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I. Wstep

Woyjasnienie molekularnego mechanizmu oksydacyjnej fosforylacji
ADP w bakteriach, mitochondriach i chloroplastach jest jednym z naj-
bardziej interesujgcych probleméw wspéiczesnej biochemii. Podstawg
tego mechanizmu jest sprzezenie energetyczne miedzy transportem elek-
tronéw w tancuchu oddechowym a syntetazg ATP.

W celu przyblizenia czytelnikowi mechanizmu przeksztatcania swobod-
nej energii utleniania NADH w procesie oksydacyjnej fosforylacji mozna
postuzy¢ sie proponowanym przez Clelanda (1) schematem reakcji
enzymatycznej z wiecej niz jednym substratem i produktem.

1/>02 NADH?2 NAD® H20  Pn ADP ATP
n i ii

E E-NAD H20 Ex E~P E MADP EATP E

Schemat 1. Przeksztatcenie swobodnej energii utleniania NADH w procesie oksyda-
cyjnej fosforylacji.

Zgodnie z teorig chemicznego sprzezenia rozwijang w latach piecdzie-
sigtych (2, 3) réznica miedzy formg E i Ex polega na tym, ze forma EXx
posiada dodatkowe wigzanie chemiczne z wysokim poziomem swobodnej
energii hydrolizy i moze by¢ traktowana jako wysokoenergetyczny po-
Srednik oksydacyjnej fosforylacji. Natomiast wedtug teorii Williamsa
(4, 5) role Ex spetnia proton przenoszony lokalnie miedzy tancuchem od-
dechowym a syntetazg ATP. Teoria chemiosmotycznego sprzezenia
Mitchella 2z kolei identyfikuje forme Ex z r6znicg potencjatu elektro-
chemicznego protonéw (AjIH) miedzy dwiema fazami wodnymi przedzie-
lonymi hydrofobowa barierg (6, 7). W tym samym czasie D. E. Green
sugerowat, ze transformacja swobodnej energii podczas oksydacyjnej
fosforylacji polega na zmianach konformacji mitochondriow. Wedtug tej
koncepcji struktura ortodoksyjna mitochondréw odpowiada formie EX
a stan skondensowany mitochondriéow formie E enzymu (8). Wedtug teorii
Boyera (9) przejscie formy E w forme Ex polega¢ miato na zmianie
konformacyjnej tarncuchow polipeptydowych biatek btonowych a nie catej
btony mitochondrialnej. Innymi stowy swobodna energia wytwarzana
w procesie utleniania w fancuchu oddechowym miata by¢ przeksztatcana
w energie konformacji czasteczki biatkowe;j.

Teoria chemiosmotyczna Mitchella spotkata sie z og6lng akcep-
tacjag (Nagroda Nobla 1978) i stata sie paradygmatem w badaniach bio-
energetycznych. Jednakze w ostatnich latach pojawito sie wiele prac
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doswiadczalnych, ktérych wynikdéw nie da sie wyjasni¢ w oparciu o jej
zatozenia. Wspoiczesne hipotezy sprzezenia energetycznego, podobnie jak
teorie Mitchella i Williamsa, postuluja udziat protonéw w syntezie ATP.
Dlatego mozna je objaé wspo6lng nazwa teorii sprzezenia protonowego.
Teorie te sg tematem niniejszego artykutu. Teoria chemiosmotyczna w jej
klasycznym ujeciu powinna by¢ czytelnikom znana z opracowan dostep-
nych w Polsce publikacji. Miedzy innymi takze z artykutéw publikowa-
nych na tamach Postepéw Biochemii (10—12). Dlatego tez zostang przy-
pomniane tylko jej podstawowe zatozenia.

Il1. Podstawowe zatozenia teorii chemiosmotycznej

Szczegotowe dane dotyczgce teorii chemiosmotycznej czytelnik moze
znalez¢ w publikacjach umieszczonych pod liczbami porzadkowymi 6, 7,
13—20 w spisie piSmiennictwa zatgczonym do niniejszego artykutu.

1. Podczas transportu elektronéw w taricuchu oddechowym na skutek
dziatania pomp protonowych, tak zwanych pomp redoks, w btonie mito-
chondrialnej zachodzi rozdzielenie protonéw miedzy dwie fazy wodne
(matriks mitochondrialna-cytosol). W wyniku tego miedzy matriks a cyto-
solem powstaje rdéznica elektrochemicznego potencjatu protonow (AxHt).
Nalezy w tym miejscu zwroci¢ uwage, ze oryginalna teoria Mitchella nie
zaktada funkcjonowania pomp protonowych w taricuchu oddechowym.
Zgodnie z jej pierwotnym zatozeniem, taricuch oddechowy tworzy ,,petle”
utatwiajgce zblizenie do zewnetrznej powierzchni btony mitochondrialnej
miejsc, w ktorych zachodzi odigczenie protonow. Taka budowa farncucha
oddechowego zdaniem Mitche lla, ufatwia wyrzucanie protonéw do
Srodowiska. Jednakze obecnie postulowany jest mechanizm pompowania
protonéw z matriks do $srodowiska w miejscach sprzezenia tarcucha od-
dechowego. Ta ostatnia koncepcja znajduje potwierdzenie w pracach do-
Swiadczalnych dotyczacych mechanizmu tworzenia A(H+ przez oksydaze
cytochromowsg (21).

2. Transmembranowy elektrochemiczny potencjat protonéw niekiedy
zwany jest silg protonomotoryczng i oznaczany symbolem Ap Skiadaja
sie na niego potencjat zwigzany z rozmieszczeniem tadunkéw elektrycz-
nych oraz z gradientem protonéw:

RT
AZ,* = A"- 2.303 <ApH
E

gdzie symbol AjiH+ oznacza roznice potencjatu elektrochemicznego proto-
now miedzy gtebiami dwoch faz wodnych, cytozolu i matriks mitochon-
drialnej, Aiproznice potencjatu elektrycznego, R — stalg gazowa, T — tem-
perature wyrazang w stopniach Kelvina, F — stalg Faradaya.
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W temperaturze 30°C czynnik 2.303 RT/F wynosi 60 mV.

3. Réznica elektrochemicznego potencjatu protonéw (A[IHH powstajgca
podczas transportu elektronéw w tancuchu oddechowym moze by¢ wy-
korzystana przez endoergiczng reakcje syntezy ATP z ADP i fosforanu
nieorganicznego. W stanie spoczynkowym mitochondriéw przy bardzo
wolnej fosforylacji swobodna energia zmagazynowana w ATP znajduje
sie w stanie bliskim réwnowagi z sdtg protonomotoryczna;

AGP = -/i-FAp

gdzie Agp oznacza potencjat fosforylacyjny:

o [ ]

- : AT

AGd = AG°+ RT-]n [ADP]-[PJ

n — liczbe protonéw translokowanych przez btone mitochondrialng na

kazdg czasteczke ATP, czyli stosunek H+/ATP. Symbol Pn oznacza fosfo-
ran nieorganiczny, G° — energie Gibbsa.

Powyzsze rozwazania implikujg prostg zalezno$¢ AGp od A[lHt. Na ich
podstawie AjIH+ moze byé traktowany jako bezposredni intermediat prze-
ksztatcen energetycznych zachodzacych w mitochondriach. Proces syntezy
ATP jest niewatpliwie najwazniejszy z tych przeksztatcenn (schemat 2).
Innymi stowy AJIH+ jest czynnikiem sprzegajgcym prace pompy protono-
wej w taricuchu oddechowym (pompe redoks) z syntetazg ATP.

4, Wedtug teorii chemiosmotycznej btona mitochondrialna stanowi
bariere dyfuzyjng dla protondw miedzy dwoma osmotycznymi przedzia-
tami a nie miejsce magazynowania energii. Zgodnie z przedstawionym
modelem chemiosmotycznego sprzezenia, fosforylacja ADP jest aktywo-
wana przez protony przeptywajgce przez kanat w kompleksie enzyma-
tycznym syntetazy ATP, a zrédiem tych ,,wysokoenergetycznych” proto-
noéw jest cytosolowa giebia fazy wodnej. Oznacza to, ze protony wypom-
powywane z matriks przez wszystkie pompy redoks trafiajg do wspoélnej
puli w gtebi cytosolu, skad moga by¢ pobierane przez syntetaze ATP
znajdujacg sie w dowolnym miejscu btony mitochondrialnej. Postulowa-
nie wspolnej puli wyklucza istnienie lokalnych domen protonéw biorg-
cych udziat w sprzezeniu. Taki stan rzeczy wedlug Mitchella moze
mie¢ miejsce dzieki znacznej szybkosci dyfuzji protonéw w wodzie, co
pozwala na szybkie ich przemieszczenie oraz na ich dostepnos¢ dla oma-
wianych proceséw bez zadnych Kkinetycznych ograniczen. W takiej sytua-
cji budowa molekularna i potozenie pomp protonowych w blonie mito-
chondrialnej nie powinny mie¢ zasadniczego znaczenia dla aktywnosci
syntetazy ATP.

Droga, jaka ,,wysokoenergetyczne” protony przechodza od pompy re-
doks do syntetazy ATP, jest przedmiotem gtéwnej kontrowersji miedzy
zwolennikami teorii Mitchella w jej oryginalnym ujeciu a jej wspot-
czesnymi opozycjonistami.
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I11. Koncepcje zlokalizowanego sprzezenia

I11-1 Hipoteza Williamsa

Réwnoczesnie z opublikowaniem teorii chemiosmotycznej przez
Mitchella (5 6), Williams ogtosit hipoteze sprzezenia energe-
tycznego (4, 5, 22-25) opartg rdéwniez na mechanizmie protonowym.
Hipoteze te przez wiele lat traktowano jako alternatywng w stosunku do
chemiosmotycznej. Stato sie to przyczynag trwajgcej kilka lat polemiki,
ktérej spektakularnym wyrazem byta wymiana pogladéw na tamach
FEBS Letters miedzy Williamsem (25 a Skulachevem (26).
Podczas tej dyskusji Williams starat sie dowies¢ (23), ze nie istnieje
zasadnicza sprzecznos¢ miedzy jego hipotezg a teorig Mitchella. Zaréwno
bowiem jego koncepcja, jak i teoria chemiosmotyczna, sa szczegdlnymi
przypadkami bardziej ogélnej koncepcji gtoszacej koniecznos$¢ kontroli
dyfuzji protonéw podczas oksydacyjnej fosforylacji. Zgodnie ze stano-
wiskiem Williamsa btona mitochondrialna stanowigca bariere dla
protonéw jest tylko jedng z mozliwych form sprawowania tej kontroli.
Co wiecej, nie ma dostatecznego potwierdzenia eksperymentalnego przy-
padek kontroli dyfuzji protondw, bedacy podstawg teorii chemiosmotycz-
nej. Zgodnie z hipotezag Williamsa kontrola dyfuzji protonéw moze sie
odbywac¢ bez udziatu btony. Taki system kontroli dyfuzji protonéw, za-
pewnia zdaniem Williamsa bardziej wydajne uzytkowanie energii.

Na rycinie 1 przedstawiono hipotetyczny przedziat przestrzenny (B)
w Srodowisku wodnym (jedna faza wodna) zawierajacy taricuch oddecho-
wy i syntetaze ATP. Stanowi zatem ukiad dwufazowy. Strzatkami za-
znaczono drogi kontrolowanej dyfuzji protondéw i elektronéw. W mysl
tego modelu substraty i produkty reakcji fosforylacji oksydacyjnej moga

120,
o7 ~_tancuch oddechowy |-e—
5 28 2H*
2H" lr‘ —————
- R il |
ATP <—/L, syntetaza ATP —=—
ADP+P; | l
I |
I |
A | B AR -

Ryc. 1. Model syntezy ATP wediug hipotezy Williamsa (23). B — hipotetyczny prze-
dziat przestrzenny zawierajgcy tancuch oddechowy i syntetaze ATP. Linig przery-
wang zaznaczono btone mitochondrialng; A i C— dwie fazy wodne przedzielone
btona.
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dyfundowaé¢ swobodnie w tym samym $Srodowisku wodnym, reagujg nato-
miast tylko w okres$lonych centrach katalitycznych. Williams zakla-
da, ze protony i tlen nie moga dyfundowaé¢ w wodzie z szybkoscig wiekszg
niz szybkos$¢ dyfuzji protonéw przez kanat w syntetazie ATP. Dzieki temu
energia utleniania nie moze by¢ uzytkowana przez inne procesy endo-
ergiczne oprocz syntezy ATP. Wewnatrz przedzialu B istniejg lokalne
drogi protonéw, dzieki czemu mogg one osiggat lewa strone przedziatu
ze znaczng szybkoscia.

Taki dwufazowy uktad moze funkcjonowaé takze w btonie mitochon-
drialnej (linia przerywana na Ryc. 1). Nie wyklucza to jednakze lokalnych
drég przewodzenia tadunkow. Przy zatozeniu, ze H+ i O- zostajg uwol-
nione z hipotetycznego przedzialtu B do dwoéch réznych faz wodnych
(Ai C), ktore nie sg w réwnowadze ze strefg przedzialu B, model ten
staje sie chemiosmotycznym. Taki wiasnie trojfazowy uklad postuluje
teoria Mitchella.

Zgodnie z hipotezg Williamsa ruch protonéw w btonie odbywa sie
wzdhuz kanatéw dyfuzyjnych. Sciany takich kanatéw sg ,wyscielone”
zwigzanymi czgstkami wody. Jak wiadomo w wodnych roztworach proton,
jako taki, nie wystepuje. Reaguje on bowiem z wodg i wigzgc sie¢ z nig
kowalencyjnie tworzy jon hydroniowy H +. Jak widaé na rycinie 2,
jon hydroniowy moze by¢ akumulowany w kanale, z ktérego zostaje wy-
party przez czgsteczke wody uwalniang podczas kondensacji polifosforanu
w kompleksie enzymatycznym syntetazy ATP. Szybko$¢ transportu pro-
tonu moze by¢ regulowana przez biatka zmieniajgce konformacje, two-
rzace Sciany kanatu. Zgodnie z przedstawionym modelem synteza ATP
zachodzi dzieki lokalnemu sprzezeniu protonowemu miedzy fancuchem
transportu elektronéw a syntetazg ATP. W takim ujeciu elektrochemiczny
transmembranowy potencjat protondéw nie jest sitg napedowa syntetazy
ATP, a btona mitochondrialna nie musi sprawowa¢ kontroli dyfuzji pro-
tonéw efektywnych w sprzezeniu. Hipoteza Williamsa spotkata sie z kry-
tyka (7) miedzy innymi dlatego, ze (jak przedstawiono na Ryc. 2) implikuje
nieodwracalnos¢ procesu oksydacyjnej fosforylacji. Te zasadniczg sprzecz-
no$¢ z wieloma danymi doswiadczalnymi starat sie Williams wy-
jasni¢ zaktadajgc obligatoryjny powrot H3 + do kanatu podczas wigzania
ATP. Zgodnie z tym wyjasnieniem woda z wnetrza kanatu miataby by¢
usuwana wraz z ATP.

Przy zalozeniu, ze kanat dyfuzyjny jest w bionie otwarty dla proto-
néw, jak to zaznaczono na rycinie 2, powigzanie jego wnetrza z glebig
fazy wodnej nie jest wykluczone. W takiej sytuacji pula protonow gtebi
fazy wodnej moze by¢ traktowana jako magazyn nadmiaru energii, wow-
czas powigzanie teorii Williamsa z chemiosmotyczng teorig Mitchella staje
sie oczywiste. Sprzecznosci miedzy obiema oméwionymi koncepcjami
sprowadzajg sie gtéwnie do réznicy pogladéw dotyczacych bariery dyfu-
zyjnej dla protondw.
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Ryc. 2. Hipotetyczny ,wodny kanat” w btonie mitochondrialnej wedtug koncepciji
Williamsa (23).

111-2 Konieczno$¢ modyfikacji teorii chemiosmotycznej

Przez ostatnich 20 lat przewazajgca wiekszo$¢ wynikéw opisanych
w pracach doswiadczalnych z bioenergetyki byta interpretowana zgodnie
z zalozeniami teorii chemiosmotycznej. Jednakze, nagromadzenie danych
eksperymentalnych nie dajacych sie wyjasni¢ przy jej pomocy wymaga
w chwili obecnej modyfikacji niektdrych zatozen klasycznego ujecia teorii
chemiosmotycznej. Dane te mozna przedstawi¢ w postaci czterech typow
~anomalii”.

111-2,1 Brak wsp6tzaleznosci wartoéci APh+i szybkosci przeptywu przez tancuch oddechowy
i syntetaze ATP

Mitchell =zaklada transformacje swobodnej energii reakcji oksydo-
redukcyjnych w swobodng energie hydrolizy ATP poprzez stadium AXHH
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Przemawia za tym obnizenie AJIH+ spowodowane przez podanie ADP (uru-
chomienie szlaku BO do mitochondriéw znajdujacych sie w stanie spo-
czynkowym. Obnizenie wartosci AflH- jest skutkiem przemieszczenia ta-
dunku (H+) przez btone do wnetrza mitochondriéw. Dyfuzja protonéw
do mitochondriow wywotana przez czynniki rozprzegajace (protonofory)
oraz transport innych jonow (szlak C) takze powinny wywotywa¢ podobny
efekt (schemat 2).

A Bi
pompa protonowa syntetaza ATP
redoks W #

pompa protonowa zwigzana
z czynnoscig ATPazowa
w syntetazie ATP

B;

& *

Schemat 2. Szlaki przeptywu i uzytkowania swobodnej energii w procesach oksydo-
redukcyjnych. A — pompa protonowa redoks buduje Afn+; Bi— syntetaza ATP bu-
duje potencjat fosforylacyjny AGP; B2— pompa protonowa w kompleksie enzyma-
tycznym syntetazy ATP buduje Ap.H+w obecnosci ATP; C— procesy uzytkujace bez-
posrednio energig A£h.

Mitchell i Moyle (27) stwierdzili, ze réznica AjiH+ (AAIH) mie-
dzy stanem spoczynkowym mitochondriéw a ich stanem aktywnym (fosfo-
rylujace mitochondria) wynosi 30 mV, a czynniki rozprzegajgce powodujg
spadek wartosci ApHr wynoszacy 121 mV. Pézniej Nicholls (28) wy-
kazal, ze wartos¢ AA(IH+ wynosi 50 mV. Jednakze inni autorzy podawali
znacznie nizsze wartosci od przytoczonych. Na przykitad wedlug Pada-
na i Rottenberga (29) wartos¢ AAIH- wynosi 5 mV.

Teoria chemiosmotyczna w jej klasycznym ujeciu zaklada petng delo-
kalizacje energii sprzezenia. Oznacza to, ze kazdy proton wypompowywa-
ny przez pompe protonowg redoks (szlak A na schemacie 2) jest jednako-
wo dostepny dla syntezy ATP (szlak Bi) lub innych proceséw uzytkuja-
cych energie (szlak C) w obrebie jednego mitochondrionu. Zatem spadek
wartosci ApiH+ towarzyszacy fosforylacji ADP oraz innym procesom uzyt-
kujacym energie powinien by¢ jednakowy przy tej samej szybkosci od-
dychania.

Autorzy z grupy Azzonego (30) analizujac zalezno$ci zmian szyb-
kosci oddychania mitochondriéw (wynikajgce ze wzrostu stezen protono-
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foru lub ADP) od towarzyszacych im zmian wartosci AllH+ wykazali, ze
efekty protonoforu i ADP nie sg rOwnowazne. Sytuacje te przedstawia
rycina 3 (30). Z danych przedstawionych na rycinie wida¢, ze przy tych
samych szybkosciach oddychania wartosci A(lH- sg nizsze w mitochon-
driach rozprzezonych niz w mitochondriach fosforylujacych. Podobne wy-
niki uzyskali takze inni autorzy (29-32).

| I | |
_ 100} %
w',E
2%
S .
g o
3 E ADP
o2 protonofor 5
22 sol- % 2
£ >
o E \
> O
ae '\
g
\
0 | | | |
50 100 150 200

Afi ;s (mV)
Ryc. 3. Wptyw ADP i protonoforu na AXh+ (30).

A zzone i wspoétpracownicy (33) analizowali réwniez zalezno$¢ mie-
dzy szybkoscig syntezy ATP a wartoscig AjlH-. Aby uzyskaé ciggtos¢ zmian
szybkos$ci przeptywu przez szlak syntezy ATP, operowali oni wzrastajg-
cymi stezeniami protonoforow i inhibitoréw tancucha oddechowego. Wy-
kazali, ze protonofory w stezeniach hamujacych catkowicie synteze ATP
obnizaty wartos¢ AJlH- o 26 mV, podczas gdy inhibitory tarcucha oddecho-
wego zaledwie o0 8 mV.

Brak wspoétzaleznosci szybkosci oddychania i wartosci A(lH+, oraz war-
tosci A(lh+ i szybkosSci syntezy ATP (34) podwaza podstawowy postulat
teorii chemiosmotycznej. Obserwowane przez wielu autoréw obnizenie
A(lh+ podczas fosforylacji ADP mozna by byto wyttumaczyé¢ elektrogenna
wymiang ADP — ATP (35). Wyjasnienie tego problemu jest trescig jednej
z ostatnich prac wymienionej tu grupy badaczy wiloskich (36). Warto tej
pracy poswieci¢ wiecej uwagi ze wzgledu na znaczenie zagadnienia. Czy-
telnik tatwo dostrzega, jak wielkimi zastrzezeniami autorzy obwarowujg
swe wnioski podwazajgce zatozenia teorii chemiosmotycznej w jej kla-
sycznym, ortodoksyjnym ujeciu. Prawdziwos$¢ zalozenia, ze obnizenie
A(lh+ podczas fosforylacji ADP jest zwigzane wyigcznie z translokacjg
nukleotydéw adeninowych mozna zweryfikowa¢ eksperymentalnie przez
zastosowanie systemu doswiadczalnego eliminujacego z ukiadu transport
nuyleotydéw lub syntetaze ATP (z zachowaniem transportu nukleotyddw).
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W pierwszym przypadku ADP powinno by¢ wytwarzane wewnagtrz mito-
chondriéw.

Zastosowano nastepujgce uktady doswiadczalne w ktérych badano:

(1) a. Zachodzacg w mitochondriach watroby z udziatem ATP synteze
karbamoilofosforanu, ktora prowadzi do syntezy cytruliny z ornityny.
bedaca jednym ze stadiow cyklu mocznikowego (37). Powstajacy endo-
gennie w mitochondriach ADP zostaje wykorzystywany do syntezy ATP
(38, 39).

(1) b. Proces arsenolizy zachodzacy w mitochondriach po podaniu arse-
nianu (40, 41), analogu fosforanu. Arsenian moze by¢ uzytkowany przez
syntetaze ATP do syntezy AsADP (analogu ATP) (42) ulegajagcego szyb-
kiej hydrolizie w matriks mitochondrialnej. Szybko$¢ oddychania mito-
chondriow w tym uktadzie jest funkcjg szybkosci syntezy AsADP. Spadek
Axtt+ wierzony w obu doswiadczeniach powinien by¢ zwigzany wylacznie
Z pracg syntetazy ATP nie za$ z transportem nukleotydéw adeninowych.
(2) Proces fosforylacji substratowej zachodzacej w mitochondriach byt
uktadem doswiadczalnym, w ktorym eliminuje sie dziatanie syntetazy
ATP. W tym przypadku spadek wartosci AXH powinien by¢ zwigzany
z transportem ADP do mitochondridw.

Badacze wioscy (36) poréwnali wyniki uzyskane w dos$wiadczeniach
wszystkich trzech proponowanych ukladéw. Wykazali, ze zaréwno podczas
metabolizmu ornityny, arsenolizy, jak i fosforylacji substratowej zachodzi
nieznaczne obnizenie A(lH~ Wyniki te wskazuja, ze obnizenie AilH+ w fos-
forylujacych mitochondriach jest nie tylko efektem elektrogennej wy-
miany nukleotydéw adeninowych. Nalezy dodaé, ze obnizenie AjiH+-w pro-
cesie arsenolizy i syntezy cytruliny nie jest jednakowe przy tej samej
szybkosci oddychania mitochondriéw.

Zalezno$¢ szybkosci syntezy ATP od wartosci A(H+ uwarunkowang
przez czynnik modulujacy zmiane wartosci AXH, stwierdzili takze inni
autorzy (43-45). Natomiast Sorgato i wsp. (34) wykazali, ze w czast-
kach submitochondrialnych utleniajgcych bursztynian przy 50°/0-wym
hamowaniu oddychania przez malonian (inhibitor dehydrogenazy burszty-
nianowej), szybkos$¢ syntezy ATP zostaje obnizona o potowe bez wplywu
na warto$¢ A(iHr Przytoczone wyniki sugerujg istnienie elektrochemicz-
nego potencjatu protonéw w postaci bardziej zlokalizowanej niz A[IH
Mozna przypuszczaé, ze w pewnych domenach btony mitochondrialnej ste-
zenie protonéw nie jest rébwnowazone przez ich stezenie w fazie wodnej
otaczajacej btone. Przez to hipoteza Williamsa w swojej najogoélniejszej
postaci zyskuje oparcie w wynikach doswiadczen. Jednakze réwnolegle
z omoéwionymi pracami pojawiajg sie w piSmiennictwie doniesienia od-
mienne. Na przykiad Kiister i wsp. (46) stosujac wzrastajace stezenia
heksokinazy (+ glukoza) i protonoforu stwierdzili, ze szybko$¢ oddycha-
nia mitochondriéw i warto$¢ AiH- zmieniaty sie w obu przypadkach
w identyczny sposéb az do osiggniecia 60% maksymalnej szybkosci od-
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dychania. Podobne wyniki uzyskat Westerhoff (47). Sprzecznosci
w przytoczonych danych wynikajg prawdopodobnie z odmiennych wa-
runkow doswiadczalnych stosowanych w réznych pracowniach, $wiadczg,
ze rola AllH- w procesach uzytkujacych energie reakcji oksydoredukcyj-
nych jest nadal daleka od rozwigzania.

IH-2,2 Brak réwnowagi miedzy potencjatem fosforylacyjnym (AGP) a Afh+w stanie
spoczynkowym mitochondriéw

Mitochondria oddychajace fosforyluja ADP tak dlugo az zostanie
osiggniety stan réwnowagi dynamicznej. Taki stan metaboliczny mito-
chondriow przyjeto nazywa¢ stanem spoczynkowym (poroéwnaj roz-
dziat Il1). Stan ten charakteryzuje sie minimalng szybkoS$cig transportu
elektronéw w tancuchu oddechowym, maksymalnym elektrochemicznym
potencjatem protonéw A(lH+ oraz minimalnym przepltywem netto proto-
néw. W interpretacji teorii chemiosmotycznej reakcja katalizowana przez
syntetaze ATP prowadzi do réGwnowagi:

neH+zewn.+ ADP + P,,0 ATP + neH+wewn.

Ro6znica swobodnej energii tej reakcji réwna sie zero. Oznacza to, ze
potencjat fosforylacyjny Agp plus n razy A(lH- musi rownac sie zero:

AGP-fne<A[xh+ = 0

Zatem w stanie spoczynkowym mitochondriéw stosunek Gp/(-A[lH) powi-
nien by¢ staty. Stosunek ten wyraza warto$¢ stechiometrii pompowania
protonéw przez syntetaze ATP (n = H+/ATP).

AGpA(lh+ = n

Zgodnie z pierwotnym zatozeniem teorii chemiosmotycznej warto$¢ n po-
winna wynosi¢ 2 niezaleznie od wartosci A(l,,+ (48). Pierwsze doswiadczal-
nie uzyskane wartosci n przez Nichollsa (28) dzieki robwnoczesnemu
oznaczeniu AGP i A(IH+ potwierdzatly zalozenia Mitchella. Byty one nie-
znacznie wyzsze od 2. Nalezy dodaé jednakze, ze Nicholls prowadzit
swe doswiadczenia przy stosunkowo wysokich wartosciach AllH- Wyzsze
nieznacznie od 2 wartosci n mozna byto wéwczas wyjasni¢ niewielka pre-
cyzja pomiaru AJlHk

Kiedy warto$¢ AEh+ obnizano przez zastosowanie protonoforu, stosunek
Ag p/Alh+ wzrastat do 6 i wyzej. Fakt ten byt nieraz wykorzystany przez
niektorych autoréw (49) jako argument przeciw zatozeniom teorii chemio-
smotycznej. Wydaje sie jednak, ze precyzyjne oszacowanie stechiometrii
H+/ATP, a takze stechiometria pompowania protonéw przez pompy redoks
(H+/0) jest zagadnieniem ubocznym w rozwazaniach nad drogami trans-
formacji swobodnej energii utleniania.
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IH-2,3 Bezposrednia interakcja pompy redoks z pompa protonowa w kompleksie enzymatycznym
syntetazy ATP (bez udzialu Afnh+) dane uzyskane przez zastosowanie
»podwadjnego inhibitora”

Zatozenia teorii kontroli (50, 51) szlaku metabolicznego katalizowane-
go przez dwa enzymy mozna zastosowac¢ do procesu oksydacyjnej fosfo-
rylacji. Dane dotyczace teorii kontroli moze czytelnik znalez¢ w artyku-
tach Duszynskiego opublikowanych na tamach Postepdw Biochemii
(11, 12). Jezeli Aph+ jest posrednikiem miedzy pompa protonowsg redoks
i syntetazg ATP to, jak wiemy, przeplyw przez szlak metaboliczny oksyda-
cyjnej fosforylacji w duzym uproszczeniu moze by¢ przedstawiony przy
pomocy schematu 2. Kiedy rozpatrujemy szybkos$¢ przeptywu (szybkosé
oddychania mitochondriow fosforylujgcych) przez taki szlak w stanie
rownowagi dynamicznej, zachodzi potrzeba wyjasnienia, ktéra z dwdch
drég szlaku, taricuch oddechowy czy syntetaza ATP limituje te szybkosc¢.
Doswiadczalnie problem ten moze by¢ badany przez pomiar efektu inhibi-
tora jednego z enzymow szlaku (52) na szybkos$¢ przeptywu przez szlak.
Jezeli szybkos$¢ przeptywu zostanie czeSciowo zahamowana przez inhibitor
jednego z enzymoéw, co spowoduje hamowanie pompy protonowej redoks
(A na schemacie 2) to zgodnie z zasada ,,podwdjnego inhibitora” hamowa-
nie to powinno obniza¢ efekt inhibitora drugiego enzymu, w danym przy-
padku syntetazy ATP, na szybko$¢ oddychania i vice versa.

Baum (52, 53) a pbézniej Westerhoff (47, 54, 55) zastosowali
te zasade do odwroconego transportu elektronéw w taricuchu oddecho-
wym w pierwszym miejscu sprzezenia w czgstkach submitochondrialnych.
W takich doswiadczeniach mierzy sie szybkos$¢ redukcji NAD przez bur-
sztynian w obecnosci ATP.

Zgodnie z teorig chemiosmotyczng pompa protonowa w kompleksie
enzymatycznym syntetazy ATP buduje elektrochemiczny potencjat pro-
tonow, ktéry w endoergicznym procesie redukcji NAD petni role posred-
nika. Okazalo sie, ze czeSciowe hamowanie aktywnosci ATPazy w kom-
pleksie syntetazy ATP (szlaku B2 na schemacie 2) przez oligomycyne
(inhibitor syntetazy ATP) powoduje, ze rotenon (inhibitor reduktazy
NADH — ubiehinon) staje sie bardziej efektywnym inhibitorem redukcji
NAD. Innymi stowy, hamowanie jednej z dwoch pomp protonowych, po-
wieksza, nie zas pomniejsza kontrole przeptywu sprawowang przez drugg
z pomp. Mozna zatem wnioskowaé, ze elektrochemiczny potencjat proto-
now Afh+ nie zachowuje sie w opisanym procesie jak posrednik wysoko-
energetyczny.

111*2,4 Aih+ nie jest gldwng determinantg szybkosci oddychania mitochondriow w stanie
spoczynkowym. Hipoteza ,,pos$lizgu molekularnego™ pomp protonowych

Aczkolwiek rola AZH jako posrednika sprzezenia energetycznego jest
kontrowersyjna, to jednak ogoélnie akceptowany jest poglad, ze zaréwno
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pompy protonowe redoks, jak i pompa protonowa w syntetazie ATP bu-
duja AEh+ W obecnosci substratu oddechowego (dawcy elektronéw) oraz
akceptora elektron6w mitochondria, jak wiemy osiggajg stan stacjonarny
zwany spoczynkowym. Zgodnie z teorig chemiosmotyczng wyrzucanie pro-
tonow z mitochondriéw w stanie spoczynkowym przez pompy redoks jest
rownowazone przez ich bierne wchodzenie. Zjawisko biernej dyfuzji pro-
tonéw przez btony mitochondrialne do wnetrza mitochondriéw nazwano
»przeciekiem protonéw” (leak). Jezeli szybkos¢ przeptywu protonéw ozna-
czymy symbolem J Hto:

mlito. _ jdo mito.

Takie mitochondria oddychajg z niewielka szybkoscia, ktéra jest determi-
nowana przez szybkos$¢ przecieku protondw nie majacego zwigzku funk-
cjonalnego z pompami redoks. Zgodnie z teorig chemiosmotyczng przeciek
protondw moze sie odbywa¢ w dowolnym miejscu btony i prawdopodob-
nie wynika z wiasciwosci hydrofobowej czesci blony mitochondrialne;j.
Wedtug teorii chemiosmotycznej istnieje proporcjonalna zalezno$¢ szybko-
$ci przecieku od A[1HE

Jh = Ln-Ajln* 2]
gdzie Lh jest wspotczynnikiem przewodnictwa btonowego przecieku pro-
tonow. Jezeli pompy redoks sg Scisle sprzezone, to dwa procesy, transport

elektronéw i translokacja protonéw, moga by¢ traktowane jako procesy
zachodzgce stechiometrycznie:

JH = Hle [3]
gdzie Je jest szybkosScig przeptywu przez tanncuch oddechowy a nlstosun-
kiem H+/e wyrazajacym stechiometrie¢ pompowania protondéw przez pom-
py protonowe w fancuchu oddechowym (poréwnaj rozdz. 111-2,2).

Zatem: = Lh-A[lht 4

Hamowaniu transportu elektronéw (przeptywowi przez tahncuch odde-
chowy) powinno towarzyszy¢ proporcjonalne obnizenie AEH+ Dane do-
$wiadczalne uzyskane w naszej pracowni potwierdzajg to zatozenie. Trak-
towanie mitochondriéw w stanie spoczynkowym wzrastajgcymi stezenia-
mi rotenonu lub malonianu powoduje liniowe obnizenie A(IH+ (56, 57).
Jednakze dane publikowane przez grupe Azzonego (58) oraz Sor-
gato i wsp. (59) sa odmienne. Pietrobon i wsp. (58) wykazali, ze
antymycyna A oraz funikulozyna, inhibitory transportu elektronéw
w kompleksie cytochromoéw b-ci, powodujg hamowanie oddychania mito-
chondriéw w stanie spoczynkowym bez znaczacego wplywu na wartos¢
Afh+ Na tej podstawie wnioskowali oni, ze réwnanie [4] nie moze by¢
prawdziwe. Podobne wyniki mozna znalez¢ we wecze$niejszych doniesie-
niach innych autoréw (60—63). Pompa protonowa w kompleksie enzyma-
tycznym syntetazy ATP buduje elektrochemiczny potencjat protonéw
w obecnosci ATP (pordéwnaj szlak Bana schemacie 2). Wéwczas mitochon-

2 Postepy Biochemii 4/84
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dria takze osiggajg stan spoczynkowy. Takze i w tym przypadku hydroliza
ATP i translokacja protonéw powinny byé rozpatrywane jako procesy
stechiometryczne:

Jh= (1+n)-JAp [
gdzie J AIP jest szybkoscig przeptywu przez syntetaze ATP a wprowadze-
nie jednosci do réwnania [5] oznacza, ze jeden dodatkowy proton jest
transportowany do mitochondriébw wraz z ATP w procesie wymiany na
ADP. Podstawienie wartosci JH (réwnania 1, 2, 3, 4) do réwnania [5] daje
nastepujacag zaleznos¢:

(1+«)JAIP = Lh'Ajl ht [6]

Ostatnio wyniki uzyskane przez Azzonego (64) wskazujg, ze takze
rownanie [6] nie jest prawdziwe, poniewaz hamowanie do 50°/0 szybkosci
maksymalnej hydrolizy ATP przez wzrastajace stezenia oligomycyny za-
chodzi nieomal bez obnizenia AllH+ (poréwnaj Ryc. 4a). Podobne obserwa-
cje poczynili Sorgato i wsp. (65).

Krzywa zaleznosci wartosci Agh+ od szybkosci przeptywu przez szlak
ATPazy w syntetazie ATP (szybkos¢ hydrolizy ATP) w mitochondriach
traktowanych wzrastajgcymi stezeniami oligomycyny ma charakter dwu-
fazowy (64). Krzywa ta jest przedstawiona na rycinie 4a. W celu wy-
jasnienia tego zjawiska zaproponowano dwie hipotezy:

a) b)
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Ryc. 4. a— Zalezno$¢ szybkosci hydrolizy ATP (Jatp 0znacza szybko$¢ przeptywu
przez ATPaze) od Afh+w stanie spoczynkowym podczas traktowania mitochondriow
oligomycyng we wzrastajgcych stezeniach (64).

A i B—odcinki krzywej dwufazowej.

b — Poroéwnanie zaleznosci wspotczynnikéw przewodnictwa btonowego protonéw L h
od Afh+

C—zgodnie z réwnaniem [4] U] = nJe/AZH+

D —zgodnie z réwnaniem [6] L,, = (I+n)-JATp/AjiH+

Symbol x oznacza warto$¢ progowg Afn+, od ktdrej zaczyna sie gwattowna zmiana
przewodnictwa btonowego dla protonow.
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(@ W mitochondriach charakteryzujacych sie wysokimi wartosciami
A[lh+ przewodnictwo bton dla protonéw (wyrazane symbolem L h wzrasta
gwattownie po osiggnieciu wartosci progowej A1H+ (oznaczonej na Ryc. 4
symbolem X). Stroma cze$¢ krzywej A wyraza sytuacje, w ktorej prze-
wodnictwo btonowe zachowuje sie niezgodnie z prawem Ohma. W niz-
szych wartosciach AflH-z przebiegu krzywej B mozna wnioskowa¢ o zgod-
nym z prawem Ohma zachowaniu przewodnictwa bton mitochondrialnych.
Moze to oznacza¢, ze przy wartosci progowej A[lH- nastepuje ,,przebicie”
btony, co pocigga za sobg gwattowna zmiane jej przepuszczalnosci. Z punk-
tu widzenia naszych rozwazan wazniejszy jest przebieg krzywej A, ponie-
waz w tym waskim zakresie wartosci AllH+ szybkoS¢ przeptywu przez
ATPaze w syntetazie ATP spada do potowy. Hipoteza (a) jest zgodna
z zatozeniami teorii chemiosmotycznej postulujgcej przeciek protonow
jako determinante szybkosci oddychania w stanie spoczynkowym mito-
chondriéw.

(b) Pompy protonowe nie sg $ci$le sprzezone, co powoduje, ze ich praca
nie jest w petni efektywna. Innymi stowy, nie kazdemu ,,obrotowi” pompy
towarzyszy wyrzucanie protonéw. Oznacza to, ze elektrony moga by¢
transportowane w tahcuchu oddechowym bez usuwania protonéw do $ro-
dowiska. Podobnie bez translokacji protonéw moze mie¢ miejsce hydro-
liza ATP. Zjawisko to nazwano ,,poslizgiem molekularnym” pomp (mole-
cular slipping) (58, 64, 66). Zgodnie z tg hipoteza wchodzenie protonéw
do wnetrza mitochondriow spowodowane poslizgiem pomp determinuje
szybko$¢ oddychania w stanie spoczynkowym. Na korzy$¢ tej hipotezy
przemawiaja wyniki doswiadczenia przedstawione na rycinie 4b. Okazuje
sig, ze wartos¢ progowa ADH przy ktorej nastepuje gwalttowny wzrost
przewodnictwa protonowego btony rézni sie znacznie w przypadkach pra-
cy obu pomp, pompy redoks (krzywa C Ryc. 4b) i pompy zwigzanej
z aktywnoscig ATPazowa w syntetazie ATP (krzywa D Ryc. 4b). Innymi
stowy zakres wartosci AllH+ przy ktérym przewodnictwo protonowe biony
zmienia sie nieliniowo w przypadku kazdej z dwu pomp jest inny (krzy-
wa A Ryc. 4a), podczas gdy zakres zmian liniowych (krzywa B Ryc. 4a)
jest zbiezny. Przy =zalozeniu, ze synteza ATP (takze hydroliza ATP)
i transport elektronéw sg procesami stechiometrycznymi, co wynika z po-
rownania rownan [4] i [6], nalezaloby oczekiwaé, ze wartosci progowe
Ahh+ przewodnictwa btonowego protonéw powinny by¢ jednakowe lub
zblizone w obu przypadkach. Odmienne zachowanie obu pomp protono-
wych jest wedlug hipotezy (b) zwigzane z ich odmienng budowag moleku-
larna. Moze to oznacza¢, ze istnieje ogolny mechanizm przecieku proto-
now zwigzany z wiasciwoscig lipidowej btony mitochondrialnej, jak suge-
ruje teoria chemiosmotyczna.

Zgodnie z hipotezg (b) gtowng determinantg szybkosci oddychania
w stanie spoczynkowym mitochondriéw jest poslizg molekularny pomp
protonowych a nie przeciek protonéw. Tylko przy niskich wartosciach

2%
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AJlH+ pompowanie protonéw kompensuje ich przeciek, ktéry powinien byé
taki sam w przypadku dziatania obu pomp w tych samych wartosciach
ApHr. W warunkach doswiadczenia przedstawionego na rycinie 4 poslizg
molekularny obu pomp protonowych jest znoszony przez inhibitory (prze-
bieg B krzywej na Ryc. 4a). Na korzys¢ tej hipotezy przemawiajg takze
inne dane uzyskane przez te sama grupe autoréw wioskich (58) Autorzy
ci wykazali, ze inhibitory oddechowe hamujg szybkos¢ oddychania bar-
dziej efektywnie w stanie spoczynkowym niz w stanie rozprzezonym mi-
tochondriow. Hipoteza poslizgu molekularnego pomp protonowych nie jest
sprzeczna z podstawowymi zatozeniami teorii chemiosmotycznej. Stanowi
ona probe wyjasnienia mechanizmu szybkosci oddychania w stanie spo-
czynkowym mitochondriéow przy uwzglednieniu nowych danych doswiad-
czalnych.

ni-3. Wspbiczesne hipotezy zlokalizowanego sprzezenia

Omowione fakty doswiadczalne, ktdérych nie wyjasnia oryginalna
teoria chemiosmotyczna, sktaniajg bioenergetykéw do poszukiwah bardziej
doskonatego modelu sprzezenia. Formutujac teorie zlokalizowanego sprze-
zenia Van Dam i wsp. (67) zakladali, ze kompleksy enzymatyczne tan-
cucha oddechowego i syntetazy ATP sg potozone blisko siebie w btonie
mitochondrialnej, gdzie tworza rodzaj superkomplekséw. Bierny przeciek
protonéw nie zachodzi w regionie superkompleskéw, lecz odbywa sie
w miejscu dowolnym blony odlegtym od niego. Protony bliskie super-
kompleksom nie sg w réwnowadze z protonami zewnetrznej badz we-
wnetrznej glebi fazy wodne;j.

Sytuacje te na rycinie 5 obrazuje wprowadzenie hipotetycznego oporu
Rhx w regionie bliskim superkompleksu oraz R1 w regionie przecieku

Ryc. 5. Zarys hipotezy zlokalizowanego sprzezenia energetycznego (67). Mitochondrion
jest przedstawiony w postaci kota. A—tancuch oddechowy (lewa strona); B — synte-
taza ATP; C — miejsce przecieku protonéw (prawa strona).



[17] MECHANIZM SPRZEZENIA 21

protonéw. Ten ostatni jest oporem wewnetrznej btony mitochondrialnej

przeciw dyfuzji protonéw. AAHt+ jest rdznicg elektrochemicznego poten-
cjatu protonéw miedzy wewnetrzng a zewnetrzng lokalng przestrzenig
w superkompleksie. AllH- zgodnie z klasyczng teorig chemiosmotyczng jest
réznicg elektrochemicznego potencjatu protonéw miedzy obiema gtebiami
faz wodnych. Jezeli zachodzi znaczny przeciek protonéw, jak ma to miej-
sce w obecnosci protonoforéw, wowczas wartos¢ A(lH- powinna by¢ znacz-

nie nizsza niz AXHt. Analogicznie do zjawisk zachodzacych w prostej sieci

elektrycznej stosunek ApHr do AAHF moze byé wyrazany w postaci row-
nania:

Afth+/AXh+ = 1/(1 + Rh/Rh) [7]

Postugujac sie tg hipotezg mozna wyjasni¢ szereg anomalii nie mieszcza-
cych sie w ramach interpretacji teorii chemiosmotycznej opisanych w
rozdziale Il. Przedstawiony eksperyment Padana i Rottenberga
(29) wykazujacy, ze wspotzalezno$é miedzy szybkoscig oddychania mito-
chondriow a wartoscig Aji,,+ zalezy od sposobu modulowania szybkosci
oddychania, mozna wyjasni¢ wptywem ADP jedynie na lokalny potencjat
protonéw, podczas gdy protonofor wptywa na ApH- Pomiary potencjatu
przy pomocy obecnie stosowanych metod polegajacych'na oznaczeniu dy-
strybucji jondw wydajg sie by¢ odbiciem jego wartosci w giebi fazy
wodnej. Fakt ten moze wyjasnié stosunkowo niewielkie réznice A1Hr
obserwowane miedzy stanem spoczynkowym a fosforylujgcym mitochon-
driéw. Takze wartosci AjlHF nie muszg zaleze¢ od szybkosci syntezy ATP,

poniewaz zmiana AAH nie musi wptywaé na wartos¢ A(lH+ W opisanym
ujeciu hipotezy zlokalizowanego sprzezenia rola A+ zostaje sprowadzo-
na niejako do roli rezerwy energetycznej. Sitg napedowg syntezy ATP
staje sie AXH+

Podstawy teoretyczne opisanej koncepcji zlokalizowanego sprzezenia
energetycznego czytelnik moze znalezé w teorii ,,elektrodowej” oksyda-
cyjnej fosforylacji Kella (68). Teoria Kella postuluje podobienstwo
zjawisk zachodzgcych na powierzchni elektrod nieorganicznych do zja-
wisk zachodzacych na btonie mitochondrialnej. Jest ona préba wyjasnie-
nia mozliwosci istnienia barier dyfuzyjnych dla protonéw miedzy giebig
fazy wodnej a obszarem potozonym w poblizu btony mitochondrialnej
oznaczonym na rycinie 5 linig przerywang. Obszar ten, bedacy interfazg
btona lipidowa — cytosol, moze byé poréwnany z warstwg Sterna przyle-
gajaca bezposrednio do powierzchni natadowanej elektrody. Schemat roz-
ktadu spadku potencjatu wedtug Sterna moze czytelnik znalez¢ w artykule
Natecza i Wojtczaka opublikowanym w Postepach Biochemii
(69). Kell w swoich rozwazaniach wprowadza pojecie pradu protono-
wego. Podobnie jak Williams, opiera sie on na zatozeniu, ze wigkszosé
protonéw wypompowywanych z mitochondriéw przez pompy protonowe
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redoks nie wchodzi do cytosolu, lecz jest transportowana wzdtuz specjal-
nych kanatow. Kanaly te mieszczg sie w interfazie powierzchni btony lipi-
dowej — cytosol i biegng réwnolegle do powierzchni btony. Podobne ka-
naty, w ktorych transport protonéw odbywa sie w kierunku prostopadtym
do powierzchni btony, mieszczg sie w hydrofobowych domenach w gtebi
btony. Wielu autoréw zwraca uwage na fakt, ze btony biologiczne posia-
dajg zwigzana badZ zaadsorbowang wode (70—72). Czasteczki takiej wody
majg wiasciwosci fizyczne odmienne od wiasciwosci czasteczek wody w
roztworach wodnych. Na przykiad w krysztatach lodu ruchliwos$¢ proto-
now przekracza o dwa rzedy wielkosci ruchliwo$é protonéw w wodzie
w formie cieczy. Sztywna struktura wodna, podobnie jak ma to miejsce
w krysztatach lodu, ufatwia miedzyczasteczkowy transport protondw.
Zgodnie z koncepcja Kella ,strukturalna” woda moze by¢ rozpatry-
wana jako srodowisko przenoszenia protondéw, uwalnianych przez pompy
protonowe redoks lub podczas hydrolizy ATP. Srodowisko takie powinno
mie¢ nizszg swobodna energie niz woda gtebi roztworu. Gdyby transport
protonéw w btonie odbywat sie w podobnym s$rodowisku, to mozna zato-
zy¢, ze w kanale protonowym syntetazy ATP, elektrochemiczny potencjal
protonéw bytby wyzszy niz w gitebi cytosolu. Istotnym elementem mecha-
nizmu sprzezenia jest wedlug Kella powstawanie fadunkéw powierzchnio-
wych btony w wyniku zmian jonizacji i konformacji nosnikéw elektro-
noéw w tancuchu oddechowym podczas energizacji btony mitochondrial-
nej. Jednakze poglad ten obecnie nie znajduje akceptacji bioenergetykow,
a w literaturze znalez¢ mozna zaledwie kilka prac dotyczacych tego pro-
blemu (73, 74).

Aczkolwiek hipoteza zlokalizowanego sprzezenia w postaci przedsta-
wionej wyzej ttumaczy wiele wynikéw doswiadczalnych to jednak nie-
ktére z nich nie dadzg sie interpretowac przy jej pomocy. Nalezg do nich
dane uzyskane w doswiadczeniach z zastosowaniem ,,podwojnego inhibi-
tora” (poréwnaj 111-2,3) oraz wyniki eksperymentow przeprowadzonych
ostatnio przez grupe badaczy holenderskich (75). Te ostatnie dotyczag pro-
blemu oznaczania stechiometrii pompowania protonéw (stosunku AGpY
/Axt) opisanego w rozdziale 111-2,2. Zgodnie z hipotezg przedstawiong
wyze] wysoki stosunek AGF/AIH+- uzyskiwany w obecnosci protonoforu
mozna wytlumaczy¢ zmianami przepuszczalnosci btony mitochondrialnej
dla protonéw, zachodzgcymi poza superkompleksem. Sytuacje te obrazuje
zniesienie oporu RHprzez protonofor, co powoduje obnizenie AllHr bez zna-
czgcego wptywu na zjawiska zachodzace w obrebie superkompleksu. Zgod-
nie z ta hipoteza nalezy oczekiwaé, ze przy obnizaniu aktywnosci genera-
tora elektrochemicznego potencjatu protonéw przez hamowanie oddycha-
nia wzrastajgcymi stezeniami inhibitoréw oddechowych, bez zmian prze-
puszczalnosci bton dla protonéw, stosunek AGp/Allh+ pozostanie niezalezny
od wartosci ApHr. Oznacza to, ze potencjat fosforylacyjny powinien sie
zmienia¢ w sposéb wprost proporcjonalny do zmian A(H~ Wspomniani
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badacze holenderscy zastosowali malonian w celu modulowania wartosci
Apxht+ podczas utleniania bursztynianu i wykazali, ze i w tym przypadku
(kiedy wahania wartosci A[lh+ sg spowodowane zmianami aktywnosci
generatora potencjatu) stosunek AGp/Alh+ wzrasta wraz z obnizeniem
Afh+ Fakt ten jest sprzeczny z zatozeniami koncepcji zlokalizowanego
sprzezenia w ujeciu przedstawionym wyzej. Zgadnij z teorig chemiosmo-
tyczng takze stosunek AGds/A(H- wyrazajacy stechiometrie pompowania
protonéw w tancuchu oddechowym (AGdks. jest potencjatem oksydoreduk-
cyjnym) powinien by¢ staty niezaleznie od sposobu modulowania wartosci
Afht. Wedtlug koncepcji zlokalizowanego sprzezenia przedstawionej na
rycinie 5 stosunek ten moze wzrasta¢ w przypadku modulowania wartosci
Adh+ przy pomocy protonoforu. Wymienieni badacze holenderscy badali
stosunek AGAs/AIH+ w czagstkach submitochondrialnych podczas redukciji
NAD przez bursztynian w obecnos$ci ATP (poréwnaj takze rozdziat 111-2,3).
W takim ukladzie doswiadczalnym AGds jest roznicg potencjatow oksydo-
redukcyjnych miedzy parami NADH-NAD a bursztynianem i fumaranem.
Zmieniajgc wartosci ApH+ (szybkosé redukcji NAD) przy pomocy zmienia-
jacych sie stezeh badz protonoforu badz oligomycyny wykazali oni, ze
zaréwno protonofor jak i oligomycyna zwiekszaty stosunek AGOs./AEHH.
Glownie na podstawie przytoczonych wyzej wynikéw, a takze wy-
nikéw doswiadczen z zastosowaniem podwojnego inhibitora Swiadczacych
o funkcjonalnym bliskim powigzaniu obu pomp protonowych (pompy re-
doks i pompy w syntetazie ATP) Westerhoff i wsp. (47, 75, 76) za-
proponowali modyfikacje hipotezy zlokalizowanego sprzezenia pod nazwg
hipotezy ,,mozaikowej chemiosmozy”. Zgodnie z ta koncepcja jednostki
sprzezenia (oznaczone na Ryc. 6 symbolem n) tworzg w btonie mitochon-
drialnej rodzaj mozaiki. Kazda z jednostek zawiera dwie pompy protono-
we budujgce elektrochemiczny potencjat protonéw, pompe redoks ozna-
czong na rycinie symbolem O oraz pompe zwigzang z aktywnoscig
ATPazowg w kompleksie enzymatycznym syntetazy ATP oznaczong sym-
bolem P. Przestrzeh, do ktorej pompa redoks pompuje protony, z ktorej
sg one pobierane przez syntetaze ATP, tworzy funkcjonalny przedziat.
W ten sposéb w kazdej jednostce sprzezenia powstaje mikrodomena dla
protonéw. Réwnowazenie stezenia protonéw miedzy poszczeg6lnymi mi-
krodomenami a gtebiami obu faz wodnych (wewnetrznej i zewnetrznej)
ograniczajg hipotetyczne opory oznaczone symbolem Rx. Przewodnictwo
btony dla protonéw w obrebie kazdej z jednostek moze by¢ inne poniewaz
kazda z nich wywiera inny op6r przeciwko powrotnemu wchodzeniu pro-
tonéw (oznaczony Ri na Ryc. 6B). W takim ujeciu lokalny elektrochemicz-
ny potencjal AXH- moze mie¢ inng warto$¢ w kazdej z jednostek sprzeze-
nia. Podobnie jak w hipotezie zlokalizowanego sprzezenia przedstawionej
na rycinie 5, dyfuzja protonéw miedzy gitebiami obu faz wodnych (we-
wnetrznej i zewnetrznej) zachodzi w innych jednostkach btony mitochon-
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Ryc. 6. Hipoteza mozaikowej chemiosmozy (76).

A —schemat og6lny budowy btony mitochondrialnej zawierajacej jednostki nim; Aph+—
elektrochemiczny potencjat protonéw miedzy obiema gtebiami faz wodnych zewnetrznej i we-
wnetrznej; Ah+—Ilokalny potencjat protonéw; Rx—op6r ograniczajacy dyfuzje protonéw mie-
dzy mikrodomeng a gtebiami obu faz wodnych; Re—wewngtrzny op6r jednostki m dla prze-
cieku protonéw; O—pompa protonowa redoks; P —pompa protonowa w syntetazie ATP.

B —model elektryczny jednostki n sprzezenia. Jednostka n zawiera dwie baterie — pompe
protonowg redoks O i pompe protonowg w syntetazie ATP —P; Ro i Rp—opory wewnetrzne
obu baterii; Ri—opo6r wewnetrzny jednostki sprzezenia dla powrotnego przecieku protonéw.

drialnej oznaczonych symbolem m na rycinie 6 polozonych w miejscach
odlegtych od jednostek sprzezenia. Jednostki te zawierajg wilasny opér
w stosunku do protondw oznaczony symbolem Re Zgodnie z przedsta-
wiong koncepcja pojedyncza jednostka sprzezenia moze dziata¢ niezalez-
nie poniewaz ma wiasny lokalny elektrochemiczny potencjat protonéw

A+, wiasny opér wewnetrzny wobec powrotnego przecieku protonéw
oraz wiasna mikrodomene protonow.

Hipoteza mozaikowej chemiosmozy tlumaczy bliskg funkcjonalng
wspotzalezno$é obu pomp protonowych wynikajgcg z doswiadczen z za-
stosowaniem podwojnego inhibitora. Wyniki tych doswiadczenn sugerujg
obecnos¢ mechanizmu, przy pomocy, ktérego pompa protonowa redoks
i pompa w syntetazie ATP sprawujg nad sobg nawzajem kontrole. Hipo-
teza ta ttumaczy takze zalezno$¢ stosunku AG/pAfIH+ od wartosci AllHk

Koncepcja ta spetnia podstawowe warunki, jakie stawia teoria chemio-
smotyczna w jej klasycznym ujeciu:

1°. Btony mitochondrialne, w ktérych zachodzi transformacja swobod-
nej energii utleniania zawieraja pompy protonowe redoks. Sprzegajg one
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egzoergiczng reakcje transportu elektronéw w fancuchu oddechowym
Z przemieszczeniem protonow przez btone.

2°. W btonach mitochondrialnych w syntetazie ATP dziata mechanizm
sprzegajacy ruch protondw z endoergiczng reakcjg syntezy ATP.

3°. Btony mitochondrialne, w ktérych zachodzi transformacja swobod-
nej energii procesdéw oksydoredukcyjnych majg ograniczong przepuszczal-
nos¢ dla protondw.

4°. Blony te zawierajg translokatory anionow i kationow.

Hipoteza mozaikowej chemiosmozy wprowadza dodatkowy postulat do
teorii chemiosmotycznej.

5°. Poszczegllne pompy redoks nie majg z innymi pompami redoks
wspolnej przestrzeni, do ktérej pompujg protony, lecz zawierajg wspoéing
domene protonowg z syntetazg ATP, ktéra pobiera protony tylko z tej
domeny podczas syntezy ATP.

Uwagi koricowe

Brak precyzyjnych i szybkich metod pomiaru potencjatu spowodowat
obecnie rodzaj kryzysu w stanie wiedzy o mechanizmie sprzezenia energe-
tycznego. Proby bezposrednich oznaczeh potencjatu zawiodly poniewaz
powodowaty uszkodzenie btony mitochondrialnej (77). Natomiast metody
powszechnie obecnie stosowane oparte na dystrybucji jonéw sg zbyt wolne
i mato precyzyjne. Stad prawdopodobnie pochodzi r6znorodnos¢ wynikow
otrzymywanych przez réznych badaczy przy stosowaniu tych samych
metod badawczych. W zwigzku z tym koncepcja zlokalizowanego sprze-
zenia takze wywotuje wiele kontrowersji wsérod bioenergetykow. Podej-
mowane sa tez préby odmiennej interpretacji faktéw doswiadczalnych
wykorzystywanych przez autoréw tej koncepcji na jej korzy$¢. Wyrazem
zainteresowania bioenergetyk6w omawianym problemem jest opubliko-
wany w kwietniowym numerze biezacego roku Trends in Biochemical
Sciences krytyczny artykut Skulacheva (78) dotyczacy obecnego
stanu wiedzy o mechanizmie sprzezenia. W tym samym numerze opubli-
kowano tez wypowiedzi Wiliamsa (79) i Mitchella (80).

Zaakceptowano do druku 29.06.1984
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. Wstep

Wiele lat temu wykonano serie klasycznych eksperymentow (1), na
podstawie ktérych wyciggnieto wniosek, ze kwas deoksyrybonukleinowy
jest nosnikiem informacji genetycznej. Od tego czasu uwaga wielu ba-
daczy koncentrowata sie na badaniach struktury tego biologicznego poli-
meru. Pierwszy og0lnie przyjety model budowy czasteczki DNA o tzw.
strukturze B przedstawili Watson i Crick (2). W skrocie, najwaz-
niejsze elementy przestrzenne tego modelu sa nastepujace:

— Czasteczka DNA sklada sie z dwdéch naprzeciwréwnolegle utozo-
nych nici polinukleotydowych tworzacych prawoskretny heliks. Na ze-
wnatrz widoczne sg dwie bruzdy: duza i mala.

— Zasady wystepujg w potozeniu anty wzgledem reszt deoksyrybozo-
wych.

— Peiny skok heliksu wynosi 10 par zasad a podstawowg powtarza-
jaca sie jednostka jest jedna para zasad.

Do czasu odkrycia konformacji typu Z wszystkie poprzednio propono-
wane odmiany strukturalne DNA (lgcznie z modelem B DNA Watsona
i Cricka przedstawionym na Rye. 1) wynikaly z dedukcji opartej o analize
obrazéw dyfrakcji promieni X (X-ray fiber dijjraction patterns), uzyski-
wanych dla wiodkien kwasu deoksyrybonukleinowego. Obrazy te byty
w owym czasie hajbogatszym zrodiem informacji, charakteryzujacych
dwuniciowy heliks (helical parameters) (3). W ten sposéb uzyskane dane
pozwalaty wprowadzi¢ pewne ograniczenia w kolejnym etapie badan tj.
przy budowie tréjwymiarowego modelu czasteczki. Konstrukcja modelu
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odbywata sie z zachowaniem praw chemii strukturalnej, czyli z uwzgled-
nieniem wiasciwych katow wigzan kowalencyjnych i odlegosci pomiedzy
atomami. Zbudowany model pozwalat teraz obliczy¢ teoretyczny obraz
dyfrakcji promieni X. Jego zgodno$¢ z obrazem eksperymentalnym decy-
dowata o wiarygodnosci proponowanego modelu. Ze wzgledu na ograni-
czong ilos¢ informacji wynikajagcych z obrazu dyfrakcyjnego widkien
DNA, powyzsza metoda wymagata poczynienia zatozen w trakcie budo-
wania modelu. Dotycza one utozenia par zasad, konformacji pierscienia
deoksyrybozowego lub konformacji fosfodwuestrowego zrebu. Nawet pra-
woskretnosé czy lewoskretnos$é heliksu wynikata z poczynionych na wste-
pie zatozen.

Niezwykle stymulujacy wpltyw na rozwdj \'edzy o strukturze cza-
steczki DNA miata koncepcja tzw. modeli SBS ie by side), rozwinieta
niezaleznie w dwu laboratoriach (4—7). Najistotniejszg cechg tych modeli
jest proponowana regularna naprzemiennos¢ lewoskretnych i prawoskret-
nych odcinkédw o dlugosci okoto 5 par zasad. Dwuniciowa czasteczka nie
tworzy wiec petnego skretu heliksu. Zaskakujacy jest fakt, ze obliczony
obraz dyfrakcji promieni X modelu SBS okazat sie zblizony do obrazu
dyfrakcyjnego DNA przy zatozeniu, ze ma on regularna, helikalng i prawo-
skretna strukture.

Stato sie jasne, ze w badaniach struktury kwasu deoksyrybonukleino-
wego nalezy zastosowaé¢ odmienne podejscie eksperymentalne. Mozliwo$é
takg stworzyto uzyskanie monokrysztatéw oligodeoksyrybonukleinowych.
Metoda analizy dyfrakcji promieni X przez krysztaty pozwala zobaczy¢
poszczegblne atomy czasteczki dzieki znacznie lepszej rozdzielczosci niz
w przypadku wibkien DNA. Mozna byto w ten sposéb jednoznacznie
okresli¢ tréjwymiarowg strukture oligonukleotydowych fragmentéw,
z ktérych przeciez sktadajg sie dtugie czgsteczki polimeru DNA.

Ku wielkiemu zaskoczeniu badaczy pierwsze analizowane krysztaty
d(CG)3i d(CG)2 (8-11) zawieraty czgsteczki oligonukleotydéw o strukturze
lewoskretnej, w przeciwienistwie do tradycyjnie przyjetej w modelu
Watsona i Cricka prawoskretnosci heliksu (Ryc. 1). Najwazniejsze i catko-
wicie nowe elementy struktury lewoskretnej sg nastepujace:

— Guanina wystepuje w konformacji syn wzgledem dezoksyrybozy;

— Skok heliksu wynosi 12 par zasad,;

— Powtarzajgcg sie jednostka sg dwie pary zasad;

— Atomy fosforu tworzg na obwodzie czasteczki zygzakowaty wzor (stad
nazwa Z—DNA);

— Brak duzej bruzdy; widoczna pozostaje mata bruzda.

Mozna wyrozni¢ nieliczne cechy wspolne struktury Z i struktury B. W obu

przypadkach czgsteczki tworza heliks ktorego nici utozone sg naprzeciw-

rownolegle oraz cytozyna z guaning stanowia komplementarng pare. Wy-

czerpujacy zestaw informacji dotyczacych struktur lewoskretnych i pra-

woskretnych znalez¢ mozna w artykule przeglgdowym Zimmermana (12).
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Odkrycie struktury typu Z nie podwazato stusznosci koncepcji Watsona
i Cricka. Dos$¢ szybko wyjasniono, ze nowa struktura wynika z sekwencji
nukleotydowej badanych czgsteczek zbudowanych z naprzemiennie utozo-
nych w nici puryn i pirymidyn. Wkrétce po opisaniu struktury krysztatéw
d(CG)3i d(CG)2 rozwiktano strukture dodekameru d(CGCGAATTCGCG)
(13—16). Badana sekwencja tworzyta wiecej niz jeden petny skret heliksu.
Okazata sie prawoskretna i blizniaczo podobna w szczegétach do struk-
tury B—DNA.

Rye. 1. Model budowy Z—DNA i B—DNA

Wspomniane wyzej eksperymenty wywotaly zrozumiate zainteresowa-
nie wsrod fizykochemikéw i biologéw molekularnych. Konformacja prze-
strzenna DNA przestata ,,wyglada¢” monotonnie (boring DNA). W pierw-
szym rzedzie nalezato teraz porownac strukture oligodeoksyrybonukleoty-
dow w krysztatach ze strukturg DNA w roztworze. Mozna bylo nastepnie
mysle¢ o syntezie pierwszych czasteczek ztozonych z sekwencji tworzacych
prawoskretny heliks i kowalencyjnie polaczonych z sekwencjg tworzacg
lewoskretny heliks. Pytano o mozliwo$é wspétistnienia tych dwu struktur
obok siebie w warunkach fizjologicznych (in vitro oraz in vivo). Zadawano
wreszcie nierozstrzygniete do dzi$ pytania o wystepowanie in vivo i funk-
cje biologiczng Z—DNA.

Niniejszy przeglad dotyczy gtdwnie tych zagadnien, ktore zwigzane sg
posrednio lub bezposrednio z biologicznym znaczeniem istnienia lewo-
skretnego DNA i obejmuje wiekszo$¢ publikacji, ktore ukazaty sie do
potowy 1983 roku.
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1. Badanie lewoskretnego DNA przy uzyciu syntetycznych polimeréw

I1-1. Podobienstwo lewoskretnej struktury d(CG)3 w krysztale ze struktura poli
[d(C—G)«d(C—G)] w roztworze

Udowodnienie, ze oligonukleotydy d(CG)3 i d(CG)2 przyjmuja w kry-
sztale strukture lewoskretnego heliksu nie przesadzito o tym, ze cza-
steczki DNA o tej samej sekwencji wystepuja w roztworze w strukturze Z.
Stosujgc  metody fizykochemiczne dokonano niezbednych pomiardw,
z ktérych wynika, ze w wysokich stezeniach soli poli [d(C—G)*d(C—G])
przybiera réwniez strukture typu Z w roztworach wodnych.

Pohl i Jovin (17) byli pierwszymi badaczami, ktérzy zaobserwo-
wali zasadniczg zmiane konformacyjng struktury poli [d(C—G)*d(C—G)]
w roztworze, pod wptywem soli. Widmo dichroizmu kotowego (CD), me-
tody czulej na konformacyjne przeksztatcenia czgsteczek DNA, ulegato
,»odwrdceniu” pod wpltywem molowych stezen NaCl, MgCIl2 i NaC104
Obserwowang przemiang nazwano przejSciem R—L, sugerujgc zmiang
konformacji z prawoskretnej w lewoskretng (right handed to left handed).
Jednakze do czasu opisania struktury monokrysztatu d(CG)3 (8) nie
istniat na to zaden bezposredni dowdd. Takze widmo spektralne Ramana
poli [d(C—G)*d(C—G)] podlegato istotnym zmianom wywotanym wysokim
stezeniem roztworu soli (18). Pojawienie sie dwu nowych sygnatéw wibra-
cyjnych przy okoto 627 cm-1 i 730 cm-1 uznano za ceche charakterystyczna
poli [d(C—G)*d(C—G)] w roztworze o wysokiej sile jonowej (18—20).
Metoda magnetycznego rezonansu jadrowego (NMR) wykazano wystepo-
wanie wszystkich reszt fosforanowych polimeru w jednej przestrzennej
konformacji przy niskim stezeniu soli oraz w dwu odmiennych konfor-
macjach w warunkach wysokiego stezenia NaCl (21). Wymienione wyzej
zjawiska wskazywalty, ze poli [d(C—G)*d(C—G)] w roztworze o wysokim
stezeniu soli ma prawdopodobnie strukture przestrzenng zblizong do tej
jaka stwierdzono w krysztale d((CG)3

Podobienstwo miedzy strukturg krysztatu i polimeru poli[d(C—G)*
d(C—G)] rozstrzygnety ostatecznie eksperymenty Thamanna i wsp.
(20). Autorzy wyznaczyli widmo Ramana tego samego krysztatu, ktérego
przestrzenng strukture okre$lono wczesniej rentgenograficznie. Widmo to
byto praktycznie identyczne z tym jakie opisano dla poli[d(C—G)*d(C—G)]
w roztworze 4,5 M NaCl (wysokie stezenie soli) i nie pokrywato sie z wid-
mem polimeru w 1 M roztworze NaCl (niskie stezenie soli). Mozna zatem
sgdzi¢, ze odwrdcenie widma CD, rozdwojenie sygnatu fosforowego NMR,
czy tez zanik wibracji przy 682 cm*“1i 832 cm-1, a pojawianie sie nowych
przy 627 cm-1 i 730 cm-1 w widmie Ramana, to cechy charakterystyczne
dla lewoskretnego polimeru poli[d(C—G)*d(C—G)] w roztworze.

Do innych wiasciwosci Z—DNA zaliczy¢ nalezy: zmienione widmo ab-
sorbcyjne w ultrafiolecie (17) oraz znacznie zmieniong kinetyke wymiany
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(H). Niektore protony majg potowiczny czas wymiany przynajmniej 50 ra-
zy dluzszy niz te same protony w strukturze typu B (22).

11-2. Interpretacja obrazéw dyfrakcyjnych widkien niektérych polimeréw

Obrazy dyfrakcji promieni X przez widkna niektorych polimerow ta-
kich jak: poli[d(C—G)*d(C—G)] lub poli[d(A—C)*d(T—G)] (23) postuzyty
badaczom do zbudowania nowych modeli tych czasteczek. Struktura po-
wyzszych polimeréw jest obecnie interpretowana jako lewoskretna zgod-
nie z wczesniejsza koncepcjg (8), w mysl ktorej prawdopodobnie kazda
sekwencja zbudowana naprzemiennie z puryn i pirymidyn moze latwo
przyjmowac te forme strukturalna.

11-3. Warunki fizjologiczne w ktorych podwojny heliks poli [d(C—G)*d(C—G)] staje
sie lewoskretny

Przeksztatcenie struktury typu B w strukture typu Z nie przebiega
spontanicznie w roztworze wodnym. Do ,,wymuszenia” struktury Z Pohl
i Jovin (17) stosowali kilkumolowe stezenia roztworéw NaCl, MgClI2
czy tez NaC104 Przez dhugi okres byty to jedynie znane czynniki, ktérych
zastosowanie pozwalato na otrzymanie lewoskretnego heliksu DNA. Gdyby
DNA miat wystepowac in vivo w strukturze Z i spetnia¢ biologicznie istot-
ng funkcje, to musiatyby istnie¢ roéwniez odpowiednie fizjologiczne lub
zblizone do fizjologicznych warunki, w ktérych powyzsza struktura DNA
jest stabilna. To niezwykle istotne zagadnienie bylo przedmiotem badanh
w wielu laboratoriach, w ktérych prace toczyty sie dwukierunkowo. Jedni
badacze szukali nowych warunkéw zewnetrznych (np. stosujac roztwory
rozmaitych soli), inni poddawali polimer poli[d(C—G)*d(C—G)] r6znorod-
nym rodzajom chemicznych modyfikacji.

Stosujac pomiary kotowego dichroizmu, jako czulg metode oznaczania
zmiany struktury typu B w strukture typu Z spostrzezono, ze prawoskret-
na forma poli[d(C—G)*d(C—G)] ulega synergistycznemu przeksztatceniu
w forme lewoskretng w dwusktadnikowym roztworze zawierajgcym 15%
glikolu etylenowego i mikromolowe stezenia CoCI2 lub MnCI2 (24). Kon-
wersja R—L obserwowana w obecnosci CoClI2 zachodzi wieloetapowo, a w
toku przemiany mozna wyrézni¢ przynajmniej jedng strukture posred-
nig (24). Takze mikromolowe stezenia MnCI2 pod nieobecnos¢ jakiegokol-
wiek innego dodatkowego czynnika (25), przeksztatcajg w podwyzszonej
temperaturze forme R w L. Mozliwe jest zatem istnienie poli[d(C—G)*
d(C—G] w formie prawoskretnej (bez podgrzania) i lewoskretnej (po pod-
grzaniu) w tych samych warunkach stezenia buforu i MnCIl2 Oznacza to
réwniez, ze konwersja R—L wymaga wysokiej energii aktywacji wyno-
szgcej w tych warunkach okoto 440 ki/mol (dla poréwnania energia akty-
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wacji towarzyszgca przeksztatceniu struktury typu B w strukture typu Z
pod wptywem 2.5 M roztworu NaCl wynosi okoto 90 kJ/mol) (17). Lewo-
skretng forme poli[d(C—G)*d(C—G)] otrzymac¢ mozna takze w roztworze
NaCl2 (25), sperminy (26), lub poliargininy (27).

11-4. Wptyw metylacji na konformacyjne przeksztatcenie R—L

W organizmach wyzszych czes$¢ reszt cytozyny, gtéwnie w sekwencjach
CG w DNA ulega metylacji i wystepuje jako m3C. Otrzymano wiele prze-
konywujgcych dowodoéw na to, ze wystepowanie cytozyny metylowej w po-
zycji 5 moze mie¢ zwigzek z ekspresjg przynajmniej niektérych genéw
(28, 29). Generalnie uwaza sie, ze geny z duzg zawartoscia m5C (overme-
thylated genes) nie podlegaja ekspresji in vivo, podczas gdy geny zawie-
rajgce niewielkie ilosci m5C (undermethylated genes) ekspresji podlegaja.
W Swietle tych danych niezmiernie interesujgce byto odkrycie Behe
i Felsenf elda (30), mOwigce, ze syntetyczny polimer poli[d(m5C—G)*
d(m5C—G)] podlega przeksztatceniu w forme lewoskretng znacznie tat-
wiej niz jego niemetylowany odpowiednik. Juz niskie stezenie MgCl2/ (oko-
to 1 mM) wystarcza do otrzymania ,,odwroconego” widma CD. Jest to ste-
zenie 1000 razy nizsze niz to, ktére powoduje podobne przeksztatcenie
w niemetylowanym polimerze.

Oznaczono takze skok heliksu lewoskretnego poli[d(m5C—G)*
d(m5C—G)] w roztworze (31). Wynosi on 13.6 par zasad, a wiec nieco wie-
cej niz w przypadku krysztatéw d(GC)3i d(GC)2 (8—11).

11-5. Wptyw innych rodzajéw modyfikacji poli [d(C—G)*d(C—G)] i poli
[d(I—C)*d(I—C)] na przeksztatcenie R—L

Obecnie znane sg rézne chemiczne modyfikacje, ktore badz stabilizuja
polimer w strukturze lewoskretnej, badZz znacznie utatwiajg uzyskanie tej
struktury. Przykltadem takiej modyfikacji jest bromowanie poli[d(C—G)*
d(C—G)] (32). Czasteczki tego polimeru jak wiadomo przyjmujg strukture
lewoskretnego heliksu pod wptywem kilkumolowego roztworu NaCl. Nu-
kleotyd guanylowy znajduje sie woéwczas w konformacji syn, dzieki cze-
mu pozycja 8 guaniny zostaje odstonieta i dostepna do chemicznej mo-
dyfikacji przy uzyciu Br2 Po reakcji bromowania NaCl mozna usuna¢
z roztworu na przyktad przez dialize, a zmodyfikowany polimer pozostanie
w formie lewoskretnej. Swiadczy o tym widmo CD, ktére pozostaje ,,0d-
wrocone” i identyczne jak w przypadku niemodyfikowanego polimeru
w roztworze o wysokim stezeniu NaCl. Zblizony efekt mozna otrzymac
metylujgc poli[d(C—G)*d(C—G)] dwumetylosiarczanem (33). Modyfikacja
ma miejsce gidwnie w pozycji 7 guaniny i wyraznie ulatwia tworzenie
struktury Z

3*
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N-acetoksy-N-acetyl-2-aminofluoren (AAF) jest silnym czynnikiem
karcenogennym. taczy sie on wigzaniami kowalencyjnymi z DNA, a mo-
dyfikacji ulega gtéwnie guanina w pozycji 8; procesowi temu towarzyszy
zamiana konformacji nukleotydu guanylowego z anty na syn. poli[d(C—
G)*d(C—G)] zmodyfikowany przez AAF przeksztatca sie w forme lewo
skretng w roztworze o niskiej sile jonowej (34—36). Nie badano czy istnieje
zwigzek miedzy transformacjag nowotworowag wywolywang przez AAF
a tworzeniem sie struktury Z—DNA i sprawa ta pozostaje w sferze spe-
kulacji.

Widmo CD oraz obraz dyfrakcji promieni X przez widkna poli[d(I—C)*
d(I—C)] interpretowano jako sugerujgce wystepowanie tego DNA w
strukturze lewoskretnej (37). Ostatnie badania (38) dowodza, iz obraz dy-
frakcyjny promieni X otrzymany przy uzyciu widkien poli[d(I—C)*d(I—
C)] nie moze przesadzi¢ o jego lewoskretnosci czy prawoskretnosci. Teo-
retyczne rozwazania energetyczne takze sugeruja, ze obie formy byty by
rownie stabilne. Jednakze zmodyfikowana posta¢ tego polimeru tj. po-
lif[d(I—Br5C)*d(I—Br&C)] moze wystepowaé¢ w obu strukturach. W nis-
kich stezeniach soli polimer zachowuje strukture prawoskretng. Kon-
wersja W strukture typu Z nastepuje po znacznym podwyzszeniu stezenia
NaCl (39).

I11. Dane wskazujace na istnienie struktur typu Z w naturalnie
replikujgcym sie DNA

I11-1. Struktura lewoskretna we fragmentach restrykcyjnych

Istnieje zasadnicza réznica pomiedzy sytuacja w jakiej nastepuje two-
rzenie lewoskretnego DNA w polimerze poli[d(C—G)*d(C—G)] i wzdtuz
nici DNA in vivo. Sekwencje zdolne do konformacyjnego przeksztatcenia
R—L w chromosomie beda prawdopodobnie krotkie i obudowane z obu
stron sekwencjami pozostajgcymi zawsze w formie B. Czy jest jednak mo-
zliwe istnienie Z—DNA w bezpo$rednim sgsiedztwie B—DNA? Czy two-
rzeniu kroétkiego lewoskretnego odcinka otoczonego z obu stron sekwen-
cjami pozostajgcymi w formie prawoskretnej nie towarzyszy koniecznos$¢
pokonania pewnej bariery energetycznej? Na powyzsze pytania odpowia-
dajg badania, w ktdérych zastosowano fragmenty restrykcyjne ztozone
tylko w czesci z sekwencji a(C—G).

Uzywajgc technik rekombinacji DNA in vitro skonstruowano i sklo-
nowano serie czgsteczek (Ryc. 2), ktdrych podstawg jest fragment majgcy
157 par zasad. Zawiera on dwa ramiona d(C—G) o dtugosci 32 i 26 par za-
sad (40, 41). Pomiedzy nimi umieszczono fragment operatorowo-promo-
terowy lac o dtugosci 95 par zasad. Caty odcinek restrykcyjny jest ogra-
niczony z obu stron miejscami rozpoznawanymi przez enzym BamHI. Oba
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bloki d(C—G) we fragmencie o dtugosci 157 par zasad posiadajg po jed-
nym kohcu przylegajacym do sekwencji lac. Drugi koniec kazdego bloku
jest ,,wolny” jak to miato miejsce w badaniach z uzyciem poli[d(C—G)*
d(C—G)]. Powyzszy fragment przeksztatlcono droga ligacji w dtugi polimer
o $redniej ilosci monomeréw ok. 50. Te ostatnie czgsteczki majg odcinki
d(C—G) umieszczone pomiedzy sekwencjami lac i tym réznig sie od frag-
mentu 157 par zasad. Podobng ceche majg tzw. ,,odwr6cone czagsteczki”
(inside out molecules), ktére otrzymano poprzez trawienie polimeru (157 par

&;m HI Hgoll BamH1
y/ &)l lac% r?&jﬁm prw 75i
3 16
Bgm HI Hpa Il BamHI
lac %5 W 157 par zasad
H Hpall .
RamHI 2 3 . polimer
&) L lac% nﬁ 157 par zasad
h‘:n W8 aste )
Hp~3n Bni"“ , "odwrécone " czasteczki
lac 40 4 lac 55 ‘ 157 par zasad

Ryc. 2. Schemat budowy plazmidu pRW?751 oraz fragmentéw restrykcyjnych zawie-
rajacych odcinki d(C—G). pRW?751 jest pochodng pBR322 i zawiera fragment o diu-
gosci 157 par zasad pomiedzy miejscami dziatania restryktazy BamHI. Fragment
157 par zasad posiada dwa ramiona d(C—G) o ditugosci 26 i 32 par zasad i odcinek lac
0 dbugosci 95 par zasad umieszczony pomiedzy nimi. Polimer (157 par zasad) otrzy-
mano przez ligacje fragmentu 157 pz. ,,Odwrdcone” czasteczki 157 par zasad otrzy-
mano przez trawienie polimeru (157 par zasad) restryktazg Hpall. Jest to w zasadzie
mieszanina czgsteczek o dtugosci 138, 157 i 176 par zasad poniewaz polimer (157 par
zasad) zawierat rozmaicie zorientowane czasteczki monomeru wzgledem siebie.

zasad)3 enzymem restrykcyjnym Hpall. Miejsce rozpoznawane przez ten
enzym znajduje sie mniej wiecej w Srodku sekwencji lac. Zmierzono
widma CD wszystkich wymienionych wyzej czgsteczek w warunkach
niskiej (1 M NacCl) i wysokiej (5 M NaCl) sity jonowej. Widma CD w roz-
tworze soli o niskim stezeniu posiadaty ksztatt typowy dla DNA w for-
mie B. Wysokie stezenie soli w roztworze powodowato przeksztatcenie kon-
formacyjne czasteczek. Kohcowy ksztatt widma CD pokrywat sie z teore-
tycznie wyliczonym ksztattem widma CD mieszaniny polimeru poli[d(C—
G)*d(C—G)] w formie Z z fragmentem lac w strukturze typu B. Tak wiec
otrzymanie czasteczki ztozonej w czesci z lewoskretnego heliksu i w czesci
z prawoskretnego heliksu jest w pelni mozliwe zaréwno wtedy, gdy blok
d(C—G) posiada jeden koniec ,,wolny” jak i woéweczas, kiedy oba konce
bloku d(C—G) sa kowalencyjnie potaczone z obu stron z sekwencjg lac.
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Niezalezny kontrolny eksperyment wykazal, ze fragment restrykcyjny lac
o dtugosci 95 par zasad a wiec sekwencja obecna we wszystkich badanych
fragmentach nie podlega w zastosowanych warunkach przeksztatceniu
w strukture typu Z

Do wytworzenia Z—DNA w bezpos$rednim sagsiedztwie B DNA (np.
we fragmencie restrykcyjnym) potrzeba roztworu o wyzszym stezeniu soli
niz do analogicznej konwersji poli[d(C—G)*d(C—G)] (patrz tabela ) (40,
42). ldentyczny wynik otrzymano w przypadku tej samej pary czgsteczek
po catkowitym zastapieniu cytozyny przez msC (42). Powyzsze dane $wiad-
cza o istnieniu bariery energetycznej zwigzanej z wytworzeniem struk-
turalnej interfazy (dyskutowanej w dalszej czesci artykutu) pomiedzy
strukturami B i Z. Metylacja poli[d(C—G)»d(C—G)] lub fragmentu re-
strykcyjnego znacznie ufatwia wytworzenie struktury Z (30, 42).

Fragment restrykcyjny czesciowo w formie B i czesciowo w formie Z
mozna takze otrzyma¢ w warunkach niskiego stezenia Co+2 lub Mn+2 (24),
podobnie iak to miato miejsce w badaniach z uzyciem syntetycznego poli-
meru poli[d(C—G) «d(C—G)].

111-2. Gesto$¢ superhelikalna jako gtéwny czynnik stabilizujacy Z—DNA

Koliste czgsteczki DNA wystepuja w przyrodzie w tzw. formie super-
helikalnej (43). Superhelikalne skrety sg negatywne i zalezg od stopnia
skrecenia dwuniciowego heliksu, okreslonego tzw. liczbg wigzania a (link-
ing number). W czgsteczkach zrelaksowanych, pozbawionych napiecia we-
whnetrznego liczba wiazania a jest réwna a0 Dla plazmidu o dtugosci n

(wyrazonej w parach zasad) aOjest rowne y 10.5 — to liczba par zasad

przypadajacych na jeden peiny skret heliksu. Jesli a rézni sie od a0 to
kolista czagsteczka przyjmuje bardziej upakowang, superhelikalng forme,
w ktérej liczba superhelikalnych skretéw jest zdefiniowana przez réznice
liczb wigzania t.

t = a—al

Gestos¢ superhelikalna bedzie wtedy zdefiniowana tzw. specyficzng réz-
nicg liczb wigzania

<—ac
a o o e
a0
Jezeli i i a przyjmujg wartosci dodatnie, superhelikalne skrety sa pozy-

tywne. Jezeli ¢« i o sg liczbami ujemnymi superhelikalne skrety sg nega-
tywne.

Tworzenie superheliksu w kotowych czgsteczkach DNA (np. w plazmi-
dach) jest zwigzane z pewnym nakifadem energetycznym (44). Energia
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swobodna tego procesu ma wartos¢ dodatnig i jest proporcjonalna do ge-
stosci superhelikalne;j.

AG = NKV

gdzie Ag oznacza rdznice energii swobodnych pomiedzy czasteczkg w sta-
nie zrelaksowanym i superhelikalnym, N — stanowi dlugos¢ czasteczki
DNA wyrazong w parach zasad, 0 — oznacza gesto$¢ superhelikalng a K’
stanowi stalg niezalezng od dtugosci DNA powyzej kilku tysiecy par za-
sad. W mysl powyzszego rownania wszystkie procesy redukujgce liczbe
superhelikalnych skretéw powinny by¢ uprzywilejowane. Dotyczy to ta-
kich zmian w strukturze podwojnego heliksu jak: lokalna denaturacja,
wytworzenie struktur krzyzowych (cruciform structures), czy wreszcie
lokalne tworzenie lewoskretnego heliksu.

Calkowite rozkrecenie jednego pelnego skretu heliksu (45) lub jego
denaturacja zmniejszajgc warto$¢ a0 o 1 musi prowadzi¢ do zmniejszenia
liczby negatywnych superhelikalnych skretow o 1. Przeksztalcenie jedne-
go skretu heliksu (okoto 10.5 par zasad) ze struktury prawoskretnej w le-
woskretng powinno prowadzi¢ zatem do usuniecia dwoch superhelikalnych
skretéw. Liczbe superhelikalnych skretow w kolistych czasteczkach DNA
mozna precyzyjnie mierzy¢, bowiem ruchliwos$é elektroforetyczna czaste-
czek w Zelu agarozowym zalezy od gestosci superhelikalnej. Innymi stowy
powinno byé mozliwe obserwowanie (podczas elektroforezy) procesu re-
laksacji kolistych superhelikalnych czgsteczek zwigzanego z tworzeniem
lewoskretnego DNA. Zakres tej relaksacji bedzie zalezny oczywiscie od
diugosci sekwencji przyjmujacej lewoskretny heliks. Stuszno$¢ powyz-
szych rozwazan teoretycznych udokumentowano eksperymentalnie (40,
46, 47). Najpierw ustalono zalezno$¢ miedzy dwoma czynnikami: steze-
niem NaCl o ktérym wiadomo byto, ze przeksztatca sekwencje d(C—G)n
w lewoskretny heliks i gestoscig superhelikalng wybranych topoizomeréw
(Ryc. 3) o matej liczbie superhelikalnych skretow. Eksperyment wykonano
z uzyciem plazmidu pRW?751, ktéry jest pochodng pB322 ze wstawionym,
oméwionym uprzednio (Ryc. 2) fragmentem o diugosci 157 par zasad.
Podkresli¢ nalezy, ze fragment o dtugosci 157 par zasad zawiera dwa bloki
d(C—G) o tacznej diugosci 58 par zasad. W doswiadczeniu kontrolnym
badano czasteczki innego plazmidu, ktéry takze jest pochodng pBR322,
ma te sama dtugos¢ (w parach zasad) co pRW751 i nie zawiera sekwencji
d(C—G). Wydzielono te same topoizomery plazmidu kontrolnego oraz ba-
danego i poddano je elektroforezie w zelach agarozowych zawierajgcych
wzrastajgce stezenie NaCl. Do pewnego stezenia NaCl zestaw topoizome-
row kontrolnego i badanego migrowat identycznie. Powyzej tego stezenia
NaCl topoizomer zawierajacy bloki d(C—G) migrowat wolniej od kontrol-
nego, a wiec podlegat procesowi relaksacji. Obserwowana relaksacja byta
zwigzana ze zmiang struktury wewnatrz sekwencji d(C—G), bowiem jest
to praktycznie jedyna rdznica pomiedzy poréwnywanymi czasteczkami.
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Ryc. 3. Zaleznos¢ liczby zrelaksowanych negatywnych superhelikalnych skretéw izo-
lowanych topoizomerow pRW?751 od stezenia NaCl. Relaksacje mierzono przez po-
réwnanie potozenia dwu identycznych topoizomerow plazmidu pR751 i plazmidu
kontrolnego (nie zawierajgcego odcinkéw d(C—G)) wzgledem petnego zestawu topo-
izomeréw plazmidu kontrolnego (46) po elektroforezie w Zzelach agarozowych zawie-
rajagcych rozne stezenia NaCl. Cyfry 7, 10, 13 i 16 oznaczajg liczby superhelikalnych
skretéw izolowanych topoizomeréw uzytych w tym doswiadczeniu w warunkach
standardowej elektroforezy (40 mM Tris-HCI, pH 8.2, 20 mM octan sodowy, 2 mM
EDTA), prowadzonej w buforze bez NaCl.

Powyzsza zmiana struktury moze teoretycznie by¢ dwojakiego rodzaju:
sekwencja d(C—G) jako palindromowa moze przyjmowac strukture krzy-
zowa lub przeksztatca¢ sie w strukture lewoskretna. Oba zjawiska kon-
czyé sie powinny relaksacja topoizomeru a réznicowania pomiedzy nimi
dokonywa¢ mozna na podstawie rozmiaréw relaksacji. Jezeli 58 par za-
sad (dtugos$¢ odcinkow d(C—G) w plazmidzie pRW751) przyjmuje struk-
ture krzyzowa, to koncowy zakres relaksacji powinien odpowiada¢ utracie
okoto 5—6 superhelikalnych skretéw. W przypadku tworzenia Z—DNA
relaksacja musi by¢ dwukrotnie wigksza. | tak podczas elektroforezy pary
topoizomeréw badanego i kontrolnego, w obecnosci odpowiednio wyso-
kiego stezenia NaCl zmiana ruchliwosci elektroforetycznej dla czasteczek
zawierajacych sekwencje d(C—G) odpowiadata utracie okoto 10.5 super-
helikalnych skretow (w przypadku topoizomeréw Nr 13 i 16) (Ryc. 3).
Dwufazowe przeksztatcenie strukturalne byto skutkiem obecnos$ci dwaéch
blokéw d(C—G) w badanych czasteczkach, z ktérych d(C—G)i3 przyjmo-
wat forme lewoskretna przy wyzszym stezeniu soli a d(C—G)i6 przy niz-
szym. Dla topoizomeréw Nr 7 i 10 obserwowano jedynie przeksztatcenie
strukturalne w obszarze dtuzszego bloku w warunkach tego eksperymentu.
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Jednakze uzyskanie relaksacji odpowiadajacej utracie okoto 10.5 superhe-
likalnych skretéw pozwalato sadzi¢, ze obserwowana zmiana struktury
w obrebie sekwencji d(C—G)i6i d(C—G)43 jest zmiang prawoskretnego he-
liksu w lewoskretny.

W omawianym eksperymencie uzywano topoizomeréw o wzrastajg-
cych liczbach superhelikalnych skretow. Obserwowano, ze im wieksza jest
gesto$¢ superhelikalna czgsteczek tym mniejsze stezenie NaCl wymaga-
ne jest do wymuszenia struktury lewoskretnej. Ekstrapolacja wynikéw
wskazywalta, ze przy odpowiednio wysokiej gestosci superhelikalnej po-
winno by¢é mozliwe tworzenie Z—DNA przy fizjologicznym stezeniu
NaCl. Wykonano bezposredni eksperyment sprawdzajgcy powyzsze za-
tozenie (Ryc. 4). Uzyto tym razem populacji identycznych topoizomerow
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Ryc. 4. Elektroforeza w zelu agarozowym (80 mM Tris-HCI, pH 8.3, 40 mM octan
sodowy, 25 mM EDTA) populacji topoizomeréw o wzrastajgcej gestosci superheli-
kalnej. Kolumny nieparzyste zawieraty topoizomery plazmidu pRW451 /plazmid
kontrolny nie zawierajacy odcinkéw d(C—G)/; kolumny parzyste zawieraty iden-
tyczne zestawy topoizomeréw plazmidu pRW?751. Woyliczona niezalezng metoda
fluorymetryczng (47) $rednia ilos¢ negatywnych superhelikalnych skretow (—t)
wszystkich populacji topoizomeréw uzytych w doswiadczeniu zostata podana nad
kolumnami.

plazmidu pRW?751 i plazmidu kontrolnego o wzrastajgcej Sredniej liczbie
superhelikalnych skretéw. Elektroforeze prowadzono w buforze o stezeniu
soli zblizonym do fizjologicznego. Przy odpowiedniej gestosci superheli-
kalnej populacji topoizomeréw zawierajgcych odcinki d(C—G) obserwo-
wano relaksacje (wolniejsza migracja na zelu) zwigzang z tworzeniem
Z—DNA w obrebie tych odcinkéw. Bardzo znaczacy jest fakt, ze tworze-
nie Z—DNA majgce tutaj miejsce w warunkach fizjologicznych dokonuje
sie przy gestosci superhelikalnej mniejszej od gestosci superhelikalnej
plazmidu izolowanego bezposrednio z komorek E.coli. Jezeli zatem gestosé
superhelikalna izolowanego plazmidu jest taka sama, jak gesto$¢ super-
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helikalna plazmidu w komoérkach bakteryjnych, to plazmid pRW751 za-
wierat odcinki Z—DNA in vivo. Takie same wyniki uzyskano w innym la-
boratorium (48).

Wyznaczono zmiane energii swobodnej Agbz zwigzang z przeksztatce-
niem prawoskretnego heliksu w lewoskretny w obszarze odcinkéw d(C—
G)n (bedacych czescig czasteczki plazmidu) pod wptywem gestosci super-
helikalnej. Wynosi ona +0.33 kcal na mol par zasad (49). Wyznaczono tak-
ze eksperymentalnie zalezno$¢ pomiedzy gestoscig superhelikalng plazmi-
du niezbedng do przeksztatcenia odcinkéw d(C—G) w struktury Z a dtu-
goscig tych odcinkéw (49, 50).

Blok d(C—G) w superhelikalnym plazmidzie po metylacji metylazg
MHhal (metyluje wszystkie reszty cytozyny w pozycji 5 obu nici sek-
wencji d(C—G)) podlega tatwiej przeksztatlceniu w forme lewoskretng
tzn. przy mniejszej liczbie superhelikalnych skretow (42). Stabilizujgcy
efekt metylacji niweluje bariere zwigzang z tworzeniem energetycznie
niekorzystnych potaczenn pomiedzy strukturg B i Z

IH-3. Sekwencje d(A—C)n*d(T—G)n tworzg lewoskretny heliks

Sekwencje d(C—G)n wystepujg w przyrodzie stosunkowo rzadko. Dla-
tego ich rola w formowaniu Z—DNA in vivo jest mato prawdopodobna.
Poszukiwano innych purynowo-pirymidynowych odcinkéw, ktére mozna
byto by podejrzewa¢ o zmiane struktury typu B->Z. Doskonatym kandy-
datem sg sekwencje d(A—C)n Stwierdzono, ze ilo$¢ kopii d(A—C) o $red-
niej dlugosci 25 par zasad w genomach rozmaitych organizmoéw jest zadzi-
wiajaco duza (51). Okoto 100 kopii wystepuje u drozdzy a dziesigtki tysiecy
u wyzszych organizméw. Jednakze nalezato udowodni¢ w bezposrednim
eksperymencie, ze trakt d(A—C)nwe fragmencie restrykcyjnym lub plaz-
midzie istotnie jest zdolny do przeksztatcenia w strukture Z.

Wiekszos¢ czynnikéw uzywanych do konwersji poli[d(C—G)*d(C—G)]
(roztwory o wysokim stezeniu soli) nie daje oczekiwanych efektow w przy-
padku poli[d(A—C)*d(T—G)] (34). Jednakze modyfikacja tego ostatniego
polimeru N-acetoksy-N-acetyl-2-aminofluorenem przeksztatca strukture
z prawoskretnej w lewoskretng. Takze fragment restrykcyjny zawiera-
jacy trakt d(A—C) o dtugosci 62 par zasad podlega zblizonemu przeksztat-
ceniu po dokonaniu powyzszej modyfikacji (34). Obserwacja ta jest istot-
na o tyle, ze fragment restrykcyjny uzyty do badan pochodzit z natural-
nie wystepujacej sekwencji, znalezionej w genie immunoglobuliny my-
szy (52). Podkresli¢ trzeba, ze w dwu innych laboratoriach réwnoczesnie
stwierdzono, ze gesto$¢ superhelikalna (—a) czasteczek DNA moze by¢
czynnikiem przeksztatcajgcym tego typu sekwencje w strukture Z (53,
54).
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IV. Konformacyjne zaburzenie na granicy struktury B i Z

Logiczng konsekwencjg wspotistnienia w tej samej nici DNA lewo
i prawoskretnego heliksu jest obecnos¢ potgczenia (junction), odmiennego
od struktury typu B i typu Z. Charakter owego potaczenia jest niezwykle
trudny do badania i wymaga rozwiniecia nowych technik. Powyzsze pota-
czenie jest interesujgce z punktu widzenia strukturalnej réznorodnosci,
moze bowiem zawiera¢ catg rozpietos¢ niuansdw rozpoznawanych np. przez
specyficzne biatka, ligandy lub inne czynniki.

Jak wspomniano poprzednio wytworzeniu interfazy pomiedzy struk-
turami B i Z towarzyszy konieczno$¢ pokonania bariery energetycznej
(okoto 4 kcal na mol pofgczenia). Jest to relatywnie niewielki koszt ener-
getyczny sugerujacy rowniez stosunkowo niewielkg ditugos¢ konforma-
cyjnego zaburzenia. Owa dtugosé prébowano obliczy¢ na podstawie wyni-
kéw badan fizykochemicznych fragmentu o dtugosci 157 par zasad. | tak
na podstawie réznicy w widmie CD 157 par zasad oraz teoretycznie obli-
czonego widma CD dla mieszaniny fragmentu lac o dtugosci 95 par zasad
i polimeru poli[d(C—G)*d(C—G)] obliczono, ze potaczenie moze obejmo-
waé¢ 11 par zasad. Obliczenia dokonane zostaly na podstawie szeregu
upraszczajacych zatozen i dlatego uzyskany wynik odbiega¢ moze od rze-
czywistej wartosci. To samo zagadnienie probowano rozstrzygna¢ przy
uzyciu spektroskopii Ramana i NMR (19, 40). W obu przypadkach obli-
czenia wskazywaty na obecnos$¢ raczej bardzo krotkiego odcinka (kilka
nukleotydow) tgczacego obie struktury.

Do bardzo istotnych nalezy spostrzezenie, ze nukleazy specyficzne
wzgledem jednoniciowego DNA (np. Sl) specyficznie rozpoznajg zabu-
rzenie na granicy konformacji B i Z (47, 50, 55). Powyzsze zagadnienie
rozwazmy na przykifadzie plazmidu pRW759 (Ryc. 5), ktory jest pochodng
pBR322 i zawiera segment ztozony z dwoch blokéw d(C—G) rozdzielo-
nych sekwencjg GATC. GATC stanowi krétkie i jedyne przerwanie cigg-
tosci sekwencji purynowo-pirymidynowej. Jezeli nukleaza Sl specyficz-
nie rozpoznaje zaburzenie strukturalne pomiedzy lewoskretnym i prawo-
skretnym heliksem to plazmid powinien by¢ przeksztatcony przez ten en-
zym w forme liniowa dopiero przy odpowiednio wysokiej gestosci super-
helikalnej warukujgcej w tym przypadku istnienie Z—DNA. Mozna wy-
r6zni¢ 3 potencjalne miejsca ,,ataku” oznaczone na rycinie 5 strzatkami.
Nukleaza SI ma mozliwo$¢ dokonania na jednej czasteczce tylko jednego
»ciecia” w jednym z trzech wyzej wymienionych miejsc, albowiem skut-
kiem przerwania kolistosci bodaj jednej nici jest catkowita relaksacja
i przeksztatcenie odcinkéw Z-DNA w B-DNA. Kolejne specyficzne ,,ciecie”
na tej samej czasteczce jest wiec niemozliwe. Zatem po trawieniu super-
helikalnego plazmidu pRW759 nukleazag S| spodziewaé sie nalezy popu-
lacji liniowych czasteczek bedacych skutkiem przerwania ciggtosci DNA
w jednym z trzech mozliwych miejsc. Obszary rozpoznawane przez nu-
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kleaze SI mozna teraz mapowa¢ trawigc DNA odpowiednio dobranym en-
zymem restrykcyjnym. Podczas elektroforezy w zelu agarozowym powin-
ny sta¢ sie widoczne te fragmenty, ktdre wynikaja z mapy restrykcyjnej
plazmidu oraz dodatkowe dwa zestawy trzech fragmentéw (dwa tryple-
ty). Owe tryplety zawierajg fragmenty ograniczone z jednej strony miej-
scem rozpoznawanym przez enzym restrykcyjny i nukleaze S1 z drugiej
strony czasteczki (oznaczone na rycinie 5 literami U i L). Liczba tych frag-
mentéw pozwala odczytaé liczbe potaczen B/Z a ich dtugosé pozwala dos¢
precyzyjnie zlokalizowa¢ miejsca dziatania nukleazy SI|. Zaznaczy¢ nale-
zy, ze obserwowana specyficzno$¢ nukleazy S| zalezy wytgcznie od liczby
superhelikalnych skretéw czgsteczek plazmidu, a wiec dotyczy wylgcznie
strukturalnej zmiany w obszarze odcinkdw d(C—G). Poniewaz uzyty en-
zym jest wysoce specyficzny wobec jednoniciowego DNA mozna przypusz-
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Ryc. 5. A— pRW?759, pochodna pBR322 zawierajagca dwa bloki d(C—G)is i d(C—G)i3
oraz sekwencje GATC miedzy nimi. Na rysunku przedstawiono fragment restryk-
cyjny Avail. Odcinki zakreskowane oznaczajg sekwencje lac. Liczby wskazuja od-
legtosci miejsc Avail od pierwszej pary CG purynowo-pirymidynowych blokéw.
Strzatkami oznaczono miejsca specyficznie rozpoznawane przez nukleaze SI. B —
Schematyczny zapis obrazu elektroforetycznego fragmentéw powstajacych po dziata-
niu nukleazy Sl i enzymu restrykcyjnego Hinfl na topoizomeryczne preparaty plaz-
midu pRW759 o wzrastajgcej gestosci superhelikalnej (— o). Wartosci—o podane
zostaly pod kolumnami. U i L oznaczajg zestawy fragmentow powstatych wskutek
specyficznego dziatania nukleazy SI. Z jednego konca sa one ograniczone miejscem
rozpoznawanym przez nukleaz¢ S| a z drugiej strony miejscem rozpoznawanym przez
restryktoze Hinfl. Liczby oznaczajg dtugosci fragmentéw restrykcyjnych powstajacych
po trawieniu plazmidu pRW759 restryktazg Hinfl.
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czaé, ze badane potaczenie pomiedzy konformacjg B i Z zawiera w sobie
pewne cechy jednoniciowosci.

Intersujaco zachowuje sie sekwencja GATC umieszczona pomiedzy blo-
kami d(C—G) w plazmidzie pRW?759. Przy umiarkowanej gestosci super-
helikalnej plazmidu jest ona rozpoznawana jako typowe potaczenie B/Z
Przy relatywnie wysokiej gestosci superhelikalnej sekwencja GATC za-
traca wrazliwo$¢ na nukleaze Sl (zanik $Srodkowego fragmentu obu tryp-
letéw). Dzieje sie tak przypuszczalnie dlatego, ze krétkie bowiem cztero-
nukleotydowe przerwanie ciggtosci sekwencji purynowo-pirymidynowej
przyjmuje réwniez strukture typu Z. Jest to jeden z argumentéw prze-
mawiajgcych za mozliwoscig wystepowania lewoskretnego heliksu w sek-
wencjach innych niz purynowo-pirymidynowe.

Innym sposobem obserwacji interfazy B/Z jest wspomniane juz uprzed-
nio poréwnanie stezen roztworéw soli koniecznych do wywotania konwer-
sji w poli[d(C—G)*d(C—G)] i fragmencie restrykcyjnym 157 par zasad
(40, 42). Tabela | przedstawia zestaw danych otrzymanych metodg dichro-

Tabela 1

Stezenia roztwordéw NaCl i MgClI2, przy ktérych dochodzi do potowy konformacyjnego przeksztat-
cenia B—Z czasteczek poli[d(C—G) =d(C—G)] i fragmentu restrykcyjnego 157 pz.

NaCl (M) MgCI2 (M)
polimer (dC—dG) 25 0.7
polimer (M5dC—dG) 0.7 0.001
fragment 157 pz 3.7 15
metylowany fragment 157 pz 1.9 0.4

izmu kotowego dotyczacych czasteczek metylowanych i niemetylowanych.
Przy zachowaniu zblizonych dtugosci poréwnywanych blokéw d(C—G)
we fragmencie restrykcyjnym i polimerze okazuje sie, ze trzeba uzy¢
znacznie wyzszego stezenia soli w przypadku fragmentéw restrykcyjnych.
Rdéznica pomiedzy poréwnywanymi czgsteczkami jest taka, ze poli[d(C—
G)*d(C—G)] nie posiada kowalencyjnego potaczenia z B DNA (ma oba
konce wolne) podczas gdy fragment restrykcyjny posiada bloki d(C—G)
potaczone z jednej strony kowalencyjnie z sekwencja lac pozostajgcg w for-
mie B (jeden koniec bloku d(CG) jest wolny). Opisywany efekt moze by¢
jedynie skutkiem wytworzenia energetycznie niekorzystnego potgczenia
pomiedzy strukturg B i Z. Wyliczona warto$¢ powyzszej bariery energe-
tycznej wynosi okoto 4—5 kcal/mol potaczenia (42, 49).
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V. Z—DNA w pBR322, DNA V i SV40

Do interesujacych spostrzezen zaliczy¢ nalezy stwierdzenie obecnosci
struktury typu Z w plazmidzie pBR322 (56). Przy odpowiednio wysokiej
gestosci superhelikalnej sekwencja CACGGGTGCGCATG wigze przeciw-
ciata specyficzne wobec Z—DNA. W powyzszym odcinku DNA jedna za-
sada wylamuje sie z purynowo-pirymidynowego typu sekwencji.

Rownie interesujgce jest stwierdzenie obecnosci lewoskretnej struktury
w tzw. formie V DNA. Jezeli z kolistego dwuniciowego DNA wydzielié
osobno obie komplementarne i koliste nici a nastepnie zmiesza¢ je ze soba
to powstaty produkt wykazuje obecnos¢ lewoskretnego DNA (57). Wyli-
czono, ze okoto 40% zasad tworzy region o strukturze Z. W potaczeniu
z poprzednio dyskutowanymi faktami (50, 56) jest to przekonywujacy
dowdd na to, ze w odpowiednich warunkach kazda sekwencja moze przy-
ja¢ strukture lewoskretna.

DNA onkogennego wirusa SV40 wystepuje in vivo w postaci minichro-
mosomu. W czasteczce wyrézni¢ mozna region biorgcy udzial w utwo-
rzeniu 24 komplekséw nukleosomowych oraz odcinek okoto 400 par zasad,
na ktérym nukleosomy nie wystepujg (58—62). Ten ostatni obejmuje ob-
szar pomiedzy miejscem odpowiedzialnym za replikacje DNA (origin of
replication) i miejscem syntezy mRNA poéznych genow (late region).
Wolny od nukleosomoéw odcinek zawiera dwie kopie sekwencji o dtugosci
72 par zasad stanowiagcych tzw. sekwencje wzmacniajace (enhancers), od-
powiedzialne za stymulacje transkrypcji wczesnych genéw wirusowych.
Wewnatrz sekwencji wzmachiajagcych wystepujg dwa o$mionukleotydowe
odcinki purynowo-pirymidynowe, ktére pod wptywem odpowiednio wy-
sokiej liczby negatywnych superhelikalnych skretéw czasteczki DNA wi-
rusa moga przyja¢ strukture Z, mozliwg do wykrycia przeciwciatami spe-
cyficznie wigzacymi Z—DNA (63). Trzeci, oSmionukleotydowy puryno-
wo-pirymidynowy trakt przyjmujacy strukture lewoskretng wystepuje tuz
obok sekwencji wzmacniajgcych. Zastanawiajgce jest, ze usuniecie wszyst-
kich trzech purynowo-pirymidynowych odcinkéw powoduje zanik trans-
krypcji wczesnych gendéw wirusa SV40. Zachowanie jednego z trzech
wspomnianych wyzej odcinkow pozwala obserwowaé obnizony poziom
transkrypcji a wirus posiadajacy dwie purynowo-pirymidynowe sekwen-
cje wykazuje takie same wiasciwosci jak szczep dziki. Powyzsze dane su-
geruja, ze krotkie sekwencje zdolne przyjmowac lewoskretng strukture od-
grywajg istotng role w procesach biologicznych.

VI. Enzymy metabolizujace DNA

Biatka enzymatyczne metabolizujgce wytgcznie Z—DNA nie zostaty
jak dotad odkryte. Czy enzymy metabolizujace B—DNA potrafig réwniez
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metabolizowac¢ lewoskretny heliks? W obecnej chwili dane na powyzszy
temat sg bardzo ograniczone. Gdwna trudnos¢ polega na tym, ze wiek-
sz0s¢ czynnikéw (stezenie soli, sktad buforu) uzywanych do wymuszania
lewoskretnego DNA hamuje wiele aktywnosci enzymatycznych (24).

Stwierdzono, ze DNA-zalezna polimeraza RNA z E.coli transkrybuje
lewoskretny polimer poli[d(C—G)*d(C—G)] gorzej niz prawoskretny (64).
Eksperyment wykonany zostat jednakze w ukiadzie, w ktdrym istniata
mozliwos¢ niespecyficznej inicjacji i dlatego wymaga bardzo ostroznej in-
terpretacji.

Badano takze wplyw tworzenia lewoskretnego DNA w superhelikal-
nym plazmidzie na aktywno$¢ enzymu restrykcyjnego BamHI1 (50). Miej-
sce dziatania tego enzymu przylegato bezposrednio do bloku d(C—G) w ba-
danych czasteczkach. Tworzeniu lewoskretnej struktury towarzyszyta po-
nad 80°/0 inhibicja aktywnosci BamHI. Wydaje sie prawdopodobne, ze
Z—DNA jest ztym substratem przynajmniej niektorych enzymoéw. Z tego
powodu oraz dlatego, ze ten sam odcinek DNA moze przeksztatci¢ sie
z prawoskretnego w lewoskretny w wielu pracach spekuluje sie na temat
mozliwosci kontrolowania ekspresji gendw poprzez lokalne tworzenie
Z—DNA (40, 51, 65).

VII. Oddziatywanie biatek z lewoskretnym DNA

Rekonstrukcja struktur nukleosomowych przy uzyciu poli[d(C—G)»
d(C—G@G)] i histonéw nie prowadzi do przeksztatcenia polimeru w konfor-
macje typu Z (66). Biatka histonowe stabilizuja DNA w prawoskretnej
formie i przeksztalcenie w lewoskretny heliks nie jest mozliwe. Stwier-
dzono jednakze, iz histony wigzg sie z polimerem pierwotnie przeksztal-
conym w strukture Z (67). Nie dochodzi wowczas do formowania nukleo-
SOmow.

poli[d(C—G)*d(C—G)] w formie lewoskretnej wykazuje bardzo silne
wiasciwosci immunogenne (32, 65, 68—70). Otrzymano przeciwciata specy-
ficznie wigzace Z—DNA i nie odzialywujgce z B—DNA. Uzyto je do lo-
kalizacji lewoskretnego DNA miedzy innymi w chromosomach politenicz-
nych Drosophila. Przez pewien okres czasu istniata w literaturze spora
rozbieznos¢: w jednej pracowni obserwowano wigzanie sie przeciwciat
z obszarami miedzypragzkowymi (interband regions) (65), podczas gdy
w drugiej stwierdzano obecno$¢ Z-DNA w prazkach (band regions) (68,
69). Obecnie wydaje sig, ze powyzszy dylemat miat swoje zrodia w spo-
sobie przygotowania materiatu do badan (70). Chromosomy politeniczne
przed reakcjg z przeciwciatami byly utrwalane 45°/0 kwasem octowym.
Czas ekspozycji na dziatanie kwasu decydowat o miejscu wigzania prze-
ciwciat. Okazato sie ponadto, ze chromosomy izolowane w fagodny spo-
séb, przy zachowaniu fizjologicznej sity jonowej oraz pH = 7.0 nie wia-



48 J. KLYSIK [20]

zaly przeciwciat specyficznych wobec Z—DNA. Jest wiec prawdopodobne,
ze obserwowana lewoskretna struktura DNA w chromosomach politenicz-
nych byta artefaktem zwigzanym z lokalng ekstrakcjg biatek histonowych
i wytworzeniem pewnego wewnetrznego napiecia w nici DNA (wprowadze-
niem pewnej liczby superhelikalnych skretéw). To jak wiadomo, moze
powodowa¢ przeksztatcenie typu B->Z.

Na podstawie wyzej przytoczonych eksperymentéw trudno jednakze
sadzi¢, ze Z—DNA nie wystepuje in vivo. Struktura lewoskretna DNA
moze by¢ bowiem maskowana przez biatka zwigzane z nig specyficznie
i niedostepna dla przeciwciat w badanym materiale. Moze takze pojawiaé
sie chwilowo w niektérych okresach cyklu komérkowego.

Wykrycie Z—DNA w strukturach jadrowych moze okaza¢ sie niezwy-
kle trudne chocby ze wzgledu na to, ze jego ilo$¢ jest prawdopodobnie nie-
zmiernie mata. Sg jednak posrednie dane wskazujgce na istnienie lewo-
skretnego DNA in vivo. Z jgder komorek Drosophila wyizolowano natural-
ne biatka wiazace selektywnie poli[d(C—G)*d(C—G)J w formie Z, a nie
wigzace tego polimeru w formie B (71). Biatka te wigzg sie takze z su-
perhelikalnym plazmidem z odcinkiem d(C—G) o strukturze lewoskretnej,
ale nie oddziatujg z plazmidem zrelaksowanym lub liniowym. Istnienie ta-
kich biatek wskazuje posrednio na istnienie Z—DNA w jadrze komor-
kowym.

VIII. Uwagi koricowe

Intensywne badania fizykochemiczne i biologiczne dotyczace lewo-
skretnego heliksu prowadzone sg od niedawna. Najblizsze lata przynies¢
mogg wiele istotnych odkry¢ w tej dziedzinie. Nie ulega kwestii, ze Z—
DNA otrzyma¢ mozna wieloma sposobami in vitro stosujac warunki fi-
zjologiczne. Znamy calg game czynnikéw stabilizujacych te strukture
(wysokie stezenie soli, jony Mg+2, Co+2, Mn+2, metylacja cytozyny itd.)
a ich lista prawdopodobnie nie jest jeszcze pelna. Zastanawiajgca jest wy-
soka czestotliwos$¢ wystepowania sekwencji d(A—C)n u organizmoéw wyz-
szych, ktdra moze ulega¢ konwersji w strukture lewoskretng. Gtéwna sitg
utrzymujgca Z—DNA in vivo jest przypuszczalnie superhelikalna gestos¢
bedaca pod kontrolg dwu aktywnosci enzymatycznych: gyrazy jako enzy-
mu podwyzszajagcego liczbe superhelikalnych skretéw oraz topoizomery
jako enzymu obnizajgcego gesto$¢ superhelikalnag. W materiale biologicz-
nym wystepujg wiec aktywnosci enzymatyczne mogace ,,przetgcza¢” od-
cinki DNA ze struktury prawoskretnej w lewoskretna i odwrotnie. Czy nie
jest mozliwe zatem, ze proces ten odgrywa role w regulacji np. ekspresji
niektorych genéw?

Nie mozna tez pominag¢ faktu, ze znaleziono biatka specyficznie oddzia-
tywujace ze strukturg typu Z ale nie tworzace komplekséw z DNA o struk-
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turze prawoskretnej. Ich biologiczne znaczenie jest dzisiaj niejasne, be-

dzie wiec z pewnoscig bardzo atrakcyjnym zadaniem eksperymentalnym
w przysztosci.

Jaka funkcje biologiczng moze spetnia¢ Z—DNA in vivo? Na to i inne
pytania nie mozna odpowiedzie¢ w obecnej chwili. Wiadomo jednakze do-
statecznie duzo by mozna owe pytania formutowac.

Autor pragnie wyrazi¢ serdeczne podziekowania Pani doc. dr hab. Magdalenie Fikus
za wnikliwe uwagi dotyczgce tekstu niniejszego artykutu.

Zaakceptowano do druku 20.06.1984
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. Wstep

Zainteresowanie tematyka zakre$long tytutem opracowania wynika
z roli wielu sposrdéd zwigzkéw o wiasciwosciach inhibitorowych w lecze-
niu choréb zakaznych, w chemioterapii nowotworéw, czy z ich znaczenia
w kancerogenezie lub mutagenezie. Szereg tych substancji jest cennymi
narzedziami w badaniach podstawowych struktury i funkcji aparatu ge-
netycznego. Problematyce tej w piSmiennictwie poswieca sie wiele miejsca.
Swiadectwem tego sa, jeéli nie potki naszych bibliotek, to katalogi za-
granicznych firm wydawniczych. Przytaczam kilka artykutéw przeglado-
wych o charakterze ogoélnym (1—4) i dotyczacych nowszych podejsé do-
Swiadczalnych lub ich interpretacji (5—8). W pisSmiennictwie krajowym
tematyka ta byta poruszana rzadziej (9—11).

Synteze kwaséw rybonukleinowych moga hamowaé substancje o réz-
nej strukturze, wielkosci czasteczek i pochodzeniu. Wiasciwosci inhibicyj-
ne wykazujg peptydy i pochodne glikozydowe, zwigzki zawierajace ukia-
dy aromatyczne czesto o pierscieniach skondensowanych i heterocyklicz-
nych i o masach czasteczkowych nierzadko przekraczajgcych 103 Synteze
RNA hamuje takze cisplatyna cis-dichloro-diamminoplatyna (ll), substan-
cja nieorganiczna, bedaca prototypem waznej serii zwigzkow o dziata-
niu przeciwnowotworowym (12). Ze wzgledu na ich pierwotny efekt
substancje hamujgce synteze RNA mozna podzieli¢é na trzy grupy
(Ryc. 1):

— Analogi substratow — przyktadem moze by¢ kordycepina, 3’-deo-
ksyadenozyna (1, 2, 4, 13).

— Inhibitory polimerazy RNA — substancje wigzace polimeraze RNA
takie jak: ryfampicyna (2, 4, 14) i streptowarycyna (2, 15), inhibitory
wczesnych etapow syntezy RNA oraz a-amanityna (1) i streptolidygina (2),
inhibitory elongacji.

— Inhibitory matrycy — zwiagzki reagujgce z DNA (Ryc. 1). W ostat-
niej grupie inhibitoréw nalezy z punktu widzenia mechanizmu dziatania
wyrézni¢ zwiagzki oddziatywujace z DNA odwracalnie. Inne w komorce lub
prostszych uktadach wigzg sie kowalencyjnie z kwasami nukleinowymi.
Mozna wsréd nich wymieni¢ srodki alkilujagce — iperyty azotowe i mito-
mycyne (3, 4, 6, 16, 17) czy furokumaryny (18) i wspomniang cis-dichlo-
rodiamminoplatyne (12). Wreszcie na uwage zastugujg antybiotyki: bleo-
mycyna (19), streptonigryna (20) czy neokarcynostatyna (21), zwigzki, kto-
rych dziatanie tak in vitro jak i na poziomie komérki polega na degradacji
DNA (3, 4, 19—21).

Taki podziat pozwala na uporzgdkowanie znanych nam faktéw, jak-
kolwiek jest on nieco arbitralny (4). Mechanizm inhibicji oparty na wy-
nikach badan w uktadach pozakomérkowych nie zawsze odpowiada bo-
wiem dominujgcemu efektowi inhibitora w komérce (por. Rozdz. V).
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tenant rydyny
. . akrydyny .
aﬂ_tyb:(otylkl aktynomycyna oo Iperyty azotowe
chinoksalinowe antybiotyki ycy furokumaryny
dwuakrydyny antracyklinowe streptonigryna mitomycyna
irrehdiamina netropsyna eliptycyna heokarcynostatyna
DAPI dystamycyna tiloron

NUKLEOTYDY
ryfampicyna streptolic(ygina
streptowarycyna o-amanityna

kordycepina
-3-deoksy adenozyna
(3-dATP)

Ryc. 1. Pierwotne efekty dziatania inhibitorow syntezy RNA.

Schemat przedstawia fragment czasteczki DNA transkrybowanego przez polimeraze RNA (T)
ze wskazaniem substancji hamujacych syntezg RNA poprzez: a) wspoétzawodnictwo z substratami
(kordycepina i jej trojfosforanowa pochodna 3-dATP); b) reakcja z polimerazami RNA (np.
ryfampicyna i streptolidygina); c) oddziatywania z DNA — wigzania monointerkalacyjne (np.
fenantrydyna) i dwuinterkalacyjne (np. antybiotyki chinoksalinowe), wigzania nieinterkalacyjne
(np. netropsyna) oraz oddziatywania z DNA, ktérych charakterystyka przestrzenna jest dysku-
syjna (np. irrehdiamina); d) wigzanie kowalencyjne z DNA, jedno i dwufunkcyjne (np. iperyty
azotowe); €) rozrywanie ciagtosci tancucha (np. bleomycyna). Strzatki z podwdjnymi grotami
wskazujag miejsca wigzania lub oddziatywania grup zwigzkéw. Pominieto niektére substancje
oraz fragment oryginalnego schematu (4) uwzgledniajacy inhibitory replikacji. Schemat wyko-
rzystano za uprzejmg zgodg Dra M. J. Waringa i Wydawcy, John Wiley and Sons Ltd (4).

W opracowaniu tym zajmuje sie przede wszystkim zwigzkami tworzg-
cymi z DNA kompleksy odwracalne. Niezaleznie od sposobu oddziaty-
wania wspélng wiasciwoscig tych inhibitoréw jest stabilizowanie dwu-
niciowej struktury DNA. Sposéb oddziatywania danego ligandu z DNA
jest okreslony przez (3, 4, 6): 1° — sity decydujace o wigzaniu w kom-

pleksie ligand-DNA; 2° — powinowactwo wobec okreslonej struktury
DNA; 3° — stopienn specyficznosci w stosunku do zasad lub sekwencji
w polinukleotydzie; 4° — wiasciwosci przestrzenne kompleksu. Sitami

utrzymujacymi kompleksy moga by¢ wigzania wodorowe, oddziatywania
miedzy ptaskimi hydrofobowymi przylegajacymi do siebie obszarami czg-
steczek okreslane jako oddziatywania warstwowe (ang. ,,stacking interac-
tions™) oraz oddziatywania elektrostatyczne wynikajgce z obecnosci nala-
dowanych reszt fosforanowych DNA (3, 4, 23, 24). OkreSlenie przestrzen-
nych wiasciwosci kompleksu polega przede wszystkim na rozréznieniu
miedzy interkalacjg ligandu a wigzaniem jego na zewnatrz spirali DNA.
Rozrdznienie to jest zarazem podstawg podziatu oddziatywujacych nieko-
walencyjnie inhibitoréw.
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I1. Inhibitory interkalacyjne

Wsrdd zwigzkéw interkalacyjnych nalezy wyrézni¢ ligandy nie posia-
dajace zasadniczo specyficznosci w stosunku do zasad w DNA i interka-
latory specyficzne (4, 23). Osobnego omdwienia wymagajg grupy zwiaz-
kéw o dwoch oddzielonych strukturalnie uktadach pierscieniowych zdol-
nych do interkalacji.

11-1. Monofunkcyjne niespecyficzne kompleksy interkalacyjne

Model interkalacji proflawiny (wzér 1) zostat opracowany przez Ler-
mana (25) a bromku etydyny (wzér 1X) przez Fullera i Waringa (cyt. za
41 26) w pierwszej potowie lat szesédziesigtych. Obydwa one zaktadaly, ze
ptaski uklad heterocykliczny o grubosci 3.4 A wsuniety miedzy sgsiednie
pary zasad (interkalacja) podwdjnego heliksu DNA w konformacji B jest
utrzymywany przez przyleganie orbitali & chromoforu i zasad azotowych,
poprzez wigzania hydrofobowe i wigzania z przeniesieniem tadunku. In-
terkalujgcy pierscien utozony jest w taki sposdb, ze jego dluzsza oS jest
w przyblizeniu réwnolegta do prostej tgczacej N-9 puryny i N-3 pirymi-
dyny przylegajacej pary zasad (25, 26). Tak pierscienn akrydyny jak i uktad
fenantrydyny rozmiarami odpowiadajg parze zasad. Wedtug modelu
Fullera i Waringa wigzanie bromku etydyny jest dodatkowo stabilizowane
przez wigzania wodorowe miedzy grupami aminowymi ligandu i atoma-
mi tlenu reszt fosforanowych (4, 26). Konsekwencjami interkalacji jest
czesciowe rozwiniecie heliksu w miejscu wigzania i wzrost dtugosci cza-
steczki DNA. Maksymalna grubos$¢ czasteczki ulegajgcej interkalacji nie
moze przekracza¢ 3.8 A, bowiem przy grubosci zasad 3.4 A lancuchy fos-
forybozylowe pozwalajg na ich rozsuniecie maksymalnie na odlegtos¢ 7.2 A

| R=9-NH2

2 I 3,6-NH2
3 ni 3,6"NH2;10-CH3

v 3.6-NH2;2,7-C-CH3
CH3
I-VI ch3
NH, 36-NH22,7-C-CH3
CH,
Q 10-CH3
1-N02
T* Vi 9-NH(CH23N(CH3)2
H

VIl
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3 NHSOO0CH3
4 b
N
VIU R=3'-OCH3
IX 2'-och3
N+
|
H
VII-IX

X  R=*5-CH3

Xl 5-CH2CHS3
X-X1
Wzory I—X1 — Pochodne akrydyny i fenantrydyny. I — 9-aminoakrydyna, amino-
akryna (27); 1l — proflawina; Il — 10-N-metyloproflawina, zwana akryflawing —

wg Alberta (27) nazwa ,,akryflawina” okresla mieszanine kwasnych chlorowodorkéw
proflawiny i 10-N-metyloproflawiny (1:2) a nazwy ,euflawina” lub ,trypaflawina”
mieszanine chlorowodorku proflawiny i chlorku 10-N-metyloproflawiny, por. takze
poz. 28; IV — 2.7-di-tert-butyloproflawina; V — 2.7-di-tert-butylo-10-N-metyloprofla-
wina; VI — nitrakryna, Ledakrin, C-283; VII — ii-amino-I"S"-tetrahydroakrydyna*
Takryna (27); VII — mMAMSA 4’-(9-akrydynyloamino)metanosulfono-m-anizydyd,
amsakryna; IX — oAMSA, izomer (VIIl)z grupa metoksylowa w potozeniu 2’ (orio);
X — bromek metydyny; X1 — bromek etydyny. Pochodne akrydyny z reguty wyste-
puja w postaci soli, czesto chlorkéw lub chlorowodorkéw. Nitrakryna np. jest dwu-
chlorowodorkiem.

wzdtuz osi pionowej spirali (26). Klasyczny model interkalacji zaktadat, ze
zmiany w strukturze DNA sg ograniczone do miejsca wsuniecia czasteczki
ligandu. Tak wzrost dtugosci tancucha jak i rozwiniecie spirali DNA staly
sie podstawowymi kryteriami interkalacji (4). Wydtuzenie DNA badano
m.in. metodg mikroskopii elektronowej (Lang i Freidelfeider, cyt. za 4)
i poprzez pomiar lepkosci degradowanego ultradzwiekami DNA (29, 30).
Otrzymane wyniki wskazujg, ze interkalacja czasteczki bromku etydyny
powoduje wydtuzenie tancucha polinukleotydowego o 2.7 A, a wiec mniej-
sze niz wynikatoby to z grubosci pierscienia fenantrydynowego.
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Jedno z podstawowych podejs¢ doswiadczalnych w badaniach inter-
kalacji (4, 31) szczeg6lnie ujmuje pomystowoscig. Miejscowe rozwiniecie
heliksu DNA ma charakterystyczny wplyw na wiasciwosci hydrodyna-
miczne DNA o dwuniciowej, kolistej i zamknietej kowalencyjnie struktu-
rze (Ryc. 2). Takie zamkniete kowalencyjnie DNA fagowe lub wirusowe
tworza struktury superhelikalne (Ryc. 2a). Wtérne sploty nadajg DNA

I | |

Szybkosé sedymentacji/ lepko$é

Ligand/DNA

a) b) c) d) e)

Ryc. 2. Zmiany szybkosci sedymentacji i lepkosSci roztworéw DNA o dwuniciowej
kolistej kowalencyjnie zamknietej strukturze w obecnosci réznych stezeh ligandu
interkalujgcego.

Krzywe A i B przedstawiajg odpowiednio zmiany szybkosci sedymentacji i lepkosci DNA
bakteriofaga PM 2 w obecnosci ligandu interkalacyjnego (bromku etydyny) w réznych steze-
niach. Oryginalny wykres zmodyfikowano pomijajac wartosci liczbowe na skalach i punkty
eksperymentalne. Dolna czg$¢ ryciny przedstawia schematycznie zmiany struktury superheli-
kalnej DNA podczas interkalacji réznej liczby czasteczek ligandu. DNA w nieobecnosci ligandu
tworzy strukture superhelikalng (a) o maksymalnej szybkosci sedymentacji i minimalnej lep-
kosci (por. krzywe A i B na wykresie). Interkalujgce czasteczki ligandu powodujagc miejscowe
rozwiniecie heliksu wywotujg odwijanie splotow (b) oraz stopniowy wzrost lepkosci (B)
i zmniejszenie szybkosci sedymentacji (A). Catkowitemu rozwinigciu heliksy (c) odpowiada
punkt réwnowaznikowy na wykresie okre$lony przez minimum szybkos$ci sedymentacji (A)
i maksimum lepkosci (B). W miare dalszego wzrostu liczby interkalujgcych czasteczek ligandu
nastepuje powstawanie splotéw w kierunku przeciwnym (d i e), ktéremu towarzyszy odpo-
wiednio podwyzszenie szybkosci sedymentacji (A) i zmniejszenie lepkosci (B). Przedruk ryciny
za zgodg Dra M. J. Waringa i Wydawcy czasopisma (31) Academic Press Inc. (London) Ltd.
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strukture skupiong przestrzennie, a co za tym idzie, w stosunku do formy
rozwinietej (Ryc. 2c¢), charakteryzujacg sie wysokg stalg sedymentacji
i niskg lepkoscia. Interkalujgca czasteczka ligandu powodujac rozwiniecie
heliksu DNA w miejscu wigzania wywotuje roéwniez odwijanie splotéw
(Ryc. 2b). Przy charakterystycznym dla danego ligandu i danego DNA sto-
sunku molowym nastepuje catkowite rozwiniecie superheliksu (Ryc. 2c).
Nastepnie w miare dalszego przebiegu miareczkowania nastepuje splece-
nie DNA w kierunku przeciwnym (Ryc. 2d, e). (Czytelnikowi dzielgcemu
z autorem brak wyobrazni przestrzennej proponuje zabawe dwoma sple-
cionymi i zwigzanymi kohcami kawatkami sznurka lub miekkiego kabla).
Konsekwencjg zmian kanformacyjnych koliscie zamknietego DNA w mia-
re wzrostu liczby interkalujacych czasteczek jest spadek szybkosci sedy-
mentacji (Ryc. 2, krzywa A). Pozbawiony wtdrnych splotéow DNA charak-
teryzuje sie najmniejszg szybkoscig sedymentacji. Odpowiada to mini-
mum (punkt réwnowaznikowy) na krzywej A. Nastepnie odtwarzaniu
splotéw (w kierunku przeciwnym) podczas dalszego miareczkowania to-
warzyszy wzrost szybkosci sedymentacji. Krzywa B (Ryc. 2) przedstawia
zmiany lepkosci obserwowane w miare wzrostu stosunku ligand/DNA
z maksimum w punkcie rownowaznikowym. Znajac liczbe wtérnych splo-
tow i wielko$¢ kolistego DNA oraz liczbe czasteczek ligandu zwigzanego
z czgsteczkg DNA mozna obliczy¢ kat o jaki czgsteczka ligandu w miejscu
wigzania rozwija heliks. W potowie lat siedemdziesigtych kat rozwinie-
cia heliksu DNA przez czasteczke bromku etydyny (wzoér XI1) okreSlony
zostat na 26°. W stosunku do bromku etydyny wyznacza sie katy charak-
teryzujace inne zwiagzki (Tabela 1). Poprzednio na podstawie rozwazan
przyjetego modelu interkalacji bromku etydyny przyjmowano kat 12°
i odpowiednio nizsze podawane byty wartosci kata dla innych ligan-
doéw (32). Przytoczone w Tabeli 1 dane dajg zarazem pojecie o réznorodno-

Tabela 1
Katy rozwiniecia heliksu DNA. przez niektére zwiazki interkalujace
Lp. Ligand Wzoér Kat Uwagi o wiasciwosciach
1 Aktynomycyna D X1l 26° lek przeciwnowotworowy
2 N-Acetoksy-2-acetyloamino-
fluoren 26° kancerogen
3 Atebryna 25° lek przeciwmalaryczny
4 MAMSA (Amsakryna) VI 21° lek przeciwnowotworowy
5 9-Aminoakrydyna | 17° dziatanie przeciwbakteryjne i mu-
6 Proflawina 1 17° tagenne
7 Nitrakryna (Ledakrin, C-283) Vi 17° lek przeciwnowotworowy
8 Eliptycyna 17° dziatanie przeciwnowotworowe
9 Tiloron X1 13° lek przeciwwirusowy
10  Adriamycyna 11° lek przeciwnowotworowy

Z wyjatkiem nitrakryny (33,34) dane w tabeli przytoczono za (3.,4).
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$ci efektow biologicznych zwigzkéw interkalacyjnych. Sa wsréd nich zwigz-
ki o dziataniu przeciwnowotworowym, sa takze kancerogeny. Efekty te
sg zresztg nie zawsze zwigzane z procesem interkalacji (Rozdziat V).
Pomiary zmian szybkosci sedymentacji i lepkosci (Ryc. 2) superheli-
kalnej formy DNA pod wpltywem ligandu nie roztrzygajg o jego interka-
lacji. Ze zmian tych wiasciwosci hydrodynamicznych DNA w obecnosci
irehdiaminy A obliczony kat rozwiniecia heliksu przez ten alkaloid
sterydowy wynosi 8° (35, 36). Brak charakterystycznego wydtuzenia nici
DNA w obecnosci ligandu jak i trojwymiarowa struktura ukiadu cyklopen-
tanoperhydrofenantrenu $wiadczg jednak przeciw interkalacji (4, 35, 36).
Otrzymanie oligonukleotydéw i komplekséw nukleozyddw lub oligonu-
kleotydow z ligandami interkalacyjnymi w postaci krystalicznej pozwolito
na poszerzenie naszych wiadomosci o strukturze DNA i kompleksow in-
terkalacyjnych (3—5, 7). Badania krystalograficzne dwuniciowego dode-
kanukleotydu d(CGCGAATTCGCG) wykazujg, ze tworzy on prawoskret-
ny heliks o skoku 10 par zasad i 33 A, a sasiadujgce pary zasad sg skre-
cone przecietnie o 35.9° (37—39). Ale lokalnie w heliksie wystepuja znacz-
ne odchylenia od kata 36°, charakterystycznego dla DNA w formie B.
Miedzy poszczeg6lnymi parami zasad katy te wynoszg od 27.4° do 41.9°.
Zasady tworzagce pare nie lezg w ptaszczyznie prostopadiej do osi heliksu
i moga by¢ one w stosunku do siebie skrecone (5, 7, 38, 39). Obraz heliksu
DNA wytaniajacy sie z tych badan jest bardziej urozmaicony od klasycz-
nego modelu Cricka i Watsona. Wynika z nich mozliwo$¢ rozpoznawania
sekwencji DNA nie tylko poprzez grupy funkcyjne zasad azotowych do-
stepne z zewnatrz spirali (23). Je$li poszczegblne pary zasad w stosunku
do sagsiednich sg niejednakowo skrecone to takie zalezne od sekwencji
niemiarowosci heliksu, moga stanowi¢ sygnaty rozpoznawcze (7).
Poczawszy od roku 1975 uzyskano kilkanascie krysztatow komplekséw
dwunukleotydéw z takimi zwigzkami interkalacyjnymi jak na przykiad
bromek etydyny (40, 41), akrydyny (42—44), eliptycyna (45) a takze
kompleksu daunomycyny z piecionukleotydem (46). Wiekszos¢ tych oli-
gonukleotydéw cechowata mozliwos¢ tworzenia uktadu komplementarne-
go. | istotnie stwierdzono w krysztatach wystepowanie dwunukleotyddw
w postaci ,,miniheliksow” o komplementarnym uktadzie zasad (3—5, 7).
Dwunukleotyd d(CG) i proflawina (43) tworzg ,miniheliks” zlozony
z dwdch par zasad skreconych w stosunku do siebie o 17° z jedng czastecz-
kg proflawiny interkalujgca a drugg do nich przylegajaca. Przy zalozeniu,
ze ,,miniheliks” ulegt czesciowo rozwinieciu o kat charakterystyczny dla
interkalujgcej proflawiny t.j. o 17° (Tabela 1), kat uzyskany eksperymen-
talnie odpowiada katowi miedzy parami zasad heliksu DNA w formie B
w miejscu interkalacji. Katy miedzy parami zasad w krysztatach kom-
pleksow dwunukleotydéw z bromkiem etydyny sa mniejsze od 10° (40, 41).
Zgadza sie to z zatozeniem, ze interkalacji tego ligandu odpowiada wigk-
szy kat (26°) rozwiniecia heliksu. Istnienie ,,minihelikséw” i interkalacyj-
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ne wigzanie przez nie bromku etydyny wykazano takze w roztworze
(47—49).

Badania krysztatow dostarczyty wielu innych informacji o strukturze
kompleksoéw interkalacyjnych i zmianach konformacyjnych DNA towa-
rzyszacych wigzaniu ligandéw. Obserwuje sie zmiany konformacyjne reszt
cukrowcowych, nachylenie ptaszczyzny zasad i interkalatora w stosunku
do osi ,,miniheliksu”, a takze uskok tej osi w miejscu interkalacji (5, 7).
Wszystkie te obserwacje komplikujg prosty model, zaktadajacy minimal-
ne zaburzenie struktury DNA w miejscu interkalacji, ale tez przyblizaja
wyjasnienie wczesniejszych danych doswiadczalnych. Nachylenie czgstecz-
ki interkalujgcej i przylegtych zasad w stosunku do osi heliksu moze tiu-
maczy¢ dlaczego wydluzenie czasteczki DNA pod wplywem interkalacji
jest mniejsze (2.7 A) od grubosci interkalujgcego pierscienia (50). Klasycz-
ny model interkalacji nie daje odpowiedzi na pytanie dlaczego DNA wigze
interkalacyjnie maksymalnie jedng czgsteczke ligandu na 2—2.5 par za-
sad. Reguta wykluczenia najblizszego sasiedztwa ligandéw gtosi, ze dwa
interkalujgce ukiady sga oddzielone od siebie co najmniej dwiema parami
zasad. Nie ma jednak ani rozstrzygajgcych danych doswiadczalnych wery-
fikujgcych te regule ani danych jg uzasadniajgcych (3, 4). Potencjalnie
kazda para zasad moze by¢ miejscem wigzacym dla etydyny lub profla-
winy, a miedzy dwiema wigzanymi czgsteczkami ligandu oddzielonymi po-
jedyncza para zasad nie byloby zawady przestrzennej. Zdaniem G a-
le~ i wspo6taut. (4 zmiany konformacyjne reszt deoksyrybozylo-
wych w miejscu wigzania mogg czyni¢ przylegta pare zasad niedostepng
dla interkalacji. Nie jest to poglad powszechnie przyjety (4, 7, 43).

Powstawanie kompleksu interkalacyjnego jest mozliwe jesli w czastecz-
ce ligandu wystepuje obszar ptaski. Potwierdzeniem tego jest (51) nizsza
statla wigzania 9-aminotetrahydroakrydyny (wzér VII) zawierajgcej w
pierscieniu atomy wegla o hybrydyzacji sp8w poréwnaniu z ptaskg 9-ami-
noakrydyng (wzor 1). Nie wykazano powstawania kompleksu interkala-
cyjnego 2.7-di-tert-butyloproflawiny (wzér V) z DNA (52). Podstawie-
nie jodem w pierscieniu zmniejsza wigzanie pochodnych fluorenu z DNA
(53).

Badania w roztworach komplekséw bromku etydyny wskazujg, ze
istnieje preferencja ligandu wobec sekwencji 3-piryfidyna-puryna-5’
(47—49). | tak tetranukleotyd d(pCGCG) tworzy podwdjny heliks z dwie-
ma zwigzanymi mocno czgsteczkami etydyny, natomiast jego izomer,
d(pGCGC) zawiera jedno centrum o wysokim powinowactwie wobec li-
gandu (49). Jest to preferencja w stosunku do sekwencji a nie w stosunku
do zasad, bowiem powinowactwo etydyny jest wyzsze wobec ukiadu
d(pTA) niz d(pGC) (49). Preferencje w wigzaniu ligandéw nie oznaczaja
absolutnej specyficznosci. W przypadku etydyny i akrydyn, oraz wiekszos-
ci antybiotykéw antracyklinowych (54) i eliptycyny czy chlorochiny (4)
kazda para zasad jest potencjalnym miejscem wigzacym. Odkrycie formy
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Z DNA (55) postawito na porzadku dziennym sprawe oddziatywan ligan-
doéw z tg strukturag. Proflawina, bromek etydyny (a takze aktynomycyna D
i dimer fenantrydyny) wykazujg wyzsze powinowactwo do formy B i ob-
nizaja szybkos¢ przejscia formy B w forme Z (56, 57).

Nalezatoby dodaé, ze ligandy interkalacyjne moga takze wigzaé sie
na zewnatrz heliksu DNA. Wigzanie takie, czesto wigzanie typu soli, jest
na ogot wigzaniem stabszym i obserwuje sie je przy wyzszych stezeniach
ligandu.

n-2. Monofunkcyjne inhibitory interkalacyjne specyficzne w stosunku do zasad

Poczesne miejsce w warsztacie badawczym biologa zawdziecza aktyno-
mycyna D (wzor XII) wysokiej selektywnos$ci wigzania. Antybiotyk nie
wigze sie z RNA, z hybrydem DNA—RNA ani jednoniciowym DNA. Tak
RNA, jak i hybryd przyjmujg konformacje A. Aktynomycyna rozpoznaje
zatem DNA w konformacji B (2—4, 9). Jedna czasteczka antybiotyku po-
krywa obszar szesciu par zasad (58), przy czym jej przytaczenie powo-
duje zmiany w heliksie DNA wykraczajace poza ten obszar (,.telestabil-
nosc¢”) (58).
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Wzor X1l — Aktynomycyna D. We wzorze zakreslono grupy funkcyjne reagujgce

z DNA zgodnie z modelem Sobella (61, 62).
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Modele oddziatywan antybiotyku z DNA od najwczesniejszych poczaw-
szy (3, 4, 9, 59) uwzgledniajg powinowactwo wobec reszty deoksyguanozy-
ny. Nowsze koncepcje opierajg sie gidwnie na interkalacyjnym modelu
Mullera i Crothersa (60), zmodyfikowanym na podstawie badan (61, 62)
nad krysztatami kompleksu z deoksyguanozyng. Struktura antybiotyku
jest stabilizowana wigzaniami wodorowymi miedzy grupami CO i NH na-
lezagcymi do reszt D-waliny w dwdéch pierscieniach peptydowych. Nato-
miast acylowe atomy tlenu L-treoniny reaguja z grupami aminowymi
guaniny. Istnieje tez stabsze wigzanie azotu tegoz wigzania peptydowego
z N-3 guaniny (wzér XII i Ryc. 3). Powierzchnia pierscieni purynowych
przylega do ukiadu chromoforowego, a dodatkowg stabilizacje uzyskuje
kompleks dzieki peptydom lezgcym w matym rowku DNA (3, 4). Warto
wspomnie¢, ze prawo obywatelstwa w piSmiennictwie posiada i nieinter-
kalacyjny model wigzania aktynomycyny (4, Rozdz. 11-3).

Obszerne omowienie wczes$niejszych badan Wellsa i Larsona nad spe-
cyficznoscig aktynomycyny w stosunku do sekwencji mozna znalez¢ w Mo-

Ryc. 3. Model kompleksu aktynomycyny i deoksyguanozyny (1:2).

Uzyskane przez analize komputerowa ryciny przedstawiajgce strukture kompleksu aktyno-
mycyny z dwoma czgsteczkami deoksyguanozyny w dwéch rzutach. Na rycinach liniami prze-
rywanymi zaznaczono wigzania wodorowe miedzy grupami CO i NH nalezacymi do reszt
D-waliny w dwéch pierécieniach peptydowych oraz wigzania wodorowe miedzy grupami CO
L-treoniny i grupami NH, guaniny. Nie zaznaczone jest stabsze wigzanie wodorowe miedzy
antybiotykiem i N-3 guaniny. Przedruk z czasopisma Nature New. Blol. (61) za zgoda autora
i Wydawcy Macmillan Journals Ltd.

nografii Biochemicznej 28 (9). Swiadectwem wysokiej specyficznosci (4, 9)
jest chociazby wigzanie aktynomycyny przez poli d(ACT)*poli d(AGT)
i brak oddziatywania antybiotyku z poli d(TCA)*poli d(TGA). Z badan
kompleksow z modelowymi dwunukleotydami wynika, ze antybiotyk pre-
feruje sekwencje GpC w komplementarnych niciach (4, 9).
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Nowsze badania do$wiadczalne powinowactwa ligandow do DNA opar-
te sg o analize typu ,footprinting” (8). Jedng z takich metod opracowat
Dervan i wsp. (63). Analog etydyny, metydyna (wzor X) potagczona
krétkim taricuchem z etylenodiaminotetraoctanem zelazawym, MPE*Fe
(Ryc. 4a) wobec tlenu tworzy jednoniciowe naciecie w dwuniciowym DNA

b)
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Ryc. 4. Struktura metydynylopropyloetylenodiaminotetraoctanu zelazawego (MPE*
Fe) i schemat analizy DNA degradowanego wobec inhibitora wykazujgcego specy-
ficzno$¢ wigzania.

Struktura metydynylopropyloetylenodiaminotetraoctanu zelazawego (MPE-Fe) z uwzglednieniem
prawdopodobnej konformacji czasteczki (a). Jednorodny fragment dwuniciowego DNA znako-
wany (ae) z jednego (3’) korica [**P]JdATP (za pomoca fragmentu Klenowa polimerazy DNA |
z E. coli) w wyniku dziatania MPE-Fe daje, po rozdziale w zelu Maxama-Gilberta charaktery-
styczng ,,drabinke”, w ktoérej sasiadujace prazki réznig sie od siebie o jedng zasade (b, gérna
cze$¢ rysunku). W obecnosci ligandu oddziatywujacego specyficznie prazki odpowiadajace
miejscom wigzania zanikajag w zelu (b, dolna cze$¢ rysunku). Przedruk z Proc. Natl. Acad, Set
USA (63) za uprzejma zgoda Dra P. B. Dervana.

(64). Uktad fenantrydyny tych syntetycznych ,,nozyczek” wyznacza wzgle-
dnie niespecyficznie miejsca nacie¢ (63). Poddany dziataniu MPE*Fe jed-
norodny fragment dwuniciowego DNA znakowany z jednego korica [&P]
dATP (65) daje, po rozdziale w zelu Maxama-Gilberta, charakterystyczng
»drabinke”, w ktorej sasiadujgce prazki réznig sie od siebie o jedng zasade
(Ryc. 4b). W miejscach wigzania badanego ligandu DNA jest chroniony,
a jesli to wigzanie ma charakter specyficzny, paski odpowiadajgce miejs-
com wigzania sg wybidérczo wygaszone (Ryc. 4). Poréwnanie z zelami sek-
wencyjnymi Maxama-Gilberta pozwala na identyfikacje chronionych ob-
szaréw a pomiary densytometryczne autoradiogramow zeléw na ilosciowg
interpretacje wynikéw. Van Dyke i wsp. poréwnali oddziatywania li-
gandéw interkalujagcych (daunomycyny i aktynomycyny D) i nieinterka-
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lujgcych (netropsyny i dystamycyny A). Daunomycyna nie dawata sladow
na densytogramach. Dystamycyna i netropsyna wykazujg znang prefe-
rencje do sekwencji d(A*T). (Rozdz. Ill-1) a aktynomycyna chroni frag-
menty od 4-16 par zasad, ktérych centrum jest jedna lub wiecej par G*C
(Ryc. 5). Obszary chronione przez aktynomycyne w komplementarnych
niciach DNA wykazujg asymetrie. Postulowane miejsce wigzania chro-
moforu antybiotyku nie lezy w $rodku strefy chronionej (63). W innych
badaniach do degradacji kompleksu aktynomycyny z DNA uzyto DNaze |
(66, 67). Obszary chronione przez aktynomycyne w tych doswiadczeniach

— AR . — 31 M

DST
— A ——.. . . i, 3 pM
5' CCTCGTGATACGCCTATTTTTATAGGTTAATGTCATGATAATAATGGTTTCTTAGACGTCAGGTGGCACTTTTC
3 GGAGCACTATGCGGATAAAAATATCCAAT TACAGTACTATTAT TACCAAAGAATCTGCAGTCCACCGTGAAAAG
T e . _am -— e ~a— ~<a AKT

Ryc. 5. Strefy chronione przez dystamycyne A oraz aktynomycyne D w polinukleo-
tydzie o znanej sekwencji.

Zele Maxama-Gilberta otrzymano po degradacji za pomocg MPE-Fe jednorodnego fragmentu
DNA o podanej sekwencji w obecnos$ci dwoch stezen dystamycyny A (DST) albo w obecnosci
0325 mM aktynomycyny D (AKT) (Por. opis Ryc. 4). Densytogramy autoradiograméw zeli
poréwnywano z densytogramaml zeléw tego fragmentu degradowanego MPE-Fe w nieobecnosci
badanego ligandu. W miejscach chronionych przez aktynomycyne lub dystamycyne na densy-
togramach obserwowano obnizenie absorpcji w stosunku do zeli kontrolnych. Schemat przed-
stawia uogo6lnienie tych danych doswiadczalnych. Czarne pola obok faricucha polinukleotydo-
wego odpowiadajg strefom chronionym przez aktynomycyne i dystamycyne. Przedruk z Proc.
Natl. Acad. Sci USA (63) za zgodg Dra P. B. Dervana.

(68) obejmujg 7—9 par zasad i sekwencje d(GpC) charakterystyczng dla
miejsca wigzania antybiotyku (3, 4, 9). Pordwnanie dzialania DNazy
i MPE*Fe na kompleksy aktynomycyny i netropsyny z DNA wskazuje,
ze odcinki DNA ostaniane przed enzymem sg dtuzsze (69).

Specyficzno$¢ oddziatywah aktynomycyny i dystamycyny z DNA ba-
dano takze (70) identyfikujgc miejsca zablokowania przez inhibitory enzy-
matycznego przesuwania wzdtuz nici DNA o znanej sekwencji jednonicio-
wego naciecia (ang. ,,nick translation”). W plazmidowym DNA o koliscie
zamknietej strukturze wprowadzono jednoniciowe naciecia nukleazg
EcoRI. Nastepnie nukleazg Hind Il wycinano dwuniciowy fragment DNA
z pojedynczym nacieciem, izolowano i inkubowano z polimeraza DNA |
z E.coli i substratami o wysokiej aktywnosci wasciwej. Polimeraza DNA |
katalizuje w miejscu naciecia dwie reakcje, a mianowicie egzonukleoli-
tycznie usuwa ona nukleotydy w przerwanym fancuchu od strony wol-
nego fosforanu na koncu 5', a takze katalizuje wydtuzanie taricucha przy
wolnej grupie hydroksylowej w pozycji 3'. Dzieki tym reakcjom jednoni-
ciowe naciecie przesuwa sie wzdtuz nici DNA (ang. ,,nick translation™).
W obecnosci ligandu nastepuje zablokowanie przesuwania tego naciecia.
Poréwnanie elektroforetogramoéw produktu reakcji z zelami sekwencyj-
nymi umozliwia identyfikacje miejsc, w ktérych to zablokowanie nasta-
pito (70). W badaniach swoistosci wigzania warto odnotowa¢ zastosowanie

5 Postepy Biochemii 4784
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ligandu znakowanego izotopem 13 (71). Emisja kwantu y przez czasteczke
ligandu zwigzang z DNA prowadzi do dwuniciowego pekniecia polinukleo-
tydu. Ustalenie miejsca wigzania ligandu przeprowadza sie sekwencjonu-
jac DNA. Zrédtem informaciji o specyficznosci ligandow sg takze badania
ich efektu inhibicyjnego na dziatanie nukleaz restrykcyjnych lub ,,nukleo-
lityczny” efekt bleomycyny (8).

(CoHs)2 N-(CH2), ©.© 0-(CHz);~N (CHs);

(o)

Xl
Wzér X1l — Tiloron

Przyktadem ligandu wykazujacego znaczny stopien specyficznosci
w stosunku do sekwencji i typu par d(A*T) jest Srodek przeciwwirusowy
tiloron (72). Pochodna fluorenu (wzér XIIl), indukujgca interferon, nie
wigze sie praktycznie z poli d(G*C) (72).

11-3. Dwufunkcyjne zwigzki interkalujace

Dwuakrydyny. W zatozeniach syntezy dwuakrydyn tkwito oczekiwa-
nie, ze zwigzki o wysokim powinowactwie wobec DNA moga posiadac
interesujgce wiasciwosci terapeutyczne. Czgsteczka o dwéch uktadach
interkalujgcych winna wigza¢ sie z DNA znacznie mocniej niz monomer
i charakteryzowa¢ pogtebiong specyficznos$cig. Jesli bowiem ligand o jed-
nym ukladzie interkalujgcym wykazuje preferencje w stosunku do okre-
$lonej sekwencji, to odpowiedni dimer cechowaé bedzie powinowactwo
w stosunku do dwéch takich sekwencji utozonych palindromowo w nie-
wielkiej odlegtosci (73).

------ R- NH
20-CH3 0-CHj,
JOIO) JOIOIO
NT ci N¥
l I
H
XIV-XVI

XIV  R=-(CH23NH(CH2)3-
XV -<ch2)3nh2(ch24-
XVI -(ch23nh2(ch24nh2(ch2)3-
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XVHa -~ H 2)3NH2(CH2)4NH2(CH?2) 3-
HN R NH
| NO, l NO,
7# : N% ©
H
XVM-Xix
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OO~ 0QO

XX -XXU

XX R=-H
XXl -NH3

Heoe

N+
H
Wzory XIV—XXIl — Dwuakrydyny i trojakrydyna

Kierujgc sie tymi zatozeniami L e Pecq i wsp. (74) dokonali syntezy
dwuakrydyn, w ktérych ukiady chromoforowe atebryny potgaczone byty
tacznikami diugosci 9.9 (wzér XI1V), 11.2 (wzér XV), 16.1 A (wzdr XVI).
Katy rozwiniecia heliksy DNA wynosity dla monomeru i pierwszej dwu-
akrydyny (wzér XIV) 17° a dla dwdéch pozostatych (wzory XV, XVI) 38°.
Te i inne dane doswiadczalne wskazywaly, ze pierwsza z dwuakrydyn

5%
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byta zwigzkiem monointerkalujacym, natomiast pozostate tworzyty
kompleks dwuinterkalacyjny (74). Wynika z tego, ze obydwa chromofory
moga by¢ wsuniete miedzy pary zasad w DNA, jes$li fgcznik pozwala na
ich rozsuniecie na odlegto$¢ conajmniej 10.2 A (Ryc. 6a).

a) b)

dis

6,8A

i
b2
6,8A

f

Ryc. 6. Dwufunkcyjna interkalacja dwuakrydyn z zachowaniem i pogwatceniem re-
guty wykluczenia najblizszego sgsiedztwa.

Rycina przedstawia schemat dwuniciowego fragmentu DNA z uktadami chromoforowymi dwu-
akrydyny (ciemne pola) interkalujacymi (a) z zachowaniem reguly wykluczenia najblizszego
sgsiedztwa tj. przy zachowaniu odlegtosci miedzy pierécieniami dwoch par zasad i (b) z po-
gwatceniem tej reguty tj. pierécienie akrydynowe przylegajag do tej samej pary zasad (28). Mini-
malne diugosci facznika wiazacego pierscienie akrydynowe podane na rysunku sa krytyczne dla
powstawania obydwu typow komplekséw. Przedruk za uprzejma zgodg Dra M. J. Waringa (28).

Do odmiennych wnioskéw doprowadzity badania prowadzone z seriag
dwuakrydyn (28, 75), w ktOrej pierscienie 9-aminoakrydyny zwigzane sg
tacznikami o réznej liczbie grup metylenowych (wzér XVI1I). W poréwna-
niu z poprzednimi zwigzki te cechuja sie prostszg budowa. PierScienie
akrydynowe sa niepodstawione a gietki tancuch weglowodorowy nie za-
wiera grup funkcyjnych tworzgcych dodatkowe wigzania z DNA. Zmiany
sedymentacji podczas wirowania komplekséw tych dimeréw z kotowo
zamknietym superhelikalnym DNA i wydtuzenie nisko czasteczkowego
DNA pod wptywem ligandéw wskazuja, ze dwuakrydyny o diugosci tan-
cucha n=2, 3 i 4 (wzor XVII) sg zwiagzkami monointerkalujgcymi. Nato-
miast, poczawszy od n= 6 dimery stajg sie zwigzkami dwuinterkalujgcymi.
tacznik ztozony z szesciu grup metylenowych wyznacza odlegto$¢ miedzy
pierscieniami na 8.8 A (75). Oznacza to, ze dwuakrydyna obejmuje chro-
moforami jedng pare zasad a zatem wigze sie z pogwatceniem reguty wy-
kluczajacej interkalacje w najblizszym sasiedztwie (Ryc. 6b). Wyjasnienie
réznic (28, 73—75) miedzy dwoma seriami ligandéw lezy w wiekszej spe-
cyficznosci dwuakrydyn podstawionych (wzory XIV—XVI). Element
specyficznosci wnosza grupy 2-metoksy i atomy chlorowca w pierscieniu
oraz grupy aminowe tgcznika (76), a podstawniki w pierscieniach stanowia
istotne zawady przestrzenne dla jednoczesnej interkalacji obydwu hetero-
cyklicznych uktadéw ligandu X1V (77).
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Zainteresowanie wiasciwosciami biologicznymi nitrakryny (wzor VI)
spowodowato podjecie syntezy dwukrydyn zawierajgcych grupy nitrowe
w pozycji 1 pierscieni heterocyklicznych (np. wzér XVIII, Le Pecq, infor-
macja' ustna, wzér XIX, Taylor i Acheson, cyt. za 78). Sama nitrakryna
tworzy kompleks interkalacyjny z DNA (33, 34, 78) nieodréznialny od
kompleksu 9-aminoakrydyny (34). Grupy nitrowe w dimerach stanowia
natomiast zawade w interkalacji, bowiem zmiany diugosci degradowanego
ultradZzwiekami DNA w obecnosci bis-I-nitroakrydyn sg niewielkie (78).

WSsrdd innych potencjalnych zwigzkéw dwuinterkalujgcych nalezatoby
wymieni¢ dwufenantrydyne i heterodimer skiadajacy sie z pierscienia
fenantrydyny i akrydyny (79). Ostatnio otrzymano pierwsze pochodne
0 trzech pierscieniach akrydynowych (80, 81, cyt. za 78). W Auckland,
w pracowni, ktérej zawdzieczamy mAMSA, dokonano syntezy trzech
ligandéw strukturalnie spokrewnionych, dwdéch dwuakrydyn (wzory XX
1 XXI1) i trojakrydyny (wzor XXII). Katy rozwiniecia superhelikalnego
DNA wynoszg dla 9-aminoakrydyny 15° dla dimeréw 29° i 33° a dla
trimeru 45° (80). Poniewaz w tréjakrydynie odstepy miedzy pierScieniami
wynoszg okoto 7 A, jej wigzanie interkalacyjne z DNA nastepuje réwniez
z pogwalceniem reguty wykluczenia najblizszego sasiedztwa.

W poszukiwaniu ligandoéw o pogtebionej swoistosci zsyntetyzowano
analogi aktynomycyny, kazdy z nich zawierajgcy w czasteczce dwa ukia-
dy fenoksazonowe (82). Autorzy, ktérzy sa zwolennikami nieinterkala-
cyjnego sposobu wigzania samej aktynomycyny z DNA (83) konsekwentnie
lansuja nieinterkalacyjny model wigzania i tych ligandéw (82, 84).

Antybiotyki chinoksalinowe. Naturalnymi prototypami zwiazkéw dwu-
interkalujgcych sa triostyna, echinomycyna i pokrewne antybiotyki (85).
Charakteryzujg sie one dwoma ptaskimi pierécieniami chinoksalinowymi
potaczonymi z cyklicznym oktapeptydem wzmocnionym mostkiem dwu-
siarczckowym (triostyny, wz6r XXI1V) lub tioacetalowym (chinomycyny,
wzor XXIIl). W najbardziej prawdopodobnym utozeniu przestrzennym
ukiady chinoksalinowe sa w stosunku do siebie rownolegte lezac w ptasz-
czyznie w przyblizeniu prostopadtej w stosunku do wzglednie sztywnego
»grzbietu” czgsteczki tworzonego przez oktapeptyd. Odlegtos¢ miedzy
pierscieniami wynosi 10 A. Odpowiada to takiemu przeswitowi by po-
miescity sie miedzy tymi pierScieniami dwie pary zasad. Antybiotyki po-
wodujg charakterystyczne zmiany sedymentacji superhelikalnego DNA
i wydtuzenie czagsteczek DNA (85—87). Katy rozwiniecia dla kilku anty-
biotykow tej serii (43°—50°), zblizone do podwojonej wartosci kata bromku
etydyny, zgodne sg z zatozeniem interkalacji obydwu pierscieni chinoksa-
linowych (28, 85—87). Echinomycyna i triostyna A wykazujg pewng pre-
ferencje odpowiednio w stosunku do par d{G*C) i d(A*T). Natomiast
usuniecie czterech grup metylowych w peptydowym rusztowaniu czastecz-
ki dramatycznie zmienia specyficzno$¢ oddziatywania. Pozbawiona tych
grup metylowych pochodna triostyny A, TANDEM (wzo6r XXV) wykazuje
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sie brakiem zakreslonych we wzorze grup metylowych.

w wysokim stopniu powinowactwo do poli d(AT) prawie nie oddziatywujac
z poli d(GC). W stosunku do sekwencji TANDEM odznacza sie zaskaku-
jaca specyficznoscia. Z aktynomycyng niewigzacg polid (AT) dzieli powi-
nowactwo do dwuniciowego kopolimeru poli d(ACT)*poli d(AGT) (Rozdz.
11-2). Podobnie jak aktynomycyna, w niewielkim stopniu oddzialtywuje
z poli d(TCA)*poli d(ATG) (88).

I11. Inhibitory nieinterkalujgce

Dystamycyna A (wzor XXVI) i netropsyna (wzér XXV 1) sg Ugandami
silnie oddzialywujagcymi z DNA. Wigzanie nieinterkalacyjne i wysokie
powinowactwo wobec par d(A*T) sg to zjawiska wyznaczajgce propono-
wane modele komplekséw dystamycyny i netropsyny (Ryc. 7) z DNA
(2—4, 89—91). Obydwa modele zakladajg, utozenie czgsteczek antybioty-
kéw w matym rowku DNA w formie B, do ktérego lekko zakrzywione
czgsteczki dystamycyny (92) i netropsyny (93) dobrze pasuja (4). Kom-
pleksy powstaja dzieki oddziatywaniom grup amidynowych wiazan pepty-
dowych antybiotyku z grupami karbonylowymi w pozycji 2 tyminy lub
azotem 3 pierscienia adeniny. Grupa aminowa w pozycji 2 guaniny stanowi
zawade steryczna dla wiazania ligandu i przerwanie ciggu par d(A*T)
przez pare d(G*C) ostabia wigzanie netropsyny (91). Skrajne grupy guani-
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Ryc. 7. Schemat wigzania netropsyny z DNA.

Fragment heliksu DNA z czasteczkg antybiotyku lezaca w mniejszym rowku DNA. Wigzanie
Jest stabilizowane przez wigzanie wodorowe (linie przerywane) miedzy atomami amidowymi
netropsyny i karbonylowymi atomami tlenu w pozycji 2 tyminy (zaznaczone wiekszymi kot-
kami). Przedruk za uprzejma zgodg Dra Ch. Zimmera i Wydawcy z Biochim. Blophys.
Acta (93).
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dynowe lub amidynowe oddziatywuja jonowo z resztami fosforanowymi.
Specyficzno$¢ oddziatywania tych ligandow z DNA, potaczenie pierscieni
pirolowych poprzez wigzania amidowe (wzory XXVI i XXVII) czynig
antybiotyki interesujgcymi modelami oligopeptydoéw (4, 89). Wyzsza wy-
biérczosé w stosunku do sekwencji d(A*T) wykazuje netropsyna (4, 89, 90).
Dystamycyna A, jej analogi sktadajace sie z czterech lub pieciu pierscieni
pirolowych wigzg sie takze z sekwencjami zawierajgcymi pary d(G*C)
(94). Poprzednio przedstawiono najnowsze techniki pozwalajgce na okre-
Slenie sekwencji DNA wigzacych dystamycyne i netropsyne (Rozdz. 11-2).
Ostatnio Schultz i Dervan (95 otrzymali analog sktadajgcy sie
z pieciu pierscieni metylopirolowych potgczonych z etylenodiaminotetra-
octanem (penta-~-metylopirolokarboksamid-EDTA). Jego kompleks z jo-
nami Fe2+ wprowadza w DNA plazmidu pBR322 ciecia dwuniciowe, kt6-
rych mechanizm powstawania jest analogiczny do mechanizmu dziatania
MPE*Fe (Rozdz. 11-2). W przeciwienstwie do interkalujacego pierscienia
fenatrydyny MPE*Fe (Ryc. 4a), ktéry w sposob przypadkowy wyznacza
miejsca cie¢ w heliksie, ukitad pieciopirolowy charakteryzuje sie specy-
ficznoscig wiasciwg netropsynie czy dystamycynie. Wyznacza on przeto
miejsca cie¢ w DNA plazmidu w spos6b nieprzypadkowy. Specyficznos¢
tych cie¢ otwiera mozliwos$¢ syntezy ,,sztucznych” enzyméw restrykcyj-
nych (95). Mozliwosci te sg konsekwentnie eksplorowane. Dalsze poszuki-
wania specyficznych ligandéw o wiasciwosciach pseudonukleolitycznych
doprowadzito do syntezy potaczen EDTA z dystamycyng. Ta cala seria
prac (63, 64, 69, 95—99) ma kapitalne znaczenie zaréwno dla uzyskania
narzedzi kontrolowanej i specyficznej degradacji DNA jak i badania od-
dziatywan samych ligandéw z polinukleotydami.

Interesujgcg préba pogiebienia specyficznosci ligandow wigzacych sie
na zewnatrz heliksu DNA sg dimery netropsyny (100, 101). Uzyskano
kilka wariantow bis-netropsyny rdznigcych sie sposobem potaczenia jed-
nostek: ,réwnolegtym” i ,antyrownolegtymi”. Jeden 2z ,antyréwno-
legtych” wariantow wykazuje wysoka specyficzno$¢ w blokowaniu syntezy
RNA. Bis-netropsyny zajmujg obszar 10—11 par zasad. Maksymalna liczba
czasteczek dimerdéw wigzana przez DNA grasicy cielecej jest znacznie
mniejsza niz liczba czgsteczek netropsyny. Konsekwencjg wyzszej specy-
ficznosci ligandu jest zatem mniejsza liczba obszarow w DNA majacych
powinowactwo do dimeru (84, 100, 101).

Lista zwiazkéw tworzacych z DNA kompleksy nieinterkalacyjne jest
obszerna (2—4). Przeglad ograniczyt sie do dwdch, ktore wyrdznia specy-
ficzno$¢ oddziatywania i zaséb nagromadzonych faktéw. Ze zwigzkdéw, co
do ktérych sposobu interakcji z DNA istniejg rozbiezne poglady, nalezy
wymieni¢ 4'6-diamidyno-2-fenyloindol (DAPI). Wykazuje on powino-
wactwo wobec par d(A*T) (102). Czes¢ autoréw sugeruje nieinterkalacyjne
wigzanie ligandu z DNA (103, 104) kitadac nacisk na podobienstwo struk-
tury zwigzku do netropsyny (4), inni postulujg istnienie wigzania inter-



[21] INHIBITORY SYNTEZY RNA 73

kalacyjnego (102, 105, 106). DNA miareczkowany DAPI nie wykazuje
zmian wiasciwosci hydrodynamicznych (Rozdz. I1-1, Ryc. 2) charaktery-
stycznych dla komplekséw interkalacyjnych (107). Zdaniem zwolennikéw
wigzania interkalacyjnego moze to wynikac¢ z tego, ze zajecie wszystkich
miejsc interkalacji w heliksie nastepuje przy bardzo niskim stosunku
ligand: DNA (0.01 mol/mol). W tych warunkach zmiany takie bytyby
niemierzalne (106). Dyskutujgc poprzednio publikowane prace oraz wy-
niki badan wiasnych Manzini i wsp. (107) uwazajg za mato prawdo-
podobne by specyficznosé¢ ligandu w hipotetycznym kompleksie interka-
lacyjnym byta tak wysoka a, co za tym idzie, liczba miejsc w DNA wia-
zacych DAPI interkalacyjnie tak niska. Dlatego brak wptywu DAPI na
szybkos$¢ sedymentacji superhelikalnego DNA faga PM2 autorzy traktujg
jako argument na rzecz nieinterkalacyjnego wigzania ligandu (107).

IV. Hamowanie syntezy RNA in vitro
TV-1. Wihasciwosci uktadu

Zastosowanie uktadu syntezy RNA in vitro w badaniach oddziatywan
ligandéw z DNA znajduje uzasadnienie w wysokim stopniu wiernosci jaki
mozna osiggng¢ w tej reakcji prowadzonej w niezbyt ztozonych warun-
kach. | tak np. polimeraza RNA, izolowana z Escherichia coli, syntezuje
wobec DNA faga T7 RNA, odpowiadajacy produktowi transkrypcji w ko-
morce bakteryjnej powstajacemu bezposrednio po zakazeniu fagiem.
Dzieje sie tak dlatego, ze promotory, ,,sensowna” ni¢ DNA i sygnaty ter-
minacji sg rozpoznawane in vitro przez enzym bakteryjny. Synteza RNA
byta w ostatnich latach tematem kompetentnych prac przegladowych
(107a—112). Ograniczam sie w tym miejscu przeto do kilku podreczniko-
wych informacji. Synteza RNA jest procesem wieloetapowym. Wyro6znia
sie ' w nim wiazanie enzymu z matryca, inicjacje, elongacje i terminacje
fancucha polinukleotydowego. Wiazanie enzymu z matryca bada sie naj-
czesciej mierzac adsorpcje kompleksow polimerazy RNA z DNA na sacz-
kach nitrocelulozowych. O inicjacji $wiadczy wbudowywanie znakowa-
nych 2P w pozycji y (lub B ATP lub GTP. Niekiedy bada sie w tym celu
syntetaze dwunukleotydu wobec ryfampicyny (113, 114). Poréwnanie wbu-
dowywania y[3P]JATP lub GTP z catkowitg synteza RNA pozwala, oprécz
metod konwencjonalnych analizy transkryptu, na oznaczenie $redniej diu-
gosci syntezowanego RNA.

IV-2. Struktura ligandu i specyficzno$¢ oddziatywann z DNA a hamowanie syntezy
RNA in vitro

W przypadku akrydyn wigzanie interkalacyjne stabilizujgce dwuni-
ciowg strukture DNA odgrywa istotng role w blokowaniu syntezy RNA.
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I tak, w poréwnaniu z 9-aminoakrydyng (wzor 1) i 9-alkiloaminoakrydy-
nami 9-aminotetrahydroakrydyna (wzér VII) i jej pochodne hamujg
aktywnos$¢ bakteryjnej polimerazy RNA tylko nieznacznie (51, 115). Za-
obserwowano niewielkie hamowania syntezy RNA (116) przez pochodng
10-N-metyloproflawiny, ktérej izobutylowe podstawniki (wzér V) unie-
mozliwiajg interkalacje (52, 117). Co wiecej, w przeciwienstwie do typo-
wych zwigzkdéw interkalujgcych, jej dzialanie hamujgce maleje ze wzro-
stem sity jonowej (118). W obecnosci dwuakrydyn w uktadzie polimeraza
RNA/DNA fag T7 (119) obserwuje sie skokowy wzrost hamowania przy
wzroscie ditugosci tgcznika miedzy n=4 i n=8 (wz6r XVII). Przypomnie¢
tu nalezy, ze dwuakrydyny o czteroweglowym tancuchu wiazacym pier-
Scienie heterocykliczne tworzg z DNA kompleks monointerkalacyjny, pod-
czas gdy dtugos¢ tancuchéw szescio- i oSmioweglowych pozwala na inter-
kalacje obydwu pierscieni akrydynowych czasteczki (Rozdz. 11-3). Trud-
nosci nasuwa interpretacja danych doswiadczalnych dotyczacych nitra-
kryny (wzor VI) i zblizonych budowg I-nitro-9-amino-alkiloakrydyn. Za-
wada przestrzenna miedzy grupa nitrowg a tancuchem bocznym nitrakry-
ny powoduje zaburzenia ptaszczyzny piersScienia akrydynowego (120), co
potencjalnie ogranicza mozliwo$¢ tworzenia przez ligand wiazania inter-
kalacyjnego. W zgodzie z tym zatozeniem pozostajg niskie efekty inhibi-
cyjne nitrakryny (wzér VI) i pokrewnych i-nitroakrydyn w ukladzie
syntezy RNA in vitro (115, 116). Ale sg takze dane przemawiajgce za two-
rzeniem przez ligand typowego wigzania interkalacyjnego (33, 34). Hamo-
wanie syntezy RNA przez DAPI obserwuje sie in vitro w zakresie stezen,
w ktérym liczba czgsteczek potgczonych z DNA wigzaniem okreslonym
przez cze$¢ autoréw jako interkalacyjne (Rozdz. Il1) nie ulega zmianie
(106, 121).

Stwierdzenie przez Hurwitza i wsp. (122), ze aktynomycyna D
nie hamuje syntezy poli A wobec poli dT otworzytlo badania zaleznosci
miedzy powinowactwem ligandéw w stosunku do zasad i sekwencji
a wpltywem tych zwigzkéw na transkrypcje odpowiednich matryc. Dalsze
badania pozwolity na ustalenie podstawowych danych dotyczacych specy-
ficznosci antybiotyku a wiec niewrazliwosci syntezy poli(AU) na matrycy
poli d(AT), zalezno$¢ hamowania syntezy RNA na naturalnych DNA od
zawartosci par d(G*C) wreszcie okreslenie zaleznosci efektu hamujacego
od sekwencji. Wyrazem tej zaleznosci jest wyzsza wrazliwos$é syntezy
polimeru na matrycy poli d(ACT)*poli d(AGT) niz na poli d(TCA)*poli
d(TGA) (9). Dwie te matryce nie réznig sie od siebie zawartoscig zasad,
charakteryzuja sie identyczng czestoscia ich rozmieszczenia, réznia sie na-
tomiast sekwencja.

Podobne badania potwierdzity wysoka specyficznosé tiloronu w sto-
sunku do par d(A*T). Przy tym samym stezeniu ligandu synteza RNA na
DNA grasicy cielecej hamowana jest do 40%, podczas gdy synteza poLi(AU)
syntezowana na poli d(AT) hamowana jest niemal catkowicie (123). Efekty
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hamujace DAPI (124), dystamycyny A i netropsyny (125), wysokie dla
matryc o duzej zawartosci par d(A*T), pozostajg takze w zgodzie z po-
przednio omawianym powinowactwem ligandow.

1V-3. Wpltyw inhibitorow na poszczegdlne etapy syntezy RNA in vitro

Hamowanie syntezy RNA przez oddzialywujgcy z matryca ligand
moze nastepowa¢ wedtug jednego z dwdéch mechanizmdéw: Inhibitor moze
uniemozliwia¢ wiazanie polimerazy z DNA lub inicjacje syntezy RNA,
ale z chwilg gdy synteza taricucha jest zapoczatkowana nastepuje oddyso-
cjowanie inhibitora. Rozchwianie kompleksu inhibitor—DNA moze naste-
powa¢ w wyniku bezposredniego kontaktu z enzymem lub w wyniku za-
burzenia struktury DNA i lokalnego rozwiniecia heliksu, ktore towarzy-
szy transkrypcji. Albo inhibitor moze dziata¢ na poziomie elongacji. Wia-
zanie inhibitora z matrycg w tym przypadku jest na tyle silne, ze sku-
tecznie konkuruje on z enzymem, obnizajac szybko$é ruchu czasteczki
biatka enzymatycznego wzdtuz heliksu lub wywotujac przedweczesng ter-
minacje. Pierwszy mechanizm charakteryzuje obnizenie energii wigzania
enzymu z DNA lub zmniejszenie liczby inicjowanych tancuchéw, drugi
zmniejszenie dtugosci syntetyzowanych tahcuchdw. Najpetniejszg cha-
rakterystyke uzyskaty ligandy interkalacyjne: bromek etydyny (126— 130),
akrydyny (119, 131, 132) i aktynomycyna (117, 127, 131, 133, 134) a sposrod
nieinterkalacyjnych dystamycyna (135, 136).

Badania Richard sona (126) wykazaly, ze ilos¢ DNA faga T7
wigzana przez polimeraze RNA z E. coli w obecnosci bromku etydyny
jest mniejsza, a kompleks enzymu z DNA inkubowany w obecnosci ligan-
du— mniej trwaty. Inhibitor powoduje takze zmniejszenie szybkosci for-
mowania sie kompleksu. Wpltyw inhibitora polega przede wszystkim na
ograniczeniu liczby czasteczek enzymu wigzanych przez matryce, a w
mniejszym stopniu na hamowaniu zmian konformacyjnych polimerazy
i DNA poprzedzajacych inicjacje (128— 130). Oznaczenia Sredniej dlugosci
tancuchéw syntetyzowanych przy réznych stezeniach bromku etydyny na
DNA faga PM 2 (126) i T2 (129) oraz analiza transkrytu poprzez wirowanie
(126) wskazuja, ze ligand nie zaburza elongacji. Zalezy to w pewnej mie-
rze od matrycy, bowiem dtugos¢ tancuchéw RNA syntetyzowanych na
DNA T7 ulega zmniejszeniu w obecnosci inhibitora (126). Wiekszos¢ da-
nych pozwala traktowaé bromek etydyny jako inhibitor dziatajacy wedtug
pierwszego mechanizmu, przede wszystkim na site wigzania enzymu
z DNA.

Do zwiagzkéw oddziatywujacych we wczesnych etapach syntezy RNA
naleza akrydyny i dwuakrydyny, a aktynomycyna jest inhibitorem elon-
gacji. Badania RNA syntezowanego wobec rosngcych stezen proflawiny
(Ryc. 8A) wykazujg malejaca liczbe inicjowanych fancuchéw. Srednia
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dtugosé tancuchoéw RNA ulega zmianom niewielkim w zestawieniu z efek-
tem aktynomycyny (131). W obecnosci tego antybiotyku, gdy $rednia diu-
gos¢ tancucha maleje o potowe, liczba syntezowanych tancuchéw ulega
zmniejszeniu o kilka procent (Ryc. 8B).

Canellakis i wsp. (119) w badaniach dwuakrydyn (XVII) i akty-
nomycyny zastosowali DNA i polimeraze RNA faga T7. W obecnosci nie-
ktérych dwuakrydyn (np. wzér XVl1la), podobnie jak w obecnosci aktyno-
mycyny, obserwowano zmniejszenie $redniej diugosci tancuchow RNA.
Syntezowany w tym ukiadzie RNA ulegat rozdziatowi na sze$é¢ frakcji
odréznialnych w zelu poliakryloamidowym. Analiza elektroforetyczna
transkryptéw uzyskanych w obecnosci dwuakrydyny (wzér XVlla)
i aktynomycyny D wykazata zasadnicze réznice (Ryc. 9). W obrazach
densytometrycznych zeléw RNA syntetyzowanego w obecnos$ci aktyno-
mycyny obserwuje sie zatarcie poszczegélnych prazkéw. Produkty syntezy
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Ryc. 8. Wptyw proflawiny (a) i aktynomycyny D (b) na inicjacje i $rednig diugosc
fancuchéw RNA.

Wbudowywanie y[**P]ATP (e) i ~“PJGTP (o) wyrazone w pmolach nukleotydéw wigczonych
do RNA w mieszaninie reakcyjnej oraz wbudowywanie [*H]JCMP (O) i $rednia dtugos$¢ tancuchow
(x) w procentach w stosunku do kontroli (100°/«) w nieobecnosci inhibitora. Przeliczono (10)
z danych zawartych w pracy Sentenaka i wsp. (131).

charakteryzujg sie nizszymi masami czgsteczkowymi. Natomiast zele trans-
kryptu otrzymanego w obecnosci dwuakrydyny cechujg sie zmniejsze-
niem ilosci RNA w poszczegdlnych frakcjach. Pozycja prazkéw w zelach
nie ulega zmianie. Nie nastepujg zatem zmiany mas czgsteczkowych synte-
tyzowanego RNA. Co wiecej, efekt ten, podobnie jak efekty innych akry-
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dyn (119), nosi cechy wybidrczosci. Niektére prazki w zelu sg selektywnie
wygaszane (Ryc. 9). Oznacza to brak pewnych frakcji RNA w transkryp-
cie w wyniku zadziwiajgco specyficznego blokowania przez ligand nie-
ktérych promotoréw DNA fagowego (119).

Aivasashvilli i Beabealashvilli (134) wykorzystujac
metode sekwencjonowania transkryptu (137) scharakteryzowali sekwen-
cje, w ktorych nastepuje zahamowanie elongacji przez aktynomycyne.
W obecnosci DNA mutanta DI11 faga T7 zawierajgcego jeden silny pro-
motor, w obecnosci dwunukleotydu inicjujgcego CpA i niskiego stezenia
substratow (z nich jeden znakowany 3P w pozycji a) polimeraza E. coli
syntezuje polinukleotydy o diugosci 60— 160 reszt nukleotydowych. Tréj-
cztonowy kompleks: enzymu, matrycy i howo syntetyzowanego tancucha
0 wysokiej aktywnos$ci witasciwej oddziela sie od substratow przez sgcze-
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Ryc. 9. Analiza elektroforetyczna RNA syntezowanego na DNA i polimerazy RNA
faga T7.

RNA syntetyzowany w obecnos$ci dwuakrydyny (wzor XVlla) i aktynomycyny D poddany byt
analizie elektroforetycznej. Rycina przedstawia densytogramy autoradiogramoéw zeli. Cyframi
rzymskimi zaznaczone sg poszczegdlne frakcje RNA. A i D zele kontrolne. B 1 C zele otrzymane
w obecnosci stezern dwuakrydyny odpowiadajacych 5%« (B) 1 8%« (C) inhibicji polimerazy
RNA. E—H zele otrzymane wobec stezen aktynomycyny hamujacych synteze RNA o 5/ (E),
60 (F), 801 (G) i &% (H). Przedruk z Biochim. Biophys. Acta (119) za uprzejmg zgoda Dra
E. S. Canellakisa i Wydawcy.
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nie poprzez kolumne agarozowag a nastepnie inkubuje sie z aktynomy-
cyna. Wznowiona poprzez dodanie nieradioaktywnych substratow reakcja
daje tancuchy polinukleotydowe, ktérych wzrost zostaje zablokowany
przez czasteczki inhibitora zwigzane z matryca. Analiza elektroforetyczna
pozwala na sporzadzenie mapy miejsc zablokowanej syntezy. Poréwnanie
tej mapy z zelami sekwencyjnymi (137) pozwala posrednio zidentyfikowac
sekwencje DNA, na ktérych zostata zatrzymana synteza. Sekwencje te
charakteryzujg sie uktadem XGCY, gdzie X~ G a Y~ C. Zaskakujace
jest to, ze w obecnosci aktynomycyny nukleotyd guanylowy, kodowany
w potowie tetranukleotydowej sekwencji wigzgcej antybiotyk (Rozdz. 11-2),
jest wiaczany do RNA. Oznacza to, ze enzym bardzo blisko podchodzi do
blokujacego ligandu. Jest to zdaniem autoréw (134) trudne do pogodze-
nia z innymi poglagdami i danymi. Polimeraza w miejscu wzrostu tancucha
rozplata DNA na dtugosci okoto jednego skoku heliksu. Zatem w obszarze,
w ktéorym nastepuje synteza RNA mamy fragment zdenaturowanego DNA
(przed czasteczka enzymu) i krotki odcinek hybrydu DNA—RNA bezpo-
Srednio za czgsteczkg enzymu. Sam inhibitor nie oddziatywuje ani z hyb-
rydem DNA—RNA ani z jednoniciowym DNA (134).

Inhibicja syntezy RNA przez dystamycyne A zalezy przede wszystkim
od blokowania wczesnych etapéw syntezy RNA. Antybiotyk dodany do
uktadu w trakcie syntezy RNA wywotuje efekt z parominutowym opd4znie-
niem, podczas gdy dodany przed polimerazag RNA blokuje ja catkowicie
(135). To opOznienie swiadczy o niewrazliwosci czgsteczek enzymu synte-
tyzujgcych RNA w momencie dodania inhibitora. Gdy natomiast synteza
jest zakoniczona i enzym oddysocjowuje z kompleksu z DNA i produktem,
ponowna inicjacja syntezy polinukleotydow jest przez antybiotyk zablo-
kowana. Za takim wyjasnieniem przemawiajg i inne dane. Kompleks
enzymu z DNA SV 40 ulega dysocjacji po dodaniu dystamycyny (135).
Przy stosunku molowym ligand/DNA, w przeliczeniu na nukleotydy, 1:30,
$rednia dtugosé syntetyzowanego RNA nie ulega natomiast zmianie (136).

Trudno jest wymieni¢ jedng ceche ligandu lub jego kompleksu z DNA,
ktéra przesadzataby o mechanizmie inhibicji polimerazy RNA. Efekt dys-
tamacyny na wczesne etapy syntezy RNA wigze sie na ogdét z powino-
wactwem w stosunku do regionéw bogatych w pary d(A*T) (89, 135, 136).
W takich witasnie regionach (110—112) znajdujg sie sekwencje promotoro-
we. Wplyw aktynomycyny na elongacje, a raczej niewrazliwo$¢ inicjacji
na antybiotyk wynika¢ moze z jego powinowactwa wobec par d(G*C),
mniej reprezentatywnych dla regionéw promotorowych. Wyjasnienie réz-
nic w mechanizmach hamowania przez bromek etydyny i akrydyny z jed-
nej strony, a aktynomycyne D z drugiej, moze wynika¢ z réznic kinetyki
dysocjacji ich komplekséw z DNA (4, 60, 133). Ze wzgledu na matg szyb-
kos¢ dysocjacji aktynomycyny z kompleksu z DNA enzym syntezujacy
wigzania fosfodwuestrowe ,,potyka sie” o czgsteczki ligandu wytracajac
tempo syntezy.
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1V-4. Specyficzno$¢ hamowania

Réznice w specyficznosci inhibitoréw znajduja swoje odbicie w roz-
nym rozpoznawaniu kompleksu ligand-DNA przez eukariotyczng polime-
raze RNA w poréwnaniu z inng eukariotyczng polimerazg RNA lub poli-
merazg bakteryjng czy fagowa. Rdznice te wyrazajg sie takze w hamo-
waniu przez dany inhibitor transkrypcji r6znych matryc przez ten sam
enzym.

Ro6zny jest efekt dziatania dystamycyny na polimeraze E. coli i faga T3
syntetyzujagce RNA na DNA fagowym (138). Stezenia antybiotyku hamu-
jace do 50°/0 aktywnos$¢ polimerazy fagowej i bakteryjnej roznig sie sze-
Sciokrotnie. Polimerazy eukariotyczne sg bardziej wrazliwe na inhibitory
blokujgce inicjacje (139, 140).

Zaleznie od matrycy stopien zahamowania danego enzymu przez ten
sam inhibitor bywa roézny. Jest to czesto funkcja specyficznosci wigzania
i skfadu lub sekwencji matrycy (Rozdz. 1V-2). Zahamowanie syntezy RNA
na kolistych i liniowych DNA przez bromek etydyny rozni sie kilkakrotnie
(127). Specyficznos¢ ta moze sie wyrazac¢ w selektywnym blokowaniu pew-
nych promotoréw (Rozdz. 1V-3). Podobnie jak zwigzek macierzysty (wzér
XXVII), bis-netropsyny charakteryzuja sie selektywnoscig oddziatywan.
Stezenia jednej z nich obnizajgce do 50% synteze RNA na najmniej
wrazliwym na ligand promotorze A-l faga T7 i najbardziej wrazliwym
promotorze laktozowym E. coli r6znig sie dziesieciokrotnie (83, 101).

V. Uktady pozakomoérkowe a efekt biologiczny

Czy dla zwigzkow oddziatywujgcych z DNA, DNA jest w komorce
receptorem jedynym i czy zawsze decydujgcym o efekcie terapeutycznym,
toksycznym czy kancerogennym? Odpowiedzi sg rézne i czesto rozbiezne.
Przytoczone doswiadczenia dotyczace specyficznego blokowania niekt6-
rych promotorow przez dwuakrydyny (Rozdz. 1V-2) sa bezsprzecznie bar-
dzo elegancka demonstracjg efektu biologicznego na poziomie molekular-
nym. W tejze pracowni przebadano wpltyw 28 dwuakrydyn na przezy-
walnos¢ myszy z biataczka P-388 (141). Nie zaobserwowano zbieznosci
miedzy efektem terapeutycznym a hamowaniem syntezy RNA czy DNA
lub wiaczaniem akrydyn do komorek. Natomiast stwierdzono korelacje
miedzy wzrostem przezywalnosci zwierzat i szybkoscig aglutynacji ko-
morek zaleznej od konkawaliny. Te klasyczne zwigzki interkalacyjne wy-
wierajg zatem prawdopodobnie efekt przeciwnowotworowy poprzez od-
dziatywania z btonami.

Zaobserwowano interesujgca zalezno$¢ miedzy szybkoscia dysocjacji
komplekséw antracyklin z DNA, hamowaniem przez nie syntezy RNA
(katalizowanej przez bakteryjng polimeraze w obecnosci DNA grasicy
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cielecej jako matrycy) i efektem przeciwnowotworowym wobec biataczki
P-388. Ale adriamycyna zwigzana z agarozg wykazuje efekt cytotoksycz-
ny chociaz wnikanie leku do komarki i oddziatywanie z DNA jest w tych
warunkach watpliwe (142), a pochodne adriamycyny nie wigzace sie z DNA
charakteryzuja sie cytotoksycznoscig i wywotuja pekniecia DNA w ko-
moérkach biataczki L— 1210 (3, 143). W innych badaniach nie znaleziono
korelacji miedzy cytotoksycznoscig adriomycyny i hamowaniem syntezy
DNA i RNA (144).

Mozna przytoczy¢ wiecej zjawisk nadajacych ograniczong waznos¢
wnioskom wysnuwanym z badan syntezy RNA i innych ukfadéw pozako-
maorkowych. Jednym z nich jest metabolizm inhibitoréw. W komorce
z DNA i z innymi receptorami reagowa¢ moga nie tylko same leki, lecz
takze produkty ich aktywacji metabolicznej, jak sie to dzieje z nitrakryng
(28, 33, 145—147).

Pozostajagc przy zalozeniu, ze DNA jest receptorem komérkowym
zwigzkdw omawianej grupy, nalezy oczywiscie pamietaé, ze synteza RNA
jest jednym tylko z proceséw, ktdére moga ulec zaburzeniu w wyniku
oddziatywan ligandéw z DNA. Trzeba tu wspomnie¢ o replikacji, o poli-
merazach DNA, a takze o ukladzie DNA-topoizomerazy, ktérego réwno-
wage moga zmienia¢ ligandy interkalujgce (148, 149).

Ostateczny efekt biologiczny leku, substancji toksycznej, mutagennej
czy kancerogennej jest wypadkowg proceséw jego transportu, aktywacji
metabolicznej, dostepnosci receptora, mozliwosci naprawy receptora,
wreszcie procesow inaktywacji metabolicznej leku, mutagenu czy kancero-
genu (3, 4, 6, 16, 17, 28, 142, 150).
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Wptyw 5-metylocytozyny w DNA i 5-azacytydyny na ekspresje niektérych
genoéw u kregowcow

The influence of 5-methylcytosine in DNA and 5-azacytidine on expression of some
Vertebratas genes

Od kilku lat metylacja cytozyny w DNA jest intensywnie badana jako mozliwy
mechanizm regulujacy ekspresja gendéw u Eukariota (1, 2). Juz w latach 60-tych
stwierdzono w DNA obecno$¢ metylowanej cytozyny wystepujacej w ugrupowaniu
5 —em- CpG------ 3’ (3). Metylacja dotyczy atomu wegla znajdujgcego sie w pozycji C-5
pierscienia pirymidynowego (1). Postsyntetyczna modyfikacja zasad azotowych w
DNA od lat uwazana byta za potencjalny mechanizm regulacji czynnosci genéw, jed-
nak dopiero wprowadzenie techniki analizy DNA przy uzyciu enzymdw restrykcyj-
nych pozwolito na znaczny postep badan tego zjawiska. W tym celu zastosowano
restryktazy zdolne do rozpoznawania i rozszczepiania sekwencji CG (np. CCGG lub
CCCG) tylko woéweczas, gdy wystepujgca w nich cytozyna jest niemetylowana oraz
takie enzymy, ktére takie sekwencje rozpoznajg i rozszczepiajg niezaleznie od tego
czy cytozyna jest czy nie jest metylowana (2).

Poczatkowo wykazano, ze geny ulegajgce transkrypcji np. owoalbuminowe w ja-
jowodach kurczat (4) czy (3-globinowe w retykulocytach kurczat (5) s w mniejszym
stopniu metylowane niz te same geny w innych tkankach, w ktoérych nie zachodzi
ich ekspresja. Wykazano réwniez, ze metylacja genéw jest procesem dziedzicznym.
Np. Stein i wsp. (6) stwierdzili, ze metylowany DNA bakteriofaga 0X174 wpro-
wadzony do komoérek gospodarza pozostat metylowany przez wiele pokolen tych
komoérek, natomiast po wprowadzeniu niemetylowanego genomu tego faga zaobser-
wowano, ze mimo jego replikacji, pozostaje on niemetylowany przez ponad 100 po-
kolen komorek-nosicieli.

Uwaza sie, ze za metylacje DNA odpowiedzialne sg metylazy, rozpoznajgce mety-
lowang cytozyne na jednej z dwéch komplementarnych nici DNA i dziatajgce na
ni¢ nowopowstajaca (7).

Jaenisch i wsp. (8, 9) badali aktywno$¢ enzyméw metylujacych cytozyne
w réznych okresach zycia komoérek. Stwierdzili, iz DNA wirusa MoLV wprowadzo-
ny do komoérek embrionalnych myszy w stadium preimplantacyjnym ulega metylacji,
za$ w komorkach postimplantacyjnych genom wirusa pozostaje niemetylowany. Ci

* dr n. przyr., Zaktad Patomorfologii, Szpital Pomnik-Centrum Zdrowia Dziecka,
Warszawa; ** mgr biol., Zaklad Genetyki, Szpital Pomnik-Centrum Zdrowia Dziecka,
Warszawa

Wykaz stosowanych skrétow: C — cytozyna, G — guanina, p — reszta fosforano-
wa, MoLV — (od ang. Moloney leukemia virus) wirus biataczki mysiej Moloney’a,
c-Ha-ras i c-Ki-ras — onkogeny komorkowe, odpowiadajgce genom wiruséw Har-
vey’a i Kirsten’a, zaangazowanym w powstanie miesniakéw u myszy
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sami autorzy wykazali, ze DNA wirusa MoLV wprowadzony do komoérek linii CE
F9 (linia karcynoembrionalna, komorki niezroznicowane) ulega metylacji, natomiast
taki sam DNA nie jest metylowany w komoérkach zréznicowanych (np. 3T3). Z kolei
Feinberg i Vogelstein (10, 11) analizowali stopien metylacji cytozyny w DNA
komérek prawidtowych i nowotworowych. Stwierdzono, ze geny hormonu wzrostu,
a-globinowe, y-globinowe, a takze niektére protoonkogeny (np. c-Ha-ras, c-Ki-ras)
w komodrkach nowotworowych sg metylowane w znacznie nizszym stopniu niz w ko-
morkach prawidtowych. Sugerowano zatem, iz metylacja DNA ma istotne znaczenie
w procesie prawidtowego réznicowania komodrek oraz, ze ekspresja genu zalezy od
stopnia., jego metylacji. Wykazano jednak réwniez, ze stopien metylacji genu moze
pozostawa¢ bez zwiazku z intensywnoscig jego transkrypcji. Np. McLeon i wsp.
(12) nie wykazali réznic w poziomie metylacji gendéw kodujacych kolagen <x2(l), i to
w tkankach intensywnie wytwarzajacych to biatko, jak i tych, w ktérych jego pro-
dukcji nie obserwuje sie¢ w ogoéle.

Ostatnio sugeruje sig, ze dla ekspresji gendw znaczaca jest metylacja cytozyny
tylko w obszarze bliskim kornca 5'genu, a nawet w obszarze promotora, poprzedza-
jacego miejsce inicjacji transkrypcji (13, 14, 15).

Szczegblnym potwiedzeniem wptywu metylacji cytozyny w DNA na regulacje
ekspresji genow staly sie badania z uzyciem 5-azacytydyny. Zwigzek ten ulega wig-
czeniu do DNA nie jest jednak substratem metylaz, lecz ma zdolno$¢ hamowania
ich aktywnosci, jest zatem inhibitorem metylacji DNA (16). Wykazano, ze 5-azacyty-
dyna dodana do podtoza powoduje odrdéznicowanie komdérek w hodowli in vitro (17),
moze rowniez pobudzi¢ aktywnos¢ ,,milczacych gendéw” wirusowych wbudowanych
w chromosomalny DNA komorek gospodarza hodowanych in vitro (18, 19). W bada-
niach in vivo stwierdzono, ze 5-azacytydyna podawana dozylnie pawianom aktywuje
geny y-globinowe, co w konsekwencji prowadzi do wytwarzania przez doroste zwierze
hemoglobiny ptodowej (20). Wynik tego doswiadczenia stanowit bezposrednig podsta-
we do podjecia préby leczniczego zastosowania 5-azacytydyny w takich schorzeniach
jak P-talasemia i niedokrwisto$¢ sierpowata (21, 22). Sa to choroby uwarunkowane
genetycznie, ktérych przyczyng najczesciej jest wystgpienie mutacji lub delecji w ge-
nie P-globinowym ((3-globina obok a-globiny jest podstawowym sktadnikiem hemo-
globiny dorostej) (23, 24, 25). Intensywna produkcja tancucha (3-globiny rozpoczyna sie
dopiero okoto trzydziestego tygodnia zycia ptodowego, natomiast wczesniej syntety-
zowane sg jego odpowiedniki: tancuch e (sktadnik hemoglobiny zarodkowej) oraz y
(sktadnik hemoglobiny ptodowej). Jak stwierdzono, wytwarzanie poszczeg6lnych tan-
cuchéw zwigzane jest ze stopniem metylacji odpowiednich genow. | tak, w pierw-
szych tygodniach zycia ptodowego stopien metylacji gendéw y i P-globinowych jest
niski, natomiast okoto 30-go tygodnia zycia wzrasta stopien metylacji cytozyny w ge-
nach Y-globinowych (26).

Chory cierpigcy na (3-talasemie poddany zostat leczeniu 5-azacytydyna. Lek
ten podawano przez 7 dni drogg ciggtej infuzji w ilosci 2 mg/kg masy ciata/Zdzien.
W trakcie Kkuracji zaobserwowano we krwi pacjenta duzg ilos¢ hemoglobiny pto-
dowej zawierajacej tancuch y. Stwierdzono réwniez, iz stosunek globiny <« do @+y
wynoszacg 3:1 przed leczeniem zmienit sie do wartosci 1:1 podczas leczenia. Ko-
rzystny efekt dzialania 5-azacytydyny najsilniej wyrazat sie po uptywie 1—2 ty-
godni od rozpoczecia jej podawania. Nastepnie wytwarzanie hemoglobiny ptodowej
ulegto stopniowemu zahamowaniu. Po 42 dniach od rozpoczecia kuracji stwierdzo-
no jednak, ze sktad krwi obwodowej pacjenta jest taki sam jak przed leczeniem.
Rowniez stan chorego, po krotkotrwatej poprawie, ulegt pogorszeniu. Stopien mety-
lacji i poziom ekspresji niektérych genoéw pacjenta badano przy pomocy enzymow
restrykcyjnych oraz analizujgc poziom odpowiedniego mRNA. Badania wykonano
przed rozpoczeciem podawania 5-azacytydyny i podczas kuracji. Stwierdzono, ze
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5-azacytydyna spowodowata obnizenie stopnia metylacji genéw y-globinowych oraz
e-globinowych, geny ct-globinowe byty stabo metylowane zaréwno przed jak i po pa-
daniu leku, co taczyto sie z ich znaczaca ekspresja, natomiast geny <x2(I)kolagenowe
byty réwniez stabo metylowane przez caly czas, a mimo to nie obserwowano ich zna-
czacej ekspresji (przed i w trakcie kuracji wykrywano tylko niewielka ilos¢ kola-
genowego mMRNA). Podobng metode leczenia 5-azacytydyng zastosowano ogétem w Kil-
ku przypadkach (3-talasemii i niedokrwistosci sierpowatej (21, 22).

Podsumowujgc, metylacja cytozyny w DNA kregowcow wydaje sie mie¢ znacze-
nie regulacyjne przynajmniej w odniesieniu do niektérych genéw. Obserwowana za-
lezno$¢ stabej aktywnosci metylowanego genu i wzrost aktywnosci po podaniu 5-aza-
cytydyny (jak w przypadku genéw v-globinowych) sugeruje, iz metylacja dziata ha-
mujaco na ekspresje gendw. Nie jest to jednak mechanizm, ktory dotyczytby wszyst-
kich genéw, poniewaz znane sg takie, np. a2(l)kolagenowe, ktérych ekspresja nie jest
zwigzana ze stopniem ich metylowania. Ponadto, jak wykazaty niektére badania, mo-
zliwe jest, ze tylko metylacja cytozyny w pewnych regionach genu ma znaczenie
regulacyjne.

Obecny stan wiedzy nie pozwala na przedstawienie spo6jnej koncepcji, wyjasnia-
jacej zalezno$¢ miedzy metylacja DNA a ekspresjg genéw. Z tego powodu opisana
wyzej proba leczenia (3-talasemii, pomimo duzej spektakularnosci, moze budzi¢ wat-
pliwosci natury i merytorycznej i etycznej. Przede wszystkim, opisany eksperyment,
pomimo poczatkowo pozytywnego wyniku, dawat tylko krétkotrwaty efekt terapeu-
tyczny. Natomiast przewlekte stosowanie 5-azacytydyny, czynnika, ktoéry nie jest swo-
isty i dziata na rézne geny, powinno budzi¢ obawy przed uaktywnieniem u pacjenta
genéw dotychczas nie ulegajgcych ekspresji np. onkogenéw, co mogtoby w konsek-
wencji doprowadzi¢ do powstania indukowanych nowotworéw.

Zaakceptowano do druku 17.06.1984
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Barbara McClintock
— laureat Nobla z nauk fizjologiczno-medycznych

Przyznanie w 1983 roku Barbarze McClintock nagrody Nobla za badania wyko-
nane 40 lat temu jest zaskoczeniem dla miodego pokolenia biologbw molekularnych
i genetykow. Niektérzy zapewne po raz pierwszy ustyszeli to nazwisko, ktore w la-
tach 30 i 40 byto znane zwilaszcza wsrod genetykéw roslin. Pracujac w tym czasie
w Cornell University, Barbara McClintock zajmowata sie genetyka kukurydzy. Ba-
dania jej doprowadzity do ustalenia map genetycznych 10 chromosomoéw tej ro-
sliny.

Pracujagc nad kukurydza Barbara McClintock natkneta sie na dziwne i dos¢
zaskakujace zjawisko trudne w owych czasach do wyjasnienia. W genach zacho-
dzity mutacje powodujgce niestatos¢ ich efektu fenotypowego. Jesli byt to na przy-
ktad gen warunkujgcy produkcje antocjanu, czerwonego barwnika ziarniakéw Kku-
kurydzy, to w wyniku mutacji nasiona byty bezbarwne — bladozétte.' Jednak w trak-
cie podziatéw mitotycznych podczas wzrostu ziarniaka, gen w réznych okresach roz-
woju ulegat ekspresji i powstawatly nasiona o bezbarwnym tle, na ktérym wystepo-
waty liczne plamki i paski o czerwonym zabarwieniu. Kazda plamka byta wynikiem
somatycznej mutacji w kierunku przywrécenia ekspresji genu. Labilne mutanty re-
wertowaty do form trwatych zmutowanych lub dzikich, a jednoczes$nie czesto zu-
petnie inny gen, dotychczas staty, zaczynat przejawiaé analogiczng niestato$¢ feno-
typowa. Barbara McClintock stwierdzita czeste wystepowanie delacji w poblizu nie-
stabilnych genéw. Zjawiska te zafascynowaty jg i od roku 1946 zajeta sie wylgcznie
wyjasnianiem ich gentycznej natury.

W tym czasie Barbara McClintock porzucita Srodowisko uniwersyteckie i prze-
niosta sie do Cold Harbor, gdzie do dzi§ jeszcze pracuje jako ,distinguished service
member”. W 1967 roku przeszta na emeryture, lecz w dalszym ciggu catkowicie po-
Swieca sie pracy naukowe;j.

W wyniku licznych, czesto bardzo pomystowych doswiadczenn genetycznych Bar-
bara McClintock wykazata, ze w genomie kukurydzy wystepuje kilka odrebnych ,,ru-
chomych elementéw genetycznych”, ktore przeskakujgc w rézne miejsca tego samego
chromosomu, czy tez z jednego chromosomu do drugiego, wywotuja zmiany w struk-
turze chromosoméw oraz zmiany aktywnosci gendéw. Czeste transpozycje tych ele-
mentéw powodujg zmiany i niestato$¢ fenotypu, wynikajgce z delacji odcinkow
chromosoméw w miejscach ich poprzedniej inserciji.

Trzeba przyznaé, ze prace Barbary McClintock nie sg tatwe w czytaniu, stosuje ona
bowiem zilozong symbolike genetyczng. Je$li jednak przebrnie sie przez te bariery,
to prace jej wykazuja w logiczny sposéb — choé¢ tylko posrednio — prawdziwos$¢
postulowanych przez nig ruchomych elementéw genetycznych. W roku 1951 Barbara
McClintock podsumowata swoje 6-letnie badania w dorocznym sympozjum w Cold
Spring Harbor. Przedstawita szereg zbadanych przez nig ruchomych elementéw ge-
netycznych kukurydzy i jednocze$nie wysuneta hipoteze, ze elementy te moga od-
grywaé istotng role w procesach réznicowania sie komorek jako ,elementy kon-
trolujgce”, wiaczajgc lub wytaczajgc ekspresje gendw w komorkach w trakcie ich
réznicowania. Referat jej zostat przyjety bardzo sceptycznie. Niektérzy stuchacze nie
mogli poja¢, iz wszystkie te doswiadczenia mogta przeprowadzi¢ jedna, samotnie
pracujgca osoba.
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Hipoteza ruchomych elementéw genetycznych, jak i poglady Barbary McClintock,
na ich role byta niewatpliwie w owych czasach zupetnie nowa i trudna do przyjecia.
Wyniki jej prac dtugo nie znalazty uznania i przez lata poszty w zapomnienie. Mimo
negatywnego przyjecia jej prac, Barbara McClintock dalej kontynuowata swe bada-
nia, wykrywajac nowe efekty ,.elementéw kontrolujacych”. Wyniki swe publikowata
jedynie w rocznych sprawozdaniach Carnegie Institution.

Zrozumienie i potwierdzenie znalazty jej wyniki dopiero w latach siedemdzie-
sigtych, po wykryciu wystepowania sekwencji insercyjnych (IPS) oraz transpozo-
néw (TN) w DNA chromosomoéw bakteryjnych, fagéw i plazmidéw. Dzi$ liczne IS
i TN bakteryjne sa w petni zsekwencjonowane i poznana jest nie tylko ich struktura,
lecz réwniez mechanizmy ich transpozycji. Wszelkie ruchome elementy genetyczne
majg zawsze na obu koricach diuzsze lub krotsze sekwencje powtérzone w ukia-
dzie prostym lub odwr6conym. Sekwencje te sg istotne w procesie transpozyciji.

Transpozycje przeprowadzajg specyficzne enzymy posiadajace jednoczes$nie wias-
ciwosci nacinania pojedynczych nici DNA oraz tgczenia powstajagcych wolnych kon-
cow tancuchéw DNA. Tego rodzaju ,transpozazy” rozpoznajg z jednej strony sek-
wencje powtérzone, wystepujace w koncach transpozonéw, a takze krétkie 5-9 nu-
kleotydowe sekwencje w DNA, do ktérych transpozon moze by¢ przeniesiony. En-
zym, przecinajac pojedyncze komplementarne taricuchy DNA transpozonéw i DNA
biorcy, dokonuje transpozycji tgczagc nastepnie wolne korice DNA. Sam proces trans-
pozycji jest dos¢ ztozony i po dziataniu transpozazy zachodzi jeszcze czeSciowa re-
plikacja DNA transpozonu w nowe potozenie. Krotka sekwencja nukleotydowa w DNA
biorcy, rozpoznana przez enzym zostaje podwojona i odnajdujemy jg po obu kon-
cach transpozonu. Niektére transpozony, jak np. Tn5, przenoszacy gen opornosci
na kanamycyne, zawierajg gen struktury transpozazy, warunkujacy ,ruchliwos¢”
tego transpozonu. Poniewaz na przyktad w chromosomie bakteryjnym jest bardzo
duzo krétkich 5-9 nukleotydowych sekwencji rozpoznawanych przez transpozazy, to
transpozony mogg by¢ wigczone do, lub w poblize ré6znych gendéw, cho¢ oczywiscie
nie catkiem losowo. Efekty fenotypowe i cytologiczne wigczania transpozonéw do
genéw czy obszaréw regulacyjnych operondéw bakteryjnych sg prawie identyczne ze
zjawiskami opisanymi przez Barbare McClintock u kukurydzy. Uzywajgc transpozo-
néw z genami opornosci na rézne antybiotyki mozna tatwo $ledzi¢ ich kolejne trans-
pozycje i wykazywac, ze mogg one ,,przeskakiwac” miedzy odrebnymi czgsteczkami
DNA chromosoméw bakteryjnych, fagow i plazmidow. Wykrycie zjawiska transpo-
zycji spowodowato przypomnienie prac Barbary McClintock i zaczeto sie na nie po-
wotywac.

W krétkim czasie po wykryciu transpozonéw u bakterii wykazano ich obecnos$¢
takze i u organizméw eukariotycznych, najpierw u drozdzy, a nastepnie takze
u Drosophila melanogaster. Transpozony eukariotyczne cechuje struktura bardzo
zblizona do bakteryjnych, a proces ich transpozycji jest réwniez zwigzany z dupli-
kacja krétkich 5-9 nukleotydowych sekwencji w bakteryjnym DNA. Réwniez efekty
fenotypowe, jak i zwigzane z transpozycjag zmiany w strukturze DNA (delecje,
inwersje czy translokacje) sa takie jak u bakterii.

Transpozony sg dzi$ w genetyce bakterii uzywane jako bardzo wygodne narze-
dzia do catego szeregu zabiegébw zwigzanych z rekonstrukcjg genomu bakteryjnego,
jak np. taczenia genéw czy odcinkéw DNA. Takze u Drosophila ostatnio transpozony
zostaty wykorzystane jako wektory przenoszace geny z jednych osobnikéw na dru-
gich. Do DNA transpozonéw wprowadzono geny struktury enzyméw Drosophila typu
dzikiego (dehydrogenezy ksantynowej, dehydrogenezy alkoholowej czy DOPA dekar-
boksylazy). DNA zrekombinowanych transpozonéw sklonowane w komorce E. coli,
wprowadzono nastepnie do jaj mutantéw Drosophila melanogaster, nie wytwarzajg-
cych odpowiednich enzyméw. Zrekombinowany transpozon wigczyt sie aktywnie do
chromosoméw biorcy i w rezultacie mozna byto otrzyma¢ genetycznie utrwalone
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transformaty Drosophila o cechach szczepu dzikiego. Transformaty owe, cho¢ za-
wieraty DNA wiaczony w rézne miejsca réznych chromosomoéw, wytwarzaty enzy-
my jak szczepy dzikie. Tak wiec w tym przypadku transformacja prowadzita do gene-
tycznego ,,wyleczenia” mutantéw Drosophila.

Analiza molekularna linii niestatych mutantéw opisanych przez Barbare
McClintock wykazata bezposrednig obecno$¢ w nich transpozonéw. By¢ moze takie
transpozony moga staé sie w przysztosci wektorami do przenoszenia okreslonych
genéw do réznych odmian kukurydzy czy innych zb6z, co mogtoby mieé istotne zna-
czenie w hodowli roslin.

W DNA ssakéw, z cztowiekiem wiacznie, wykrywanych jest obecnie coraz wiecej
sekwencji posiadajgcych charakter transpozonéw. Nie ulega wiec watpliwosci, iz
odkryte przez Barbare McClintock ruchome elementy genetyczne wystepuja po-
wszechnie. Sam fakt ich ewolucyjnej statosci i powszechnosci sugeruje, ze transpo-
zony moga odgrywac istotng role w strukturze i funkcjonowaniu genomu.

Wykazano, ze DNA powstate z retrowiruséw po odwrotnej transkrypcji, wiaczane
jest do chromosomoéw komoérek kregowcéw réwniez w postaci transpozonéw. Przy
integracji DNA gospodarzy rozpoznawana jest 9-nukleotydowa sekwencja, ktorg
odnajdujemy podwojong na obu korncach wigczonego prowirusa. Ze wzgledu na
przenoszenie przez te wirusy onkogendéw komorkowych, mogacych wywota¢ trans-
formacje komérek normalnych w komdérki nowotworowe, poznanie tych procesow
moze odegrac istotng role w badaniach nad rakiem.

Tak wiec odkrycie transpozonéw roslinnych przez Barbare McClintock stwo-
rzyto nowe perspektywy w biologii molekularnej. Dyskusyjny pozostaje nadal poglad
na role tych ruchomych elementéw genomu w procesach réznicowania sie komoérek.
By¢ moze, ze sformutowanie takiej roli transpozonéw przez Barbare McClintock
byto zbyt daleko idace. Obecnie jednak przypuszcza sie, ze reorganizacje struktury
DNA zachodzace przy montowaniu gendéw przeciwciat, moga opiera¢ si¢ na mecha-
nizmach zblizonych do transpozycji elementéw genetycznych.

Przyznanie nagrody Nobla Barbarze McClintock, aczkolwiek dopiero w 80-tym
roku zycia, jest wyrazem uznania i podziwu dla jej osiggnieé, wyobrazni badawczej
i wytrwatosci w pracy.
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SEOWNIK
ZALECANYCH | ZWYCZAIJOWYCH

NAZW ENZYMOW

Miedzynarodowa Unia Biochemiczna opublikowata dotychczas 3 opraco-
wania nomenklatury i klasyfikacji enzymow: w 1964 r., 1972 r. i 1978 r.
Pierwsze z tych opracowan zostato przettumaczone i wydane pod redak-
cjg prof. T. Korzybskiego w 1967 r. Wydanie z 1972 r., opisujace niepo-
miernie wigkszg liczbe enzymOw niz poprzednie zostatlo przettumaczone
przez zesp6t pod kierownictwem prof. dr Bronistawa Filipowicza, dzieki
Jego ogromnemu zapatowi i pracy. Nalezy ubolewa¢, ze z powodu braku
mozliwosci technicznych ttumaczenie to nie zostato wydane. W $rodowisku
biochemicznym istnieje pilne zapotrzebowanie na nowe, aktualne stow-
nictwo enzymologiczne. Polskie Towarzystwo Biochemiczne postanowito
wyda¢ na tamach Postepdw Biochemii stownik zalecanych i zwyczajo-
wych nazw enzymoOw, oparty na wydaniu Nomenklatury i Klasyfikacji
Enzymow Miedzynarodowej Unii Biochemicznej z 1978 r. Komisja Stow-
nictwa podjeta sie tego zadania. Ogromng pomocg byt nam maszynopis
ttumaczenia dokonanego pod redakcjg prof. dr Bronistawa Filipowicza.
Jemu tez dedykujemy Stownik Enzyméw wraz z wyrazami szacunku
i wdziecznosci.

Janina Kwiatkowska i Andrzej Morawiecki
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Spis enzymo6w nie zawiera nazw systematycznych. Podano w nim nazwy zalecane oraz ,,inne”.
Nazwy zalecane pisane sg wieksza (10 p.) czcionka, ,inne” — mniejsza (8 p.) czcionka. W tych

ostatn

ich podano nr pozycji

(w niniejszym spisie) nazwy zalecanej. Np.: poz. 30 Acetyl-CoA

deacylase — polski odpowiednik deacylaza acetylo-CoA3l, a wiec poprawna nazwa jak wpoz. 31.
Nazwy, ktére zostaty skreslone z rejestru enzyméw, podano nonparelem.

© o ~N O O

10.

11.
12.

13.

14.

15.

16.
17.

18.

19.

20.

21.
22.
23.

24.
25.
26.

27

. ira/zs-Acenaphtene-l,2-diol

. Abequosyltransferase

de-
hydrogenase

. Acetaldehyde dehydrogenase

(acylating)

. a-(Acetamidomethylene) succi-

nate hydrolase

. Acetate CoA-transferase
. Acetate kinase

. Acetate kinase (pyrophosphate)

. Acetate thiokinase

. Acetoacetate decarboxylase

Acetoacetyl-CoA hydrolase

Acetoacetyl-CoA reductase
Acetoacetyl-CoA thiolase

S-acetoacetylhydrolipoate hydrolase

AcetOhydroxyacid isomeroreductase

Acetoin dehydrogenase

Acetoin racemase
Acetokinase

Acetolactate decarboxylase

2-acetolactate mutase
Acetolactate synthase

Acetol kinase

Acetyl activating enzyme
7V-acetyl-3-alanine deacetylase

acetylaminodeoxyglucose kinase
Acetylcholinesterase
Acetyl-CoA acetyltransferase
. Acetyl-CoA acylase

7 Postepy Biochemii 4/8

2.4.1.60
1.10.1.1

1.2.1.10

3.5.1.29

2.8.3.8
2.1.2.X
2.7.2.12
6.2.1.1
4.1.1.4
3.1.2.11
1.1.1.36

2.3.19
3.1.2.9

1.1.1.86

1.1.15
5.1.2.4
2721

4.1.15

5.4.99.3
4.1.3.18
2.7.1.29
6.2.1.1

3.5.1.21

2.7.1.9
3.1.1.7
2.3.1.9
3.1.21

transferaza abekozylowa

dehydrogenaza trans-acetonafte-
no-1,2-diolowa

dehydrogenaza acetaldehydowa
(acylujaca)

hydrolaza a-(acetoamidometyle-
no) bursztynianowa

CoA-transferaza octanowa
kinaza octanowa
kinaza octanowa (pirofosforan)
tiokinaza octanowa32
dekarboksylaza acetooctanowa
hydrolaza acetoacetylo-CoA
reduktaza acetoacetylo-CoA

tiolaza acetoacetylo-CoA26
hydrolaza S-acetoacetylo-hydroliponianowa

izomeroreduktaza acetohydroksy kwa-
SOW1&"

dehydrogenaza acetoinowa
racemaza acetoinowa
acetokinaza6

dekarboksylaza acetomleczano-
wa

mutaza 2-acetomleczanowa
syntaza acetomleczanowa
kinaza acetolowa

enzym aktywujacy octan32

deacetylaza A”-acetylo-"-alani-
nowa

kinaza acetyloaminodeoksyglukozowa
acetylocholinoesteraza
acetylotransferaza acetylo-CoA
acylaza acetylo-CoA3lL
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28.

29.
30.
3L
32.
33.

34.

35.

36.
37.

38.

39.

40.

41.

42.

43.

45.
46.
47.

48.

49.
50.

51.
52.
53.

54.
55.

56

SEOWNIK NAZW ENZYMOW

Acetyl-CoA acyltransferase
Acetyl-CoA carboxylase
Acetyl-CoA deacylase
Acetyl-CoA hydrolase
Acetyl-CoA synthetase

Acetyl-CoA synthetase (ADP
forming)

Acetylenedicarboxylate hydrase

Acetylenemonocarboxylate
hydrase

Acetylesterase

(3-Af-Acetyl-D-galactosam.ini-
dase
a-iV-Acetyl-D-galactosamini-
dase

N-acetylglucosamine deacetyla-
se

iV-acetyl-D-glucosamine kinase

Acetylglucosaminephosphate isomerase

Acetylglucosamine phospho-
mutase

jV-Acetylglucosamine-6-
phosphate deacetylase

a-iV-acetyl-D-glucosaminidase
p-N-Acetyl-D-glucosaminidase
trans-N-Acetylglucosaminosylase

(i-N-Acetylglucosaminyl-
saccharide fucosyltransferase

6-0-Acetylglucose deacetylase

Acetylglutamate Kkinase

jV-acetyl-y-glutamyl-phosphate
reductase

(i-jV-Acetyl-D-hexosaminidase
Acetylhistidine deacetylase

O-Acetylhomoserine (thiol)-
lyase

Acetylindoxyl oxidase

N -Acetyllactosamine synthase

. Acetylmethylcarbinol racemase

2.3.1.16

6.4.1.2
3121
3121
6211
6.2.1.3

4.2.1.72

42171

3.1.16
3.2.1.53

3.2.1.49

3.5.1.33

2.7.1.59

53.1.11

2.75.2

3.5.1.25

3.2.1.50

3.2.1.30
2.4.1.16
2.4.1.65

3.1.1.33

2.7.2.8
1.2.1.38

3.2.1.52
3.5.1.34
4.2.99.10

1.7.3.2
2.4.1.90
5124

[2

acylotransferaza acetylo-CoA
karboksylaza acetylo-CoA
deacylaza acetylo-CoA3L
hydrolaza acetylo-CoA
syntetaza acetylo-CoA

syntetaza acetylo-CoA (tworzgaca
ADP)

hydraza acetylenodikarboksyla-
nowa

hydraza acetylenomonokarbo-
ksylanowa

acetyloesteraza
P-N-acetylo-D-galaktozamini-
daza
a-N-acetylo-D-galaktozamini-
daza

deacetylaza N-acetyloglukozami-
nowa

kinaza iV-acetylo-D-glukozarai-
nowa

izomeraza acetyloglukozaminofosforanowa

fosfomutaza acetyloglukozami-
nowa

deacetylaza N-acetyloglukoza-
mino-6-fosforanowa

a-N-acetylo-D-glukozaminidaza
i3-N-acetylo-D-glukozaminidaza
trans-N-acetyloglukozaminozylaza622

fukozylotransferaza (3-Af-acetylo-
glukozaminylosacharydowa

deacetylaza 6-0-acetyloglukozo-
wa

kinaza acetyloglutaminianowa

reduktaza jV-acetylo-y-glutamylo-
fosforanowa

(3-N-acetylo-D-heksozaminidaza
deacetylaza acetylohistydynowa

(tiolo)-liaza O-acetylohomosery-
nowa

oksydaza acetyloindoksylowa

syntaza TV-acetylolaktozaminowa

racemaza acetylometylokarbinolowal6



[31

57.

58.
99.

60.

61.

62.

63.

65.
66.
67.

68.

69.
70.
71,
72.

73.
74.
75.
76.
77.
78.
79.

80.
81.
82.
83.

84.
85.

86.
87.
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iV-Acetylmuramoyl-L-alanine
amidase

/V-Acetylneuraminate lyase

N-Acetylneuraminate mono-
oxygenase

TV-Acetylneuraminate synthase

jv-Acetylneuraminate 4-0-
acetyltransferase

JV-Acetylneuraminate 7
(or 8)-(9-acetyltransferase

N-Acetylneuraminic acid aldolase

. Acetylornithine aminotransfe-

rase
Acetylornithine deacetylase
D-acetylserine (thiol)-lyase

Acetylserotonin methyltrans-
ferase

Achromobacter iophagus colla-
genase

Acid maltase
Acid phosphatase

Acid phosphomonoesterase
Aconitase

Aconitate decarboxylase
Aconitate hydratase
Aconitate A-isomerase
Acrosin

Actinidia anionic protease
Actinidin

Actinomycin lactonase
Activated Christmas Factor
Acyl-activating enzyme
Acyl-activating enzyme
Acyl-activating enzyme
Acyl-(acyl-carrier-protein)
desaturase

Acyl-(acy1-carrier-protein)}—
phospholipid acyltransferase

Acylagmatine amidase
Acvlamidase

3.5.1.28

4133
1.14.99.18

4.1.3.19

2.3.1.44

2.3.1.45

4133

2.6.1.11

3.5.1.16
4.2.99.8
2114

3.4.24.8

3.2.13
3.132

3.1.3.2
4213

4116
4213
5337
3.4.21.10
34.22.14
3.4.22.14
3.1.1.39
3.4.21.22
6.2.1.3
6.2.1.1
6.2.1.2

1.14.99.6
2.3.1.40

3.5.1.40
35.14

amidaza N-acetylomuramoilo-L-
alaninowa

liaza N-acetyloneuraminianowa

monooksygenaza A-acetyloneu-
raminianowa

syntaza N-acetyloneuraminiano-
wa

4-O-acetylotransferaza N-acetylo-
neuraminianowa

7 (lub 8)-<9-acetylotransferaza
jV-acetyloneuraminianowa

aldolaza kwasu N-acetyloneuramino-
wego58

aminotransferaza acetyloornity-
nowa

deacetylaza acetyloomitynowa
(tiolo)-liaza D-acetyloserynowa

metylotransferaza acetyloseroto-
ninowa

kolagenaza z Achromobacter
iophagus

maltaza kwa$nal198
fosfataza kwasna

fosfomonoesteraza kwasna70
akonitaza74

dekarboksylaza akonitanowa
hydrataza akonitanowa
A-izomeraza akonitanowa
akrozyna

proteaza anionowa z Actinidia78
aktynidyna

laktonaza aktynomycynowa
aktywowany czynnik Christmasa
enzym aktywujacy acyl97

enzym aktywujacy acyl3?2

enzym aktywujacy acyl529

desaturaza acylo-(biatkowego
nosnika acylu)

acylotransferaza acylo-(biatkowy
nosnik acylu)—fosfolipid

amidaza acyloagmatynowa

acyloamidaza244
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88.

89.
90.
91.

92.

93.

94.
95.

96.
97.

98.

99.
100.

101.

102.

103.

104.

105.

106.
107.

108.
109.

110.

111.

112.

113.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW [4]

Acylamino-acid-releasing en-
zyme

Acylase

Acylcarnitine hydrolase

(Acyl-carrier-protein) acetyl-
transferase

(Acyl-carrier-protein) malonyl-
transferase

(Acyl-carrier-protein) phospho-
diesterase

Acyl-CoA dehydrogenase

Acyl-CoA dehydrogenase
(NADP+)

Acyl-CoA desaturase
Acyl-CoA synthetase

Acyl-CoA
forming)

synthetase (GDP-

Acyl dehydrogenase
Acylglucosamine 2-epimerase

Acylglucosamine-6-phosphate
2-epimerase
Acylglycerol
rase

palmitoyltransfe-

2-Acylglycerophosphate acyl-
transferase

1-Acylglycerophosphate acyl-
transferase

2-Acylglycerophosphocholine
acyltransferase

Acyl-lysine deacylase

7V-acyl-D-mannosamine Kkinase

Acylmuramoylalaninase

Acylmuramoyl-alanine carbo-

xypeptidase

Acylneuraminate cytidylyl-
transferase

JV-Acylneuraminate-9-phos-
phatase

jV-Acylneuraminate-9-phos-
phate synthase

Acylphosphatase

3.4.14.3

35.14
3.1.1.28
2.3.1.38

2.3.1.39

3.1.4.14

1.3.99.3
1318

1.14.99.5
6.2.1.3
6.2.1.10

13993
51.3.8

5139

2.3.1.22

2.3.1.52

2.3.1.51

2.3.1.62

3.5.1.17
2.7.1.60

3.4.177
34.17.7

2.7.7.43

3.1.3.29

4.1.3.20

3.6.1.7

enzym uwalniajgcy acyloamino-
kwasy

acylaza244
hydrolaza acylokarnitynowa

acetylotransferaza biatkowego
nosnika acylu

malonylotransferaza biatkowego
nosnika acylu

fosfodiesteraza biatkowego no$-
nika acylu

dehydrogenaza acylo-CoA

dehydrogenaza acylo-CoA
(NADP+)

desaturaza acylo-CoA
syntetaza acylo-CoA

syntetaza acylo-CoA (tworzaca
GDP)

dehydrogenaza acylowa%

2-epimeraza acyloglukozamino-
wa

2-epimeraza acyloglukozamino-
6-fosforanowa

palmitoilotransferaza acylo-
glicerolowa

acylotransferaza 2-acyloglicero-
fosforanowa

acylotransferaza 1-acyloglicero-
fosforanowa

acylotransferaza 2-acyloglicero-
fosfocholinowa

deacylaza acylolizynowa

kinaza N-acylo-D-mannozami-
nowa

acylomuramoiloalaninazal09

karboksypeptydaza acylomura-
moiloalaninowa

cytydylilotransferaza acyloneura-
minianowa

Aracyloneuraminiano-9-fosfata-
za

syntaza A”-acyloneuraminia-
no-9-fosforanowa

acylofosfataza
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114. Acyl-phosphate—hexose
phosphotransferase

115. 5-Acylphosphoadenosine
hydrolase

116. Acylpyruvate hydrolase
117. Acylsphingosine deacylase
118. Adenase

119. Adenine aminase

120. Adenine deaminase

121. Adenine phosphoribosyltrans-
ferase

122. Adenosinase

123. Adenosine deaminase
124. Adenosine diphosphatase
125. Adenosine kinase

126. Adenosine nucleosidase

127. Adenosine (phosphate) deami-
nase

128. Adenosinetetraphosphatase
129. Adenosinetriphosphatase

130. Adenosinetriphosphatase (Mg—activated)

131. Adenosinetriphosphatase
(Na+,K +-activated)

132. Adenosylhomocysteinase

133. Adenosylhomocysteine nucleo-
sidase

134. .S-Adenosylmethionine cleaving en-
zyme

135. Adenosylmethionine cyclo-
transferase

136. Adenosylmethionine decarbo-
xylase

137. Adenosylmethionine hydrolase

138. Adenylate cyclase

139. Adenylate kinase
140. Adenyl cyclase

141. Adenylic acid deaminase

142. Adenylosuccinase
143. Adenylosuccinate lyase

144. Adenylosuccinate synthase

2.7.1.61

3.6.1.20

3.7.1.5

35.1.23
3.5.4.2
3542
3.54.2

2427

3.2.2.7
3544
3.6.15
2.7.1.20
3.2.27
3.5.4.17

3.6.1.14
3.6.1.3

36.14
3.6.1.3

3311
3.2.2.9

3.3.1.2

2514

4.1.1.50

3.3.1.2

46.11
2.74.3
46.1.1

3.5.46

4322
43.2.2
6.3.4.4

fosfotransferaza acylofosforan—
heksoza

hydrolaza 5-acylofosfoadenozy-
nowa

hydrolaza acylopirogronianowa
deacylaza acylosfingozynowa

adenazal20
aminaza adeninowal2

deaminaza adeninowa

fosforybozylotransferaza adeni-
nowa

adenozynazal2?6

deaminaza adenozynowa
difosfataza adenozynowa33l
kinaza adenozynowa
nukleozydaza adenozynowa

deaminaza adenozynowa (adeno-
zynofosforanowa)
adenozynotetrafosfataza
adenozynotrifosfataza
adenozynotrifosfataza (aktywowana przez Mg)

adenozynotrifosfataza (aktywowana
przez Na+,K+)129

adenozylohomocysteinaza

nukleozydaza adenozylohomo-
cysteinowa

enzym rozszczepiajacy .S-adenozylome-
tionine137

cyklotransferaza adenozylome-
tioninowa

dekarboksylaza adenozylometio-
ninowa

hydrolaza adenozylometionino-
wa

cyklaza adenylanowa
kinaza adenylanowa
cyklaza adenylowal3d

deaminaza kwasu adenylowe-
go29

adenylobursztynazal43

liaza adenylobursztynianowa

syntaza adenylobursztynianowal4s
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145,

146.
147.

148.

149.
150.

151.
152.
153,
154.
155.

156.

157.
158.
159.
160.
161.
162.
163.

164.

165.

166.
167.
168.

169.
170.

171
172.
173.
174,

175.

176.
177.
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Adenylosuccinate synthetase

Adenylpyrophosphatase
Adenylyl cyclase
Adenylyl-(glutamine-synthe-
tase) hydrolase
Adenylylsulphatase
Adenylylsulphate kinase
Adenylylsulphate reductase
ADPase

ADP deaminase
ADPglucose pyrophosphorylase

ADPglucose—starch glucosyltrans-
feraze

ADPphosphoglycerate
phosphatase

ADPribose phosphorylase
ADPribose pyrophosphatase
ADPsugar phosphorylase
ADPsugar pyrophosphatase
ADP-sulphurylase

Adrenalin oxidase

Adrenodoxin reductase

Aeromonas proteolytica amino-

peptidase

Aeromonas proteolytica neutral

proteinase
A-esterase
Agarase

Agaritine y-glutamyltransferase

Agavain
Agkistrodon serine proteinase

Agmatinase

Agmatine deiminase
Alanine aminotransferase
D-alanine aminotransferase

D-alanine aminotransferase
Alanine carboxypeptidase
Alanine dehydrogenase

6.3.4.4

3.6.1.3
46.1.1
3.14.15

3.6.2.1
2.7.1.25
1.8.99.2
3.6.15
3.5.4.7

2.1.7.27
24.1.21

3.1.3.28

2.7.7.35
3.6.1.13
2.7.7.36
3.6.1.21
2115
1.4.3.4
11812
3.4.11.10

3.4.24.4

3.1.1.2
3.2.181
2.3.2.9

3.4.99.2
3.4.21.28

35311
3.5.3.12
26.1.2

2.6.1.21

2.6.1.10

3.4.17.6
1411

syntetaza adenylobursztyniano-
wa

adenylopirofosfatazal?
cyklaza adenylilowal38

hydrolaza adenylilo (syntetazy
glutaminowej)

adenylilosulfataza

kinaza adenylilosiarczanowa
reduktaza adenylilosiarczanowa
ADPaza33l

deaminaza ADP

pirofosforylaza ADPglukozowal378

glukozylotransferaza ADPglukoza—
skrobia2906

fosfataza ADPfosfoglicerynia-
nowa

fosforylaza ADPrybozowa?2776
pirofosfataza ADPrybozowa
fosforylaza ADPsacharydowa2967
pirofosfataza ADPsacharydowa
ADP-sulfurylaza2972

oksydaza adrenalinowa2sl

reduktaza adrenodoksynowal?14

aminopeptydaza z Aeromonas
proteolytica

proteinaza obojetna z Aeromo-
nas proteolytica

A-esteraza3g7
agaraza

y-glutamylotransferaza agaryty-
nowa

agawaina

proteinaza serynowa z Agki-
strodon

agmatynaza

deiminaza agmatynowa
aminotransferaza alaninowa
aminotransferaza D-alaninowa
aminotransferaza D-alaninowa

karboksypeptydaza alaninowa
dehydrogenaza alaninowa
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178. Alanine—glyoxalate amino- 2.6.1.44 aminotransferaza alanina—gli-
transferase oksalan

179. D-Alanine: membranacceptor 6.3.2.16 ligaza D-alanina : akceptor btonowy187
ligase

180. Alanine—oxo-acid amino- 2.6.1.12 aminotransferaza alanina—okso-
transferase kwas

181. (3-Alanine—oxoglutarate amino- 2.6.1.19 aminotransferaza “-alanina—oksoglu-
transferase taran2rl

182. Alanine—oxomalonate amino- 2.6.1.47 aminotransferaza alanina—okso-

transferase malonian

183. [3Alanine—pyruvate amino-  2.6.1.18 aminotransferaza (3-alanina—pi-
transferase rogranian

184. Alanine rasemase 5111 racemaza alaninowa

185. D-Alanine-sRNA synthetase 6.1.1.8 syntetaza D-alanino-sRNA

186. D-Alanylalanine synthetase 6.3.2.4 syntetaza D-alanyloalaninowa

187. D-Alanyl-alanyl-poly (glycero- 6.3.2.16 syntetaza D-alanylo-alanylo-
phosphate) synthetase « poli(glicerofosforanowa)

188. [3-Alanyl-CoA ammonialyase 4.3.1.6 amoniako-liaza [3-alanylo-CoA
189. 0 -Alanylphosphatidylglycerol  2.3.2.11 syntaza O-alanylofosfatydylo-

synthase glicerolowa

190. D-alanyl-poly(phosphoribitol)  6.1.1.13 syntetaza D-alanylo-poli-(fos-
synthetase forybitolowa)

191. Alanyl-tRNA synthetase 6.1.1.7 syntetaza alanylo-tRNA

192. Alcohol dehydrogenase 1111 dehydrogenaza alkoholowa

193. Alcohol dehydrogenase 1.1.99.8 dehydrogenaza alkoholowa (ak-
(acceptor) ceptor)

194. Alcohol dehydrogenase 11171 dehydrogenaza alkoholowa
(NAD(P)+) (NAD(P)+)

195. Alcohol dehydrogenase 1.1.1.2 dehydrogenaza alkoholowa
(NADP+) (NADP+)

196. Alcohol oxidase 11313 oksydaza alkoholowa

197. Aldehyde dehydrogenase 1213 dehydrogenaza aldehydowa

198. Aldehyde dehydrogenase 1214 dehydrogenaza aldehydowa
(NADP+) (NADP+)

199. Aldehyde dehydrogenase 1.2.15 dehydrogenaza aldehydowa
(NAD(P)+) (NAD(P)+H

200. Aldehyde oxidase 1231 oksydaza aldehydowa

201. Aldehyde reductase 1.1.1.1 reduktaza aldehydowal9?

202. Aldoketomutase 4415 aldoketomutazal910

203. Aldolase 41.2.13 aldolazal256

204. L-3-Aldonate dehydrogenase 1.1.1.45 dehydrogenaza L-3-aldonianowal560

205. Aldonolactonase 3.1.1.18 aldonolaktonaza

206. D-aldopantoate dehydrogenase 1.2.1.33 dehydrogenaza D-aldopantonia-
nowa
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Aldose dehydrogenase
Aldose mutarotase

Aldose reductase

Aldose 1-epimerase
alginase

Alginate lyase

Alginate synthase
Ali-esterase

Alkaline phosphatase
Alkaline phosphomonoesterase
Alkane 1-hydroxylase
Alkane 1-monooxygenase
2-Alkenal reductase

Alkenyl-glycerophosphocho-
line hydrolase

Alkylacylglycerophospho-
ethanolamine desaturase

Alkylamidase
3-Alkycatechol 2,3-dioxygenase

S-Alkylcysteine lyase

111121
5.1.3.3
11121
5.1.33

3.2.1.16

4223
2.4.1.33
3.1.1.1
3131
3131
1.14.15.3
1.14.153
1.3.1.27
3.3.22

1.14.99.19

3.5.1.39
1.13.11.25

44.1.6

Alkyldihydroxyacetone kinase 2.7.1.84

Alkylglycerol kinase

1-Alkylglycerophosphate acyl-

transferase

Alkylglycerophosphoethanol-

amine phosphodiesterase
Alkylhalidase
Alkylmercury lyase
2-Alkyn-I-ol dehydrogenase
Allantoate deiminase
Allantoicase
Allantoinase

Allantoin racemase
Alliinase

Alliin lyase

Allokinase

Allose kinase

Allothreonine aldolase

Allyl-alcohol dehydrogenase

2.7.1.93
2.3.1.63

3.1.4.39

38.11
4.99.1.2
1.1.1.165

3.5.3.9

2534

3.5.25
5.1.99.3

4.4.1.4

441.4

2.7.1.55
2.7.1.55

4126

11154

dehydrogenaza aldozowa
mutarotaza aldozowa210
reduktaza aldozowa
1-epimeraza aldozowa
alginaza

liaza alginianowa

syntaza alginianowa
ali-esteraza5a0

fosfataza alkaliczna
fosfomonoesteraza alkaliczna215
1-hydroksylaza alkanowa218
1-monooksygenaza alkanowa
reduktaza 2-alkenalowal587

hydrolaza alkenyloglicerofosfo-
cholinowa

desaturaza alkiloacyloglicero-
fosfoetanoloaminowa

alkiloamidaza

2,3-dioksygenaza 3-alkilokatecholo-
wad9

liaza S-alkilocysteinowa

kinaza alkilodihydroksyaceto-
nowa

kinaza alkiloglicerolowa

acylotransferaza 1-alkiloglicero-
fosforanowa

fosfodiesteraza alkiloglicero-
fosfoetanoloaminowa

alkilohalidaza

liaza alkilorteciowa
dehydrogenaza 2-alkin-l-olowa
deiminaza alantoinianowa
alantoikaza

alantoinaza

racemaza alantoinowa
alliinaza237

liaza alliinowa
allokinaza239

kinaza allozowa

aldolaza allotreoninowa

dehydrogenaza alkoholu allilo-
wego
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242.

243.
244,
245,
246.
247.

248.
249.
250.

251.

252.

253.

254.

255.
256.

257.
258.
259,

260.
261.

262.

263.
264.

265.

266.
267.

268.

269.

SEOWNIK NAZW ENZYMOW

Alternaria serine proteinase

Altronate dehydratase
Amidase

co-Amidase
Amidinoaspartase

Amidophosphoribosyltrans-
ferase

Amine dehydrogenase

Amine oxidase

Amine oxidase (copper-con-
taining)

Amine oxidase (flavin-con-
taining)

Amine oxidase (Pyridoxal contain-
ing)
D-amino-acid acetyltransferase

Amino-acid acetyltransferase

L-Amino-acid dehydrogenase
D-Amino-acid dehydrogenase

L-Aminoacid oxidase
D-Aminoacid oxidase
Amino-acid racemase
Aminoacylase

Aminoacylase |1
Aminoacyl-histidine dipepti-
dase

Aminoacyl-lysine dipeptidase

Aminoacyl-methylhistidine di-
peptidase

Aminoacylproline aminopeptidase

Aminoacyl-tRNA hydrolase

2-Aminoadipate aminotrans-
ferase

Aminoadipate-semialdehyde
dehydrogenase

Aminobenzoate decarboxylase

3.4.21.16

4217
3514
3513
3.5.3.14
24.2.14

1.4.99.3
1434
1.4.3.6

1434

1436

2.3.1.36

2311

1415
1.4.99.1

1.4.3.2
1433
5.1.1.10

35114
3.5.1.15
3.4.133

34134
3.4.13.5

3.4.11.9

3.1.1.29
2.6.1.39

12131

41124

105

proteinaza serynowa z Altema-
ria

dehydrataza altronianowa
amidaza

co-amidaza

amidynoaspartaza
amidofosforybozylotransferaza

dehydrogenaza aminowa
oksydaza aminowa251

oksydaza aminowa (zawierajgca
miedz)

oksydaza aminowa (zawierajgca
flawing)

oksydaza aminowa (zawierajaca piry-
doksal)250

acetylotransferaza D-aminokwa-
sowa

acetylotransferaza aminokwaso-
wa

dehydrogenaza L-aminokwasowa

dehydrogenaza D-aminokwaso-
wa

oksydaza L-aminokwasowa
oksydaza D-aminokwasowa
racemaza aminokwasowa
aminoacylaza

aminoacylaza 11423

dipeptydaza aminoacylohistydy-
nowa

dipeptydaza aminoacylolizynowa

dipeptydaza aminoacylometylo-
histydynowa

aminopeptydaza aminoacyloprolino-
wa283

hydrolaza aminoacylo-tRNA

aminotransferaza 2-aminoadypi-
nianowa

dehydrogenaza semialdehydu
aminoadypinianowego

dekarboksylaza aminobenzoesa-
nowa
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270

271

272.

273.

274.

275.

276.
277.

278.

279.

280.
281.

282.

283.

284.
285.
286.

287.
288.
289.
290.

291.

292.
293.
294.

295,

296.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW

. Aminobutyraldehyde dehydro-
genase

Aminobutyrate aminotransfe-
rase

‘NV2-(4-Aminobutyryl)-L-lysine
hydrolase

Aminocarboxymuconate-semi-
aldehyde decarboxylase

Aminodeoxygluconate de-
hydratase

(2-Aminoethyl) phosphonate
aminotransferase

Aminoimidazolase

L-3-Aminoisobutyrate amino-
transferase

D-3-Aminoisobutyrate—pyruvate
aminotransferase

Aminoleavulinate aminotrans-
ferase

Aminoleavulinate dehydratase
8-Aminolaevulinate synthase

Aminomalonate decarboxylase

Aminomuconate-semialdehyde
dehydrogenase

Aminopeptidase
Aminopeptidase (cytosol)
Aminopeptidase (human liver)

Aminopeptidase (microsomal)
Aminopeptidase P
o-Aminophenol oxidase
L-Aminopropanol dehydroge-
nase

D-Aminopropanol dehydrogenase
Aminopropyltransferase
5-aminovaleramidase

5-Aminovalerate aminotrans-
ferase

2-Amino-4-hydroxy-6-hydroxy-
methyldihydropteridine pyro-
phosphokinase
(/?)-3-Amino-2-methyl-
propionate—pyruvate amino-
transferase

1.2.1.19

2.6.1.19

3.4.13.4

4.1.1.45

4.2.1.26

2.6.1.37

3.5.4.8
2.6.1.22

2.6.1.40

2.6.1.43

42.1.24
2.3.1.37

4.1.1.10

1.2.1.32

3.4.11.11
34111
3.4.11.14

3.4.11.2
34119
1.10.34
1.1.1.75

1.1.1.74

2.5.1.16
3.5.1.30
2.6.1.48

2.7.6.3

2.6.1.40

[10]

dehydrogenaza aldehydu amino-
mastowego

aminotransferaza aminomaslano-
wa

hydrolaza Ar2-(4-aminobutyrylo)-L-li-
zynowa263

dekarboksylaza semialdehydu
aminokarboksymukonianowego

dehydrataza aminodeoksygluko-
nianowa

aminotransferaza (2-aminoety-
lo)fosfonianowa
aminoimidazolaza

aminotransferaza L-3-aminoizo-
maslanowa

aminotransferaza aminoizomaslan—pi-
rogronian29%6

aminotransferaza aminolewuli-
nianowa

dehydrataza aminolewul inianowa2569
syntaza 8-aminolewulinianowa

dekarboksylaza aminomalonianowa

dehydrogenaza semialdehydu
aminomukonianowego

aminopeptydaza
aminopeptydaza (z cytozolu)
aminopeptydaza (z watroby
ludzkiej)

aminopeptydaza (mikrosomalna)
aminopeptydaza P

oksydaza o-aminofenolowa
dehydrogenaza L-aminopropa-
nolowa

dehydrogenaza D-amirvopropanolowa
aminopropylotransferaza
5-aminowaleramidaza

aminotransferaza 5-aminowa-
lerianianowa

pirofosfokinaza 2-amino-4-hy-
droksy-6-hydroksymetylodihy-
dropterydynowa
aminotransferaza (/?)-3-amino-2-
metylopropionian—pirogronian
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304.
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309.
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316.
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319.
320.
321.

322.

323.
324.
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326.
327.

328.
329.
330.
331

332
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Ammonia kinase
AMP aminase

AMP deaminase
AMP nucleosidase
AMP pyrophosphorylase
Amygdalase
Yy-Amylase
a-Amylase
-Amylase
Amyloglucosidase
Amylopectin-1,5-glucosidase

Amylopectin 6-glucanohydrolase

Amylopectin 6-glucanohydrolase
Amylophosphorylase
Amylosucrase
Amylo-1,6-glucosidase

Ancrod

Androstene-3,17-dione hydroxylase

4-Androstene-3,17-dione
monooxygenase

Angiotensinase

Angiotensinase C

Angiotensin converting enzyme
Anserinase

Anthranilate hydroxylase
Anthranilate hydroxylase
Anthranilate phosphoribosyl-
transferase

Anthranilate synthase

Anthranilate 1,2-dioxygenase
(deaminating, decarboxylating)

Anthranilate 2,3-dioxygenase
(deaminating)

Anthranilate 3-hydroxylase

Anthranilate 3-monooxyge-
genase

AP 1, 11, 111

D-Apiose reductase
APS-kinase

Apyrase

Aqg'uacobalamin reductase

2738
3.5.4.6
35.4.6
3.2.2.4
2.4.2.7
3.2.1.21
3.2.1.3
3211
3.2.1.2

3.2.13
3.2.1.9

3.2.141

32169
2411

24.1.4
3.2.1.33

3.4.21.28
1.14.99.12

1.14.99.12

34.99.3
3.4.16.2
34.15.1
34.135
1.14.12.2
1.14.12.1
2.4.2.18

4.1.3.27
114121

1.14.12.2

1.14.16.3
1.14.16.3

3.4.11.12
11.1.114
2.7.1.25
3.6.1.5
1.6.99.8

kinaza amoniakowa
aminaza AMP299
deaminaza AMP
nukleozydaza AMP
pirofosforylaza AMP121
amigdalazal388
Y-amylazal198
a-amylaza
[3-amylaza
amyloglukozydazal198
1,6-glukozydaza amylopektynowa

6-glukanohydrolaza amylopektyno-
wa2651

6-glukanohydrolaza amylopektynowa

amylofosforylaza2503
amylosacharaza
amylo-1,6-glukozydaza
ankrod170

hydroksylaza androsten-3,17-diono-
wa3l5

monooksygenaza 4-androsteno-
-3,17-dionowa

angiotensynaza

angiotensynaza C2591

enzym przeksztatcajacy angiotensyne978
anserynaza264

hydroksylaza antranilanowa325
hydroksylaza antranilanowa324

fosforybozylotransferaza antra-
nilanowa

syntaza antranilanowa

1,2-dioksygenaza antranilanowa
(deaminujaca, dekarboksylujaca)

2,3-dioksygenaza antranilanowa
(deaminuijaca)

3-hydroksylaza antranilanowa327

3-monooksygenaza antranila-
nowa

AP I, N, 1113024

reduktaza D-apiozowa

kinaza APS150

apiraza

reduktaza akwakobalaminowa
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333.

334.
335.
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346.
347.
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355.
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364.
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366.

367.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW [12]

Aguacob(l)alamin adenosyltrans-
ferase

L-Arabinitol dehydrogenase
D-Arabinitol dehydrogenase

L-Arabinitol dehydrogenase
(ribulose forming)

a-L-Arabinofuranosidase

a-L-Arabinofuranosidase
hydrolase

Arabinogalactanase
Arabinogalactanase

L-Arabinokinase
D-Arabinokinase
L-Arabinonate dehydratase
Arabinonate dehydratase
Arabinolactonase
D-Arabinolactonase
D-Arabinose dehydrogenase
L-Arabinose dehydrogenase

D-Arabinose dehydrogenase
(NAD(P)+)

L-Arabinose isomerase
Arabinose isomerase

Arabinosephosphate isomerase

(3-L-Arabinosidase
Arabinosidase

Arene monooxygenase (epoxi-

dising)

Arene-oxide hydratase
Arginase

D-Arginase

Arginine amidinase
Arginine aminopeptidase
Arginine carboxypeptidase
Arginine decarboxylase
Arginine deiminase
Arginine dihydrolase
Arginine kinase
Arginine racemase
Arginine 2-monoxygenase

2.5.1.17

11112
11111
11113

3.2.1.55
3.2.1.79

3.2.1.90
3.2.1.89

2.7.1.46
2.7.1.54
4.2.1.25
4215
3.1.1.15
3.1.1.30
11.1.116
1.1.1.46
1.1.1.117

5314
53.13
53.1.13
3.2.1.88

.3.2.1.55

1.14.99.8

3.3.23
3531
3.5.3.10
3531
3.4.11.6
3.4.17.3
41.1.19
3.5.3.6
5.5.3.6
2.7.3.3
5119

113121

adenozylotransferaza akwakob(l)ala-
minowa728

dehydrogenaza L-arabinitolowa
dehydrogenaza D-arabinitolowa

dehydrogenaza L-arabinitolowa
(tworzaca rybuloze)

a-L-arabinofuranozydaza

Hydrolaza a-L-arabinofuranozy-
dowa

arabinogalaktanazall28
arabinogalaktanazall34
L-arabinokinaza
D-arabinokinaza

dehydrataza L-arabinonianowa
dehydrataza arabinonianowa
arabinolaktonaza
D-arabinolaktonaza
dehydrogenaza D-arabinozowa
dehydrogenaza L-arabinozowa

dehydrogenaza D-arabinozowa
(NAD(P)+)

izomeraza L-arabinozowa
izomeraza arabinozowa
izomeraza arabinozofosforanowa
(3-L-arabinozydaza
arabinozydaza337

monooksygenaza arenowa (epo-
ksydujaca)

hydrataza arenotlenkowa
arginaza

D-arginaza

amidynaza argininowa357
aminopeptydaza argininowa
karboksypeptydaza argininowa
dekarboksylaza argininowa
deiminaza argininowa
dihydrolaza argininowa363
kinaza argininowa
racemaza argininowa

2-monooksygenaza argininowa



[13]

368. Arginin osuccinase

369.
370.

371
372.

372

373.

374,

375.

376.

377.

378.
379.

380.

381
382.

383.

384.
385.
386.
387.
388.

389.
390.
391.

392.
393.

394.

395.

SEOWNIK

4321

Argininosuccinate lyase 4321
Argininosuccinate synthetase 6.3.4.5
Arginyltransferase 2.3.2.8
Arginyl-tRNA synthetase 6.1.1.19

a. Armillaria mellea neutral pro- 3.4.99.32
teinase

Aromatic-amino-acid 2.6.1.57
aminotransferase

Aromatic-L-amino- 4.1.1.28
acid decarboxylase
Aromatic-amino-acid— 2.6.1.60
—qglyoxalate aminotransferase
Aromatic-hydroxylamine 2.3.1.56

acetyltransferase
Arthrobacter serine proteinase 3.4.21.14

Aryl acylamidase 3.5.1.13
Aryl-alcohol dehydrogenase 1.1.1.90
Aryl-alcohol dehydrogenase 11191
(NADP+)

Aryl-alcohol oxidase 1.1.37
Aryl-aldehyde dehydrogenase 1.2.1.29
Aryl-aldehyde dehydrogenase 1.2.1.30
(NADP+)

Arylamine acetylase 2.3.15
Arylamine acetyltransferase 2.3.15
Arylamine sulphotransferase 28.2.3
Arylesterase 3112
Arylsulphatase 316.1
Aryl sulphotransferase 28.2.1
Aryl 4-hydroxylase 1.14.141
Aryl 4-monooxygenase 114141
Asclepain 3.4.22.7
Ascorbase 1.10.3.3
L-Ascorbate—cytochrome 1.10.2.1
b5 reductase

Ascorbate oxidase 1.10.3.3
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argininobursztynaza369
liaza argininobursztynianowa

syntetaza argininobursztynia-
nowa

arginylotransferaza
syntetaza arginylo-tRNA

protemaza obojetna z Armillaria
mellea

aminotransferaza aromatycznych
aminokwasow

dekarboksylaza aromatycznych
aminokwasow

aminotransferaza aromatyczne
aminokwasy—qglioksalan

acetylotransferaza aromatycz-
nych hydroksyloamin

proteinaza serynowa z Arthro-
bacter

acyloamidaza arylowa

dehydrogenaza alkoholi arylo-
wych

dehydrogenaza alkoholi arylo-
wych (NADP+)

oksydaza alkoholi arylowych

dehydrogenaza aldehydéw arylo-
wych

dehydrogenaza aldehydéw arylo-
wych (NADP+)

acetylaza aryloaminowa385
acetylotransferaza aryloaminowa
sulfotransferaza aryloaminowa
aryloesteraza

arylosulfataza

sulfotransferaza arylowa
4-hydroksylaza arylowal2?s
4-monooksygenaza arylowal??s
asklepaina

askorbaza39%

reduktaza L-askorbinian—cyto-
chrom b5

oksydaza askorbinianowa
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396.

397.

398
399

400.

401.
402.

403.

404.
405.
406.

407.
408.

409.

410.

411.

412.
413.

414,

415.
416.
417.
418.

419.
420.

421.

422,
423.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW

Ascorbate 2,3-dioxygenase

Asparaginase
. Asparaginase 1l

. Asparagine—hydroxylamine trans-
aspartase

Asparagine—oxo-acid amino-
transferase

Asparagine synthetase

Asparagine synthetase (ADP
forming)

Asparagine synthetase (gluta-
mine-hydrolysing)

Asparaginyl-tRNA synthetase
Asparagusate dehydrogenase

Asparagusate reductase
(NADH)

Aspartase
Aspartate acetyltransferase

Aspartate aminopeptidase

D-aspartate aminotransferase

Aspartate aminotransferase

Aspartate ammonia-lyse

Aspartate carbamoyltrans-
ferase

Aspartate carboxypeptidase

Aspartate kinase
D-Aspartate oxidase
Aspartate racemase

Aspartate-semialdehyde
dehydrogenase

Aspartate transcarbamylase
Aspartate 1-decarboxylase

Aspartate 4-decarboxylase

Aspartic oxidase
Aspartoacylase

1.13.11.13

3511
35.1.1
23.2.7

2.6.1.14

6.3.11
6.3.14

6.354

6.1.1.22
1.6.4.7
1647

4311
2.3.1.17

3.4.11.7

26.1.21

26.11

4311
2.1.3.2

3.4.175

2724
1431
51113
12111

2.13.2
41111

41112

1431
3.5.1.15

[14]

2,3-dioksygenaza askorbiniano-
wa

asparaginaza
asparaginaza 11397

transaspartaza asparagina—hydroksy-
loamina43l

aminotransferaza asparagina—
oksokwasy

syntetaza asparaginowa

syntetaza asparaginowa (tworza-
ca ADP)

syntetaza asparaginowa (hydro-
lizujgca glutamine)

syntetaza asparaginylo-tRNA
dehydrogenaza asparagusanowa406

reduktaza asparagusanowa
(NADH)

asparataza412

acetylotransferaza asparaginia-
nowa

aminopeptydaza asparaginiano-
wa

aminotransferaza D-asparaginiano-
walra

aminotransferaza asparaginiano-
wa

amoniako-liaza asparaginianowa

karbamoilotransferaza asparagi-
nianowa

karboksypeptydaza asparaginia-
nowa

kinaza asparaginianowa
oksydaza D-asparaginianowa
racemaza asparaginianowa

dehydrogenaza semialdehydu
asparagi nianowego
transkarbamylaza asparaginianowa412

1-dekarboksylaza asparaginia-
nowa

4-dekarboksylaza asparaginiano-
wa

oksydaza asparaginianowa416
aspartoacylaza
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424
425,

426.
427.
428.

429.

430.

431.

432.
433

434,

435.

436.
437.

438.

439.
440.

441.

442.

443.
444,

445,
448.

447.

448.
449.
450.

451.

452.

453.

454,
455
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Aspartokinase
(3-Aspartylacetylgluco-
saminidase
(3-Aspartyldipeptidase
Aspartylglucosyl-aminase
iAspartngIucosylamine deasparty-
ase

4-L-Aspartylglucosylamidohydrolase
P-Aspartyl peptidase
Aspartyltransferase
Aspartyl-tRNA synthetase
Aspergillopeptidase A

Aspergillus alkaline proteinase

Aspergillus deoxyribonuclease
Kx

Aspergillus DNase K2
Aspergillus DNase

Aspergillus niger var. macro-
sporus carboxyl proteinase

Aspergillus nuclease Si

Aspergillus oryzae carboxyl
proteinase

Aspergillus oryzae neutral
proteinase

Aspergillus oryzae ribonuclease

Aspergillus proteinase B

Aspergillus saitoi carboxyl
proteinase

Aspergillus sojae DNase
Assimilatory nitrate reductase

Assimilatory nitrate reductase

ATPase

ATP citrate (pro-3S)-lyase
ATP deaminase
ATP-diphosphatase

ATP monophosphatase

ATP phosphoribosyltrans-
ferase

ATP pyrophosphatase
. ATP-sulphurylase

2.7.24
3.22.11

3.4.13.10
3.5.1.26
3.5.1.26

3.5.1.37
3.4.13.10

232.1
6.1.1.12
3.4.23.6
3.4.21.14

3.1.22.2

3.1.21.2
3.1.22.2

3.4.23.6

31301
3.4.23.6

3.4.24.4

3.1.27.3

3.4.21.14
3.4.23.6

3.1.21.2
1.6.6.2

166.1

3.6.1.8
4.13.8
3.5.4.18
3.6.15
3.6.1.3
2.4.2.17

3.6.1.8
211A

Ul

aspartokinaza41s
R-aspartyloacetyloglukozamini-
daza

[3-aspartylodipeptydaza

aminaza aspartyloglukozylowal365

deaspartylaza aspartyloglukozylamino-
wal3eh

aminohydrolaza 4-L-aspartyloglukoiyloaminowa
peptydaza 3-aspartylowad26
aspartylotransferaza

syntetaza aspartylo-tRNA
aspergillopeptydaza A438
proteinaza alkaliczna z Asper-
gillus

deoksyrybonukleaza™Kx z As-
pergillus

DNaza K2 z Aspergillus1078

DNaza Ki z Aspergillus435

proteinaza karboksylowa z As-
pergillus niger var. macrosporus

nukleaza Si z Aspergillus1120

proteinaza karboksylowa z As-
pergillus oryzae

proteinaza obojetna z Aspergillus
oryzae

rybonukleaza z Aspergillus ory-
zae2168

proteinaza B z Aspergillus434

proteinaza karboksylowa z As-
pergillus saitoi

DNaza z Aspergillus sojae1078

reduktaza azotanowa (asymilacyj-
na)2189

reduktaza azotanowa (asymilacyj-
na)2183

ATPazadx4

(pro-3S)-\isLza. ATP cytrynianowa
deaminaza ATP

difosfataza ATP33L

monofosfataza ATP129

fosforybozylotransferaza ATP

pirofosfataza ATP
sulfurylaza ATP2971
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456.
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481.
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486.
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488.
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Azobenzene reductase
Azotobacter agilis RNase
Azotobacter nuclease

Bacillus amyloliquefaciens F
(BamFl), (BamKl)

Bacillus amyloliquefaciens N
(flawNT1)

Bacillus macerans amylase
Bacillus stearothermophilus (Bstl)
Bacillus subtilis (Bsul247)

Bacillus subtilis
neutral proteinase

Bacillus subtilis X5 (Bsul)

Bacillus thermoproteolyticus
neutral proteinase

Baker’s yeast proteinase

Baker’s yeast proteinase A
Barbiturase

B.atrox coagulant enzyme
Batroxobin

Benzaldehyde dehydrogenase
Benzaldehyde dehydrogenase
(NAD+)

Benzaldehyde dehydrogenase
(NADP+)

Benzamidase

Benzene hydroxylase
Benzene 1,2-dioxygenase
Benzoate hydroxylase
Benzoate 1,2-dioxygenase

Benzoate 4-monooxygenase

Benzopyrene 3-monooxygenase

Benzopyrene 3-monooxygenase

Benzoylchoiinesterase

Benzoylcholinesterase

Benzoylformate decarboxylase

B-esterase

Betaine-aldehyde dehydroge-
nase

1.6.6.7
3.1.27.2
3.1.30.2
3.1.23.6

3.1.236

2.4.1.19
3.1.23.6
3.1.23.31

3.4.24.4

3.1.23.17
3.4.24.4

3.4.22.9
3.4.23.6

3521

3.4.21.29

3.4.21.29
1.2.1.6

1.2.1.28

1217

3.5.1.14
14123
1.14.12.3
1.13.99.2
1.13.99.2

1.14.13.12

1.14.14.2

114141
3.1.1.9

3.1.1.8
41.1.7

3111
1218

Betaine—homocysteine methyl- 2.1.1.5

transferase

[16]

reduktaza azobenzenowa
RNaza z Azotobacter agilis2758
nukleaza z Azotobacter1121

(BamFl), (BamKl) z Bacillus amylo-
liguefaciens F 1035

(BamHI1) z Bacillus amyloliguefaciens
~[1036

amylaza z Bacillus macerans*88
(Bstl) z Bacillus stearothermophilus1046
(Bsu\247) z Bacillus subtilis1049

proteinaza obojetna z Bacillus
subtilis

(Bsul) z Bacillus subtilis X51043

proteinaza obojetna z Bacillus
thermoproteolyticus

proteinaza z drozdzy piekarskich3314
proteinaza A z drozdzy piekarskich438
barbituraza

enzym koagulujacy z B. atrox508
batroksobina508

dehydrogenaza benzaldehydowa
dehydrogenaza benzaldehydowa
(NAD+)

dehydrogenaza benzaldehydowa
(NADP+)

benzamidaza260

hydroksylaza benzenowad77
1,2-dioksygenaza benzenowa
hydroksylaza benzoesanowa479
1,2-dioksygenaza benzoesano-
wa

4-monooksygenaza benzoesano-
wa

3-monooksygenaza benzopirenowa
3-monooksygenaza benzopirenowal?2s
benzoilocholinoesteraza

benzoilocholinoesteraza655

dekarboksylaza benzoilomréw-
czanowa

B-esteraza560

dehydrogenaza aldehydu beta-
iny

metylotransferaza betaina—ho-
mocysteina
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513.
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Bile-salt sulphotransferase

Bilirubin-glucuronoside
glucuronosyltransferase

Bilirubin monoglucuronide trans-
glucuronidase

Biliverdin reductase

Biotin-(acetyl-CoA carbo-
xylase) synthetase

Biotin carboxylase
Biotinidase

Biotin-(methylocrotonoyl-CoA

carboxylase) synthetase
Biotin-(methylmalonyl-CoA

carboxyltransferase) synthetase

2.8.2.14

2.4.1.95

2.4.1.95

13.1.24
6.3.4.15

6.3.4.14
3.5.1.12
6.3.4.11

6.3.4.9

Biotin-(propionyl-CoA carbo- 6.3.4.10

xylase) (ATP hydrolysing)
synthetase

Biotinyl-CoA synthetase
Bis(5’-Adenosyl) tripho-
sphatase
Bisphosphoglycerate phos-
phatase

Bis(5’-Guanosyl) tetrapho-
sphatase
Bisphosphoglyceromutase
Bisphosphoglyceromutase
Blasticidin-S deaminase
Blood-group-substance
a-D-galactosyltransferase
Bordetella bronchiseptica (BbrT)

Bothrops atrox serine pro-
teinase

Bovine adrenal cortex RNase

Branched-chain-amino-acid
aminotransferase

Branched-chain a-ketoacid
dehydrogenase

Branching enzyme
Brevibacterium luteum (Blul)
Brevibacterium luteum (Blull)
Brewer’s yeast proteinase

8 Postepy Biochemii 4/84

6.2.1.11
3.6.1.29

3.1.3.13

3.6.1.17

2754

54.2.1

3.5.4.23
2.4.1.37

3.1.2321
3.4.21.29

3.1.26.1
2.6.1.42

1244

24.1.18
3.1.23.42
3.1.23.17
3.4.22.9

sulfotransferaza soli kwasow z6t-
ciowych
glukuronozylotransferaza gluku-
ronozydu bilirubiny

transglukuronidaza monoglukuronidu
bilirubiny490

reduktaza biliwerdynowa

syntetaza biotyno-(karboksylazy
acetylo-CoA)

karboksylaza biotynowa
biotynidaza

syntetaza biotyno-(karboksylazy
metylokrotonoilo-CoA)

syntetaza biotyno-(karboksylo-
transferazy metylomalonylo-
CoA)

syntetaza biotyno-(karboksylazy
propionylo-CoA) (hydrolizujacej
ATP)

syntetaza biotynylo-CoA

trifosfataza bis(5'-adenozylowa)
fosfataza bisfosfoglicerynianowa

tetrafosfataza bis(5'-guanozylo-
wa)

bisfosfogliceromutaza
bisfosfogliceromutaza2447
deaminaza blastycydyny S
a-D-galaktozylotransferaza sub-
stancji grupowych krwi

(BbrT) z Bordetella bronchiseptical037

proteinaza serynowa z Bothrops
atrox

RNaza z kory nadnercza wotu2766
aminotransferaza aminokwasow
o rozgatezionych taricuchach
dehydrogenaza a-ketokwaséw

0 rozgatezionych taricuchach2298
enzym rozgateziajacy1340

(BItd) z Brevibacterium luteum1042
(Blull) z Brevibacterium luteum1043
proteinaza z drozdzy piwnych3314
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516.
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518.
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521.
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526.

527.
528.
529.

530.
531

532.
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535.
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537.

538.

539.
540.

541

542.
543.

544

¥

545.

546.

54T,

SLOWNIK NAZW ENZYMOW

Bromelain

B.subtilis endonuclease

B. subtilis nuclease

B. subtilis RNase

Bunolol reductase

L( 4-)-Bu*anediol dehydroge-
nase

D(—)-Butanediol dehydroge-
nase

Butyleneglycol dehydrogenase

Butyrate CoA-transferase

Butyrate kinase
y-Butyrobetaine,2-oxogluta-
rate dioxygenase
Butyrylcholine esterase
Butyryl-CoA dehydrogenase
Butyryl-CoA synthetase
Butyryl dehydrogenase
Caffeate 3,4-dioxygenase
Calf thymus RNase

Callose synthetase

Camphor 1,2-monooxygenase
Camphor 5-monooxygenase
Canavanase

Candida albicans carboxyl pro-
teinase

Candida lipolytica serine pro-
teinase

CAP

Capsular-polysaccharide
galactohydrolase

Carbamate kinase

Carbamoylaspartate decarboxylase

Carbamoylaspartic dehydrase

Carbamoyl-phosphate synthase
(ammonia)

Carbamoyl-phosphate synthase
(glutamine)

Carbamoyl-phosphate syn-
thetase (ammonia)

Carbamoyl-phosphate syn-
thetase (glutamine-hydrolysing)

3.4.22.4
31212
3.1.16.1
3.1.273
1.1.1.160

11.1.76

1114

1114
2.8.3.4

2.12.1
114111

3.1.1.8
1.3.99.2
6.2.1.2
1.3.99.2
1.13.11.22

3.1.26.3
2.4.1.34

1.14.15.2

114151
3531
3.4.23.6

3.4.21.14

3.4.11.13
3.2.1.87

2.1.22
4.1.1.13
3.5.2.3

6.3.4.16

6.3.5.5

6.3.4.16

6.3.5.5

[18

bromelaina

endonukleaza z B. subtilis1018
nukleaza z B. subtilis2890
RNaza z B. subtilis2168
reduktaza bunololowa05

dehydrogenaza L( + )-butanodio-
lowa

dehydrogenaza D(—)-butano-
diolowa

dehydrogenaza butylenoglikolowa522

CoA-transferaza maslanowa

kinaza maslanowa

dioksygenaza y-butyrobetainy,
2-oksoglutaranu

esteraza butyrylocholinowa655
dehydrogenaza butyrylo-CoA
syntetaza butyrylo-CoA
dehydrogenaza butyrylowa528
2,3-dioksygenaza kofeinianowa
RNaza z grasicy wotu276l

syntetaza kalozowal344
1,2-monooksygenaza kamforowa
5-monooksygenaza kamforowa
kanawanaza3s7

proteinaza karboksylowa z Can-
dida albicans

proteinaza serynowa z Candida
lipolytica

CAPT07

galaktohydrolaza otoczkowych
polisacharydow

kinaza karbaminianowa

dekarboksylaza karbomoiloasparaginianowa

dehydraza karbamoiloasparaginiano-
wa9l6

syntaza karbamoilofosforanowa (amo-
niak)546

syntaza karbamoilofosforanowa (gluta-
mina)547

syntetaza karbamoilofosforano-
wa (amoniak)

syntetaza karbamoilofosforano-
wa (hydrolizujagca glutaming)
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Carbamoylserine ammonia-
lyase

O-Carbamoyl-L-serine deaminase

Carbamylaspartotranskinase
Carbonate dehydratase
Carbonic anhydrase
Carboxyamidase
Carboxycathepsin

Carboxy-ds-m-muconate
cyclase

3-Carboxy-cis-cis-muconate
cycloisomerase

Carboxydismutase

3-Carboxyethylcatechol
2,3-dioxygenase

a-Carboxylase
Carboxylesterase
Carboxymethylhydantoinase

Carboxymethyloxysuccinate
lyase

4-Carboxymuconolactone
decarboxylase

Carboxypeptidase A

Carboxypeptidase B
Carboxypeptidase G
Carboxypeptidase N
Carboxypolipeptidase

Carnitine acetyltransferase
Carnitine decarboxylase
Carnitine dehydrogenase

43.1.13

4.3.1.13

2132
4211
4.2.1.1
3.4.15.2
34151

5.5.15

5512

4.1.1.39
1.13.11.16

4111
3111
3.5.24

4.2.99.12

41.1.44

34.17.1

3.4.17.2

3.4.22.12
3.4.173
34171

2.3.1.7
4.1.1.42
1.1.1.108

Carnitine palmitoyltransferase 2.3.1.21

Carnosinase

Carnosine TV-methyltrans-
ferase

Carnosine synthetase
Carotene oxidase

[3-Carotene 15,15’-dioxygenase 1.13.11.21

x-Carrageenanase
Catalase

3.4.133
2.1.1.22

6.3.2.11

1.13.11.12

3.2.1.83
1.11.1.6

amoniako-liaza karbamoilosery-
nowa

deaminaza O-karbamoilo-L-seryno-
wa548

karbamyloaspartotranskinaza413
dehydrataza weglanowa
anhydraza weglanowasl
karboksyamidaza236l
karboksykatepsyna978

cyklaza karboksy-m-m-muko-
nianowa

cykloizomeraza 3-karboksy-
cis-cis-mukonianowa

karboksydysmutaza2782

2,3-dioksygenaza 3-karboksyety-
lokatecholowa

a-karboksylaza2699
karboksyloesteraza
karboksymetylohydantoinaza

liaza karboksymetyloksy-
bursztynianowa

dekarboksylaza 4-karboksymu-
konolaktonowa

karboksypeptydaza A
karboksypeptydaza B
karboksypeptydaza G 1448

karboksypeptydaza N 361
karboksypolipeptydaza564

aCetylotransferaza karnitynowa
dekarboksylaza karnitynowa
dehydrogenaza karnitynowa

palmitoilotransferaza karnityno-
wa

karnozynaza262

N-metylotransferaza kamozyno-
wa

syntetaza karnozynowa
oksydaza karotenowal949

15,15'-dioksygenaza {3-karoteno-
wa

x-karaginanaza
katalaza
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SEOWNIK

Catechol methyltransferase
Catechol oxidase
Catechol oxidase (dimerising)

Catechol 1,2-dioxygenase
Catechol 2,3-dioxygenase
Cathepsin B

Cathepsin Bi
Cathepsin C

Cathepsin D
Cathepsin G
Cathepsin L
CDPabequose epimerase

CDPdiacylglycerol—inositol
3-phosphatidyl-transferase

CDPdiacylglycerol pyro-
phosphatase

CDP-diglyceride—inositol phospha-
tidyltransferase

CDP-diglyceride pyrophosphory-
lase

CDPdiglyceride—serine (9-phospha-
tidyltransferase

CDPglucose pyrophosphorylase
CDPglucose 4,6-dehydratase
CDPglycerol glycerophospho-
transferase

CDPglycerol pyrophosphatase
CDPglycerol pyrophosphorylase
CDPribitol pyrophosphorylase

CDP-4-keto-6-deoxy-D-glu-
cose reductase

Cellobiase

Cellobiose epimerase
Cellobiose phosphorylase
Cellodextrin phosphorylase
Cellulase

Cellulose polysulphatase

Cellulose synthase (GDP-
forming)

Cellulose synthase (UDP-
forming)

NAZW ENZYMOW

2116
11031
11314

113111
1.13.11.2
3.4.22.1

3.4.22.1
34.14.1

3.4.23.5
3.4.21.20
3.4.22.15
5.1.3.10
2.7.8.11

3.6.1.26

27811

2.7.7.41

2.7.8.8

2.7.7.33
4.2.1.45
2.7.8.12

3.6.1.16
2.7.7.39
2.7.7.40
117.11

32121
51311
2.4.1.20
2.4.1.49
3214
3.1.6.7
2.4.1.29

24.1.12

[20]

metylotransferaza katecholowa
oksydaza katecholowa
oksydaza katecholowa (dimery-
ZuUjgca)

1,2-dioksygenaza katecholowa
2,3-dioksygenaza katecholowa
katepsyna B

katepsyna B i585

katepsyna C979

katepsyna D

katepsyna G

katepsyna L

epimeraza CDPabekozowa

3-fosfatydylotransferaza
CDPdiacyloglicerol—inozytol
pirofosfataza CDPdiacyloglice-
rolowa

fosfatydylotransferaza CDP-diglice-
ryd—inozytol592

pirofosforylaza CDP-diglicerydowa2393

O-fosfatydylotransferaza CDPdiglice-
ryd—seryna2401

pirofosforylaza CDPglukozowal379
4,6-dehydrataza CDPglukozowa

glicerofosforotransferaza
CDPglicerolowa

pirofosfataza CDPglicerolowa
pirofosforylaza CDPglicerolowal489
pirofosforylaza CDPrybitolowa2750

reduktaza CDP-4-keto-6-deo-
ksy-D-glukozowa

celobiazal388

epimeraza celobiozowa
fosforylaza celobiozowa
fosforylaza celodekstrynowa
celulaza

polisulfataza celulozowa

syntaza celulozowa (tworzaca
GDP)

syntaza celulozowa (tworzaca
UDP)
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613.

614.
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616.
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619.
620.
621.
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624.
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633.

634.

635.

636.
637.
638.
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640.
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642.
643.

644.

645.
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Ci enzyme
Cephalosporinase
Cephalosporin-C deacetylase

Ceramide cholinephospho-
transferase
Cerebroside-sulphatase
C-esterase

Chalaropsis RNase

Chalcone isomerase
Chitinase

Chitin deacetylase
Chitin synthase

Chitin—UDP acetylglucosaminyl-
transferase

Chitobiase
Chitodextrinase
Chlamydomonas nuclease

Chloramphenicol acetyltrans-
ferase

Chlorate reductase
Chlorella DNase
Chloride peroxidase
Chlorophyllase
Cholate thiokinase

Cholestanetetraol
genase

Cholestanetriol-26-al 26-de-
hydrogenase genase

Cholestanetriol 26-mono-
oxsygenase

26-dehydro-

Cholestenol A-isomerase
Cholestenone 5a-reductase
Cholestenone 5-reductase
Cholesterol acyltransferase
Cholesterol esterase
Cholesterol oxidase
Cholesterol 20-hydroxylase
Cholesterol 7a-monoxygenase

Choline acetylase
Choline acetyltransferase

32191
3.5.2.6

3.1.141
2.7.8.3

3.1.6.8
3.1.16
3.1.27.3
55.1.6
3.2.1.14
35141

2.4.1.16
2.4.1.16

3.2.1.29
3.2.1.14
3.1.31.1

2.3.1.28

19711
3.1.21.2
1.11.1.10

31.1.14
6.2.1.7

111.161

1.2.1.40

1.14.13.15

5.3.35
1.3.1.22
1.3.1.23
2.3.1.26
3.1.1.13
1136
1.14.1.9
1.14.13.17

2.3.1.6
2.3.16

17

enzym Q 1170
cefalosporynaza2342

deacetylaza cefalosporyny C

cholinofosfotransferaza cerami-
dowa

sulfataza cerebrozydowa
C-esteraza36

RNaza z Chalopsis2768
izomeraza chalkonowa
chitynaza

deacetylaza chitynowa
syntaza chitynowa

acetyloglukozaminylotransferaza
chityna—UDP622

chitobiaza
chitodekstrynaza620
nukleaza z Chlamydomonas2112

acetylotransferaza chloramfeni-
kolowa

reduktaza chloranowa
DNaza z Chlorellal078
peroksydaza chlorkowa
chlorofilaza

tiokinaza cholanowa658

26-dehydrogenaza cholestano-
tetraolowa

26-dehydrogenaza cholestano-
triol-26-alowa

26-monooksygenaza cholestano-
triolowa

A-izomeraza cholestenolowa
5a-reduktaza cholestenonowa
5[3-reduktaza cholestenonowa
acylotransferaza cholesterolowa
esteraza cholesterolowa
oksydaza cholesterolowa
20-hydroksylaza cholesterolowa

7a-monooksygenaza cholestero-
lowa

acetylaza cholinowa645
acetylotransferaza cholinowa
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646. Choline dehydrogenase 1.1.99.1 dehydrogenaza cholinowa

647. Choline esterase | 3.1.1.7 esteraza cholinowa 125

648. Choline esterase Il (unspecific) 3.1.1.8 esteraza cholinowa Il (niespecyficz-

na)6s55

649. Choline kinase 2.7.1.32 kinaza cholinowa

650. Choline oxidase 1.1.3.17 oksydaza cholinowa

651. Choline phosphatase 3.1.4.4 fosfataza cholinowa2463

652. Cholinephosphate cytidylyl-  2.7.7.15 cytydylilotransferaza fosfocholi-
transferase nowa

653. Cholinephosphotransferase 2.7.8.2 fosfotransferaza cholinowa

654. Cholinesterase 3.1.1.7 cholinoesteraza2s

655. Cholinesterase 3.1.18 cholinoesteraza

656. Cholinesulphatase 3.1.6.6 cholinosulfataza

657. Choline sulphotransferase  2.8.2.6 sulfotransferaza cholinowa

658. Choloyl-CoA synthetase 6.2.1.7 syntetaza choloilo-CoA

659. Choloylglycine hydrolase 3.5.1.24 hydrolaza choloiloglicynowa
660. Chondroitin ABC eliminase  4.2.2.4 eliminaza ABC chondroityno-

wabtl
661. Chondroitin ABC lyase 4.2.2.4 liaza ABC chondroitynowa
662. Chondroitin AC eliminase 4225 eliminaza AC chondroitynowa663
663. Chondroitin AC lyase 4225 liaza AC chondroitynowa
664. Chondroitinase 3.2.1.34 chondroitynaza
665. Chondroitinase 4224 chondroitynaza66l
666. Chondroitinase 4225 chondroitynaza663
667. Chondroitinase 3.1.6.4 chondroitynaza668
668. Chondroitinsuphatase 3.16.4 chondroitynosulfataza
669. Chondroitin sulphate lyase 4.2.99.6  liaza siarczanu chondroityny
670. Chondroitin sulphate Iyase 4225 liaza siarczanu chondroityny663
671. Chondroitin sulphotransferase 2.8.2.5 sulfotransferaza chondroityno-
wa
672. Chondro-4-sulphatase 3.1.6.9 chondro-4-sulfataza
673. Chondro-6-sulphatase 3.1.6.10 chondro-6-sulfataza
674. Chorismate mutase 5.4.99.5 mutaza choryzmianowa
675. Chorismate synthase 46.1.4 syntaza choryzmianowa
676. Chymase 34234 chymaza678
677. Chymopapain 34.226 chymopapaina
678. Chymosin 3.4.23.4 chymozyna
679. Chymotrypsin 34.21.1 chymotrypsyna
680. Chymotrypsin A and B 3.4.21.1 chymotrypsyna A i B679

681. Chymotrypsin C 3.4.21.2 chymotrypsyna C
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712.
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714,
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r/w7S-Cinnamate
2-monooxygenase

ira/w-Cinnamate
4-monooxygenase

Cinnamic acid 2-hydroxylase

Cinnamoyl-CoA
Citraconate hydratase

Citramalate CoA-transferase

Citramalate lyase
Citramalyl-CoA lyase
Citrase

Citratase

Citrate aldolase

Citrate cleavage enzyme
Citrate condensing enzyme
Citrate dehydratase
Citrate (/jro-SSlyase
Citrate (re)-synthase
Citrate (s/)-synthase
Citridesmolase

Citritase

Citrogenase
Citrullinase

Citruline phosphorylase
Clearing factor lipase

Clostridiopeptydase A
Clostridiopeptidase B

Clostridium histolyticum ami no-

peptidase

Clostridium histolyticum colla-

genase

Clostridium histolyticum proteinase

B’

Clostridium histolyticum proteinase

B

Clostridium oedematiens {3 and

y-toxins
Clostridium welchii a-toxin

Clostripain
dCMP deaminase

reductase

1.14.13.14 2-monooksygenaza trans-cyna-

1.14.13.11

1.14.13.14

1.2.1.44
4.2.1.35
2.8.3.7

4.1.3.22

4.1.3.25
4.1.36
4136
4136
4.1.38
4137

4214
4.1.3.6
4.13.28
4137
4.1.3.6

4.1.3.6
4.1.3.7

3.5.1.20

2133
3.1.1.34

3.4.24.3
3.4.22.8

3.4.11.13

3.4.24.3

3.4.22.7

3.4.22.8

3143

3.1.4.3
3.4.22.8
3.5.4.12

monianowa

4-monooksygenaza trans-cyna-
monianowa

2-hydroksylaza kwasu cynamonowe-
go682

reduktaza cynamoilo-CoA
hydrataza cytrakonianowa

CoA-transferaza cytrajabtczano-
wa

liaza cytrajabtczanowa

liaza cytramalilo-CoA
cytraza696

cytrataza696

aldolaza cytrynianowa69%

enzym rozszczepiajacy cytrynian449
enzym kondensujacy cytrynian698
dehydrataza cytrynianowa
(pro-3S)-Y\aza. cytrynianowa
(re)-syntaza cytrynianowa
(si)-syntaza cytrynianowa
cytrydesmolaza696

cytrytaza696

cytrogenaza69

cytrulinaza

fosforylaza cytrulinowa2254

lipaza ,,czynnika oczyszczajace-
go” 147

peptydaza A z Clostridium708
peptydaza B z Clostridium713
aminopeptydaza z Clostridium
histolyticum

kolagenaza z Clostridium histoly-
ticum

proteinaza B’ z Clostridium histolyti-
cum392

proteinaza B z Clostridium histolyti-
cum113

3- i y-toksyny z Clostridium oedema-
tiens2462

a-toksyna z Clostridium welchii2462
klostrypaina
deaminaza dCMP
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715.

716.

717.
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726.
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728.
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744,
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CMP-iV-acetylneuraminate—
galactosylglycoprotein sialyl-
transferase
CMP-iV-Acetylneuraminate—
monosialoganglioside sialyl
transferase

CMP-iV-actylneuraminate
phosphodiesterase
CMP-sialate hydrolase*
CMP-sialate pyrophosphorylase
CMP-sialate synthase

CMP-3-deoxy-D-mawio-octulo-
somate pyrophosphorylase

2.4.99.1

2.4.99.2

3.1.4.40

3.1.4.40
2.7.7.43
2.7.7.43
2.7.7.38

Coagulant protein of Russell’s 3.4.21.23

viper venom
Coagulation Factor IXa
Coagulation Factor Vila
(bovine)

Coagulation Factor Xa
Coagulation Factor Xla

CoAS-Sglutathione reductase
(NADPH)

Cob(l)alamin adenosyltrans-
ferase

Cob(Ihalamin reductase
Cocain esterase

Coccus P (proteinase)
Coeruloplasmin

Colicin E2 and E3

Collagenase A

Collagenase |
Condensingenzyme

Conjugase
Coproporphyrinogenase
Coproporphyrinogen oxidase
Correndonuclease 11
Corticosterone 18-hydroxylase
Corticosterone 18-monooxy-
genase

Cortisol acetyltransferase
Cortisone a-reductase
Cortisone reductase

Cortisone [3-reductase

3.4.21.22
34.21.21

3.4.21.6
3.4.21.27
1.6.4.6

25117

1.6.99.9
3111
3.4.24.4
1.16.3.1
3.1.211
3.4.24.3
3.4.243
4137
3.4.22.12
1333
1333
3.1.25.1
1.14.155
14155

2.3.1.27

1314
1.1.1.53
1313

sjalilotransferaza CMP-7V-ace-
tyloneuraminian—galaktozylo-
glikoproteina

sjalilotransferaza CMP-iV-ace-
tyloneuraminian—monosjalo-
gangliozyd

fosfodiesteraza CMP-iV-acylo-
neuraminianowa

hydrolaza CMP-sjalanowa717
pirofosforylaza CMP-sjalanowall0
syntaza CMP-sjalanowall0

pirofosforylaza CMP-3-deoksy-D-
wawio-oktulozonianowa855

biatko koagulujgce z jadu zmii
Russella

czynnik koagulujacy 1Xa
czynnik koagulujacy Vila (z wo-
tu)

czynnik koagulujacy Xa
czynnik koagulujacy Xla
reduktaza CoAS-Sglutationowa
(NADPH)

adenozylotransferaza kob(l)ala-
minowa

reduktaza kob(ll)alaminowa
esteraza kokainowa560

proteinaza z Coccus p2641
ceruloplazminal219

kolicyna E2 i E3861

kolagenaza A708

kolagenaza 1708

enzym kondensujgcy698
konjugazal448
koproporfirynogenaza739

oksydaza koproporfirynogenowa
korendonukleaza 111092
18-hydroksylaza kortykosteronowa742

18-monooksygenaza kortykoste-
ronowa

acetylotransferaza kortyzolowa
a-reduktaza kortyzonowa
reduktaza kortyzonowal730
(3-reduktaza kortyzonowa
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767.

768.
769.
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. Corynebacterium humiferum
(Chul)

. p-Coumarate hydroxylase
p-Coumarate 3-monooxydase

4-Coumaroyl-CoA synthetase

Crayfish low-molecular-weight
proteinase

Creatinase
Creatine kinase
Creatininase
Creatine deiminase

Cresolase
Crotalase

Crotalus adamanteus serine pro-
teinase

Crotalus atrox metallopro-
teinase

Crotonase
Crotonoyl-(-acyl-carrier-pro-
tein) hydratase

dCTPase

dCTP deaminase

CTP synthetase

Cucumisin

Cucurbitacin A23-reductase
Cyanamide hydratase
Cyanase

Cyanate hydrolase
Cyanide hydratase
3-cyanoalanine hydratase
fi-Cyanoalanine synthase

Cyanohydrin glucosyl-trans-
ferase

Cyclamate sulphamatase
Cyclamate sulphamidase

3' : 5'-Cyclic-GMP phospho-
diesterase

1: 2-Cyclic-inositol-mono-
phosphate phosphodiesterase
3" 5-Cyclic nucleotide
phosphodiesterase

3.1.23.21

1.14.17.2
1.14.17.2

6.2.1.12
3.4.99.6

3.5.3.3
2.7.3.2
3.5.2.10

354.21
114181
3.4.21.30

3.4.21.30

3.4.24.1

4.2.1.17
4.2.1.58

3.6.1.12
3.54.13
6.3.4.2
3.4.21.25
13.15
4.2.1.69 *
3,553
3.5.5.3
4.2.1.66
4.2.1.65
4419
2.4.1.85

3.10.1.2
3.10.1.2
3.14.35

3.1.4.36

3.1.4.17)
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Chul z Corynebacterium humife-
rum1050

hydroksylaza /?-kumaranowa749

3-monooksygenaza p-kumarano-
wa

syntetaza 4-kumaroilo-CoA

niskoczasteczkowa proteinaza
z raka

kreatynaza

kinaza kreatynowa
kreatyninaza

deiminaza kreatyninowa

krezolaza2121
krotalaza758

proteinaza serynowa z Crotalus
adamanteus

metaloproteinaza z Crotalus
atrox

krotonazall43

hydrataza krotonoilo-(biatkowe-
go nosnika acylu)

dCTP-aza843

deaminaza dCTP

syntetaza CTP

kukumizyna

A23-reduktaza kukurbitacynowa
hydrataza cyjanoamidowa
cyjanaza769

hydrolaza cyjanianowa
hydrataza cyjankowa
hydrataza 3-cyjanoalaninowa
syntaza (3-cyjanoalaninowa

glukozylotransferaza cyjanohy-
drynowa

amidosulfataza cykloamidowa77s
sulfoamidaza cykloamidowa
fosfodiesteraza 3': 5'-cyklicznego
GMP

fosfodiesteraza cyklicznego 1:2
monofosforanu inozytolu

fosfodiesteraza cyklicznych 3': 5'-
nukleotyddéw
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2": 3'-Cyclic-nucleotide 3.1.4.16
2'-phosphodiesterase

2': 3'-Cyclic-nucleotide 3.1.4.37
3'-phosphodiesterase

Cyclodextrin gluconotransferase 2.4.1.19
Cycloheptaglucanase 3.2.1.12
3,5-Cyclohexadiene-l,2-diol-I-  1.2.1.25

carboxylate dehydrogenase
Cyclohexaglucanase 3.2.1.13

Cyclohexan-1,2-diol dehydro- 1.1.1.174
genase

Cyclohexylamine oxidase 1.4.3.12
Cyclomaltodextrinase 3.2.1.54
Cyclomaltodextrin glucono- 2.4.1.19
transferase

Cyclopentanol dehydrogenase  1.1.1.163

Cyclopentanone monooxyge-  1.14.13.16
nase

(3-Cyclopiazonate dehydroge-  1.3.99.9
nase
[3-Cyclopiazonate oxidocyclase 1.3.99.9

Cypridina luciferin 2-monoxy- 1.13.12.6
genase

(3-Cystathionase 4418
Cystathionase 4411
Cystathionine (3-lyase 44.1.8
Cystathionine y-tyase 4411
Cystathionine 3-synthase 41221
Cystathionine y-synthase 4.2.99.9
Cystathionine (3-synthase 4.2.1.22
Cysteamine dehydrogenase 1.8.1.1
Cysteamine dioxygenase 1.13.11.19
Cysteine aminotransferase 26.1.3
Cysteine desulphhydrase y-Cysta- 4411

thionase

Cysteine dioxygenase 1.13.11.20
Cysteine lyase 4.41.10
Cysteine sulphinate decarbo- 4.1.1.29

xylase
Cysteine synthase 4.2.99.8
Cysteinyl-glycine dipeptidase  3.4.13.6

2'-fosfodiesteraza cyklicznych
2" 3-nukleotydow
3'-fosfodiesteraza cyklicznych
2" 3'-nukleotyddw

glukanotransferaza cyklodekstryno-
wa788

cykloheptaglukanaza

dehydrogenaza 3,5-cykloheksa-
dieno-1,2-diol-I-karboksylanowa

cykloheksaglukanaza

dehydrogenaza cykloheksa-
no-1,2-diolowa

oksydaza cykloheksyloaminowa
cyklomaltodekstrynaza

glukanotransferaza cyklomalto-
dekstrynowa

dehydrogenaza cyklopentanolo-
wa

monoksygenaza cyklopentano-
nowa

dehydrogenaza (3-cyklopiazonia-
nowa

oksydocyklaza (3-cyklopiazonianowa79l
2-monooksygenaza lucyferynowa
z Cypridina

(3-cystationaza7%

cystationaza797

(3-liaza cystationinowa

y-liaza cystationinowa

3-syntaza cystationinowa

y-syntaza cystationinowa2951
~-syntaza cystationinowa
dehydrogenaza cystaminowa
dioksygenaza cystaminowa
aminotransferaza cysteinowa

desulfhydraza cysteinowa, y-cystationa-
zar9y7

dioksygenaza cysteinowa
liaza cysteinowa

dekarboksylaza cysteinosulfinia-
nowa

syntaza cysteinowa66

dipeptydaza cysteinylo-glicynowa
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Cysteinyl-tRNA synthetase
Cystine desulphhydrase
Cystine reductase (NADH)
Cystyl aminopeptydase
Cytidine deaminase
Cytidilate kinase
Cytochrome a3
Cytochrome b5 reductase
Cytochrome cd
Cytochrome c¢3 hydrogenase
Cytochrome c oxidase

Cytochrome c¢ reductase

Cytochrome oxidase

Cytochrome peroxidase
Cytochtome reductase (NADPH)

Cytosine deaminase
D DT-dehydrochlorinase

Deacetyl-/citrate-(pA'o-3S')-
lyase/ acetyl-transferase

Deamido-NAD+ pyrophosphory-
lase

Debranching enzyme
Debranching enzyme
Decapase

Decylcitrate synthase

Decylhomocitrate synthase

7-Dehydrocholerestol reductase

Dehydropeptidase 11
3-dehydroquinate dehydratase

3-Dehydroquinate synthase

3-Dehydrosphinganine reduc-
tase

O-Demethylpuromycin methyl-
transferase

D-enzyme
Deoxyadenosine kinase
(Deoxy)adenylate kinase

Deoxy-CTPase

6.1.1.16
4411
164.1
3.4.11.3
3.5.4.5
2.7.4.14
193.1
6.2.2
1.9.3.2
12.2.1

1.9.3.1
1.6.99.3
1931

11115
1.6.2.3

3541
4511
2.3.1.49

2.7.7.18

3.2.1.68
3.2.1.41
3.6.1.30

4.1.3.23
4.1.3.29

1.3.1.21

35114
4.2.1.10

4.6.1.3
1.1.102

2.1.1.38

2.4.1.25

2.7.1.76
2.7.4.11
3.6.1.12

123

syntetaza cysteinylo-tRNA
desulfhydraza cystynowa797
reduktaza cystynowa (NADH)
aminopeptydaza cystylowa
deaminaza cytydynowa
kinaza cytydylanowa
cytochrom a3820

reduktaza cytochromu b5
cytochrom cd2643
hydrogenaza cytochromu c¢3
oksydaza cytochromu c¢

reduktaza cytochromu c2148
oksydaza cytochromowa820

peroksydaza cytochromowa
reduktaza cytochromowa (NADPH)

deaminaza cytozynowa
dehydrochlorynaza DDT

acetylotransferaza deacety-
lo/(/>ro-3S)-liazy cytrynianowej/
pirofosforylaza deamido-NAD+218°

enzym usuwajacy- rozgatezienialgl3
enzym usuwajacy rozgatezienia2651
dekapazals62

syntaza decylocytrynianowa

syntaza decylohomocytryniano-
wa

reduktaza 7-dehydrocholestero-
lowa

dehydropeptydaza 11260

dehydrataza 3-dehydrochiniano-
wa

syntaza 3-dehydrochinianowa

reduktaza 3-dehydrosfinganino-
wa

metylotransferaza O-demetylo-
puromycynowa

enzym D 1342
kinaza deoksyadenozynowa
kinaza (deoksy)adenylanowa

deoksy-CTPaza
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Deoxycytidine deaminase
Deoxycytidine kinase
Deoxycytidinetriphosphatase
Deoxycytidilate hydroxy-
methyltransferase

Deoxycytidilate kinase

Deoxycytidilate kinase

Deoxycytidylate methyltrans-
ferase

2-Deoxy-D-gluconate de-
hydrogenase

Deoxy-GTPase
Deoxyguanylate kinase

3-Deoxy-D-mtf««0-octulo-
sonate aldolase

3-Deoxy-mtf««o-octiilosonate
cytidiltransferase

(Deoxy)nucleosidemono-
phosphate kinase

3'-Deoxynucleotidase

Deoxynucleotide 3'-phospha-
tase

Deoxyriboaldolase
Deoxyribodipyrimidine photo-
lyase

Deoxyribonuclease |
Deoxyribonuclease 11

Deoxyribonuclease SiN.crassa,
nuclease 1423

Deoxyribose-phosphate aldo-
lase

4-Deoxy-L-i//m?-5-hexo-
sulose-uronate ketolizomerase
Deoxyuridine phosphorylase
Deoxyuridinetriphosphatase
Dephospho-CoA kinase

Dephospho-CoA pyrophosphory-
lase

Dephosphophosphorylase
kinase*

Desulphinase

Desulphoheparin sulphotrans-
ferase

3.5.4.14
2.7.1.74
3.6.1.12
2128

2.7.45
2.74.14

21154

1.1.1.125

3151
2.7.4.8

41223

2.7.7.38

2.74.13

31334
3.1.3.34

4124
4.1.99.3

31211
3.1.22.1
3.1.30.1

4124

53.1.17

24.2.23
3.6.1.23
2.7.1.24
2111

2.7.1.38

41112
2.8.2.8

[28]

deaminaza deoksycytydynowa
kinaza deoksycytydynowa
deoksycytydynotrifosfataza

hydroksymetylotransferaza
deoksycytydylanowa

kinaza deoksycytydylanowa

kinaza deoksycytydylanowa815

metylotransferaza deoksycytydy-
lanowa

dehydrogenaza 2-deoksy-D-glu-
konianowa

deoksy-GTPazalx0
kinaza deoksyguanylanowal556

aldolaza 3-deoksy-D-manno-
oktulozonianowa

cytydylotransferaza 3-deoksy-
wa/i«o-oktulozonianowa

kinaza (deoksy)nukleozydomo-
nofosforanowa

3'-deoksynukleotydaza858
3'-fosfataza deoksynukleotydowa

deoksyryboaldolaza

fotoliaza deoksyrybodipirymidy-
nowa

deoksyrybonukleaza 1
deoksyrybonukleaza I

deoksyrybonukleaza Si z N. crassa,
nukleaza 14231120

aldolaza deoksyrybozofosfora-
nowa

ketolo-izomeraza 4-deoksy-
L-ireo-5-heksozulozomoczanowa

fosforylaza deoksyurydynowa
deoksyurydynotrifosfataza

kinaza defosfo-CoA
pirofosforylaza defosfo-CoA2320

kinaza defosfofosforylazowa250?

desulfinazad2l

sulfotransferaza desulfohepary-
nowa
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Dethiobiotin synthetase
Dextranase
Dextransucrase

Dextrin dextranase
Dextrin glycosyltransferase
Dextrin 6-glucosyltransferase
DFPase

DHAP synthase

Diacetyl reductase
Diacylglycerol acyltransferase
Diacylglycerol lipase

Dialkylamino-acid decarboxy-

lase (pyruvate)

Diamine aminotransferase
Diamine oxidase

Diamino-acid aminotransferase

Diaminobutyrate—pyruvate
ami notransferase

L-ery//7ro-3,5-Diaminohexano-
ate dehydrogenase
Diamino oxhydrase

2,4-Diaminopentanoate de-
hydrogenase

Diaminopimelate decarboxy-
lase

Diaminopimelate epimerase

2,3-Diaminopropionate
oxalyltransferase
Diaphorase

Diastase

Diastase
1,2-Didehydropipecolate
reductase

Diglyceride acyltransferase
Digliceryde lipase
Diguanosinetetra-phosphatase

o-Dihydric phenol methyltransfe-
rase

trans-1,2-Dihydrobenzene-
1,2-diol dehydrogenase
m-l,2-Dihydrobenzene-
1,2-diol dehydrogenase

6.3.3.3
32111
2415
2412
24.1.25
2412
38.2.1
41215
1115
2.3.1.20
3.1.1.34

4.1.1.64

2.6.1.29
1.4.3.6
2.6.1.8

2.6.1.46

14111

14.36
14.1.12

4.1.1.20

5117

2.3.1.58

1.6.4.3
3.2.1.2
3211

15114

2.3.1.20
3.1.1.34
3.6.1.17
2.1.1.42

1.3.1.20

1.3.1.19

syntetaza detiobiotynowa
dekstranaza
dekstranosacharaza
dekstranaza dekstrynowa
glikozylotransferaza dekstrynowal342
6-glukozylotransferaza dekstrynowa876
DFPaza%95

syntaza DHAP2518

reduktaza diacetylowals
acylotransferaza diacyloglicerolowa
lipaza diacyloglicerolowal947
dekarboksylaza dialkiloamino-
kwaséw (pirogronian)
aminotransferaza diaminowa
oksydaza diaminowa250
aminotransferaza diaminokwa-
kwasow

aminotransferaza diamino-
maslan—pirogronian
dehydrogenaza L-<?ry//-<?-35dlia-
minoheksanianowa
oksydohydraza diaminowa250
dehydrogenaza 2,4-diaminopen-
tanianowa

dekarboksylaza diaminopimeli-
nianowa

epimeraza diaminopimeliniano-
Wl

oksalilotransferaza 2,3-diamino-
propionianowa

diaforaza913

diastaza305

diastaza3t4

reduktaza 1,2-didehydropipeko-
lanowa

acylotransferaza diglicerydowa982
lipaza diglicerydowal947
diguanozynotetrafosfataza502

metylotransferaza o-dihydrofenolo-
walds7

dehydrogenaza trans-\ ,2-dihydro-
benzeno-1,2-diolowa

dehydrogenaza c/s-1,2-dihydro-
benzeno-1,2-diolowa
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. Dihydrobunolol dehydrogenase

Dihydrocoumarin hydrolase
Dihydrodipicolinate reductase

Dihydrodipicolinate synthase
Dihydrofolate dehydrogenase
Dihydrofolate reductase

Dihydrofolate synthetase

Dihydrolipoamide acetyltrans-
ferase

Dihydrolipoamide reductase
(NAD+) .

Dihydrolipoamidesuccinyl-
transferase

Dihydroneopterin aldolase
Dihydro-orotase
Dihydroorotate oxidase
Dihydropteridine reductase

Dihydropteridine reductase
(NADH)

Dihydropteroate pyrophosphorylase

Dihydropteroate synthase
Dihydropyrimidinase
Dihydrosphingosine kinase
Dihydrosphingosine 1-phos-
phate aldolase
Dihydrostreptomycin-6-
phosphate 3'a-kinase
Dihydrouracil dehydrogenase

Dihydrouracil dehydrogenase
(NADP+)

Dihydroxyacetone-phosphate
acyltransferase
Dihydroxyacetone reductase
Dihydroxyacetone-transferase
Dihydroxyacid dehydratase
2,3-Dihydroxybenzoate
2,3-dioxygenase

2,3-Dihydroxybenzoate
3,4-dioxygenase

NAZW ENZYMOW

1.1.1.160

3.1.1.35
1.3.1.26

4.2.1.52

15.1.4
1513

6.3.2.12
2.3.1.12

1.6.43

2.3.1.61

4.1.2.25
3.5.23
1331
1.6.99.7
1.6.99.10

25.1.15

2.5.1.15
3.5.2.2
2.7.191
41227

2.7.1.88

1311

1312

2.3.1.42

1.1.1.156

2.2.1.2

4219
1.3.11.28

1.13.11.14

[30]

dehydrogenaza dihydrobunolo-
lowa

hydrolaza dihydrokumarynowa

reduktaza dihydrodipikoliniano-
wa

syntaza dihydrodipikolinianowa

dehydrogenaza dihydrofoliancwa

reduktaza dihydrofolianowa5014
syntetaza dihydrofolianowa

acetylotransferaza dihydrolipo-
namidowa

reduktaza dihydroliponamidowa
(NAD+)

bursztynylotransferaza dihydroli-
ponamidowa

aldolaza dihydroneopterynowa
dihydroorotaza

oksydaza dihydroorotanowa
reduktaza dihydropterydynowa

reduktaza dihydropterydynowa
(NADH)

pirofosforylaza dihydropterynia-
nowa%2l

syntaza dihydropterynianowa
dihydropirymidynaza

kinaza dihydrosfingozynowa
aldolaza dihydrosfingozyno-1-
fosforanowa

3'a-kinaza dihydrostreptomycy-
no-6-fosforanowa
dehydrogenaza dihydrouracylo-
Wel

dehydrogenaza dihydrouracylo-
wa (NADP+)

acylotransferaza fosforanu dihy-
droksyacetonu

reduktaza dihydroksyacetonowal4g7
transferaza dihydroksyacetonowa3083
dehydrataza dihydroksykwasow
2,3-dioksygenaza 2,3-dihydroben-
zoesanowa

3,4-dioksygenaza 2,3-dihydro-
benzoesanowa



[31]

934.

935.

936.

937.

938.

939.

940.

941.

942.

943.

944,

945.

946.

947.

948.

949.

950.

951.

952.

953.

954.

955.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW

2,3-Dihydroxybenzoylserine
synthetase

Dihydroxyfumarate decarbo-
xylase

2,3-Dihydroxyindole 2,3-di-
oxygenase

Dihydroxyisovalerate dehydrogenase
(isomerizing)

Dihydroxyisovalerate dehydrogencse
(isomerizing)

7,8-Dihydroxy-kynurenate oxygenase

7,8-Dihydroxykynurenate
8,8a-dioxygenase
3,4-Dihydroxyphenylacetate
2.3-dioxygenase

3,4-Dihydroxyphenalacetate
3.4-dioxygenase

Dihydroxyphenylalanine
aminotransferase

Dihydroxyphenylalanine
amonia-lyase
4,5-Dihydroxyphtalate
decarboxylase
2,5-Dihydroxypyridine oxygenase

2,6-Dihydroxypyridine
3-monooxygenase
2,5-Dihydroxypyridine
5,6-dioxygenase
3,4-Dihydroxy-9,10-seco-
androsta-1,3,5(10)-triene-
9,17-dione 4,5-dioxygenase
cis- 1,2-Dihydro- 1,2-di-
hydroxynaphtalene dehydro-
genase

2,3-Dihydro-2,3-dihydroxy-
benzoate dehydrogenase

2,3-Dihydro-2,3-dihydroxybenzoate
synthase

Diiodophenylpyruvate reduc-
tase

Diiodotyrosine aminotransfe-
rase

Di-isopropyl-fluorophospha-
tase

6.3.1.14

4.1.154

1.13.11.23

1.1.1.86

1.1.1.89

1.13.11.10

1.13.11.10

1.3.11.15

1.13.11.7

2.6.1.49

43111

4.1.1.55

1.13.11.9

1.14.13.10

1.13.11.9

1.13.11.25

1.3.1.29

1.3.1.28

3.3.21

1.1.1.96

2.6.1.24

3821
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syntetaza 2,3-dihydroksybenzo-
iloserynowa

dekarboksylaza dihydroksyfuma-
ranowa

2,3-dioksynaza 2,3-dihydroksy-
indolowa

dehydrogenaza dihydroksyizowaleria-
nowa (izomeryzujaca)1856
dehydrogenaza dihydroksy-

izowalerianowa (izomeryzujaca)

oksygenaza 7,8-dihydroksykinurenia-
nowa940

8,8a-dioksygenaza 7,8-dihydro-
ksykinurenianowa
2,3-dioksygenaza 3,4-dihydro-
ksyfenylooctanowa
3,4-dioksygenaza 3,4-dihydro-
ksyfenylooctanowa

aminotransferaza dihydroksy-
fenyloalaninowa

amoniako-liaza dihydroksy-
fenyloalaninowa

dekarboksylaza 4,5-dihydroksy-
ftalanowa

oksygenaza 2,5-dihydroksypirydyno-
wa%48

3-monoksygenaza 2,5-dihydro-
ksypirydynowa
5,6-dioksygenaza 2,5-dihydro-
ksypirydynowa
4,5-dioksygenaza 3,4-dihydro-
ksy-9,10-sekoandrosta-1,3,5(10)-
trien-9,17-dionowa
dehydrogenaza d5-1,2-dihy-
dro-1,2-dihydroksynaftalenowa

dehydrogenaza 2,3-dihydro-2,3-
dihydroksybenzoesanowa

syntaza 2,3-dihydro-2,3-dihydroksy-
benzoesanowalgl5

reduktaza dijodofenylopirogro-
nianowa

aminotransferaza dijodotyrozy-
nowa

diizopropylofluorofosfataza



956.

957.
958.

959.
960.
961.

962.

963.
964.

965.

966.

967.

968.

969.

970.
971.

972.

973.

974.
975.
976.
977.

978.

979.
980.
981.
982.
983.
984.
985.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW [32]

Diisopropylfluorophosphonate
halogenase

Di-isopropyl phosphofluoridase

2,5-Diketocamphane lactonizing en-
zyme

R-Diketonase
Dimethylallyltransferase
Dimethylaniline monooxy-
genase (N-oxide-forming)
Dimethylaniline-N-oxide
aldolase

Dimethylaniline oxidase
Dimethylglycine dehydroge-
nase

Dimethylhistidine methyltrans-
ferase

Dimethylmalate dehydrogenase

Dimethylpropiothetin de-
thiomethylase

Dimethylthetin—homocysteine
methyltransferase

3,5-Dinitrotyrosine aminotransferase

Dinucleoside-triphosphatase

Dioxotetrahydropyrimidine
phosphoribosyltransferase

Dioxotetrahydropyrimidineribo-
nucleotide pyrophosphorylase

2,5-Dioxovalerate dehydroge-
nase

Dipeptidase

Dipeptidase M
Dipeptidyl-amino-peptidase |
Dipeptidyl-amino-peptidase |1
Dipeptidyl carboxypeptidase

Dipeptidyl peptidase |
Dipeptidyl peptidase 11
Dipeptidyl transferase
Diphenol oxidase,o-Diphenolase
Diphosphoinositide kinase
Diplococcus pneumoniae (Dpnll)

Disproportionating enzyme

3.8.2.1

3821
1.14.15.2

3.7.1.2
2511

41224

114138
1.5.99.2

2.1.1.44

11.1.84

4413

2.1.1.3

2.6.1.26

3.6.1.29
2.4.2.20

2.4.2.20

1.2.1.26

341311
3.4.13.12
3.4.14.1
3.4.14.2
3.4.15.1

34.14.1
3.4.14.2
3.4.14.1
1.10.3.1
2.7.1.68
3.1.23.27
2.4.1.25

halogenaza diizopropylofluorofosfo-
nianowa9s5

diizopropylofosfofluorydaza955

enzym tworzacy lakton 2,5-diketokam-
fanu534

R-diketonazal282
dimetyloallilotransferaza

monoksygenaza dimetyloanili-
nowa (tworzaca N-tlenek)

aldolaza N-tlenku dimetyloani-
liny

oksydaza dimetyloanilinowa%1
dehydrogenaza dimetyloglicyno-
wa

metylotransferaza dimetylohisty-
dynowa

dehydrogenaza dimetylojablcza-
nowa

detiometylaza dimetylopropio-
tetynowa

metylotransferaza dimetylotety-
na—homocysteina

aminotransferaza 3,5-dinitrotyrozyno-
wa3074

dinukleozydo-trifosfataza500
fosforybozylotransferaza diokso-
tetrahydropirymidynowa

pirofosforylaza dioksotetrahydropiry-
midynorybonukleotydowa971

dehydrogenaza 2,5-dioksowa-
lerianowa

dipeptydaza

dipeptydaza M2059
dipeptydylo-amino-peptydaza 1979
dipeptydylo-amino-peptydaza 11980

karboksypeptydaza dipeptydy-
lowa

peptydaza | dipeptydylowa
peptydaza Il dipeptydylowa
transferaza dipeptydylowa979
oksydaza difenolowa, o-difenolaza58L
kinaza difosfoinozytydowa

(Dpnll) z Diplococcus pneumoniael053
enzym dysproporcjonujacy1342



[33]

986.

987.

988.
989.
990.
991.

992.

993.
994.
995.
996.
997.
998.
999.
1000.

1001.
1002.
1003.

1004.

1005.
1006.
1007.
1008.
1009.
1010.
1011.

1012.

1013.

1014.

1015.

1016.
1017.

1018.

1019.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW

Disulphoglucosamine-6-
sulphatase

DNA (cytosine-5-)-methyl-
transferase

DNA joinase

DNA joinase

DNA ligase

DNA ligase

DNA nucleotidylexotrans-
ferase

DNA nucleotidyltransferase
DNA polymerase

DNA repair enzyme

DNA repair enzyme

DNase

DNase 11

DNA 5'-dinucleotidohydrolase

Dodecenoyl-CoA A-isomerase

DOPA decarboxylase
DOPA decarboxylase 2
Dopamine (3-hydroxylase

Dopamine (3-monooxygenase

DPNase

DPN hydrolase

DPN kinase

DT-diaphorase

Ecdysone oxidase

Ecdysone 20-monooxygenase
Echarin

Echis carnatus prothrombin ac-

tivating proteinase
E. coli endonuclease 11

3.16.11

2.1.1.37

6.5.1.2
6.5.1.1
6.5.1.1
6.5.1.2

2.7.7.31

2111
2.1.1.1
6.5.1.1
6.5.1.2
31211
3.1.221
3.1.11.4
53338

4.1.1.28
4.1.1.26
1.1417.1

1.14.17.1

3.2.25
3.2.25
2.7.1.23
1.6.99.2
1.1.3.16
1.14.99.22
3.4.99.27

3.4.99.27

3.1.22.3

E. coli endonuclease I, ,,Nicking” nu- 3.1.21.1

clease of calf thymus

E. coli endonuclease IV DNase V

(mammalian)

E. coli endonucleases Il and V

E. coli exonuclease Ill, Haemophilus

influenze exonuclease

E. coli exonuclease I. Mammalian

DNase 11l

E. coli exonuclease V. H. influenze

ATP-dependent DNase

9 postepy Biochemii 4/84

3.1.21.2

3.1.25.1
3.1.11.2

31111

3.1.115
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disulfoglukozamino-6-sulfataza

DNA (cytozyno-5-)-metyltransfe-
raza

enzym taczacy DNA2541

enzym #gczacy DNA2540

ligaza DNA2540

ligaza DNA241

nukleotydyloegzotransferaza

nukleotydylotransferaza DNA
polimeraza DNA993

enzym naprawiajacy DNA2540
enzym naprawiajagcy DNA2541
DNaza86l

DNaza 11862
5'-dinukleotydohydrolaza DNA17
A-izomeraza dodecenoilo-CoA
dekarboksylaza DOPAZ374
dekarboksylaza DOPA

R-hydroksylaza dopaminowal004
3-monooksygenaza dopamino-
wa

DPNaza2152

hydrolaza DPN2152

kinaza DPN2151

diaforaza DT2159

oksydaza ekdysonowa
20-monoksygenaza ekdysonowa
echarynal012

proteinaza aktywujgca protrom-
bine z Echis carnatus
endonukleaza Il z E. colill08

»hacinajaca” nukleaza z grasicy ciele-
cejgl
endonukleaza | z £, coli

endonukleaza IV z E. Coli, DNAza
V (ssakow)1078

endonukleazy 11l i V z E. colil092

egzonukleaza Il z E. coli, egzonukle-
aza z Haemophilus influenzell73

egzonukleaza | z £ DNaza 111

ssakow1171

egzonukleaza V z E. coli. DNaza za-
lezna od ATP z H. influenzell76

coli,
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1021.
1022.
1023.

1024.
1025.
1026.

1027.

1028.

1029.

1030.
1031.
1032.
1033.
1034.
1035.
1036.
1037.
1038.
1039.
1040.
1041.
1042.
1043.
1044.
1045.
1046.
1047.
1048.
1049.
1050.
1051.
1052.
1053.
1054.
1055.
1056.

SEOWNIK

E. coli exonuclease VII. Micrococcus

luteus exonuclease
E. coli protease |
E. coli RNase

E. coli RNase |

Ekstase

Endodeoxyribonuclease  Alul

Endodeoxyribonuclease
apurinic or apyrymidanic

Endodeoxyribonuclease  Asu\

Endodeoxyribonuclease (ATP and S-adenosyl

methionine dependent)

Endodeoxyribonuclease (ATP-hydrolizing)
Endodeoxyribonuclease  Aval

Endodeoxyribonuclease Axall
Endodeoxyribonuclease  Ball

Endodeoxyribonuclease BamFI
Endodeoxyribonuclease BamHI
Endodeoxyribonuclease BamKI
Endodeoxyribonuclease BamNI

99

99

99

99

99

99

99

99

Bbrl
Bbv |
Bell
Bgll
Bglll
Blul
Blull
Bpul
BspKI
Bstl
Bsul
Bsul
BsullAl
Chul
Chull
Dpnl
Dpnll
EcoB
EcoK
EcoPI

NAZW ENZYMOW [34]

3.1.11.6

3.4.21.14
31.26.1
31271

342111
31231
3.1.25.2

3.1.23.2

3.1.4.32
3.1.4.33
3.1.23.3
3.1.234
3.1.235
3.1.23.6
3.1.23.6
3.1.23.6
3.1.23.6
312321
3.1.23.7
3.1.23.8
3.1.23.9
3.1.23.10
3.1.23.42
3.1.23.17
3.1.23.11
3.1.23.17
3.1.23.6
3.1.23.31
3.1.23.17
312331
3.1.23.21
3.1.23.20
3.1.23.12
3.1.23.27
3.1.241
3.1.24.2
3.1.24.3

egzonukleaza VI z E. coli. Egzonukle-
aza z Micrococcus luteus1177

proteaza Iz E. coli293l
RNaza z E. coli2766
RNaza z E. coli2762

Elastaza
Endodeoksyrybonukleaza Alul

Endodeoksyrybonukleaza apury-
nowa lub apirymidynowa

Endodeoksyrybonukleaza Asul

endodeoksyrybonukleaza (zalezna od ATP i S-
adenozy lornetioniny)

endodeoksyrybonukleaza (hydrolizujgca ATP)
endodeoksyrybonukleaza A\a\
endodeoksyrybonukleaza Avall
endodeoksyrybonukleaza Bali
endodeoksyrybonukleaza BamFI
endodeoksyrybonukleaza BamHI|
endodeoksyrybonukleaza BamKI
endodeoksyrybonukleaza BamHI|
Bbrl
” Bb\ |
Bell
BgH
BgUl
» Blul
Blull
Bpul
BspRI
” Bstl
” Bsul
” Bsul
” BsullAl
Chul
Chull
Dpnl
Dpnll
» EcoB
EcoK
”» EcoPlI



[35]

1057.
1058.
1059.
1060.
1061.
1062.
1063.
1064.
1065.
1066.

1067

1068.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW

EcoY>\5
EcoRlI
ifcoRII
Hael
Haell
Haelll
Hapll
Hgal
Hhal
Hhall

. Endodeoxyribonuclease///?gl

1069.

1070.
1071.
1072.
1073.

1074.

1075.
1076.
1077.

Hinblll
Hindll
Hindlll
HineU
Hinfl
HinfU
HinUI
Hpal
Hpall
Hphl

1078. Endodeoxyribonuclease 1V

1079

1080.

(Phage T4-induced)

. EndodeoxyribonucleaseKpnl

99

1081.
1082.
1083.
1084.
1085.
1086.
1087.
1088.
1089.
1090.
1091.

1092. Endodeoxyribonuclease (pyri-

midine dimer)

Mbol
MboU
Mnll
Mnnl
Mnol
Mosl
Ngol
Pfal
Poll
Pstl
Pwvul
Pvull

3.1.244

3.1.23.13
3.1.23.14
3.1.23.15
3.1.23.16
3.1.23.17
3.1.23.24
3.1.23.18
3.1.23.19
3.1.23.22
3.1.23.17
3.1.23.21
3.1.23.20
3.1.23.21
3.1.23.20
3.1.23.22
3.1.23.21
3.1.23.16
3.1.23.23
3.1.23.24
3.1.23.25
3.1.21.2

3.1.23.26
3.1.23.27
3.1.23.28
3.1.23.29
3.1.23.20
3.1.23.24
3.1.23.27
3.1.23.16
3.1.23.30
3.1.23.17
312331
3.1.23.32
3.1.23.33
3.1.25.1
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£roP15
EcoRl
£a?RIl
Hael
Haell
Haelll
Hapll
Hgal
Hhal
Hhall

Endodeoksyrybonukieaza Hhgl

Hinblll
Hindll
Hindlll
Hinell
Hinfl
HinfUu
HinUI
Hpal
Hpall
Hphl

endodeoksyrybonukieaza 1V
(indukowana przez Faga T4)

endodeoksyrybonukieaza Kpnl

99

99

99

endodeoksyrybonukieaza

K

(dimeru pirymidyny)

Mbol
MboU
Mnll
Mnnl
Mnol
Mosl
Ngol
Pfal
Poll
Pstl
Pwul
Pvull



132 SLOWNIK NAZW ENZYMOW [36]

1093. EndodeoxyribonucleaseS'acl

1094. o Sacll
1095. % Saclll
1096. o Sail
1097. . SalPlI
1098. o Sfal
1099. o Sorl
1100. " Smal
1101. 0 Sau3Al
1102. o Ssil
1103. o Sstll
1104. % SAIII
1105. % Taql
1106. % Tagll
1107. v Tgll
1108. " \%
1100. 0 Xaml
1110. o Xbal
1111. " Xhol
1112. o Xholl
1113 o Xmal
1114. % Xmall
1115. 0 Xnil
1116. . Xpal
1117. Endo-a-TV-acetygactosamini-
dase
1118. Endo-R-iV-acetylgalactosami-
nidase

1119. Endonuclease R. Corynabacterium

humiferum (Chull)
1120. Endonuclease Sj

cescens)

1122. (E_ndonuclease Z, Bacillus sphaericus

AspRI)
1123. Endopolyphosphatase

1124. Endoribonuclease H (calf
thymus)

1125. Endoribonuclease IlI

1126. Endothia carboxyl proteinase

(Aspergillus)
1121. Endonuclease (Serratia mar-

3.1.23.34
3.1.23.35
3.1.23.36
3.1.23.37
3.1.23.31
3.1.23.17
3.1.23.38
3.1.23.44

3.1.23.21
3.1.23.34

3.1.23.35
3.1.23.36
3.1.23.39
3.1.23.40
3.1.23.35
3.1.22.3

3.1.23.37
3.1.23.41
3.1.23.42
3.1.23.43
3.1.23.44
3.1.23.31
3.1.23.45

3.1.23.42
3.2.1.97

3.2.1.96

3.1.23.20

3.1.30.1
3.1.30.2

3.1.23.17

3.6.1.10
3.1.26.4

3.1.4.24

3.4.23.6

endodeoksyrybonukleaza Sacl
Sacll
" Sycili
Sali
Salpi
Sfal
Sorl
" Smal
” Sau3Al
Sstl
Sstll
Sstm
Taql
" Taqll
Tgll
\%
" Xaml
Xbal
Xhol
Xholl
- Xmal
Xmall
i, Xnil
" Xpal
endo~a-7V-acetylogalaktozamini-
daza
endo-(3-7V-acetylogalaktozamini-
daza

endonukleaza R, (Chull) z Coryne-
bacterium humiferum 1051

endonukleaza St (z Aspergillus)
endonukleaza (z Serratia mar-
cescens)

endonukleaza Z, (ZfrpRl) z Bacillus
sphaericus145

endopolifosfatiza
endorybonukleaza H (z grasicy
cielecej)

endorybonukleaza Il

proteinaza karboksylowa z Endo-



[37]

1127.
1128.
1129,

1130.
1131.
1132.
1133.
1134.

1135.
1136.
1137.
1138.
1139.
1140.

1141

1142.

1143.
1144,

1145.
1146.

1147.

1148.
1149.
1150.

1151.
1152.
1153.

1154.

1155.

1156.
1157.
1158.

1159.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW

Endo-1,2-3-D-glucanase
Endo-1,3-3-D-galactanase
Endo-1,3-a-D-glucanase
Endo-1,3-R-D-glucanase
Endo-1,3-3-D-glucanase
Endo-1,3-3-D-xylanase
Endo-1,3(4)-3-D-glucanase
Endo-l1,4-3-D-galactanase
Endo-1,4-R-glucanase
Endo-l,4-3-D-mannanase
Endo-1,4-3-D-xylasase
Endo-1,6-3-D-glucanase
Enolase

3-Enolpyruvoylshikimate-
5-phosphate synthase

Enoyl-(acyl-carrier-protein)
reductase
Enoyl-(acyl-carrier-protein)
reductase (NADPH)
Enoyl-CoA hydratase

A3-cis-A2-trans Enoyl-CoA isorae-
rase

Enoyl-CoA reductase
Enoyl hydrase

Enoylpuryvate transferase

Enterokinase
Enteropeptidase

Entomophtora collagenolytic
proteinase

Epoxide hydratase
Epoxide hydrolase

iriws-Epoxysuccinate hydra-
tase

Erythritol kinase

Erythrose isomerase
D-Erythrulose reductase
Erythrulose-I-phosphate synthetase

Escherichia coli periplasmic
proteinase

Escherichia freundi proteinase

32171
3.2.1.90
3.2.1.59
3.2.16
3.2.1.39
3.21.32
3.2.16
3.2.1.89
3214
3.2.1.78
3218
3.2.1.75
42111
2.5.1.19

1319

1.3.1.10

4.2.1.17
5337

1318
42117

2517

3.4.21.9
3.4.21.9
3.4.21.33

3.3.2.3
3.3.2.3
4.2.1.37

2.7.1.27

5.3.1.2

1.1.1.162
4122
3.4.21.14

3.4.24.4
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endo-l,2-R-D-glukanaza
endo-l,3-3-D-galaktanaza
endo-l,3-a-D-glukanaza
endo-1,3-R3-D-glukanazall33
endo-1,3-3-D-glukanaza
endo-1,3-R-D-ksylanaza
endo-1,3(4)-B-D-glukanaza
endol 4-3-D-galaktanaza
endo-1,4-R-glukanazaid
endo-1,4-3-D-mannanaza
endo-l,4-3-D-ksylanaza
endo-l,6-R-D-glukanaza
enolaza

syntaza 3-enolopiruwoiloszyki-
miano-5-fosforanowa

reduktaza enoilo-(biatkowego
nosnika acylu)

reduktaza enoilo-(biatkowego
nosnika acylu) (NADPH)
hydrataza enoilo-CoA

izomeraza A?-cis-A2-trans enoilo-
CoAB

reduktaza enoilo-CoA%
hydraza enoilowall43

transferaza enoilopirogroniano-
wa

enterokinazall49
enteropeptydaza

proteinaza kolagenolityczna
z Entomophtora

hydrataza epoksydowall52
hydrolaza epoksydowa

hydrataza fra«s-epoksyburszty-
nianowa

kinaza erytrytolowa

izomeraza erytrozowa

reduktaza D-erytrulozow’a
syntetaza erytrul 0zo-1-fosforanowal861

proteinaza periplazmatyczna
z Escherichia coli

proteinaza z Escherichia freundi
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1160.

1161.

1162.

1163.

1164.

1165.

1166.

1167.
1168.

1169.
1170.
1171

1172.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW [38J

Ethanolamine ammonialyase
Ethanolamine kinase
Ethanolamine oxidase

Ethanolaminephosphate
cytidylyltransferase

Ethanolaminephosphate
phospholyase

Ethanolaminephosphotrans-
ferase

Ethylene reductase
2-Ethylmalate synthase

Etiocholanolone 3a-dehydro-
genase

Euphorbain
Exo-cellobiohydrolase
Exodeoxyribonuclease 1

Exodeoxyribonuclease I

1173.Exodeoxyribonuclease 111

1174.

1175.

1176.
1177.
1178.
1179.
1180.
1181.
1182.
1183.

1184.
1185.
1186.

1187.
1188.
1189.

1190.

1191
1192,

Exodeoxyribonuclease
Lambda-induced

Exodeoxyribonuclease
Phage SP3-induced

Exodeoxyribonuclease V
Exodeoxyribonuclease VII
Exo-p-D-fructosidae
Exo-isomaltohydrolase
Exo-isomaltotriohydrolase
Exomalthohexaohydrolase
Exomaltotetraohydrolase
Exo-(3-jV-acetylmuramidase
3'-Exonuclease

5'-Exonuclease
Exonuclease 1V

Exopolygalacturonase
Exopolygalacturenate lyase

Exo-poly-a-D-galactu-
ronosidase

Exopolyphosphatase
Exoribonuclease
Exoribonuclease H

43.1.7
2.7.1.82
14338
2.7.7.14

4.2.99.7

2781

1.3.99.2
4.1.3.10
1.1.1.152

3.4.99.7
3.21.91
31111

3.1.4.26

3.1.11.2
3.1.11.3

3.1.114

3.1.115
31116
3.2.1.80
3.2.1.94
5.2.1.95
3.2.1.98
3.2.1.60

3.2.1.92
3.1.16.1
3.14.1
31111

3.2.1.67
4229
3.2.1.82

3.6.1.11
3.1.13.1
3.113.2

amoniako-liaza etanoloaminowa
kinaza etanoloaminowa
oksydaza etanoloaminowa

cytydylilotransferaza etanolo-
aminofosforanowa

fosfo-liaza etanoloaminofosfo-
ranowa

fosfotransferaza etanoloaminowa

reduktaza etylenowa528
syntaza 2-etylojablczanowa

3a-dehydrogenaza etiocholano-
lonowa

Suforbaina
egzocelobiohydrolaza
egzodeoksyrybonukleaza |

egzodeoksyrybonukleaza I
egzodeoksyrybonukleaza 111

egzodeoksyrybonukleaza induko-
wana przez Lambda

egzodeoksyrybonukleaza induko-
wana przez Faga SP3

egzodeoksyrybonukleaza V
egzodeoksyrybonukleaza VII
egzo- (3-D-fruktozy daza
egzoizomaltohydrolaza
egzoisomaltotriohydrolaza
egzomaltoheksaohydrolaza
egzomaltotetraohydrolaza
€gzo-(3-jV-acetylomuramidaza
3'-egzonukleaza2890

5'-egzonukleaza2410
egzonukleaza 1V 1171

egzopoligalakturonaza
liaza egzopoligalakturonianowa
egzopoli-a-D-galakturonozydaza

egzopolifosfataza
egzorybonukleaza
egzorybonukleaza H



T39]

1193.

1194.

1195.
1196.
1197.
1198.
1199.
1200.
1201.
1202.

1203.

1204.

1205.

1206.

1207.
1208.

1209.

1210.

1211.

1212.

1213.

1214.

1215.

1216.
1217.
1218.
1219.
1220.
1221.
1222.
1223.
1224,
1225.

1226.

SEOWNIK NAZW ENZYMOW

Exoribonuclease, Lacto-
bacillus plantarum RNase

Exo-1,2-1,3-a-D-manno-
sidase

Exo-1,3-a-glucanase
Exo-1,3-B-D-glucosidase
Exo-1,3-B-D-xylosidase
Exo-l,4-a-D-glucosidase
Exo-1,4-3-D-glucosidase
Exo-1,4-B-D-xylosidase
Exo-l,6-a-D-glucosidase
FAD pyrophosphatase

FAD pyrophosphorylase
Farnesyl-diphosphate kinase
Farnesylpyrophosphate synthetase
Farnesyltransferase

Fatty acid desaturase

Fatty acid co-hydrolase

Fatty acid methyltransferase

Fatty-acid peroxidase

Fatty acid thiokinase (long chain)

Fatty acid thiokinase (medium chain)

Fatty acyl-CoA reductase

Ferrodoxin—NADP+ reduc-
tase

Ferredoxin—NAD + reductase
Ferredoxin—nitrate reductase
Ferrihaemoprotein P450 reductase

Ferrochelatase

Ferroxidase

Fibrinase

Fibrinogenase \%

Fibrinolysin

Ficin

Flavokinase

Flavoprotein-linked-mono-
oxygenase

FMN adenylyltransferase

3.1.13.1

3.2.1.77

3.2.1.84
3.2.1.58
3.2.1.72
3.2.1.3
3.2.1.74
3.2.1.37
3.2.1.70
3.6.1.18
27.7.2
2.7.4.18
2511
25.1.21

1.14.99.5
1.14.15.3

2.1.1.15

11113

2.6.1.3

6.2.1.2

1.2.1.42
1.18.1.2

1.18.1.3
1771
16.2.4
4.99.1.1
1.16.3.1
3.4.21.7
3.4.21.5
3.4.21.7
3.4.22.3
2.7.1.26
1.14.14.1

2.1.12
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egzorybonukleaza, RNaza
z Lactobacillus plantarum

egzo-1,2-1,3-a-D-mannozydaza

egzo-l,3-a-glukanaza
egzo-1,3-3-D-glukozydaza
egzo-1,3-3-D-ksylozydaza
egzo-l,4-a-D-glukozydaza
egzo-1,4-3-D-glukozydaza
egzo-1,4-3-D-ksylozydaza
egzo-l,6-a-D-glukozydaza
pirofosfataza FAD
pirofosforylaza FAD 1226

kinaza farnezylodifosforanowa
syntetaza farnezylopirofosforanowa960
farnezylotransferaza

desaturataza kwaséw ttuszczowych%
(o-hydrolaza kwaséw ttuszczowych217

metylotransferaza kwasow
ttuszczowych

peroksydaza kwas6w ttuszczo-
wych

tiokinaza kwasow ttuszczowych (o dtu-
gich fancuchach)97

tiokinaza kwaséw ttuszczowych (o $red-
nich tancuchach)529

reduktaza ttuszczowych acylo-CoA1585

reduktaza ferredoksyna—
NADP+

reduktaza ferredoksyna—NAD +
reduktaza ferredoksyna—azotan

reduktaza ferrihemoproteiny P4502156

ferrechelataza

ferroksydaza

fibrynaza2536

fibrynogenaza3061

fibrynolizyna2536

ficyna

flawokinaza2753

monooksygenaza zwigzana z fla-
woproteing

adenylilotransferaza FMN
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1227.
1228.
1229,
1230.
1231.

1232.

1233.
1234.
1235.
1236.

1237.
1238.

1239.

1240.
1241.

1242.
1243

1244,
1245.

1246.

1247.

1248.

1249,

1250.

1251.
1252.

1253.
1254,
1255,

SELOWNIK NAZW ENZYMOW

Formaldehyde dehydrogenase
Formamidase

Formate acetyltransferase
Formate dehydrogenase

Formate dehydrogenase
(cytochrome)

Formate dehydrogenase
(NADP+)

Formate hydrogenlyase
Formate kinase
Formic dehydrogenase

Formiminoaspartate deiminase

Formiminoglutamase

Formiminoglutamate dei-
minase

Formiminotetrahydrofolate
cyclodeaminase

Formylase
Formylaspartate deformylase

Formyl-CoA hydrolase

S-Formylglutathione hydro-
lase
Formylkynureninase

Formylmethionine deformy-
lase

jV-Formylmethionylaminoacyl-

-tRNA deformylase

5-Formyltetrahydrofolate cycloligase

Formyltetrahydrofolate de-
formylase

Formyltetrahydrofolate de-
hydrogenase

Formyltetrahydrofolate syn-
thetase

FP synthase

2,6-(3-D-Fructan 6-levanbio-
hydrolase

P-D-Fructofuranosidase
Fructokinase
Fructose-bisphosphatase

1211
3.5.1.9
2.3.1.54
1212
1221

1.2.1.43

1212
2.7.2.6
1211
3.5.35

3.5.338
3.5.3.13

4314

3519 — g
3.5.1.8

3.1.2.10
3.1.2.12

3.5.1.9
35131

3.5.1.27

6.3.3.2

3.5.1.10

1516

6.3.4.3

2.4.1.96
3.2.1.64

3.2.1.26
2.7.14
31311

[40]

dehydrogenaza formaldehydowa
formamidaza

acetylotransferaza mréwczanowa
dehydrogenaza mréwczanowa

dehydrogenaza mréwczanowa
(cytochrom)

dehydrogenaza mréwczanowa
(NADP+)

wodoro-liaza mréwczanowal230
kinaza mréwczanowa
dehydrogenaza mréwkowal227

deiminaza formiminoasparagi-
nianowa

formiminogi utamaza

deiminaza formiminoglutaminia-
nowa

cyclodeaminaza formimino-
tetrahydrofolianowa

formylazal228

deformylaza formyloasparagi-
nianowa

hydrolaza formylo-CoA

hydrolaza S-formyloglutationo-
wa

formylokinureninazal223
deformylaza formylometionino-
wa

deformylaza jV-formylometio-
nyloaminoacylo-tRNA

cykloligaza 5-formylotetrahydrofolia-
nowa2049

deformylaza formylotetrahydro-
folianowa

dehydrogenaza formylotetra-
hydrofolianowa

syntetaza formylotetrahydro-
folianowa

syntaza FP3192

6-lewanobiohydrolaza 2,6-
(3-D-fruktanowa

[3-D-fruktofuranozydaza
fruktokinaza
fruktozobisfosfataza



[41]

1256.

1257.
1258.

1259.
1260.

1261.

1262.
1263.

1264.
1265.
1266.

1267.
1268.

1269.

1270.
1271.
1272.
1273.

1274.
1275.
1276.
1277.
1278.
1279.
1280.
1281.

1282.
1283.

1284.
1285.

1286.
1287.

1288.
1289.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW

Fructose-bisphosphate aldo-
lase

Fructose-1-phosphate kinase

Fructose-l,6-bisphosphate triose-
phosphate-lyase

D-Fructose 5-dehydrogenase

Fructose 5-dehydrogenase
(NADP+)

Fructose-6-phosphate phos-
phoketolase

3-A-Fructosidase
Fructuronate reductase
Fucoidanase

Fucokinase

D-fuconate dehydratase
L-fuconate dehydratase
L-Fucose dehydrogenase
Fucose-1-phosphate guanylyl-
transferase
a-L-Fucosidase
3-D-Fucosidase
1,2-a-L-Fucosidase

Fucosyl-galactose acetylga-
lactosaminyltransferase

L-Fuculokinase
L-fuculosephosphate aldolase
Fumarase

Fumarate hydratase

Fumarate reductase

Fumarate reductase (NADH)
Fumaric aminase

Fumaric hydrogenase
Fumarylacetoacetase
2-Furoyl-CoA dehydrogenase
Furoyl-CoA hydroxylase
Furylfuramide isomerase
Galactanase

Galactanase

Galactarate dehydratase

Galactinol—raffinose galacto-
syltransferase

4.1.2.13

2.7.1.56
41213

1.1.99.11
1.1.1.124

4.1.2.22

3.2.1.26
1.1.1.57
3.2.1.44
2.7.1.52
4.2.1.67
4.2.1.68
1.1.1.122]
2.7.7.30

3.2.1.51
3.2.1.38
3.2.1.63
2.4.1.40

2.7.1.51
4.1.2.17
4.2.1.2
4.2.1.2
1.3.99.1
1.3.1.6
43.1.1
1.3.99.1

3.7.1.2
1.3.99.8
1.3.99.8
5.2.1.6

3.2.1.90
3.2.1.89

4.2.1.42
2.4.1.67
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aldolaza fruktozobisfosforanowa

kinaza fruktozo-1-fosforanowa2424

fosfotriozo-liaza-6-bisfosforanowal256

5-dehydrogenaza D-fruktozowa

5-dehydrogenaza fruktozowa
(NADP+)

fosfoketolaza fruktozo-6-fosfo-
ranowa

R-A-fruktofuranozydazal253
reduktaza frukturonianowa
fukoidanaza

fukokinaza

dehydrataza D-fukonianowa
dehydrataza L-fukonianowa
dehydrogenaza L-fukozowa

guanylilotransferaza fukozo-1-
fosforanowa

a-L-fukozydaza
3-D-fukozydaza
1,2-a-L-fukozydaza
acetylogalaktozaminylotrans-
feraza fukozylogalaktozowa
L-fukulokinaza

aldolaza L-fukulozofosforanowa
fumarazal2r7

hydrataza fumaranowa
reduktaza fumaranowa2938
reduktaza fumaranowa (NADH)
aminaza fumarowa4l12

hydrogenaza fumarowa2938
fumaryloacetoacetaza
dehydrogenaza 2-furoilo-CoA
hydroksylaza furoilo-CoA1283
izomeraza furylofuramidowa
galaktanazall28

galaktanazall3

dehydrataza galaktaranowa

galaktozylotransferaza galak-
tynol—rafinoza
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1290.

1291.
1292.
1293.
1294,
1295.

1296.
1297.

1298.
1299.

1300.

1301.
1302.
1303.
1304.
1305.

1306.
1307.

1308.

1309.
1310.
1311
1312.

1313.

1314.

1315
1316

1317

SEOWNIK

Galactinol—sucrose galacto-
syltransferase

Galactitol dehydrogenase
Galactokinase
Galactolipase
Galactonate dehydratase

Galactonolactone dehydroge-
nase

Galactose dehydrogenase

Galactose dehydrogenase
(NADP+)

Galactose oxidase

Galactose-1-phosphate thymi-
dyiyltransferase

Galactose-1-phosphate uridy-
lyltransferase

Galactose-6-sulphatase
Galactose-6-sulphurylase
a-D-Galactosidase
(3-D-Galactosidase
Galactoside acetyltransferase

Galactosylceramidase

Galactosylceramide sulpho-
transferase

Galactosylgalactosylglucosyl-
ceramidase

Galactowaldenase
Galacturonokinase
Gallate decarboxylase

GDPfucose—galactosyl-gluco-
saminyl-galactosyl-glucosyl-
ceramide a-L-fucosyltransfe-
rase

GDPfucose—glycoprotein fu-
cosyltransferase

GDPfucose—lactose fucosyl-
transferase

. GDPfucose pyrophosphorylase

. GDPglucose—glucosephosphate
glucosyltransferase

. GDPglucose pyrophosphorylase

NAZW ENZYMUOW

2.4.1.82

1.1.1.16
2.7.16
3.1.1.26
4216
1323

1.1.1.48
1.1.1.120

1139
2.7.7.32

2.7.7.10

2.5.15
2515
3.2.1.22
3.2.1.23
2.3.1.18

3.2.1.46
2.8.2.11

3.2.1.47

5132
2.7.1.44
4.1.1.59

2.4.1.89

2.4.1.68

2.4.1.69

2.7.7.30
2.4.1.36

2.7.7.34

[42]

galaktozylotransferaza galakty-
nol—sacharoza

dehydrogenaza galaktytolowa
galaktokinaza
galaktolipaza
dehydrataza galaktonianowa

dehydrogenaza galaktonolakto-
nowa

dehydrogenaza galaktozowa

dehydrogenaza galaktozowa
(NADP+)

oksydaza galaktozowa

tymidylilotransferaza galakto-
zo-1-fosforanowa

urydylilotransferaza galakto-
zo-1-fosforanowa

galaktozo-6-sulfatazal32
galaktozo-6-sulfurylaza
a-D-galaktozydaza
(3-D-galaktozydaza
acetylotransferaza galaktozydo-
wa

galaktozyloceramidaza

sulfotransferaza galaktozylo-
ceramidowa

galaktozylogalaktozylogluko-
zyloceramidaza

galaktowaldenaza3222
galakturonokinaza
dekarboksylaza galusanowa

a-L-fukozylotransferaza
GDPfukoza—galaktozyloglu-
kozaminylogalaktozyloglukozy-
loceramid

fukozylotransferaza GDPfuko-
za—qlikoproteina
fukozylotransferaza GDPfuko-
za—laktoza

pirofosforylaza GDPfukozowal269

glukozylotransferaza GDP glukoza-
glukozofosforan3094

pirofosforylaza GDPglukozowal380



[43]

1318.

1319.
1320.
1321.

1322.

1323.

¢324.
1325.

1326.

1327.

1328.

1329.

1330.

1331

1332.

1333.
1334.
1335.
1336.

1337.
1338.
1339.
1340.

1341.
1342.
1343.

1344.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW 139
GDPglucosidase 3.2.1.42 GDPglukozydaza
GDPhexose pyrophosphorylase 2.7.7.29 pirofosforylaza GDPheksozowa1593
GDPmannose dehydrogenase 1.1.1.132  dehydrogenaza GDPmannozowa
GDPmannose—dolicholphos-  2.4.1.83 mannozylotransferaza GDPman-
phate mannosyltransferase noza—fosforan dolicholu
GDPmannose a-D-mannosyl- 2.4.1.48 a-D-mannozylotransferaza
transferase GDPmannozowa
GDPmannose—phosphatidyl-  2.4.1.57 a-D-mannozylotransferaza
-no-inositol oc-D-mannosyl- GDPmannoza—fosfatydylo-
transferase -mio-inozytol
GDPmannose phosphorylase 2.7.7.22 fosforylaza GDPmannozowa2033
GDPmannose—undecaprenyl- 2.4.1.54 mannozylotransferaza GDP-
phosphate mannosyltransfe- mannoza—fosforan undekapre-
rase nylu
GDPmannose 4,6-dehydratase 4.2.1.47 4,6-dehydrataza GDPmannozo-
wa
GDP-6-deoxy-D-talose dehyd- 1.1.1.135 dehydrogenaza GDP-6-deoksy-
rogenase -D-talozowa
Gentamicin acetyltransferase | 2.3.1.60 acseylotransferaza gentamycynowa
J1
Gentamicin acetyltransferase 11 2.3.1.59 acetylotransferaza gentamycynowa
JT1330
Gentamicin 2'-acetyltransferase 2.3.1.59 2'-acetylotransferaza gentamycy-
nowa
Gentamicin 2"-nucleotidyl- 2.7.7.46 2"-nukleotydylotransferaza
transferase gentamycynowa
Gentamycin 3-acetyltransfe- 2.3.1.60 3-acetylotransferaza gentamycy-
rase nowa
Gentobiase 32121 gencjobiazal3ss
Gentisate decarboxylase 4.1.1.62 dekarboksylaza gentyzynianowa
Gentisate oxygenase 1.13.11.4 oksygenaza gentyzynianowal336
Gentisate 1,2-dioxygenase 1.13.11.4 1,2-dioksygenaza gentyzyniano-
wa
Geranoyl-CoA carboxylase 6.4.1.5 karboksylaza geranoilo-CoA
Geranyltransferase 2.5.1.10 transferaza geranylowa
Gliocladium proteinase 3.4.99.8 proteinaza z Gliocladium
1,4-a-Glucan branching en- 2.4.1.18 enzym rozgaleziajacy 1,4-a-glu-
zyme kan
4-a-D-Glucanotransferase 2.4.1.3 4-a-D-glukanotransferaza
4-a-D-Glucanotransferase 2.4.1.25 4-a-D-glukanotransferaza
1,3-R-D-Glucan phosphory- 2.4.1.97 fosforylaza 1,3-R3-D-glukanowa
lase
1,3-R-D-Glucan synthase 2.4.1.34 syntaza 1,3-3-D-glukanowa
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1345.

1346.

1347.
1348.
1349.
1350.

1351.
1352.

1353.
1354.
1355.
1356.
1357.
1358.

1359.
1360.

1361.
1362.

1363.

1364.

1365.

1366.
1367.

1368.

1369.

1370.

1371.
1372.

1373.
1374.

SEOWNIK
1,3-P-D-Glucan-—UDPglucosyl-
transferase

1,4-a-D-Glucan 6-a-D-glu-
cosyltransferase

Glucarate dehydratase
Glucoamylase
Glucodextranase
GlI™Minvertase

Glucokinase

Glucomannan 4-(3-D-manno-
syltransferase

Gluconate dehydratase
Gluconate 2-dehydrogenase
Gluconate 5-dehydrogenase
Gluconokina.se
Gluconolactonase

Glucosaminate ammonia-lyase

Glucosamine acetylase

Glucosamine acetyltransferase

Glucosamine Kinase

Glucosamine-phosphate ace-
tyltransferase

Glucosaminephosphate isome-
rase

Glucosaminephosphate isome-
rase (glutamine-forming)
4-7V-(2-(3-D-Glucosaminyl)-
L-asparaginase

Glucose dehydrogenase

Glucose dehydrogenase (ac-
ceptor)

Glucose dehydrogenase
(NAD+)

Glucose dehydrogenase
(NADP+)

Glucose dehydrogenase (Aspergillus)

Glucose isomerase
Glucose oxidase
Glucose oxyhydrase

Glucose phosphate isomerase

NAZW ENZYMOW [44]

24.1.34 1,3-P-D-glukan—UDPglukozylotrans-
ferazal344

2.4.1.24 -D-glukozylotransferaza
1,4-a-D-glukanowa

4.2.1.40 dehydrataza glukaranianowa

3.2.1.3 glukoamylazal193

3.2.1.70 glukodekstranazal201

3.2.1.20 glukoinwertazal3%0

2.7.1.2 glukokinaza

2.4.1.32 4-(3-D-mannozylotransferaza
glukomannonowa

4.2.1.39 dehydrataza glukonianowa

1.1.99.3 =dehydrogenaza glukonianowa

1.1.1.69 5-dehydrogenaza glukonianowa

2.7.1.12 glukonokinaza

3.1.1.17 glukonolaktonaza

4.3.1.9 amoniako-liaza glukozaminia-
nowa

2313 acetylaza glukozaminowal360

2.3.1.3 acetylotransferaza glukozamino-
wa

2.7.1.8 kinaza glukozaminowa

2.3.1.4 acetylotransferaza gluko”amino-
fosforanowa

5.3.1.10 izomeraza glukozoaminofosfora-
nowa

5.3.1.19 izomeraza glukozoaminofosfora-
nowa (tworzgca glutamine)

3.5.1.26 4-7V-(2-(3-D-glukozaminylo)
-L-asparaginaza

1.1.1.47 dehydrogenaza glukozowa

1.1.99.10 dehydrogenaza glukozowa
(akceptor)

1.1.1.118 dehydrogenaza glukozowa
(NAD+)

1.1.1.119 dehydrogenaza glukozowa
(NADP+)

1.1.99.10 dehydrogenaza glukozowa (z Aspergil-
lusy 367

5.3.1.18 izomeraza glukozowa

1.1.34 oksydaza glukozowa

1.1.34 oksyhydraza glukozowal372

5.3.1.9 izomeraza glukozofosforanowa
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1375. Glucose phosphomutase 2.7.5.1 fosfomutaza glukozowa2430

1376. Glucose phosphomutase 2755 fosfomutaza glukozowa2431

1377. Glucose-1-phosphatase 3.1.3.10 glukozo-1-fosfataza

1378. Glucose-1-phosphate adenylyl- 2.7.7.27 adenylilotransferaza glukozo-1-
transferase fosforanowa

1379. Glucose-1-phosphate cytidylyl- 2.7.7.33 cytydylilotransferaza gluko-
transferase zo- 1-fosforanowa

1380. Glucose-1-phosphate guanylyl- 2.7.7.34 guanylilotransferaza gluko-
transferase zo-l-fosforanowa

1381. Glucose-1-phosphate phospho- 2.7.1.41 fosfodysmutaza glukozo-1-
dismutase fosforanowa

1382. Glucose-1-phosphate thymidy- 2.7.7.24 tymidylilotransferaza glukozo-1-
lyl-transferase fosforanowa

1383. Glucose-1-phosphate uridylyl-  2.7.7.9 urydylilotransferaza glukozo-1-
transferase fosforanowa

1384. Glucose-6-phosphatase 3.1.3.9 glukozo-6-fosfataza

1385. Glucose-6-phosphate dehydro- 1,1.1.49 dehydrogenaza glukozo-6-fosfo-
genase ranowa

1386. Giucose-6-phosphate isomerase 5.3.1.9 izomeraza glukozo-6-fosforanowal374

1387. Glucose-6-phosphate 1-epime- 51 3.15 l-epimeraza glukozo-6-fosfo-
rase ranowa

1388. (3-D-Glucosidase 3.2.1.21 (3-D-glukozydaza

1389. oc-1,3-Glucosidase 3.2.1.27 a-1,3-glukozydaza

1390. a-D-Glucosidase 3.2.1.20 a-D-glukozydaza

1391. /ram-A"-Glucosidase 2426 trans-iV-glukozydaza2212

1392. [3-Glucosidase kinase 2.7.1.85 kinaza (3-D-glukozydowa

1393. D-Glucoside 3-dehydrogenase 1.1,99.13  3-dehydrogenaza D-glukozydo-

wa

1394. Glucosidesucrase 3.2.1.20 glukozydosacharaza1390

1395. Glucosulphatase 3.1.6.3 glukosulfatazal526

1396. Glucosylceramidase 3.2.1.45 glukozyloceramidaza

1397. Glucuronate isomerase 5.3.1.12 izomeraza glukuronianowa

1398. Glucuronate reductase 1.1.1.19 reduktaza glukuronianowa

1399. Glucuronate-1-phosphate uri- 2.7.7.44 urydylilotransferaza glukuronia-
dylyltransferase no-l-fosforanowa

1400. (3-D-glucuronidase 3.2.1.31 ~-D-glukuronidaza

1401. Glucuronokinase 2.7.1.43 glukuronokinaza

1402. Glucuronolactone reductase 1.1.1.20 reduktaza glukuronolaktonowa

1403. Glucuronosyl-disulphogluco- 3.2.1.56 glukuronidaza glukuronozylo-
samine glucuronidase disulfoglukozaminowa

1404. Glutamate acetyltransferase 2.3.1.35 acetylotransferaza glutaminiano-

wa
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1405.
1406.
1407.
1408.

1409.

1410.

1411.

1412.

1413.

1414.
1415.
1416.
1417.

1418.

14109.

1429.

1421.

1422.

1423.
1424.
1425.
1426.

1427.
1428.

1429.
1430.

1431.

1432.

1433.

1434.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW [46]

D-Glutamate cyclase -
Glutamate decarboxylase
Glutamate dehydrogenase

Glutamate
(NADP+)

Glutamate
(NADP+)

Glutamate formiminotransfe-
rase

dehydrogenase

dehydrogenase

Glutamate formyltransferase

Glutamate kinase
Glutamate mutase
L-glutamate oxidase
D-Glutamate oxidase
Glutamate racemase

Glutamate-semialdehyde de-
hydrogenase

Glutamate synthase (ferre-
doxin)

Glutamate synthase (NADH)

Glutamate synthase (NADPH)

Glutamic-alanine transminase
Glutamic-aspartic transminase

Glutamic dehydrogenase
Glutamic dehydrogenase
Glutamic dehydrogenase
Glutamic-oxaloacetic transminase

D-glutamic oxidase
Glutamic-pyruvic transminase

Glutaminase
D-Glutaminase
Glutaminase 11
Glutamin-(asparagin)-ase

Glutamine-fructose-6-phosphate
aminotransferase

Glutamine—oxo-acid amino-
transferase

4.2.1.48
4.1.1.15
1.4.1.2
1.4.1.4

14.1.3

2.1.2.5

2.1.2.6

2.7.2.11
5.4.99.1
143.11
1.4.3.7
5.1.1.3
1.2.1.41

1471

1.4.1.14

1.41.13

2.6.1.2

2.6.1.1

1413
1.4.1.2
14.1.4
2.6.1.1

1437
2.6.1.2

3.5.1.2
3.5.1.35
2.6.1.15
3.5.1.38
5.3.1.19

2.6.1.15

cyklaza D-glutaminiariowa
dekarboksylaza glutaminianowa
dehydrogenaza glutaminianowa

dehydrogenaza glutaminianowa
(NADP+)

dehydrogenaza glutaminianowa
(NAD(P)+)
formiminotransferaza glutami-
nianowa

formylotransferaza glutaminia-
nowa "

kinaza_ glutaminianowa

mutaza glutaminianowa2063
oksydaza L-glutaminianowa
oksydaza D-glutaminianowa
racemaza glutaminianowa
dehydrogenaza semialdehydu
glutaminianowego

syntaza glutaminianowa (ferre-
doksyna)

syntaza glutaminianowa
(NADH)

syntaza glutaminianowa
(NADPH)

transminaza glutaminiano-alanino
walr3

transminaza glutaminiano-asparaginia-
nowadll

dehydrogenaza glutaminianowal409
dehydrogenaza glutaminianowal407
dehydrogenaza glutaminianowal408

transminaza glutaminiano-szczawio-
wo octowadll

oksydaza kwasu D-glutaminowego1415

transminaza glutaminiano-pirogrono-
walr3

glutaminaza
D-glutaminaza
glutaminaza 111434
glutamin-(asparagin)-aza

aminotransferaza glutaminowo-frukto-
zo-6-fosforanowal364

aminotransferaza glutamina—
— oksokwasy



[47]

1435.

1436.

1437.

1438.
1439.

1440.

1441

1442.

1443.
1444,
1445,
1446.

1447.

1448.
1449,

1450.
1451

1452,
1453.
1454,

1455,

1456.

1457.
1458.
1459.

1460.

1461.

1462.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW

Glutamine phenylacetyltrans-
ferase

Glutamine phosphoribosylpyro-
phosphate amidotransferasa

Glutamine—scyllo-inosose-
aminotransferase

Glutamine synthetase

Glutamine synthetase adeny-
lyltransferase

Glutaminyl-peptide glutamina-
se

Glutaminyl-peptide y-gluta-
myltransferase

Glutaminyl-tRNA cyclotrans-
ferase

Glutaminyl-tRNA synthetase
y-Glutamylcyclotransferase
y-Glutamylcysteine synthetase

y-Glutamylglutamate carboxy-
peptidase

a-Glutamyl-glutamate dipepti-
dase

y-Glutamyl hydrolase

y-Glutamylmethylamide syn-
thetase

y-Glutamylphosphate reductase
y-Glutamyltransferase
D-Glutamyltransferase
Glutamyl transpeptidase
D-Glutamyl transpeptidase
Glutamyl-tRNA synthetase

Glutarate-semialdehyde de-
hydrogenase

Glutaryl-CoA dehydrogenase
Glutaryl-CoA-synthetase

Glutathione—C0AS-SG
transdehydrogenase

Glutathione—cystine trans-
hydrogenase

Glutathione dehydrogenase
(ascorbate)

Glutathione—homocystine
transhydrogenase

23.1.14

24.2.14

2.6.1.50

6.3.1.2
2.71.7.42

3.5.1.44

2.3.2.13

2325

6.1.1.18
2324
6.3.2.2
3.4.12.13

3.4.13.7

3.4.22.12
6.3.4.12

12141
2322
2321

2.32.2
2321

6.1.1.17
1.2.1.20

1.3.99.7
6.2.1.6
1843

18.4.4

1851

1841

143

fenyloacetylotransferaza glutami-
nowa

amidotransferaza glutaminofosforybo-
zylopirofosforanowa247

aminotransferaza glutamina—
—>5cy//0-inosoza

syntaza glutaminowa

adenylilotransferaza syntetazy
glutaminowej

glutaminaza glutaminylo-pepty-
dowa

y-glutamylotransferaza glutami-
nylo-peptydowa

cyklotransferaza glutaminylo-
tRNA

syntetaza glutaminylo-tRNA
y-glutamylocyklotransferaza
syntetaza y-glutamylocysteinowa

karboksypeptydaza y-glutamylo-
glutaminianowa

dipeptydaza a-glutamylogluta-
minianowa«

hydrolaza y-glutamylowa

syntetaza y-glutamylometylo-
amidowa

reduktaza y-glutamylofosforanowal4l7
y-glutamylotransferaza
D-glutamylotransferaza
transpeptydaza glutamylowal4sl
transpeptydaza D-glutamylowal452
syntetaza glutamylo-tRNA

dehydrogenaza semialdehydu
glutaranowego

dehydrogenaza glutarylo-CoA
syntetaza glutarylo-CoA

transdehydrogenase glutation—
CoAS-SG

transhydrogenaza glutation—cy-
styna

dehydrogenaza glutationowa
(askorbinian)

transhydrogenaza glutation—ho-
mocystyna
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1463.

1464.

1465.

1466.
1467.

1468.

1469.
1470.
1471.

1472.
1473.
1474.
1475.

1476.

1477.

1478.
1479.

1480.
1481.

1482.
1483.
1484.

1485.
1486.
1487.

1488.
1489.

1490.

1491

1492

1493.

SEOWNIK NAZW ENZYMOW [48]

Glutathione— insulin transhydroge-

nase
Glutathione peroxidase

Glutathione reductase
(NAD(P)H)

Glutathione S-alkyltransferase
Glutathione S-alkyltransferase
Glutathione S-aralkyltransferase
Glutathione S-aralkyltransferase
Glutathione S-aryltransferase

Glutathione S-aryltransferase
Glutathione synthetase
Glutathione thiolesterase
Glutathione transferase

Glyceraldehyde-phosphate
dehydrogenase

Glyceraldehyde-phosphate
dehydrogenase (NADP+)

Glyceraldehyde-phosphate
dehydrogenase (NADP+)
(phosphorylating)

Glycerate dehydrogenase
Glycerate kinase

Glycerate phosphomutase
Glycerate phosphomutase

Glycerol dehydratase
Glycerol dehydrogenase

Glycerol dehydrogenase
(NADP+)

Glycerol kinase
Glycerol-1-phosphatase

Glycerol 2-dehydrogenase
(NADP+)

Glycerol-2-phosphatase

Glycerol-3-phosphate cytidylyl-

transferase

Glycerol-3-phosphate dehydro-

genase

Glycerol-3-phosphate dehydro-

genase (NAD+)

s«-Glycerol-3-phosphate de-

hydrogenase (NAD(P)+)
Glycerophosphatase

18.4.2

11119
1.6.4.2

2.5.1.12
2.5.1.18
25114 3

2.5.1.18
2.5.1.13

25.1.18

6.3.2.3
3.1.2.7

2.5.1.18
12112

1219

1.2.1.13

1.1.1.29

27.1.31
2754
2.75.3

4.2.1.30
1116
1.1.1.72

2.7.1.30
31321
1.1.1.156

3.1.3.19
2.7.71.39

1.1.99.5

1.1.1.8

11194

3131

transhydrogenaza glutation— insuli-
na2620

peroksydaza glutationowa

reduktaza glutationowa
(NAD(P)H)

S-alkilotransferaza glutationowa
S-alkilotransferaza glutationowal474
S-aralkilotransferaza glutationowa
S-alkitransferaza glutationowal474
S-arylotransferaza glutationowa
S-arylotransferaza
glutationowal474

syntetaza glutationowa

tioloesteraza glutationowa

transferaza glutationowa

dehydrogenaza gliceroaldehydo-
fosforanowa

dehydrogenaza gliceroaldehydo-
fosforanowa (NADP+)

dehydrogenaza gliceroaldehydo-
fosforanowa (NADP+) (fosfory-
lujaca)

dehydrogenaza glicerynianowa
kinaza glicerynianowa
fosfomutaza glicerynianowa503
fosfomutaza glicerynianowa2448
dehydrataza glicerolowa
dehydrogenaza glicerolowa

dehydrogenaza glicerolowa
(NADP+)

kinaza glicerolowa
glicerolo-1-fosfataza

2-dehydrogenaza glicerolowa
(NADP+)

glicerolo-2-fosfataza

cytydylilotransferaza glicerolo-3-
fosforanowa

dehydrogenaza glicerolo-3-fosfo-
ranowa

dehydrogenaza glicerolo-3-fosfo-
ranowa (NAD+)
dehydrogenaza s/z-glicerolo-3-fo-
sforanowa (NAD(P)+)

glicerofosfataza215



[49]

1494

1495,

1496.

1497.

1498.

1499.

1500.

1501.

1502.

1503.

1504.

1505.

1506.

1507.
1508.
15009.

1510.
1511.
1512.

1513.
1514,
1515.
1516.
1517.

1518.

1519.
1520.

1521

1522

SLEOWNIK

. Glycerophosphatase

Glycerophosphatase acyltrans-
ferase

Glycerophosphate phosphati-
dyltransferase

Glycerophosphocholine choli-
nephosphodiesterase

Glycerophosphocholine phos-
phodiesterase

Glyceryl ether cleaving enzyme

Glyceryl-ether monooxygenase

Glycinamide ribonucleotide
synthetase

Glycine acetyltransferase
Glycine acyltransferase
Glycine amidinotransferase
Glycine aminotransferase
Glycine carboxypeptidase
Glycine—cytochrome ¢ reductase
Glycine dehydrogenase

Glycine dehydrogenase (cyto-
chrome)

Glycine formiminotransferase
Glycine methyltransferase

Glycine— oxaloacetate amino-
transferase

Glycine synthase
Glycocholase
Glycocyaminase
Glycogenase
Glycogenase

Glycogen (starch) synthase

Glycogen synthase a kinase

Glycogen synthase-D phospha-
tase

. Glycolaldehyde dehydrogenase

. Glycolaldehydetransferase

1523. Glycollate dehydrogenase

10 Postepy Biochemii 484

NAZW ENZYMOW

3132
2.3.1.15

2.7.8.5

3.1.4.38

3.14.2

1.14.16.5

1.14.16.5

6.3.4.13

2.3.1.29
2.3.1.13

2141
2.6.14
3.4.17.4
1421
1.4.1.10
1421

2124
2.1.1.20
2.6.1.35

2.1.2.10
3.5.1.24
3.5.3.2
3211
3212

24111

2.7.1.37
3.1.3.42

12121

2211
1.1.99.14

145

glicerofosfataza70

acylotransferaza glicerofosfora-
nowa

fosfatydylotransferaza glicero-
fosforanowa

cholinofosfodiesteraza glicero-
fosfocholinowa

fosfodiesteraza glicerofosfocholi-
nowa

enzym rozszczepiajacy etery glicerylo-
wel500

monooksygenaza glicerylo-etero-
wa

syntetaza rybonukleotydu glicyn-
namidowego

acetylotransferaza glicynowa
acylotransferaza glicynowa

amidynotransferaza glicynowa
aminotransferaza glicynowa
karboksypeptydaza glicynowa
reduktaza glicyna—cytochrom c1509
dehydrogenaza glicynowa

dehydrogenaza glicynowa (cyto-
chrom)

formiminotransferaza glicynowa
metylotransferaza glicynowa

aminotransferaza glicyna—
—szczawiooctan

syntaza glicynowa
glikocholaza659
glikocyjaminaza
glikogenaza34
glikogenaza305

syntaza glikogenowa (skrobio-
wa)

kinaza syntazy glikogenowej a2622
fosfataza syntazy glikogenowej D

dehydrogenaza glikoloaldehydo-
wa

glikoloaldehydotransferaza3088
dehydrogenaza glikolanowa
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1524,
1525.

1526.
1527.
1528.

1529.
1530.

1531.
1532.

1533.
1534.
1535.

1536.

1537.
1538.
1539.

1540.
1541.
1542,

1543.
1544,
1545,

1546.
1547.

1548.

1549.
1550.
1551.
1552.
1553.
1554,

SLOWNIK NAZW ENZYMOW

Glycollate oxidase

Glycoprotein [3-D-galactosyl-
transferase

Glycolsulphatase
Glycosylceramidase
Glycyl-tRNA synthetase

Glyoxalase |
Glyoxalase 11

Glyoxylate carbo-ligase

Glyoxylate dehydrogenase
(acylating)

Glyoxylate oxidase
Glyoxylate reductase
Glyoxylate reductase (NADP+)

Glyoxylate transacetylase

GMP reductase

GMP synthetase

GMP synthetase (glutamine-
hydrolysing)

dGTPase

GTP cyclohydrolase

GTP—mannose-1-phosphate
guanylyltransferase

Guanase
Guanidinoacetate kinase

Guanidinoacetate methyltrans-
ferase

Guanidinobutyrase

Guanidinodeoxy-scy/Zo-ino-
sitol-4-phosphatase

ID-I-Guanidino-3-amino-I,3-
-dideoxy-$'cy//0-incsitol amino-
transferase

Guanine aminase

Guanine deaminase

Guanosine aminase

Guanosine deaminase
Guanosine phosphorylase

Guanosinetriphosphate gua-
nylyltransferase

1131
2.4.1.38

3.16.3
3.2.1.62
6.1.1.14
4415
3126
4.1.1.47
12117

1235
1.1.1.26
1.1.1.79

4.1.3.2

1.6.6.8
6.34.1
6.3.5.2

3.151

3.5.4.16
2.7.7.13

3543
2731
2112

3.5.37
3.1.3.40

2.6.1.56

3543
3.5.4.3
3.5.4.15
3.5.4.15
2.4.2.15
2.7.7.45

[50]

oksydaza glikolanowa

(3-D-galaktozylotransferaza gli-
koproteinowa

glikosulfataza
glikozyloceramidaza

syntetaza glicylo-tRNA
glioksalaza 11910

glioksalaza H1659

karbo-ligaza glioksalanowa29%4
dehydrogenaza glioksalanowa
(acylujaca)

oksydaza glioksalanowa
reduktaza glioksalanowa

reduktaza glioksalanowa
(NADP+)

transacetylaza glioksalanowal995
reduktaza GMP
syntetaza GMP

syntetaza GMP (hydrolizujaca
glutamine)

dGTPaza
cyklohydrolaza GTP

guanylilotransferaza GTP—manno-
zo-I-fosforan2032

guanazalss0
kinaza guanidynooctanowa

metylotransferaza guanidyno-
octanowa

guanidynobutyraza

guanidynodeoksy-scy/Zo-inozy-
tolo-4-fosfataza

aminotransferaza ID-I-guani-
dyno-3-amino-1 ,3-dideoksy-
-scy/Zo-inozytolowa

aminaza guaninowal550
deaminaza guaninowa
aminaza guanozynowal552
deaminaza guanozynowa
fosforylaza guanozynowa

guanylilotransferaza guanozyno-
trifosforanowa
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1555.
1556.

1557.
1558.
1559.

1560.
1561.

1562.

1563.

1564.

1565.

1566.

1567.

1568.

1569.
1570.

1571

1572.

1573.

1574,

1575.
1576.
1577.
1578.

1579.

1580.

1581.
1582.

1583.
1584.

1585.

1586.

1587.
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Guanylate cyclase 46.1.2 cyklaza guanylanowa

Guanylate kinase 2.74.8 kinaza guanylanowa

Guanyl cyclase 46.1.2 cyklaza guanylowalssh

Guanyloribonuclease 3.1.27.3 guanylorybonukleaza2763

Guanylylcyclase 46.1.2 cyklaza guanylilowalsss

L-Gulonate dehydrogenase 1.1.1.45  dehydrogenaza L-gulonianowa

L-Gulonolactone oxidase 1.1.38 oksydaza L-gulonolaktanowa

{n7G(5')pppN pyrophospha-  36.1.30  pirofosfataza m7G(5')pppN

ase

Haemophilus aphrophilus (Hapll) 3.1.23.24 (Hapll) z Haemophilus aphrophilus1063

Haemophilus haemoglobinophilus 3.1.23.17 (HHgl) z Haemophilus haemoglobino-

(Hhgl) and Streptococcus faecalis philus1061

(Sfal) i (Sfal) z Streptococcus faecalis1098

Haemophilus haemolyticus (HhaU) 3.1.23.22 (Hhall) z Haemophilus haemolyti-
cus1066

Haemophilus influenzae HI (Hin HI) 3.1.23.16 (Hin HI) z Haemophilus influenzae

and Neisseria gonorrhoea (Ngol) i (Ngol) z Neisseria gonorrhoea 6

Haemophilus influenzae serotype b 3.1.23.21 (Hinblll) z Haemophilus influenzae,

(Hinblll) serotyp b1068

Haemophilus influenzae serotypec  3.1.23.20 (Hincll) z Haemophilus influenzae, se-

(Hincll) rotyp clwl

Haemophilus suis (Hsul) 3.1.23.21 (Hsul) z Haemophilus suisi068

Haem oxygenase (decyclising) 1.14.99.3  oksygenaza hemowa (decyklizu-
jaca)

Haemophilus influenzae serotype f 3.1.23.21 (Hinfll) z Haemophilus influenzae, se-

(Hinfll) rotyp 1073

Haloacetate dehalogenase 3.8.1.3 dehalogenaza halogenooctanowa

2-Haloacid dehalogenase 3.8.1.2 dehalogenaza 2-halogenokwaséw

Halogenase 38.1.1 halogenaza229

HelLa cell RNase 3.1.26.1 RNaza z komérek HelLa2766

Heparinase 3.2.1.16 heparynaza

Heparinase 4227 heparynazal5m

Heparin eliminase 4227 eliminaza heparynowal5m

Heparin lyase 4227 liaza heparynowa

Heparin-sulphate eliminase 4228 eliminaza siarczanu heparyny1581

Heparitinsulphate lyase 4228 liaza heparytynosiarczanowa

Heparitin sulphotransferase 2.8.2.12 sulfotransferaza heparytynowa

Heptulokinase 2.7.1.14 heptulokinaza2839

Heterophosphatase 2711 heterofatazal583

Hexadecanal dehydrogenase 1.2.1.42 dehydrogenaza heksadekanalowa

(acylating) (acylujaca)

Heksadecanol dehydrogenase 1.1.1.164  dehydrogenaza heksadekanolo-
wa

2-Hexadecenal reductase 1.3.1.27 reduktaza 2-heksadecenalowa
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1588.
1589.

1590.
1591.

1592.
1593.

1594.

1595.
1596.
1597.

1598.
1599.
1600.

1601.
1602.
1603.

1604.
1605.
1606.
1607.
1608.

1609.
1610.
1611.
1612.
1613.
1614.
1615.

1616.
1617.
1618.
1619.

1620.
1621.

1622.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW

Hexokinase
Hexosediphosphatase

Hexose oxidase
Hexosephosphate aminotransferase

Hexosephosphate isomerase

Hexose-1-phosphate guanylyl-

transferase

Hexose-1-phosphate uridylyltrans-
ferase

Hippurate hydrolase

Hippuricase
Histaminase

Histamine methyltransferase
Histidase
Histidinase

Histidine acetyltransferase
Histidine aminotransferase
Histidine ammonia-lyase
Histidine a-deaminase
Histidine decarboxylase
Histidinol dehydrogenase
Histidinol phosphatase

Histidinol-phosphate amino-
transferase

Histidyl-tRNA synthetase

Histone acetyltransferase

Histone kinase

Histozyme

HLA

Hog kidney phosphodiesterase
Holo-(acyl-carrier-protein)
synthase

Homoaconitate hydratase

Homocitrate synthase

Homocysteine desulphhydrase

Homocysteine methyltransfe-
rase

Homogentisate oxygenase

Homogentisate 1,2-dioxygena-
se

Homogentisicase

2711
31311

1135
5.3.1.19

53.1.9
2.1.7.29

2.7.7.12

3.5.1.32
3.5.1.14
1.4.36
2118
4313
4313
2.3.1.33
2.6.1.38
43.13
4.3.1.3
4.1.1.22
1.1.1.23
3.1.3.15
2.6.1.9

6.1.1.21

2.3.1.48
2.7.1.70
35.1.14
3.4.11.14
3.1.15.1

2.7.8.7

4.2.1.36
41321
4412

2.1.1.10

1.13.115
113.11.5

1.13.11.5

[52]

heksokinaza
heksozodifosfatazal255
oksydaza heksozowa

aminotransferaza heksozofosforano-
wal3ps

izomeraza heksozofosforanowal374

guanylilotransferaza heksozo-1-
fosforanowa

urydylilotransferaza heksozo-1-fosfora-
nowa3213

hydrolaza hipuranowa
hipurykaza260
histaminaza250

metylotransferaza histaminowa
histydazal603

histydynazal603
acetylotransferaza histydynowa
aminotransferaza histydynowa
amoniako-liaza histydynowa
a-deaminaza histydynowal603
dekarboksylaza histydynowa
dehydrogenaza histydynolowa
fosfataza histydynolowa

aminotransferaza histydynolo-
fosforanowa

syntetaza histydylo-tRNA
acetylotransferaza histonowa
kinaza histonowa2615

histozym?260

HLAZ286

fosfodiesteraza z nerki wieprzowej3287

syntaza holo-(bialkowego nos-
nika acylu)

hydrataza homoakonitanowa
syntaza homocytrynianowa
desulfohydraza homocysteinowa

metylotransferaza homocystei-
nowa

oksygenaza homogentyzynianowal62l

1,2-dioksygenaza homogentyzy-
nianowa

homogentyzykazal621



[53]

1623.

1624.
1625.

1626.
1627.
1628.

1629.
1630.
1631.

1632.

1633.

1634.
1635.
1636.

1637.

1638.
1639.

1640.
1641.

1642.
1643.
1644.
1645.
1646.
1647.

1648.
1649.

1650.
1651.

1652.
1653.

1654.
1655.

1656.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW 149

Homoisocytrate dehydrogenase 1.1.1.155

Homoprotocatechuate oxygenase
Homoserine acetyltransferase

Homoserine deaminase
Homoserine dehydratase

Homoserine dehydratase
Homoserine dehydrogenase
Homoserine kinase
Homoserine O-transsuccinylase

Homoserine succinyltransfe-
rase

Human acid DNase of gastric mucosa
and cervix

Human placenta endonuclease
Hura'n

Hyaluronate lyase
Hyaluronidase

Hyaluronidase

Hyaluronidase (but of EC 3.2.1.35
and 3.2.1.36)

Hyaluronoglucosaminidase
Hyaluronoglucosidase

Hyaluronoglucuronidase
Hybrid nuclease

Hydantoinase

Hydrogenase

Hydrogenase

Hydrogenase

Hydrogenase
Hydrogen dehydrogenase
Hydrogenlyase

Hydrogen-sulphide acetyltrans-
ferase

Hydroperoxide isomerase

D-2-Hydroxyacid dehydroge-
nase

L-2-Hydroxyacid oxidase

Hydroxyacid racemase, Lacticora-
cemase

3-hydroxyacyl-CoA dehydro-
genase

11117
3.2.1.31

4411
4.2.1.15
4411

1.1.3
2.7.1.39
2.3.1.46
2.3.1.46

3.1.221

3.1.22.3
3.4.99.9
4221
3.2.1.35
3.2.1.36
4221

3.2.1.35
3.2.1.35
3.2.1.36

3.1.4.34
35.22
1.183.1
1.12.1.2

1.12.2.1
1.18.3.1
112.1.2
11831
2.3.1.10

5.3.99.1
1.1.99.6

1.1.3.15
5121

1.1.1.35

dehydrogenaza homoizocytry-
nianowa

oksygenazahomoprotokatechanowa942

acetylotransferaza homoseryno-
wa

deaminaza homoserynowar97
dehydrataza homoserynowa

dehydrataza homoserynowa797
dehydrogenaza homoserynowa
kinaza homoserynowa
O-transsukcynylaza homoserynowal632

sukcynylotransferaza homosery-
nowa

ludzka kwasna DNaza z btony S$luzo-
wej zotadka i szyjki862

endonukleaza z ludzkiego tozyskal108
huraina

liaza hialuronianowa
hialuronidazal640

hialuronidaza1642

hialuronidazal636, (ale poréwnaj EC
3.2.1.35 i 3.2.1.36)

hialuronoglukozaminidaza
hialuronoglukozydazal640
hialuronoglukuronidaza

nukleaza hybrydowa
hydantoinaza922
hydrogenazal648
hydrogenazal649
hydrogenaza819

hydrogenaza
dehydrogenaza wodorowa
hydrogenoliazal648

acetylotransferaza siarkowodo-
rowa

izomeraza nadtlenku wodoru

dehydrogenaza D-2-hydroksy-
kwasowa

oksydaza L-2-hydroksykwasowa

racemaza hydroksykwasowa1899

dehydrogenaza 3-hydroksyacy-
lo-CoA
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1657.

1658.

1659.

1660.

1661.

1662.

1663.

1664.

1665.

1666.

1667.

1668.

1669.

1670.

1671.

1672.

1673.

1674.

1675.

1676.

1677.

1678.

1679.

SEtOWNIK

(3-Hydroxyl dehydrogenase
Hydroxyacylutathione hydrolase

Hydroxyacylglutathione hydro-
lase

S-(Hydroxyalkyl) glutathione lyase
S-(Hydroxylalkyl) glutatione lyase

L-Hydroxyaminoacid dehydratase

D-Hydroxyaminoacid dehydratase

3-Hydroxyanthranilate oxidase
3-Hydroxyanthranilate oxygenase

3-Hydroxyanthranilate 3,4-
dioxygenase

3-Hydroxyaspartate aldolase

er;~/7ro-3-Hydroxyaspartate
dehydratase

4-Hydroxybenzoate decarboxy-
lase

/7-Hydroxybenzoate hydroxylase

4-Hydroxybenzoate 3-mono-
oxygenase

3-Hydroxybenzoate 4-hydroxylase
3-Hydroxybenzoate 4-mono-
oxygenase

3-Hydroxybenzyl-alcohol de-
hydrogenase

3-Hydroxybutyrate dehydro-
genase

4-Hydroxybutyrate dehydro-
genase

Hydroxybutyrate-dimer hydro-
lase

D-3-Hydroxybutyryl-CoA de-
hydratase

3-Hydroxybutyryl-CoA dehyd-
rogenase

NAZW ENZYMOW

1.1.1.35
3.1.2.8

3.1.2.6

4.4.1.7

2.5.1.18

4.2.1.13

4.2.1.14

1.10.3.5

1.13.11.6

1.13.11.6

4.1.3.14

4.2.1.38

4.1.161

1.14.13.2

1.14.13.2

1.14.99.13

1.14.99.13

1.1.1.97

1.1.1.30

11161

3.1.1.22

4.2.1.55

1.1.1.57

[54]

dehydrogenaza (3-hydroksyacylowal65'
hydr aza hydroksyacyloglutationowa

hydrolaza hydroksyacylogluta-
tionowa
liaza S-(hydroksyalkilo)-glutationowa

liaza S-(hydroksyalkilo)-glutationo-
waldra

dehydrataza L-hydroksyaminokwaso-
waz2852

deh¥drataza D-hydroksyaminokwaso-

oksydaza 3-hydroksyantranila-
nowa

oksygenaza 3-hydroksyantranilano-
wal666

3,4-dioksygenaza 3-hydroksy-
antrani tanowa

aldolaza 3-hydroksyasparaginia-
nowa

dehydrataza erj/ro-3-hydroksy-
asparaginianowa

dekarboksylaza 4-hydroksyben-
zoesanowa

hydroksylaza p-hydroksybenzoesano-
wal6rl

3-monooksygenaza 4-hydroksy-
benzoesanowa

4-hydroksylaza 3-hydroksybenzoesano
wal673

4-monooksygenaza 3-hydroksy-
benzoesanowa

dehydrogenaza alkoholu 3-hy-
droksybenzylowego

dehydrogenaza 3-hydroksyma-
Sstanowa

dehydrogenaza 4-hydroksyma-
$lanowa

hydrolaza dimeru hydroksyma-
$lanu

dehydrataza D-3-hydroksy-
butyrylo-CoA

dehydrogenaza 3-hydroksy-
butyrylo-CoA



[59]

1680.

1681.
1682.

1683.
1684.

1685.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW

3-Hydroxybutyryl-CoA epime-
rase

3-a-Hydroxycholanate dehy-
drogenase

25-Hydroxy-cholecalciferol
xylase

1-hydro-
25-Hydroxycholecalciferol
1-monooxygenase

Hydroxycyclohexanecarboxy-
late dehydrogenase

2-Hydroxycyclohexanone 2-
monooxygenase

1686.co-Hydroxydecanoate dehydro-

1687.

1688.
1689.

1690.

1691.

1692.

1693.

1694.
1695.

1696.

1697.
1698.
1699.

1700.
1701.
1702.

1703.

genase

D-3-Hydroxydecanoyl-(acyl-
carrier-protein) dehydratase

Hydroxyethylthiazole kinase

L-2-Hydroxy-fatty-acid de-
hydrogenase

D-2-Hydroxy-fatty-acid dehy-
drogenase

Hydroxyglutamate decarboxy-
lase

4-Hydroxyglutamate transami-
nase

2-Hydroxyglutarate dehydroge-
nase

2-Hydroxyglutarate synthase

3-Hydroxyisobutyrate dehyd-
rogenase

3-Hydroxyisobutyryl-CoA hy-
drolase

Hydroxylamine oxidase
Hydroxylamine reductase

Hydroxylamine reductase
(NADH)

(o-Hydroxylase
Hydroxylysine Kkinase

Hydroxymalonate dehydroge-
nase

Hydroxymandelonitrile
lyase

5123

1.1.1.52

1.14.13.13

1.14.13.13

1.1.1.166

1.14.12.6

1.1.1.66

4.2.1.60

2.7.1.50
1.1.1.99

1.1.1.98

4.1.1.16

2.6.1.23

1.1.99.2

4.1.3.9
1.1.1.31

3.1.2.4

1.7.3.4
1.7.99.1
1.6.6.11

114153
2.7.1.81
1.1.1.167

4.1.2.11

151

epimeraza 3-hydroksybutyry-
lo-CoA

dehydrogenaza3-a-hydroksycho-
lanowa

1-hydroksylaza 25-hydroksycholekalcy-
ferolowal683

1-monooksygenaza 25-hydroksy-
cholekalcyferolowa

dehydrogenaza hydroksycyklo-
heksgnokarboksylanowa

2-monooksygenaza 2-hydroksy-
cykloheksanonowa

dehydrogenaza co-hydroksyde-
kanianowa

dehydrataza D-3-hydroksydeka-
noilo (biatkowego nosnika acy-
lu)

kinaza hydroksyetylotiazolowa

dehydrogenaza kwasow L-2-hyd-
roksytluszczowych

dehydrogenaza kwaséw D-2-hyd-
roksytluszczowych

dekarboksylaza hydroksygluta-
minianowa

transaminaza 4-hydroksygluta-
minianowa '

dehydrogenaza 2-hydroksygluta-
ranowa

syntaza 2-hydroksyglutaranowa

dehydrogenaza 3-hydroksyizo-
maslanowa

hydrolaza 3-hydroksyizobutyry-
lo-CoA

oksydaza hydroksyloaminowa
reduktaza hydroksyloaminowa

reduktaza hydroksyloaminowa
(NADH)

co-hydroksylaza217
kinaza hydroksylizynowa

dehydrogenaza hydroksymalo-
nianowa

liaza nitrylu hydroksymigdato-
wego



152

1704.

1705.

1706.

1707.

1708.

1709.

1710.

1711

1712.

1713.

1714.

1715.

1716.

1717.

1718.

1719.

1720.

1721.

1722.

1723.

1724,
1725.

1726.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW

Hydroxymethylglutaryl-CoA
hydrolase
Hydroxymethylglutaryl-CoA
lyase
Hydroxymethylglutaryl-CoA
reductase

Hydroxymethylglutaryl-CoA
reductase (NADPH)
Hydroxymethylglutaryl-CoA
synthase

Hydroxymethylpyrimidine
kinase

5-Hydroxymethyluracil, 2-oxyglutarate dio
Xygenase

6-Hydroxynicotinate reductase
6-Hydroxy-L-nicotine oxidase
6-Hydroxy-D-nicotine oxidase

5-Hydroxy-jV-methylpyroglutamate
synthase

3-Hydroxyoctanoyl- (acyl-
carrier-protein) dehydratase

3-Hydroxypalmitoyl-(acyl-
carrier-protein) dehydratase

4-Hydroxyphenyl acetate 1-hydroxy-
lase

4-Hydroxyphenylacetate 1-mo-
nooxygenase

p-Hydroxyphenyl acetate 3-hydroxy-
lase

4-Hydroxyphenylacetate 3-mo-
nooxygenase

2-Hydroxyphenyl propionate hydro-
xylase

4-Hydroxyphenylpyruvate dio-
Xygenase

17a-Hydroxyprogesterone
aldolase

Hydroxyproline epimerase

3-Hydroxypropionate dehydro-
genase

15-Hydroxyprostaglandin de-
hydrogenase

3.1.25

4134

1.1.1.88

1.1.1.34

f.1.35

2.7.1.49

1.14.11.5

13.7.1

1535

1536

3.5.1.36

4.2.1.59

4.2.1.61

1.14.13.18

1.14.13.18

1.14.13.3

1.14.13.3

114134

1.13.11.27

4.1.2.30

51138
1.1.1.59

111141

[56]

hydrolaza hydroksymetylogluta-
rylo-CoA

liaza hydroksymetyloglutary-
lo-CoA

reduktaza hydroksymetylogluta-
rylo-CoA

reduktaza hydroksymetylogluta-
rylo-CoA (NADPH)

syntaza hydroksymetyloglutary-
lo-CoA

kinaza hydroksymetylopirymi-
dynowa

dioksygenaza 5-hydroksymetylouracylu, 2-oksy-
glutaranu

reduktaza 6-hydroksynikotynia-
nowa
oksydaza 6-hydroksy-L-nikoty-
nowa
oksydaza 6-hydroksy-D-nikoty-
nowa

syntaza 5-hydroksy-A"-metylopirogluta-
minianowa2101

dehydrataza 3-hydroksyokta-
noilo-(bialkowego nosnika acy-
luy

dehydrataza 3-hydroksypalmi-
toilo-(biatkowego nosnika acylu)

1-hydroksylaza 4-hydroksyfenyloocta-
nowal718

1-monooksygenaza 4-hydroksy-
fenylooctanowa

3-hydroksylaza p-hydroksyfenyloocta-
nowalr20

3-monooksygenaza 4-hydroksy-
fenylooctanowa

hydroksylaza 2-hydroksyfenylopropio-
nianowa2041

dioksygenaza 4-hydroksyfenylo-
pirogronianowa

aldolaza 17a-hydroksyprogeste-
ronowa

epimeraza hydroksyprolinowa

dehydrogenaza 3-hydroksypro-
pionianowa

dehydrogenaza 15-hydroksy-
prostaglandynowa



[57]

1727.

1728.

1729.

1730.

1731

1732.

1733.

1734.

1735.

1736.

1737.

1738.

1739.

1740.

1741.

1742.

1743.

1744.

1745.

1746.

1747.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW

Hydroxypyruvate decarboxy-
lase

Hydroxypyruvate reductase
(3-Hydroxysteroid dehydroge-
nase

20(3-Hydroxysteroid dehydro-
genase

20a-Hydroxysteroid dehydro-
genase

12a-Hydroxysteroid dehydro-
genase

21-Hydroxysteroid dehydroge-
nase

3a-Hydroxysteroid dehydroge-
nase

11 [3-Hydroxysteroid dehydro-
genase

16a-Hydroxysteroid dehydro-
genase

7a-Hydroxysteroid dehydro-
genase

3(3-Hydroxy-A5-steroid dehy-
drogenase

21-Hydroxysteroid dehydroge-
nase (NADP+)
16-Hydroxysteroid epimerase
3(3Hydroxysteroid sulpho-
transferase

5a-Hydroxysterol dehydratase
Hydroxytryptophan decarboxylase
3-Hydroxy-2-methyl-pyridine-
4,5-dicarboxylate 4-decarboxy-
lase
4-Hydroxy-2-oxoglutarate al-
dolase
2-Hydroxy-3-carboxyadipate
dehydrogenase
3-Hydroxy-3-isohexenylgluta-

ryl-CoA lyase

4.1.1.40

11181

11151

1.1.1.53

1.1.1.149

1.1.1.176

1.1.1.150

1.1.1.50

1.1.1.146

1.1.1.147

1.1.1.159

1.1.1.145

111151

5.1.99.2

2.8.2.2

4.2.1.62

41128

41151

4.13.16

1.1.1.87

4.1.3.26

153

dekarboksylaza hydroksypiro-
gronianowa

reduktaza hydroksypirogronia-
nowa

dehydrogenaza (3-hydroksystero-
idowa

dehydrogenaza 20(3-hydroksy-
steroidowa

dehydrogenaza 20a-hydroksy-
steroidowa

dehydrogenaza 12a-hydroksy-
steroidowa

dehydrogenaza 21-hydroksy-
steroidowa

dehydrogenaza 3a-hydroksy-
steroidowa

dehydrogenaza 11 (3-hydroksy-
steroidowa

dehydrogenaza 16a-hydroksy-
steroidowa

dehydrogenaza 7a-hydroksy-
steroidowa

dehydrogenaza 3[3-hydroksy-
-A5-steroidowa

dehydrogenaza 21-hydroksy-
steroidowa (NADP+)

epimeraza 16-hydroksystero-
idowa

sulfotransferaza 3"-hydroksy-
steroidowa

dehydrataza 5a-hydroksystero-
lowa

dekarboksylaza hydroksytryptofano-
wa374

4-dekarboksylaza 3-hydroksy-
2-metylopirydyno-4,5-dikarbo-
ksylanowa

aldolaza 4-hydroksy-2-oxoglu-
taranowa

dehydrogenaza 2-hydroksy-3-
karboksyadypinianowa

liaza 3-hydroksy-3-izoheksenylo-
glutarylo-CoA
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1748.

1749.

1750.

1751.

1752.
1753.
1754.

1755.
1756.

1757.
1758.
1759.
1760.
1761.

1762.
1763.
1764.

1765.
1766.

1767.

1768.
1769.

1770.

1771.
1772.
1773.

1774,

1775.
1776.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW

2-Hydroxy-3-oxoadipate car-
boxylase

2-Hydroxy-4-carboxymucona-
te-6-semialdehyde dehydroge-
nase

3(3-Hydroxy-4(3-methylchole-
stenoate dehydrogenase (decar-
boxylating)

4-Hydroxy-4-methyl-2-oxo-
glutarate aldolase
Hyponitrite reductase
Hypotaurine dehydrogenase
Hypotaurocyamine Kkinase
Hypoxanthine oxidase

Hypoxanthine phosphoribosyl-
transferase

D-iditol dehydrogenase

L-iditol dehydrogenase
L-idonate dehydrogenase
L-lduronidase

Imidazoleacetate 4-monooxy-
genase

Imidazole acetylase
Imidazole acetyltransferase

Imidazoleglycerol-phosphate
dehydratase

Imidazolonepropionase

Imidazolylacetol-phosphate amino-
transferase

Imidazol-5-yl-lactate dehydro-
genase

Iminodipeptidase
Iminodipeptidase

IMP cyclohydrolase
IMP dehydrogenase
IMP pyrophosphorylase
Indanol dehydrogenase

Indoleacetaldoxine dehydra-
tase

Indoleglycerolphosphate aldolase

Indolelactate dehydrogenase

4.1.3.15

1.2.1.45

1.1.1.170

4.1.3.17

1.6.6.6
1.8.1.3
2.7.3.6
1.2.3.2

2.4.2.8

1.1.1.15
1.1.1.14
1.1.1.128
3.2.1.76
1.14.13.5

2312
2.3.1.2

4.2.1.19

3.5.2.7
2.6.1.9

111111

3.4.13.8
3.4.13.9

3.5.4.10
1.2.1.14
24.2.8
1.1.1.112
4.2.1.29

4128
1.1.1.110

[58]

karboksylaza 2-hydroksy-3-oxo-
adypinianowa

dehydrogenaza 6-semialdehydu
2-hydroksy-4-karboksymuko-
nianowego

dehydrogenaza 3(3-hydroksy-
47™-metylocholestenonowa
(dekarboksylujaca)

aldolaza 4-hydroksy-4-mety-
lo-2-oksoglutaranowa

reduktaza podazotynowa
dehydrogenaza hipotaurynowa
kinaza hipotaurocyjaminowa
oksydaza hipoksantynowa3294

fosforybozylotransferaza hipo-
ksantynowa
dehydrogenaza D-iditolowa

dehydrogenaza L-iditolowa
dehydrogenaza L-idonianowa
L-iduronidaza

4-monooksygenaza imidazolo-
octanowa

acetylaza imidazolowal763
acetylotransferaza imidazolowa

dehydrataza imidazologlicerolo-
fosforanowa

imidazolonopropionaza

aminotransferaza imidazoliloacetolo-
fosforanowal608

dehydrogenaza imidazolo-5-
ilo-mleczanowa

iminodipeptydaza2599
iminodipeptydaza2592
cyklohydrolaza IMP
dehydrogenaza IMP
pirofosforylaza |M P 175%6
dehydrogenaza indanolowa

dehydrataza indoloacetoaldo-
ksymowa

aldolaza indologlicerolofosforanowa
dehydrogenaza indolomlecza-
nowa



[59]

1777.

1778.
1779.

1780.
1781.

1782.
1783.

1784.

1785.

1786.
1787.
1788.

1789.

1790.
1791.
1792.

1793.

1794.

1795.

1796.

1797.

1798.
1799.

1800.
1801.
1802.

1803.
1804.

1805.

1806.
1807.

1808.

SLOWNIK NAZW ENZYMUOW

Indolepyruvate methyltrans-
ferase

Indole 2,3-dioxygenase

Indole-3-glycerol-phosphate
synthase

Indophenolase
Indophenol oxidase, Atmungsferment

Inorganic pyrophosphatase
5¢c~N//o-Inosamine kinase

Inosamine-phosphate amidino-
transferase

Inosinase

Inosinate nucleosidase
Inosine Kinase

Inosine nucleosidase
Inosine phosphorylase
rayo-lnositol oxygenase
mj'o-lnositol 1-kinase

AMjo-Inositol 1-methyltransfe-
rase

1L-m>'o-Inositol-I-phosphata-
se

ra>0-Inositol-1-phosphate
synthase

wyo-Inositol-2-dehydrogenase

mjo-Inositol 3-methyltrans-
ferase

w”o-Inosose-2 dehydratase
Insulinase

Insulinase

Insulin reductase
Inulase
Inulase 11

Inulinase

Inulin fructotransferase
(depolymerizing)

Inulosucrase
Invertase
Invertin

lodide peroxidase

2.1.1.47

1.13.11.17
4.1.1.48

1931
i.9.3.1

3.6.1.1
2.7.1.65

2.1.4.2

3.222
3.2.2.12
2.7.1.73
3.2.2.2
2421
1.13.99.1
2.7.1.64
2.7.1.1.39

3.1.3.25

5514

1.1.1.18

2.1.1.40

4.2.1.44

3.4.22.11
3.4.99.10

1.8.4.2
3.21.7
2.4.1.93
3.2.1.7

2.4.1.93

24.1.9
3.2.1.26
3.2.1.26
1.11.1.8
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metylotransferaza indolopiro-
gronianowa

2,3-dioksygenaza indolowa

syntaza indolo-3-glicerolofosfo-
ranowa

indofenolazas2o

oksydaza indofenolowa820, enzym od-
dechowy

pirofosfataza nieorganiczna
kinaza ¢=g'//o-inozaminowa

amidynotransferaza inozamino-
fosforanowa

inozynaza17ss

nukleozydaza inozynianowa
kinaza inozynowa
nukleozydaza inozynowa
fosforylaza inozynowa26s3
oksygenaza w/o-inozytolowa
1-kinaza w/o-inozytolowa

1-metylotransferaza mio-inozy-
tolowa

1L-w/o-inozytolo-I -fosfataza

syntaza w/o-inozytolo-I-fosfora-
nowa

2-dehydrogenaza mw-inozytolo-
wa

3-metylotransferaza w/o-inozy-
tolowa

dehydrataza mio-inosozy-2
insulinaza

insulinaza

reduktaza insulinowa2620
inulaza1so3

inulaza u18%4

inulinaza

fruktotransferaza inulinowa
(depolimeryzujaca)

inulosacharaza
inwertazai253
inwertynai1253

peroksydaza jodkowa
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1809.
1810.
1811.
1812.
1813.
1814.
1815.
1816.
1817.
1818.

18109.

1820.
1821.
1822.

1823.
1824.

1825.
1826.
1827.

1828.

1829.
1830.
1831.
1832.

1833.

1834.

1835.
1836.
1837.
1838.
1839.
1840.
1841.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW

lodinase

lodophenol methyltransferase
lodotyrosine deiodase
Iron—cytochrome c reductase
Isoamylase

Isochorismate synthase
Isochorismatase

Isocitrase

Isocitratase

Isocitrate dehydrogenase
(NAD+)

Isocitrate dehydrogenase
(NADP+)

Isocitrate lyase

Isocitric dehydrogenase
Isocitritase

Isoflavone methyltransferase

Isohexenylglutaconyl-CoA
hydratase

Isoleucyl-tRNA synthetase
Isomaltase
Isomalto-dextranase

Isopentenyldiphosphate A-iso-
merase

Isophenoxasine synthase
Isoprenoid-alcohol Kinase
C-55-Isoprenyldiphosphatase

Isopropanol dehydrogenase
(NADP+)

3-Isopropylmalate dehydra-
tase

3-Isopropylmalate dehydroge-
nase

2-1sopropylmalate synthase
Isopullulanase

Isovaleryl-CoA dehydrogenase
Itaconyl-CoA hydratase
Kallikrein

Kanamycin Kkinase

Kanamycin 6'-acetyltransfe-
rase

1.11.1.8
2.1.1.26
1.11.1.8
1.9.99.1
3.2.1.68
5.4.99.6
3.3.2.1
4131
4131
1.1.1.41

1.1.1.42

4131
11141
4131
2.1.1.46

4.2.1.57

6.1.15
3.2.1.10
3.2.1.94
5.3.3.2

1.10.3.4

2.7.1.66
3.6.1.27
1.1.1.80

4.2.1.33

1.1.1.85

4.1.3.12
3.2.1.57
1.3.99.10
4.2.1.56
3.4.21.8
2.7.1.95
2.3.1.55

[60J

jodynazal808

metylotransferaza jodofenolowa
dejodaza jodotyrozynowal808
reduktaza zelazo—cytochrom c
izoamylaza

syntaza izochoryzmianowa
izochoryzmataza

izocytrazal820
izocytrynianazal820

dehydrogenaza izocytrynianowa
(NAD+)

dehydrogenaza izocytrynianowa
(NADP+)

liaza izocytrynianowa
dehydrogenaza izocytrynowalg18
izocytrytazal820

metylotransferaza izoflawonowa

hydrataza izoheksenyloglutako-
nylo-CoA

syntetaza izoleucylo-tRNA
izomaltaza2248
izomalto-dekstranazall®

A-izomeraza izopentenylodifos-
foranowa

syntaza izofenoksazynowa289
kinaza alkoholu izoprenoidowego
C-55-izoprenylodifosfataza

dehydrogenaza izopropanolowa
(NADP+)

dehydrataza 3-izopropylo-
jabtczanowa

dehydrogenaza 3-izopropylo-
jablczanowa

syntaza 2-izopropylojabtczanowa
izopululanaza

dehydrogenaza izowalerylo-CoA
hydrataza itakonylo-CoA
kalikreina

kinaza kanamycynowa

6'-acetylotransferaza kanamycy-
nowa



[61]

1842.
1843.
1844.

1845.
1846.

1847.

1848.

1849.

1850.
1851.
1852,

1853.

1854.

1855.
1856.

1857.
1858.
1859.

1860.

1861.

1862.

1863.
1864.

1865.

1866.

1867.

1868.

1869.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW

KDHP synthetase
3-Ketoacid CoA-transferase
2-Ketoadipate reductase

5-Keto-D-fructose reductase

5-Keto-D-fructose reductase
(NADP+)

Ketogluconate dehydrogenase

5-Keto-D-gluconate 2-reductase
5-Keto-D-gluconate 5-reductase

Ketogluconokinase
a-Ketoglutaric dehydrogenase
(3-Ketoglutaric-isocitric carboxylase

Keto-L-gulonate decarboxy-
lase

3-Keto-L-gulonate dehydro-
genase

Ketohexokinase
Ketol-acid reductoisomerase

Ketone-aldehyde mutase
Ketopantoaldolase
(3-Keto-reductase

Ketose-1-phosphate aldolase

Ketotetrose-phosphate aldo-
lase

P-Ketothiolase, 3-Ketoacyl-CoA
thiolase

5-Keto-2-deoxygluconokinase
2-Keto-3-deoxy-L-arabonate aldolase

2-Keto-3-deoxy-L-arabonate
dehydratase

2-Keto-3-deoxygalactonate
kinase

2-Keto-3-deoxy-D-glucarate
aldolase

2-Keto-3-deoxy-D-gluconate
dehydrogenase

2-Keto-3-deoxy-D-gluconate
dehydrogenase (NAD(P)+)

4.12.15
2.8.35
111172

1.1.1.123
1.1.1.124

11994

1.1.1.128

1.1.1.69

2.7.1.13
12.4.2
11141

41134

1.1.1.130

2.7.1.3
1.1.1.86

4.4.15
41212
1.1.1.35

4.1.2.7

4122

2.3.1.16

2.7.1.92
4.1.2.18

4.2.1.43

2.7.1.58

4.1.2.20

1.1.1.126

1.1.1.127
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syntetaza KDHP2518
CoA-transferaza 3-ketokwasow
reduktaza 2-ketoadypinianowa

reduktaza 5-keto-D-fruktozowa2830

reduktaza 5-keto-D-fruktozowa
(NADPi”n260

dehydrogenaza ketoglukoniano-
wa

2-reduktaza 5-keto-D-glukoniano-
wal7r59

5-reduktaza 5-keto-D-glukoniano-
wal3ss

ketoglukonokinaza
dehydrogenaza a-ketoglutarowa2294

karboksylaza (3-ketoglutarowo-izocy-
trynowal818

dekarboksylaza keto-L-gulonia-
nowa

dehydrogenaza 3-keto-L-gulo-
nianowa

ketoheksokinaza

reduktoizomeraza ketolokwaso-
wa

mutaza ketono-aldehydowal910
ketopantoaldolaza
(3-keto-reduktazal656

aldolaza ketozo-1-fosforanowa

aldolaza ketotetrozofosforanowa

(3-ketotiolaza, tiolaza 3-ketoacylo-
CoAZ

5-keto-2-deoksyglukonokinaza

aldolaza 2-keto-3-deoksy-L-arabonia-
nowalsrl

dehydrataza 2-keto-3-deoksy-
L-arabonianowa

kinaza 3-keto-2-deoksygalak-
tonianowa

aldolaza 2-keto-3-deoksy-D-
glukaranowa

dehydrogenaza 2-keto-3-deo-
ksy-D-glukonianowa

dehydrogenaza 2-keto-3-de-
oksy-D-glukonianowa
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1870.
1871.

1872.

1873.

1874.

1875.
1876.
1877.

1878.

1879.
1880.
1881.
1882.
1883.
1884.

1885.

1886.

1887.

1888.
1889.

1890.
1891.

1892.
1893.
1894.

1895.

1896.

1897.

1898.

1899.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW

2-Keto-3-deoxygluconokinase

2-Keto-3-deoxy-L-pentonate
aldolase

2-Keto-3-deoxy-D-pentonate
aldolase

5-Keto-4-deoxy-D-glucarate
dehydratase

Kidney brush border neutral
proteinase

Kinase Il
Kininogenase
Kininogenin

Kynurenate 7,8-dihydrodiol
dehydrogenase

Kynurenate 7,8-hydroxylase
Kynureninase

Kynurenine aminotransferase
Kynurenine formamidase
Kynurenine 3-hydroxylase

Kynurenine 3-monooxygenase

Laccase
Lactaldehyde dehydrogenase

D-Lactaldehyde dehydroge-
nase

Lactaldehyde reductase

Lactaldehyde reductase
(NADPH)

[3-Lactamase |
(3-Lactamase 11

Lactase
Lactate dehydrogenase
D-Lactate dehydrogenase

D-Lactate dehydrogenase
(cytochrome)

Lactate dehydrogenase (cyto-
chrome)

Lactate—malate transhydroge-
nase

Lactate oxydative decarboxylase

Lactate racemase

2.7.1.45
4.1.2.18

4.1.2.28

4.2.1.41

3.4.24.11

3.4.151
3.4.21.8
3.4.21.8

1.3.1.18

1.14.99.2
3.7.1.3
2.6.1.7
35.1.9
1.14.13.9
1.14.13.9

1.10.3.2
1.2.1.22
1.1.1.78

1.1.1.77
1.1.1.55

3526
3526

3.2.1.23
1.1.1.27
1.1.1.28
1.1.2.4

1.1.2.3

1.1.99.7

1.13.12.4

5.1.21

[62]

2-keto-3-deoksyglukonokinaza

aldolaza 2-keto-3-deoksy-L-pen-
tonianowa

aldolaza 2-keto-3-deoksy-D-
pentonianowa

dehydrataza 5-keto-4-deoksy-
D-glukaranowa

obojetna proteinaza nabtonka
szczoteczkowego nerki

kinaza 11978

kininogenazal839

kininogeninal839

dehydrogenaza 7,8-dihydrodiolo-
kinurenianowa

7,8-hydroksylaza kinurenianowa
Kinureninaza

aminotransferaza Kinureninowa
formamidaza kinureninowal228
3-hydroksylaza kinureninowal834

3-monooksygenaza kinurenino-
wa

lakkaza
dehydrogenaza laktaldehydowa

dehydrogenaza D-laktaldehydo-
wa

reduktaza laktaldehydowa

reduktaza laktaldehydowa
(NADPH)

(3-laktamaza 12342
(3-laktamaza 112342

laktazal304
dehydrogenaza mleczanowa
dehydrogenaza D-mleczanowa

dehydrogenaza D-mleczanowa
(cytochrom)

dehydrogenaza mleczanowa
(cytochrom)

transhydrogenaza mleczan—
jablczan

tlenowa dekarboksylaza mleczano-
wal900

racemaza mleczanowa



[63]

1900.

1901.
1902.
1903.
1904.
1905.

1906.

1907.

1908.
1909.
1910.

1911.

1912.

1913.
1914.
1915.

1916.
1917.

1918.
1919.
1920.
1921.
1922.
1923.

1924.

1925.

1926.

1927.
1928.

1929.

1930.
1931.
1932.
1933.
1934.

1935.
1936.
1937.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW

Lactate 2-monooxygenase
Lactic acid dehydrogenase
Lactic acid dehydrogenase
Lactic acid dehydrogenase
Lactic acid dehydrogenase
Lactobacillus exonuclease
y-Lactonase

Lactonase

Lactose synthase
Lactoyl-CoA dehydratase
Lactoy 1-glutathione lyase
Lambda exonuclease T4
Laminaribiose phosphorylase
Laminarinase

Laminarinase

Laminarin phosphorylase
Lathosterol oxidase
Latia luciferin monooxygenase
(demethylating)

Lecanorate hydrolase
Lecithin acyltransferase
Lecithinase A

Lecithinase B

Lecithinase C

Lecithinase D

Lecithin—cholesterol acyl-
transferase

Lens neutral proteinase
Leucine amino-peptidase ('LAP’)
Leucine aminotransferase
Leucine dehydrogenase

Leucostoma neutral proteinase

Leucyltransferase
Leucyl-tRNA synthetase
Levanase

Levansucrase

Lichenase
Licheninase
Limit dextrinase

Limit dextrinase

1.13.12.4
1.1.1.28
11.23
1.1.2.4
1.1.1.27
3.1.15.1
3.1.1.25
3.1.1.17
2.4.1.22
4.2.1.54
4.4.15
3.1.11.3
24.131
3.216

3.2.1.39
2.4.1.97

1.3.3.2
1.14.99.21

3.1.1.40
2.3.1.43
3114
3.1.15
3.143
3.1.4.4

2.3.1.43

3.4.24.5
34111
2.6.1.6
14.1.9
3.4.24.6

2.3.2.6
6.1.1.4
3.2.1.65
2.4.1.10
3.2.1.73

3.2.15
3.2.141
3.2.1.10
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2-monooksygenaza mleczanowa

dehydrogenaza kwasu mlekowego1894
dehydrogenaza kwasu mlekowego18%
dehydrogenaza kwasu mlekowegol18%
dehydrogenaza kwasu mlekowego1893
egzonukleaza z Lactobacillus3287
y-laktonaza

laktonazal3s7

syntaza laktozowa
dehydrataza laktoilo-CoA
liaza laktoilo-glutationowa
egzonukleaza lambda T41174-
fosforylaza laminarybiozy
laminarynazall33
laminarynazall3l

fosforylaza laminarynowal343
oksydaza latosterolowa

monooksygenaza lucyferynowa
z Latia (demetylujaca)
hydrolaza lekanoranowa2269
acylotransferaza lecytynowal94
lecytynaza A2460

lecytynaza B 1976

lecytynaza C2462

lecytynaza D 2463

acylotransferaza lecytyna—cho-
lesterol

obojetna proteinaza z soczewki
leucynoaminopeptydaza ('LAP’)285
aminotransferaza leucynowa
dehydrogenaza leucynowa

obojetna proteinaza z Leucosto-
ma

leucylotransferaza
syntetaza leucylo-tRNA
lewanaza
lewanosacharaza

lichenaza
lichen jnaza
dekstrynaza graniczna2651

dekstrynaza graniczna2248
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1938.

1939.
1940.

1941.
1942.

1943.
1944.
1945.
1946.

1947.

1948.

1949.

1950.
1951.

1952.

1953.

1954.
1955.

1956.
1957.

1958.

1959.
1960.

1961.
1962.

1963.
1964.
1965.
1966.

1967.

1968.
1969.
1970.
1971.
1972.
1973.

SEOWNIK NAZW ENZYMOW [64]

Limonin-D-ring-lactonase

Linamarin synthase
Linoleate isomerase

Lipase
Lipoamide dehydrogenase (NADH)

Lipoamide reductase (NADH)
Lipoate acetyltransferase
Lipophosphodiesterase |
Lipophosphodiesterase 11
Lipoprotein lipase
Lipoxidase

Lipoxygenase

Lipoyl dehydrogenase

Liver acid DNase

Loganate methyltransferase
Lohmann’s enzyme
Lombricine Kkinase

Lotus carboxyl proteinase

Luciferin sulphotransferase
Luteolin methyltransferase
Lysine acetyltransferase
Lysine decarboxylase

Lysine dehydrogenase
Lysine hydroxylase
3-Lysine mutase

D-a-Lysine mutase
Lysine racemase
Lysine 2-monooxygenase

Lysine, 2-oxyglutarate dioxy-
genase

Lysine-2-oxo glutaryl reductase

Lysine 2,3-aminomutase
D-Lysine 5,6-aminomutase
B-Lysine 5,6-aminomutase
L-Lysine 6-aminotransferase
Lysolecithin acylmutase

Lysolecithin acyltransferase

3.1.1.36

2.4.1.63
5.2.1.5

3.1.13
1.6.4.3

1.6.4.3
2.3.1.12
3.14.3
3.144

3.1.1.34
1.13.11.12
1.13.11.12
1.6.4.3
31.221
2.1.1.50
2.73.2
2.7.3.5
3.4.23.13

2.8.2.10
2.1.1.42
2.3.1.32
4.1.1.18
1.4.1.15
1.14.11.4
5433
5434
5.1.15
1.13.12.2
1.14.11.4

1517

5.4.3.2
5434

5433
2.6.1.36
54.11
2.3.1.23

laktonaza limoninowa (D-piers-
cien)

syntaza linamarynowa
izomeraza linoleinianowa
lipaza3099

dehydrogenaza liponamidowa
(NADH)913

reduktaza liponamidowa (NADH)913
acetylotransferaza liponianowa912
lipofosfodiesteraza 12462
lipofosfodiesteraza 112463

lipaza lipoproteinowa
lipoksydazal949

lipoksygenaza

dehydrogenaza liponylowa913
kwasna DNaza z watroby862
metylotransferaza loganianowa
enzym Lohmanna753

kinaza lombrycynowa

proteinaza karboksylowa z Lo-
tus

sulfotransferaza lucyferynowa
metylotransferaza luteolinowa
acetylotransferaza lizynowa
dekarboksylaza lizynowa

dehydrogenaza lizynowa
hydroksylaza lizynowal966
mutaza [-lizynowal970

mutaza D-a-lizynowa
racemaza lizynowa
2-monooksygenaza lizynowa

dioksygenaza lizyny, 2-oksoglu-
taranu

reduktaza glutarylo-2-oksolizyno-
wa2824

2,3-aminomutaza lizynowa
5,6-aminomutaza D-lizynowa
5,6-aminomutaza R-lizynowa
6-aminotransferaza L-lizynowa
acylomutaza lizolecytynowa

acylotransferaza lizolecytynowa



[65]

1974
1975.
1976.
1977.
1978.
1979.

1980.
1981.

1982.

1983.
1984.
1985.

1986.

1987.
1988.

1989.

1990.

1991.

1992.

1993.

1994.
1995,

1996.

1997.
1998.
1999.
2000.

2001.

2002

SLOWNIK NAZW ENZYMOW

Lysolecithinase

Lysolecithin migratase
Lysophospholipase
Lysophospholipase D
D-Lysopine dehydrogenase
Lysosomal carboxipeptidase C

Lysosomal a-glucosidase
Lysozyme

Lysyltransferase
Lysyl-tRNA synthetase
D-Lyxose ketol-isomerase
Magnesium-protoporphyrin
methyltransferase

Malate condensing enzyme
Malate dehydrogenase

Malate dehydrogenase (ac-
ceptor)

D-Malate dehydrogenase (de-
carboxylating)

Malate dehydrogenase (decar-
boxylating)

Malate dehydrogenase
(NADP+)

Malate dehydrogenase (oxalo-
acetate-decarboxylating)

Malate dehydrogenase (oxalo-
acetate decarboxylating)
(NADP+)

Malate oxidase

Malate synthase

Malate synthetase

Maleate hydratase

Maleate isomerase
Maleylacetoacetate isomerase
Maleylpyruvate isomerase

Malic dehydrogenase
. "Malic” enzyme

2003. "Malic” enzyme

2004.
2005.

“Malic” enzyme
Malonate CoA-transferase

11 Postepy Biochemii 43

3.1.15
5411

3.1.15
3.1.4.39
15.1.16
3.4.16.2

3.213
3.2.1.17
2.3.2.3
6.1.1.6
5.3.1.15
21111

4.13.2
1.1.1.37
1.1.99.16

11183

11.1.39

1.1.1.82

11.1.38

1.1.1.40

1133
4132
4132
42131
5211
5212
5.2.14

1.1.1.37
1.1.1.40
1.1.1.38
1.1.1.39

2.8.3.3
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lizolecytynazal976

migrataza lizolecytynowal972
lizofosfolipaza

lizofosfolipaza D228
dehydrogenaza D-lizopinowa

lizosomalna karboksypeptydaza
c 1

lizosomalna a-glukozydazall9
lizozym

lizolytransferaza

syntetaza lizylo-tRNA
ketoloizomeraza D-liksozy

metylotransferaza magnezopro-
toporfirynowa

enzym kondensujacy jablczan1995
dehydrogenaza jabtczanowa

dehydrogenaza jabtczanowa
(akceptor)

dehydrogenaza D-jablczanowa
(dekarboksylujaca)

dehydrogenaza jabtczanowa
(dekarboksylujaca)

dehydrogenaza jabtczanowa
(NADP+)

dehydrogenaza jabtczanowa (de-
karboksylujgca szczawiooctan)

dehydrogenaza jabtczanowa
(dekarboksylujgca szczawio-
octan) (NADP+)

oksydaza jabtczanowa

syntaza jablczanowa

syntetaza jablczanowal99%

hydrataza maleinianowa
izomeraza maleinianowa
izomeraza maleiloacetooctanowa

izomeraza maleilopirogroniano-
wa

dehydrogenaza jabtczanowal987
enzym jabtczanowy1993

enzym jabtczanowy1992

enzym jabtczanowy1990
CoA-transferaza malonianowa
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2006.

2007.

2008.

2009

2010.

2011.

2012.

2013.

2014.
2015.

2016.

2017.
2018.

2019.
2020.

2021.
2022.

2023.

2024.
2025.
2026.

2027.
2028.
2029.

2030.
2031.
2032.

2033.

2034.
2035.

SEOWNIK
Malonate-semialdehyde dehy-
dratase
Malonate-semialdehyde dehy-
drogenase
Malonate-semialdehyde dehy-

drogenase (acetylating)
Malonyl-CoA carboxyltrasferase
Malonyl-CoA decarboxylase

Maltase
Maltose phosphorylase

Maltose 3-glycosyltransferase

Malyl-CoA lyase
Malyl-CoA synthetase
Mammalian DNase IV
Mandelate racemase
Mandelonitrile lyase
Mannanase

Mannase

Mannitol dehydrogenase

Mannitol dehydrogenase (cyto-
chrome)

Mannitol dehydrogenase
(NADP+)

Mannitol kinase
Mannitol-1-phosphatase

Mannitol-1-phosphate dehy-
drogenase

Mannokinase

Mannonate dehydratase
D-Mannonate dehydrogenase
(NAD(P)+)

Mannose isomerase

Mannosephosphate isomerase

Mannose-1-phosphate guanyl-
yltransferase

Mannose-1-phosphate guanyl-
yltransferase (GDP)

Mannose-6-phosphate isomerase

a-D-Mannosidase

NAZW ENZYMOW

4.2.1.27

1.2.1.15

1.2.1.18

2.1.3.4

4.1.1.9
3.2.1.20
2.4.1.8

24.1.6

4.1.3.24
6.2.1.9
3.1.11.3
5122
4.1.2.10

3.2.1.25
3.2.1.25

1.1.1.67
1.1.1.2

1.1.1.138

2.7.1.57
3.1.3.22
1.1.1.17

2.7.1.7

4.2.1.8
1.2.1.34

5.3.1.7
53.1.8
2.7.7.13

2.71.7.22

5.3.1.8
3.2.1.24

[66]

dehydrataza formylooctanowa

dehydrogenaza formylooctano-
wa

dehydrogenaza formylooctanowa
(acetylujaca)

karboksylotransferaza malonylo-CoA
dekarboksylaza malonylo-CoA
maltazal3%0

fosforylaza maltozowa

3-glikozylotransferaza maltozowa

liaza malilo-CoA

syntetaza malilo-CoA
DNaza IV ssakéwll74
racemaza migdalianowa
liaza”migdatonitrylowa
mannanaza2036

mannaza2036

dehydrogenaza mannitolowa

dehydrogenaza mannitolowa
(cytochrom)

dehydrogenaza mannitolowa
(NADP+)

kinaza mannitolowa
mannitolo- 1-fosfataza

dehydrogenaza mannitolo-1-
fosforanowa

mannokinaza
dehydrataza mannonianowa

dehydrogenaza D-mannonia-
nowa (NAD(P)+)

izomeraza mannozowa

izomeraza mannozofosforanowa

guanylilotransferaza mannozo-
-1-fosforanowa

guanylilotransferaza mannozo-
-1-fosforanowa (GDP)

izomeraza mannozo-6-fosforanowa2031

a-D-mannozydaza
\



[67]

2036.
2037.
2038.
2039.
2040.
2041.

2042.
2043.

2044,
2045.
2046.
2047.

2048.

2049.

2050.
2051.

2052.

2053.
2054.
2055.
2056.

2057.
2058.

2059.
2060.

2061.
2062.

2063.

2064.

2065.

SEOWNIK

p-D-Mannosidase
Mannuronate reductase
Melibiase

Maliiotate dehydrogenase
Melilotate hydroxylase
Melilotate 3-monooxygenase

Menadione reductase

3-Mercaptopyruvate sulphur-
transferase

Mesaconate hydratase
Metaphosphatase
Metaphosphatase
Metapyrocatechase

Methenyltetrahydrofolatc
cyclohydrolase

5,10-Methenyltetrahydrofolate
synthetase

L-Methioninase

Methionine adenosyltransfe-
rase

D-Methionine aminotransfe-
rase

Methionine decarboxylase
L-Methionine y-lyase
Methionine racemase

Methionine S'-methyltransfe-
rase

Methionine synthase
Methionine synthase

Methionyl dipeptidase

Methionyl-tRNA formyltrans-
ferase

Methionyl-tRNA synthetase

4-Methoxybenzoate monooxy-
genase (O-demethylating)

1-Methyladenosine nucleosi-
dase

Methylamine—glutamate me-
thyltransferase

jY-Methylamino-acid oxidase
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32125  {3-D-mannozydaza

111131  reduktaza mannuronianowa

3.2.1.22 melibiazal303

13111  dehydrogenaza melilotanowa

1.14.134 hydroksylaza melilotanowa2041

114134 3-monooksygenaza melilotano-
VVa *

1.6.99.2 reduktaza menadionowa2195

2.8.1.2 siarkotransferaza 3-merkapto-
pirogronianowa

4.2.1.34 hydrataza mezakonianowa

3.6.1.11 metafosfatazal19

3.6.1.10 metafosfatazall23

1.13.11.2 metapirokatechaza584

3549 cyhlohydrolaza metenvlotetra-
hydrofolianowa

6.3.3.2 syntetaza 5,10-metenylotetra-
hydrofolianowa

44111 L-metioninaza2054

2516 adenozylotransferaza metioni-
nowa

2.6.1.41 aminotransferaza D-metionino-
wa

41157 dekarboksylaza metioninowa

44111 y-liaza L-metioninowa

5112 racemaza metioninowa

2.1.1.12 S-metylotransferaza metionino-
wa

2.1.1.13 syntaza metioninowa3015

4.2.99.10 syntaza metioninowas3

3.4.13.12 dipeptydaza metionylowa

2.1.29 formylotransferaza metiony-
lo-tRNA

6.1.1.10 syntetaza metionylo-tRNA

1.14.99.15 monooksygenaza 4-metoksyben-
zoesanowa (O-demetylujgca)

3.2.2.13 nukleozydaza 1-metyloadenozy-
nowa

21.1.21 metylotransferaza metyloami-
na—glutaminian

1532 oksydaza TV-metyloaminokwa-

sowa
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2066.
2067.

2068.
2069.
2070.
2071.
2072.
2073.
2074,

2075.
2076.

2077.

2078.

2079.

2080.

2081.
2082.

2083.

2084.
2085.

2086.
2087.

2088.

2089.
2090.

2091.

2092.

2093.

SEOWNIK

i3-Methylaspartase
Methylaspartate ammonia-ly-
ase

Methylaspartate mutase
Methylbutyrase

Methylcitrate synthase
Methylcrotonoyl-CoA carbo-
xylase

Methylcysteine synthase

Methylcysteine synthase
2-Methylene-glutarate mutase
Methylene hydroxylase

3-Methyleneoxindole reduc-
tase

Methylenetetrahydrofolate
dehydrogenase (NAD+)

Methylenetetrahydrofolate
dehydrogenase (NADP+)

5,10-Methylenetetrahydro-
folate reductase (FADH2)
5,10-Methylenetetrahydrofo-
late reductase (NADPH)

Methylsterol hydroxylase
Methylglutaconyl-CoA hydra-
tase

Methylglutamate dehydroge-
nase

~-Methylglutamate synthase
Methylglyoxalase
Methylglyoxal synthase

Methylhydroxypyridine-carbo-
xylate dioxygenase

Methylhydroxypyridine-carboxylate
oxidase

Methylisocitrate lyase
Methylitaconate A-isomerase

Methylmalonate-semialdehyde
dehydrogenase (acylating)

Methylmalonyl-CoA carboxyl-
transferase

Methylmalonyl-CoA decarboxylase

NAZW ENZYMOW m

43.1.2 (3-metyloaspartaza2067

4312 amoniako-liaza metyloaspara-
ginianowa

5.4.99.1 mutaza metyloasparaginianowa

3.1.1.1 metyl obutyraza560

41331 syntaza metylocytrynianowa

6.4.1.4 karboksylaza metylokrotonoi-
lo-CoA

4.2.1.22 syntaza metylocysteinowa800

4.2.1.23 syntaza metylocysteinowa

5.4.99.4 mutaza 2-metylenoglutaranowa

1.14.15.1 hydroksylaza metylenowa535

1.3.1.17 reduktaza 3-metylenooksyindo-
lowa

15.1.15 dehydrogenaza metylenotetra-
hydrofolianowa (NAD+)

1515 dehydrogenaza metylenotetra-
hydrofolianowa (NADP+)

1.1.99.15 reduktaza 5,10-metylenotetra-
hydrofolionowa (FADH?2)

111171 reduktaza 5,10-metylenotetra-
hydrofolianowa (NADPH)

1.14.99.16 hydroksylaza metylosterolowa2099

4.2.1.18 hydrataza metyloglutakonylo-
CoA

1.5.995 dehydrogenaza metyloglutami-
nianowa

2.1.1.21 syntaza 7V-metyloglutaminianowa2064

4.415 metyloglioksalazal910

4.2.99.11 syntaza metyloglioksalowa

1.14.12.4 dioksygenaza metylohydroksy-
pirydynokarboksylanowa

1.14.12.4 oksydaza metylohydroksypirydyno-
karboksylanowa2087

4.1.3.30 liaza metyloizocytrynianowa

5.3.3.6 A-izomeraza metyloitakoniano-
wa

1.2.1.27 dehydrogenaza semialdehydu
metylomalonianowego (acylujg-
ca)

2131 karboksylotransferaza metylo-
malonylo-CoA

41141 dekarboksylaza metylomalonylo-

CoA2606
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2094.

2095.
2096.

2097.

2098.

2099.
2100.

2101.

2102.
2103.
2104.

2105.
2106.
2107.

2108.
2109.
2110.

2111.
2112.
2113.

2114.
2115.

2116.
2117.
2118.

2119.

2120.
2121
2122.

2123.
2124.
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S-Methylmalonyl-CoA mu-
tase

Methylmalonyl-CoA racemase

Methylmethionine-sulphonium-salt
hydrolase

6-Methylsalicylate decarboxy-
lase

2-Methylserine hydroxymethy!-
transferase

Methylsterol monooxygenase

Methylthiophosphoglycerate
phosphatase

iV-Methyl-2-oxoglutaramate
hydrolase

Metridium proteinase A
Mevaldate reductase
Mevaldate reductase (NADPH)

Mevalonate kinase
Mexicanain

Microbial carboxyl proteina-
ses

Microbial metalloproteinases
Microbial RNase |
Microbial RNase |1

Microbial serine proteinases
Micrococcal endonuclease

Micrococcus caseolyticus
neutral proteinase

Mixed-function oxidase
Monoacylglycerol kinase
Monoacylglycerol lipase
Monoamine oxidase

Monobutyrase

Monodehydroascorbate reduc-
tase (NADH)

Monoglyceride acyltransferase
Monophenol monooxygenase

Monophosphatidylinositol
phosphodiesterase

Moraxella nonliquefaciens (Mnnl)

Moraxella nonliquefaciens (MnoT)

5.4.99.2

51.99.1
3.3.1.2

41152

2.1.2.7

1.14.99.16

3.1.3.14

3.5.1.36

3.4.21.3
1.1.1.32
11.1.33

2.7.1.36
3.4.99.14
3.4.23.6

3.4.24.4
3.1.27.3
3.1.27.1

3.4.21.14
31311
3.4.24.4

1.14.141

2.7.1.94

3.1.1.23
14.34

3111
1.6.5.4

2.3.1.22
114181

3.1.4.10

5.1.23.20
312324

mutaza S-metylomalonylo-CoA

racemaza metylomalonylo-CoA

hydrolaza soli sulfoniowej
metylometioniny137

dekarboksylaza 6-metylosalicy-
lanowa
hydroksymetylotransferaza
2-metyloserynowa
monooksygenaza metylostero-
lowa

fosfataza metylotiofosfoglicery-
nianowa

hydrolaza Armetylo-2-oksoglu-
taramanowa

proteinaza A z Metridium
reduktaza mewaldanowa

reduktaza mewaldanowa
(NADPH)

kinaza mewalonianowa
meksykanaina

bakteryjne proteinazy karboksy-
lowe

bakteryjne metaloproteinazy
bakteryjna RNaza2768

bakteryjna RNaza 112767

bakteryjne proteinazy serynowe
endonukleaza z Micrococcus
proteinaza obojetna z Micro-
coccus caseolyticus

oksydaza o mieszanej funkcjil225
kinaza monoacyloglicerolowa
lipaza monoacyloglicerolowa
oksydaza monoaminowa251
monobutyraza560

reduktaza monodehydroaskor-
binianowa (NADH)

acylotransferaza monoglicerydowal02
monooksygenaza monofenolowa
fosfodiesteraza monofosfatydylo-
inozytolowa

(Mnnl) z Moraxella nonliquefaciens1083
(Mnol) z Moraxella nonliquefaciens1084
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2125.
2126.
2127.
2128.
2129.

2130.

2131.
2132.

2133.

2134.
2135.
2136.

2137.

2138.
2139.
2140.
2141.
2142.
2143.
2144,

2145.

2146.

2147.
2148.
2149.

2150.
2151.
2152.
2153.
2154.

2155,
2156.

2157.
2158.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW

Moraxella osloensis (MosX)
Mouse nuclear RNase
Mucinase

Mucinase

Mucinase

Muconate cycloisomerase
Muconolactone A-isomerase
Mucopeptide glycohydrolase

Mucor pusillus carboxyl pro-
teinase

Mucor rennin
Mung bean nuclease
Muramidase

Muramoyl-pentapeptide car-
boxypeptidase

Muscle phosphorylase a and b
Mutarotase

Mycodextranase

Myokinase

Myrosinase

Myxobacter AL-1 proteinase |
Myxobacter AL-1 proteinase 11

Myxobacter a-lytic proteinase
Myxobacter R-lytic proteinase

NADase
NADH dehydrogenase

NADH dehydrogenase (qui-
none)

NADH kinase
NAD+ kinase
NAD+ nucleosidase
NAD+ peroxidase

NADPH—cytochrome c2 re-
ductase

NADPH—cytochrome c¢ reductase

NADPH—cytochrome reduc-
tase

NADPH dehydrogenase

NADPH dehydrogenase (qui-
none)

3.1.23.27
3.1.131
3.2.1.35
3.2.1.36
4221

5511
5334
3.2.1.17
3.4.23.6

3.4.23.6
3.1.30.1
3.2.1.17

3.4.17.8

2411
51.3.3
3.2.161
2743
3.2.31

3.4.99.29
3.4.99.30
3.4.21.12

3.4.24.4

3.2.25
1.6.99.3
1.6.99.5

2.7.1.86
2.7.1.23
3.2.25
11111
1.6.25

16.2.4
16.24

1.6.99.1
1.6.99.6

[70]

(MosY) z Moraxella osloensis1085
RNaza jgdrowa z myszy2760
mucynazale40

mucynazale4?

mucynazal636

cykloizomeraza mukonianowa
A-izomeraza mukonolaktonowa
glikohydrolaza mukopeptydowal981

proteinaza karboksylowa z Mu-
cor pusillus

renina z Mucor2133
nukleaza z Phaseolus aureus112l
muramidazaldsl

karboksypeptydaza muramoilo-
pentapeptydowa

fosforylaza miesniowa a i b2503
mutarotaza210
mykodekstranaza
miokinazal39

mirozynaza3042

proteinaza | z Myxobacter AL-1
proteinaza Il z Myxobacter AL-1

a-lityczna proteinaza z Myxo-
bacter

B-lityczna proteinaza z Myxo-
bacter

NADaza2152
dehydrogenaza NADH
dehydrogenaza NADH (chinon)

kinaza NADH
kinaza NAD+
nukleozydaza NAD+
peroksydaza NAD+

reduktaza NADPH—cyto-
chrom c2

reduktaza NADPH—cytochrom c¢2156
reduktaza NADPH—cytochrom

dehydrogenaza NADPH

dehydrogenaza NADPH (chi-
non)
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2159.

2160.
2161.
2162.
2163.
2164.

2165.
2166.
2167.

2168.
2169.
2170.

2171,

2172.

2173.
2174.
2175.

2176.

2177.

2178.
2179.

2180.

2181.

2182.

2183.

2184.

2185.

2186.
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NAD(P)H dehydrogenase (qui-
none)

NADPH diaphorase
NAD(P)+ nucleosidase
NADP+ peroxidase
NAD(P) transhydrogenase
NAD+ pyrophosphatase
NAD+ pyrophosphorylase
NAD+ synthetase

NAD+-synthetase (glutamine-
hydrolysing)

NDPhexose pyrophosphorylase
NDPsugar phosphorylase

Neomycin—kanamycin phospho-
transferase

Nepenthes carboxyl proteinase

iV5-Ethyl-L-glutamine synthe-
tase

Neuraminidase
Nicotinamidase

Nicotinamide methyltransfe-
rase

Nicotinamidenucleotide ami-
dase

Nicotinamide phosph”*ribo-
syltransferase
Nicotinate dehydrogenase

Nicotinate methyltransferase

Nicotinatemononucleotide
adenylyltransferase
Nicotinatemononucleotide
pyrophosphorylase (carboxy-
lating)

Nicotinatenucleotide—di-
methylbenzimidazole phospho-
ribosyltransferase

Nicotinate phosphoribosyl-
transferase

Nicotine dehydrogenase

Nitrate-ester reductase

Nitrate reductase

1.6.99.2

1.6.99.1
3.2.2.6
11112
1611
3.6.1.22
2771
6.3.1.5
6.3.5.1

2.71.7.28
2.7.7.37
2.7.1.95

3.4.23.12

6.3.1.6

3.21.18
3.5.1.19
2111

3.5.1.42

24212

15113
2.1.1.7

2.7.7.18

2.4.2.19

24221

24211

15994

1.8.6.1

1.7.994

167

dehydrogenaza NAD(P)H (chi-
non)

diaforaza NADPH2157
nukleozydaza NAD(P)+
peroksydaza NADP+
transhydrogenaza NAD(P)
pirofosfataza NAD+
pirofosforylaza NAD+2204
syntetaza NAD+

syntetaza NAD+ (hydralizujaca
glutamine)

pirofosforylaza NDPheksozowa2221
fosforylaza NDPcukrowa29%68

fosfotransferaza neomycyna—kanamy-
cynals40

proteinaza karboksylowa z Ne-
penthes

syntetaza A5-etylo-L-glutamino-
wa

neuraminidaza
nikotynoamidaza

metylotransferaza nikotynoami-
dowa

amidaza nikotynoamidonukleo-
tydowa

fosforybozylotransferaza nikoty-
noamidowa

dehydrogenaza nikotynianowa

metylotransferaza nikotyniano-
wa

adenylilotransferaza nikotynia-
nomononukleotydowa

pirofosforylaza nikotynianomo-
nonukleotydowa (karboksylu-
jaca)

fosforybozylotransferaza nikoty-

nianonukleotyd—dimetylobenzi-
midazol

fosforybozylotransferaza nikoty-
nianowa

dehydrogenaza nikotynowa

reduktaza estréw azottnowych

reduktaza azotanowa



2187.

2188.
2189.

2190.
2191
2192.
2193.
2194.

2195.

2196.
2197.
2198.
2199.

2200.
2201.
2202.

2203.
2204.
2205.
2206.
2207.
2208.

2209.
2210.
2211

2212.

2213.
2214,

2215.

2216.

2217.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW

Nitrate reductase (cytochrome)

Nitrate reductase (NADH)
Nitrate reductase (NAD(P)H)

Nitrate reductase (NADPH)
Nitric-oxide reductase
Nitrilase

Nitrite reductase

Nitrite reductase (cytochrome)

Nitrite reductase (NAD(P)H)

-Nitroacrylate reductase
Nitroethane oxidase
Nitrogenase

Nitrogenase (flavodoxin)
p-Nitrophenol conjugating enzyme
4-Nitrophenylphosphatase

Nitroquinoline-A™-oxide reduc-
tase

N6-Methyl-lysine oxidase
NMN adenylyltransferase
NMNase

NMN nucleosidase

NMN pyrophosphorylase

Noradrenalin N-methyltrans-
ferase

Notatin
NTP polymerase
Nucleosidase

Nucleoside deoxyribosyltrans-
ferase

Nucleosidediphosphatase
Nucleosidediphosphate kinase

Nucleosidemonophosphate
kinase

Nucleoside phosphoacylhydro-
lase

Nucleoside phosphotransferase

19.6.1

16.6.1
1.6.6.2

1.6.6.3
1.7.99.2
3551
1.7.99.3
1721

1.6.64

1.3.1.16
1731
11821

119.21
2.4.1.75
3.1.341

1.6.6.10

1534

211X
3.2.2.14
3.2.2.14
24212
2.1.1.28

1134
2.7.7.19

3221
24.2.6

3.6.1.6
2.1.4.6

2.1AA

3.6.1.24

2.7.1.77

[72]

reduktaza azotanowa (cyto-
chrom)

reduktaza azotanowa (NADH)

reduktaza azotanowa
(NAD(P)H)

reduktaza azotanowa (NADPH)
reduktaza tlenku azotu
nitrylaza

reduktaza azotynowa

reduktaza azotynowa (cyto-
chrom)

reduktaza azotynowa
(NAD(P)H)

reduktaza [3-nitroakrylanowa
oksydaza nitroetanowa
nitrogenaza

nitrogenaza (flawodoksyna)
enzym sprzegajacy /»-nitrofenol3197
4-nitrofenylofosfataza
reduktaza N-tlenku nitrochinoli-
ny

oksydaza A™N-metylolizynowa
adenylilotransferaza NMN
NMNaza2206

nukleozydaza NMN
pirofosforylaza NMNZ2177

N-metylotransferaza noradrena-
linowa

notatynal3r2
polimeraza NTP2550

nukleozydaza

deoksyrybozylotransferaza
nukleozydowa

nukleozydodifosfataza

kinaza nukleozydodifosforano-
wa

kinaza nukleozydomonofosfora-
nowa

fosfoacylohydrolaza nukleozydo-
wa

fosfotransferaza nukleozydowa
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2218.

2219.
2220.

2221.

2222.

2223.
2224,
2225,
2226.
2227.
2228.

2229.
2230.

2231.

2232.
2233.
2234.

2235.

2236.

2237.
2238.
2239.
2240.

2241.

2242.
2243.

2244,

2245.

2246.
2247.

2248,
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Nucleoside ribosyltransferase

Nucleoside triphosphatase

Nucleosidetriphosphate—
—adenylate kinase

Nucleosidetriphosphate—
hexose-1-phosphate nucleoti-
dyltransferase

Nucleosidetriphosphate pyro-
phosphatase

3'-Nucleotidase

Nucleotidase

5'-Nucleotidase

Nucleotide pyrophosphatase
Nucleotide pyrophosphokinase
Octanol dehydrogenase

Octopine dehydrogenase

17[3-Oestradiol—UDP glucuronyl-
transferase

Oestradiol 17[3-dehydrogenase
Oestradiol 17a-dehydrogenase
Oestradiol 6”-hydroxylase

Oestradiol 6[3-monooxygenase

Oestriol—UDP 16a-glucuronyltrans-
ferase

Oestriol—UDP 17(3-glucuronyltrans-
ferase

Oestriol 2-hydroxylase
Oestrone sulphotransferase
'Old Yellow enzyme'

Oleate hydratase

Oligodeoxyribonucleate exonuclease
Oligogalacturonide lyase

Oligoglucan-branching glycosyl-
transferase

(3-1,3-Oligoglucan: orthophosphate
glucosyltransferase 11

1,3-(3-D-0ligoglucan phospho-
rylase

Oligonucleotidase
Oligoribonuclease of E. coli

0ligo-1,6-glucosidase

24.2.5

3.6.1.15
2.7.4.10

2.7.7.28

3.6.1.19

3.1.36
3.1.3.31
3.1.35
3.6.1.9
2.7.6.4
1.1.1.73
15111
2.4.1.59

1.1.1.62
1.1.1.148
1.14.99.11
1.14.99.11

2.4.1.61

2.4.1.42

1.14.1.11
2824 y
1.6.99.1
4.2.1.53

3.1.4.29
4.2.2.6
2.4.1.24

2.4.1.30

2.4.1.30

3.1.13.3
3.1.13.1
3.2.1.10

rybozylotransferaza nukleozydo-
wa

trifosfataza nukleozydowa

kinaza nukleozydotrifosforan—
adenilan

nukleotydylotransferaza nukleo-
zydotrifosforan—heksozo-1-
fosforan

pirofosfataza nukleozydotri-
fosforanowa

3'-nukleotydaza

nukleotydaza

5'-nukleotydaza

pirofosfataza nukleotydowa
pirofosfokinaza nukleotydowa
dehydrogenaza oktanolowa

dehydrogenaza oktopinowa

glukuronylotransferaza 17p-estradiol—
UDP327

17-dehydrogenaza estradiolowa
17a-dehydrogenaza estradiolowa
6[3-hydroksylaza estradiolowa2234

6(3-monooksygenaza estradiolo-
wa

16a-glukuronylotransferaza estriol—
UDP3228

17[3-glukuronylotransferaza estriol—
UDP3229

2-hydroksylaza estriolowa
sulfotransferaza estronowa
"stary zOtty enzym” 2157
hydrataza olejanowa

egzonukleaza oligodeoksyrybonukleinianowa
liaza oligogalakturonidowa

glikozylotransferaza rozgaleziajaca oli-
goglukan1346

glukozylotransferaza 111,3-oligoglu-
kan—ortofosforan2245

fosforylaza 1,3-[3-D-oligogluka-
nowa

oligonukleotydaza
oligorybonukleaza z E. colil191

oligo-1,6-glukozydaza
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2249.
2250.

2251.

2252,
2253.
2254,

2255.
2256.
2257.

2258.
2259.
2260.

2261.

2262.

2263.
2264.
2265.

2266.

2267.
2268.

2269.

2270.

2271.
2272.
2273.
2274,
2275,

2276.
2277.
2278.

2279.
2280.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW [74]

Opheline kinase

Ophio-amino-acid oxidase (for the
snake enzyme only)

Opsin kinase
Orcinol hydroxylase
Orcinol 2-monooxygenase

Ornithine carbamoyltransfe-
rase

Ornithine cyclodeaminase
Ornithine decarboxylase

Ornithine—oxo-acid amino-
transferase

Ornithine racemase
Ornithine transcarbamylase
D-Ornithine 4,5-aminomutase

Ornithins 4,5-aminomutase

Orotate phosphoribosyltrans-
ferase

Orotate reductase
Orotate reductase (NADPH)

Orotidine-5'-phosphate decar-
boxylase

Orotidine 5'-phosphate pyrophospho-
rylase

Orotydylic acid phosphorylase
Orsellinate decarboxylase
Orsellinate-depside hydrolase

Oxalacetate R-decarboxylase

Oxalate CoA-transferase
Oxalate decarboxylase
Oxalate oxidase
Oxaloacetase

Oxaloacetate decarboxylase

Oxaloacetate tautomerase
Oxaloacetate transacetase

Oxaloglycollate reductase (de-
carboxylating)

Oxalomalate lyase
Oxalyl-CoA decarboxylase

2.13.1
1.4.3.2

2.7.1.97
1.14.13.6
1.14.13.6
2133

43.1.12
41.1.17
2.6.1.13

51112
2133
54.35

5.43.1

2.4.2.10

1.31.14
1.3.1.15
4.1.1.23

2.4.2.10

2.4.2.10
4.1.1.58
3.1.1.40

4113

2.8.3.2
4112
1234
3.7.11
4113

53.22
4.1.37
11192

4.1.3.13
41.1.8

kinaza ofelinowa

oksydaza ofio-aminokwasow (tylko dla
enzymu z jadu wezy)257

kinaza opsynowa
hydroksylaza orcynolowa2253
2-monooksygenaza orcynolowa

karbamoilotransferaza ornityno-
wa

cyklodeaminaza ornitynowa
dekarboksylaza ornitynowa

aminotransferaza ornityna—
—oksokwas

racemaza ornitynowa
transkarbamylaza ornitynowa2254
4,5-aminomutaza D-ornitynowa

4,5-aminomutaza ornitynowa

fosforybozylotransferaza orota-
nowa

reduktaza orotanowa
reduktaza orotanowa (NADPH)

dekarboksylaza orotydyno-
-5'-fosforanowa

pirofosforylaza orotydyno-5'-fosfora-
nowaz2262

fosforylaza kwasu orotydylowego2262
dekarboksylaza orselinianowa

hydrolaza depsydéw orseliniano-
wych

[3-dekarboksylaza szczawiooctano-
waz2275

CoA-transferaza szczawianowa
dekarboksylaza szczawianowa
oksydaza szczawianowa
szczawioacetaza

dekarboksylaza szczawiooctano-
wa

tautomeraza szczawiooctanowa
transacetaza szczawiooctanowa698

reduktaza szczawioglikolanowa
(dekarboksylujaca)

liaza szczawiojablczanowa
dekarboksylaza oksalilo-CoA
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2281.
2282.

2283.

2284,
2285.

2286.

2287.
2288.

2289.

2290.

2291.

2292.

2293.
2294.

2295.
2296.
2297.

2298.

2299.

2300.
2301.

2302.

2303.
2304.

2305.

2306.
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Oxalyl-CoA synthetase

Oxalyldiaminopropionate synthase

Oxamate carbamoyltransferase

Oxamic transcarbamylase

2,3-Oxidosqualene cycloarte-
nolcyclase

2,3-Oxidosqualene lanosterol-
cyclase

Oximinotransferase

3-Oxoacyl-(acyl-carrier pro-
tein) reductase

3-Oxoaeyl-acyl (carrier pro-
tein) synthase

3-Oxoadipate CoA-transferase
3-Oxoadipate enol-lactonase
2-Oxoaldehyde dehydrogenase

2-Oxobutyrate synthase
Oxoglutarate dehydrogenase

2-Oxoglutarate synthase
Oxoisomerase

2-Oxoisovalerate dehydrogena-
se (acylating)

2-Oxovisoalerate dehydrogena-
se (lipoamide)

3-Oxolaurate decarboxylase

2-Oxopantoate reductase

2-Oxopantoyl-lactone reducta-
se

5-Oxoprolinase (ATP-hydro-
lyzing)
4-Oxoproline reductase

3-Oxosteroid A™dehydroge-
nase

6-Oxotetrahydro-nicotinate dehydro-
genase

2-Oxo-4-hydroxyglutarate al-
dolase

6.2.1.8
2.3.1.58

2.1.35

2135
5.4.99.8

5.4.99.7

2631
1.1.1.100

23141

2.8.3.6

3.1.1.24

1.2.1.23

1.2.7.2
1242

1273
5.3.19
1.2.1.25

1244

4.1.1.56

1.1.1.169

1.1.1.168

3.5.29

1.1.1.104
1.3.99.4

1371

41231

syntetaza oksalilo-CoA

syntaza oksalilodiaminopropioniano-
\va8%4

karbamoilotransferaza oksamia-
nowa

transkarbarnylaza oksamowa?2283

cykloartenolocyklaza 2,3-oksy-
doskwalenowa

lanosterolocyklaza 2,3-oksydo-
skwalenowa

oksyiminotransferaza

reduktaza 3-oksoacylo-(biatko-
wego noshika acylu)

syntaza 3-oksoacylo-(biatkowego
nosnika acylu)

CoA-transferaza 3-oksoadypinia-
nowa

enololaktonaza 3-oksoadypinia-
nowa

dehydrogenaza 2-oksoaldehydo-

w a

syntaza 2-oksomaslanowa

dehydrogenaza oksoglutarania-
nowa

syntaza 2-oksoglutarianianowa
oksoizomerazal374

dehydrogenaza 2-oksoizowale-
rianianowa (acylujaca)
dehydrogenaza 2-oksoizowale-
rianianowa (liponamid)
dekarboksylaza 3-oksolaurynia-
nowa

reduktaza 2-oksopantonianowa

reduktaza 2-oksopantoilolakto-
nowa

5-oksoprolinaza (hydrolizujaca
ATP)
reduktaza 4-oksoprolinowa

Al-dehydrogenaza 3-oksosteroi-
dowa

dehydrogenaza 6-oksotetrahydroniko-
tynianowalrll

aldolaza 2-okso-4-hydroksyglu-
taranowa
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2307. 2-Oxo-4-hydroxyglutarate 4121 liaza 2-okso-4-hydroksyglutara-
lyase nowa

2308. 3-Oxo-5B-steroid Ad4-dehydro- 1.3.99:6  A4d-dehydrogenaza 3-okso-5R-
genase steroidowa

2309. 3-Oxo-5a-steroid Ad-dehydro- 1.3.99.5 Ad-dehydrogenaza 3-okso-5a-
genase steroidowa

2310. 7-Oxo-8-aminononanoate syn- 2.3.1.47 syntaza 7-okso-8-aminonona-
thase nianowa

2311. Oxytocinase 3.4.11.3 oksytocynaza8l3

2312. Oxyuranus scutellatus pro- 3.4.99.28  proteinaza aktywujgca protrom-
thrombin-activating proteinase bine z Oxyuranus scutellatus

2313. Paecilomyces varioti carboxyl 3.4.23.6 proteinaza karboksylowa z Pae-
proteinase cilomyces varioti

2314. Palmitoyl-CoA hydrolase 3122 hydrolaza palmitoilo-CoA

2315. Palmitoyldihydroxyacetone- 1.1.1.101 reduktaza palmitoilodihydroksy-
phosphate reductase acetonofosforanowa

2316. Pancreatic DNase 31211 DNaza trzustkowa86l

2317. Pancreatic DNase Il, Crab testes 3.1.22.1 DNaza trzustkowa II, DNaza z jader
DNase kraba862

2318. Pancreatic RNase 3.1.27.5 RNaza trzustkowa2765

2319. Pantetheine kinase 2.7.1.34 kinaza panteteinowa

2320. Pantetheinephosphate adeny- 2.1.13 adenylilotransferaza panteteino-
lyltransferase fosforanowa

2321. Pantoate activating enzyme 6.3.2.1 enzym aktywujacy pantonian2325

2322. Pantoate dehydrogenase 1.1.1.106 dehydrogenaza pantonianowa

2323. Pantothenase 3.5.1.22 pantotenaza

2324. Pantothenate kinase 2.7.1.33 kinaza pantotenianowa

2325. Pantothenate synthetase 6.3.2.1 syntetaza pantotenianowa

2326. Pantothenoylcysteine decarbo- 4.1.1.30 dekarboksylaza pantotenoilo-
xylase cysteinowa

2327. Papain 3.4.22.2 papaina

2328. Papainase 3.4.22.2 papainaza2327

2329. Paraoxonase 3.1.1.2 paraoksonaza3s7

2330. Particle-bound aminopeptidase 3.4.11.2 li{‘g{iar;opeptydaza ziarnistosci komor-

I

2331. Pectate lyase 4222 eliaza pektynianowa

2332. Pectate transeliminase 4222 transeliminaza pektynianowa2331

2333. Pectinase 3.21.15 pektynaza2542

2334. Pectin demethoxylase 31111 demetoksylaza pektynowa2336

2335. Pectin depolymerase 3.2.1.15 depolimeraza pektynowa2542

2336. Pectinesterase 31111 pektynosteraza

2337. Pectin lyase 4.2.2.10 liaza pektynowa

2338. Pectin methoxylase 3.1.1.11 metoksylaza pektynowa2336
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2339.
2340.

2341,
2342.

2343.
2344,

2345.

2346.

2347.
2348.

2349.
2350.
2351.

2352.

2353.

2354.
2355,
2356.
2357.
2358.
2359.

2360.

2361.
2362.
2363.
2364.

2365.

2366.
2367.
2368.
2369.
2370.

2371.
2372.

2373.

2374.
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Pectin methylesterase 31111 metyloesteraza pektynowa2336
Penicillin amidase 35111 amidaza penicylinowa
Penicillinase 3.5.2.8 penicylinaza
Penicillinase 3.5.2.6 penicylinaza
Pénicillium citrium nuclease Pi 3.1.30.1 nukleaza Pi z Pénicillium citrium1120
Pénicillium janthinellum carbo- 3.4.23.6 karboksylowa proteinaza z Péni-
xyl proteinase cillium janthinellum
Pénicillium notatum extracel- 3.4.99.16 pozakomodrkowa proteinaza
lular proteinase z Pénicillium notatum
Pénicillium roqueforti neutral 3.4.24.4  obojetna proteinaza z Pénicillium
proteinase roqueforti
Penicillopepsin 3.4.23.6 penicylopepsyna2344
Pentosealdolase 4.1.2.3 pentozoaldolaza
P-enzyme 2411 enzym p2503
PEP earboxyphosphotransferase 4.1.1.38 karboksyfosfotransferaza PEP2414
Pepsin 3.4.23.1 pepsyna2352
Pepsin A 3.4.23.1 pepsyna A
Pepsin B 3.4.23.2 pepsyna B
Pepsin C 3.4.23.3 pepsyna C
Peptidase a 341111 peptydaza a284
Peptidase A 3.4.236 peptydaza A2344
Peptidase P 34.151 peptydaza P978
Peptidoglutaminase | 35.1.43 peptydoglutaminaza 12362
Peptidoglutaminase 11 3.5.1.44 peptydoglutaminaza 111440
Pepiidoglycan endopeptidase  3.4.99.17  endopeptydaza peptydoglikano-

wa
Peptidyl carboxyamidase 3.4.15.2 karboksyamidaza peptydylowa
Peptidyl-glutaminase 3.5.1.43 peptydyloglutami naza
Peptidyltransferase 2.3.2.12 peptydylotransferaza
Peptidyltryptophan 2,3-dio- 1.3.11.26  2,3-dioksygenaza peptydylotryp-
Xygenase tofanow-a
Perillyl-alcohol dehydrogenase 1.1.1.114  dehydrogenaza alkoholu peryli-
lowego

Peroxidase 11117 peroksydaza
Phage SP3 DNase 31114 DNaza faga SP31175
Phenolase 1.10.3.2 fenolazal885
Phenolase, Monophenol oxidase 114181 fenolaza, oksydaza monofenolowa212l
Phenol hydroxylase 1.14.13.7 hydroksylaza fenolowa2373
Phenol O-methyltransferase 2.1.1.25 O-metylotransferaza fenolowa
Phenol sulphotransferase 2821 sulfotransferaza fenolowa33
Phenol 2-monooxygenase 1.14.13.7  2-monooksygenaza fenolowa
Phenylacetaldehyde dehydro- 1.2.1.39 dehydrogenaza fenyloacetaldehy-

genase

dowa
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2375.
2376.

23717.
2378.
2379.

2380.

2381.
2382.

2383.
2384.

2385.

2386.

2387.

2388.
2389.
2390.
2391.
2392.
2393.

2394.
2395.
2396.

2397.

2398.

2399.
2400.

2401.
2402.
2403.
404.

SEOWNIK

Phcnylalaninase
Phenylalanine acyltransferase

Phenylalanine ammonia-lyase
Phenylalanine decyrboxylase

Phenylalanine (histidine) ami-
notransferase

Phenylalanine racemase (ATP-
hydrolysing)
Phenylalanine 4-hydroxylase

Phenylalanine 4-monooxyge-
nase

Phenylalanyl-tRNA synthetase
Phenylpyruvate decarboxylase

Phenylpyruvate tautomerase

Phenylserine aldolase
Phloretin-glucosidase

Phloretin hydrolase
Phlorizin hydrolase
Phosphate acetyltransferase

Phosphate butyryltransferase
Phosphatidase

Phosphatidate cytidylyltrans-
ferase

Phosphatidate phosphatase
Phosphatidolipase

Pliosphatidylaethanolamine
methyltransferase

Phosphatidylglycerophospha-
tase
Phosphatidyl-inositol-bis-
-phosphate phosphatase
Phosphatidylinositol kinase

Phosphatidylserine decarboxy-
lase

Phosphatidylserine synthase
Phosphoacetylglucosamine mutase
Phosphoacylase

Phosphoadenylate 3'-nucleo-
tidase

NAZW ENZYMOW

1.14.16.1
2.3.1.53

43.15
4.1.1.53

2.6.1.58

51111

1.14.16.1
114.16.1

6.1.1.20
4.1.1.43

5321

4.1.2.26
3.2.1.62
3.7.14
3.2.1.62
23138
2.3.1.19
3.1.14
2.7.741

3.1.34
3.1.14
21.1.17

3.1.3.27

3.1.3.36

2.7.1.67
4.1.1.65

2.7.8.8
2.75.2
2318

3.1.37

[78]

Fenyloalaninaza2382

acylotransferaza fenyloalanino-
wa

amoniako-liaza fenyloalaninowa
dekarboksylaza fenyloalaninowa
aminotransferaza fenyloalanino-
wa (histydynowa)

racemaza fenyloalaninowa
(hydrolizujgca ATP)
4-hydroksylaza fenyloalaninowa2382

4-monooksygenaza fenyloaiani-
nowa

syntetaza fenylcalany!o-tRNA

dekarboksylaza fenylopirogro-
nianowa

tautomeraza fenylopirogronia-
nowa

aldolaza fenyloserynowa
floretyno- glukozydazals27
hydrolaza floretynowa

hydrolaza florydzynowal527
acetylotransferaza fosforanowa
butyrylotransferaza fosforanowa
fosfatydaza2460

cytydylilotransferaza fosfatyda-
nowa

fosfataza fosfatydanowa
fosfatydolipaza2460

metylotransferaza fosfatydylo-
etanoloaminowa

fosfatydyloglicerofosfataza

fosfataza fosfatydyloinozytolo-
bisfosforanowa

kinaza fosfatydyloinozytolowa

dekarboksylaza fosfatydylosery-
nowa

syntaza fosfatydyloserynowa
mutaza fosfoacetyloglukozaminowa42
fosfoacylaza2390

3'-nukleotydaza fosfoadenylano-
wa
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2405.
2406.

2407.

2408.

2409.
2410.
2411,

2412.

2413.

2414,

2415,

2416.

2417.

2418.

2419,

2420.

2421,

2421a.
2422.

2423,

2424,
2425.

2426.
2427.
2428.

2429,

2430.

2431,

2432.
2433.
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Phosphoadenylylsulphatase
3'-Phosphoadenylylsulphate
3'-phosphatase
Phosphoamidase
Phosphodeoxyriboaldolase
Phosphodeoxyribomutase
Phosphodiesterase |

Phosphoenolpyruvate carboxykinas

Phosphoenolpyruvate carbo-
xykinase (ATP)

Phosphoenolpyruvate carboxy-

kinase (GTP)

Phosphoenylpyruvate carboxy-

kinase (pyrophosphate)

Phosphoenolpyruvate carboxy-

lase

Phosphoenolpyruvate carboxylase

Phosphoenolpyruvate carboxylase

Phosphoenolpyruvate carboxylase

Phosph oenolpyruvate—fruc-
tose phosphotransferase

Phosphoenolpyruvate kinase

Phosphoenolpyruvate—pro-
tein phosphotransferase

Phosphoenolpyruvate synthase
Phosphoenol transphosphorylase
6-Phosphofructokinase
1-Phosphofructokinase

6-Phosphofructokinase (pyrophos-
phate)

6-Phospho-(3-D-galactosidase
Phosphoglucoisomerase
Phosphohexoisomerase
Phosphoglucokinase
Phosphoglucomutase

Phosphoglucomutase (gluco-
se-cofactor)

Phosphogluconate dehydratase

Phosphogluconate dehydroge-
nase

3.6.2.2
3.1.3.30

39.11
4124
2756
3141
4.1.1.49

4.1.1.49

41132

41.1.38

41131

4.1.1.32

4.1.1.38

4.1.1.49

2.7.1.98

2.7.1.40
2.7.39

2.1.9.2
2.7.1.40

27111

2.7.1.56
2.7.1.90

3.2.1.85
53.1.9
5.3.1.9
2.7.1.10
2751

2155

42112
11.1.43

fosfoadenylilosulfataza

3'-fosfataza 3'-fosfoadenylilo-
siarczanowa

fosfoamidaza
fosfodeoksyryboaldolaza864
fosfodeoksyrybomutaza2475
fosfodiesteraza |

karboksykinaza fosfoenolopirogronia-
nowa2412

karboksykinaza fosfoenolopiro-
gronianowa (ATP)

karboksykinaza fosfoenolopiro-
gronianowa (GTP)

karboksykinaza fosfoenolopiro-
gronianowa (pirofosforan)

karboksylaza fosfoenolopiro-
gronianowa

karboksylaza fosfoenolopirogroniano-
wa2413

karboksylaza fosfoenolopirogroniano-
wa2414

karboksylaza fosfoenolopirogroniano-
wa2412

fosfotransferaza fosfoenolopiro-
gronian—fruktoza

kinaza fosfoenolopirogronianowa2707

fosfotransferaza fosfoenolopiro-
gronian—biatko

syntaza fosfoenolopirogronianowa2712
transfosforylaza fosfoenolowa2707

6-fosfofruktokinaza
1-fosfofruktokinaza
6-fosfofruktokinaza (pirofosforan)2688

6-fosfo-p-D-galaktozydaza
fosfoglukoizomerazal374
fosfoheksoizomerazal374

fosfoglukokinaza
fosfoglukomutaza

fosfoglukomutaza (kofaktor glu-
kozowy)
dehydrataza fosfoglukonianowa

dehydrogenaza fosfoglukoniano-
wa



2434,

2435.

2436.
2437,
2438.
2439.
2440.
2441.
2442

2443,
2444,

2445,
2446,

2447,

2448,
2449,

2450.

2451.
2452,
2453.
2454,
2455.

2456.

2457.

2458.
2459,
2460.

2461.
2462.
2463.
2464,
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Phosphogluconate dehydroge-
nase (decarboxylating)

Phosphogluconic acid dehydrogena-
se, 6-phosphogluconic dehydrogena-
se, 6-phosphogluconic carboxylase
6-Phosphogluconic dehydrogenase
6-Phosphogluconolactonase
Phosphoglucosamine acetylase
Phosphoglucosamine transacetylase
6-Phospho-3-D-glucosidase
2-Phosphoglycerate dehydratase

Phosphoglycerate dehydroge-
nase

Phosphoglycerate kinase
Phosphoglicerate kinase (GTP)

Phosphoglycerate phosphatase
3-Phosphoglycerate phospha-
tase

Phosphoglycerate phosphomu-
tase

Phosphoglyceromutase

3-Phosphoglyceroyl-phospha-
te—polyphosphate phospho-
transferase

Phosphoglycollate phospha-
tase

Phosphohexoisomerase
Phosphohexokinase
Phosphohexomutase
Phosphohexomutase
Phosphohexose isomerase

Phosphohistidinoprotein—
hexose phosphotransferase

Phosphoketolase
Phosphoketotetrose aldolase
Phospholipase Aj
Phospholipase A2
Phospholipase B
Phospholipase C
Phospholipase D

Phosphomannan mannose-
phosphotransferase

1.1.1.44

11.1.44

1.1.1.43
3.1.131
2314
2314
3.2.1.86
42111
1.1.1.95

272313
2.7.2.10

3.1.3.20
3.1.3.38

54.2.1

2753
2.7.4.17

3.1.3.18

5.3.18
27.111
5318
53.1.9
53.1.9

2.7.1.69

4129
4122

3.1.1.32
3114
3.1.15
3.143
3.14.4
2.7.8.9

[80]

dehydrogenaza fosfoglukoniano-
wa (dekarboksylujaca)

dehydrogenaza kwasu fosfoglukono-
wego, dehydrogenaza 6-fosfoglukono-
yvvaa,2 4_I§4arboksylaza 6-fosfoglukono-
dehydrogenaza 6-fosfoglukonowa2433
6-fosfoglukonolaktonaza
acetylaza fosfoglukozaminowal362
transacetylaza fosfoglukozaminowal362
6-fosfo-R3-D-glukozydaza
dehydrataza 2-fosfoglicerynianowal139

dehydrogenaza fosfoglicerynia-
nowa

kinaza fosfoglicerynianowa

kinaza fosfoglicerynianowa
(GTP)

fosfataza fosfoglicerynianowa
fosfataza 3-fosfoglicerynianowa

fosfomutaza fosfoglicerynianowa

fosfogliceromutaza

fosfotransferaza 3-fosfoglicero-
ilofosforan—polifosforan

fosfataza fosfoglikolanowa

fosfoheksoizomeraza208L
fosfoheksokinaza2423
fosfoheksomutaza203L
fosfoheksomutazal374
izomeraza fosfoheksozowal374

fosfotransferaza fosfohistydyno-
biatko—heksoza

fosfoketolaza

aldolaza fosfoketotetrozowalssl
fosfolipaza A*

fosfolipaza A2

fosfolipaza B 1976

fosfolipaza C

fosfolipaza D

mannozofosfotransferaza fosfo-
mannanowa



[81]

2465.
2466.

2467.
2468.
2469.

2470.

2471

2472.

2473.

2474.
2475.
2476.
2477.
2478.
2479.
2480.

2481.
2482.

2483.

2484.

2485.

2486.

2487.

2488.

2489,

2490.

2491.

2492.
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Phosphomannose isomerase 5.3.1.8
Phosphomethylpyrimidine 2.7.4.7
kinase

Phosphomevalonate kinase 2.7.4.2
Phosphomonoesterase 3.1.3.2
Phosphomonoesterase 3.13.1
Phospho-iV-acetylmuramoyl- 2.7.8.13
-pentapeptidetransferase
Phosphonoacetaldehyde hyd- 3.11.1.1
rolase

Phosphopantothenoyl-cyste- 4.1.1.36
ine decarboxylase
Phosphopantothenoylcyste- 6.3.2.5
ine synthetase

Phosphopentokinase 2.7.1.19
Phosphopentomutase 2.75.6
Phosphopentoisomerase 5.3.1.6
Phosphoprotein phosphatase  3.1.3.16
Phosphopyruvate carboxylase 41.1.32
Phosphopyruvate carboxylase 4.1.1.38
Phosphopyruvate carboxylase (ATP) 4.1.1.49
Phosphopyruvate hydratase 42111
Phosphoramidate—hexose 2.7.1.62
phosphotransferase

Phosphoriboisomerase 5.3.1.6
Phosphoribokinase 2.7.1.18
5'-Phosphoribozylamine syn-  6.3.4.7
thetase

Phosphoribosylaminoimida- 2123
zolecarboxamide formyltrans-

ferase

Phosphoribosylaminoimidazo- 4.1.1.21
le carboxylase
Phosphoribosylaminoimidazo- 6.3.2.6
lesuccinocarboxamide synthe-

tase

Phosphoribosylaminoimida- 6.3.3.1
zole synthetase

Phosphoribosyl-AMP cyclo- 3.5.4.19
hydrolase

Phosphoribosyl—AMP pyrophos- 3.5.4.19
phorylase

Phosphoribosyl-anthranilate pyro- 2.4.2.18

phosphorylase
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izomeraza fosfomannozowa203L
kinaza fosfometylopirymidynowa

kinaza fosformewalonianowa
fosfomonoesteraza70
fosfomonoesteraza215

fosfo-N-acetylmuramoi lopenta-
peptydotransferaza

hydrolaza fosfonoacetaldehydo-
wa

dekarboksylaza fosfopantote-
noilocysteinowa

syntetaza fosfopantotenoilo-
cysteinowa

fosfopentokinaza2s01
fosfopentomutaza
fosfopentoizomeraza2774

fosfataza fosfoproteinowa
karboksylaza fosfopirogronianowa2413
karboksylaza fosfopirogronianowa2414

karboksylaza fosfopirogronianowa
(ATP)2412

hydrataza fosfopirogronianowall3
fosfotransferaza fosfoamidy-
nian—heksoza
fosforyboizomeraza2774
fosforybokinaza

syntetaza 5'-fosforybozyloamino-
wa

formylotransferaza fosforybo-
zyloaminoimidazolokarbo-
ksamidowa

karboksylaza fosforybozyloami-
noimidazolowa

syntetaza fosforybozyloamino-
imidazolosukcynokarboksami-
dowa

syntetaza fosforybozyloamino-
iraidazolowa

cyklohydrolaza fosforybozylo-
-AMP

pirofosforylaza fosforybozylo-
-AMP240

pirofosforylaza fosforybozyloantrani-
lanowa322



2493

2494,

2495,

2496.

2497.

2498.

2499.

2500.

2501.
2502.
2503.
2504.
2505.
2506.
2507.

2508.
2509.

2510.

2511

2512.
2513.

2514.
2515.
2516.

2517.

2518.

2519,

SLOWNIK NAZW ENZYMOW

Phosphoribosyl-ATP pyrophospho-
hydrolase

Phosphoribosyl-ATP pyrophospho-
rylase

Phosphoribosyl-diphosphate 5-ami-
dotransferase

7V-(5'-Phospho-D-rybosylfor-
mimino)-5-amino-1-(5"-
-phosphoribosyl)-4-imidazole-
carboxamide isomerase

Phosphoribosylformylglycina-
midine synthetase
Phosphoribosylglycinamide
formyltransferase

Phosphoribosylglycinamide
synthetase

5'-Phosphoribosylimidazole-
acetate synthetase

Phosphoribulokinase
Phosphoribulose epimerase
Phosphorylase

Phosphorylase b kinase kinase
Phosphorylase kinase
Phosphorylase phosphatase

Phosphorylcholine-glyceride transfe-
rase

Phosphorylcholine transferase
Phosphorylethanolamine transferase

Phosphosaccharomutase

Phosphoserine aminotransfe-
rase

Phosphoserine phosphatase
Phosphotransacetylase
a,a-Phosphotrehalase
Phosphotriose isomerase
6-Phospho-2-keto-3-deoxy-
galactonate aldolase
Phospho-2-keto-3-deoxy-glu-
conate aldolase
Phospho-2-keto-3-deoxy-hep-
tonate aldolase
Phospho-2-keto-3-deoxy-oc-
tonate aldolase

3.5.4.19

2.4.2.17

24.2.14

5.3.1.16

6.3.5.3

2122

6.3.4.13

6.3.4.8

2.7.1.19
5131
2411
2.7.1.27
2.7.1.38

3.1.3.17
2.7.8.2

2.7.7.15
2.7.7.14

5.3.19

2.6.1.52

3.1.33
2.3.18
3.2.1.93
5311
41221

41214

4.1.2.15

4.1.2.16

[82]
pirofosfohydrolaza fosforybozylo-
-ATP24%0

pirofosforylaza fosforybozylo-ATP453

5-amidotransferaza fosforybozylodi-
fosforanowa247

izomeraza jV-(5'-fosfo-D-rybozy-
loformimino)-5-amino-I-(5"-
-fosforybozylo)-4-imidazolokar-
boksamidu

syntetaza fosforybozyloformylo-
glicynamidynowa
formylotransferaza fosforybo-
zyloglicynamidowa

syntetaza fosforybozyloglicyna-
midowa

syntetaza 5'-fosforybozyloimi-
dazolooctanowa

fosforybulokinaza
epimeraza fosforybulozowa2783
fosforylaza

kinaza kinazy fosforylazy b2622
kinaza fosforylazowa
fosfataza fosforylazowa

transferaza fosforylocholinoglicerydo-
wagh3

transferaza fosforylocholinowa652

transferaza fosforyloetanoloamino-
wall63

fosfosacharomutazal374

aminotransferaza fosfoserynowa

fosfataza fosfoserynowa
fosfotransacetylaza2390
a,a-fosfotrehalaza
izomeraza fosfotriozowa3114

aldolaza 6-fosfo-2-keto-3-deoksy-
galaktonianowa

aldolaza fosfo-2-keto-3-deoksy-
glukonianowa

aldolaza fosfo-2-keto-3-deoksy-
heptonianowa

aldolaza fosfo-2-keto-3-deoksy-
oktonianowa



[63]

2520.

2521.

2522.
2523.

2524,

2525.
2526.

2527.
2528.
2529.

2530.

2531.
2532.
2533.
2534.
2535.
2536.

2537.
2538.

2539.
2540.

2541

2542,
2543,

2544,
2545.

2546.

2547.

2548.
2549.

2550.

2551.
2552.

12

SEOWNIK

Phospho-5-keto-2-deoxyglu-
conate aldolase

Photinus luciferin  4-monooxy-
genase (ATP hydrolising)
Photoreactivating enzyme

Phylloguinone epoxidase

Phylloquinone monooxygenase
(2,3-epoxydizing)

Phylloguinone reductase
Physarum carboxyl proteinase

Phytase

3-Phytase

6-Phytase

Phytate 6-phosphatase

Pig liver nuclease

Pinguinain

D-Pinitol dehydrogenase
L-Pipecolate dehydrogenase
Plasmalogen synthase
Plasmin

Plasminogen activator
Plasmodium carboxyl prote-
inase

Pleospora RNase

Polydeoxyribonucleotide
synthetase (ATP)

Polydeoxyribonucleotide
synthetase (NAD+)
Polygalacturonase
Poly(galacturonate) hydrolase
Poly-R-glucosaminidase

Polyglucuronide lyase

Poly(isoprenol)-phosphate
galactosephosphotransferase

1,4-B-Poly-7V-acetylglucosamidase

5'-Polynucleotidase
2'(3)-Polynucleotidase

Polynucleotide adenylyltrans-
ferase

Polynucleotide ligase
Polynucleotide ligase (NAD+)

NAZW ENZYMOW 179

4.1.2.29 aldolaza fosfo-5-keto-2-deoksy-
glukonianowa

1.13.12.7  4-monooksygenaza lucyferynowa
z Photinus (hydrolizujgca ATP)

4.1.99.3 enzym fotoreaktywujgacy860

1.14.99.20 epoksydaza filochinonowa2524

1.14.99.20 monooksygenaza filochinonowa
(2,3-epoksydujaca)

1.6.99.2 reduktaza filochinonowa2159

3.4.23.6 proteinaza karboksylowa z Phy-
sarum

3.1.3.26 fitaza2529

3.1.3.8 3-fitaza

3.1.3.26 6-fitaza

3.1.3.26 6-fosfataza fitynianowa2529

3.1.26.1 nukleaza z watroby wieprzowej2766

3.4.99.18 pingwinaina

1.1.1.142  dehydrogenaza D-pinitolowa

1.5.99.3 dehydrogenaza L-pipekolanowa

2.3.1.25 syntaza plazmalogenowa

3.4.21.7 plazmina

3.4.21.31 aktywator plazminogenu3273

3.4.23.6 proteinaza karboksylowa z Plas-
modium

3.1.274 RNaza z Pleospora2769

6.5.1.1 syntetaza polideoksyrybonukleo-
tydowa (ATP)

6.5.1.2 syntetaza polideoksyrybonukleo-
tydowa (NAD+)

3.2.1.15 poligalakturonaza

3.2.1.67 hydrolaza poii(galakturonianu)1187

3.2.1.14 poli-3-glukozaminidaza620

4.2.99.5 liaza poliglukuronidowa

2.7.8.6 galaktozofosfotransferaza
poli(izopienol o)fosforanowa

3.2.1.14 1,4-R-poli-iV-acetyloglukozaminida-
za620

3.1.3.33 5'-polinukleotydaza2556

3.1.3.32 2'(34-polinukleotydaza2554

2.7.7.19 adenylilotransferaza polinukleo-
tydowa

6.5.1.1 ligaza polinukleotydowa2540

6.5.1.2 ligaza polinukleotydowa (NAD+)2541
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2553.
2554,

2555.

2556.
2557.
2558.
2559.
2560.
2561.

2562.

2563.
2564.
2565.

2566.

2567.
2568.

2569.
2570.
2571.

2572.
2573.
2574.
2575.
2576.
2577.
2578.
2579.
2580.

2581.
2582.
2583.
2584.

2585.
2586.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW

Polynucleotide phosphorylase
Polynucleotide 3'-phospha-

. tase

Polynucleotide 5'-hydroxyl-
-kinase

Polynucleotide 5'-phosphatase
Polyol dehydrogenase

Polyol dehydrogenase (NADP+)
Polyphenol oxidase
Polyphosphatase

Polyphosphate depolymerase

Polyphosphate—glucose
phosphotransferase

Polyphosphate kinase
Polyphosphorylase

Polyribonucleotide nucleotidyl-
transferase

Polyribonucleotide synthetase
(ATP)

Polysaccharide depolymerase

Polysaccharide methyltrans-
ferase

Porphobilinogen synthase
Porphyran sulphatase
Post-proline cleaving enzyme

Post-proline endopeptidase
Potato nuclease

Prenol pyrophosphatase
Prenyltransferase

PR-enzyme

PR-enzyme

Prephenate dehydratase
Prephenate dehydrogenase

Prephenate dehydrogenase
(NADP+)

Presqualene synthase

Procaine esterase

Progesterone hydroxylase
Progesterone monooxygenase

Progesterone reductase
Progesterone lla-hydroxylase

2.7.1.8
3.1.3.32

2.7.1.78

3.1.3.33
11114
11121
1.10.3.2
3.6.1.10
3.6.1.10
2.7.1.63

2.74.1
2411
2.7.1.8

6.5.1.3

3.2.1.87
2.1.1.18

4.2.1.24
2515
3.4.21.26

3.4.21.26
3.1.30.2
3171
2511
4.1.99.3
3.1.3.17

42151
13112
1.3.1.13

25121
3111
1.14.99.4
1.14.99.4

1.1.1.145
1.14.99.14

[84]

fosforylaza polinukleotydowa2565
3'-fosfataza polinukleotydowa

5'-hydroksylokinaza polinukleo-
tydowa

5'-fosfataza polinukleotydowa
dehydrogenaza poliolowal7s3
dehydrogenaza poliolowa (NAD+)209
oksydaza polifenolowal33
polifosfatazal123

depolimeraza polifosforanowall23

fosfotransferaza polifosforan—
glukoza

kinaza polifosforanowa
polifosforylaza2503

nukleotydylotransferaza poli-
rybonukleotydowa

syntetaza polirybonukleotydowa
(ATP)

depolimeraza polisacharydowa540

metylotransferaza polisachary-
dowa

syntaza porfobilinogenowa
sulfataza porfiranowal32

poprolinowy enzym rozszczepiaja-
cy25i2

endopeptydaza poprolinowa
nukleaza ziemniaczanall2l
pirofosfataza prenolowa
prenylotransferaza960

enzym PR860

enzym PR2506

dehydrataza prefenianowa
dehydrogenaza prefenianowa

dehydrogenaza prefenianowa
(NADP+)

syntaza preskwalenowal206
esteraza prokainowas60
hydroksylaza progesteronowa2584

monooksygenaza progesterono-
wa

reduktaza progesteronowal738
lla-hydroksylaza progesteronowa2587



[85]

2587.

2588.
2589.
2590.

2591

2592.
2593.

2594,

2595,

2596.

2597.

25098.

2599.
2600.
2601.
2602.
2603.
2604.

2605.
2606.
2607.

2608.

2609.
2610.
2611.
2612.
2613.

2614.
2615.

2616.
2617.

2618.
2619.
2620.

SLOWNIK NAZW ENZYMUW

Progesterone lla-monooxy-
genase

Progesterone 5a-reductase
Prolidase

Prolidase

Proline carboxypeptidase
Proline dipeptidase

Proline hydroxylase

Proline iminopeptidase
Proline racemase

D-Proline reductase
D-Proline reductase (dithiol)

Proline,2-oxoglutarate dioxy-
genase

Prolyl dipeptidase
L-prolylglycine dipeptidase
Prolyl-tRNA synthetase
"Pronase’ (component)
Propanediol dehydratase

Propanediol-phosphate dehyd-
rogenase

Propionate CoA-transfeiase
Propionyl-CoA carboxylase

Propionyl-CoA carboxylase
(ATP-hydrolysing)

3-Propylmalate synthase

P. roqueforti protease Il
Prostaglandin-Ax A-isomerase
Prostaglandin R2 D-isomerase
Prostaglandin R2 E-isomerase
Prostaglandin synthase
Protaminase

Protamine kinase

Protease 111

Protein (arginine) methyltrans-
ferase

Proteinase K
Protein disulphide-isomerase

Protein-disulphide reductase
(glutathione)

1.14.99.14

1.3.1.30
3.4.13.9
3.4.138
3.4.16.2
3.4.139
1.14.11.2
3.4.115
5114
1416

1441
114112

3.4.13.8
3.4.138
6.1.1.15
34244
42128
1117

2831
41141
6.4.1.3

41311
3.4.24.4
5.3.3.9
5.3.99.2
5.3.99.3
1.14.99.1
3.4.17.2
2.7.1.70
3.4.24.4
2.1.1.23

3.4.21.14
5341

184.2

181

lla-monooksygenaza progeste-
ronowa

5a-reduktaza progesteronowa
prolidaza2592

prolidaza2599
karboksypeptydaza prolinowa
dipeptydaza prolinowa
hydroksylaza prolinowa2598
iminopeptydaza prolinowa
racemaza prolinowa
reduktaza D-prolinowa

reduktaza D-prolinowa (ditiol)

dioksygenaza proliny, 2-diokso-
glutaranu

dipeptydaza prolilowa
dipeptydaza L-proliloglicynowa2599
syntetaza prolilo-tRNA
pronaza” (sktadnik)2641
dehydrataza propanodiolowa

dehydrogenaza propanodiolo-
fosforanowa

CoA-transferaza propionianowa
karboksylaza propionylo-CoA

karboksylaza propionylo-CoA
(hydrolizujgca ATP)

syntaza 3-propylojabtczanowa
proteaza Il z P. roqueforti2edl
A-izomeraza prostaglandyny Ai
D-izomeraza prostaglandyny R:
E-izomeraza prostaglandyny R2
syntaza prostaglandynowa
protaminaza56

kinaza protaminowa

proteaza 112641

metylotransferaza biatek (argi-
nina)

proteinaza K 2937
disulfido-izomeraza biatek

disulfido-reduktaza biatek (glu-
tation)



2621.

2622.
2623.

2624.
2625.

2626.
2627.
2628.
2629.

2630.
2631.

2632.

2633.
2634.

2635.

2636.
2637.
2638.
2639.
2640.
2641.

2642.

2643.

2644.

2645.
2646.
2647.

2648.

2649.
2650.
2651.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW

Protein-disulphide reductase
(NAD(P)H)
Protein kinase

Protein (lysine) methyltrans-
ferase

Protein methylase |

Protein methylase 11

Protein methylase 111

Protein O-methyltransferase
Protein phosphatase

Protein—UDP acetyigalactosaminyl-

-transferase

Proteus mirabilis RNase
Protoaphin-aglucone dehydra-
tase (cyclizing)
Protocatechuate decarboxy-
fase

Protokatechuate oxygenase
Protokatechuate 3,4-dioxyge-
nase

Protokatechuate 4,5-dioxyge-
nase

Protokatechuate 4,5-oxygenase
Protocollagen hydrolase
Protoporphyrinogen oxidase
Providencia alkalifaciens (Pal 1)
Pseudocholinesterase

Pseudomonas aeruginosa alka-
line proteinase

Pseudomonas aeruginosa neu-
tral proteinase

Pseudomonas cytochrome oxi-
dase

Pseudomonas serine proteinase

Pseudouridine kinase
Pseudouridylate synthase

Psychosine sulphotransferase

Psychosine—UDP galactosyltrans-
ferase

Pterin deaminase
Ptyalin
Pullulanase

16.6.4

2.7.1.37
2.1.1.43

2.1.1.23
2.1.1.24
2.1.1.43
2.1.1.24
3.1.3.16
24.1.41

3.1.27.2
4.2.1.73

4.1.1.63

113113
113113

113118

1.13.118
1.14.11.2
1334
3.1.23.17
3.1.18
3.4.24.4

3.4.24.4

1.9.3.2

3.4.21.14

2.7.1.83
42.1.70

2.8.2.13
2.4.1.23

35411
3211
32141

[86]

disulfido-reduktaza biatek
(NAD(P)H)

kinaza biatek

metylotransferaza biatek (lizyna)

metylaza biatkowa 12617
metylaza biatkowa 12627
metylaza biatkowa 1112623
O-metylotransferaza biatek
fosfataza biatek2477

acetylogalaktozaminylotransferaza
biatko—UDP3174

RNaza z Proteus mirabilis2158
dehydrataza protoafino-agluko-
nu (cyklizujaca)

dekarboksylaza protokatechano-
wa

gksygenaza protokatechanowa2634

3,4-dioksygenaza protokatecha-
nowa

4,5-dioksygenaza protokatecha-
nowa

4,5-oksygenaza protokatechanowa2635
hydrolaza protokolagenowa2598
oksydaza protoporfirynogenowa
(Pal) I z Providencia alcalifaciens1083
pseudochol inesteraza655

zasadowa proteinaza z Pseudo-
monas aeruginosa

obojetna proteinaza z Pseudomo-
nas aeruginosa

oksydaza cytochromowa z Pseu-
domonas

serynowa proteinaza z Pseudo-
monas

kinaza pseudourydynowa
syntaza pseudourydylanowa

sulfotransferaza psychozynowa

galaktozylotransfer~za psychozyna—
-UDP3193

deaminaza pterynowa
ptialina304
Pululanaza
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2652.
2653.

2654.
2655.

2656.
2657.
2658.

2659.
2660.

2661.
2662.
2663.

2664.

2665.

2666.

2667.
2668.
2669.

2670.
2671.
2672.

2673.

2674.
2675.
2676.

2677.

2678.
2679.
2680.

2681.

2682.
2683.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW

Purine nucleosidase

Purine nucleoside phosphory-
lase

Putrescine acetyltransferase

Putrescine carbamoyltransfe-
rase

Putrescine methyltransferase
Putrescine oxidase
Pyranose oxidase
Pyrazolylalanine synthase

Pyridine nucleotide transhydroge-
nase

Pyridoxal dehydrogenase
Pyridoxal kinase

Pyridoxamine—oxaloacetate
transaminase

Pyrydoxamine-phosphate ami-
notransferase

Pyridoxaminephosphate oxida-
se

Pyridoxamine—pyruvate trans-
aminase

5-Pyridoxate dioxygenase
5-Pyridoxate oxidase

Pyridoxine dehydrogenase
Pyridoxine 4-dehydrogenase
Pyridoxine 4-oxidase
Pyridoxine 5-dehydrogenase
Pyridoxin 4-oxidase
4-Pyridoxolactonase

Pyridoxol-5-dehydrogenase

Pyrimidine deoxyribonucleoside
2'-hydroxylase

Pyrimidine-nucleoside phos-
phorylase

Pyrimidine phosphorylase
Pyrimidine phosphorylase
Pyrimidine transferase
Pyrimidine-5'-nucleotide nuc-
leosidase

Pyrithiamin deaminase
Pyrokatechase

3221
2421

2.3.1.57
2.1.3.6

2.1.1.53
1.4.3.10
1.1.3.10
4.2.1.50
16.1.1

1.1.1.107
2.7.1.35
26.1.31

2.6.1.54

1435

2.6.1.30

114125
114125
1.1.1.65

1.1.1.65
11.3.12
1.1.99.9
113.12

3.1.1.27
1.1.99.9

114113

2422

2424
2423
2512
3.2.2.10

3.5.4.20
113111

183

nukleozydaza purynowa2211

fosforylaza nukleozydéw pury-
nowych

acetylotransferaza putrescynowa

karbamoilotransferaza putres-
cynowa

metylotransferaza putrescynowa
oksydaza putrescynowa
oksydaza piranozowa

syntaza pirazoliloalaninowa

transhydrogenaza nukleotyddéw pirydy-
nowych2163

dehydrogenaza pirydoksalowa
kinaza pirydoksalowa

transaminaza pirydoksamina—
—szczawiooctan

aminotransferaza pirydoksa-
minofosforanowa

oksydaza pirydoksaminofosfora-
nowa

tran_samina_za pyrodoksamina—
—pirogronian

dioksygenaza 5-pirydoksanowa
oksydaza 5-pirydoksanowa2667
dehydrogenaza pirydoksynowa2670
4-dehydrogenaza pirydoksynowa
4-oksydaza pirydoksynowa
5-dehydrogenaza pirydoksynowa
pirydoksyno-4-oksydaza2671
4-pirydoksolaktonaza
pirydoksolo-5-dehydrogenaza2672

2'-hydroksylaza deoksyrybonukleozy-
déw pirymidynowych3067

fosforylaza nukleozydéw pirymi-
dynowych

fosforylaza pirymidynowa3065
fosforylaza pirymidynowa3267
transferaza pirymidynowa3035
nukleozydaza pirymidyno-5'-nu-
kleotydowa

deaminaza pirytiaminowa
pirokatechaza583
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2684.

2685.
2686.

2687.

2688.

2689.

2690.

2691.

2692.

2693.

2694.

2695.

2696.

2697.
2698.
2699.
2700.

2701.

2702.

2703.

2704.
2705.

2706.
2707.
2708.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW

o-Pyrokatechuate decarboxy-
lase

o-Pyrokatechuate oxygenase
Pyroglutamase (ATP hydrolysing)

Pyroglutarayl aminopeptidase

Pyrophosphate—fructose-6-
phosphate 1-phosphotrans-
ferase

Pyrophosphate—glycerol phos-
photransferaze

Pyrophosphate—serine phos-
photransferase

Pyrophosphomevalonate decar-
boxylase

Pyrrolidone-carboxylate peptidase

Pyrroline-2-carboxylate reduc-
tase
1-Pyrroline-4-hydroxy-2-car-
boxylate deaminase

I-Pyrroline-5-carboxylate de-
hydrogenase

Pyrroline-5-carboxylate reduc-
tase

Pyrrolooxygenase

Pyruvate carboxylase
Pyruvate decarboxylase

Pyruvate dehydrogenase (cyto-
chrome)

Pyruvate dehydrogenase (lipo-
amide)

[Pyruvate dehydrogenase (lipo-
amide)] kinase

[Pyruvate dehydrogenase (lipo-
amide)] phosphatase

Pyruvate dehydrogenase, Pyruvic de-
hydrogenase

Pyruvate dehydrogenase, Pyruvic de-
hydrogenase

Pyruvate formate-lyase
Pyruvate kinase

Pyruvate, orthophosphate di-
kinase

4.1.1.46

1.13.11.14
3.5.29
34.11.8

2.7.1.90

2.7.1.79

2.7.1.80

41133

3.4.11.8

1511

3.5.4.22

15112

1512

1.13.11.26
6.4.1.1
4111
1222

1241

2.7.1.99

3.1.3.43

1222
1241

2.3.1.54
2.7.1.40
2.79.1

[881

dekarboksylaza o-pirokatechano-
wa

oksygenaza o-pirokatechanowa933
piroglutamaza (hydrolizujaca ATP)2302
aminopeptydaza piroglutamylo-
Wa

1-fosfotransferaza pirofosforan—
—fruktozo-6-fosforan

fosfotransferaza pirofosforan—
—qglicerol

fosfotransferaza pirofosforan—
—seryna

dekarboksylaza pirofosfomewa-
lonianowa

peptydaza pirolidono-karboksylano-
wa2687

reduktaza pirolino-2-karboksy-
lanowa

deaminaza I-pirolino-4-hydro-
ksy-2-karboksylanowa
dehydrogenaza I-pirolino-5-kar-
boksylanowa

reduktaza pirolino-5-karboksy-
lanowa

pirolooksygenaza2364
karboksylaza pirogronianowa
dekarboksylaza pirogronianowa

dehydrogenaza pirogronianowa
(cytochrom)

dehydrogenaza pirogronianowa
(liponamid)

kinaza [dehydrogenazy pirogro-
nianowej (liponamid)]
fosfataza [dehydrogenazy piro-
gronianowej (liponamid)]

dehydrogenaza pirogronianowa, dehy-
drogenaza pirogronowa2700

dehydrogenaza pirogronianowa, dehy-
drogenaza pirogronowa2701

mréwczano-liaza pirogronianowal229
kinaza pirogronianowa

dikinaza pirogronianu, ortofos-
foranu



2709.
2710.

2711

2712.
2713.
2714.

2715.
2716.
2717.

2718.
2719.

2720.
2721.
2722.

2723.
2724.

2725.

2726.

2727.
2728.
2729.
2730.
2731.

2732.

2733.
2734.
2735.

2736.
2737.
2738.
2739.
2740.
2741.
2742.
2743.
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Pyruvate oxidase

Pyruvate oxidase (CoA-acety-
lating)

Pyruvate synthase
Pyruvate, water dikinase

Pyruvic carboxylase

Pyruvic decarboxylase, a-Ketoacid
carboxylase

Pyruvic-malic carboxylase
Pyruvic-malic carboxylase
Pyruvic-malic carboxylase

Pyruvic oxidase

Q-enzyme

Quercetin 2,3-dioxygenase
Quercitrinase

Quinate dehydrogenase

Quinone reductase

Quinone reductase

Red cell neutral endopepti-
dase

Renilla luciferin 2-monooxyge-
nase

Renin

Rennin

R-enzyme

Reptilase

Respiratory nitrate reductase
Retinal dehydrogenase
Retinal isomerase
Retinal reductase

Retinene isomerase

Retinol dehydrogenase
Retinol palmitate esterase
L-Rhamnose dehydrogenase
L-Rhamnose isomerase
a-L-Rhamnosidase
(3-L-Rhamnosidase
Rhamnulokinase

Rhamnulosephosphate aldo-
lase

1233
1.2.36

1271

2.19.2
6.4.1.1
4111

1.1.1.38
1.1.1.39
1.1.1.40

1.23.3
24.1.18

1.13.11.24
3.2.1.66
1.1.1.24

16.5.1
1.6.99.2

3.4.21.24

1.13.125

3.4.99.19
3.4.234
32141
3.4.21.29
1.7.99.4

1.2.1.36

5213
11171
5213

1.1.1.105
3.11.21
1.1.1.173
531.14
3.2.1.40
3.2.1.43
2.7.1.5
41.2.19

oksydaza pirogronianowa

oksydaza pirogronianowa
(acetylujgca CoA)

syntaza pirogronianowa
dikinaza pirogronianu, wody
karboksylaza pirogronowa2698

dekarboksylaza pirogronianowa, kar-
boksylaza a-ketokwas6w2699

karboksylaza pirogronojabtczano-
walo?

karboksylaza pirogronojabtczano-
wal90 Y pireg )
karboksylaza pirogronojabtczano-
walod

oksydaza pirogronowa2709
enzym Q1340

2,3-dioksygenaza kwercetynowa
kwercytrynaza
dehydrogenaza chinianowa

reduktaza chinonowa

reduktaza chinonowa2159

obojetna endopeptydaza z ery-
trocytow

2-monooksygenaza lucyferynowa
z Renilla

renina

renina678

enzym R 2651

reptilaza508

odechowa reduktaza azotandw?2186
dehydrogenaza retinalowa
izomeraza retinalowa
reduktaza retinalowal%
izomeraza retinenowa2733

dehydrogenaza retinolowa
esteraza palmitynianu retinolu
dehydrogenaza L-ramnozowa
izomeraza L-ramnozowa
a-L-ramnozydaza
[3-L-ramnozydaza
ramnulokinaza

aldolaza ramnulozofosforanowa
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2744.
2745.

2746.

2747.
2748.

2749,
2750.

2751,

2752.
2753.
2754.
2755.
2756.
2757.
2758.

2759.
2760.

2761.
2762.
2763.

2764.
2765.

2766.

2767.
2768.
2769.
2770.

2771,

2772.

2773.

2774.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW [90]

RH hydroxylase
Rhizopus carboxyl proteinase

Rhizopus oligosporus RNase, oligo-
sporus RNase

Rhodanese

Rhodotorula carboxyl prote-
inase

Ribitol dehydrogenase

D-Ribitol-5-phosphate cyti-
dylyl transferase

Ribitol-5-phosphate dehydro-
genase

Riboflavinase

Riboflavin kinase
Riboflavin phosphotransferase
Riboflavin syntase
Ribokinase

Ribonuclease alpha
Ribonuclease (Bacillus sub-
tilis)

Ribonuclease (Enterobacter)
Ribonuclease 11
Ribonuclease 111
Ribonuclease 1l. Plant RNase
Ribonuclease I. Venom RNase
Ribonuclease P
Ribonuclease (pancratic)

Ribonuclease (Physarium poly-
cephalum)

Ribonuclease T2
Ribonuclease Tj
Ribonuclease U2

Ribonucleoside-diphosphate
reductase

Ribonucleoside-triphosphate
reductase

D-Ribose dehydrogenase
(NADP+)

Ribose isomerase
Ribosephosphate isomerase

114141
3.4.23.6

3.1.275

2811
3.4.23.6

1.1.1.56
2.7.7.40

1.1.1.137

3.5.99.1
2.7.1.26
2.7.1.42
2519

2.7.1.15
3.1.26.2
3.1.27.2

3.1.27.6
31131

3.1.26.3
31.27.1
3.1.275

3.1.26.5
3.1.275

3.1.26.1

31271
3.1.27.3
3.1.27.4
11741

117.4.2

11.1.115

5.3.1.20
5.3.1.6

RH hydroksylazal225

proteinaza karboksylowa z Rhi-
Zopus

RNaza z Rhizopus oligosporus, RNaza
oligosporowaZ2765

rodanaza3®l

proteinaza karboksylowa z Rho-
dotorula

dehydrogenaza rybitolowa

cytydylilotransferaza rybitolo-5-
fosforanowa

dehydrogenaza rybitolo-5-fosfo-
ranowa

ryboflawinaza

kinaza ryboflawinowa
fosfotransferaza ryboflawinowa
syntaza ryboflawinowa
rybokinaza

rybonukleaza alfa
rybonukleaza (z Bacillus subtilis)

rybonukleaza (z Enterobacter)
rybonukleaza 11

rybonukleaza 111

rybonukleaza Il. RNaza roslinna2767
rybonukleaza |. RNaza z jadu27és
rybonukleaza P

rybonukleaza (trzustkowa)

Rybonukleaza z (Physarium poly-
cephalum)

rybonukleaza T2
rybonukleaza T X
rybonukleaza U2

reduktaza rybonukleozydo-
difosforanowa

reduktaza rybonukleozydotri-
fosforanowa

dehydrogenaza D-rybozowa
(NADP+)

izomeraza rybozowa
izomeraza rybozofosforanowa
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2775. Ribosephosphate pyrophospho- 2.7.6.1 pirofosfokinaza rybozofosfora-

kinase nowa
2776. Ribose-5-phosphate adenylyl- 2.7.7.35 adenylilotransferaza rybozo-5-
transferase fosforanowa
2777. Ribosylhomocysteinase 3.3.1.3 rybozylohomocysteinaza
2778. Ribosylnicotinamide kinase 2.7.1.22 kinaza rybozylonikotynoamido-
wa
2779. N-Ribosylpyrimidine nucleo- 3.2.2.8 nukleozydaza N-rybozylopiry-
sidase midynowa
2780. D-Ribulokinase 2.7.1.47 D-rybulokinaza
2781. Ribulokinase 2.7.1.16 rybulokinaza
2782. Ribulosebisphosphate carbo-  4.1.1.39 karboksylaza rybulozobisfosfo-
xylase ranowa
2783. Ribulosephosphate 3-epime- 5131 3-epimeraza rybulozofosforano-
rase wa
2784. L-Ribulosephosphate 4-epi- 5134 4-epimeraza rybulozofosforano-
merase wa
2785. Ricinine nitrilase 3.55.2 nitrylaza rycyninowa
2786. RNA adenylating enzyme 2.7.7.19 enzym adenylujacy RNA2550
2787. RNA ligase 6.5.1.3 ligaza RNA2566
2788. RNA nucleotidyltransferase 2.1.16 nukleotydylotransferaza RNA
2789. RNA polymerase 2116 polimeraza RNAZ2783
2790. rRNA (adenine-6-)-methyl- 2.1.1.48 (adenino-6-)-metylotransferaza
transferase rRNA
2791. rRNA (guanine-I-)-methyl- 21151 (guani no-1-)-mety lotransferaza
transferase rRNA
2792. rRNA (guanine-2-)-methyl- 2.1.1.52 (guani no-2-)-metylotransferaza
n transferase rRNA
2793. tRNA (adenine-I-)-methyl- 2.1.1.36 (adenino-1-)-metylotransferaza
transferase tRNA
2794. tRNA adenylyitransferase 2.7.7.20 adenylilotransferaza tRNA
2795. tRNA adenylyitransferase 2.7.7.25 adenylilotransferaza tRNA
2796. tRNA CCA-pyrophosphorylase 2.7.1.25 CCA-pirofosforylaza tRNA27%
2797. tRNA CCA-pyrophosphorylase 2.7.7.21 CCA-pirofosforylaza tRNA2798
2798. tRNA cytidylyltransferase 27.7.21 cytydylilotransferaza tRNA
2799. tRNA (cytosine-5-)-methyl- 2.1.1.29 (cytyzyno-5-)-metylotransferaza
transferase tRNA
2800. tRNA (guanine-1-)-methyl- 21131 (guanino-1-)-metylotransferaza
transferase tRNA
2801. tRNA (guanino-2-)-methyl- 2.1.1.32 (guanino-2-)-metylotransferaza
transferase tRNA
2802. tRNA (guanine-7-)-methyl- 2.1.1.33 (guanino-7-)-metylotransferaza

transferase tRNA
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2803.

2804.
2805.

2806.

2807.
2808.
2809.
2810.

2811.
2812.
2813.
2814.
2815.
2816.
2817.

2818.
2819.
2820.

2821.

2822.
2823.

2824,

2825.

2826.

2827.
2828.
2829.
2830.

2831.
2832.

2833.
2834.

SEOWNIK

tRNA (guanosine-2'-)-methyl-
transferase

tRNA isopentenyl-transferase
tRNA (purine-2-or-6-)-methyl-
transferase

tRNA (uracil-5-)-methyl-
transferase

RNase

RNase |

RNase N2

RNase Ni and N2, N. crassa RNase
Nx and N2

RNase NU from KB cells
RNase U3

RNase U4

Robinson ester dehydrogenase
Rubber allylotransferase
Rubber transferase

Rubredoxin—NAD+ reduc-
tase

Rubredoxin reductase
Saccharase
Saccharogen amylase

Saccharomyces carboxyl pro-
teinase

Saccharomyces cerevisiae (H2)

Saccharopine dehydrogenase
(NAD+,L-glutamate forming)

Saccharopine dehydrogenase
(NAD+, lysine forming)

Saccharopine dehydrogenase
(NADP+, L-glutamate for-
ming)

Saccharopine dehydrogenase
(NADP+, lysine forming)
Salicylate hydroxylase
Salicylate 1-monooxygenase
Salmon testis DNase

Salmon testis nuclease

Sarcina neutral proteinase
Sarcosine dehydrogenase

Sarcosine oxidase
Schardinger enzyme

NAZW ENZYMOW

2.1.1.34

2.5.1.8
2.1.1.30

21.1.35

3.1.27.5
3.1.275
31271
3.1.27.3

3.1.26.5
3.1.27.4
3.1.141
1.1.1.49
25.1.20
2.5.1.20
11811

11811
3.2.1.26
3212
3.4.23.6

3.1.26.4
1519

1517

15.1.10

1518

114131
114131

31221
3.1.16.1

3.4.24.4
15.99.1
1531
1.23.2

[92]

(guanozyno-2'-)-metylotransfe-
raza tRNA

izopentylotransferaza tRNA
(puryno-2-lub-6-)-metylotrans-
feraza tRNA
(uracylo-5-)-metylotransferaza
tRNA

RNaza2765

RNaza 12765

RNaza N22767

RNaza Ni i N2, RNaza Ni i N2 z N.
crassa2763

RNaza NU z komoérek KB2764
RNaza U32769

RNaza U43315

dehydrogenaza estru Robinsonal3gb
allilotransferaza z kauczuku
transferaza z kauczuku2813

reduktaza rubredoksy-
na—NAD+

reduktaza rubredoksynowal817
sacharazal253
amylaza sacharogenowa30

proteinaza karboksylowa z Sac-
charomyces

(H2 - Saccharomyces cerevisiael124

dehydrogenaza sacharopinowa
(NAD+, tworzaca-L-glutami-
nian)

dehydrogenaza sacharopinowa
(NAD+, tworzaca lizyne)

dehydrogenaza sacharopinowa
(NADP+, tworzgca L-glutami-
nian)

dehydrogenaza sacharopinowa
(NADP+, tworzaca lizyng)
hydroksylaza salicylanowa2828
1-monooksygenaza salicylanowa
DNaza z jader tososia862

nukleaza z jader tososia2890

proteinaza obojetna z Sarcina
dehydrogenaza sarkozynowa
oksydaza sarkozynowa

enzym Schardingera32%4



[93]

2835.
2836.

2837.
2838.

2839.
2840.

2841.
2842,
2843,
2844,
2845,

2846.
2847.

2848.

2849.
2850.

2851.
2852.
2853.
2854,

2855,

2856.
2857.

2858.
2859.

2860.

2861.

2862.
2863.

2864.
2865.
2866.

SEOWNIK

Scopulariopsis proteinase
Sea anemone protease A

Sealase

Sea urchin hatching prote-
inase

Sedoheptulokinase

Sedoheptulose-bis-phospha-
tase

Sepia proteinase
Sepiapterin deaminase
Sepiapterin reductase
Sequoyitol dehydrogenase
Serine acetyltransferase
Serine aldolase

Serine carboxypeptidase

Serine deaminase
Serine deaminase

D-Serine dehydratase
L-Serine dehydratase

L-Serine dehydratase
Serine dehydrogenase

Serine-ethanolaminephos-
phate phosphodiesterase

Serine—glyoxylate amino-
transferase
Serine hydroxymethylase

Serine hydroxymethyltrans-
ferase

Serine palmitoyltransferase

Serine-phosphoethanolamine
synthase

Serine—pyruvate aminotrans-
ferase

Serine sulphate ammonia-
-lyase

Serine sulphhydrase

Serratia marcescens extra-
cellular proteinase

Serratia marcescens (Smal)
Seryl-tRNA synthetase
Shikimate dehydrogenase

NAZW ENZYMOW

3.4.99.20
34213

6.5.1.1
34.24.12

2.7.1.14
3.1.3.37

3.4.24.2
3.5.4.24
1.1.1.153
1.1.1.143

2.3.1.30
2121
34.16.1
42116
42113

42.1.14
4.2.1.16
42113
1417
3.14.13

2.6.1.45

2121
2121

2.3.1.50
2.78.4

2.6.1.51

43.1.10

42122
3.4.24.4

3.1.23.44
6.1.1.11
11125

189

proteinaza ze Scopulariopsis

proteaza A z polipa morskiego (ukwia-
tu)21°2

proteinaza 'wylegowa” z jeza
morskiego

Sedoheptulokinaza
sedoheptulozobisfosfataza

proteinaza z Sepii
deaminaza sepiapterynowa
reduktaza sepiapterynowa
dehydrogenaza sekwoitolowa
acetylotransferaza serynowa
aldolaza serynowa2857
karboksypeptydaza serynowa
deaminaza serynowa2gsl
deaminaza serynowa2853
dehydrataza D-serynowa
dehydrataza L-serynowa3056
dehydrataza L-serynowa
dehydrogenaza serynowa

fosfodiesteraza seryno-etanolo-
aminofosforanowa

aminotransferaza seryna—gli-
oksalan

hydroksymetylaza serynowa2857

hydroksymetylotransferaza sery-
nowa

palmitoilotransferaza serynowa

syntaza seryno-fosfoetanoloami-
nowa

aminotransferaza seryna—piro-
gronian

amoniako-liaza siarczanu seryny

sulfohydraza serynowa800

proteinaza zewnatrzkomdérkowa
z Serratia marcescens

(Sma\) z Serratia marcescens1100
syntetaza serylo-tRNA
dehydrogenaza szykimianowa
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2867.
2868.
2869.
2870.
2871.

2782.

2873.
2874.
2875.

2876.
2877.
2878.

2879.
2880.

2881.
2882.

2883.

2884.

2885.

2886.

2887.
2888.

2889.
2890.
2891
2892.

2893.
2894.
2895.

2896.
2897.

2898.

2899.
2900.
2901.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW [94]

Shikimate kinase
Sialidase
Sialytransferase
Silkworm nuclease

Single-stranded-nucleate endonucle-
ase

Sinigrase
Sinigrinase
Sinigrin sulphohydrolase, myrosulphats.se

Snail DNase
Solanain
Sorbitol dehydrogenase

D-Sorbitol-6-phosphate de-
hydrogenase

Sorbose dehydrogenase

Sorbose dehydrogenase
(NADP+)

L-Sorbose oxidase
Sorghum carboxyl proteinase

Spermidine dehydrogenase
Spermine oxidaze

Sphingomyelin phosphodieste-
rase

Sphingomyelin phosphodieste-
rase D

Sphingosine acyltransferase
Sphingosine cholinephospho-
transferase

Spleen endonuclease

Spleen exonuclease

Spleen phosphodiesterase

Spleen phosphodiesterase, Lactoba-
cillus acidophilus nuclease

Spreading factor
Spreading factor
Spreading factor
Squalene epoxidase

Squalene hydroxylase

Squalene monooxygenase (2,3-epoxi-
dizing)

'S-S rearrangase'
Staphyloccus aureus (Sau 3A1)
Staphylococcal proteinase |1

27171
3.21.18
24.99.1
3.1.30.2
3.1.30.1

3231

3231
31 .65

31221
34.99.1
11114
1.1.1.140

1.1.99.12
1.1.1.123

11311
3.4.23.14

1.5.99.6
15.3.3

3.14.12

31441

2.3.1.24
2.7.8.10

31311
3.1.16.1

31311
3.1.16.1

3.2.1.36
3.21.35
4221

1.14.99.7
1.14.1.3

1.14.99.7

5341
3.1.23.27
34.22.13

kinaza szykimianowa
sjalidaza2173
sjalilotransferaza715
nukleaza z jedwabnikall2l

endonukleaza pojedynczej nici kwaséw
nukleinowych1120 t

synigraza342
synigrynaza342
sulfchydrolaza synigr)ncwa, mircsuifataza

DNaza ze $limaka862
solanaina
dehydrogenaza sorbitolowal7s3

dehydrogenaza D-sorbitolo-6-
fosforanowa

dehydrogenaza so”bozowa

dehydrogenaza sorbozowa
(NADP+)

oksydaza L-sorbozowa
proteinaza karboksylowa z prosa
afrykanskiego (sorgo)
dehydrogenaza spermidynowa

oksydaza sperminowa

fosfodiesteraza sfingomielinowa

fosfodiesteraza sfingomielinowa
D

acylotransferaza sfingozynowa
fosfocholinotransferaza sfingo-
zynowa

endonukleaza ze $ledziony2112
egzonukleaza ze $ledziony
fosfodiesteraza ze $ledziony2112

fosfodiesteraza ze $ledziony, nukleaza
z Lactobacillus acidophilus2890

czynnik rozprzestrzeniajacy1642
czynnik rozprzestrzeniajacy1640
czynnik rozprzestrzeniajgcy1636
epoksydaza skwalenowa2898
hydroksylaza akwalenowa
monooksygenaza skwalenowa (2,3-epo-
ksydujaca)

2619

(Sau 3A1l) z Staphyloccus aureus1101
proteinaza stafilokokowa 112903



[9]

2902.

2903.

2904,

2905.
2906.

2907.
2908.
2909.

2910.
2911.

2912.
2913.

2914.
2915,
2916.
2917.
2918.
29109.

2920.

2921.
2922.
2923.

2924,
2925.

2926.
2927.

2928.

2929.
2930.
2931.
2932.
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Staphylococcal serine pro-
teinase

Staphylococcal thiol prote-
inase

Staphylococcus aureus neutral

proteinaze
Staphylokinase

Starch (bacterial glycogen)
synthase

Steapsin

Steroid A-isomerase
Steroid-lactonase

Steroid 11(3-hydroxylase
Steroid 11[3-monooxygenase

Steroid 17a-hydroxylase
Steroid 17a-monooxygenase

Steroid 21-hydroxylase

Steroid 21-monooxygenase
Steroid 4,5-dioxygenase
A24-Sterol methyltransferase
Sterol-sulphatase
Stipitatonate decarboxylase

Stizolobate synthase
Stizolobinate synthase
Streptidine kinase

Thymonuclease, Streptococcal
DNase (Streptodornase)

Streptococcal proteinase

Streptococcus thermophilus
intracellular proteinase

Streptomyces albus (Sa/Pl)

Streptomyces alkalophilic kera-

tinase

Streptomyces griseus neutral
proteinase

Streptomyces Stanford (Sstl)
Streptomyces Stanford (Sstll)
Streptomyces Stanford (Sstlll)

Streptomycin 3"-adenyl>l-
transferase

3.4.21.19

3.4.22.13

3.4.24.4

34244
24121

3.1.13
5331
3.1.1.37
1.14.15.4
1.14.15.4

1.14.99.9
1.14.99.9

1.14.99.10
1.14.99.10
1.13.11.25
21141
3.1.6.2
4.1.1.60

1.13.11.29

1.13.11.30
2.1.1.72
31211

3.4.22.10
3.4.24.4

512331
3.4.99.11

3.4.24.4

3.1.23.34
3.1.23.35
3.1.23.36
2.7.71.47

stafilokokowa proteinaza sery-
nowa

stafilokokowa proteinaza tiolo-
wa

proteinaza obojetna ze Staphylo-
COCCUS aureus

stafilokinaza2904

syntaza skrobiowa (bakteryjnego
glikogenu)

steapsyna3099

A-izomeraza steroidowa
steroidolaktonaza
11(3-hydroksylaza steroidowa211

11[3-monooksygenaza steroido-
wa

17a-hydroksylaza steroidowa2913

17a-monooksygenaza steroido-
wa

21-hydroksylaza steroidowa2915
21-monooksygenaza steroidowa
4,5-dioksygenaza steroidowa%49
metylotransferaza A24-sterolowa
sterolosulfataza

dekarboksylaza stypitatoniano-
wa

syntaza stizolobanowa
syntaza stizolobinianowa

kinaza streptydynowa2934

tymonukleaza, DNaza streptokokowa
(streptodornaza)8el

proteinaza streptokokowa

proteinaza wewnatrzkomoérkowa
ze Streptococcus thermophilus

(Sas/PI) ze Streptomyces albus1091

keratynaza zasadochtonna ze
Streptomyces

proteinaza obojetna ze Strepto-
myces griseus

(SSil) ze Streptomyces Stanford1102
(56/11) ze Streptomyces Stanford1103
(Sstlll) ze Streptomyces Stanford1104

3"-adenylilotransferaza strepto-
mycynowa
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2933. Streptomycin 3"-kinase 2.7.1.87 3"-kinaza streptomycynowa
2934, Streptomycin 6-kinase 2.7.1.72 6-kinaza streptomycynowa
2935. Streptomycin 6-phosphatase 3.1.3.39 6-fosfataza streptomycynowa
2936. Stuart factor 3.4.21.6 czynnik Stuarta72s
2937. Subtilisin 3.4.21.14  subtilizyna
2938. Succinate dehydrogenase 1.3.99.1 dehydrogenaza bursztynianowa
2939. Succinate-semialdehyde dehy- 1.2.1.24 dehydrogenaza semialdehydu
drogenase bursztynianowego
2940. Succinate-semialdehyde dehy- 1.2.1.16 dehydrogenaza semialdehydu
drogenase (NAD(P)+) bursztynianowego (NAD(P)+)
2941. Succinic dehydrogenase 1.3.99.1 dehydrogenaza bursztynowa2938
2942. Succinic thiokinase 2.6.14 tiokinaza bursztynowa2947
2943. Succinic thiokinase 2.6.15 tiokinaza bursztynowa2346
2944, Succinyl-CoA acylase 3.1.23 acylaza sukcynylo-CoA2%45
2945. Succinyl-CoA hydrolase 3.1.2.3 hydrolaza sukcynylo-CoA
2946. Succinyl-CoA synthetase 6.2.1.5 syntetaza sukcynylo-CoA (two-
(ADP-forming) rzaca ADP)
2947. Succinyl-CoA synthetase 6.2.1.4 syntetaza sukcynylo-CoA (two-
(GDP-forming) rzagca GDP)
2948. Succinyl-diaminopimelate 2.6.1.17 aminotransferaza sukcynylo-
aminotransferase -diaminopimelinianowa
2949. Succinyl-diaminopimelate 3.5.1.18 desukcynylaza sukcynylo-
desuccinylase diaminopimelinianowa
2950. S-Succinylglutathione hydro-  3.1.2.13 hydrolaza S-sukcynyloglutatio-
lase nowa
2951. O-Succinylhomoserine 4.2.99.9 (tiolo)-liaza 0-sukcynylohomo-
(thiol)-lyase serynowa
2952. Succinyl-£)-ketoacyl-CoA transferase 2.8.3.2 transferaza sukcynylo-3-katoacylo-
CoA2ZT7L
2953. Sucrase 3.2.1.48 sacharaza2955
2954. Sucrose-glucan glucosyl transferase 2.4.1.4 glukozylotransferaza sacharozo-gluka-
nowa3ll
2955. Sucrose a-D-glucohydrolase 3.2.1.48 a-D-glukohydrolaza sacharozo-
Ve
2956. Sucrose glucosylotransferase 2417 glukozylotransferaza sacharozowa29%0
2957. Sucrose-phosphatase 3.1.3.24  fosfataza sacharozowa
2958. Sucrose phosphate synthase 2.4.1.14  syntaza sacharozofosforanowa
2959. Sucrosephosphate—UDP glucosyl-  2.4.1.14 glukozylotransferaza fosforan sacharo-
trabsferase zy—UDP29%58
2960. Sucrose phosphorylase 24.1.7 fosforylaza sacharozowa
2961. Sucrose synthase 2.4.1.13 syntaza sacharozowa
2962. Sucrose—UDP glucosyltransferase  2.4.1.13 glukozylotransferaza sacharoza—

UDP2%1



[97]

2963.

2964.

2965.

2966.

2967.

2968.

2969.
2970.
2971.

2972.

2973.
2974,
2975.

2976.

2977.

2978.
2979.

2980.

2981.
2982.
2983.

2984.
2985.

2986.
2987.
2988.
2989.

SEOWNIK
Sucrose 1-fructosyltransferase
Sucrose 6-fructosyltransferase

Sucrose 6-glucosyltransferase
Sugar-phosphatase

Sugar-1-phosphate adenylyl
transferase

Sugar-1-phosphate nucleotidyl-
transferase

Sulfokinase
Sulphatase
Sulphate adenylyltransferase

Sulphate adonylyltransferase
(ADP)

Sulphite dehydrogenase
Sulphite oxidase
Sulphite reductase

Sulphite reductase (ferre-
doxin)

Sulphite reductase (NADPH)

Sulphoacetaldehyde lyase

Sulphoglucosamine sulphami-
dase

Sulphur dioxygenase
Sulphurylase
Superoxide dismutase
Tabernamontanain
Tabunase

Tagaturonate reductase
Takadiastase

Tannase
Tartrate dehydratase
Tartrate dehydrogenase

2990.Jw”o-Tartrate dehydrogenase

2991.
2992.

2993.

Tartrate epimerase

Tartronate-semialdehyde carboxy-
lase

Tartronate-semialdehyde re-
ductase
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2419
2.4.1.10

2415
3.1.3.23

2.71.7.36

2.7.7.37

2821
3.16.1

2.7.7.4

2.7.75

1821
1831
1.8.99.1
1.8.7.™

18.1.2

44112
3.10.11

1.13.11.18
211A
11511
3.4.99.23
3821
1.1.1.58
3.4.23.6
3.1.1.20
4.2.1.32
1.1.1.93
13.1.7

5125
4.1.1.47

1.1.1.60

193
1-fruktozylotransferaza sacharozo-

6-fruktozylotransferaza sacharozo-
wald33
6-glukozylotransferaza sacharozowa87s

fosfataza cukrowa (cukrofosfa-
taza)

adenylilotransferaza cukro-1-
fosforanowa

nukleotydylotransferaza cukro-
1-fosforanowa

sulfokinaza339
sulfataza3s

adenylilotransferaza siarczano-
wa

adenylilotransferaza siarczanowa
(ADP)

dehydrogenaza siarczynowa
oksydaza siarczynowa
reduktaza siarczynowa

reduktaza siarczynowa (ferre-
doksyna)

reduktaza siarczynowa
(NADPH)

liaza sulfoacetaldehydowa

sulfamidaza sulfoglukozamino-
wa

dioksygenaza siarkowa
sulfurylaza2971

dysmutaza ponadtlenkowa
tabernamontanaina
tabunaza9s5

reduktaza tagaturonianowa
takadiastaza44

tanaza

dehydrataza winianowa
dehydrogenaza winianowa
dehydrogenaza mezo-winianowa
epimeraza winianowa

karboksylaza semialdehydu tartronia-
nowego2994

reduktaza semialdehydu tartro-
nianowego
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2994,

2995.

2996.
2997.
2998.

2999.
3000.

3001.

3002.

3003.

3004.

3005.

3006.
3007.
3008.
3009.
3010.

3011.
3012.

3013.

3014.

3015.

3016.

3017.

3018.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW

Tartronate-semialdehyde
synthase

Taurine aminotransferase
Taurine dehydrogenase
Taurocyamine kinase
Taxifolin 8-monooxygenase

dTDPgalactose pyrophosphorylase
dTDPglucose 4,6-dehydratase

dTDP-4-amino-4,6-dideoxy-
-D-galactose aminotransferase

dTDP-4-amino-4,6 dideoxy-
-D-glucose aminotransferase

dTDP-4-ketorhamnose reduc-
tase

dTDP-4-ketorhamnose 3,5-
epimerase
dTDP-6-deoxy-L-talose dehy-
drogenase

Teichoic-acid synthase
Tenebrio a-proteinase

T-enzyme

Terminal addition enzyme

Terminal deoxyribonucleotidyl trans-
ferase

Terpenoid-allyltransferase

Testorenone 17[3-dehydro-
genase

Testosterone 17(3-dehydro-
genase (NADP+)

Tetrahydrofolate dehydroge-
nase

Tetrahydropteroylglutamate
methyltransferase

Tetrahydropteroyltriglutamate
methyltransferase

Tetrahydroxypteridine cyclo-
isomerase

Tetrahymena carboxyl prote-
inase
and

4.1.1.47

2.6.1.55
1.4.99.2
2734
1.14.13.19

2.7.7.32
4.2.1.46

2.6.1.59

2.6.1.33

1.1.1.133

5.1.3.13

1.1.1.134

2.4.1.55

3.4.21.18
24.1.24
2.7.7.31
2.1.7.31

25111
1.1.1.63

1.1.1.64

1513

2.1.1.13

21114

5513

3.4.23.6

[98]

syntaza semialdehydu tartronia-
nowego

aminotransferaza taurynowa
dehydrogenaza taurynowa
kinaza taurocyjanianowa

8-monooksygenaza taksyfolino-
wa

pirofosforylaza dTDPgalaktozowal299

4,6-dehydrataza dTDPglukozo-
wa

aminotransferaza dTDP-4-
-amino-4,6-dideoksy-D-galak-
tozowa

aminotransferaza dTDP-4-ami-
no-4,6-dideoksy-D-glukozowa

reduktaza dTDP-4-ketoramno-
zowa

3,5-epimeraza dTDP-4-ketoram-
nozowa

dehydrogenaza dTDP-6-di-
deoksy-L-talozowa

syntaza kwasu tejchojowego

a-proteinaza z Tenebrio
T-enzym1346

992

terminalna transferaza deoksyrybonu-
kleotydylowa992

allilotransferaza terpenoidowa

17~-dehydrogenaza testosterono-
wa

17p-dehydrogenaza testosterono-
wa (NADP+)

dehydrogenaza tetrahydrofolia-
nowa

metylotransferaza tetrahydro-
pteroiloglutami nianowa

metylotransferaza tetrahydro-
pteroilotriglutaminianowa

cykloizomeraza tetrahydroksy-
pterydynowa

proteinaza karboksylowa z Tetra-
hymena



[99]

3019.

3020.
3021.
3022.

3023.

3024.

3025.

3026.

3027.
3028.
3029.

3030.
3031.
3032.

3033.

3034.

3035.
3036.
3037.

3038.
3039.
3040.

3041.

3042.
3043.
3044.
3045.
3046.
3047.
3048.

3049.

3050.

13

SEOWNIK NAZW ENZYMUW

Tetrahymena pyriformis

Theanine synthetase

Thermolysin

Thermomycolase
Thermomycolin
Thermophilic aminopeptidase

Thermophilic Streptomyces
serine proteinase

Thermopolyspora glauca
(TgH)

Thiaminase

Thiaminase |

Thiaminase 11
Thiamindiphosphate kinase
Thiamin kinase

Thiamin kinase

Thiamin-monophosphate ki-
nase

Thiamin phosphate pyrophos-
phorylase

Thiamin pyridinylase

Thiamin pyrophosphokinase
Thiamin-triphosphatase
Thiobacillus thioparus RNase
Thiocyanate isomerase

Thioethanolamine acetyltrans-
ferase

Thiogalactoside acetyltransferase

Thioglucosidase
Thiolase

Thiol methyltransferase
Thiol oxidase
Thioltransacetylase A

Thioltransacetylase B
R-Thionase

Thioredoxin reductase
(NADPH)

Thiosulphate cyanide transsulphu-
rase

3.1.26.4

6.3.1.6
3.4.244
34.21.14
3.4.21.14
3.4.11.12
3.4.21.14

3.1.23.35

3.5.99.2
2512
3.5.99.2

2.74.15
2.7.6.2
2.7.1.89

2.7.4.16

2513

2512
2.1.62
3.6.1.28
3.1.275
5.99.11

23111

2.3.1.18

3231
2.3.1.9
2.1.19

1832
23.1.12
23.1.11
42122

16.4.5

28.11
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proteinaza karboksylowa z Te-
trahymena pyriformis

syntetaza teaninowa2l72
termolizyna2641

termomykolaza3023

termomykolina

aminopeptydaza termofilna
proteinaza serynowa z termofil-
nego Streptomyces

(TglX) z Thermopolyspora glauca

tiaminaza

tiaminaza 13035

tiaminaza 113027

kinaza tiaminodifosforanowa
kinaza tiaminowa3036

kinaza tiaminowa

kinaza tiaminomonofosforano-
wa

pirofosforylaza fosforanu tiami-
ny

pirydynylaza tiaminowa
pyrofosfokinaza tiaminowa
tiaminotrifosfataza

RNaza z Thiobacillus thioparus2765
izometaza tiocyjanianowa
acetylotransferaza tioetanolo-
aminowa

acetylotransferaza tiogalaktozydo-
wal305

tioglukozydaza

tiolaza26

metylotransferaza tiolowa
oksydaza tiolowa
tiolotransacetylaza A912
tiolotransacetylaza B3040
(3-tionaza800

reduktaza tioredoksynowa
(NADPH)

siarkotransferaza tiosiarczan—cyja-
nek3051



3051.

3052.
3053.
3054.
3055.
3056.

3057.
3058.
3059.
3060.
3061.

3062.
3063.

3064.
3065.

3066.

3067.

3068.

3069.

3070.
3071.

3072.
3073.

3074.

3075.

3076.
3077.

3078.
3079.

3080.

3081.
3082.

3083.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW [100]

Thiosulphate sulphurtransfe-
rase

L-Threonate dehydrogenase
Threonine aldolase

Threonine aldolase
Threonine deaminase
Threonine dehydratase
Threonine racemase
Threonine synthase
L-Threonine 3-dehydrogenase
Threonyl-tRNA synthetase
Thrombin

Thrombokinase

Thymidine kinase

Thymidine kinase
Thymidine phosphorylase
Thymidine 2'-hydroxylase

Thymidine, 2-oxoglutarate dio-
Xygenase

Thymidalate synthase
Thymidylate 5'-nucleotidase
Thymidylate 5'-phosphatase
Thymine, 2-oxoglutarate dioxy-
genase

Thymine 7-hydroxylase

Thymus endonuclease

Thyroid carboxyl proteinase

Thyroid hormone aminotrans-
ferase

Thyroid peptidase
Thyroid peptide carboxypeptidase

Thyroxine aminotransferase

T 2induced deoxynucleotide
kinase

Tissue endopeptidase degra-
ding collagenase synthetic sub-
strate

dTMP kinase
TPNH-cytochrome ¢ reductase

Transaldolase

2811

1.1.1.129
2121
4125
42.1.16
42.1.16
5116
4.2.99.2
1.1.1.103
6.1.1.3

3.4.21.5

3.4.21.6
2.7.1.75

27121

2424
114113
114113

21145
3.1.3.35
3.1.3.35

1.14.11.6

1.14.11.6
3.1.22.3
3.4.23.11

2.6.1.26

3.4.16.3
3.4.16.3

2.6.1.25
2.7.4.12

3.4.99.31

2.7.4.9

1624
2212

siarkotransferaza tiosiarczanowa

dehydrogenaza L-treonianowa
aldolaza treoninowa2857

aldolaza treoninowa
deaminaza treoninowa3056
dehydrataza treoninowa
racemaza treoninowa

syntaza treoninowa
3-dehydrogenaza L-treoninowa
syntetaza treonylo-tRNA
trombina

trombokinaza725

kinaza tymidynowa

kinaza tymidynowa

fosforylaza tymidynowa
2'-hydroksylaza tymidynowa3067
dioksygenaza tymidyny, 2-okso-
glutaranu

syntaza tymidylanowa
5'-nukleotydaza tymidylanowa3070
5'-fosfataza tymidylanowa
dioksygenaza tyminy, 2-oksoglu-
taranu

7-hydroksylaza tyminowa3071
endonukleaza z grasicy1108
proteinaza karboksylowa z tar-
czycy

aminotransferaza hormonu tar-
Czycowego

peptydaza z tarczycy3152

karboksypeptydaza peptydu tarczyco-
wego3152

aminotransferaza tyroksynowa

kinaza deoksynukleotydowa
indukowana przez T2

endopeptydaza tkankowa degra-
dujaca syntetyczny substrat
kolagenazy

kinaza dTMP
reduktaza TPNH—cytochrom c2156
transaldolaza



[101]

3084.
3085.
3086.
3087.
3088.
3089.
3090.
3091.

3092.
3093.
3094.

3095.

3096.

3097.
3098.

3099.
3100.
3101.

3102.

3103.

3104.
3105.
3106.

3107.

3108.

3100.

3110.
3111
3112.
3113.

3114.
3115.
3116.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW

Transaminase A
Transcarboxylase
Transglutaminase
Transhydrogenase
Transketolase
Transoximinase
Transphosphoribosidase
Transphosphoribosidase
a,a-Trehalase
Trehalose-phosphatase

a,a-Trehalose-phosphate syn-
thase (GDP-forming)

a,a-Trehalose-phosphate syn-
thase (UDP-forming)

Trehalosophosphate—UDP glucosyl-
otransferase

a,a-Trehalose phosphorylase
Triacetate-lactonase
Triacylglycerol lipase
Tributyrase

Trichoderma koningi RNase 111

Trichophyton mentagrophytes
keratinase

Trichphyton schoenleinii
collagenase

Triglyceride lipase
Trimetaphosphatase
Trimethylamine dehydrogenase

Trimethylamine-j\V/-oxide re-
ductase

Trimethylamine-oxide aldo-
lase

Trimethylsulphonium—tetra-
-hydrofolate methyltransferase
Triokinase

Triosephosphate dehydrogenase
Triosephosphate dehydrogenase

Triosephosphate dehydrogenase
(NADP+)

Triosephosphate isomerase
Triosephosphate mutase
Tripeptide aminopeptidase

26.1.1
2131
2.3.2.13
16.1.1

2211

26.3.1
2427
2428

3.2.1.28
3.1.3.12
2.4.1.36

24115

24.1.15

2.4.1.64
3.1.1.38

3113
3.113
3.1.27.4

3.4.24.10

3.4.24.9

3.113
3.6.1.2
1.5.99.7

1.6.6.9

4.1.2.32

2.1.1.19

2.7.1.28

1.2.1.9
1.21.12

1.21.13.

5311
5311

3.4.11.4

197

transaminaza A411
transkarboksylaza2092
transglutaminazal44l
transhydrogenaza2163
transketolaza
transoksoiminaza2287
transfosforybozydazal2l
transfosforybozydazal7ss
a,a-trehalaza
trehalozofosfataza

syntaza a,a-trehalozofosforano-
wa (tworzaca GDP)

syntaza a,a-trehalozofosforano-
wa (tworzaca UDP)

glukozylotransferaza trehalozofosfo-
ran—UDP30%

fosforylaza a,a-trehalozy
laktonaza trioctanowa

lipaza triacyloglicerolowa
tributyryza3099

RNaza Ill z Trichoderma koningi2169
keratynaza z Trichophyton men-
tagrophytes

kolagenaza z Trichophyton
schoenleinii

lipaza triglicerydowa3099
trimetafosfataza

dehydrogenaza trimetyloamino-
wa

reduktaza AT-tlenku trimetylo-
aminy
aldolaza tlenku trimetyloaminy

metylotransferaza jon trimetylo-
sulfoniowy—tetrahydrofolian
triokinaza

dehydrogenaza triozofosforanowal476
dehydrogenaza triozofosforanowal47s

dehydrogenaza triozofosforanowa
(NADP+)1477

izomeraza triozofosforanowa
mutaza triozofosforanowa3l14

aminopeptydaza tripeptydowa
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3117.
3118.
3119.

3120.

3121.

3122.
3123.
3124,
3125.
3126.

3127.

3128.

3129.
3130.
3131

3132.
3133.

3134.
3135.

3136.

3137.
3138.
3139.

3140.

3141
3142.
3143.

3144.
3145,

3146.
3147.
3148.
3149.
3150.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW

Triphosphatase

Triphosphatase, ATPase
Triphosphoinositide phosphatase
Triphosphoinositide phospho-
diesterase

Tritirachium alkaline proteina-
se

Tropinesterase
True Cholinesterase
Trypsin

a and B-trypsin
Trypsinogen kinase

Tryptamine jV-methyltransfe-
rase

D-Tryptophan acetyltransfera-
se

Tryptophan aminotransferase
Tryptophanase

Tryptophanase

Tryptophan decarboxylase
Tryptophan decarboxylase

Tryptophan desmolase
Tryptophan oxygenase

Tryptophan—phenylpyruvate
aminotransferase

Tryptophan pyrrolase
Tryptophan synthase

tryptophanyl-tRNA synthe-
tase

Tryptophan 2-monooxygenase

Tryptophan 2,3-dioxygenase
Tryptophan 5-hydroxylase
Tryptophan 5-monooxygenase

Tyraminase
Tyramine N-methyltransferase

Tyramine oxidase
Tyramine oxidase
Tyrosinase
R-Tyrosinase
Tyrosinase

3.6.1.25
3.6.1.3
3.1.3.36

31411

3.4.21.14

3.1.1.10
3.1.17
34.21.4
34214
3.4.23.6

2.1.1.49

2.3.1.34

2.6.1.27
1131111
4.1.99.1

4.1.1.28
4.1.1.27

4.2.1.20
1131111
2.6.1.28

1131111
4.2.1.20
6.1.1.2

1.13.12.3

1131111
1.14.16.4
1.14.16.4

1434
2.1.1.27

1434
1439
1.103.1
4.1.99.2
114181

[102]

trifosfataza
trifosfataza, ATPazalX®
fosfataza trifosfoinozytydowa2398

fosfodiesteraza trifosfoinozyty-
dowa

proteinaza zasadowa z Tritira-
chium

tropinoesteraza
cholinoesteraza wihasciwas
trypsyna

a i B-trypsyna3124

kinaza trypsynogenowa3018

/V-metylotransferaza tryptamino-
wa

acetylotransferaza D-tryptofano-
wa

aminotransferaza tryptofanowa
tryptofanaza3i4l

tryptofanaza

dekarboksylaza tryptofanowa374

dekarboksylaza tryptofanowa
desmolaza tryptofanowa3l33
oksygenaza tryptofanowa3l4l

aminotransferaza tryptofan—
fenylopirogronian

pirolaza tryptofanowa3i4l
syntaza tryptofanowa

syntetaza tryptofanylo-tRNA

2-monooksygenaza tryptofano-
wa

2,3-dioksygenaza tryptofanowa
5-hydroksylaza tryptofanowa3143

5-monooksygenaza tryptofano-
wa

tyraminazal

iV-metylotransferaza tyramino-
wa

oksydaza tyraminowaZl
oksydaza tyraminowa
tyrozynaza3l
[3-tyrozynaza315h
tyrozynaza2i21
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3151. Tyrosine aminotransferase
3152. Tyrosine carboxypeptidase

3153

. Tyrosine decarboxylase

3154. Tyrosine-ester sulphotransfe-

3155.

3156.

3157.

rase
Tyrosine phenol-lyase

Tyrosine-pyruvate aminotransferase

Tyrosine 2,3-aminomutase

3158. Tyrosine 3-hydroxylase

3159.
3160.
3161. T2 and T4 induced exodeoxyribonu-

Tyrosine 3-monooxygenase
Tyrosyl-tRNA synthetase

cleases

3162. T4 Endonuclease Il

3163.

T4 Endonuclease 111

3164. T4 Endonuclease V
3165. T5 and T7 exonucleases

3166.
3167.

3168.

T7 Endonuclease |
T7 Endonuclease 11

Ubiquinol—cytochrome ¢
reductase

3169. Ubiquinone reductase

3170.

3171.

3172.

3173.

3174.

3175.

3176.

Uca pugilator collagenolytic
proteinase

UDPacetylgalactosamine—
galactosyl-galactosyl-glucosyl-

ceramide (3-ZV-acetyl-D-galacto-

saminyltransferase

UDPacetylgalactosamine—
globoside a-N-acetyl-D-galac-
tosaminyltransferase

UDPacetylgalactosamine—

— (TV-acetylneuraminy1)-D-ga-
lactosyl-D-glucosylceramide
acetylgalactosaminyltransferase

UDPacetylgalactosamine—
protein acetylgalactosaminyl-
transferase

UDPacetylglucosamine—poly-
(ribitol-phosphate) acetylglu-
cosaminyltransferase

UDPacetylglucosamine—pro-
tein acetylglucosaminyltrans-
ferase

2.6.1.5
3.4.16.3
4.1.1.25
2.8.2.9

4.1.99.2

2.6.1.20

5.4.3.6
1.14.16.2
1.14.16.2
6.1.1.1
31111

31211
31212
3.1.25.1
3.1.113
31212
31211

1.10.2.2

1.6.5.3
3.4.21.32

24.1.79

2.4.1.88

2.4.1.92

24.1.41

2.4.1.70

2.4.1.94

aminotransferaza tyrozynowa
karboksypeptydaza tyryzynowa
dekarboksylaza tyrozynowa
sulfotransferaza estru tyrozyno-
wego

fenolo-liaza tyrozynowa
aminotransferaza tyrozyna— pirogroniin
2,3-aminomutaza tyrozynowa
3-hydroksylaza tyrozynowa3159
3-monooksygenaza tyrozynowa
syntetaza tyrozylo-tRNA

egzodeoksyrybonukleazy indukowane
przez T2 | T41U7

T4 endonukleaza 1181
T4 endonukleaza HI1078
T4 endonukleaza V1092
T5 i T7 egzonukleazyl1174
T7 endonukleaza 11078
T7 endonukleaza 1181

reduktaza ubichinol—cyto-
chrom ¢

reduktaza ubichinonowa

proteinaza kolagenolityczna
z Uca pugilator

(3-,/V-acetylo-D-galaktozyaminy-
lotransferaza U DPacetylogalak-
tozamina—galaktozylo-galakto-
zylo-glukozyloceramid

a-7V-acetylo-D-galaktozaminylo-
transferaza UDPacetylogalakto-
zami na—globozyd

acetylogalaktozaminylotrans-

feraza UDPacetylogalaktozami-
na—(Aracetyloneuraminylo)-D-
galaktozylo-D-glukozyloceramid

acetylogalaktozaminylotrans-
feraza UDPacetylogalaktozami-
na—bialko

acetyloglukozaminylotransferaza
UDPacetyloglukozamina—po-
li(rybitolofosforan)

acetyloglukozaminylotransferaza
UDPacetyloglukozamina—bial-
ko
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3177.

3178.

3179.

3180.

3181.

3182.

3183.
3184,

3185.

3186.

3187.

3188.

3189.

3190.

3191.

3192.

3193.

3194,

3195.

SLOWNIK NAZW ENZYMOW [104]

UDPacetylglucosamine pyro-
phosphorylase

UDPacetyl glucosamine—stero-
id acetylglucosaminyltransfe-
rase

UDPacetylglucosamine 2-epi-
merase

UDPacetylglucosamine 4-epi-
merase

UDPacetylmuramoylpentapep-
tide lysine N6-alanyltransferase

UDPapiose—flavone apiosyl-
transferase

UDParabinose 4-epimerase

UDPgalactose—ceramide ga-
lactosyltransferase

UDPgalactose—collagen ga-
lactosyltransferase

UDPgalactose—galactosyl-
-glucosaminyl-galactosyl-glu-
cosylceramide a-D-galactosyl-
transferase

UDPgalactose—glucosaminyl-
-galactosyl-glucosylceramide
(3-D-galactosyltransferase

UDPgalactose—glucose galactosyl-
transferase

UDPgalactose—lipopolysa-
ccharide galactosyltransferase

UDPgalactose—mucopolisac-
charide galactosyltransferase

UDPgalactose—iV-acylsphin-
gosine galactosyltransferase

UDPgalactose—i«-glycerol-
3-phosphate galactosyltransfe-
rase

UDPgalactose—sphingosine
(3-D-galactosyltransferase

UDPgalactose—1,2-diacyl-
glycerol galactosyltransferase
UDPgalactose—2-hydroxy-

acylsphingosine galactosyl-
transferase

2.7.7.23

2.4.1.39

513.14
5137

2.3.2.10

24.2.25

5135
2.4.1.62

2.4.1.50

2.4.1.87

2.4.1.86

2.4.1.22

2.4.1.44
24.1.74
2.4.1.47

2.4.1.96

24.1.23
m2.4.1.46

2.4.1.45

pirofosforylaza UDPacetylo-
glukozaminowa

acetyloglukozaminylotransferaza
UDPacetylglukozamina—ste-
roid

2-epimeraza UDPacetylogluko-
zaminowa

4-epimeraza UDPacetylglukoza-
minowa

iV6-alanylotransferaza lizynowa
UDPacetylomuramoilopenta-
peptydu

apiozylotransferaza UDPapio-
za—flawon

4-epimeraza UDParabinozowa

galaktozylotransferaza UDPga-
laktoza—ceramid

galaktozylotransferaza UDPga-
laktoza—Kkolagen

a-D-galaktozylotransferaza
UDPgalaktoza—galaktozylo-
-glukozaminylo-galaktozylo-
glukozyloceramid

P-D-galaktozylotransferaza
UDPgalaktoza—glukozaminy-
lo-galaktozylo-glukozylocera-
mid

galaktozylotransferaza UDP galakto-
za—glukozalxs
galaktozylotransferaza UDPga-
laktoza—TIipopolisacharyd

galaktozylotransferaza UDPga-
laktoza—mukopolisacharyd

galaktozylotransferaza UDPga-
laktoza—7V-acylosfingozyna

galaktozylotransferaza UDPga-
laktoza—jrt-glicerolo-3-fosforan

(3-D-galaktozylotransferaza-
UDPgalaktoza—sfingozyna

galaktozylotransferaza UDPga-
laktoza—1,2-diacyloglicerol

galaktozylotransferaza UDPga-
laktoza—2-hydroksyacylosfingo-
zZvna
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3196.

3197.
3198.

3199.

3200.

3201.

3202.

3203.
3204,

3205.

3206.

3207.
3208.
3209.

3210.

3211.

3212.

3213.

3214.

3215.

3216.

3217.

3218.
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UDPgalacturonate—polyga-
lacturonate a-D-galacturono-
syltransferase
UDPgalacturonosyltransfe-
UDPglucose—apigenin (3-glucosyl-
transferase

UDPglucose—arylamine glu-
cosyltransferase

UDPglucose—cellulose glucosyl-
transferase

UDPglucose—ceramide gluco-
syltransferase

UDPglucose—collagen gluco-
syltransferase

UDPglucose dehydrogenase

UDPglucose—DNA a-D-glu-
cosyltransferase
UDPglucose—DNA (3-D-glu-
cosyltransferase

UDPglucose—flavonol glu-
cosyltransferase

UDPglucose—fructose glucosyl-
transferase

UDPglucose—fructose-phosphate
glucosyltransferase

UDPglucose—[3-glucan glucosyl-
transferase

UDPglucose—glucosephosphate
glucosyltransferase
UDPglucose—glucosyl-DNA
(3-D-glucosyltransferase
UDPglucose—glycogen glucosyl-
transferase
UDPglucose—hexose-I-phos-
phate uridylyltransferase

UDPglucose—lipopolysaccha-
ride glucosyltransferase |

UDPglucose—Ilipopolysaccha-
ride glucosyltransferase 11

UDPglucose—luteolin (3-D-
glucosyltransferase

UDPglucose—phosphopoly-
prenol glucosyltransferase

UDPglucose—poly(glycerol-
phosphate) a-D-glucosyltrans-
ferase

2.4.1.43

2.4.1.75
24181

24171

24.1.12

2.4.1.80

2.4.1.66

11.1.22
2.4.1.26

2.4.1.27

24.1.91

24.1.13
24.1.14
24.1.12
24.1.15

2.4.1.28

24111

2.7.7.12

2.4.1.58

2.4.1.73

24181

2.4.1.78

2.4.1.52

a-D-galakturonozylotransferaza
UDPgalakturonian—poligalak-
turonian
UDPgalakturonozylotransferaza

P-glukozylotransferaza UDPglukoza—
apigenian3216

glukozylotransferaza UDPglu-
koza—aryloamina

glukozylotransferaza UDPglukoza—
celulozaéll

glukozylotransferaza UDPglu-
koza—ceramid

glukozylotransferaza UDPglu-
koza—kolagen

dehydrogenaza UDPglukozowa

a-D-glukozylotransferaza
UDPglukoza—DNA

(3-D-glukozylotransferaza
UDPglukoza—DNA

glukozylotransferaza UDPglu-
koza—flawonol

glukozylotransferaza UDPglukoza—
fruktoza2961

glukozylotransferaza UDPglukoza—
fruktoza2958

glukozylotransferaza UDPglukoza—
P-glukan6l1l

glukozylotransferaza UDPglukoza—
glukozofosforan3095

(3-D-glukozylotransferaza UDP-
glukoza—glukozylo-DNA
glukozylotransferaza UDPglukoza—
glikogen1518

urydylilotransferaza UDPglu-
koza—heksozo-1-fosforan

glukozylotransferaza | UDPglu-
koza—Ilipopolisacharyd

glukozylotransferaza Il UDPglu
koza—Ilipopolisacharyd

(3-D-glukozylotransferaza UDP-
glukoza—Iuteolina

glukozylotransferaza UDPglu-
koza—fosfopoliprenol

a-D-glukozylotransferaza UDP-
glukoza—poli(fosfoglicerol)
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3219.

3220.
3221

3222.

3223.

3224,

3225.

3226.

3227.

3228.

3229.

3230.

3231

3232.

3233.

3234.
3235.

3236.

3237.

3238.

3239.

3240.
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UDPglucose— poly(ribitol-
phosphate) (3-D-glucosyltrans-
ferase

UDPglucose pyrophosphorylase

UDPglucose—1,3-*-D-glucan gluco-
syltransferase

UDPglucose 4-epimerase
UDPglucosyltransferase

UDPglucuronate—bilirubin-
-glucuronoside glucuronosyl-
transferase

UDPglucuronate—nbilirubin
glucuronosyltransferase

UDPglucuronate decarboxy-
lase

UDPglucuronate— oestradiol
glucuronosyltransferase

UDPglucuronate— oestriol
16-a-glucuronosyl transferase

UDPglucuronate—oestriol
17-(3-glucuronosyltransferase

UDPglucuronate—phenol transglu-
curonidase

UDPglucuronate—1,2-diacyl-
glycerol glucuronosyltransfe-
rase

UDPglucuronate 4-epimerase
UDPglucuronate 5'-epimerase

UDPglucuronosyltransferase

UDP-A"-acetylglucosamine de-
hydrogenase

UDP-N-acetylenolpyruvoyl-
glucosamide reductase

UDP-jV-acetylgalactosamine-
4-sulphate sulphotransferase

UDP-7V-acetylglucosamine—
glycoprotein jV-acetyloglucosa-
minyltransferase
UDP-/V-acetylglucosamine—

— lipopolysaccharide N-acety!-
glucosaminyltransferase

UDP-TV-acetylmuramoylalani-
ne synthetase

2.4.1.53

2.7.79
2.4.1.34

5132

2.4.1.35

2.4.1.77

2.4.1.76

4.1.1.35

2.4.1.59

24.161

2.1.4.42

24.1.17

2.4.1.84

5.1.3.6

5.1.3.12

24.1.17
1.1.1.136

1.1.1.158

2.8.2.7

24151

2.4.1.56

6.3.2.8

i3-D-glukozylotransferaza U DP-
glukoza—poli(fosforybitol)

polifosforylaza UDPglukozowal383

glukozylotransferaza UDPglukoza—
1,3-P-D-glukan1344

4-epimeraza UDPglukozowa
UDPglukozylotransferaza

glukuronozylotransferaza UDP-
glukuronian—glukuronozyd bili
rubiny

glukuronozylotransferaza UDP-
glukuronian— bilirubina

dekarboksylaza UDPglukuro-
nianowa

glukuronozylotransferaza UDP-
glukuronian— estradiol

16-a-glukuronozylotransferaza
UDPglukuronian—estriol

17-(3-D-glukuronozylotransferaza

UDPglukuronian—estriol

transglukuronidaza UDPglukuro-
nian—fenol3234

glukuronozylotransferaza UDP-
glukuronian—1,2-diacyloglicerol

4-epimeraza UDPglukuroniano-
wa

[106]

5'-epimeraza UDPglukuroniano-

wa
UDPglukuronozylotransferaza

dehydrogenaza UDP-iV-acetylo-
glukozaminowa

reduktaza UDP-N-acetyloenolo-
piruwoiloglukozaminowa

sulfotransferaza UDP-A"-acetylo-

galaktozamino-4-siarczanowa

N-acety Jogl ukozami nylotrans-
feraza UDP-7V-acetyloglukoza-
mina— glikoproteina

7V-acetyloglukozaminylotrans-
feraza UDP-N-acetyloglukozo-
amina—Ilipopolisacharyd

syntetaza UDP-TV-acetylumura-
moiloalaninowa
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3241.

3242.

3243,

3244.

3254.

3246.

3247.

3248.
3249.

3250.

3251.

3252.
3253.

3254.

3255.
3256.

3257.

3258.
3259.
3260.

3261.
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UDP-A'-acetylmuramoy!-L-
alanyl-D-glutamate synthetase

UDP-ALacetylmuramoyl-L-
alanyl-D-glutamyl-L-lysine
synthetase

UDP-7V-acetylmuramoyl-L-

alanyl-D-glutamy1-L-lysy1-
D-alanyl-D-alanine synthetase

UDP-TV-acetylmurarnoyl-L-
alanyl-D-glutamyl-m”o-2,6-
diaminopimelate synthetase

UDP-7V-acetylmuramoyl-L-
alanyl-D-glutamyl-weio-2,6-
diaminopimeloyl-D-alanyl-
D-alanine synthetase

UDPxylose—protein xylosyl-
transferase

UDP-4-amino-2-acetamino-
-2,4,6-trideoxyglucose amino-
transferase

UMPpyrophosphorylase
Unsaturated acyl-CoA hydratase

Unsaturated acyl-CoA reductase

Unsaturated-phospholipid
methyltransferase

Uracil dehydrogenase

Uracil phosphoribosyltrans-
ferase

Uracil-5-carboxylate decarbo-
xylase

Urate oxidase

Urateribonucleotide phospho-
rylase

Urea carboxylase (hydroly-
sing)

Urease

Urease (ATP-hydrolysing)

Ureidoglycollate dehydroge-
nase

Ureidoglycollate lyase

6.3.2.9

6.3.2.7

6.3.2.10

6.3.2.13

6.3.2.15

2.4.2.26

2.6.1.34

2429
4.2.1.17

1.3.99.2

2.1.1.16

1.2.99.1
2429

4.1.1.66

1.7.33
2.4.2.16

6.3.4.6

3.5.15
3.5.1.45
1.1.1.154

4323

203

syntetaza UDP-/V-acetylomura-
moilo-L-alanylo-D-glutaminia-
nowa

syntetaza UDP-N-acetylomura-
moilo-L-alanylo-D-glutamy-
lo-L-lizynowa

syntetaza UDP-/V-acetylomura-
moilo-L-alanylo-D-glutamy-
lo-L-lizylo-D-alanylo-D-alanino-
wa

syntetaza UDP-A"-acetylomura-
moilo-L-alanylo-D-glutamy-
lo-we50-2,6-diaminopimelinia-
nowa

syntetaza UDP-N-acetylomura-
moilo-L-alanylo-D-glutamy-
lo-weio-2,6-diaminopimelo-
ilo-D-alanylo-D-alaninowa
ksylozylotransferaza UDPksylo-
za—biatko

aminotransferaza UDP-4-ami-
no-2-acetamido-2,4,6-trideoksy-
glukozowa

UMPpirofosforylaza3253 *

hydrataza nienasyconych acylo-
CoAl43

reduktaza nienasyconych acylo-
CoA528

metylotransferaza nienasyconego
fosfolipidu

dehydrogenaza uracylowa

fosforybozylotransferaza uracy-
lowa

dekarboksylaza uracylo-5-karbo-
ksylanowa

oksydaza moczanowa

fosforylaza rybonukleotydu mo-
czanowego

karboksylaza mocznikowa
(hydrolizujaca)

ureaza
ureaza (hydrolizujgca ATP)

dehydrogenaza ureidoglikolano-
wa

liaza ureidoglikolanowa
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3262.
3263.

3264.

3265.
3266.
3267.

3268.
3269.
3270.

3271.

3272.

3273.
3274,

3275.

3276.
32717.

3278.

3279.
3280.
3281.

3282.
3283.

3284.

3285.

3286.
3287.

3288.

3289.
3290.

3201
3292.

3293.
3294.
3295.

3296.

3297
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(3-Ureidopropionase
Ureidosuccinase
Uricase

Uridine kinase
Uridine nucleosidase
Uridine phosphorylase
Uridyl transferase

Urishiol oxidase
Urocanase

Urocanate hydratase

Urokinase

Urokinase

Uronate dehydrogenase
Uronic isomerase
Uronolactonase

Uroporphyrinogen decarbo-
xylase

Uroporphyrinogen | synthase
Ustilago sphaerogena RNase
dUTPase

Vaccinia virus DNase VI

Valine decarboxylase

Valine dehydrogenase
(NADP+)

Valine—isoleucine aminotransferase
Valine—3-methyl-2-oxo-va-
lerate aminotransferase
Valyl-tRNA synthetase
Venom exonuclease
Vertebrate collagenase
Vinylacetyl-CoA A-isomerase
Vipera russelli proteinase

Vitamin A esterase

Vitamin Bi2 reductase
Xanthine dehydrogenase
Xanthine oxidase

Xanthine phosphoribosyltrans-
ferase

. Xanthomonas amaranthicola (Xamll)

. Xanthomonas malvacearum (XmalY)

3.5.16
3.5.17
1.7.33
2.7.1.48
3.2.2.3
2423
2.7.71.12

1.10.3.2
4.2.1.49

4.2.1.49

3.4.99.26

3.4.21.31
1.2.1.35
5.3.1.12
3.1.1.19
4.1.1.37

43.1.8
3.1.27.3
3.6.1.23
3.1.21.2
41114

1418

2.6.1.32

2.6.1.32

6.1.1.9
31151
3.4.24.7
5.3.3.3
3.4.21.23

3.1.1.12
1.6.99.9

1.2.1.37
1.2.3.2
2.4.2.22

3.1.23.37

3.1.23.31

[108]

(3-ureidopropionaza
ureidosukcynaza
urykaza3255

kinaza urydynowa
nukleozydaza urydynowa
fosforylaza urydynowa
transferaza urydylowa3213
oksydaza urusziolowal885
urokanaza3271

hydrataza urokanianowa

urokinaza

urokinaza

dehydrogenaza uronianowa
izomeraza uronowal397
uronolaktonaza

dekarboksylaza uroporfirynoge-
nowa

syntaza uroporfirynogenowa |
RNaza z Ustilago sphaerogena2768
dUTPaza87

DNaza VI z Vaccinia virus1078
dekarboksylaza walinowa

dehydrogenaza walinowa
(NADP+)

aminotransferaza walina—izoleucy-
na3285

aminotransferaza walina—
—3-metylo-2-oksowalerianian

syntetaza walilo-tRNA
egzonukleaza z jadu

kolagenaza kregowcow
A-izomeraza winyloacetylo-CoA
proteinaza z Vipera russelli

esteraza witaminy A

reduktaza witaminy B12 79
dehydrogenaza ksantynowa
oksydaza ksantynowa

fosforybozylotransferaza ksanty-
nowa

(Xaml) z Xanthomonas amaranthico-
la1109

(Xmall) z Xanthomonas malvacea-
_ 1114
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3298
3299

3300.
3301.
3302.

3303.

3304.
3305.
3306.

3307.
3308.
33009.
3310.

3311.

3312.
3313.
3314.

3315.

3316
3317
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. Xanthomonas papavericola (Xpal)
. Xenopus laevis RNase

Xylanase

1,4-(3-D-Xylan synthase
Xylobiase

L-Xylose dehydrogenase
D-xylose dehydrogenase
Xylose isomerase
Xylose-1-phosphate uridylyl-
transferase

A-Xylosidase

Xylulokinase
L-Xylulokinase

D-Xylulose reductase
L-Xylulose reductase

Yeast carboxypeptidase
Yeast DNase

Yeast proteinase B
Yeast ribonuclease

. Zwischenferment

. Zymohexase

3.1.23.42
3.1.275
3.21.32
2.4.2.24
3.2.1.37
1.1.1.113
1.1.1.175
5.3.1.5
27.7.11

3.2.1.37
2.7.1.17
2.7.1.53
1119
11.1.10

3.4.17.4
3.1.21.2

3.4.22.9
31141
1.1.1.49
41213

{Xpal) z Xanthomonas papavericolall
RNaza z Xenopus laevis2765
ksylanazall®

syntaza |,4-(3-D-ksylanowa
ksylobiazal200

dehydrogenaza L-ksylozowa
dehydrogenaza D-ksylozowa
izomeraza ksylozowa

urydylilotransferaza ksylozo-1-
fosforanowa

(3-ksylozydazal200
ksylulokinaza
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SPRAWOZDANIA

Konferencja nt. ,,Metabolism of Diadenosinetetraphosphate”
Regensburg, 20—21 marzec, 1984

W dniach 20 i 21 marca 1984 roku, na terenie Uniwersytetu w Regensburgu
(RFN), odbyta sie 51-sza konferencja Towarzystwa Chemii Biologicznej (Gesselschaft
far Biologische Chemie) nt. ,,Metabolism of Diadenosinetetraphosphate”. Organizato-
rem tej konferencji byt prof. dr Eggehard Holler z Pracowni Biochemicznej Wydziatu
Biologii Uniwersytetu w Regensburgu.

Udziat w konferencji wzieto ponad 40 naukowcow z 7 krajow (Danii, Franciji,
Hiszpanii, Polski, Republiki Federalnej Niemiec, Stanéw Zjednoczonych AmerykKi
i Wielkiej Brytanii). Uczestnicy konferencji reprezentowali prawie wszystkie osrodki,
z ktérych wyszty dotychczas prace dotyczace 5°,5'"—P/~P~dwuadenozynoczterofosfo-
ranu (AppppA). Wygtoszono 28 referatéw, a ich streszczenia ukazg sie w czasopismie
Hoppe-Seyler 3 Zeitschrift fir Physiologische Chemie.

Pierwszy referat o charakterze przeglgdowym wygtosit Paul Zamecnik (USA),
w ktorego pracowni przed blisko 20 laty wykryto enzymatyczng synteze AppppA.
APPPPA powstaje in vitro, a przypuszczalnie takze in vivo, w reakcji katalizowanej
przez niektdre syntetazy aminoacylo-tRNA. Jak wiadomo, przed przeniesieniem na
tRNA, aminokwas zostaje zaktywowany przy udziale ATP. Powstaje zwigzany
z syntetazg aminocyloadenilan (aa-AMP) i uwalnia si¢ pirofosforan. W reakcji ana-
logicznej do pyrofosforolizy druga czasteczka ATP (pppA) reaguje z aminoacyloade-
nilanem tworzac A()pppp(5)A, ktéory formalnie moze by¢ réwniez uwazany za
produkt adenylacji reszty fosforanowej w pozycji gamma czgsteczki ATP. W kolej-
nych pracach grupy Zamecnika wykazano, ze w analogiczny spos6b mogg powstawaé
zwigzki o ogolnej budowie NppppN' i NpppN', gdzie N i N' oznaczaja rybo- lub
dezoksyrybonukleozyd.

Sylvain Blanquet (Francja) mowit w swoim referacie o roli cynku w syntezie
AppppA i innych dwunukleozydopolifosforanéw. Synteza AppppA katalizowana przez
niektére syntetazy aminoacylo-tRNA (Ala, Lys, Phe, Pro) jest silnie stymulowana
przez jony cynku.

O] gromadzeniu si¢ AppppA i pokrewnych zwigzkéw w komdrkach bakteryjnych
w odpowiedzi na rozne stresy méwit Barry Bochner (USA) prezentujgc prace z pra-
cowni Bruce’a Ames’a. Autorzy ci zaliczaja AppppA do klasy niskoczagsteczkowych
zwigzkéw sygnatowych zwanych przez nich alarmonami (alarmones), ktérych rola —
jak postulujg — polega na umozliwieniu komorce dziatan adaptacyjnych w niesprzy-
jajacych warunkach.

(@) wystepowaniu AppppA w komoérkach organizméw eukariotycznych moéwili:
Hans Klenow (Dania), w ktérego pracowni stwierdzono, ze szczegélnie duze ilosci
tego dwunukleotydu wystepujg w ptytkach krwi, i Adaling Agilvie (RFN), ktéry —
wraz z Jurgenem Luthje — wykryt w tym samym materiale rowniez duze ilosci
dwuadenozynotrdéjfosforanu (ApppA). W tym miejscu warto wspomnie¢ o ciekawej
obserwacji Hansa Flodgaard’a (Dania), ktéra moze by¢ przydatna w diagnostyce
lekarskiej, ze w ptytkach krwi zwierzat cierpigcych na zaburzenia krzepliwosci krwi
(syndrom Chediak-Higashi), nie nagromadza sie AppppA. Alexander Mc Lennan
i Mark Prescott (Wielka Brytania) donosili o wykryciu AppppA w cystach i roz-
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wijajgcych sie zarodkach krewetki Artemia salina. Organizm ten znany byt dotad
z nagromadzenia wielkich ilosci dwuguanozynoczterofosforanu (GppppG), a wykryte
ilosci AppppA sa przynajmniej 10 000 razy mniejsze.

Wyniki pomiaréw poziomu AppppA w komorkach ssakéw opublikowane przez
Eliezera Rapaporta i Paula Zamecnika w 1976 roku i stwierdzenie, ze poziom AppppA
jest zalezny od proliferacyjnej aktywnosci komoérek, zachecity do poszukiwan efek-
tow dziatania AppppA na podstawowe procesy skladajgce sie na podziat komérki.
Od kilku lat wptyw AppppA na replikacje DNA bada ze swoimi wspo6tpracownikami
Friedrich Grummt (RFN). Referujagc na konferencji swe prace, wspomniat on o zna-
lezieniu kowalencyjnie zwigzanych reszt AppppA w natywnym DNA, izolowanym
z réznych organizméw eukariotycznych i z archebakterii. Stymulowanie syntezy
DNA przez AppppA w oocytach Yenopus laevis obserwowali Simon Litwak (Francja)
i wspotpracownicy. Earl Barii (USA) referowat swe badania dotyczgce specyficznego
wigzania AppppA przez jedng z podjednostek polimerazy DNA alpha z komorek
HelLa. Stwierdzit on réwniez, ze AppppA moze dziata¢ jako primer w syntezie DNA
katalizowanej przez te polimeraze.

O tym, ze AppppA moze by¢ waznym biologicznie zwigzkiem, ktdrego poziom
komorkowy jest precyzyjnie regulowany, $wiadczg doniesienia o0 wystepowaniu spe-
cyficznych enzyméw degradujgcych ten dwunukleotyd. Na ten temat prezentowane
byly prace z kilku osrodkéw, w tym réwniez z Poznania. Autorzy niniejszego spra-
wozdania w pierwszym komunikacie omawiali synteze AppppA i zwigzkéw pokrew-
nych katalizowang przez niektére roslinne syntetazy aminoacylo-tRNA oraz degra-
dacje tych zwiazkéw przez wykryte po raz pierwszy w materiale roslinnym dwa
specyficzne enzymy: hamowang przez jony wapnia (Ca++) dwuadenozynotetrafosfa-
taze degradujgcag AppppA do ATP i AMP, i hamowang przez jony cynku (Zn++)
dwuadenozynotréjfosfataze hydrolizujagca ApppA do ADP i AMP. OpisaliSmy rowniez
niespecyficzng fosfodwuesteraze, dla ktérej AppppA i ApppA sa bardzo dobrymi
substratami. W drugim komunikacie prezentowalismy wykrytg u prokariontéw spe-
cyficzng dwunukleozydotetrafosfataze, ktéra hydrolizuje AppppA symetrycznie do
ADP. Ten enzym, oczyszczony z E. coli jest silnie stymulowany przez jony kobaltu
(Co++). Jak wykazano in vitro, zwiagzki tworzace silne kompleksy z Co++, np.
cysteina, glutation, histydyna moga, hamujac enzym, wplywaé — by¢é moze takze
in vivo — na poziom AppppA. Rowniez z laboratorium S. Blanquet’a donoszono
0 oczyszczeniu hydrolazy AppppA z E. coli, ktéra wykazuje opisane przez nas wcze-
$niej wiasciwosci.

Antonio Sillero (Hiszpania), w ktorego zespole po raz pierwszy zaobserwowano
wystepowanie specyficznej dwunukleozydotetrafosfatazy hydrolizujgcej AppppA
asymetrycznie do ATP i AMP w ekstraktach z tkanek zwierzecych, moéwit tym razem
o niespecyficznej fosfodwuesterazie z watroby szczura hydrolizujagcej m.in. ApppA.
Larry Barnes (USA) mowit o obecnosci w ekstraktach ze $luzowca Physarum poly-
cephalum dwoch enzyméw degradujacych AppppA. Jeden z tych enzyméw hydro-
lizuje AppppA symetrycznie do ADP, a drugi niesymetrycznie do ATP i AMP.

W czasie konferencji prezentowano réwniez prace o charakterze metodycznym.
Jeffrey Baker i Myron Jacobson (USA) przedstawili procedure usprawniajaca po-
miary poziomu AppppA w ekstraktach komdrkowych. Zalecali oni przed pomiarem
stezenia AppppA czulg metodag bioluminescencyjng zastosowaé¢ kolumienki z nosni-
kiem boranowym, na ktérym mozna szybko oddziela¢ AppppA od obecnych w eks-
traktach substancji zanieczyszczajgcych.

Gospodarz konferencji, Eggehard Holler, prezentowat wyniki swych prac o cha-
rakterze fizykochemicznym nad oddziatywaniem AppppA z jonami metali i niekto-
rymi biogennymi aminami.

Konczac niniejsze sprawozdanie, chcemy wspomnie¢ o interesujgcych obserwa-
cjach poczynionych niezaleznie w dwoch laboratoriach badajgcych nowotwory indu-
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kowane przez wirusy. Angelika Barenkow (RFN) i Patricia Maness (USA) stwier-
dzity, ze AppppA hamuje specyficzna wobec reszt tyrozyny kinaze biatkowa, ktéra
jest kodowana przez onkogennego wirusa (RSV) i pojawia sie w komorkach zainfe-
kowanych, podczas gdy kodowana przez geny komérkowe i obecna stale w nieza-
infekowanych komérkach kinaza, mimo ze identyczna funkcjonalnie i bardzo po-
dobna strukturalnie, nie jest hamowana przez ten dwunukleotyd. Autorki sugeruja,
ze in vivo AppppA jest, by¢ moze, regulatorem aktywnosci kinaz biatkowych, jednak
na razie zastosowanie AppppA pozwala jedynie odrozni¢ in vitro, z ktorg forma
kinazy — wirusowa (V-SIrc), czy komérkowg — (c-src) — ma sie do czynienia.

Liczba publikacji na temat AppppA i innych dwunukleozydopolifosforanéw prze-
kroczyta 80 i grono zainteresowanych metabolizmem oraz funkcjg tej grupy zwiaz-
koéw szybko wzrasta. Mozna oczekiwaé, ze konferencje naukowe na ten temat, orga-
nizowane co kilka lat, stang sie tradycja.

Zainteresowanych AppppA autorzy odsytajg do opublikowanego rok temu wy-
czerpujgcego artykutu przeglagdowego: Paul Zamecnik (1983) Diadenosine —
tetraphosphate (Ap4A): its role in cellular metabolism, Analyt. Biochem., 134, 1—10.

Andrzej  Guranowski
Hieronim Jakubowski

14 Postepy BiochemU 434
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nazwiska badaczy, ktérych prace majg podstawowe znaczenie w przedstawianej dziedzinie.
Omawiane prace trzeba numerowa¢ w kolejnosci ich cytowania w tekscie. Wykaz piSmiennictwa
zatem obejmuje prace opatrzone kolejnymi numerami, ale nie uporzadkowane alfabetycznie.
Odnosniki bibliograficzne winny mie¢ forme zalecang przez Komisje Wydawcow Czasopism
Biochemicznych Miedzynarodowej Unii Biochemikéw (IUB) wedtug Biochim. Blophys. Acta,
(1972), 271, 1 np.

Pispa J. P., Buchanan F. M., (1971), Biochim. Blophys. Acta, 247, 181—184.

Cytujac wydawnictwa ksigzkowe podawaé nalezy kolejno: nazwisko(a) i inicjaty autora(éw),
rok wydania, tytut ksiazki, nazwisko(a) i inicjaly jej redaktoréw(a), tom, pierwsza i ostatnia
strone cytowanej publikacji, nazwe wydawnictwa oraz miejsce wydania, np.

Dixn M., Webb E. C., (1964), Enzymes, 2 wyd., str. 565, Longmans Green and Co., London;

Grant J. K., (1969) w Essays in Biochemistry, red. Campbell P. N., Greville G. D, t. 5

str. 1—58; Academic Press, London.

Zakaczniki: kazdy zatgcznik nalezy sporzadzi¢ w 2 egz. na oddzielnych kartkach 1 opatrzy¢
kolejnym numerem odpowiadajgcym numerowi uzytemu w tek$cie oraz oznaczy¢ (na goérze
stronicy otéwkiem) nazwiskiem pierwszego autora i poczatkowymi wyrazami tytutu pracy.

Tabele nalezy kolejno numerowaé¢ cyframi arabskimi. Tytut tabeli i nagtowki rubryk
powinny jasno opisywac¢ ich tre$¢ zaznaczajgc, z jakich (Jakiej) prac(y) pochodza informacje
podane w tabeli.

Ryciny, tj. wykresy, rysunki, schematy lub fotografie nalezy opatrzy¢ numeracja w kolej-
nosci ich omoéwienia w tekScie. Przyjmuje sie zasade numeracji rycin cyframi arabskimi,
a wzoréw cyframi rzymskimi. Fotografie czarno-biate (kontrastowe) powinny by¢ wykonane
na papierze matowym. Pozostate ryciny nalezy wykonaé¢ tuszem na biatym papierze lub na
kalce technicznej. Wymiar ryciny nie powinien by¢é mniejszy niz 10X15 cm, a naniesione linie
nie powinny by¢ ciensze niz 1 mm. Ramki ujmujace wykresy mozna wykona¢ linig ciensza
niz linie wiasciwe wykresu. Cyfry i litery stuzace do opisu rysunku powinny mieé¢ wysoko$¢
nie mniejsza niz 5 mm. Na rysunkach nie nalezy umieszcza¢ opiséw stownych, lecz postugiwaé
si¢ skrotami. Osie wykreséw natomiast winny by¢ opatrzone napisem tatwo zrozumiatym. Dla
oznaczenia punktéw doswiadczalnych mozna stosowaé¢ nastepujgce symbole: OD A® HA*
Rycing nalezy opatrzy¢ na odwrocie oznaczeniem ,géra” i ,,do6t” (otdéwkiem). Decyzje o stopniu
zmniejszenia ryciny podejmuje wydawca.

Podpisy i objasnienia pod rycinami powinny by¢ dotgczone na oddzielnej kartce. Oznacze-
nia, ktérych nie mozna wpisa¢ na maszynie, nalezy wyraznie nanie$¢ czarnym tuszem.

Ze wzgledu na wewnatrzng spoistos¢ artykutu zaleca sie autorom konstruowanie oryginal-
nych rysunkéw 1 zbiorczych tabel na podstawie danych z piSmiennictwa. Prawie wszystkie
czasopisma zastrzegajg sobie wytgczno$¢ druku prac wraz z ich dokumentacjg (Copyright).
Przed wigczeniem tabel, wykreséw czy schematéw do artykutu przeznaczonego do publikacji
w Postepach Biochemii nalezy uzyska¢ zgode na przedruk i przedtozy¢ ja Redakcji.

Redakcja prosi o wiasciwe pakowanie artykutéw, aby zabezpieczy¢ maszynopisy i ilustracje
przed pogieciem.
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