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ATP  ��*#-�� �NBD   ���,�� *-)NBD  �� *T-�- ���
�!�  �� �� ��D
�#�)MaIFGK  ���NI��
 �� ��	�

 � (�9 �-�.9 ���6 (.#!G$ ��o5 �� �*	+��! ����� �g� �*�T� ��*[ r*C� ��) .I6�� ���!����@�� _%!  

     �@�� �.#�M�� 8���� ��o, �� �3�� �� ��
 ���������� �� .I6�� ���!���I .� �-� ��	6�! .��9

MaModBC ���� ��'
8���� �� 8	+T�� ��- �� �2 �� ��  !� �9 ��;�  4�, a- � .#�M�� ���*#-�� 

NBD .� ��	� *-���) 
�92 WR� �5 8-� �� ( ����;�  4�,MaModBC �IE�5m�$ ���� �*	'�� � ���

                                                           
2 Electron paramagnetic resonance 
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��� *-�! ��  %+
 .	@3��� .
��� ������ � �9 �	+� )� �*���I3 i-*Z )� ��	� 8	+T�� ���*#-�� NBD 

 k�*Z�ATP  �� ���	
� ��;� _%!MaModBC s�#� �;�� <[�� �� .9 ����6 ,�� *-) �� ���� ���ModC  ��

8���� i-*Z )� ���;�  4�,.9 ����6 ���'� .#�M�� ���  

      ���������� ��	6�! )�*�� �� ��
I 8���� ���4� x !� �9 �	6��9 .I� ��#
 a- B��E �� ���NBD  �� )��

�9  @3 ���������� .I6�� ���!����@�� �� ����� �� �
�ATP  ��NBD  �9 �	+� _%! �  5*� ���6 B��E

*#-�� NBD .��'( �� �*	+��!  �*, _%! ���!����@�� �� 8-� ���� \���� .
�9q  .9 ���6  

  

���*-2 ��
 ���������� :+�
��� .I ,��*-) �� .TMD  ,��*-) �� � �.���E � W@��NBD �)�*�5 .�2 L%! � ��

 .�	+�8�N��*$�*$ .4���� ����*� B��E �� .#!G$�9 ���� W-�#
 .�2 ������4�� .
� ���ATP  �ADP  L�


�4�I� 8�N��*$ .�	+� L�*[ � ��) ���SBP � ���!����@�� ��.� ��	� ���� ���	
� .
��  4�,) ��91 _%! � �(

 ,��*-) �� �9 �	+�NBD   4�,) 9 ���62 �� ����� .(ATP  ,��*-) �� �9 �	+� d&��NBD  ;3 �

 ���,��*-) �1� �*��TMD �9 )�� �SBP  ���,��*-) ]� �*	+��! .-���  -�;
 �� �TMD  9 ���6

  4�,)3���4�� .4��4�� a��@� .( ���ADP   4�,) 9 ���6  ,�*	!�  4�, �� ���� ���	
�  '�)�� _%!4 .(

  4�,) ���;�  4�,5�)�
� �� �*	+��! .#!G$ �*$ F�D! �� .
��) x !� �9 ���� ��'
  ��*� �� ( .5�� �

 �� �*	+��! �9�� ��-)RD  L�4���� �� *1�� .
��!����@�� B�*��K� )� � �9 ��	�ATP � �*���I3..��  
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�6*� )�(2 ���	
� �.� ��4� �*	+��! �� ��	� 8�N��*$ ����9  

     �6*� ���C� �� ���	
� �SBP 8���� �� ���TMD  ���4�, �� .9 ���6 )�(2SBP �� W-��2 �3�� ��

 �9�	��	+� ���.� :�+�� ��� �! �� ������ �
�9 �1� ��� ��%Z �� *1�� ���-) 9� �� �� ���SBP �� ��

 �3��� �!�2 �C� �! �����	6� W9 �� ���9 �9�68�N��*$ ��  !� *�^ �� c)7 .
� �� �*	+��! �� ��	� ���

 ��
 ����������I �9�6 �� iIC	� ���B  �F  ���, 8-� �� . !����� ���	
� ��
 ���I  �
��OppBCDF  �

PotBCD��*$� � �� .-��SBP�9�6 ��� �
�� *T-� ���C  �D .� v�*	9� �� ��.� ��;�'�$ .
��J� *n�� �� ��9

SBP�9 ��1-� ��*� 8���� �� )� �� �� 
�.� �L1� *T-�- )� 7�4 a- h!�� � �9 ��	� �2 �� 
�T�4 �� 
�9

.� ���g� .����� 8�� W6*� a- ��8�N��*$ �� ���-) .
��!����@�� B�*��K� _%! �%-*�� 
�T�4 �� ����� .
�9 

.� *M�� � �9 ���6 
�T�4 h!�� �9 ��4� .
��!����@�� *��K� 8-� �� !�.�S-� )� .�- ���SBP ��4� ��

���� ���	
� �� X�%��� ��
 ���I �'
 ���J���� � �9 ���J���� ���9� .9�� �MaIE .� �� �
���MaIFGK 

 ����� h�5 ���, 8-� �� .��9 ��	�MaIE ! �� �9 ���J����.� ���� ���	
� �� �*	+�� �9 �	+� d&�� 
���

 8���� �� ����NBD  .��9  

 .5�p� e�4TMD ���� ���	
� �� ���	
� �*@� *�g�� �-2*5 ��.� a#� )�	4�� ���  

     ���� ���	
� �� ���� ���C� �)�	4�� �MaIE �*$ e�4 � .#!G$MaIF-P2  �*	+��!  6��9 �*� �D!�� ��

�I�!�� � ��C5 .
��!����@�� *��K� ���4�MaIE �I,*� �� � 6��*$ ���6 e�4 . !� �*	+��! ���	
� �� 8�'�$ �

P2 �*$ 8���� a- �%9 y�L� .#!G$Ig )20m�$ ��  !� (��	4���I�� ���3  �4 m�$ ��	� *T-�- �� �� ��

.� y�4�#� �� �;�� � ��MaIF �*	��� ������ ��� . !� �9 ���'� �� e�4P2  k�*Z�MaIE  � ��) ��I,

�
*�� ���'�.� �� �� ��SBP.� �� �� �� � !��9MaIE  �MaIF .� �)�3��6*� i-*Z )� ��� a�	�4���� �
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 .�
�#� .[�� *T-�- �� a-�L
 s�#� ���+-��� e�4 ���	6�! �P2 ���� ���	
� QI	R�  4�, �� )� ��'
 )�	4�� �

.� e�4 �� ��P2 ���+�  �� s�#� |@, �� ��I� .'�
 � ���� *-J$ k�DC
�MaIE   4�, )� *M
 k*E

.� �@-� ���� ���	
� .
��!����@�� e�4 �*-J$ k�DC
� .���P2 �I�!��� ���� ���	
� ��	6�! )�	4�� �  4�,

 *-J$ k�DC
� e�4 �� .-�3 �9 ���6  -�#, .I6��P2  ���5 ��MaIE .#
 ���'� .��9  

 :�M���#3*� )� l$ ��
 ���������� ��I ���� .T	+� .#�M�� 8���� ��  

      ��
 ���������� �� ���@	!� ���� .#�M�� :+�
���I  .����6�� *�� .	, � !� �L1� ���� ���	
� *� ��*�

 �
�� .;��'� .#�M�� 8����MaIFGK  �MaModBC  ��Y#� .;��'� ����*	+��! �- 
��J� v�*	9� �� ��

AfModBC  �MaModBC .��� ���	
� ��  

     ���� ���	
� .#�M�� 8���� �� ����� �� )�	4�� �MaIT  ��*$�� )� .'R� �� ����*�  9�
�� ��	��5)IIAGLC �

���� ��;� :-L
2 .#�M�� Q-�=� �� (.4��	
�  �4�C5 �.� a#� l�IU#� ��	6�! ��*�6� .��MaIFGK  ��IIAglc 

.� ��'
 �� �� ��IIAgIc  ��*#-�� MaIK .� ��	� �9 �	+� )� �*���I3 �� ���C� 8-� .��9*#-�� MaIK  �

  �%n�MaIFGK  *-��� �� ���'�) 9 ���6 ���	
� ��;� _%! �.
���  ,�*	!�  4�, ��2  4�, k5.(  

 ����������ABC  ��
II 

     ���� ���	
�  �E��6 8-�� ��
 ���II  ��
 )� ��I .� �L1�.��  X�%��� .I� ��D�SBP ���� ���	
� �� ���

 ��
II Q�Cp �*	+��! ����� ������ ���	
� .9 ���6 *� ��
 ���II  m�$ �*	'�� ��C� �����TM m�$ � !� ���

�	+�.� ��*[ .-�L1� .
��!����@�� B�*��K�  g� L�
 �� �� .4�, �� .��� ��	�� �� �*	+��! �
��	� �� 
*��

 ���	
����� ��
 ���II  ��%9 8-�.� v�*	9� �� �� ���'� ���B��@� ��3� *� .�%� ����9 �
��J� *-) ���� ��

����
�6 ��
 ���I  �II ���g� �� .-���*	+��! ��3� �� .���� ��3� \ 8���	-� �� B�%�4�� �12 *-�! �� ���� �

.� �*	+��!�� �� �9 ���'� ���� ��*� .��g�p�� 
������� ���	
� �� ��
 ���II .��  

�D!�� �� \J3 �SBP :	+�! �� ��
 ���II  
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      ��
 ���������� �� ���'�I:	+�! �� �*	+��!  �E��	6� � ��
 .4��	
� ���II  ��SBP  _4�3 .��9 .� Q-*C�

 ��
 ���������� ��*	+��! .#�9 � L-�! � ��*	+� Q�Z ��3� �� � !� �3��II 9 �	6��9 )� .;��'� � ��� �� �

SBP � �9�6) 
�*� .� ��	� ��A � ��� �III .( L-�#	� ��� .�S-�SBP � �9�6 ���A  ��  R! m�$��� a-

_4 �� ��  !� 7�4 � ��D��3  .��� .� ��	� �� �*	+��! �� .4���� *-�!SBP � �
��� *-J$ k�DC
� �7�4 a- ��

�@�� *��K� _%! �*	+��! �� ����� ����*�
 �� �� _4 ���!���"���6 lT� s�
�"  .��9 .����!����@�� *��K� 

SBP�9�6 ��� �A  ��*� . !� �9 ��g� �9 �	+� �3�� �� � e�4 .Ig� .-��2)�� ��SBP�9�6 ��� �

A  �� ���*	+��! �� ����� )� C�10 .� :1, *��K� *��*�B��@�  -*n�� ���� ���� ���	6�! ���SBP QI	R� ���

 ��e�4 ��$ �� ��. !� ��g� �*	+��! �� ��	� ���  

      ���!����@�� *� �*	+��! ��g� B�*~� ��3� ��SBP :	+�! �� ��
 ���II ���� .�C� )*Z �� ���*	+��! �

 �-�#�SBP ���� ���	
� �� �� ��
 ���II .� *��K����� ���	
� ��*	+��! \��( �� .��� ��
 ���II  ���'�

l�IU#��8�N��*$ )� ���@	!� �� 7�� .%��*� ��� �� .-��'-� :� .4���� ���.� ��6 � ��� 8-� ���*	+��! .���

 �
��) a��@� �*
 W-�L5� �� �� .%��*�BtuCD �
��) X�%��� �*
 W��� �- (MolBC.� W��� ( B�*~� .���

 ��
 l�IU#� ���'� *� 
�T�4II ���� ���	
� l�&*� ��
 ���I  !� ���NI��
 ��)��
 l�IU#� ���'� ��*� �� �

�+-��� . !� �*	+��! �- .%��*� ��� a-�L
 �MolA  � B�%�4�� ��*�MoIBC  ��*�MoIA .� ��;�'�$ ��

 *� a-*	!�42 .4����  -�! a- i-*Z )� �� l�IU#� X�%��� B�%�4�� ��MoIBC Q�Cp.� *� ���, 8-� �� .��

� �*	+��! �� �����  -�!���� ���	
� a- ��* ��
 �II  -�! 8��� ��*� � !� �9 ���'� ���	
� �� .-��

���� ��
 ���I . !� �9 b��L� L�
  

89�� _%! ���	6�! L�4�
2 .
��!����@�� B�*��K� � ���� �9 ���� ���	
� �� ��
 ���II .���9  

                                                           
3 Lobe 
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      ��
 ������ ����I  �II �@� s�!� *� ��� 8�4�� ��*�B��	+� .I� ��	6�! � L-�! �� ������ ���	
� � a��@� ��

 .
9���� ���	
� ��
 ���I y�L����� �� ��	+� *�*#-���9 �	6��9 ��� �TMD  ��20 ) 
��� m�$���10 

 *� �� m�$���*#-�� TM 1-10�+-��� .( a-�L
 �TMD.� ��;�'�$ �� �� .
��!����@�� B�*��K�  -*n�� �� ���

m�$��� �	+� ���TM 3 �4 �5 �5a  �10  ���� e�4 �TM 2  �3 ���� ���	
� )� 8-� . !� ��g� ��
 ���I  �L1�

��*	+� .
��!����@�� B�*��K� ���� �� ��	+� .����� �.� .
�9  

     m�$����	+� ��� *�+� �� .!*	!� ��� �L�*� W�
 ���	
� :+�
��� �� � ��*� �*	�� �� ���	
� .
�� ���	
� �!

�����	+� � ��
 ��II  �� ���	6�! *M
 )� �9 .-�!��9SBP�'-� :� ����2 ��*$  #! �� �� .#!G$

TMD *-��� �� ��3)A�9 ���� ��'
 ( )� ���@	!� �� ���	
� *�+� .
�MoIAxis �9 �	+3*� *� �� �
�

���!����@��� *�+� �� .!*	!� � ��	6�! *� B��@	� ������!����@�� .���� ���� ���	
 ���NI��
 ��� ���

BtuCD  �HmuUV  �� ���'� .4��	
� *�+� a-TMD  �� �9 ��
�TM 5 �5a �10  e�4 �TM 2 -3  ��'
 ��

.� ���!����@�� a- �� ���	
� *�+� �.4���� �����	6�! 8-� �� .����I�!�� �9 ��1-� ��+
� �� .
�*��  #! �

 .#!G$�	�!TM5 �)����) .#!G$�	�! �I . !� ���	
� *�+� :1, ����� ���	
� �� ���� ��I� B��@� . !� (

 .%-*�� .I6�� :1, a- ��3400  �_C�� c�*	+T
�BtuCD  \ 8���	-� �����3 �� ���[12  .-�o5 ���6*� �� ��

 ���4�, �� � !�HmuUV  .%-*�� .I6�� ��o5 ��1300  �3 �� ���[ �_C�� c�*	+T
� :� ���4�� a- ����

.��I�!�� �o5 :1,) 9�� .	
*	�-� ��*! �3VEE  a��� � y�L� \�*$ a- �10  �2  �%!�g� .��*	+T
�

.� .(��9  
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*-���3 . ��
 ���������� ���I� ��	6�! ���� �� .
��!����@�� ����II  �9 .��� W�$ .4��	
� *�+� ��MolAxis .

 ���,��*-)TMD ��� ���	
� *� ���4�4 � �*�� W@�� ��9 �� � � !� �9 ���� ��'
 z
� .���E ���

 ���,��*-)NBD �)�*�5 ��	+� L%! � ��SBP���
*� .�	+� 89�� .�2 �*	+��! � z
� .1
��
 �� �MolAxis 

�*� 8-*	��L� _!��� �� ���	
� *�+� L�4�
2 � 8	5�- ��*��*@, )� 8�#� ���� ��*[ ���@	!� ���� �L�*� �. .�*��

�*� *D[ �� ���4/51  �L�*[ c�*	'�
�4-4/1  � L�9 c�*	+T
�44 ) .�	+� z
� .�2 c�*	+�
�A ������ ���� (

 ��
II  �MolB2C2  )�H. influena � �HmuU2V2  )�Y. pestis  �BtuC2D2  )�E. coli  \��( �� ��
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�9 tR'� ���NI��
8�N��*$ .
� l�3 :� ���SBP  _��*	�)MolA �HmuT  �BtuF�)���� �7�� �� ( ���

�*$) .
��� ��*[ ����2 B��E �� .#!G$B ��
 ������ ���� (II  �� l�IU#� B��E ��SBP ��	6�! .BtuCD-F  ��

 ��  !��  #!AMP-PNP . !� �9 ��	�   

     y�L� .
��!����@�� B��@� a- �� *�MolBC  ���NI��
 ���- �� .-�3 � !� �9 ���'��)���� a �

�	+��*$ � �� �9 ���'�) .#!G$TM5�)���� � (�*$ )�� � .#!G$I .I6�� ���!����@�� �� �� ���� ���	
� �

.� ��*[.� *M�� ��  !� *�^ �� c)7 .����)���� i-*Z )� .!*	!� !��*$ � X�%��� �� �*	+��! L-�! �� .#!G$

.� ��;�'�$ 8-� � � !�
� *�+� �� ��.� .4��	 �*	+��! .��R	
� B�[ �� ���'� *	I�5 :+�
��� a- i-*Z )� 
���

.��9 �5�p�  

     ���� ���	
� 8��Y#� �ButCD .� ���NI��
 ��o, c& �- ��o, �� W-�*	+��! �� ��	� �	U$ �� 
���

)BtuF �� ���9 )�� l�IU#� �� (����@�� �*-J$ k�DC
� �� <3�� .��&GZ� �� �� 8-����� ���	
� .
��! ��
 ���II 

.� ���NI��
 ��� l�IU#� .��BtuCD-F  ����	��
 ���!����@��TM 5  �5a  ,��*-) a- ��TMD  �� ��%9

MoIBC .� ��'
 �� .I6�� .���2 ��3�� �*	+��! ��*� .5�� *�+� � �9 �	+� ���	
� *�+� ���!����@�� 8-� .��

�� ��o5 a- ����NI��
 ��o, ���I�!�� y�L� .I6 e�4 �TM 2-3 )���� 8����	+� ��*$ ��)���� � .#!G$ �

�-�
�~�)����) �	+� .#!G$�	�! � �II ��*� �*@, ���  +�
 ��3�� ��	6�! 8-� �� �*	+��! ��*�� .��� ���'� (

 \ 8���	-� ���;T
12  . !� .5�� .-�o5 �*���� �� ��*#� ��  

������� .��
��� B��0L3 ��
 ���II �BtuCD  

      .$��!�*	�U!� � .-��#�9��� ���L�4�
2 ����	6�! *-����EPR  ��BtuCD  ��
 )� ���	
� :+�
��� a- ��II 

.� ��1�-� �� .�!� ��6 V�� �� �9 �	6��9 �� �� :+�
��� ����4  �� l�IU#� X�%��� �*
 L�4�
2 .��� w�p��  4�,

 ��o, a-2+Mg-ATP .� ��;�'�$��  �C#3  -*n�� �� ���� ���	
� ���BtuCD .� �� �����  4�, �� ����

 ��ADP  *-���)  5�-4A  4�, �1.� �	6��9 L�
 L�4���� )� l$  4�, ����& �� 7�#C� x a- ����� �� �(��9
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 �5a�)���� �9 �	+� � ( .#!G$�	�! �I )TM 5.� ��1-� .
�*��  #! �� ���NI��
 ���  4�, �( .��9 8-� ��

  4�,BtuF  ��BtuCD .� .
�*�� ���	
� *�+� �� �� �*	+��! � �9 ��	� *-���) 
�!�4a  4�, �2.(  

      l�IU#�BtuCD-F �	-� �� .#� ���+� .%��*� �-�#� \ 8��12 .� �*	+��! ���	
� � ���� �9 )�� �� 
���

_4 v
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� .��9  -��� �*	+��! �� ��	� ���

���� �� ��	� �ADP�)���� �� � .#!G$�	�! �1 .� ��;� �� :!G$�	�! �� �*	+��! ��%& ��	+� �� .
��) .��

BtuCD-F .� ��	� ���NI��
 �� *-���) ��94A  4�, �38���� �( ���NBD .� �	+� �
�9 ��'� d&�� 8-� �

m�$��� �9�)���� �9 �	+� _%! 8-� .9 ����6 *T-�- a-�L
 �� ���)���� �9 )�� � .#!G$ �*$ � �I 

�)���� �9 �	+� � .#!G$�	�! �II ��6 ���L#� B��E �� .#!G$�	�!�*@, a- �� �� �*	+��! �� �9 � �

.� �I� �� y�L� .4��	
� .�)�
�  

     y�4�
2 �� B�C4�D� ���ATP ���� ��'
 �� ��	� �L�4���� W�$  4�, �ATP )ATP+EDTA �AMP-

PNP) B�@+5 V�*6 )� �%[ h!�� ,  4�, �  !� (2+Mg-ADP ���!����@�� L�
 (B���
�� + �� .;��'� ���

.� ��'
.� ��;�'�$ 8-� .��� �� B�@+5 V�*6 �� ���L#� L�4���� )� C� .
��!����@�� B�*��K� �� ��

.�8���� �9 L�4���� ���NI��
 �� .
��) .�� ���NBD .� �3 L�
.�  �*, B�@+5 �
�9�)���� ��� �II 

�*@, � �9 )�� .#!G$�	�!m�$��� �� .4��	
� � ���TM5 .� �*5L-� � � \ 8���	-� �
�U� _%!12  ��

 :!G$�	�! .9 ���6 ��*	+��! V�*6 )� C�BtuCD-F  *-���) ���� �	+� � ��-�$�
 ���!����@�� a-4A  4�, �

4���� ���	
� l�IU#� .-�3 :+�
��� .( ��
 �II  �����#� � ��+�-��4 ��� � !� �'
 �	6��9 G��� )���

)2010,� �� 
��� ��;�'�$ ( L�4���� 7�#	ATP .9�� �	9�� .#;� W�
 �*	+��! .4�#	,� �9 ��)2 � ��)��  

:	+�! ���� �� .��
��� ���� ��
 .4��	
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     ���� ���� B�C4�D� B�%�4�� �MolBC .�S-� ��
 ���	
� :+�
��� )� �-3 ���II  B�C4�D� .�*� b�� ��

EPR  ����	� B�Z�%��� �MolBC-A �	6�! ���NI��
 ��� � .
��� ���I� �MolBC  *-���) �*� �-�� ��4 B �

  4�,1 �� .(MolBC�)���� �� ���NI��
 �� �	+���  �*, ��*$ � )� *���g� .#!G$BtuCD .� �9�� *��K� ��

 .5�� �)�!�3TM 5a 8�U!� v*g� W-�L5� _%! *�� 8-� .�5�I! �� ����	� X�%��� �� �G	6� ��M�� ��  ��
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�)�3� 7�#	,� � �9 m�$��� ��	�� �� �9.� �� B�%�4�� �
�� a��� �	%+
 ����*	+��! ��%& � ��#� �� .��

.� ����NI��
 ��o, �� �� :-*� )� �*	+��!SBP .�  �*, ���	
� *�+�  #! �� *-���) ��4B  4�, �2 .
��) .(

.� ��	� ���� ���	
� �� ���NI��
 �����9 m�$��� .#!G$�	�! ����;	
� ���TM5  *T-� � �9 ��� *T-�- )�

.#
 \�+, �� �	+� ��	6�! a- )� ��D�� 8-� 8-�*���� ��-2MolBC .#
 �� .
�*��  �*, . +
�� �)���� a- ����

TM5 �)���� .I6��  �*, �� ��-) ��#	,� �� �II .� �	+� ���NI��
 ��o, �� �� �9  @3�� W�$ .��9 �9 .�

 *-���) u	�� ���!����@�� ��  !�4B  4�, �3�*@, �� ���	5� c�� ��*	+��! �� ( �� ���'� ���	
� �BtuCD-F 

 *-���)4A  4�, �3 ��+� ��	6�! )�  -�#, ���9 m�� *p�, ��, �� .9�� (MilBC-A  r�& �� .���
 ��3�

 L�4����ATP 	� �%9 .I6��  4�, a- �� �� ���� ���	
�.�*� �� *-���) 
��*�4B 4�, �4 �� .-�3 �(

�)�3� �*	+��!.� ��$ �� :!G$�	�! �� ���� �B��@� �� ���� ��3� ��#	,� 8-� .�� ���� .��
��� ���MolBC  �

MolCD �*$ y�L� J5��� �1�	
�� � 9�� X��*� �*	+��! L-�! �� B��@� �� c)7 B�%�4�� ��%& ��*� .#!G$

�� � .9�%
�)�� .#!G$ �*$ ��)���� �� �)��
 ����NI��
 ��� ���!����@�� �� �	+� .#!G$�	�! �I  . +�


 :+�
��� )���MolBC  ��
 ������ ���� ����*	+��! *-�! ��*�II  ���	
� ��� *� .5�p� B�*��K� � �'
 ���'�

���� ��
 ���II �'
  5�- L�
.
�  

     B��@� �� �3�� �� ! ��:+�
��� � ����	6�! ��  +�
 _1C� ��3 ����*	+������ ���	
� ��� ��
 ���II  ���+�

���	������ �� .
�����
�6 *-) k�'	�� � ��
 �II .� ��y�L- .:�9�� �	9�� �� �*T-� ���
� 8	5�- ��M	
� :�
��� 8-*�

���� ���	
� ��*� �
�� .[�� W!*$ ��
 ���II . !� :�M�� dg� �� ���� ���	
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����#3*� )� l$ � .4��	
� B�#�M�� tR'� G��� ��� ��
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��� ��II  �	6��9�
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 . !����� ���	
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�� ��
 ���I:	+�! � ��
 ���II .��I�!�� .+-�
�� wD! �� �
��� .
�9 :�M�� �*	+��! �

�
��� a-�#3*� )� l$ :�M�� :+ ��
 :	+�! a- ��*� ��II ���� ��T-�$ �� �1	+3 ��� � !� �9 �-�� �

(http://exon.niaid.nih.gov/abctransporter/) .� 
��� 5*'�$����) �� ������ ���	
� � ���

�	+� �� ��'
 �� ��8���� ��3�  !� 8�#� �� ��
 �%9 .#�M�� ���I 8���� *-�! �-.��  ��~ �� .%
�3 ���  

  

 *-���4:+�
��� .���� ���	
� a��� � y�L� ����*	+��! ��� ��
 ���II ���,��*-) .TMD  W@�� � .���E

�*�� ���,��*-) �
�NBD �)�*�5 ��	+� L%! � ��SBP 9�� .�2 �*	+��! � .1
��
 .�	+� 8���� z
� �

WR� *-��� ���'� ��3 .� .�9��)A (8�N��*$ ����� ���) �� y�L� ��*	+��! a- ���	
� ���J���� .4���� ���

�*$ wD! �� �*	+��! �� �9.� )�(2 ���� ���	
� .#!G$  4�, �� .��91 �� ���~� �� ���� ���	
� �ADP  (��))

�  4�, ��� � !� �9 ���� ��'
  4�, �� . !� ��+�- .
��!����@�� *M
 )� ���NI��
 ��2 ����� ��9 �� �SBP 
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� *�7�� .%��*� ��� �� �3�� ��SBP  � ���NI��
 \��( �� �9 ���J����
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 ��  !� 8�#� � ��*� �� �����*@, )��9 �	+� ��! ����� ���	
� �� y�L� ��*	+� ��
 �II 

���� ���	
� ����NI��
 L�4���� )� C� .9�� B��@	�.� )�� ��	� �%9 .
���  4�, �� a��� ��*	+��! � ��*�

.� �*	+��! �2 �� ��.��9 ���� :!G$�	�! �� 
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 ���	
� :	+�! ��;=ECF ��
 :III ���� ���	
����  

     ���	
�����) �?*
� �� .	@3 ��	��5 ���ECF��� �� ��� 8�4�� ��*� ( �1970  �� .�)�� �� ��� �
9 Q'�

�	!� ����&���� ���	
� )� �-3 � ���ABC �	'� \�R	
�8�N��*$ 8-� .
� �JK� L-� \J3 �� .���, W�
 ��

�*	��� ��.� �@-� ��*	��� .��2 � �� .�� ��
 �� ���'�I  �II���	
� � ���� ���ECF  �� .4���� 8���� �� ���9

) ���NI��
EcfA  �EcfA<) .-�'(�*� .	@3 8���� a- �(EcfT) �'( �� .4���� qL3 a- � (EcfS ��L3� .(EcfA 

.����� B��E �� �
���*#-�� �*	� �*#-��  l�IU#� � ����EcfA-EcfA<-EcfT �?*
� ��?�� a- ���'�.� �).��� 

���-� ��3� �� � ��
 ������ ���I  �II  �
��� �*	+��! �� ��	� 8�N��*$ a- ����	
� *�+� �� B�%��*� �-�g� ��*�

https://sina-pub.ir


19 

 

���� ���	
� ���ECF �S-�  �E��6 a- ���, :
� qL3EcfS  �� ��  !� ��*T	�-� .-�'( 8�N��*$ a- qL3 �-

.� ��	� �*	+��! �� �7���
�
 .%��*� ��� qL3 8��Y#� .
�9S  *M
 )� �  !� B��@	� L�
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? ��� ���)�!

�2 �� .9����?�� �� ��.� ���C� �?*
� ����2 �������� ���	
� )� �� ��.� �L1� *T-� ��*� �� ��� *-���) ���
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� ���ECF qL3 *� �S �?*
� ��?�� �� l�IU#� a- ���'� �� ��*@� *�g�� ��)

.�� �� � ����*$��	5*� ��3 L�
 .;��'� ��� ��*� . !� �II ���� ���	
� ���ECF  q�L3� ���9S   !� �7��

�-��2 �� ��.� ��	� �*	+��! )� .&��	� ��� �C	� ��L3� ��, 8-� �� ���9S ��?���?*
� ��� �� �� ��6 ���'� ��)

.� v�*	9����� ���	
� a- �4�� �� 
��J�) ��� ���� �S� T �A  �A< ��*� �� .(II ���� ���	
� ���ECF �

 ��L3�S ����*$ c�
? *!�*! ��) qL3 �! *� .
�T �A  �A< qL3 ��*� (S  ���'� �� l�IU#� a- �� �	+� c)7

 ���	
� 8-� �� .I0�+� � ���*	+��! ���� ��3� �� .�	+� ���*p q�'( )� �*	+��! ���	
� ��*� qL3 ��;� *� � ���

���� ��
 )� �� ��I  �II ���� ���	
� ���ABC .� �3 �������� ���	
� ���ECF  )� ���@	!� .-�
��� 8��Y#�

ATP .���� �� �-7�� ��U�4 ��'( )� �*	+��! ��*� ��	�� ��*�  

  

 *-���5���� ���	
� 8����  6�! � ��	6�! . ��*� ���I  �II ECF���� ���	
� . ���ECF a- ���9  ��?��

) �?*
�A  �A<�)�*�5 z
� �� _��*	� �) .-�'(�*� qL3 �(L%! � ��T) �*	+��! �� .4���� qL3 � (z
� W@�� �S �

���� ���	
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 �A< ���� ���	
� ���4�, �� ��	+� X�%��� ����� ECF  ��*�II  ���'� ���,��T �A  �A<  QI	R� q�L3� ��*�S 

.� ����.
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 qL3S  !� �*	+��! �� ����� ��N+�  

      ��L3� �8-�G5 �� �	5*� 8����� )�S .� ��	� ���*	+��! )� .C�!� Q�Z �� �����	6�! �)�*�� �� �� .
�9

 ��L3�S  ��
ThiT  � (8�����)BioY 
�� )� (8�����)� �Lactococcus lactis �RibU �
�� )� (8-�G5�%-�) �

Staphylococcus aureus  �NikM �
�� )� (���
) �Thermoanaerobacter tengogenesis  8��C�

 *-���)  !� �96A���� ���	
� ���� l�IU#� �����	6�! ���GC� .(.+����� � B7�5 ��� 8-�#-*�$ ��	�

)HMP�
�� )� ( �Lactococcus brevis  *-���)  !� �9 8��C� �*	+��! \��( ��6B .(  

      �����	6�! ��� ��	+
 ���'� .4��� *M
 )� ���-� ��3� ��RibU �BioY  �ThiT .� ��'
m�$��� �� �� ���4 �

5  �6  .
7�Z e�4 .�	+� 8%���� � 8����� �8-�G5�%-� �� :��	+� ���C� �� _��*	�L1 m�$��� 8��� ��1  �2 

_�3 W9�$ _%! 8-� ����� ��	6�! �� ��� �9 ���6 �*	+��! �� ��	� �����	R	! �� �*	+��! �� .4���� ���

.#
 W9�$ �� .4���� _�3 e�4���� ��'
 ���4�� B���� 8-� � ������� v�� :+�
��� a- � . !� �*	+��! �

 �� .4���� _�3 �� .4��� ���� ��
�@!�	�EcfS � ��'
��� ��L3� ��� � !�  �E��	6� �S  .&��	� .%��*� �-�#�

 qL3 .
��� �7�����$ �� �7�� �
�
 )�S ���� ���	
� �ttNikM2ECF )NikM�
�� )� ( �

Thermoanaerobacter tengogenesis ��� *-) �� qL3 �S ���� ���	
� )� .'R� ��  !� _!��	� �LI5 �

 ��*� ���	
� :	+�!I � \�+g�. ��L3� �� ���'� .-2S  ��JK� ����NikM �	+� ���9 �� ��6  ����� � ���� m�$���

.� �*@� *�g�� �� ��*� 8-� ��  !� .5�p� *��K� �� .�)�!����2 �!� �
 e�4  #! �� m�$��� a- �� .-�	�� �1 

.� �� ��L3� ���� �� �)�!S ���� ���	
��ACF  . !� �9  =�@, B�LI5 f��R�-� e�4 8N-terminal 
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.� (.���2 ��;	
�) -�! 
��� ��L3� *-�! �� �9  5�- 8���	-� �� ����� ���S   -�! a- c*5 �� *� .�� ���I� ��
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 *-���6 .������ ���I� �����	6�! ����ECF  ��
II) .Ac�*��-� ( q�L3� ���I� ��	6�! .
����� ���S  )RibU )� (
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