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�� ��%) G- ��T

���� =��� ����� 6-� .�+��*�+ H �� �����	
�� =��� � �����	
�� 6�� =�+ U�!D" ��	V> �� ��� ���
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:����� <����  

 �$;	� �G����-� �U�!D" �(�
�	�:��) ���?��E *� �$����	
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?��� ���!� [N� ��;��
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�� �� �����	
�� �D� .$�� �
)�? ���1 �����	
�� �0�������� 5: �� � $�� ��+ATP  �� ��

�� ��L-� ���	+ ��!�� =	��Q-�_!)� �	+�����	
�� `	�L� �� � $�� ��+ <�3R� ��	; � �����-K�) �� ��

*��  U� � ����K ������� �
��	�� *��+ �� ����� �D� U� ��V-� G�,	��
� � a�> ������� � 6���
-� ���

�+	;6�K ��� - �� �	_,	� �
�� �� �����	
�� �D� 0� ���E .�+��ATP U� c�
�� ��
��	�� �����!� �

����	
�� ���� � �A	,	�� �� d	��� 6-� .���� �D� =K ��	� 5_�" �� �,	�� U�!D" �� 0� ��- �� �+��

�� *�  *��� �	C �� �,	�� �����	
�� $�(�E � �����	
�� ���9�: �� �?��� �� 6-� ���	� �;�� �� .���

�3�E 0� �"� QC��� d�3"�� ����? �����	
�� �A	,	�� e�; ������	� ����" �� .���-  �� $�� $�  6-� ��

�� \D) 6-� *]� ��"	� �,�D� G- .���� �	E� =K ����� $���� �� �E	" �� �"� QC��PQ; ���	" U�!D" 0� ��

 6� `	O	� a��
�� �� $!� '��
#� 6-� � $�� �	�(��� 0	�� ���-0 ���	� .��� =��� �� �����	
�� �?��0 UF�

������ ���) ��?�-� f�� 6-� ��� U�!D" ��� �����	
�.�+��  

  

�-�g� � U�!D":����	�+ �  

 ��-A	,	�� �A��� ��,	" 0� ���-0 ���(ATP) .���� d�3"�� �A��� ����� '�D
�� ����%. ��  

$�Q:���� ���h����	��" ����%. � ���K �3� G3�E � ��
��� �"	-�����: �-���Q: ��%. ��;�� ����%. � ��

��%. .����� �D� =K �� �����	
��  U!����� �� $�� 5��
�	�+ �-�g� ��P� ��� �A��� ����� '�D
��

�� =�%� �� ��-A	,	�� �A��� ��,	" ��P� =	
���: �-����+��
�,� =�-���? G- ��+ '�
�� 	�� ����� �� �� ���

��=	"��: U�!D" ��%. 6-� .�+��=���� �� ���� �-T:=K ������ '�D
�� B-�C 0� �� ��0��. ���"�� �� ����� �� �%

�� ��,�� =	"��: i�: ����� .�+��  

i�: ������	
�� ��5��^�� *��+ ��,�� =	"��: ��� ���I  �III  �IV ��i�: 6-� .�+�� �,�V> ���,�� ���

�� *��%" �� ���-0 ���X"��:�-	��R i�: G- �� ������ ��L-� ��=	"��: =�-�E �� �� ��� �� ��+ ��L-� ���

 �
��ATP  0�ADP  �Pi =	"��: J�+ H ���� ���� �%. ���"�� ��	"��: $%� �� .�	+ ��L-� H �� ���	"

=	"��: U�!D" 6
)� 6�� 0� � ��"	� ������ H �� � ��+ �� �
�� 0� ��+ ��L-� ��	"��: c�"	� ����� �� �	+

ATP  ��%. .���� ���X"��: ��+ �� �-8�� $���D� � �	+ �
!� �"���O �-�� �A��� '�D
�� ��%. .�	+ ��E U�
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�� ���Z" �> �?� .���� �
�-���> ��
;�� G- U� �����	
�� ��;�� ��%. � �����	
�� �A��� '�D
�� �
-�F�

��	�� �� �����	
�� ��;�� ��%. �A	,	)�	� �� ����� �	E� c�
�� ��� �� �� �,	�� `�	�� ���" �� �E	" ��

��	?$�(O� ����� ��� ���%� �,	�� `�	�� �- ���%� ����� [O�� ����� �	E� �"��_
� G�,	��
� ��� �� �	+

'�� �� �+ H �� ����
�,� '�D
�� j	������� .U��� U��(" �� ���	� 6-� U���	
� ��;�� ��
;�� 0� �-��

 '�� .U��� �h��� �����	
��Palade  '�� U�bafflie  ��;�� ��%. =�	� k�: �� k�: �� ���� ���

lI� �� � �� �����	
���-8 ��> � =�	� �)��m" � =�	� ��� �� �,�# �� ��� =�%� �� �%. =�	� ��

Sjostrand  �� ��� =�%�lI��
�� *��+ ���Z�" 0� ���� �%. *D
!� ���) ��+��sjostrand 1953 �� (

� 6-� �� �E	" '�� �� �� �D�D�" �,�D� �1994 �� [O�� ���� j�> �� ���_
�� �� ���K $��� n-�
� �� �	+

 $��� *��� �	C �� �,�� k�� �� ��� $��R �����
�,� �)��?	�	" �- ����
�,� j	������� � 8�� M	O� 6��� 0�

���@�� �� ���K $��� n-�
� .�+��# �� ��� =�%� c�
�� �)��?	�	" �-	m" ��� ����	�# $)�� �� *1��

lI��,	, ����Z�" ��E �� ���� J,�. ��lI� 6-� �A	,	)�	� � ��+��=K ����� �� ��� =�%� U� ����D� 0� �� �

�� �-��
� �����	
�� ��;�� ��%.�L�
� G- .��+���� <�3R� U� ���? �� ���Cristae  �-8 ��%. ��

�� *m
� ��;��,	, �� '�m"� 6-� �� �+����� �%. ��� ���K ��E �� .�+��Cristae �-8 <�	P �� �-��

 �� �+�� �%.��palade(1952)  .�	� ���� =�	�  �� =KBeams, wisse1966  �� ����� @���? U�

Cristae �,	, B-�C 0��� *m
� ��;�� �0�� ��%. �� $�� �
)�? ��� �,	�-�: �� ��-��" ��� 6-� ��� �	+

�
)�-" �	V,� �� ���� =�%� �L�
� �� .$+��� �3���" �Z� 6�� <8�m"� �� ���Cristae  ��;�� �-8 ��%. �

 oC�D" �� �� ���� �	E�Crista  �����	
�� o3�� 0� � ���� ��"�� �A	,	)�	� � �0���� �� ���� ��"�� �,	�-�:

�� *D
!� =K =��� $��R �������� �.�+��  

oC�D" �� ��+ =��� o1�� �� ���Crista �>��^�- ���
;�� p�E G-�� �����	
�� ���" 0� �� ���� .��+��

 oND� ��	� @	� �3� �����	
�� �� '�]�Crista  '	C ��nm50-30 ���,	, �> �?� ��+�� ����� �� ��

 �� � ���	� ��+ ���K�� �� $�� �,	CNevrospora crassa oC�D" ���Crista �� *�+ ���+ �� ��+��

 �"nm200 ���K�� ��+ =K 6�V���� '	C �> �?� ���nm40-30 ��oND� ���(" .�+�� ���Crish  �

�� ���Z" �����	
�� G�,	��
� $�(O� �� �� ���� =�%� ��	�� 6�� ��7) �A	,	)�	� $�(O� �� .���
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�� �h�E ��3+ �(�	" B��N� �� 5���	"����,	, <�	P �� � ��+ U���
� ��	�� 6�� ��7) ��+�� ��> �� ��

� '�m"Cristae  oC�D" ��> �- G- �Crishe �� =K B��N� ����� ����%. �� ���+ U���
� $�(O� �� .�+��

oND� � ��(
� ��	�� ��%. <8�m"� � ��+ B�1� ��	�� 6�� ����7) � �h�E 5-�"�� �?��%) ���Crista 

.���� �	E� U� ���(
�  

)1968 (Hachenbrock $�(O� �� @	� ��+ ��_m" �3� �����	
�� o-�� $�3]" �� �!_�" $��R ���

 $�(O� �� �����	
�� �� ��� =�%� �_�
��3 �� �����
� U�!D" �� 5_�" �� =�+ ���� 0� 5: ��� �+��

 $�(O�4 �� *-�3" �!���	"��� �A	,	)�	� G- ���� ���� U� 5_�" �� �	+ ���-� �� �(�	" �� ���-ADP 

 U� =���)� .$�� �
)�- ����ADP �� H �� �����	
�� 6-� �� �� �� �+35  U���
� $,�# �� ������ ����R

 �� $�� �!���	"��� ��� ���?�� $%?�� G- �� �� ���?�� ��+ADP *-�_!)=�-�� .$�� ��+ ��� <�q ���

� G3� ��3+ G- � G>	� ���; ��;�� ��%. ��
;�� �� �����	
�� ��+ G%; � �0�" �� .����� ����
�,

 <�� �� � ��+ G-��" �����	
�� ��A	�� �aTE ���3�24  ���3"�	P G- =�-�� �� �����	
�� �$ ��

=�-�� 0� ��+ ��E �����	
�� Y	  �� .���� �,���� 5���	"���<�	P ��
)�- �-�� ���U���
� ���� .����� ��"

�� =���<�	P G- �� �!���	"��� G- 0� ���Z" �� �	+� �!���	"��� G- 0� �����	
�� ��A	�� �C U���
� ���

<�	P G- �� 0� �� �
1� $�� ����� 6-� ���+	�� �� ���Z" ����� =�%� �����	
�� ��A	�� �C U���
� ����

��
�,� 0��A�����) ���NADH  �;�> �� ��;��TCA �� ���Z" ��-�E ��+ A�
�	� �A	,	)�	� G- ���

��� ��	�� ��7) �� U���
�oND� �� & G-��� ���Crista ��3+ \�	" U� ���� ��� 6�� ��7) �� �0��

 ��%
�� ���� H �� �� $�� ��+ ��L-� ��"	�^���ADP  ��Cristae  '�D
�� �� ���� � $�� ��+ADP 

 ��,	" $-�F� �� � �����	
�� ��;�� ��%. ���"��ATP  $g�. �� �
1� .$�� ��+ADP  G-�� � �+�� U�

<�	P�� ������ B��N" �� �!���	"��� �U��� ��,	" �� �_�� ��RS" ���� ���� ���	"ATP  ����� ��%
��

ADP  oND� ��Crista  =��� ����
� �� �� �+�� �
+�� �D�ADP  �	; �D� 6-� ��	�� 6-�
�� UL# ��

�� �_-� �� .��� n-�
�Hackenbrock ��3+ n-�
� ��� =�%� ��"	�^��� �0��J�"�" �� ����� (�-��K) ��

J���" ���D� �� �� �����	
�� ��;�� ��%. ������ ����� �� �� $�� ��!����� $�� ��T?��RS" =K ����

 ���
�� U�g�"ADP  ��,	" '�
�� H ��ATP ��U!����� 6-� �� $!�� �	�(� 0	�� .�	+ �� '�
�� ���
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�� ��E� ��	V> �(1�� \-��+�# �� $�� 6-� $�� [O�� �� ���> .��	+J���" �+ *1� <��_
� ����

�� �����	
�� ��%. ��%. 6�� ��7) ������� ��%. *��+ �� �	+ ���� r��%" ���
;�� ���3� G- �� ���	"

�� (��3+) 5-�"�� � �	�� 6�� ��7) � ��	�� ��%. �" ��;�� �����.�+��  

  

 ��A	�� �� ��	�� ��%. ��A	��ETC �� �
!���:�+��  

�
;�� ������0�� ���D�J�"�" � ���� '�D
�� �� �A��� �� ��;�� �����	
�� ��%. ���� ��%. p�E �� �" ���

 0� �"��_
� ���X"��: ���E� o1�� �� � $�� ��+ ���� s��(�� �0�!� �� �%. 6�� ��7) � ��	�� �����%) � �����

�� ��� ����� l�� *��1 U� ��	; �� �� �+���? J�1 �����	
�� �� ���;� =K .�+�� =�%� �� ��+ �h��� ��

�� �3-�D" �� ���94٪ 6�X"��: �
�� ATP  �����" �III  *C�� �L�� =�0 J!>�� ���� <�	P �� �� ���?

 =�?��!-	� .$�� �
)�? ���1 ��;�� ����� �-8 ��%. �� U� ����� �1�� � $�� �
)�? ���1 ��	�� ��%.

�L�
�5��^�� 0� ������ o-0	" �� ����� ���? oC�D" B-�C 0� �!_�" ���Crista  6-� � ���� �	E�

Cristae J���" �-0 ����� (�	��)�������
;�� �-��
� ��� ��+ U�g�"�� �����	
�� ��%. 0� �� G- .�+��

J���" �� U� �	�� 6-� �� �����	
�� 0���!�� ���%� ����a, tieoke � � �9���� �����	
�� �� � ��+ @���?

�� $-��# �� ��O�) 6-� U� ���� ���D
!���. ���	+ �`	�L� �� .$�� ��+ �h��� @	� �1��  s�����: ���

� ���� ��	�� ��%. ��'	�� ����� 0� �� $�� ���	+ ��!�� =	��Q-�_!) 0 ���Rho  �1�) ��DNA 

�� �-�-����	
���� $��R �� ��O�) 6-� ���D
!���. ���	+ �`	�L� �� .$�� ��+ ��L-� ��+�� ��%. �� ���

 =	��Q-�_!) ���� ���� ��	��DNA  ���(" =�!�� �����	
��13 ��: J���"�� ������ �� ��
^:� .��� 6-

 0� ����� ��� �� \D) �� ����
�� ���� 6-� .$�� ���A�
�	� *��� �	C �� ���	+ ��!�� =	��Q-�_!) ��V
��

�� �!_�" � 	�L� ����#�� ��+��.���� �����	
�� ��;�� ��
;�� �� �FE	" *��1 ��RS"  

������0�� �
)�- ���� ���!� ��	�� ����%.� �-8 ����%. � $�� �
)� 6�� 0� =�+����� ���Z" =��� ��;� .���

�� �"�	P �� �� ��	�� ����%. �� e�; ��RS" 6-� 0� ��-��
� �����  ��	�� ����%. �� ��� c�P	" =�	"

 �
+�� �V
!� =�+�	; ��A	�� ���� �!_�" ���L�0 G- $��� ��A	�� �� � �+�� �
+�� ��;�� ����� ��%.

 �� d	��� �#�� �-0 �� .��+��Fo-ATPase  ��g  �Timllp ����� ����O ���� �+� ���� ��+�� � �+��
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��+ ����� �����	
�� �� =	����-��-� �� ���F1FO ATPase  ��A	�� �Cristae  �D� �A	,	)�	� �

��+ t_# =������
!: � ���� 6�� ���#���-0 6-� �> �?� '�# �� �� .����� �FE	" *��1 &	,	�� k�� ����

Arabidopsis � .����� �	E� �S.cerverisae  ����#�� �-0 �
1�g  �-Trimllp  ��+�� �
+��� �	E�

�� H �� �� �	+Cristae  �> �?� .�+�� �
+��� �	E� U� �^�"	�) G- .���� �	E� ��;�� ����� ��%.

 ���%� �����	
��aberan-1�
)�- �FE �� ���GTPase  �� $�� ��+ c�P	" �
?���mgmlp ���

 �� ���� =�%� � .����Mgmlp  ��L�
� �� .���� �D� ���� �� ��;�� ��%. ������ �#��C ������-�� ��

Mgmlp  �� $�� ���h	3��� `	� 0�X"��: �-8 �-0 �� �+ �-����+ ���? �� \�	" ��D
!� �	C ��Rbdle  �-

PCPLP  �-c  6
)��+ ���-� � $�� �
)�? ��� ���� 0���!���:Rbdlp/pcplp ������ �#��C ��%. �

�� U�g�" �� ��;�� ���Rbdlp/p4vlp �� �%. '�D
�� ����� �+ *��+ �����	
�� ��;�� ��%. �� � �+��

 ���� ��: G- =��� ���� ���3� �� .$�� ��+ ����L�?Mgmlp  ��F
�� ��	)����� ��#�� 6-�N  ��%. ��

�� ���1 �%. '�D
�� ����� *�� �� ��;�� Y�) �� ���?�� f�� �,�	" ��%. '�D
�� �-��K U!����� �	+

 ��F
�� �����	
��N  .$�� ���K 5-�"�� �� �� ���� 0� �?��� ��)��-� U� 5-�"�� @0���: � 0���
^: �� �
)��+

Mgmlp �� 5: �+��I.Mgmlp  ���Z" ��;�� ��%. �� =K ����� � $�� �
)�- $�(1	� ���Z" 5-�"�� ��

��.���  

� ��)��-� �� ���� *�  �!_�" $����1 � �����	
�� �A	,	)�	� t_# � $3!� �� ��!����� ��� ���L-

Mgmlp  ��S-Mgmlp �� '�
�� �� ���;� �$!�� �	�(� .���Amvtha(2004)  �� ���� =���Timlp  �

Mgmlp  �Rbdip/pclp �>��^�- �	C �� ��3��� �� $�� ��F1F0-ATPase  ��A	�� �Cristae  ��

�� =�%����� &	,	�� ���Mgmlp  �Rbdio/pcptp  ��Arabidopsis  =A .����� �	E�Mgmlp, 

Rbdlp/ pcplp  ��ArabidopsisG-��� ����� �	E�=K 6-�" ��DRP33  �At2gi412  �RDP33 

PCPIP-lg1660 �� \D) 6
+	� =��0 �� .�+��DRPSP  ��� .$�� 0�����	� �����	
�� �A	,	)�	� ����

0 �� �"� QC� k���
)�- �FE �� �����	
�� ��;�� �A	,	)�	� ���� ���PRP3B .����� �	E�  
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 *�+1  

*��:s��" ���  

 ��
��Hackenbrock *�� �-8 ��%. � ��;�� ��%. �� $�� ���!# ��#�� �� ��� =��� �� s��" ���

=K 6�� �m��%" *��1 ��7) � ��
!� G-��� ���; ��;�� `	� �� *1��# .����� �	E� �� �	E� s��" *��

 �� $�� ���	� *]� ��- ����Hackenbrocr   *m
� ���+ *: �����
;�� �� ��V-� � $�� ���� =���

��) .���� �	E� ���%. 6�� �
��R �-��E �� �	+1998 Senda, yoshinga *: 6-� �� ����� =�%� ��

 ���� ��E �� �E��; � ��;�� ����%.��" G- =�	�  �� �� �%. 6�� ��7) �J� ���1 ��-��) �-��
� ����

�� �� �E��; � ��;�� ����%. G-��) $�(1	� .���Hackenbroa �� =��� �� ���� [�O	" 6-� ���

*���� s��" ���'	��� � �� '	��� �	3  ���	" �L�
� �� � �0�� *�F!" �� ��3+ � '�0	
�� 6�� G9� ���

�� =�%������: �����: �� ��� '�D
�� �� �� �-�� ��#�� �� ������ ��%. [N� �� ����
�� �	C �� ����� �D�

��+ ��	�: s��" 6�X"��: 0� �� �-�����+ 0� ���_
�� �� � ���N  f�� ���� ��: 6�X"��: *��� �-�F
��

 �� ��� *��%" �,�0	
�� 6�X"��: G- $�� ��+ *��%" �����	
��Pon  ��: �� ����� =�%� �������� �

����(1	� ���Z" ���*�� ���� $� �� �F��%� @�� .����� ��F  �� �� =��� ���� $�,�() �� ����� ����" ���

) ������ ��%. '�D
�� ���Z" =����� (�0����E) =	��8��-� H �� '�D
�� U�g�"Tom �+	"��:�: '�D
�� � (

 $��R s��" �m�  G- ��+ ��;�� ��%.Arabidopsis . 6�� '�D
�� 6-� .��+ �-����+ ���;� �%Ir  ����	�

�� ��	�: ������ � ��;�� ��%. �� �-�F
�� ���#�� ���-� J,�E <���O U� ���X"��: =��� ���� ���� �� �	+
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 ���X"��:Arabidopsis�� ���� �
)�- �FE G- ���	"Timlr  ��#�� �� ����0 \D) �� ��� ��E� ��C 

 �� �-�F
��85  �	E� ���� ���X"��: �� ��� ���� ����K���� �-�E p�E G- .�+�� ��+ fT# �����

S.Cervisac  5��^��T/M23  �Tim21  .�+ �-����+ U�Tim21  B-�C 0� ��;�� ����� ��%.)C 

 � 	�L� �� �� $�� ��+ ��F� �-�F
��TOM �� ������0���� 8��
#� �� ����� $��R �� s��" � 6-� .���

 �� $!� '��
#�–C  �-�F
��AtTMLV-2  �Timrl  ��S.cervacel U!���?�� �� �F��%� �D� ���

*�� 6�� B�1� �N��� .�+�� �
+�� �C	��� ��(- .$!�� �	�(� �-�F
�� s��" *�� � ��-A	,���)�	� s��" ���

*�� �-K ���-��� ��F� ��V-�E U� s��" ��� `	� '�]� ���� s��" *�� � 	�L� �-0 G- ���-� �-K � ��+��

-�E �� �� ���� �	E� G-���*�� �� �,�# �� ��� *�  ���X"��: =�+ ���� ��V �g� 0� ��+ *: `	� s��" ���

��+ ����� ���
;��.���  

  

*�+2  

�:s��" *�  

*�� ��
�� �� s��" ���Hackenbrock *�� =�	�  �� �� ��� c�P	" � ��;�� ����� ��%. �� �	� �-��

=K 6�� �m��%" *��1 ��7) k�� � ��
!� s��" �� ��-��� �	C �� ������ $�� �	�(� ��	; �� .����� �	E� ��

 ��L-� ���%. 6�� �
��R �0����E G- ������ � ��;�� �-8 ����%. ����� �	E� s��" *�� `	� �� *1��# ��

����) .���1998 (Senda, yoshinagu ���� =���*: �� ��� U� 0� ��E ������ � ����� ����%. �� �-�� ��

 �� �E��; � ��;�� ����� ����%. ��L-� .����� ��-��
� ��-��) ���E� ��7) 6-������ ��+�� �
)�? ���1

Hackenbrock *�� 6-� �� ��� =��� �� �+ H �� $�� ���� c�P	"� s��" ���� � '	��� �	3  ���	"

'	����� =�%� =K ��L�
� �� .��0�� *�F!" �� ��3+ 5-�"�� � '�0	
�� 6�� G>	� ��������: �� ��� �-��
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���
)� ��� �� �,�D
�� �	C �� ��*�� �� �E��; ��%. [N� �� �-�F
�� �	C �� ����� *m
� s��" ��� � ��	+

6�X"��:� �� '�D
�� �C U� ���� 6�� ������
)� �� �� �
��"�	P �� �E��; � ��;�� ����� ����%. �� �� ���

���K ��� �� 0� �� 0����+ 0� ���_
�� .���N ���� ��: 6�X"��: �-�F
�� �� $�� ��+ *��%" �����	
�� �

�� ���� �,�0	
�� 6�X"��: G- � $�� ���
)� ���� $%F� �C �� �	+Pon  ���� =�%� ��
!��	" �������� �

�� ���� ��:�0���� �" �� �-����+ $%F� ��*�� �� �����+ $-	D" s��" ���*�� � ��� *��+ U� s��" ���

�� ����� $�,�()�N��� 0� ���_
�� �� �F��%� @�� .��+�� (=	��8��-�) �0����E U� ���
)� ���� $%F� ���

) ������ ��%. �� �� ( $%F�) 0��	�!��" =�����Tom . ��� $%F� � 5��^��) ��;�� ��%TIM23 (

=����) �
��R *�� p�E G- .$;�� �-T:Arabidopsis ( ��;�� ��%. $%F� .$�� ��+ �-����+ ���;� U�

)AtTIMIU-2 (ir  ��#�� ����	� �� ������ � ��;�� ����%. �� ��� =�%�C �� *m
� =K �-�F
�� �� ���

�� ����O U� 6�X"��: =��� ���� ���� 6�X"��: ���-� J,�E .�+��Arabidopsis �� �
)�- �FE G- ���	"

TIMIV  ��#�� �� ����0 �� \D) ��� .��� ��E� �� ����C  �-�F
��85  6�X"��: �� �� �+�� �
+�� ����K����

p�E G- .$�� ��+ fT# � ����� �	E� ����  5��^�� �-�ETIM23  ��Cerevisia–S  ��Tim21 

�� .$�� ��+ �-����+ U� �+��Tim21  ����� B-�C 0� � $�� ��+ ��F� ����� �-8 ��%. ��C  �,�D
��

�� ���-�: �� =K s��" *�� �I-	�.���  

 �#�	� �� ���� �	E� U� '��
#� 6-�C  �-�F
��AtTLMIR-R  �Tim21  �S.cervisia  �F��%� �D� ��

U!���?��*�� 6�� B�1� �N��� .���� �_-� �C	��� ��� (�,�D
��) $%F� s��" *�� � ��-A	,	)�	� s��" ���

*�� ����" �-K $!�� �	�(� ��(- $!�� �	�(��� s��" ��L-� H �� s��" ��� � 	�L� �-0 G- ���-� �- �	+

�� =K H �� s��" *�� ���� ���-0 d�3"�� �� � 	� '�]� ���� �	+*�� =�	�  �� �� =�+ ���� 0� �-��

�� *�  6�X"��:*�� �� �,�# �� ����� ���
;�� \D) *: `	� s��" ���.��+��  

  

  

:(��3+ 5-�"���� (�0����E) G��_"  
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U-��K *��+ ��3+ 5-�"�� 6-�) <����: 0��A������ � 	�L� 0� �-��PPC �;�> � (TCA  6�!��? �

_�" �C =	��Q�!�	���� 	�"���!���� ��	� 5$�,	��
� ���� �(���� � �+�� *��+ �� ����� ��NRD  �

NADH  �ATP  �ADP ��6�X"��: ��	V> �� ��	� 6-� �� '�# �� �� .�+��$�,	��
� � c�
�� ��� ���

��+ o-0	" 5-�"�� 6-� �� c�
����� ���-0 ���	� ���� U����GFP  c�
�� `�	�� �� �����	
�� ��3+ f�� ��

����� � $�� ��+ ������: Q��� �	E	� ��7) �� ���	�# '	�� 0� �"��_
� q	_� �-��D� U� ��GFP  =�%� ��

������ ��K B�1� '	��� �� 6�X"��: G- G-��� �� ��� ��+ ���K�� q	_� u�� �� $D�D# 6-� .�+��GFP  ��

 \D) 5-�"��4-3 �
�� ����� �� aK �� �	E	� ���D� 0� �� �+ H �� �+��Partikian  6-� �������� �

'���� �� �� ���� M�N� �� ���:�-8 �-0 <�	P �� U-��K G- '	m�� �-K ��
�,	��
� ����� '�D
�� �� �- ���-

�� ��!� =K �� ��(� U-��K �� ���D
!������0K ��K 0�) q	_� �� ����� ����O �� ��� � ��0���� ��L- �� ����

) Y	 1998 (Partikian =	,	��
� �� ���,	��
� �����!� J�"�" �� ����� =�%� ���# �� �"��q � ��

U-��K�� ���,	��
� ��!� *� �- �%�� ��� �����
���. U-��K =��� ��K ��7) U���	
� �� �+ H �� ���+��

'	��� =K B-�C 0� �� U-��K $���
)�- ��%
�� ����K �� ��.��  

PDC �� �
)�? �g� �� �^�
X"��: =	,	��
� <�	P �� �� �� $�� ��-��K ��> 5��^�� o-0	" *���" .�	+

 6�� 6�X"��: q	_�GFP  �-0 �PPC $�Q���3�) �����?��E � $���-��. o-0	" ����!�� ��� 0� ��PDC  ��

�� =�%� �� 5-�"��+ G- ����� ���!�� $�Q���3�) �����	
�� =	> .����,	, ��3�� =�%� �� �� o-0	" ����

 5��	�) 6V�� ��GFP d�D� �PDC �,	, '	C ���� =�%� �� �����	
�� ��� U��� c%� $�� J,�E .���

�� H �� �� $�� ��+ t_# �N-��+ �� �
���-��. 6-� �-K �����	
�� �	+PDC  ���_�S
� ����� $�� 0� ��

�� �� �-�E �" o-0	" ������ ���> �U���PDC  5��^�� �- �����	
�� 6��TCA  �
!!? �����	
�� ��

��� r�%� �"8�� =����? �� ��-��).�+�� 

 

  

  

:��,	���?  
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G��	X"��: ������ ���;��� �� �-������ =�%� �� �
�,	���? U-��K �� �����	
�� ��� �� ���Arabidopsis 

'	���� ����%� '	��� �� �
)�- $%� ��� �� �	+4  0� �"7 ��+ �-����+ �%. 6�� ��7) �� U� ��	� .���

 ��	�? �� $�� ���1 U� ��+ r,�; �����	
�� ���C13  �� ��TCA  J!>�� ��13C  �� ��� ��,	��
�

�� =�%�.$�� '�() � ���� �	E� ����� ���,	���? ��!� ���  

)2003 (Giege �L�
��� H �� �� ���� d�3"�� �����	
�� �� U� *��� �
�,	V��? ��!� �� ��� ���? �	+

�-8 �-0 �� ���? ���1 �����	
�� *�� �� ���D
!� <�����: �� U-��K ���?���1 ���� ��PPC ��.�+��  

 6V���� o-0	" ����0 �� �"��_%�PPC �,	, '	C �����? d�3"�� � ���!�� �����	
�� ��� �����	
�� �� ��,	

 ��Arabidopsis �� =�%� ��!� .���� �	E� �F��%� U!���?�� �� ������� �	C �� �� 6-� �� ���

�� d	��� �����	
�� ��%. �� ��# �" �� �
�,	���? d�3"�� �����	
�� ������ ��%. �� ��# �" �� �+��

 �� $�� �����	
�� 5-�"�� �� �� ����k : �	3  U�D
!� d�3"�� �;�> �� ��,	���? 0� <�����TCA  ��

=������ �-T: <�����: $�(1	� ���Z" 6-� �� $�� ������ �D
� .�0��*�� �� �� ����? <�	P s��" ���

'���� ���0��=���� �� <�����: ������ �-T:.���  

  

:=K l��" � �����	
�� �A	,	)�	� �"�q '�
��  

<�	P�
�	�: ��Z
� ��;�� ��%. ���� �� (��+ U���
� � 5���	"���) .$�8�� �� ��+ r�%� $-�F� �� 6��

 *-�(" � ����� � �����	
�� �E��; �A	,	)�	� �� 6��9�� ���� �V
!� �����	
�� � �A��� $�(O� �� �L�� �

'	�� e�; =K aTE � ������ J�"�" � $�� �����	
�� ���0 ���Cristae =���� ���� �-T: '�# �� �� .�0��

��D�*�+ ���Z" 6-� �l��� $�,�() *��+ � $�� �P�m
;� �	C �� ���� $����	
�� �� �,	��� ��� �� .�+��

�����	
�� �U���
� $�(O��� '�()��. �� B-��" .����� $��# 5���	"��� $�(O� �� �� �,�# �� .��+��

ADP �� H �� ���� =�+ U���
� �	+�� H �� U� ���? <�	P �
-�F��	
�� �	+ =K ��RS" .�	+ $��R ����

������0�� � �����	
�� l��" �������	
�� *��%" H �� =��
�,� '�D
�� ����� �?��� *�+ ��_P ��� �	+

$)�� �� ���� ����%� �!�	�K \-��+ $�" ���.�	+  
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�����	
�� .���� d�3"�� �����	
�� '	��� �� �
)�- $%� '	�� �� �� l��� =I�!�� ��%)	�� �� ��' ���

 &�� ����3-�Arabidopsis ��� �� ��8	C =	����	��� �C �F��%� \-��+ $�" U� 6�� �� &�� 0� �-��

 �����	
�� fQ; �� .����� =�%� ���	� �
)�? ���1 ���-Q��menopus�����	
�� � '	��� '	�� ���

������0�� �� v��: �� �A	,	)�	� �g� 0� �	��3�"������ �"��_" �!_�" ��� .Verblen  �van Gestel =�%� �

 J��K ����� �� �� ���� d�3"�� 6-�V-�E �!_�" ��!� ��-0 U�g�" 6-� �� �����Ros '	�� �� ����? ���

�� <�	P.���?  

 � =A����� ��!���: '�# �� ��Paraquat '	�� �� �����	
�� �A	,	)�	� �� ����Z" &�� �����:� ���

Arabidopsis��� �h���.����  

���� �C ����0 �4 �� �� �	,	��"� G- '���� ��+ ��E �����	
�� $ ����� �� �0���,	, ��� � �N; ��

�D�#.$�� ���� ��L-� �?��� *�+ ��_P �����
;�� �� *�+ ��  

 �� �-�E �� �����	
�� =����C� �� =K l��" � �����	
�� �A	,	)�	� �� �����	
�� ���,	��
� $�(O� ��RS"

$�� 0��� �� G��.���  

����� � �A��� 0�����	� ��
;�� �� �����	
�� d�3"��U
!�� �� ��	; �� =K ��� G- .$�� ��+ �h��� c�
�� ���

 *��%" =K G��Q� '�]�Nebenkern  ��L-� ��A	"���^�� �C �� $�� ��^�� U�	!�K f��C� �� �8	� G-
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