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و تحق  قاتيواحد علوم

پايتعهد نامه اصالت رساله يليان نامه تحصيا

ايدكترا/ وستهيارشد ناپيدانش آموخته مقطع كارشناس�اد���ی��	�ر نجانبيا يتخصصـيدكترا/يحرفه

 از رســـــاله خـــــود تحـــــت عنـــــوان 18/11/1390خيكـــــه در تـــــار� یـــــ����ــــ�ژ�� در رشـــــته

�ر�ـ"���ون��ریـ�ن (�و)ـ�ـ�'&�رو$#"!ـ د �� 	 Acipenser stellatusو ازون �ون Acipenser persicus +ـ

".-,ر��ی�

مينوسيام بد دفاع نموده��/.و درجه20با كسب نمره :شوميله متعهد

اين رساله حاصل تحقيا-1 و پژوهش انجام شده توسط و در مـوارديق يكـه از دسـتاوردهاينجانب بوده
پا( گرانيديو پژوهشيعلم وياعم از ، كتاب، مقاله رو........) ان نامه و هياستفاده نموده ام، مطابق ضوابط

و سا ، نام منبع مورد استفاده اميموجود و درج كرده .ر مشخصات آن را در فهرست مربوطه ذكر
هـيدرين رساله قبلاً برايا-2 ، پـا(يليچ مـدرك تحصـيافـت ريسـادر)ا بـالاتريـن تـرييهـم سـطح

و موسسات آموزش عال .ارائه نشده استيدانشگاه ها
و هرگونه بهره برداريچنانچه بعد فراغت از تحص-3 ، ثبـت اختـراعيل، قصد استفاده اعم از چاپ كتاب
ا....و .ميمربوطه را اخذ نمايواحد مجوزهاين رساله داشته باشم، از حوزه معاونت پژوهشياز
ز-4 مـيخلاف موارد فوق ثابت شـود، عواقـب ناشـيمانچنانچه در هر مقطع و واحـديپـذياز آن را رم

ايدانشگاه و در صورت ابطال مدرك تحصيمجاز است با و مقررات رفتار نموده اميلينجانب مطابق ضوابط
.نخواهم داشتييچگونه ادعايه

و نام خانوادگ  �اد���ی��	�ر:ينام

و امضاءيتار :خ
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'�� �� ��� �������$ �� �<=� � >+#.

�� '"��� �� '"�?- �� $� 0�� ���$��@ � �� ���� 9"�- ����/�A B-���:

$����� �8�)��  ��1�!� ��$ 0�@5 :�8) �,0��� 0�� ������ '/1��� 03�� D���� ��+8/�� �/EF(

 ����� 9"� ��/�� ��G �� �$ � ���� �H��0���" ��/�A  �1 ��  �1 I��� 0���838- � J7K+� �$ ���9"� ��

$�� 0��" >/?=-���� ��$�L� ��!1��. �M
� N/� �� D����� �� 0��$���� 9�O�"��8�� 0���8�(��� �

�P,��+Q"�$ �� 0�� R������+"� �����. �<=� � 	
� � � D$.

$���� �� 9/8H�� ��S/�) ��P$ '��� ��P��  !"!#�$ �� �T J�� �U���� ��+"�&�7� �� 0��P$ �$ V/E=-

 $�� �� 0��$�� D�&� W��  ��- �$�5 �� I��� 0���838- � J7K+� �$ ��� ��/�A ����$ �H�� DX��%  �Y�� J

�,����
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 �����'���� �"��8���,��A ��� �� ,���$ ��� $� VK+� V� �$ �� ��+"�,'�.�" ����&� �.
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$�� ���� '���. �� ����� 9"�.
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E� ��P$ '��� ��P�� ,��/a 9/(�� ��P$ 0�@5 :�8) �
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 �8����5 c��� ������ �� �� ��!"!# 9"� ����- ���P$�( � >/.-�  ��!3���� 0�/�� ,0�<P� ��"�@5 � ���$�..�$

>/?=- 9"�  �Y�� ��-��,�  ����. �� �<@��� �$ d�AEF� '����&� �$�� � ��% ["�$ �� 0���$�� � J���� ���� 

�� �<=�0!# �$��� � ����", ! 'S/E=- V����  ��- �$ �P  !"!# ���� ��� � W�� �� 0�� �<=�� 0���$

$<� 9K�� ,D$� 9� ���" � ��</�+%.���� 9"�  �Y�� �$ �P ���!"!# �/SP �� �L+- �� ���$�P ������ ��� �.
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$�KS�#0�S1��/�� ��1 �$ 9��/��� D$������- 0���/��Acipenser stellatus �

Acipenser persicus �8) |F� �$ 9�����$"�a�0��� ��.�1 ���@ ����
� $�� �!� .p%

��� ��) ��0��� ���� �0�S1��/9� ��"��� 9/,�� �� D$�M��� ���� ���0�X ��.���L��

SDS ,��.���L�� <T/��� ,����P ��.���L�� �S1�� �8-/� �$ 9"��� 9/- �� ��/"� ��(.��

.��1-����P �� D$�M�����- ��� ��"�"����0���CM-cellulose R"�S1��/9

��� ���� B��x0$�1"� ��- �S� �=A � ��� ��0����P ��.���L�� ��.���L�� �

�XSDS -/"�$�1 �"�.T J����
�/M�T �� D$�M��� ��/Y8� 	�p����S. 0!"�3�5 ��"�?� 0���

 �S/�� � �� 9/�S1�� �
�_��� ����$�����$�(CD) 0��� �?�"� ��0�"�������� �0

%���/Y��  �$ ������� �� �M�5 N/�� D�0�S1/�.�1 J�A 9.8H��/9��T/Y8� 	�_���j

|M8���.(UV-Vis) ���01 D�����/�V"��- 0�S1��/�� 9�b/�P� �� �� ��� �$"'

$"�/�/�D$�M��� �(.8H��/�S1�� 9/�� 90��� ���� B��x0��� D�(0���5"� J�+/��+0

�8�.�1 ���@ D$�M��� $�� .� �$"�S1�� ���.� ����� 9/5�. �$ �� 9"�8�����( ��(� �S/��

�� �/����/- �$�$/V�-0��/V��5/ ����"�(DTAB) �_�� �Y8� 	/T ��-_|M8���.

 �_��� ����$�����$ ��"�?� � �� 9/�S1�� 9"� 	S�F� 0�� ��1 0�� �� ����
� 9/8H��� �

 �Y�� �� � ��P� 0$ ,��P� �A�$�.�1 .8H��/���� 9��( ��(���� _���1��S1��/�� �� 9

��� �� D$�M������P"���0+����@���.��(DSC) � �/`-��% Z�Y- ���� !/$ ��� �$ 90-/

�-0�-(DTT) ��/�S0T/Y8� 	�_���_���� $�� |M8���.��#�Y� �.�1 ���@0

���"���5 �� VA�� *"S=- � J�+/�� V0� �$ ,�."� ����� 9"� �"O�. 9/� �� $� ����-

�<-��T�8���� ��$/_���- 9���� $����� ���#� ��/��+,_!) ��+.����/	S�F� ���#� �$ �b �

�� 9/�S1�� 0������ 0�� J�M- �^� ��1$�+.�������,V"��- �b/�P� �� �% �"���0�5�&

$�� ���@��.

�� 0�/S� ��1b:

0��"��� ��/��� )��/�����-(�� V"��- ,�M�5 N/%��� ,0!"�3�5 ,pK"����� ,�b/�P� 



�

R�� KQ,:

�5�)	I�&'( 



�

WXW.�$&� 

���/��� ��"��0�- ���� �� �� �P"��� 9/��Y- ��0� ��&)�� ,�8(��/��+ ��feh �/S/�� �P ��� ��� �

��1���0� V=� ��"��� �M� �� $� V�� ��� �����- ��( ��"�8�. ��8# �� D����� �/�� V0D���

� ����8(���(.� ��(�1 �$"��� 9/� �$ ��/���( D�L����/1�8P��% 9��/��+0�� �8�(�$����� �S#

�/� 9�.� 9"Q- � D�3��//X�P� J��"=� R/� �"A ,��/� ����"� �x/D�D����� �$ �� $��=�",�!� �a�

�$ � ����� ,{��5"�0�/� D���8(�� .�� �$ D�8P��% � $��=� �
� �8a ����5 � �%�"� �L/�� ��1 !�"��

�&�5"� �.��$(.� �$"� 9/�$ ��"�!� �a��8) V��� �AEF� ��,�5�@� ��=� ��/$� ����� �

�"SA� D�3��������-/� ���+� ���$��,���T"�LghA �A�$/��&) �����/��� ��"��0� �$"�$ 9"�

� J�A�1/$�.��� �� �^�/�) �"� D�3"��� 9/���� �0�� �� Z��) J����
� ,����+�0� ������

�S1�� $�KS�#/�- ���� �� �� ��1 �$ 9"� 9"��� 9/,��"8���O� ��8# �� ���� ����� � ���� D�@

�"��� D�( :�F��� ����� 9.� �$".��� �� ����� VE. 9������-/��)���/��� ��"��0(� �"1b���0

�/X�"� � \/-����/�&�5 \�( ���� ����$�% .�"�� ��1 $�� �$ J�#7T� 90� �$ ����
� $��"9

_!) �� �����/� J�/��+0$�1 �8��� �O�#"�.8H��/AE� 9/=� J�/
�.��Q) �/_���$"�0�� �!�

� ��8#"SA� D�3����"��� 9/.��� �����$$�1.�5 �� p%-�#7T��� $�� �$"1b���0��� ��/� ��

�S1��/�S1�� �  �# J�A �� �5 |?� � 9/��� 9/� �O�# ��� J�A �� ���$$�1 .8H��/9

���� 9�O�`-��%  ��&a �- ��� ������/�S1 9/��� �$ 9/� I�<-�� ,��/�S1�� $�KS�# � ������ 9/�$ 9

�"���� $�� �����) 9��.�1 ���� ���@ .

^8-/����5 J��"K�� �/��- V/<����/�� �� �b�S1/��� 9�$ �^Sx �G� � ��0���/� 9��� �pH,��$ ,

�� J�M�. �0�5�� ��"� 9/��- V/O- B/�( �8��� D$�$ �.

����  �Y��0S��?=- � J����
� ��/���� D�� �$ D�(  �Y�� J�?��S1�� $�KS�# � ���/��� 9�

3��1�8a � ����S1��/� �$ 9"�� �� ,J�$)� 9"$�K0�/. /!"K�_�/(/�/_����� |F� ,0�"9

K+- �� VE./� V���$ .�% �$"� ���?� ��0����� 'S# ��"��8# �� ,pK"K�����!�� ��0����
�0

� �$ D$�M��� $�� �8�-��@"$�1 ���� �O�# ����� 9"�.
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>XY�	��	(�	)�	���	� 	��	�(

WXZXW,�G�"��(	�/=�� � [�������	��	( [�	

��������- D$�/��)Acipenseridae – Sturgeons(������) �S�S� ��)(Animalia ����$ D�&� ���( ,

)Chordata(D$� ,���/#��( ���� ���Actinopterygii)(,�����- �������7L()Acipenseriformes(��

�8(��.�� $��."���$ D$���� 90#��7#"$�� 'D��� ���E�"�@ �"���+- ������ �$"=�$�

�8��� .�"�����- �<( �� D$���� 9/��)polyodontidae ( �"�. D$���� R/S�� ��/��.� 9

)chondrosteidae ( ����� �� >S���0�����-������Acipenseriformes  �8��� .�"D�7# �� ����� 90

� $���-"$�0�� �����0�./S���� ����� �. �$/.���x ���j���F���)chondrostei ( �P ����$ ���@

���$0�$ �����.�L( ����#/;�� |F� �P ��� >�"�"+P � �-���$ ���� 9/�% |F� �� �- D�/"8���� �5.

��� D$����/��� ��"��0���$0� ��( �� p8) ��&a"� ���8(��)��/� ,ef�e ,�@G� ��/Y��� ,ef�w(:

•p8)./V����Huso:���$0D�%0<� ,$�1/�� RS0�7� ���$ � 9&%�c�!� VL( 

��� ���� �/ �P�� ���(��.

•p8) �����-�Acipencer:���$0D�% 0<� ,$�1 ;���/�� RS0���$ � ��# 'P

RaP ��<�� ��� ���� �/ �P�� ���(��.

•p8)D�%���% : Scaphirhynchus ���$0� �� 9&% D�%(�/- �/,!�$ �@���� �8S�

���$0��F��� J�=MA����(�� .�"p8) 9"���� ���� �@�./ �P�����(��"J�A �$ �

�P �(� $)����� D$�P.

•��� D�%���% p8)Pseudoscaphirhynchus:���$0(�� �� 9&% D�%/- �/,!�@��

�$�D�-P �7��P(%/��F��� J�=MA �� D�( D������8(� .�"� p8) 9/!"����� �@�.

���/ �P����� �(��"�P �(� $)� J�A �$ ����� D$�P.

�"��� 9/�����$0��1/"�� �0e.���x��?� �$ � D$�"��� �� ��/�� D$� ��0���$ �-;��0J�A�E���

��������� �� D���� D$��"���� �F0�@"���8���.?=-/�� �P ��� D$�$ ��+� J�?� �&�5 �SL/��+

�� �S� V��(0��F������ �S� � ���0.���x����P �<��0�8��� ���$ �� .����8�"�� �&�5 D$� 9

���/��F��� ���.���x����/��� ���$ �$ � D�/��F��� ���� ���@�1/��� )�@G���/Y��� ,ef�f(.

� D�1".���x �SL�� � ��Y�) ��� 9��&�5���)��/� ,ef�e(.

1 Ganoid 



�

+F��� ��"��� 9/�&�5 �$ ��0�$ �("1��� ������ �88P�'F- �&) �"!0:5 $��� ��� � $�� �

(/�"� �� ����$�� 9�+F� � ��(�$"( :5 �$ �3/�"� �� BE� � �� ����$�� 9�� �������.� ��"9

. p8) �$ D$����/��� V�Huso �����- ��Acipenser �� :5 �$0�$"�!� �a�"� �.��� $(

��� �)��/�8��� :��P |+�5 �  �P�� .. p8) �$/��� V��� ��+x0++�5�<�a '&�/B?# �$ � D�

�"$�Y"a R/9"1$���- ��� $��5��88P .��� $�1 Z
?� �� D�-P �&�5 �$ D�% .� ���$/S�� c�!�

�7��<� � VL(/�8��� �
�� S&% �� �� V)��/� ,ef�e(.

WXZXZ)	Q\ ��1"]+6 �	��	(")Acipenser(

� ���"��� 9/+P ��/P�$ , ���$ ,D��(% � VL(/�� D�w$�"�T 	��� �7% ��0��F�����P ���

"$� R"�+% �&�5 	�$� �$ ,"% 	S&�"$� �$ �"$ 	"�L( �3��8��� .� �$/� 9"$� 9"���$ ;��� �� 	

��03��)�� � c�!� � RaP/�&0��F������%�$ '^8���"�30� D���+��$( 

)Probst and Cooper, 1955(.� D�%"��� 9/+P ��/F� ,D��T���"� � 'P �/���% |�"���.���

.���x �� D�&����F��������&��� �$ �P0;�� ���( $��� ����"�  $�$(

)Bemis and Kynard, 2002, Birstein, 1993, Carr et al., 1996, Vladykov, 1955 ,

���.��� ���"�<�� ,ef�t(.�+% �����<?# |F� �$�$��$ ���@ ��� .���/� ���� ���( 9/� �80�� � �F�

-/��� !.(% ��/�� �7% �� D�0��F������% �+8� ������ .� ������ ���$0�,"�"�� ��# �$ � 9

$��$ ���@Q��� �$ �/�T�� VL( �� �P ����$ ���� 9�S��@ ��/� �$ D�M� V��$ �$ S) {�T �� |&) �"�

��� �� .� �$"� D�% �"��� 9/�&a ��<�  �� �� D�_�� $�# �/O�# �T �� V�S) �$0$��$ ���@ ���$ .�$

�� {�T ��"� ���� R/8�$��$ $)� {�T ���� '+a ��  �?� .�"��� 9/+x �@�. �����"� >S� �

�&#��(0�"+x 9��l�8��� )���.������"�<�� ,ef�t ,��/� ,ef�e(.�$ �������P������ ) $�)��(f

��1 � ������ pS. '�0��0��1 VL(/"�� �0$ �&�5"� D��$(

)Bemis and Kynard, 2002(.�� {�T �� �$"++�5 {�L( R�++�5 �%�� �P $��$ $)��

��� D���(% �� �5.�"��� 9��SL�� ���.���x���F�����A�E��� �&�5 ��Y�) ������� ��� ����$

.���x���� .1���� I��F��� �$"��� 9/$ ��"� D��$( .P/I�<-�� D$�� �� � D$�� �&�5 �$ �8( ��

$��$)Bemis and Kynard, 2002, Birstein, 1993, Carr et al., 1996, Vladykov, 1955(.

2 Branchiostegal rays 
3 Heterocercal Caudal 



�

��� �$/� �� >S��� ��"� ��+x p8) 9"� {�L( �� ���a �/�� ���P 90++�5�<�a/a � D�/1$�� 9�

�+x�"� $��5/$ �&�5 9"�� D��$(.

O�# �T �� � D$� ���� ���$ {�L(�� �$"@ �� ���� ��.�1 ��� .� �$"��� 9�<� ��/�?- �� RS"�<

� ������0����$ $�1 Z
?� � ���.
�����- p8) �$/�� ��+x ��0++�5��/�8��� VE�� '� �� $� 9.�/�����- ��+/����$�� �� �)�&� ��"�

����$��5t���8(�� � �P/� �$ ��+/���( D�L��D�( D�8P��% ��� )v.i.kozlov, 1376(.� ���#"9

���/���/��+"'P��- 9��D��@ J7. >T�8� �$ �$"�!� �a� �$ � ����$$�� ��1�1 ,9Y- ,�3�� ����$�� ,

��P � ����� $"� D����( )�7A�!"��% ,ef�l(.

A/��&�5 3(1  �$ ��/��+a �� �cmeh ��+a � ���� ���� �EF�cmew �EF���"������-/��

� J�A�1/$�.�$ �$ ����$�� ��#"$� �� �"{�T �$ �$ :a ��  �$ �� �$ � $����  �$ �� 	

;�� ���@ � D�( ���� ����$���"�% � ��.�1 ���@ :5 �
� �$ {�P ��  �$/"	P �$ :�� �� �5 9

� ���@ ����$���1/$�.

./��� V���� ��- ,���� ���� ,���� D�@ ,�����)��<��a(��� ,�(/Bw��1 -�����/�� :5 ��0

�$"�!� �a��8���,�P��� �P ���� D�@ � ���� ���� ��1 �$ V��P ��( ��/� �$ ����
� $�� ��"����� 9

� D�8�� ,�8����8P/'.

WXZXZXW��� ��B )�	��	("��!��") (Acipencer percicus(

�/� D�/8�j�P��$j-/�"*j��� ��-��"����j��� ���j�������"��j���� ���� ����"��� 9���� 

�� �+P �$ �P0(��/� ��P �� �!� ��$��.��� �$/���%/��L�,����8�P�- �$ �/�������5 �$ , ,"��Y

��������@�!@ �$ ����%���L�����/� D��$(.�"��� 9�S3�� ���� �$/��Persian Sturgeon 

� D�����$(.��SP���� �� �P �
����persicus % '�/� ����"��� 9��8) �!� �$ D��# �
���

���"� V��� Db"���"� �.��� $(Acipenser persicus ���/��� D�( D�

)Kottelat and Freyhof, 2007 ,���.������"�<�� ,ef�t(.

� �X�����"���������/��8S0��� ,VL("+P � R/�� �<�� �� � D�0���"T � R"$��$ V.�?- D�%"�<

FO/���� � D$� '���� ��.�1 $� �� D$��.� .�� ����0�/� �80�������$ �&8- � RaP ��<��0"���( R

�8��� �F� .� ;���/��F��� J�=MA 9��+%�j<��)���1 ���/��F��� J�=MA 9�<��)�–

4 Anadromous 



�

�L(��"��� 9�e�-t$�"��F��� �7% 	�$"� D���T �
� �P $(���5"|"��� ��.� .���( $���- 

��0�+% ������L( ���� ��-�- ��/Bfhjtg�e�jfl��� D�( D$�$ ���!1 $�# .����� $���-0

++�5��"��� 9�ewjfz��F��� J�=MA ���( ���+%��jeg<��) ,$�#�lfjwh�L( � $�#��jef

��� D��5 ���� $�# .�?� �$ �� D$��"���� �� ��0� ��� � �T 9� '�/��+0����$ .�
��+%����

�"��� 9����P�� ;���0–�5�$��� �$ �0�5�-/.�T �$ �P ��� D�/�5 9�++��$ �� , �����!S.

$ �8���"� D��$( .�?� �$ ��"��F��� J�=MA � D$� �- ��� 'P �+% �� ����/�� �<�� �� !/� �80�P

$ �- ��� 'P ��� ��.�1 ���@ �5 �$"� D����( .�"�� �$ J�=MA 9Q�/�� ���� �$ � �83�� 'P $�� 90

3�� ��)��/7T 9�"�� ������$.� �$ 'L(/M� $��� ��+/��1 � ��� ���� ������"'� $�� �� V

$"��� D�( D� .� �T ����"��� 9�$��� �$ll� �����$��� �$ � D$� ���0�-lwh �����'� ���

��� D�( ���!1 .� ���"��� 9��/��� 9L�� !�-�hP/�!.�  �1S"|"��� 

)Vecsei and Artyukhin, 2001(.�"��� ��1 9"��0�$ �$ D��# �
�"�0|8P��% �!�"��� ��.� .

�� J�)�&� ��<���"�� |F� �� '�0���(�� ���"Db���@�8)�����5 �$ ��P $��"��$�� � ��Y0

�"���� �$"��� 9�$"��� D�( D�.���� ���!1 D�7#�"� �3�� ,��P �� ���� D�@ $��� �P ��� ��$ �$

�� ���P �<�� �� � �����"�H�� ��$�� ��- �� ���� � �;� , ��-�/"� ���8P .�������"��0�"����

�$ �� D�7#"�0�� |F� �$ �!�0@�(��$"�0�/� D�/$ !"��� D�( D� .�� D�@�� :5 �$ ��0���(�

�"$ ��( �$ ��1�1 $�� �- ��.�1 :�x �$ �����5 $�� �� ���"D�D�(��� .�� �����"�/M� �$ !/,$�� �

,{�a ,$��38� ,�;�- ,9+S1 ,���S("�. ,$�� ��� ,$�� V% ,D�P D$ ,$��5 	�",�L� ,9Y- ,��8P ���

3�� �P ,$�� V��� ,$��;�%����( >T�8� �$��"�@ ������ D�( D���+� ����$ �� 

)Armantrout, 1980(.�"�� |F��$ �-��# ��1 90�8)��$"�0�!�"� �.���$ � $( |@�(

�/��� ��+ ���x V��� �?
8� �$�� �!�/���$"� D��$( �"� ��")�- �� ����1 :5 ��1 9/� ����$.

.D��# �
� �&�5 |8P��% � D��@ J7. �?
8� �$ ���#� �$wh���0���(�� )�7A�!"��% ,ef�l(.�"9

���) ��10�� ���� ��0L+-/V";� V1 �� ��.�0�$"$��� �$ �P �0( ISF� ���� �� �$ � ��� D�

��$ D$��=��"e/t�-h/l����� �)�$/�( � $��30wg/��-l/et%"� �.��$(

)Vecsei and Artyukhin, 2001(.�?� �$ ���� D�@"�� �� ��"�( J����� V��?� �$ �� �X����� �0

���P ����?�0� ��+� $� ���� ��$ �� ��/�$ 9/� �^� �� �!� :5 V"=)�� ���) 9/$��$ �.9�O

�"��1 �L80�P� �
� V��?� �$ �=� $��/�% �b/"�� 9/��� ���� �� )Legeza, 1972(.�"��� 9�

���0� 'F-"!0�� ����$��0)�- �� ��(���/� ����� � ��$0�"8� 9^��1 ���� �SA�.0�"$�0�$ ��

$��5 $�� B��8� >T�8� �� $� J�)�&�0T����8P.



�

P�� �#�� ����� �"��P $�� �� J�)�&�  �38� �� ���) 9z/llP/��� D�( ���!1 ��� �$ ���S .

�"��� 9�� �$/P��� $��� ��+�� 'F- �� p%"!0�$ ��"� ��� ��$��� �$ � $$�10��� 9L��"���L"�

�/( :5 �$ ��+/�"@�� 9������,� ��"�&� $)� 9"�$ �� ��"� ��� ��$$�1 .�� ��;0�� VA�� �� 'F-0

D�( ��ML(��/�% ��� �� �SA�.7� !/"� �P�� ����$�� ��$ 9��88P .�/3��/�T 9"D$!��% �� � D$�� R

-�- �� ����/Belf �ell �������� ��� .��� BSx�/��)�l�� ���� �A�$ (�/9et�-flD$� ���

��� .� 4S� 9�/� �� �� �$ !/9��-ew3����� �� D$�� �$ �/9el�-e�3����Q��/��� �

)Markarova et al., 1991(� ��# �T �/+/� �$ �8"��� 9/��t���� D�( ��8# ��� .X�"��x '�"

�"��� 9��S�) �� ����% �F� ,��8-  �� ��� ��10 �� �� �� �8a�� �� 

Rhithropanopeus harrisii ( ,��  �P ,/����/��� ,���/LaP ��������1 �H��/��)D$���� ��

Gobiidae (��� D�( �/LaP ����� ��1 �a�"p8) ��Clupeonella L+-/� V��8�$ .����

� D��# |F�0��x ��0�� �X�����0�$ :5 9P�� ��)"L+- �� �/� V���$ .

�� ����0� [���"������� �-��#�� ���"�����1 Db�� �MP�$ ����% �F� �5 �� p% �0�H�� 

Abra ovate �Cerastoderma umbonatum ��� ��0�Q-")�- �/� ���8�$ 

)Babushkin and Borzenko, 1951(.� �� 'F- ����P�� ���0j� D&@0� �&�5 �
@ � D$�/9l/f

�-�/f�/S/��� D�( �<��=� ���.� 'F-"!0��38��� J�A�1/��$ :5 �P $��"$���ew�-lw�)�$

������(�� ��(�$ $��1 .� 'F-"!08( >T�8� �$��38�"� D!0�� ��$��� �$ �0�� �����"�� �P

�?�"�0!�5 �����)0)shell beds (>�# �$ D��5 VA��l�-lh���0�) :5/"�) �L"���$��� �$e�-

�/e��G �� ���/� J�A $��$ ��1/$�.M�/�- '&� $�� �"� 'F- �?
8� 9"!0�"��� 9��$�":��� �� ���

��5"�)�7A�!"��% ,ef�l(.� ��"� 'F- $)� 9"!0V��@ |F� �$� �^�7�0�� ����$�� ��0�!�

�8)��� D�� VA�. �� �0��5"9_�X �- V)$���."- ����� �- 9/�(� �M@� �� p% �0"� J�� �$ ����L

 �<�����)�&("�(�  �Y���1/$�.�$/� V"������- �M@� 9�� �����$ ��-0;��0$��� �$ :5lz�-fh

���� �)�$�$�P ��8# $��1 .�(�1 ���l�-��8) ��?� ���� �� �#��/�� 90�S��� �� 'F- ���$

3�ML(���� �8��z3�ML( �� p% ����P/�&� � D�( :�) D$�� ��"����-��H� �5 �� p% ���

���/����% �88P �8( ���$�@ �P"� ������( )��/�,ef�e(.

5 hatch 



�

WXZXZXZ��� ���)Acipencer stellatus(

�������"� �$ *"��  �� �� ���0���� ����)���$ D�% (- ,�P��$/�"��� �� ,�1��� ,*���� ��

���"��0� ����8(�$(.��� ���� �$��1���,- ����8�P�- �$ ,�P( ����@�!@ �$/����5 �$ � ,���"��Y

�� �$ � ���� ����S3�� ��/��� D���� �X�����0���/� D��$(.��SPstellatus �"-; �+/�� � ��(�$ 9

�8��0(%/��� ��1���� �� D� .� D���� J�=MA �� ���� ���� ��� �P �Y�5 ��0(% VL(/��� D�( D�

�"��� 9�� ��" �� 9� D�����$(.

�"� ���$ D�% �� ��1 9+�(/� �8��� �� ���)�� ��0��$ �P��� �� �"���� �� ��1 �"� !�$()���.���

 ���"�<�� ,ef�t(.+P � �8��� ��$ ���/D�,�% B�/"���P�a ��� �$ 9,�<�/P �� RS ���� � �8��-

�"�+"��$ �� � ������ |$!� �"D�% �� �� �- ����L.�+% �������� ���.�L( ����� 0)�F�����$0�<�

FO/8H�� � '/�P 9���� ���)�� .�� ���( $���-0�+% �����f�jwt�� ���(0)�F� �����lhjth

��� D�( ����( $�# .��F��� J�=MA$���-��+%�gjez<��) J�=MA�lzjtf�L( J�=MA�gj

et ����� $���-0++�5�ltjlg��� D�( ���!1 $�# .8H��/� 9/$� 9"�� 	0SA��J�=MA

��F����� D����0LaP VL(�$"� D��$(.�T �+% ����_���P��0"� D&@ �0a��$/8�

��� .��� �$ ����� �+% �� ���� ��/$!� �� � ��� D�"M� �� 'L( ��� �� ��( R/���� �"� V�$( .

M� �� S&%/�� �"$���- �$ � ��� $�� �� V0��� �����0�� �� J�=MA RaP"�� ���@ �0���

����8� � D$� �- 9(��"���� 7��P 9"�� !.��SP �T����/�$ ��"��"-/� ����$�� ���� �� �- D�0�8��� .

��� 9L�� ��� � �T �UP���0�"��� 9�-�- ��/Bllh ������ ����hP/��� D�( ��8#  �1S.��<��

�� ����0A/� �$ D�( �"���# ���efh jeth ������ �T ���gjehP/�(�$ ���  �1 S� ���.�"��1 9

�$ �$"�0�$5"-�/� ,DX� , R/D�� � �!� ,D�0��5"�&�5 !"� �.��$( .� ��"�!� $)� 91��"��) 9/�

�"�$ �$ ��1 9"�09P�� �!� ��� .�"��� 9�� ��( �$ $�� ��1�1 �- :�x �$ �����5 $�� ��"D�8P��% ���

��� .�"M� �$ �� ���� 9/, {�a ,9+S1 , $�� �"� 9Y- ,$�� ��� ,D�P D$ ,��8a ��a ,$��5 	�

 $���L���� D$�� �A� .8H��/�� J����
� 9/M� ,���� ,$�� V��� ,� D�@ �$ �� ���� ���� ��� �/,$�� �

�S/8H�� ,��1�1 */@�( :8) 9���x :8) ��� |F� �/����8) �!���!�� :;�- D�7�����+�

����$.�"$ �8��� ��1 9"��� �3/��� ��"��0-  �./�/����� R0z�� :50S������ �/�� 90��%

� ����$��0��� )Shorygin, 1952(.W���� {7� �� �"� �� �� ��1 �/�� ��!/� ��"$�0; ��"�� �0

�%/"8�;�� ��"� D$�M��� :5��8P .; �$ ��� �T �$"�� �0;���"�/$ ��+"�$ ���� �� B( � D�( D�"�� �

)�-/� ���8�$.� �� ���� ���� |8P��%/� ��!"$�0, :5 >�# ����("1�8P��% �E� �� � ���� ��

6 Benthic 



�� 

�/���� ���@ D$�M��� $�� ���T ��8# �� �P�1/$��$ $� .�"��� 9�� $���- ��"$�0@�( V��� �$�

�8) �!��$"�$ � D�( D�������- �8) |F� ����� :5 ��0���(�� J�)�&���8P ������ �$

� ������"��� �$ Db"� V��� ��� �� ��&� V"���� �P����8P )Kottelat and Freyhof, 2007(.

�"���) ��1 90�$ D��@ J7. I�?�  ��- �$"$ �"� D��� ���#� �$ �-��# � $(/�� |ewh jfhh ���0

�� $����$$�1 )�7A�!"��% ,ef�l(.�"��� 9��� ��UP�08( �����(%/�Q- {�A �� D�"� ���8P.

SP �
����$ D$��=��"���01�����"��� 9�� 	S�F� �E. �$/9t�-w/lgQ�� �)�$/��� �.�$

�( 9�O0� :5/� !/9e/h�-z/et� �A�$��(��.� �$/��1 ����0� �X�����"�$ �� ��1 9/ �. V

./!"L�A����� �1�8( $��$ �P�� :�=���T �� $(0% :5 �#�� �P/���"�- �3�� $�� �$ �5

eeh P/��� D�( ���!1 ��� �$ ���S.

��� 4S� 9�0��P $�� ����ee�-ef��� � ���0�� D$�� et�-e��- ��) � ��� D�( �<G ���"9

��������� ��(�$ 9� �� .�;T ��#�� D$����-0�- � ����$te� ��# �����88P .$ �8���"��� �3/��

���"��0�� �M@�0�-/SU� ���� ���� ���� �$f�-t��� ���.X�"��x '�"�"� �� ��1 9"1b���0

�/X�"L�����AE� �/� J�"1��� V=� :5 Db�3��� �5�$��$ )Shorygin, 1952(.������)

����; �� �� �- 9�� � ����% �F� ��0(/����/�� ���� � �0��� �� [�����Q-"� ���88P.

���/�����1 �� ��� �)�$ �$ [��� ��/P ,��/{�A ,�LSAbra ovate �Cerastoderma umbonatum 

��x ��8# ��0� D$�M���  �$��88P .X�"��x '�"�"����$�� �$ ��1 9)��$��0�"��� (����1 ��"���� ,

( ��;/����/� ��  �P ,�Mysid L+- ��/� V��8�$ )Kashentseva, 2001, v.i.kozlov, 1376(.

������0�Q- ���"�� ���88P"�� �/�Q- 'P ��"�-  �38� � D$�P �/��a �� VU� ��� D$�M��� $� ����

�88P .� ���8�"�� 9"�- �� p% �SA�.7� �/� ���� �� VU� ��0��x�"�$"�� �� � ��$�1 �� �/�$ 9/� �$ V"9

� ������  �38�/9�hj�hP/% :5 ���S/���"���88P.

��� ���� �������)�&0�� �.��� �P ���0�"$�0�$ �$ ��"��� �0�Q-"����1 ������ � ��T���

8H�� � �8P/��� 90�-/� $��� �� ����$�� �� VU� ��$(.�"��� 9/��!� �$ ����0� 'F-"!0,�3�� �� 

M� ,��P ,�;� ,��- ,�����/� J�)�&� $�� ���8P .�8) 4S���� �� �-$�� ���� ���� �$"��1 �

��0� D��$ � D$��.� ��M-� �X�����/�- 9/SU� �����0���� D$�� �� ����-P ���� .$�� �$ ���� ����

�) �#�� � :5 �
� J�����"�� J���J�( ������ � ����Q-//�� J��/a�� ��/��( �$ !":5 �

���$��50� 	@�� �� �� 'F-�� B)� � �8P���� $(��# I�?� ��� ��/��( �P ����$�� �- >"�

�%"�-���0�8P �P�� $��$.

7 Gammarus 



�� 

����8�"� 'F- 9"!0��( �=-"� ���G �/X����"L�)$��� :5 �
� ������ J�����w/h–l/h��� (

� J�A�1/$�.�&�5 �$ J�)�&� ~��0�"��5 D�� �$ ���"V)$���."9(�%  �38� ��P $�� �$ �/"�<����� !

�<�P� �)�&("�&� � � (� D���+��$( .�% J�)�&�/"��� �� D��&� J�)�&� �� �<�� D!/���P �0

��� ��$����.��$ �� D��&� J�)�&� ��P $�� �$0eh���� �)�$��$ � D�( ��x5 $��1e��)�$ ~�� ��

� $���% �$ D����$ � D�( 	@�� ������- �$ :5 ��(  �1 �� ��<�� � ���/"�� �� :5 ��( $�� �� !

� ��.�1�$( .

� 'F-"!0����$�� 	P �$ ���$ �P0�� :5"Z�) ��":5 ���/h�-�/e��G �� ���/����(����$

�738� >T�8��J��
@ �� D���� �� D���� �) ����) {�A�� ���� � ���0�F�� "� �M� V1 �� ���� �

�&8(0�(�$ ���$ �  �Y���$(.SL( �� 'F-���P0"� �/�0�
@ � ��(�$0$���l/f�/S/� ����$ ���

���P�� ��+3��0��"� D&@ �� V0��� .���L��/��$ �$ �0lh�-l����� �)�$�$��1tt�-�h�#��

� �T ������Y�� .������0)�� p% ;��� ��f�-t��� �$ � D�����)/�� p% �SA�.7� �� �

��� 'F- �� ��( ~�����$"� ����( .

� �(1"��� 9���/�� ��"��� � ��� �"�x�� ���� ���� �5 ���5"�.

WXZXjP�Q��'� )	�N",��k6 ��;	"���	��3� 

�$"� ,�!� �a�c�! �-"�$ 9"�5 �7
A� �$ �� ��&) �a��$ ��" � ��8���.�$"�0�&) �� �!�����(�–

�8)��T �� .��Q)/��"wh@�( �)�$�$�����"��.� ��� �% ��/"�- 9"�8) �� 9���# �$ �5

.��Q)/��"fz� �)�$ff@$/���( �?�,�-;�� �"���( �� 9�.��Q) ��# �$ �5/��"t�� �)�$�@$/�?

���(�$��$ ���@.� ��"-�- 9/� B/9���(��-"9��8)��-"9�
?� 0$��� �5eh��# {7��� �)�$ 

.��Q)/��"���(��.� >�#"�$ 9"��� �$ �a�/�� ���� ���� �T ��  ���( �s}� |F� �$ ,���/�  ��/9

su} �-yuu :5 ��  �8) |F� �$ � ��� �  S��� ¡��"K+- �� ���/ � V�� ��$vr} �-s}}} ���

 � ��� .�# �- >s}iq � ¡���/��� �$ !/�  �8) �"�$ 9"��� D�( ���!1 �a� .� V��� �$"�����$"�0

�!�fwh $��$ $)� ����$�� ��(� .���&�"���$ �� �&�5 90���/( �/-7�,�8��� ����$�� �� �8-��<# ��0

,M�/� ,$���"� ,>/�/���S( ,9��K8- ,� Y- ,$�� pM� �)�� ,9)$����1�1(( ,/$��� .�$�"� 9/|?� ��

M� ����$��/�T�� $�����h �/��� ���S0�"A �^� �� '� �?
8� 9/<T ��� � $�� V=� � �/����� ����/��

$�E�@�0,����+� �^� �� '� �0��"��� !/��� �.�8) �O� J���� p8)��$"�0�!�; � V10

L�5��� ,���&-�8��P ���0� �MP�$ {�A"�&�% 'L(�"����(���.



�� 

>X?�	� ���	

��� ���$ ����$ D�&� �8���"�� � �3/��0� ����� �<S1 �� ��1�&�0���L+-/�$ �P ��� D�( V

�� �.�� ����� �$ � �8��� >S�� J�A �� ���7%0� �$�1 �����88P .�!)�0�S���<S1 ,��

��0!��@"�� �"����/�� ���� �<S1 �0M�/�"�P� �/�� ����8�� .�� �<S10��� !��@/���� �8���"�

x ����$ D�&�/,�������% �� ;��� � ��$ ����/��$��=� $���- �$ �?. � VL(0�?- �� ��1 ��"��P �<0

$"� D��$( �- �����. �"��� �� �$ �� �S� 9��8���.�"�� �S� 9���0�S1��/� �8��� 9

��/SA� �M��P� V�� �&�5/�5 �� �b���� �.�� �� |+ )Tocidlowski et al., 1997(.D�&� �&8-

����$��S1�� �@�. �P/� !��@ �<S1 � 9�����; �8(��0������/$���� � ��0$"��� �� �3���0B
@

 D$���� �� :8)Chaenichthyidae ���8(��.���; �$0��P !��@ �<S10� �$��g�/$��$ �
@ ���L .

���/|������;� �� �?� �$"��� �� ��/��F��� ����� �<S101�!� !��@��0����$ ������ �$/��$ |( ��

�� �<S1 D�����0�� �� !��@"��� �/��� ��1�!� ��.���d;�L�� I�<-����/�� �<S1 $���- � D����� 90

$��$ $)� !��@.��� �UP� �$/F��� ������� �<S1 $���-0!��@ $��� �$l�/S/� �� �$ $�# �/S����

Q�� B�L�/��� �.�P-���"�A�$ �0�� �<S1 V��( �P ��� �� VP 'Y� ��0� !��@��(��.$���-

�� �$ � !��@ �<S1/� �Y/�P-��� ��!"�S1�� �^Sx � �/�O� ,��$ ,VE. B�� �� ,9/��x ��"����

��� J��M�� .�<S1 ��0M�/�� �<S1 �� �<�� �0����. �� !��@����P0$���- ;��� � ����$����

 �� �&�5ewhhhh � �� �$ $�#/S���� ���P �� B�L� ��� )Junqueira and Carneiro, 1991(.

�� �<S10M�/�����1 V��( �P �8��� �� ��&a �/�� �eh �<���- ,/�� �ee�M8� ,/�� �el��� ,/�

��ef ���8(�� � |?�  ��P �� �P"� Db0� �$/��� J������$ D�&# ��.

�-/�� �S� �0������ �$/���� �S� ��08�/$�0et ���/��7%�ew ��- VL( �P"� !/�S� ��.�

��0������ $)� �� �(���5"�8.�"��  ���� �� �� �S� 90�1��1�� J�+��1/��� ;��� � ���

� ��"�L8�) $���"� [��� ���( �� �����(.

8 erythrocytes 
9 Leucocytes 
10 Granulocytes 
11 Thrombocytes 
12 ymphocytes 
13 Monocytes 
14 Stem cells 
15 Hemocytoblast 



�� 

;5 �!@ �$03��/���P 9oncorhynus mykiss ���/�S1 9/�� 908)/8����/� ������ �$ ��(r�

y8)/8���� D$- ��/�S� ��� �P":�8T ��+%�ez $��$ ���@� $)� ���5"��� �$ �8��S1 �P/�� 90[���

�&�S� ��0SP � �<P �$ �� !��@ �<S1/����/1 �� �+8� )Maruyama et al., 2004(.

. c�� �$/SA� V=� �� |������0��$�!� |(%���� D$�P �T��� �� D$�� ��$ �P ��� 

)Jordan and Speidel, 1930(���; �$0��0�� �S� [���0����$��a �.����+% ���@�

<E# :�8T�� ��������( )Percy and Potter, 1976(.

���/�� �S� |������;� ��0�����;  ���� ��"�"�� �$ Z@�� R0%�  ���� ���- ��=T � ���1/� ��

�88P.�� �<S10� �$ !��@/��� ��+/SP �$ ��/�- ��=T � �/� ��$(.�� �<S10M�/�� �$ �/��0��

���/��F��� ���SP �$/�- �/� ���� |������;� �$ ��� $(,;"�"R�"�� 9/$��$ D�&# �� �� �M .�$

���/$ ��"�� �.�� �30�� V=� �$ ���+�0,'+a �@�� ,D$�� �S�) �� 	S�F� �� D$�%0b88�,D�#�@ �

���$ ���@ ��Y�)�.d;��� ��� �� 'Y�/$ ����$ D�&� �� �<�� ��"��� �$ � ���P �3/��F��� ����$���

�/9l�-t�/S��/��� �� ��0ehh �  �1���� )0���� ,ef�e(.���; �$0� �� 'Y� ��/�� � ��� ��+

�jw�/S��/��� �� ��0ehh . c�� �  �1/�� �� |�� ��"� '� ���?� 9/�� � ��� ��+e��/S��/��� �� ��0

ehh �  �1����.��� �$/� �� 'Y� |������;� ��/9z�-��/S��/��� �� ��0ehh D�( ���!1  �1

���.���/��F��� �����#����$ �-0@��# D�3��$��- V��P0�8��� .�� ��/���P �� �� �T�� 90

���0�P� ��?���/$ $�� � �b"� �3/����$ ��.

	S�F� $�� �� �S�) ��"�� �0x/�5 ��$���- �0P�- ��/�5 J�<�� ,�� ���� �8���"���/� �� 9

`-��%/�� 90� V?�8� �� ���7% 	S�F���8P.�"`-��% 9/�$ V��( �� 9�S1 �M�5 ��/�S1��� �� �$ ,9/� 9

�S1���1/98H�� �/�<�5 9/�M����- ,9"S1 ,9/`-��%L/`-��% � �� 9/�� 90$"�� �3�.�"P�- 9/�$ J�<

�"�&F��% $�Y0�"8����/� ,9"�.�� ���� $�Y0Q- V��?� �$//J��pH!��� ��+. �M� �0����$ |?� 

)0���� ,ef�e(.

>Xl���������

��� ����$ D�&� !��@ �<S10�S1��/�P ��� 9"�M8- ¢���3�� \���E-� J��@ D$���1 �
� �� ���

���/�� �b�!.� �� ��"� |���$��"P�- 9/B-�- ��/��  �. �$ B0����"$ ,\"��"�����- � ,\"�� \

"��&a � ,�$ ,\�S1/9K+-/�� �� ��� D�( V"�&�5 �� \`-��%/8���� �@�. 1�� �$ �/D���0� D$��0

16 Notochord 



�� 

����  �� '���(��.���-�"�����/��� '�0�S1�� ��- ������) ��� �$/9�"� $�Y�$( .

�S1��/9,�P�/�bD�( V� $��� � V�� �� �� �5 &�- �� �.�� ��/� V�� �8P �% ��8# ��"D���0

�� |8P�� �$ ����L��0�P�/���/�� � �/� J�$)� ��� �$ �"�M0� |?���8P

)Giardina et al., 2004(.�"`-��% 9/�<8) �$ �� 90��� ��.�1 ���@ ����
� $�� $�LS�# � ������ .

�S1�� $�LS�#/�� �)- �� 9��5�$�P D$�� �/�� ��0�����/���) '�Q- �� �)- ��//J����("�=�/�

�"�� �&�5 ��/���!_� ���/� ���(�� )Riggs, 1976(.

WXmXW���������	� �"	�

� �$/����$ D�&� 9,����� ��/��+"��( �� �� >��
- 9"�8� D$� �$ �0S��L-��"� � ��� D$�P $�Y"� 9"1b�

�P D�( B<� '&� �&�5Q- ��//��( J��"=� �/� �"�( ,��+. ,��$ VU� ��0,��/�P� ��!/<
- �b/>

�%"�0�/�+�0�� �� �<��"$)� �J��8(�� ��(�$ �^� �� ��8-e� �S1��/� 9/��+"- 9�8 �� �<��

��"J�$)� ���� �$/$ ��"� D��$( )Giardina et al., 2004(.

��/��0��� �����0���� �����5�$<�P �� �P�P�/�b� ����� :5�9�.�1 J��@ ��(�P�/�b�� ��

?��� �T/�P ����$ �� �� 'Q-//�-��5 J��/\�&�5 �$ � ���5 $)� �� �#��"���- 9�"��� D�( .�"9

Q-//V��( J��Q-//P ���# � D$�� ,D��� ,���$ ,|+�5 �$ J��/��0�8(]iy�ir[���(��.

�� ��1�"���- �P�"�"Q- 9//�-��5 �$ J���$� ��� ���<Y� ��� ��(���"� 9/$<�P V��?� �$ $� ��

�P�/�b���T ��"Q- >//���.� J��0����� �/�88P {�T�� '� ]iu�ir[.�/� ��+"^8- 9/$���- V��( J��

� � pM8-/��1 'Y� ��!-&"�P-��� � !��@ �<S1 $���- ��!.� � BS@ ����O ,D�( �"�^Sx � �

���S1/Q- ,9//�5 J�M�. �^Sx J����S1�� ��� �/�� 90$�LS�# ��� �� ���+�0� J��M��

����� |��P/��� '� ]ir[.������� ��0�?� �M��Q- �� �8��� �<Y�//��( �"=� �/Q- ,�//� J��/��!

�P�/�b�-��5 � �88P V�=- ���. ,/!"X�0Q- �//� J��/(/�/��"�� �&�5 ��� V��$�"9>��
- �Q- �//J��

=�/
�� R�P��8P.�S1��/��� 9��� ��<
�� �$ ���"��( 9"����/� �"Db�0��$��

)Landini et al., 2002(.

� �^� ���� �P ���"��<
�� 9?��� I�<-��/�����S1�� ������/� 9V"��- �/�����% D��1 �$ ���3/R

$��$ '��.�S1��/�P� 9/P�- J�A �� �� �b/W�. 9�5 �� B�0"��'"� ��?������$ .�"P�- 9/V��@ B

3��� �5  �Y�� � ��� �+1���<�� ��+. ����P�/$��$ �b .���0��P�) J�% ��P �$ ��U�e� ��$ �$0

17 Multiplicity 
18 Heterodontus portjacksoni 



�� 

i} ���� �)�$�$��1vk%�P� ��/�b���- �P � V�� ����S1�� �� �+1�� V��@ �T �� ,$(/9

P�-/� B���� �$ ,$(��Py%. �T ��/!"L�� V� ��<(� ���� �$ ���7% �$�$( 

)Grigg, 1974(.$��=� $���- �&8-0��� ��/�S1�� �@�. ��/�8��� 9.���0��� ��U�/� ��a ��"�L�

�"�eg ���M���� ��$��� � :8) B
@�� ��� ���/� �� ,�������$ ���.

�S1�� $�LS�#/� �� �)- �� 9/Q- � �����) ��� ��� � ��� ��!//� J��"=� ��/
�Q-//����8P 

)Riggs, 1976(.=� �$/�� �0�!.� ���7% ,�-$��"� |�"��� .��� �$�a���� ��-���-��0le �$

��$0q/sj���� �)�$�$��1�/���7% ��! ��si%����� .��� ,Z@�� �$/��"F�$P��P"S�B
@

:8))� ��a D$����"�L/D�(� ��/�S1�� ��8# N/�� V�� $� �� �$ �� 9��88P .���/��"F�D���

��� �8���"� ��/�P� ��/�b���� � ���0� �&�5/S��%/"� �# �$ � ��� 9/�P� ��!/�S=� �b

=�/
��&�5 �$0� :8) B
@ $�� ��_�$"$�?� � $�".�P ����� ��/��� ����% �F� � RaP ��0�Q-"�

$��$ $)� )Hemmingsen and Douglas, 1970(.

��� ������$ BSx� ��0�S1�� �8a/� 9��(�� )Fourie and Van Vuren, 1976, 
Fyhn and Sullivan, 1974, Giles and Vanstone, 1976, Houston and Cyr, 1974, 

Houston et al., 1976, Ronald and Tsuyuki, 1971(.SA� �+8���"�8a 93��1��S1��/9ll,

���"��Y��/�� D�0�S1��/�$ 	S�F� 9�)"D�3 �/���S1 �X/9���(��T �$ �P�V��L-��M-� D$��.� 

�� B<��$�LS�# ��� $(0�S1��/�&+8P�� �� ¦��% �$ 90=�/
�$$�1 J��M��.��8��� �H�5

�� �$��� � J�� �G� � D���+��$$�1 )de Almeida-Val et al., 1992(.

?=-/�� J�?/���� �$/��1��� �80�/(/�/��"����=� �� ��/��� D�( ���!1 J;�?� �$ �.���� ��

�"?=- 9/��� J�?��X �^� �� ��-/��lf ��@/�% {�
��� �"�0;���"����$ .��U� ��8# �� �P �8��� �$�@ �&�5

 ��"�X \Q- �� �)- ��//=� J��/� �"� ��+��/����0-��M���(�� ��(�$8�.�"���- 9�"$)� �� �$ �&�5

�1� �$  �. �$��5lt $ �O� �� �&�5 ��"� D����1 VU� $(Tambacu �� p8) �� �Ppacu p8) �

D$��Tambaqui ��X �^� �� � D��5 $)� ��/L��"1b���0$��$ $� $��)� �� ���+�

)de Almeida-Val et al., 1992(.�S1�� �$ V��L-/?=- �$ ����$ D�&� 9/��� J�?/� �"� Db0

��� ��(�$ ���� �S# ��"��# ����$ D�&� �$ �L8���$0./!"X�0� ���G ����� �(��/� �� ��/�� '��0

19 Chaenichthyid 
20 Leptocephalus 
21 Trematomus bernachii 
22 Hemoglobin multiplicity 
23 Genotypic 
24 Hybrid 



�� 

�S1�� �8a/8�� �� ��+1 VA�� V��L- �G� �$ �P/��� ��.� 9��� �$ �/� $)� B<� �� ��"� 9/� ��"9

���/@�� ����� D����.

�S1�� V��K-/$��=� �F��$ ���� �T �$ ����$ D�&� 9"�� �0��/��0��� D$� .�<-"V"�X \

�� �X �� ����0� V��#/Y�� ��/�� D�0�?- ,��� � �M�5"�$ �<oq} �/S/% ��� �/��� D$��.� ��M-� |.�$

� �T"�� JW�� 9"Q- ,�//=� J��/
�.�3(���� D$�$ �� .V��L-��S1�/T �$ 9��"J�� 9�&) �$

��1���0./!"X�"L�Q- ��  �3��//� J��"=� ��/
���� D$� )Brittain, 2005(.

WXmXZ��������	/�	����	� ��"	�

�S1��/9"`-��% R/�;<S1 9lw,���$0 ��&a �������PY�� ��/�� D�0S%���%/�0L+-/��� D�( V,

���(��.�"Y�� 9/�� D��S1/��$  �� 9� ��P �� � ����$0"�����% D��1 R/Rlz  �� ����'���(�� �$ �P

 ��- ������J�EF+�"���L���$��.$ J��<# ��"�S1 �3/�� 9����1 �0����10$"�3�� ���$

�/�� D$���F�� 9�8��� J��M�� .�S1 �P ��� �)- V��@/ ��&a ������ D��� J�$)�  ��- �$ �� 9

#8�������$ x �� �/�� � V?� � V�� �� �/��� D�0�P�/�b��$�LS�#0-��M������ VL( ��/�S1�/9

�S1��� �/9� ��+���8�$ )Fago et al., 2004, Weber and Fago, 2004(.

�S1�� �L�� ����$ D�&� �$/Y�� ��&a �� 9/�S1 D�/L+- 9/� �P ��� D�( V"$�Y"�% �����- R"��� ��

�8�.

�/+��� ������$ ���������% �8��� ��0�S1��/� �� �8��� �����- 9"�P J��M- 9Y�� ��� 9K��/�$ �� D� 

� ���+� ���"��&a �� �Y��/D�0S%���%/� �(�� J��M��8)Edelstein et al., 1976, 
Gillen and Riggs, 1973, Powers, 1980, Ronald and Tsuyuki, 1971, Weber et al.,

1976(.

WXmXZXWL!� R�� 	�/�	��	� ���������

`-��%/S% �� 9/�� ���"
���� ��/�� �0�5/�8��� �8 .�� ��<��/Y�� 9/
� D����� ������� ��l� `-��%/9

���/� D��,$(L+- ��!)� Z@�� �$/��� �� ������ D�8�$ V0`-��%/� �F+� �� 9��8P .�/�� �� ��/�

�5/L+- �$ �8/`-��% V/����$ �P�( �� 9.

25 Globular 
26 Prosthetic 
27 Primary structure 



�� 

��� �������"K��- V��# ��//D�88� 90D=�0`-��% ��( �-/��. �$ 90��� ��0��� .�����/!�l� ,

��/c��!3lg � �/Vfh �S1 ��� ������/��- 9���/�� �0�5/�S1�� �8/9���� ��� ��9�$ �-//�� 9��$ .

Y��/�� D�0�S1/8��T �� � �;��� J�A ��"� >/��/�"$!� 9"\fe �8��� VE�� '�� 9�5 '-� ��.

�/��/�"$!� 9"���$ \0�� |?� �$/��� '&� ��:

s.�%"KM- ������ |��� � '�� �$�� ���/�S1 �� '�� ��(��) � \/9.

i.G�-/�% |8��� �� �"�0���. �/�T �� '�� 9�5 �"Q- >//|+� �$ �%/��� �� �� '�� �� $� ��0

�8<� $�0����5 ���0�S1��/��� 9)White, 1977(.

�����% D��1/�S1�� \/9)'��(��"?S� ������ \0���- %/������� D�( ����� ��$ 9�5 .

�"% ��&a 9/�T �� ���"% >/�� ����8�fl ��� ��"��� D�( VE�� �3 .V��( �?S� ��o�� D��1/,ViD��1

�"8/� Vi�%��% {7F��/�/�� \/�� �� � ��� �/.�%-��%��. �?<T �� >S��� �&) 9/�"9IX)�'��b(

���.>��
�VK(sjs,<T �T �� '�� D��1 �$ 9�5 '-�/����"K���.  �. �$ �� )Fe2+ ( �"�. �"\

)Fe3+ (���$ � ,$��$ $)�0$�`� ���8�"��8/&)� �+� ��ff �) |( �"��� D?��� D�30E-�� ���

�(��.�/�� �X���0%/,��� �) ��&a"� �% �� ��E-� D�3���� �$ ,�88����"K��) ��"�� D�30�=�0��

��/Y�� �S/<��) D���/��/�"$!� 9"� ��Q(� \��S1�� ��� �$ �� $(/�� 90� $)� D�( ����8(

��� D�( �M� )Dickerson et al., 1961(.�&� �$"�+( �/�) 9"� ��E-� V=� ,D�3/��� �����3 ��

� {���� '�� ��$ ���% ����(�� .-������K�� ���/�Y� � \��"� ,���% 9"1b���- �"� V"�) 9"D�3

� ��/^8- �� ���3/� '��8� .$�`� *8% �7
A�"�8ft ���� �� I�����+( �� ���/�) 9"��� D�3�� �(��

� ��E-� J�A �$/��3$�`� |( �7
A� ,�"�8fw � ��� ���$��.

28 Bravenitz 
29 Konigzberg 
30 Hill 
31 Proximal histidine 
32 Methen bonds 
33 Hexacoordinate 
34 Pentacoordinate 
35 Hexacoordinate 



�� 

VL(sjs9"�/.�%-��%��. ������IX)�'��b(�W�. 9�5 �!)[Fe2+]��/% ��&a >"�T �� '� D��1

��� D�( VE�� �X���/� 0�� '-� �� 'K=� ����8"$�`�.

WXmXZXZL!� #�� 	�/�	��	� ���������

�_�%/8�fz �� �0f�  &M�  �$ �������`-��%/��� �� 90��F�/��$�� ��
� ��� 9)Pauling et al.,

1951(.�&�5��� ��0S%���%/�0MS�F����$��5 �� ��� �-����0��/8� �� ������M/����M- D�� �� ��

 ¢�(�X-��� �M�5 �$/9D���+� % ,��$� D$��/�88� ��.Y��/�� D�0S%���%/�0��  �. �� �$�� �- ��0

%���/� �M�5 N"a J�=MA �/�% ,��� D$�� 9"� ������( .%���/�M�5 N"K��������� ��0��  �$"�$ *

`-��%/9���� .VK(sji������"\%���/N� ��+� �� �M�5���$.

36 Pauling 
37 Corey 



�� 

VL(sji\" �������M�5 N/%��� 

%���/�M�5 N"%��� \/�� �5 ������ �� ��� $�3���� No/q ����3�5"� ���K- ��<K�$( .�$ �� �$

%���/,�M�5 Nr/k��/�5 �/$��$ $)� �8."8����q/s ����3�5"�� \/�5 �/%��� �T �$ �8/� ���@ �M�5 N�

1/$�.����� D��1 ��/�5 � V/%��� �$ 9/�� �� �M�5 N/�5 �/� �80���$ ,$� �� �- ��&a ¢SA�. ��0����

�/�X�������(����"%��� ����� �$ 3�� 9/x ,N/�� ��&a �� �/�5�/�&��� �$ �$ �80��� D�( ���K- �5.

�"������ �0�S1/9���$ �?.0%��� �������/�M�5 N0� $�1 ������8(�� .<T ���� �$/���@� ,�

�S1��/9���$0� ��&a"���$ ,��� ���� �0u}jyq%��� �A�$/��� �M�5 N� ���8� �"�S1 9/9"\

`-��%/�5  �$ ������ �� 9j�M�5f� ���(��.� �� $�?�#�";�� �A�$ $)� �� ��� 90%��� '^8� ������/N

�S1�� �$ �M�5/SA� V��# 9��%"���0fg �"� $�"`-��% 9/��� 9.�"%��� 9/=� �� �� N0�?��� '�� {��T�

��1���@ �� �� ��(/�0.�O� :5 ���� �$ '���8H�� � �88� ������/<��8� ���% 9����0�� ��E-�

���/�88� '���. �b )Liong et al., 2001(.

WXmXZXjL!� #�	7V � #�� 	�/�	��	� ���������

_��. ����� ��  � �������th ��/���0�5/1���@ D=� ��  ��&a ������� � �8/�0�"'� ��8� �$ �������

$��$ D��(� .�"'^� ������ 9�����0te 1���@/�0�������� �A�8#0��8� �$  �$"�K"��. �$ �30��

���0� ��/� ����8P.D=� Z@�� �$ a/��� � |8"��A�8# ��8P �$  �$ �� ������"�L"�$ �3"��. R0k

38 All α
39 Stability 
40 Steric 
41- Global 
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���0`-��%  � �� ������ ,/9�X�%-0`-��%/9�- ��//� 9��8� .$�KS�# �� ��&� §�$ �^8� ��"\

`-��%/��� �� ������ ���8( ,90$��$ J���O �5 .

�  ��&a ������/`-��% ��+/9% �� ��/Y�� ��/��� D0S%���%/�0� ���+�"D�( ����� J��M�� ���E-� � ���

�/Y�� 9/�% ��- ��/�� ��0�O/�- 	0� ���@���$$�1 .�"������ 9-�-/� 9�.�1���@ B"������ �0"\

`-��%/� ��( �� 9���$ �&� |?� ��O- �$/3�3a ��`-��% �P�(/�� |8P�� �$ 90(/�/��"$��$.

��  ��&a �  � �������S1/�� ��- 9".��1������ ��(� ��" S�� pK����( 

)Perutz et al., 1997(.� D����� ��<��"$��� �- ��� 90�� ��� ��0�/-���M��/K��/ �Y�� V��@ !

��� .D=�01���@/�0��/���0�5/��� �� ������ �$ �80�S1��/� 9"�� �� ��� ��38/���0�5/�80

)��� �
��� ������ �$"<
@ � �����5 �-��# ����������]S� �- �8���/�S1�� �/�!.� :5 �$ 9"|

"S��$ |F� V��?� �$ � �����"�?- ,�������"�� �� �</���0�5/�80x/<
@ ���3�5 �"K+- !/��� D�( V.

VK(sjk��������S1��  ��&a/9����;5 �!@03��/���P 9Oncorhynchus mykiss D=� �

01���$/�0��Y�� ��- '/�� D�0�S1/��� �� 9"� |���$.

VL(sjk���P 9/3�� 0;5 �!@ ���� 9/�S1��  ��&a ������Oncorhynchus mykiss ��&a ��

 ,9/�S1 D�/Y��i� �M�5 D�/Y��i����$ '�� R" D�/Y�� �� �P ��� D�/Y��.



�� 

WXmXj������� ������ � �	/�	� n	4(����	� �� �"	�

�S1�� �$/Y�� �� 9/�S1 D�/��( 9V"�� D��1 R�P� ��E-� B<� �P ��� '/�bO2J�A ��

�% �+1��"� �5 �� ��$(:

( )2 2 4
4Hb O Hb O+ �

Deoxy Hb− Oxy Hb−
)١-١(

SA� $�LS�#��S1��/�P� V?� � V�� 9/�&�.�� �� ��1 �$�<-  ���� �� �b0� �����(��.�S1��/9�$

�P� J���Y�/�b�"$��<-"V�P� ����S1��/9��$$�1 �|8P�� ;�� �) ���� ��� ��"� ���"� ���

�P� J���Y� �$/�P� ,'P �b/� $��5 D����$ �b��) �&) � $("% ¨a ��� �� |8P�� ��/� |�$��.

% J��@/�P� �� ��/�$ �b�S1��/9��/@ ��0W�� ���� J�A �$ �/�P� �5 ��/� $��5 �� �b�� � �8P"9

_!) ��+. �� ������ J�( �� $�LS�#��P� ��1/$��$ �b )Perutz, 1978(.

�"�% �+1�� 9"�0%/�P� �� ��/�� D��1 �� �b '�
��� ��0VL( �� 9�5 '-�Fe+2tl�/� ����8P.

�S1�� ������/�� �UP� 9�������- VL( �� ��"R���� �(����������; VU� �� ��1 ��0�� �

./�� |)������0D����5 �@�.(��8� ���� �$"R�P�/� �b�1/��� ���� ���P� �P/� ��$ �� �b�

$ J�A �� ��$"��)VK(sjo(�"������-�8��� )Qiu et al., 2000(.

VL(sjo'�� D���� �� �M�5 0 D�/Y�� �5 �$ �� ����� 0$ ���� �$ 0���; 9/�S1�� ��"$ R"+�D���

��$$�1.

42 Ferrous 



�� 

��1 �$(hagfish) Myxine glutinosa �S1�� ��/�P� �� D�( ���� ���� �$ ���� 9/$)� �b

$��$ )ller et al., 2003(.�S1��/�� 90����"�� �L�� V��( R0S%���%/�0���� R-0 �� ��

��' ��P �� �P �8��� �) �L���$���sy}} ����$ ����$ .�S1��/�����- 9"���  ��- �EF+� R/��

�� D$�0��� �-;�� .�"�S1�� �� 9/9���# Y�� ��&a ��/�� �/�� �0�5/�8)Y�� �$/Y�� �$ � �M�5 �/�

��� (L+-/�� �P ��� D�( V/<( ��/� ���������% ��� �(�����$0 �) �L����?-"<�rq}}} ����$

�8���.

#8�� ������S1�� ��/�����- 9"��� 9L�� � $��$ $)� Ra�8"�$ 	S�F� �� 9"��� R�"�.�

$(.�5 $)�/� ��F0�S1�� �� �8a ��/�$ 9"��� R���+� 7- D�8�$��� �5 �����0��1���0��

=�/�� �0	S�F�"�� ��� �01������� J��M��.�S1��/�� 90� �� �1��1"1b���0?��
-�

�� ��10���/�)�&� ���8��� �1�1$ �P���0=�/
�&)- V��@�� ���Y- ����88P .���5 ��/��!0

�L����� �� �P0�S1��/1�!�  �1 ��� ��.�1  �Y�� 9����0��M� ��$/� �$ �A��� '"��8( ���

� ��"�T ��  ��&a ������ ���8( Db"�P >".��1������ ��E-� ,$�LS�# � ������ I�<-�� ,/� V�. ,���3

 J;��M���5���",Rx �/D���� ��.�1 J�A )Berenbrink, 2006, Perutz, 1983(.�S1��/9

+?� �S# ���� pM8- �$ �P"� �M��� �8P�- ,�8P/��� ��.�1 ���@ ����
� $�� ��.?=-/J�? ��/��0�$

D$���� ��� $��5/�����^� �S1�� �8-/9��� ��.�1  �Y�� .���� ��1�"� ��"D$���� 9�P�8� �- ��

��0�S1�� �8-/D�( ����
� �&�5 9������� ��- Salmo clarki�cutthroat trout �rainbow trout ,

Salmo clark ,brook trout�pink salmon�chum salmon �chinook salmon�blueback salmon 

$�P D��(�.?=-/J�? 	S�F� D$�$ ��+� ��� �P�"��� 9/����1 � p8) B�� �� �/9i�-i}��

�S1��/� 9��8��- �8(�� ��(�$ )Braman, 2002, Braman et al., 1977, 
Braman et al., 1980, Buhler, 1963, Fago et al., 2001, Frey et al., 1998, Southard 

et al., 1986(.�������0�� �� D�(  �Y��0�S1��/9��0��1Labeo capensis ��mudfish �P

���$ ���-��("�� �"�P������?��8P � ��+��� �� ��$"��1 9���$0o����S1�/��� 9

)Frey et al., 1998(.��� ��P D$���� �$/�� ��1 �$ ,��0Abramis brama Abramis ballerus 

�Abramis sapa  �S1�� �� �$/���8( 9�"��� D�( )Arefjev and Karnauchov, 1989(.�$

 �Y�� J����
� ��- D�(M. E. Clementi ��� �$ |����L�� �i}}s �� ��0��1 0Acipenser 

naccarii D$���� ��0�����-/���S1�� �� �$/���8( 9�"(��� D� )Clementi et al., 2001, 

Clementii et al., 1999(.



�� 

�� J����
� �a �1�/���� ��0���S1�� ����/��� 9��� ��� ��.�1  �Y�� ����% �$"-�#7T� D�3�

`-��%/9(PDBtf)@$ J�#7T� �P/`-��%  ��&a �- ��� ������ >/� $)� �� 9��?. ,�(��D$

�S1��/��� 9�$�1 �<G"��� D� )Aranda Iv et al., 2009, Chong et al., 1999,          

Naoi et al., 2001, Vergara et al., 2009, Vergara et al.(.���)sjs����J�EF+�

�S1��/�� 90�"��� 9/��� �� ��"� |���$.

R�$6>X>>���� D$ J�EF+�0�S1�� �� $)�/��� 9/�$ D�( �<G ��PDB 

���o.!�� � ]+6 ����!	� 6#���*���")�/���(

sTrematomus Newnesi 
(Mazzarella et al., 2006) 

ototheniidae   rroiu/su

iTrematomus bernacchii 
(Merlino et al., 2009) 

Nototheniidae   rrskv/yi

fPagothenia bernacchii 
(Camardella et al., 1992)  

Nototheniidae   rrskv/yi

oYellow Perch(Perca flavescens)
(Aranda Iv et al., 2009) 

Percidae          rquuy /qv

qTrout IV(Oncorhynchus mykiss)
(Aranda Iv et al., 2009) 

Salmonidae        rrqqr/qk

rLeiostomus xanthurus 
(Mylvaganam et al., 1996) 

Sciaenidae          rrqu}/qu

yBrycon cephalus Characidae         rriqv/qv

uMustelus griseus
(Naoi et al., 2001) 

Triakidae            riysv/ qv

vIsurus oxyrinchus Lamnidae          riysv/qv

s}Dasyatis akajei
(Chong et al., 1999) 

Dasyatidae          rrui}

�"��� �$ 9�S� !P�� �$ �P ����� J�#7T�"���8. ��0��5"�L(NCBItt)� ��� ������ �� �
��� �$

��-���/�� �0�5/�8�� I��� J�#7T� u}} �S1��/��� 9�$�1 �P�"���� D.

WXmXmH+(��/���� C�*"

����
�0 ��&a ������ �S1��/9� ��+����$ P� �/� 9"�������0�S1��/V���- ��L�� 9$)�

$��$ .�"�� �Y8� V���- 9�) ��� �&�"�0��� ��8# �=- ����5"Rtw ��$$�1.��E-� �1�

�/`-��% �� ���3/Q- B)� 9//��"1b���0��E-���)"$ D�3"`-��% ���� �$ �3/$$�1 9,� �$"J�A 9

43 Protein Data Bank 
44 National Center for Biotechnology Information  
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�� 

"\^8-/����5 '"L���� ��.�1 J�A.�����- ��E-�tz "� R/�� ���3"R`-��%/� �8a 9"���� �0,

�P� ��E-� �8���/�S1�� �� �b/���� ,9�����5 ��E-� ��"L����(��.��E-�"� R/�� �� ���30��-"V

�) ��E-�"�� D�30@��/� �G� D�����$���1.^8- �$/����5 '"L�$ |8L���� �� �$"� D���P $(

%��-��/�-���� � R%�/����$  �� R.%��-�� |8L����/���� R���0��� �L�� �$ �P ��$/���3

"�) �� � D$� ���L"�� D�30-��M����� ��0S%���%/�"���L"�) �� �"�� D�30"���L��� ��0�"���� �

��0% J��M��/��"�8�� .�� |8L�� ��0%��-����/���� R�� ��M-���� �L�� �P ��.�0�/���3 J��M��

�) �� � D$�"�� D�30-��M����/� ��E-� !�"�8��.��E-� �1�"� R/�$ ���3"�) R"�!.� B<� D�3"��- |"V

�)"$ D�3"� �� �<�� �3/����- ���� $( ���3��% �<U�"� |��P �#�� �1� � ��� D��5 �"��- 9"$( V

����-�M8��� $)� ���5"�.%/�$ ��"� �L�� �8a �/���3 `-��% ��/9"���L )��E-� 9�.�1 �^� �$ ��

 ��"�!Y� J�A �� R($�LS�#0� R- R- ��E-� �� �<-��/�������38 .�"�� �O� 9"8�� 9��P ���

 ��E-�"� R/`-��% �� ���3/�G� �� ,90�� �� �P0%/� ��/��� ���30� ,�(�$ ����/$ ���3"�� '� �3"�

�� �� �� �G� ����0��-"-��% V`/� �� �<�� 9/�(�� ��(�$ ��� ���3.����5 ��G5"L�`-��% �$/�� ;��� �� 9

3�� �$0-�-/<�t� ��Y- ��t� �/� �����( .3�� �$0-�-/<�%/��"� R/�� �� ���30"�) R"�$ D�3

`-��%/�?�� B<� 90Q-//��5 �"��. |�"`-��% �L�� �$/� 9�=� �� ,$(0� �P"Q- 9//�� ��- ��L

�) ��"�� D�30$"� ��E-� �3/� V?�8� ���3�$( .�"�O� 9/��- �"�) V"� �� ��E-� �$ �� �� D�3/Q- ���3//�

����$ .8a/��G5 90���!.� B)� ���-"|"��- |��P �"�) V"�� D�30$"��� �30� �� ��E-�/���3

$(.3�� �$0��Y-���-"� �� �<��  ��&a ������ V/�����301��1��� J��M�� � .���&a �������

x �$ �P/� :�/��- ;��� $��$ B��x ���� �����3"�P V����0�/$��$ ���3 .�"�O� 9/�� �Tenese 

���/�� � D�T� ��+���8�$ .� V��?�� ������"�O� 9/�Relax ���/� D����- � $(";�� V�"�� �<��

�/$��$ ���3)����R.(�$ ��/J;�� J��M- V��- �$ D�( �P�"� ��E-� �� �<�� ��+S/�� ��E-� ,���3

�/���30�O� �$ �$��-/�T�R��� �� ������"� ����- �P �8P"� V/��+0���0� �� ��E-�/���$ ���3

���)��00��� 1383(.

VK(sjqD=�0��� ��E-�/�S1�� �� �b/9)����R(��� $��5 �0�5)����T(��� ��"� |�

��$.

46 Cooperative 
47 Sequential 
48 Concerted model 



�� 

T-StateR-State 

VL(sjq�5 �� ��( ��) � 9/�S1�� �� �b/��� ��E-� 0 �.�T�$ �8"5�. 

�S1��/9`-��% ���������%/����5 �� 9"��� R.�"���� �� ��0��β�� �����- J�A ��0

c��� �8���)iβ��.(�"� �����- �L�� 9��P� �L�� ��&a �� ���-/$( VE�� �b.%/�L�� ��

�P�/����- J�A �� �b�%��-��/��� �<U� R.�������0D�(  �Y�� ��(� ��X�8� �$0��.�"tg 

SA������ V��( ,R���� �T��� ��0�S1��/9���"��� D$�� �� .�O�/���� �� I��� ��� �

�P�/�O� � ��$ �b/�P� ���� ���� �� I���  �$ �/��� �b.�P� ���� �$ �� �$/�S1�� �� �b/9

� ��E-��"�� ������-"���� VR���0�P� �� ��E-�/� �^�7� V��@ �T �� �b0�/� ��+��(��.�$

�P� ��E-�  �# J�A/�b,�"�% ���� 9"����-"�S1��  �. 9/��� 9.�$ ��/� V"`-��%  � ������ �L8/9

Q- ��//_!) J���������0% �� p% '�� D��1 �$ ��.�1 J�A/�P� �� ��/1S) �b/�0����- ,�8P"V

����T���0�P� �� ��E-�/��� 'P �b .���� �a ��T�%"�� ������ ,�(�� �-���0� D�( �P�/� ��+

��-"�P� �� ��E-� V/� �b/� |��P �<�� ���� �� !�"��� .�� ������0������ �$ D�( �P�R$"�� D��

� �� ,$("��- �� 9"� V"��� ���� 90�P� �� ��E-�/�!.� �b"� |�"��� .��� ��E-�/�P� 9/�L�� �b���

�S1��/� 9�Q- B<� ���-//�S1�� �L�� �$ ������ �/�� �$ � 9/�!.� �Y"��- |"�E-� V�L�� �

��0�P�/��� �b0$(.��� ��E-�/�P� 9/�L�� �b��S1�� ��/��E-� 9��O/� 	�� ,�(��"� �� ��"�

����0���� �$T� VE���$( .�P� ��E-� ��/� �� �b"VL( ��� ���� �TVL( ��RQ-//�"� ��.�

��� �L�� ��E-�0&�-/� V�$$�1 � �� �"-�- 9/.� B/8/�P� ��/� �b�!."% |/�8P �� ,� ��"|8P�� 9

%��-��/�����5 R"Rwh 1"�8)Tsuneshige et al., 2002(.

49 Conformation 
50 Homotropic allosteric 
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WXmXp��5�( K�4"=5��������� 	� <��	� �"

�7
A��/P�- V/<��P�/�b=8� �� �)- ��8�LM-/L��P�/�bj�S1��/�M- �� �$ 9/� ��$(.

S��@/P�- �/�S1�� B/��� 90�".�� 	E� �L8/�P� �� �5 �/$$�1 ��<(� �b"���+.0�P�- ���  �; 

q} %�S1��/�P� ��- 9/$( ��<(� �b,� ���� ��/����<(�"�q}P���/��� D� .� ����/����<(� "�q}P

� ©�8�$ ��K���/��- V/<��S1��/� 9����/��� �b.�/�P� ��E-� ��!/�S1�� �� �b/.� 9/8/�P� ��/�b

���/� D��$(.

� >��
-/P�- V/<��S1��/�P� �� 9/,�b ���0&�/��� �80�� ��L� �� ��1 ��?���0�.���D�88P {�E�

�P�/V��L- �b"��� ��.� .$���� V��#0���� �� ���-0�/P�- V/<���P/G�- �� �b/$���3� �.��

��&�"� �&�5 9���- ��G�-/=� J��/� �"���O � ��". J�/!"X�"L��������) ���,pH��/��! $0

�P�/9��P ��S1�� �� VE��/9,G�-/�&-�M�. �0�5�d�AEF�2,3-BPG  ,IPP ,ATP �GTP �

:5 J���� �)�$��� ������ )Souza and Bonilla-Rodriguez, 2007(.

WXmXpXW� FH�q �r��=5��� ���5 $pH

� �G�". �^� �� � $��$ V��?�� I�<-�� '� �� �$ 9/!"X�"�- '&� ,R"S��# 9��� �� �P �8����� �/P�- V/<�

�P�/� �G� �� �b������1.� |��P/P�- V/<��!.� ��"$ |0�P�/9��P �>��
� �� �G�we ��( ��) B<� ,

�P�/�S1�� �� �b/�!.� � 9"�+. |&�- � ���7% �/� �� �.�� �$ �5 ��+��� V�$(.� |��P/P�- V/<���

|��PpH@0J�� �G�  �� �� � �-wl ���  �� .

���&�"�� 9/��� �$ �5 �Y�����?��� �P�/P V��$ �� �b/� �� ��- �8( ����(�� .� J�A�E��� ��"Db

� J�� �G�"���� �P ��� 9��PpH�� ��/�0�� $(����P� ��+. $)�/� �b"�� ��<(� '� $��$$�1.

��� �$���PCyprinus carpio ��38���PpH� :5/9q/q�-u�P� ,�(��/.� �b/8/� |��P J�+� ���

"�$ � ���pHq/q�/��+"� D���+� |��P 9�$$�1 )Noble et al., 1970(.�!.� ��"� |/$ ��!0�P�/�

�P� 9��P/.� �!/8/��� �$ ���� |��P J�+� ��P�"� �$ ��� ���"�pHk/uG�-/�� J�M�. �0�5��$

.� |��P/8/����/� ��/� ��+��(�� )Weber and Lykkeboe, 1978(.��� �$�Salmo gairdneri ��

�!.�"$ �^Sx |0�P�/� 9��P �/��!pH� |��P ���"�� �$ � ���/�P� �Y/.� �b/8/� |��P ���"��� 

)Boutilier et al., 1986(.

51 Bohr 
52 Root 
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WXmXpXZ	�� �r� 

�!.� ��"��$ |� ��E-�/�S1�� 9/�P� �� 9/� ��� �b �/P�- V/<��&�5 � |��P�"���.�� �$/�Y

�S1��/�P� ;�� J���� �$ 9/� �b/��+0� $��5��8P.�"��� �O� 9/. �/!"L��"� Db0� $��$"��

$�� ;���"�!.� ��  �- ��� J���� �)�$ $�"� |/����� ��!/� ��� '���(��.?=-/�� �� J�0Q- �G�//J��

��$�"���/�P� ��!/.� �b/8/���S1��/9$�����Thermarces cerberus�Symenchelis parasitica 

�P��("��$ ��"=�/� �"� J��M�� '� �� �&�5 ���� �P D$�$ ��+��(��/���� ��!/�P� �/.� �b/8/�� ��

����� ��1 �� �$ ��$���$ �� ��0=�/��"���� �5 ���� ���(�� )Weber et al., 2003(.

WXmXpXj�r��� )	O=,"

��� �$ ��� 9/���svry �� 0�� �� ��5 0�� J�M�. �G� �( ����� ����� 9/�S1)Benesch and 

Benesch, 1967(.�� ���� �$ �5 J�M�. �G�����0�% �+1�� ��E-�"�S1�� �/��� 9��P� ��/�b

��� !_��/��� �.1/9Swf � �"p3wt ��� �$svys �$�$ ��+��� �^Sx �P �0�5 J�M�.�<T �$/� ���

� ���-/P�- V/<��S1��/�P� �� 9/G�- �=- �� �b/��$ ���@ �)Gillen and Riggs, 1971(.�&�5

�$"�$�!.� �P �8�.�5��$"�- 90J�M�.ATP ��� �$�Cichlasoma cyanoguttatum �/P�- V/<�

�P�/� 'P �� �b��8P )Gillen and Riggs, 1973a(.����
� ���� 9/�S1�� 0�� �� D�(  �Y�� J

Anguilla rostrata �� |��� ���� 9"� �$ �� 9/�S1�� �b/��� V"��- ��5 0�� J�M�. �� $�$ ��+�

 �G� � ��$GTP ��ATP �(�� �� ��+/�)Kaloustian and Poluhowich, 1976(.

���������5Amazoninian fish =� �$/�� ��"� �^� �� �P/�P� ��!/?. �b/��� ,�8��� �0���<)

�P� $<�P/���?� �b ATP  �GTP � |��P �����$ )Val, 2000, Val et al., 1992(.����ww �$

���svui ��( �$ �P $�$ ��+�"�P� $<�P �/�� �$ �b �� 0��/������� ��/�� J�M�. ��!0�5�|���

���" �� )Jensen and Weber, 1982(.�� J�M�. |��P0�5���( �$"
���$ �P0=�/� �"��

�����!.�"� |�"� D���+� �O� �� '� ����$$�1 .

53 Gillen 
54 Riggs 
55 Weber 
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>Xt�/���1�]�

�����"pKwz "���( \0�S# '&������$����� �� �(��0�����.��� �$/�� �80 S# 	S�F�"��.�

��� .�"D�� 90�S#����$0�� ���(0MS�F��&� �8���/��� �80���T � :�F��� ,����5",|

���/���</Q�� �8a �/W�� I�<-�� ,D�������� j���./�� ��� � ,�0_���8(�3��w� �8� �?<T �0w� ��

�(�� .��� �� �)- ��/� V_��� �"�������� $����� ,0� �$"�  S# �� ���( 9/�!.� !"3�+a |/�0��(�$

��� .�"�� D�0�����0D$�!.� ���� 	S�F�  S# �$ �!Y� �T ��0�S#�3�+a/�0�"��� D$�� $�Y.

����� ��0��$0� $��+�/$70%/S# �.�+� �8��� 	S�F�  "��8( �������  S# ,/( � ,�-/��'Y�

��/� ��"$�0���� J�� �$ J�#7T� ����- D�-�/� ��$$�1 .��&� �$��5 ��$ �� �^8� ��"��� 9"D$�$ �� *

8H�� � ��/M� J�#7T� ~��F��� 9/���5 �� �"�� �� |"�� \0�� ��� ��0� $�� ���/� ����(�� .

��/� 9/)� �� ���- B0����� 'S#"��- V��( �� �( pK/<�� ��"O�/�� ��� ,J�0���50 S# � ,

����/�-0���(��.

�� D��10?=-/-�?��� ��� �� D$�M��� �� �8� �@7# J��M�� {���� �� 	S�F�0�����"�8��� pK .

1��.  &M� �� �8����/$ �"��- ,�3"M�1��. � Z��)/����� $�� �$ �"� �� pK �(�� ��3�� ���)� $�

�� �� �)- �� D��1 �� � $���� $)�/�80?=-/-�?���- $�"M������ �� ���"� �_��� pK���$ .��

�"��� $)� 9����- ��"���- D�( �_��� 	"M�� �^� �� �- Z��)��8�� .

� 9�Y��/SS��� 9������"pKwg �"� J�A �� �� 'S# 9"��- �"� 	����"�)Wise et al.(:

"�����"�S# pK����� �� �� ����1 D�����/�0��0�$ D�(  �Y��"� \/( '��/�/_���� �5 I�<-�� �

� ����/���� $�� '������5 �$ �� $��$�% �� ���0���50� ,"O�/���� � J�/� D$�M��� �-�$(.

� �� D�7#"��- 9"J����� �8��� �<��� $��.� 	zh )Massart, 1988("����ze )Wold, 1978(�/!

���-"M���� D$�� �_��� .����� J�����"� �� pK"��- ��38"��� D$�� 	�������"(�� pK��"O��,

���50� ,"��- �/��( 'S# D$��=� �$/������ ��� ����1 �5 {�� �� �(���"���0��$ ��

( J�#7T� �U���� �$��5/�/_��� ��/�� �^� $�� '���(�� .�����"�� �$ pK/�8��0� 	S�F�

 
56 - Chemometrics 
57 - Pattern recognition 
58 - Classification 
59 - International chemometrics society 
60 - Massart 
61 - Wold 
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� D$���10���5 �H��/��� ,�� D$�$ !/���</� ���8� ,�/M/���T ,�����5"|zl���� � ,���0������ j

���./�zf ��-/( 	S�F� J�</�/_��$��$ �����. $�����.

S��@/�� �0����� J��M��"�� D��1 �� ��� D�( B)� pK0�� D$�M��� 	S�F�0-��M���� ��"'S# 9

�8(�� ��(�$.�����?=-/�� D��1 ��- D�(  �Y�� J�?0+��b%�� ��+� 	S�F���� ��(� �� ��$�"

� D���1 V��(0� ��"��8( ���� ,/(/��� �/./!"( ,\/���5�( ,/��./!"( ,\/��!Y-"( ,�/��

§��zt_�8)  S# ,�zw=� ���8� � J��^� ,/� �"��zz��� � ,��� ��(�0��8&����8&� �8����(/��

�/� !����� �� D$�M��� �"� ��+� �@7# pK��8�$.

^# 'Y� D�����/�� D$�$ '0�-/�� �� D�( �/�S0�� D�3��$0%/�� ��� �� D$�M��� ��.�+0-�<��=��

�����"��� pK0S=-/��� D$�� ��5  �!�� �� �� D$�$ V.�"���- B)�  �!�� 90�� ���0�G�0��

�"��� D�( 'S# 9.� I�<-��/9�����"�� ���( � pK0VK( �$  S# 	S�F�sjr���"D�( D$�$ |

���.

VL(sjr S# 0�� ���( �3"$ �� pK"����� I�<-�� 

62 - Experimental design 
63 - Quantitative Structure Activity Relationship (QSAR) 
64 - Geo-chemistry 
65 - Forensic science 
66 - Environmental monitoring and control 
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�"D�8�$ ��+� VK( 90( I�<-��/������� �"�� pK"�K"� �3��(�� .� Z@���$"B)� 'S# �$ 9

����� ����10"�K"� �3���$�1.�� ��� BSx� Z@���$0�����"�� D��1 ��- pK0?=-/-�?�

(/��!Y-"��� D�( D$�$ ���- �.

��"� �� �"��� �� �(�$ �)- ��K� 90���-0�#/����� >"_�8(5 pK�����  S# ��/� ������ � �-"p

���O0���(�� .� ��+� �. VK(�� �� ��$"���- B)� �&8- �� 'S# 90�� ���0!Y-"� �0D�(

�� ��� �$ �KS� ,����"#� �� ���( �� ������/��!Y-"� �8��� �/�=- !�� {�3("��� D$�� $�Y .

��$�����0��8A�� ,"������T ,����$z� �x/D�+F����$����� ��0�����"�8��� pK .�� ���0

�����"� �� pK�S� D��1 �$ �� ��-��?-/$�� '.�"�?- 9/�8� '0VK( �$sjy��� D�( D$�$ ��+�.

VL(sjypK"����� 	S�F� 0�� ��� 0�8� '/�?- 

� �$ �� �
����",��� D�( D$�$ ��+� VK( 9"�� \0�T �� I��� �� ��� ��"�?0���5  �Y��"� |�

��( .�"��$�� ���� V��( �� ��� 90z� ���T �����5"�8��� |.� �$"�� �� ��� 9�� ��"�� ��� 9

���5"�%  �Y�� J�A �a �� |"� �- $�/��+"�� D$�$ 90M�/�- �� �/��� �"�.

67 - Drug design 
68 - Sampling 
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��"��5 Z�) �� p% �� ��� �0����$ $����� �� D$�$ .� �$"�� �� ��� 9�� ��"�U���� �� ��� 9

M� J�#7T�/$$�1 ~��F��� �� D$�$ �� �.�"�
��� V��( �� ��� 90������ j.���/�� ��F+- ,/,3�� �

��� ���0KM- � ,/8=8� \�Q�� �8a/� D���(��zg .�/$��.� ��+0����� �� D$�M��� �� �8� �@7# ��"pK

�� �8���/@ �80���� �$/� � �-"O��SA� {�� � ����������5 �&�5/� �� D$�$ !��(�� .������ D��10

?=-/-�?�$"�3�� � �� ��� �3"�� '�0�)"�� ���- ���% �� �8�$/SA� �.�+������"D�&# �� pK

0�"� �� D��1 9��(�� .

���/�� ��� ��0��� D�( D$�$ ���- 	S�F�0�����0��) |��b% �$ ,0KM- ���/8=8� \��8a

Q��/��� D�0S=-/��� V"���5 *"��� ��.�1 ���@ D$�M��� $�� �� |.� �$"�$��5 ��$ �� {�� ,��� 9

%/�� \0% �� ����/��(��� \�F+- ,D�(/�� J�#7T� �U���� �$��5 ��$ �� � �� ����!� ���

�/M���� .$��� �$0�� ��� �� ��0!Y-"� �0���0���5/�� ISF� !0%/H/� D$�M��� D��� ,$(�

8K- �� D$�M��� �� ��-/KM- \/8=8� \�Q�� �8a/�� �� �� J�#7T� D���M-/$�� �.�"�� 9V��( �� �

�� ���0���/KM- �8��� ��� �� ��/8=8� \���� ��� $� ���� ��0�h� � ,/�� ��� !0��� ���� ��

� �8���/pKS���e�� ��� � ,0$��1"���� �8���/9-j���1�l ���(��.

KM- ���/8=8� \�Q�� �8a/:��8�� J����� V@��� ���� �� D�(MCR-ALS�f)(���� $������%

�� �$ ��5������"� :�=� pK���� �� $(0KM-/	S�F� ��!)� \"��!)� �� VK+�� ISF� \

KM- � ����8(��/� ���@ D$�M��� $�� D�+� \�1/$�)Jaumot et al., 2005(.

8a/��- 9/-�<��� |8��� �� �� ��� 9K��0(/�/_��5�. ,"���80��8A������) ,0�� ��/�S0+��(

.��1-����� ��� �$�x �/�� ¦��% ��- �� �8(�� D�0Q�� �8a 	S�F�/1 D����� �8��� D�/�0��0T/	

Y8���t� ,/�� ��830(���K��/�/_���w�.��% � ,"��- V/B�z )�.��% �8���"�^Sx V�� �.��% �"T V/	�� (

����$ ���@ J��^� �=- .

����!.�  �� �8� �-0MS�F�����0�� D$�M���MCR-ALS ���-"��� ��.� .� �$"��!.�  �� �� ����� 9

���-"��- ��.�J. Jaumot =� �$ ����K�� �/�MATLAB ��� D�( D$�M��� )Jaumot et al.,

69 - Multivariate Curve Resolution (MCR)  
70 - Self modeling 
71 - Simplex 
72 - Newton-gauss 
73 - Alternating Least Square 
74 - Spectroscopic 
75 - Electrochemical Signals 
76 - Composition profile 
77 - Concentration profile 
78 - Spectra profile 
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2005(.��U� ��8# ���$"� �3���!�� �<�) �� ��-PLS�g )%/��� D$�0�$ D�(MATLAB (���( ��

��5"_�K�Eigenvector )�F��0q/k��� �� (��� B��8� Z��- �5 �$ �� $�� D��(�0���5/�� !0

MCR-ALS �T ��".��1 ����� ���� >/K��h � ����$ �$��8(�� )Wise et al., 2004(.��!.�  ��

��Y��GUIPRO $ ��!��"�30���0KM-/8=8� \����T �� �� �(��"� >"� ����$ �$ ����8��(�� .

�� J��M-0� $)�/�� ��� 90% �$ �-��# �./��� D$�0$��=�"_������ ��� �$ � �� ��S=- �/V

� �� D$�$��(��.

>Xu�8	% v��<T w�$�� 

SA� |?���S1��/��) ¢�� �$ 9��� �S�) �� � ���/��� ��?��� ��/��?��� � �� �.�� �� �� |( �� �b

$0���/���� |( �� �� �.�� �� 9��� �.� ����� ���0��� ��/K+� �����) �� �� �������"� !��5 �8�

��� ;��� �� ���/$�?� ���� �$ ��K� � ���� B�� �� ��"MS�F� ����� ��/�( � ��$ ,�b0Q��/�

���@��1/��� � ���0� �� �S��?�"b-����� VK+� 90��0�-��5/K�. ,/!"X�"K�� �/(/�/��"%/H/� D�0

���0=� �� >��
-/����$ �.�S1�� $�KS�#/� �� �)- �� 9/�� ��0�����/K�Q- �� �//-���=� �$ ��/�

��� {��T�����G �T �� )Q- VU�//VE. �(�"��&1�� J�A �� ����� ����� �=-0=�/
�� ���

S��@ ��$/;�� {�
��� ��"$��$ .�"1b����  ��- �$ §��+�/�S1�� $���- �8- ,��/��8# �� �� ��� 9

� ���+�0. �8- ��/��XS/K�<
- �/�% >"�0�K����%"� ��.��S��# � $(����0��� >��
-���( ��"�

=�/
�� ���( ���5"�.

S� �T ����$�� |��b% �8��-�"�� �$/�S1�� �8/��� �� 9/���@ �$ �� ��� ��.�1  �Y�� ��

��0%/+/��� D�( D��(� �5 �� 9.% �-/�  �Y�� �� |"� ����
� ,����� 90�� �$ Z��)/������ � �8- �8

�S1��/��� �� 9/�����"��0�"��� ��.�3�  �Y�� ��� .��"$�KS�# � ������ ����
� ��=� 9

�S1��/9Acipenser stellatus �Acipenser persicus��� ��- D$���� �� ��/¢�1 �$ � ��

���"��0�"��� ��� >�# �� �)- �� ,�8(��"� J�)�&� 9�.�1 �^� �$ � �&�5 D�3��"��� 9/� ��/�( :5 9

( �/�"���- � ,9�"��� �$��5 ���� �$ ��<
��/��� !_�� �b/� ���(��.

�  �; �� ��� ��� �����
� $�� �O� � �$"����� 9����"����
� �� !������.0���1 D����� �/�0

��0��-���"����5 �$ �� �(��1 D�����/�0S� 'Y���<�5/�S1�� �^Sx ,9/����( ,9

��"����/�K� � �� �/�?� � �� �"��0�/� ��!"��� �� � �(� �� �)- �� �� ����. 9��$V����

 
79 - PLS (Partial Least Squares) toolbox 
80 - Graphical User Interface  
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	S�F�� J�A�1/$�.� ��"7� ,�<8) 9�+��b% ���?.�� �$ Z��)"�� 9/�80����
�0���

������0$�KS�# �0�S1��/� 9"��� 9/��� ��=� 7����?=- � �(��/��1 �O�� >�Z.� �&) �$

�"� �7� 9��(�� .$ ¢�K�"� �� �)- �� �K�5 �3"��� �K8/���� �� D�( :�F��� ����� ��- ©$/��� �� � ,��/��

��� �8�(���"��0�"� ����� �8(��"�O� 9���/� �"� Db0��"��� .

�?� J����
� D����"� ��0�)"� D�3"� Db0�$%/��� ��(�$ 	S�F�  S# �.�+ .��"�?� $�K"� ��0��

� �$ D�( ��.�1���"���@�� ��K�� ,����� 90T�<-���?
8���/�� ��� J��M- 9����0$�KS�# �0

�S1��/�� 90� �� ����
� $��"1b���0��("=� �/
����/� �� ����
� $�� ��"��� D$�� $�Y .

8H��/8a 9/�� 9"$�K0� �#���� �- $$�1"��x5 ����� 90��� B��8�0%/3/�0% �/$�<+"�� \

-����
���?� �� $$�1 D$���1"?��� �$ ��5 �M3(/�803�3a�5 >��
-!�"��( �� ��"� �"=� ��/
�

��� 9(�� �� ��("�.
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#�� KQ,:

� I�&'( )	���� �� ����� I�&'( .+� �T 
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YX>"�	� ��������� 	� .N��� �� �$0 #	L!� )	&�&'( �� ����� 

S1�� $�� �$ �#8�� ��/�� J�?/?=- �8� �- J�A �� �� ���� 9/�S1�� �  �# J�A �� 9/�

��� D�(  �Y�� ��� .���� $�� �$ D�(  �Y�� J�?/?=- W'�� ���� �� �A7� J�A �� |F� 9"� �$

 � 0������ ��� 9//�- � ,	S�F� 0�� ��1 �$ �8/�S1�� �8- ,�� 9/�S1�� \/KM- � 0���

1�� �$ �3"�K" �� �&�5 I�<-�� � 0$�KS�#'"��$�% �� �� ���� 9/�S.

� �$"��8# ����� 9"?=- 9/T �$ �� �<-�� J�?����� J����
�0��5 Z�) D�(  �Y��0� �� ��� D�(�

� ��( �� �8���&a �$ ��-"�8� �?<T �0$��.

s.�����) ,~��F��� �� I��� J����
�0��� ���� � ,0�S1��/�� 90���/	S�F� ��.

i.|Y8� �� I��� J����
��/��!�� 9/�S1�� V"��- ���/�b�e ���� ��Q-//�� �5 J��

������.0=�/
�Q-�8���//J��pH�� �� ��$ �0�S1��/�� 90��� ����0�� �� D�(

�������� ��AE�/� J�/(/�/��"�K�� ��� VU���l � �
?� ,"��K���!",\N-terminal 

Y��/�S1 ©�/�� �� 90�S1��/9.

k.� J����
�_���8( �� I���Y�� ��/�� D�0K+-/�S1 ©�8�$ V/K+- ��!)� � 9/©�8�$ V

�5.

o.�- �� I��� J����
�//��- 9���/���0�5/Y�� �$ �8/�� D�0�S1/8��� I���

�S1��/��� 9������� J����
�  �Y�� � ��0-�<��=� ��% �8���/_3+��� ������0�  �$

 �� ������ J����
� �  ��5.

'"��$�% �� ����� B/-�- �� J����
� 9"� '�� ��� �� ���$� �$.

ZXWXW�����	76 �� �$0 #	L!� )	G�	N� �� 

McCutcheon ��� �$ |����L�� �svoy �/�P� ��!/.� �b/8/�S1�� ��/��1 �8a �$ �� 9����

 ����
� |������;� ��$��)McCutcheon, 1947(.��� �$svqu 0 ��1 �� �( �F+�

Petromyzon planeri �(�� �� 9/�S1�� �� �$ 0���$ [���)Adinolfi and Chieffi, 1958(.

��� ���� �$Manwell �S1�� �P ��$�P ���!1 |����L�� �/ª� 9. �/��P |/��M/�

81 Oxygen affinity 
82 Molecular weight 



�� 

Poliostrema stouti .�/8/���b/��� 0;���"$ �5 �$ ��� �G� � $��$"�� D��$( 

)Manwell, 1958(.

J��^� �=- D��1 Buhler and Shanks ��� �$svqv $�KS�#�S1��/9so��� �� ��1/�$ ��"��"

( :5 �/�"9��$�$ ���@ ����
� $�� ��)Buhler and Shanks, 1959(.

Allison ��� �$ |����L���svr} B��x 9/�S1�� 9//�- 9�O�f �$Lampetra fluviatilis �$

�� �S1��/9��$�$ �/F+- ��1 9"� �$ ��)Allison and Humphrey, 1960(.

Riggs ���� �$ |����L��svy} �� J�M�. �G�0�5����� ��0������F����

Cichlasoma cyanoguttatum  � �/�P� ��!/.� �b/8/���� �����$�P

)Gillen and Riggs, 1971(.��� �$svyi �� ��0��� $�LS�# � �������Cyprinus carpio 

?=-/$�P >.��� �$i}}k � � J�� �G�/�P� ��!/.� �b/8/�� �� �� ��0�S1��/��� 9�squirrelfish 

$�P ����
� )Pennelly et al., 1978(.

�-����
� D��1Morris ��� �$ ����L�� �svu} $�$ ��+����P�� �$ 9/�S1�� ����&a

����Thunnus thynnus $��$ $)� .��1-����P ��� �� D$�M��� �� ��DEAE �����) �� �&�50

$�P��.Q-//�8� J�A J��0�t �$9"� �S1��/�� 9��( �$"�pH�%/"9$�� ���5 0 ����
� �$�����

��� ��.�1 ���@)Morris et al., 1981(.

D'Avino ��� �$ ����L�� �svuu D$���1 0� ����
� �$ ��� ��0�L�� �������% ��� �/��

�P�/�S1�� �� �b/9su��� �� ��1�<
@�)
@:8) B(��qD$���� 0?=- 	S�F�/����- � $�P >

ss �S1�� ��1/SF- 9/�8P �)D'Avino and di Prisco, 1989, Di Prisco et al., 1988(.

��� �$svuv Z��) 0� ����
��� ��0��� ����0�S1�� $�LS�# �/��� 9�<
@�

Notothenia coriiceps �"$�1  �Y��)D'Avino and di Prisco, 1989(.

�� J�M�. �G�0�5��P� V�� ��/�S1�� ��- �b/��� �$ 9�carp, trout |��P �� pH��� �$

svv} �.�1 ���@ ����
� $��)Pelster and Weber, 1990(.��� ���� �$ Luís Val ����K�� �

��� ��<
�� J��@�Pterygoplichthys multiradiatus G�- �=-/�G� ���� ��!/� I�<-�� !/� �

J�M�. 5 0����!��@ �<S1 V��$ �$ �b/��� $<�� �"��( ����$�$ ���@ ����
� $�� �� 

)Val et al., 1990(.

83 Dominant 
84 Conformation 



�� 

��� ���� �$Affonso $�P ���!1��� D� �P/P�- V/<��S1��/�P� �� 9/�bSE. J��//Q- �� ���$

��1 Hoplosternum littorale $��$ I�<-�� )Affonso, 1990(.

��� ��� �$ Glomski 9/� ��$ �8�� �T�<-�� �� ��$�$ ��+� ����K�� �VE. ,9� ,p8),=� �/� �"��

���S1�� �^Sx/9$��$ $)� ��/��� �$)Glomski et al., 1992(.

��� �$ svvoClementi )Clementi et al., 1994(���� ����P� ���?�/.� �b/8/�S1�� ��/9p8)

0 ��1 �Acipenser naccarii �"�/���"� ������- � ��"�� 9/�� �Y/� �$�P {�T �� �P ���/�P� ��/�b

� �$"���) 9�S1�� �� �&8- ��/� I�<-�� �� �LS� 9/�S1�� $�LS�# � ������ 9/. �� D���� 9/!"X�0

� �� $)� ����$$�1.

� ����
� �$0��� �$ ��svvr ��� I�<-�� �.�1  �Y��/9�- �^Sx |��P0-`SP� J�M�./�� �$ �/��0

�� ��1 ��0������( �� ��"� �/�P��)�P� �?./�b(�� $�� �.�1 ���@ ���)Weber, 1996(.

��� 9/��F� 0��� �5 $�KS�# � ������ � 9/�S1�� �� �S��K- $�K"���$���svvy �V��L- �� �
��� �$

�L���9/�S1������<
@�Notothenioidei ��-Stam ���@ �)- $�� ����K�� �

�.�1)Stam et al., 1997(.��� �$ 9/8H�� 0�svvu �8/�5 0�� �/�� ���- V��L- ���� 0�� ��

 $�� >/?=- ���F��� ��/��� 9/�S1��)Stam et al., 1998(.

5�."�8�P".��1������S1�� ������/��� 9�Trematomus newnesi ��� �$svvv  �38� �$ �

����
�0�.�1 J�A J�� �G� )Mazzarella et al., 1999(.

���� 9/�S1�� ��� I�<-�� 0�� �� Z��) �-����
� ��� ���� �$Tambaqui 

(colossoma macropomum)�� ��1 �� ��0��F����( :5 �)�&�/�"��� 9��V�=- J��@

�"$������ �$ ���� 9"�Q-//J��pH$�?� ,"�O2�$ �S=�Q- � :5//��������% J��0./!"(K/�/��"��

��� �T �$"Q- �� �//�� VE. �0��,�8�$ �.�1  �Y��)Marcon and Wilhelm Filho, 1999(.

��� �$��� ��1 ��,��/��� 0|���pH� B<� ����S1�� �� $(/���  ��- 9/�� �b0�� VE��

���?� � �8K� $��5 �� $�0� ��"��� 9/�S1�� �� VE�� �� �b/@�� 9������ .���<) �3�3a�"$<�� 9

���/S1�� �8- ��- �b �� �� 9/��� 	S�F� V"��- ���/�b� �-����
� �O� 0�� ��� �$ �� ��� D$

svvy �i}}o ��� D�(  �Y��)Fago et al., 1997, Verde et al., 2004(.

�T �� ��/���$��5 0 D$���� �$ 9/�S1�� �3��1�8a J�<G� � �/F+- 0 �8/�� �$ �MS�F� J�?/?=-

 ���)Binotti et al., 1971, Braman et al., 1977(��.���K�� �� D$�M��� �� �� ���� �"�� �

��� ��.�1 J�A)Buhler and Shanks, 1959, Powers, 1974, Ramsey, 1959, 

Yamanaka et al., 1965(.



�� 

�� �/�@�� 9"����!/ �S1��/�� 90��� �$ 	S�F��^8- �� ���8�� ��/� '/� ��E-� ��!��/�� �b

�S1��/=� �$ 	S�F� V��# �� ���� �$ 9/� �"� ��$ VU� �&�5 ����(�� ��-Fago ��� �$ �

i}}s �"$�1 9(��)Fago et al., 2001(.

Clementi ��� �$ |����L�� �i}}s �� ��0��1 � p8) Acipenser naccarii �����-�

�"���/��"?=- ,/���) J�?��� �$ ��/�80��� ����0�S1��/�� 9)Clementii et al., 1999(,

1 D�����/�0�/�P� ��!/.� �b/8/�S1�� �$ ��/���� � D�( ���� 9�G�-/Q- �//J��"����$ ,�"J�M�. �

��0�5��� ��0�/�P� ��!/.� �b/8/��$�$  �Y�� �� .8H�� �&�5/��- 9�$� ��� �� 9�`-��%/�� 90����

���0��$�� �F+� �� D�( .8H��/� �$ 9"?=- 9/>�!.� �� �P ��$�$ ��+� �&�5"|GTP �/�P� ��!/�b

.�/8/� |��P ���"���)Clementi et al., 2001a(.

?=- ,���$� �$ �&�5/�� �� �� $� J�?0Y��/�� D�0�S1 ��� � �M�5/� � ��$�P !P���� 9"�� 9/�( VA�� �Y

�S1�� �$ �P/���$ D�( ���� 90Y�� �$/D�0Y�� �$ � �M�5/D�0���0����$ J��M�� .�A�$ �^� ��

��/�5 �/�80�/��/�"Y�� ,9/D�0���0�S1��/� 9"��� 9��� ���+�Y/D�0���0?� � �����/��� �/��

��F�������� �(���Y��/D�0�M�50���; VU� ��$�1 ���$ ������ ���+� �50�S1 �/� �MP �$ 90��

���(��)Clementi et al., 2001b(.��� �$i}}i 3��1�8a��S1��/��� 9�

Anarhichas minor ��-Verde �.�1 ���@ ����� $�� �� �-�?/?=- D��1 ��� �� �

�S1��/�� �$ 9���� 9"������)0�( �/SF- �.J�� � ��� �G� �� !/���0�S1��/90��

 �( Z@�� ����
� $�� D�( 0��� ����)Verde et al., 2002(.�0��� �$i}}k �� ��0��?��� D=�

�P�/��� �$ �b/<
@ ���?=-/� ���?� � $�P >0��� V��L- �� �
��� �$�<
@�S=- �/�� V0./��XS/L���

��0�(� �5 )Verde and di Prisco, 2003, Verde et al., 2003(��� �$ �i}}o �� ��0

$�LS�# � ������ 9/�S1������<
@�$�P ����
� )Verde and di Prisco, 2004(.

Z��) �?/?=- ��� �$i}}o �� ��0�S1��/��� 9�Pagothenia bernacchii ,�� ��� ������

��-���/�� �0�5/�8�5 �$ �!/��P".��1�����9��P >�+� �P��/�S1�� �/�5 9�.�1 J�A

)Camardella et al., 1992(.

$�LS�# ��<
�� ���� �$ 9/�S1 D�88P ��/� �X V��L- � 9/�S1��Notothenioid ��� �$i}}r $��

 �.�1 ���@ ����
�)di Prisco et al., 2007(.��� 9/�� �$ 9/8H��Murad |��P �S# ����L�� �

V���P�/�S1�� ��- �b/�!.� �� �� 9"�P� �^Sx |��P � ��$ |/=� �b/��� �$ ��

Carassius auratus (gold fish)  �������$�P )Murad et al., 1990(.



�� 

�/O- 0���SA� ��+8���8- �� ���� �$ 9/�S1��O�. �$/��� �� $��$ $)� ���`-0�% :�F���"�0

����$ 0�`-��.�T�$( �� D�/����- �8a ���"�S1�� �$�/�� |&) �$ �� 90<T/��O-/� ��

��$ )Andersen et al., 2009, Kimura, 1989(.

�8a 0 D�"�% �$ �5 |?� � 9/�S1�� 0 D�88� ��/� 0�� �X 9�.�" ,�"�) J����
� �� 0��/�� �$

 �8(�� �� >/?=- �O� �� �X 9"� ���- 9//�- !/� � ,�8/�S1��)Awenius et al., 2001, Cocca 

et al., 2000, Cocca et al., 1997, Okamoto et al., 2001, Yoshizaki et al., 1991(.

�5 �$ 9/�S1�� |?� � 9/�� |"���1 �G� �$ �
/=� �"��( J��//Q- �� ���� ��<
�� 0 D=� �����)di

Prisco et al., 2007, Verde et al., 2006(��� D�� 9"� J����
� �3"$ �� .�/�@� �����

 9/�S1�� 0 D�88� ��/� 0�� �X 0 ��"�?� >"�T �� 0$�KS�# � �S��L- ��=� �� �� 9/�S1�� ��XS/.

)Roesner et al., 2005(�X ��/� >"�T �� 9/�S1�� 	S�F� 0�� $�LS�# �/�M- !/� �

)Nikinmaa and Rees, 2005(�8(�� �� ����
� $�� �+��b% J�#O� �3"$ ��.



�� 

���	
�:
���� ����� ��� 



�� 

?X>���� 

s(��"� �$ '/J�M�. �X������. ,:2 4 2.2NaH PO H O,1.gr mol −}s/sqr MW =

i($0��"� '/J�M�. �X������. ,:2 4 2.2Na HPO H O,1.gr mol −vr /sosMW =

k(�5/Sju�M�� 9���M�/�� R/�( )ANS,���. :16 13 3C H SNO,1.gr mol −

k}}MW =

o(��"$ '0-/�/�,���.:2 2 4Na S O,1.gr mol −ss /syoMW =

q(-�/$ 9S0�5/��� ���- 9/�� R/�( )EDTA,���. :10 16 2 8C H N O,1.gr mol −

i/iviMW =

r(�-"�� p/�0,���. :4 11 3.C H N O HCl,1.gr mol −qr/sqyMW =

y(��"�5 '"����. ,:3NaN,1.gr mol −}s/rqMW =

u(�SP"�� �"',���.:NaCl,1.gr mol −oo/quMW =

v(�-"�� p�0,���. :14 11 3C H NO,1.gr mol −ss/sisMW =

s}(�P5"�5 V/�,���. :2 2CH CHCONH,1.gr mol −}u/ysMW =

ss(,N N′.��/� 9S/�P5 p"�5 V/�,���.:7 10 2 2C H N O,1.gr mol −sy/sqoMW =

si(��"�$ �$ '/J�M�� V( )SDS,���. :12 25 4C H NaO S,1.gr mol −

ku/iuuMW =

sk(��5/� �%  J�M�( )APS,���. :( )4 2 82
NH S O,1.gr mol −i/iuuMW =

so(( ), , , tetramethylenediamineTEMED N N N N′ ′ −���. ,:6 16 2C H N,
1.gr mol −is/ssrMW =

sq(S1/�/9,���. :2 2H NCH COOH,1.gr mol −}y /yqMW =

sr(S� V8. ���,���. :19 10 4 2C H Br O S,1.gr mol −vu /rrv MW =

sy(S1/����,���. :3 8 3C H O,1.gr mol −s} /viMW =

su(���P�S�,���.:47 48 3 7 2C H N NaO S,1.gr mol −}k /uqoMW =

sv(�����,���. :3CH OH,1.gr mol −kiMW =

i}(���. ,���-� :2 5C H OH,1.gr mol −orMW =

is(��/��� �/R,���. :3CH COOH,1.gr mol −r}MW =

ii(�/�P���/�� �"',���. :NaOH,1.gr mol −o}MW =

ik(�/�SP���"�� R/�,���. :HCl,1.gr mol −or /krMW =



�� 

io(��"�$ �$ '/J�M�� V)SDS(���. ,:12 25 4NaC H SO,1.gr mol −ku /

iuuMW =

iq(�$ �$/�- V0��/��5 V/����  "�)DTAB(,���. :3 11 22 3 9CH C H NC H Br,
1.gr mol −ko /k}u MW =

ir(-�/$ 9S0�5/��� ���- 9/�� R/�)EDTA(���. ,:10 16 2 8C H N O,
1.gr mol −io /iviMW =

iy($0-/�-0�- )DTT(���. ,:4 10 2 2C H O S,1.gr mol −iq/sqo MW =

iu(�P5"�5 V/����. ,:3 5C H NO,1.gr mol −}yy/ysMW =

?XY	70�� 

?XYX>7(�y��\/�� � �� .!��! .���������

38���� �����0?=- !��� {�T ��  �;/( J�?/( D��$� �� ���&- J7/1 ����� J7/�� ��)��� � ,�7 

�#�!���� ����%/��� ��"��0!��� |F� �$ ���@0S�# |��-/1 �� J�/�0��� ��/��(���%��$"��"

�.�1  �Y�� �^� $��.��("=� :5 �/� �"��� ��/��� ��"��0� �$"9��$ �$ ,!���0sojsk�)�$

������( �)�$ � $��10vppm �( ���!1 .��( ��=� ��"8� ��3�� V�#/�0���$ �@������/��

�.�1  �Y�� ���� �� [�����.�� ���� p��0���� �� ��+x5 �� �EF� {��� �$ ��"� 9"� D�( ��F

 9�S� ��-"���5 �� ¦"?=- !��� D�3+/� J�?/./!"� � \/(/�����&- D�3+��$IBB  $�1 V?�8�"�.

���0�S1�� ~��F���/,�� �� 9mlv��� �� ������� �� ��+x5"J��� �� 9sq@$/�� �?k}}} ��$

�����"� XM�8�/'.� �$"�� ��. �$ ��  �� �S��� 9�"� ���@�1�.� � �� �� �P"�� �$�P !"�� Z�"��

���� $�1 ~���"�.��� �S������!.�"|s}��� �S=� 'Y�/9v/}) %�SP"�� �"'(� �SA�� ���� �� 

�����  �Y��"M/J�� �� X sq@$/��$ �� �?RPM s}}} �%  �Y��"�.� �� p�� �"�� Z�"$�1 ~���"�.��

VA�� :��qJ�M�. �.�� 'Y�i/}�� �;�o/ypH��� � �.�O� �����  �Y�� ��"M/XJ���sq@$/�?

��$��RPM q}}} ��"�� Z�"$�1 ~���"�.� �^8�� ���$� �$/�� �<S1 �$�P !0D����� �� !��@v�����


?- ��� �$ :5 :�� 'Y�/�( D$�!.� $�� �.J��� p��s}@$/�� �?su}}} ����� ��$"$�1 XM"�.

��"�� Z�"���0�S1��/� �� �S� D���) �SA�� :�� � 9��(�� .

�;�� �S=�"���5 J�M�� \�� p�� � ��) �/ i}%�.�O��� � D$sq@$/� ���� �$ �?"D$�$ ���@ ���

����� p�� �"��$ �� XM RPM so}}}��$ �$0i���� �)�$�J�� �� $��1"�  �Y�� �#�� \�1/$�.

;�� �S=��"���0�S1��/� 9������) �^8�� �P �(��02,3-DPG ��� ��Benesch �

���L���)Benesch et al., 1973($�1 D$�M���"�.� ���� ��"��. ��� 9"$ �8"��/�� D$�M��� �� ��� �� !
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J�M�. �.��mMq}��o/ypHJ���si���io�.�1  �Y�� �#��.p�� �S1�� �S=�/VA�� 9

� �$ ������ {�E� D����� �� ��"�?- �� ��/� '����/"'.

S1�� �^Sx�/����.���L��� ��� �� 90�O �� D$�M��� ��":�) B���cm-1 mM-1 q/sk�% ��"�

~� �T �$ ���� nmqos ���0�P���S1��/1 D����� 9/�0�(

)Laterreur and English, 2007, Romeo et al., 2003(.

jXZXZ7( :���5 .�� .=��	�3

P/�� ��0$"��/!�)Dasio}} cut off  (���� D$ D����� ������0��"D��(��� �� � ��� �� �$ �

J�� ��sq@$/� �S=� �$ �?��� J�8��P"'q�( D���() �A�$ .+L�5 �� p%�P ,/��� �� �$ �� ��

 J�� �� ��� �� �sq@$/�$ �?"� R/�S=� ��EDTA �^Sx ��q�/S�� �( D���() �;� �� p%

+L�5�W�Y� ���-� �$ {�E� ���� �- �
?� :5 �� $q}�$ � �A�$o���� �)�$����&3� $��10$�1"�.

ZXZXj���,��/*�� )	G�	N� 

�G� �=- ��$��� J��� J�)�&�"� R/��L�� ���"L�1 ��.���L�� ��"�8.( J���/�/��"��L�� ��� ��"L��$

"� R/�-�P ��� �� ,��� �� B�� �� ,��.���L�� '��"� �P�� ��5 ���88P .� �$"��. 9"AE� �8/J�

./!"(L/�/��"� �8��� �� �L��/��( � VL( ,D����� ,��� ��!"=� �/<@ �� �&�5 {��T� �/�^Sx � �� V

=�/J��@ ,p8) ,D�����&3� �"���pH�� �M�� � J���� �)�$ ,�.��0�/��L�� ���"L�)J�(

�)"��.���L�� ���� � X���� ,�� (�8��� �G� .��/��0�� �L�� ��0�"���^� '&�/�� �/���0�5/,�8

��%/`-��% ,���/-`SP� ,�� 9/�� � ���/���0`SP�/���$ R0�� D��10V��@"�/D!��( ����8� ,�8���"�$ 9

��pH�0�S=� �$�����$ �8��-0� ���M8� ,�<U��"U8� ���8(��.�� ��(� �$ D����� ��.���L��0

�/X�0� ,/(/��( ,/��`-��%/��8(���$ ,9�F+- ,/<T ��� ,/X�0�L�����X �/$��$ $����P R.

jXZXjXWR� ���,��/*��SDSZ

�����) � ~��F��� �� p%0�S1��/�- �^8� �� ,�� �� �� 9//� �� �&�5 �S� �A�$ 9��.���L� 

SDS-PAGE  �( D$�M��� .LM-/������ R0`-��%/8�����0�� ��.���L�� �X"�$ �$ '/S% J�M�� V�

�P5"�5 V/���� �� � �) �L���`-��%/�� 9�� �/1�88P ����x �G� �Y�S% �X��P�"�5 V/����.�"9

��� ���� �T �� ���0�������� ���� V����0<�� ���?� �<��=� ,��- �//9 �) �L���

1 Dialysis tubing cellulose membrane 
2 Sodium dodecyl sulphate polyacrylamide gel electrophoresis (SDS-PAG) 
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`-��%/��% � �� 9/� ��L� �� ��$��.D����� �� �)- ��0�X �.�8�,`-��% �P��/�� 90����!� �� ��LaP

`-��% �P�� � ���P/�� 90� ����!� �� ��1�!�/��+0��� D���� .T �.����`-��% ��- D�(/�$ �� 9

�%"�L�� ��� �� ��.���L�� ���$ B��8- �&�5$�� .�"�- ���� �O� 9//�L�� ��� 9���� �$ 

SDS-PAGE ���(�� )Kim et al., 2005(.LM-/`-��% R/� �$ �� 9"(�� ��� 9�� ��"1b�B��8�

S% �X��P�"�5 V/`-��% ����x �$ �/�L�� D����� �� �� 9���� J��M�� .�L�� ��� ���� ����#�Y�

�%`-�/8���� J��M�� D$�M��� $�� �X �A�$ ����
� $��.�^Sx �� �X �$q,s},sq-�- �� �A�$/B

��`-��% ��-/�� 9�"D$��=� �$k}} ji},i}} jsq�"�s}}jsiP/LM- '� �� �� ����$ S/$�P R.�$

�  �Y��"���5 9"��� |Laemmli P��� ���Q-//�( ��.�1 ��L� �

)Bollag and Edelstein, 1991(.� �$"� D�88P 'P���� � D�88P ��) ���@ �$ V��( �X ��� 9�

�(�� .��� ����� D�88P 'P���� ���@0SQ-/��� ��) � ���� �0�� ���� ��&���� .( �����/�� ��.���L�� �+

 ���( �@$ �D�88P ��) �X �S=�fD$��5 ,���$ ><T� �$ �/( 9/� �� �+"( ��F�.���?�0VL���h

��� �A�$0��M-�� �� �X ��( {�A"���� R��� �� ���0� �5"� ��F�$(.��( V��P �� ���

S%/��"��!/,D�88P ��) �X � �S=�D�88P 'P���� �XtP&- ��� �/�� �$ �5"��� D��5 ��� ��0�5

�"��F�(.�� �$/� ��1 �� �X ���( �^=� 90� �$ :�<� �P"L+- �5 �/��� ,$+� V0�"R��a $�Y ��

��0�X���@��1/$�.� |?�/�P5 p"�5 V/� �"% $�Y/�L<( � ZT�?�� �� �0� �X �$��(��.�S=�

�S1��/8���� �P0���5"�.���L�� |&- �/,�( ����$0�^Sxmg/ml  s$�.

��� D$��5 �� p%0���@ R��- �.�� V��$ �� �X ,���( �$�P ~��� � �X�� ���� p�� � D$�$0D�( D$��5 

� ���� �.�� �� D$�M��� �� � ���$ ><T"�,� �� R��a V��$"�( ��F.�S��� �$0���D�3��$ � ��/���

��L��"L�$�1 VE��"�.�% �$"���5 ���/!0�� �� �X/3�� �S=� �S����P �� �P�&- S�/,$� D�( �

1  �Y����..

! ���� �������� �	�7(��$++5 �$6 R� .)Wp(%

•�P5 ����"�5 V/�fh%�f/w�/S��/��

•�/�P5 p"�5 V/�e%�f/h�/S��/��

•�- �.��"p)w/e�� �;��/�pH(w/l�/S��/��

•SDS eh%e/h�/S��/��

•
?- ����$ :5/��/h�/S��/��

•��5/J�M�� �%  eh) %APS (ff�/���L/��

3 Separating gel 
4 Stacking gel 
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•TEMEDff�/���L/��

! ���� �������� �	�7(��$++5 C5��/� R� .)m(%

•�P5 ����"�5 V/�fh%�w/h�/S��/��

•�- �.��"p)w/h�� �;��/zpH(w/l�/S��/��

•SDS eh%e/h�/S��/��

•
?- ����$ :5/�l�/S��/��

•��5/J�M�� �%  eh) %APS (ff�/���L/��

•TEMEDff�/���L/��

� ���$� �$"`-��% �S=� ��� 9/8��<�� ��l:eP�- ���� �.�� ��/�( B.

! ���� �������� �	�7(�.!��! �,	� .

•�-"p��/�0)e�� �;��/zpH(t/l�/S��/��

•SDS eh%f�/S��/��

•S1/���� f�/S��/��

•S� V8. ���e/h%z�/S� �1

'Y� �� �. $��th�/S��/� D����� ���$()u/rpH.(

����� ���	
 ������� �� � ��� ���� ����� ��� �� �� ���� � �! "#�� $�	� �%&.� '� 	(��)%&
 �*����+%,� -.&
 -��� �� ����� ��/���-��%01��023$��4 5�%1� ��677 � � $1� ��	
 ��8�9�� $:�, �

$*�;.

! ���� �������� �	�7(��,	� .3\����,��/*��

•SDSe �1

•�-"��� p0f �1

•S1/�/9t/et �1

<9� �� =�* ���
6777 
�>21�
 ���
� �%2���;).�/ApH(
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'��*��%01� 8��C� '� 	(��D� E5 3�
� "�	�	
 ��F7��GHC E�>I
 �� ����	JJD $),��%,� 	��6F+ %
E���%
M7( %�	
 �� NO, ���	� ���� ��� P�� E�>I
 �� $:�,.

! ���� �������� �	�7(�{!� R��'� .

•���P�S� lw/h �1

•��/����/Rlw�/S� �1

•�
?� :5 ehh�/S��/��

•����� elw�/S��/��

���0���+� �X ,�� ���� DJ�� ��k�#���( ��(��1 �� ��� �S=� �$ .�- ��� �8a �� ���"�S=� �

�� �� �� ���� �� ���0� ���� �X�$(.

! ���� �������� �	�7(��� {!� R��'� .

•��/����/Reh�/S� �1

•:5- ��� �$
?/�wh�/S��/��

•����� th�/S��/��

jXZXjXZ���,��/*�� 49�G"p

�$�"9��� `-��% ��.���L��/�� 9,���� �� ���-���D����� ���� �� �VL( ,,<T ��� �/����'�

� ��)���(.� �$"`-��% �P�� ��� 9/�� 9'�� ��� ���� �� ���� �� '�� �����(�� .�^8� ��

� ����
�/Q- ��!//`-��% ������ �/�S1�� �S=� ����� 9/9��Sx ���^mg/ml  s$�P D$��5"'. �Y�� ���

���5"�8���� |��� ��.���L��SDS-PAGE S% �X �� D$�M��� ����P5"�5 V/�sq%J�A �.�1 �

V�������5  �Y��"7��P |����+���.���L�� SDS-PAGE ^8-/$�1 '"�.� ��"�X �$ �P J��M- 9

<T/���Y�0$�� ��1 �� �� D$�M�����(���� �88P
?- ��� �$ :5 �� �<�� ���� �� D/D$�M��� �$�1"�

)Bollag and Edelstein, 1991(.

5 Native gel electrophoresis 
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jXZXjXj!�!	5 ���,��/*��"z

���0�-/"�S��S1�� �/9��0D��5 ���� �T ��".��1-����P ��� >�CM j!�S�@$ ��� �� ,/>

���� ����P ��.���L����( D$�M���.SP �T ���`-��%/�� �L�� �� 90�8a"����� �P �8���

 �� ������ �&�5 ����pH=�/��� {��T� �.� �$"`-��% ��� 9/���� �� �� 9pH�"��L���!"$� R

� ��)���( .�"LM- �)�$ �� ��� 9/;�� R�"��� ��$����.G�- �� �)- ��/�pH=�/� �$ �/��!

"�/�� D��1 ��( D!0��/�0��� �0`-��% �� ,/���$ 90"� �
?� R"��L���!"R)�pI($� �� �E=8�

��� .� �
?�"��L���!"� �
?� R0��pH����� $���- �5 �$ �P ���0M8� � �<U���� �$ $)� �����

`-��%/��� �MA �L�� ���� ��� � ����� '� �� 9.`-��% �1�/�$ 9pH�%/"�� �- 9pI1 ���@ $�/��� ,$�

% �<U�/� ����8P .

`-��%/� �$ 9"-�P ��8# �� ���� 9/�)"�<U� � (� V�#����"� �$ � �/��L�� ���"L�{�T ��

�-�P)M8� B
@�(� �P����8P .���� �$�`-��% �P/�$ 9pH�� �-;��pI1 ���@ $�/M8� ��� ,$��%/��

���5 ��8# �� � �8P/�)"M8� ��(��5 {�T ��)�<U� B
@ (��$��.pI`-��%/� �8�� 7��P �� 9�

�(��.�����)0� �$"����% {7��� ���#� �� ��� 9/�X ��# �$ V�$��1 V��( �P"��pH �Y�� ���

��$(.� �$"9���5"|`-��%/�� �� �� 90������"( ��/<U- B/D�( �pH�D$��=� �$ �PpHk�-s}

��� D����� ��su������?� $�� ,$� ���"�.�1 ���@ �� .���0�"�� ��� �^8� 90D$��=� �� �P��pH

��k�-s}�� ��0�S=����5�g���0`-��%/�( D$�$ ���@ 9)�/`-��% ��!/���5 �S=� � 9�l«ksq 

$� (1S) �^8�� �/�0F<- ��/�P � �S=� �"D��� ��( �����,��0$��$ ���@ ;�� {�
� �P �X �.�=�

  �; ���?� ��)$���s�/S��/��(���� 9x���eh �"�( ��F.

`-��% �^Sx/9�/9q}�-u}�/L �1�� ^8-/�( '.J��� �� �XsrX���� ���#� ���� �#��ee �^M=� �$

�F+� D�3��$Bio Rad ���&3�0��� D$�M��� �� p��".�A �x�P R����� 9x����� �� $)�0

��.�1 �� ��� �(�� �� �0�./$���L�� �S0el �� �� Z@��0�� $���L��0D�3��$ �( D$�$ ���@� ��1 ��0

���@�.�1 �% ��� �� �X �P/"���@ 9�(�$�(�� �.������ p�����P�ef �� ��0�� �X ���#�$�1"�.�$

�%"���/!��- ����� �S=� �5 ���/!0���0���P���� S� �5/!0���(.

6 IsoElectric Focusing (IEF) 
7 Isoelectric point 
8 Immobilized pH Gradient (IPG) 
9 Rehydration solution 
10 Mineral oil 
11 Passive rehydration 
12 Electrode wick 
13 Focusing 
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! ���� �������� �	�7(�.R��'��$��"

•D��� ze/g �1

•Ampholine )lh(%i}}���P��/��

•CHAPS�/h �1

•DTTewt/h �1

•$ :50"�/D!lh���P��/��

•S� �8.���)e(%o���P��/��

K�G�� ��/�� .�	!��!�!	5"

(/��$ Bet�#��jX��������X����


��ewjjjjjji}@$/�?iq}���  �@


��jjjjjjq/i�#��s}}}} �$  �@

�8-0o}}}}jjjjjs}}}} �  �@

q}}}}y�#����Y�

jXZXm)	G�	N� ,����(	���5"�G( :�� .��|�!�"ez 

-����P.��1��- ��� ��"�"��"L�8L- ��/�� R0�����) �$ '&�0SF- �/�`-��%/�� 9

� :�=��$(.� �$"�- {7��� ��� 9"�� �� ����� Z0`-��% �
�/�� 9/� '&� ����(�� .����

.��1-����P��-"�"��� ���@�/��"��� �� �0�� ��E-��� D��10D�( ��$��� )	��F� ��� �� (��

��0"�- R"D�88P �0"�����.�-"D�88P �0"��S% ��/�� ��0U8��^�/S% ������"��"�

����� �P ��� D�( ����� !�S�0�<U�"M8� ���T ��"% >/VE�� �5 �� �;��P ����+1 ���.|8P '� ��

�/��`-��%/9�"�- R"D�88P �0"��J��@ � ���� ��� �� �&8- ��"���3����LS� $��$ �- ��"Z

=
� ����`-��%/,9pH<T ,/��"�� �0�"�$�!.� ,�7� �$ Db����"^�/�� �7� �0�5���� �

14 Ramp 
15 Linear 
16 Ion-exchange chromatography 
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�-"D�88P �0"���/��� ������ !.SP �
��� �$"`-��% ��� 9/��( �$ �� 9"
��� ��E-� �UP��� �P

�� �
�"� 9"��� $��� ,$( $�Y���(�p�� �^8�������) �0,Q- �� �� �&�5//��( �"�"��=�/�

��F��� J�E��� ��) � ���( ��� ����88P .

� ���8�"��� 90`-��% ��E-�/�� �� �� 90"�- R"-�P D�88P �/���8��� CMjJ��@ ,!�S�"���%/"9

�pH�$���q��("� �"�5 D��� :�=��$( ..��1-����P �$��-"�5 �/��,�8��� 

DEAE jJ��@ ,!�S�"���%/"� 9pH$���u��("� :�=� B��8� ��$(.

�!.� ��"J��@ |��P � |"���"�pH�"P�- �/<��$ �� ��,`-��%/�� 9"L�$ �� p%"�30��� ��

� ���(�� ~��� � D�( ��) ���� �� � ��(���$�1 .� �$"9��� .��1-����P���"�
� R�-"�

D�88P"����$"� �a �� � ��� ��$��� �P '/� ��!"� ��� 9/`-��% �
� ���� ��� ,�(�� ��+/	��F� �P 9

�"� ��� 9�� ��E-� ���L=� �5 �� �(���"���.8H��/�a �� 9pH�� �<�� �S=�pH�"��L���!"R

`-��%/� �SA�. 9/��+0`-��% �(�� ��(�$/���� �� 9)�-"D�88P �"��('L=� � VE�� �-�$( .

� �$"?=- 9/��� >0�����)0�S1��/�� 90�� ����
� $�� ��1 �$.��1-����P��-"�"��

�( D$�M��� .��"�- R"-�P D�88P �/�� �8�CMj!�S� .��1-����P ��� ���� ��8# ������

Q-//J��pHSA� ��� ��8# ����$�����)0D$�M��� $�1"�.CM j!�S� ��� ���� �$ D�( D$�M��� 

�P�( ��sigma ��"��$�0�($� D.

�"���� 9���� D$�M������ D$��5 VP-��%0� �EF�"D$�� 9�$ �P����L�� ��$5/L��P�(sigma 

,$� $)�$�1 D$��5"��$ �".��1-����P ��� R��T ��i}������
@ � ���s�������� $��

�M����.�1 ���@ D$ .

mls}�� ���� ��0�S1��/D�( ~��F��� 9,�� �� �. ��"�!y}j~����($ �� p% �"��/�� !�.��

 J�M�.mMs}��q/qpH)pH�%/"�
?� �� �- 9�"��L���!"R�S1��/9��� (J���si�� ,�#��

��0.��1-����P ����� ���@��.�1 .�� +��( V�#J�M�. �.�� mMs}�� �rpH'Y� �� �k

.�� �����/��� �e� ���� �� � �( ��x50�!.�"+�VA�. �� �� i/}�-pHq/u�S1�� VP �P/�� �� 9

� ~��� ����� ���$� ,�(�"�.� .)����� �$ ���"�� ��0mli��5 Z�)0$�1"�.�� p��

 D�3��$ �� D$�M���T/Y8� 	�_���jR- R- :�) |M8���. �"1 D����� �� ��/�0 ��1-����P � �(

���$�1 '�� ���� �� �� I"�.

17 Bed volume 
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J����
�T/Y8� 	�_���j|M8���. ���� �^8� ���Q-//T �$ J��/��) 	��S1��/�( D$�M��� 9.

T D�3��$/�� *8� 	0(/��$���� ���UVks}} ���P �� !&Y�/� �&) �-T ��/Y8� 	�D$�M��� $��

�.�1 ���@ .�"-�% �$ J�E� D�3��$ 90�� S��@ �P/� ��P $��$ VO�M- ���8P ."8�����$0� V� �$�

�$ �P �(��"L�$ �$ � �.��"�30� ���@ �����1/$�T J��M- �/M�� ��L(5 �&�5�$(.D$��=�

|����� T/	�/�� ~� �T 90nmi}} �-nmu}} ^8-/'$�1"�.�O�/�MA ������ �$ D�3��$

 J�M�. �.�� ��-mMs}��k/ypH'���. �(."8���% �� � �( �% �.�� �� D�3��$ V� �$"��� ����

 ���� ,���� V� �$ p�� � ��5��0�� I��� �S1�� �$/9D�( ���� � ���@��.�1.8H��/9

�- �^8��//�^Sx 9)c(�S1��/� �
��� �� 9/; �J�<� A=ɛcd �P �( D$�M��� �� �� A�T �$ :�)

 ~� nmqos ,��O"�� :�) B����0�P���S1��/�$ 9���� ~� �Tqos ����� ������q/sk��

�/S����� �� �;��$� ��� )� �P"��O 9":�) B��� ��0"��� D�( �<��=� '�� ���� R(.d�T

��/�P �� �<# ��$��� s������ ��.�1 �^� �$ ����$(.

jXZX~9�L+� o"	�! {!���"�!����")CD(Zj 

��� ����$�"����$�". ��� R/!"L���/��� ���� ��0���� � ������ ����
��Q-//������ J��0

�L�� ��0�"������ ��� J��M�� |8L���� �P�<
@ �� �� �� �� �L����P��/�$ D�"� D�0$�1 ¨a

$�1 ���� �1 D�����/�0���8P.

T/	��� ����$�"����$���� ��$ |M8���. D$��=�0�����Q-//T �  �$ ������ J��/	��� ����$�"

����$�$!� |M8���. D$��=�"Y�� '&� �� I��� ,R/�� D�0<��)�-����5/% � R/�� ��0$0M��/�0

������ �$  �`-��%/��� 9)Li et al., 2000, Sugita et al., 1971(.

T/	��� ����$�"����$���� �$/��$ |M8� ������ �)T |��� D$��=�/� 	/9sv}�ir} ������(�� ,

��L��� D�3��$ �� D$�M����7%�"���Jasco ���J-810 �
@ �� !-��P J�P �� D$�M��� ��mms��$ �$0

˚Ciq��5 ���� .`-��% �^Sx/$��� 9mg/ml  ik/}J�M�. �.�� ��� �$mMs}��k/ypH

^8-/$�1 '"�.`-��%  �$ ������/��!.�  �� �� D$�M��� �� 9CDNN version 2.1 !Y- $��"S=- � �/V

�.�1 ���@.

18 UV-Visible spectroscopy 
19 Shimadzu 
20 Double beam 
21 Scan 
22 Base line 
23 Circular dichroism 
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�"T 9/Y8� 	�-�#7T����5 D����$"��. |�"�) ,"% D�3/��0� VA�. ,�7� |8L���� ,/�L�� 9��$

���/� �� ���$���1.� �$"?=- 9/���� �^8�� >��3�5"!0=
���S1��/�� 9��Q-//� J��/J�( ��!

�( D$�M��� p����S..S. -�%�-�% p����+�0� |M8���."�_���-�% �� �<�� �P ���0:�)

X��� � �-�8S� ~� �T0���P0$��$ .���
� �� �$���� �8��S.0�  �Y�� �� �L����P���$(.����

���$ �� �L����P�� ��0-�� �8��S.���� ��$"�3��� �8��� �5 �@�. ��")��� �8��S. ���&�5 ��

� �.�O� �� �5 �� p%�� ����0`-��%/8�1 ���@ ����
� $��/$�.`-��%/�� 9�$� ���$ J�A �$ ��/���0

�5/�- �8"- ,��.��/���"8. ,9/�;5 V/���$ 90-�� �8��S.��8��� .� ��  ��P �� �8��S."�� 9/���0�5/�8

A�� ~� �T �$�� �����$( .��/�5 �/�- �8"SA� V��# ��.���-�� �8��S.�-��%`/���� 9.T/	

�+�0`-��%/T D�3��$ �� D$�M��� �� �� 9/p����S. *8��� 	Varian  ��� Carry Ecips �T ��

3�� �� ���G ~�/3�F�nmiuq D$��=� �$ nmiv}jo}} )� �T VA�. �� ��v/}D�( �<G ������

���.�S=� `-��%/9�^Sx ��$���mg/ml  ko/iJ�M�. �.�� ��� �$mMs}��k/ypH-&/� �

1 D�����/�0p����S. J�( �5��$ �$0�Ciq�%  �Y��"�.� .�� �^M=�0!-��P0�Y� D�( D$�M����

�$����lo}} �� �T �/�0�$���cmq/}��� ��(�$ �� �<# �&) �$ �� .~� �T |��� �#��

�+� ���  �ML- ��-0��.� ��L�nm/min si} � �/�$ �
@ !"+� �H�0–&-//Y�nms}��� D$�.

�� �S=�0`-��%/8����$0�^Sx��$$���mg/ml  ko/i�J�M�. �.�� �$mMs},k/ypH&-/�

���( .���� �G� ������ V@��� �� �&)0D�( D�8P��% �� . ��/�� ��S0�� �-. D�� �� �� ���0�+�0

�� �-. �- ��� D�( D$�M���0�� ���P ~� �T �� nmiv} ��� :�) ��"�8.�� �P�% $)�0�1 :5"!

�S1�� �$ ����$ �$/�� D$�M��� �� 91-Anilinonaphthalene-8- sulfonate)(ANS ������(.

ANS "$� R":����+� ���$ �P ���0T/�+� 	0� � �F+�"Db�0���� ���/��! �3�5"!�$� 

=�/�{��T� ���(�� .T/�+� 	0pLS��PANS –1���S/�$ 9�Ciq�/�� ~� �T 90

nmrq}jkrr 3���� ~� �T �/3�F�nmkqq ��( ���� ��"��3��$ ��V<@��� D�( �<G .�� V<@

T �<G/�+� 	0���L�� ����/��@$ D$ $���/��� �?0�M�ANS �� �P�% �$0�3�5"!$)� �$

`-��% ������/9�5 �� �( D$�$.

jXZX}� ���$!� :������������� �	40� $P���

�/P�- V/<��P�/�� �b �S1��/AE� �$ {7��� ���� �� 9/T J�/��) 	�3�� �$/�P� D!�

�S1��/�P��$ � 9��S1��/��� �� D$�M��� �� 9Tietz 1 D�����/�0�(

24 Spectrofluorimeter 
25 Scattered lights 
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)Tietz and Andresen, 1986(.��"$ '0-/�/�(Na2S2O4)"��# R@ D�8��P V0�P� �P ����

�S1��/$ �� �� 90�P���S1��/�<- 9"� V��8P )Salhany, 2008, Stevens et al., 2005, 

Weiland et al., 2004(.�S1�� ��<(� �A�$/�P� �� 9/�� �P �b � D$�$ ��+��� J�A �� � $("�

��-"� 	�$�1$:

��$���)ijs(( )
2

%OS = ).��/�P� ��E-� �/�b/�/�P� ��!/�S1�� �� VE�� �b/9( X100 

 

.��/�P� �^Sx VP �� ��-��<# ��E-� �/�S1�� V��P ��<(�  �38� �b/9.��� �� ��<(� �A�$

����.���L���0� ���. �� D$�M��� ��"��<��=� ��$(:

��$���)iji(( )
2

%OS =�� ���������� 	 ��

G( :������8 ��MK4�K5

�^Sx B��8��S1��/$��� 9mg/ml  ko/i�$�S=� J�M�. �.��mMs}��k/ypH-&/�$�1"�.

�lu}} ���S1�� �S=�/��� �P 90.�P J����P� �� ��<(� �&)/���� �� � D$� �� �� ���- �$ �b

�� �$��-/��$ �$ � :�F��� �� ��� D�0�Ciq�� �5 :�) ~� �T �$quo �� D$�M��� �� ������ D�3��$ �

T/�� *8� 	0(/$�� ��� ��UVks}} ���P �� !&Y�/�_��@ � �-D$�� �� �5 �A548(0) ���/�"'.

8H��/9�_��@ �� p%:�) �$qyy ������ �5��A577(0) ���/�"'.���?��ls}} �S=� ��mg/ml  k

$0-/�/�� �"�^Sx �� J�M�. �.�� �$ 'mMs}��k/ypH)���0&-/J�M�. �.�� ����� �S=� ���

.�P J�� �����1 ����lz��8P/'(� �� ��"�� �.�O� ���� 9D$ �� 7��P �- VL(�P��$��<-"$( V.

�$ �� VA�� ���� :�)nmqou �nmqyy �_��@D$�� -�- �� �&�5 �/BA548(r) �A577(r) 

���3���0�(.�� �<�� D��5 ���� $��#� �� D$�M��� ��0R0�Rr-�- ��/� B"��<��=��(:


�=
������
������ ��$��� )ijk(


�=
������
������ ��$��� )ijo(

26 Degas 
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� ����� �� D$�M��� �� p��"��O �"� �<��=� �� �^� $�� B�8P/':

(����/�������� R��'� ��$� R��'� 	� ��� C�(�!��F

$�Y�d��lu}} �S1�� �S=� ��/9�^Sx ��mg/ml  ko/iJ�M�. �.�� �$mMs}��k/ypH�P

���0.�P J�����<(� �&) �P� ��/�� ���- �$ �b ���.�1 ���@ �� �$��- ���� �� �/D�,$� D$��5 �(.

�"� D�3��$ J�P ���$ �S=� 9"��$ �$ � ��F0�Ciq�T �$ �� �5 :�) �� ~�0nmqou �nm

qyy �_��@(�.� p��"��� �� �$�P �.�O� �� �� �S=� 9l«q�� �S=� ��"$ '0-/�/�$��

-/����/�.�1 ���@ �.-/����/SL( �� ���  �Y����P �( �!.� ��� �� �� p%"�� �S=� |"$ '0-/�/,�

�S1�� �S=�/���5 �� 9��� ~� �T �$ �5 :�) p�� � ISF�0nmqou �nmqyy �_��@

$�1"�.-/����/�P� V��P �(�$�� �- �/�S1�� �� �b/���$� 9"��..��O 9�(�$ ��"� �. B�$��� �� ��-

 �$ ���� :�) �$�Pnmqou �nmqyy �A�$ ��<(��S1��/91 D����� ��/�0$�P .�% �$"��,

Q-//�� �^Sx �� �<�� ��<(� �A�$ J��"$ '0-/�/8=8� � D$�P '�� ���S1�� ��<(�/5 ���� 9��.

q}[SDT]  �^Sx �5���[SDT] ���P ��^Sx �5 �$ $���q}%�S1�� ��/��� D�( ��<(� 9�$���

 �
?�0q} P8=8� �$�LM-/�P� R/�S1�� �$ �b/� 9�(���)Nelson and Cox(.� �$"�� ��� 9

�� �^Sx"$ '0-/".�E� ���) ��0_!) ��+.��P�/D$�M��� �b ��� D�(.

jXZX���	5 )	G�	N���/�� ���"B��/,�"Z� 

$��-"��8/x R/<T �/��`-��% ��(/�% 9"�% ��$ ���� � �"���0`-��%/��� 9."L��� ��� ��0

Y8�|� �$"�� 9/���P �� D$�M��� �8"���0+����@���.��(DSC) ���% �� �P �(��"1 D����� �/�0X���0

� $��/��� ��0�!.�"J���� |"`-��% �S=� R/8����� �� �<���% �P`-��/8��S=� �$ $���� $)�

 ����� D�(��� .� �$", ��� 91 D����� ������%/�0.�� ,D�(/���1 ��"�"`-��% �S=� Db/��+. �$ 9

���GCp���. &M�Cp�/�1 ��!��0��- D�( :�)"`-��% R/��� 90�<-"<T VL( V/���5��

27 Differential Scanning Calorimery (DSC) 

��= ���
������� ��$��� )ijq(

��= �����
������� ��$��� )ijr(



�� 

D�( ��� VL(���(�� .<T ���� �� �<�� D�( ���  �./�����$0.��/���1 ��"�/��+0��� .{7���

.��/���1 ��"�"���� �$ 9∆Cp1"�0.��/���1 ��"D�( ��� VL(�AE� �a �1�/J�

$��-"��8/L�`-��%/�� �� 9/� ,�8-��M�� ��"1b���0$��-"��8/L�`-��%/�� 90���$ RaP0���<(

��0�� �P �8���"-�- 9/� B�� �#�Y� ��-0@ ����/��# 9�� �$ ��"$�P �P� I�<-�� 9.∆Cp1"�0

�/�.���/�/`-��% �$ ��/,���� 9� ��"�a �� �� 9∆Cp`-��%/� �� 9/�� �(�� ��+"�.���/�/��0

`-��%/� 9/� ��+�$$�1)0��� et al., 1383(.

� �$"���5 9"|D�3��$ �� ���P"���0+����@���.����� ��Calorimetry Sciences Corporation , 

CSC 6100 N-DSC II �( D$�M���.D$��=� ��$�"� �$ ��.� ��L�"���5 9"|oCu}ji}�^� �$

�( ��.�1 .� �$"���5 9"|�S1�� �^Sx/�� ����  ��- �$ 9�� ����� mg/ml ko/iJ�M�. �.�� �$mM

s} ��k/ypH�!.� �#�� �"��$ |�"D�3��$ oC/min �^8-/�( '.��$0!1��"% '�/��8# �� RTm

�( ���!1 � ��.�1 �^� �$.

jXZXW�� ���$!� :������(��T ��L(�	� ��� 

Y8� J���P ����(�� ,��@"����� �P ���01 D�����/�0`-��% Z�Y-/� D$�M��� �� 9�$( .����

�"�% �� ��� 9"1 D����� �/�0���$/�� ��0��� �$/_�� ��j��. $!� |M8�"� R��P �(��� �$"��� 9/�

��%`-/�P :�) �� 9�����$ .$0-/�- �-/�)lg DTT(�� V%0$0M��/�S1�� �$ $)� �/�� 9

��� �� � �8L(/`��/% 9/� �����$ .� ���8�"9-��- /- 0$/����01�(�����S1�� ������/D$�M��� 9

��% � $(/�����"1$���- B<� �P�`-��%/� 9���( � �� �"-�- 9/S��# B����0<S1�� Z�Y-/9

� :�=��$$�1.� �$"��� 9�S=� �S1��/�^x �� �� 9mg/ml ko/iJ�M�. �.�� �$mMs}

�� k/ypH&-/� �:�)�&�5 ��nm��� 1 D�����/�0(�.� �$"���5 9"��$ |����0q}�)�$ �����

$��1 ���GSx � ,^�-��- /- 0$/�D$�M��� $�� �� ����� mMqik/r��.�1 �^� �$ �(.V� �$ �����

����l«vuq �S1�� ���� ��/9�"��F��5 ��l«sq��-��- /- 0$/��( �.�O�.���( V� �$ �/!l

«vuq �.�� �^Sx �� J�M�.mMs}�k/ypHD���� ��l«sq��-��- /- 0$/��( �.�O� .��

T D�3��$ �� D$�M���/Y8� 	�_���j�.J�� �� |M8��r}@$/�� �SA�. �� � �?i@$/�?":�) ��<L ��

�$ nmkr} �<G � ��-� �� p% ���5"��$�� |kr}A'�� ���� B�� �� �� �(.

28 Aggregation 
29 Dithiotreitol 



�� 

١١-٢-٣(����/�������� ��	� ��� ����( K�/��!��� K�	��� #��$)j� DTAB (9 F4r ��	� 	� o

9 �	�/�� �� ��	O/���L+� o";��"XvO+���, ��	�/�� 	�! {!���"�!����"

�$ �$/�- V0��/��5 V/����  "�=
� ���. D$���-�P/��`-��% BSx� �P ���/�� 9�%�� ��"� �����8P .

G�-/� �"�� �� D$�� 90�S1��/� B<� 9�S� �M�5 �A�$ �P $(/|��P pL"8��� � ���/��� ���� 9Jfe 

D��1��� |��P '�"��� .8H��/� 9"�� 9�P� B<� D$�"|�S1��/�P� ���� �� 9��� �� ��$$�1

)Nakaya et al., 1971(.� �$"���5 9"- |/����/�$ �$ �/�- V0��/��5 V/����  "�� �� �0�S=�

�S1��/9��� �$�,=
� ���. D$�� ��8# ���-�P/�� �Y���.�1 .�$ �$/�- V0��/��5 V/����  "�

��. B<�"1�( ��� �8�fl �S1��/� �� 9�� �$ �P ,$("���5 9"|G�-/��"��. 9"�8�� ��0�S1��/9

����$��^� $��,�?� '� ��"$�1 ��"�.� �$"���5 9"|�S1�� �^Sx/$��� �$ �� 9mg/ml  ik/s�$

J�M�. �.�� ���mMs}��k/ypH^8-/'�^Sx ��$ �$/�- V0��/��5 V/����  "��� ����� 

mg/ml}uk/k( ��.�1 �^� �$�.�� �$ - �� �
?�/����/�l«iq�$ �$/�- V0��/��5 V/����  "���

l«u}} �S1�� �S=�/� �.�O� 9T/� 	"�� �S=� 9�S��� �� �$ �� D$�M��� �� T D�3��$/Y8� 	�

_���j� |M8���.T/��� ����$ 	�"����$�$�1 �<G"�.

١٢-٢-٣� ���$!� :�����	� .!�� FH�q�Oxy �Deoxy �Met ���������

���01 D�����/�0�� ��1 �^Sx0�S1��/�� ��$��� �� �S=� �$ 9�8|ff �( D$�M��� |����L�� �.�$

�"���5 9"|�S=� �S1��/�� 9��^Sx ��$��� �$mg/ml  ik/s�$J�M�. �.��mMs}��k/ypH

-&/� � �/�� :�) ��!0�$~� �T ��nm qo} �nmqr} �nm qyr �F+� �(.

[Oxy Hb] =(1.4747 A576�0.6820 A560�0.5329 A540) 10-4
 (mol heme)           ��$���)ijy(

[Deoxy Hb] =(1.4749 A560�0.2141 A576�1.1042 A540) 10-4
 (mol heme) ��$���)iju(

[Met Hb] =(4.5852 A540�0.8375 A560�3.7919 A576) 10-4 (mol heme) ��$���)ijv(

���5 �$"|-/����/�S1�� �/�$ �$ �� �� 9/�- V0��/��5 V/����  "��^Sx �� ����� D�88P �-��$ V��# 

mg/ml}uk/k�- �� �
?� �� �$ �P $/����/�l«iq�5 ����l«u}} �S1�� �S=�/�.�O� 9�(.

30 n-dodecyl trimethylammonium bromide 
31 Soret bond 
32 unfolding 
33 Benesch 
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T/� 	"� �� �S=� 9�� D$�M���� T D�3��$/Y8� 	�_���j�<G |M8���. �A�$ �Oxy ,Deoxy �

Met - �S��� �� �$/����/�D$�M��� ���� ��$����8|�-//9��(�.

?XYX>?�'(�	� K��/���1�]�

��$�1 ��� ���?� |F� �$ �� �
��",����/�� ��� ��0��� D�( D$�$ ���- 	S�F�0�����0�$ ,

��) |��b%0KM- ���/8=8� \�Q�� �8a/��� D�0S=-/��� V"���5 *"��.�1 ���@ D$�M��� $�� �� |

��� .KM- ���/8=8� \�Q�� �8a/:��8�� J����� V@��� ���� �� D�(MCR-ALS) (��������% $�

����� �$ ��5��� �"� :�=� pK���� �� $(0KM-/	S�F� ��!)� \"��!)� �� VK+�� ISF� \

KM- � ����8(��/� ���@ D$�M��� $�� D�+� \�1/� $����-�"�8a �� ���� '� ���$�% � D$�M���"9

�-��"D$�$ p)S=- J�#7T�/����. Vft )Tauler, 1995, 2001, Tauler et al., 1995(J�#7T� �

�<-� ��E?�fw )Amrhein et al., 1996, Saurina et al., 1998(� �/1��� �� !/�0$��=� �G�"�fz 

���"x �a/M8� ���$�f� ����� �f� ���0�8��$ �$�� $��=�0�� :�)0�- ��� D�( �#�� 9K��

�"(�� ��8# �� ��� 9�D$�M��� $�� �G�0??=�/1 ���@ 9/$�.

A- �a�1�/� V��� 	"�3�� 9"Z)��� �$ '�)Amrhein et al., 1996, De Juan and Tauler, 

2003, Saurina et al., 1998, Tauler, 1995, 2001, Tauler et al., 1995(�$ ,��� D��5

�"� �� �$ �Y8/�+- �� ��"�3�� $�KS�# �"� ����$�% '��$( ."K��!� ��"�0KM-/� \"O��K+- ��!)�/V

�3�� �$ �� ��8H�� ,D�8�$"'�MCR-ALS �  �Y���� �5 �� D$�M��� �� ��� �5 ,$(/��0��)�?-"�<(

�/% |��$ N/+/8�fg � $�� �$/( '��/�/_��$���� ����
� �=- .

���) �$�$ ��$ �� ����/��� � �0� �$ �� �H�5 �� >��
- � �- D$�� §�$"D�(  �Y�� ����� 9��. ���

�3�� �� ��� D�("�� �� '�0�� D$�$ �#�Y�01 D����� �� ~�F���/�0��0T/Y8� 	��  �Y���

1/$�.�"��� �$ 9�� �� ���"�3�� 9"'�"S=- ��!�� \/����. Vth � D�^8�  �#���� �� �(��0S=-/V

$ ����"�30�� D$�$ ��0��3��$��-��"��!Y- V��@ ��"�te ��"�$ ��� \
��tl � �8(��/$��$ $����� !

)Berbel et al., 2003(.

� �^� �
?� ��"O���� ��� ,0KM-/8=8� \�Q�� �8a/8�<� D����"
��$ ��� \�!Y-"�� �H�5 ���+� �

��$��� �$0)s}(� ��� D��5��(��:

34 Factor analysis 
35 Rank deficiencies 
36 Constraint 
37 Non-negativity 
38 Closure 
39 A priori knowledge 
40 Factor Analysis 
41 Decompose 
42 Bilinear 
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��$���)ijs}(T
NR NC NR N N NC NR NCD C S E× × × ×= +

 

��$��� �$0� ,�."� �"D�8����+� �� p0�-�� $����"� �� p��8(�� .NR)���
� $���- ($���- �����

T/� �� 	��(�� .NC)�� ��� $���- (� ,��� �� ~� �T $���- �����N��.�1 �^� �$ ��!)� $���-

� �S=� �$ D�(��(��)�� ��1 $���-0MS�F��� �$ ��/� |?� ��83"� ��M��88� .(� �$",����� 9

D"�-�� \"�
� p0T J�#7T� �� �� ���/�� 	0UV-vis ��� D�( �����.NR�� �
�

�-��"pDA-/� 	�|?� �� �8�N_!)�� �&�5 �� VK+�� �S=� ���5�. �T �$ �(��"�$ � �8

�-��"�.��% p"�^Sx V)NR NC ×(Q- ��3a//� ���8� .NC�-�� �� ���"pDA-/� 	��� �88�

�� ¦��%0�"9N�-�� �$ ��3a �!)"pNC NS ×)�-��"�.��% p"�� V0T/���� 	tf(Q-//� ���88� .

E�-��"D$�$ p0� D����0tt ��- D�+� ��K(5TCS���(��(Tauler, 2001) .� ����� ���0�� ��"�

�3�� ��-"'�MCR � �� $( V����  �@ J�A �� ��-0�"�+- �"$�� �:

s.�-//��!)� $���- 9)�� ��10(K+-/D�8�$ V0�S=�)N.( 

i."�.��% 9�.�"�� V0�� �� I��� �^Sx"� �� \"K+- � �� ��1 9/�-�� V"pC.

k."T ¦��% 9�.�/M�����"�.��% ���� �"�� V0�� ��10K+- � D��(� $��/V

�-��"pS.

��� �� �)- ��/!Y- ��� , �@ 9"�0�?�K- ��/9(SVDtw)����� ���-0���"���� ��!)� $���-/'��

)N($�� ��� �� .�"D�0SA���� ��� BSx��"��� ��0��$��� V�0)ijs}(���-"��� �5 ��� ��.�

� ��!)� $���- ��/D����� �� '��0�� �����0
� V?�����-��"pD���(�� .�"�<-� $�# 9tz 0

�-��"pD���/� D��$( .�$SVD $�?� � ����$��"� �"Dbt� 0�-��"��� p/�0�� D$�$)D(�-//� 9�

��$�1 .�<-�0(/�/_��t� "� \/$�?� $���- J�A �� �� '��"� �"Db0�/$�?� �� �-;�� �� '��"��"Db0

� �� D�( D$�$ �<��"� ���@ !�1/��- ���"� 	��88� .8H��/��- 9/����$�� '0�"� Db���� �8��-0

�F-/=A $���- 9/� ��!)� �/1 ���@ D$�M��� $�� '��/$�.SVD ���^� �
?� ��0-��M������ !_��/�

��� .� �K�5 ��F��(�� '+a �� �� �5 ��-����0�<-"Q�� V/���0�<����tg � �#�Y� ��0Q�� ��/�

��0�3� ���<����"� �� ���. ����� ���-����/� D$�$  7@� 90��� ��&� ��"$��� �� .�K�5  �$ 

43 Pure spectral profiles 
44 Residual 
45 Singular Value Decomposition 
46 Rank 
47 Eigenvectors and Eigenvalues 
48 Chemical rank 
49 Correlated variables 
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SVD(������0_���8(���� B-�� �0$����0� �&�5 �T �$ �� D$�$ ��/��+"Q- 9//�_��� ,����$ �� J��

�����"�.� ��"�^8� 9SVD ����8# �� ���- ��!��0���0"��&� 9�.�"�F- 9/�� D$�$ 90SA���� ��0

�� D$�$0_�% $���� �� ����$ �$/1 ���@ D$�M��� $�� �- 9/$�.����8�"�� 9SVD ����� ��-0��� |���

��.0�"1b���� '� $���� {�� �/�)$���� �� $����� �$0� �� I��� Z@�� �$ ��"��!)� �� � �8��� !

SA��$)� � �$/���5 $�� '��"|($�� D$�M��� .���0� J�#7T�/� �$ ��+"�� 9/D=� � �80$�KS�#

SVD ����
�0Z)�� )Baker, 2005(A-/� ��$$�1 .

��  �@ 9�.�1 �^� �$ ��0i�k);�� �$ D�( ��� (� J�#7T� ���� �� ��� �O��/$��5 J�)�$ , ��+0

+��a�wh ?� �/���we �$ $)� ��$���0)ijs}(� �#����� ¦��% �� ��$�10$����0)S� ���� �$�

���&�"¦��% �(���0�"�?. �� �8(�� ��(�$ $)� ��$��� 9"K��@�� �� ><
8� �&�5 ��/� �� '��� �/'��

���(��(Lawton and Sylvestre, 1971).���0�� �� ¦��% $���- �$�� $��=�"$��=� �"�wl ��0

?
8��<T �� ><
8� �/�-�� �� �� |8��� ��"�� p0�.��%"�^Sx V)C(�.��% �"T V/	)S(���#�

$�� .�- '&�"� 9"$��=� 9"� ��( �� �� �"� ���8(��:

O+� 	!"���wf:�.��% D����"��� �^Sx V0�� ��!)�"���"�(�� �<U� �.�"$��=� 9"��( �$ �"
��� ��

T/Y8� 	�UV-vis � D$�M����$()���5 �8���"+�&0� �$ D�(  �Y��"����� 9(��"% �� ��.��"�� V0

T/� 	/��- !/'"��� .�"$�?� :�) D���� ��"$��$ �<U� �.

��B D(� .����wt:�8�� ��0�.��% �� ��� �5"�� V0� �^Sx/"T �/	���� D��"% \- J�A �� �/\

)���$ �?.0"�
?� \0�/+/�8(�8(�� .Z@�� �U�� �$)� �$ �H�5 �8����"��� D�(  �Y�� ����� 9(�"@ 9/�

?.�.��% �� �"� ���#� �^Sx V�$$�1.

��� ./=��ww:�"$��=� 9"���� ��� ���#����� �^Sx ��Y� �� $$�10���G ���� ��1 �� ��!)�

�(�� .�"$��=� 9"� �$ �"� ����� 9/$�1 ���#� !"��� D�.

3���� +�wz .4(� ���'�"w�:�"$��=� �$ 9"�� �/M� ��/@ � �0� $��� BSx� �$ � �8�����8��-

�� ¦��% $���-0�� � �8�$ |��� J�( �� �� V��=���?."� ¦��% \� �<@ $�"��� $�Y"� �� �8"9

��/� :S
� ����(�� )Tauler et al., 1995(.�"$��=� 9"� �� �� �"�@�� 9/� D��(� ���� �88�

��� �$ ��� 9K����������-��"pD"��1 \0�� � �(�� ��(�$ $)� ���"$)� �� ��1 �

�8(�� ��(��� .� �$ ��U� ��8# ��/�� '��08�<��|8��� ��)G�- �8���/�$�$ �DTAB �S=� ��

 
50 Rotational freedom 
51 Scale freedom 
52 Constraint 
53 Nonnegativity 
54 Unimodality 
55 Closure 
56 Selectivity 
57 Local rank 
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�S1��/��� ���� 90� �$ D�("����� 9(��/� ��M-� ����
?� �$ �� ��.�0���("�% �"����5 �"|"\

��10���)��(���� ���� �8���w� 0`-��%/���5 ���( �$ 9"G�- J�+/�DTAB �"<T ���� �/��

`-��%/�&��� �$ 90�5(�(�� ��(��� $)� .8H��/� $�� �$ 9/�� ��830T/Y8� 	�"��1 \0���

���$ ���-"D$��=� \0T/M��(�� ��(��� :�) .� �$"�� D$�M��� J;�� 9�� �. J�#7T�/M� ��/�

�( ���� Z@�� .

@ �=-/1��� �� �� � ;�� �$ D�( ��� $/�0(���� B��8��F��% �� �(�$ ��^��� ��-�"��Kwg ���0

C�S5 ��$ ��"�.�3��"D$�M��� $�� '�0� �$ ��"��� ����� 90�-//�-�� 9"�� p0�.��%"�^Sx V

�.��% �"T V/% �� �
���� ,	/$�1 ��� ��+",�MCR-ALS ���(�� ._!)/�3�� V��� J�"�$ '�

(Diaz-Cruz et al., 1999)D=� �0%/���� D$0�$ �5MATLAB �$)Tauler et al., 1995(��

$�1 ��� V��� VK("��� D� .��$��� �� �)- ��0)s}(�<��=�0�-��"�� p0C�S�$"�� \"�0

&�/��� �80���K-0zh �1 ��� �0�  �Y���1/�&� �$ �� $�"�TCS���� ��"�
� ���?� 90@���

D����ze( )E�-�� ,"pD$��5 $)� �� �� .�"� J;$��� ���� �� ��� 9"� J�A ���%"$�:

��$���)ijss(C TS +=

$�����)ijsi(S C T+=

�;��"p‘+’ ;��0�-�� ��"�K�� �<( $��� pzl �-��"� �^� $�� p��(�� .���0�3�� �K�5"&� '�/�8

���0:��8�� J����� V@���)ALS (�- ���  �; ,$( ��)�"�F- \/��� 9/��� �0"K��-�� ��"�� p0

�.��%"� �^Sx V"�.��% �"T V/� 	��0� �!) ��"$$�1 $�Y .� �a��"�F- 9/��� 9/�F- ,�/��&� 90�(��

)�@�� ���?� ���$!�"�(�� ��K (�3��"� �#�� �� '�/��+0��"� ��3�� :� V� D�� \������� � $(

1/�$ �$���"�� \/�80S=��zf � |����"��� .�� ���0��/��0���08a  �Y��/�F- 9/8�%/$�&8+

��� D�( .3���"�� '�0�/S��/��� (SIMPLISMAzt))Windig and Guilment, 1991(���5 �/!

����.0S��K-�(EFAzw))Maeder, 1987(��-�-/�� ��� B0��0� D�( ����8(0���0�F-/9

�-��"�� p0�.��%"T V/	S�.��% �"�^Sx VC���8(��.

� �$"� ��� �� ����� 9/S��/��� ���0�F-/��� 9/�0S��� D�( ��.�1 D�&� .$��=�"�� �0M8����

� �]S@ \- ,�$�0!1 � ,�$� ���� ,�$�"�3+80�3�� �� ���K- �� �$"� ���#� '����$�1 .��

58 Denatured state 
59 Unique 
60 Iterative optimization procedure 
61 Minimal residual error 
62 Pseudo inverse 
63 Local minima 
64 Simple-to-use interactive self-modeling mixture Analysis (SIMPLISMA)  
65 Evolving Factor Analysis 
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MATLAB �3�� �� I���"'�MCR-ALS �=MA ��0�$ ~��8� :�(Tauler et al., 1993)

�� >]S���Tauler ��� D�( ��.�1 ����K�� �.
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lX>.�$&� 

����� �$0�- {����//��� D�( 90�"�% 9"���5 ���� ��"�&+0$����0���T����� ��.�1  �Y�� ��

���"B��@ �$ �&�5 �� VA�� *k|F� $�1 D$��5"��� D� .���"� �$ D�( �O�# *"9�� |F� J�A ��

EM-/S��$�"�+- VE. 9"$�1 �"��� D� .��� ,��� |F� �$"�?� �� VA�� *"��0J�EF+�

�/(/�/_���S1��/9�$���/��� D�( pK�8� ����
� $�� �� . �$ |F� �$,���"�� VA�� *?��"��

0�.5"��( ��(���� �8�S1��/�� 9�� ��/�$ �$ �S/�- V0��/��5 V/�����  "�(DTAB) ��

S=- ����/�� V0����P"pL�+-"��� D�( ��� �=A"��� 9"J����
� �� *DSC ���� $������@

��� ��.�1 .�G� ,��5 |F� �$DTAB �� ��0�� ��10�����$ ,0������S1�� ��� � ,/���� 9�

$�1"� I�<-�� � ��� D�/� ��/1$�+. ��!�e1$���- ��`-��%/��( �� 9"� �"������/����
� $�� ��

�� ��"�?� $�K"��0�%"���0��"�S1�� �� \/$�1 �F+� �� 9"��� D�.

lX>)	Q\ ��	/�	����*��� ����������.!�� �	���	���	� 	��	�.G�	N� ���� 

�S1�� �8-/9��� �$/�� {7��� D���� �� ��0./!"X�"L�� B<� �&�5 �����$ �&�5 $( D$��=�

0��/��Q- ��//��( J��"��
/=� � �� �8����/�8�$ ���$� $� J� .�����) �� p%0�S1��/�� 9

��� ��/������ ���� � ���� D�@ J�<G� ��% $)�"D�0�S1�� �8a/8��$�&�5 ��� ����0

���S1/��� 9/��� ��"��0�� ��� �� D$�M��� ��0�8��� 	S�F�.��1-����P ,��.���L����-"�

"��J�A �.�1 .� ��  ��P ���$"��1 �$ 9"�S1�� R/�(�$ $)� B��x 9.�� D$�M��� �����"*

�� �SA�� T/Y8� 	�T� p����S./Y8� 	���� ��� �$�"����$�8=8� ��Q-//J�� V"��-

�b/�P� �� 9/�S1�� �� ��0�S1��/9�S1�� � �����/9B��x�$��1 ��������
� $�� I�<-�� ,

?
8���/9�b/�P� �� 9/�S1�� V"��- _!) ��+. ���P�/�$ �b>�# �$ �$ 	S�F�"���5 ����.

lX>X>y��\/�� �	� ��	� �����������	�	� :�� .;��� �"������\( )	4r���

���������M�	q 

��� �$ ��������� ���� � ���� D�@ ����� ��S1�� ,/9(�� ����  �$ VE. �$ �P �EM-/��( V

�S1�� ,�( D$�$/$�1 ~��F��� 9"�.�S1��/��� �$ �� 9�����
� $�� ��� �� D$�M��� ��

.��1-����P��-"�"������� D$�M��� �� �.��1-����P�CMj!�S� %�� p�� +��( �.��

 J�M�.mMs}�$D$��=�0pH��q/q�-q/u,��� ����0�(��.��VL( �� �)-kjs�kji

1 Compactness 



�� 

D�8�$ ��+� ��0.��1-����P �� VA��  ��1-����P��-"�"�����0�S1��/�� 90��� �$�

��,�8(���"�� 9/�Y��5 ���� �� �� �$ �P �$�����S1�� �� ��/�P $��$ $)� 9"L��&�5 �� 

��1�$ �$ 0����
� $�� � B��x��(��.�S1��/��� �$ �� 9��$ ���� ����pH��0s/y,k/y,

q/y��� �$ ���$ �$ ���� D�@pH��0y/y,u,k/u��.��1-����P ����CMjSF- !�S�/�

$�1"�.��� �$��S1�� ���� D�@/�$ B��x 9upH� �$������ �$ �P����� ���� �S1��/9

�$ B��xk/ypH.��1-����P ��� ���� ��)��(.

T �$���."SF- �8/�S1�� �/��$ �� 90.��1-����P ����o���� �)�$�$��1^8-/$�1 '"�.�$

:�) �<G �T��0�S1��/�� �� 9/T D�3��$ �S/Y8� 	�_���j��$ |M8���.0���5"D�3+ºC 

iq ��( �"���5 $�������� �"=� |W/$� �.� ��. ��"�S1�� �L8/� B��x 9/��+"� pM8- �$ �� |?� 9"�M

��,�8P ?�/���5 V���� �"�� �� |0�S1��/�(  �Y�� ��1 � p8) �� �$ B��x 9.
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VL(ojsr�� V"�.��% ���� ���� ���� 9/�S1�� ��^Sx 

lX?r	(��� �� ���( K�/��!��� K�	���� #��$)DTAB (	� .!�� ������������	� �"���

�	�� ���"�� ��� ��B�	��3� 

�S1�� �8-/��� �$ 9�� ��<
�� �S# �� ��"�$ �&�5 $���("X�P� �"L�MS�F���P ���=� �$/�

�"$��$ $)� �&�5 �� .� �$"?=- 9/�S1�� >/��� �� ��1 �$ 9/��� ��"��0�$"�0����
� $�� �!�

� ���@�1/$�.�����) �� ���0�S1��/��� ���� � �� �� 90�S1��/�� �� �� 9/�S

.��1-����P��-"�"����� ��CMj�S1�� ,!�S�/�� p% ��1 �� �$ B��x 9_�-/�=A �

�� ��� �� �S�0��� � ��.���L�� 	S�F����P ��.���L����.�1 ���@ ����
� $�� ,.

� �$"?=- 9/�?� >"� ��0�/�� ��1 90�S1��/�G� �$ 9-/����/��$ �$/�- V0��/��5 V/ 

�����"�� �� �0�S1��/��� ��1 �$ B��x 9�T �� D$�M��� ��/Y8� 	�_���j8���.T ,|M/	

Y8����� ����$�"���P �"���0+����@���.���.�1  �Y��.T �$/Y8� 	�_���j:�) |M8���.

T/��� �$ �� 	/� �/9nmr}}jq}} ���0���"�� ��1 �$ {7��� |0�S1��/�!.� �G� �$ �� 9"|

DTAB ���� $����P �( D$�$ ��+� � �.�1 ���@�^Sx �� ��10�P���S1��/� � 9�

�S1��/� |��P 9�"$ �^Sx � ���0�P���S1��/�!.� 9"� |�"��� .T �$/Y8� 	���� �$

����"�!.� ��"|DTAB �#�� �P �( D$�$ ��+���( ��(���� � �/%��� |��P ��!/��� �M�5 N0�$

�S1��/��1 �$ 9"Q- ���L//����"��� .���0_�-/� �/�#�� ��!3�(������$ ���?��� �

�S1��/�� 9DSC �( D$�M���.
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�� 

���"�P $�$ ��+� *�!.� �G� �$"|DTAB �������S1��/��� 9��?� �$ ���� ����"���� D�@ �� �� 

1$���-�'L=� 1$�+. � �-��/��+0$��$.� �� D$�M��� ��"��� 9"� *�� ��-"O�. 9/� �� �/�P $�P ��

�/9�/��!1$�+. � >�#��S1�� ������/9$��$ $)� I�<-��.

lX?X>����"�r�DTAB ������� ���	� ����� ��� ��� � ��� ��B�9 .��L+� o";��"X

vO+���, 

T/Y8� 	�_���–|M8���."@$ ��!�� R/��� >0����
����� �8<-�A0�S1��/9z���(�� .T/	

Y8��_���–VL( �$ |M8���.ojsy���0�S1��/��� 9����� ���� VL( �ojsu���0

�S1��/��� 9�D�@ ���� 1�(��� V���� D�8�$ ��+���S1��/�G� �$ 9-/����/�DTAB ��

�(��.�S1�� �$ �^Sx/� �$ 9"���5 9"|mg/ml  k/sJ�M�. �.�� �$mMs}��k/ypH��

�(��.

6 Conformational status 



�� 

VL(ojsyY?T/T �� VA�� 	/Y8� 	�_���jM8���.- �� �P |/����/�DTAB �S1�� ��/��� 9�

��� D��5 ���� ���� D�@.



�� 

VL(ojsuYl VL(T/T �� VA�� 	/Y8� 	�_���j- �� �P |M8���./����/�DTAB �S1�� ��/9

������� D��5 ���� ���� ����.

�P� :�)��S1��/{��T� �$ 9nm  oso )�� :�)�!"'�(��+� ��� ���� D�8�$/� 9�5 '-� 9�

3��� �P �(����8<-�A ���� ��0`-��%/$��$ 9.�O":�) BDTAB D$��=� �$ nm rq}jo}} 

��� �^8.�A V��@ .D$��=� nm os}jo}} ��� ���� �� I����S1�� �$ J/� 9����� �$ � �(��Q

D$��=� �$ �P nm r}}jqiq D�8�$ ��+�0o���/��� ���Gouterman ���(��)Dayer et al.(.

� �$"?=- 9/�!.� �� >"� |/��!DTAB VL( >��
�ojsi�ojsk���0�S1�� �$ ��/��� 9���

��P!"T �$ :�) '�/_�� 	�j��� ���� �� I��� �P |M8���.� |��P ,J�"~� �T ��� �� � ���

��0�/Q- ��+//� ��L� ��"���.�"� ��+� 9��<- �P ��$"�.�%���� V"9)�S1�� VU�/9(�.�% ��"9

Q- B<� $��5//��L� ��$ '� ��������$ '� � J����Q� �-;�� ~� �T ���$$�1 )Reza Dayer 

et al.(.Q- D�( D$�$ ��+� VL( �$ �P �
����//��L� �������� J�-;�� ~� �T ��� �� ��� �$�



�� 

� ���� D�@/��� �� ��+����� ���� ���(�� .�"��� �$ ���?� 9����� D�@ nmo��� �$ ������

 ���� nm q/s���(��.

�"Q- 9//��� ���� ��L� ��� I��� J�(���� ��( ��S1��/� �� 9��5 �$ �P �(��%/9�5 '-� �� 

'��� �/�=� ���30"�F- J�+� �"� D�( B"���L( 7��P �D�(��� )O'Keeffe et al., 1978(.

T �$/�P� 	��S1��/��� �$ 9/�nmrq}jq}} �S@ ,nmqo} %/Rβ�S@ �nmqyq %/R�

���/� D��$( )Gersonde et al., 1970(.

�!.� ��"|DTAB � �^�7��% :�) |��P �P $$�1/R�% �� �<��/Rβ�/8H�� � ��� ��+/9

��P�"� |�P��S1��/% �� 9/Rβ� ���(�% �� ��� � $(/R������ )Lecomte et al.,

2004, Tomoda et al., 1981(.

�"~� �T �$ :�) |��P 9nmqo} �nmqus �<- D�8�$ ��+�"�P� V��S1��/�� �� 9�

�  ��P��(�� )Ajloo et al., 2002a, Robinson et al., 2003(.���"*( �$ VLkjsv�kji}

� ��+���P ��$ �^SxDTAB ��� �$����� D�@ �^=� �$ �P� ���� ZT�?-��S1��/$ � 90

�P���S1��/9����� mMq/k��� �$ ������ �����"9�^Sx ����� mMs/o���(��.� ��"9

�S1�� B<�/��� 9��% ���� ����"��� � ��� �-���0�(������( ��/�^Sx �� �� �/��+0��

DTAB $��$.��$�����P"���0+����@���.��(DSC) VL( �$kjss� '�"�- �� �O� 9/"� ��

�8P.8H��/@7- �
?� �a �� 9��P���S1��/$ � 90�P���S1��/$ 9"� ��M-� �-�/������ ,��M

�S1��/��� �- D$�+. 9)Reza Dayer et al.(.� ��"-�- 9/�S1�� ������ B/���� ���� 9

� �- D$�+. ���� D�@ �� �<����(�� .�"�� 9/�� �Y/���5 �S"- |/����/�S1�� �/�� �� 9DTAB ��

T/Y8� 	���� ��� �$�"����$��?� �"� ��/%��� ��!/�$ �M�5 N�S1�� �$ ��/� 9/�- !/"�( �.



�� 

VL(ojsv�/����/- �/G�-DTAB 0�� ��1 �A�$ J��//Q- � ���� D�@ ���� 9/�S1�� 0�� ��

���� 9"� 9/�S1�� �� 

VL(oji}�/����/- �/G�-DTAB0�� ��1 �A�$ J��//Q- � ���� ���� ���� 9/�S1�� 0�� ��

���� 9"� 9/�S1�� 
�� 
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�� 

mX?XY����"�r�DTAB ������� ���	� ���	�"�	� � ��� ��B"��� ��� ����9 .��o

L+�"	�! {!���"�!����"

VL( �$ojsoQ-//�S1�� �$  �$ ������ J��/�!.� �G� �$ 9"|DTAB ��� D�( D$�$ ��+�.

�S1�� �^Sx/�$ �� �$ 9����mg/ml  ik/}J�M�. �.�� �$mMs}��k/ypH���(�� .�/��!

%���/�$ �M�5 Nnmiii �(���� �� ��� � V<@ ��( ���/�SDTAB �S1�� �$/��� 9�����

� ����/�S1�� �� ��+/��� 9�� ���� D�@��(�� .�"���5 9"� ��+� |���$,�/1$�+. ��!�

�S1��/��� 9����� �����/�S1�� �� ��+/��� 9�� ���� D�@�� � �(��"���( �$ '� ��L� 9

���5"|)��� ����DTAB (- ��( V��P �� p% '� �/����/$� D���+� V��@ � .8H��/Q- 9//J��

�/1$�+. ��!��% �"���0�S1��/�$ 9"� �� �&) R��!.� �� � ��$"|DTAB �S1�� ��/�� 9

�%"���0��/��! 1$�+.�� ����� �$ ���$(.��� �$/T 9/	CD� �P/�@�. '��DTAB ��

%��� ���?� {7��� ,�(��/N� �M�5/�S1�� 9/���� D�@ � ���� ���� 9mdeg  kquu/o��p% � �(��

 ��i}-/��DTAB �"�� ��1 �$ �$ {7��� 9mdegkvk/k��� |��P D�8�$ ��+� �P ���/��!

%���/�-� �� p% �M�5 N-  �/����/�� �� �/�SDTAB ���(��.

VL( ��oji}T/�� 	0CD- �G� �$ �P/����/�S1�� �/��� 9��� ���� ����DTAB ����

��� D��5.
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VL( ��ojisT/�� 	0CD- �G� �$ �P/����/�S1�� �/��� 9��� ���� ���� D�@DTAB ����

��� D��5.
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�� 

�P� ��+. �P �
����/�� �
� �� �b/� |��P J�#�M-�� �� 9�"�$ �$ ,���"@� � ���/�!.� �� �� ���"|

_!) ��+. ���?� >�#��P�/�!.� �&�5 �$ $)� �b"� |�"��� .� 9�.�1 �^� �$ ��"�@�� 9/� ��T ,�"9

��M-�� �^� �� ���- �� �$ $)� J�$)� ��3a �P |��%"� >�# �/�P� ��/��� �� $� �b0���$�

�/��- J�/� 9���� !_�� �88P/� ���(��.

� J�#�M-�� �$/�P� ��!/� 'P �b�� �P D�( D$�$ ��+� � $(/��� $��5 ��!0�P�/�S1�� �$ �b/�� 9

�!.�"� ��M-�� |"� $���?� � $( ��V"��- �S1��/9�b/�P� �� � |��P�"��� .��/� �Y"?=- 9/�$ >

�?�"� ��0�� �� �P0�S1��/� ,��.�1  �Y�� ����� � ��1���% 9/��� D�( �� )Ajloo et al.,

2002b(._!) ��+.��P�/� J��M�� 	S�F� ���#� �$ �b��(�� )Wilmshurst, 1998(.�!.�"|

8�� �� :5 >�#��!.�"� �$ |/��+. ��! �b/��� �_!) ��+. �"�&� �$ � �S� ���(��.

�3,� 	���� v>A� .� �	 , I�� �� �/���3>AA 5��3,� R	*�	T���� v"�$�	 

VL( qjsiv �/G�- � >�# |"�!.� I�<-�� /��� �_!) ��+. ��!/� �� �5 �� ��.�1 �� �X���/� � �b

Z)��)Wilmshurst, 1998(

� �� �)- ��"�S1�� $�LS�# � ������ �P �O� 9/�P� V?� � V�� �$ 9/�� �b/� '&� ���,�(��

�S1�� �8`�
�/��� 9/�� ������ 	S�F� ���#� �$ ��0��-��M�� ���$ ����8(�� .9�O �$ V"��-

�b/�P� �� 9/�S1�� ����$ V��# �� ��"�30�( �a0,pH� �5 �8��� � ,��$ ,/� ������ !��(�� .



�� 

� �$"?=- 9/� �� �)- �� >"��( �P 9"X��� �"\�/=� �"� ��"��� 9/��"� ���L��^� �� � �(��

./!"X�0� '�"��� �$ 9��8��� ���+����- ,�"� 	S�F� ���#� �� �P�����- �)� ���-"�&�5 !

�(��.

� �� �)- ��"��� �L8/�) ����
� $�� ��"� D�3"� Db0��- ��3� �$"F��8� �?<T ��0��� V��L- �/��

����
� ����$0�S1��/� �� �&�5 9"� �)� 9/��� !_�� !/� ���(�� )Bemis et al., 2002(.�^� ��

S��L-������- ��/�. ��/� D��� V�1"�- D��$ �� �&�5 ���@ � �8"� �� ���-�P � ���$$�1 

)Jensen et al., 1998(.#� �S"� �8� �L8"��� 9/��,��( �� �.�" ��&) �$ �"�M- ��38/� ��$( 

�� D$��=� �&�5 �P/��Q- ��//X�P� J��"L�� V�=- ����� �S# �� � �88P"a��L( �&�5 c�!� !/��

<T/�����0� 'P �&�5��8(�� .8H��/� ��� ���� �&�5 9�.�P ���?� � �8(����&�5 ����$ �$ ��x

$ $)�$�� )Gardiner, 1984, Krieger and Fuerst, 2002(.� �$"�S1�� ����� 9/�� ����� 9

�)�� ��8#����0�S1��/�$ ���- �
� �$ 9"��� �$ � �����- �P ���� ���� � ���� D�@�"�P��

 ���#��$q}�sq}���0����$ �� )�7A�!"��% ,ef�l(��( �^� �� �"� �"���
/=� . �/!"X�0

"�)�� ��8# �� ,�8��� ���L����0�/��.�1 �^� �$ >�# {7��� �� ���( .��� |F� �$"D$�$ ��+� *

�P �( �b/�P� �� 9/�S1�� V"��- �$������� �� ���� �������� � ,���� D�@������ �� ���� D�@

�/� ��+��(�� .��� ��"p����S. *�/"�- $�1"�3�5 ��=� �� �P �"!0�S1�� �
�/,9�3�5"!0

�S1��/9��� �� ��������� � ,���� D�@�D�@��� �� ������ ���� ����/� ��+��(�� .?=-/J�?

%/+/Q- ���� �� ��� D$�$ ��+� 9//.�� J��/���1 ��"Cp)(`-��% �$/� �� �� 9/�3�5 ��!"!0�
�

 �
���0
��$��$ )Baldwin, 1986, Moosavi-Movahedi et al., 2003(.�"�$ �O� 9

�"?=- 9/� >/7��P !�-/"�$�1"�.� �^� ����S1�� ������ �P ���/��( �� �)- �� 9"=� �/� �"��

� �/_!) ��+. ��!��P�/���?� � �bV"��- 0� $��/<T ��- ��/&� ��/D�( �8��� .�"��� �$ 9�

����$ D�&� �$ �� �������$ ��0�S1�� �8-/8�����0��Q- ,����� �8��� ,�8(��//��( �$ �"���/<T 

1������Y8� ���-� ���� �� �/���0��0����
��� �8���/���0��0�1"1 ��</��A�x ���� ��

� ���#�"� $�������)Layon and Modell, 2009($( .� �� V?���"�@�� 9/�� �� �� �is%

���/,�byu%�/� ,�X���s%��"K+- ����1 �/V"����$ ���@ >��
� ,��� ��.��_!) ��+. ,�<���

���/#�M-�� �� �$ �b�is%K+- �� ��+. V�/� V���$ )Wilmshurst, 1998(.G�- ��8� �$/J��

�%����K��"� �"1b���0./!"X�"K��S1�� ������ ,/+?� 9��/-����( �� $)� >��
- �$"�

=�/
�$��$ .� �E� �$/���0��0� ���#� �� �<-��"A�x �$ $��G�- ,/�!.� �"_!) ��+. |����/�b

7 Oxygen toxicity 
8 Dalton’s law 



�� 

��� �)- V��@ .�!.� ��"�!.� � >�# |"_!) ��+. |�>S
�����/��� ���?� ,�b/�$ � �S=� �$ �b

�!.� ���"� |�"% �� � ���/�� �8�30��� V���/� VE�� �b�$$�1 .� ���8�"�$ 9"_!) ��+. \�

��� �F+�/�S1�� ,�b/1���� �� �$ 9���Y� VK( ��0��� ��/� ��<(� �b��5 �� p% � $$�1

�!.�"_!) ��+. |����/G�- ,�b/�� ���!.� ��"��� ���?� |/% �b/��"�S1�� �� ��.�/$��$ 9

)Wilmshurst, 1998(.���5 �$"� �$ D�(  �Y�� J�+"��� ,����� 9"�� ��$�$ ��+� *��-"�S1�� V/9

�� ���/�b�!.� ��"�� �$ � >�# |/�!.� �Y"_!) ��+. |����/�!.� ,�b"� |�"���. �Y�� J����
� �$

�� �� ��.�10_!) ��+. � >�# I�<-����P�/�!.� �� �P ��� D�( D$�$ ��+� �b"_!) ��+. >�# |�

�P�/�!.� �b"� |�"��� )Wilmshurst, 1998(._!) ��+. p%��P�/?�# �$ �b���� �P�����
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Abstract 
 
Hemoglobin (Hb) variability is a commonly used index of phylogenetic 
differentiation and molecular adaptation in fish. In the current study, the 
structural and functional characteristics of Hbs from two Sturgeon species of the 
Southern Caspian Sea Basin were investigated. After extraction and separation 
of hemoglobin from whole blood , the polyacrylamide gel electrophoresis (SDS-
PAGE), native-PAGE and isoelectric focusing (IEF) were used to confirm Hb 
variability in these fishes. Ion-exchange on CM-cellulose chromatography was 
used for purification of the dominant Hbs from these fishes. The accuracy of the 
methods was confirmed by IEF and SDS-PAGE. Spectral studies using 
fluorescence spectrophotometery, circular dichroism spectropolarimetry (CD) 
analysis and UV–vis spectrophotometery. Oxygen affinities of these Hbs were 
compared using Hb-oxygen dissociation curves. Also, the dominant Hbs from 
these blood fishes were utilized for further experiments. The behavior of Hbs 
during the denaturation process by n-dodecyl trimethylammonium bromide 
(DTAB) is investigated by UV–vis spectrophotometer and circular dichroism 
spectropolarimetry. The thermal denaturation properties of the Hbs were 
investigated by differential scanning calorimetry (DSC) and Hbs aggregation 
performed chemically in the presence of dithiotreitol (DTT) by UV–vis 
spectrophotometer and chemometric study. The results demonstrate a 
significant relationship between stability of fish hemoglobins and the ability of 
fish for entering to deeper depths. The UV–Vis absorption spectra identified 
species of hemoglobin and showed the concentration of oxyHb and metHb 
decreases and deoxyHb increases upon interaction with DTAB. Besides the 
UV–vis spectrophotometry, the interaction of DTAB with hemoglobins has 
been studied using circular dichroism spectropolarimetry analysis. This 
experiment was utilized to measure the unfolding mechanism and compared 
alpha-helix secondary structure under different conditions for Hbs. The results 
reveal that the Acipenser stellatus Hb in comparison with Acipenser persicus 
Hb has more stability and more structural compactness. Besides, the results 
confirm the hypothesis that there is a meaningful relation between average 
habitat depth, partial oxygen pressure, oxygen affinity, structural compactness 
of Hb, and its stability. 
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