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I. �����	���	
��
-���
�	����	� ������. 
1.1. �������	. ! ������ ���"���#����� - 
����
�	; ������ ���$��-������������ ���"�����, 
��������	 ����������. 
1.2. �	��	��	�� «�	
�	�	
» ������������� ��
 �
��
�����
� ���$���	 ��%����, �� 
������� ��������� &���� ��
������, � ���&�  ����$����� ���"�����, �������'%�� � &���� 
��
�������. 

���
��
� ����! 
��
��	
 �	��	��	�" 	��	���	 �������� ������ ��	 
��
���
� 
��������	 ���
�, $�� ���������� �� ���� �����	� ��
�����"�� &���( �������, � � �����' 
�$����# � ������� � &���� ��
�������. 

��
 �
��	#��	
 �
��������
� ���	 �"���
!��
 �����	 �$���:  
)��$���� ���
���  �������	 � ���������������( ��������� 
�����������; ��������� � 
��
��	"�� ����
���$����� ���"�����, �������'%�� � ��
������ $�������, &������� � 
�������(; ����$����
� ������� 
�����������.  
���$��# ��������� ��
����# � ����������(, ��*��# ����$� �� 
�������. +��� 
������� 
���'$��� ��
��������( ��������� �� ������-����$����� ������� ���$���	 
������$����� 
���"����� � �� �������$����( 
�������. 
I.3. /� ����$���� ���$���	 «��������» ������� ���&�� 

	���� �����������	� 
  ��������	�� ����� �����������#��� 
����
�$����� ���"����� 
��� �����$��	 
����
�	, �������
�	, 
�������, �
� ���( ������� 
������$����
� ����
������, 
�������'%�
� � &���� ��
�������, � � ��
��	"��  0��� ���"�����  

����� - 
������ ����$����� ���������� ������, ���������������' ��������� 

����������� � ���# ������������� ��������(����( � 
����
�$����� ��������, ������ 
�����������	 
�����������, ��������, ������ �������������� ����"�(, �������� 
�������������� ����"�(, ���������� � ��������$����� 
�����, 
��0���
�����, 

������$����� "��� � "����, ��
��	"�' ������ 
������$����� ���"����� 

$���� – 
������� ����
��# ���� �����	 �� ���� �������� ���
����� ����� «�����
�$����	 
����	» � ��
����# � ���$��( � �$�
��( ����������(, ����# ��*��# ����$� �� �����
�������� 
����$����, �������"�������� �������� ��
��������� ��
���.  
1.4 ����� �������	 
%�
�
�"� �
���
��. ��	 �������	 �������	 ���"������ �$�
��� ������ ������������ 
0������  
&��$'	� �
���
��. ! ��$���� �������� ������	'��	 ��� �������#��� ��
���, �������'��	 
����������� �� ���(������ ����� – 3. !��������� ��������� ����� ��
�� 	��	���	 
�
	�����#��� ��	 ���� ��������� 
2.(
���#��	� �	��	��	�".  
2.1. �������	 	��	���	 �������� ������ � 
�����( ������� ���
������ ���"�������� - 

����
��, ���� �����	��� ��������������	, � ��
� ����	��	 ����(*�� ���$��� �����&���	, �� 
	��	���	 ���
����#��� � �����
���� �������� �� ������ �����������	 
������� � 
������������ �� ����	&���� �	�� ���, ���� 
��������	 �� ������ ���������
� �$�
���� 
«�����
�$����	 ����	», �������
� (� �����������
�)  � �����"�� «!��*�	 *����» � 2000 � 
2002 

. 
 
2.2. 8�����$����( ���� ����� (������������� $����) 
������������ 
�������� � ��� 

+���$����� $���� 

 ���"�� �������� ��
��������� 
��
��� 

�������-
	���#��	 
��
��� 

!��
� 
$���� 

����������� 10 6 36 30 82 
�������������( 12 4 80 30 126 



������� 
�������$����� 
"��� � "���� 

14 8 20 35 77 

)��
� �� ����� 36 18 136 95 285 
 
2.3 �����&���� �����#��� �������� � ���. 

1. )�����	� 
���
��"� �
�
�	
 	 ���
�" �	�		 �
�	���
�. 
/������ 
����
�$����( ����� - ���$���� ��%����, �� ������� �����	� &���� 

��
������, � ����$����� ��"�����, ��������	%�� � &���� ��
�������. ����������� - ��� 
��
����$��	 &���� ����� ��
�����"�� �������. ��������������� - �������� (0�����) - 
���
������� ���������� ���� 
������$����� ���"�����. @��������#����# 
������������	���� ����������� � ���"���$����# 
����� � ����������� ������. 

/�������. ���������� ���������� ���������. ������"�����#����# ���������. 
����(��� ��������. A������������ ��������. �*���� ��������. ��
��������# �*���� 
���������. A�
��	���� ��������. /��������������� � 
�����������������, ��� ������� 
��
��	���� ���������. ��������$����� ����������. ����
��	���� ��������. ���
��
����� 
�����&��� ������������#�����( ���������� ����#�� � ����
��	���� ���������. 
���
��
����� 
����� � ����������� ������ ��� ������ ���
��
����	 ���� &����. B��
�� 
��$�� �� ���"�� ����(��( ���������( "���. ����������� ���������( "���. 

�������	���� �������������� 
�����������. �������	���( ���. ����$����� � 
������-����$����� ������ ���$���	 
�����������. ����� ���������"�����
� ���������	. 
+�������� ���������"��. �����"� ��������	 �������� ���������"��. 

*���� 1. �)B/B�)��AC. 
����	 	 �$���	�
�"� �	��
�", ��� ����
��	���� ����(��� ��������. ���
��
����� 


�����������. 
D������������( ������ 
�����. D������$����� ������������ - 
��"��, ������, �����, 

��("��, �����("��. D����������� - ������. D������$����� ������������ - �����������, 
���������, �������. B��������������� - ����� � �������. �����
������ ������������ � �� 
����� - 
����������	 � ������
�����	 ������������, 
������� � ������
��. B������� 
������������ - �����, ��
���� � 
�������. ���������&�%�� ������������ - "������ � 
��������. E�����, ��������� � ���������� - �������� ������%���	 �������������� �������� 
� ������� 
������� �������. /�������	 ��	�#. F����������$����� � ��������#��� 
�������������� ��������( ��	��, 
������ � ���"���� 
���� 
����� � ��������. 

���������� � ���������� - ������������	���� ���������� ����������� ������. 
A�
��� � ���������
���. G������ 
�����"���� - ������, 
�����, "������ � ����� ��� ���"��. 
A�
����������� - ��������, 
�������, "������, ������. ���������
����������� - 
���������������, ���������������, �������"������, �������. �������� ����������, ��� 
�������� ������%���	 ���������  � ������� ����������� ������. ������������� 

�����"����$����� ��������(. ��
����������. /�����������. ���������� - ������� 
�����������. ����-, ��- � �������������. ��&�����������	 ��	�#. A�
������������ ������� 
(A�+). ���������
������������ ������� (��+). F����������$����� � ��������#��� 
�������������� ����������� � �����������. 
 +��
�������"� ���	�
������	
 � ,	
�
�	�����. F�����������$����� 
��������(����	. !��������� ��	��. !��-��� ����#���� ��������(����	. G������
��� � 

�������#��� 
����� � 
�����������. ���"���$����� ��������(����	 ��&�� 
������
���� 
�$������� � ������ ��������� (
������
��� ��������(����	). ��&����������� 
��������(����	 �������$����� � ����	&����� 
�����"����$����� ������ (������
 - 
��������(����	). /��	��� � �����$��( ��������� 
�����. D�#��-������#��	 ��������"�	 
������������� "���(. ����-��������"�	 ��������( "���. B
��������� ������#��� �������� � 
��������������� �� �$�� ������
-��������(����	. 
 (���	/	����	� ���	�
������	
 � ,	
�
�	�����. ���
���$�$����# � 
��������������# ���"���$����� ��������(����(. /��	��� � ��������������� 
�����"����� � 
����������� ��������. +�������������� ������������#����� �����������. ���"���$����� 



��������(����	 ��&�� ���������������� ����������������� "��	��, ��� ������ 
���"���$����
� ��������(����	. /��������������	 ��������� �������( ��+ (�����# @������ 
� +����). /������ H��
����. !����&����# ��������������� ��������(����( ��&�� 
�$������� ����( ���������������( "���. 8����$��	 ��������� 
�����������, ��� ���
 
���"���$����� �������������	���� ��������(����(. A��# �����#������ ��	��( � 
�
��������� �����$��( ��������� 
�����. A���
�������������( ������ ���������������( 
��������� ���������$����� 
����� � ����������� ������. 
 (���	/	����	� ��#�
���$�
��"� ���	�
������	
 ,	
�
�	���
� ��&�� ��
�( � � 
������������	����� ������������. H�������$��	 ��������� 
�����. ��
J�����"� 
�����. 
+�������� 
����� � ������������ ��������� - ��������������. B������� ������ 
��������������� - ��������, ��
�����, ������, 
���������
�. �����
�$����� ���
����. 
�����������. �������������� ��������� � 
����
�$����� ���
�����. K��$���� 
���"���$����� ��&�������	���� ��������(����(. ���"���$����	 ���
"�	 ����� �������. 
G���
��
�� � �
� ��������(����� � ����������. ���
"�	 ��
������� ����������. ���
"�	 
������������	���� ���������( ������������� 
������ ���
���. �������� ��"������ � 
���
����� � �� ��������(����	 � 0����������. !�������(����	 ��&�� 
������. 
!�������(����� ����
�� - ��������. �����
���� 
����� �� ��
J�����". �����
���� ������� � 
��
����. �����
����# 
����������� � ��������' � ������
�����"�� - �����#��� 
���"���$����( ���������������( ��������� � ��
�����"��( �
����� ��������	. 
 0
�/
����	
���
 ��,	���
��� ,	
�
�	���
�. �������� � ���������������� 
�����	���. /����	 �����
����� � ���"���$����� ��������(����	� ��� ��������"��. 
B
��������# ��������� ��&�� �������� � ���������������� �����	����. ���&����� 
������������� (����"�����#�� ���$����) ��������"�( 
�����������. ������������ 
��������"������ �������� ��� ��(������ ������������	���� ���������(. 
+�������"������ �������� � ��*�$��� �����%����. 8�������� ��%���� $���� 
������������� ����
����. /�����$� ��
���� �����
 ������ ����� ��������(����	 
���"���#��� 
�����-��"������� �� ���"���$������ � ��� ������������	����� 
���������	��. !�������(����� ���������� � ����������. K��$���� ������������ 
��������"������ ��������� ��	 ��
��	"�� �������������( ����������. ������������ 
������%���	 �������, ��� �����#��� ������������ ��������"������ ���������. 
 ����	���
 ���$��$�� ,	
�
�	���
�. ����������� ���������( "��� � 
���� �� N-
���"� � �-���"� � ��5’-���"� � 3’-���"� � ����������( �������. B���������� ���������
� 
������� 
�����������. A��%������� 
����� �� ����������� � 
������� ����������� ������ �� 
���
����� 
�����"�����. �������������� ������ ���%������	. ������ ���������	 � ������� 
�����( ���������. 
 ��������
�����������( ����� ������$���
� ���%������	 ������������ � N-���"� 
(����� F�����). D�������$����� ����������� ������������. ���"���$����� ������ 
���%������	 ��������� �� ������� 
����. �������������� ���%������� 
����� 
���"���$������ ���������� - ���������, �������������, �������� � ��. L���$����� ������ 
���%������	 ������������� "���(. ����"������( �����. A��%������� �����#������ ��	��(. 
����� ���������'%���	 
����� ��	 �����������	 ���	��� ����$����� ���
������ � 
�������( ������������( "���. ���"���$����� ��
���������. A��%������� ��+ ���������� 
�������"��. ����$����� ����� ��+. ������ ���"���$����( ����$����( ��������"�� ��+. 
���"���$����� ���%������� ��+. ����� �������-G��#
���� �  ����� ���
���. 
 
 *���� II. 23��3+&4. 
 2��������	��"� �����	�. �������� ���������. @$����� ����� �������� � 
���"���#��� ��
���$����� ������� (��������$����� 
����) � ��������$����� ��(����� �	�� 
���������. �������� ��(����	 ���������. ���
"�	 ��
������� �� ���"�������������� 
(�����
"������) "������ ���������, ��� �����	 �����	 ���� �������������� ���"�����. 
L���$����� ��������(����� ��
������� � ����������, ��� �����&���$��	 �����	 ��������� 
�������������� ���"�����. +�������$����( "���� ���������. +�����$����� ��������� ��	 
������
�������( �������������( ����"�� (��������� ����0����). +��������������� � 
��������"�������� ���
��&���� ��	 ������$����
� ��������	. ��������#��	 �������# � 



��������� ����0����. K���������# ������$����� ���������� ��������	 ����0���� �� ��. 
�����"� ���������� ��������. +����������� ��
�
�������� ���������. D��������$����� 
0�������� (���������� � ��
�
�����). ��
J�����$��� ��������.  
 0����" /��������	��"� �����	�. /����( ����� - ���������������. A�"�����#��	 
������������ ��������������. B�������� �������	���� ����������. ��%���������� 
���"���$����� �������$���� 0��������� � 
����
�$����� ��������. G����������� - 
��������� 
����� � &����������������. E�������� - 
������������� �������$��� 
0���������. E������� � - �������( ����� 0��������� ��	 ���������. E���������������. 
@$����� ����� ���� � ����"�	� ��������	 �������	���� ����������. B���
����� - ��������, 
����������'%�� ������������� �
��� ������ �������	���
� ��������� � ��
������. 
8������������
�����. B
��������� ����������������. G����������� - ��������, 
����������'%�� �
��������� ����
������ �$�� ����
� �� ������ �������	���
� ���������. 
���������( �������� (�������, ����������'%�	 ����	&���� ��������	 ������� � �-�������� 
� �-��������� � ������, ��� ������ 
����������. ���������� ��������. A�
�������. 
���������� ���������� (FMN � FAD). ���������� ��������. B������� L- � D-�����������, 
��� ������ ���������� �������. B
��������� �������� �������� ��� ���������, 
�������������� ����������� ����������. A����&���� �������� �������� ��������(. 
B
��������� ���������� ���������. �������������������. ����������� ����������. 
���������������������������� � �
� ������ (NAD+ � NADF+) � �� ��������������� ����� 
(NAD.H. � NADF.H). !�����������%���	 ���� � ���
����#��� 
���� - �������( ��� ����"�( � 
��������������� ������������. ��
����
�����. /������ ��
����
���� - 
��������
����
����� � ����
��#��
����
�����. 8��� ���������#��-�������������#��� ����"�( 
� �$������ ���������� ���������. B�������� ��������������� ���� NAD.H � NADF.H. 
��
����������� ��2-��2 
����. B�������� ���#�
�����#��� 
���� �������. ������ - 
��"����� ��#��
����� 
���� ��� ���������#��� �����
������������� ��#��-����������. 
@$����� ����������������� � ���������#��� �����
������������� ����������. 
 !����( ����� - �����������. A�"�����#��	 ������������. /������ �����
�������� 
��������. /������
����������� ����������. �������	 �������. 8����
���������. /������ 
������#���, �����#���, ���������#���. �������#���, ��������� � ����������� ��������. 
S-����������������, ��� �����&���$��( �������$�� �����#��� 
����. �������� 
����������� ������. /������ ����"�( � �$������ �����$��� ���� �������
����������� 
�����������. )����#������� �������������	 ��� ������� �����&���$��� ���
������ ��	 
��������	 ��������#��� � ������������� "�����. ������ ������ �� 
��"���. /�����%���� 

���"������� � ��������. /������ ��#��
����� 
����. @$����� �����������������. 
8������������. /������ �����"��#��� � �"��#��� ��������. +�������� D (CoA-SH).  /������ 
������������� ����"�( � �$������ ���������� D. B
��������� �"����-��D � 
�"������
�����������. 8�����������. /������ �"��#��
� ������� �� 3-�����"�� ��D �� ��D. 
A���"�� ���������������	 ��&�� �-���� � �-��������������. /���������#������ � 
�������������� ��������. A��# 
����������( ������� � ����"�	� ���������������	. 
/������ ������������&�%�� ��������. +�����. D���������������� - �������( ����� 
��������#��� ��������. /������ ������������ ��������. B
��������� 
"�������������0���������� � "��������������������, �� ���# � 
��������� ������������. 
������ ���
������ � ��������� � ����%#' ����������. @�������������
�'����. ������ 
�������� � 
����
���. A��%������� ��������� �� �������������� ���������. ���������� 

����
��� � �
���������� 
�'����-1-������. �����������. ���������� A�+ 
������������������������(. B
��������# ����"�� � �����#������� 
������������������������ ��	 ����$���	 
������������������. 8�����������( �������� 
��(����	 ���������$����( A�+��� � 
�����-A�+���. )��������"�	 �� �������������� 
���������. /�����%���� 
�'����-1-������ � 
�'����-6-������. 
 G��������. /�%��������#��� 
��������. /�������. G������� �
�������. D������. 
G������� &���� � ������������. ������. �����������. G������� ����������� ������. 
!����������$��� �������� � �������� � �� ��
��	�����	 ���#. D"���������0�������. @$����� 

������� � ��������� ��������#��� � ������������� "�����. 



 �����. A�"�����#��	 ������������. @
�����-�
����� �����. �����
�������������. 
@$����� ����������#������� � �����
������������� �����������. D�#��
�������. 
D�#������. ����� ����������. ������ �������( ������� �� �"����-��D � �������"�����. 
G���������. �������
��������.  @
�����-���� �����. D�������-������ �����. 
 )��������. +���������"�	. A�"����� � 0��������. A�
�����-5-������-3-0��������. 
@�������������
�'����-4-0��������. !������������	���� ���������������. G�'����-6-
���������������. 
 ��
��� (���������). ������, ����	&����( � 
��������� ������������� ��	��( � D8A � 
GTP. ������������ ��
��. D�����������- �A�+-��
���. �������� ��(����	. /����&���$��� 
�
��������� ���*����� ��
������� ����������� � ������������������� - 
������"������������. ��D-��
��� &����� ������. G����������������. ������ 
��������� (�-

�������-"��������-
��"���). +��
������������� � ����%#' ��
��. @$����� 
������ � 
��������� �� D8A ���
�������������. ������ �������-��D. 
 
*���� III.�%�5%�%*3(0%3 63�% % 6%074. 

0���,
�	����	� 	 ���,
�	����	� ��
����". K��$���� ����
���$����� ���"����� ��	 

��0���
����� ������. D8A - �������( �������	��� 0���
�� � ������. �����0�
�$����� ��	��. 
 B�������� NAD.H ���������� - �������( ���"���, ������	%�( � �
��������' 
�����0�
�$����� ��	��(. E��� ������
������ ������ - �������( ����$��� �
��������	 NAD.H 
�� NAD+. B������� ����"�� "���� ������
������ ������. ������ "������� ���������"�	 �
� � 
���������. D��������. B��������#��� �����
������������� ���"������. K�������� �� 
����������������� �����
������������� �-����
��������. /������ ���"����#��
� ������� �� 
������. B
��������� ���"����-��D � �
� ������%���� � ���"����, ����	&����� � 
����������������� GDP. B�������� 	������( ������� �� ��������(. B
��������� ������ 
��
� ��������� �� �������"�����. ���
��������# ����������$����� ����( ( ����( 
������	'%�� ����� �����������, �$�����'%�� � "����). K�������� �� D8A � 
������ 
���
������������� �������� - ����������$����( ���# ������� �������"�����. 
 6��� �����
�� 8�����
�
�. ��������"�	 ���"���� � ����������	�. A��������� 
��
������������#��� $����", ���%�����	'%�� ������� 0��������� �� $����� ���������.  
B�������� NAD.H �
��������, �������������� ���������� I. B�������� ���"����� 
�
��������, �������������� ���������� II. B�������� ��������������
� �
������� 
���������� "��������� �, �������������� ���������� III. B�������� ��������������
� 
"�������� � �������	���� ���������� , �������������� ���������� IV. ���������������� 
ADP �� ATP, ����	&����� � ������������� 0��������� � ���������� I, III � IV. /����( 

��0���
���$����( 0����� "���� ������
������ ������. 
 ��	����	� $����
�
�. ��	�
�	� � �
� �������� 0����. B
��������� 
�'����-6-
������� �� 
�'���� � 
����
���. )��������"�	 
�'����-6-������ �� ��������-6-������. 
/���$���� ��������-1,6-���������. A��%������� ��������-1,6-��������� �� 
��"����#��
��-
3-������� � ��
��������"�����������. !�����������%����  ��������������. B�������� 

��"����#��
��-3-������� �� 3-�����
��"����, ����	&����� � ����������������� 
���
�����#��( 
�����. �������� ����	&���	. B
��������� �����0�
�$����( ��	��. /������ 
��������#��
� ������� �� ADP. )��������"�	  3-�����
��"����� � 2- �����
��"����. @$����� 
1,3-�������
��"����� � ����"�� ���������"��. ��
������"�	 2- �����
��"����� � 
�
��������� �����0�
�$����
� ���������	 - �����������������. /������������ � �
��������� 
ATP �� ADP. /������, ��� ����$��( ������� 
��������. /�����%���� �������� � ���0��
��� 
������	�. ����$��-������ � ��������� 
��&����. ���0���
���$����(  
����� ���0��
��
� 

��������. /�����%���� �������� � �0��
��� ������	�.  

�	�$������	��
������"� �
������. B��������#��� ���������������� ��������� 
�����
������������� ��������, �������&��'%���	 ��������� ������� �"����#��
��� �� 
������. B
��������� �"�������������� D. A�
�����"�	 ���������
� �������. F���
���$����( 

����� ������%���	 
�'���� � �"����-CoA.  

��	����	� #	��"� �	��
�. ������������ &����� ������. G������� 
����"��
��"������. D�����"�	 &����� ������ ����� ��������
� �� 
�������� D8A 
������������	 � ��D. +������� - �������$�� �������������� &����� ������ � ������( 



"��#' $���� ��������'' ������������#��' ���
����. ��
����������� ��2-��2-
����� 
�"��-��D. G������"�	 ���(��( ��	�� � �
��������� �-
��������"��-��D. B�������� 
����
����� �� ����
�����. /������ �-�"��#��
� ������� �� ��D. ���0���
���$����( 
����� 
��������	 &����� ������ �� �"����-��D. 

0���,
�	�� ��	�
�	��
�. B��������#��� ��������������� ����������� ����������. 
A���"�� ���������������	 ��&�� �������������� � �-����
���������. G�������- � ������-
����������������. ��
����
����� 
����������( �������. /�����%���� ������
�����( 
������� � ������� ��� ��(����� ���������. B
��������� �� ����������� �������� � 
����������� "���� ������
������ ������. +���
����� ������, ��� ������ ��
����"�� 
������������( �
�������( "���. /��������������� � �
��������� �-���������������. 
B��������#��� �����
������������� ��#��-��������������� � �
��������� ���
������-��D. 
��
����������� �� ��������-��D. G������"�	 � ��������� �� ������#��
��� �������������( 
�������. /�������� ��������� � ���������"�	 � �
���������� ���"����-��D. @$����� 
������� !12 � ����"�� ���������"��.  

6	�� �
���	�" ��� ���# ������ ������� �� ��
������  ���������'%��. /�����%���� 
������� � ��$�����. ������ ���
������������. /������������ ���
�����#��
� ������� � 
�������� � �
��������� "���������. !�������(����� "��������� � ���������� � �
���������� 
��
��������"�����. B�%������� �������� � �
��������� ��
�����. K�������� "���� ��� 

��������$����� ��%������� ��$����� �� ��
�����. ������ �������� - ��	��'%�� ����� 
"���� ��$����� � E8+. 

���������	��"� �$�� 
�	����	
 ��!�
�
-6-/
�/��� 
(����
�
�
�
/
�/���"�;$��). B��������  
�'����-6-������� $���� 
�'����-�-������-6-
������ �� 6-�����
�'������. B��������#��� �����
������������� 6-�����
�'������ �� 
��
�����-5-�������. )��������"�	 ��
�����-5-������� � ���������-5-������ � � ��
���-5-
������. !�����������%���� ������ � 
�����. 8���������������-��������( ������� ������� 

��������
� ��#��
��� � ���������-5-������� �� ��
���-5-������. B
��������� ����
��������-
7-������� � 
��"����#��
��-3-�������. /������ ������� ��
��������"����� � ����
��������-7-
������� �� 
��"����#��
��-3-������� � �
��������� ��������-6-������� � 0�������-4-
�������. /������ ������� 
��������
� ��#��
��� � ���������-5-������� �� 0�������-4-������ 
� �
���������� ��������-6-������� � 
��"����#��
��-3-�������. /����( ���
 
������������%���	 ��#��� � ����� - �
��������� �	�� ������� 
����� �� *���� ������� ������. 
���0���
���$����( 
����� 
������-������������
� *����. 

��!�
��
�����.  ������ 
�'���� �� ���
�������� ����*�����������: �������, 
����������� � 
��"�����.. B
%�� ����"�� ��	 
�'�����
����� � 
��������. B
��������� 
����������������� $���� �����&���$��� �
��������� �������"�����. /�����%���� 
����������������� � 
������������ ����� �
��%����( "��� 
��������. )�������� 0���
����� 
��� �
��%���� �����(, ���%�� � ��%��������� �������� 0���
�� G�

��.  

2
�
�	����.   �
� ���$���� � 
�������. ��������"�	 ����������� � ������������. 
�������� � �������� ����"�� �����������.  
(���
��
 ����	
 /
�
�	����� ��� ����"��������( ������ ������� 0��������� �� ���� � 
NADP+. L��������� � ���"��"�	 �����������$����( �����"�, ����"�����( "����. ��� 
����������� I � II. ����������� I. !�������������( �����������, � ������� 0�������� � ��
� 
�� NADP+  � �
���������� NADPH. ����������� II. B
��������� ���#��
� ���������	. 
B�������� ���� �� �������	���
� ���������. /������ 0��������� �� ������� II � ������� I. 
/����������, "�������� b559, c552  ("������� f) � ������"����� - �����&���$��� �������$��� 
0���������. �������� � ���"����  �������� 0��������� ��������
� 
�������� � ������ ������� 
D8P. E����$����� �����������$����� ����������������. B
%�( 0���
���$����( 
����� 
�������( ������ �����������. 

&���
��
 ����	
 /
�
�	�����. !�������(����� �B2 � 1,5-��
��������������� � 
�
���������� ���� ������� 3-�����
��"�����. A�
������������� ���
��������. 
���������������� 3-�����
��"����� � �
���������� 1,3-�������
��"����� � �������������� 
��������
� � ����%#' NADPH �� 3-�����
��"�������
� ��#��
���. ������ 
������ �� ���� 
������� �������������. E��# ������%���( ��#����- � ������-�������� ��� ����������� � 
��
�����"��( � ���"� ��
�����-1,5-���������.. /������ ����
�������
� ������� �� ��������-



6-������� �� 3-�����
��"�������( ��#��
�� � �
���������� 0�������-4-������� � ���������-
5-�������. ������ ����
��������-1.7-��������� �� 0�������-4-������� � 
��
��������"�����������. /������ ����
�������
� ������� � ����
��������-1.7-��������� �� 
3-�����
��"�������( ��#��
�� � �
���������� ��
���-5-������� � ���������-5-�������. 
)��������"�	 ��
���-5-������� � ���������-5-������� � ��
�����-5-������. 
���������������� ��
�����-5-������ � ��
�����"�	 ��
�����-1,5-���������. 
���0���
���$����( 
����� ������� ����( �������� 
������ �� �B2. A�
��	"�	 "���� +��#����. 

�	
�	���� ����;�������	�
� ����
�
���$�.  
�	
�	���� 
�	�
- 	 �
�	�����	�
�. C����� �������� � �������. A��# UDP-
�'���� �    

UDP-
�������� � �� ������������%����. ��������� ������� � 
����
���. 
�	
�	���� �	�	�
�. �	
�	���� #	��"� �	��
�. D"����-��D - �������� ���������� 

��� 
���������. D"��-�������	%�( 
���� (ACP). B
��������� �"����-ACP � �������- ACP �� 
�"����-��D � �������-��D. /������ �"����#��
� ������� �� �"����- ACP �� �������- ACP � 
��%�������� �B2. !������������� 3-����
����� �� ����
����� � 3-�����"��- ACP � ����%#' 
NADPH. ��
������"�	 3-�����"��-ACP. !������������� ���(��( ��	�� � ����%#' NADPH. 
A�
��	"�	 ������� &����� ������. ���0���
���$����( 
����� ������� &����� ������. B���$�	 
����( ������� � ���%������	 &����� ������. !�������(����� 
��"����-3-������� � �"��-��D 
� �
��������� ����������( �������. G������� �� �� ���"��
��"�����, �
��������� &����. ��� 
���� ������� ������������. ��������. /��
����"�������������������� ��� ������ 
���������. /���"�����#��	 ����� ������� ����������� $���� ����������' �������. 

�	
�	���� ��	�
�	��
�. /�����%���� N2 � NH4 �������
��������. !��'$���� NH4 � 
������������ $���� 
������� � 
�������. K�������� � ����������� ������������. \���# 

���������$����� ����(���. /��������������� �������"����� � �
���������� ������
�����( 
������� � �������� � �
���������� �������. B
��������� ������ ����������
������ ������. 
D�����
��- � 
������� ���������. ��������� ��
����� �� 
�������� $���� �������. 
!������������#��	 "������"�	 ������#��
��� 
����������( ������� � �
���������� �������. 
���������������� ��������� � �
� �������������� �� ������#��
��� ������
�����( 
�������.!������������� ������#��
��� �� 
��������� � ���������"�	 
��������� � �������. 
��������� �����("���, ��� ������ ������� ����������� � ������������( �������$����( "��#'. 
/�����%���� �������� � ��#��-��������	��' �������. 8��������������� ��������� 
������������� ������� �"����#��
��� � ��#��-�������	��( ������� � �
��������� �-�"���,�-
��������	��( ������� � �������'%�� �������������� �� �� �,-�- ������ �-�������������, 
���#��(*�	 ��
������"�	 � ���������������� � �
���������� �����("���. ��������� 
����������� � ������. !�������(����� ������ TGF (�����
�����������) � �
���������� 

��"���. !����&����# ������ �������� �������������. K����� "������� ����������. 
/�����%���� ��������� � 
���"������ $���� S-����������������. B
��������� "��������� �� 
������ � 
���"������� � �
� ������%���� � "������ � 
��������. 

�	
�	���� �$���
�	�
�. (	���� �$�	�
�"� �$���
�	�
�. B
��������� PRibPP �� 
��
���-5-������� � D8A. !�������(����� PRibPP � 
��������� � �
��������� 5-
�������
����-1-�����. /������������ ������� 
��"��� � �
��������� 

��"��������
�����������. �������������� � �
���������� 
������
��"��������
����������� � �
� ������%���� � ������
��"����������
����������. 
���#��(*�� ��������� �	��$�����
� "���� � �
���������� 5-���������������
�����������. 
+��
������������� � �B2 � �
���������� 5-�����,-4-���
���������
����������� � 
���#��(*�� ��������(����� � ������
�����( �������(, ��%�������� �������� � �
��������� 
5-�����������������-4-���
���������
����������. E������"�	 � �
���������� ������-5‘-
�����������. /������&����� ������ ��������
� ���#"�: ������������ � ����������� 
�����
����������, �$�����'%�� � �������. /��� ������%���	 5'-IMP � 5'-AMP  � 5'-GMP. 

(	���� �	�	�	�	�
�"� �$���
�	�
�. ����� ������� ������������� �����������: 
������ ���
��������������, �
��������� ��
����������� � �
� ������%���� � ������ - ���	��� 
�
��������	 ������������
� ���#"� � ������������� ��
��� � �$������ 
�������
��������������� � �
��������� ��������-5’-�������, ���#��(*�� �
��������� UMP.  
/�����%���� 5'-NMP � 5'-NDP � 5'-NTP. ������ CTP �� UTP. !������������� ��
������������ 



�� ���������
������������. !������������#��� ������������� dUMP � �
���������� T�P � 
����%#' N5,N10-�������- �����
���������� (TGF). 

%�������	
 	 ��	��	�" �
���
�
 ����,
�	���. �	
�	�	����	� ���	 	 �	��" ��� 

,'	� ��	��	� 
����	���		 �	���� ,	
�	�	����	� ������'��	� � #	�
� ��	�
��. 
G������� ��� ������ 
������$����( "���. ���
������	 ������������#����# ������%���( 
��%���� $���� 
������$����' "��#. ���
������� ������ 
��������. @$����� ������
����#��� 
����������� � �� ��
�����"�	. 8�$�� �����������	 "���. )����#������� �����&���$��� 
��������� 
�������� � 
��������� �������, ��������� �����������, �������� �����
�������� 
���
������.  
E��� ������
������ ������ ��� ������ 
������$����
� "����. A����������� ����������� 
"���� � ����"�	� ������� �����������. /�����&���� �����	 ����������� "���� ����� 
����������$����� ����"�( (����"�(, ������	'%�� ����� �����������, �$�����'%�� � "����). 
K�������� �� D8A � 
������ ���
������������� �������� - ����������$����( ���# ������� 
�������"�����.  

��
������������
 
����	���	
 �	���� ,	
�	�	����	� ��
����
�. /��������������� 
����
%���� - ������������"�	, 
������$����� ���"�����. A���
%���� �������  � ����
������ 
&����� ������. A���
%���� ������� ���
������������ � "���� ��$����� � ��� ������� 
������������� �����������. ���#������������ ��������� ��� �����
 
���� �����*����( 
��
�����"�� ������ 
������$����� ����"�(. /��������
����
������( ��������. 

���$�
�	
 �	���� ,	
�	�	����	� ��
����
�. �����������$����	 ��
��	"�	 � ��$��� 
�����������	. A�
��	"�	 ������������%���	 
��"����#��
��-3-������� � 
��
��������"�����������. A�
��	"�	 �� �$�� ���������	 �������� ����"�� �� ����"��� 
�
�����( ��	��. )�
�
�������� �"����-��D ���
�������� �
�������*���	 ��� ������� 
���#�����-��D.  
A�
��	"�	 0���
���$����� ���	���. A�
��	"�	 �������� ���������#��
� ���������������	. 
!����(����� D8A �� "��# �������� 0��������� (�������#��( �������#).  
D��������$����	 ��
��	"�	. D�����"�	 ��'$���( ����"�� 
�������� - ���������������	 
��������-6-������� � ����%#' AMP � ADP.  )�
�
�������� ������� ��������-1,6-��������� 
��
����� D8A. )�
�
���'%�� ��(����� D�A �� ����$��' �����' 
�'�����
����� - 
������� 
�����0�����( ��	�� � ��������-1.6-���������. )�������� ������*���	 ��&�� ���"������ 

�������� � 
�'�����
����� � ����������� �� ���"�����"�� D8A, D�A � "������ - 
��"�������	 ��
��	"�	. 
A�
��	"�	 ���������� ��������� ����� �� ��������"��. A�
��	"�	 ����������� 
����
��� 
��������"��( �����������.  
E����$����( ��������-3’,5’-���������� (�D�A) ��� ���������#��( �����&���$��( 
��
��	��� �	�� 
������$����� ���"�����. /��	��� �
 �����	� �������	 ���"����� 
����
������ � ��
������ (������	 � 
�������#��	 ��
��	"��).  

 
2.4. /���$��# ��������� �������#��� ��������. 
 

��������#��	 �������# �������������� ����"�( � ��������� ����0����. 
/�����%���� ��������� � 
���"������ $���� S-����������������. 
���0���
���$����( 
����� ������� ����( �������� 
������ �� �B2 ��� �����������. 
+���
����� �����������. 
������ CTP �� UTP  � �������. 
/�����������#: �.�. ������ 
�������	 �����	 �����������. 
/�����%���� �������� � �-��������	��' �������. 
����� ���
���. 
/����	 �����������$����	 �������. 
B�������� &����� ������. 
+���������, ������������� �� ������� �"����#��
� �������. 
!����	 �����������$����	 �������. 
/���������#������ � �������������� ��������. 



������ ��������� �����������. 
E����$����� ���������������� D�� ��� �����������. 
A��# 
����������( ������� � ����"�	� ���������������	. 
����"������( ����� ���%������	 ������������� "���(. 
G�'�����
����. 
/����$��	 ��������� 
�����������. 
B������	 ������� - ����*��������� ������������� �����������. 
A��# UDA-�������. 
/������ �����
�������� ��������. /������
����������� ����������. 
A��%������� ��+ ���������� �������"��. 
��������� �������. 
/��� ������%���	 ������-5’-����������� � ������������������ � 
�����������������. 
+�����$����� ��������� ��	 ������
�������( �������������( ����"��. 
��������� &����� ������. 
@$����� ����������#������� � �����
������������� �����������. 
�������� ��(����	 ��
���������. 
E�������������
������������� ��� ������ ���������. 
A�"����� � 0��������. 
B
��������� ����������( �������. 
��������� 
��&����. 
�������� ��(����	 ���
�������������. 
B
��������� ��������. 
8�������������� �����
������������� �������� � ��
�����"�	 NAD+ �� NADH. 
!����$��	 ��������� 
�����. 
��������� �����������. 
!�����������������#��(  ������ "������. 8�������� "������ $���� ���
����. 
 

3. >��,�
 ���
�	����
� 
,�������	� �	��	��	�" 
3.2. 0$��
�"� ��,
�" $��,�"� ����
� �� ����$��
����" 
3.3. �,����" �
��
�
� ��
 �
��
�
��	 � 8������$ 
��+ - �������� �������������� ��%����� ������. @����� ��
�����"�� ���������. 
/��������������	 ��������� �������( ��+, �����# @������ � +����.  
B���������� �����$��( ��������� ����������� ������. ����� �������-G��
����. 
����� ���
���. 
/��������������	 ��������� 
�����. 
B���������� �����$��( ��������� 
�����. ����� F�����. 
B�������� NAD.H ���������� - �������( ���"���, ������	%�( � �
��������' 
�����0�
�$����� ��	��(.  
E��# �������� 0���������. 
G�������. B������� ����"�� � 
����
�$����	 ���#. 
E��� ��$�����. /�����%���� ������� � ���
����������� 
���#
� �������� � ���0��
��� ������	�. 
8�������� ��%���� $���� ������������� ���
����. +������� �������$�� �������������� 
&����� ������ $���� ��������'' ������������#��' ���
����. 
����������� ������������. 
��������� ��������� �����������. 
���"���$����� ��&�������	���� ��������(����	 
����������� ��&�� ��
�( � � 
������������	����� ������������. 
��������� ������������� �����������. 
+�������"�����	 ��
��#����# 
�����������. 
��������� ������. 
������������� ��������(����	 � 
�����������. 
/��������
����
������( ��������. 
����������� ������������. !����&����# ������ �������� �������������. 



���0���
���$����( 
����� �����
� �
�����	 �������� 
�'����. 
D�#����������( ���# ��������	 
�'����-6-������� (
������������������( *���). 
������ CTP �� UTP � �������. 
A�
����� ��� ������������� ���������������. 
���0���
���$����( 
����� 
������������������
� *���� - �
��������	 �	�� ������� 
����� �� 
*���� ������� ������. 
��������� �����("��� ��� ������ ������� ����������� � ������������( �������$����( "��#'. 
B�������� &���� � ������������. 
����� ������� -G��
����. 
���0���
���$����( 
����� ��������	 &����� ������ . 
8������������. /������ ���������#��� ��������. 
/�����%���� ����������� � �����������, �������������� ���������� �����������. 
/������ �"��#��� ��������. 
��
���. (���������). �������� ��(����	 ������������:�A�+ ��
���. 
A���"�� ����������������	 ��&�� �������������� � �-����
���������. 
��������� ����- � ���
����������. 
!������������� ��
������������ �� ���������
������������. 
+���
����� ������. 
B�������� �
�������. 
�������� ���������� ����������� ������. 
������ ���"���$����
� ���%������	 ������������ � 
�����. 
D���������$����� ����"�� "���� ��$�����. ������ �������� �� 
����������( �������. 
����� ���������'%���	 
����� ��	 �����������	 ���	��� ���
������ ������������( "���. 
�������� ��(����	 ���������. 
K��$���� �����������. 8������� ������. 
+����� �������������� ����"�(. 
/������ �������"����� �� "������	 � ����������� $���� ��������'' ������������#��' 
���
����. 
3.4.(�	�
� 
��
��
� ���
����$��
� �	�����$�" 
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