
����� ��� 	�
��
����
��� �����	
���
�������
�� ��

 �	��� ����
����������
� �����
����
 ���	
���� �����
�

�	��� �������������
� ���� ��
��
������
�

�
 �����
� �� 	
� !���"�" #$���
 �
� %
�����
�	��� �	 ��
�� �&
���� ��� �����������'�(
�	��� ���������������
 ���� ���������������

���
 )*
�����
�������	
�+ �( ,( -./0� 1��� %
�
���� ��
� �
 ��� 2���+ ��� �������'� ��� ��� �	
&���
#
	���
( �	��� ��� �������
�� ���� ���
����
�� ���������
���� 	
� ����� �
���������(
�	��� �����������
���	
� ���� ��� ��� �����
�����3 ��� �
��������
�� %
��� ��� ���� ���
����������
�
��(
,�'����� ����������
 ��� ������
��� ��
� ����
��
� �� 	
� !���"�"+ ��� ��
 ����
�� �����
�	�'��
��� �����
( 4
�����$��� ���� ��� ����
��
�����������'� �
 ������ 2�
�� �	��� ���	���+
��� 	
�  �5"( 67����
��
 %�
#
	�� �	# ��� ����
����������� ��&�
  �5" 	
� ��5"(
�	�� �����
� 
����
 %�
#
	�� �	# ��
 ����
�	
���
�������
��( 8���������
 	
� �������

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

 !	�!

�� ��������	
���
�� ���
��� ��
 ��� ��������
��
����
��� �� ����������	
���
�� ���
��� ��
 �� ��
���

"��#����
� 	��
���������� $�� ��� %&�% 	�
�������

�#������ ��� ����'
��������
��
��� ���
�������������(�� ��� ��� )��������� ���
�������
��� "��������

��* ��� "���
�������

+���#�
#�
��� �����
�� ,�������
 ��� "���
������� 
��
�����#����� ��� -��������.����%%��#�����
�/���� $�� ��#� 
��
�� ��� 0,�
#� ,�(1� ��
����� 23��� ���4 ��
��
#���� 3#���� $�� �
�
�%5
�
�� ��� "���
������� ������ %&� ��� �
�
���
������ 23��
�4 
�� 
�#� %&� ��� 3�
��������
23�%�
�4 ���� ��#���
� 	���� �������

��*�6 7������#� ��� )�������
���  ��������
	� ����� �� 1�
��	� ��� *
�������'��
���##������
�( ,��
� ���������� 6	
����
 &������ �

��� 4���
�
	
� ��
 3#�����"�3 �
 5 "8�( ��� ���
&�� #��� �����
�� %
����� ���� �
 6��� ��

93��:�: 	
� )3��� #������ 	
� �
 ��� ���	
���
����� �	� �9��,�
����� �����
���( ��� %
���� ���
 ��������
	� &�#�
��
 ����+ ��� ��� ��� ���	
���
����� �	��+ ��  ���#��������( ����� 
���
� !'��
��
�������� ��
 :&����
� ��� ���	������
  ��
�
���� ���  ��������
	� �
 ��� ���	
�������(
�����
� �� �
������ &��� �&&�	 ��
 ;
	����+ 6����
�'	��
 	
� ��
���� ���
��'	��
 23��� ���4( �����
��� ��� 1��
	� ��� �����
�� 3��
�%������ ��� ����&��

���	� ������ ���� ,��##��	���
( �
���������� �
��
�����
 ��
��� ���
�� ����&�
���
 �� ���
��'	���
�&&�	 ���� �
� �	���
�����&�
�	
��
 ��� <����
�
����� ���
�� 8��&�
�	
��
( ��� ���������&�  ������
���
	� ��� �
�� �	�� ��
 �����
��� 3��

�
������
��� �
�&�
���	�(

3��� ��* �������	
� ��
 �������������
����
������	���
����
������


3��� ��� �������� �������� ��
 ��������
� ��
 �������
������ ��
  
�����������! "���� ��� ��	�

#��������


��� � !���(��
���� $�� �	���������


�

�������	

 �� 
�� ��	������ ����� �������������� � �  � !�	"� #����� $�"%
� �!



��*�� �
� 0,�
#� ,�(1� ����� ��� "���
�������
4� ��� �������� ,��

	
� ���  ��������
	� �� *
����
����'����##������
 &����� �	 ��������
+ ��

 ��

��
 ���� ��� ��
� �������� ����� ������

�
 )=<
���
<��>0( ��&�� �
���������� �	
'���� 
����+ ��� �
 ���
����� ��������+ ��
���
 
	�+ ��� �	# ��� ��
�
 ,����
�
 ��� ����� ��
��#$��� )*
�	�0 	
� �	# ��� �
����

,���� �	���#$��� ���� )?	��	�0( *
 3��� ��� ��� ����
����������� ��������

�( *� 1�
��	� ��� -����
����� �����
� ��( �&�� �	�� ��� ���
�
���##���$���
��� ���
��'	��
+ ��� ������ �
 1������
����	���
���  ��������
	� 	�����
��
� �����
+ ��
� �������
�� %�
��
���	&������( %&�
�� ������� �	# ��� ,����
��� *
�	� ��
� ���  ��
���� !��" 	
� 6��+ ��
�
��� ��
� ��
�������	
� ��� %
�����+ ��� &��� ����
��
� ����&&�	 #��� ����+ 
���� �7�
��� �'��(
�	# ��� ,���� ��� 8����� �����
 ��

 ��� ���	�����
��
  ��
���� !���"�" 	
� 6���5+ ��� ��� �	�
��� �����
� �� #����������� %
����� �����������
��&�
 	
� ������ �
 ��� ���	
������� ��
����

)�( ,( -5@0( %&�
�� ����� ��� ?	��	�+ ���� ��� 1��
	�
�	�� �������� �	���
���	&���
��
 �������� <���
��
�����
 
��#���( �9� ��
&�� ���� A����� ��  ���
������
	� 
���� ��&�
���+ �� �
������ 
����
��� ��

;9�+ ��� ��� ��� �	 �9� 	
� ;�� 	�����
��
�
����(

��*�* ��� ��������� 	�
�������

+����� $�� ��� )������ ��� -��������.���������
��� "���
������� ��#�� ���%
#� 
�������
� ,�
���
��� $�� ��� ;����� ���� 8(
�
#��
� ��� %��
��
$�� ��� <��������
�� ����� �� ;��
�����
�

��� ��� 	�
�������5 ��� ��� ���
�����

���  ��������
	� 23��� ��=4 ���
� ��� �

�� ��� �&�
&�	 ��
 �����
� �� 	
� ��� ����� ���&	
��
�

<��������

	
� ��
 !���"�" 	
� 6���5 #$� ��� ���
�	
�������( B��� ��� �����
� �� ��

��'
��� �	
����  ?5 �&��&�	�+ �� 
'��� ���� #$� ��
 4����� ��
 ��������
	� #�
��
�� C������
��
����	
� #���	
���
��
�

�����
� �� " D !��" " 6�� " ;�� " 5 �5? " �� �
5  ?5 "  �� " D !���"�" " 6���5 " ;9�

%&'&'&( $	� �	����
�����
�������	
�
��� "���
������
�� ����
������ ��� :&������	
� ��

�����
� �� �	# ?��
������ 	
��� <�
�	
� ��
 "���
�(
<�� ������ C������
 ���� B����� ��
��#$���+ ��� �&�
�����
��
�  ��
��� � ���
'��� ��
 1��
	�(

%&'&'&) $	� ��
�	����������
�������	
�
�	��� ��� 3#����
�����
�
��+ �	�� 3#����
�� ���

�

�+ ���� ��� �����'�� �
����
  ����� $&�� ��� �
�
���&�
� 1������
����	�� �������
���� �
 ��
 
�����

3��� ��� *+���� +
�,��
���� ��
 �	���������


�� � !���(��
���� $�� �	���������


�

�������	

 �� 
�� ��	������ ����� �������������� � �  � !�	"� #����� $�"%
� �!



��� �������&���
 ���	
�'��
 �
����
 -��#���
� ����
��
��
�(

%&'&'&' $	� -

�	����������
����
�������	
�
�	��� �����&���
���	
� )6�������	
� ��
  ?50 ��

*�������� �	��� ��� -��#���
��������
��
�� �
������
������
���
�
�( *
 ������ C������
 �
������ �����
�
��
 93��:�:(

%&'&'&. $	� �� ��
���������$�����
����
��
�����	
�
�	�� �������
	����� ���� �����&���
����( %
���
������ C������
 ��� ��� ������
���
�
���������
��

�
��( �
� ����	�� �
������ $�##�����"�3( *
 ������
,������ ���� ��� ������ ���	������ 93��:�: ���
&�
���( ��� �������
	���������������
��� ��� ��� ���
��������
�� ��
 �	
���
�������
�� )�( ,( -5-0( %�
#	
����
���� 
��� �����
&�
 �����
���	� ��� ���

��� $&�� ��
 �
�������'��� 2���
�'	������( %� �
��
����� �	���� ��
 6���5+ ��
 ��� ��

 ��� B������
���##����� �	# !��" $&�������
�����
(

%&'&'&% $	� ����	�����
����������
�������	
�
�	��� ��� %
��� $�##�����"�3�$������
�� ����
,	���
�
� �� �
 $�##��
� $&��#$���( ��� %
�����+
��� &�� ��� ,��
�	
� ��� 9��������&�
�	
� ����
����
 ,	���
�
���� 	
�  �� &������+ ���� �	# ;��
$&�������
( %� �
������ ���	��� ��� �
�����������
9���������� >?�+ ��� �
��������� ��
�� �9� �
��
������� 	
� �
 ������ 	�����
��
� �����
 ��

(

%&'&'&/ $	� ����	���������
����
�������	
�
�	��� ��� $�##��
��������
��
�� ���� ��� ��
���
�
%�
#���&�
�	
� �� ,	���
�� �
 ��
� ���
�������
�
&�
�	
� 	�����
��
�( %� �
������ ���	��� 6	���
��� 	
� ��
 ���	������� 6���5(

Citrat

Isocitrat

a-Ketoglutarat

Succinyl-CoASuccinat

Fumarat

Malat

Oxalacetat

H C2

H2C

O

C S CoA

COOH C2

H2C COO

COO

C

H

H2C COO

COOHO

C

H2C COO

COOO

HC

CHOOC

COO

H C2

C

H C2

COOHO

COO

COO

H C2

HC

C

H

COO

COOHO

COO

H C2

H2C

C COOO

COO

Fumarathydratase

Aconitathydratase

Citratsynthase

1

2

3

4

5

6

7

8

H O2

NAD+

NAD+

NAD+

NADH + H+

NADH + H+

NADH + H+

CO2

CO2

Succinyl-CoA-Synthetase

GTP GDP +   P

FAD

FADH2

Isocitrat-DH

a-Ketoglutarat-DH

Malat-DH

Succinat-DH

CoA

CoAAcetyl-CoA + H O2

Atmungskette

3��� ��= 0���
	��� 1��� �	� �	������� �����	
��� ��
 �	���������
 2$3 4 $�����
����
�5 �� ��� ����	���� (67 
	��� 8���9

��! � !���(��
���� $�� �	���������


�

�������	

 �� 
�� ��	������ ����� �������������� � �  � !�	"� #����� $�"%
� �!



%&'&'&: $	� "�������������
�������	
�
��� )��
�
�����
�
��+ �	�� )��
�
�� ��
�

�+ ���
��
������ ��� �����������	
� ��
 6	����� �	  
�
�(

%&'&'&7 $	� �����������
����
�������	
�
�	��� 4���
�
	
� ��� ���	
�'��
 �
����
� ���

�� �	��� ���  
�
��������
��
�� �
������ ���
��E�

��� ������ 8(
�
#��
�+ ��� #$� ��
� 
�	� C	
��
���  ��������
	� &����� ���( *
 ������ 
�����
 ,������
�
������ ��� ������ 93��:�:(

��*�� ��� !���
�����
��
,����
 �	� ��� C������
��
����	
� #$� ��
  ������
���
	� )�( ,( -5F0 �
� �	�� �	� 3��� ��= ���� ������+
���� &��� ����
����
 �&&�	 ��
 ��
�� �����
�
 �� ��  ��������
	� * 93��:�: 	
� ��
 )3���
�
������
( ����� �����
 �
 ��� ���	
������� �

�9� �����
��
� )��
( ,( -DG0( ��&�� ��
��

- !���"�" 
��#��� �
 ��� ���	
�������
H 5+F �9�(
- 6���5 
��#��� �
 ��� ���	
������� H -+F �9�(

�	� D !���"�" 	
� - 6���5 ���'
� ��
 �
 ���
���	
������� �
�� H @ �9�(
1	�'��
��� �
������ ��  ��������
	� ��
 >?�+ ���
�
��������� ��
�� �9� �
��������(

 !	�!

"��� ����
�

�� #$$�� ����� %�
��&
� #'�
	
�
(�# �� (�
��
)	�
�� ��� ��� #
���*���

� ��
�
��
��� ���*����
 H �+ #,��

��*�� ��� 	�
��
����
�� 1������
����	��� ���  ��������
	� �	�� <���	�
�	
� #$� �
���� ,��##������
���� &������
+ �$��
��
 %�
��
�������
�
 �	�� �&
�	#�
+ ��

 ��� ;��
�������
	� ������� ���( %� ��&� ����� ���

,��
$���
�
��� #$� ��� C��	
����
+ ��� �� ���
�������#�	�����
��� �
 ��� ;
���
��� ������

�( ���
C��	
����
 ���  ��������
	� &��	�� ��� �

�� �	#
��
�� 3���'�����
 	
� ������
 �	��� $�����
��
	
�  ��
������+ ��� �� 8��
�	# ��� 1��
	� ��
&��
�
������
 23��� ��@4( ��&�� ��� �� &���
���� �������+
���� ��� �������'� ���  ��������
	� �
� ��� ���
!���
���
���
�� ��� A����
� &����������
 1�

� ����
��
���� ���( B�

 �� ��� 1�

� �
��������� �	� ����+
��� �
�� ���
 !���"�" 	
� �9� �	� 8��#$�	
� ���+
��� ��� �������'� ��� 1��
	� ����
�( �
���������� ���
��� �������'� ��� 1��
	� &���
���� ����+ ��

 ��
��� 1�

� �
��������� ���
���� ����+ ��� �
�� ��
�

����
 ;���
� �
 ��� 	
� !��" �	#�����(
*� 8���
���� �	� ;
���
��� ��� ��� C��	
����
 ���
 ��������
	� ���
 ��'���� ��
 ��
 ,	&������
+ ��� ��
��
&�� &�
���+ �&�'
���( 4�������� ��&�
 ����

����+ ��� �( <( *
�	
�
 ���� ;
	����
+ ������ ���
������ !��%���� �	# ��� �������'� ���  ��������
	��
%
����( ���� 6������
 ��
���

����
 ����� �
 ������
2�
�� ��
  ��������
	��
�
� $�����
�
�
����� 8�� �

�� ��
 ����� ;��
��
� �
 �����
� �� 	
� ?��
������ &����
�	
���
��
  ��������
	�(
��� �������������
� *� 1��
	� �
����
��
�
����	��� �����
 ��� %
���+ �	��� ��� ���

3��� ��@ 0���
	��� 1��� �	� �������	
� ��

�	���������


��-� !���(��
���� $�� �	���������


�

�������	

 �� 
�� ��	������ ����� �������������� � �  � !�	"� #����� $�"%
� �!



��
&�� ��&�
��� �	���
( ,� #$���  ����� ��
&�� �	
��
�� �������'����
���	
� ���  �������
�����(
;
������ ��
� �	�� #$� !���"�"� %� ����� ���
 �������
�����+ ��� *�����������+ ��� �������
	���
�������������
��� 	
� ��� ��
������������

���(
��� 	&#��������
�������
 ���#� ��.��� ��

;����� �����
����� ��������A ?��
������ �����
�	� <������
 ��� ,	���
�����������
���(

!�&�
 �����
 ���� C��	
����
������
����
 ��
�
3?�5 3�� ��� "
�: �
 ��� 2���+ ��� �������'� ���
 ��������
	� �	 ����#������
( ��&�� $&� �9� �
�
%
�����	�� ��� ���	
������� ��
�
 �����
��

%�
#
	�� �	�+ �'���
� ��� 	
�  �5" ��
� ��������
��
�� B���	
� ��&�
(

��*�= ��� "���
������� 
�� �
� 
��������
;������ ��� -��������.����%%��#�����

3��
�� ��� $��%%��#����&�����#���� 
� !���
��� ,�#��� �/���� $�� ��� 	���� ��� "���
�������

�� 
��������� ;������ ��� -��������.����%%�
��#����� 
�� �������� ��� ��#� ��� ;��
�����
�
�
 ����#��� ��� $��%%��#������
�� ��
��
�
#����

B�� �� <
��� <�������

 &������ �
����	���
)�( ,( -5F0+ ����� ���  ��������
	� �� 1�
��	� ���
*
�������'����##������
�( %� ��� 
�������+ ��� �
��
�����
 #$� ��
 �&&�	 )����&�
���	�0 �
� �	�� #$�
��
 �	#&�	 )�
�&�
���	�0 ��
� �
��������
�� <��
��	�	
� 23��� ��B4( 8��
� 3�����.���� �����
 �	
*
����������
 ���  ��������
	� �&��&�	�( ;
��������
��� �7

�
 �	� ��
���
 ������ *
���������� ������
���
��'	��
 ��
���������� �����
( ��� �
�����
���
��� ��
� #$� ��
 ����������
����%%��#����� ���
;
���
��� �$
��� �
 ��
  ��������
	�+ �
����������
���
� ���  ��������
	� �&�� �	�� �
� �	���
���	
��
#$� ��� ;
	��
����
���( �	�� #$� �
���� <����
�
�����
 2)����.����5 $�������5 ����������5 �.�4

�7

�
 *
���������� �	� ���  ��������
	� �&���
������ �����
(
��� *
���������� ���  ��������
	� ��&�
 ����
����
���� 6	
����
+ �( �( ��� �����
 ����
������ &��(
=������ &�
	���>( ����� ���  ��������
	� �##�����
�&
�	#�
 ��

+ �$���
 ��� *
����������+ ��� #$�
��
 �
�&�
�
 ,��##������
 �	� ��� 1��
	� �
�#��
�
�����
+ ������ ������� �����
( ���� ���������
�	��� ��� 
�
��������#��� 	�
������� )���( =�	#�
#$

�������
�
>0+ ��� �	� <�
�	
� ������ *
������
����� #$���
( ���	 ���7�� �( <( ��� <�
�	
� ��

?��
������ �	� ���	��� �	��� ��� ���	������&����

��� )�( ,( DF0(

3��� ��B �	���������
 ��
 ��
 ����	�
��
������� ��
 -�������	#�
�
;;<���
��


��. � !���(��
���� $�� �	���������


�

�������	

 �� 
�� ��	������ ����� �������������� � �  � !�	"� #����� $�"%
� �!



"��#����
� C���������� $�� ��� 	�
������� ��� "���
��

�������
�  
#��� $�� ��#� ��
�5 
� ���#��� $������

93��:�: ���� )3��� ��� 
� ���#��� $����
�� >?� 
������� �����

� $#�
��� $�� ��#� 
�#� ��#� ����
� ��� 	��

��
���� ��� "���
������� 
�� ,�
#���� $��5
���#�� 	���� �
��� ��� !���
���
���
�� ���
;���� �������

��� ��� 3����
������
2�(��
��'� ���������������
4

+���#�
#�
��� %��
���� 3��#����� '��������#�� -����
$#����� %&� $#����� �
� ������� ��� 3����
��
�����A  �� ���%� ����� ��������
�
�������
���� !���
�� �� )��� '�� 3?� ��� <��%&
��


��������
<����#��� $�� ���.#���5 ����� 7������#� &���
��� %&�% ������(� ��� 3����
������ �� 
��
������� <��%��
�� $�� �
�� ��� )���� ���
!��������� ��� �������� ���#� ��� 3����
��
������

����6 7������#� ��� )�������
��� 6	
����
 ��� ���	
������� &������ ����
+ �9�
�	 ����	��
+ ��� ��

 �
��������� 	
�$
����� C��
�����
�
 �
����&�
 ��

( ��� #�����������#�� ���
������� ��
 ������

 �	� ��� I��� -@.- &�����+
���� %
����� �
 ��
�� �����
�
������
��
 )�"�;���
���
�0 ����������� ����+ ��� $&�� ��� �

��� �����
���
����
���&��
 �	#��&�	� ����( ��� %
�����
�	� �	#&�	 ������ ;�����
��
 ������ ��
 ��
 ���
�	������
  ��
����
 �	� ���  ��������
	� 	
�
�
����
 ����&�
�
 ,��##������
����
( 6����������
���� ��� %
����� ���	���+ ���� ��� B��������##�
����� 	
��� <�
�	
� ��
 �5? �	# ,�	�����## $&���
�����
 �����
( ��� �����
�
������
� ���
� ���	+
	� ��� ��
#� ��
�� �9��,�
����� ��� =%
������'��
�	
�> ��� �7�����+ 
'�
��� �9�+ �	 &�
��
(

����� �
� 0,�
#� ,�(1� ����� ���
3����
������
4� ��� ���
��� ��� ���	
������� �	 ��������
+
��

 ��
 ������	� ��� =<
��� <��>�����

 �	
��
#� 
����
 23��� ��D4( �	# ��� ,���� ��� *
�	� ����
��
 ���� ��� ���	������
  ��
���� 93��:�: 	
�
)3���5 3��5 �� 	
� 8�( ��� ?	��	� ��� ���	
���
����� ��
� 
�������	������ )���������0  ��
����
93�: 	
� )3�5 3?� 	
� ��8( ��� ���	
�������
����	����� �
�� �9� 	
��� C��	����
 ��
 ,�	�����##
�	 B�����(

%&.&)&( $	� 3�����;� ��� �����	����� �
������
23��� ��6E4

��� ����������
 2��#���
��
 ��
 C��	����
�'J	����

�
��
 #$� ��� ���	
������� ��
� ��� �

��
93��:�: 	
� )3���( ����� ���	������
  ��
����
�
������
 ��	���'��
��� ��  ��������
	� )�( �(0 	
�
&�� ��� ��?�������
 )�( ,( FF0( 1��� !���"�" 
��#���
��� ;
���
��� &��� �&&�	 ��
�� ��������
��$
�
�	 ���	��� )�( ,( 5K0(

����* ��� 3����
������ 
�� !����������
��
�����������
*
 ��� ���	
������� ���� 
����
��� �	� ��
 B������
���##�����
 ��� ���	������
  ��
���� 	
� ���
,�	�����##+ ��
 ��� �	��� ��� ���	
� �	#
����
+
�5? ��&�
���( ��&�� ���� %
����� #���+ ��� �	� <�
�
�	
� ��
 �9� ��
	��� ����(
��� ��������� C������
+ ��� ��� B�����&�
�	
� �

��� ���	
������� �	��	
�� 
����+ ��� ��� ��
��

��
��
�����A

�5 " -L5 ?5 � �5? �;M N O5DF �IL��


3��� ��D *+���� +
�,��
���� ��� ������
�����

��/� !���(��
���� $	� ������
����� 2
�	���	�� ��

��
���	�����9

�

�������	

 �� 
�� ��	������ ����� �������������� � �  � !�	"� #����� $�"%
� �!


