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������� F�� 5�� ������+ '��5�����G7 )6� �� +��%� �+������ ��� �%K2������ �%��

�2����%����8 %� ��� ��� ������ �2����%�� �� ����%6�� ��� �%K2������ �2��%�� �%'%&

�%���� ��8 +�� � 4�%��8 ��%�����%�� �� ��%� ��2���5%� �%���7 ,�� �26�%�%�8 ��2���5%� �%���

G8 � 2���5%� �� 3%���8 ��� �� +���%� �� ��2���5%� ���� ����/�� ��% +��� +���%�� �� �����%�

9 ���+2������ �� 9 +����%� �������7 ,�� �$����%� ��$ ����/��� �%�5%����8 ��2���5%�

�%��� G′

08 2���5%� ��%�%����� +�� ��� �������8 �����2� �� ����� ���� ��� ��%�%�� �%'%&

�%���� ��%������ F�%��� ��%�%�� �������� �%�5%����G � "X�	V=8 +-XB8 ,X
D
7T@,�8

Y�℄X
� 7 ���� ��� ���2� +�� ��2����%� �

G′

0 = H ′

0 − TS ′

0 F
7
G

S H ′

0 ��� ��2���5%� +����%���� ����� F���'��+%�G ������ ���� ��� �%�%��� '%�%���� 8 "

�� ���+2������ �� �%����/�� �� S ′

0 ������+%� �� �� ��2��� ��% �����%6� �� +�+���%�

9 +����� �� ��2���5%� ��� 4��� �� '�����7 )%��%8 ��2���5%� �%��� +���� �� �+�� �� 4�%�

��� �� �25�����%� ���� �������� 2���52�%��� ����+�5�� %��2�2�%�������� ����� +����

��2���5%� ��� 4��� �� '�����8 2���5%� �� ��%�%����� +�� ��� ������� �� �� 2���2�7

*��%�2��� ���� ��� �2��%� '%�%��� �%�+��8 ���� �������� �� �������� F�G ���� ��

+���%� F,G7 1�� ����/��� �%�5%���� +2���� 9 ���+2������ �� 9 +����%� �������8 %�

��� +��%��� �� +�2�%� �� ���� �� �� ��5�2 �� �+����2%�2 ��� �2��%�� ��% ��� �2������

�� 2������� �� �%K2���� ��2���5%� �%��� ∆G′

0 ����� ��� +���%�� �� ��� �2��%4� F*��������

�1
G7

S ⇋ P F
7�G

∆G′

0 = G′P
0 − G′S

0

∆G′

0 = RTlnKe
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S =� ��� �� ������� ��2��%�%��� �� �� �2��%�8 � ��� �� ������� ��� 5�? +��4�%��

FR = 8, 314472J.K−1.mol−1G8 �� " ��� �� ���+2������ �� ����/�� F%% "X�	V= �� ��%&

�%�� �������� �%�5%����G7 )%��%8 ��� �2��%� �$��5�%��� F∆G′

0 < 0G ��� ��� �2��%�

��% ����+�5�� ����� �%�2���%� ����� ��2���5%� I ���� �2��%� +��� :��� �+����2� �

�2���%��� ���++�� ����� 2���5%� �%�� ����%���%� ∆Ea > 0 +�� ��%� �%��7 )� ����%��8

��� �2��%� �����5�%��� F∆G′

0 > 0G ��� 4�2���� �� �+����2� �� �2���%�� ���++��

����� 2���5%� �� �%�%��� 25��� 9 ∆G′

0 +�� �� +���%��7

����������� ���	������� �	��	�� 1� ����� �� �2����%��� ��5��+� ����������

��� �2��%�� '%�%���� �� ����'/�� �� �� �25�����%� ����� �%�� ���� �� �%����/��7

���� � ��++��8 ��� ��� %��2�������� �$���%������ �� �"�������� "����"��#�� "*

�"��� �� +��� �+2%6������� ��$ �%�� �2����%���� 2�2������ �� ����'/�� ��2���5%�7

�� �K��8 ��� �������� 2���52�%���� �� ������ ��� �������� � ���� ���%� ��+�2�����

��������� �% �� �� ����� �+�����8 �� ������%� ��$�5/�� �� �� 5���� ��+�2�����

���%�� �D% �� ���� �� ���5��%��� �+��� �� �� L�$ ���5�%� ���%� ��O%� 
D% �� L�$

���%���� ���� F��5%������% �� ��78 
			G7 )%��%8 ���� ��� ���%�� ��%������ ����� ���

������ 2��2�� ��%/������ ��� �%K2����� �%�� �����5�%���� ����+����� ��$ �%K2&

����� ������$ ������%��� +�%� ����� �2��%��2� ��� �%K2����� �2��%���� �%'%�%���� ��

����'/�� ��2���5%� ����� ���� �� ������7

�*�*� ��� �� ���+��� ���������

1� ���� +�%�%+�� �� �2����%��� 2���52�%��� ������%�� ��� �� �����42��� �� ��2���5%� ��$

�2��%�� �����5�%���� �� ��� �+���� 9 ��� �2��%�� �$��5�%����8 �� �� %�����2�%�%��

2���52�%��� +'�+'���2 � � +���� �� �+��5� 2���52�%��� ������%��7 )� �%���� 2�2����8

��� ��� ���%������ ���� �� ����%�2 ��� ������ �5����8 �� ��2��� 2���52�%��� +'�&

+'���2� �� +��� ��%�%�2� ��� ����2��%�� ��%&+'�+'��� F)",G8 ��2��� 9 '���� 2���5%�

�%��� ��@2� ����%������ ���� ��� �������7 1�)", ��� �� ���2�%�� ��%&+'�+'��� 4��2

����� ��2�%�� �%2� 9 �� �%���8 ��% �:�� ���%2 9 ��%� 5��+������ +'�+'���� F2���	��1�G7

1� ����� ��%+'�+'��2� �� ��)", ��� �� ��5���� �'��������%������� %�������8 ��� ��%�

5��+������ +'�+'���� +����� ��� '��5�� �25��%��� �$��O��� ����� ����� ��� 4��� �2&



P �� ���������� ����������� ������ �� �����������������

���� 
7
 [ 3�	���	� ������� �0��� ������� �0.4 1�)", ��� �� ���2�%��
��%&+'�+'��� 4��2 ����� ��2�%�� �%2� 9 �� �%���8 ��% �:�� ���%2 9 ��%� 5��+������
+'�+'����

+���%���7 )%��%8 ��)", ��� ��� ��2��� 4�%������ '���������� �� �%���� �� �� ����%/��

�%�%�� +'�'���8 ��� +���%�� �� ���� �2��%� 2���� ����2��%�� �%&+'�+'��� F)�,G ��

�� +'�+'��� %��5��%��� F,%G8 +���%�� �'��������%������� +��� ������� F*��������

�1�G7 1�'������� �� ��)", ��� �� ��� �2��%� �$��5�%��� �%�2���� �� ��%�%�� ����&

���� �%�5%���� ��� 2���5%� �� TD7U@� +�� ��� ��)", '������2�7 ,� ����8 � ���%��

��� �� ������ �� ∆G �� �%��� +����� ����� �� PD @� +�� ��� F���%��@� ��� �%����8


	V	G7 �� �K��8 �� ����8 ��� �������%�� �����%��� ��)",8 ��)�, �� �� ,% ��� ��%���&

���� '�� 2��%�%��� F[ATP ]in vivo > [ATP ]in vitro 8 ����%������ ��$ ��%�%�� ��������

�%�5%���� S ��� �+�2� ��� �� 2��%�%��� F=X=�G7

ATP → ADP + Pi F
7TG

∆G′

0 = −30.5kJ.mol−1

∆G = ∆G′

0 + RTln
[ADP ][Pi]

[ATP ]

≈ −60kJ.mol−1

) ��%��2�%��� ��� �������8 ��2���5%� �%��� �25�52� +�� ���� '������� ��� �%�������� �����&

42�2� 9 ��� +������ �����5�%���� 5�M� 9 ��� ��?���� �+2%6���� �� �+��5�7 *��

��?���� +��������� �� �����4��� �� 5��+����� +'�+'��� �� ��)", ��� �� �������� �� ��

�2��%�8 �2��� �� %�����2�%��� +'�+'���2 �%�� ������ ��%� +��� �2��%4 ��� �� ��������

�%5%���7 *� +'2��/�� ��� ��� ��� �� �� �� ��������&����� � ����� �� �������7

1� �2��%� �� �� %�����2�%�%��� +'�+'���2� +����� �� �2��%���%� ��� �%���� ������$

������%���8 ��� ��� ��%� ��+�� +�%�%+��$ ��� �
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Environnement
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���� 
7� [ 3���� ���	������� ����	�� �0�� ����5��-��7 1�� ����%����� 2�2�52&
�%���� �� �� �%$�5/�� ��� +�2���2� ���� �����%�������� +�� �� �%����/�� ���� �������
%�� ��� �����%� �� ��2���� ��)", ��%�%�2�� +�� ��� �%K2����� ������$ ������%��� F- G7

[ 1� �����%� �� ����'/�� '%�%���8 ��� ��� �� ����'/�� �� +���/��� �+��$�� 9 '����

2���5%� �%��� 9 +���%� �� ���/��� F����'/�� ���%��� ���2%���� 9 +���%� �� ���2�%���

� �� +��2%��� 9 +���%� ���%��� ��%�2� +�� �$��+��G7

[ 1� �����%� �2��%���8 ��% %���� �� �����+�� �� �2�%���� �� ��5 ��� 6���� �� ������&

����� � ��� +'2��/��� ��������� �� ���$���� �� +���%���� ��� �� ������%��%��

����+�%���� +�� �$��+��7

[ 1� �����%� ���%��� � '%�%&���%���8 ��%����� +�%�%+������� 9 ��%����%� ���

+����%��� �� �������� F������%��� �� �%�'���%��$G �� ��%������� ��'�2����%�

������%�� �� ��� 5���%���� %�%���� �� +���%��%��7

*�� ������$ ������%��� ��� 25������� �++��2� �%�� �����#��� �� � ��� ��� �%��

��% ������� ��2���5%� +���%��7 )6� �� 4���%� ��)", �2����%�� 9 �� ������$8 %�

�$%��� 25������� ��� �%�� �%��� �����#��� ��%8 ��%�%���� ��2���5%� �%��� 4���%� +�� ���

����%����� �� �� �%$�5/�� %��� �� �� ���+%���%�8 +��������� �� ����'/�� �� ��@ ��)",



V �� ���������� ����������� ������ �� �����������������

������%�� �� �� �252�2���%� +��������� F���%��@� ��� �%����8 
	V	G7

�*�*, ����#��� �(������ ����������� (�(�����

���� ���� ���%�8 ��� ��� %��2�������� +��� +�2%������ ��$ �%K2����� �2��%���� ��

����'/�� ��)", ����� �%�� ���� ��� ������� 2�2������ F������� � ������� 5�%����G8 ��%�&

+����� �����%�� ��� �%K2����� �2��%���� �����%���� ���%��� ��%�2��������� ����

�5��� 9 �������7 ���� �� ������8 �� +�%�%+��� �%� �����%��� ��%�%�2� +�� ��� �������

��� �� ���+%���%� ������%�� �2��%�7 *���� �%� +��� �� �2�+��� �� ��%� 2��+�� +�%�&

%+���� ��� ��� �2�%��� �� �2��%� +�� �� ��%�� � .�/ �� 5������8 .��/ �� ��� �� =����

�� .���/ �� +'�+'�����%� $����%��7  %�� ��� ��� 5��%���8 ��� �%+%��� �� ��� +��2%���

+�%�����8 �+�/� ���%������8 �����%� ��� �����%���� �� �� ���+%���%� ������%�� �2��%�8

%� ��� �����5� �� +�2������ ��� 2��+�� �� �� ���+%���%� ������%�� �2��%� �� �2�%���� ��

�25�����%� �� 5���� FC6H12O6G7 1�2����%� �%��� �'2�%��� �� ���� �%� �����%���

��� �� ��%����� �

C6H12O6 + 6O2 → 6CO2 + 6H20 F
7CG

∆G′

0 = −2871kJ.mol−1

��������� �0��5��	������� ,�� �26�%�%�8 ��� �2��%� ��$���2���%� F�2&

�$G ��� ��� �2��%� �� ��� �� �������� ��� 2������ e− ��� �����42�2� ����� ���$

�+�2� \ �� . � Xe− + Y → X + Y e−7 1� �������� \8 %7�7 �� ������ ��2������8

��� �++��2� �5��� �2������ �� ��� $��2� �� ��� �� �� �2��%�7 �� �:��8 �� ��������

.8 %7�7 ����+���� ��2������8 ��� �++��2� �5��� $����� �� ��� �2��%�� �� ��� �� ��

�2��%�7 *�+������8 %� 4��� ���� ��� ��� �2��%�� �2�$ ��%�+�%����� +�� ������ ��

�����4��� �+��� ��� 2������ ����� �������� 9 ������� I ����%��� �� 4�� ��� ��%6��

�� ��5�2 �� �%�� �� ���� ��� 2������ ���� ��� �%�%��� ��������7 *���� ���%��%�

�� ��5�2 �� �%�� �� ���� ��� �2����%�2� +�� ��� 2�����25��%�%�2� ���+��%��� ���

������� �� ��� ��+�����7 )%��%8 �� 2����� �%�/�� �� ��2���5%� +����%���� ������%� ���

�����42�2 ���� ���� 4�%������� 2�����25��%4 ���� �� ���� 4������� 2�����25��%48 ��

�%� �����7 ����� ���2 �� 4��� 2�����25��%�%�28 �� �%$�5/�� O2 65��� +���% ��� �5����

$������ ��� +��� +�%������7
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*��%�2��� ��%������� ��2����%� �%��� �� �� ���+%���%� �2��%� F*������� �1%G ���

����5�� �� ��$���2���%�7 *���� �2��%� ����+�� 9 ��� $����%� �� 5���� �+�2�

9 ��� �2���%� �� �%$�5/��8 �� ��� �� �������� %� � � �%�2���%� ��2���5%� +����%����

+�� �����4��� ��2������7 �� �K��8 �� ��5�2 �� ������ ��� 2������ '��5� ������ ��'�&

��5/�� ��� �����42�2 9 ��$�5/��7 )%��%8 ��� ����%����� 2���52�%���� ��� ��� �2����%��

��2������ ���%2� 9 ��'���5/��7 ���5�2 �� ����/�� 4������� �$��5�%��� ∆G′

0 < 08

�� �����%� �� 5���� +�� ��$�5/�� ����� +�� ��� �2��%� �+����2� ��%� �2���%��

+�� :��� ���2� ���++�� ����� 2���5%� ����%���%� ∆Ea > 07 ,� ����8 �� 4���'%���&

���� �� �� ����%/�� ����%���%� ��� ����� +��%��� +�� �� +�2���� ����?���� �+2%6����7

*�+������8 %� 4��� ���� ���%� ��� �%;%�� ���$+�%��� �;������ ��2���5%� ���������� ��

�%�/�� ���� �� ���� �����%���7 )%��%8 �� ���+%���%� ������%�� ��$��� +�� �� 5���� ��

��� ����� 2��+� �$+��%�� ��%� �� ��� �2�%� ��2��+�� ����� ������2�� +�� �� ��?���7

1�� �� ����%��� �� �� 2��+��8 ��� ����� ��'���5/�� ��� ����'2� 9 �� ��2��� ��

5���� �� +��������� �� �2���%� �� ��?���� +���%��%��� � �� �%�%���%�� ��2�%��

�%���2�%�� FNAD+G �� �� L��%�� ��2�%�� �%���2�%�� FFADG7

NADH + H+ +
1

2
O2 → NAD+ + H2O F
7UG

∆G′

0 ≈ −219kJ.mol−1

FADH2 +
1

2
O2 → FAD + H2O

∆G′

0 ≈ −170kJ.mol−1

1�� �� �� �2���%��8 �����2�� +�� ��� ��?���� �%��� �2�'���52�����8 ��� 2������

�����42�2� +������ +�� �� ���� 2���5%� +����%����7 )%��%8 ��� ��?���� �2��%�� NADH, H+

�� FADH2 ��+�2������� ��� �2����� ��2���5%� ��% ���� ��%�%�2� +�� �� '�]�� ���+%���%��

+�� ����'2�%��� �� ��)",7

6�5��5��

1� 5������8 �%��2�������� �"������� �� ������8 � �%�� ���� �� ��+����� ��� ������� ��

��� �� +���%�� ����� �����%��� �� �� ���+%���%� ������%�� �2��%�7 ���� �2���� �� �25����&

�%� �� 5���� �� �� �%����� �� ���$ ��2���� �� +������� C3H4O37 *���� �25�����%�

+��� �� ����%�%��� �� �%$ 2��+�� �����%��� '���� ������2� +�� ��� ��?��� �+2%&

6��� F2���	� �1�G7 1�� %�� +���%/��� 2��+�� ��+�2������� �� +'��� �%�� ��%�����%�������




D �� ���������� ����������� ������ �� �����������������

��2���5%� ������ �������� ��� ��2���� ��)", ��� ����2�� �6� �� +'�+'����� ���

��2���� �����%����7 )� ��� ��� %�� ����%/��� 2��+��8 ���� �� +'��� �� �%�2���%�

��2���5%�8 ��� ��2���� ��)", �� �� NADH, H+ ��� ����'2�%�2��7 1� �%��� ��� �� ��

5������ ��� �� ��%���� �

C6H12O6 + 2ADP + 2Pi + 2NAD+ → 2C3H4O3 + 2ATP + 2NADH + 2H+ F
7PG

)%��%8 ��2���5%� �%��� ��@2� +�� ��� ������� ���� ��� +���%�� �� �� 5������ F)", ��

��?���� �2��%��G ��� ���%�� ∆G′

0 = 2 × (−60kJ.mol−1) + 2 × (−219kJ.mol−1) =

−558kJ.mol−18 ����&9&�%�� �++�$%���%������ 
	% �� ��2���5%� �%�2����� +�� ��� ��

5���� F*������� �1%G7 1� ����� �� ��2���5%� ����� ��@2 ���� ��� ��2���� �� +�������7

"5�� �� 7	���

1�� ��2���� �� +������� �%�2�2�� +�� �� 5������ ������� ���� ��� �%�'���%�� S

����� ��� �����%�� �� �2���*&) +�� �� �+��$� ����%&��?����%���7 *���� �2��%�

�$��5�%��� +����� �� 4����%� ����� ��2��� �� NADH, H+ +�� ��2��� �� +�������7

1��2���&*) �� ���� ���%� �� ��� �� �25�����%� ����� ���� �� ����%� �%�'���%���7

*� ��� �����%��� ��� �++��2 ��� �� =���� F=����8 
	CD�8 =����8 
	CD�G � ����

��� �� ���%�� %��%��� F2���	� �1%G7 ) '���� ��� �� ��� �� =����8 ���$ �����

�� ����� ������� ��� �� 4��� �����%������ �2��%�� �� ���2���&*) �� ���$ ������

����� �� ����� ��������� ��� �� 4��� ��������� $��2� �� �%$��� �� �����

CO27 1� ������� +���%� �� ��2���5%� 4���%� +�� ��� 2��+�� ��$����%� �� ��� �� =����

��� ��@2� ��� 4��� �� ��?���� �2��%�� F3NADH, H+ �� 1FADH2 +���%�� +��

��2��� ���2���&*) �25���2G8 ��� ����� ��2��� ��)", 2���� +���%�� �%�������� ��

��5 �� ��� �� =���� +�� �� �2��%��� �� +'�+'�����%� �� �%���� �� ��������7 1��

��?���� �2��%�� �%��% ��5����2� ��� ����%�� ��%�%�2� �� ��5 �� �� '�]�� �� �����+��

��2������ �6� �� ����'2�%��� �� ��)",7
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���� 
7T [ 6�5��5�� *'���� ��2��� �� 5���� ��� �25���2� �� ���$ ��2���� ��
+������� �� ��� �� �%$ 2��+�� ��2��%���7 ���$ ��2���� ��)", �� ���$ ��2����
�� NADH, H+ ��� �%��% �%�2�2��7 ���+�/� =��� �7 �%����8 000��0�����7
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���� 
7C [ "5�� �� 7	��� ) '���� ��� �� ��� �� =����8 ���$ ����� �� �����
������� ��� �� 4��� �2��%�� �� ���2���&*) �� ���$ ������ ����� �� ����� ���������
��� �� 4��� ��������� $��2� �� �%$��� �� ����� CO27 1� ������� +���%� �� ��2���&
5%� 4���%� +�� ��� 2��+�� ��$����%� �� ��� �� =���� ��� ��@2� ��� �� 4��� ��
3NADH, H+ �� 2FADH28 ��� ����� ��2��� ��)", 2���� +���%�� �%��������7 ���+�/�
=��� �7 �%����8 000��0������



���� 	���������� �� ���������� ����������� 
T

"��8�� �� �	�����	� �0����	��� �� �������	5������ ��5������

) � ����� �� �� ���+%���%� ������%��8 �� �25�����%� ����� ��� �� 5���� � ���������

+���%� �� +����%� �%���� �� ���$ ���� ��)", +�� +'�+'�����%� �� �%���� ��

��������7 1� ������� +���%� �� ��2���5%� %�%�%��� �� 5���� ��� �� �K�� ��@2� ���� ���

��?���� �2��%�� NADH, H+ �� FADH27

"��8�� �� �	�����	� �0����	��� 1� '�]�� �� �����+�� ��2������ ��� �� ��������

�� ��2���� ��'���2�� ���� �� �������� %������ �%�'���%��� F2���	� �1# 9�:G8

�������� ��� �� ���4�� ��� ��%�2��������� ���� +�� �� +�2���� �� �:���7 "����

��� ��2���� �� �� '�]�� �� �����+��8 �$�+�2 ����%��%���8 ��� ��� +��2%��� �%2��

9 ��� 5��+������ �%�� +���'2�%���� ��%8 ��� �� �����+�� ��2������ �� ��5 �� ��

'�]��8 �%����� ����� ��� 2���� �2��%�� �� $��2�7 1� 4��%� �� ���� '�]�� �� �����+��

��%��� 9 �����42��� ��� 2������ ��� ����%�����8 ��@2� ��� 4��� �� ��?���� �2��%��

NADH, H+ �� FADH28 9 ��$�5/�� ��2���%��8 ��+���� 6��� �� �� '�]��8 �� ��� �2�%�

��2��+�� �%�2���� ��2���5%� �� ���%/�� �����2�7 )6� �� �+������ ����� �� '�]��

�� �����+�� ��2������ +���%� �� ��2���5%�8 %� ��� �2����%�� �� ���%� �� �����+��

��2������ �� ��5 �� �� '�]�� ��� ��� N�������N 2���52�%���8 ����&9&�%�� ��� ��%�� ��

�2��%�� ���$ �%���� 9 �2��%�� ��%��������� ��2���5%� �%��� ����� ��� ������� ��2������

%�%�%��$ FNADH, H+ �� FADH2G �� ����+���� 6��� �27 !� 4��� 25������� ���� ���8

���� ��� ��� ��2���� �� NADH, H+ �%�/���� ����� 2������ �� �%���� �� �+��$� !8

��� ��?���� FADH2 �����4/���� ����� 2������ +��� �� ����8 �� �%���� �� �+��$� !!

F��%���� �2�'���52���� ��-G7 )%��%8 �� '�]�� ��2������ 4���%� ���%�� TD% �%��

��2���5%� 9 �� ����'/�� ��)", ����� �� ������ ��2������ ��� FADH2 ��� ������%� ���5%�

�� NADH, H+7 1�2���5%� �%�2�2� �� ��� �� �� ������� 2���52�%��� ��� ��%�%�2� �6� ��

�2'%���� ��� +���� H+ 9 ������� �� �������� %������ �%�'���%���8 �� �� ����%�

���� ����+�� %������������%��8 �2��� �%��% �� 5���%��� 2����'%�%��� 9 ���%5%�� �����

4�� �%�� +�����%�7

"������� �����;��������� ����� ��� '�]��� �� �����+�� ��2������8 �� ��������

%������ �%�'���%��� ���4���� �� ������$ �$��+��%��� ���� �+��$� +��2%��� �++��2

)", ����'2���� F2���	� �1# 9�:G7 *�� �+��$�� +��2%���� 2���� ��� ����� ��5�����




C �� ���������� ����������� ������ �� �����������������

��������%��� +���2����� ��$ +����8 ��� H+ �����2� ���� ����+�� %������������%��

���8 ��� ���K�� �� ���� 5���%��� 2����'%�%���8 ��������� �� �������� �� �%���� ��

�� �+��$��7 1� +����5� �� L�$ +���%��� �����]�� ���� ��� '��5������ �+��$��

�� �4����%� �� �+��$� +��2%��� �%��% ��� ��� ��������� �� ����%� ��% ��� 9

���%5%�� �� �� ����'/�� ��)", F��% �� ��78 
		B8 ����� �� ��78 
		V8 ����5% ��� 3%��%�8


			8 ��@ �� ��78 
			G7 *� �2��%��� �� �+��5� ��� �++��2 �����*������7

/���� ���	�������

*��%����� ��� ������ ��� 2����%�� �%��� ��� ���$ +���%/��� 2��+�� �� �� ���+%���%�

������%�� �2��%�8 9 ���%� �� 5������ �� �� ��� �� =���� �

C6H12O6 + 2ADP + 2Pi + 2NAD+ → 2C3H4O3 + 2ATP + 2NADH + 2H+

2C3H4O3 + 2ADP + 2Pi + 6H20 6CO2 + 2ATP

+8NAD+ + 2FAD → +8NADH + 8H+ + 2FADH2

���� ���� �� +���%�� ���+� ��� ��� ���$ ���� �� NADH, H+ +���%��� ���� ��

��+����� �� ��� �� �� 5������ ��� ����%�� �����%�� �� FADH2 ��� �� ���� +����5�

���� �� ����%� �%�'���%���7 )%��%8 �� 6���8 ��� ��� �� 5���� +���%� �� �2��%�2 V

���� �� NADH, H+ �� C ���� �� FADH2 ��% ��� :��� ��%�%�2�� +�� �� '�]�� ��

�����+�� ��2������7

,�� +��%� 2����%� �� �%��� 2���52�%��� ���� �� �� ���+%���%� ������%��8 %� ��� ����

�2����%�� ��%�����%�� �� ��++�� �%� P/O7 ,�� �26�%�%�8 �� ��++�� P/O ��� �� �����

�� ��2���� ��)", ����'2�%�2�� +�� ���� ��$�5/�� �2��%�7 1� ������ ��� ������� �2�����

��� ��++��� P/ONADH,H+ �� P/OFADH2
� ��5���+� +�2����2 �� ��������� �%;���2�8

�� +���%��%�� �� ����8 � ��% �$+�%��� ��� ���%��%�%�2 %�+������ ��� ������� ��++��2��

���� �� �%��2������ F-%�@��8 �DDU +�� �����G7 �� � �� �K�� ��5���+� ��%�2�2 ���
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7U [ 9�: "��8�� �� �	�����	� �0����	��� �� 9�: .4 �5��������1 1� 4��%�
�� �� '�]�� ���+%���%�� F�G ��%��� 9 �����42��� ��� 2������ ��� ����%�����8 ��@2� ���
4��� �� ��?���� �2��%�� NADH, H+ �� FADH28 9 ��$�5/�� ��2���%��8 ��+����
6��� �� �� '�]��8 �� ��� �2�%� ��2��+�� �%�2���� ��2���5%� �� ���%/�� �����2�7 1� 5���%���
+���%��� �2������� ��� 9 ���%5%�� ���� L�$ �� +���� ��%8 �� ���������� �� ��������
�$����� �%�'���%���8 �� �����]��� ��� '��5������ �� �4����%�� �+��$�� ��
��)", ����'2���� F�G 9 ���%5%�� �� �� ����'/�� ��)", F��@ �� ��78 
			G7




P �� ���������� ����������� ������ �� �����������������

�� �����4��� ��� 2������ �� NADH, H+ 9 ��$�5/�� �� ��5 �� �� '�]�� ���+%���%��

+���%��%� ���%�� T )", FP/ONADH,H+ = 3G8 �� ��� ���% �� FADH2 52�2��%� ���%��

� )", FP/OFADH2
= 2G7 *�� ������� �� �+������ 2�2 ��%52�� �� �2����%�2�� ���

+�2%�%� ��+�%�7 #�� 2���� �2���� � �� �K�� +���%� �� �2����%��� ��� ������� �� ��

��++���8 �� ������� ��� �� +'2��/�� �� ��������%�8 ����&9&�%�� ��2'��5� ����

)", ������ ���� �� )�, ������� ��� �� +����5� �� L�$ +���%��� 9 ������� ��)",

����'2����8 ���%���%� 9 � ��� ��� ��++��� ,H� �%��� ��� ������ 4���%���%��� �

P/ONADH,H+ = 2.3 �� P/OFADH2
= 1.4 F��@ �� ��78 
			8 -%�@��8 �DDUG7

1�� ������� ��� ��++��� P/ONADH,H+ �� P/OFADH2
2���� ��%������� ����� +�2%��&

����8 %� ��� ���� +��%��� ���K����� �� �%��� 2���52�%��� �'2�%��� �� �� ���+%���%� ��&

����%��7 ��'��� ��� P/ONADH,H+ = 2.3 �� ��� P/OFADH2
= 1.48 �� ���+%���%� ������%��

+���%� �'2�%������� �XCWV×�7TWC×
7CX �V ���� ��)", +�� ��� �� 5���� �25��&

�2�7 ��'��� �� +��� ��� ��$����%� �� '���� ��� �� ��?���� �2��%�� FNADH, H+

�� FADH2G ����+�5�� �� �� �2���%� ����� ��� ��$�5/�� F*�������� �1$G8 ��

��++�� P/Oglobal �'2�%��� �� �� ���+%���%� ������%�� ��� �� P/Oglobal = 28/12 = 2, 337

����� ���2 ��� ��$����%� �+�/�� ����� ��� �� 5���� �%�/�� �� ��%�%�� ����&

���� �%�5%���� ��� 2���5%� �� ∆G′

0 = −2871kJ.mol−1 �� ��� ��'������� ����� ���

��)", �� ��%�%�� +'��%�5%���� �%�/�� ��� 2���5%� �� ∆G ≈ −60kJ.mol−18 %� ��� +�&

�%��� ��2����%� �� ��������� �'2�%��� ��$%��� r �� �� ���+%���%� ������%��7 �� ��%���

�� ��������� �� ������ �� r ≈ 59%8 �� ����� �� ��2���5%� 2���� +���� ��� 4��� ��

'�����7 *�+������8 %� 4��� ���%5��� ��� �� ��++�� P/Oglobal �� �� ��������� �'2�%���

����2� +�22������ ���  ������ ���5����� ������%�2�7 �� �K��8 ��� ����� +�22�����

��� ���2� ��� ��'�+�'/�� ��� ��� �+��5�� ����� 5������8 ��� �� =���� �� +'�+'&

�����%� $����%�� ��� +��4�%��8 ����&9&�%�� ���%� ���$%��� ����� +���� ��H� �������

����� L�$ ��%�����%��� ���� �� �+��5��8 � ��% ����� +���������� +�� �� �� �� ����7

,�� ��2�����8 �6� �� �2����%��� �� ��++�� P/Oglobal �� �� ��������� �2�� �� �� ���+%&

���%� ������%�� �� ����8 %� ��� �2����%�� �� ���]��� ��� ������� �2����� ��� �%������ ��

L�$ 5�����%���8 �� ��� �� =���� �� �� �� +'�+'�����%� $����%�� �6� ��2������ ����

�+��5�7
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����� ��� ���%��%�� �2����%���� ���+������8 �%2�� 9 ����%�%�2 2�2����� �� ��$ ��%�%��
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������ ��� +�+��%����� 9 γ3I(I + 1)8 S γ ��� �� ��++�� 5����5�2�%��� �� ����

2���%27 )%��%8 ���� ��� �� D7DPPT +�� �� 31P �� �� D7D
U	 +�� �� 13C8 ���� 
 +�� ��



UP !� ���%���� �� ������������� �� ���������� ����������� �� ����

1H 7

[ ��6�8 %� ��� 2�%������ �2����%�� ��� �� �2����%�� 9 �����%6�� �%� ��;������ ���&

��2 ���� �� �%��� ��%��2�:�7 1� +�6� �%'%�%��� �%�%��� +�� �+����+%� ��� ��� �%��%

���5����� �2+������ �� �%��� 2���%27

)%��%8 �� 5����� ����%�2 ��� 2����� �� �+����+%� ��� ���� �� ����/�� ������$ ��&

���� ��� �2��%�2�� +�� �+����+%� ��� �� 1H 7 1� �+����+%� ��� �� 31P ��� �����

9 ���� ���5����� ��%�%�2� +�� ��2���� ��� �%���� ������%���8 ��� �������%�� ��� �2��&

��%��� +'�+'�2� � 2���� ��/� 2���2��7 1���%�%���%� �� ��'�%���� �� �+����+%� ���

����$ \ +�� ��2���� �� ����/�� ������$ ������ ����� �+��$�8 �� ������ �� ����%&

�%�%�2 ������ :��� +��%2 +�� �� ����� %�+����� ���$+2�%���� ��H� �� ���%'%�������

%��+%���7 �� +���8 %� 4��� ���%5��� ��� �� �����%6��%� ���� �+���� ��� +�2�����

�� ��������� �%;���2�7 �� �K��8 �� ������$ 4������ �+�%����� ��%����+�2���%�

��� �+����� �� �� �2����%���%� ��� �%K2������ �2������ ��% �� �+����7 *%��� +��

�$��+�� ��� ����������� F7�����G ����� �2������8 ��� �K��� �� � ������%�8 ��� �4&

4��� �� �%�8 ��� ���%��%�� �� +'��� ������ 
8 ��� �%����%�� �� �2������8 ��� ���%��%��

�� �%5�� �� ����777 ,�� ��2�����8 �� �����%6��%� ��� �+����� ��� ��� 9 ���� ����� ��

���%�� �� ��'��'� +�+�� ��% ��%�%�� �� ������$ ������%���7

(%��������8 �:�� �% �� �+����+%� ��� �� ���� ��� �%�%�2� +�� ��� 4�%��� ����%�%&

�%�2 %���%��/���8 ���� ��'�%��� �++���]� ��� ��� ��'�%��� ��%��2�:� +�� ��2����

�� ������$ +����/���� �2����%����8 �������� ���� �� ����/�� ������$ ������7 ,���

+���%��%/������8 �� �+����+%� ��� ����$ \ �++���]� ��� �� ����%� �� '%$ +��

��2���� ��� �2��%�� �%'%�%���� �� ����8 �� ������ ��� L�$ �2����%���� +�2������� ��

%��2�:� ������ +�� �� �+�2'���%� 4��%������ �� ������7
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1� �����%� �� -���%�5�� %������� ��� �%��� 2��%�� ����� �����252�2������ �� �26%�

2���52�%���7 ���� � ���$��8 �� +��%�%�%�2 ��2������ �� �2����%��� 2���52�%��� 2�2����

�� ���� +�2����� �� %��2�:� ������7 �� +���%��%��8 +���% ��� +����/���� ����2�%��%����

�� �2����%��� 2���52�%���8 ��� L�$ �2����%���� �����%5���� �� +�� ��� ��2��%�%��� ��&

����%�� ���� �� �������� ��%� ��� �� �����%��� �2����%���8 ��� ��2��� �� 4��%�������

������%��7 ,���% ��� �2�'��� �� ����%��5��%� +��������� �� �2��%��� ��� ������� �� L�$

�2����%���� �� ����8 �� �+����+%� ��� �� +�2����� ��� ��� ��� �2�'��� ��� +���

+���%������7 �� �K��8 ���� ��'�%��� +����� ���2��� 9 ��� ������� �� L�$ �������8 �����

�� �%����� �� ����'/�� ��)", 5�����7 *�+������8 ��%�+�2������%� ��� ��'�%���� �+�&

���+%���� ���/�� ���� �� �26 �2�'��5%��� �� ����� �4���2� 9 ��� ����%�%�%�2 ��

�2���%� �%�%�2�7 #� �����%� ��%�+�2������%� �� �� ���%���%� ��%�+�� ����� �����%��5��

���++�%��%� 9 ��'��� �� �� �2�'���8 �� +���%��%�� �� �� �2�'�� �� ������ �� ����7
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)� ��5��� �� ���$�� �$+�2 �� +���%/�� +���%� �� � ������%+�8 %� �++���]� ��� ��

�+����+%� ��� �� ��, +�2����� �� +����%�� ��%��� +�� ��2���� �� �2����%���

2���52�%��� 2�2����7 �� +���%��%��8 +�� ����%�%���%� �� �� �2�'�� �� �����4��� �� ��&

�����%�8 ���� ����%�2 +����� �� �����%6��%� �� L�$ ��%�%���%���� ����8 L�$ ��%

+��� :��� ��%�2�2 ��� �� ���� ������ �� �2����%��� 2���52�%���7 *� L�$ ��� ��

�K�� %��2+������ ��� ��������� 2���52�%���� F5����8 �%�� 5���8 5��5/��777G �� ��L/��

�� ����'/�� 5����� ��)", �� ��� ��� �%������ �%�� �����%����8 +���% ���������� ��

5������8 �� ��� �� =���� �� �� +'�+'�����%� $����%��7 �� +���8 ���� ��'�%���

+�2����� ��������5� �� �� �2���%��� ����� %����%� �� +�2������ �����2 �� ��:��� +��

��2����� ���%������ �� %����%��7 *�+������8 �%�� ��� �� +����%�� �� �� �+����+%�

�� ��, �%� 2�2 ��� ��+�%� ��%� �2���%��8 ��������� ���$ ������� 2�2������ �� ���� ��

���� ���%��� 2�2 ��++��2�� ������ � �����%� �� �'/�� � 2�2 %�%�%2 � ��� ���� �� ������ ��

��� �� 
	V� F�'���%�5� �� ��78 
	V�G �� ��� +��� �2���� ���� �� ������ '���%� �� �DDT

F1�% �� ��78 �DDT�G7 �� +���8 %� ��� %�+����� �� ���� ��� �� 2����� ���%��� 2�2 �2��%�2��

9 '��� '��+ F 0 >C"G ���� ����� ���%���%� �+����+%���8 �� ���%���%� 2����

�%�+������ �2����%�2� +�� �� ����%�%�%�2 �� ��������� �� ���4��7 ��6�8 %� � 25������� 2�2

����2 ��� �� ������ �� ���� +�� �����4��� �� �������%� +���%� :��� ����%�2� +�� ��

����'/�� �2����%��� ��)", ������2� +�� ����%��� ��?���� 5�����%����7 *���� ����%&

���%� ����� �2�2�2� ��%����� ���� ��� �%���� +2�%+'2�%���� +��4��2� F=%�5����&-%@���

�� ��78 
	VB8  �%���� ��� �����8 
	VBG8 ���� �� ����� ��������%��� �� ��5��� F��@��

�� ��78 �DDDG �� ���� �� ����� ��������%��� '���%� F1��� �� ��78 �DD
G7 )%��%8 �� ������
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�� ���� +�� �� �2�'�� �� �����4��� �� �������%� ��+�2����� ���� �� �26 �2�'�5%���

�� ��� 2����� �+�2�����%��� �� ���%���%� ������� 9 ����� �6� �� �2�%6�� �� 6��%�%�2 ��

���� ��'�%��� +�� �� ������ �� ���� �� �� ����'/�� 2�2����� ��2���5%�7

���� � ���$��8 �� +���%�� ����%4 �� � ����� � 2�2 �� ���%��� ���� ��'�%���7 ,��

� 4�%��8 ��� ���� ��%�%�2 ��� �2�'�� �� ����%��5��%� ����%����� +��������� ��

���%���%� �%���� �� �� ������ �� ���� +�� �+���%�� ��� �������� ������� �� �2��&

��%��� 2���52�%��� 2�2����7 ���� � '�+%���8 �� ��+�%� �� ���++�'� ����%�����

���� �2�%�� �� �2��%�7 ���� �� +���%�� ���+�8 ��� ��%� L�$ �2����%���� 2���%2� ����

���� 2���� ����� +�2����2� �� ����� �+��5�� �'2�%���� �%� �� �����7 1� ��+����%�%�%�2

��� �$+2�%���� �� ����%��5��%� ���� ����%�� �%���2�8 ���� �� �%���� �� ���2�%�� ��%�%�2

����� �%���� �� �� +'��%�5%� ��� +�%�����7 ��6�8 ��� ����%�%�%�2� %���%��/��� �� �����%��

��� �%K2������ ����%�2� ����� �$+�2��7 1� +��� �$+2�%������ ���� ���� �2�%�7
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#�� �++�'� �� ����%��5��%� ����%����%�2� � 2�2 �%�� �� +��� �� ��� �� � �����%�

�� �'/��7 1�� +�%�%+��$ ����%4� �� ���� �++�'� 2��%��� .�/ ������%� ��� 2�����&

�%� 5����� �� �2����%��� 2���52�%��� 2�2���� +�� ����%�%���%� �� ��%� ��'�%���� ��

����%��5��%� �+�2�����%��� � �� "�, ��(&(�38 �� �+����+%� ��� �� ��* �� ��

�+����+%� ��� �� ��,8 �� .��/ �� ���%��� �%��% �� �2�'�� �� �����4��� �������%�

��� �2�'�� ������ �� ������ �� �� ����'/�� 2�2����� ��2���5%�7

1� +��� �$+2�%������ '%�% ���� ���� 2���� ���%� �%��% +�� ��� �� ������� ��� ��%� L�$

�2����%���� �6���8 ���� �� ���� ���+��%������ +�� ��(&(�3 "�,8 �+����+%�

��� �� ��* �� �+����+%� ��� �� ��,7 ,�� ��++��8 �� ��%�%�� +'��%�5%����

�������8 �� �����4����%� �� 5���� �� ��� �� �� 5������ +�%� �� ��� �� =����

�����%� :��� �+�2 ���'%�2��%������� 9 �� ����'/�� ��)", 2�2���� F2���	� �1�G F47

*'�+%��� 
G7 ,�� ��2�����8 �� ������ ��� ��%� L�$ '%�%� �����%� +�������� ���K�����

��� ���%���%� �� �� ������ �� ���� +�� �+����+%� ��� �� ��, �� �� ������� ��

�%��� 5���� ��� +�%�%+���� �%�� �����%���� �� �2����%��� 2���52�%��� ������%��7 )6�

������%� ��� ������� �+������� �� �� ��2������ ����� �����8 �� ��+����%�%�%�2 ���

�$+2�%���� � 2�2 �����2� �� ��� L�$ �����2� ���� ��� ?�� �� ������ �26�%� '�? ���



'��� *��) ������� �� ��&����� ����������� PT

�:��� ��%���$ �� �:��� ��%�%�� +'��%�5%����7

���� T7
 [ ��������	�� �� &�� ������������ ����������1 1�� ��%� L�$ �2��&
��%���� �����2� ��� �� �� 2���� F�6���8 ���� �� ����G ��� %% ��+�2����2�7 ��
��%�%�� +'��%�5%���� �������8 �� �����4����%� �� 5���� �� ��� �� �� 5������
+�%� �� ��� �� =���� �����%� :��� �+�2 ���'%�2��%������� 9 �� ����'/�� ��)",
2�2����7

!� ��� %�+����� �� +�2%��� ��� ���++�'� �2�%�� ���� � ������%+� �%�� ���5����� +�6�

��� �2���++������ �� 2����� ���2�� �� ����%/��� ���2�� ���� �� ������%��7 �� �K��8 ���

2���� �� ���%���%� �%�2� ��� ������� �� �6��� �� �� ���� '�? �� +�%���� ��%� � 2�2

���2� ���� �� ������%�� +��  ���?���� �� �� �� �DDU7 *���� 2���� � +���%� �� �2�%6��

��� �+��5�� �'2�%���� ����� �� ���$ L�$ �� �%��% �� +�+��� +�� �� +���%/�� 4%�

��� ���%���%� �%���� �� �� ������ �� ���� +�� �+����+%� ��� �� ��* F ���?����

�� ��78 �DDUG7 �� +���8 �� �2���� �2���++������ �� �+����+%� ��� �� ��,8 ���2� +��

0������ �� ��8 �� +���%� ������%� ��� �+����� ��, ���%�2� ���� �� ������ �� +�%����

F0������ �� ��78 �DDP�G7
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"�� ������8 %� 4��� ���%5��� ��� ���� 2���� � 2�2 ������ +��%��� +�� �����%��������

�� �����%� �� �-(�7 �� �K��8 ��� � �%��8 ��� �%�+�%�� ���� ����/�� ��%��5��%� ���8

���� ����/�� ��%��5��%� "�, �� ����� ��%�����%� +�%����7
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1� ����/�� ��� �� �-(� 2��%� �� �+����/��� T " �+� ���%�� ����+� F ��@��  %�&

+%�8 ����%�5��8 )�����5��G �� �%��/��� %������ 	B � F2���	� �1
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'��+ ��5�2�%��� ����%���8 �%���2 ���� ���$� ? �� ������8 2��%� �� �7	C "8 � ��% �&
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���� ���+� �� ���2� �� T
Dµ�7 #� ��%���5� ��%4 �� ��� ������ �� +�2��+'��%� +��&

�����%��� �� �%�%��� ��� ������ �� (�����7 1� ����%� ��� %�'�52�2%�2� �� '��+

 D FN�'%�NG 2��%� �K���2� �� +���%�� ���� (x, y, z) +�� ��� ��%��� �� 5���%����8 �� ��

���� ���� (z2, xy, yz, zx, x2 − y2) +�� �� ��� �� �'%�7 1� ������ �� ����/��

���K����%� ��+�%� ��� ���� 1%��$ 2��%+2� �� �5%%��  ��@�� ,����%�%� T7D7�7F2���	�
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 9�:G7

1� ���� ���%4�2����� ��%�%�2� ���� ���� 2���� ��� ��� ���� �� ���4��  ��@�� �����

��� �-/��, �� �%��/��� C7U�7 �� ����� �� ��++�� �%5��� ��� ���%�8 ����%�%���%� ��

� ��+� �� ���� ��� �� �K�� +�242�����8 �� �� �� 4�%��� ����� ��%��2�:� 2�2���� �� ��

�� 4�%��� +�4����� �� � ����� +�� ��++�� 9 �� ���4�� �� �� �:��7 ,�� ��2�%��%�8 ��

���� ��� ����2� +�� �� M��� �$%�� ��%�+2���� UDΩ 9 �� ��+�%6����� �� +�%�����

F�������� -( ��'�%@8 ������5&0%'�8 )�����5��G7 ,�� �� �2�+�%�8 ���� ��� ���%2� 9 ��

2��5� �� +�2��+�%6��%�7
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���� C7T [ F�G �X�%�5����8 �X������8 "X��%+���7 F�G 1�� 4�2������ �� �2����� FδG
�%��% ��� ��� ���5���� �� ��%�� F1JG �� '���� �����?%���� %���������� ���� �� ���� ��
2�2 ����2�� 9 +���%� �� "� �� ��� �������� �� �+��5� � ���2�� ���� �� �%��2������
F3�%������� �� ��78 �DDDG7 ,�� '���� �2�����8 ��� +'��� �����%�� φ F+�� ��++��
9 �� ,�G � 25������� 2�2 ����2� ���%����� ��� �2+�������� '%�%���� �� '����
�2����%�� �� ��++���� ��� +'��� ������ 
 �� 
7U��5H++� ����+����� �� �2��% �����
��%�+���%� ���$%���%� �� �� +���%�� +%�� ��2'���%����5�7
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���� C7B [F�����G����� ��	 .�.*3 �0�� ����	� �� �	��	�� �+���� ���� F�G
���%� +�� �� �2�'�� �� �����4��� �� �������%� F���X��8 �������%� ���2��%���G ���%�
'�? �� +�%����7 �2�+�%�%� ��%�%���� �� ���� �2�%2� ��� )�)��� � F�G �+����
���%�28 FG �2����� �� ,%8 F�G �2������ �� ,�8 ,*8 3,� �� 3,*8 FG �2������ ��
�� ,���8 �� �,3 �� ��� �,7 ,�� +��� �� ����28 ����� �� �25%� �� ,% � 2�2 ��+�2����2�7
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�2����� �� ,% ��� �� �� �������%� ���2��%���7 1� ���� �����2����%� �� ,% MzPi(tsat)
Meq

zPi

4��%� �� ���+� �� �������%� ��� � ����%�� 2�2 �����2� ���� ��2����%� ��  �'

��%62� +�22������ �2�%�� F2���	� %1�G F0������8 �DDPG7 1�����������8 �K���2 ���

�� �5%%�� ������ F"'� ���'J�@� !�78 ���%@8 �)G8 � +���%� �� �2�%��� �%������2����

��� +����/���� ��%��2�:� kf �� T int
1Pi7 )6� ��2�%��� ��� �%���5���� ��� �� ������������8 ���

����%���� ��+��� �� 2�2 %�+�2�� +�� �� �2����%���%� �� kf �� T int
1Pi � 0 < kf < 1 ��

0 < T int
1Pi < 57 1� +�2%�%� �� ������ �� �� ���$ +����/���� � 2�2 2����2� +�� �%�����%�

���� *��� F�X
DDD %�2���%��G7 *�� ����������� �� +���%� �� �2����%��� ��� �������

��%������ �

kf = 0.10 ± 0.03s−1 FC7

G

T int
1Pi = 2.1 ± 0.4s−1 FC7
�G

1� ����%�2 2�2����� ����� 2�2 6$2� 9 
5H�1 �� �� �������%� �� Y,%℄ 9 Y,%℄X
7T��

���+�/� �� �%�2������ F������ �� ��78 �DD�8 -��%��� �� ��78 �DDT�8  �@�8 
		C8 ���� �� ��78


		B8 -��'��%�5�� �� ��78 �DD
8 ,�>��@� �� ��78 
			G8 �� �%����� �� ����'/�� ��)", ����

� ����%�� 2����2� +�� ��2����%� VATP = kf [Pi] �

VATP = 7.8 ± 2.3µmol.g−1.min−1 FC7
TG
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���� C7V [ F�G �+����� ��, ���%� �� +�2���� �� �������%� �� ��)",γ +�� ��� C ���+�
�� �������%� FD7U8 
7D8 
7U �� ��G7 ����� �� �25%� �� ,% ��� %% ��+�2����2�8 ������� ���
�%�%���%� �� ����+�%���� �� ,% ������ �� ���+� �� �������%� ��5�����7 F�G )��2����%�

�� ,% MzPi(tsat)
Meq

zPi

4��%� �� ���+� �� �������%� ���7 1�� ����5�� ��+�2������� ��� +%���

�$+2�%������$8 �� �%5�� ��%��� �� ��%����� ���������� ��$ ���2�� �$+2�%�������� ��
��� �%5��� +%��%��2� ��� �%�%��� %�42�%����� �� ��+2�%����� �� ������������ �2����%�2�� +��
�%�����%� ���� *���7
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4�
 ��%���� ��� /�' �������

%*�*� ���(��� �+� �� ���(������

)�����2� %��2+���������8 ��� L�$ *��5� �� ���� �����2� ���� ���� 2���� �++�&

��%����� '�������� '2����� ��� ��� ������� �2����%���� ��++��2�� ���� �� �%�2������

���� �� ������ �� ����%4/��� �����'2�%2� FD7� 9 D7Cµmol.g−1.min−1 +�� *��5�8 D7U 9

D7Vµmol.g−1.min−1 +�� ����G F ���?���� �� ��78 �DDC8  ���?���� �� ��78 �DDU8 ���

�� ��78 �DD�8 �'����� �� ��78 �DDC8 -���� �� ��78 �DD�G7 ,��� +���%��%/������8 ��� �������

��++��2�� ��� �� ��� ��� ��� ������� �����2�� +��  ���?���� �� �� ���� �� ������

�� +�%���� F*��5�X0.23 ± 0.03µmol.g−1.min−1 I VTCA = 0.53 ± 0.13µmol.g−1.min−1G7

1�� 4�%���� �%K2����� ����� �� ���$ ��������� �� ������� +����%��� :��� �$+�%��2��

+�� ��� �%K2����� �� +�%�%������� ��� 0�!8 �� +�� ��2����� +�� ��� ���%���%�

�%K2����� ��� ���%/��� 5�%�� �� ����'� ��$ L�$ �2���2� F���� �� ��78 
			G7 1� ��&

���� �� ���� ��++��2� ���� � ������%+� ��� �� +���%/�� ������ ���%�2� �2��%�2�

���� �� ������ �� +�%����7 *�+��2� 9 �� ������ �� ���� �2��%�2� ���� �� ������

'���%� F1�% �� ��78 �DDT�G8 �� ������ �����2� ���� ���� 2���� ��� ����%������� +��� 4�%���

F7.8±2.3µmol.g−1.min−1 ��� 12.1±2.8µmol.g−1.min−1G8 � ��% +���]� '2���� ��� �� ��&
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����%������� �2����%��� �����2 ���� �� �� ����%���$ �����'2�%2� �+��2 9 �� '���%�

2��%��2 F�'�� �� ��78 
			8 3������� �� ��78 �DD
G7

%*�*, ���#����������� �� �(��������� (���(�����

) � �����8 %� +����%� :��� %��2������� ���$��%��� ��� +��%���� ���%���%�� ��� ++���&

�%�� 5�%���� �� ��������� ��$ L�$ �2���2�7 ���� �� ��������� 2����� ���2�%����� F,��&

���%� ��� ��5%������%8 
		C8 ,�����%� ��� ��5%������%8 �DDT8 025� �� ��78 �DDTG8 �� �+����

�� 5���� +������%��� �� �� 5������ ��������%��� �� �2����� +�242����%�������� ���� ���

������� 5�%����8 �� +���%��%�� �� ��%�%�� ����%���%�7 *� +'2��/�� ����%� 9 ���%5%��

����� %�+������ +����%� �� ������ ��%�%�2 �� ���� +�� ��� ������� ��� ��������

2���52�%��� ����%��%�� F+�� ����� �%� ,�����%� ��� ��5%������%8 �DDT8 ,�����%� ��� ��&

5%������%8 �DDCG7 ,�� ��2�����8 %� ����%� ������� ������%���� �� L�$ �� ������%� ��

5���� *��5� 9 �� ++����%� 5�%��� ����%��%������7 ���� ����� �28 ��%�2���� ��

4�%� ��� �� �+���� ��$�5/�� ������ :��� +�%�%+������� �������� F)��>��� ��� 1��5'&

�%�8 �DD
8 3������� �� ��78 �DD
8 1��� �� ��78 �DD�G8 ��� �� 5�������� ��� +��� �����2

���� ��� ������� ��� ���� �� 5�%� �� ��� �� ��'�%��� �� ������ �� ���� ��� ���2� ���

�� �2���%� �� ������5� ��� ��2���� �� 5��������8 �� L�$ �2���2 ���� +����%� :���

����%��2 +�%�%+������� 9 �� ++����%� ��������7 *�+������8 �� �� �� �� �+��$%�� ��

�+��5� ������H5�%�8 %� ��� �� �2��%�2 ��/� �%;%�� ��2������ ��� ���%���%�� �����%���

��� �%K2������ ++����%�� ������%��� 2�2������ ��$ L�$ �2���2�7 1�� '�+�'/�� �2��%�2��

�� ��� �� ���� ������� �%���� +�� ��2����� :��� ���%+��2�� ��� +�2���%�7 ��6�8

������%���%� �� L�$ ���� 9 ��� ++����%� ������%�� ��� ���� +��� �+��$�7 *���

�$+�%%�2 ���� �� *'�+%��� 
8 %� ��������%� ��� �� �2�'�� �� �����4��� �� �������%� +��&

����� �� ������� ����%��%������ �� ����'/�� ����� ��)", +���%�� +�� �� �2����%���

$����%4 �������7 *�+������8 �9 ����8 ���� '�+�'/�� ��� 4��5%�� �� �%� :��� ��%�2�2�

��� �����7

%*�*- ���#���� �� �� ��5 �� �� 6����

���� ���� 2����8 �� ��++�� ��� L�$ Y����H*��5�℄ ��� 25�� 9 �7T7 ���� +%�� �� ���

�%'%�%���8 � ��++�� ��L/�� �� �+��5� �2����%��� ����� 5������ �� ��� �� =����7
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��� ��'�+�'/�� ��� �� 5���� ��� ����%��� �������� 2���52�%��� �� ��� �� =����8 ��

��++�� Y����H*��5�℄ �����%� :��� 25�� 9 �8 +�%������ ��� �� �� 5������8 �� �2&

5�����%� ����� ��2��� �� 5���� +����� �� �2��%� �� ���$ ��2���� �� +�������7

*�+������8 %� 4��� ���� ��� �� �2���%� �� ���� +�� %�4��%� �� 5���� Y#&��*6℄ %����

�� ���%���%� �� ��� ��� ��������� 2���52�%���� +��������� �� ����'/�� ���2���&*)7

,�� ��2�����8 �� ��++�� Y����H*��5�℄ ��+2�%��� 9 � +��%�� �� 4����� ����� ���%&

���%� �������� �%�� �2����%���� �� ��� �� =����7 �� +���%��%��8 �� �%� �2����%���

��% +����%� ��%� ��� ���%���%� �� �25�%5����� ��� �� �%� ��� �%��� 5���8 �� ���

�� �������� �� �25�����%� ���%��� 5���8 �+�2� 9 ��'������� ��)",8 +����%� 4���%� ���

��2���� ���2���&*) ������� �%�������� ���� �� ��� �� =����7 )%��%8 %� ����%� �������

�� �+�2��� �� ��/�� �2����%��� �� %�����%���� �� ������ L�$ CMRFA8 �26�% +��

��2����%� F2���	� #1�G �

CMRFA = VTCA − 2CMRglc FU7
G

= 0.09µmol.g−1.min−1

1� �%�� �� 2�%���� ����� ������%� 2�2����� ���%�� 5��� �� ��%�%�� +'��%�&

5%���� ������� +��%�� �� 4����� ���� ��� L�$ F1��� �� ��78 �DD�8 ����� �� ��78 �DDTG7 !�

��%��� ����4%� �� ��2��� ���� ���%���%� �� ��%�� �� ��%����%���� �� �� �������7

1� L�$ CMRFA ���%�2 %% ���%�����%� +�� ≈
U% �� ��� �� =����7 �� ��� L�$ �2&

����%���� �����2� �%�������� F*��5� �� ����G +�2������� ��� 2����&��+�� �����%��

�D%7
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1� ���%����� ��� ������� �����2�� �� *��5� �� ���� +����� ��2������ �� ������ ��

�� �%����� �� ����'/�� ��)", �'2�%��� ����TH ����+������7 ,�� � 4�%��8 %� ��;�

��2������ .�/ �� +����%� �%���� �� ��2���� ��)", �� ��5 �� �� 5������ �� �� ���

�� =����8 .��/ �� +����%� %��%���� ��)", %7�7 �� +����%� ��2��%������� �2�������

�� ��5 �� �� 5������ �� �� ��� �� =����8 �� 6�������� .���/ �� 4�%��� ������%� ��

��2���� ��)", +�� �� �%� ��� �%��� 5���7 !� ��� ��� ��� �� �25�����%� ����� ��2&
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���� U7
 [ ��������	�� �� &�� ������������ �������1 1�� ��%� L�$ �2����%����
�����2� ��� �� �� 2���� F�6���8���� �� ����G ��� %% ��+�2����2�7 �� ��%�%��
+'��%�5%���� �������8 �� �����4����%� �� 5���� �� ��� �� �� 5������ +�%� ��
��� �� =���� �����%� :��� �+�2 ���'%�2��%������� 9 �� ����'/�� ��)", 2�2����7

��� �� 5���� �� ��� �� �� 5������ +����� �� +���%�� ���$ ��2���� �� +�������8

���$ ��2���� ��)",8 �� ���$ ��2���� �� NADH, H+  ���������� �����4��2�� ��

FADH2 ��� �� +����5� �� �� �������� �%�'���%���7 ,�� �� ��%��8 '���� ��2��� ��

+������� ��� �����%� �� �2���&*) ���� �� ����%� �%�'���%���8 �%�2���� ���$ �&

�2���� �� NADH, H+7 ��� ��'�+�'/�� ��� ����� ��� ��2���� �� +������� +���%���

+�� �� 5������ �%��� �����%�� �� �2���&*) ������� ���� �� ��� �� =����8 �� �%�����

�� ���� �2��%� �� �����%� +��� :��� +�%�� 25��� 9 *��5�7 ��6�8 �� ��� �� ���

�� =����8 �� �25�����%� �� '���� ��2��� ���2���&*) +����� �� +����%� �����

��2��� ��)",8 �� ��%� ��2���� �� NADH, H+ �� ����� �2���� �� FADH27 (%����&

����8 �� �%����� �� ����'/�� ��)", �'2�%��� ����TH ����+������ +��� :��� �$+�%�2�

+�� ��*������� #1� �
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V TH
ATP = (2(P/O)NADH,H+ + 2(P/O)FADH2 + 2)CMRglc FU7�G

+(3(P/O)NADH,H+ + (P/O)FADH2 + 1)VTCA − CMRFA

S (P/O)NADH,H+ �� (P/O)FADH2 ��+�2������� �� ����� �� ��2���� ��)", +�� ����

��$�5/�� +���%��� ��� �� �� �25�����%� ����� ��2��� �� NADH, H+ �� FADH2 +��

�� '�]�� ���+%���%��8 ���+��%������7 )6� ��2������ V TH
ATP 8 %� ��� �2����%�� �� ���]���

��� ������� �� (P/O)NADH,H+ �� (P/O)FADH27 *�+������8 �� �2����%���%� �� �� �������

� 4�%� ������ �� ��������� �%����%�� F�%� -%�@��8 �DDU +�� �����G �

[ F�G 1�� +���%/��� 2����� �� �� ��++��� .	27/ �� 2�2 �K���2�� ���� ��� ���2�� CD

�� ��++����� ��� ������� �� (P/O)NADH,H+ = 3 �� (P/O)FADH2 = 27 *�� ������� ���

���� ���2�� ���� �����+ �� �%���� �� �%'%�%�7

[ F�G ��� 2����� +��� �2����� �� ��++��2 ��� ������� �� (P/O)NADH,H+ = 2.5 ��

(P/O)FADH2 = 1.57

[ FG #�� ������� 2���� �� �� �������� �� ��)", ����'��� ��55/�� ��� ��� ������� ��� ��+&

+��� .	27/ ����%��� ��� ������� 4���%���%��� (P/O)NADH,H+ = 2.3 �� (P/O)FADH2 =

1.4 F��@ �� ��78 
			G7

*��� ��� ������ �� ���� �� +���%�� '�+%��� �� � ������%�8 %� 4��� ���� ��� ���

������� �$���%��� �� ��2���� ���2� +�� ��@ �� ��8 ���2�� ��� �� ��2�%���%� �� +'2�&

�/�� �� ��������%�8 ��� ����������� ��%�2�2�� ��� ��� ������� ��� +��� 6�����

F��@ �� ��78 
			8 -%�@��8 �DDUG7

(P/O)NADH,H+ (P/O)FADH2 VATP

9�: T � 
D7B±�7T
9�: �7U 
7U V7	±
7	
9: �7T 
7C V7T±
7V

���� U7
 [ 0%������ �� ����'/�� ��)", �2�%�2�� ��� ������� �$+2�%�������� �� *��5� ��
���� FD7�B±0.07 �� D7PT±0.12G �� ��� ��%� �+��� �� ��++��� F,H�G ��� +��� 4�2�������
������2� ���� �� �%��2������7 1� ������ �� ���� �2�%�2� ��� ��++��� F,H�G ��� +���
�2���� F�7T �� 
7CG ��� ��/� +�'� �� ���� ������ �$+2�%������� �� ���� FB7V±2.3G7

1� 4������ #1� +�2����� ��� ������� ��� �%������ �� ����'/�� ��)", �2�%�2�� �� �� ���%�&

���� �� *��5� ������ �� ����2�� �� ��%�%���� ��*������� #1� +�� ��� ��%� �+��� ��
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������� ��� ��++��� .	27/ 2���2�2�� %&������ F4������ #1� 9�: 9�: 9:G7 *� �������

����� ��� �� ������ �� ���� �����2� ���� ���� 2���� ��� �� ��� ��� ��� �������

�� ���� ����2�� 9 +���%� ��� L�$ *��5� �� ���� �����2�8 �� +��� +���%��%/������

��� �� ��%�%/�� ������ FG8 ��% �++���]� �� +��� +���%����� ���� +%�� �� ��� �%'%&

�%��� F7.8 ± 2.3µmol.g−1.min−1 ��� 8.3 ± 1.8µmol.g−1.min−1G7 1� 4�%� ��� �� ������ ��

���� �����2� ���� ���� 2���� �%� ����%������� +��� 4�%��� ��� �� ������ �'2�%��� ��&

������ +����%� :��� �$+�%��2 +�� �� �2�+��5� +���%�� ����� �� +����%� �� 5���%���

+���%��� �� ����+�� %������������%�� ���� �� ����%� �%�'���%��� �� ����%�%���%�

�� ���� 4�� +�����%� +�� �� ����'/�� ��)", 9 +���%� ��)�, �� ,%7 *� �2�+��5�

�%�'���%�� +���%��8 �����2 ���� �� ������8 +����%� %�+�%���� ��� +��2%��� �%�'�&

��%���� �+2%6����8 �� +���%��%�� ��� +��2%��� �%��� �� �2�+��5�� FG�������� ��������

#*,�G7 !� � �� �K�� 2�2 ����2 ���8 +���% �� +��2%���8 �� +��2%�� #*,C8 �+2%6���

�� ������8 �����%� �� ���� �2 ���� �� ������%� �� �2����%��� 2���52�%��� �������

F1%� �� ��78 �DDP8 *'�� �� ��78 �DDPG7 ) ��%����� ��� +��2%��� �� �2�+��5�8 �������� �2&

��%����8 �%2� ��$ 4��%�� +'��%�5%���� ��� ������� �$%������ ��� ��� ��� �������8

+����%��� 25������� ���� �� ���� ���� �� �2�+��5� �%�'���%�� +���%��7 ,�� �$��+��8

�� ��%�����%� ��� �2�+����� ��������%��� �� 5�������� ��� 9 ���%5%�� �� ���%��%�� ��&

+%��� �� �� �������%� ����%��� �� Ca2+ 8 ���%��%�� 9 ���%5%�� ����� ���+���� ��

Ca2+ +�� ��� �%�'���%�� F�������8 
			G7 *���� �+���� �%�'���%��� ���8 �� �%��

�� +���%�8 ���%2� 9 ��� ��%6��%� �� L�$ +���%��� ���� �� ����%� �%�'���%���8

%��2+��������� �� �� ����'/�� ��)",7 )%��%8 �� +�2���� �� +��2%��� �� �2�+��5� ��

+��%������� �������� 4������ +����%��� :��� 9 ���%5%�� ���� �2�+��5� �%�'���%��

+���%�� ��%&�:�� 9 ���%5%�� ����� 4�%��� �%�%���%� �� �� ����'/�� ��)", $����%�� F1%�

���  ���8 �DDPG7

���� ����� ��28 %� ��� ��/� %��2������� �� ���� ���8 �� ������ �� ���� �����2� ����

���� 2���� 2���� ����%������� +��� 4�%��� ��� �� ������ �'2�%��� �������� ���%�����

*��5� �� ����8 ���� 2���� �$��� �� +��%�%�%�2 ����� ���%���%� 5�����%��� �%5�%6&

��%�� +������� �� �� ����'/�� �2����%��� ������2� +�� 3)�,-H,3= ���� �� ������ ��

+�%����7 1� ������ �� ���� +�� �� �2�'�� �� �����4��� �� �������%� ��� ��%�2� +��

�� ����'/�� ��)", �%�'���%��� �� �� +�� +�� ��� ��%�%�2 ��?����%��� 5�����%���7

(%��������8 �� '2���� ��� ��%� L�$ �����2� ���� ���� 2���� F*��5�8 ���� �� ����G

�2����� ��� �� �+����+%� ��� �� ��, ��� ��� �2�'�� 6���� �� ������ +���������
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�� ������� �� ����'/�� ��)", ���� �� ������ �� +�%����8 �� � ���5�2 �� 4�%��� ����%�%�%�2

%���%��/���7

4�" �2������� �� ������� ���������� ������

*�� �2������� +������ 25������� :��� �����2� ��� �� ����� ��5�� � �� ��%�2���� ��� ���

��%� �2�'��� F"�,8 ��* �� ��,G ��� ���%�2�� �� ��� ��� L�$ ����+������ ��� �$���8

�� ���%����� �� �� ��%� L�$ �2����%���� ������� +����� ��2������ �

[ 1� ��++�� (P/O)total ����2�%�2 +�� �� ����� ��)", +���%� �� ��� �� ����� ���

�%�� �����%���� +�� ���� ��$�5/�� ����2 I

[ 1� ��������� 2���52�%��� 5���� � 8 ����&9&�%�� �� +������5� ��2���5%�8 ������

%�%�%������� ���� '���� ��2��� �� 5����8 ��% � 2�2 �����4��2� �� 2���5%� ��%��

F%7�7 �� ��2���� ��)",G �� ��� �� ����� ��� �%�� �����%����7

���� �� '�]�� ���+%���%��8 �� ���� ��$�5/�� F���� 1/2.O2G ��� ����2 �� ���

�� '�]�� ��� �� �� �25�����%� ����� ��2��� �� NADH, H+ � �� FADH27 )%��%8

���%����� ��� ������� �� *��5� �� �� ����8 %� ��� ��� ������ +��%��� �����%��� ��

������%� ������ �� �%$�5/�� CMRO2 +�� ��2����%� �

CMRO2 = 2.5VTCA + CMRglc FU7TG

CMRO2 = 1.85 ± 0.37µmol.g−1.min−1

!� ��� ���� +��%��� �����%��� �� ��++�� (P/O)total +�� ��2����%� �

(P/O)total =
VATP

2.CMROTH
2

FU7CG

���� �� 4������ #1
 ��� ��+��2�� ��� ������� ��� ��++��� (P/O)total �� ��� ����������

2���52�%���� � ����+����� ��$ �%K2������ ������� �� ����7 ���� ���8 +�� ��� ���

����� �� (P/O)total8 �� ������ �� CMRO2 � 2�2 2����2� +�� ��*������� #1%7

1� ������ ��� ��%� L�$ *��5�8 ���� �� ���� +����� �����%��� �� ��++�� P/Oglobal

�� �7
� ��2���� ��)", +���%��� +�� ���� ��$�5/�� ����27 1� ��������� 2���&
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VATP (P/O)total � F%G
F�G 
D7B �7	D BT
F�G V7	 �7C� P

FG V7T �7�U UB
�\, B7V±2.3 �7
� UT

���� U7� [����	�� (P/O)total �� 	��������� ���	�������� � 1�� ��++��� (P/O)total

�� ��� ���������� 2���52�%���� � �2�%�2� �� �� ���%����� �� *��5�8 ���� �� ����
�� 2�2 2����2�7

52�%��� ���� � +��� ��% :��� 2����2 9 UT%8 � ��% �%5�%6� ��� UT% �� ��2���5%� ������

%�%�%������� ���� ��� ��2��� �� 5���� ��� �����4��2 �� 2���5%� ��%�%����� +�� �� ��&

���� ��� 4��� �� ��2���� ��)",7 )�������� �%�8 ��2���5%� �%��� ������ ���� ���

��� �� 5���� 2���� �� 2871kJ 8 �� ������ ������ 1522kJ ��� 4��� �� ��2����

��)",8 �� ����� 2���� +���� ��� 4��� �� '�����7 ��'��� �� +��� ������ ��� ��)",

�%�/�� �� ��%�%�� +'��%�5%���� ��� 2���5%� �� ∆G ≈ −60kJ.mol−18 %� ��� +��%���

�����%��� �� ����� �� ��2���� ��)", +���%��� +�� ��2��� �� 5���� �25���2 9

NATP = 2871×0.53/60 ≈ 257 1� ���+%���%� ������%�� �++���]� �� ��� �� +������

'�������� �;��7

�� ��%�2���� ��� ��� L�$ �����2� ���� ���� 2���� ��� �$���8 %� ��� �� +��%���

������%� ��� �%�%� %��25�2� �� �2����%��� 2���52�%��� 2�2���� +�� ��2������%� ��

��������� 2���52�%��� �� �� ��++�� ,H�7




DT

������ ��  ����	���

*���� 2���� ��� �� +���%�� ��++�� �� ������� 5��+2�� �� *��5�8 ���� �� ���� �K�&

��2�� '�? ��� �:��� ��%���$8 ���� �� �:�� ?�� 2�2����� �� �� ��%�%�� +'��%�&

5%���� %����%����7 *� �����%� +����� �%��% �� �2��%��� ��� ���%���%� �%�2� ��� ��'�%����

�� ��(&(�3 "�,8 �� �+����+%� ��� %��%���� �-&{��*} �� �� �+����+%� ��� ��

��,8 �2������� ����� 6��%�%�2� ���+��%��� +�� �� ������ �����%���%�� �� ���� ��� L�$

�2����%����7 ,��� +���%��%/������8 ���� 2���� +����� +�� �� +���%/�� 4%� �� ���%���

�� ���� �� �2�'�� �� �����4��� �� �������%� ��� ��� �2�'�� ������ �� ������ ��

�� �%����� �� ����'/�� ��)",7 ��6�8 �� ���%����� ��� ��%� L�$ �2����%���� +�����

��2������ �%�������� ����� �+��5�� ��8 +�� ��2�����8 ��2������ �� ��������� 2���&

52�%��� 5���� �%��% ��� �� ��++�� F,H�G ���%��� �� ����'/�� ��)", 9 �� ������%�

��$�5/��7
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���� �� +���%�� '�+%��� �� � ������%�8 ��� ���� ���%5�2 ��� ��� ����� �� �� ����&

�252�2������ �� ��� �26%���� �2����%���� ���&������� �����%��� 9 � ��� %������

���� �� �����%� �� -���%�5�� F�-G7 ���� ��'�+�'/�� �� +��� ��+�2�8 �� ��� ��&

����%�� ����%� ���2� +�� �� �26%� �%�'���%�� ��%&�:�� ��5����2 +�� ��� ���2���%��

����%�%�2 ��� ��?���� �� �� '�]�� �� �����+�� ��2������ F�� +���%��%�� �� �+��$�

!!G7 ,�� ��2�����8 ���� ���� '�+�'/��8 �� �2����%��� 2���52�%��� ������%��8 �� �%&

�'���%�� �� +���%��%��8 �����%� :��� ���5����� +������2 ���� �� ������ �� +��%����

����%��� �� �� �- F+��%���� -�G7 ���� �� ����� +���%� �� � ������%�8 ��� 2���� ��

����%��5��%� ����%����%�2� ���%�� '�? �� +�%���� ��%� � +���%� ������%� �� +��&

�%/�� ���%���%� �%�2� �� �� �2�'�� �� �����4��� �� �������%� +�� �+����+%� ���

�� ��,8 �2������� ��� ���� ��'�%��� +�������%� ���2��� 9 ��� ������ �����%���%��

�� �2����%������� 6���� �� L�$ ��%�%���%���� �� ����'/�� ��)", ����7 ) � �����

�� �����%� �� �'/��8 ��2��+� �� ���%���%� ����� 2�2 �2��%�2�8 ��� ��� ����� ���� %�&

�2����2 9 �� +����%���� ��%�%�2 �%�%��� �� ���� ��'�%��� +�� ��2������%� ��� �����%��

�� �2����%��� 2���52�%��� 2�2���� '�? ��� +��%���� -�7

1�� ����%4� �� ���� 2���� �����%����� ����� �� ���$ �$�� � �� �$� �2�'��5%��� ��

�� �$� �����%�5%���7

[ ���� +%�� �� ��� �2�'��5%��� ��� ������8 ������%4 �� ���� 2���� ��� �� �2���+&
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+�� ��� �2�'�� �����%�%�%� �++�%���� .�/ ��� �� !�� �%�%��� T ������ �� .��/ �� ��

���+� ���$���� ��%�������8 ���� 9 �%�� ���%�� TD �%�����7 �:�� �% �� 4�%���%�%�2 ��

�� ������ �� ���� +�� �����4��� �� �������%� 9 T ������ � 2�2 �2����2� ���� �� +���%�

+�22����� �� � ������%�8 �� 4�%��� ����%�%�%�2 %���%��/��� �� ���� ��'�%��� ���� ��

��%�%���%� �+��$� �� �� ���+� ���$���� �+��%��� ��� �� �%�%���7 ,�� +���%�� �

������ �� ����%�%�%�28 ��� ���� '%�% �� �2���++�� ��� �2�'�� �����%�%�%� ����
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1Pi �� ��
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+
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���������� %�2���%4 �� �����2����%� �� �� �2����� �� ,% MzPi(tsat)
Meq

zPi
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���2� �� ��%�+���%� �� �������%� ���7 1� +�%�%+� �� �2����%���%� �� kf �� T int
1Pi ���

�� ���2 ��� �� �:�� +�%�%+� ������������ %�2���%4 ��� ��2���� +�22�����8 �� �%K2����

4���������� 2���� �� �����%�� �%�+�%%�2 �� �� �����%� ���'2���%��� 9*������� $1�:

��� �� 4�%��� ����� �� +����/���� +�2����� ���� ��2����%�7 �� +���%��%��8 ���� ���

Tmix
1Pi ����� +�� +�2���� ���� ��2����%�8 � ��% � +�� ��2����� �� �%�%�%��� ��� �������

�����%���%�8 � +����/��� ����� 2�2 �2����%�2 �$+2�%�����������8 �� �� ���%� 9 ���

%����%����8 ���� ��� 2���� +�22����� F0������8 �DDPG7

������� �0���������� �� �� ������������ �������	�

)6� �����%��� �� +��%��� ���%���%� ��� ������ ��������%����8 +�%�%+������� �� �����

����2���8 �� �%5��� ��, ����28 ��� ���� �� ��� �- ����� �$������� �� �:��

52�2��%� ��� �� ���� ��, � 2�2 ��%�%�2� �6� �����2�%� ��� %��5�� T� '���� �2����%� ��

�� +���%� '���� �� �� �:�� F2' �� 5���%��� T�8 "�H"�XPHTD��8 ����%� 
	�×
	�×
	�8

(�0X�UP×
	�×�UP��38 ���5��� �+������ UD@-?G7 1� +�%�%������� �� �� ���� �-

2��%� �%�� ������� %����%��� 9 ���% �� �� ���� ��, 92���	� $1�:7 1�� %��5�� �� ����%��

2�2 ��5����2�� ������������ ��� �� ���� ���� ����� �����%��� �� �� �:�� '���%�� F�'��

��� .@'%8 
		
G �6� �����%��� ��� ������ 2�2����$ �� ������%���7 *���� +�2����

� 2�2 �2��%�2� +�� �� �����%�� ��%�7

7*�*. ��������� ��� ��(��

������� �� ������G����� ���� ��� ������ ��� ���� �2�'�� �� �����%6��%�

���++�%��� 9 ��� ��� �+����� ��,8 ���%� +�� %�+���%�H���%�%�%� �� +�� �� �2�'��

�� �����4��� �� �������%�7 #�� +�2���� �� A��� 3����� 9 �DCV +%��� � ��� ������

2�2 �++�%��2� 9 '���� �+���� ��, +�%� �� ����%��� �� 2�2 �����%62� +�� �� �2�'��

)�)��� ��� ���#! F0��'���� �� ��78 
		BG �� ��%�%���� �� ���� �� 
T �2����%���

�2�%�� ���� �� +���%� +�22����� 94������ %1�:7 1��������� ��� ������� �� 4�2�����8

�� �+��5� �� �� ����%���� ��+��� � ����� �++�%��2 ���� ���� 2���� ��� ���% �2�%�

���� �� +���%� +�22�����7 ��������� ���$ ���+���%�� �� �� �2�'�� �� �����%6��%�
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7U��5H++� ��� �� �+���� 9 '��� ��++�� �%5��� ��� ���%�8 � 2�2 �++�%��2� 9

��� ��� �+�����7
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���� ��� 
� +���%��� +%��� F����+����� ��$ 
7� +���%/��� �%��%������ �����%�%�%�G

� 2�2 �++�%��2�7  %�� ��� ���� +�2���� �%�%��� �� ��++�� �%5��� ��� ���%� ��� �2�&

����� ��%��2�:�8 ���� 2��%� �2����%�� �6� �� ��++�%��� �� ���5� �%5�� �� ���� +�2����� ���

��� �+����� ��,7 1�� �2������ ���%�2�� �� +�� �� ��%�� 2�2 ��%52�� ������%������� ��

��+�%���� �� �� ���5��� �� ��%� �� ������ �+�� �� �%5��� ��� +���%��� +%��� �����2�7

��	����������� �� �� ������� �� ������G����� )6� �� ������ �� ��+����%�%&

�%�2 �� �� �2�'�� �� �����%6��%� ��%�%�2�8 ��� �2�%� �� 
D �+����� ���%� +�� %�+��&

�%�H���%�%�%� � 2�2 ����2� +�� �� ��� %�� �����%��� ��%��7 *�� �%$ ���%�%�%��

�� 2�2 �2��%�2�� �� ���%�� 
 '����8 �� �����%�� ����� 2�2 ���%�2 +�%� ��+�%�%��2 ���� ��

������ ����� '���� ���%�%�%�7 1�������� )�)��� �� ���� �2�%� �� ���2�� � +���%�

�� ������ �� 2�%���� ��� 5����� ��+����%�%�%�2 �� �����%6��%�8 �� +���%��%�� ��� ��

�2����� �� ,%8 ��2��� ��+� �����%4 ��� �� �2����%���%� �� ���� �������%� 2���� ��

≈T7D%7 )��%2� 9 ��� ���� ����%�%�%�2 �� �2���%� 9 �����%�%�%�8 �� �2�'�� �� ����&

�%6��%� �2���++2� ��� )�)��� +����� �� ������� �� 4�O� +�2%�� �� ��+����%���

�� �������%� �� ,% �� +���%��%��8 �� �� �� ���2����%� ���%2� �� �����4��� ��

�������%�7
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����%�� �2����%���� �� 2�2 �2�%�2�� �%�������� �� �� �����%6��%� �K���2� +�� ��

�2�'�� )�)��� ��� ���#!7 1�� �������%�� �� ��� ������ 2�2 2����2�� +��

'���� +��%��� +�%� �����2�� +�� '���� 5��+� F+��%���� -� �� ������ �������G7 ��

�� �:�� ���%/��8 �� +- 2�2���� � 2�2 2����2 +�� '���� ����� �� ��%�%���� ��� �������

��%������ � δHAXT7�T8 δAXU7BD �� +=�XP7BB7 1�� ������� ���%�2�� �� +- �� +�� �� ��%��

2�2 �����2�� +�� '���� 5��+� F+��%���� -� �� ������ �������G7





P
6� ����� �� ���������� ����������� ������ &�� ��" �� ��( ���� �� �������

�� $���������

=���	�������� �� ���� ,�� '���� ����� �� '���� ���+� �� �������%�8 �����2���&

�%� �� �� �2����� �� ,% MzPi(tsat)
Meq

zPi

� 2�2 ���%�2�7 *�� ��++��� �� ����%�� 2�2 �����2�

+�� '���� 5��+� F+��%���� -� �� ������ �������G +�� '���� ���+� �� �������%�

���7 �� �K��8 �� �� �� 4�%��� ��++�� �%5��� ��� ���%� ��� �+����� %��%�%�����8 ����� ���

2���� �� 5��+� 2��%� ���%��5�����7

,�� '���� 5��+�8 �� ���� �����2����%� �� ,% MzPi(tsat)
Meq

zPi

�� 4��%� �� ���+� ��

�������%� ��� � ����%�� 2�2 �����2� ���� ��2����%� ��  �' ��%62� +�22������ �2�%��

9*������� $1�:7 1�����������8 �K���2 ��� �� �5%%�� ������ F"'� ���'J�@� !�78

���%@8 �)G8 � +���%� �� �2�%��� �%������2���� ��� +����/���� ��%��2�:� kf �� T int
1Pi7 )6�

��2�%��� ��� �%���5���� ��� �� ������������8 �� ������ �� T int
1Pi � 2�2 ����%��� ���� ���

5���� ����+����� 9 UD% �� �� ������ �������� F≈ ��G � 1.5 < T int
1Pi < 2.57 1� +�2%�%�

�� ������ �� �� ���$ +����/���� � 2�2 2����2� +�� �%�����%� ���� *��� F�X
DDD

%�2���%��G7 1� ������ �� ���� � ����%�� 2�2 �2�%�2� �� ��2����%� VATP = kf [Pi]7
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�2� ��� ����� +��� � �%�� ������%�2�� ���� ���� 2����7 *�+������8 %� 4��� 25�������
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��+��+�2�� 9 ��� �2������ ��/� ���5�� F≈ UD++� 9 �%&'������G 92���	� $1� 9�::7

*�� ����%/��� �� 2�2 2�%�%�2�� +�� �������� �6� �� �����%6�� ��� �2����%��� ��%��2�:�

�� 4�O� ������7 1�������� �K���2� +�� )�)��� �� ��%�%���� �� ���� �� �2����%���

+�22������� �2�%�� ��� +�2����2� �� 2���	� $1� 9�;(:7 1�� �������%�� �������

�����%��� �� �2����%��� +'�+'�2� �� 2�2 ���%�2�� +�� '���� 5��+� ��� �� ��++��





V
6� ����� �� ���������� ����������� ������ &�� ��" �� ��( ���� �� �������

�� $���������

Coupe 1 Coupe 2 Coupe 3

���� P7� [ 3����������� �������� �� ������ ������ ��	 �� ����� �� "�%�
�+�� ������ ��+�2�� �� U � ��� ��+�2����2�� F�G7 1� ��5������%� �� �����
�2���2 � +���%� �����%��� �� ����� 2�2���� �� 
7CT1 F�G �� �� ����� ������%�� ��
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�� ���%�� �� +% ��%��2�:� ��� �� ���� ������ ��� �%��� F�������%� �����%�� X �%��

+%HF
∑

�%���GG F4������ $1�G7

"�����	������ 	�������� �� ����������� 9�1�1:
)",α )",β )",γ ,% ,*� ,�� ,�� �, ��

*������� D7
�B D7
D
 D7
DV D7DP	 D7
PD D7
�T D7
TV D7

U D7DTU
F�XPG ±D7DD	 ±D7DDP ±D7DD� ±D7DD� ±D7DD	 ±D7DDP ±D7D
T ±D7D�B ±D7DDP

,��%���� -� D7
�B D7
D
 D7


 D7DPV D7
PU D7
�C D7
C� D7
DC D7DTC
F�X	G ±D7DD	 ±D7DDP ±D7DDU ±D7DD� ±D7D

 ±D7DDB ±D7DDV ±D7DDP ±D7DDB
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,�� %���� ,�8 ,*8 �,3 �� ,���7 1��++����%� ,�� %���� 3,� �� 3,*7

7*,*- 0(��������� �� #/ (�(����
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������� %��%�%������� ��� ��+��2�� ���� �� 4������ $1%7
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��� B7DCT
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T B7DTC -�DPD�
P B7DPP
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U B7D
	 -�DPDTD	 B7DDU
P B7DTC -�DPDT
P B7DTB

������ �1�
� -�DPDT�T B7DUB
����&��+� �1��% -�DPDCDP B7DCU
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������ �1�%�
����&��+� �1�
#

���� P7C [ '����	� �� �, �������������
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FG8 F�G ��F�G *���%���%�� %��%�%�������7 F4G �2�%���7
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,�� '���� 5��+�8 ��� ������� �� +- 2�2���� �� ����%�� 2�2 �����2��8 ���%���� 9 �

pH (Contrôles) = 7.023 ± 0.014 FP7�G

pH (Patients HD) = 7.048 ± 0.025

1� 5��+'� +�2����2 �� 2���	� $1% +����� �� �%����%��� �� �%�+���%� ��� ������� %��%�%&

������� ����� ��� ������� ������� +�� '���� 5��+�7
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���� P7C [ 1�� ������� %��%�%������� �� +- 2�2���� F+��%���� -� ����H ������ ��%��
��������G8 ��� ������� ������� �� ��� 2����&��+�� F+��%���� -� ×H ������ ��%�� ×G ���
%% ��+�2����2�� 5��+'%������� +�� ��� ���$ 5��+�� �� ������7

#�� ����%�%���%� �� ������ �� D7D�U ��%�2 �� +- ��� �� �����2� ���� �� ������ ��� +�&

�%���� -� �����%������ �� 5��+� ������7 )� �� �� 4�%��� ����� �� ������ F�X
UG8 ��

���� ����%��%��� �� ���5 F��+� J%�$�G � 2�2 �2��%�2 ��� �� �5%%�� �����%�� F1�)�8

�����+%�8 � �����+���� *�� "���8 �DDVG �6� ��2������ �� �%5�%6��%�%�2 �� ����5&

������%� �� +- 2�2����7 *� ���� � +���%� �� ����� ��� ���� ��5������%� 2��%�

�%5�%6��%��8 �� +&����� ������ 2���� �:C�C@7
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7*,*. 0(��������� �� ����

1� 2���	� $1# +�2����� ��� �+�����8 �����2� ��� ��� P ������ �������8 ���%� +�� ��

���+� �� �������%� �� ���X
�7

1�� �+����� +�2����2� �� 2���	� $1$ 9�:8 ���%� ��� �� �����%�� ��%�8 ������� �� �%�%&

���%� �������� �� ����+�%���� �� �� �2����� �� ,% �� 4��%� �� ���+� �� �������%�

tsat7 !� ��� 25������� %��2������� �� ���� ��� �%�%���%� ��%��� ��� ��+�%����� ���

+%� �� ,�� �� �� ,��7 *�� ���2����%�� ����$�� �� �2�/���� �+������ +��� 4�%���� ���

�����2����%� �� ,% �� +������ :��� ����%��2�� 9 ���K�� �� �( ����� ���7 1�� ���%���%��

�� kf �� T int
1Pi �2�%�2�� �� ������������ %�2���%4 ��

MzPi(tsat)
Meq

zPi

92���	� $1$ 9�:: �� �� ��

�%�����%� ���� *��� �� ���%� ��$ ������� ��%������ �

kf (Contrôles) = 0.29 ± 0.02s−1 FP7TG

kf (Patients HD) = 0.19 ± 0.03s−1

T int
1Pi (Contrôles) = 1.9 ± 0.3s−1 FP7CG

T int
1Pi (Patients HD) = 2.3 ± 0.3s−1

1� ����%�2 2�2����� ����� 2�2 6$2� 9 
5H�1 �� �� �������%� �� Y,%℄ 9 Y,%℄X
7T��

���+�/� �� �%�2������ F������ �� ��78 �DD�8 -��%��� �� ��78 �DDT�8  �@�8 
		C8 ���� �� ��78


		B8 -��'��%�5�� �� ��78 �DD
8 ,�>��@� �� ��78 
			G8 �� �%����� �� ����'/�� ��)", ����

� ����%�� 2����2� +�� ��2����%� VATP = kf [Pi] �

VATP (Contrôles) = 22.4 ± 1.9µmol.g−1.min−1 FP7UG

VATP (Patients HD) = 14.8 ± 2.4µmol.g−1.min−1

�%� ��� �%�%���%� �� ≈TU% �� ���� ���� �� 5��+� �� +��%���� -� �����%������ ��$

������� ��%��7
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(b)

���� P7P [ F�G �+����� ��, ���%� ��� �� �����%�� ��%� �� +�2���� �� �������%� ��
��)",γ +�� ��� C ���+� �� �������%� FD7�U8 D7U8 
7D �� 
7U�G7 ����� �� �25%� �� ,% ��� %%
��+�2����2�8 ������� ��� �%�%���%� �� ����+�%���� �� ,% ������ �� ���+� �� �������%�
��5�����7 F�G )��2����%� �� ,% MzPi(tsat)

Meq
zPi

4��%� �� ���+� �� �������%� ���7 1��

�������� �� ��� 	���� ��+�2������� ��� +%��� �$+2�%������$8 ��� �%5��� ��%���� ���
��%������ ����������� ��$ ���2�� �$+2�%��������7 1�� �%5��� +%��%��2� �2+�2������� ���
�%�%��� %�42�%����� �� ��+2�%����� �� ������������ �2����%�2�� +�� �%�����%� ���� *���7
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1� ��5������%� ��� %��5�� ��2' �� 5���%��� ��5����� �� ����� �2���2 +�� �� ����

��, � +���%� �����%��� �� ������%���%� �� �� �������%� 2�2����� �� ,% F≈V%G �_�

9 �� ����%���%� ������%��7 *�+������8 %� ��� %�+����� �� ���� ��� ���� ������

��+�2����� �������� ��$%���� +��%��� �%2� 9 �� ���%���%� ������%��7 �� �K��8 ��� ������

��������%���� �%��2� ����� �� �M��8 �� +���%��%�� �� ����� ����2���8 ��� ���%� 9 ���

4���� %�'�52�2%�2� �� B0 �� %�� ��� �%��2� �����%������ �%� �� ��%������ �� ���%����

�� ��$���� ��� %����4��� �%�H�%����7 ,�� ��2�����8 ����%������ �� �%5��� ��, 2�2����8

�� �%5��� ������%�� �����%� +�2������ ��� �2������ �%5�%6��%������ +��� ���5�� �� ��

+���%�������� %5��2�� +�� ������������ �����?%�� �K���2 ��� )�)���7 �� +���%���8

�� ���%���%� ������%�� �� �+���� ��, �2���2 �++���]� +��� 4�%��� ��� �� ���%���%�

���%�2� ��� �� ���� �� �� 4���%� ������%�� �2���2� +�� �� ����7 �� �K��8 �� ������ ��

��++�� Y,*�℄HY)",℄ ���%�2� ���� ���� 2���� F
7CV±D7

G ��� �� ��� ��� �� ������ ��


7�	±D7�� �����2� ���� �� ������ '���%� 9 B ������ F1�% �� ��78 �DDT�G �� ������� ���

��� ������� �� ≈ C ��++��2�� +�� �� ����� ��������%��� F���� �� ��78 
		B8 -��'��%�5��

�� ��78 �DD
8 ,�>��@� �� ��78 
			G7 1��������� �� �� 2�2����� ��55/�� ��� ��� �+�����

��, ���%� ���� ���� 2���� ��� ���5����� ��%�2� +�� ��� �2������ ��� �2����%���

2�2����$7

7*-*, ��������( ��� ��������� �(����������

1� 4������ $1� ����� �������� ���%��%� �%5�%6��%�� ��� �������%�� �����%��� ��

�2����%��� ����� �2���2� ����� ��� 5��+�� �� ������7 )�������� �%�8 �� �������%�

��� �%K2����� �2����%��� %�+�%��2� ���� �� �2����%��� 2���52�%��� 2�2���� ����� ������

'�? ��� +��%���� -�7 *�% �%5�%6� ��� ��'�2����%� �2����%��� ������ ��%������ '�?

�� +��%���� �� � ���5�2 �� +�2���� ����� ���+'%� ���%����� �� ��%��� %�+������7
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�� $���������

7*-*- ����������� (�(����� ����9���+�

��� ���%��%�� �� +- 2�2���� �� 2�2 �����2�� ���� �� ��������� +��'�5%�� � %�'2�%�

F�� -��>�'� �� ��78 
	VP8 J��' �� ��78 
		�G8 '�+$%� '��%��� F-��%��� �� ��78 �DDT�G8

������� 2�2������ FJ%@�&-��� �� ��78 
	VC8 =���%�>�@% ��� 0��+��8 
	VV8 3��>�@

��� ����'������8 
		PG8 ������� �%+���%��� F-���@�>� �� ��78 �DDCG777 *�+������8 9

���� ���%�����8 ����� ���%��%� �%5�%6��%�� �� +- 2�2���� ��� 2�2 �����2� 9 �

��� ���� ��� �����%� �����252�2���%��7 *���� 2���� ��� �%��% �� +���%�� ��++�� �����

��5������%� �%5�%6��%�� �� +- 2�2���� '�? ��� +��%���� �����252�2���%4�7

1� ���%����� �� '�%� ���� �%�%���� �%K2����� F�� ��$%���G +�� '���� +��%���

��� � ���%� 9 2������ ���$%����� �� ��2���%�� ����� ���%��%�� �� +- �� ���+�����

���%2� 9 ��2����%� �� �� +��'�5%�7 1� ���� ��� �%�%��� +�2������� ��� ��2���%�

�%5�%6��%�� ��� ��� ���%��%�� �� +- �����2�� ���� �� ������ ��� +��%���� -� ��� �� ���

�%�%��� #-��� ����� 92���	� $1�:7 )� �� �� 4�%��� ����� �� ������ F��� #-���

����� ��� +�� ��������� V ������G8 �� ���� +����2��%��� F��+� ,�����G � 2�2 �2��%�2

��� �����%�� �� � +���%� ��2����%� �� �%5�%6��%�%�2 �� ���� ��2���%� F�:C�C= G7

0

15

30

45

60

75

7.01 7.03 7.05 7.07

pH cérébral

sc
o

re
 m

o
te

u
r 

U
H

D
R

S

���� P7B [ *��2���%� ����� ��5������%� �� +- 2�2���� �� ��� ����� #-��� ����
�� 5��+� �� +��%���� -�



6�'� ��������� 
�B

7*-*. 1������ �� �� ������ �� ����

 	������ ��	 �� ����	�������� �� kf 1� �%�����%� ���� *��� ����� ��� ������&

������ %�2���%4 �2��%�2 +����� ������%� ��� +��� 5����� +�2%�%� ��� �� �2����%���%�

�� kf F2���&��+�≈V%G ��� ��� ���� �� T int
1Pi F2���&��+�≈
B%G ���� �� 5��+� ������7

!� ��� ���� %��2������� �� �� �������� ���� ������ ������ �� ����%��� %�+�2� +�� ��

�2����%���%� �� T int
1Pi +��� �K���� �����%���%� �� kf 7 1����� T int

1Pi ��� 6$2 9 �� �%�%��

%�42�%���� F
7U�G � ��+2�%���� F�7U�G8 ������������ %�2���%4 ��+����/��%��� �� �����2&

����%� �� ,% �� 4��%� �� ��� ���%� ��$ ������� ��%������ � kfXD7T
±D7D��−1 +��

T int
1PiX
7U�8 kfXD7�B±D7D��−1 +�� T int

1PiX�7U�7 *�% %������� �� 4�%� ��� �� �2����%���%�

�� kf ��� �����%������ %�����%��� 9 �� ������ �� T int
1Pi ���� �� 5���� �� T int

1Pi Y
7U�&�7U�℄7

����� ���2 ��� �� ������ �� ���� �2+��� ��������� �� +����/��� kf 8 �� ����%�%�2 �� ��

�2����%���%� �� � +����/��� ��� �� ���� +�� �� �2����%���%� �� � L�$7

3���������� �� �� ����	� �� ���� �� ���� �������� B0 *���� 2����8 �2��%�2�

9 T ������8 ��� �� ���� ��++�� ����� ������ �� ���� ���� �� ������ '���%� �+�/�

���� �2��%�2� 9 B ������ +�� 1�% �� �� F1�% �� ��78 �DDT�G7 ���� ���%� �+�� �� �� +���

4�%��� ����%�%�%�2 %���%��/��� �� �� �+����+%� ��� 9 T ������8 %� ��� %��2������� �� ��

�������� ���� ������ ������ �� +��� 4�%��� ������ �� ���+� �� ����$��%� T int
1Pi 9 T ������

F�7D� ��7 T7U� 9 B ������G �K��� ��� ������� �����2����%� �� ,% �����2�� +�� �����4��� ��

�������%�7 �� �K��8 �� ����%�%�%�2 +�%���� �� ���� �2�'�� ��� ������ ������ �� ������

�� T int
1Pi ��� +�'� �� 1/kf 7 ��� ��'�+�'/�� ��� kf ≈ 0.2s−18 �����2����%� �� ,% +��

�� ���+� �� �������%� %�6�% tsat +��� :��� ����2� +�� �%K2������ ������� �� T int
1Pi ��

��%�%���� ��*������� $1�8 ���%���� 9 92���	� $1�: �

MzP i(tsat)

Meq
zP i

= 0.71 (3 teslas) FP7PG

MzP i(tsat)

Meq
zP i

= 0.59 (7 teslas) FP7BG

FP7VG

*���� ���%���%� �2����� ��������5� %���%��/��� �++��2 +�� ��� '���� '��+� ��5�2&

�%���� +�� �� �2�'�� �� �����4��� �� �������%�7 *�+������8 +�� ��� ���+� �� ����&
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���%� �����%������ ���� F���%�� ��G8 ����%�%���%� ��� '���� '��+� ��5�2�%���� ��

+�2����� ����� 4�%��� ������5� � +�� tsatX��8 �����2����%� �� ,% ��� �� D7BV 9 T ������

���� D7BC 9 B ������7
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���� P7V [ 3���������� �� ���� �� ���� �������� B0 1����2����%� �'2�%��� ��
,% �� +�2���� �� �������%� �� ��)",γ +�2����� ��� �2+������ �� '��+ ����%��� B07
*��2����� �%���� �� ������5����� �� ���+� �� ����$��%� ��5%���%����8 �� ����%�%�%�2
�� �� ������ �� ���� ��5����� ������ B0 ��5�����7

'����	� �������� �� ���� ���+�/� �� �%��2������8 ��� ������� ��� L�$ �2����%����

2���52�%���� �����2�� ���� �� ������ '���%� +�� ��� ��'�%���� �� �%K2���� ���2�%&

��%����� ��� � CMRglc = 0.31−0.42µmol.g−1.min−1 �� CMRO2/CMRglu = 5.5 F�'��&

��� ��� ��'���8 �DDCG7 �� ��%�2���� ��� P/O2 = 6 +�� ��� ���'%�2��%� �&

+�/��8 �� ������� +��������� �����%��� �� ������ �������� �� ���� 9 10−14µmol.g−1.min−17

�� ������ �� ���%���%� ��� ��� ������� �� ������%�� �2����%���� �� $�5/�� ��

�� 5���� ���� �� ������ '���%�8 )�>��� �� �� � ����� �� ���� �� 14µmol.g−1.min−1

F)��>��� ��� 1��5'�%�8 �DD
G7 *������� ��� ������� +�22������8 ��2���� �� 1�% �� ��

��%�%���� �� ��'�%��� �� �����4��� �� �������%� +�� �� ������ �� ���� '�? ��'��� �

��++��2 ��� ������ �� ���� �� 12.1µmol.g−1.min−1 F1�% �� ��78 �DDT�G7
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