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I. Метаболизм и обмен веществ

Метаболизм (metabole — греч. изменение, 
превращение) — это совокупность процессов 
превращения веществ и энергии в организ
ме, происходящих с участием ферментов. 
В наиболее употребительном значении термин 
«метаболизм» равнозначен «обмену веществ». 
В точном смысле «метаболизм» означает про
межуточный обмен, т. е. превращение веществ 
внутри клеток с момента их поступления до 
образования конечных продуктов. Вещества, 
участвующие в метаболизме, называются ме
таболитами.

Функции метаболизма:
1. Обеспечение организма энергией, полу

ченной при расщеплении богатых энергией, 
пищевых веществ или путём преобразования 
энергии солнца.

2. Превращение пищевых молекул в пред
шественники, которые используются в клетке 
для биосинтеза собственных макромолекул.

3. Сборка макромолекулярных (биополиме
ры) и надмолекулярных структур живого ор
ганизма, т. е. пластическое и энергетическое 
поддержание его структуры.

4. Синтез и разрушение биомолекул, вы
полняющих специфические функции в орга
низме (мембранные липиды, внутриклеточные 
посредники и пигменты).

Основные типы химических реакций в 
метаболизме представлены в таблице 1. Эти 
реакции носят ферментативный характер, 
поэтому классификация типов химических 
реакций совпадает с классификацией фер
ментов.

Таблица 1 — Типы химических реакций в метаболизме

Тип реакции Описание

Окисление-восстановление Перенос электронов

Присоединение с использованием 
энергии гидролиза АТФ

Образование ковалентных связей (например, углерод- 
углерод)

Изомеризация Изменения расположения атомов, ведущие к образованию 
изомеров

Перенос групп Перенос функциональных групп от молекулы к молекуле

Гидролиз связей Разрыв связей в присутствии воды

Добавление или удаление функ
циональных групп

Присоединение функциональных групп к двойным связям 
и удаление функциональных групп с образованием двой
ных связей

Ферментативная цепь химических реак
ций называется метаболическим путём.

Метаболические пути связаны друг с дру
гом общими метаболитами и образуют еди

ную сетку реакций — карту метаболизма. 
В метаболическом пути продукты одной ре
акции становятся субстратом для следующей 
реакции. Большую роль в ферментативных 
реакциях метаболизма играют переносчики 
(табл. 2).
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Таблица 2 — Активные переносчики в метаболизме

Переносчик в активной форме Переносимая группа Витамин- 
предшественник

АТФ Фосфатная группа

НАДН и НАДФН Электроны Ниацин
ФМНН2, фадн2 Электроны Витамин В2

КоА . Ацильные остатки Пантотеновая кисл
Липоевая кислота Ацильные остатки

Тиаминпирофосфат Альдегидная группа Тиамин
Биотин со2 Витамин Н
Тетрагидрофолиевая кислота Одноуглеродные группы Фолиевая кислота
S-аденозилметионин Метильная группа

УДФ-глюкоза Глюкоза

Цитидиндифосфатдиацилглицерол Фосфатидная кислота

Нуклеозид трифосфаты Нуклеотиды

Некоторые метаболические пути являются 
линейными, некоторые — разветвлёнными, 
позволяя получать несколько конечных про
дуктов из одного предшественника или пре
вращать несколько исходных веществ в один 
продукт. Существуют циклические метаболи
ческие пути, конечным продуктом такого пути 
является один из субстратов первой фермен
тативной реакции. Таким путём происходит 
окисление ацетильной группы до СО2 и Н2О в 
цикле трикарбоновых кислот.

Метаболический ответ организма — сово
купность биохимических реакций организма, 
скорости и направленности их протекания при 
воздействии какого-либо фактора.

По форме усвояемого углерода все живые 
организмы делятся на две группы:

1. Автотрофные клетки («сами себя пи
тающие») усваивают СО2 воздуха в процессе 
фотосинтеза и из него строят все свои органи
ческие вещества (фотосинтезирующие бакте
рии, зелёные растения).

2. Гетеротрофные клетки («питающиеся 
за счёт других») получают углерод из слож
ных органических соединений (клетки выс
ших животных и большинства микроорганиз
мов), т. е. они питаются продуктами жизне
деятельности других клеток.

В биосфере автотрофы и гетеротрофы яв
ляются участниками кругооборота углерода 
и кислорода между животным и раститель
ным мирами: автотрофы используют атмос

ферный СО2 для синтеза органически: 
кул, и многие из них выделяют кисл< 
воды в результате этого процесса; гетер 
используют органические продукты а: 
фов как источник питания и выделяют 
воду.

Все живые организмы нуждают» 
азоте, который используется для 
теза аминокислот, нуклеотидов и др 
веществ.

Растения в качестве источника аз< 
пользуют аммиак или растворимые ни 
позвоночные получают азот в форме амт 
лот или других азотсодержащих органи 
компонентов. Только некоторые орга 
(цианобактерии и почвенные бактерии) 
рые живут на корнеплодах растений, сп 
фиксировать атмосферный азот и образо 
мочевину. Некоторые бактерии (нитрт 
рующие бактерии) окисляют аммиак до 
тов и нитратов или превращают нитратт 
Таким образом, кругооборот углерода, 
рода и азота, в который вовлечены все 
организмы, зависит от баланса между 
ностью продуцента (автотрофы) и потре 
(гетеротрофы) в биосфере.

По отношению к кислороду гетеро 
делятся на:

1) аэробы — требуют наличия кис: 
для окисления веществ;
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2) анаэробы — для окисления питательных 
веществ кислород не требуется;

3) факультативные анаэробы — существу
ют в кислородной и бескислородной средах;

4) облигатные анаэробы — живут только в 
бескислородной среде.

Большинство гетеротрофов — факуль
тативные анаэробы, которые при наличии 
кислорода используют аэробные метабо
лические пути.

Регуляция метаболизма необходима по сле
дующим причинам:

1. Регуляция каждого метаболического 
пути обеспечивает синтез веществ, необходи
мых для сохранения структуры и функции 
клеток, в оптимальных количествах.

2. Регуляция процессов образования энер
гии в клетке обеспечивает контроль количе
ства поступающих питательных веществ, не
обходимых для её продукции.

3. В результате увеличения или уменьше
ния скорости специфических реакций клетка 
относительно быстро реагирует на изменение 
условий окружающей среды (температуру, pH, 
ионный состав, концентрацию питательных 
веществ).

Существуют следующие механизмы регуля
ции метаболизма: изменение активности фер
ментов, количества ферментов, проницаемости 
клеточных мембран.

1. Изменение активности ферментов — 
самый распространённый способ регуляции 
метаболизма.

Регуляции подвержены «ключевые» фер
менты, которые определяют скорость всего 
полиферментного процесса.

Как правило, такие ферменты состоят из 
субъединиц — олигомерны. Активность фер
мента зависит от количества, доступности и 
химического строения субстрата катализируе
мой реакции, от условий протекания фермен
тативной реакции в клетке (pH, температуры 
и др.), от наличия эффекторов (активаторов, 
ингибиторов), от строения фермента (нали
чие химической модификации, доступности 
кофакторов) и др. Изменение активности фер
ментов играет принципиальную роль в регу
ляции метаболизма конечными продуктами 
(ретроингибирование) и реже первыми про
дуктами (форактивация).

2. Изменение количества фермента в клет
ке осуществляется путём индукции или ре
прессии генов, а также его протеолитической 
деградации в клетке.

Ферменты, которые присутствуют в клет
ке в относительно постоянном количестве, 
называются конституитивными. Ферменты, 
количество которых резко изменяется в 
зависимости от метаболической ситуации, 
называются адаптивными, или индуцибель- 
ными.

Индуцибельные ферменты и их изофермен
ты чувствительны к протеолизу. Индукция 
или репрессия генов регулируется гормонами 
или другими субстратами.

3. Изменение проницаемости мембран, или 
точнее — изменение целого комплекса функ
ций мембран (изменение скоростей потоков 
метаболитов, газов в клетку и из клетки; ком- 
партментализация метаболических процессов, 
изменение электрохимического потенциала, 
передача нервных импульсов, функционирова
ние рецепторов др.). Эти три основных меха
низма лежат в основе действия гормонов.

В организме человека координация мета
болизма осуществляется нервной и эндокрин
ной системами. Нервная система обеспечи
вает быструю реакцию на изменение окру
жающей среды путём передачи информации в 
виде электрических сигналов. Отростки нерв
ных клеток, достигнув соседних клеток или 
клеток-исполнителей, посредством секреции 
медиаторов в синапсы обеспечивают специфи
ческий ответ этих клеток. В эндокринной си
стеме секретируются гормоны, которые посту
пают в кровь. Большинство гормонов изменя
ют метаболизм за счёт влияния на активность 
или количество ферментов.

Метаболизм складывается из двух фаз — 
катаболизма и анаболизма.

Катаболизм — это ферментативное рас
щепление крупных пищевых или депониро
ванных молекул (углеводов, липидов, белков) 
до более простых (лактат, Н2О, СО2, NH3) с 
выделением энергии и запасанием её в виде 
АТФ или восстановительных эквивалентов 
(НАДН, НАДФН, ФАДН2). Катаболизм вклю
чает три стадии.

Первая стадия — превращение полимеров 
в мономеры (крахмала и гликоген — в глю
козу, белков — в аминокислоты, триацил- 
глицеролов — в жирные кислоты и глицерол, 
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нуклеиновых кислот — в нуклеотиды и т. д.). 
Первая стадия превращения пищевых моле
кул протекает в желудочно-кишечном тракте 
и называется перевариванием.

Вторая стадия (специфические пути ка
таболизма) — мономеры превращаются в об
щие промежуточные продукты — пируват и 
ацетил-КоА.

Третья стадия (общий путь катаболизма) — 
окисление ацетильной группы ацетилкоэнзи- 
ма до СО2 и Н2О. Третья стадия катаболиз
ма включает: 1) цикл трикарбоновых кислот, 
2) цепи переноса электронов и 3) окислитель
ное фосфорилирование.

Анаболизм — ферментативный синтез 
крупных полимерных молекул из простых 
предшественников с затратой АТФ или вос
становительных эквивалентов НАДН, НАДФН 
и ФАДН2.

Стадии анаболизма:
первая стадия — третья стадия катаболиз

ма, т. е. цикл трикарбоновых кислот;
вторая стадия — образование мономеров по 

реакциям, обратным реакциям катаболизма;
третья стадия — синтез полимеров из мо

номеров.
Амфиболические пути расположены в точ

ках переключения метаболизма и связывают 
анаболизм и катаболизм.

Амфиболическим путём метаболизма яв
ляется цикл трикарбоновых кислот.

Анаболизм и катаболизм не являются прос
тым обращением реакций. Катаболические и 
анаболические пути должны отличаться хотя 
бы одной из ферментативных реакций, чтобы 
регулироваться независимо. Например, спе
цифический путь распада глюкозы до лактата 
(анаэробный гликолиз) включает 11 реакций; 
обратный процесс — синтез глюкозы из лак
тата (глюконеогенез) включает 8 обратимых 
реакций и 3 дополнительные реакции с но
выми наборами ферментов. Именно на этих 
стадиях за счёт направленного изменения ак
тивности ферментов регулируются суммарные 
скорости распада и синтеза глюкозы. Кроме 
того, реакции катаболизма и анаболизма часто 
разделены мембранами и протекают в раз
ных компартментах клеток. Например, распад 
жирных кислот протекает в митохондриях, а 
синтез — в цитозоле. Локализация специфи
ческих метаболических процессов в различ

ных отсеках клеток облегчает независимую 
регуляцию этих процессов.

Метаболический статус (status — состоя
ние на какой-либо момент времени) — взаимо
отношение анаболических и катаболических 
процессов в организме на определённый мо
мент времени.

Вышеизложенные процессы можно назвать 
первичным метаболизмом, поскольку они 
объединяют реакции катаболизма и анабо
лизма молекул, обеспечивающих все этапы 
жизни клеток. Помимо реакций первичного 
обмена, существует значительное число мета
болических путей, приводящих к образованию 
соединений, свойственных лишь определён
ным, иногда очень немногим, группам орга
низмов. Эти реакции объединяются термином 
вторичный метаболизм, или обмен, а их про
дукты называются продуктами вторичного 
метаболизма, или вторичными соединениями 
(иногда вторичными метаболитами).

Вторичные метаболиты образуются преи
мущественно у вегетативно малоподвижных 
групп живых организмов, например у рас
тений, грибов, у многих прокариот. У жи
вотных продукты вторичного обмена образу
ются редко, но часто поступают извне вместе 
с растительной пищей. Вторичным метабо
литам приписывают адаптивное значение, в 
частности защитные свойства (фитонциды, 
антибиотики, репелленты, аттрактанты, ал
калоиды, гликозиды, флавоноиды и др.). Для 
вторичных метаболитов характерны некото
рые общие свойства: 1) относительная низкая 
молекулярная масса (исключением могут быть 
высокомолекулярные полиизопреноиды типа 
каучука); 2) как правило, являются биологи
чески активными веществами; 3) синтезиру
ются из первичных метаболитов. У растений, 
не способных перемещаться от повреждающе
го агента, вторичные метаболиты участвуют 
во взаимодействии растения с окружающей 
средой и осуществлении защитных функций 
от фитофагов. К ним относятся следующие 
классы: алкалоиды, изопреноиды, фенольные 
соединения, минорные соединения (небелко
вые аминокислоты, биогенные амины, циа
ногенные гликозиды, изотиоцианаты и др.). 
Например, цианогенные гликозиды (около 
100 веществ) встречаются почти у 1000 ви
дов 100 семейств. Сами по себе нетоксич
ны, но при ферментативном разрушении 
образуют HCN — мощнейший дыхательный 
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яд, действующий на уровне ингибирования ци- 
тохромоксидазы митохондрий. Наиболее изу
чены линамарин из льна и амигдалин из горь
кого миндаля. Существуют две популяции 
клевера {Trifolium repens L.) — цианогенная 
в Англии и ацианогенная в России. В России 
в результате холодных зим популяция расти
тельноядных моллюсков не успевает быстро 
вырасти и повредить начальные стадии разви
тия листьев клевера, в результате не сформиро
валась химическая защита. В Англии слизни и 
другие моллюски активны круглый год, поэто
му цианогенные гено- и фенотипы получили 
преимущество. Биохимическая адаптация к 
цианогенным гликозидам у овец и крупного 
рогатого скота включает активацию фермента 
роданеза, катализирующего превращение анио
на CN- в тиоцианат, сера которого далее по
ступает в p-меркаптопируват, а последний пре
вращается в пируват (метаболит общего пути 
катаболизма). Следует отметить, что образова
ние синильной кислоты в качестве химической 
защиты происходит также у некоторых живот

ных — у многоножек (защита от муравьёв), у 
некоторых бабочек с предупреждающей окра
ской. Для лишайников характерна гетероген
ная группа специфических ацетонораствори
мых вторичных метаболитов, синтезируемых 
микобионтом на основе продуктов фотосинтеза 
(«лишайниковые кислоты»). Для своей жизне
деятельности бактерии могут производить ши
рокий спектр вторичных метаболитов. Среди 
них — витамины, антибиотики, алкалоиды и 
прочие. Кишечная микрофлора человека обе
спечивает организм человека некоторыми ви
таминами (В6, В12 и др.), способность к синтезу 
которых была утрачена животными. Методами 
молекулярной биотехнологии в настоящее вре
мя получают более 500 различных вторичных 
метаболитов. Совершенствование методов ана
лиза (высокоэффективная жидкостная хрома
тография, хроматомасс-спектрометрия и пр.) 
позволило к настоящему времени выделить и 
идентифицировать более 7 тысяч алкалоидов и 
свыше 10 тысяч фенольных соединений, вклю
чая биофлавоноиды.

II. Введение в биоэнергетику

Биоэнергетика, или биохимическая тер
модинамика, занимается изучением энер
гетических превращений, сопровождающих 
биохимические реакции.

Изменение свободной энергии (AG) — это 
та часть внутренней энергии системы, которая 
может превращаться в работу. Иначе говоря, 
это полезная энергия и выражается уравне
нием:

AG = АН - TAS,

где АН — изменение энтальпии (теплоты), 
Т — абсолютная температура, AS — измене
ние энтропии. Это уравнение справедливо для 
процессов, протекающих при постоянных тем
пературе и давлении. Энтропия служит мерой 
неупорядоченности, хаотичности системы и 
возрастает при самопроизвольных процессах.

Если значение AG отрицательное, то ре
акция протекает самопроизвольно и сопро
вождается уменьшением свободной энергии. 
Такие реакции в биохимии (или в биоэнерге
тике) называют экзергоническими. Если зна
чение AG положительное, то реакция будет 
протекать только при поступлении свободной 
энергии извне; такая реакция называется 

эндергонической. При AG, равном нулю, си
стема находится в равновесии. Величина AG в 
стандартных условиях протекания химической 
реакции (давление — 1 бар, концентрация 
веществ-участников — 1,0 моль/л, температу
ра — 25 °C, pH — 7,0) обозначается AG°' и на
зывается стандартной свободной энергией реак
ции. Следует отметить, что AG и AG0* — это две 
разные величины. При любом самопроизвольно 
протекающем химическом процессе свободная 
энергия реакционной системы всегда уменьша
ется, т. е. AG будет иметь отрицательное значе
ние. В то же время любой химической реакции 
соответствует строго определённое значение 
стандартной свободной энергии AG°', которое 
может быть положительным, отрицательным 
или равным нулю в зависимости от константы 
равновесия данной реакции.

При расчётах используют три спосо
ба вычисления AG°' (по величине кон
станты равновесия, по таблицам редокс- 
потенциалов и по величинам изменения 
свободной энергии сопряжённых (много
стадийных) реакций).

1. Зная величину AG°', можно вычислить 
константу равновесия реакции К', которая 
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выражается отношением произведений равно
весных концентраций продуктов реакции и 
исходных веществ (по А. Ленинджеру, штрих 
означает, что константа равновесия отвеча
ет Рн 7,0). Для реакции аА + ЬВ сС + dD 
константа К' вычисляется из концентраций 
компонентов реакции, измеренных в условиях 
равновесия, когда их концентрации перестали 
изменяться:

К' = [С]с х [D]d / [А]“ х [В]6.
Символы а, Ь, с и d — число молекул реаги
рующих веществ А, В, С и D. Величина К’ * 1 
и по определению имеет смысл только для со
стояния равновесия. Величина К' ничего не 
говорит о скоростях реакций, но она описы
вает состав системы в состоянии равновесия. 
В условиях стандартного химического состоя
ния (давление — 1 бар = 0,987 атм, Т = 298, 
К = 25 °C и концентрации реактантов и про
дуктов реакции 1 моль каждый):
Q = [СГ х [D]d / [А]а х [В]ь = [1]с х [l]d / [1]° х 
х [1]ь - 1.
Символ Q использован для описания систе
мы, не находящейся в состоянии равновесия. 
AG0' — изменение свободной энергии в стан
дартном химическом состоянии. Связь между 
величинами AG°' и К' описывается уравнением: 
AG0' - -R хТ х ІпК' = -2,3037? х Т х IgK’, где 
R — газовая постоянная (8,31 Дж х моль-1 х К-1), 
Т — абсолютная температура в градусах Кель
вина (298 К=25 °C). При 25 °C

R х Т = 2,476 кДж х моль-1.
Если AG®, = 0, то К' — 1. При увеличении 

значений AG07 до +5,7; +11,4; +17,1 кДж/моль 
величины К' будут соответственно умень
шаться 0,1; 0,01; 0,001. И, наоборот, при 
уменьшении значений AG°' до -5,7; -11,4; 
-17,1 кДж/моль величины К' будут соот
ветственно увеличиваться до 10; 100; 1000. 
А. Ленинджер писал: «В сущности изменение 
стандартной свободной энергии любой хими
ческой реакции — это просто один из возмож
ных способов математического выражения её 
константы равновесия».

2. Величина AG°' может быть найде
на по таблицам стандартных окислительно- 
восстановительных потенциалов, используя 
уравнение:

AG°' = -пЕАЕ°/,
где п — число перенесённых в реакции 

электронов, F — постоянная Фарадея (96,5 
кДж х В-1 х моль-1), АЕ0' — разность редокс- 

потенциалов электронодонорной и электроно
акцепторной пар.

3. Величина AG0' сопряжённых (многоста
дийных) реакций может быть вычислена по 
величинам AG°' отдельных реакций (табл. 3), 
так как она равна алгебраической сумме из
менений стандартной свободной энергии её от
дельных стадий.

Таблица 3 — Изменение свободной энергии 
превращения фосфоенолпирувата в пируват

Процессы Химические 
превращения

AG"

Гидролиз 
фосфоенол
пирувата

Фосфоенолпиру- 
ват + Н2О ^4 пи
руват + Рн

-61,9 
кДж/моль

Фосфори
лирование 
АДФ

АДФ + Рн + Нч«=> 
АТФ + Н2О

+32,2 
кДж/моль

Общая 
реакция

Фосфоенолпиру- 
ват + АДФ + Н+

АТФ + пируват

-29,7 
кДж/моль

Согласно соотношению Гиббса-Дюгема, хи
мический потенциал для системы с одним ти
пом частиц есть отношение энергии Гиббса к 
числу частиц в системе р= G/N. Если система 
состоит из частиц нескольких сортов i с чис
лом Ni частиц каждого сорта, то соотношения 
Гиббса-Дюгема приводят к выражению:

G(p, Т, Nt...) = PiAi + д2А2 + - •
Химический потенциал применяется при 

анализе систем с переменным числом частиц, 
а также при изучении фазовых переходов. Это 
соотношение будет иметь значение для рас
смотрения электрохимического потенциала, 
возникающего на внутренней мембране мито
хондрий.

Жизненно важные процессы в организме — 
реакции синтеза, мышечное сокращение, про
ведение нервного импульса, транспорт через 
мембраны — получают энергию путём хими
ческого сопряжения с окислительными ре
акциями, в результате которых происходит 
высвобождение энергии, т. е. эндергонические 
реакции в организме сопряжены с экзергони
ческими (рис. 1).

Для сопряжения эндергонических реакций 
с экзергоническими реакциями необходимы 
аккумуляторы энергии в организме, в кото
рых запасается примерно 50 % энергии.
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Эндергонические реакции
Синтез

Экзергонические реакции < Мышечное сокращение

Нервное возбуждение

Активный транспорт

Рисунок 1 — Сопряжение экзергонических и эндергонических процессов

Аккумуляторы энергии в организме.

Выделяют три основных аккумулятора 
энергии в организме — внутреннюю мем
брану митохондрий, АТФ и другие макро- 
эргические соединения, НАДФН+НЛ

1. Внутренняя мембрана митохондрий — 
это промежуточный аккумулятор энергии при 
получении АТФ. За счёт энергии окисления 
веществ происходит «выталкивание* протонов 
из матрикса в межмембранное пространство 
митохондрий. В результате создаётся элек
трохимический потенциал (ЭХП) на внутрен
ней мембране митохондрий. При разрядке 
мембраны энергия электрохимического по
тенциала трансформируется в энергию АТФ: 

Еокисл. Еэхп -* еатф- Для реализации это

го механизма внутренняя мембрана митохон
дрий содержит ферментативную цепь переноса 
электронов на кислород и АТФ-синтазу (про- 
тонзависимую синтазу АТФ).

2. АТФ и другие макроэргические соедине
ния. Материальным носителем свободной энер
гии в органических веществах являются хими
ческие связи между атомами. Обычным энерге
тическим уровнем возникновения или распада 
химической связи является ~ 12,5 кДж/моль. 
Однако имеется ряд молекул, при гидролизе 
связей которых выделяется более 21 кДж/моль 
энергии (табл. 4). К ним относятся соединения 
с макроэргической фосфоангидридной связью 
(АТФ), а также ацилфосфаты (ацетилфосфат, 
1,3-бисфосфоглицерат), енолфосфаты (фосфо- 
енолпируват) и фосфогуанидины (креатинфос
фат, аргининфосфат).

Таблица 4 — Стандартная свободная энергия гидролиза некоторых 
фосфорилированных соединений

Соединение Дв°' (кДж/моль)

Фосфоенолпируват + Н2О —> пируват +Рн -61,9

1,3-бисфосфоглицерат + Н2О -> 3-фосфоглицерат + Рн + Н+ -49,4

АТФ + Н2О -> АМФ + РРн + Н+ -45,6

Ацетил-фосфат + Н2О -» ацетат + Рн + Н+ -43,1

Креатинфосфат + Н2О -» креатин + Рн -43,1

АДФ + Н2О АМФ + Рн +Н+ -32,4

АТФ + Н2О -> АДФ + Рн + Н+ -32,2

Глюкозо-1-фосфат + Н2О —> глюкоза + Рн -20,9

РРн + Н2О -> 2Рн -19,2

Фруктозо-6-фосфат + Н2О —> фруктоза + Рн -15,9

Глюкозо-6-фосфат+Н2О -> глюкоза + Рн -13,8

Глицерол-З-фосфат + Н2О -> глицерол + Рн -9,2
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Основным макроэргическим соединением в 
организме человека является АТФ.

В АТФ цепочка из трёх фосфатных остат
ков связана с 5’—ОН группой аденозина. Фос
фатные (фосфорильные) группы обозначаются 
как а, Р и у. Два остатка фосфорной кислоты 
соединены между собой фосфоангидридны- 
ми связями, а a-остаток фосфорной кисло
ты — фосфоэфирной связью. При гидроли
зе АТФ в стандартных условиях выделяется 
-32,2 кДж/моль энергии.

При физиологических значениях pH АТФ 
несёт четыре отрицательных заряда. Одной 
из причин относительной нестабильности фос- 
фоангидридных связей является сильное от
талкивание отрицательно заряженных атомов 
кислорода, которое ослабевает при гидролити
ческом отщеплении концевой фосфатной груп
пы. Поэтому такие реакции являются высоко 
3K3tproHH4ecKHMH.

В клетках АТФ находится в комплексе с 
ионами Mg2+ или Мп2+, координационно свя
занными с а- и р-фосфатом, что увеличивает 

изменение свободной энергии при гидролизе 
АТФ до 52,5 кДж/моль (рис. 2).

Центральное место в приведённой шкале 
(табл. 3) занимает цикл АТФ о АДФ + Рн. 
Это позволяет АТФ быть как универсальным 
аккумулятором, так и универсальным источ
ником энергии для живых организмов.

В клетках теплокровных АТФ как универ
сальный аккумулятор энергии возникает 
двумя путями:

1) аккумулирует энергию более энергоём
ких соединений, стоящих выше АТФ в тер
модинамической шкале, без участия О2 — 
субстратное фосфорилирование:

S ~ Р + АДФ -> S + АТФ;
2) аккумулирует энергию электрохими

ческого потенциала при разрядке внутрен
ней мембраны митохондрии — окисли
тельное фосфорилирование.

АТФ является универсальным источни
ком энергии для совершения основных ви
дов работы клетки (передача наследствен
ной информации, мышечное сокращение, 
трансмембранный перенос веществ, био
синтезы): 1) АТФ + Н2О -> АДФ + Рн;

2) АТФ + Н2О -> АМФ + Рнн.

Во время интенсивных упражнений ско
рость использования АТФ может достигать 
0,5 кг/мин. Использование АТФ при работе 
показано на рисунке 3.

В первые секунды физические упражнения 
обеспечиваются энергией гидролиза АТФ и 
креатинфосфата. АТФ способна регенериро
ваться в метаболических путях. АТФ — это 

АТФ

Секунды Минуты ............ » Часы ——►

Рисунок 3 — Источники АТФ в процессе физической нагрузки
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немедленный источник энергии для работа- 
, ющих клеток. В типичной клетке молекула 

АТФ потребляется в течение минуты после 
её образования. Общее количество АТФ в ор
ганизме человека — около 100 г. Обмен АТФ 
весьма интенсивный. Например, человек в 
состоянии покоя потребляет за сутки 40 кг 
АТФ. В процессе двухчасового бега расходует
ся 60 кг АТФ. При более длительных нагруз
ках необходимое количество АТФ образуется 
в анаэробных и аэробных метаболических про
цессах. Образование АТФ является основной 
целью реакций катаболизма.

Если ферментативная реакция термодинами
чески невыгодна, то она может осуществиться 
при сопряжении с реакцией гидролиза АТФ. 
Гидролиз молекулы АТФ изменяет равновесное 
отношение субстратов и продуктов в сопряжён
ной реакции в 108 раз.

Для количественной оценки энергетиче
ского состояния клетки используют показа
тель — энергетический заряд.

Многие реакции метаболизма контролиру
ются энергетическим обеспечением клеток, 
который обеспечивается энергетическим за
рядом клетки. Энергетический заряд может 
колебаться от 0 (все АМФ) до 1 (все АТФ). Со
гласно Д. Аткинсону, образующие АТФ ката
болические пути ингибируются высоким энер
гетическим зарядом клетки, а утилизирующие 
АТФ анаболические пути стимулируются вы
соким энергетическим зарядом клетки. Оба 
пути функционируют одинаково при энергети
ческом заряде, близком к 0,9 (точка перекре
ста на рисунке 4). Следовательно, энергетиче
ский заряд, подобно pH, является буферным 
регулятором метаболизма (соотношения ката
болизма и анаболизма). В большинстве клеток 
энергетический заряд колеблется в пределах 
0,80-0,95:

энергетический [АТФ] +—[АДФ]

3арЯД = [АТФ]+[АДФ] + [АМФ]

Дополнительным индексом энергетическо
го статуса является потенциал фосфорили
рования, который зависит от концентрации 
неорганического фосфата и используется при 
фосфорилировании-дефосфорилировании фер
ментов, связанных с резервированием или ис
пользованием краткосрочного резерва энер
гии — гликогена.

Энергетический заряд

Рисунок 4 — Регуляция метаболизма 
энергетическим зарядом клетки

Потенциал _ ------- ------- -------- -
фосфорилирования [АДФ] х [РнеорГ.]

К макроэргическим соединениям относят 
также нуклеозидтрифосфаты, которые обе
спечивают энергией ряд биосинтезов: УТФ — 
углеводов; ЦТФ — липидов; ГТФ — белков. 
В биоэнергетике мышц важное место занимает 
креатинфосфат.

3. НАДФН+Н+ — никотинамидаденинди- 
нуклеотидфосфат восстановленный. Это спе
циальный аккумулятор с высокой энергией, 
который используется в клетке (цитозоль) 
для биосинтезов. R-CH3 + НАДФН2 + О2 
-4 R-CH2OH + Н2О + НАДФ+ (здесь показано 
создание ОН-группы в молекуле).

Академик РАН В. П. Скулачев сформули
ровал три закона биоэнергетики.

Первый закон биоэнергетики: жи
вая клетка избегает прямого использования 
энергии внешних ресурсов для совершения 
полезной работы; она сначала превращает их 
в одну из трёх конвертируемых форм энергии 
(«энергетических валют»), а именно в АТФ, 
АцН+ или ApNa+, которые затем расходуются 
для осуществления различных энергоёмких 
процессов. ДрН+ представляет собой потенци
альную энергию ионов водорода, находящихся 
в некотором объёме, который отделён мембра
ной от другого объёма, содержащего меньше 
ионов водорода или заряженного более отри
цательно. Существуют две формы протонного 
потенциала между двумя отсеками, разделён
ными мембраной: 1) градиент электрического 
поля Д\|/ и 2) градиент кислотности ДрН.
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Второй закон биоэнергетики: любая 
живая клетка всегда располагает как мини
мум двумя «энергетическими валютами»: 
водорастворимой (АТФ) и связанной с функ
ционированием мембран в виде ДрН+, либо 
ApNa+. У морских бактерий имеются, по мень
шей мере, АТФ и ApNa+, но очень часто также 
и ДрН+. У пресноводных бактерий «валютой» 
служат АТФ и ДцН+. Что касается ДцЫа+, то 
она, как правило, отсутствует из-за низкой 
концентрации Na+ в среде обитания.

Третий закон биоэнергетики: «энерге
тические валюты» клетки могут превращаться 
одна в другую. Поэтому получения хотя бы 
одной из них за счёт внешних ресурсов доста
точно для поддержания жизнедеятельности, 
т. е. обеспечение механической, осмотической, 
химической работы. Так, анаэробные бактерии 
за счёт гликолиза могут производить АТФ, ко
торый затем используется в процессах энерго
обеспечения либо непосредственно, либо после 
превращения в ДрН+ или ApNa+. Железобак
терии способны окислять кислородом ион Fe2+ 
в ион Fe3+, образуя ДрН+. Эта единственная 
реакция дыхания питает все потребляющие 
энергию процессы, в том числе синтез АТФ 
из АДФ и Н3РО4. Эти законы применимы для

III. Введение в биохимию

Человек и животные являются гетеротро
фами, т. е. получают питательные вещества 
и энергию извне в виде органических соеди
нений.

Выделяют основные компоненты пищи — 
белки, липиды, углеводы, и минорные ком
поненты — витамины и микроэлементы.

Соотношение основных компонентов в 
пище должно составлять 1:1:4, т. е. 100 г бел
ков, 100 г липидов и 400 г углеводов. Энер
гетическая ценность 1 г белков — 4,1 ккал 
(17,1 кДж), 1 г жиров — 9,3 ккал (39 кДж), 
1 г углеводов — 4,1 ккал (17,1 кДж). Эти 
компоненты определяют энергетическую цен
ность пищи, и их соотношение в зависимо
сти от выполняемой работы может временно 
изменяться. Одной из причин злоупотребле
ния алкоголем является достаточно высокая 
энергетическая ценность этанола: при окисле
нии 1 г этого спирта освобождается 7,1 ккал 
(29,7 кДж).

объяснения механизма образования АТФ ме
тодом окислительного фосфорилирования.

Освобождение энергии в живой клетке осу
ществляется постепенно, благодаря этому на 
различных этапах её выделения она может 
аккумулироваться в удобной для клетки хи
мической форме в виде АТФ.

Различают три фазы, которые совпадают со 
стадиями катаболизма.

Первая фаза — подготовительная. На этой 
стадии происходит распад полимеров до мо
номеров в желудочно-кишечном тракте или 
внутри клеток. Освобождается до 1 % энер
гии субстратов, которая рассеивается в виде 
тепла.

Вторая фаза — распад полимеров до об
щих промежуточных продуктов. Для неё ха
рактерно частичное (до 20 %) освобождение 
энергии, заключённой в исходных субстратах. 
Часть этой энергии аккумулируется в фосфат
ных связях АТФ, а часть рассеивается в виде 
тепла.

Третья фаза — распад веществ до СОг и 
Н2О с участием кислорода. Примерно 80 % 
всей энергии химических связей веществ осво
бождается в данной фазе, которая сосредото
чивается в фосфатных связях АТФ.

питания и пищеварения

Биологическая ценность пищи определяет
ся её компонентами, не способными синтези
роваться в организме. Из 100 г белков 50 % 
должны составлять белки животного происхо
ждения, так как в них содержатся незамени
мые аминокислоты. Из 100 г жиров — 25 % 
растительные масла, так как в них находятся 
полиненасыщенные жирные кислоты (линоле
вая, линоленовая), которые не синтезируются 
в организме. Из 400 г углеводов 30 г должно 
приходиться на клетчатку, необходимую для 
перистальтики кишечника. Витамины сохра
няют свою роль как внутриклеточные регу
ляторы метаболизма, но высшие животные и 
человек утратили способность к их биосинтезу 
в процессе эволюции. Например, для жизне
деятельности E.coli достаточно глюкозы и ор
ганических солей, а для человека необходимо, 
чтобы в пище содержалось как минимум 12 
витаминов.

В настоящее время для коррекции струк
туры питания широко применяются биоло
гически активные добавки к пище (БАД). 
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БАД — это концентраты натуральных или 
идентичных натуральным биологически ак
тивных веществ, предназначенные для непо
средственного приёма или введения в состав 
пищевых продуктов. В соответствии с дей
ствующим законодательством, БАД относятся 
к пищевым продуктам, а не к лекарственным 
средствам. Выделяют три группы БАД:

1. Нутрицевтики — природные компонен
ты пищи, такие как витамины или их близкие 
предшественники (например, p-каротины), по- 
линенасыщенные жирные кислоты семейства 
(о(омега)-З, со-6, некоторые моно- и дисахари
ды; пищевые волокна (целлюлоза, пектины) и 
др., предназначенные для коррекции химиче
ского состава пищи человека.

2. Парафармацевтики — это БАД, приме
няемые для профилактики, вспомогательной 
терапии и поддержки в физиологических гра
ницах функциональной активности органов и 
систем. В ряде стран эта группа БАД запре
щена.

3. Эубиотики (или пробиотики) — это 
БАД, в состав которых входят живые микро
организмы и (или) их метаболиты, оказываю
щие нормализующее воздействие на состав и 
биологическую активность микрофлоры пище
варительного тракта.

Весь процесс переваривания пищи представ
ляет собой последовательное ферментативное 
расщепление пищевых макромолекул. В про
цессе эволюции в желудочно-кишечном тракте 
образовались «полости» (ротовая, желудок, 
12-перстная кишка, тонкий кишечник), в ко
торых при различных условиях происходит 
поэтапный гидролиз химических связей пище
вых веществ. Каждая полость имеет специфи
ческий набор ферментов и систему регуляции 
процесса пищеварения.

В зависимости от расположения ферментов 
пищеварение у животных и человека может 
быть трёх видов: полостное (гидролиз фер
ментами, находящимися в свободном виде), 
мембранное, тллп пристеночное (гидролиз фер
ментами, находящимися в составе мембран), 
и внутриклеточное (гидролиз ферментами, 
находящимися в органоидах клетки). Для пи
щеварительного тракта характерны полостное 
и мембранное пищеварение. Мембранное пи
щеварение происходит в ворсинках кишеч
ника. При этом гидролиз небольших молекул 
(например, дипептидов и дисахаридов) про

исходит на поверхности клеточной мембраны 
кишечного эпителия и одновременно сочетает
ся с транспортом продуктов гидролиза внутрь 
клетки. Внутриклеточный гидролиз осущест
вляется ферментами лизосом.

Распределение основных пищеварительных 
ферментов по полостям пищеварения:

1) ротовая полость — альфа-амилаза слюны 
(S-амилаза), у грудных детей — липаза (желе
зы корня языка);

2) желудок — пепсин (pH 1,5-2), гаст- 
риксин (pH 3-5), у грудных детей реннин — 
(pH 4-5);

3) двенадцатиперстная кишка — энтероки
наза и панкреатические ферменты трипсин, 
химотрипсины, карбоксипептидаза А, эласта
за, коллагеназа, альфа-амилаза (Р-амилаза), 
альфа-1,6-гликозидаза, холестеролэстераза, 
липаза, фосфолипазы, рибонуклеаза, дезокси
рибонуклеаза, фосфатазы;

4) тонкий кишечник, аминопептидаза, три
пептидазы, дипептидазы, дисахаридазы (саха
раза, лактаза, мальтаза).

Регуляция пищеварения у животных и че
ловека осуществляется рефлекторно и с помо
щью биорегуляторов. На молекулярном уров
не в регуляции участвуют гормоноподобные 
вещества, которые вырабатываются в одних 
отделах желудочно-кишечного тракта, а дей
ствуют через кровь на другие. Выделение ре
гуляторов происходит под действием пищи и 
определяется её составом.

При поступлении пищи в желудок клет
ками слизистой выделяются гистамин и га
стрин, которые обеспечивают секрецию НС1 
и пепсиногена. Переход желудочного содер
жимого в двенадцатиперстную кишку служит 
сигналом к выделению энтерогастрона, кото
рый тормозит секрецию НС1 и пепсиногена в 
желудке. Поступление кислого содержимого 
желудка в 12-перстную кишку способству
ет выделению регуляторов из слизистой ки
шечника — секретина и холецистокинина 
(панкреазимина). Секретин действует на под
желудочную железу и стимулирует выделе
ние сока, богатого бикарбонатами, Н2О, но не 
ферментами. Холецистокинин действует на 
поджелудочную железу и желчный пузырь: 
1) стимулирует выделение панкреатического 
сока, богатого ферментами; 2) вызывает сокра
щение желчного пузыря и выделение желчи. 
Действие секретина приводит к нейтрализации 
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пищевого комка, поступившего из желудка, 
и измельчению и перемешиванию капелек 
пищи за счёт пробулькивания СО2. Результа
том действия холецистокинина является по
нижение поверхностного натяжения капелек 
пищи, её эмульгирование и переваривание 
панкреатическими ферментами. Из подже
лудочной железы выделяются проферменты 
трипсиноген, химотрипсиноген, прокарбокси- 
пептидаза, проэластаза и др. Кишечный фер
мент энтерокиназа активирует трипсиноген 
путём отщепления гексапептида, что приводит 
к формированию активного центра трипсина. 
Трипсин активирует остальные проферменты 
протеолитических ферментов поджелудочной 
железы. Энтерокринин действует на слизи
стую кишечника и стимулирует секрецию 
желёз кишечника. Вилликинин стимулирует 
движение ворсинок слизистой кишечника и 
способствует продвижению пищи.

Всасывание продуктов пищеварения и 
компонентов пищи у человека в желудке не
значительно (за исключением этанола). Более 
90 % продуктов переваривания всасывается в 
тонком кишечнике. Большая часть воды вса
сывается в толстом кишечнике. Существуют 
два пути поступления продуктов переварива
ния пищи во внутреннюю среду организма: 
водорастворимые компоненты поступают в пе
чёночную портальную вену и в печень; жиро
растворимые вещества поступают в лимфати
ческие сосуды и затем в кровь через грудной 
лимфатический проток. В дистальных отделах 
тонкого кишечника в области пейеровых бля
шек возможно всасывание крупных молекул в 
лимфатические сосуды, окружающие скопле
ния лимфоидных клеток.

После всасывания в кровь продуктов пище
варения они могут расходоваться в реакциях 
катаболизма и резервироваться в результате 
реакций анаболизма.

Запасаемые молекулы должны быть не
растворимыми, компактными и нетоксич
ными.

Многие витамины и минеральные вещества, 
включая железо, токсичны, поэтому запасают
ся в малых количествах, обычно в связи со 
специализированными белками в печени; в 
скелете запасаются кальций и фосфор. Раз
личия между биохимическими процессами 
запасания энергоёмких молекул (гликоген, 

триацилглицеролы) и биохимическими про
цессами в состоянии покоя не являются абсо
лютными.

Человек способен не только получать глю
козу с продуктами питания, но и синтези
ровать её в глюконеогенезе из аминокислот, 
освобождающихся при распаде белков. Глю
конеогенез из аминокислот достаточно мед
ленный и расточительный процесс, поскольку 
при этом увеличивается выведение аминных 
групп из метаболизма. В печени небольшие 
количества белка и свободных аминокислот 
(глутамин) создают резервный фонд предше
ственников для синтеза как белков и нуклеи
новых кислот, так и глюкозы. Животные, ко
торые используют белки для энергетических 
нужд, быстро истощаются.

К энергоёмким молекулам, которые могут 
запасаться в больших количествах, относятся 
гликоген, триацилглицеролы, эфиры глице
рола, свободные жирные кислоты (12-24 °C). 
Резервирование углеводов сопровождается за
держкой воды. Углеводы и глицерол метабо
лизируются в аэробных и анаэробных усло
виях, а длинноцепочечные жирные кислоты 
окисляются только в присутствии кислорода. 
В связи с этим резервирование и использова
ние липидов возможны только у живых орга
низмов с эффективным потреблением и транс
портом кислорода.

Полный распад ненасыщенных жирных 
кислот сопровождается меньшим освобожде
нием энергии (примерно на 1-2 % на каж
дую двойную связь), чем насыщенных с тем 
же числом углеродных атомов. Триацилгли
церолы, содержащие остатки насыщенных 
жирных кислот, упакованы более плотно и 
имеют более высокую температуру плавления 
по сравнению с содержащими остатки нена
сыщенных жирных кислот. У человека на
личие ненасыщенных жирных кислот в триа- 
цилглицеролах и фосфолипидах определяет 
жидкостность липидсодержащих структур 
при нормальной температуре тела. Животные 
и человек могут синтезировать насыщенные 
(пальмитиновая, стеариновая, миристиновая) 
и мононенасыщенные жирные кислоты (паль
митолеиновая и олеиновая). Они не могут син
тезировать жирные кислоты с двумя и тремя 
двойными связями (линолевая, линоленовая). 
В клетках нет десатураз, катализирующих 
процесс введения двойных связей в жирные 
кислоты.
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Липиды и крахмал, сконцентрированные в 
зёрнах, орехах и семенах, являются пищевы
ми молекулами для животных. Часто семена 
защищаются от травоядных животных специ
альными белками, алкалоидными токсинами 
или жирными кислотами. Так, в бобах расте
ния Ricinus communis, производящего касторо
вое масло, содержатся белок рицин и рицино
левая кислота, которая входит в состав 90 % 
триацилглицеролов растения. Пищеваритель
ные липазы животных не способны гидролизо
вать липиды, содержащие рицинолевую кис
лоту. Это способствует быстрому перемещению 
таких липидов по пищеварительному трак
ту. На этом основано применение касторового 
масла как слабительного средства.

Выводы
Метаболизм означает промежуточный об

мен, т. е. превращение веществ внутри клеток 
с момента их поступления до образования ко
нечных продуктов. Подавляющее число хими
ческих реакций в организме катализируется 
ферментами, поэтому классификация типов 
химических реакций совпадает с классифи
кацией ферментов. Организмы делят на ауто- 
трофы и гетеротрофы. Все живые организмы 
нуждаются в азоте, который используется для 
синтеза аминокислот, нуклеотидов и других 
веществ. Большинство гетеротрофов — фа
культативные анаэробы, которые при наличии 
кислорода используют аэробные метаболиче
ские пути. Регуляции подвержены «ключе
вые» ферменты, которые определяют скорость 
всего полиферментного процесса. Ферменты, 
которые присутствуют в клетке в относительно 
постоянном количестве, называются консти
тутивными. Ферменты, количество которых 
резко изменяется в зависимости от метаболи
ческой ситуации, называются адаптивными, 
или индуцибельными. Регуляции подвержены 
«ключевые» ферменты, определяющие ско
рость полиферментного процесса.

Задачи, примеры

1. Согласно D. R. Appling, S. J. Fnthony- 
Cahill, С. К. Mathews (2015), для биоэнерге
тических вычислений клеточных процессов 
рекомендуется использовать следующие под
ходы:

• исходя из энергетического обеспече
ния процесса, например, для рибосомально
го синтеза белка, состоящего из 250 амино-

Метаболизм складывается из двух фаз — 
катаболизма и анаболизма. Амфиболическим 
путём метаболизма является цикл трикарбо
новых кислот. Биоэнергетика, или биохими
ческая термодинамика, занимается изучением 
энергетических превращений, сопровождаю
щих биохимические реакции. При расчётах 
используют три способа вычисления ДО0* (по 
величине константы равновесия, по таблицам 
редокс-потенциалов и по величинам изменения 
свободной энергии сопряжённых реакций). Вы
деляют три основных аккумулятора энергии в 
организме — внутреннюю мембрану митохон
дрий, АТФ и другие макроэргические соеди
нения, НАДФН+Н+. В клетках теплокровных 
АТФ как универсальный аккумулятор энергии 
возникает двумя путями:

1) аккумулирует энергию более энергоём
ких соединений, стоящих выше АТФ в тер
модинамической шкале без участия О2, — 
субстратное фосфорилирование:

S ~ Р + АДФ -» S + АТФ;
2) аккумулирует энергию электрохимиче

ского потенциала при разрядке внутренней 
мембраны митохондрии — окислительное 
фосфорилирование. АТФ является универсаль
ным источником энергии для совершения 
основных видов работы клетки (передача на
следственной информации, мышечное сокра
щение, трансмембранный перенос веществ, 
биосинтезы):

1) АТФ + Н2О -> АДФ + Рн;
2) АТФ + Н2О АМФ + РРн.

Для количественной оценки энергетического 
состояния клетки используют показатель — 
энергетический заряд. Выделяют основные 
компоненты пищи — белки, липиды, угле
воды, и минорные компоненты — витамины 
и микроэлементы. Для оценки пищи исполь
зуют два понятия: энергетическая ценность 
пищи и биологическая ценность пищи. Запа
саемые молекулы должны быть нераствори
мыми, компактными и нетоксичными.

решения и вопросы

кислот, требуется примерно 1000 молекул 
АТФ;

• НАДН окисляется в митохондриях в 
многоэтапном процессе переноса электронов, 
благодаря чему формируется протонный хи
мический градиент на внутренней мембране. 
Для оценки энергетики транспорта электро
нов: AG= -nFAEo/ + RTlnQ;
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• свободная энергия, запасённая в протон
ном градиенте на внутренней мембране мито
хондрий, используется для образования АТФ 
из АДФ: AG= RTlnQ + пЕДу;

• свободная энергия процесса фосфорили
рования глюкозы с затратой АТФ с освобож
дением энергии и запасанием в виде АТФ при 
окислении глюкозы до СОг и Н2О:

AG = AG* + RT InQ;
• фолдинг новосинтезированной полипеп- 

тидной цепи: AG = АН - TAS.

2. Пример решения задачи по А. Ленин- 
джеру. Требуется вычислить изменение ве
личины стандартной свободной энергии для 
реакции, катализируемой ферментом фосфо
глюкомутаза: Г-1-Ф (глюкозо-1-фосфат) <-> 
<-> Г-6-Ф (глюкозо-6-фосфат). При исходной 
концентрации Г-1-Ф 0,02 М при избытке фер
мента реакция протекает в прямом направле
нии (слева направо). Если концентрация Г-6-Ф 
0,02 М, то реакция протекает в обратном на
правлении (справа налево). Конечный резуль
тат оказывается одинаковым: в равновесной 
смеси при 25 °C и pH 7,0 концентрации F-1-Ф 
и Г-6-Ф составляют соответственно 0,001 и 
0,019 М. (Вспомним, что фермент не смещает 
равновесие данной реакции, а только ускоряет 
его достижение.)

Решение. Рассчитаем из этих данных 
константу равновесия фосфоглюкомутазной 
реакции:

= [Г-6-Ф] _ 0,019 
[Г-1-Ф] 0,001

= 19,0.

Зная величину К', можно определить изме
нение стандартной свободной энергии:

AG0' = -R х Т х ІпХ' = -2,3037? х Т х 
= -2,303 х 8,31 х 298 lgl9,0 = -5703 х 
— -7300 Дж/моль.

3. Используя данные таблицы 1, соп< 
те типы химических реакций с классам 
ментов.

4. Используя данные таблицы 2, вы 
переносчики ацильных (кислотных) ост

5. Используя данные таблицы 3, 
делите изменения стандартной с: 
ной энергии превращения Г-1-Ф в 
(фруктозо-6-фосфат) в процессе двух р< 
Г-1-Ф <-> Г-6-Ф <-> Ф-6-Ф, соответ 
но катализируемых фосфоглюкомт 
AG* = -7,27 кДж/моль и глюкозофосфат 
разой AG07 = +1,67 кДж/моль.

6. Химическая энергия АТФ йсполі 
для выполнения осмотической работы, т 
боты, необходимой для переноса ионов в 
лекул через мембрану из одного компар 
в другой, в котором их концентрация 
Для этого можно использовать уравненв

AG = 2,3037? х Т х lgCa/Cj, 
где Ci — молярная концентрация данно 
творённого вещества в окружающей 
С2 — его молярная концентрация в в 
Пользуясь этим уравнением, определі 
личество свободной энергии, необходим 
перемещения 1 моля глюкозы против ст 
ного градиента концентрации, напри: 
среды с исходной концентрацией гл 
1,0 миллимоль в компартмент, где её ко 
концентрация составит 100 миллимолей
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