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�.ǁǿƯǋȂ� �ĹȄƥƺ�ǁǿǏƾǄǀ�ĺǺ�ĺĴȊǄƥƮ�Ǆǀ�ȁĳ�ĺƮȒȅǓƻǺ
�.ǁǿĳ�ĺǺ�ǍƨƥƮ�ĺƢǅǺ�ǄȅǾ�Ǽǁǎ�ǴƥǣǪ�ǆƤ�ǉĥ�ȁĳ�ƭǊƤ�ĹƤ�ȀǀƥǺ�ǅǫǋǪ
�ȁǾƥȊƤǄ�ĹƥȂǅĸǏȊƥǻǾ�ƥȊ�ǼȅȊǇȊȅǷƮ�ĹƥȂ�ȁƻǫǒ�Ǆǀ�ƤǄ�ƥȂǇǧǺ�ƧǷǦƤ�ƥǺ
�Ȅ�ǀǄȅƾǅƨ�ǅǫǋǪ�ȁƨ�ǼȄǅƯĴǶƤ�ƫĴȊǄƥƨ�®ǼȅȊǇȊȅǷƮ�ȁƻǫǒ�Ǆǀ�.ǹȋǿȋƨ�ĺǺ
�ǅǫǋǪ�ǍǫǿƨƤǅǪ�ǄȅǾ�®ǼƥǊǄȅƢȅǷǪ�ĹƥȂ�ĤǺȒ�Ǆǀ�.ǁǿĳ�ĺǺ�ǴƥǣǪ�ƤǄ�ǼƘ
�.ǹȋǿĳ�ĺǺ�ȀǁȂƥǏǺ�ƤǄ�ĺƢǅǺ�ǄȅǾ�ƥǺ�®ǀǄȅǺ�Ȅǀ�ǅȂ�Ǆǀ�.ǁǿĳ�ĺǺ�ǴƥǣǪ�ƤǄ
�ǇȊǄ�ĹƥȂǅǫǋǪ�ǆƤ�ǅȊȅǓƮ�ƗǇƶ�ǼƤǄƤǇȂ�ĹȄƥƺ�ĺĸǾǄ�ǼȅȊǇȊȅǷƮ�ĲȊ
�.ǁǿǿĳ�ĺǺ�ǵȋǋķ�(ĺƨƘ�Ȅ�ǇƩǊ�®ƼǅǊ��ǩǷƯƿǺ�ĹƥȂ�ĶǾǄ�ȁĳ�ƭǊƤ
�ǀǄȅǺ�ƥȂǅǫǋǪ�ǆƤ�ĺǚȅǷƿǺ�ÖȒȅǻǣǺ�®ǼƥǊǄȅƢȅǷǪ�ĹƥȂ�ĤǺȒ�ǀǄȅǺ�Ǆǀ
�ǁǾǄȄƘ�ĺǺ�ǀȅƶȄ�ȁƨ�ƤǄ�ĹǄȅǾ�ȁƯǪǄ�ǹȂ�ĹȄǄ�ȁĳ�ǁǾǅȋķ�ĺǺ�ǄƤǅǮ�ȀǀƥǫƯǊƤ
�ĺǻȋǎ�ƪǀƥǺ�ǼƤǄƤǇȂ�ƥȂ�ǼƤǀ�ĺǻȋËËǎ�.ƭǊƤ�ǁȋǫǊ�ǼƥǺǅǟǾ�ȁƨ�ȁĳ
�ĹƤǄƤǀ�ƥȂǅǫǋǪ�ǽȊƤ�Ǆǀ�.ǁǾǄƤǀ�ǅǫǋǪ�ȁȋƩǎ�ĹǄƥƯǪǄ�ȁĳ�ǁǾƤ�ȁƯƾƥËËǊ

�ƭǊƤ�ǅǟǾ�ǀǄȅǺ�ĺķİȊȄ�ȁǊ
ƭǊƤ�ǸǆȒ�ƥȂ�ǼƘ�Ǽǁǎ�ǴƥǣǪ�ĹƤǅƨ�ȁĳ�ĹįǅǾƤ�ǠȅǾ�é

ǁǿǿĳ�ĺǺ�ǁȋǶȅƮ�ȁĳ�ĺƢǅǺ�ǄȅǾ�ĶǾǄ�é
�ȁƨ�Ȅ��ǁǾƤ�ǼƥǏƾǄǀ�Ǽǁǎ�ǴƥǣǪ�ǆƤ�ǉĥ�ȁĳ�ĺǾƥǺǆ�ƬǁǺ�é

(ƭǊƤ�ǨȄǅǣǺ�ǅǫǋǪ
�ȁĳ�ǁȊǄƤǀ�ǆƥȋǾ�ĹǅǫǋǪ�ȁƨ�®ǼƥƨƥƮ�ĹƥȂ�Ĺǆƥƨ�ƦƥƩǊƤ�ƭƾƥËËǊ�ĹƤǅƨ
�Ǆǀ�.ǁǎƥƨ�ȁƯËËǎƤǀ�ĺǾȒȅǚ�ĺǺȄƤǁƮ�Ȅ�ǀȅËËǎ�ǴƥǣǪ�ĺǶȅǻǣǺ�ǄȅǾ�ƥƨ
�ƬƥǿȋǺȅǶƘ�Ȅ�ĹȄǄ�ǁȋǫǶȅǊ�ǁǿƯǋȂ�ƥȂ�ĺķİȊȄ�ǽȊƤ�ĹƤǄƤǀ�ȁĳ�ĹǅǫǋǪ
�ǼƤȅƮ�ĺǺ�.ƭǊƤ�ǅƮǁȊǁƶ�ǹȋǋǾƤǅƯǊƤ�ƬƥǿȋǺȅǶƘ�.ƭËËǊƤ�ǹȋǋǾƤǅƯǊƤ
�ǼƘ�ǸȄƤǁƮ�Ȅ�ǀǅĳ�ȀǁȂƥËËǏǺ�ȁƯǪǅǏȋĥ�ĹƥȂ�Ĺǆƥƨ�ƦƥƩËËǊƤ�Ǆǀ�ƤǄ�ǼƘ
�ǘȅǷƿǺ�ĲȋƯǊȓĥ�ƥƨ�ǅǫǋǪ�.ƭǊƤ�ǅƯǏȋƨ�Ǆƥȋǋƨ�ĹȄǄ�ǁȋǫǶȅËËǊ�ǆƤ

.ǁȊƘ�ĺǺ�Ǆǀ�ĺĴȊǄƥƮ�Ǆǀ�ǼƥƨƥƮ�ǴȅǓƻǺ�ƬǄȅǒ�ȁƨ�Ȅ�ǀȅǎ�ĺǺ
�ǁǏƾǄǀ�ĺǺ�ĺĴȊǄƥƮ�Ǆǀ�ȁĳ�ǁȋǿĳ�ĺǺ�ȀǁȂƥËËǏǺ�ƤǄ�ĹǇȋĭ�ĺȂƥķ
�ǆƤ�ȀǀƥǫƯËËǊƤ�ǀǄȅǺ�ǽȊǅƮ�ǴȄƤǁƯǺ�.ǀǄƤǁǾ�Ǽǀǅĳ�įǄƥËËǎ�ȁƨ�ǆƥȋǾ�ĺǶȄ
�ƥƨ�ǅǫǋǪ�ǀǄȅǺ�ǽȊƤ�Ǆǀ�.ƭǊƥȃƩǾƤǅķ�ĹƥȂ�ƭǢƥǊ�ĹƥȂ�ȁƨǅǯǢ�Ǆǀ�ƥȂ�ǼƘ
�ǴƥǣǪ�ƤǄ�ǅǫǋǪ�ǸƤǁǺ�ƤǆȅƮǅĥ�ǵȋǋķ�Ȅ�®ǀȅǎ�ĺǺ�ǘȅǷƿǺ�ƤǆȅƮǅĥ�ǅǓǿǢ
�ȁĳ�®ǁǎ�ĺǺ�ȀǀƥǫƯǊƤ�ǹȊǀƤǄ�ĺȊƤǆȅƮǅĥ�ǅǓǿǢ�ǆƤ�ȁƯǎǃķ�Ǆǀ�.ǀǆƥǊ�ĺǺ

.ƭǊƤ�ǴƥǊ�ßäÞÞ�ǼƘ�ǅǻǢ��ȁǻȋǾ
�ǸȅǊȅǺ�ǼįȄǄǁȋȂ�ģȅƮȄǇȊƤ�ǆƤ�ǼƥƨƥƮ�ĹƥȂ�ƭǢƥǊ�ǽȊǅƯǏȋƨ�®ǆȄǅǺƤ
�(ƭǊƤ�ǴƥǊ�ßà�ǅǻǢ�ȁǻȋǾ�ĹƤǄƤǀ�ȁĳ��ǁǿǿĳ�ĺǺ�ȀǀƥǫƯǊƤ�ǹȋƯȊǅƮ�ȁƨ
�ǀȄǁƺ�ǅǻǢ��ȁǻȋǾ�ƥƨ�ǅǏƨ�ƭƾƥǊ�ĹƤǆȅƮǅĥ�ǅǓǿǢ�ĲȊ�®ǹȋƯǺȄǅĥ�ƥȊ

.ǴƥǊ�ȁǊ

�ǽȊƤ�.ǁǿǿĳ�ĺǺ�ǁȋǶȅƮ�ǄȅǾ�ǀȅƾ�Ǽǁƨ�ǵƾƤǀ�Ǆǀ

�ƬƤǀȅƶȅǺ�ǆƤ�ĹǄƥȋǋƨ�Ǆǀ�Ȅ�ǀȅǎ�ĺǺ�ȀǁȋǺƥǾ �ǁǿȊƤǅǪ
�.ǀǄƤǀ�ǀȅƶȄ�ǇȋǾ�ǁǿƯǋȂ�ĺȊƥȊǄǀ�ƬƤǀȅƶȅǺ�ÖƥƮǁǻǢ�ȁĳ�®ǅĸȊǀ�ȀǁǾǆ
�ƥȂ�ǼƘ�.ƭǊƤ�ƭǫƶ�Ǽǀǅĳ�Ʀǃƶ�ĹƤǅƨ�ƦƥƮ�Ƨǎ�ĹƥȂ�Ǹǅĳ�ǍǏƾǄǀ
�ǁǿƯǋȂ�ǀȅƾ�ǹĴǎ�Ǆǀ�ĺǒƥƾ�ĹƥȂ�ǴȅǷǊ�ĹƤǄƤǀ�Ǆƥĳ�ǽȊƤ�ǸƥƷǾƤ�ĹƤǅƨ

�.ǁǿĳ�ĺǺ�ǁȋǶȅƮ�ǄȅǾ�ȁĳ
�ȁƨ�ǸȅǊȅǺ�ĺȊƥȋǻȋËËǎ�ȀǀƥǺ�ĹȄƥƺ�ƥȂ�ǴȅǷËËǊ�ǽȊƤ

�ǄȅǾ�ǁȋǶȅƮ�ĹƤǅƨ�.ǁǾǆƥǊ�ĺǺ �ǸƥǾ�ȁƨ�ĺǻȊǇǾƘ�Ȅ�ǁǿƯËËǋȂ
�ǴƥǣǪǅȋǦ�ĺǶȅĴǶȅǺ�ƥƮ
�ƭǢǅǊ�ƤǄ�ĺǏǿĳƤȄ�ǆƤǅǫȋǊȅǶ�.ǁǿĳ�ǁȋǶȅƮ �ǸƥǾ�ȁƨ

�ǀǅȋķ�ĺǺ�ƬǄȅǒ�ǅȊǆ�ƫǷƺǅǺ�Ȅǀ�Ǆǀ�ȁĳ�ǁǏƿƨ�ĺǺ
�(ATP��ƬƥǫËËǋǪ�ĹǅƮ�ǽȊǆȅǾǀƘ�ƥƨ�ǽȊǅǫȋËËǊȅǶ�.ß
�ǵȊǅǫȋǊȅǶ�Ȅ�ǀȅǎ�ĺǺ�ƧȋĳǅƮ�ƥȂ�ǴȅǷËËǊ�Ǆǀ�ǀȅƶȅǺ
�ǹȊǇǾƘ�ƹǛËËǊ�Ǆǀ�(PPi��ƬƥǫËËǋǪ�Ȅǅȋĥ�Ȅ�ƭȋǷȋǾǀƤ
�ȁƨ�ƭȋǷȋǾǀƤ�ǵȊǅǫȋǊȅǶ�.ǁȂǀ�ĺǺ�ǵȋĴËËǏƮ�ǆƤǅǫȋǊȅǶ

.ǁǾƥǺ�ĺǺ�ȁƯǋƨƤȄ�ǹȊǇǾƘ

 + ATP  ĺ    + PPi

�ǀȅǎ�ĺǺ�ƧȋĳǅƮ�ǼİȋǋĳƤ�ƥƨ�ƭȋǷȋǾǀƤ�ǵȊǅǫȋǊȅǶ�.à
�(AMP��ƬƥǫǋǪ�ȅǾȅǺ�ǽȊǆȅǾǀƘ�Ȅ�ǽȊǅǫȋǊȅǶ�ĺǋĳƤ�Ȅ
�Ȅ�ǽȊǅǫȋǊȅǶ�ĺǋĳƤ�Ȅ�ǵȋËËǋķ�ǄȅǾ�.ǀǄȄƘ�ĺǺ�ǀȅƶȄ�ȁƨ

�ǀȅǎ�ĺǺ�ǀƤǆƘ�ǹȊǇǾƘ�ƹǛǊ�ǆƤ�A MP

   + O   ĺ    + AMP +    

�ǅƯǺȅǾƥǾ�äåÞ�Ȅ�ãßÞ�ǽȋƨ�Ȁǁǎ�ǵȋǋķ�ǄȅǾ�ƴȅǺ�Ǵȅǚ
�ĺȊƥȂ�ǴȅǷǊ�.ƭǊƤ�(ƼǅǊ�ȁƨ�ǵȊƥǺ�ǇƩǊ�ƥƮ�ĶǾǄ�ǹĳ�ǀǄǆ�
�ǹȂ�ĲȊǄȄƤ�ǁȋǊƤ�ĹƥȂǄȅǷƨ�ĹƤǄƤǀ�ǁǿǿĳ�ĺǺ�ǁȋǶȅƮ�ǄȅǾ�ȁĳ
�.ǁǿǿĳ�ĺǺ�Ĳǻĳ�ǹȂ�ǹĴǎ�ǆƤ�ǄȅǾ�ƦƥƮǆƥƨ�ȁƨ�ȁĳ�ǁǿƯǋȂ

�ǁǊǄ�ĺǺ�ƥȂ�ǴȅǷǊ�ȁƨ�ǹĴǎ�Ǆǀ�ĹƤ�ȁǶȅǶ�ǭȊǅǚ�ǆƤ�ǼİȋǋĳƤ�®ǸƥƷǾƤǅǊ
�ƤǄ�ǄȅǾ�ǵǒȄ�Ȅ�ǡǛǮ�ȁĳ�ǹȋǾƤǀ�ĺǻǾ�.ǀȅǎ�ĺǺ�ȀǁȋǺƥǾ �ȁĳ

.ǼİȋǋĳƤ�ǽȋǺƛƮ�ƥȊ�ǁǿǿĳ�ĺǺ�ǴǅƯǿĳ�ĺƩǓǢ�ĹƥȂ�ǴȅǷǊ
�ĹƤǅƨ�ȁĳ�ƭǊƥȂ�ǴƥǊ�ǆƤǅǫȋǊȅǶ�Ë�ǽȊǅǫȋǊȅǶ�ĺȊƥȋǻȋǎ�ǍǿĳƤȄ
�ĹƥȂ�ǍǿĳƤȄ�Ǆǀ�ƥȂ�ǴȅǷǊ�Ǆǀ�Ȁǁǎ�ǁȋǶȅƮ�ATP�ǄƤǁǯǺ�Ĺǅȋķ�ȀǆƤǁǾƤ
�ĺǏƿƨ��Ǽį�®ÖƤǅȋƾƤ�.ǀǅȋķ�ĺǺ�ǄƤǅǮ�ȀǀƥǫƯǊƤ�ǀǄȅǺ�ǩǷƯƿǺ�ĺȊƥȋǻȋǎ
�ĹƥȂ�Ǽį�Ǆǀ�Ȅ�Ȁǁǎ�Ƥǁƶ�ǆƤǅǫȋǊȅǶ�ǹȊǇǾƘ�(ǽȋƣƮȄǅĥ�ĺĴȋƯǾį�ǇǺǄ�ǆƤ
�ĹƥȂ�Ǽį�ƭǶƥƺ�ƥȊ�/ǇƯǿǊ�ƥƮ�ƭǊƤ�ȁƯǪǅķ�ǄƤǅǮ�ȀǁǾǆ�ƬƤǀȅƶȅǺ�ǅĸȊǀ
�ȁƯǪǅķ�Ǆƥĳ�ȁƨ �ǼƤȅǿǢ�ȁƨ�ĺǿǣȊ��ǀȅËËǎ�ǽȋȋǣƮ�ǅĸȊǀ

�.(ƭǊƤ�Ȁǁǎ
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