂÎËÕË-
ÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ, ÒÓÑâÄÎâáÜËÇÔâ Ä ËØ ÓÂÊÐÑÏ ÔÓÑÆÔÕÄÇ Í
ATP, ADP Ë Pi. ³ÎÇÆÖÇÕ ÑÔÑÃÑ ÒÑÆÚÇÓÍÐÖÕß, ÚÕÑ ËÏÇÐÐÑ

ÐÂÎËÚËÇ ËÊÑÅÐÖÕÑÌ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g ÑÃÖÔÎÑÄÎËÄÂÇÕ ÂÔËÏ-
ÏÇÕÓËá ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ a3b3g Ë, ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ, ÓÂÊÎËÚËÇ
ÔÄÑÌÔÕÄ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ bE, bDP Ë bTP. ¥ÇÌÔÕÄË-
ÕÇÎßÐÑ, ÍÂÍ ÒÑÍÂÊÂÎ ÓÇÐÕÅÇÐÑÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÌ ÂÐÂÎËÊ, ËÔÍÖÔ-
ÔÕÄÇÐÐÑ ÔÍÑÐÔÕÓÖËÓÑÄÂÐÐÞÌ ÅÇÍÔÂÏÇÓÐÞÌ ÍÑÏÒÎÇÍÔ a3b3,
ÐÇ ÔÑÆÇÓÉÂÜËÌ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g, âÄÎâÇÕÔâ ÔËÏÏÇÕÓËÚÐÞÏ
(ÔËÏÏÇÕÓËâ C3), ÒÓË àÕÑÏ ÄÔÇ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ b (ÕÂÍ ÉÇ ÍÂÍ
ÄÔÇ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ a) ËÏÇáÕ ÑÆËÐÂÍÑÄÞÇ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËË
[63].

³ÓÇÆË ÄÂÉÐÞØ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞØ ÑÔÑÃÇÐÐÑÔÕÇÌ ÔÖÃÝÇÆË-
ÐËÙÞ b ÔÎÇÆÖÇÕ ÑÃÓÂÕËÕß ÄÐËÏÂÐËÇ ÐÂ ØÂÓÂÍÕÇÓÐÖá
ÒÇÕÎá, ÄÞÔÕÖÒÂáÜÖá Ä ÔÕÑÓÑÐÖ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g (ÔÏ.
ÓËÔ. 6, 7). ¿ÕÑÕ ×ÓÂÅÏÇÐÕ ÒÑÎËÒÇÒÕËÆÐÑÌ ÙÇÒË, ÐÂÊÞÄÂÇ-
ÏÞÌ DELSEED (Ä ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄËË Ô ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕßá
ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ), ÔÑÆÇÓÉËÕ ÒâÕß ÑÕÓËÙÂÕÇÎßÐÑ ÊÂÓâÉÇÐÐÞØ
ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ (D ì ÂÔÒÂÓÕÂÕ, E ì ÅÎáÕÂ-
ÏÂÕ), ÑÆËÐ ÒÑÎÑÉËÕÇÎßÐÑ ÊÂÓâÉÇÐÐÞÌ (L ì ÎËÊËÐ) Ë
ÑÆËÐ ÐÇÌÕÓÂÎßÐÞÌ (S ì ÔÇÓËÐ). µÚÂÔÕÑÍ ÒÑÎËÒÇÒÕËÆÐÑÌ
ÙÇÒË ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g, ÍÑÐÕÂÍÕËÓÖáÜËÌ Ô DELSEED,
ÔÑÆÇÓÉËÕ Ä ÑÔÐÑÄÐÑÏ ÒÑÎÑÉËÕÇÎßÐÑ ÊÂÓâÉÇÐÐÞÇ ÂÏË-
ÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÇ ÑÔÕÂÕÍË. £ÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËÇ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÐÞØ
ÄÃÎËÊË ÆÓÖÅ ÑÕ ÆÓÖÅÂ ÊÂÓâÉÇÐÐÞØ ÖÚÂÔÕÍÑÄ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ b
Ë g ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÕ ÏÇØÂÐËÚÇÔÍÑÇ ÔÑÒÓâÉÇÐËÇ ÏÇÉÆÖ àÕËÏË
ÆÄÖÏâ ÄÂÉÐÇÌÛËÏË ÖÊÎÂÏË ÏÂÍÓÑÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÌ ÍÑÐ-
ÔÕÓÖÍÙËË F1-¡´¶ÂÊÞ. £ÔÎÇÆÔÕÄËÇ ÕÇÔÐÑÅÑ ÍÑÐÕÂÍÕÂ àÕËØ
×ÓÂÅÏÇÐÕÑÄ, ÒÓË ËÊÏÇÐÇÐËË ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËË ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ
b, ËÐÆÖÙËÓÑÄÂÐÐÑÏ ÔÄâÊÞÄÂÐËÇÏ ¡´² ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÏ
ÙÇÐÕÓÑÏ ×ÇÓÏÇÐÕÂ, ÔÑÊÆÂÈÕÔâ ÏÑÏÇÐÕ ÔËÎÞ, ÄÞÊÞÄÂá-
ÜËÌ ÒÑÄÑÓÑÕ ÓÑÕÑÓÂ (ÄÓÂÜÇÐËÇ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g ÒÓË
ÅËÆÓÑÎËÊÇ ¡´²).

³ ÆÓÖÅÑÌ ÔÕÑÓÑÐÞ, ÒÓËÐÖÆËÕÇÎßÐÑÇ ÄÓÂÜÇÐËÇ ÔÖÃÝ-
ÇÆËÐËÙÞ g, ÔÄâÊÂÐÐÑÌ Ô ÓÑÕÑÓÑÏ àÎÇÍÕÓÑÏÑÕÑÓÂ F0

(ÍÓÖÕâÜÇÅÑÔâ ÊÂ ÔÚÈÕ àÐÇÓÅËËDmH� ), ÄÞÊÞÄÂÇÕ ÍÑÐ×ÑÓÏÂ-
ÙËÑÐÐÞÇ ËÊÏÇÐÇÐËâ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ b. £ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ àÕÑÅÑ
ËÊÏÇÐâáÕÔâ ÔÑÔÕÑâÐËâ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ F1 Ë
ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÔËÐÕÇÊ ¡´² ËÊ ADP Ë Pi. ±ÓÑÄÑÆâ ÂÐÂÎÑÅËá
Ô ÏÂÍÓÑÔÍÑÒËÚÇÔÍËÏË ÏÑÕÑÓÂÏË, ÏÑÉÐÑ ÔÍÂÊÂÕß, ÚÕÑ Ä
àÕÑÏ ÔÎÖÚÂÇ ÄÓÂÜÂáÜÂâÔâ ÊÂ ÔÚÈÕ ÓÂÃÑÕÞ àÎÇÍÕÓÑÏÑ-
ÕÑÓÂ F0 àÍÔÙÇÐÕÓËÚÇÔÍÂâ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂ g ÄÞÒÑÎÐâÇÕ ÓÑÎß
ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÅÑ "ÍÑÎÇÐÚÂÕÑÅÑ ÄÂÎÂ" 2, ÕÑÎÍÂáÜÇÅÑ ÔÖÃÝ-
ÇÆËÐËÙÞ b.

3.2.2. ¬ÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÇ ÙËÍÎÞ ÓÇÂÍÙËÌ ÔËÐÕÇÊÂ Ë ÅËÆÓÑÎËÊÂ
¡´². ²ÂÃÑÕÂ F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ ÔÄâÊÂÐÂ Ô ÇÈ ÔÕÓÖÍÕÖÓ-
ÐÞÏË ÒÇÓÇÔÕÓÑÌÍÂÏË, Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÍÑÕÑÓÞØ ÔËÐØÓÑÐÐÑ
ËÊÏÇÐâáÕÔâ ÔÑÔÕÑâÐËâ ÄÔÇØ ÕÓÈØ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕ-
ÓÑÄ. £ ÐÂÔÕÑâÜÇÏ ÓÂÊÆÇÎÇ ÏÞ ÓÂÔÔÏÑÕÓËÏ, ÍÂÍËÇ ËÊÏÇ-
ÐÇÐËâ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ ÒÓÑËÔØÑÆâÕ ÒÓË ÄÓÂÜÇÐËË
"ÓÑÕÑÓÂ" (ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂ g) ÄÐÖÕÓË ÅÇÍÔÂÏÇÓÂ a3b3 Ë ÍÂÍ àÕË
ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÇ ËÊÏÇÐÇÐËâ ÃÇÎÍÂ ÔÄâÊÂÐÞ Ô ÓÇÂÍÙËâÏË
ÔËÐÕÇÊÂ Ë ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´².

µÐËÙÇÐÕÓÂÎßÐÞÌ ÍÂÕÂÎËÊ. ®ÇØÂÐÑØËÏËâ ÓÇÂÍÙËË ÅËÆÓÑ-
ÎËÊÂ ¡´². ²ÂÔÔÏÑÕÓËÏ ÔÐÂÚÂÎÂ ÒÓÑÔÕÇÌÛËÌ ÔÙÇÐÂÓËÌ
ÔÑÃÞÕËÌ, ÒÓËÄÑÆâÜËØ Í ÅËÆÓÑÎËÊÖ ¡´² Ä ÑÆÐÑÏ ÍÂÕÂÎË-
ÕËÚÇÔÍÑÏ ÙÇÐÕÓÇ ×ÇÓÏÇÐÕÂ. ¿ÕÑÕ ÔÙÇÐÂÓËÌ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖÇÕ

2 ¯Â ÔÂÌÕÇ ¥. µÑÍÇÓÂ (J. Walker) Ä ªÐÕÇÓÐÇÕÇ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐÞ Ä
ÑÕÍÓÞÕÑÏ ÆÑÔÕÖÒÇ ÂÐËÏÂÙËÑÐÐÞÇ ×ËÎßÏÞ, ËÎÎáÔÕÓËÓÖáÜËÇ ÍÑÐ-
×ÑÓÏÂÙËÑÐÐÞÇ ËÊÏÇÐÇÐËâ ¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ Ë ÇÈ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ (http://
www.mrc-mbu.cam.ac.uk/research/atp-synthase/molecular-animations-
atp-synthase). £ ÓâÆÇ ÔÕÂÕÇÌ ¤. °ÔÕÇÓÂ (G. Oster) Ä ÔÒËÔÍÇ ÎËÕÇÓÂÕÖÓÞ
ÚËÕÂÕÇÎß ÕÂÍÉÇ ÐÂÌÆÈÕ ÔÔÞÎÍË ÐÂ ÓÂÊÐÑÑÃÓÂÊÐÞÇ ÂÐËÏÂÙËË àÕÑÅÑ
×ÇÓÏÇÐÕÂ.

a g b

C

C

B
B

Â Ã

g ba

²ËÔ. 7. ²ÂÔÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g ÏÇÉÆÖ ÒÓÑÕËÄÑÎÇÉÂÜËÏË
ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂÏË a Ë b: (Â) "ÑÕÍÓÞÕÂâ" ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËâ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ
ÙÇÐÕÓÂ, ÐÇ ÔÑÆÇÓÉÂÜÇÅÑ ÔÖÃÔÕÓÂÕÑÄ, (Ã) "ÊÂÍÓÞÕÂâ" ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËâ
ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ, ÔÑÆÇÓÉÂÜÇÅÑ Mg2�ÿATP. ³ÕÓÖÍÕÖÓÞ ÔÑ-
ÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÕ ÆÂÐÐÞÏ ÓÇÐÕÅÇÐÑÔÕÓÖÍÕÖÓÐÑÅÑ ÂÐÂÎËÊÂ ÆÎâ F1-¡´¶ÂÊÞ
ÏËÕÑØÑÐÆÓËÌ ÔÇÓÆÙÂ ÃÞÍÂ [55]. £ÓÇÊÍË ÄÐËÊÖ ÒÑÍÂÊÞÄÂáÕ ËÊÏÇÐÇÐËÇ
ÄÊÂËÏÐÑÅÑ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËâ a-ÔÒËÓÂÎßÐÞØ ÖÚÂÔÕÍÑÄ B Ë C Ä ÑÃÎÂÔÕË
"ÛÂÓÐËÓÂ" ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ b, ÔÑÒÓâÉÈÐÐÑÇ ÔÑ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÏË ËÊÏÇÐÇ-
ÐËâÏË ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ b Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ¡´²
(ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞÌ ÓËÔ. 3 ËÊ [62]).
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ÕÂÍ ÐÂÊÞÄÂÇÏÑÏÖ ÖÐËÙÇÐÕÓÂÎßÐÑÏÖ ÏÇØÂÐËÊÏÖ ÍÂÕÂÎËÊÂ,
ÍÑÕÑÓÞÌ ÓÇÂÎËÊÖÇÕÔâ ÒÓË ËÔÍÎáÚËÕÇÎßÐÑ ÐËÊÍËØ ÍÑÐ-
ÙÇÐÕÓÂÙËâØ ¡´² (� 1 Ð®), ÍÑÅÆÂ ËÊ ÕÓÈØ ÙÇÐÕÓÑÄ
ÔÄâÊÞÄÂÐËâ ÕÑÎßÍÑ ÑÆËÐ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ ÙÇÐÕÓ ÔÑÆÇÓ-
ÉËÕ ÏÑÎÇÍÖÎÖ ¡´². ªÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÖÐËÙÇÐÕÓÂÎßÐÑÅÑ
ÏÇØÂÐËÊÏÂ ÍÂÕÂÎËÊÂ ÒÑÊÄÑÎËÎË ÑÙÇÐËÕß àÐÇÓÅÇÕËÍÖ ÍÎá-
ÚÇÄÞØ ÔÕÂÆËÌ ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´² [36, 64 ë 68].

±ÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕß àÕËØ ÔÑÃÞÕËÌÏÑÉÐÑ ÖÒÓÑÜÈÐÐÑ
ÊÂÒËÔÂÕß ÔÎÇÆÖáÜËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ:

ÿ!Gidroliz ATP

E�ATP>EATP > ~EhATPi> ~E
hPii
hADPi>E�hADPi � Pi >

 ÿ
Sintez ATP

>E�ADP� Pi ; �3�

ÅÆÇ ÔËÏÄÑÎÑÏ ¦ ÑÃÑÊÐÂÚÇÐ ÔÄÑÃÑÆÐÞÌ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ
ÙÇÐÕÓ; EATP Ë ~EhATPi ì ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ ÙÇÐÕÓ, ÔÑÆÇÓÉÂ-
ÜËÌ ÔÎÂÃÑ Ë ÒÓÑÚÐÑ ÔÄâÊÂÐÐÖá ÏÑÎÇÍÖÎÖ ¡´² ÔÑÑÕ-
ÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ; ~E

hPii
hADPi ì ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ ÙÇÐÕÓ, ÔÑÆÇÓÉÂ-

ÜËÌ ADP Ë Pi; E�hADPi ì ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ ÙÇÐÕÓ, ÔÑÆÇÓÉÂ-
ÜËÌ ADP.

²ÇÂÍÙËË ÅËÆÓÑÎËÊÂ Ë ÔËÐÕÇÊÂ ¡´² ÓÂÔÔÏÂÕÓËÄÂáÕÔâ
ÍÂÍ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕß ÚÂÔÕÐÞØ ÓÇÂÍÙËÌ (3), ÒÓÑÕÇÍÂá-
ÜËØ Ä ÓÂÊÐÞØ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËâØ.

²ÂÔÔÏÑÕÓËÏ àÐÇÓÅÇÕËÍÖ ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ, ÑÒËÔÞÄÂÇÏÞØ
ÔØÇÏÑÌ (3). ±ÇÓÄÞÏ ÂÍÕÑÏ Ä ÙÇÒË ÔÑÃÞÕËÌ, ÒÓËÄÑÆâ-
ÜËØ Í ÅËÆÓÑÎËÊÖ ¡´², âÄÎâÇÕÔâ ÔÄâÊÞÄÂÐËÇ ¡´²
×ÇÓÏÇÐÕÑÏ. ³ÄÑÃÑÆÐÞÌ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ ÙÇÐÕÓ ÑÃÎÂ-
ÆÂÇÕ ÄÞÔÑÍËÏ ÔÓÑÆÔÕÄÑÏ Í ÏÑÎÇÍÖÎÇ ¡´². ³ÄâÊÞÄÂÐËÇ
¡´² ×ÇÓÏÇÐÕÑÏ ì àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍË ÄÞÅÑÆÐÞÌ ÒÓÑÙÇÔÔ,
ÍÑÕÑÓÞÌ Ä "ÔÕÂÐÆÂÓÕÐÞØ" ÖÔÎÑÄËâØ, ÍÂÍ àÕÑ ÔÎÇÆÖÇÕ ËÊ
ÃËÑØËÏËÚÇÔÍËØ ÆÂÐÐÞØ [64 ë 68], ØÂÓÂÍÕÇÓËÊÖÇÕÔâ ÖÏÇÐß-
ÛÇÐËÇÏ ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ àÐÇÓÅËË ÔËÔÕÇÏÞ 3 DG 0

hATPi �� ÿ�14ÿ16� ÍÍÂÎ ÏÑÎßÿ1. ³ÄâÊÞÄÂÐËÇ ¡´² ÏÑÉÐÑ ÓÂÔ-
ÔÏÂÕÓËÄÂÕß ÍÂÍ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕß ÐÇÔÍÑÎßÍËØ àÎÇÏÇÐ-
ÕÂÓÐÞØ ÔÕÂÆËÌ. ±ÇÓÄÂâ ÔÕÂÆËâ ì àÕÑ ÆË××ÖÊËâ ÏÑÎÇ-
ÍÖÎÞ ¡´² ËÊ ÓÂÔÕÄÑÓÂ Ä ÑÕÍÓÞÕÖá ÜÇÎß ÏÇÉÆÖ ÃÎËÊÎÇ-
ÉÂÜËÏË ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂÏË a Ë b, ÄÐÖÕÓË ÍÑÕÑÓÑÌ ÐÂ-
ØÑÆËÕÔâ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ ÙÇÐÕÓ. ¿ÕÂ ÔÕÂÆËâ ÖÔÍÑÓâÇÕÔâ Ô
ÓÑÔÕÑÏ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ¡´² Ä ÓÂÔÕÄÑÓÇ. ±ÑÔÂÆÍÂ ¡´² Ä
ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ ÙÇÐÕÓ ËÐÆÖÙËÓÖÇÕ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÇ ÒÇÓÇ-
ÔÕÓÑÌÍË ÃÇÎÍÂ, Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÍÑÕÑÓÞØ ÑÕÍÓÞÕÞÌ ÍÂÕÂÎË-
ÕËÚÇÔÍËÌ ÙÇÐÕÓ ÔÕÂÐÑÄËÕÔâ ÊÂÍÓÞÕÞÏ (ÓËÔ. 8). ¡ÐÂÎËÊ
ÔÕÓÖÍÕÖÓÞF1-¡´¶ÂÊÞ Ë ÓÂÔÚÈÕÞÏÇÕÑÆÑÏÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÌ
ÆËÐÂÏËÍË, ÄÞÒÑÎÐÇÐÐÞÇ °ÔÕÇÓÑÏ Ô ÔÑÕÓÖÆÐËÍÂÏË [69],
ÒÑÊÄÑÎËÎË ÓÇÍÑÐÔÕÓÖËÓÑÄÂÕß ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÔÕß ÔÑÃÞ-
ÕËÌ, ÔÄâÊÂÐÐÞØ Ô ÔÑÓÃÙËÇÌ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ¡´². £ÔÎÇÆ ÊÂ
ÒÓÑÐËÍÐÑÄÇÐËÇÏ ¡´² Ä ÑÕÍÓÞÕÖá ÜÇÎß ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔ-
ÍÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÇ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ
15 ë 20 ÄÑÆÑÓÑÆÐÞØ ÔÄâÊÇÌ ÏÇÉÆÖ ¡´² Ë ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ-
ÐÞÏË ÑÔÕÂÕÍÂÏË ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ. ¬ÑÐ×ÑÓÏÂ-
ÙËÑÐÐÞÇ ËÊÏÇÐÇÐËâ ÃÇÎÍÂ, ËÐÆÖÙËÓÑÄÂÐÐÞÇ ÒÑÔÂÆÍÑÌ
ATP, ÊÂÕÓÂÅËÄÂáÕ ÒÓÇÉÆÇ ÄÔÇÅÑ ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇÐÐÖá

ÔÕÓÖÍÕÖÓÖ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ bì ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÒÑÄÑÓÑÕ ÑÆÐÑÅÑ
ËÊ ÆÑÏÇÐÑÄ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ b ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÆÓÖÅÑÅÑ. ¿ÕË
ËÊÏÇÐÇÐËâ, ÍÂÍ ÃÞÎÑ ÔÍÂÊÂÐÑ ÄÞÛÇ, ÔÑÒÓâÉÇÐÞ Ô ÒÑÄÑÓÑ-
ÕÑÏ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g (ÔÏ. ÓÂÊÆÇÎ 3.2.1). £ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÕÂÍËØ
ËÊÏÇÐÇÐËÌ ÑÕÍÓÞÕÞÌ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ ÙÇÐÕÓ ÒÇÓÇØÑÆËÕ Ä
ÊÂÍÓÞÕÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ, Ä ÍÑÕÑÓÑÏ ÑÐ ÒÓÑÚÐÑ ÖÆÇÓÉËÄÂÇÕ
ÏÑÎÇÍÖÎÖ ¡´² ÊÂ ÔÚÈÕ ÑÃÓÂÊÑÄÂÄÛËØÔâ ÄÑÆÑÓÑÆÐÞØ
ÔÄâÊÇÌ. ±Ñ ÏÇÓÇ ÊÂÍÓÞÕËâ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ ÚËÔÎÑ
ÄÑÆÑÓÑÆÐÞØ ÔÄâÊÇÌ, ÖÆÇÓÉËÄÂáÜËØ ÏÑÎÇÍÖÎÖ ¡´², ÖÄÇ-
ÎËÚËÄÂÇÕÔâ, ÆÑÔÕËÅÂâ 15 ë 20. £ ËÕÑÅÇ ÏÑÎÇÍÖÎÂ ¡´²
ÑÍÂÊÞÄÂÇÕÔâ ÊÂÉÂÕÑÌ ÏÇÉÆÖ ÆÄÖÏâ ÒÇÕÎâÏË ÔÖÃÝÇÆË-
ÐËÙÞ b Ë ÒÑÎÑÉËÕÇÎßÐÑ ÊÂÓâÉÇÐÐÞÏ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÏ
ÑÔÕÂÕÍÑÏ a-Arg373, ÒÓËÐÂÆÎÇÉÂÜËÏ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÇ a.
£ÂÉÐÖá ÓÑÎß Ä ÒÇÓÇØÑÆÇ ¡´² ËÊ ÔÎÂÃÑ ÔÄâÊÂÐÐÑÅÑ
ÔÑÔÕÑâÐËâ Ä ÒÓÑÚÐÑ ÔÄâÊÂÐÐÑÇ ËÅÓÂÇÕ ËÑÐ Mg2�. ¦ÔÕß
ÏÐÇÐËÇ [70], ÚÕÑ àÐÇÓÅËâ ÔÑÓÃÙËË ÏÑÎÇÍÖÎÞ ¡´² ÚÂÔ-
ÕËÚÐÑ (� 40%) ÕÓÂÐÔ×ÑÓÏËÓÖÇÕÔâ Ä àÐÇÓÅËá ÖÒÓÖÅËØ
ÆÇ×ÑÓÏÂÙËÌ ÃÇÎÍÂ, ÔÄâÊÂÐÐÞØ Ô ËÊÅËÃÑÏ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ b
Ë ÆÇ×ÑÓÏÂÙËÇÌ ÇÈ ÒÑÎËÒÇÒÕËÆÐÑÌ ÙÇÒË ÐÂ ÖÚÂÔÕÍÂØ,
ÐÇÒÑÔÓÇÆÔÕÄÇÐÐÑ ×ÑÓÏËÓÖáÜËØ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ ÙÇÐÕÓ.
³ÚËÕÂÇÕÔâ, ÚÕÑ àÐÇÓÅËâ ÖÒÓÖÅËØ ÆÇ×ÑÓÏÂÙËÌ ÔÖÃÝÇÆË-
ÐËÙÞ b, Ô ÍÑÕÑÓÑÌ ÔÄâÊÞÄÂÇÕÔâ ÏÑÎÇÍÖÎÂ ¡´², ËÔÒÑÎß-
ÊÖÇÕÔâ ÆÎâ ÓÂÃÑÕÞ ÆÓÖÅËØ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ
F1-¡´¶ÂÊÞ [70].

£ÐÖÕÓË ÊÂÍÓÞÕÑÅÑ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ ÔÑÊÆÂáÕÔâ
ÖÔÎÑÄËâ ÆÎâ ÃÞÔÕÓÑÅÑ ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´². ¬ÂÍ ÖÔÕÂÐÑÄËÎ
¢ÑÌÇÓ Ô ÔÑÕÓÖÆÐËÍÂÏË [36], Ä ÊÂÍÓÞÕÑÏ ÙÇÐÕÓÇ ÒÓÑËÔ-
ØÑÆâÕ ÏÐÑÅÑÚËÔÎÇÐÐÞÇ (� 50 ÓÂÊ) ÑÃÓÂÕËÏÞÇ ÄÊÂËÏÑÒÓÇ-
ÄÓÂÜÇÐËâ ¡´² Ë ADP �ATP�H2O>ADP� Pi�, ÍÑÕÑ-
ÓÞÇ ÐÇ ÕÓÇÃÖáÕ àÐÇÓÅËË ÄÐÇÛÐÇÅÑ ËÔÕÑÚÐËÍÂ. ¬ÑÐÔÕÂÐÕÂ
ÓÂÄÐÑÄÇÔËâ àÕÑÌ ÓÇÂÍÙËË ÃÎËÊÍÂ Í ÇÆËÐËÙÇ (Keq � 0;5ÿ2;9
[64 ë 68]), ÑÕÍÖÆÂ ÔÎÇÆÖÇÕ, ÚÕÑ ÔÄÑÃÑÆÐÂâ àÐÇÓÅËâ ÓÇÂÍÙËË
ATP�H2O>ADP� Pi, ÒÓÑÕÇÍÂáÜÇÌ Ä ÊÂÍÓÞÕÑÏ ÍÂÕÂ-
ÎËÕËÚÇÔÍÑÏ ÙÇÐÕÓÇ, ÃÎËÊÍÂ Í ÐÖÎá, DG 0

hATP>ADP�Pii �� 0 ÍÍÂÎ ÏÑÎßÿ1. ªÐÞÏË ÔÎÑÄÂÏË, ÓÇÂÍÙËË ÅËÆÓÑÎËÊÂ Ë
ÔËÐÕÇÊÂ ¡´², ÒÓÑÕÇÍÂáÜËÇ ÄÐÖÕÓË ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ
ÙÇÐÕÓÂ, ÐÇ ÕÓÇÃÖáÕ àÐÇÓÅËË ÄÐÇÛÐÇÅÑ ËÔÕÑÚÐËÍÂ. ¿ÕÑ
ÑÊÐÂÚÂÇÕ, ÚÕÑ ÑÍÓÖÉÇÐËÇ ÏÑÎÇÍÖÎ ADP Ë Pi Ä ÍÂÕÂÎËÕË-
ÚÇÔÍÑÏ ÙÇÐÕÓÇ ÃÎÂÅÑÒÓËâÕÔÕÄÖÇÕ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËá ÍÑÄÂÎÇÐÕ-
ÐÑÌ ÔÄâÊË ÏÇÉÆÖ ËØ ×ÑÔ×ÂÕÐÞÏË ÅÓÖÒÒÂÏË.

±ÓÑÆÖÍÕÞ ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´² (ÏÑÎÇÍÖÎÞ ADP Ë Pi)
ÆËÔÔÑÙËËÓÖáÕ Ä ÓÂÔÕÄÑÓ. °ÚÇÄËÆÐÑ, ÚÕÑ àÕÑÏÖ ÔÒÑÔÑÃ-
ÔÕÄÖÇÕ ÑÕÕÂÎÍËÄÂÐËÇ ÑÕÓËÙÂÕÇÎßÐÞØ ÊÂÓâÆÑÄ ÓÂÔÒÑÎÑ-

3 ±ÑÆÚÇÓÍÐÈÏ, ÚÕÑ ÒÓËÄÑÆËÏÞÇ ÊÆÇÔß ÊÐÂÚÇÐËâ DG 0 ÑÕÐÑÔâÕÔâ Í
ËÊÏÇÐÇÐËâÏ ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ àÐÇÓÅËË Ä "ÔÕÂÐÆÂÓÕÐÞØ" ÖÔÎÑÄËâØ (ÍÑÐ-
ÙÇÐÕÓÂÙËË ÓÇÂÅÇÐÕÑÄ 1 ®, ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÂ 25 �C, pH � 7;0), ÍÑÕÑÓÞÇ
ÄÞÚËÔÎâáÕÔâ ÒÑ ×ÑÓÏÖÎÇ DG 0 � ÿRT lnKeq, ÅÆÇ Keq ì ÍÑÐÔÕÂÐÕÂ
ÓÂÄÐÑÄÇÔËâ ØËÏËÚÇÔÍÑÌ ÓÇÂÍÙËË, R ì ÖÐËÄÇÓÔÂÎßÐÂâ ÅÂÊÑÄÂâ ÒÑ-
ÔÕÑâÐÐÂâ, T ì ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÂ [¬]. £ÔÎÇÆÔÕÄËÇ ÊÂÄËÔËÏÑÔÕË ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ
àÐÇÓÅËË ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´² ÑÕ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËÌ ÓÇÂÅÇÐÕÑÄ, DGATP �
� DG 0 � RT ln f��ADP� � �Pi��=�ATP�g, Ä ÓÇÂÎßÐÞØ ÖÔÎÑÄËâØ ÊÐÂÚÇÐËÇ
DGATP ÏÑÉÇÕ ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑ ÑÕÎËÚÂÕßÔâ ÑÕ DG 0 [49].

ADP
bE

Pi

ADP+Pi

bHC

ADP+Pi

bDP

ATP+H2O

bTP

ATP+H2O

bHCATP
bE H2O

²ËÔ. 8. ³ØÇÏÂ, ËÎÎáÔÕÓËÓÖáÜÂâ ÔÄâÊß ØËÏËÚÇÔÍËØ ÒÓÇÄÓÂÜÇÐËÌ
ADP, Pi Ë ATP ÔÑ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÏË ËÊÏÇÐÇÐËâÏË ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ b
(ÒÇÓÇØÑÆÞ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ "ÑÕÍÓÞÕÑÇ"$ "ÊÂÍÓÞÕÑÇ" ÔÑ-
ÔÕÑâÐËÇ) Ë ÄÓÂÜÇÐËÇÏ ÓÑÕÑÓÂ F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ. ³ËÏÄÑÎÞ bE, bDP

Ë bTP ÑÃÑÊÐÂÚÂáÕ ÓÂÊÎËÚÐÞÇ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËÑÐÐÞÇ ÔÑÔÕÑâÐËâ ÍÂÕÂÎË-
ÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ (ÔÏ. ÑÃÝâÔÐÇÐËâ Ä ÕÇÍÔÕÇ), ÔËÏÄÑÎÑÏ bHC ÑÃÑÊÐÂ-
ÚÇÐÑ "ÒÑÎÖÊÂÍÓÞÕÑÇ" ÔÑÔÕÑâÐËÇ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ.
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ÉÇÐÐÞØ ÄÃÎËÊË ÏÑÎÇÍÖÎ ADP Ë Pi, ÍÑÕÑÓÑÇ ÑÔÎÂÃÎâÇÕ
ÔÄâÊß Pi Ô ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÏ ÙÇÐÕÓÑÏ. ªÊÄÇÔÕÐÑ [64 ë 68],
ÚÕÑ ÆËÔÔÑÙËÂÙËâ Pi ì àÕÑ àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍË ÄÞÅÑÆÐÞÌ
ÒÓÑÙÇÔÔ, DG 0

hPii � ÿ�0;5ÿ4� ÍÍÂÎ ÏÑÎßÿ1. °ÔÕÂÄÛÂâÔâ
ÒÑÔÎÇ ÆËÔÔÑÙËÂÙËË Pi ÏÑÎÇÍÖÎÂ ADP ÔÑØÓÂÐâÇÕ ÔÓÑÆ-
ÔÕÄÑ Í ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÏÖ ÙÇÐÕÓÖ, "ÔÕÂÐÆÂÓÕÐÂâ" ÔÄÑ-
ÃÑÆÐÂâ àÐÇÓÅËâ ÆËÔÔÑÙËÂÙËË ADP ÓÂÄÐÂ DG 0

hADPi �� 7ÿ12 ÍÍÂÎ ÏÑÎßÿ1. ±ÑÎÐÞÌ ÙËÍÎ ÓÇÂÍÙËË ÅËÆÓÑÎËÊÂ
¡´² (ÓËÔ. 9) âÄÎâÇÕÔâ àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍË ÄÞÅÑÆÐÞÏ ÒÓÑÙÇÔ-
ÔÑÏ (DG 0

ATP$ADP�Pi
� ÿ�7ÿ8� ÍÍÂÎ ÏÑÎßÿ1), ÍÑÕÑÓÞÌ

ÏÑÉÇÕ ÒÓÑÕÇÍÂÕß ÔÂÏÑÒÓÑËÊÄÑÎßÐÑ.
²ÇÂÎËÊÂÙËâ ÒÓÑÙÇÔÔÑÄ, ÑÒËÔÞÄÂÇÏÞØ ÔØÇÏÑÌ (3), Ä

ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËË ÔËÐÕÇÊÂ ¡´², àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍË ÐÇÄÞÅÑÆÐÂ,
ÆÎâ àÕÑÅÑ ÕÓÇÃÖÇÕÔâ àÐÇÓÅËâ ÄÐÇÛÐÇÅÑ ËÔÕÑÚÐËÍÂ. ±Ñ-
àÕÑÏÖ ËÊÑÎËÓÑÄÂÐÐÂâ F1-¡´¶ÂÊÂ ÔÂÏÂ ÒÑ ÔÇÃÇ ÐÇ ÔÒÑ-
ÔÑÃÐÂ ÔËÐÕÇÊËÓÑÄÂÕß ¡´². °ÆÐÂÍÑ, ÍÂÍ ÏÞ ÖÄËÆËÏ ÐËÉÇ
(ÔÏ. ÓÂÊÆÇÎ 4.1), Ä ÑÒÓÇÆÇÎÈÐÐÞØ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞØ
ÖÔÎÑÄËâØ ÊÂ ÔÚÈÕ ÄÐÇÛÐÇÌ ÔËÎÞ, ÄÞÊÞÄÂáÜÇÌ ÄÓÂÜÇÐËÇ
ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g, ÆÂÉÇ ËÊÑÎËÓÑÄÂÐÐÂâ F1-¡´¶ÂÊÂ ÔÒÑ-
ÔÑÃÐÂ ÔËÐÕÇÊËÓÑÄÂÕß ¡´². ´ÇÒÇÓß ÒÑÆÓÑÃÐÇÇ ÑÃÔÖÆËÏ
ÄÑÒÓÑÔÞ Ñ ÕÑÏ, ÐÂÔÍÑÎßÍÑ ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÞÌ ÍÂÕÂÎËÊ
ÖÔÍÑÓâÇÕ ÓÇÂÍÙËË ÔËÐÕÇÊÂ Ë ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´² Ë ÑÕ ÚÇÅÑ
ÊÂÄËÔâÕ ÔÍÑÓÑÔÕË àÕËØ ÓÇÂÍÙËÌ.

®ÖÎßÕËÙÇÐÕÓÂÎßÐÞÌ ÍÂÕÂÎËÊ. ¶ÖÐÍÙËâ ×ÇÓÏÇÐÕÂ ì
ÖÔÍÑÓÇÐËÇ ÓÇÂÍÙËË, ÍÑÕÑÓÂâ ÔÂÏÂ ÒÑ ÔÇÃÇ (ÐÂÒÓËÏÇÓ,
ÔÂÏÑÒÓÑËÊÄÑÎßÐÞÌ ÅËÆÓÑÎËÊ ¡´²), ÃÇÊ ×ÇÓÏÇÐÕÂ, ÒÓÑ-
ÕÇÍÂÇÕ ÑÚÇÐß ÏÇÆÎÇÐÐÑ. ¬ÂÍ ÃÞÎÑ ÔÍÂÊÂÐÑ ÄÞÛÇ, ÒÑÔÎÇÆ-
Ðââ ÔÕÂÆËâ Ä ÙÇÒË ÓÇÂÍÙËÌ (3) Ä ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËË ÅËÆÓÑÎËÊÂ
¡´² ì ÆËÔÔÑÙËÂÙËâ ADP ì àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍË ÐÇÄÞÅÑÆÐÞÌ
ÒÓÑÙÇÔÔ �DG 0

hADPi > 0�, ÍÑÕÑÓÞÌ ÆÑÎÉÇÐ ÊÂÏÇÆÎâÕß ÓÇ-
ÊÖÎßÕËÓÖáÜÖá ÔÍÑÓÑÔÕß ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´². ¿ÕËÏ,
ÄÇÓÑâÕÐÑ, ÑÃÝâÔÐâÇÕÔâ ÕÑ, ÚÕÑ ÅËÆÓÑÎËÊ ¡´² ÒÑ ÖÐËÙÇÐÕ-
ÓÂÎßÐÑÏÖ ÏÇØÂÐËÊÏÖ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÐÂ ÒâÕß-ÛÇÔÕß ÒÑÓâÆ-
ÍÑÄ ÏÇÆÎÇÐÐÇÇ, ÚÇÏ Ä ÓÇÂÎßÐÞØ ÖÔÎÑÄËâØ, ÍÑÅÆÂ Ä ÓÂÃÑÕÖ
×ÇÓÏÇÐÕÂ ÄÑÄÎÇÚÇÐÑ ÔÓÂÊÖ ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ
ÙÇÐÕÓÑÄ (ÏÖÎßÕËÙÇÐÕÓÂÎßÐÞÌ ÍÂÕÂÎËÊ [36, 37]). £ ÐÂÔÕÑâ-
ÜÇÏ ÓÂÊÆÇÎÇ ÐÂ ÒÓËÏÇÓÇ ×ÇÓÏÇÐÕÂÕËÄÐÑÅÑ ÔËÐÕÇÊÂ Ë
ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´² ÏÞ ÖÄËÆËÏ, ÚÕÑ ÍÑÑÒÇÓÂÙËâ ÐÇÔÍÑÎßÍËØ
ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ, ÓÂÃÑÕÂáÜËØ ÍÑÑÒÇÓÂÕËÄÐÑ
("ÍÑÐÙÇÓÕÐÑ"), ÒÓËÄÑÆËÕ Í ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑÏÖ (Ä 105 ë
106 ÓÂÊ) ÖÔÍÑÓÇÐËá ÓÂÃÑÕÞ ×ÇÓÏÇÐÕÂ. ³ÖÕß ÕÂÍÑÌ ÍÑÑÒÇ-
ÓÂÙËË ÊÂÍÎáÚÂÇÕÔâ Ä ÕÑÏ, ÚÕÑ ÓÇÂÎËÊÂÙËË àÐÇÓÅÑÈÏÍÑÌ
ÔÕÂÆËË (ÐÂÒÓËÏÇÓ, ÑÔÄÑÃÑÉÆÇÐËá ADP ËÊ ÍÂÕÂÎËÕË-

ÚÇÔÍÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ, DG 0
hADPi > 0) ÔÒÑÔÑÃÔÕÄÖÇÕ àÐÇÓÅÇÕËÚÇ-

ÔÍË ÄÞÅÑÆÐÞÌ ÒÓÑÙÇÔÔ (ÔÄâÊÞÄÂÐËÇ ¡´², DG 0
hATPi < 0),

ÒÓÑÕÇÍÂáÜËÌ Ä ÆÓÖÅÑÌ ÚÂÔÕË ×ÇÓÏÇÐÕÂ. ¬ÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÇ
ÙÇÐÕÓÞ, Ä ÍÑÕÑÓÞØ ÒÓÑËÔØÑÆâÕ àÐÇÓÅÑÆÑÐÑÓÐÞÌ Ë àÐÇÓ-
ÅÑÂÍÙÇÒÕÑÓÐÞÌ ÒÓÑÙÇÔÔÞ, ÓÂÊÐÇÔÇÐÞ Ä ÒÓÑÔÕÓÂÐÔÕÄÇ,
ÑÆÐÂÍÑ ÑÐË ÕÇÔÐÑ ÔÑÒÓâÉÇÐÞ ÆÓÖÅ Ô ÆÓÖÅÑÏ Ô ÒÑÏÑÜßá
ÑÃÜËØ "ÆÇÕÂÎÇÌ" ÏÂÍÓÑÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÌ ÍÑÐÔÕÓÖÍÙËË (Ä
ÔÎÖÚÂÇ F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ ì àÕÑ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂ g, ÍÑÐÕÂÍ-
ÕËÓÖáÜÂâ Ô ÓÂÊÐÞÏË ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂÏË ÅÇÍÔÂÏÇÓÂ a3b3).

±ÑÔÎÇ ÒÓÇÆÄÂÓËÕÇÎßÐÞØ ÊÂÏÇÚÂÐËÌ, ÍÂÔÂáÜËØÔâ
ÍÑÑÒÇÓÂÕËÄÐÑÔÕË Ä ÓÂÃÑÕÇ ×ÇÓÏÇÐÕÂ, ÓÂÔÔÏÑÕÓËÏ ÒÑÆ-
ÓÑÃÐÇÇ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ ÙËÍÎ ÓÇÂÍÙËË ÔËÐÕÇÊÂ ¡´².
©ÂÏÇÕËÏ, ÚÕÑ Ä ÍÎÇÕÍÇ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ¡´² Ë ADP ÆÑÔÕÂ-
ÕÑÚÐÑ ÄÞÔÑÍË (� 1ÿ10 Ï®), ÒÑàÕÑÏÖ Ä ÓÇÂÎßÐÞØ ÖÔÎÑ-
ÄËâØ ÓÇÂÎËÊÖÇÕÔâ ÏÖÎßÕËÙÇÐÕÓÂÎßÐÞÌ ÓÇÉËÏ ÓÂÃÑÕÞ
×ÇÓÏÇÐÕÂ, ÍÑÅÆÂ ÑÆÐÑÄÓÇÏÇÐÐÑ ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÐÖÍÎÇÑÕËÆÑÄ
(ÆÄÂ ËÎË ÕÓË) ÔÄâÊÂÐÞ Ô ÓÂÊÐÞÏË ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÏË
ÙÇÐÕÓÂÏË. £ àÕËØ ÖÔÎÑÄËâØ ÄÔÇ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÇ ÙÇÐÕÓÞ,
ÄÑÄÎÇÚÈÐÐÞÇ Ä ÓÇÂÍÙËË ÔËÐÕÇÊÂ ËÎË ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´²,
ÓÂÃÑÕÂáÕ ÍÑÑÒÇÓÂÕËÄÐÑ. ¸ÇÐÕÓÂÎßÐÂâ ÓÑÎß Ä ÑÃÇÔÒÇÚÇ-
ÐËË ÔÑÅÎÂÔÑÄÂÐÐÑÌ ÓÂÃÑÕÞ ÓÂÊÐÞØ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕ-
ÓÑÄ ÒÓËÐÂÆÎÇÉËÕ ÄÓÂÜÂáÜÇÌÔâ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÇ g. ±ÓË
ÄÓÂÜÇÐËË ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g ÔÑÔÕÑâÐËâ ÄÔÇØ ÕÓÈØ ÍÂÕÂÎËÕË-
ÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ ËÊÏÇÐâáÕÔâ ÔËÐØÓÑÐÐÑ. £ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ
àÕÑÅÑ ÍÂÉÆÞÌ ÙÇÐÕÓ ÒÑÑÚÇÓÈÆÐÑ ËÊÏÇÐâÇÕ ÔÄÑÈ ÔÓÑÆÔÕÄÑ
Í ÔÖÃÔÕÓÂÕÂÏ Ë ÒÓÑÆÖÍÕÂÏ ÓÇÂÍÙËË.

²ÂÔÔÏÑÕÓËÏ ÒÓÑÙÇÔÔÞ ÔËÐÕÇÊÂ ¡´² Ô ÖÚÈÕÑÏ ÍÑÑÒÇÓÂ-
ÕËÄÐÑÅÑ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ ÄÔÇØ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ ×ÇÓÏÇÐÕÂ. ¯Â
ÓËÔÖÐÍÇ 10 ÖÔÎÑÄÐÑ ËÊÑÃÓÂÉÇÐÞ ÕÓË ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ
ÙÇÐÕÓÂ: 1 ì "ÑÕÍÓÞÕÞÌ" ÙÇÐÕÓ, ÆÑÔÕÖÒÐÞÌ ÆÎâ ÒÑÔÂÆÍË
ÔÖÃÔÕÓÂÕÑÄ (ÏÑÎÇÍÖÎ ADP Ë Pi); 2ì "ÊÂÍÓÞÕÞÌ" ÙÇÐÕÓ, Ô
ÍÑÕÑÓÞÏ ÒÓÑÚÐÑ ÔÄâÊÂÐÞ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ADP Ë Pi, ÔÒÑÔÑÃÐÞÇ
ÒÓÇÄÓÂÕËÕßÔâ Ä ¡´²; 3 ì "ÊÂÍÓÞÕÞÌ" ÙÇÐÕÓ, Ô ÍÑÕÑÓÞÏ
ÔÄâÊÂÐÂ ÏÑÎÇÍÖÎÂ ¡´². ³ÄÑÃÑÆÐÞÌ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ
ÙÇÐÕÓ (ÑÕÍÓÞÕÞÌ ÙÇÐÕÓ 1) ÔÄâÊÞÄÂÇÕ ADP Ë Pi. £ ÓÇ-
ÊÖÎßÕÂÕÇ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËÑÐÐÞØ ÒÇÓÇÔÕÓÑÇÍ ×ÇÓÏÇÐÕÂ, ÄÞ-
ÊÄÂÐÐÞØ ÄÓÂÜÇÐËÇÏ ÓÑÕÑÓÂ ÐÂ 120�, àÕÑÕ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇ-
ÔÍËÌ ÙÇÐÕÓ ÊÂÍÓÞÄÂÇÕÔâ (ÒÇÓÇØÑÆ "ÔÑÔÕÑâÐËÇ 1! ÔÑÔÕÑâ-
ÐËÇ 2"), Â ÏÑÎÇÍÖÎÞ ADP Ë Pi ÑÍÂÊÞÄÂáÕÔâ Ä ÖÔÎÑÄËâØ,
ÍÑÕÑÓÞÇ ÃÎÂÅÑÒÓËâÕÐÞ ÆÎâ àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍË "ÃÇÔÒÎÂÕÐÑÅÑ"
ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ¡´². ¬ÂÍ ÃÞÎÑ ÔÍÂÊÂÐÑ ÄÞÛÇ, ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ
¡´² ËÊ ADP Ë Pi ÄÐÖÕÓË ÊÂÍÓÞÕÑÅÑ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ
ÙÇÐÕÓÂ ÐÇ ÕÓÇÃÖÇÕ àÐÇÓÅËË ÄÐÇÛÐÇÅÑ ËÔÕÑÚÐËÍÂ.

£ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÔÎÇÆÖáÜÇÅÑ ÒÑÄÑÓÑÕÂ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g ÐÂ
120� ÍÂÉÆÞÌ ËÊ ÕÓÈØ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ ÒÇÓÇØÑÆËÕ Ä
ÐÑÄÑÇ ÔÑÔÕÑâÐËÇ. ¬ÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ ÙÇÐÕÓ, ÐÂØÑÆËÄÛËÌÔâ Ä
ÔÑÔÕÑâÐËË 2, ÒÇÓÇÌÆÈÕ Ä ÔÑÔÕÑâÐËÇ 3, Ä ÍÑÕÑÓÑÏ ÑÐ

0

ÿ5

ÿ10

ÿ15

ÿ20

E+ATP

E
hPii
hADPi EhADPiEhATPi

±ÑÔÂÆÍÂ
ATP

¤ËÆÓÑÎËÊ ATP £ÞØÑÆ
ADP

£ÞØÑÆ Pi

E+ADP+Pi

D
G

0
,Í

ÍÂ
Î
Ï
Ñ
Î
ßÿ

1 DG 0
ATP

²ËÔ. 9.¥ËÂÅÓÂÏÏÂ ËÊÏÇÐÇÐËÌ ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ àÐÇÓÅËË DG 0 ÒÓË ÅËÆÓÑÎËÊÇ
¡´² F1-¡´¶ÂÊÑÌ Ä "ÔÕÂÐÆÂÓÕÐÞØ" ÖÔÎÑÄËâØ. (E ì ÏÑÎÇÍÖÎÂ ×ÇÓ-
ÏÇÐÕÂ.) ©ÐÂÚÇÐËâ DG 0 ÓÂÔÔÚËÕÂÐÞ ÒÑ ×ÑÓÏÖÎÇ DG 0 � ÿRT lnKeq.
¬ÑÐÔÕÂÐÕÞ ÓÂÄÐÑÄÇÔËâ Keq ÚÂÔÕÐÞØ ÓÇÂÍÙËÌ, ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐÐÞØ ÐÂ
ÆËÂÅÓÂÏÏÇ, ÒÑÎÖÚÇÐÞ ÐÂ ÑÔÐÑÄÂÐËË ÍËÐÇÕËÚÇÔÍËØ ÆÂÐÐÞØ ÆÎâ F1-
¡´¶ÂÊ, ÄÞÆÇÎÇÐÐÞØ ËÊ ÏËÕÑØÑÐÆÓËÌ ÔÇÓÆÙÂ ÃÞÍÂ [64, 65] Ë ÃÂÍÕÇÓËË
E. coli [66].
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²ËÔ. 10. (Â) ³ØÇÏÂ, ËÎÎáÔÕÓËÓÖáÜÂâ àÐÇÓÅÑÊÂÄËÔËÏÞÇ ËÊÏÇÐÇÐËâ
ÔÑÔÕÑâÐËÌ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ. (Ã) £ÊÂËÏÐÑÇ
ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ a, b, g (ÔÏ. ÕÂÍÉÇ ÓËÔ. 6) Ä F1-¡´¶ÂÊÇ,
ÒÑÎÖÚÇÐÐÑÇ ÐÂ ÑÔÐÑÄÂÐËË ÆÂÐÐÞØ ÓÇÐÕÅÇÐÑÔÕÓÖÍÕÖÓÐÑÅÑ ÂÐÂÎËÊÂ [55].
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ÔÑÆÇÓÉËÕ ÏÑÎÇÍÖÎÖ ¡´², ÑÃÓÂÊÑÄÂÄÛÖáÔâ ËÊ ADP Ë Pi

ÃÇÊ ÊÂÕÓÂÕÞ àÐÇÓÅËË. ±ÑÆÚÇÓÍÐÈÏ, ÚÕÑ Ä àÕÑÏ ÐÇÕ
ÐËÍÂÍÑÅÑ ÐÂÓÖÛÇÐËâ ÊÂÍÑÐÂ ÔÑØÓÂÐÇÐËâ àÐÇÓÅËË. ¥ÇÌÔÕ-
ÄËÕÇÎßÐÑ, ÑÃÓÂÊÑÄÂÄÛÂâÔâ "ÃÇÔÒÎÂÕÐÑ" (Ô ÕÑÚÍË ÊÓÇÐËâ
àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÃÂÎÂÐÔÂ) ÏÑÎÇÍÖÎÂ ¡´² ÒÓÑÚÐÑ ÔÄâÊÂÐÂ
Ô ×ÇÓÏÇÐÕÑÏ, ÑÐÂ ÐÂØÑÆËÕÔâ Ä ÊÂÍÓÞÕÑÏ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÏ
ÙÇÐÕÓÇ, Â ÒÑÕÑÏÖ ÐÇ ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐÂ ÆÎâ
ÔÑÄÇÓÛÇÐËâ ÒÑÎÇÊÐÑÌ ÓÂÃÑÕÞ. ¥Îâ ÕÑÅÑ ÚÕÑÃÞ ÑÔÄÑÃÑ-
ÆËÕß ÏÑÎÇÍÖÎÖ ¡´² Ë ÔÆÇÎÂÕß ÇÈ ÆÑÔÕÖÒÐÑÌ ÆÎâ "ÒÑÕÓÇ-
ÃËÕÇÎÇÌ" àÐÇÓÅËË, ÐÇÑÃØÑÆËÏÂ àÐÇÓÅËâ ÄÐÇÛÐÇÅÑ ËÔÕÑÚ-
ÐËÍÂ. ´ÂÍËÏ ËÔÕÑÚÐËÍÑÏ àÐÇÓÅËË âÄÎâÇÕÔâ ÓÂÊÐÑÔÕß
àÎÇÍÕÓÑØËÏËÚÇÔÍËØ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÄ ËÑÐÑÄ ÄÑÆÑÓÑÆÂ DmH� ,
ÊÂ ÔÚÈÕ ÍÑÕÑÓÑÌ ÄÓÂÜÂÇÕÔâ ÓÑÕÑÓ àÎÇÍÕÓÑÏÑÕÑÓÂ F0.
±ÑÔÎÇ ÔÎÇÆÖáÜÇÅÑ ÒÑÄÑÓÑÕÂ ÓÑÕÑÓÂ ÐÂ 120� ÔÐÑÄÂ
ËÊÏÇÐâáÕÔâ ÔÑÔÕÑâÐËâ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ, Ä ÓÇ-
ÊÖÎßÕÂÕÇ ÚÇÅÑ ÔÄâÊß ÏÑÎÇÍÖÎÞ ¡´² Ô ×ÇÓÏÇÐÕÑÏ ÑÔÎÂ-
ÃÇÄÂÇÕ Ë ÑÐÂ ÆËÔÔÑÙËËÓÖÇÕ Ä ÓÂÔÕÄÑÓ. ³ÄÑÃÑÆÐÞÌ
ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ ÙÇÐÕÓ ÄÑÊÄÓÂÜÂÇÕÔâ Ä ËÔØÑÆÐÑÇ ÔÑÔÕÑâ-
ÐËÇ 1 (ÒÇÓÇØÑÆ 3! 1).

£ÂÉÐÑ ÑÕÏÇÕËÕß, ÚÕÑ ÑÒËÔÂÐÐÞÇ ÄÞÛÇ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂ-
ÕÇÎßÐÞÇ ËÊÏÇÐÇÐËâ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËÑÐÐÞØ ÔÑÔÕÑâÐËÌ ÍÂÕÂ-
ÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ (ÔÏ. ÓËÔ. 10, ÒÇÓÇØÑÆÞ 1! 2 ! 3)
ÒÓÑËÔØÑÆâÕ Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞØ ÒÇÓÇÔÕÓÑÇÍ ×ÇÓ-
ÏÇÐÕÂ, ËÐËÙËËÓÑÄÂÐÐÞØ ÄÓÂÜÇÐËÇÏ ÓÑÕÑÓÂ ÊÂ ÔÚÈÕ
àÐÇÓÅËË ÄÐÇÛÐÇÅÑ ËÔÕÑÚÐËÍÂ �DmH��. ¿ÕË ÒÇÓÇÔÕÓÑÌÍË
ËÏÇáÕ ÍÑÑÒÇÓÂÕËÄÐÞÌ ØÂÓÂÍÕÇÓ ì ÑÐË ÑÆÐÑÄÓÇÏÇÐÐÑ
ÊÂÕÓÂÅËÄÂáÕ ÔÑÔÕÑâÐËâ ÄÔÇØ ÕÓÈØ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕ-
ÓÑÄ, ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÐÞØ Ä ÅÇÍÔÂÏÇÓÇ a3b3. £ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÕÓÈØ
ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÞØ ÒÑÄÑÓÑÕÑÄ ÓÑÕÑÓÂ ÐÂ 120�, Õ.Ç. ÊÂ ÑÆËÐ
ÒÑÎÐÞÌ ÑÃÑÓÑÕ ÓÑÕÑÓÂ ÐÂ 360�, ÍÂÉÆÞÌ ËÊ ÕÓÈØ ÍÂÕÂÎË-
ÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑ ÔÄâÉÇÕ ÏÑÎÇÍÖÎÞ
ADP Ë Pi Ë ÑÔÄÑÃÑÆËÕ ÑÆÐÖ ÏÑÎÇÍÖÎÖ ¡´² Ä ÓÂÔÕÄÑÓ.
´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, ÒÑÔÍÑÎßÍÖ ¡´¶-ÔËÐÕÂÊÂ ÔÑÆÇÓÉËÕ ÕÓË
ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÂ, ÒÑÔÎÇ ÍÂÉÆÑÅÑ ÒÑÄÑÓÑÕÂ ÓÑÕÑÓÂ
ÐÂ 120� Ä ÓÂÔÕÄÑÓÇ ÃÖÆÇÕ ÒÑâÄÎâÕßÔâ ÑÆÐÂ ÐÑÄÂâ ÏÑÎÇÍÖÎÂ
¡´².

°ÒËÔÂÐÐÂâ ÄÞÛÇ ÔØÇÏÂ ÔÑÃÞÕËÌ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖÇÕ ÕÂÍ
ÐÂÊÞÄÂÇÏÑÏÖ "binding-change" ÏÇØÂÐËÊÏÖ, ÒÓÇÆÎÑÉÇÐ-
ÐÑÏÖ ¢ÑÌÇÓÑÏ [36, 37]. ¤ËÒÑÕÇÊÂ ¢ÑÌÇÓÂ ÄÍÎáÚÂÇÕ Ä ÔÇÃâ
ÆÄÂ ×ÖÐÆÂÏÇÐÕÂÎßÐÞØ ÒÑÎÑÉÇÐËâ: 1) ÔËÐÕÇÊ ¡´² ËÊ ADP
Ë Pi Ä ÂÍÕËÄÐÑÏ ÙÇÐÕÓÇ ×ÇÓÏÇÐÕÂ ÐÇ ÕÓÇÃÖÇÕ àÐÇÓÅËË
ÄÐÇÛÐÇÅÑ ËÔÕÑÚÐËÍÂ; 2) àÐÇÓÅÑÊÂÕÓÂÕÐÑÌ ÔÕÂÆËÇÌ ÑÃÓÂ-
ÊÑÄÂÐËâ ¡´² âÄÎâÇÕÔâ ÔÕÂÆËâ ÑÔÄÑÃÑÉÆÇÐËâ ÒÓÑÚÐÑ
ÔÄâÊÂÐÐÑÌ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ¡´² ËÊ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ,
ÑÔÎÂÃÎÇÐËÇ ÔÄâÊË ¡´² Ô ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÏ ÙÇÐÕÓÑÏ ×ÇÓ-
ÏÇÐÕÂ ÑÃÖÔÎÑÄÎÇÐÑ àÐÇÓÅÑÊÂÄËÔËÏÞÏË ÍÑÑÒÇÓÂÕËÄÐÞÏË
ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÏË ÒÇÓÇÔÕÓÑÌÍÂÏË ×ÇÓÏÇÐÕÂ (ÔÏ. ËÔÕÑÓËá
ÄÑÒÓÑÔÂ Ë ÓÂÊÎËÚÐÞÇ ÄÂÓËÂÐÕÞ "binding-change" ÏÇØÂ-
ÐËÊÏÂ Ä ÑÃÔÕÑâÕÇÎßÐÞØ ÑÃÊÑÓÂØ [36]). °ÕÏÇÕËÏ, ÚÕÑ
àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞÇ ÆÂÐÐÞÇ Ñ ÔÕÓÑÇÐËË F0F1-¡´¶-ÔËÐ-
ÕÂÊÞ ØÑÓÑÛÑ ÔÑÅÎÂÔÖáÕÔâ Ô ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐËâÏË ¢ÑÌÇÓÂ Ñ
ÏÇØÂÐËÊÏÇ ÓÂÃÑÕÞ àÕÑÅÑ ×ÇÓÏÇÐÕÂ. ¿ÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞÇ
ÆÑÍÂÊÂÕÇÎßÔÕÄÂ ÕÑÅÑ, ÚÕÑ ÓÂÃÑÕÂ F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ
ÔÑÒÓâÉÇÐÂ Ô ÄÓÂÜÇÐËÇÏ ÇÈ ÓÑÕÑÓÂ, ÃÖÆÖÕ ÒÑÆÓÑÃÐÑ
ÓÂÔÔÏÑÕÓÇÐÞ Ä ÓÂÊÆÇÎÇ 4.1.

¬ÂÍ ÃÞÎÑ ÔÍÂÊÂÐÑ ÄÞÛÇ, F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÂ âÄÎâÇÕÔâ
ÑÃÓÂÕËÏÑÌ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÌ ÏÂÛËÐÑÌ. ¿ÕÑ ÑÊÐÂÚÂÇÕ, ÚÕÑ
ÒÓË ËÊÃÞÕÍÇ ÏÑÎÇÍÖÎ ¡´² Ë Ä ÑÕÔÖÕÔÕÄËÇ ÒÓÑÕÑÐÐÑÅÑ
ÒÑÕÇÐÙËÂÎÂ ÄÓÂÜÇÐËÇ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ gÏÑÉÇÕ ÒÓÑËÔØÑÆËÕß
Ä ÒÓÑÕËÄÑÒÑÎÑÉÐÑÏ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËË. £ àÕËØ ÖÔÎÑÄËâØ
×ÇÓÏÇÐÕ ÃÖÆÇÕ ÍÂÕÂÎËÊËÓÑÄÂÕß ÅËÆÓÑÎËÊ ¡´²: ÔÄâÊÞÄÂ-
ÐËÇ ¡´²! ÅËÆÓÑÎËÊ ¡´²! ÆËÔÔÑÙËÂÙËâ Pi Ë ADP.
°ÃÞÚÐÑ ÔÚËÕÂÇÕÔâ, ÚÕÑ ÓÇÂÍÙËâ ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´² âÄÎâÇÕÔâ
ÑÃÓÂÜÇÐËÇÏ ÓÇÂÍÙËË ÔËÐÕÇÊÂ ¡´² (3). ³ÎÇÆÖÇÕ, ÑÆÐÂÍÑ,

ÒÑÆÚÇÓÍÐÖÕß, ÚÕÑ ÍÑÐÍÓÇÕÐÞÇ ÒÖÕË ÓÇÂÍÙËÌ ÔËÐÕÇÊÂ Ë
ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´² ÏÑÅÖÕ ÐÇ ÔÑÄÒÂÆÂÕß [2, 71]. ¿ÕÑ ÑÃÖÔÎÑÄ-
ÎÇÐÑ ÕÇÏ, ÚÕÑ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÇ ÔÑÔÕÑâÐËâ ÑÆÐÑÅÑ Ë ÕÑÅÑ ÉÇ
×ÇÓÏÇÐÕÂ, ÍÂÕÂÎËÊËÓÖáÜÇÅÑ ÒÓâÏÖá (ÔËÐÕÇÊ ¡´²) Ë
ÑÃÓÂÕÐÖá (ÅËÆÓÑÎËÊ ¡´²) ÓÇÂÍÙËË, ÏÑÅÖÕ ÊÂÏÇÕÐÑ
ÓÂÊÎËÚÂÕßÔâ. ³ÖÜÇÔÕÄÖáÕ ÔÒÇÙËÂÎßÐÞÇ ÃËÑ×ËÊËÚÇÔÍËÇ Ë
ÃËÑØËÏËÚÇÔÍËÇ ÏÇØÂÐËÊÏÞ ÓÇÅÖÎâÙËË ÂÍÕËÄÐÑÔÕË F0F1-
¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ, ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂáÜËÇ ÒÇÓÇÍÎáÚÇÐËâ ÓÇÉËÏÑÄ
ÇÈ ÓÂÃÑÕÞ (ÍÂÕÂÎËÊ ÒÓâÏÑÌ ËÎË ÑÃÓÂÕÐÑÌ ÓÇÂÍÙËË, ÔÏ.
ÒÑÆÓÑÃÐÇÇ [71]). ¿ÕÑ ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÑÒÕËÏËÊËÓÑÄÂÕß ÃËÑàÐÇÓ-
ÅÇÕËÚÇÔÍËÇ ÒÓÑÙÇÔÔÞ Ä ÍÎÇÕÍÇ ÒÓË ËÊÏÇÐÇÐËâØ ÇÈ ÏÇÕÂÃÑ-
ÎËÚÇÔÍÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËâ (ÔÑÑÕÐÑÛÇÐËÇ ATP/ADP Ë ÆÓ.).
£ÂÉÐÖá ÓÑÎß Ä ÒÇÓÇÍÎáÚÇÐËË ÓÇÉËÏÑÄ ÓÂÃÑÕÞ F0F1-
¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ (ÔËÐÕÇÊ/ÅËÆÓÑÎËÊ ¡´²) ËÅÓÂÇÕ ÔÖÃÝÇÆË-
ÐËÙÂ e, ÔÄâÊÂÐÐÂâ Ô ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÇÌ g Ë ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÐÂâ
ÄÃÎËÊË ÃÂÓÂÃÂÐÂ cn. ±ÑÆÓÑÃÐÞÌ ÂÐÂÎËÊ ÆÂÐÐÑÅÑ ÄÑÒÓÑÔÂ
ÄÞØÑÆËÕ ÊÂ ÓÂÏÍË ÐÂÔÕÑâÜÇÅÑ ÑÃÊÑÓÂ.

4. ±ÓÑÕÑÐÐÂâ ¡´¶-ÔËÐÕÂÊÂ ì ÄÓÂÜÂáÜËÌÔâ
ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞÌ ÏÑÕÑÓ

4.1. ¿ÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞÇ ÆÑÍÂÊÂÕÇÎßÔÕÄÂ
ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ
£ ÐÂÔÕÑâÜÇÇ ÄÓÇÏâ ÔÖÜÇÔÕÄÖáÕ ÖÃÇÆËÕÇÎßÐÞÇ àÍÔÒÇÓË-
ÏÇÐÕÂÎßÐÞÇ ÆÑÍÂÊÂÕÇÎßÔÕÄÂ ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ ÒÓË ÓÂÃÑÕÇ
F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ. ¬ ÒÇÓÄÑÌ ÅÓÖÒÒÇ ÆÑÍÂÊÂÕÇÎßÔÕÄ
ÑÕÐÑÔâÕÔâ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÞ ÑÒÞÕÑÄ, ÔÄËÆÇÕÇÎßÔÕÄÖáÜËÇ Ñ
ÒÑÕÇÓÇ ÂÍÕËÄÐÑÔÕË ×ÇÓÏÇÐÕÂ ÒÓË ×ËÍÔÂÙËË ÓÑÕÑÓÂ ÑÕÐÑ-
ÔËÕÇÎßÐÑ ÔÕÂÕÑÓÂ. £ÕÑÓÂâ ÅÓÖÒÒÂ ÑÒÞÕÑÄ ì ÄËÊÖÂÎËÊÂ-
ÙËâ ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ ÃËÑ×ËÊËÚÇÔÍËÏË ÏÇÕÑÆÂÏË.

±ÇÓÄÞÇ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞÇ ÆÑÍÂÊÂÕÇÎßÔÕÄÂ ÄÓÂÜÇ-
ÐËâ ÓÑÕÑÓÂ F1-¡´¶ÂÊÞ ÃÞÎË ÒÑÎÖÚÇÐÞ Ä ÑÒÞÕÂØ ÒÑ
ØËÏËÚÇÔÍÑÏÖ "ÒÓËÛËÄÂÐËá" ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g Í ÑÆÐÑÌ ËÊ
ÕÓÈØ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ b, ÔÑÆÇÓÉÂÜÇÌ ÓÂÆËÑÂÍÕËÄÐÖá ÏÇÕÍÖ,
Ô ÒÑÏÑÜßá ÆËÔÖÎß×ËÆÐÞØ ÿSÿSÿ ÏÑÔÕËÍÑÄ, ÔÄâÊÞ-
ÄÂáÜËØ ÃÎËÊÎÇÉÂÜËÇ ÙËÔÕÇËÐÑÄÞÇ ÑÔÕÂÕÍË ÔÖÃÝÇÆË-
ÐËÙ b Ë g [72 ë 74]. °ÍÂÊÂÎÑÔß, ÚÕÑ ÕÂÍÂâ ËÔÍÖÔÔÕÄÇÐÐÂâ
ËÏÏÑÃËÎËÊÂÙËâ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g ÃÎÑÍËÓÖÇÕ ÍÂÍ ÅËÆÓÑ-
ÎËÊ, ÕÂÍ Ë ÔËÐÕÇÊ ¡´². ±ÑÔÎÇ ÓÂÊÓÞÄÂ ÔÛËÄÍË
�ÿSÿSÿ ! ÿSH�HSÿ� ÂÍÕËÄÐÑÔÕß ×ÇÓÏÇÐÕÂ ÄÑÔÔÕÂÐÂ-
ÄÎËÄÂÎÂÔß, ÑÐ ÓÂÃÑÕÂÎ ì ÅËÆÓÑÎËÊÑÄÂÎ ATP. ©ÂÕÇÏ,
ÒÑÔÎÇ ÕÑÅÑ ÍÂÍ ×ÇÓÏÇÐÕ ÒÑÓÂÃÑÕÂÎ ÑÒÓÇÆÇÎÈÐÐÑÇ ÄÓÇÏâ
ÒÑÔÎÇ ÓÂÊÓÞÄÂ ÔÛËÄÑÍ, ÔÐÑÄÂ ÔÛËÄÂÎË ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ b Ë g,
ÒÑÔÎÇ ÚÇÅÑ ÂÐÂÎËÊËÓÑÄÂÎË, ÏÇÉÆÖ ÍÂÍËÏË ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂÏË
ÒÑâÄËÎËÔß ÐÑÄÞÇ ÔÛËÄÍË. °ÍÂÊÂÎÑÔß, ÚÕÑ ÐÑÄÞÇ ÔÛËÄÍË
ÃÞÎË ÓÂÄÐÑÏÇÓÐÑ ÓÂÔÒÓÇÆÇÎÇÐÞ ÏÇÉÆÖ ÄÔÇÏË ÕÓÇÏâ
ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂÏË b, Â ÐÇ ÎÑÍÂÎËÊÑÄÂÎËÔß ÕÑÎßÍÑ Ä ÏÇÚÇ-
ÐÑÌ, Í ÍÑÕÑÓÑÌ ËÔØÑÆÐÑ ÃÞÎÂ "ÒÓËÛËÕÂ" ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂ g.
ªÊ àÕÑÅÑ ÔÎÇÆÑÄÂÎÑ, ÚÕÑ Ä ÒÓËÔÖÕÔÕÄËË ¡´² ÒÓÑËÔØÑÆËÎÑ
ÄÓÂÜÇÐËÇ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g.

£ ÓÂÃÑÕÂØ ÀÐÅÇ Ô ÔÑÂÄÕÑÓÂÏË [75 ë 77] ÄÓÂÜÇÐËÇ
ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g, ÔÑÒÓâÉÈÐÐÑÇ Ô ÓÂÃÑÕÑÌ F1-¡´¶ÂÊÞ
(ÅËÆÓÑÎËÊ ¡´²), ÃÞÎÑ ÊÂÓÇÅËÔÕÓËÓÑÄÂÐÑ Ô ÒÑÏÑÜßá
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑÅÑ ÍÓÂÔËÕÇÎâ àÑÊËÐÂ, ÍÑÄÂÎÇÐÕÐÑ ÔÄâÊÂÐ-
ÐÑÅÑ Ô ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÇÌ g.

±ÓâÏÑÇ ÐÂÃÎáÆÇÐËÇ ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ ÑÕÆÇÎßÐÑÌ
ÏÑÎÇÍÖÎÞ F1-¡´¶ÂÊÞ ÃÞÎÑ ÄÒÇÓÄÞÇ ÑÔÖÜÇÔÕÄÎÇÐÑ ÅÓÖÒ-
ÒÑÌ âÒÑÐÔÍËØ ÖÚÈÐÞØ Ä 1997 Å. [78]. ³ ÒÑÏÑÜßá ËÔÍÖÔ-
ÔÕÄÇÐÐÞØ "ØÄÑÔÕËÍÑÄ", ÒÓËÛËÕÞØ Í ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂÏ b,
ÏÂÍÓÑÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞÌ ÍÑÏÒÎÇÍÔ a3b3g ÃÞÎ ÊÂÍÓÇÒÎÈÐ ÐÂ
ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕË ÕÄÈÓÆÑÌ ÒÑÆÎÑÉÍË. ¥Îâ ÄËÊÖÂÎËÊÂÙËË ÄÓÂ-
ÜÇÐËâ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g Í ÇÈ ÍÑÐÙÖ, ÄÞÔÕÖÒÂáÜÇÏÖ ËÊ
ÅÇÍÔÂÏÇÓÂ a3b3, ÒÓËÍÓÇÒËÎË ÏÂÍÓÑÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞÌ ÏÂÓ-
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ÍÈÓ ì ÒÓÑÕâÉÈÐÐÞÌ ×ËÃÓËÎÎâÓÐÞÌ ÃÇÎÑÍ ÂÍÕËÐ ÆÎËÐÑÌ
� 1 ÏÍÏ, ÒÑÏÇÚÇÐÐÞÌ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞÏ ÍÓÂÔËÕÇÎÇÏ
(ÓËÔ. 11Â). ±ÖÕÈÏ ÐÂÃÎáÆÇÐËâ Ô ÒÑÏÑÜßá ÏËÍÓÑÔÍÑÒÂ
ÊÂ ÒÑÎÑÉÇÐËÇÏ ×ÎÖÑÓÇÔÙËÓÖáÜÇÅÑ ÏÂÓÍÈÓÂ ÖÆÂÎÑÔß
ÊÂÓÇÅËÔÕÓËÓÑÄÂÕß ÍËÐÇÏÂÕËÍÖ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÑÅÑ (ÒÓÑÕËÄ
ÚÂÔÑÄÑÌ ÔÕÓÇÎÍË) ÄÓÂÜÇÐËâ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g ÑÕÐÑÔË-
ÕÇÎßÐÑ ÑÃÇÊÆÄËÉÇÐÐÑÅÑ ÅÇÍÔÂÏÇÓÂ a3b3 (ÓËÔ. 11Ã). °ÍÂÊÂ-
ÎÑÔß, ÚÕÑ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÑÇ ÄÓÂÜÇÐËÇ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g ÒÓÑËÔ-
ØÑÆËÕ ÕÑÎßÍÑ ÒÓË ÐÂÎËÚËË ØËÏËÚÇÔÍÑÅÑ "ÕÑÒÎËÄÂ" ì
ÏÑÎÇÍÖÎ ¡´². ¯ÂÒÓÂÄÎÇÐËÇ ÄÓÂÜÇÐËâ Ä ÕÑÚÐÑÔÕË ÔÑÑÕ-
ÄÇÕÔÕÄÑÄÂÎÑ ÒÓÇÆÔÍÂÊÂÐËá ÐÂ ÑÔÐÑÄÂÐËË ÓÇÐÕÅÇÐÑÔÕÓÖÍ-
ÕÖÓÐÞØ ÆÂÐÐÞØ Ñ ÊÂÒÑÎÐÇÐËË ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ
ÏÑÎÇÍÖÎÂÏË ¡´² Ë ADP [78 ë 80]. £ÓÂÜÇÐËâ ÒÓÑËÔØÑ-
ÆËÎË ÆËÔÍÓÇÕÐÞÏË ÔÍÂÚÍÂÏË, Ô ÛÂÅÑÏ, ÓÂÄÐÞÏ 120�.
³ÓÇÆÐââ ÔÍÑÓÑÔÕß ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ ÖÄÇÎËÚËÄÂÎÂÔß Ô
ÓÑÔÕÑÏ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ¡´² Ä ÓÂÔÕÄÑÓÇ, ÑÏÞÄÂáÜÇÏ
×ÇÓÏÇÐÕ, Â ÕÂÍÉÇ ÒÓË ÖÍÑÓÑÚÇÐËË ÆÎËÐÞ ÏÂÓÍÈÓÂ,
ÆÑÔÕËÅÂâ ÒÓËÏÇÓÐÑ 10 ÑÃÑÓÑÕÑÄ Ä ÔÇÍÖÐÆÖ. £ ÑÕÔÖÕÔÕÄËÇ
¡´² ÐÂÃÎáÆÂÎËÔß ÎËÛß ÓÇÆÍËÇ ÔÎÖÚÂÌÐÞÇ ÒÑÄÑÓÑÕÞ Ä
ÑÃÑËØ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËâØ, ÑÃÖÔÎÑÄÎÇÐÐÞÇ ÕÇÒÎÑÄÞÏË ×ÎÖÍ-
ÕÖÂÙËâÏË. £ÒÑÔÎÇÆÔÕÄËË ÒÑâÄËÎËÔß ÔÑÑÃÜÇÐËâ Ñ ÐÂÒÓÂÄ-
ÎÇÐÐÑÏ ÄÓÂÜÇÐËË ÏÂÓÍÈÓÑÄ, ÒÓËÛËÕÞØ ÐÇ ÕÑÎßÍÑ Í
ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÇ g, ÐÑ Ë Í ÆÓÖÅËÏ àÎÇÏÇÐÕÂÏ ÓÑÕÑÓÂ ì Í
ÍÑÎßÙÖ cn ËÎË Í ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÇ e [81]. ¯ÂÍÑÐÇÙ, ÃÞÎÂ
ÒÑÍÂÊÂÐÂ "ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑÔÕß" ÄÓÂÜÂÕÇÎßÐÑÅÑ ÆÄËÉÇÐËâ,
ËÐËÙËËÓÖÇÏÑÅÑ ÅËÆÓÑÎËÊÑÏ¡´². £ ÑÒÞÕÂØ, ÍÑÅÆÂ ËÏÏÑ-
ÃËÎËÊÑÄÂÐÐÞÏ (×ËÍÔËÓÑÄÂÐÐÞÏ ÐÂ ÒÑÆÎÑÉÍÇ) ÃÞÎÑ
ÍÑÎßÙÑ cn, ÐÂÃÎáÆÂÎË ÄÓÂÜÇÐËÇ ÏÂÓÍÈÓÂ, "ÒÓËÛËÕÑÅÑ"
Í ÍÑÏÒÎÇÍÔÖ a3b3 [82].

£ ÃÑÎÇÇ ÒÑÊÆÐËØ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂØ (ÔÏ., ÐÂÒÓËÏÇÓ, [83])
ÄÏÇÔÕÑ ÆÎËÐÐÑÅÑ ÂÍÕËÐÑÄÑÅÑ ØÄÑÔÕÂ (� 1 ÏÍÏ) Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ
ÏÂÓÍÈÓÂ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÎË ÐÂÐÑÓÂÊÏÇÓÐÞÇ (ÆËÂÏÇÕÓ 40 ÐÏ)
ÊÑÎÑÕÞÇ ÃÖÔËÐÍË (ÓËÔ. 12Â). ¿ÕÑ ÒÑÊÄÑÎËÎÑ ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÑ
ÖÏÇÐßÛËÕß ÅËÆÓÑÆËÐÂÏËÚÇÔÍÑÇ ÔÑÒÓÑÕËÄÎÇÐËÇ ÔÓÇÆÞ,
ÕÑÓÏÑÊâÜÇÇ ÆÄËÉÇÐËÇ ÓÑÕÑÓÂ. £ÓÂÜÇÐËÇ ÃÖÔËÐÍË, ÒÓÑÚ-
ÐÑ "ÒÓËÍÎÇÇÐÐÑÌ" Í ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÇ g Ô ÒÑÏÑÜßá ÃÇÎÍÂ

ÔÕÓÇÒÕÂÄËÆËÐÂ, ÐÂÃÎáÆÂÎË Ô ÒÑÏÑÜßá ÏËÍÓÑÔÍÑÒÂ
(ÓËÔ. 12Ã). ªÊÏÇÓËÕÇÎßÐÖá âÚÇÌÍÖ, ÔÑÆÇÓÉÂÜÖá ÕÂÍÖá
ØËÏÇÓÐÖá ÔËÔÕÇÏÖ, ÒÑÏÇÜÂÎË ÒÇÓÇÆ ÑÃÝÇÍÕËÄÑÏ ÏËÍÓÑ-
ÔÍÑÒÂ Ë ÑÔÄÇÜÂÎË ÒÖÚÍÑÏ ÎÂÊÇÓÐÑÅÑ ÔÄÇÕÂ. ¬ÑÐÔÕÓÖÍÙËâ
àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÑÌ ÖÔÕÂÐÑÄÍË ÃÞÎÂ ÕÂÍÑÄÂ, ÚÕÑ Ä ÑÃÝÇÍ-
ÕËÄ ÏËÍÓÑÔÍÑÒÂ ÒÓÑÐËÍÂÎ ÕÑÎßÍÑ ÔÄÇÕ, ÓÂÔÔÇâÐÐÞÌ ÊÑ-
ÎÑÕÑÌ ÃÖÔËÐÍÑÌ. ©Â ÄÓÂÜÇÐËÇÏ ÃÖÔËÐÍË ÔÎÇÆËÎË ÒÑ
ËÊÏÇÐÇÐËá ÒÑÎÑÉÇÐËâ ÒâÕÐÂ ÓÂÔÔÇâÐÐÑÅÑ ÔÄÇÕÂ. ªÔÒÑÎß-
ÊÑÄÂÐËÇ ÕÂÍÑÌ ÔËÔÕÇÏÞ ÒÑÊÄÑÎËÎÑ ÒÑÄÞÔËÕß ÄÓÇÏÇÐÐoÂ Ç
ÓÂÊÓÇÛÇÐËÇ ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ F1-¡´¶ÂÊÞ. ¯Â ÓËÔÖÐ-
ÍÇ 12Ä, Å ÒÑÍÂÊÂÐÞ ÕËÒËÚÐÞÇ ÍÂÓÕËÐÞ ÄÓÂÜÇÐËÌ ÐÂÐÑÓÂÊ-
ÏÇÓÐÑÌ ÃÖÔËÐÍË ÒÓË ÅËÆÓÑÎËÊÇ ¡´², ÒÑÎÖÚÇÐÐÞÇ ÒÓË
ÓÂÊÐÞØ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâØ ¡´² [83]. £ ÔÎÖÚÂÇ ÐËÊÍËØ ÍÑÐ-
ÙÇÐÕÓÂÙËÌ ¡´² (20 ÏÍ®) ÚÈÕÍÑ ÄËÆÐÑ, ÚÕÑ ÍÂÉÆÞÌ
ÒÑÄÑÓÑÕ ÓÑÕÑÓÂ ÐÂ 120� ÄÍÎáÚÂÇÕ Ä ÔÇÃâ ÆÄÇ ×ÂÊÞ. ±ÑÔÎÇ
ÃÞÔÕÓÑÅÑ ÒÑÄÑÓÑÕÂ ÐÂ 80�ÿ90� (ÊÂ ÄÓÇÏâ 4 0;25 ÏÔ)
ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ ÒÂÖÊÂ (� 2 ÏÔ), ÊÂ ÍÑÕÑÓÑÌ ÔÎÇÆÖÇÕ ÄÓÂÜÇ-
ÐËÇ ÓÑÕÑÓÂ ÐÂ 40�ÿ30�. ³ÚËÕÂÇÕÔâ [83], ÚÕÑ ÒÇÓÄÂâ ×ÂÊÂ
(ÒÑÄÑÓÑÕ ÐÂ 80�ÿ90�) ÔÄâÊÂÐÂ ÔÑ ÔÕÂÆËâÏË ÒÑÔÂÆÍË ¡´² Ë
ÇÈ ÅËÆÓÑÎËÊÂ Ä ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÏ ÙÇÐÕÓÇ; ÄÕÑÓÂâ ×ÂÊÂ
(ÒÑÄÑÓÑÕ ÐÂ 40�ÿ30�) ÔÄâÊÂÐÂ Ô ÆËÔÔÑÙËÂÙËÇÌ ÒÓÑÆÖÍÕÑÄ
ÓÇÂÍÙËË (ADP Ë/ËÎË Pi).

³ ÖÄÇÎËÚÇÐËÇÏ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ¡´² ÔÓÇÆÐââ ÔÍÑÓÑÔÕß
ÄÓÂÜÇÐËÌ ÃÖÔËÐÍË ÄÑÊÓÂÔÕÂÇÕ. °ÚÇÄËÆÐÑ, ÚÕÑ ÒÓË ÄÞÔÑ-
ÍÑÌ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ¡´² ÔÑÍÓÂÜÂÇÕÔâ ÄÓÇÏâ ÇÈ ÑÉËÆÂÐËâ
ÔÄÑÃÑÆÐÞÏ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÏ ÙÇÐÕÓÑÏ. ±ÓË àÕÑÏ ÆÄÇ ×ÂÊÞ
ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ ÒÓÂÍÕËÚÇÔÍË ÔÎËÄÂáÕÔâ ÆÓÖÅ Ô ÆÓÖÅÑÏ
(ÓËÔ. 12Å). £ÇÓÑâÕÐÑ, àÕÑ ÔÄâÊÂÐÑ Ô ÕÇÏ, ÚÕÑ ÒÑÚÕË ÔÓÂÊÖ
ÒÑÔÎÇ ÑÔÄÑÃÑÉÆÇÐËâ ÑÆÐÑÅÑ ËÊ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ
(×ÂÊÂ 40�ÿ30�) ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÃÞÔÕÓÂâ ÒÑÔÂÆÍÂ Ä ÐÇÅÑ
ÏÑÎÇÍÖÎÞ ¡´², ËÐËÙËËÓÖáÜÂâ ÒÑÄÑÓÑÕ ÐÂ 80�ÿ90�.

³ÄâÊß ÏÇÉÆÖ ÍËÐÇÏÂÕËÍÑÌ ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ Ë ÃËÑ-
ØËÏËÚÇÔÍËÏË ÔÕÂÆËâÏË ÓÇÂÍÙËË ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´² ÃÞÎÂ
ÒÑÆÓÑÃÐÑ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐÂ Ä ÓÂÃÑÕÂØ [84 ë 89]. ªÊÏÇÐÇÐËâ
ÔÄÑÌÔÕÄ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ, ËÐËÙËËÓÑÄÂÐÐÞÇ ÄÓÂ-
ÜÇÐËÇÏ ÓÑÕÑÓÂ, ÔØÇÏÂÕËÚÇÔÍË ÒÑÍÂÊÂÐÞ ÐÂ ÓËÔ. 13. ¯Â

±ÑÆÎÑÉÍÂ

¢ÇÎÍÑÄÞÌ
ÍÑÏÒÎÇÍÔ
a3b3g

³ÕÓÇÒÕÂÄËÆËÐ

His
His

His
b

a

a

b
g

Ã

Â¯ËÕß ÂÍÕËÐÂ

²ËÔ. 11. ³ØÇÏÂ ÑÒÞÕÂ ÒÑ ÄËÊÖÂÎËÊÂÙËË ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ F1-¡´¶ÂÊÞ
(ÒÑ ÆÂÐÐÞÏ ÓÂÃÑÕÞ [78]): (Â) ÍÑÐÔÕÓÖÍÙËâ ÅËÃÓËÆÐÑÌ ÔËÔÕÇÏÞ;
(Ã) ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÞÇ ËÊÏÇÐÇÐËâ ÒÑÎÑÉÇÐËâ ÐËÕË ÂÍÕËÐÂ ì ÄÓÇÏÇÐ-
Ð�yÇ ËÐÕÇÓÄÂÎÞ ÏÇÉÆÖ ËÊÑÃÓÂÉÇÐËâÏË ÓÂÄÐÞ 133 ÏÔ.
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²ËÔ. 12. ªÎÎáÔÕÓÂÙËË Í àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÖ ÒÑ ÐÂÃÎáÆÇÐËá ÄÓÂÜÇÐËâ
ÓÑÕÑÓÂ, ÑÔÐÑÄÂÐÐÑÏÖ ÐÂ âÄÎÇÐËË ÓÂÔÔÇâÐËâ ÔÄÇÕÂ (ÒÑ ÆÂÐÐÞÏ ÓÂÃÑÕÞ
[83]): (Â) ÍÑÐÔÕÓÖÍÙËâ ÅËÃÓËÆÐÑÌ ÔËÔÕÇÏÞ ÆÎâ ÐÂÃÎáÆÇÐËâ ÊÂ ÄÓÂÜÇ-
ÐËÇÏ ÓÑÕÑÓÂ (¢³¡ ì ÃÞÚËÌ ÔÞÄÑÓÑÕÑÚÐÞÌ ÂÎßÃÖÏËÐ); (Ã) ÔØÇÏÂ
àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÑÌ ÖÔÕÂÐÑÄÍË (Ä ÑÃÝÇÍÕËÄ ÏËÍÓÑÔÍÑÒÂ ÒÑÒÂÆÂÇÕ
ÔÄÇÕ, ÓÂÔÔÇâÐÐÞÌ ÃÖÔËÐÍÑÌ, ¬´± ì ÍÑÐÆÇÐÔÑÓ ÕÈÏÐÑÅÑ ÒÑÎâ);
(Ä, Å) ÕËÒËÚÐÞÇ ÍÂÓÕËÐÞ ÄÓÂÜÇÐËÌ ÃÖÔËÐÍË, ËÎÎáÔÕÓËÓÖáÜËÇ
ÆËÔÍÓÇÕÐÞÌ ØÂÓÂÍÕÇÓ ÒÑÄÑÓÑÕÑÄ ÓÑÕÑÓÂ Ä ÔËÔÕÇÏÇ, ÔÑÆÇÓÉÂÜÇÌ
20 ÏÍ® (Ä) ËÎË 2 Ï® (Å) ¡´².
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àÕÑÏ ÓËÔÖÐÍÇ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐÞ ÆÄÂ ÄÑÊÏÑÉÐÞØ ÔÙÇÐÂÓËâ,
ËÎÎáÔÕÓËÓÖáÜËÇ ÔÄâÊß ÏÇÉÆÖ ÏÇØÂÐËÚÇÔÍËÏË (ÄÓÂÜÇ-
ÐËÇ ÓÑÕÑÓÂ) Ë ØËÏËÚÇÔÍËÏË ÒÓÑÙÇÔÔÂÏË (ÔÄâÊÞÄÂÐËÇ ¡´²
×ÇÓÏÇÐÕÑÏ, ÅËÆÓÑÎËÊ ¡´² Ä ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÏ ÙÇÐÕÓÇ,
ÆËÔÔÑÙËÂÙËâ ÒÓÑÆÖÍÕÑÄ ÓÇÂÍÙËË ADP Ë Pi). ¿ÕË ÔÙÇÐÂ-
ÓËË ÑÕÐÑÔâÕÔâ Í ÆÄÖØÙÇÐÕÓÑÄÑÏÖ (ÓËÔ. 13Â) Ë ÕÓÈØÙÇÐÕÓÑ-
ÄÑÏÖ (ÓËÔ. 13Ã) ÏÇØÂÐËÊÏÂÏ ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´² (Ñ ÓÂÊÎËÚËË
àÕËØ ÔÙÇÐÂÓËÇÄ ÔÏ. ÒÑÆÓÑÃÐÇÇ [36, 37, 90 ë 94]).

£ 2004 Å. ÒÑâÄËÎÂÔß ÖÆËÄËÕÇÎßÐÂâ ÓÂÃÑÕÂ [95], Ä
ÍÑÕÑÓÑÌ ÃÞÎÑ ÐÇÒÑÔÓÇÆÔÕÄÇÐÐÑ ÆÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ËÊÑÎËÓÑ-
ÄÂÐÐÂâ F1-¡´¶ÂÊÂ, ËÏÇáÜÂâ ÏËÐËÏÂÎßÐÖá "ÍÑÏÒÎÇÍ-
ÕÂÙËá" ÃÇÎÍÑÄÞØ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ a3b3g, ÓÂÃÑÕÂÇÕ ÍÂÍ ÑÃÓÂ-
ÕËÏÂâ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÂâ ÏÂÛËÐÂ. ±ÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ Ä ÊÂÄËÔËÏÑ-
ÔÕË ÑÕ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËâ ÒÓËÐÖÆËÕÇÎßÐÑÅÑ ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ
F1-¡´¶ÂÊÂ ÏÑÉÇÕ ÓÂÃÑÕÂÕß Ä ÑÆÐÑÏ ËÊ ÆÄÖØ ÓÇÉËÏÑÄ ì
ÔËÐÕÇÊËÓÑÄÂÕß ËÎË ÅËÆÓÑÎËÊÑÄÂÕß ¡´². ¥Îâ ÕÑÅÑ ÚÕÑÃÞ
ÄÓÂÜÂÕß ÓÑÕÑÓ Ä ÊÂÆÂÐÐÑÏ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËË, Í ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÇ g
"ÒÓËÛËÎË" ÏÂÅÐËÕÐÖá "ÓÖÚÍÖ" (ÔÕËÓÑÎÑÄÞÌ ÛÂÓËÍ,
ÐÂÒÑÎÐÇÐÐÞÌ ÏÂÅÐËÕÐÞÏË ÚÂÔÕËÙÂÏË, ÓËÔ. 14Â). ®ÑÎÇ-
ÍÖÎÞ F1-¡´¶ÂÊÞ Ô ÐÂÏÂÅÐËÚÇÐÐÞÏË "ÓÖÚÍÂÏË" ×ËÍÔËÓÑ-
ÄÂÎË Ä ÔÒÇÙËÂÎßÐÑÌ âÚÇÌÍÇ, ÑÍÓÖÉÈÐÐÑÌ ÔËÔÕÇÏÑÌ ÖÒÓÂ-
ÄÎâÇÏÞØ àÎÇÍÕÓÑÏÂÅÐËÕÑÄ, Ô ÒÑÏÑÜßá ÍÑÕÑÓÞØ ÏÑÉÐÑ
ÃÞÎÑ ÄÓÂÜÂÕß ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g Ä ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËË ÒÑ ËÎË
ÒÓÑÕËÄ ÚÂÔÑÄÑÌ ÔÕÓÇÎÍË (ÓËÔ. 14Ã).

²ÇÊÖÎßÕÂÕÞ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂ ÑÍÂÊÂÎËÔß ÄÒÇÚÂÕÎâáÜË-
ÏË! ±ÓË ÄÓÂÜÇÐËË ÓÑÕÑÓÂ ÒÑ ÚÂÔÑÄÑÌ ÔÕÓÇÎÍÇ (ÇÔÎË
ÔÏÑÕÓÇÕß ÐÂ ÏÑÎÇÍÖÎÖ F1-¡´¶ÂÊÞ ÔÑ ÔÕÑÓÑÐÞ ÔÖÃÝÇÆË-
ÐËÙÞ g, ÄÞÔÕÖÒÂáÜÇÌ ËÊ a3b3) ÒÓÑËÔØÑÆËÎ ÔËÐÕÇÊ ¡´² ËÊ
ADP Ë Pi. ±ÓË àÕÑÏ ÚËÔÎÑ ÑÃÓÂÊÖáÜËØÔâ ÏÑÎÇÍÖÎ ¡´²
ÖÄÇÎËÚËÄÂÎÑÔß Ô ÓÑÔÕÑÏ ÔÍÑÓÑÔÕË ÄÓÂÜÇÐËâ ÏÂÅÐËÕÐÑÌ

"ÓÖÚÍË" (ÓËÔ. 14Ä). ±ÓË ÄÓÂÜÇÐËË "ÓÖÚÍË" Ä ÑÃÓÂÕÐÑÏ
ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËË ÐÂÃÎáÆÂÎË ÅËÆÓÑÎËÊ ¡´². ´ÂÍ ÄÒÇÓÄÞÇ
ÃÞÎÑ ÆÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ËÊÑÎËÓÑÄÂÐÐÂâ F1-¡´¶ÂÊÂ ÔÒÑÔÑÃÐÂ
ÓÂÃÑÕÂÕß ÍÂÍ ÑÃÓÂÕËÏÂâ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÂâ ÏÂÛËÐÂ, ÔËÐÕÇ-
ÊËÓÖáÜÂâ ËÎË ÅËÆÓÑÎËÊÖáÜÂâ ¡´² Ä ÊÂÄËÔËÏÑÔÕË ÑÕ
ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËâ ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ.

£ ÔÎÖÚÂÇ, ÍÑÅÆÂ F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÂ ÄÔÕÓÑÇÐÂ Ä ÃËÑÎÑ-
ÅËÚÇÔÍÖáÏÇÏÃÓÂÐÖ, ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËÇ ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ ÑÒÓÇ-
ÆÇÎâÇÕÔâ ÕÇÏ, ÍÂÍÑÌ ËÊ ÆÄÖØÏÑÕÑÓÑÄ ÔÑÊÆÂÈÕ ÄÓÂÜÂáÜËÌ
ÏÑÏÇÐÕ. £ÓÂÜÇÐËÇ ÓÑÕÑÓÂ ÏÇÏÃÓÂÐÐÑÅÑ àÎÇÍÕÓÑÏÑÕÑÓÂ
(ÃÂÓÂÃÂÐ cn) ÊÂ ÔÚÈÕ àÐÇÓÅËË ÒÓÑÕÑÐÐÑÅÑ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÂDmH�
ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÕ ÔËÐÕÇÊ ¡´². £ ÓÇÉËÏÇ ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´²
(ËÊÃÞÕÑÍ ¡´², ÐËÊÍËÇ ÊÐÂÚÇÐËâ DmH� ) ÓÂÃÑÕÂÇÕ ÏÇØÂÐÑ-
ØËÏËÚÇÔÍËÌ ÏÑÕÑÓ, ÄÓÂÜÂáÜËÌ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÖ g Ä ÑÃÓÂÕ-
ÐÑÏ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËË. ±ÓË àÕÑÏ ÊÂ ÔÚÈÕ àÐÇÓÅËË ¡´² ÒÓÑËÔ-
ØÑÆËÕ ÅÇÐÇÓÂÙËâ DmH� . ¯ÇÄÑÎßÐÑ ÐÂÒÓÂÛËÄÂÇÕÔâ ÂÐÂÎÑ-
ÅËâ Ô ÆËÐÂÏÑ-ÏÂÛËÐÑÌ, ÍÑÕÑÓÂâ ÏÑÉÇÕ ×ÖÐÍÙËÑÐËÓÑ-
ÄÂÕß Ä ÆÄÖØ ÓÇÉËÏÂØ ì ÍÂÍ ÅÇÐÇÓÂÕÑÓ àÆÔ, ÓÂÃÑÕÂáÜËÌ
ÊÂ ÔÚÈÕ ÒÓËÐÖÆËÕÇÎßÐÑÅÑ ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ, ËÎË ÍÂÍ
àÎÇÍÕÓÑÏÑÕÑÓ, ÄÓÂÜÂáÜËÌÔâ Ä ÒÓÑÕËÄÑÒÑÎÑÉÐÑÏ ÐÂ-
ÒÓÂÄÎÇÐËË ÒÓË ÒÑÆÍÎáÚÇÐËË ËÔÕÑÚÐËÍÂ àÆÔ Í ÑÃÏÑÕÍÇ
àÎÇÍÕÓÑÏÂÅÐËÕÂ. ±ÑàÕÑÏÖ ÍÑÏÒÎÇÍÔ F0F1 ÏÑÉÐÑ ÐÂÊÄÂÕß
"ÏÑÕÑÓ-ÅÇÐÇÓÂÕÑÓÑÏ".

¦ÜÈ ÑÆËÐ ÃËÑ×ËÊËÚÇÔÍËÌ ÏÇÕÑÆ ÓÇÅËÔÕÓÂÙËË ÄÓÂÜÇ-
ÐËâ ÓÑÕÑÓÂ F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ ÔÄâÊÂÐ Ô ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËÇÏ
ØÑÓÑÛÑ ËÊÄÇÔÕÐÑÅÑ Ä ÑÒÕËÍÇ Ë ÛËÓÑÍÑ ÒÓËÏÇÐâÇÏÑÅÑ Ä
ÃËÑ×ËÊËÍÇ âÄÎÇÐËâ ÓÇÊÑÐÂÐÔÐÑÅÑ ÒÇÓÇÐÑÔÂ àÐÇÓÅËË
ÏÇÉÆÖ ×ÎÖÑÓÇÔÙËÓÖáÜËÏË ÍÓÂÔËÕÇÎâÏË (Fluorescence
Resonance Energy Transfer, FRET) [12, 96, 97]. ³ÖÕß àÕÑÅÑ
ÏÇÕÑÆÂ ÊÂÍÎáÚÂÇÕÔâ Ä ÕÑÏ, ÚÕÑ Í ËÔÔÎÇÆÖÇÏÑÌ ÔËÔÕÇÏÇ (Ä
ÆÂÐÐÑÏ ÔÎÖÚÂÇ ËÆÈÕ ÓÇÚß Ñ ÏÂÍÓÑÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÏ ÍÑÏ-
ÒÎÇÍÔÇ a3b3g) "ÒÓËÛËÄÂáÕ" ÆÄÇ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ×ÎÖÑÓÇÔ-
ÙËÓÖáÜËØ ÍÓÂÔËÕÇÎÇÌ (ÓËÔ. 15). °ÆËÐ ËÊ ÍÓÂÔËÕÇÎÇÌ
(ÏÑÎÇÍÖÎÂ ³Ö3, ÒÓËÍÓÇÒÎÈÐÐÂâ Í ÐÇÒÑÆÄËÉÐÑÌ ÔÖÃÝÇÆË-
ÐËÙÇ b) ÄÑÊÃÖÉÆÂÇÕÔâ ÔÄÇÕÑÏ Ô ÆÎËÐÑÌ ÄÑÎÐÞ 532 ÐÏ Ë
ËÔÒÖÔÍÂÇÕ ÔÄÇÕ Ô lmax � 570 ÐÏ. ¥ÓÖÅÂâ ÏÑÎÇÍÖÎÂ (³Ö5)
ÒÓËÍÓÇÒÎâÇÕÔâ Í ÄÓÂÜÂáÜÇÌÔâ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÇ g. ¿ÕÂ
ÏÑÎÇÍÖÎÂ ËÔÒÖÔÍÂÇÕ ÔÄÇÕ Ô ÃÑÎßÛÇÌ ÆÎËÐÑÌ ÄÑÎÐÞ,
lmax � 670 ÐÏ. ±ÓË ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ ÃÎËÊÍÑÏ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËË
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²ËÔ. 13. ³ØÇÏÞ, ËÎÎáÔÕÓËÓÖáÜËÇ ÔÄâÊß ÏÇÉÆÖ ÓÂÊÎËÚÐÞÏË ÔÕÂ-
ÆËâÏË ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙËÍÎÂ ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´² Ë ÄÓÂÜÇÐËÇÏ ÓÑÕÑÓÂ
F1-¡´¶ÂÊÞ: (Â) ÆÄÖØÙÇÐÕÓÑÄÞÌ ÏÇØÂÐËÊÏ ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´²; (Ã) ÕÓÈØ-
ÙÇÐÕÓÑÄÞÌ ÏÇØÂÐËÊÏ ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´².
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²ËÔ. 14. ³ØÇÏÂ ÑÒÞÕÂ ÒÑ ÒÓËÐÖÆËÕÇÎßÐÑÏÖ ÄÓÂÜÇÐËá ÓÑÕÑÓÂ Ô
ÒÑÏÑÜßá ÏÂÅÐËÕÐÑÅÑ ÛÂÓËÍÂ (ÏÑÆË×ËÙËÓÑÄÂÐÐÞÇ ÓËÔ. 1 Ë ÓËÔ. 4
ËÊ ÓÂÃÑÕÞ [95]): (Â) ÑÃÜËÌ ÄËÆ ÏÑÕÑÓÂ (×ÓÂÅÏÇÐÕÂ F1) Ô ÒÓËÔÑÇÆËÐÈÐ-
ÐÑÌ Í ÐÇÏÖ ÐÂÏÂÅÐËÚÇÐÐÑÌ ÃÖÔËÐÍÑÌ; (Ã) ÄËÆ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÑÌ
ÖÔÕÂÐÑÄÍË ÔÄÇÓØÖ; (Ä) ÊÂÄËÔËÏÑÔÕß ÔÍÑÓÑÔÕË ÔËÐÕÇÊÂ ¡´² ÑÕ ÔÍÑÓÑ-
ÔÕË ÒÓËÐÖÆËÕÇÎßÐÑÅÑ ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ.
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àÕËØ ÆÄÖØ ÍÓÂÔËÕÇÎÇÌ ÏÑÎÇÍÖÎÂ ³Ö3, ÄÑÊÃÖÉÆÂÇÏÂâ ÔÄÇ-
ÕÑÏ Ô ÆÎËÐÑÌ ÄÑÎÐÞ 532 ÐÏ, ÒÇÓÇÆÂÈÕ ÄÑÊÃÖÉÆÇÐËÇ
ÏÑÎÇÍÖÎÇ ³Ö5, Ñ ÚÈÏ ÏÑÉÐÑ ÔÖÆËÕß ÒÑ ÒÑâÄÎÇÐËá
×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËË ÏÑÎÇÍÖÎÞ ³Ö5 Ô lmax � 670 ÐÏ (ÓËÔ. 15Â).
±ÓË ÖÆÂÎÇÐËË ÍÓÂÔËÕÇÎâ ³Ö5 ÑÕ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ³Ö3 Ä ÓÇÊÖÎß-
ÕÂÕÇ ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ ÔÄÇÚÇÐËÇ Ô lmax � 670 ÐÏ ÊÂÕÖØÂÇÕ
Ë ÐÂÃÎáÆÂÇÕÔâ ÎËÛß ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÙËâ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ³Ö3 Ô
lmax � 570 ÐÏ (ÓËÔ. 15Ã). ¿ÕÑÕ ÏÇÕÑÆ ËÔÒÑÎßÊÖÇÕÔâ Ä
ÃËÑ×ËÊËÍÇ ÆÎâ ÓÇÅËÔÕÓÂÙËË ÆÄËÉÇÐËâ ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÏÂÍÓÑ-
ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞØ ÏÑÕÑÓÑÄ [12].

®ÇÕÑÆÑÏ FRET ÃÞÎÑ ËÊÖÚÇÐÑ ÄÓÂÜÇÐËÇ ÓÑÕÑÓÂ
F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ. ±ÓÇËÏÖÜÇÔÕÄÑ àÕÑÅÑ ÏÇÕÑÆÂ ÊÂÍÎá-
ÚÂÇÕÔâ Ä ÕÑÏ, ÚÕÑ Ä ÆÂÐÐÑÏ ÔÎÖÚÂÇ ÄÓÂÜÇÐËÇ ÓÑÕÑÓÂ ÐÇ
ÑÕâÅÑÜÇÐÑ ÆÄËÉÇÐËÇÏ ÔÓÂÄÐËÕÇÎßÐÑ ÍÓÖÒÐÞØ ÏÂÓÍÈÓÑÄ
(ÐËÕß ÂÍÕËÐÂ ËÎË ÐÂÐÑÓÂÊÏÇÓÐÞÇ ÃÖÔËÐÍË). ¬ÓÑÏÇ ÕÑÅÑ,
ÓÂÃÑÕÖ F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ, ÒÑÏÇÚÇÐÐÑÌ Ô ÒÑÏÑÜßá
ÐËÊÍÑÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞØ ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÞØ ÍÓÂÔËÕÇÎÇÌ, ÏÑÉÐÑ
ËÊÖÚÂÕß Ä ÏÑÆÇÎßÐÞØ ÔËÔÕÇÏÂØ, ÏÂÍÔËÏÂÎßÐÑ ÒÓËÃÎË-
ÉÇÐÐÞØ Í ÇÔÕÇÔÕÄÇÐÐÞÏ àÐÇÓÅÑÒÓÇÑÃÓÂÊÖáÜËÏ ÔËÔÕÇ-
ÏÂÏ ÍÎÇÕÍË. ´ÂÍ, ÐÂÒÓËÏÇÓ, ×ÎÖÑÓÇÔÙÇÐÕÐÑ-ÏÇÚÇÐÐÞÇ
ÏÑÎÇÍÖÎÞ F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ ÃÞÎË ÄÔÕÓÑÇÐÞ Ä ÎËÒÑ-
ÔÑÏÞ (ÐÂÐÑÓÂÊÏÇÓÐÞÇ ÒÖÊÞÓßÍË ËÊ ÏÇÏÃÓÂÐ, Ô×ÑÓÏËÓÑ-
ÄÂÐÐÞØ Ô ÒÑÏÑÜßá ÏÑÎÇÍÖÎ ÎËÒËÆÑÄ), ÐÂÒÑÏËÐÂáÜËÇ
ÕËÎÂÍÑËÆÞ ØÎÑÓÑÒÎÂÔÕÑÄ. ¢ÞÎÑ ÒÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ Ä ÕÂÍÑÌ
ÅËÃÓËÆÐÑÌ ÔËÔÕÇÏÇ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂ g ÄÓÂÜÂÇÕÔâ ÍÂÍ Ä
ÓÇÉËÏÇ ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´², ÕÂÍ Ë Ä ÓÇÉËÏÇ ÔËÐÕÇÊÂ ¡´². £
ÒÇÓÄÑÏ ÔÎÖÚÂÇ ÏÑÕÑÓ ÓÂÃÑÕÂÎ ÊÂ ÔÚÈÕ àÐÇÓÅËË ÏÑÎÇÍÖÎ
¡´². £ ÒÑÔÎÇÆÐÇÏ ÔÎÖÚÂÇ F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÂ ÒÓËÄÑÆË-
ÎÂÔß Ä ÆÇÌÔÕÄËÇ ÊÂ ÔÚÈÕ ÄÓÂÜÇÐËâ ÄÕÑÓÑÅÑ ÏÑÕÑÓÂ ì
ÃÂÓÂÃÂÐÂ cn. ¢ÂÓÂÃÂÐ cn, ÄØÑÆâÜËÌ Ä ÔÑÔÕÂÄ ÏÇÏÃÓÂÐ-
ÐÑÅÑ ×ÓÂÅÏÇÐÕÂ F0, ÄÓÂÜÂÎÔâ ÊÂ ÔÚÈÕ ÕÑÍÂ ÒÓÑÕÑÐÑÄ ÚÇÓÇÊ
F0 ÒÓË ÔÑÊÆÂÐËË ËÔÍÖÔÔÕÄÇÐÐÑÌ ÕÓÂÐÔÏÇÏÃÓÂÐÐÑÌ ÓÂÊÐÑ-
ÔÕË pH (DpH) ÐÂ ÏÇÏÃÓÂÐÇ ÎËÒÑÔÑÏÞ [97]. ´ÂÍ ÃÞÎÑ
ÆÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ ÒÓÑËÔØÑÆâÕ ÍÂÍ ÒÓË
ÅËÆÓÑÎËÊÇ ¡´², ÕÂÍ Ë Ä ÓÇÉËÏÇ ÔËÐÕÇÊÂ ¡´², ÍÑÅÆÂ
ËÔÕÑÚÐËÍÑÏ àÐÇÓÅËË ÔÎÖÉËÕ DpH.

4.2. ®ÇØÂÐËÊÏÞ ÅÇÐÇÓÂÙËË ÄÓÂÜÂÕÇÎßÐÑÅÑ ÏÑÏÇÐÕÂ,
à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß ÓÂÃÑÕÞ ÏÑÕÑÓÂ
4.2.1. ®ÇØÂÐÑ-ØËÏËÚÇÔÍËÌ ÏÑÕÑÓ F1-¡´¶ÂÊÞ. ³ÕÓÖÍÕÖÓ-
ÐÞÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÒÑÍÂÊÂÎË, ÚÕÑ ËÏÇáÕÔâ ÆÄÂ ÖÚÂÔÕÍÂ
ÕÇÔÐÑÅÑ ÍÑÐÕÂÍÕÂ ÓÑÕÑÓÂ (ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂ g) ÔÑ ÔÕÂÕÑÓÑÏ
(ÔÏ. ÓËÔ. 6Â, 7). ¿ÕË ÖÚÂÔÕÍË ÔÎÖÉÂÕ ÔÄÑÇÑÃÓÂÊÐÞÏË
"ÄÑÓÑÕÂÏË", ÍÑÕÑÓÞÇ ÑÒÓÇÆÇÎâáÕ ÆÑÔÕÖÒ ÔÖÃÔÕÓÂÕÑÄ

Ë ÒÓÑÆÖÍÕÑÄ ÓÇÂÍÙËË Í ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÏ ÙÇÐÕÓÂÏ
F1-¡´¶ÂÊÞ. °ÆËÐ ËÊ ÐËØ ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐ ÄÐÖÕÓË ÙÇÐÕÓÂÎß-
ÐÑÅÑ "ÍÂÓÏÂÐÂ" ÅÇÍÔÂÏÇÓÂ a3b3 ("ÄÑÓÑÕÂ 1"), ÍÖÆÂ ÒÑÅÓÖ-
ÉÈÐ ÄÞÕâÐÖÕÞÌ àÍÔÙÇÐÕÓËÚÇÔÍËÌ "ØÄÑÔÕ" ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g.
¥ÓÖÅÑÌ ÖÚÂÔÕÑÍ ÍÑÐÕÂÍÕÂ ÐÂØÑÆËÕÔâ ÔÐÂÓÖÉË, ÄÃÎËÊË ÑÕ
ÐÂÓÖÉÐÑÅÑ ÍÓÂâ ÒÑÎÑÔÕË ÅÇÍÔÂÏÇÓÂ a3b3, ÅÆÇ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂ
g ÍÑÐÕÂÍÕËÓÖÇÕ Ô ÒÇÕÎÈÌ DELSEED ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ b
("ÄÑÓÑÕÂ 2"). ³ÑÅÎÂÔÐÑ [31], ÆÑÔÕÖÒ ¡´² Í ÔÄÑÃÑÆÐÑÏÖ
ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÏÖ ÙÇÐÕÓÖ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÚÇÓÇÊ "ÄÑÓÑÕÂ 1"
�G1 � gGln255�. £ÞØÑÆ Pi ËÊ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ
ÒÑÔÎÇ ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´² ÍÑÐÕÓÑÎËÓÖÇÕÔâ, ÄÇÓÑâÕÐÇÇ ÄÔÇÅÑ,
"ÄÑÓÑÕÂÏË 2" �G2 � gArg228�. ¯Â àÕÑÏ ÉÇ ÖÚÂÔÕÍÇ
ÄÑÊÐËÍÂÇÕ ÏÑÏÇÐÕ ÔËÎÞ, ÄÞÊÞÄÂáÜËÌ ÒÑÄÑÓÑÕ ÔÖÃÝÇÆË-
ÐËÙÞ g Ä ØÑÆÇ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËÑÐÐÑÌ ÒÇÓÇÔÕÓÑÌÍË ÒÓËÏÞ-
ÍÂáÜÇÌ Í ÐÇÌ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ b.

¥ÇÌÔÕÄËÕÇÎßÐÑ, ÑÒÞÕÞ Ô ÏÖÕÂÐÕÐÞÏË ×ÑÓÏÂÏË F1-
¡´¶ÂÊ, Ö ÍÑÕÑÓÞØ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g ËÏÇÎË ÖÍÑÓÑÚÇÐÐÞÇ
"ØÄÑÔÕÞ" (Ë ÒÑÕÑÏÖ ÑÐË ÃÞÎË ÎËÛÇÐÞ ÍÑÐÕÂÍÕÂ ÔÑ
ÔÕÂÕÑÓÑÏ Ä ÅÎÖÃËÐÇ ÒÑÎÑÔÕË), ÒÑÍÂÊÂÎË, ÚÕÑ ÆÂÉÇ Ö
ÕÂÍËØ ÆÇ×ÇÍÕÐÞØ ÏÑÎÇÍÖÎ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g ÄÓÂÜÂÎËÔß Ä
ÒÓÂÄËÎßÐÑÏ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËË. ¿ÕÑ ÆÑÍÂÊÞÄÂÇÕ, ÚÕÑ ÄÓÂÜÂ-
ÕÇÎßÐÞÌ ÏÑÏÇÐÕ ÔÑÊÆÂÈÕÔâ Ä ÑÔÐÑÄÐÑÏ ÊÂ ÔÚÈÕ ÄÊÂËÏÑ-
ÆÇÌÔÕÄËâ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ b Ë g ÐÇ Ä ÅÎÖÃËÐÇ ÒÑÎÑÔÕË, Â ÐÂ
ÒÇÓË×ÇÓËÌÐÑÏ ÖÚÂÔÕÍÇ, ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÐÑÏ ÐÂ ÍÓÂá ÒÑÎÑ-
ÔÕË. ³ÕÓÖÍÕÖÓÐÞÇ ÆÂÐÐÞÇ Ë ÓÇÊÖÎßÕÂÕÞ ÓÂÔÚÈÕÑÄ ÒÑÍÂ-
ÊÂÎË [98], ÚÕÑ ÑÔÐÑÄÐÑÌ ÄÍÎÂÆ Ä ÔÑÊÆÂÐËÇ ÄÓÂÜÂÕÇÎßÐÑÅÑ
ÏÑÏÇÐÕÂ ÄÐÑÔâÕ àÎÇÍÕÓÑÔÕÂÕËÚÇÔÍËÇ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ
ÊÂÓâÉÇÐÐÞØ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ Ä ÑÃÎÂÔÕË ÍÑÐ-
ÕÂÍÕÂ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ b Ë g. ¬ÂÍ ÃÞÎÑ ÑÕÏÇÚÇÐÑ ÄÞÛÇ (ÓÂÊ-
ÆÇÎ 3.2.1), ÃÑÎßÛËÐÔÕÄÑ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ ÒÑÎË-
ÒÇÒÕËÆÐÑÌ ÙÇÒË ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ b ÐÂ ÖÚÂÔÕÍÇ DELSEED,
ÐÇÒÑÔÓÇÆÔÕÄÇÐÐÑ ÒÓËÏÞÍÂáÜÇÏ Í ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÇ g, ÊÂÓâ-
ÉÇÐÞ ÑÕÓËÙÂÕÇÎßÐÑ. ¬ÑÐÕÂÍÕËÓÖáÜËÇ Ô ÐËÏË ÂÏËÐÑÍË-
ÔÎÑÕÐÞÇ ÑÔÕÂÕÍË ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g ÐÇÔÖÕ ÒÑÎÑÉËÕÇÎßÐÞÇ
ÊÂÓâÆÞ.

·ÑÕâ ÐËÉÐââ ÚÂÔÕß "ØÄÑÔÕÂ" ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g, ÄÇÓÑ-
âÕÐÑ, Ë ÐÇ ËÅÓÂÇÕ ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑÌ ÓÑÎË Ä ÅÇÐÇÓÂÙËË
ÄÓÂÜÂáÜÇÅÑ ÏÑÏÇÐÕÂ, ÑÐÂ ÄÞÒÑÎÐâÇÕ ÄÂÉÐÖá ÍÑÐÔÕÓÖÍ-
ÕËÄÐÖá ÓÑÎß. °ÃÎÂÔÕß ÍÑÐÕÂÍÕÂ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ b Ë g ÄÐÖÕÓË
ÒÑÎÑÔÕË (G1) ÔÎÖÉËÕ "ÕÑÚÍÑÌ ÑÒÑÓÞ", ÍÑÕÑÓÂâ ÑÃÇÔ-
ÒÇÚËÄÂÇÕ ÒÓÂÄËÎßÐÖá ÑÓËÇÐÕÂÙËá ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g ÑÕÐÑ-
ÔËÕÇÎßÐÑ ÔÕÂÕÑÓÂ. µ ÍÑÓÑÕÍËØ ÓÑÕÑÓÑÄ ÕÂÍÂâ ÏÇØÂÐË-
ÚÇÔÍÂâ "áÔÕËÓÑÄÍÂ" ÏÑÉÇÕ ÐÂÓÖÛÂÕßÔâ. ¬ÂÍ ÒÑÍÂÊÂÎË
ÐÇÆÂÄÐËÇ ÑÒÞÕÞ, ÄÞÒÑÎÐÇÐÐÞÇ ¬ËÐÑÔËÕÑÌ Ô ÔÑÂÄÕÑÓÂÏË
[99 ë 101], ÖÍÑÓÑÚÇÐÐÂâ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂ g, ÐÇ ËÏÇáÜÂâ ÕÑÚÍË
ÑÒÑÓÞ, ÒÓË ÄÓÂÜÇÐËË ÐÂÚËÐÂÇÕ ÃÑÎÕÂÕßÔâ ËÊ ÔÕÑÓÑÐÞ Ä
ÔÕÑÓÑÐÖ, ÚÕÑ ÊÂÏÇÆÎâÇÕ ÇÈ ÄÓÂÜÇÐËÇ ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô
ÐÑÓÏÂÎßÐÞÏË ÏÑÕÑÓÂÏË, ËÏÇáÜËÏË ÖÆÎËÐÈÐÐÖá ÔÖÃÝ-
ÇÆËÐËÙÖ g. µ ÆÎËÐÐÞØ ÓÑÕÑÓÑÄ ÐËÉÐââ ÕÑÚÍÂ ÑÒÑÓÞ
ÒÓÇÒâÕÔÕÄÖÇÕ ÄÑÊÐËÍÐÑÄÇÐËá ÄÓÇÆÐÞØ ÃËÇÐËÌ ÒÓË ÄÓÂ-
ÜÇÐËË.

¿ÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞÇ ÆÂÐÐÞÇ [80, 83], Â ÕÂÍÉÇ ÕÇÑÓÇ-
ÕËÚÇÔÍËÌ ÂÐÂÎËÊ ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÓÇÉËÏÑÄ ÓÂÃÑÕÞ ÏÑÕÑÓÂ
F1-¡´¶ÂÊÞ ÔÄËÆÇÕÇÎßÔÕÄÖáÕ, ÚÕÑ ÔÍÑÓÑÔÕß ÄÓÂÜÇÐËâ
ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g ÄÑ ÄÓÇÏâ ÇÈ ÒÑÄÑÓÑÕÂ ÑÔÕÂÈÕÔâ ÒÑÔÕÑâÐ-
ÐÑÌ [31, 32]. °ÕÔáÆÂ ÔÎÇÆÖÇÕ, ÚÕÑ ÄÓÂÜÂÕÇÎßÐÞÌ ÏÑÏÇÐÕ
N ÕÂÍÉÇ ÑÔÕÂÈÕÔâ ÒÑÔÕÑâÐÐÞÏ ÄÑ ÄÓÇÏâ ÄÓÂÜÇÐËâ.
£ÇÎËÚËÐÂ N ÃÞÎÂ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐÂ ÐÂ ÑÔÐÑÄÂÐËË ËÊÏÇÓÇÐÐÑÌ
ÊÂÄËÔËÏÑÔÕË ÔÓÇÆÐÇÌ ÔÍÑÓÑÔÕË ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ F1-
¡´¶ÂÊÞ ÑÕ ÆÎËÐÞ ÂÍÕËÐÑÄÑÌ ÐËÕË, "ÒÓËÛËÕÑÌ" Í
ÓÑÕÑÓÖ. £ÓÂÜÂÕÇÎßÐÞÌ ÏÑÏÇÐÕ, ÔÑÊÆÂÄÂÇÏÞÌ ÊÂ ÔÚÈÕ
ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´², N � 40ÿ50 Ò¯ ÐÏ [79, 80]. µÚËÕÞÄÂâ,
ÚÕÑ ÓÂÆËÖÔ ÓÑÕÑÓÂ ÔÑÔÕÂÄÎâÇÕ ÒÓËÃÎËÊËÕÇÎßÐÑ 1 ÐÏ,
ÏÑÉÐÑ ÄÞÚËÔÎËÕß, ÚÕÑ ÓÂÊÄËÄÂÇÏÂâ ÏÑÕÑÓÑÏ ÔËÎÂ

lÄÑÊÃ= 532 ÐÏ

lËÊÎ= 570 ÐÏ

Ã

lÄÑÊÃ= 532 ÐÏ

³Ö3a b b

g g

a ³Ö3

³Ö5 ³Ö5
lËÊÎ= 670 ÐÏ

Â

²ËÔ. 15. ³ØÇÏÂ, ËÎÎáÔÕÓËÓÖáÜÂâ ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕß ÓÇÅËÔÕÓÂÙËË ÄÓÂ-
ÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÅÑ ÏÑÕÑÓÂ ÏÇÕÑÆÑÏ ÓÇÊÑÐÂÐÔÐÑÅÑ ÒÇÓÇ-
ÐÑÔÂ àÐÇÓÅËË ÏÇÉÆÖ ×ÎÖÑÓÇÔÙËÓÖáÜËÏË ÍÓÂÔËÕÇÎâÏË Cy3 Ë Cy5.
¥ÑÐÑÓ àÐÇÓÅËË (Cy3) ÒÓËÍÓÇÒÎÈÐ Í ÔÕÂÕÑÓÖ ì Í ÑÆÐÑÌ ËÊ ÕÓÈØ
ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ b ÏÑÎÇÍÖÎÞ F1. ¡ÍÙÇÒÕÑÓ àÐÇÓÅËË (Cy5) ÒÓËÍÓÇÒÎÈÐ Í
ÓÑÕÑÓÖ (ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂ g). (±Ñ ÆÂÐÐÞÏ ÓÂÃÑÕÞ [96].) ®ÑÎÇÍÖÎÞ
ÆÑÐÑÓÂ Ë ÂÍÙÇÒÕÑÓÂ ÔÃÎËÉÂáÕÔâ (Â) ËÎË ÖÆÂÎâáÕÔâ (Ã) Ä ÓÇÊÖÎßÕÂ-
ÕÇ ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ.
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F � 40 ë 50 Ò¯. ¿ÕÑ ÔÂÏÂâ ÃÑÎßÛÂâ ËÊ ÄÔÇØ ËÊÄÇÔÕÐÞØ Ä
ÐÂÔÕÑâÜÇÇ ÄÓÇÏâ ÔËÎ, ÓÂÊÄËÄÂÇÏÞØ ÒÓËÓÑÆÐÞÏË ÏÑÎÇ-
ÍÖÎâÓÐÞÏË ÏÑÕÑÓÂÏË, ÍÑÕÑÓÞÇ ÒÓËÄÑÆâÕÔâ Ä ÆÇÌÔÕÄËÇ
ÊÂ ÔÚÈÕ àÐÇÓÅËË ÅËÆÓÑÎËÊÂ ÐÖÍÎÇÑÕËÆÑÄ. ±ÓË ÒÑÄÑÓÑÕÇ
ÓÑÕÑÓÂ ÐÂ 120� ÏÑÕÑÓ ÒÓÑËÊÄÑÆËÕ ÓÂÃÑÕÖ ÒÓÑÕËÄ ÔËÎ
ÅËÆÓÑÆËÐÂÏËÚÇÔÍÑÅÑ ÕÓÇÐËâ, ÓÂÄÐÖá W � 80ÿ90 Ò¯ ÐÏ
�� 20 kBT �, ÍÑÕÑÓÂâ ÒÓËÏÇÓÐÑ ÓÂÄÐÂ ËÊÏÇÐÇÐËá ÔÄÑÃÑÆ-
ÐÑÌ àÐÇÓÅËË DGATP ÒÓË ÅËÆÓÑÎËÊÇ ÑÆÐÑÌ ÏÑÎÇÍÖÎÞ
¡´². ¿ÕË ÑÙÇÐÍË ÒÑÍÂÊÞÄÂáÕ, ÚÕÑ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß
ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËâ ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ àÐÇÓÅËË ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´² ÆÎâ
ÔÑÄÇÓÛÇÐËâ ÓÂÃÑÕÞ ÒÑ ÄÓÂÜÇÐËá ÑÕâÅÑÜÈÐÐÑÅÑ ÓÑÕÑÓÂ
ÃÎËÊÍÂ Í 100%.

°ÚÇÄËÆÐÑ, ÚÕÑ ÄÞÔÑÍÂâ à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß ÓÂÃÑÕÞ ÏÑ-
ÕÑÓÂ F1-¡´¶ÂÊÞ �Z �W=DGATP�, ÔÑÄÇÓÛÂáÜÇÅÑ ÓÂÃÑÕÖ
ÒÓÑÕËÄ ÄÐÇÛÐËØ ÔËÎ (ÅËÆÓÑÆËÐÂÏËÚÇÔÍÑÇ ÔÑÒÓÑÕËÄÎÇÐËÇ
ÔÓÇÆÞ, ÕÑÓÏÑÊâÜÇÌ ÄÓÂÜÇÐËÇ ÆÎËÐÐÑÅÑ "ØÄÑÔÕÂ"),
ÑÃÖÔÎÑÄÎÇÐÂ ÏÂÎÞÏË ÒÑÕÇÓâÏË àÐÇÓÅËË ÐÂ ÕÓÇÐËÇ ÒÓË
ÄÓÂÜÇÐËË ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g ÄÐÖÕÓË ÒÑÎÑÔÕË ÅÇÍÔÂÏÇÓÂ a3b3.
®ÂÎÑÇ ÕÓÇÐËÇ ÑÒÓÇÆÇÎâÇÕÔâ ÍÑÐÔÕÓÖÍÕËÄÐÞÏË ÑÔÑÃÇÐ-
ÐÑÔÕâÏË ÏÑÕÑÓÂ. £Ñ-ÒÇÓÄÞØ, ÖÆÎËÐÈÐÐÂâ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂ g
ËÏÇÇÕ ÏÂÎÑ ÐÇÒÑÔÓÇÆÔÕÄÇÐÐÞØ ÍÑÐÕÂÍÕÑÄ ÔÑ ÔÕÇÐÍÂÏË
ÄÐÖÕÓÇÐÐÇÌ ÒÑÎÑÔÕË. £Ñ-ÄÕÑÓÞØ, ÄÞÕâÐÖÕÞÌ "ØÄÑÔÕ"
ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g, ÒÑÅÓÖÉÈÐÐÞÌ Ä ÒÑÎÑÔÕß ÅÇÍÔÂÏÇÓÂ a3b3,
Ë ÔÂÏÂ ÒÑÎÑÔÕß ÑÃÎÂÆÂáÕ ÅËÆÓÑ×ÑÃÐÞÏË ÔÄÑÌÔÕÄÂÏË ì
ÑÐË ÐÇ ÔÑÆÇÓÉÂÕ ÊÂÓâÉÇÐÐÞØ ÅÓÖÒÒ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÏÑÅÎË ÃÞ
ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄÑÄÂÕß àÎÇÍÕÓÑÔÕÂÕËÚÇÔÍË Ë ÕÇÏ ÔÂÏÞÏ
ÒÓÇÒâÕÔÕÄÑÄÂÕß ÄÓÂÜÇÐËá ÓÑÕÑÓÂ. ¿ÕÑ ÔÄÑÌÔÕÄÑ ÏÑÕÑÓÂ
ÏÑÉÐÑ ÖÒÑÆÑÃËÕß ÐÂÎËÚËá ÅËÆÓÑ×ÑÃÐÑÌ (ÉËÓÐÑÌ)
"ÔÏÂÊÍË" ÏÇÉÆÖ ÓÑÕÑÓÑÏ Ë ÔÕÂÕÑÓÑÏ, ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑ
ÖÏÇÐßÛÂáÜÇÌ ÒÑÕÇÓË ÐÂ ÕÓÇÐËÇ.

4.2.2. ®ÇÏÃÓÂÐÐÞÌ àÎÇÍÕÓÑÏÑÕÑÓ F0. ³ØÇÏÂ, ËÎÎáÔÕÓË-
ÓÖáÜÂâ ÒÇÓÇÐÑÔ ÒÓÑÕÑÐÑÄ ÚÇÓÇÊ ÏÇÏÃÓÂÐÐÖá ÚÂÔÕß F0F1-
¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ, ËÊÑÃÓÂÉÇÐÂ ÐÂ ÓËÔ. 5Â. ¥ÄÂ ÄÇÓÕËÍÂÎßÐÞØ
ÙËÎËÐÆÓÂ ÔËÏÄÑÎËÊËÓÖáÕ ÒÓÑÕÑÐ-ÒÓÑÄÑÆâÜËÇ ÍÂÐÂÎÞ.
¹ÇÓÇÊ ÐËÉÐËÌ ÍÂÐÂÎ ÒÓÑÕÑÐÞ ÒÑÆØÑÆâÕ Í c-ÔÖÃÝÇÆËÐË-
ÙÂÏ ÔÑ ÔÕÑÓÑÐÞ "ÍËÔÎÑÕÐÑÅÑ ÓÇÊÇÓÄÖÂÓÂ", ÅÆÇ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂ-
ÙËâ ÒÓÑÕÑÐÑÄ ÒÑÄÞÛÇÐÂ. ¹ÇÓÇÊ ÄÇÓØÐËÌ ÍÂÐÂÎ ÒÓÑÕÑÐÞ
ÑÕÄÑÆâÕÔâ Ä ÔÕÑÓÑÐÖ "ÜÇÎÑÚÐÑÅÑ ÓÇÊÇÓÄÖÂÓÂ", ÅÆÇ ÍÑÐ-
ÙÇÐÕÓÂÙËâ ËÑÐÑÄ ÄÑÆÑÓÑÆÂ ÒÑÐËÉÇÐÂ. ¬ÂÓÃÑÍÔËÎßÐÂâ
ÅÓÖÒÒÂ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÑÅÑ ÑÔÕÂÕÍÂ Asp61, ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐ-
ÐÑÅÑ Ä ÙÇÐÕÓÂÎßÐÑÌ ÚÂÔÕË ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ c, ÏÑÉÇÕ ÐÂØÑ-
ÆËÕßÔâ Ä ÆÄÖØ ÔÑÔÕÑâÐËâØ: ÆÇÒÓÑÕÑÐËÓÑÄÂÐÐÑÏ �ÿCOOÿ�
Ë ÒÓÑÕÑÐËÓÑÄÂÐÐÑÏ �ÿCOOH�. ©ÂÓâÆ àÕÑÌ ÅÓÖÒÒÞ ÊÂÄË-
ÔËÕ ÑÕ ÇÈ ÒÑÎÑÉÇÐËâ ÑÕÐÑÔËÕÇÎßÐÑ ÄÇÓØÐÇÅÑ Ë ÐËÉÐÇÅÑ
ÒÓÑÕÑÐ-ÒÓÑÄÑÆâÜËØ ÍÂÐÂÎÑÄ. ±ÓË ÍÑÐÕÂÍÕÇ ÍÂÓÃÑÍÔËÎß-
ÐÑÌ ÅÓÖÒÒÞ Ô ÐËÉÐËÏ ÍÂÐÂÎÑÏ, ÔÑÇÆËÐÈÐÐÞÏ Ô "ÍËÔÎÑÕ-
ÐÞÏ ÓÇÊÇÓÄÖÂÓÑÏ", ÅÆÇ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâ ËÑÐÑÄ ÄÑÆÑÓÑÆÂ
ÒÑÄÞÛÇÐÂ, ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÂâ ÅÓÖÒÒÂ ÒÓÑÕÑÐËÓÖÇÕÔâ
�ÿCOOÿ �H� ! ÿCOOH�. ¬ÂÓÃÑÍÔËÎßÐÂâ ÅÓÖÒÒÂ ÔÑ-
ÔÇÆÐÇÌ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ c, ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÐÑÌ ÄÃÎËÊË ÑÕ
ÍÂÐÂÎÂ, ÑÃÓÂÜÈÐÐÑÅÑ Ä ÔÕÑÓÑÐÖ ÜÇÎÑÚÐÑÅÑ ÓÇÊÇÓÄÖÂÓÂ,
ÆÇÒÓÑÕÑÐËÓÖÇÕÔâ ì ÒÓÑÕÑÐ ÆËÔÔÑÙËËÓÖÇÕ Ë ÖØÑÆËÕ
ÐÂÓÖÉÖ �ÿCOOH! ÿCOOÿ �H��, Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÚÇÅÑ
ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÂâ ÅÓÖÒÒÂ àÕÑÌ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ c ÊÂÓâÉÂÇÕÔâ
ÑÕÓËÙÂÕÇÎßÐÑ 4.

£ÓÂÜÇÐËÇ ÃÂÓÂÃÂÐÂ cn ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÕÔâ ÊÂ ÔÚÈÕ ÄÊÂËÏÑ-
ÆÇÌÔÕÄËâ ÒÑÎÑÉËÕÇÎßÐÑ Ë ÑÕÓËÙÂÕÇÎßÐÑ ÊÂÓâÉÇÐÐÞØ
ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ, ÐÂØÑÆâÜËØÔâ ÐÂ ÅÓÂÐËÙÇ
ÄÐÖÕÓËÏÇÏÃÓÂÐÐÑÌ ÃÇÎÍÑÄÑÌ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ a Ë ÑÆÐÑÌ ËÊ
ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ c ÑÎËÅÑÏÇÓÐÑÅÑ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ cn. ¬ÎáÚÇÄÖá
ÓÑÎß Ä ÔÑÊÆÂÐËË ÄÓÂÜÂáÜÇÅÑ ÏÑÏÇÐÕÂ ËÅÓÂÇÕ ÒÑÎÑÉË-
ÕÇÎßÐÞÌ ÊÂÓâÆ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÑÅÑ ÑÔÕÂÕÍÂ Arg210, ÒÓË-
ÐÂÆÎÇÉÂÜÇÅÑ ÏÇÏÃÓÂÐÐÑÌ ÃÇÎÍÑÄÑÌ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÇ a, Ë
ÑÕÓËÙÂÕÇÎßÐÞÌ ÊÂÓâÆ ÆÇÒÓÑÕÑÐËÓÑÄÂÐÐÑÌ ÍÂÓÃÑÍÔËÎß-
ÐÑÌ ÅÓÖÒÒÞ �ÿCOOÿ� ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÑÅÑ ÑÔÕÂÕÍÂ ÂÔÒÂÓÂ-
ÅËÐÑÄÑÌ ÍËÔÎÑÕÞ (Asp61) (ÔÏ. ÓËÔ. 5). ²ÂÔÔÕÑâÐËÇ ÏÇÉÆÖ
ÂÕÑÏÂÏË, ÐÂ ÍÑÕÑÓÞØ ÎÑÍÂÎËÊÑÄÂÐÞ àÕË ÊÂÓâÆÞ, ÔÑÔÕÂÄ-
ÎâÇÕ ÒÓËÃÎËÊËÕÇÎßÐÑ 2,5 ë 3 A

�
[44]. ±ÓËÕâÉÇÐËÇ ÓÂÊÐÑ-

ËÏÈÐÐÞØ ÊÂÓâÆÑÄ ÔÑÊÆÂÈÕ ÍÓÖÕâÜËÌ ÏÑÏÇÐÕ (ÓËÔ. 5Ã,
ÎÇÄÞÌ ÓËÔÖÐÑÍ), ÒÑÆ ÆÇÌÔÕÄËÇÏ ÍÑÕÑÓÑÅÑ ÃÂÓÂÃÂÐ ÒÑÄÑ-
ÓÂÚËÄÂÇÕÔâ ÐÂ ÖÅÑÎ Dy � 360�=n, ÅÆÇ n ì ÚËÔÎÑ ÔÖÃÝÇÆË-
ÐËÙ Ô, ÄØÑÆâÜËØ Ä ÃÇÎÍÑÄÞÌ ÍÑÏÒÎÇÍÔ cn. ±ÑÔÎÇ ÒÑÄÑÓÑÕÂ
ÃÂÓÂÃÂÐÂ ÆÇÒÓÑÕÑÐËÓÑÄÂÐÐÂâ ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÂâ ÅÓÖÒÒÂ
ÒÓËÃÎËÊËÕÔâ Í ÐËÉÐÇÏÖ ÍÂÐÂÎÖ, ÒÑÎÖÚËÕ ÆÑÔÕÖÒ Í
"ÍËÔÎÑÕÐÑÏÖ ÓÇÊÇÓÄÖÂÓÖ" Ë ÔÕÂÐÇÕ àÎÇÍÕÓÑÐÇÌÕÓÂÎßÐÑÌ
�ÿCOOÿ �H� ! ÿCOOH� (ÓËÔ. 5Ã, ÒÓÂÄÞÌ ÓËÔÖÐÑÍ).
±ÑÔÎÇ ÔÎÇÆÖáÜÇÅÑ ÛÂÅÂ ÄÓÂÜÇÐËâ ÃÂÓÂÃÂÐÂ cn àÕÂ
ÒÓÑÕÑÐËÓÑÄÂÐÐÂâ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂ Ô ÖÆÂÎËÕÔâ ÑÕ ÔÖÃÝÇÆË-
ÐËÙÞ Â, ÖÐÑÔâ Ô ÔÑÃÑÌ ÒÓÑÕÑÐ, ÒÑÎÖÚÇÐÐÞÌ ËÊ "ÍËÔÎÑÕ-
ÐÑÅÑ ÓÇÊÇÓÄÖÂÓÂ". ¥ÄËÅÂâÔß ÄÏÇÔÕÇ Ô ÃÂÓÂÃÂÐÑÏ cn ÒÑ
ÍÓÖÅÖ ÒÓÑÕËÄ ÚÂÔÑÄÑÌ ÔÕÓÇÎÍË, ÒÑÔÎÇ n ÛÂÅÑÄ ÄÓÂÜÇÐËâ
àÕÂ ÒÓÑÕÑÐËÓÑÄÂÐÐÂâ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂ ÒÑÆÑÌÆÈÕ Í ÄÇÓØÐÇÏÖ
ÍÂÐÂÎÖ Ë ÑÕÆÂÔÕ ÒÓÑÕÑÐ "ÜÇÎÑÚÐÑÏÖ ÓÇÊÇÓÄÖÂÓÖ", ÒÓËÑÃ-
ÓÇÕâ ÑÕÓËÙÂÕÇÎßÐÞÌ ÊÂÓâÆ �ÿCOOH!ÿCOOÿ �H��.
´ÂÍ, "ÒÖÕÇÛÇÔÕÄÖâ" ÒÑ ÍÓÖÅÖ ÄÏÇÔÕÇ Ô ÄÓÂÜÂáÜËÏÔâ
ÃÂÓÂÃÂÐÑÏ cn, ÒÓÑÕÑÐ ÃÖÆÇÕ ÒÇÓÇÐÑÔËÕßÔâ ËÊ "ÍËÔÎÑÕ-
ÐÑÅÑ ÓÇÊÇÓÄÖÂÓÂ" Ä "ÜÇÎÑÚÐÑÌ".

ªÔÕÑÚÐËÍÑÏ àÐÇÓÅËË ÆÎâ ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ àÎÇÍÕÓÑ-
ÏÑÕÑÓÂ ÔÎÖÉËÕ ÕÓÂÐÔÏÇÏÃÓÂÐÐÂâ ÓÂÊÐÑÔÕß àÎÇÍÕÓÑØËÏË-
ÚÇÔÍËØ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÄ ËÑÐÑÄ ÄÑÆÑÓÑÆÂ �DmH��. ¿ÎÇÍÕÓË-
ÚÇÔÍËÌ ÕÑÍ, ÒÓÑÕÇÍÂáÜËÌ ÚÇÓÇÊ F0 (ÐÑÔËÕÇÎâÏË ÊÂÓâÆÂ
âÄÎâáÕÔâ ÒÓÑÕÑÐÞ), ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÕ ÒÇÓËÑÆËÚÇÔÍÑÇ ÒÓÑ-
ÕÑÐËÓÑÄÂÐËÇ/ÆÇÒÓÑÕÑÐËÓÑÄÂÐËÇ ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÞØ ÅÓÖÒÒ
ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ c, ÔÑÊÆÂÄÂâ ÖÔÎÑÄËâ ÆÎâ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÑÅÑ ÄÓÂ-
ÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ àÎÇÍÕÓÑÏÑÕÑÓÂ. ¢ÂÓÂÃÂÐ cn ÕÇÔÐÑ ÔÑÒÓâ-
ÉÈÐ Ô ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÇÌ g ì ÓÑÕÑÓÑÏ ÏÇØÂÐÑ-ØËÏËÚÇÔÍÑÅÑ
ÏÑÕÑÓÂ F1-¡´¶ÂÊÞ. ¢ÎÂÅÑÆÂÓâ àÕÑÏÖ ÄÓÂÜÂÕÇÎßÐÞÌ
ÏÑÏÇÐÕ, ÔÑÊÆÂÄÂÇÏÞÌ àÎÇÍÕÓÑÏÑÕÑÓÑÏ F0, ÒÇÓÇÆÂÈÕÔâ
ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÇ g, ÄÔÎÇÆÔÕÄËÇ ÚÇÅÑ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂ g ÄÓÂ-
ÜÂÇÕÔâ, ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂâ ÔËÐÕÇÊ ¡´².

4.2.3. ¿××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß ÓÂÃÑÕÞ ÏÑÕÑÓÂ F1-¡´¶ÂÊÞ. £ ÔÄâÊË
Ô ÒÓËÄÇÆÈÐÐÞÏË Ä ÓÂÊÆÇÎÇ 4.1 ÑÙÇÐÍÂÏË Í.Ò.Æ. ÏÑÕÑÓÂ
ÔÎÇÆÖÇÕ ÔÆÇÎÂÕß ÐÇÍÑÕÑÓÞÇ ÒÑâÔÐÇÐËâ. £ àÍÔÒÇÓËÏÇÐ-
ÕÂÎßÐÞØ ÓÂÃÑÕÂØ [79, 80] à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß ÓÂÃÑÕÞ ÏÑÕÑÓÂ
F1-¡´¶ÂÊÞ ÄÞÚËÔÎâÎË ÔÎÇÆÖáÜËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ. ªÊ ÍËÐÇÏÂ-
ÕËÚÇÔÍËØ ÆÂÐÐÞØ ÑÒÓÇÆÇÎâÎË hoi ì ÔÓÇÆÐáá ÔÍÑÓÑÔÕß
ÄÓÂÜÇÐËâ ÑÕâÅÑÜÈÐÐÑÅÑ ÓÑÕÑÓÂ (ÕâÉÈÎÞÌ ÏÂÓÍÈÓ, ÆÄË-
ÉÖÜËÌÔâ Ä ÄâÊÍÑÌ ÔÓÇÆÇ). ªÊ ÅÇÑÏÇÕÓËÚÇÔÍËØ ØÂÓÂÍÕÇ-
ÓËÔÕËÍ ÄÓÂÜÂáÜÇÅÑÔâ "ØÄÑÔÕÂ" (ÆÎËÐÂ ÙËÎËÐÆÓËÚÇÔÍÑÅÑ
ÔÕÇÓÉÐâ L, ÓÂÆËÖÔ r) ÄÞÚËÔÎâÎË ÍÑà××ËÙËÇÐÕ ÕÓÇÐËâ x ÒÑ

4 ©ÂÏÇÕËÏ, ÚÕÑ ËÊÏÇÐÇÐËÇ ÊÂÓâÆÑÄÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËâ ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÑÌ
ÅÓÖÒÒÞ (ÒÓÑÕÑÐËÓÑÄÂÐËÇ ËÎË ÆÇÒÓÑÕÑÐËÓÑÄÂÐËÇ) ÏÑÉÇÕ ÒÓÑËÔØÑ-
ÆËÕß ÐÇ ÕÑÎßÍÑ ÄÔÎÇÆÔÕÄËÇ ÇÈ ÍÑÐÕÂÍÕÂ Ô "ÍËÔÎÑÕÐÞÏ" ËÎË "ÜÇÎÑÚ-
ÐÞÏ" ÓÇÊÇÓÄÖÂÓÑÏ, ÐÑ ÕÂÍÉÇ Ë ÊÂ ÔÚÈÕ ÓÂÊÐÑÔÕË àÎÇÍÕÓËÚÇÔÍËØ
ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÄ ÒÑ ÑÃÇ ÔÕÑÓÑÐÞ ÏÇÏÃÓÂÐÞ. ³ÓÑÆÔÕÄÑ ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÑÌ
ÅÓÖÒÒÞ Í ÒÓÑÕÑÐÖ ÒÑÄÞÛÂÇÕÔâ Ô ÓÑÔÕÑÏ àÎÇÍÕÓËÚÇÔÍÑÅÑ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÂ
Ë, ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ, ÖÏÇÐßÛÂÇÕÔâ Ô ÒÑÐËÉÇÐËÇÏ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÂ. ´ÂÍËÏ

ÑÃÓÂÊÑÏ, ÆÂÉÇ Ä ÑÕÔÖÕÔÕÄËÇ ÕÓÂÐÔÏÇÏÃÓÂÐÐÑÌ ÓÂÊÐÑÔÕË pH, ÒÓË
ÔÑÊÆÂÐËË ÕÓÂÐÔÏÇÏÃÓÂÐÐÑÌ ÓÂÊÐÑÔÕË àÎÇÍÕÓËÚÇÔÍËØ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÄ
(ÒÑÎÑÉËÕÇÎßÐÞÌ ÒÑÕÇÐÙËÂÎ ji ì ÔÑ ÔÕÑÓÑÐÞ "ÍËÔÎÑÕÐÑÅÑ", ÑÕÓËÙÂ-
ÕÇÎßÐÞÌ ÒÑÕÇÐÙËÂÎ jo ìÔÑ ÔÕÑÓÑÐÞ "ÜÇÎÑÚÐÑÅÑ" ÓÇÊÇÓÄÖÂÓÂ) ÃÖÆÇÕ
ÄÑÊÐËÍÂÕß ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÞÌ ÒÑÕÑÍ ÒÓÑÕÑÐÑÄ ÚÇÓÇÊ F0. ¿ÕËÏ ÏÑÉÐÑ
ÑÃÝâÔÐËÕß àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍÖá àÍÄËÄÂÎÇÐÕÐÑÔÕß àÎÇÍÕÓËÚÇÔÍÑÌ �Dj� Ë
ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËÑÐÐÑÌ �DpH� ÔÑÔÕÂÄÎâáÜËØ DmH� [51].

4 µ¶¯, Õ. 180, å 9
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×ÑÓÏÖÎÇ [80]

x � 4pZL3

3
�
ln �L=r� ÿ 0;447� : �4�

³ÓÇÆÐËÌ ÄÓÂÜÂáÜËÌ ÏÑÏÇÐÕ, ÔÑÊÆÂÄÂÇÏÞÌ ÏÑÕÑÓÑÏ,
ÓÂÄÇÐ hN i � xhoi. ®ÇØÂÐËÚÇÔÍÂâ ÓÂÃÑÕÂ ÒÓÑÕËÄ ÔËÎ
ÄâÊÍÑÅÑ ÕÓÇÐËâ ÊÂ ÑÆËÐ ÑÃÑÓÑÕ ÓÂÄÐÂ xhoi2p. ·ËÏË-
ÚÇÔÍÂâ àÐÇÓÅËâ, ÊÂÕÓÂÚÇÐÐÂâ ÐÂ àÕÖ ÓÂÃÑÕÖ, ÓÂÄÐÂ
3DGATP, ÅÆÇ DGATP ì ÔÄÑÃÑÆÐÂâ àÐÇÓÅËâ ÅËÆÓÑÎËÊÂ
ÑÆÐÑÌ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ¡´², ÊÐÂÚÇÐËÇ ÍÑÕÑÓÑÌ ÏÑÉÐÑ ÄÞÚËÔ-
ÎËÕß ÆÎâ ÊÂÆÂÐÐÞØ ÖÔÎÑÄËÌ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂ (ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË
ÓÇÂÅÇÐÕÑÄ, pH, ÕÇÏÒÇÓÂÕÖÓÂ).

¿××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËâ ØËÏËÚÇÔÍÑÌ àÐÇÓÅËË
ÏÑÎÇÍÖÎ ¡´² ÆÎâ ÄÓÂÜÇÐËâ ÑÕâÅÑÜÈÐÐÑÅÑ ÓÑÕÑÓÂ ÏÑ-
ÉÇÕ ÃÞÕß ÄÞÚËÔÎÇÐÂ ÔÎÇÆÖáÜËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ:

ZStoks �
xhoi 2p
z����}|����{rabota

3DGATP|����{z����}
swobodnaq |nergiq

: �5�

©ÂÏÇÕËÏ, ÚÕÑ ÑÒÓÇÆÇÎÈÐÐÞÌ ÕÂÍËÏ ÔÒÑÔÑÃÑÏ ÍÑà××Ë-
ÙËÇÐÕ ZStoks ì ÍÑà××ËÙËÇÐÕ ÒÑÎÇÊÐÑÅÑ ÆÇÌÔÕÄËâ ÒÑ
³ÕÑÍÔÖ ì ÐÇ ÄÒÑÎÐÇ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖÇÕ ÕÓÂÆËÙËÑÐÐÑÏÖ
ÑÒÓÇÆÇÎÇÐËá Í.Ò.Æ. ÆÎâ ÏÂÛËÐ, ÓÂÃÑÕÂáÜËØ ÒÓÑÕËÄ
ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÞØ ÔËÎ. £ ÆÂÐÐÑÏ ÔÎÖÚÂÇ ÓÂÃÑÕÂ ÔÑÄÇÓ-
ÛÂÇÕÔâ ÒÓÑÕËÄ ÆËÔÔËÒÂÕËÄÐÑÌ ÔËÎÞ ì ÔËÎÞ ÅËÆÓÑÆËÐÂ-
ÏËÚÇÔÍÑÅÑ ÔÑÒÓÑÕËÄÎÇÐËâ ÄÑÆÐÑÌ ÔÓÇÆÞ. °ÙÇÐÍË, ÔÆÇÎÂÐ-
ÐÞÇ Ä [79, 80], ÒÑÍÂÊÞÄÂáÕ, ÚÕÑ ÓÂÃÑÕÂ ÒÓÑÕËÄ ÄÐÖÕÓÇÐÐËØ
ÔËÎ ÕÓÇÐËâ ÒÓÇÐÇÃÓÇÉËÏÑ ÏÂÎÂ ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô ÓÂÃÑÕÑÌ,
ÊÂÕÓÂÚËÄÂÇÏÑÌ ÐÂ ÄÓÂÜÇÐËÇ ÄÐÇÛÐÇÌ ÐÂÅÓÖÊÍË. £ÞÔÑÍÂâ
à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß ÓÂÃÑÕÞ ÏÑÕÑÓÂ ÒÓÑÕËÄ ÆËÔÔËÒÂÕËÄÐÞØ
ÄÐÇÛÐËØ ÔËÎ (Í.Ò.Æ.� 90ÿ100%), ÍÂÍ ÃÞÎÑ ÔÍÂÊÂÐÑ
ÄÞÛÇ, ÑÃÖÔÎÑÄÎÇÐÂ ÏÂÎÞÏË ÄÐÖÕÓÇÐÐËÏË ÒÑÕÇÓâÏË
àÐÇÓÅËË, ÚÕÑ ÑÒÓÇÆÇÎâÇÕÔâ ÍÑÐÔÕÓÖÍÕËÄÐÞÏË ÑÔÑÃÇÐÐÑ-
ÔÕâÏË F1-¡´¶ÂÊÞ.

´ÇÑÓÇÕËÚÇÔÍËÌ ÂÐÂÎËÊ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞØ ÆÂÐÐÞØ ÒÑ
ÄÓÂÜÇÐËá ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g, ÑÕâÅÑÜÈÐÐÑÌ ÆÎËÐÐÞÏ ÂÍÕË-
ÐÑÄÞÏ "ØÄÑÔÕÑÏ", Ä ÊÂÄËÔËÏÑÔÕË ÑÕ ÇÅÑ ÆÎËÐÞ Ë ÍÑÐÙÇÐÕ-
ÓÂÙËË ¡´², ÒÓÑÄÇÆÈÐÐÞÌ °ÔÕÇÓÑÏ Ë £ÂÐÅÑÏ [31, 32],
ÒÑÍÂÊÂÎ, ÚÕÑ ÐÇÑÃØÑÆËÏÞÏ ÖÔÎÑÄËÇÏ ÆÎâ ÑÃÇÔÒÇÚÇÐËâ
ÄÞÔÑÍÑÅÑ Í.Ò.Æ. ÓÂÃÑÕÞ F1-¡´¶ÂÊÞ (ZStoks � 90ÿ100%)
âÄÎâÇÕÔâ ÒÑÔÕÑâÐÔÕÄÑ ÄÓÂÜÂÕÇÎßÐÑÅÑ ÏÑÏÇÐÕÂ. ®ÑÕÑÓ
ÆÑÎÉÇÐ ÅÇÐÇÓËÓÑÄÂÕß ÒÑÔÕÑâÐÐÞÌ ÄÓÂÜÂÕÇÎßÐÞÌ
ÏÑÏÇÐÕ �N�y� � const � 40ÿ45 Ò¯ ÐÏ� ÄÑ ÄÓÇÏâ ÄÔÇÅÑ
ÙËÍÎÂ ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ, Â ÐÇ ÔÑÊÆÂÄÂÕß ÎËÛß ÍÓÂÕÍÑÄÓÇ-
ÏÇÐÐÞÇ, ÐÑ ÔËÎßÐÞÇ ÖÆÂÓÞ Ä ÏÑÏÇÐÕÞ ÃÞÔÕÓÞØ ÒÑÄÑÓÑ-
ÕÑÄ. ¿ÕÑ ÑÊÐÂÚÂÇÕ, ÚÕÑ ÏÑÕÑÓ F1-¡´¶ÂÊÞ ÐÇ ÏÑÉÇÕ
ÓÂÃÑÕÂÕß ÒÑ ÏÇØÂÐËÊÏÖ ÕÂÍ ÐÂÊÞÄÂÇÏÑÅÑ "ÃÓÑÖÐÑÄÔÍÑÅÑ
ØÓÂÒÑÄËÍÂ", ÍÑÅÆÂ ÄÓÂÜÇÐËÇ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ
ÓÇÆÍËØ, ÐÑ ÏÑÜÐÞØ ÖÆÂÓÑÄ, ÐÂÒÑÏËÐÂáÜËØ ÆÇÎßÕÂ-
×ÖÐÍÙËá (ÕÓË ÍÑÓÑÕÍËØ ÖÆÂÓÂ Ä ÕÇÚÇÐËÇ ÑÆÐÑÅÑ ÒÑÎÐÑÅÑ
ÑÃÑÓÑÕÂ). ³ÑÅÎÂÔÐÑ [31, 32], ÄÓÂÜÂÕÇÎßÐÞÌ ÏÑÏÇÐÕ
N�y� � const ÏÑÉÇÕ ÅÇÐÇÓËÓÑÄÂÕßÔâ Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÃÑÎß-
ÛÑÅÑ ÚËÔÎÂ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÞØ ÔÕÂÆËÌ, ÍÂÉÆÂâ ËÊ ÍÑÕÑ-
ÓÞØ ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂÇÕÔâ ÏÂÎÞÏË ËÊÏÇÐÇÐËâÏË ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ
àÐÇÓÅËË �� kBT �. ±ÓË ÓÂÃÑÕÇ ÏÇØÂÐÑ-ØËÏËÚÇÔÍÑÅÑ ÏÑ-
ÕÑÓÂ F1 ÕÂÍÑÇ ÒÑÔÕÇÒÇÐÐÑÇ ÔÐËÉÇÐËÇ ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ àÐÇÓÅËË
ÏÑÉÇÕ ÒÓÑËÔØÑÆËÕß ÒÑ ÏÇÓÇ ÒÑÔÎÇÆÑÄÂÕÇÎßÐÑÅÑ ÑÃÓÂÊÑ-
ÄÂÐËâ ÏÐÑÅËØ �� 15ÿ20� ÄÑÆÑÓÑÆÐÞØ ÔÄâÊÇÌ ÏÇÉÆÖ
ÏÑÎÇÍÖÎÑÌ ¡´² Ë ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞÏË ÑÔÕÂÕÍÂÏË ÍÂÕÂÎË-
ÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ [69].

5. ®ÂÕÇÏÂÕËÚÇÔÍËÇ ÏÑÆÇÎË
F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ

´ÇÑÓÇÕËÚÇÔÍÑÏÖ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËá ®®® ÒÑÔÄâÜÇÐÞ ÏÐÑ-
ÅÑÚËÔÎÇÐÐÞÇ ÕÓÖÆÞ ÑÕÇÚÇÔÕÄÇÐÐÞØ Ë ÊÂÓÖÃÇÉÐÞØ ÂÄÕÑ-
ÓÑÄ (ÔÏ. ÓÂÃÑÕÞ [31 ë 34, 98, 102 ë 116] Ë ÔÔÞÎÍË Ä ÐËØ).
°ÆÐÑ ËÊ ÂÍÕÖÂÎßÐÞØ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËÌ Ä ÑÃÎÂÔÕË ÃËÑ×ËÊËÍË
ÔÄâÊÂÐÑ Ô ÒÑÔÕÓÑÇÐËÇÏ ÏÂÕÇÏÂÕËÚÇÔÍËØ ÏÑÆÇÎÇÌ, ÑÒËÔÞ-
ÄÂáÜËØ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÑÇ ÄÓÂÜÇÐËÇ ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÐÂÐÑÓÂÊÏÇÓ-
ÐÞØ ÏÑÕÑÓÑÄ. £ ÐÂÔÕÑâÜÇÏ ÓÂÊÆÇÎÇ ÏÞ ÍÓÂÕÍÑ ÓÂÔÔÏÑÕ-
ÓËÏ ÓÂÃÑÕÞ, ÒÑÔÄâÜÈÐÐÞÇ ÕÇÑÓÇÕËÚÇÔÍÑÏÖ ËÔÔÎÇÆÑÄÂ-
ÐËá F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ. ²ÇÊÖÎßÕÂÕÞ ÃËÑØËÏËÚÇÔÍËØ Ë
ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞØ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÌ F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ Ä ÔÑÄÑ-
ÍÖÒÐÑÔÕË Ô ÆÂÐÐÞÏË ÒÑ ÍËÐÇÏÂÕËÍÇ ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ
ÆÂáÕ ÑÃÛËÓÐÞÌ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞÌ ÏÂÕÇÓËÂÎ ÆÎâ
ÒÑÔÕÓÑÇÐËâ ÍÑÎËÚÇÔÕÄÇÐÐÑÌ ÕÇÑÓËË ÓÂÃÑÕÞ àÕÑÅÑ ×ÇÓ-
ÏÇÐÕÂ Ô ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËÇÏ ÏÇÕÑÆÑÄ ÏÂÕÇÏÂÕËÚÇÔÍÑÌ Ë
ÕÇÑÓÇÕËÚÇÔÍÑÌ ×ËÊËÍË. ¡ÍÕÖÂÎßÐÑÔÕß ÕÂÍËØ ËÔÔÎÇÆÑÄÂ-
ÐËÌ ÑÚÇÄËÆÐÂ. ®ÂÕÇÏÂÕËÚÇÔÍÑÇ ÏÑÆÇÎËÓÑÄÂÐËÇ âÄÎâÇÕÔâ
ÖÆÑÃÐÞÏ (Â ËÐÑÅÆÂ Ë ÇÆËÐÔÕÄÇÐÐÞÏ) ËÐÔÕÓÖÏÇÐÕÑÏ ÆÎâ
ÂÐÂÎËÊÂ ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÔÙÇÐÂÓËÇÄ ÔÑÃÞÕËÌ, ÒÓÑËÔØÑÆâÜËØ
ÒÓË ÓÂÃÑÕÇ ®®®, ÆÎâ ÑÙÇÐÑÍ àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍËØ Ë ÆËÐÂÏË-
ÚÇÔÍËØ ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍ ®®®.

5.1. ¥ËÐÂÏËÚÇÔÍËÇ ÏÑÆÇÎË ÓÂÃÑÕÞ
ÒÓÑÕÑÐÐÑÌ ¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ
5.1.1. ±ÓÑÔÕÇÌÛÂâ ÆËÐÂÏËÚÇÔÍÂâ ÏÑÆÇÎß ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ
F0. ±ÇÓÄÞÇ ÐÂËÃÑÎÇÇ ÑÃÔÕÑâÕÇÎßÐÞÇ ÏÂÕÇÏÂÕËÚÇÔÍËÇ
ÏÑÆÇÎË ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÑÄ F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ ÑÒËÔÂÐÞ
Ä ÓÂÃÑÕÂØ °ÔÕÇÓÂ Ë £ÂÐÅÂ Ô ÔÑÂÄÕÑÓÂÏË [102, 103]. ¿ÕË
ÏÑÆÇÎË ÏÞ ÓÂÔÔÏÑÕÓËÏ ÒÑÆÓÑÃÐÇÇ ÐËÉÇ (ÓÂÊÆÇÎ 5.1.2). £
ÐÂÔÕÑâÜÇÏ ÓÂÊÆÇÎÇ ÏÞ ÐÂÚÐÈÏ ÂÐÂÎËÊ ÊÂÆÂÚË Ñ ÄÓÂÜÇÐËË
ÓÑÕÑÓÂ Ô ÓÂÔÔÏÑÕÓÇÐËâ ÃÑÎÇÇ ÒÓÑÔÕÑÌ ÆËÐÂÏËÚÇÔÍÑÌ
ÏÑÆÇÎË ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ àÎÇÍÕÓÑÏÑÕÑÓÂ (ÄÓÂÜÇÐËÇ
ÒÑÅÓÖÉÈÐÐÑÅÑ Ä ÏÇÏÃÓÂÐÖ ÃÂÓÂÃÂÐÂ cn), ÒÓÇÆÎÑÉÇÐÐÑÌ Ä
ÓÂÃÑÕÂØ [115, 116].

¬ÂÚÇÔÕÄÇÐÐÑÇ ÑÒËÔÂÐËÇ ÏÇØÂÐËÊÏÂ ÅÇÐÇÓÂÙËË ÏÑÏÇÐ-
ÕÂ, ÄÞÊÞÄÂáÜÇÅÑ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÑÇ ÄÓÂÜÇÐËÇ ÏÇÏÃÓÂÐÐÑÅÑ
ÓÑÕÑÓÂ cn, ÃÞÎÑ ÆÂÐÑ ÄÞÛÇ (ÓÂÊÆÇÎ 4.2.2, ÔÏ. ÓËÔ. 5).
¥ËÐÂÏËÚÇÔÍÑÇ ÖÓÂÄÐÇÐËÇ, ÑÒËÔÞÄÂáÜÇÇ ÄÓÂÜÇÐËÇ
ÓÑÕÑÓÂ Ä ÕÂÍÑÌ ÔËÔÕÇÏÇ, Ë ÇÅÑ ÓÇÛÇÐËâ ÃÞÎË ÓÂÔÔÏÑÕ-
ÓÇÐÞ Ä ÓÂÃÑÕÂØ [115, 116]. ¿ÕÑ ÖÓÂÄÐÇÐËÇ Ä ÖÒÓÑÜÈÐÐÑÏ
ÄÂÓËÂÐÕÇ ÏÑÆÇÎË ËÏÇÇÕ ÄËÆ
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ÅÆÇ y�t� ì ÖÅÑÎ ÒÑÄÑÓÑÕÂ ÃÂÓÂÃÂÐÂ cn; I ì ÏÑÏÇÐÕ
ËÐÇÓÙËË ÃÂÓÂÃÂÐÂ cn, ÒÑÅÓÖÉÈÐÐÑÅÑ Ä ÏÇÏÃÓÂÐÖ Ë
ÔÑÇÆËÐÈÐÐÑÅÑ Ä ÔÄÑÇÌ ÄÇÓØÐÇÌ ÚÂÔÕË Ô ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÇÌ g;
R ì ÓÂÆËÖÔ ÃÂÓÂÃÂÐÂ; h ì ÕÑÎÜËÐÂ ÃÂÓÂÃÂÐÂ cn; Z ì
ÍÑà××ËÙËÇÐÕ ÄâÊÍÑÔÕË ÙËÕÑÒÎÂÊÏÞ; M�y�t�� ì ÏÑÏÇÐÕ
ÖÒÓÖÅËØ ÔËÎ, ÄÑÊÐËÍÂáÜËØ ÒÓË ÔÍÓÖÚËÄÂÐËË ÔÖÃÝÇÆË-
ÐËÙÞ g; q1 Ë q2 ì ÊÂÓâÆÞ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ
Arg210 Ë Asp61, ÓÂÊÐÇÔÈÐÐÞØ ÐÂ ÓÂÔÔÕÑâÐËÇ r1; e ì
ÆËàÎÇÍÕÓËÚÇÔÍÂâ ÒÑÔÕÑâÐÐÂâ ÔÓÇÆÞ, ÓÂÊÆÇÎâáÜÇÌ àÕË
ÊÂÓâÆÞ; a Ë j0 ì ÍÑà××ËÙËÇÐÕÞ, ÊÂÄËÔâÜËÇ ÑÕ ÅÇÑÏÇÕ-
ÓËË ÔËÔÕÇÏÞ Ë ÚËÔÎÂ n ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ c.

£ÓÂÜÇÐËÇ ÓÑÕÑÓÂ cn ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÔÍÂÚÍÂÏË. ±ÓË
ÐÂÎËÚËË Ä ÃÂÓÂÃÂÐÇ n ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ c, ÒÑÄÑÓÑÕ ÓÑÕÑÓÂ ÐÂ
120� ÔÑÒÓâÉÈÐ Ô ÒÓÑØÑÉÆÇÐËÇÏ ÚÇÓÇÊ F0 ÐÇÔÍÑÎßÍËØ
ÒÓÑÕÑÐÑÄ, ÚËÔÎÑ ÍÑÕÑÓÞØ ÆÑÎÉÐÑ ÃÞÕß ÐÇ ÏÇÐÇÇ ÚÇÏ
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m � n=3. ³ÖÃÝÇÆËÐËÙÂ g, ÊÂÍÓÇÒÎÈÐÐÂâ Ô ÑÆÐÑÌ ÔÕÑÓÑÐÞ
ÊÂ ÃÂÓÂÃÂÐ cn, Â Ô ÆÓÖÅÑÌ ÒÑÅÓÖÉÈÐÐÂâ ÄÐÖÕÓß ÅÇÍÔÂÏÇÓÂ
a3b3, ÓÂÔÔÏÂÕÓËÄÂÇÕÔâ ÍÂÍ ÖÒÓÖÅÂâ ÒÓÖÉËÐÂ. ±ÑÔÎÇ
ÍÂÉÆÑÅÑ ÒÑÄÑÓÑÕÂ ÃÂÓÂÃÂÐÂ ÐÂ ÖÅÑÎ Dy � 2p=n ÔÖÃÝÇÆË-
ÐËÙÂ g ÊÂÍÓÖÚËÄÂÇÕÔâ. ¤ËÒÑÕÇÊÂ Ñ ÕÑÏ, ÚÕÑ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂ g
ÊÂÍÓÖÚËÄÂÇÕÔâ ÒÓË ÍÂÉÆÑÏ ÒÑÄÑÓÑÕÇ ÃÂÓÂÃÂÐÂ cn ÐÂ ÖÅÑÎ
2p=n ÄÒÎÑÕß ÆÑ ÇÅÑ ÒÑÄÑÓÑÕÂ ÐÂ ÖÅÑÎ 2p=3 �120��, Â
ÐÂÍÂÒÎËÄÂÇÏÂâ ÒÓË àÕÑÏ àÐÇÓÅËâ ÖÒÓÖÅËØ ÆÇ×ÑÓÏÂÙËÌ
ËÔÒÑÎßÊÖÇÕÔâ ÆÎâ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞØ ÒÇÓÇÔÕÓÑÇÍ ÅÇÍÔÂÏÇÓÂ
a3b3, ÓÂÐÇÇ ÃÞÎÂ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐÂ Ä ÓÂÃÑÕÂØ [117 ë 119].
±ÑÔÎÇ ÒÇÓÇÐÑÔÂ m ÒÓÑÕÑÐÑÄ ÐÂÒÓâÉÇÐËÇ ÍÓÖÚÇÐËâ ÔÖÃÝ-
ÇÆËÐËÙÞ g ÆÑÔÕËÅÂÇÕ ÒÓÇÆÇÎÂ, ÒÑÔÎÇ ÚÇÅÑ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÇÈ
ÔÍÂÚÍÑÑÃÓÂÊÐÑÇ ÒÓÑÄÑÓÂÚËÄÂÐËÇ ÄÐÖÕÓË ÅÇÍÔÂÏÇÓÂ a3b3.
¥ÓÖÅËÇ ÔËÎÞ, ÆÇÌÔÕÄÖáÜËÇ ÐÂ ÓÑÕÑÓ, ÆÎâ ÒÓÑÔÕÑÕÞ
ÔÚËÕÂÇÏ ÑÕÔÖÕÔÕÄÖáÜËÏË. ®ÑÏÇÐÕ, ÔÑÊÆÂÄÂÇÏÞÌ ÔËÎÑÌ
ÖÒÓÖÅÑÅÑ ÐÂÕâÉÇÐËâ, ÑÃÖÔÎÑÄÎÇÐÐÑÅÑ ÔÍÓÖÚËÄÂÐËÇÏ ÓÑ-
ÕÑÓÂ, ÏÑÉÐÑ ÒÓÇÆÔÕÂÄËÕß Ä ÄËÆÇ
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ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g, E ì ÏÑÆÖÎß ÀÐÅÂ ÓÑÕÑÓÂ, s ì ÑÕÐÑÛÇ-
ÐËÇ ±ÖÂÔÔÑÐÂ (ÆÎâ ÃÑÎßÛËÐÔÕÄÂ ÃÇÎÍÑÄ s � 0;4), yt ì
ÖÅÑÎ ÔÍÓÖÚËÄÂÐËâ g-ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ ÒÓË ÒÓÑØÑÉÆÇÐËË
ÑÆÐÑÅÑ ÒÓÑÕÑÐÂ.

´ÑÅÆÂ ÖÓÂÄÐÇÐËÇ (6) ÒÓËÐËÏÂÇÕ ÄËÆ

I
d2y�t�
dt 2

� 4pZR 2h
dy�t�
dt
� pR 4

gE

4hg�1� s�
�
y�t� � nyt

�ÿ
ÿ R

4pe0

jq1q2j
er 21

sin
�
ay�t� � j0

� � 0 : �8�

±ÑÎÖÚÇÐÐÞÇ ÓÇÛÇÐËâ Ä ÙÇÎÑÏ ÒÓÂÄËÎßÐÑ ÑÒËÔÞÄÂáÕ
ËÔÔÎÇÆÖÇÏÑÇ âÄÎÇÐËÇ, ÐÑ ÎËÛß ÐÂ ÍÂÚÇÔÕÄÇÐÐÑÏ ÖÓÑÄÐÇ.
¥ÇÌÔÕÄËÕÇÎßÐÑ, ÓÂÔÔÚËÕÂÐÐÞÌ ÄÓÂÜÂÕÇÎßÐÞÌ ÏÑÏÇÐÕ
(N � 4 Ò¯ ÐÏ) ÐÂ ÒÑÓâÆÑÍ ÏÇÐßÛÇ, ÚÇÏ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎß-
ÐÑÇ ÊÐÂÚÇÐËÇ Nexp � 40ÿ50 Ò¯ ÐÏ. ³ÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ
ÓÂÃÑÕÂ, ÔÑÄÇÓÛÂÇÏÂâ ÄÓÂÜÂáÜËÏÔâ ÃÂÓÂÃÂÐÑÏ, ÔÖÜÇÔÕ-
ÄÇÐÐÑ ÏÇÐßÛÇ àÐÇÓÅËË, ÐÇÑÃØÑÆËÏÑÌ ÆÎâ ÔËÐÕÇÊÂ ÑÆÐÑÌ
ÏÑÎÇÍÖÎÞ ¡´². °ÕÏÇÕËÏ, ÚÕÑ Ä ÆÂÐÐÑÌ ÏÑÆÇÎË ÐÇ
ÖÚËÕÞÄÂáÕÔâ àÎÇÍÕÓÑÔÕÂÕËÚÇÔÍËÇ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ ÊÂÓâ-
ÆÑÄ Ô ÒÓÑÕÑÐÂÏË, ÐÂØÑÆâÜËÏËÔâ ÄÑ "ÄØÑÆÐÑÏ" Ë "ÄÞ-
ØÑÆÐÑÏ" ÒÓÑÕÑÐÐÞØ ÍÂÐÂÎÂØ. ±ÓÑÃÎÇÏÂÕËÚÐÑÌ âÄÎâÇÕÔâ
ÑÙÇÐÍÂ ÆËàÎÇÍÕÓËÚÇÔÍÑÌ ÒÑÔÕÑâÐÐÑÌ e Ä ÓÂÊÐÞØ ÔÎÑâØ
ÏÑÆÇÎßÐÑÌ ÔËÔÕÇÏÞ. ¬ÓÑÏÇ àÕÑÅÑ, Ä ÏÑÆÇÎË Ä âÄÐÑÏ
ÄËÆÇ ÐÇ ÖÚËÕÞÄÂÇÕÔâ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËÇ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g Ô
ÅÇÍÔÂÏÇÓÑÏ a3b3. £ÇÓÑâÕÐÑ, ÒÑàÕÑÏÖ ÓÂÔÔÚËÕÂÐÐÞÇ ÊÐÂ-
ÚÇÐËâ ÏÑÏÇÐÕÑÄ "ÔËÎ ÔÑÒÓÑÕËÄÎÇÐËâ" ÑÍÂÊÂÎËÔß ÊÂÐË-
ÉÇÐÐÞÏË ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÑ ËÊÏÇÓÇÐ-
ÐÞÏË ÊÐÂÚÇÐËâÏË, Â ØÂÓÂÍÕÇÓÐÞÇ ÄÓÇÏÇÐÂ ÒÑÄÑÓÑÕÂ ì
ÐÂ ÕÓË ÒÑÓâÆÍÂ ÏÇÐßÛÇ ÓÇÂÎßÐÞØ. °ÆÐÂÍÑ, ÐÇÔÏÑÕÓâ ÐÂ
ÍÑÎËÚÇÔÕÄÇÐÐÞÇ ÓÂÔØÑÉÆÇÐËâ, ÑÒËÔÂÐÐÂâ ÄÞÛÇ ÔÓÂÄÐË-
ÕÇÎßÐÑ ÒÓÑÔÕÂâ ÏÑÆÇÎß ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÐÂÅÎâÆÐÑ ÒÓÇÆÔÕÂÄËÕß
ÏÇØÂÐËÊÏ ÄÓÂÜÇÐËâ ÃÂÓÂÃÂÐÂ. °ÐÂ ÄÒÑÎÐÇ ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß
ÔÍÑÓÓÇÍÕËÓÑÄÂÐÂ Ë ÖÎÖÚÛÇÐÂ ÐÂ ÑÔÐÑÄÂÐËË ÓÇÊÖÎßÕÂÕÑÄ
ÓÂÔÚÈÕÑÄ, ÑÒËÔÂÐÐÞØ ÐËÉÇ (ÓÂÊÆÇÎ 5.1.2).

5.1.2. °ÒËÔÂÐËÇ ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÑÄ ÒÓÑÕÑÐÐÑÌ ¡´¶-ÔËÐ-
ÕÂÊÞÏÇÕÑÆÂÏË ÔÕÑØÂÔÕËÚÇÔÍÑÌ ÆËÐÂÏËÍË.£ ÔÎÖÚÂÇ ÏÂÍÓÑ-
ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÅÑ ÏÑÕÑÓÂ, ËÏÇáÜÇÅÑ ÔÓÂÄÐËÕÇÎßÐÑ ÏÂÎÞÌ
ÏÑÏÇÐÕ ËÐÇÓÙËË ÓÑÕÑÓÂ, ËÐÇÓÙËÑÐÐÞÏ ÚÎÇÐÑÏ Ä ÆËÐÂ-
ÏËÚÇÔÍÑÏ ÖÓÂÄÐÇÐËË, ÑÒËÔÞÄÂáÜÇÏ ÄÓÂÜÇÐËÇ ÓÑÕÑÓÂ,
ÏÑÉÐÑ ÒÓÇÐÇÃÓÇÚß ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô ÆÓÖÅËÏË ÚÎÇÐÂÏË.
±ÑàÕÑÏÖ Ä ÓÂÏÍÂØ ÒÑÆØÑÆÂ, ÑÔÐÑÄÂÐÐÑÅÑ ÐÂ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂ-

ÐËË ÔÕÑØÂÔÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÖÓÂÄÐÇÐËâ ­ÂÐÉÇÄÇÐÂ, ÖÓÂÄÐÇÐËÇ
ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ Ä ÔÂÏÑÏ ÑÃÜÇÏ ÄËÆÇ ÏÑÉÐÑ ÊÂÒËÔÂÕß
ÔÎÇÆÖáÜËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ [102, 103]:

z
dy
dt
� FE�y; s� � FM�y; s� ÿ t� f �t� ; �9�

ÅÆÇ y ì ÖÅÑÎ ÒÑÄÑÓÑÕÂ ÓÑÕÑÓÂ; z ì ÔÖÏÏÂÓÐÞÌ ÍÑà××Ë-
ÙËÇÐÕ ÕÓÇÐËâ; FE�y; s�ìÏÑÏÇÐÕ àÎÇÍÕÓÑÔÕÂÕËÚÇÔÍËØ ÔËÎ,
ÆÇÌÔÕÄÖáÜËØ ÐÂ ÃÂÓÂÃÂÐ ÔÑ ÔÕÑÓÑÐÞ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ a;
FM�y; s�ì ÏÑÏÇÐÕ "ÅËÆÓÑ×ÑÃÐÞØ" ÔËÎ, ÆÇÌÔÕÄÖáÜËØ ÐÂ
ÃÂÓÂÃÂÐ ÔÑ ÔÕÑÓÑÐÞ ÏÇÏÃÓÂÐÞ; t ì ÏÑÏÇÐÕ ÔËÎ, ÆÇÌ-
ÔÕÄÖáÜËØ ÐÂ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÖ g ÔÑ ÔÕÑÓÑÐÞ ÅÇÍÔÂÏÇÓÂ a3b3;
f �t� ì ÏÑÏÇÐÕ ÔÎÖÚÂÌÐÞØ ÄÑÊÆÇÌÔÕÄËÌ Ô "ÂÏÒÎËÕÖÆÑÌ"�������������
2zkBT
p

; ÔËÏÄÑÎ s ØÂÓÂÍÕÇÓËÊÖÇÕ ÆËÔÍÓÇÕÐÞÇ ÔÑÔÕÑâÐËâ
ÔËÔÕÇÏÞ, ÓÂÊÎËÚÂáÜËÇÔâ ÊÂÒÑÎÐÇÐËÇÏ ÒÓÑÕÑÐ-ÔÄâÊÞ-
ÄÂáÜËØ ÙÇÐÕÓÑÄ ÏÑÕÑÓÂ F0. ±ÓËÐâÕÑ, ÚÕÑ ÏÑÏÇÐÕ
"ÅËÆÓÑ×ÑÃÐÞØ" ÔËÎ FM�y; s� ÄÑÊÐËÍÂÇÕ ÊÂ ÔÚÈÕ àÐÇÓÅÇÕË-
ÚÇÔÍÑÅÑ ÃÂÓßÇÓÂ �� 45 kBT �, ÒÓÇÒâÕÔÕÄÖáÜÇÅÑ ÔÏÇÜÇ-
ÐËá ÊÂÓâÉÇÐÐÞØ (ÆÇÒÓÑÕÑÐËÓÑÄÂÐÐÞØ) c-ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ Ä
ÑÃÎÂÔÕß ÏÇÏÃÓÂÐÞ. µÚËÕÞÄÂáÕÔâ ÚÇÕÞÓÇ ÔÑÔÕÑâÐËâ
ÒÓÑÕÑÐËÓÖÇÏÞØ ÅÓÖÒÒ: Â) ÒÓÑÕÑÐ ÔÄâÊÂÐ Ô ÍÂÓÃÑÍÔËÎß-
ÐÑÌ ÅÓÖÒÒÑÌ Asp61 ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ Ô, àÍÔÒÑÐËÓÑÄÂÐÐÑÌ Ä
ÔÕÑÓÑÐÖ "ÍËÔÎÑÕÐÑÅÑ ÓÇÊÇÓÄÖÂÓÂ"; Ã) ÒÓÑÕÑÐ ÔÄâÊÂÐ Ô
ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÑÌ ÅÓÖÒÒÑÌ Asp61 ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ Ô, àÍÔÒÑÐË-
ÓÑÄÂÐÐÑÌ Ä ÔÕÑÓÑÐÖ "ÜÇÎÑÚÐÑÅÑ ÓÇÊÇÓÄÖÂÓÂ"; Ä) ÑÃÇ
ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÞÇ ÅÓÖÒÒÞ ÒÓÑÕÑÐËÓÑÄÂÐÞ; Å) ÑÃÇ ÍÂÓÃÑ-
ÍÔËÎßÐÞÇ ÅÓÖÒÒÞ ÆÇÒÓÑÕÑÐËÓÑÄÂÐÞ. £ ÏÑÆÇÎË ÖÚËÕÞÄÂ-
áÕÔâ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ ÑÕÓËÙÂÕÇÎßÐÞØ ÊÂÓâÆÑÄ ÆÇÒÓÑÕÑ-
ÐËÓÑÄÂÐÐÞØ ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÞØ ÅÓÖÒÒ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ Ô, ÆÄËÉÖ-
ÜËØÔâ ÄÏÇÔÕÇ Ô ÃÂÓÂÃÂÐÑÏ, Ë ÐÇÒÑÆÄËÉÐÑÅÑ ÒÑÎÑÉËÕÇÎß-
ÐÑÅÑ ÊÂÓâÆÂ Arg210, Â ÕÂÍÉÇ ÊÂÓâÆÑÄ ÆÓÖÅËØ ÂÏËÐÑ-
ÍËÔÎÑÕÐÞØ ÑÔÕÂÕÍÑÄ ÔÕÂÕÑÓÂ (Glu219, His245). ¥Ç×ÑÓÏÂ-
ÙËË ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g, ÄÞÊÄÂÐÐÞÇ ÄÓÂÜÇÐËÇÏ ÃÂÓÂÃÂÐÂ cn, Ä
ÓÂÃÑÕÇ [102] ÐÇ ÖÚËÕÞÄÂÎËÔß. ±ÓÇÆÒÑÎÂÅÂÇÕÔâ, ÚÕÑ ÅÖÂÐË-
ÆËÐÑÄÂâ ÅÓÖÒÒÂ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÑÅÑ ÑÔÕÂÕÍÂ Arg210 ÄÔÇÅÆÂ
ÊÂÓâÉÇÐÂ ÒÑÎÑÉËÕÇÎßÐÑ �qArg210 � �1�. ©ÂÓâÆ ÍÂÓÃÑ-
ÍÔËÎßÐÑÌ ÅÓÖÒÒÞ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ Ô ÏÑÉÇÕ ËÊÏÇÐâÕßÔâ, àÕÂ
ÅÓÖÒÒÂ ØÂÓÂÍÕÇÓËÊÖÇÕÔâ ÊÐÂÚÇÐËÇÏ pKa (pKa ÓÂÄÐÑ ÄÇÎË-
ÚËÐÇ pH, ÒÓË ÍÑÕÑÓÑÌ ÄÇÓÑâÕÐÑÔÕß ÒÓÑÕÑÐËÓÑÄÂÐËâ
ÍËÔÎÑÕÐÑÌ ÅÓÖÒÒÞ ÓÂÄÐÂ 50%).

¬ËÐÇÏÂÕËÍÂ ÄÓÂÜÂÕÇÎßÐÑÅÑ ÆÄËÉÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ ÑÒÓÇ-
ÆÇÎâÇÕÔâ ÓÇÛÇÐËÇÏ ÖÓÂÄÐÇÐËâ ­ÂÐÉÇÄÇÐÂ (9) Ô ÖÚÈÕÑÏ
ÏÂÓÍÑÄÔÍÑÅÑ ÒÓÑÙÇÔÔÂ, ÑÒËÔÞÄÂáÜÇÅÑ ÒÓÑÕÑÐËÓÑÄÂÐËÇ Ë
ÆÇÒÓÑÕÑÐËÓÑÄÂÐËÇ c-ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ, ÍÑÐÕÂÍÕËÓÖáÜËØ Ô
ÒÓÑÕÑÐÐÞÏË ÍÂÐÂÎÂÏË. £ ÓÂÏÍÂØ àÕÑÌ ÏÑÆÇÎË ÃÞÎÑ
ÒÑÎÖÚÇÐÑ ÄÒÑÎÐÇ ÓÇÂÎËÔÕËÚÐÑÇ ÑÒËÔÂÐËÇ ÓÂÃÑÕÞ àÎÇÍÕ-
ÓÑÏÑÕÑÓÂ [102]. ±ÑÍÂÊÂÐÑ, ÚÕÑ ÔËÔÕÇÏÂ ÏÑÉÇÕ ÓÂÃÑÕÂÕß Ä
ÆÄÖØ ÓÇÉËÏÂØ: ÍÂÍ ÅÇÐÇÓÂÕÑÓ DmH� Ë ÍÂÍ àÎÇÍÕÓÑÏÑÕÑÓ,
ÄÓÂÜÂáÜËÌÔâ ÊÂ ÔÚÈÕ àÐÇÓÅËË DmH� . µÔÕÂÐÑÄÎÇÐÑ, ÚÕÑ
ÄÓÂÜÇÐËÇ ÓÑÕÑÓÂ ÕÇÔÐÑ ÔÑÒÓâÉÇÐÑ Ô ÒÑÕÑÍÑÏ ÒÓÑÕÑÐÑÄ
ÚÇÓÇÊ ÏÇÏÃÓÂÐÖ: ÑÆËÐ ÒÑÎÐÞÌ ÑÃÑÓÑÕ ÓÑÕÑÓÂ ÔÄâÊÂÐ Ô
ÕÓÂÐÔÎÑÍÂÙËÇÌ 12 ÒÓÑÕÑÐÑÄ, ÚÕÑ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖÇÕ ÒÇÓÇÐÑÔÖ
ÚÇÕÞÓÈØ ÒÓÑÕÑÐÑÄ Ä ÓÂÔÚÈÕÇ ÐÂ ÑÆÐÖ ÔËÐÕÇÊËÓÖÇÏÖá
ÏÑÎÇÍÖÎÖ ¡´². ±ÑÍÂÊÂÐÂ ÍÎáÚÇÄÂâ ÓÑÎß ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕ-
ÐÑÅÑ ÑÔÕÂÕÍÂ Arg210 Ä ÅÇÐÇÓÂÙËË ÄÓÂÜÂÕÇÎßÐÑÅÑ ÏÑ-
ÏÇÐÕÂ Ë Ä ÑÃÇÔÒÇÚÇÐËË ÕÇÔÐÑÌ ÔÄâÊË ÄÓÂÜÇÐËÌ ÓÑÕÑÓÂ Ô
ÕÓÂÐÔÏÇÏÃÓÂÐÐÞÏÒÇÓÇÐÑÔÑÏÒÓÑÕÑÐÑÄ.¯ÂÎËÚËÇArg210
ÒÓÇÒâÕÔÕÄÖÇÕ ÖÕÇÚÍÇ ÒÓÑÕÑÐÑÄ, ÍÑÕÑÓÂâ ÏÑÉÇÕ ÒÓÑËÔØÑ-
ÆËÕß Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÔÎÖÚÂÌÐÞØ ÄÓÂÜÇÐËÌ ÓÑÕÑÓÂ Ä ÒÓÑ-
ÕËÄÑÒÑÎÑÉÐÑÏ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËË. °ÒÕËÏÂÎßÐÞÌ ÓÇÉËÏ ÓÂ-
ÃÑÕÞ àÎÇÍÕÓÑÏÑÕÑÓÂ ÓÇÂÎËÊÖÇÕÔâ ÒÓË ÊÐÂÚÇÐËâØ pKa � 7
ÆÎâ Asp61, ÚÕÑ ØÑÓÑÛÑ ÔÑÅÎÂÔÖÇÕÔâ Ô àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎß-
ÐÞÏË ÆÂÐÐÞÏË Ñ ÓÑÎË Asp61 Ä ÅÇÐÇÓÂÙËË ÄÓÂÜÂÕÇÎßÐÑÅÑ
ÏÑÏÇÐÕÂ [120 ë 123].
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°ÕÏÇÕËÏ, ÚÕÑ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐËÇ ÖÓÂÄÐÇÐËâ ­ÂÐÉÇÄÇÐÂ
ÆÎâ ÑÒËÔÂÐËâ ÆËÐÂÏËÍË ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ ÏÂÍÓÑÏÑÎÇÍÖ-
ÎâÓÐÑÅÑ àÎÇÍÕÓÑÆÄËÅÂÕÇÎâ ÃÞÎÑ ÄÔÇÔÕÑÓÑÐÐÇ ÑÃÑÔÐÑÄÂÐÑ
Ä ÔÕÂÕßÇ [124], ÑÒËÔÞÄÂáÜÇÌ ÓÂÃÑÕÖ ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÅÑ
àÎÇÍÕÓÑÏÑÕÑÓÂ, ÄÓÂÜÂáÜÇÅÑ ÉÅÖÕËÍ ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÌ
ÍÎÇÕÍË. ¬ÑÐÔÕÓÖÍÙËâ ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÅÑ àÎÇÍÕÓÑÏÑÕÑÓÂ
ÐÂÏÐÑÅÑ ÔÎÑÉÐÇÇ ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô F1F0-AT¶-ÔËÐÕÂÊÑÌ. £
àÕÑÌ ÉÇ ÓÂÃÑÕÇ ÒÑÔÕÓÑÇÐÞ "ÙÇÒÑÚÍË" ÏÂÓÍÑÄÔÍËØ ÒÇÓÇ-
ØÑÆÑÄ, ØÂÓÂÍÕÇÓËÊÖáÜËØ ÔÑÔÕÑâÐËÇ ÓÑÕÑÓÂ Ë ÔÕÂÕÑÓÂ
ÏÑÕÑÓÂ. ®ÇÕÑÆËÍÂ, ÓÂÊÄËÕÂâ Ä [124], ÃÞÎÂ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐÂ
ÒÓË ÒÑÔÕÓÑÇÐËË ÆÓÖÅËØ ÏÑÆÇÎÇÌ ÐÂÐÑÆÄËÅÂÕÇÎÇÌ [125].

³ÎÇÆÖáÜÂâ ÓÂÃÑÕÂ °ÔÕÇÓÂ Ë £ÂÐÅÂ [103] ÃÞÎÂ ÒÑ-
ÔÄâÜÇÐÂ ÏÑÆÇÎËÓÑÄÂÐËá ÆÇÌÔÕÄËâ ÏÇØÂÐÑ-ØËÏËÚÇÔÍÑÅÑ
ÏÑÕÑÓÂ F1-¡´¶ÂÊÞ Ô ÖÚÈÕÑÏ ËÊÏÇÐÇÐËÌ ÔÑÔÕÑâÐËÌ ÍÂ-
ÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ �b1; b2; b3�, ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÐÞØ Ä ÅÇÍ-
ÔÂÏÇÓÇ a3b3, Ë ÓÂÊÎËÚÐÑÌ ÐÂÅÓÖÊÍË ÓÑÕÑÓÂ (ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂ
g). ³ËÔÕÇÏÂ ÖÓÂÄÐÇÐËÌ, ÑÒËÔÞÄÂáÜËØ ÄÓÂÜÇÐËÇ ÓÑÕÑÓÂ
F1-¡´¶ÂÊÞ, ËÏÇÇÕ ÄËÆ

z
dy
dt
� t�y; b1; b2; b3� ÿ TL � TB�t� ; �10�

dbi
dt
� K�y; biÿ1; bi�1� bi ; �11�

ÅÆÇ i � 1; 2; 3 ì ÐÑÏÇÓÂ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ b; z ì ÍÑà××ËÙËÇÐÕ
ÄâÊÍÑÅÑ ÕÓÇÐËâ, ÑÃÖÔÎÑÄÎÇÐÐÑÅÑ ÐÂÅÓÖÊÍÑÌ ÐÂ ÓÑÕÑÓ;
t�y; b1; b2; b3� ì ÄÓÂÜÂÕÇÎßÐÞÌ ÏÑÏÇÐÕ, ÒÓËÍÎÂÆÞÄÂÇ-
ÏÞÌ Í ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÇ g ÔÑ ÔÕÑÓÑÐÞ ÅÇÍÔÂÏÇÓÂ a3b3; TL ì
ÆÑÒÑÎÐËÕÇÎßÐÞÌ ÏÑÏÇÐÕ, ÔÑÊÆÂÄÂÇÏÞÌ ÐÂÅÓÖÊÍÑÌ
(ÐÂÒÓËÏÇÓ, ÔÑ ÔÕÑÓÑÐÞ ÎÂÊÇÓÐÑÅÑ ÒËÐÙÇÕÂ); TB�t� ì
ÄÓÂÜÂÕÇÎßÐÞÌ ÏÑÏÇÐÕ ÊÂ ÔÚÈÕ ÕÇÒÎÑÄÞØ ×ÎÖÍÕÖÂÙËÌ;
×ÖÐÍÙËâ t�y; b1; b2; b3� � ÿqV�y; b1; b2; b3�=qy ÑÒÓÇÆÇÎâ-
ÇÕÔâ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÏ V�y; b1; b2; b3�, ÍÑÕÑÓÞÌ ÖÚËÕÞÄÂÇÕ
ÅÇÑÏÇÕÓËÚÇÔÍËÇ Ë ÖÒÓÖÅËÇ ÔÄÑÌÔÕÄÂ ÓÂÔÔÏÂÕÓËÄÂÇÏÑÌ
ÔËÔÕÇÏÞ; K�y; biÿ1; bi�1� ì ÏÂÕÓËÙÂ, ÑÒËÔÞÄÂáÜÂâ ÔÍÑ-
ÓÑÔÕË ÒÇÓÇØÑÆÑÄ ÏÇÉÆÖ 64-Ïâ ÄÑÊÏÑÉÐÞÏË ÔÑÔÕÑâ-
ÐËâÏË ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ, ÊÂÄËÔâÜËÇ ÑÕ ÖÅÎÂ
ÒÑÄÑÓÑÕÂ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g Ë "ØËÏËÚÇÔÍÑÅÑ" ÔÑÔÕÑâÐËâ
ÔËÔÕÇÏÞ.

±ÓÇÆÒÑÎÂÅÂÇÕÔâ, ÚÕÑ ÓÇÂÍÙËË ÅËÆÓÑÎËÊÂ Ë ÔËÐÕÇÊÂ
¡´² ÑÃÓÂÕËÏÞ, ÒÓË àÕÑÏ ÍÂÉÆÞÌ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ ÙÇÐÕÓ
E ÏÑÉÇÕ ÐÂØÑÆËÕßÔâ Ä ÚÇÕÞÓÈØ ÄÑÊÏÑÉÐÞØ ÔÑÔÕÑâÐËâØ:
1) Eì ÔÄÑÃÑÆÐÞÌ ÙÇÐÕÓ, 2) ETì ÙÇÐÕÓ ÊÂÐâÕ ÏÑÎÇÍÖÎÑÌ
¡´², 3) ED ì ÊÂÐâÕ ÏÑÎÇÍÖÎÑÌ ¡DP, 4) EDP ì ÊÂÐâÕ
ÏÑÎÇÍÖÎÂÏË¡DPË²i. £ÏÑÎÇÍÖÎÇ ×ÇÓÏÇÐÕÂ ËÏÇáÕÔâ ÕÓË
ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÂ, ÒÑàÕÑÏÖ ÏÂÍÔËÏÂÎßÐÑÇ ÚËÔÎÑ
ÔÑÔÕÑâÐËÌ, Ä ÍÑÕÑÓÞØ ÏÑÉÇÕ ÐÂØÑÆËÕßÔâ ×ÇÓÏÇÐÕ, ÓÂÄÐÑ
43 � 64 (ÚÇÕÞÓÇ ÄÑÊÏÑÉÐÞØ ÔÑÔÕÑâÐËâ ÕÓÈØ ÍÂÕÂÎËÕË-
ÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ).

²ÇÛÇÐËÇ ÔËÔÕÇÏÞ ÖÓÂÄÐÇÐËÌ (10), (11) ÒÑÊÄÑÎËÎÑ ÍÑ-
ÎËÚÇÔÕÄÇÐÐÑ ÑÒËÔÂÕß ÑÔÐÑÄÐÞÇ ÊÂÍÑÐÑÏÇÓÐÑÔÕË ÄÓÂÜÇ-
ÐËâ ÓÑÕÑÓÂ F1-¡´¶ÂÊÞ: ÔÕÖÒÇÐÚÂÕÞÇ ÒÑÄÑÓÑÕÞ ÐÂ ÖÅÑÎ
2p=3, ÅÇÐÇÓÂÙËá ÄÓÂÜÂÕÇÎßÐÑÅÑ ÏÑÏÇÐÕÂ N � 45 Ò¯ ÐÏ,
ÒÑÕÓÇÃÎÇÐËÇ Ä ÔÓÇÆÐÇÏ ÑÆÐÑÌ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ¡´² ÐÂ ÑÆËÐ
ÒÑÄÑÓÑÕ ÐÂ ÖÅÑÎ 2p=3, ÊÐÂÚÇÐËÇ Í.Ò.Æ., ÃÎËÊÍÑÇ Í 100%.
²ÇÊÖÎßÕÂÕÞ ÓÂÔÚÈÕÑÄ ØÑÓÑÛÑ ÔÑÅÎÂÔÖáÕÔâ Ô ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇ-
ÐËâÏË Ñ ÕÑÏ, ÚÕÑ àÐÇÓÅËâ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ ¡´² ÊÂÒÂÔÂÇÕÔâ Ä
×ÑÓÏÇ àÐÇÓÅËË ÖÒÓÖÅËØ ÆÇ×ÑÓÏÂÙËÌ, ÍÑÕÑÓÂâ ËÔÒÑÎß-
ÊÖÇÕÔâ ÆÎâ ÄÓÂÜÇÐËâ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g ÃÎÂÅÑÆÂÓâ ÕÇÔÐÑÏÖ
ÔÑÒÓâÉÇÐËá ÏÇØÂÐËÚÇÔÍËØ Ë ØËÏËÚÇÔÍËØ ÔÕÂÆËÌ ÓÂÃÑÕÞ
F1-¡´¶ÂÊÞ (ÔÏ. ÒÑÆÓÑÃÐÇÇ ÓÂÊÆÇÎ 5.4).

°ÒËÔÂÐÐÂâ Ä ÓÂÃÑÕÇ [103] ÏÑÆÇÎß ÓÂÃÑÕÞ F1-¡´¶ÂÊÞ
ÒÓËÏÞÍÂÇÕ Í ÍÎÂÔÔÖ ÏÂÕÇÏÂÕËÚÇÔÍËØ ÏÑÆÇÎÇÌ, ÒÑÎÖÚËÄ-
ÛËØ ÐÂÊÄÂÐËÇ "ÏÇÊÑÔÍÑÒËÚÇÔÍËÇ ÏÑÆÇÎË", ËÎË ÏÑÆÇÎË

®ÂÓÍÑÄÂ ë¶ÑÍÍÇÓÂ ë±ÎÂÐÍÂ ("®¶±-ÏÑÆÇÎß"). ®ÑÆÇÎË
àÕÑÅÑ ÕËÒÂ âÄÎâáÕÔâ ÒÓÑÏÇÉÖÕÑÚÐÞÏ ÔÎÖÚÂÇÏ ÏÇÉÆÖ
ÏÑÆÇÎËÓÑÄÂÐËÇÏ ÏÇÕÑÆÂÏË ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÌ ÆËÐÂÏËÍË,
ÑÒËÔÞÄÂáÜÇÌ ÆÄËÉÇÐËÇ ÍÂÉÆÑÅÑ ÂÕÑÏÂ, Ë ÍËÐÇÕËÚÇÔ-
ÍËÏË ÏÑÆÇÎâÏË, ÑÒËÔÞÄÂáÜËÏË ÒÇÓÇØÑÆÞ ÏÇÉÆÖ ÔÓÂÄ-
ÐËÕÇÎßÐÑ ÐÇÃÑÎßÛËÏ ÚËÔÎÑÏ ÆËÔÍÓÇÕÐÞØ ØËÏËÚÇÔÍËØ
("ÏÂÓÍÑÄÔÍËØ") ÔÑÔÕÑâÐËÌ. £ÂÉÐÇÌÛËÏ àÕÂÒÑÏ ÒÑÔÕÓÑÇ-
ÐËâ ®¶±-ÏÑÆÇÎÇÌ âÄÎâÇÕÔâ ÄÞÃÑÓ ÐÇÃÑÎßÛÑÅÑ ÚËÔÎÂ
ÄÞÆÇÎÇÐÐÞØ ÔÕÇÒÇÐÇÌ ÔÄÑÃÑÆÞ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÓÂÔÔÏÂÕÓË-
ÄÂáÕÔâ Ä âÄÐÑÏ ÄËÆÇ, Ë ÒÑÔÕÓÑÇÐËÇ ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕÇÌ ÔÄÑÃÑÆ-
ÐÑÌ àÐÇÓÅËË, ÆÎâ ÍÑÕÑÓÞØ àÕË ÔÕÇÒÇÐË ÔÄÑÃÑÆÞ âÄÎâáÕÔâ
ÅÇÑÏÇÕÓËÚÇÔÍËÏË ÍÑÑÓÆËÐÂÕÂÏË. ¥Îâ ÒÑÔÕÓÑÇÐËâ ÕÂÍËØ
ÒÑÄÇÓØÐÑÔÕÇÌ ÑÃÞÚÐÑ ËÔÒÑÎßÊÖáÕÔâ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÇ (ÆÂÐ-
ÐÞÇ ÓÇÐÕÅÇÐÑÔÕÓÖÍÕÖÓÐÑÅÑ ÂÐÂÎËÊÂ) Ë ÃËÑØËÏËÚÇÔÍËÇ
ÆÂÐÐÞÇ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÒÑÊÄÑÎâáÕ ÄÞÆÇÎËÕß ÐÂËÃÑÎÇÇ ÄÂÉÐÞÇ
ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ ÏÇÉÆÖ ÓÂÊÎËÚÐÞÏË ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂÏË.

¬ÎÂÔÔËÚÇÔÍËÏ ÒÓËÏÇÓÑÏ ÏÑÆÇÎË ÍÎÂÔÔÂ ®¶±, ËÔ-
ÒÑÎßÊÖÇÏÑÌ ÆÎâ ÑÒËÔÂÐËâ F0F1-¡´¶ÂÊÞ, âÄÎâÇÕÔâ ÏÑ-
ÆÇÎß, ÒÓÇÆÎÑÉÇÐÐÂâ°ÔÕÇÓÑÏ Ô ÔÑÂÄÕÑÓÂÏË Ä ÓÂÃÑÕÇ [126].
£ àÕÑÌ ÓÂÃÑÕÇ ÒÓÇÆÒÑÎÂÅÂÇÕÔâ, ÚÕÑ ÓÇÂÍÙËË ÅËÆÓÑÎËÊÂ Ë
ÔËÐÕÇÊÂ ¡´², ÒÓÑÕÇÍÂáÜËÇ ÒÑ ÔØÇÏÇ (3), ÑÃÓÂÕËÏÞ, Â
ÍÂÉÆÞÌ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ ÙÇÐÕÓ E ÏÑÉÇÕ ÐÂØÑÆËÕßÔâ Ä
ÚÇÕÞÓÈØ ÄÑÊÏÑÉÐÞØ ÔÑÔÕÑâÐËâØ: E, ET, ED Ë EDP.
£ÇÓÑâÕÐÑÔÕß ÐÂØÑÉÆÇÐËâ Ä ÍÂÉÆÑÏ ËÊ àÕËØ ÔÑÔÕÑâÐËÌ rs
ÏÑÉÐÑ ÑÒËÔÂÕß ÖÓÂÄÐÇÐËÇÏ ¬ÑÎÏÑÅÑÓÑÄÂ ë¶ÑÍÍÇÓÂ ë
±ÎÂÐÍÂ, ÍÑÕÑÓÑÇ ËÏÇÇÕ ÄËÆ
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ÅÆÇ D � 1;5� 104 ÓÂÆ2 Ôÿ1 ì ÍÑà××ËÙËÇÐÕ ÆË××ÖÊËË ÆÎâ
ÄÓÂÜÂÕÇÎßÐÑÅÑ ÆÄËÉÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ ÏÇØÂÐÑ-ØËÏËÚÇÔÍÑÅÑ
ÏÑÕÑÓÂ F1 (ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂ g), t ì ÍÓÖÕâÜËÌ ÏÑÏÇÐÕ,
ÔÑÊÆÂÄÂÇÏÞÌ ÓÑÕÑÓÑÏ àÎÇÍÕÓÑÏÑÕÑÓÂ F0.

¥Îâ ÒÓÑÔÕÑÕÞ ÒÓËÐËÏÂÇÕÔâ, ÚÕÑ t�const� 45 Ò¯ ÐÏ.
£ÓÂÜÂÕÇÎßÐÞÌ ÏÑÏÇÐÕ, ÆÇÌÔÕÄÖáÜËÌ ÐÂ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÖ g
ÔÑ ÔÕÑÓÑÐÞ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ b, ÑÒÓÇÆÇÎâÇÕÔâ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÏ
ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g Ô ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂÏË b,
ÿqĜ�y; s�=qy. ±ÑÕÇÐÙËÂÎ Ĝ�y; s� ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâÇÕ ÔÑÃÑÌ
ÔÖÏÏÖ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÄ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g Ô
ÕÓÇÏâ ÓÂÊÐÞÏË ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂÏË b:

Ĝ�y; s� � G�y�s1 � G
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3

�
s3

: �13�

¶ÑÓÏÂ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÂ Ĝ�y; s� ÑÒËÔÂÐÂ Ä ÓÂÃÑÕÇ [126]. ´ÂÏ ÉÇ
ÒÓËÄÇÆÇÐÞ ÊÐÂÚÇÐËâ ÚÎÇÐÑÄ ÏÂÕÓËÙÞKss 0 , ØÂÓÂÍÕÇÓËÊÖá-
ÜËÇ ÍËÐÇÕËÍÖ ÒÇÓÇØÑÆÑÄ ËÊ ÑÆÐÑÅÑ ÔÑÔÕÑâÐËâ Ä ÆÓÖÅÑÇ. £
ÒÓËÎÑÉÇÐËË Í ÔÕÂÕßÇ [126] ÆÂÐÂ ÐÂÅÎâÆÐÂâ ÂÐËÏÂÙËÑÐÐÂâ
ÍÂÓÕËÐÂ, ËÎÎáÔÕÓËÓÖáÜÂâ ÓÂÃÑÕÖ ÑÒËÔÞÄÂÇÏÑÌ
ÔËÔÕÇÏÞ.

²ÇÊÖÎßÕÂÕÞ ÒÓÑÄÇÆÈÐÐÑÅÑ Ä ÓÂÃÑÕÇ [126] ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ
ÒÑÍÂÊÂÎË, ÚÕÑ ÏÑÆÇÎß ÂÆÇÍÄÂÕÐÑ ÑÒËÔÞÄÂÇÕ ÐÂ "ÏÇÊÑ-
ÔÍÑÒËÚÇÔÍÑÏ" ÖÓÑÄÐÇ (ÏËÎÎËÔÇÍÖÐÆÐÂâ ÛÍÂÎÂ ÄÓÇÏÈÐ,
ÐÂÐÑÓÂÊÏÇÓÐÂâ ÔËÔÕÇÏÂ) ÏÇØÂÐÑ-ØËÏËÚÇÔÍËÇ ÔÄÑÌÔÕÄÂ
F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ Ä ÓÇÉËÏÇ ÔËÐÕÇÊÂ ¡´². µÅÑÎ ÒÑÄÑ-
ÓÑÕÂ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g (ÒÇÓÇÏÇÐÐÂâ y) ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ËÔÒÑÎß-
ÊÑÄÂÐ ÍÂÍ ÑÃÑÃÜÈÐÐÂâ ("ÍÑÎÎÇÍÕËÄÐÂâ") ÍÑÑÓÆËÐÂÕÂ ì
ÔÖÓÓÑÅÂÕ ÏÐÑÅÑÏÇÓÐÑÌ ÒÇÓËÑÆËÚÇÔÍÑÌ ÕÓÂÇÍÕÑÓËË ÍÑÑÓ-
ÆËÐÂÕ ÂÕÑÏÑÄ, ÄØÑÆâÜËØ Ä ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÇ ÙÇÐÕÓÞ.
²ÇÊÖÎßÕÂÕÞ ÔÕÂÙËÑÐÂÓÐÞØ ÓÇÛÇÐËÌ ÖÓÂÄÐÇÐËÌ (12), (13),
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qrs=qt � 0, ÑÕÐÑÔâÜËÇÔâ Í ÓÂÃÑÕÇ F0F1-¡´¶ÂÊÞ Ä ÓÇÉËÏÇ
ÔËÐÕÇÊÂ ¡´², ÒÑÍÂÊÞÄÂáÕ ØÑÓÑÛÇÇ ÔÑÅÎÂÔËÇ Ô àÍÔÒÇÓË-
ÏÇÐÕÂÎßÐÞÏË ÆÂÐÐÞÏË [126]. ¥ÓÖÅÑÌ ËÐÕÇÓÇÔÐÞÌ ÓÇ-
ÊÖÎßÕÂÕ ÏÑÆÇÎËÓÑÄÂÐËâ ÓÂÃÑÕÞ F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ
ÔÑÔÕÑËÕ Ä ÕÑÏ, ÚÕÑ Ä ÓÇÂÎßÐÞØ ×ËÊËÑÎÑÅËÚÇÔÍËØ ÖÔÎÑ-
ÄËâØ ÔÖÜÇÔÕÄÖÇÕ ÐÇ ÑÆÐÂ, Â ÏÐÑÉÇÔÕÄÑ ÕÓÂÇÍÕÑÓËÌ ÒÇ-
ÓÇØÑÆÂ ÏÇÉÆÖ ÓÂÊÐÞÏË ÔÑÔÕÑâÐËâÏË ×ÇÓÏÇÐÕÂ. ²ÇÊÖÎß-
ÕÂÕÞ ÕÂÍÑÅÑ ÏÑÆÇÎËÓÑÄÂÐËâ ÒÑÊÄÑÎâáÕ ÑÙÇÐËÕß ÔÕÂ-
ÕËÔÕËÚÇÔÍËÌ ÄÇÔ àÕËØ ÕÓÂÇÍÕÑÓËÌ Ë ÄÞÚÎÇÐËÕß ÕÂÍ
ÐÂÊÞÄÂÇÏÞÌ "ÑÔÐÑÄÐÑÌ ÍËÐÇÕËÚÇÔÍËÌ ÒÖÕß" (ÓËÔ. 16).
®ÑÆÇÎß ÕÂÍÉÇ ÒÑÊÄÑÎËÎÂ ÑÃÝâÔÐËÕß ÆÂÄÐÑ ËÊÄÇÔÕÐÑÇ, ÐÑ
ÆÑÎÅÑÇ ÄÓÇÏâ ÑÔÕÂÄÂÄÛÇÇÔâ ÊÂÅÂÆÍÑÌ ÆÎâ ÃËÑØËÏËÍÑÄ
âÄÎÇÐËÇ ËÐÅËÃËÓÑÄÂÐËâ F1-¡´¶ÂÊÞ ÏÑÎÇÍÖÎÂÏË ADP
[36].

5.2. ¿ÎÇÍÕÓÑÔÕÂÕËÚÇÔÍËÇ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ
Ë àÐÇÓÅÇÕËÍÂ ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´¶
¬ÑÐ×ÑÓÏÂÙËÑÐÐÞÇ ÒÇÓÇÔÕÓÑÌÍË F1-¡´¶ÂÊÞ, ËÐÆÖÙËÓÑ-
ÄÂÐÐÞÇ ÔÄâÊÞÄÂÐËÇÏ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ¡´² ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÏ
ÙÇÐÕÓÑÏ, ÅËÆÓÑÎËÊ ¡´² Ë ÆËÔÔÑÙËÂÙËâ ÒÓÑÆÖÍÕÑÄ ÓÇÂÍ-
ÙËË ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂáÕÔâ ÒÇÓÇÓÂÔÒÓÇÆÇÎÇÐËÇÏ àÎÇÍÕÓËÚÇÔÍËØ
ÊÂÓâÆÑÄ Ä ÏÑÎÇÍÖÎÇ ÃÇÎÍÂ. £ àÕÑÌ ÔÄâÊË ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâáÕ
ÑÒÓÇÆÇÎÈÐÐÞÌ ËÐÕÇÓÇÔ ÑÙÇÐÍË ÄÍÎÂÆÂ àÎÇÍÕÓÑÔÕÂÕË-
ÚÇÔÍËØ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËÌ Ä àÐÇÓÅÇÕËÍÖ ÓÇÂÍÙËË ÅËÆÓÑÎËÊÂ
¡´² [111 ë 114]. °ÆËÐ ËÊ ÐÂËÃÑÎÇÇ ÒÓÑÔÕÞØ ÔÒÑÔÑÃÑÄ
ÓÂÔÚÈÕÂ àÐÇÓÅËË àÎÇÍÕÓÑÔÕÂÕËÚÇÔÍËØ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËÌ
ÊÂÓâÉÇÐÐÞØ ÅÓÖÒÒ F1-¡´¶ÂÊÞ Ë ÄÔÇØ ÓÇÂÅÇÐÕÑÄ, ÔÄâÊÂÐ-
ÐÞØ Ô ×ÇÓÏÇÐÕÑÏ, ÃÞÎ ÑÒËÔÂÐ Ä ÐÂÛËØ ÓÂÃÑÕÂØ [127, 128].

¥Îâ ÑÙÇÐÍË àÐÇÓÅËË àÎÇÍÕÓÑÔÕÂÕËÚÇÔÍËØ ÄÊÂËÏÑÆÇÌ-
ÔÕÄËÌ Eel ÃÞÎÑ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÐÑ ÒÓËÃÎËÉÇÐËÇ ÕÑÚÇÚÐÞØ
ÊÂÓâÆÑÄ, ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÐÞØ Ä ÅÇÑÏÇÕÓËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÂØ ÔÑÑÕ-
ÄÇÕÔÕÄÖáÜËØ ÂÕÑÏÑÄ. ¿ÐÇÓÅËá Eel ×ÇÓÏÇÐÕ-ÔÖÃÔÕÓÂÕ-
ÐÑÅÑ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ ÑÒÓÇÆÇÎâÎË ÒÑ ×ÑÓÏÖÎÇ
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ÅÆÇ Qi ì àÎÇÍÕÓËÚÇÔÍËÌ ÊÂÓâÆ i-ÅÑ ÂÕÑÏÂ ÏÑÎÇÍÖÎ
ÔÖÃÔÕÓÂÕÂ ËÎË ÒÓÑÆÖÍÕÂ, ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÐÑÅÑ Ä ÍÂÕÂÎËÕËÚÇ-
ÔÍÑÏ ÙÇÐÕÓÇ; qk ìÊÂÓâÆ k-ÅÑ ÂÕÑÏÂ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÃÇÎÍÂ;Nì
ÚËÔÎÑ ÊÂÓâÉÇÐÐÞØ ÂÕÑÏÑÄ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÃÇÎÍÂ; M ì ÚËÔÎÑ
ÊÂÓâÉÇÐÐÞØ ÂÕÑÏÑÄ ÔÖÃÔÕÓÂÕÑÄ (ATP4ÿ,ADP3ÿ,HPO2ÿ

4 Ë
Mg2�),Ri �i � 1; . . . ;M � Ë rk �k � 1; . . . ;N �ìÍÑÑÓÆËÐÂÕÞ
ÂÕÑÏÑÄ ÏÑÎÇÍÖÎ ÔÖÃÔÕÓÂÕÂ Ë ×ÇÓÏÇÐÕÂ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑ;
eeff ì à××ÇÍÕËÄÐÂâ ÆËàÎÇÍÕÓËÚÇÔÍÂâ ÒÓÑÐËÙÂÇÏÑÔÕß,
ÍÑÕÑÓÂâ âÄÎâÇÕÔâ ÒÂÓÂÏÇÕÓÑÏ ÏÑÆÇÎË.

£ ÓÂÃÑÕÇ [127] ÖÚËÕÞÄÂÎËÔß ÊÂÓâÆÞ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ
ÑÔÕÂÕÍÑÄ ÎËÊËÐÂ, ÂÓÅËÐËÐÂ, ÂÔÒÂÓÕÂÕÂ, ÅÎáÕÂÏÂÕÂ Ë
ÅËÔÕËÆËÐÂ. ±ÓÇÆÒÑÎÂÅÂÎÑÔß, ÚÕÑ ÆÎâ ÂÏËÐÑÍËÔÎÑÕÐÞØ
ÑÔÕÂÕÍÑÄ ÎËÊËÐÂ ÕÑÚÇÚÐÞÌ ÊÂÓâÆ qLys � �1 ÔÑÔÓÇÆÑÕÑÚÇÐ
ÐÂ ÂÕÑÏÇ ÂÊÑÕÂ ÂÏËÐÑÅÓÖÒÒÞ. ¥Îâ ÂÓÅËÐËÐÂ ÓÂÔÔÏÂÕÓË-
ÄÂÎËÔß ÕÑÚÇÚÐÞÇ ÊÂÓâÆÞ qArg � �0;5, ÎÑÍÂÎËÊÑÄÂÐÐÞÇ ÐÂ
ÆÄÖØ ÍÑÐÙÇÄÞØ ÂÕÑÏÂØ ÂÊÑÕÂ. £ ÔÎÖÚÂÇ ÅËÔÕËÆËÐÑÄ ÊÂÓâÆÞ
qHis � �0;5 ÃÞÎË ÒÓËÒËÔÂÐÞ ÆÄÖÏ ÂÕÑÏÂÏ ÂÊÑÕÂ ËÏËÆÂ-
ÊÑÎßÐÑÅÑ ÍÑÎßÙÂ. ¥Îâ ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÞØ ÅÓÖÒÒ ÅÎáÕÂÏÂÕÂ Ë
ÂÔÒÂÓÕÂÕÂ ÑÆËÐÂÍÑÄÞÇ ÒÂÓÙËÂÎßÐÞÇ ÊÂÓâÆÞ q � ÿ0;5
ÃÞÎË ÓÂÔÒÓÇÆÇÎÇÐÞ ÏÇÉÆÖ ÆÄÖÏâ ÂÕÑÏÂÏË ÍËÔÎÑÓÑÆÂ.

±ÓÇÆÒÑÎÂÅÂÇÕÔâ, ÚÕÑ ËÊÏÇÐÇÐËâ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËË ÄÔÇØ
ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ ×ÇÓÏÇÐÕÂ, ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂáÜËÇÔâ ÄÓÂÜÇÐËÇÏ
ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g, ÒÓÑËÔØÑÆâÕ ÔÑÅÎÂÔÑÄÂÐÐÑ. £ ÍÂÉÆÑÏ ËÊ
ÔÑÔÕÑâÐËÌ ×ÇÓÏÇÐÕ-ÔÖÃÔÕÓÂÕÐÑÅÑ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ, ÒÓÇÆÔÕÂ-
ÄÎÇÐÐÞØ ÐÂ ÓËÔ. 17Â, ÑÆËÐ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ ÙÇÐÕÓ ÄÔÇÅÆÂ
ÐÂØÑÆËÕÔâ Ä ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËË bTP, ÆÓÖÅÑÌ ÙÇÐÕÓ ì Ä
ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËË bDP, Â ÕÓÇÕËÌ ÙÇÐÕÓ ì Ä ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËË bE.
¢ÖÆÇÏ ÔÚËÕÂÕß ÆÎâ ÑÒÓÇÆÇÎÈÐÐÑÔÕË, ÚÕÑ Ä ÐÂÚÂÎßÐÑÏ
ÔÑÔÕÑâÐËË, Ä ÊÂÍÓÞÕÑÏ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÏ ÙÇÐÕÓÇ, ËÏÇá-
ÜÇÏ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËá bTP, ÔÑÆÇÓÉËÕÔâ ATP �ÔÑÔÕÑâÐËÇ
bTP�T��. ³ÑÔÕÑâÐËÇ bTP�T� ØÂÓÂÍÕÇÓËÊÖÇÕÔâ ÄÞÔÑÍËÏ
ÔÓÑÆÔÕÄÑÏ Í ¡´². £ÕÑÓÑÌ ÙÇÐÕÓ, ËÏÇáÜËÌ "ÊÂÍÓÞÕÖá"
ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËá bDP, ÔÑÆÇÓÉËÕ ¡DP �ÔÑÔÕÑâÐËÇ bDP�D��.
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²ËÔ. 16. ³ØÇÏÂ, ËÎÎáÔÕÓËÓÖáÜÂâ ÓÂÊÎËÚÐÞÇ ÒÖÕË àÄÑÎáÙËË F1-
¡´¶ÂÊÞ ÒÓË ÄÓÂÜÇÐËË ÇÈ ÓÑÕÑÓÂ. ¢ÖÍÄÂÏË T, D Ë E ÑÃÑÊÐÂÚÇÐÞ ÕÓË
ÄÑÊÏÑÉÐÞØ ÔÑÔÕÑâÐËâ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ: Tì ÙÇÐÕÓ ÔÑÆÇÓÉËÕ
¡´², D ì ÙÇÐÕÓ ÔÑÆÇÓÉËÕ ADP, ¦ ì ÔÄÑÃÑÆÐÞÌ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ
ÙÇÐÕÓ. ´ÑÎÜËÐÂ ÍÂÉÆÑÌ ÎËÐËË, ÔËÏÄÑÎËÊËÓÖáÜÇÌ ÒÇÓÇØÑÆ, ÒÓÑÒÑÓ-
ÙËÑÐÂÎßÐÂ ÔÕÂÕËÔÕËÚÇÔÍÑÏÖ ÄÇÔÖ ÆÂÐÐÑÅÑ ÒÇÓÇØÑÆÂ. (±Ñ ÆÂÐÐÞÏ
ÓÂÃÑÕÞ [126].)
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²ËÔ. 17. (Â) ´ÓË ÄÑÊÏÑÉÐÞØ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËË ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ b, ÔÑÑÕÄÇÕ-
ÔÕÄÖáÜËÇ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÏ ÙÇÐÕÓÂÏ bTP, bDP Ë bE. (Ã) ¥ËÂÅÓÂÏÏÂ
ËÊÏÇÐÇÐËÌ àÎÇÍÕÓÑÔÕÂÕËÚÇÔÍÑÌ ÔÑÔÕÂÄÎâáÜÇÌ àÐÇÓÅËË �Eel� ÆÎâ
ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÔÑÔÕÑâÐËÌ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ F1-¡´¶ÂÊÞ [127].
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´ÓÇÕËÌ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ ÙÇÐÕÓ ÔÄÑÃÑÆÇÐ, ÑÐ ÐÂØÑÆËÕÔâ Ä
"ÑÕÍÓÞÕÑÌ" ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËË �ÔÑÔÕÑâÐËÇ bE�ÿ��.

²ÂÔÔÏÑÕÓËÏ, ÍÂÍ ËÊÏÇÐâÇÕÔâ àÎÇÍÕÓÑÔÕÂÕËÚÇÔÍÂâ
àÐÇÓÅËâ ÃÇÎÍÂ Ä ØÑÆÇ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙËÍÎÂ ÅËÆÓÑÎËÊÂ
¡´² Ä ÔÎÖÚÂÇ ÕÓÈØÙÇÐÕÓÑÄÑÅÑ ÔÙÇÐÂÓËâ ÓÂÃÑÕÞ ×ÇÓÏÇÐÕÂ
(ÓËÔ. 17Ã). ±ÇÓÄÂâ ÔÕÂÆËâ ÙËÍÎÂ ì ÒÑÔÂÆÍÂ ¡´² Ä
ÔÄÑÃÑÆÐÞÌ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ ÙÇÐÕÓ bE�ÿ�. ¿ÕÂ ÔÕÂÆËâ, ÍÂÍ
ËÊÄÇÔÕÐÑ ËÊ ÃËÑØËÏËÚÇÔÍËØ ÆÂÐÐÞØ (ÔÏ. ÓÂÊÆÇÎ 3.2.2),
ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂÇÕÔâ ÒÑÐËÉÇÐËÇÏ ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ àÐÇÓÅËË, Ô ÚÇÏ
ÔÑÅÎÂÔÖáÕÔâ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÞ ÐÂÛËØ ÓÂÔÚÈÕÑÄ ÄÇÎËÚËÐÞ Eel.
²ÂÔÚÈÕÞ ÒÑÍÂÊÂÎË, ÚÕÑ ÔÄâÊÞÄÂÐËÇ ¡´² Ô ×ÇÓÏÇÐÕÑÏ,
ÐÂØÑÆâÜËÏÔâ Ä ÔÑÔÕÑâÐËË bTP�T� bDP�D� bE�ÿ�, ÔÑÒÓÑ-
ÄÑÉÆÂÇÕÔâ ÊÂÏÇÕÐÞÏ ÔÐËÉÇÐËÇÏ àÎÇÍÕÓÑÔÕÂÕËÚÇÔÍÑÌ
àÐÇÓÅËË ÔËÔÕÇÏÞ (ÒÇÓÇØÑÆ bTP�T� bDP�D� bE�ÿ� �ATP!
! bTP�T� bDP�D� bE�T��. ¬ÂÍ ÃÞÎÑ ÔÍÂÊÂÐÑ ÄÞÛÇ, àÐÇÓÅÇ-
ÕËÚÇÔÍË ÄÞÅÑÆÐÑÇ ÔÄâÊÞÄÂÐËÇ ¡´² ËÐÆÖÙËÓÖÇÕ ÍÑÐ×ÑÓ-
ÏÂÙËÑÐÐÞÇ ÒÇÓÇÔÕÓÑÌÍË ×ÇÓÏÇÐÕÂ, ÔÄâÊÂÐÐÞÇ Ô ËÊÏÇÐÇ-
ÐËÇÏ ÖÅÎÂ ÐÂÍÎÑÐÂ ÆÄÖØ ÍÓÖÒÐÞØ ÆÑÏÇÐÑÄ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ
b, ÔÑÇÆËÐÈÐÐÞØ "ÛÂÓÐËÓÑÏ" (ÔÏ. ÓËÔ. 7), ÍÑÕÑÓÞÇ, Ä ÔÄÑá
ÑÚÇÓÇÆß, ÔÑÒÓâÉÇÐÞ Ô ÒÑÄÑÓÑÕÑÏ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g.

£ ÓÂÃÑÕÇ [127] ÃÞÎË ÓÂÔÔÏÑÕÓÇÐÞ ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÄÂÓËÂÐ-
ÕÑÄ ÓÂÊÄËÕËâ ÔÑÃÞÕËÌ, ËÐËÙËËÓÑÄÂÐÐÞØ ÔÄâÊÞÄÂÐËÇÏ
¡´² ÔÄÑÃÑÆÐÞÏ ÙÇÐÕÓÑÏ bE�ÿ�. ²ÂÊÎËÚËâ ÍÂÔÂáÕÔâ Ä
ÑÔÐÑÄÐÑÏ ÕÑÅÑ, ÍÂÍÂâ ÔÕÂÆËâ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙËÍÎÂ
ÐÇÒÑÔÓÇÆÔÕÄÇÐÐÑ ÔÎÇÆÖÇÕ ÊÂ ÔÄâÊÞÄÂÐËÇÏ ¡´² ì ÄÓÂ-
ÜÇÐËÇ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g ËÎË ÅËÆÓÑÎËÊ ¡´² Ä ÙÇÐÕÓÇ
bTP�T�. ³ÑÅÎÂÔÐÑ ÑÆÐÑÏÖ ËÊ ÔÙÇÐÂÓËÇÄ, ÚÂÔÕß àÐÇÓÅËË,
ÑÔÄÑÃÑÉÆÂáÜÇÌÔâ ÒÑÔÎÇ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ ATP (ÒÇÓÇØÑÆ
bTP�T� bDP�D� bE�ÿ� �ATP! bTP�T� bDP�D� bE�T��, ËÔ-
ÒÑÎßÊÖÇÕÔâ ÆÎâ ÄÓÂÜÇÐËâ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g ÄÐÖÕÓË ÅÇÍÔÂ-
ÏÇÓÂ a3b3. ³ÑÅÎÂÔÐÑ [31, 32], ËÊÅËÃÂÐËÇ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ b
ÏÑÉÇÕ ÔÑÊÆÂÄÂÕß ÖÆÂÓ, ÒÓËÄÑÆâÜËÌ Í ÄÓÂÜÇÐËá ÔÖÃÝ-
ÇÆËÐËÙÞ g (ÓËÔ. 17Ã, ÒÇÓÇØÑÆ "ÔÑÔÕÑâÐËÇ 2! ÔÑÔÕÑâ-
ÐËÇ 3") Ë Í ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÜËÏ ËÊÏÇÐÇÐËâÏ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËË
ÑÔÕÂÎßÐÞØ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ ¡´¶ÂÊÐÑÅÑ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ. ¯ÇÒÑ-
ÔÓÇÆÔÕÄÇÐÐÑÇ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËÇ ÏÇÉÆÖ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂÏË b
Ë g, ÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐÐÑÇ ÊÂ àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍÑÇ ÔÑÒÓâÉÇÐËÇ Ä
F1-¡´¶ÂÊÇ, ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÐÂ ÍÑÐÔÇÓÄÂÕËÄÐÑÏ ÖÚÂÔÕÍÇ
ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ b �b380DELSEED386�. ¬ÂÍ ÄËÆÐÑ ËÊ
ÓËÔ. 17Ã, ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÌ ÒÇÓÇØÑÆ "ÔÑÔÕÑâÐËÇ 2! ÔÑÔÕÑâ-
ÐËÇ 3" ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂÇÕÔâ ÒÑÄÞÛÇÐËÇÏ àÎÇÍÕÓÑÔÕÂÕËÚÇÔÍÑÌ
ÔÑÔÕÂÄÎâáÜÇÌ àÐÇÓÅËË ×ÇÓÏÇÐÕ-ÔÖÃÔÕÓÂÕÐÑÅÑ ÍÑÏÒÎÇÍ-
ÔÂ. ®ÑÉÐÑ ÒÓÇÆÒÑÎÑÉËÕß, ÚÕÑ ÑÃÂ ÒÇÓÇØÑÆÂ ì "ÔÑÔÕÑâ-
ÐËÇ 1! ÔÑÔÕÑâÐËÇ 2" (àÐÇÓÅÑÆÑÐÑÓÐÞÌ ÒÓÑÙÇÔÔ) Ë
"ÔÑÔÕÑâÐËÇ 2! ÔÑÔÕÑâÐËÇ 3" (àÐÇÓÅÑÂÍÙÇÒÕÑÓÐÞÌ ÒÓÑ-
ÙÇÔÔ) ì ÒÓÑËÔØÑÆâÕ ÍÑÑÒÇÓÂÕËÄÐÑ. ¿ÕÑ ÑÊÐÂÚÂÇÕ, ÚÕÑ
àÐÇÓÅËâ, ÄÞÆÇÎâÇÏÂâ Ä ØÑÆÇ ÒÇÓÄÑÅÑ ÒÓÑÙÇÔÔÂ, ÐÇ ÓÂÔÔÇË-
ÄÂÇÕÔâ ÒÑÎÐÑÔÕßá Ä ÕÇÒÎÑ, Â ËÔÒÑÎßÊÖÇÕÔâ ÆÎâ ÓÇÂÎËÊÂ-
ÙËË ÄÕÑÓÑÅÑ ÒÓÑÙÇÔÔÂ. ¢ÎÂÅÑÆÂÓâ ÍÑÐÔÕÓÖÍÕËÄÐÞÏ ÑÔÑ-
ÃÇÐÐÑÔÕâÏ ÔËÔÕÇÏÞ ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÕÔâ ÍÑÑÒÇÓÂÙËâ ÔÕÓÖÍ-
ÕÖÓÐÞØ ÒÇÓÇÔÕÓÑÇÍ Ä ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂØ ÃÇÎÍÑ-
ÄÑÅÑ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ: ÔËÎÂ, ÔÑÊÆÂÄÂÇÏÂâ ÒÓË ËÊÅËÃÂÐËË
ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ bE�T�, ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÕ ÒÑÄÑÓÑÕ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ
g, ÍÑÕÑÓÞÌ, Ä ÔÄÑá ÑÚÇÓÇÆß, ÄÞÊÞÄÂÇÕ ËÊÏÇÐÇÐËâ ÔÑÔÕÑâ-
ÐËÌ ÆÓÖÅËØ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ. ´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ,
ÒÑÔÎÇ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ ¡´² ÔÄÑÃÑÆÐÞÏ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÏ ÙÇÐÕ-
ÓÑÏ bE�ÿ� ËÊÏÇÐâáÕÔâ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËË ÄÔÇØ ÕÓÈØ ÍÂÕÂ-
ÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ �ÒÇÓÇØÑÆ bTP�T� bDP�D� bE�T� !
! bDP�T� bE�D� bTP�T��.

¯Â ÔÎÇÆÖáÜÇÏ àÕÂÒÇ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙËÍÎÂ ÒÓÑËÔ-
ØÑÆËÕ ÅËÆÓÑÎËÊ ¡´²: ÒÇÓÇØÑÆ bDP�T� bE�D� bTP�T� !
! bDP�D;P� bE�D� bTP�T� (ÒÇÓÇØÑÆ "ÔÑÔÕÑâÐËÇ 3!
! ÔÑÔÕÑâÐËÇ 4"). ²ÇÂÍÙËâ ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´² ÄÍÎáÚÂÇÕ
ÔÕÂÆËá ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ËÐÕÇÓÏÇÆËÂÕÂ ì ÒÇÐÕÂàÆÓËÚÇÔÍÑÅÑ

ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ, ÄÑÊÐËÍÂáÜÇÅÑ Ä ÓÇÊÖÎßÕÂÕÇ ÐÖÍÎÇÑ×ËÎßÐÑÌ
ÂÕÂÍË ÕÓÇÕßÇÅÑ×ÑÔ×ÂÕÂ¡´² (g-×ÑÔ×ÂÕ)ÏÑÎÇÍÖÎÑÌ ÄÑÆÞ,
ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÐÑÌ ÄÐÖÕÓË ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ Ä ÐÇÒÑÔ-
ÓÇÆÔÕÄÇÐÐÑÌ ÃÎËÊÑÔÕË ÑÕ ¡´² (ÔÏ. ÓËÔ. 6). ³ÚËÕÂÇÕÔâ, ÚÕÑ
ÂÍÕËÄÂÙËâ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ÄÑÆÞ, ÖÚÂÔÕÄÖáÜÇÌ Ä ÓÇÂÍÙËË
ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´², ÑÔÖÜÇÔÕÄÎâÇÕÔâ ÃÎËÊÎÇÉÂÜÇÌ ÆÇÒÓÑÕÑ-
ÐËÓÑÄÂÐÐÑÌ ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÑÌ ÅÓÖÒÒÑÌ Glu188 [55]. ²ÂÊÓÞÄ
ÔÄâÊË ÏÇÉÆÖ ADP Ë g-×ÑÔ×ÂÕÑÏ ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂÇÕÔâ ÆËÔÔÑ-
ÙËÂÙËÇÌ ÒÓÑÕÑÐÂ:

ADPÿPO2ÿ
3 �HOH! ADP�HPO2ÿ

4 �H� :

¢ÞÎË ÓÂÔÔÏÑÕÓÇÐÞ ÆÄÇ ÄÑÊÏÑÉÐÑÔÕË, ÍÂÔÂáÜËÇÔâ
ÔÖÆßÃÞ ÆËÔÔÑÙËËÓÑÄÂÐÐÑÅÑ ÒÓÑÕÑÐÂ: Â) ÒÇÓÇÐÑÔ ÒÓÑÕÑÐÂ
ÐÂ ÍÂÓÃÑÍÔËÎßÐÖá ÅÓÖÒÒÖ Glu188 (ÓËÔ. 17Ã, ÒÇÓÇØÑÆ ÐÂ
àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍËÌ ÖÓÑÄÇÐß 4a) Ô ÒÑÔÎÇÆÖáÜÇÌ ÆËÔÔÑÙËÂÙËÇÌ
ÒÓÑÕÑÐÂ Ä ÑÃÝÈÏÐÖá ×ÂÊÖ ÓÂÔÕÄÑÓÂ; Ã) ÆËÔÔÑÙËÂÙËâ
ÒÓÑÕÑÐÂ Ä ÓÂÔÕÄÑÓ Ë ÊÂÕÇÏ ÅËÆÓÑÎËÊ ¡´² (ÓËÔ. 17Ã,
ÒÇÓÇØÑÆ ÐÂ àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍËÌ ÖÓÑÄÇÐß 4b). ¬ÂÍ ÄËÆÐÑ ËÊ
ÓËÔ. 17Ã, ÓÂÊÎËÚËÇ ÏÇÉÆÖ ÖÓÑÄÐâÏË àÐÇÓÅËË 4Â Ë 4b
ÐÇÄÇÎËÍÑ ÒÑ ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô ÄÞËÅÓÞÛÇÏ àÐÇÓÅËË, ÒÑÎÖÚÂá-
ÜËÏÔâ ÒÓË ÔÄâÊÞÄÂÐËË ¡´².

¬ÂÍ ÃÞÎÑ ÔÍÂÊÂÐÑ ÄÞÛÇ, ÓÇÂÍÙËâ ÅËÆÓÑÎËÊÂ/ÔËÐÕÇÊÂ
¡´P, ÒÓÑÕÇÍÂáÜÂâ Ä ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÏ ÙÇÐÕÓÇ F1-
¡´¶ÂÊÞ, âÄÎâÇÕÔâ ÑÃÓÂÕËÏÑÌ Ë ËÏÇÇÕ ÍÑÐÔÕÂÐÕÖ ÓÂÄÐÑ-
ÄÇÔËâ, ÃÎËÊÍÖá Í ÇÆËÐËÙÇ [36]. ¿ÕÑ ÑÊÐÂÚÂÇÕ, ÚÕÑ ÔÕÂÐ-
ÆÂÓÕÐÂâ ÔÄÑÃÑÆÐÂâ àÐÇÓÅËâ ÆÎâ ÓÇÂÍÙËË ATP�H2O>
>ADP� Pi, ÒÓÑÕÇÍÂáÜÇÌ Ä ÂÍÕËÄÐÑÏ ÙÇÐÕÓÇ ×ÇÓÏÇÐÕÂ,
ÃÎËÊÍÂ Í ÐÖÎá. ¿ÕÑ ÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÑÔÒÂÓËÄÂÇÕÔâ £ÇÃÇÓÑÏ Ë
³ÇÐßÇÓÑÏ (ÔÏ. ÑÃÊÑÓÞ [91 ë 93]), ÍÑÕÑÓÞÇ ÔÚËÕÂáÕ, ÚÕÑ
ÔÑÑÕÐÑÛÇÐËÇ ÏÇÉÆÖ ¡´² Ë ADP Ä "ÊÂÍÓÞÕÑÏ" ÍÂÕÂÎËÕË-
ÚÇÔÍÑÏ ÙÇÐÕÓÇ ÆÑÎÉÐÑ ÊÂÄËÔÇÕß ÑÕ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËâ ÒÓÑÙÇÔÔÂ.
£ ÖÔÎÑÄËâØ ÔËÐÕÇÊÂ ¡´² ÓÂÄÐÑÄÇÔËÇ ÔÆÄËÐÖÕÑ Ä ÔÕÑÓÑÐÖ
ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ¡´², Ä ÖÔÎÑÄËâØ ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´² ì Ä
ÔÕÑÓÑÐÖ ÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ ADP Ë Pi. ¯ÂÛË ÓÂÔÚÈÕÞ ÒÑÍÂ-
ÊÂÎË, ÚÕÑ ÅËÆÓÑÎËÊ ¡´², ÒÓÑÕÇÍÂáÜËÌ Ä "ÊÂÍÓÞÕÑÏ"
ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÏ ÙÇÐÕÓÇ bl, ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂÇÕÔâ ÐÇÍÑÕÑÓÞÏ
ÒÑÄÞÛÇÐËÇÏ àÎÇÍÕÓÑÔÕÂÕËÚÇÔÍÑÌ ÚÂÔÕË àÐÇÓÅËË ×ÇÓ-
ÏÇÐÕ-ÔÖÃÔÕÓÂÕÐÑÅÑ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ. ©ÂÏÇÕËÏ, ÚÕÑ ÒÑÄÞÛÇÐËÇ
àÐÇÓÅËË, ÔÄâÊÂÐÐÑÇ Ô ÅËÆÓÑÎËÊÑÏ ¡´² �DEATP!ADP�Pi

�,
ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑ ÏÇÐßÛÇ, ÚÇÏ ÄÞËÅÓÞÛ àÐÇÓÅËË ÒÓË ÔÄâÊÞ-
ÄÂÐËË ¡´². °ÕÏÇÕËÏ, ÚÕÑ ÒÓË ÆÓÖÅËØ ÔÙÇÐÂÓËâØ ÓÂÊÄË-
ÕËâ ÔÑÃÞÕËÌ, ËÐËÙËËÓÑÄÂÐÐÞØ ÔÄâÊÞÄÂÐËÇÏ ¡´², Â
ÕÂÍÉÇ ÒÓË ÓÂÔÔÏÑÕÓÇÐËË àÎÇÍÕÓÑÔÕÂÕËÚÇÔÍËØ ÄÊÂËÏÑÆÇÌ-
ÔÕÄËÌ Ô ÖÚÈÕÑÏ ÄÍÎÂÆÂ ÏÑÎÇÍÖÎ ÄÑÆÞ, ÐÂØÑÆâÜËØÔâ
ÄÐÖÕÓË ÃÇÎÍÑÄÑÌ ÅÎÑÃÖÎÞ, ÒÑÎÖÚÂÎÑÔß, ÚÕÑ ÅËÆÓÑÎËÊ
¡´² Ä ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÏ ÙÇÐÕÓÇ ÏÑÉÇÕ ÒÓÑËÔØÑÆËÕß
àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍË "ÃÇÔÒÎÂÕÐÑ" (ÔÏ. ÒÑÆÓÑÃÐÑÔÕË Ä ÓÂÃÑÕÇ
[127, 128]).

£ÂÉÐÞÌ ÄÞÄÑÆ, ÍÑÕÑÓÞÌ ÔÎÇÆÖÇÕ ËÊ ÂÐÂÎËÊÂ àÐÇÓÅÇ-
ÕËÚÇÔÍÑÌ ÆËÂÅÓÂÏÏÞ, ÒÑÍÂÊÂÐÐÑÌ ÐÂ ÓËÔ. 17Ã, ÔÑÔÕÑËÕ Ä
ÕÑÏ, ÚÕÑ ÒÓË ÔËÐÕÇÊÇ ¡´² Ä ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÏ ÙÇÐÕÓÇ
bDP�T� (ÓÇÂÍÙËâ ADP� Pi ! ATP�H2O) àÎÇÍÕÓÑÔÕÂ-
ÕËÚÇÔÍÂâ ÔÑÔÕÂÄÎâáÜÂâ àÐÇÓÅËË ×ÇÓÏÇÐÕ-ÔÖÃÔÕÓÂÕÐÑÅÑ
ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ ÐÇ ÖÄÇÎËÚËÄÂÇÕÔâ, Â ÖÏÇÐßÛÂÇÕÔâ. ¿ÕÑ ÔÑÅÎÂ-
ÔÖÇÕÔâ Ô ËÊÄÇÔÕÐÞÏË ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐËâÏË Ñ ÕÑÏ, ÚÕÑ ÔËÐÕÇÊ
¡´² ÄÐÖÕÓË ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ àÐÇÓÅÇ-
ÕËÚÇÔÍË "ÃÇÔÒÎÂÕÐÑ" [36].

¥ÂÎßÐÇÌÛËÌ ØÑÆ ÔÑÃÞÕËÌ, ÒÓÑËÔØÑÆâÜËØ ÒÑÔÎÇ
ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´², ÄÍÎáÚÂÇÕ Ä ÔÇÃâ ÔÕÂÆËË ÆËÔÔÑÙËÂÙËË
ÒÓÑÆÖÍÕÑÄ ÓÇÂÍÙËË (Pi Ë ADP). ²ÂÔÚÈÕÞ, ÄÞÒÑÎÐÇÐÐÞÇ Ä
ÓÂÏÍÂØ àÎÇÍÕÓÑÔÕÂÕËÚÇÔÍÑÌ ÏÑÆÇÎË [127, 128], ÒÑÍÂÊÂÎË,
ÚÕÑ ÆËÔÔÑÙËÂÙËâ ×ÑÔ×ÂÕÂ Pi (ÒÇÓÇØÑÆ "ÔÑÔÕÑâÐËÇ 4!
! ÔÑÔÕÑâÐËÇ 5") ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂÇÕÔâ ÔÐËÉÇÐËÇÏ àÐÇÓÅËË
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àÎÇÍÕÓÑÔÕÂÕËÚÇÔÍËØ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËÌ Ä ×ÇÓÏÇÐÕ-ÔÖÃ-
ÔÕÓÂÕÐÑÏ ÍÑÏÒÎÇÍÔÇ (ÓËÔ. 17Ã), ÚÕÑ ÔÑÅÎÂÔÖÇÕÔâ Ô ÃËÑØË-
ÏËÚÇÔÍËÏË ÆÂÐÐÞÏË Ñ ÐËÊÍÑÏ ÔÓÑÆÔÕÄÇ Pi Í F1-¡´¶ÂÊÇ
[36, 64 ë 68, 91 ë 93].

³ ÆÓÖÅÑÌ ÔÕÑÓÑÐÞ, ÆËÔÔÑÙËÂÙËâ ADP (ÒÇÓÇØÑÆ "cÑ-
ÔÕÑâÐËÇ 5! cÑÔÕÑâÐËÇ 6") ÔÑÒÓÑÄÑÉÆÂÇÕÔâ ÊÂÏÇÕÐÞÏ
ÒÑÄÞÛÇÐËÇÏ àÎÇÍÕÓÑÔÕÂÕËÚÇÔÍÑÌ ÔÑÔÕÂÄÎâáÜÇÌ àÐÇÓ-
ÅËË ×ÇÓÏÇÐÕÐÑÅÑ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ, ÚÕÑ ÆÑÎÉÐÑ ÒÓÇÒâÕÔÕÄÑ-
ÄÂÕß ÆËÔÔÑÙËÂÙËË ADP. ³ÎÇÆÖÇÕ, ÑÆÐÂÍÑ, ËÏÇÕß Ä ÄËÆÖ,
ÚÕÑ ÒÓË ËÊÃÞÕÍÇ ¡´P Ä ÓÂÔÕÄÑÓÇ, ÑÍÓÖÉÂáÜÇÏ ×ÇÓÏÇÐÕ,
ÓÑÔÕ àÐÇÓÅËË ÒÓË ÆËÔÔÑÙËÂÙËË ADP ÃÖÆÇÕ ÔÍÑÏÒÇÐÔËÓÑ-
ÄÂÐ àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍË ÄÞÅÑÆÐÞÏ ÒÓÑÙÇÔÔÑÏ ÔÄâÊÞÄÂÐËâ ¡´²
Ô ÑÔÄÑÃÑÆËÄÛËÏÔâ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÏ ÙÇÐÕÓÑÏ (ÒÇÓÇØÑÆ
"cÑÔÕÑâÐËÇ 6! cÑÔÕÑâÐËÇ 7"). ´ÂÍËÏ ÑÃÓÂÊÑÏ, Ä ÓÇÊÖÎß-
ÕÂÕÇ ÒÑÎÐÑÅÑ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙËÍÎÂ ¡´¶ÂÊÞ, ÔÑÒÓÑ-
ÄÑÉÆÂáÜÇÅÑÔâ ÇÈ ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÞÏË ÒÇÓÇÔÕÓÑÌÍÂÏË Ë
ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÞÏ ÒÑÄÑÓÑÕÑÏ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g ÐÂ 120�, Ä
ÄÑÆÐÑÏ ÓÂÔÕÄÑÓÇ, ÑÍÓÖÉÂáÜÇÏ ×ÇÓÏÇÐÕ, ÔÕÂÐÇÕ ÐÂ ÑÆÐÖ
ÏÑÎÇÍÖÎÖ ¡´² ÏÇÐßÛÇ, Â ÄÏÇÔÕÑ ÐÇÈ Ä ÓÂÔÕÄÑÓÇ
ÒÑâÄÎâáÕÔâ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ADP Ë Pi. £ ÄÑÆÐÑÌ ÔÓÇÆÇ ÅËÆÓÑ-
ÎËÊ ATP ØÂÓÂÍÕÇÓËÊÖÇÕÔâ ÒÑÐËÉÇÐËÇÏ ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ àÐÇÓ-
ÅËË, ÒÑàÕÑÏÖ ÒÑÔÎÇ ÍÂÉÆÑÅÑ ÒÑÄÑÓÑÕÂ ÓÑÕÑÓÂ F1-
¡´¶ÂÊÞ àÐÇÓÅËâ ÄÔÇÌ ÔËÔÕÇÏÞ (×ÇÓÏÇÐÕ, ÔÖÃÔÕÓÂÕÞ Ë
ÒÓÑÆÖÍÕÞ ÓÇÂÍÙËË, ÓÂÔÕÄÑÓÈÐÐÞÇ Ä ÔÓÇÆÇ) ÃÖÆÇÕ ÖÏÇÐß-
ÛÂÕßÔâ.

±ÓËÄÇÆÈÐÐÞÌ ÄÞÛÇ ÒÓËÏÇÓ ÒÑÍÂÊÞÄÂÇÕ, ÚÕÑ ÑÙÇÐÍË
ËÊÏÇÐÇÐËÌ àÎÇÍÕÓÑÔÕÂÕËÚÇÔÍÑÌ ÔÑÔÕÂÄÎâáÜÇÌ àÐÇÓÅËË
×ÇÓÏÇÐÕ-ÔÖÃÔÕÓÂÕÐÑÅÑ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ, ÄÞÒÑÎÐÇÐÐÞÇ Ä ÓÂÏ-
ÍÂØ ÔÓÂÄÐËÕÇÎßÐÑ ÒÓÑÔÕÑÌ ÏÑÆÇÎË, ØÑÓÑÛÑ ÔÑÅÎÂÔÖáÕÔâ
Ô ËÊÄÇÔÕÐÞÏË àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞÏË ÆÂÐÐÞÏË Ñ ÄÊÂËÏÑ-
ÆÇÌÔÕÄËË ÔÖÃÔÕÓÂÕÑÄ Ë ÒÓÑÆÖÍÕÑÄ ÓÇÂÍÙËË Ô F1-¡´¶ÂÊÑÌ.
¬ ÔÑÉÂÎÇÐËá, ÆÂÐÐÞÇ ÓÇÐÕÅÇÐÑÔÕÓÖÍÕÖÓÐÑÅÑ ÂÐÂÎËÊÂ Ñ
ÔÕÓÖÍÕÖÓÇ F1-¡´¶ÂÊÞ ÐÇ ÔÑÆÇÓÉÂÕ ÆÑÔÕÑÄÇÓÐÞØ ÔÄÇÆÇ-
ÐËÌ Ñ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËâØ ×ÇÓÏÇÐÕ-ÔÖÃÔÕÓÂÕÐÑÅÑ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ
ÐÂ ÒÓÑÏÇÉÖÕÑÚÐÞØ ÔÕÂÆËâØ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙËÍÎÂ. ´ÇÏ
ÐÇ ÏÇÐÇÇ ÑÒËÔÂÐËÇ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙËÍÎÂ F1-¡´¶ÂÊÞ
ÆÂÉÇ Ä ÓÂÏÍÂØ ÏÑÆÇÎË, ÓÂÔÔÏÑÕÓÇÐÐÑÌ ÄÞÛÇ, ÑÍÂÊÂÎÑÔß
ÒÑÎÇÊÐÞÏ ÆÎâ ÂÐÂÎËÊÂ ÓÂÃÑÕÞ F1-¡´¶ÂÊÞ. £ ÆÂÎßÐÇÌ-
ÛÇÏ ÏÑÉÐÑ ÓÂÔÛËÓËÕß àÕÖ ÏÑÆÇÎß, ÆÑÒÑÎÐËÕÇÎßÐÑ
ÄÍÎáÚËÄ Ä ÐÇÈ ÒÓÑÏÇÉÖÕÑÚÐÞÇ ÔÑÔÕÑâÐËâ ×ÇÓÏÇÐÕ-
ÔÖÃÔÕÓÂÕÐÑÅÑ ÍÑÏÒÎÇÍÔÂ. ªÐ×ÑÓÏÂÙËâ ÑÃ àÕËØ ÔÑÔÕÑâ-
ÐËâØ ÏÑÉÇÕ ÃÞÕß ÒÑÎÖÚÇÐÂ ÒÖÕÈÏ ÓÂÔÚÈÕÑÄ Ô ËÔÒÑÎßÊÑ-
ÄÂÐËÇÏ ÔÑÄÓÇÏÇÐÐÞØ ÄÞÚËÔÎËÕÇÎßÐÞØ ÏÇÕÑÆÑÄ, ÕÂÍËØ
ÍÂÍ ÏÇÕÑÆÞ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÌ ÆËÐÂÏËÍË Ë ÍÄÂÐÕÑÄÑÌ
ØËÏËË. ²ÇÊÖÎßÕÂÕÞ ÄÞÚËÔÎÇÐËÌ, ÄÞÒÑÎÐÇÐÐÞØ Ô ËÔÒÑÎß-
ÊÑÄÂÐËÇÏ àÕËØ ÏÇÕÑÆÑÄ [111 ë 114], ÒÑÆÕÄÇÓÉÆÂáÕ, ÚÕÑ
ÄÍÎÂÆ àÎÇÍÕÓÑÔÕÂÕËÚÇÔÍËØ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËÌ Ä àÐÇÓÅÇÕËÍÖ
ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙËÍÎÂ ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´² âÄÎâÇÕÔâ ÔÖÜÇÔÕ-
ÄÇÐÐÞÏ.

5.3. ³ÕÑØÂÔÕËÍÑ-ÆËÐÂÏËÚÇÔÍÂâ ÏÑÆÇÎß F1-¡´¶ÂÊÞ
5.3.1. ®ÑÆÇÎËÓÑÄÂÐËÇ ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´² ËÊÑÎËÓÑÄÂÐÐÑÌ
F1-¡´¶ÂÊÑÌ. £ ÐÂÔÕÑâÜÇÏ ÓÂÊÆÇÎÇ ÓÂÔÔÏÑÕÓÇÐÂ ÏÂÕÇÏÂ-
ÕËÚÇÔÍÂâ ÏÑÆÇÎß, Ä ÍÑÕÑÓÑÌ ÆËÐÂÏËÚÇÔÍËÇ ÖÓÂÄÐÇÐËâ ÆÎâ
ÑÒËÔÂÐËâ ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ F1-¡´¶ÂÊÞ ÑÒËÔÞÄÂáÕÔâ
×ÇÐÑÏÇÐÑÎÑÅËÚÇÔÍËÏË ÑÆÐÑÏÇÓÐÞÏË ÒÑÕÇÐÙËÂÎÂÏË
[129, 130]. ¿ÕË ÒÑÕÇÐÙËÂÎÞ ÑÕÓÂÉÂáÕ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËÑÐÐÞÇ
ËÊÏÇÐÇÐËâ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ b, ÒÓÑËÔØÑÆâÜËÇ ÄÑ ÄÓÇÏâ ÍÂÕÂ-
ÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙËÍÎÂ ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´². ²ÑÕÑÓÖ, ÒÑÎÑÉÇÐËÇ
ÍÑÕÑÓÑÅÑ ØÂÓÂÍÕÇÓËÊÖÇÕÔâ ÍÑÑÓÆËÐÂÕÑÌ y, ÔÕÂÄËÕÔâ Ä
ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄËÇ ÏÂÕÇÓËÂÎßÐÂâ ÕÑÚÍÂ, ÆÄËÉÖÜÂâÔâ Ä ÆÂÐ-
ÐÑÏ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÇ. ¿ÕË ÉÇ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÞ ÏÑÉÐÑ ËÔÒÑÎßÊÑ-
ÄÂÕß ÆÎâ ÑÒËÔÂÐËâ ÓÂÃÑÕÞÏÑÕÑÓÂ Ä ÓÇÉËÏÇ ÔËÐÕÇÊÂ ¡´²,
ÍÑÅÆÂ ÓÑÕÑÓ ÄÓÂÜÂÇÕÔâ Ä ÒÓÑÕËÄÑÒÑÎÑÉÐÑÏ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËË

ÒÑÆ ÆÇÌÔÕÄËÇÏ ÄÐÇÛÐÇÌ ÔËÎÞ, ÔÑÊÆÂÄÂÇÏÑÌ ÏÇÏÃÓÂÐÐÞÏ
ÍÑÏÒÎÇÍÔÑÏ F0.

¶ÑÓÏÂ ÏÑÆÇÎßÐÑÅÑ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÂ V�y� ÒÑÍÂÊÂÐÂ ÐÂ
ÓËÔ. 18. ±ÑÕÇÐÙËÂÎ ÔÍÎÂÆÞÄÂÇÕÔâ ÂÆÆËÕËÄÐÑ ËÊ ÐÇÔÍÑÎß-
ÍËØ ×ÖÐÍÙËÌ. ¶ÖÐÍÙËâ VATP�yÿ yi�ì ÒÑÕÇÐÙËÂÎ, ØÂÓÂÍ-
ÕÇÓËÊÖáÜËÌ ÔÄâÊÞÄÂÐËÇ ÏÑÎÇÍÖÎÞ ¡´² ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÏ
ÙÇÐÕÓÑÏ, y ì ÖÅÑÎ ÒÑÄÑÓÑÕÂ ÓÑÕÑÓÂ, yi � 90�, 210� Ë
330� ì ÊÐÂÚÇÐËâ ÍÑÑÓÆËÐÂÕÞ y, ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÜËÇ ÕÓÈÏ
ÍÄÂÊËÓÂÄÐÑÄÇÔÐÞÏ ÒÑÎÑÉÇÐËâÏ ÓÑÕÑÓÂ. £ËÆ ×ÖÐÍÙËË
VATP�yÿ yi� ÑÕÓÂÉÂÇÕ ÕÑÕ ×ÂÍÕ, ÚÕÑ ÔÄâÊÞÄÂÐËÇ ¡´² ì
àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍË ÄÞÅÑÆÐÞÌ ÒÓÑÙÇÔÔ; Ä ÑÕÔÖÕÔÕÄËÇ ¡´²
ÒÑÕÇÐÙËÂÎ ÆÎâ ÆÄËÉÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ ÐÇ ÊÂÄËÔËÕ ÑÕ ÖÅÎÂ y.
±ÑÕÇÐÙËÂÎ VADP�Pi

�yÿ yi� ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖÇÕ ÐÂÎËÚËá Ä ÂÍ-
ÕËÄÐÑÏ ÙÇÐÕÓÇ ÒÓÑÆÖÍÕÑÄ ÓÇÂÍÙËË ADP Ë Pi. ¢ÎËÊÍÑÇ
ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐËÇ ÆÄÖØ ÑÕÓËÙÂÕÇÎßÐÑ ÊÂÓâÉÇÐÐÞØ ÏÑÎÇÍÖÎ
àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍË ÐÇÄÞÅÑÆÐÑ Ë ÆÑÎÉÐÑ ÒÓËÄÇÔÕË Í ÕÂÍÑÏÖ
ËÊÏÇÐÇÐËá ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËË ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÌ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ,
ÍÑÕÑÓÑÇ ÃÞ ÒÑÊÄÑÎËÎÑ ÑÆÐÑÏÖ ËÊ ÒÓÑÆÖÍÕÑÄ ÓÇÂÍÙËË
ÄÞÌÕË ËÊ ÂÍÕËÄÐÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ. ±ÑÔÎÇ ÆËÔÔÑÙËÂÙËË Pi ×ÖÐÍ-
ÙËâ VADP�Pi

�yÿyi� ÒÇÓÇØÑÆËÕ Ä ×ÖÐÍÙËá VADP�yÿ yi�.
¤ÑÓËÊÑÐÕÂÎßÐÞÌ ÖÚÂÔÕÑÍ ×ÖÐÍÙËË VADP�yÿ yi� ÔÑÑÕ-
ÄÇÕÔÕÄÖÇÕ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËË ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÌ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ
bDP�D�.

©ÐÂÚÇÐËâ ÅÎÖÃËÐ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÄ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐÞ ËÊ ÑÙÇÐÑÍ
àÐÇÓÅËË àÎÇÍÕÓÑÔÕÂÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÄÊÂËÏÑÆÇÌÔÕÄËâ ÊÂÓâÉÇÐ-
ÐÞØ ÅÓÖÒÒ ÏÑÎÇÍÖÎÞ F1-¡´¶ÂÊÞ Ë ÄÔÇØ ÓÇÂÅÇÐÕÑÄ,
ÐÂØÑÆâÜËØÔâ Ä ÂÍÕËÄÐÞØ ÙÇÐÕÓÂØ ×ÇÓÏÇÐÕÂ (ÔÏ. ÒÓÇÆÞ-
ÆÖÜËÌ ÓÂÊÆÇÎ). ¤ÎÖÃËÐÂ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÂ VATP ÓÂÄÐÂ 15 kBT.
£ÞÔÑÕÂ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÂ VADP�Pi

ÓÂÄÐÂ 10 kBT. ¤ÎÖÃËÐÂ ÒÑ-
ÕÇÐÙËÂÎßÐÑÌ âÏÞ VADP ÒÓËÐâÕÂ ÓÂÄÐÑÌ 5 kBT. ³ÖÏÏÂÓ-
ÐÑÇ ËÊÏÇÐÇÐËÇ àÐÇÓÅËË ÊÂ ÑÆËÐ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ ÙËÍÎ
ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´² ÓÂÄÐÑ 20 kBT, ÚÕÑ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖÇÕ ËÊÏÇÐÇ-
ÐËá ÔÄÑÃÑÆÐÑÌ àÐÇÓÅËË ÒÓË ÅËÆÓÑÎËÊÇ ÑÆÐÑÌ ÏÑÎÇÍÖÎÞ
¡´² ÒÓË ×ËÊËÑÎÑÅËÚÇÔÍËØ ÖÔÎÑÄËâØ [49]. ¶ÖÐÍÙËâ
"ÓÇÂÍÙËÑÐÐÑÌ ÔÒÑÔÑÃÐÑÔÕË" R�yÿyi� ÑÕÓÂÉÂÇÕ ÕÑÕ ×ÂÍÕ,
ÚÕÑ ÓÇÂÍÙËË ÔËÐÕÇÊÂ/ÅËÆÓÑÎËÊÂ¡´² ÒÓÑËÔØÑÆâÕ ÕÑÎßÍÑ Ä
ÊÂÍÓÞÕÑÏ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÏ ÙÇÐÕÓÇ. ¶ÖÐÍÙËâ S�yÿ yi�
×ÇÐÑÏÇÐÑÎÑÅËÚÇÔÍË ÑÒËÔÞÄÂÇÕ ÔÕÇÓËÚÇÔÍËÇ ÑÅÓÂÐËÚÇ-
ÐËâ, ÒÓÇÒâÕÔÕÄÖáÜËÇ ÆÑÔÕÖÒÖ ÓÇÂÅÇÐÕÑÄ Í ÊÂÍÓÞÕÑÏÖ
ÓÇÂÍÙËÑÐÐÑÏÖ ÙÇÐÕÓÖ.

¥Îâ ÑÆÐÑÊÐÂÚÐÑÅÑ ÑÒÓÇÆÇÎÇÐËâ ×ÑÓÏÞ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÂ
ÐÇÑÃØÑÆËÏÑ ÖÚÇÔÕß ÊÂÒÑÎÐÇÐËÇ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ
ÔÖÃÔÕÓÂÕÂÏË Ë ÒÓÑÆÖÍÕÂÏË ÓÇÂÍÙËË. ³ ÖÚÈÕÑÏ àÕÑÅÑ
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²ËÔ. 18. ±ÓÑ×ËÎË ÏÑÆÇÎßÐÞØ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÄ ÆÎâ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ
ÙÇÐÕÓÑÄ F1-¡´¶ÂÊÞ, ÔÑÆÇÓÉÂÜËØ ¡´², ADP ËÎË ADP� Pi, Ä ÊÂÄË-
ÔËÏÑÔÕË ÑÕ ÖÅÎÂ ÒÑÄÑÓÑÕÂ ÓÑÕÑÓÂ y. ®ÑÆÇÎßÐÞÇ ×ÖÐÍÙËË R�y� Ë S�y�
ØÂÓÂÍÕÇÓËÊÖáÕ ÑÔÑÃÇÐÐÑÔÕË ÒÓÑÕÇÍÂÐËâ ÓÇÂÍÙËÌ ÔËÐÕÇÊÂ/ÅËÆÓÑÎËÊÂ
¡´² Ä ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÂØ Ë ÔÕÇÓËÚÇÔÍËÇ ÑÅÓÂÐËÚÇÐËâ, ÑÒÓÇÆÇ-
ÎâáÜËÇ ÆÑÔÕÖÒ ÓÇÂÅÇÐÕÑÄ Í ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÏ ÙÇÐÕÓÂÏ, ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÇÐ-
ÐÑ (ÒÑ ÆÂÐÐÞÏ ÓÂÃÑÕ [129, 130]).
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ÒÑÕÇÐÙËÂÎ ÃÖÆÇÕ ËÏÇÕß ÔÎÇÆÖáÜËÌ ÄËÆ:

V�yÿ yi� � �cATP VATP�yÿ yi� � �cADP�Pi
VADP�Pi

�yÿ yi��
� �cADP VADP�yÿ yi� ; �15�

ÅÆÇ ×ÖÐÍÙËË �cATP, �cADP Ë �cADP�Pi
ÑÒÓÇÆÇÎâáÕ ÐÂÎËÚËÇ

ËÎË ÑÕÔÖÕÔÕÄËÇ ÕÑÅÑ ËÎË ËÐÑÅÑ ÔÖÃÔÕÓÂÕÂ Ä ÍÂÕÂÎËÕËÚÇ-
ÔÍÑÏ ÙÇÐÕÓÇ (ÔÏ. ÒÑÆÓÑÃÐÇÇ [130]). ²ÇÊÖÎßÕËÓÖáÜËÌ
ÒÑÕÇÐÙËÂÎ Vs ÔÍÎÂÆÞÄÂÇÕÔâ ÂÆÆËÕËÄÐÑ ËÊ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÄ
ÆÎâ ÍÂÉÆÑÌ ËÊ ÕÓÈØ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ:

Vs�y� � V�yÿ y1� � V�yÿ y2� � V�yÿ y3� : �16�

µÓÂÄÐÇÐËÇ, ÑÒËÔÞÄÂáÜÇÇ ÄÓÂÜÇÐËÇ ÓÑÕÑÓÂ Ä ÒÑÎÇ
ÒÑÕÇÐÙËÂÎÂ Vs, ËÏÇÇÕ ÄËÆ

J
d2y
dt 2
� x

dy
dt
� ÿ qVs�y�

qy
� f1�t� ; �17�

ÅÆÇ J ì ÏÑÏÇÐÕ ËÐÇÓÙËË ÓÑÕÑÓÂ, y ì ÖÅÑÎ ÄÓÂÜÇÐËâ
ÓÑÕÑÓÂ; x ì ÍÑà××ËÙËÇÐÕ ÕÓÇÐËâ, f1�t� ì ÄÓÂÜÂáÜËÌ
ÏÑÏÇÐÕ, ÑÃÖÔÎÑÄÎÇÐÐÞÌ ÕÇÒÎÑÄÞÏË ×ÎÖÍÕÖÂÙËâÏË.
·ÂÓÂÍÕÇÓÐÞÇ ÚÂÔÕÑÕÞ ÄÓÂÜÇÐËâ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g ÔÑÔÕÂÄ-
ÎâáÕ ÆÇÔâÕÍË ÅÇÓÙ. µÚËÕÞÄÂâ ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÖá ÄâÊÍÑÔÕß
ÔÓÇÆÞ, Ä ÍÑÕÑÓÑÌ ÄÓÂÜÂÇÕÔâ ÐÂÅÓÖÉÇÐÐÞÌ ÓÑÕÑÓ
(Z � 10ÿ3 ¯ ÔÏÿ2 Ë x � 10ÿ21 ¯ Ï Ô), Â ÕÂÍÉÇ ÏÂÎÑÔÕß
ÏÑÏÇÐÕÂ ËÐÇÓÙËË ÓÑÕÑÓÂ Ô ÐÂÅÓÖÊÍÑÌ, ÄÍÎÂÆÑÏ ËÐÇÓ-
ÙËÑÐÐÑÅÑ ÚÎÇÐÂ J d2y=dt 2 Ä ÖÓÂÄÐÇÐËË (17) ÏÑÉÐÑ ÒÓÇ-
ÐÇÃÓÇÚß. µÓÂÄÐÇÐËÇ ÐÇÑÃØÑÆËÏÑ ÆÑÒÑÎÐËÕß ÔËÔÕÇÏÑÌ
ÍËÐÇÕËÚÇÔÍËØ ÖÓÂÄÐÇÐËÌ, ÑÒËÔÞÄÂáÜËØ ÔÕÑØÂÔÕËÚÇÔÍËÇ
ÒÓÑÙÇÔÔÞ ÒÑÔÂÆÍË ÔÖÃÔÕÓÂÕÑÄ, ËØ ÒÓÇÑÃÓÂÊÑÄÂÐËÇ Ä
ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÂØ Ë ÄÞØÑÆ ÒÓÑÆÖÍÕÑÄ (ÔÏ. ÒÑÆÓÑÃ-
ÐÇÇ [130]).

¯Â ÓËÔÖÐÍÇ 19Â ÒÓËÄÇÆÇÐÞ ÒÓËÏÇÓÞ ÓÂÔÚÈÕÑÄ, ÑÒËÔÞ-
ÄÂáÜËØ ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÞÇ ÄÓÂÜÇÐËâ ÏÑÕÑÓÂ ÒÓË ÓÂÊÎËÚÐÞØ
ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâØ ¡´². £ ÊÂÄËÔËÏÑÔÕË ÑÕ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË
¡´² ÏÑÉÐÑ ÓÂÊÎËÚËÕß ÆÄÂ ÍÓÂÌÐËØ ÓÇÉËÏÂ ÄÓÂÜÇÐËâ
ÓÑÕÑÓÂ: Â) ÒÓÇÑÃÎÂÆÂÐËÇ ÒÂÖÊ, ÔÄâÊÂÐÐÞØ Ô ÑÉËÆÂÐËÇÏ
ÒÑÔÂÆÍË ¡´² (ÒÓË ÐËÊÍËØ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâØ ¡´²); Ã) ÒÓÇ-
ÑÃÎÂÆÂÐËÇ ÒÂÖÊ, ÔÄâÊÂÐÐÞØ Ô ÑÉËÆÂÐËÇÏ ÄÞØÑÆÂ ADP
(ÄÞÔÑÍËÇ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ¡´²). ±ÓË ÒÓÑÏÇÉÖÕÑÚÐÞØ ÍÑÐ-
ÙÇÐÕÓÂÙËâØ ¡´² ÆÎËÕÇÎßÐÑÔÕß ÑÃÇËØ ÒÂÖÊ ÒÓËÏÇÓÐÑ
ÑÆËÐÂÍÑÄÂ.

¯Â ÓËÔÖÐÍÇ 19Ã ÒÑÍÂÊÂÐÑ, ÍÂÍ ÔÓÇÆÐââ ÔÍÑÓÑÔÕß
ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ ÏÇØÂÐÑ-ØËÏËÚÇÔÍÑÅÑ ÏÑÕÑÓÂ F1 ÊÂÄË-
ÔËÕ ÑÕ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ¡´² ÒÓË ÓÂÊÐÞØ ÄÐÇÛÐËØ ÐÂÅÓÖÊ-
ÍÂØ ÐÂ ÓÑÕÑÓ. £ËÆÐÑ, ÚÕÑ Ô ÖÄÇÎËÚÇÐËÇÏ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË
¡´² ÔÍÑÓÑÔÕß ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÑÅÑ ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ ÄÑÊÓÂ-
ÔÕÂÇÕ, ÆÑÔÕËÅÂâ ÏÂÍÔËÏÂÎßÐÑ ÄÑÊÏÑÉÐÑÅÑ ÊÐÂÚÇÐËâ ÒÓË
�ATP�5 1ÿ2 Ï®. ±ÓÇÆÇÎßÐÂâ ÔÓÇÆÐââ ÔÍÑÓÑÔÕß ÄÓÂÜÇ-
ÐËâ ÓÑÕÑÓÂ ÊÂÏÇÕÐÑ ÒÂÆÂÇÕ Ô ÖÄÇÎËÚÇÐËÇÏ ÍÑà××ËÙËÇÐÕÂ
ÕÓÇÐËâ x. ¯Â ÓËÔÖÐÍÇ 20 ÒÑÍÂÊÂÐÞ ÊÂÄËÔËÏÑÔÕË 5 ÔÓÇÆÐÇÌ
ÔÍÑÓÑÔÕË ÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÑÅÑ ÄÓÂÜÇÐËâ ÏÑÕÑÓÂ F1 ÑÕ ÆÎËÐÞ
×ËÎÂÏÇÐÕÂ (ÐËÕß ÂÍÕËÐÂ), ÒÓËÍÓÇÒÎÈÐÐÑÅÑ Í ÓÑÕÑÓÖ,
ÓÂÔÔÚËÕÂÐÐÞÇ ÆÎâ ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËÌ ¡´². ³
ÖÄÇÎËÚÇÐËÇÏ ÆÎËÐÞ ×ËÎÂÏÇÐÕÂ ÔÓÇÆÐââ ÔÍÑÓÑÔÕß ÄÓÂÜÇ-
ÐËâ ÓÑÕÑÓÂ ÒÂÆÂÇÕ. ±ÓËÄÇÆÈÐÐÞÇ ÐÂ ÓËÔ. 19 Ë 20 ÕÇÑÓÇÕË-
ÚÇÔÍËÇ ÍÓËÄÞÇ ØÑÓÑÛÑ ÔÑÅÎÂÔÖáÕÔâ ÍÑÎËÚÇÔÕÄÇÐÐÑ Ô
ËÊÄÇÔÕÐÞÏË àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞÏË ÆÂÐÐÞÏË [80], ÚÕÑ
ÔÄËÆÇÕÇÎßÔÕÄÖÇÕ ÑÃ ÂÆÇÍÄÂÕÐÑÔÕË ÏÑÆÇÎË.

5.3.2. ®ÑÆÇÎËÓÑÄÂÐËÇ ÔËÐÕÇÊÂ ¡´² ËÊÑÎËÓÑÄÂÐÐÑÌ F1-
¡´¶ÂÊÑÌ ÊÂ ÔÚÈÕ ÆÇÌÔÕÄËâ ÄÐÇÛÐÇÌ ÔËÎÞ. £ àÕÑÏ ÓÂÊÆÇÎÇ
ÍÓÂÕÍÑ ÔÖÏÏËÓÑÄÂÐÞ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÞ ÏÑÆÇÎËÓÑÄÂÐËâ ÔËÐ-
ÕÇÊÂ ¡´² ËÊÑÎËÓÑÄÂÐÐÑÌ F1-AT¶ÂÊÑÌ, ÐÂÃÎáÆÂÄÛÇÅÑÔâ
Ä ÑÒÞÕÂØ ÒÑ ÄÓÂÜÇÐËá ÏÂÅÐËÕÐÑÌ "ÓÖÚÍË", ÒÓËÍÓÇÒÎÈÐ-
ÐÑÌ Í ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÇ g [95] . £ÓÂÜÇÐËÇ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ g ÒÑÆ

5±ÓËÄÇÆÈÐÐÞÇ ÐÂ ÓËÔ. 19 Ë 20 ÓÇÊÖÎßÕÂÕÞ ÃÞÎË ÒÑÎÖÚÇÐÞ ÔÑÄÏÇÔÕÐÑ Ô
¡.¶. ±ÑÅÓÇÃÐÑÌ (ÔÏ. ÒÑÆÓÑÃÐÇÇ [129 ë 132]).
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²ËÔ. 19. (Â) ²ÇÊÖÎßÕÂÕÞÏÑÆÇÎËÓÑÄÂÐËâ ÄÓÂÜÇÐËÌ ÓÑÕÑÓÂ F1-¡´¶ÂÊÞ
ÒÓË ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâØ ¡´². ¬Ñà××ËÙËÇÐÕ ÕÓÇÐËâ
x � 3� 10ÿ21 [¯ Ï Ô]. (Ã) ©ÂÄËÔËÏÑÔÕß ÔÓÇÆÐÇÌ ÔÍÑÓÑÔÕË ÄÓÂÜÇÐËâ
ÓÑÕÑÓÂ F1-¡´¶ÂÊÞ ÑÕ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ¡´² ÒÓË ÓÂÊÎËÚÐÞØ ÐÂÅÓÖÊÍÂØ
ÓÑÕÑÓÂ, ÍÑÕÑÓÞÏ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖáÕ ÊÐÂÚÇÐËâ ÍÑà××ËÙËÇÐÕÂ ÄâÊÍÑÅÑ
ÕÓÇÐËâ x: 1 ì 0;3� 10ÿ21 [¯ Ï Ô]; 2 ì 0;5� 10ÿ21 [¯ Ï Ô]; 3 ì
10ÿ21 [¯ Ï Ô]; 4ì 2� 10ÿ21 [¯ Ï Ô].
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²ËÔ. 20. ©ÂÄËÔËÏÑÔÕß ÔÓÇÆÐÇÌ ÔÍÑÓÑÔÕË ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ F1-¡´¶ÂÊÞ
ÑÕ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË ¡´² Ë ÆÎËÐÞ ×ËÎÂÏÇÐÕÂ L, ÒÓËÍÓÇÒÎÈÐÐÑÅÑ Í
ÓÑÕÑÓÖ (ÒÑ ÓÇÊÖÎßÕÂÕÂÏ ÓÂÔÚÈÕÑÄ, ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐÐÞØ Ä [131]). ¬Ñà××Ë-
ÙËÇÐÕ ÄâÊÍÑÅÑ ÕÓÇÐËâ x ÓÂÔÔÚËÕÞÄÂÎË ÒÑ ×ÑÓÏÖÎÇ (4).
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ÆÇÌÔÕÄËÇÏ ÄÐÇÛÐÇÌ ÔËÎÞ ÄÞÊÞÄÂÇÕ ÒÇÓËÑÆËÚÇÔÍËÇ ËÊÏÇ-
ÐÇÐËâ ÔÑÔÕÑâÐËÌ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËØ ÙÇÐÕÓÑÄ, ÔÑÊÆÂÄÂâ ÖÔÎÑ-
ÄËâ ÆÎâ ÔËÐÕÇÊÂ ËÎË ÅËÆÓÑÎËÊÂ ¡´², Ä ÊÂÄËÔËÏÑÔÕË ÑÕ
ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËâ ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ. ±ÓÇÆÒÑÎÂÅÂÇÕÔâ, ÚÕÑ Ä
ÓÇÉËÏÇ ÔËÐÕÇÊÂ ÒÓÑËÔØÑÆâÕ ÄÔÇ ÕÇ ÉÇ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËÑÐÐÞÇ
ËÊÏÇÐÇÐËâ, ÚÕÑ Ë ÒÓË ÅËÆÓÑÎËÊÇ ¡´², ÐÑ Ä ÑÃÓÂÕÐÑÏ
ÒÑÓâÆÍÇ. ±ÑÔÂÆÍÂ ADP, Pi, ÔËÐÕÇÊ Ë ÆËÔÔÑÙËÂÙËâ ¡´²
ÓÂÔÔÏÂÕÓËÄÂáÕÔâ ÍÂÍ ÔÎÖÚÂÌÐÞÇ ÔÑÃÞÕËâ. ®ÑÆÇÎß
ÒÑÊÄÑÎËÎÂ ÑÒËÔÂÕß ÔËÐÕÇÊ ¡´² ÃÇÊ ÄÄÇÆÇÐËâ ÆÑÒÑÎÐË-
ÕÇÎßÐÞØ ÒÓÇÆÒÑÎÑÉÇÐËÌ Ä ÔËÔÕÇÏÖ ÖÓÂÄÐÇÐËÌ Ë ÏÑÆÇÎß-
ÐÞØ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÄ, ÑÒËÔÂÐÐÞØ ÄÞÛÇ.

²ÇÊÖÎßÕÂÕÞ "ÚËÔÎÇÐÐÞØ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÑÄ" ÒÑ ÒÓËÐÖÆË-
ÕÇÎßÐÑÏÖ ÄÓÂÜÇÐËá ÓÑÕÑÓÂ ÒÓË ÓÂÊÐÞØ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâØ
ADP ÒÑÍÂÊÂÎË, ÚÕÑ ÔÍÑÓÑÔÕß ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ ÓÂÔÕÈÕ Ô
ÖÄÇÎËÚÇÐËÇÏ ÄÓÂÜÂÕÇÎßÐÑÅÑ ÏÑÏÇÐÕÂ ÄÐÇÛÐÇÌ ÔËÎÞ ÒÓË
ÄÔÇØ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâØ ADP [131, 132]. ¥ËÐÂÏËÍÂ ÄÓÂÜÇÐËâ
ÊÂÄËÔËÕ ÑÕ ÒÂÓÂÏÇÕÓÑÄ ÏÑÆÇÎË (ÄÐÇÛÐââ ÔËÎÂ Fext,
ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâ ADP, ÍÑà××ËÙËÇÐÕ ÕÓÇÐËâ x), ÍÑÕÑÓÞÇ
ÑÒÓÇÆÇÎâáÕ ØÂÓÂÍÕÇÓÐÞÇ ÄÓÇÏÇÐÂ Ä ÔËÔÕÇÏÇ. ±ÓË ÏÂÎÞØ
Fext ÄÓÂÜÇÐËÇ ÓÑÕÑÓÂ ËÏÇÇÕ ÚÈÕÍÑ ÄÞÓÂÉÇÐÐÞÌ ÛÂÅÑÄÞÌ
ØÂÓÂÍÕÇÓ Ô ÒÂÖÊÂÏË, ÑÃÖÔÎÑÄÎÇÐÐÞÏË ÑÉËÆÂÐËÇÏ ÒÑÔÂÆ-
ÍË ADP Ä ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÌ ÙÇÐÕÓ, Ô ÓÑÔÕÑÏ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËË
ADP ÆÎËÕÇÎßÐÑÔÕß ÒÂÖÊ ÖÏÇÐßÛÂÇÕÔâ. ±ÓË ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ
ÄÞÔÑÍËØ ÊÐÂÚÇÐËâØ Fext ÒÓÑËÔØÑÆâÕ ÒÑÄÑÓÑÕÞ ÐÂ 120� ÃÇÊ
ÔËÐÕÇÊÂ ¡´², à××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß ÓÂÃÑÕÞ ×ÇÓÏÇÐÕÂ ÒÓË àÕÑÏ
ÒÂÆÂÇÕ.

5.4. "´ÓËÅÅÇÓÐÂâ" ÏÑÆÇÎß F1-¡´¶ÂÊÞ
£ ÐÂÔÕÑâÜÇÏ ÓÂÊÆÇÎÇ ÍÓÂÕÍÑ ÑÒËÔÂÐÂ ×ÇÐÑÏÇÐÑÎÑÅËÚÇÔ-
ÍÂâ ÏÂÕÇÏÂÕËÚÇÔÍÂâ ÏÑÆÇÎß, ÑÒËÔÞÄÂáÜÂâ ÕÓËÅÅÇÓÐÞÌ
ÓÇÉËÏ àÐÇÓÅÑÊÂÄËÔËÏÞØ ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËÑÐÐÞØ ÒÇÓÇØÑÆÑÄ
ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ b ("ÑÕÍÓÞÕÂâ" ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËâ$ "ÊÂÍÓÞÕÂâ"
ÍÑÐ×ÑÓÏÂÙËâ) [133, 134]. °ÔÐÑÄÐÂâ ÙÇÎß àÕÑÌ ÒÓÑÔÕÇÌÛÇÌ
ÏÑÆÇÎË ì ÂÐÂÎËÊ ÄÎËâÐËâ ÖÒÓÖÅËØ ÆÇ×ÑÓÏÂÙËÌ ÔÖÃÝÇÆË-
ÐËÙÞ b ÒÓË ÓÂÃÑÕÇ ×ÇÓÏÇÐÕÂ, Ñ ÍÑÕÑÓÞØ ÅÑÄÑÓËÕÔâ Ä
ÓÂÃÑÕÂØ °ÔÕÇÓÂ Ô ÔÑÂÄÕÑÓÂÏË [31, 70].

±ÓË ËÊÃÞÕÍÇ Ä ÔÓÇÆÇ ÏÑÎÇÍÖÎ ¡´² F1-¡´¶ÂÊÂ ÓÂÃÑ-
ÕÂÇÕ ÃÇÊ "ÔÃÑÇÄ", ÍÑÕÑÓÞÇÏÑÅÎË ÃÞ ÄÑÊÐËÍÂÕß ÄÔÎÇÆÔÕÄËÇ
ÆË××ÖÊËÑÐÐÞØ ÑÅÓÂÐËÚÇÐËÌ: ÑÚÇÓÇÆÐÂâ ÏÑÎÇÍÖÎÂ ¡´²
ÄØÑÆËÕ Ä ÑÕÍÓÞÕÞÌ "ÍÂÓÏÂÐ" ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ
ÔÓÂÊÖ ÉÇ ÒÑÔÎÇ ÑÔÄÑÃÑÉÆÇÐËâ àÕÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ. £ ÒÓÑÕËÄÐÑÏ
ÔÎÖÚÂÇ, ÇÔÎË ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâ ¡´² Ä ÔÓÇÆÇ ÏÂÎÂ, ÐÖÉÐÑ
ÖÚËÕÞÄÂÕß ÔÎÖÚÂÌÐÞÇ ÊÂÆÇÓÉÍË ÏÑÏÇÐÕÑÄ ÄØÑÆÂ ¡´² Ä
"ÍÂÓÏÂÐ" ÔÄÑÃÑÆÐÑÅÑ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ. ¢ÖÆÇÏ
ÔÚËÕÂÕß, ÚÕÑ ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâ ¡´² Ä ÔÓÇÆÇ ÄÇÎËÍÂ Ë ÒÓÇÐÇ-
ÃÓÇÉÈÏ, Ä ÒÇÓÄÑÏ ÒÓËÃÎËÉÇÐËË, ×ÎÖÍÕÖÂÙËÑÐÐÞÏ ØÂÓÂÍ-
ÕÇÓÑÏ ÆËÐÂÏËÍË ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ b Ë g.

ªÔÍÑÏÞÏË ÒÇÓÇÏÇÐÐÞÏË Ä ÕÓËÅÅÇÓÐÑÌ ÏÑÆÇÎË
âÄÎâáÕÔâ ÖÅÑÎ bi (ÖÅÑÎ ÓÂÔÍÓÞÕËâ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ bi, ËÎË
ÖÅÑÎ ÏÇÉÆÖ ÆÄÖÏâ ÍÓÖÒÐÞÏË ÆÑÏÇÐÂÏË àÕÑÌ ÔÖÃÝÇÆË-
ÐËÙÞ (ÓËÔ. 6Â)) Ë ÏÑÏÇÐÕ ÔËÎ ÖÒÓÖÅÑÔÕË ti (i � 1; 2; 3 ì
ÐÑÏÇÓÂ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ b). ³ËÔÕÇÏÂ ÖÓÂÄÐÇÐËÌ ÆÎâ ËÊÏÇÐÇÐËâ
ÖÅÎÂ bi ÑÕ p=6 ÆÑ 0, ØÂÓÂÍÕÇÓËÊÖáÜËØ ÊÂÍÓÞÕËÇ "ÍÂÓ-
ÏÂÐÂ" ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ ÙÇÐÕÓÂ, ËÏÇÇÕ ÄËÆ
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ÅÆÇ M�bi�ì N-ÑÃÓÂÊÐÞÌ ÏÑÏÇÐÕ ÔËÎ, ÄÑÊÐËÍÂáÜËÌ ÒÓË
ÔÄâÊÞÄÂÐËË ÏÑÎÇÍÖÎÞ ¡´² ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÏ ÙÇÐÕÓÑÏ bi,
ÂÏÒÎËÕÖÆÂ àÕÑÅÑ ÏÑÏÇÐÕÂA � 40 Ò¯ ÐÏ; ti ìÏÑÏÇÐÕ ÔËÎ
ÖÒÓÖÅÑÔÕË, ÄÑÊÐËÍÂáÜËØ ÒÓË ÆÇ×ÑÓÏÂÙËË ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ

bi; m � 1ÿ2 ÏÔ ì ØÂÓÂÍÕÇÓÐÑÇ ÄÓÇÏâ ÓÂÊÓÞÄÂ ÔÄâÊË ÒÓË
ÅËÆÓÑÎËÊÇ �ATP! ADP� Pi� Ä ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÏ ÙÇÐÕÓÇ;
k � 4 Ò¯ ÐÏÿ1 ì ÍÑà××ËÙËÇÐÕ ÉÈÔÕÍÑÔÕË ÍÑÐÔÕÓÖÍÙËË;
l � 3 ÐÏì ÒÎÇÚÑ ÏÑÏÇÐÕÂ ÔËÎ ÖÒÓÖÅÑÔÕË; z � 10ÿ21 ¯Ï Ô
ì ÍÑà××ËÙËÇÐÕ ÕÓÇÐËâ, ÄÇÎËÚËÐÂ ÍÑÕÑÓÑÅÑ ÑÒÓÇÆÇÎâÇÕÔâ
ÔÕÑÍÔÑÄÞÏ ÕÓÇÐËÇÏ ×ËÎÂÏÇÐÕÂ ËÎË ÃÖÔËÐÍË, ÒÓËÔÑÇÆË-
ÐÈÐÐÞØ Í ÓÑÕÑÓÖ (ÇÔÎË ÏÑÆÇÎß ÔÕÓÑËÕÔâ ÆÎâ ËÏÏÑÃËÎË-
ÊÑÄÂÐÐÑÌ F1-AT¶ÂÊÞ, ÓÂÃÑÕÂáÜÇÌ Ô ÏÇØÂÐËÚÇÔÍÑÌ
ÐÂÅÓÖÊÍÑÌ). ±ÓË àÕÑÏ ÔÚËÕÂÇÕÔâ, ÚÕÑ ÖÚÂÔÕÑÍ DELSEED
ÊÂÍÓÞÄÂáÜÇÌÔâ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ b ÍÑÐÕÂÍÕËÓÖÇÕ Ô ÔÖÃÝÇÆË-
ÐËÙÇÌ g Ë "ÒÓÑÄÑÓÂÚËÄÂÇÕ" ÓÑÕÑÓ. ªÊÏÇÐÇÐËÇ ÖÅÎÂ b ÐÂ
p=6 ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖÇÕ ÒÑÄÑÓÑÕÖ ÓÑÕÑÓÂ ÐÂ ÖÅÑÎ 2p=3. ®ÑÏÇÐ-
ÕÑÏ ËÐÇÓÙËË Ë ÔÕÑÍÔÑÄÞÏ ÕÓÇÐËÇÏ ÔÂÏËØ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ b Ë
g Ä ÓÇÉËÏÇ ÊÂÍÓÞÕËâ ÏÞ ÒÓÇÐÇÃÓÇÅÂÇÏ ÄÄËÆÖ ËØ ÏÂÎÑÔÕË.
±ÂÓÂÏÇÕÓ t0 � 20 Ò¯ ÐÏ ÑÒÓÇÆÇÎâÇÕÔâ ÑÔÕÂÕÑÚÐÞÏ
ÖÒÓÖÅËÏ ÐÂÒÓâÉÇÐËÇÏ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ b.

©ÂÒÂÔÂÐËÇ àÐÇÓÅËË ÖÒÓÖÅÑÌ ÆÇ×ÑÓÏÂÙËË ÒÓÑËÔØÑÆËÕ Ô
ÊÂÒÑÊÆÂÐËÇÏ ÒÑ ÑÕÐÑÛÇÐËá Í àÄÑÎáÙËË ÖÅÎÂ b, ØÂÓÂÍÕÇ-
ÓËÊÖáÜÇÅÑ ÐÂÍÎÑÐ ÆÄÖØ ÍÓÖÒÐÞØ ÆÑÏÇÐÑÄ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ
b, ÔÑÇÆËÐÈÐÐÞØ ÛÂÓÐËÓÑÏ (ÔÏ. ÓËÔ. 7). ¥ËÐÂÏËÍÂ àÕÑÅÑ
ÒÓÑÙÇÔÔÂ ÄÞÓÂÉÂÇÕÔâ Ä ÒÇÓÄÑÏ ÒÓËÃÎËÉÇÐËË ÖÓÂÄÐÇÐËÇÏ
(19) ÆÎâ ÒÇÓÇÏÇÐÐÑÌ ti. ¥Îâ ÒÓÑÔÕÑÕÞ ÒÓÇÆÒÑÎÂÅÂÇÕÔâ,
ÚÕÑ ÒÓË 0 < bi < p=6 "ÊÂÍÓÞÄÂáÜËÌ" ÏÑÏÇÐÕ M�bi�
ÎËÐÇÌÐÑ ÊÂÄËÔËÕ ÑÕ ÒÇÓÇÏÇÐÐÞØ bi Ë ti. µÅÑÎ bi ÑÕÍÓÞ-
ÄÂÇÕÔâ ÑÕ 0 ÆÑ p=6 ÒÑÆ ÆÇÌÔÕÄËÇÏ ÏÑÏÇÐÕÂ M1�bi�. ±ÓË
àÕÑÏ
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ÅÆÇ M�biÿ1� ì ÏÑÏÇÐÕ, ÍÑÕÑÓÞÌ ÔÑÊÆÂÈÕÔâ ÊÂÍÓÞÄÂá-
ÜÇÌÔâ ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÇÌ biÿ1 �a < 1�; e5 z, ÕÂÍ ÍÂÍ ÒÓË
ÓÂÔÍÓÞÕËË (ÖÄÇÎËÚÇÐËË) ÖÅÎÂ bi ÔÑÒÓÑÕËÄÎÇÐËÇ ËÎË
ÍÑà××ËÙËÇÐÕ ÕÓÇÐËâ e ÑÚÇÐß ÏÂÎÞ.

¬ÂÍ ÃÞÎÑ ÒÑÍÂÊÂÐÑ Ä ÓÂÃÑÕÂØ [133, 134], ÖÓÂÄÐÇÐËâ
(18) ë (20) ËÏÇáÕ ÒÇÓËÑÆËÚÇÔÍËÇ ÓÇÛÇÐËâ, ÇÔÎË, ÍÂÍ ÖÉÇ
ÅÑÄÑÓËÎÑÔß, ÍÑÐÙÇÐÕÓÂÙËâ ¡´² Ä ÔÓÇÆÇ ÄÇÎËÍÂ. ¯ÂÚÂÎß-
ÐÞÇ ÖÔÎÑÄËâ ÐÂ ÍÂÉÆÑÏ ÛÂÅÇ ÑÒÓÇÆÇÎâáÕÔâ ÕÂÍ, ÚÕÑÃÞ
ÐÂÚÂÎßÐÑÇ ÑÕÍÎÑÐÇÐËÇ ÖÅÎÂ bi ÒÓÇÄÞÛÂÎÑ ÐÇÍÑÕÑÓÑÇ
ÏÂÎÑÇ ÒÑÓÑÅÑÄÑÇ ÊÐÂÚÇÐËÇ. ¡ÐÂÎËÊ ÚËÔÎÇÐÐÞØ ÓÇÛÇÐËÌ
ÒÑÍÂÊÂÎ, ÚÕÑ ÄÓÇÏâ ËÊÏÇÐÇÐËâ ÖÅÎÂ bi ÐÂ p=6 Ë ÔÑÑÕÄÇÕ-
ÔÕÄÇÐÐÑ ÄÓÇÏâ ËÊÏÇÐÇÐËâ ÖÅÎÂ ÒÑÄÑÓÑÕÂ ÓÑÕÑÓÂ y ÐÂ 2p=3
ÒÑÓâÆÍÂ z=A5 m (ÊÆÇÔß A ì ÂÏÒÎËÕÖÆÂ ÏÑÏÇÐÕÂ M�bi��,
ÚÕÑ ÔÑÑÕÄÇÕÔÕÄÖÇÕ ÆÂÐÐÞÏ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂ (ÓËÔ. 20Ä).
±ÑàÕÑÏÖ ÑÃÜÇÇ ÄÓÇÏâ T ÒÑÄÑÓÑÕÂ ÓÑÕÑÓÂ ÐÂ ÖÅÑÎ 2p
ÑÒÓÇÆÇÎâÇÕÔâ Ä ÑÔÐÑÄÐÑÏ ÄÓÇÏÇÐÇÏ ÓÂÊÓÞÄÂ ÏÂÍÓÑàÓÅË-
ÚÇÔÍÑÌ ÔÄâÊË:

T � 3m� 3
z
A
: �21�

µÄÇÎËÚÇÐËÇ ÒÇÓËÑÆÂ ÒÓÑËÔØÑÆËÕ ÄÏÇÔÕÇ Ô ÖÄÇÎËÚÇ-
ÐËÇÏ ÏÑÏÇÐÕÂ ÔËÎ ÑÕ ÄÐÇÛÐÇÌ ÐÂÅÓÖÊÍË, ÒÓËÎÑÉÇÐÐÑÅÑ
Í ÓÑÕÑÓÖ. µÔÎÑÉÐÇÐËÇ ×ÖÐÍÙËËM�bi� ÒÑÊÄÑÎâÇÕ ÏÑÆÇÎË-
ÓÑÄÂÕß ÆÄÖØÛÂÅÑÄÞÌ ÓÇÉËÏ ËÊÏÇÐÇÐËâ ÖÅÎÂ b Ä ÓÇÉËÏÇ
ÅËÆÓÑÎËÊÂ [133, 134].

£ ÊÂÍÎáÚÇÐËÇ ÆÂÐÐÑÅÑ ÓÂÊÆÇÎÂ ÑÕÏÇÕËÏ, ÚÕÑ ÕÇÑÓËá
F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ ÐÇÎßÊâ ÔÚËÕÂÕß ÊÂÄÇÓÛÈÐÐÑÌ. ±ÇÓÇ-
ÚËÔÎËÏ ÎËÛß ÐÇÍÑÕÑÓÞÇ ÐÇÓÇÛÈÐÐÞÇ ÊÂÆÂÚË, ÍÑÕÑÓÞÇ
ÏÑÅÎË ÃÞ ÊÂËÐÕÇÓÇÔÑÄÂÕß ×ËÊËÍÑÄ.

1. ¬ÂÍ ÏÑÉÐÑ ÂÆÇÍÄÂÕÐÑ ÖÚÇÔÕß Ä ÆËÐÂÏËÍÇ ÏÑÎÇÍÖ-
ÎâÓÐÞØÏÂÛËÐ ÕËÒÂF0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞÛÖÏÞÓÂÊÎËÚÐÑÌ
ÒÓËÓÑÆÞ? ¿ÕÑÕ ÄÑÒÓÑÔ ÑÕÐÑÔËÕÔâ Í ÂÐÂÎËÊÖ ÄÍÎÂÆÂ
ÕÇÒÎÑÄÞØ ÛÖÏÑÄ, Â ÕÂÍÉÇ ÆÓÑÃÑÄÞØ ÛÖÏÑÄ, ÑÃÖÔÎÑÄÎÇÐ-
ÐÞØ ÐÇÓÂÄÐÑÏÇÓÐÑÔÕßá ÆË××ÖÊËÑÐÐÑ-ÍÑÐÕÓÑÎËÓÖÇÏÑÌ
"ÒÑÔÂÆÍË" ¡´² Ë ADP Ä ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍËÇ ÙÇÐÕÓÞ ×ÇÓ-
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ÏÇÐÕÂ, Ë ÛÖÏÑÄ, ÑÒÓÇÆÇÎâáÜËØÔâ ÓÂÊÃÓÑÔÑÏ ÄÓÇÏÈÐ
ÓÂÊÓÞÄÂ ÏÂÍÓÑàÓÅËÚÇÔÍÑÌ ÔÄâÊË ÒÓË ÅËÆÓÑÎËÊÇ ATP
(ÂÐÂÎÑÅ ×ÎËÍÍÇÓ-ÛÖÏÑÄ).

2. ¬ÂÍ ÓÂÔÔÚËÕÂÕß "ÖÒÓÖÅÑÔÕß" àÎÇÏÇÐÕÑÄ ÏÂÍÓÑÏÑÎÇ-
ÍÖÎâÓÐÑÌ ÍÑÐÔÕÓÖÍÙËË ÒÓË ÆÇ×ÑÓÏÂÙËâØ ÓÂÊÎËÚÐÞØ
ÔÖÃÝÇÆËÐËÙ (a, b Ë g)?

3. ¬ÂÍ ÏÑÉÐÑ ËÔÒÑÎßÊÑÄÂÕß ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐËâ, ÓÂÊÄËÄÂÇ-
ÏÞÇ Ä ÕÇÑÓÇÕËÚÇÔÍËØ ÓÂÃÑÕÂØ Ñ ÆÄËÉÇÐËË ÃÓÑÖÐÑÄÔÍËØ
ÚÂÔÕËÙ Ä ÔÎÑÉÐÞØ ÒÑÕÇÐÙËÂÎßÐÞØ ÓÇÎßÇ×ÂØ, àÐÇÓÅËâ
ÍÑÕÑÓÞØ ÒÑÒÑÎÐâÇÕÔâ ËÊÄÐÇ (ÔÏ., ÐÂÒÓËÏÇÓ, [135]), ÆÎâ
ÓÂÔÚÈÕÂ ÄÓÂÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ?

£ ÔÄâÊË ÔÑ ÔÍÂÊÂÐÐÞÏ ØÑÕÇÎÑÔß ÃÞ ÍÑÔÐÖÕßÔâ ÇÜÈ
ÑÆÐÑÌ ÒÓÑÃÎÇÏÞ ÕÇÑÓÇÕËÚÇÔÍÑÌ ÃËÑ×ËÊËÍË. £ ²ÑÔÔËË
ËÏÇÇÕÔâ ÐÇÔÍÑÎßÍÑ ÐÂÖÚÐÞØ ÛÍÑÎ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÏÐÑÅÑ ÎÇÕ
ÖÔÒÇÛÐÑ ÊÂÐËÏÂáÕÔâ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËÇÏ ÂÄÕÑÄÑÎÐÑÄÞØ ÒÓÑ-
ÙÇÔÔÑÄ Ä ÃËÑÏÇÏÃÓÂÐÂØ: Ä ¯ËÉÐÇÏ ¯ÑÄÅÑÓÑÆÇ [136], Ä
±ÖÜËÐÑ [137, 138], Ä ®¤µ ËÏ. ®.£. ­ÑÏÑÐÑÔÑÄÂ [139].
¿ÕÑÕ ÔÒËÔÑÍ ÏÑÉÐÑ ÒÓÑÆÑÎÉËÕß. ³ÑÔÕÑâÐËÇ ÆÇÎ Ä àÕÑÌ
ÑÃÎÂÔÕË ÊÂ ÓÖÃÇÉÑÏ ÆÑÔÕÂÕÑÚÐÑ ÒÑÎÐÑ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎÇÐÑ Ä
ÒÑÔÎÇÆÐÇÏ ËÊÆÂÐËË ÏÑÐÑÅÓÂ×ËË ¥É. ®áÓÓÇâ (ÒÇÓÇÄÑÆ
ÐÂ ÓÖÔÔÍËÌ âÊÞÍ ÒÇÓÄÑÅÑ ÕÑÏÂ àÕÑÅÑ ×ÖÐÆÂÏÇÐÕÂÎßÐÑÅÑ
ÕÓÖÆÂ ÄÞÛÇÎ Ä 2009 Å. [140]). £ÔÇ ÂÄÕÑÓÞ ÕÂÍ ËÎË ËÐÂÚÇ
ËÔÒÑÎßÊÖáÕ ÐÇÎËÐÇÌÐÞÇ ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍË ÒÓÑÄÑÆËÏÑÔÕË
ÍÂÐÂÎÑÄ ÏÇÏÃÓÂÐ, ÍÑÕÑÓÞÇ ÚÂÔÕÑ ÊÂÆÂáÕÔâ ËÊ ÑÃÜËØ
ÔÑÑÃÓÂÉÇÐËÌ ÐÂ ÑÔÐÑÄÇ ÓÂÔÔÏÑÕÓÇÐËâ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎß-
ÐÞØ ÆÂÐÐÞØ. ¯ÂÏ ÒÓÇÆÔÕÂÄÎâÇÕÔâ, ÚÕÑ ÐÑÄÞÇ ÆÂÐÐÞÇ Ñ
ÔÕÓÖÍÕÖÓÐÑ-×ÖÐÍÙËÑÐÂÎßÐÑÌ ÑÓÅÂÐËÊÂÙËË ÏÇÏÃÓÂÐÐÞØ
¡´¶ÂÊ ÒÑÊÄÑÎâÕ Ä ÆÂÎßÐÇÌÛÇÏ ÍÑÐÍÓÇÕËÊËÓÑÄÂÕß ÔÄâÊß
ÏÇÉÆÖ ÕÇÑÓËÇÌ ÒÓÑÄÑÆËÏÑÔÕË ËÑÐÐÞØ ÍÂÐÂÎÑÄ Ë ÐÇÎË-
ÐÇÌÐÞÏË ÒÓÑÙÇÔÔÂÏË, ËÊÖÚÂÇÏÞÏË ÓÂÊÎËÚÐÞÏË ÂÄÕÑ-
ÓÂÏË ÒÓË ÑÒËÔÂÐËË ÃËÑÏÇÏÃÓÂÐ. ¯ÂÍÑÐÇÙ, ÔÎÇÆÖÇÕ ÑÕ-
ÏÇÕËÕß ÓÂÃÑÕÖ [141], Ä ÍÑÕÑÓÑÌ ÒÓÑÔÎÇÉËÄÂÇÕÔâ ÒÓÇÇÏ-
ÔÕÄÇÐÐÑÔÕß ÕÇÑÓËË ¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ Ë ÕÇÑÓËË ÄÓÂÜÂáÜÇ-
ÅÑÔâ ×ÎÂÅÇÎÎâÓÐÑÅÑ ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÅÑ ÏÑÕÑÓÂ.

6. ©ÂÍÎáÚÇÐËÇ

£ ÐÂÔÕÑâÜÇÌ ÓÂÃÑÕÇ ÏÞ ÓÂÔÔÏÑÕÓÇÎË ÔÑÄÓÇÏÇÐÐÞÇ ÒÓÇÆ-
ÔÕÂÄÎÇÐËâ Ñ ×ËÊËÍÑ-ØËÏËÚÇÔÍËØ ÏÇØÂÐËÊÏÂØ ×ÖÐÍÙËÑÐË-
ÓÑÄÂÐËâ ÒÓÑÕÑÐÐÑÌ ¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ ì ÑÆÐÑÅÑ ËÊ ÅÎÂÄÐÞØ
ÏÂÍÓÑÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞØ ÖÔÕÓÑÌÔÕÄ, ÍÂÕÂÎËÊËÓÖáÜËØ ÑÃÓÂ-
ÊÑÄÂÐËÇ ÏÑÎÇÍÖÎ ¡´² ì ÑÔÐÑÄÐÑÌ "àÐÇÓÅÇÕËÚÇÔÍÑÌ
ÄÂÎáÕÞ" ÉËÄÑÌ ÍÎÇÕÍË. £ÔÕÓÑÇÐÐÞÌ Ä ÏÇÏÃÓÂÐÖ ÍÎÇÕÍË
¡´¶-ÔËÐÕÂÊÐÞÌ ÍÑÏÒÎÇÍÔ ÓÂÃÑÕÂÇÕ ÍÂÍ àÐÇÓÅÑÒÓÇÑÃÓÂ-
ÊÖáÜÂâ ÏÂÍÓÑÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÂâ ÏÂÛËÐÂ, ÍÑÕÑÓÂâ ÒÓËÄÑ-
ÆËÕÔâ Ä ÆÇÌÔÕÄËÇ ÊÂ ÔÚÈÕ ÕÓÂÐÔÏÇÏÃÓÂÐÐÑÌ ÓÂÊÐÑÔÕË
àÎÇÍÕÓÑØËÏËÚÇÔÍËØ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÄ ËÑÐÑÄ ÄÑÆÑÓÑÆÂ
�DmH��. ¿ÎÇÍÕÓËÚÇÔÍËÌ ÕÑÍ, ÒÓÑØÑÆâÜËÌ ÚÇÓÇÊ ÏÇÏÃÓÂÐ-
ÐÞÌ ÍÑÏÒÎÇÍÔ F0 (ÐÑÔËÕÇÎâÏË àÎÇÍÕÓËÚÇÔÍÑÅÑ ÕÑÍÂ
âÄÎâáÕÔâ ÒÓÑÕÑÐÞ), ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÕ ÄÓÂÜÇÐËÇ ÓÑÕÑÓÂ
(ÄÔÕÓÑÇÐÐÞÌ Ä ÏÇÏÃÓÂÐÖ ÃÂÓÂÃÂÐ cn). ¢ÂÓÂÃÂÐ ÏÑÎÇÍÖ-
ÎâÓÐÑÅÑ "àÎÇÍÕÓÑÏÑÕÑÓÂ" cn ÔÑÚÎÇÐÈÐ Ô ÓÑÕÑÓÑÏ ÏÇØÂÐÑ-
ØËÏËÚÇÔÍÑÅÑ ÏÑÕÑÓÂ F1 (ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÂ g), ÄÓÂÜÇÐËÇ ÍÑÕÑ-
ÓÑÅÑ ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÕ ÔËÐÕÇÊ ¡´² ËÊ ADP Ë Pi. F0F1-¡´¶-
ÔËÐÕÂÊÂ ì ÑÃÓÂÕËÏÂâ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÂâ ÏÂÛËÐÂ, ÔÒÑÔÑÃÐÂâ

ÍÂÕÂÎËÊËÓÑÄÂÕß ÍÂÍ ÔËÐÕÇÊ, ÕÂÍ Ë ÅËÆÓÑÎËÊ ¡´². ±ÓË
ÄÓÂÜÇÐËË ÓÑÕÑÓÂ ÏÑÕÑÓÂ F1 Ä ÐÂÒÓÂÄÎÇÐËË, ÒÓÑÕËÄÑÒÑ-
ÎÑÉÐÑÏ ÄÓÂÜÇÐËá ÓÑÕÑÓÂ àÎÇÍÕÓÑÏÑÕÑÓÂ F0 (ÊÂ ÔÚÈÕ
àÐÇÓÅËË ÅËÆÓÑÎËÊÖÇÏÞØ ÏÑÎÇÍÖÎ ¡´²), F0F1-¡´¶-ÔËÐ-
ÕÂÊÂ ÓÂÃÑÕÂÇÕ ÍÂÍ ÒÓÑÕÑÐÐÂâ ÒÑÏÒÂ, ÅÇÐÇÓËÓÖáÜÂâ
DmH� . ªÏÇáÕÔâ ÒÓâÏÞÇ àÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞÇ ÆÑÍÂÊÂÕÇÎß-
ÔÕÄÂ ÕÑÅÑ, ÚÕÑ ÓÑÕÑÓÞ ÑÃÑËØ ÏÑÕÑÓÑÄ (F0 Ë F1), ÄØÑÆâÜËØ
Ä ÔÑÔÕÂÄ F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ, ÆÇÌÔÕÄËÕÇÎßÐÑ ÄÓÂÜÂáÕÔâ
ÒÓË ÓÂÃÑÕÇ àÕÑÅÑ ÏÂÍÓÑÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÅÑ ÖÔÕÓÑÌÔÕÄÂ.

F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÂ ì ÏÂÍÓÑÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÇ ÖÔÕÓÑÌ-
ÔÕÄÑ, ÍÑÕÑÓÑÇ ØÂÓÂÍÕÇÓËÊÖÇÕÔâ ÄÞÔÑÍÑÌ à××ÇÍÕËÄ-
ÐÑÔÕßá ÒÓÇÑÃÓÂÊÑÄÂÐËâ àÐÇÓÅËË (Z � 90ÿ100%). £ÞÔÑ-
ÍËÌ Í.Ò.Æ. F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ ÑÒÓÇÆÇÎâÇÕÔâ ÕÇÏ, ÚÕÑ
ÍÑÐÔÕÓÖÍÙËâ àÕÑÅÑ ÏÑÕÑÓÂ ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂÇÕ ÕÇÔÐÑÇ ÔÑÒÓâÉÇ-
ÐËÇ ØËÏËÚÇÔÍËØ Ë ÏÇØÂÐËÚÇÔÍËØ ÔÕÂÆËÌ ÍÂÕÂÎËÕËÚÇÔÍÑÅÑ
ÙËÍÎÂ, ÊÂ ÔÚÈÕ ÚÇÅÑ ÒÑÕÇÓË àÐÇÓÅËË Ä ÕÇÒÎÑ ÏËÐËÏÂÎßÐÞ.
®ÑÉÐÑ ÔÍÂÊÂÕß, ÚÕÑ F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÂ âÄÎâÇÕÔâ "àÐ-
ÕÂÎßÒËÌÐÑÌ" ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÌ ÏÂÛËÐÑÌ [1 ë 3], ÒÓË ÓÂÃÑÕÇ
ÍÑÕÑÓÑÌ ËÊÏÇÐÇÐËâ àÐÕÓÑÒËË ÐÇÊÐÂÚËÕÇÎßÐÞ �DS � 0�.
¿ÕÑ ÑÊÐÂÚÂÇÕ, ÚÕÑ F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÂ ÓÂÃÑÕÂÇÕ ÍÂÍ ÏÑÎÇ-
ÍÖÎâÓÐÂâ ÏÂÛËÐÂ, ÍÑÕÑÓÂâ, ÑÆÐÂÍÑ, ÐÇ âÄÎâÇÕÔâ ÕÇÒÎÑÄÑÌ
ÏÂÛËÐÑÌ Ä ÑÃÜÇÒÓËÐâÕÑÏ ÔÏÞÔÎÇ. £ ÑÕÎËÚËÇ ÑÕ ÏÂÍÓÑ-
ÔÍÑÒËÚÇÔÍËØ ÕÇÒÎÑÄÞØ ÏÂÛËÐ, ÆÎâ ÓÂÃÑÕÞ ÕÂÍËØ ÏÑÎÇÍÖ-
ÎâÓÐÞØ ÏÑÕÑÓÑÄ ÐÇ ÕÓÇÃÖÇÕÔâ ÔÒÇÙËÂÎßÐÞØ ÍÑÐÔÕÓÖÍÙËÌ
ÕËÒÂ "ØÑÎÑÆËÎßÐËÍÂ" ËÎË "ÐÂÅÓÇÄÂÕÇÎâ".

±ÓÑÕÑÐÐÂâ ¡´¶-ÔËÐÕÂÊÂ âÄÎâÇÕÔâ ÔÂÏÞÏ ÏÂÎÇÐßÍËÏ
ËÊ ÄÔÇØ ËÊÄÇÔÕÐÞØ Ä ÒÓËÓÑÆÇ ÄÓÂÜÂáÜËØÔâ ÏÑÕÑÓÑÄ, ÇÈ
ØÂÓÂÍÕÇÓÐÞÇ ÓÂÊÏÇÓÞ � 10 ÐÏ. £ ÕÑ ÉÇ ÄÓÇÏâ àÕÑ,
ÄÇÓÑâÕÐÑ, ÐÂËÃÑÎÇÇ "ÔËÎßÐÞÌ" ÏÇØÂÐÑ-ØËÏËÚÇÔÍËÌ ÏÑÎÇ-
ÍÖÎâÓÐÞÌ ÏÑÕÑÓ ÒÓËÓÑÆÐÑÅÑ ÒÓÑËÔØÑÉÆÇÐËâ, ËÔÒÑÎß-
ÊÖáÜËÌ Ä ÍÂÚÇÔÕÄÇ ØËÏËÚÇÔÍÑÅÑ "ÕÑÒÎËÄÂ" ÏÑÎÇÍÖÎÞ
¡´². £ÓÂÜÂÕÇÎßÐÞÌ ÏÑÏÇÐÕ, ÔÑÊÆÂÄÂÇÏÞÌ ÑÆÐÑÌ ÏÑÎÇ-
ÍÖÎÑÌ F1-¡´¶ÂÊÞ (ÏÑÕÑÓ F1), N � 40ÿ45 Ò¯ ÐÏ (ÓÂÊÄË-
ÄÂÇÏÂâ ËÏ ÔËÎÂ F � 40ÿ45 Ò¯). ³ÓÇÆÐââ ÔÍÑÓÑÔÕß ÄÓÂ-
ÜÇÐËâ ÓÑÕÑÓÂ ÆÑÔÕËÅÂÇÕ 300 ÑÃÑÓÑÕÑÄ Ä ÔÇÍÖÐÆÖ.

®Þ ÓÂÔÔÏÑÕÓÇÎË ÓÂÃÑÕÖ F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÞ ì ÎËÛß
ÑÆÐÑÌ, ÐÑ ÑÚÇÐß ÄÂÉÐÑÌ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÑÌ ÏÂÛËÐÞ ÉËÄÑÌ
ÍÎÇÕÍË. ³ÑÕÐË ÏËÎÎËÂÓÆÑÄ ÕÂÍËØ ÏÂÍÓÑÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞØ
ÏÑÕÑÓÑÄ ÄÓÂÜÂáÕÔâ Ä ÍÂÉÆÑÏ ÉËÄÑÏ ÑÓÅÂÐËÊÏÇ, ÑÃÇÔ-
ÒÇÚËÄÂâ ÄÑÔÒÓÑËÊÄÑÆÔÕÄÑ "ØËÏËÚÇÔÍÑÅÑ ÕÑÒÎËÄÂ" Ä ÄËÆÇ
ÏÑÎÇÍÖÎ ¡´². µÏÇÔÕÐÑ ÔÍÂÊÂÕß, ÚÕÑ Ä ÕÇÚÇÐËÇ ÔÖÕÑÍ Ä
ÑÓÅÂÐËÊÏÇ ÑÆÐÑÅÑ ÄÊÓÑÔÎÑÅÑ ÚÇÎÑÄÇÍÂ ÔËÐÕÇÊËÓÖÇÕÔâ
ÃÑÎÇÇ 50 ÍÅ ÏÑÎÇÍÖÎ ¡´², ÍÑÕÑÓÞÇ ÊÂ àÕÑ ÉÇ ÄÓÇÏâ
ÓÂÔØÑÆÖáÕÔâ ÑÓÅÂÐËÊÏÑÏ ÆÎâ ÔÑÄÇÓÛÇÐËâ ÓÂÊÎËÚÐÞØ
ÄËÆÑÄ ØËÏËÚÇÔÍÑÌ, ÑÔÏÑÕËÚÇÔÍÑÌ Ë ÏÇØÂÐËÚÇÔÍÑÌ
ÓÂÃÑÕÞ.

£ ÕÂÃÎËÙÇ ÒÓËÄÇÆÇÐÞ ÔÓÂÄÐËÕÇÎßÐÞÇ ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍË
ÓÂÊÐÞØ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞØ ÏÑÕÑÓÑÄ, ÄÍÎáÚÂâ ÕÂÍ ÐÂÊÞÄÂÇ-
ÏÞÇ "ÎËÐÇÌÐÞÇ" ÏÑÕÑÓÞ (ÏËÑÊËÐ, ÍËÐÇÊËÐ), ÍÑÕÑÓÞÇ
ÒÇÓÇÏÇÜÂáÕÔâ ÄÆÑÎß ÐÂÒÓÂÄÎâáÜËØ ÒÖÕÇÌ (ÐËÕË ÂÍÕËÐÂ
Ë ÕÖÃÖÎËÐÑÄÞÇ ÏËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍË) Ë ÑÃÇÔÒÇÚËÄÂáÕ ÔÑÍÓÂ-
ÕËÕÇÎßÐÞÇ Ë ÕÓÂÐÔÒÑÓÕÐÞÇ ÒÑÕÓÇÃÐÑÔÕË ÑÕÆÇÎßÐÞØ ÍÎÇ-
ÕÑÍ Ë ÑÓÅÂÐËÊÏÑÄ, Â ÕÂÍÉÇ ×ÇÓÏÇÐÕ ²¯¬-ÒÑÎËÏÇÓÂÊÖ,
ÆÄËÅÂáÜËÌÔâ ÄÆÑÎß ÐËÕË ¥¯¬. £ËÆÐÑ, ÚÕÑ ÏÂÍÔËÏÂÎß-
ÐÂâ ÔËÎÂ, ÔÑÊÆÂÄÂÇÏÂâ ÓÑÕÑÓÑÏ ÏÇØÂÐÑ-ØËÏËÚÇÔÍÑÅÑ

´ÂÃÎËÙÂ. ³ÓÂÄÐËÕÇÎßÐÞÇ ØÂÓÂÍÕÇÓËÔÕËÍË ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞØ ÏÑÕÑÓÑÄ (ÒÑ ÆÂÐÐÞÏ [142])

®ÑÕÑÓ/ÒÖÕß ºÂÅ ®ÂÍÔËÏÂÎßÐÂâ ÔËÎÂ ®ÂÍÔËÏÂÎßÐÞÌ Í.Ò.Æ. ³ÒÑÔÑÃ ÆÄËÉÇÐËâ

a-, b- Ë g-ÔÖÃÝÇÆËÐËÙÞ F1

®ËÑÊËÐ/¡ÍÕËÐ

¬ËÐÇÊËÐ/®ËÍÓÑÕÓÖÃÑÚÍÂ

²¯¬ÒÑÎËÏÇÓÂÊÂ/¥¯¬

±ÑÄÑÓÑÕ ÐÂ 120�

±ÇÓÇÏÇÐÐÞÌ

³ÏÇÜÇÐËÇ ÐÂ 8 ÐÏ

³ÏÇÜÇÐËÇ ÐÂ 0,34 ÐÏ

40 Ò¯

3 ë 5 Ò¯

5 Ò¯

14 Ò¯

� 100%

� 20%

� 50%

� 20%

£ÓÂÜÇÐËÇ

ºÂÅË, ÒÓÞÉÍË

ºÂÅË

"±ÑÎÊÂÐËÇ"
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ÏÑÕÑÓÂ F1, ÔÖÜÇÔÕÄÇÐÐÑ ÒÓÇÄÑÔØÑÆËÕ ÔËÎÞ, ÓÂÊÄËÄÂÇÏÞÇ
"ÎËÐÇÌÐÞÏË" ÏÑÕÑÓÂÏË. °ÚÇÄËÆÐÑ, ÚÕÑ ÄÓÂÜÇÐËÇ ì àÕÑ
ÃÑÎÇÇ àÍÑÐÑÏÐÞÌ ÔÒÑÔÑÃ ÆÄËÉÇÐËâ, ÚÇÏ ÒÑÔÕÖÒÂÕÇÎßÐÑÇ
ÆÄËÉÇÐËÇ "ÎËÐÇÌÐÞØ" ÃËÑÎÑÅËÚÇÔÍËØ ÏÑÕÑÓÑÄ.

±Ñ ÔÓÂÄÐÇÐËá Ô F0F1-¡´¶-ÔËÐÕÂÊÑÌ ×ÎÂÅÇÎÎâÓÐÞÌ
àÎÇÍÕÓÑÏÑÕÑÓ ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÑÌ ÍÎÇÕÍË, ÄÓÂÜÂáÜËÌ ÆÎËÐ-
ÐÞÇ ÔÒËÓÂÎÇÄËÆÐÞÇ ÉÅÖÕËÍË, âÄÎâÇÕÔâ ÍÑÐÔÕÓÖÍÕËÄÐÑ
ÅÑÓÂÊÆÑ ÃÑÎÇÇ ÔÎÑÉÐÞÏ ÏÂÍÓÑÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞÏ ÖÔÕÓÑÌ-
ÔÕÄÑÏ. ¿ÕÑÕ àÎÇÍÕÓÑÏÑÕÑÓ ÒÓËÄÑÆËÕÔâ Ä ÆÇÌÔÕÄËÇ ÊÂ
ÔÚÈÕ àÎÇÍÕÓÑØËÏËÚÇÔÍËØ ÒÑÕÇÐÙËÂÎÑÄ ËÑÐÑÄ ÄÑÆÑÓÑÆÂ
ËÎË ËÑÐÑÄ ÐÂÕÓËâ. £ ÔÑÔÕÂÄ ÔÕÂÕÑÓÂ Ë ÓÑÕÑÓÂ ×ÎÂÅÇÎÎâÓ-
ÐÑÅÑ àÎÇÍÕÓÑÏÑÕÑÓÂ ÄØÑÆâÕ ÆÇÔâÕÍË ÃÇÎÍÑÄ, ÄÍÎáÚÂâ ÕÂÍ
ÐÂÊÞÄÂÇÏÞÇ ÏÑÕÑÓÐÞÇ ÃÇÎÍË A Ë B, ÓÂÔÒÑÎÑÉÇÐÐÞØ ÒÑ
ÍÓÖÅÖ. ¢ÎÂÅÑÆÂÓâ ÑÃÜËÏ ÖÔËÎËâÏ ÃÑÎßÛÑÅÑ ÚËÔÎÂ ÏÑ-
ÕÑÓÐÞØ ÃÇÎÍÑÄ ÔÑÊÆÂÈÕÔâ ÊÐÂÚËÕÇÎßÐÞÌ ÄÓÂÜÂÕÇÎßÐÞÌ
ÏÑÏÇÐÕN � 4000 Ò¯ ÐÏ. ¯ÇÔÏÑÕÓâ ÐÂ ÆÎËÐÐÞÌ ÄÓÂÜÂá-
ÜËÌÔâ ÉÅÖÕËÍ (� 10 ÏÍÏ), ×ÎÂÅÇÎÎâÓÐÞÇ àÎÇÍÕÓÑÏÑÕÑÓÞ
ÓÂÃÑÕÂáÕ Ô ÄÞÔÑÍÑÌ ÔÍÑÓÑÔÕßá (� 400ÿ1700 ÑÃÑÓÑÕÑÄ Ä
1 Ô). °ÆËÐ ÒÑÎÐÞÌ ÑÃÑÓÑÕ ÓÑÕÑÓÂ ÔÑÒÓâÉÈÐ Ô ÒÇÓÇÐÑÔÑÏ
ÚÇÓÇÊ ÏÑÕÑÓ ÑÍÑÎÑ 1000 ÒÓÑÕÑÐÑÄ. ¿××ÇÍÕËÄÐÑÔÕß
ÓÂÃÑÕÞ ÃÂÍÕÇÓËÂÎßÐÞØ àÎÇÍÕÓÑÏÑÕÑÓÑÄ ÑÚÇÐß ÄÇÎËÍÂ.
¢ÂÍÕÇÓËË ÒÎÂÄÂáÕ ÔÑ ÔÓÇÆÐÇÌ ÔÍÑÓÑÔÕßá ÒÑÔÕÖÒÂÕÇÎß-
ÐÑÅÑ ÆÄËÉÇÐËâ 25ÏÍÏ Ôÿ1 (Ö ÐÇÍÑÕÑÓÞØ ÃÂÍÕÇÓËÌìÃÑÎÇÇ
100 ÏÍÏ Ôÿ1), Õ.Ç. ÊÂ ÑÆÐÖ ÔÇÍÖÐÆÖ ÃÂÍÕÇÓËâ ÒÇÓÇÏÇÜÂÇÕÔâ
ÐÂ ÓÂÔÔÕÑâÐËÇ, ÆÇÔâÕËÍÓÂÕÐÑ ÒÓÇÄÞÛÂáÜÇÇ ÇÈ ÆÎËÐÖ.

²ÂÔÔÏÑÕÓÇÐÐÞÏË ÄÞÛÇ ÒÓËÏÇÓÂÏË ÐÇ ÑÅÓÂÐËÚË-
ÄÂÇÕÔâ ÄÔÈ ÓÂÊÐÑÑÃÓÂÊËÇ ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞØÏÑÕÑÓÑÄ, ÒÑâÄËÄ-
ÛËØÔâ Ä ÒÓËÓÑÆÇ ÃÑÎÇÇ ÕÓÈØ ÏËÎÎËÂÓÆÑÄ ÎÇÕ ÐÂÊÂÆ.
¿ÍÔÒÇÓËÏÇÐÕÂÎßÐÞÇ Ë ÕÇÑÓÇÕËÚÇÔÍËÇ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ ÐÇÓÖ-
ÍÑÕÄÑÓÐÞØ ÐÂÐÑÓÂÊÏÇÓÐÞØ ÏÑÕÑÓÑÄ ÒÓËÓÑÆÐÑÅÑ ÒÓÑËÔ-
ØÑÉÆÇÐËâ ÒÓÑÆÑÎÉÂáÕÔâ. £ÂÉÐÇÌÛÂâ ÓÑÎß Ä ËÊÖÚÇÐËË
ÃËÑ×ËÊËÚÇÔÍËØ ÏÇØÂÐËÊÏÑÄ ÓÂÃÑÕÞ ÃËÑÎÑÅËÚÇÔÍËØ ÏÂ-
ÛËÐ Ë ÏÇØÂÐËÊÏÑÄ ÒÓËÐÂÆÎÇÉËÕ ÔÑÄÓÇÏÇÐÐÞÏ ×ËÊË-
ÚÇÔÍËÏ ÏÇÕÑÆÂÏ ËÔÔÎÇÆÑÄÂÐËâ, ÒÑÊÄÑÎâáÜËÏ ÐÇ ÕÑÎßÍÑ
ÔÎÇÆËÕß ÊÂ ÔÑÔÕÑâÐËÇÏ ËÐÆËÄËÆÖÂÎßÐÞØ ÏÑÎÇÍÖÎ ÃÇÎÍÑÄ
Ë ÃÇÎÍÑÄÞØ ÍÑÏÒÎÇÍÔÑÄ, ÐÑ Ë ÙÇÎÇÐÂÒÓÂÄÎÇÐÐÑ ÏÂÐËÒÖ-
ÎËÓÑÄÂÕß ÑÕÆÇÎßÐÞÏË ÏÂÍÓÑÏÑÎÇÍÖÎÂÏË.

²ÂÃÑÕÂ ÄÞÒÑÎÐÇÐÂ ÒÓË ÒÑÆÆÇÓÉÍÇ ²¶¶ª (ÒÓÑÇÍÕ 09-
04-00978). ¡ÄÕÑÓÞ ÒÓËÊÐÂÕÇÎßÐÞ ¡.¶. ±ÑÅÓÇÃÐÑÌ Ë
¡.£. ¬ÂÓÅÑÄÔÍÑÏÖ ÊÂ ËØ ÐÇÑÙÇÐËÏÞÌ ÄÍÎÂÆ Ä ÒÑÔÕÓÑÇÐËÇ
Ë ÚËÔÎÇÐÐÖá ÓÇÂÎËÊÂÙËá ÏÂÕÇÏÂÕËÚÇÔÍËØ ÏÑÆÇÎÇÌ, ÑÒË-
ÔÂÐÐÞØ Ä ÓÂÊÆÇÎÂØ 5.2 ë 5.4, Â ÕÂÍÉÇ ®.¬. ¡ÎËÇÄÖ Ë
ª.¤. ®ËÐÍÇÄËÚÖ ÊÂ ÕÓÖÆ ÒÑ ÍÓËÕËÚÇÔÍÑÏÖ ÒÓÑÚÕÇÐËá
ÐÂÛÇÌ ÓÂÃÑÕÞ. ®Þ ÕÂÍÉÇ ÃÎÂÅÑÆÂÓÐÞ ÔÑÕÓÖÆÐËÍÂÏ
¤ÖÏÃÑÎßÆÕÔÍÑÅÑ ÖÐËÄÇÓÔËÕÇÕÂ Ä ¢ÇÓÎËÐÇ £. ¿ÃÇÎËÐÅÖ,
­. ºËÏÂÐÔÍÑÏÖ-¤ÂÌÇÓÖ Ë ¡. ­ÂÄÓÑÄÑÌ ÊÂ ÒÎÑÆÑÕÄÑÓÐÞÇ
ÆËÔÍÖÔÔËË ÒÑ ÒÓÑÃÎÇÏÂÏ ÕÇÑÓËË ÏÑÎÇÍÖÎâÓÐÞØ ÏÑÕÑÓÑÄ.
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The free energy released upon the fermentative hydrolysis of adenosine triphosphate (ATP) is the main source of energy for functioning
of the living cell and all multicellular organisms. The overwhelming majority of ATP molecules are formed by proton ATP synthases,
which are the smallest macromolecular electric motors in nature. This paper reviews themodern concepts of themolecular structure and
functioning of the proton ATP synthase, and real-time biophysical experiments on the rotation of the `rotor' of this macromolecular
motor. Some mathematical models describing the operation of this nanosized macromolecular machine are described
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