
Па-за старонкамі падручніка

Биологическое окисление
(В помощь учителю биологии и химии)

А. А. Чиркин, профессор Витебского государственного университета имени П. М. Машерова, 
доктор биологических наук,

Е. О. Данченко, профессор Витебского государственного университета имени П. М. Машерова, 
доктор медицинских наук

Перенос фосфатной группы на АДФ с образованием АТФ — основная реакция биоэнергетики. Важным ис­
точником энергии для этой реакции является транспорт электронов в окислительно-восстановительных реак­
циях. Эти реакции включают потерю электронов одной молекулой, которая окисляется, и получение электро­
нов другой молекулой, которая восстанавливается. Движение электронов в окислительно-восстановительных 
реакциях является необходимым для выполнения любого вида работы. У нефотосинтезирующих организмов 
источником электронов являются восстановленные молекулы (пища, продукты распада депонированных 
молекул); у фотосинтезирующих организмов донором электронов являются химические молекулы, которые 
переходят в возбуждённое состояние под действием света.

Перенос электронов в биологических объектах требует наличия изолирующих систем и специальных 
переносчиков. В качестве изоляторов служит липидная фаза фосфолипидного бислоя мембран. Электроны 
движутся от различных метаболитов к специальным переносчикам электронов; затем переносчики отдают 
электроны акцепторам, обладающим высоким сродством к ним, что сопровождается выделением энергии. 
Клетки содержат различные молекулярные преобразователи энергии, которые превращают энергию транс­
порта электронов в полезную работу.

1. Пути потребления кислорода (биологическое окисление)
Вещество окисляется, если теряет элек­

троны или одновременно электроны и протоны 
(водородные атомы, дегидрирование) или при­
соединяет кислород (оксигенирование). Про­
тивоположные превращения — восстановле­
ние. В любой окислительно-восстановительной 
реакции участвует редокс-пара: вещество в 
форме донора электронов (восстановитель) и 
вещество в форме акцептора электронов (окис­
литель). Окисление донора электронов всегда 
сопровождается восстановлением акцептора 
электронов. Примеры редокс-пар приведены 
в таблице 1. Разные редокс-пары обладают 
различным сродством к электрону. Молеку­
лы, у которых это сродство меньше, отдают 
электрон молекулам, у которых оно больше. 
Способность молекул отдавать электроны 
другой молекуле определяется стандартным 
окислительно-восстановительным потенциа­
лом (редокс-потенциалом, Е°). Количественно 
его оценивают как электродвижущую силу 
в вольтах, возникающую в полуэлементе, в 
котором окислитель (акцептор электронов) и 
восстановитель (донор электронов), присут­
ствующие в концентрациях 1,0 моль/л при 
давлении 1 бар (примерно равно 1 атмосфере) 
и 25 °C находятся в равновесии с электродом, 
способным обратимо принимать электроны от 
восстановителя. В качестве стандарта принят 
редокс-потенциал реакции 2Н+ + 2е~ Н2.
При давлении газообразного водорода в 1 бар 

и концентрации протонов 1,0 моль/л (что со­
ответствует pH 0) и 25 °C величину Е° услов­
но считают равной 0. При pH 7,0 стандартный 
окислительно-восстановительный потенциал 
этой редокс-пары равен -0,42 В. Для работы с 
биохимическими системами используют значе­
ния стандартного редокс-потенциала, измерен­
ные или рассчитанные при pH 7,0. Его часто 
называют стандартный восстановительный 
потенциал и обозначают Е°'.

В таблице 1 приведены величины стандарт­
ных восстановительных потенциалов для со­
пряжённых редокс-пар, играющих важную 
роль при переносе электронов в биологических 
системах. Они расположены в порядке возрас­
тания потенциала, т. е. по мере снижения спо­
собности отдавать электроны. Таким образом, 
сопряжённые окислительно-восстановительные 
пары с относительно большей отрицательной 
величиной стандартного восстановительного 
потенциала будут отдавать электроны редокс- 
парам, расположенным ниже, у которых стан­
дартный потенциал выражается более положи­
тельной величиной. Иа этой закономерности 
основана последовательность расположения 
промежуточных переносчиков электронов от 
водородов субстратов до кислорода. Если реа­
гируют друг с другом две редокс-пары, можно 
рассчитать стандартное изменение свободной 
энергии Гиббса ДС?° с помощью уравнения (см. 
«Біялогія і хімія», 2016, № 1, с. 8):
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ДО0 = -nF&E° = -пГ(Е°(акцептора) - 
- E°(донора)).

Используя эту формулу, можно узнать из­
менение стандартной свободной энергии для 
любого отрезка цепи переноса электронов по 
разности между стандартными потенциалами 

двух редокс-пар (электронодонорной и электро­
ноакцепторной). В стандартных условиях все 
эти реакции являются экзергоническими, а в 
участках НАДН - KoQ, цитохром b — цитохром 
с и цитохром а — кислород происходит выделе­
ние энергии, достаточное для синтеза АТФ.

Таблица 1 — Некоторые стандартные редокс-потенциалы

Оксидант (окислитель) Редуктант (восстановитель) е Е°', В
2Н++2е~ н2 2 -0,42
а-кетоглутарат + СО2 + 2Н+ + 2е~ Изоцитрат 2 -0,38
Пируват + СО2 + Н+ + 2ё~ Малат 2 -0,33
НАД+ + Н+ + 2е~ НАДН 2 -0,32
НАДФ++ Н++ 2е' НАДФН 2 -0,32
1,3-бисфосфоглицерат + 2Н++ 2е~ Глицеральдегид-З-Ф + Фн 2 -029
Глутатион (окисл.) + 2Н+ + 2е~ 2 глутатион (восст.) 2 -0,23
ФАД (свободный) + 2Н+ + 2е ФАДН2 2 -0,22
Ацетальдегид + 2Н+ + 2е~ Этанол 2 -0,20
Пируват + 2Н+ + 2е~ Лактат 2 -0,19
Оксалоацетат (ЩУК) + 2Н+ + 2е Малат 2 -0,17
О2 + е О2’ (супероксид) 1 -0,16
а-кетоглутарат + NH4

+ + 2Н+ 4-.2е" Глутамат + Н2О 2 -0,14
ФАД (кофактор) + 2Н+ + 2е ФАДН2 (кофактор) 2 -0 до -0,30
Фумарат + 2Н+ + 2е~ Сукцинат 2 0,03
Q + 2H++2e~ QH2 2 0,04
Дегидроаскорбат + 2Н+ + 2е * Аскорбат 2 0,06
Цитохром b (+3) + е Цитохром b (+2) 1 0,07
Цитохром Ci (+3) + ё~ Цитохром С] (+3) 1 0,23
Цитохром а (+3) + е~ Цитохром а (+2) 1 0,29
О2 + 2Н++2е~ н2о2 2 0,30
Феррицианид + 2е~ Ферроцианид 2 0,36
NO3 (нитрат) + 2Н+ + 2ё~ NO2~ (нитрит) + Н2О 2 0,42
Цитохром аа (+3) + е~ Цитохром а3 (+2) 1 0,55
У2О2 + 2Н++2е- Н2О 2 0,82

При изучении окислительных процессов в 
клетках целесообразно придерживаться следу­
ющей схемы путей использования кислорода 
(табл. 2).

Существуют три основных пути исполь­
зования кислорода в клетках: дегидри­
рование, оксигенирование и свободно­
радикальное окисление.

Краткая характеристика этих путей:
1) окисление субстрата путём дегидрирова­

ния с переносом двух атомов водорода на атом 
кислорода с образованием Н2О (энергия окис­

ления аккумулируется в форме АТФ, на этот 
процесс расходуется более 90 % кислорода) 
или молекулу кислорода с образованием Н2О2;

2) присоединение атома кислорода с обра­
зованием гидроксильной группы (повышение 
растворимости субстрата) или молекулы кис­
лорода (метаболизм и обезвреживание устой­
чивых ароматических молекул);

3) образование кислородных свободных ра­
дикалов, служащих для защиты внутренней 
среды организма от чужеродных макромоле­
кул, для повреждения мембран в механизмах 
окислительного стресса и регуляции метаболи­
ческих процессов.
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ОКИСЛЕНИЕ СУБСТРАТА (R-H)

Дегидрирование Оксигенирование Свободно-радикальное 
окисление

-2Н
+% О2 +о2

О2
НО'
N0'
RO'

*2 На О2

Н2О2 R—ОН ro2

ое 
е

Простые окисли­
тельные системы

Монооксигеназный 
путь

Диоксигеназный 
путь

Обезвреживание Обезвреживание Разрыв аромати- 
ческих колецТепло Тепло

иохимии и клеточной биологии под 
вым (клеточным) дыханием понима- 
лекулярные процессы, в результате 
ых происходят поглощение клеткой 
рода и выделение углекислого газа, 

чное дыхание включает три стадии, 
эй стадии полимеры превращаются в 
ы, их составляющие; на второй ста­
тические молекулы — глюкоза, жир- 
лоты и некоторые аминокислоты — 
>тся с образованием ацетил-КоА. На 
стадии ацетил-КоА вступает в ЦТК, 
ацетильная группа ферментатив- 

ияется до СО2 и выделяется HS-KoA. 
, высвобождающаяся при окислении, 
вается в восстановленных переносчи- 
стронов НАДН и ФАДН2, от которых 
ны переносятся к О2 как конечному 
ру через цепь переносчиков электро- 
?орая называется дыхательная цепь, 
’.ъ переноса электронов (ЦПЭ). При 
5 электронов по дыхательной цепи вы- 
[ большое количество энергии, которая 
уется для синтеза АТФ путём окисли- 
) фосфорилирования. ЦПЭ встроена во 
інюю мембрану митохондрий и вклю- 
мультисубъединичных комплексов, 
іны перемещаются по цепи от более 
отрицательных компонентов к более 

электроположительному кислороду: от НАДН 
(-0,32 В) до кислорода (+0,82 В).

ЦПЭ — это универсальный конвейер 
по переносу электронов от субстратов 
окисления к кислороду, построенный в 
соответствии с градиентом окислительно- 
восстановительного потенциала. Главные 
компоненты дыхательной цепи расположе­
ны в порядке возрастания их окислительно- 
восстановительного потенциала. В про­
цессе переноса электронов по градиенту 
окислительно-восстановительного потен­
циала высвобождается свободная энергия.

Процесс тканевого дыхания оценивают с 
помощью дыхательного коэффициента:

_ число молей образованного СО2RQ — --------------------------------------------- *
число молей поглощённого О2

Этот показатель позволяет оценить тип то­
пливных молекул, используемых организмом: 
при полном окислении углеводов дыхатель­
ный коэффициент равен 1, белков — 0,80, 
жиров — 0,71; при смешанном питании ве­
личина RQ = 0,85. Газометрическим методом 
Варбурга изучают тканевое дыхание в срезах 
органов: при окислении углеводных субстра­
тов коэффициент СО2/О2 стремится к 1, а при 
окислении липидных субстратов — к 0,4-0,7.

2. Строение митохондрий
хондрии являются органеллами иле- 
c. 1). Наружная мембрана проницае- 
многих малых молекул и ионов, по- 
г содержит много митохондриальных 
I — белков с молекулярной массой 30- 
(называются также VDAC). Электроза-

висимые анионные каналы VDAC регулируют 
поток анионов (фосфаты, хлориды, органиче­
ские анионы и адениловые нуклеотиды) через 
мембрану. Внутренняя мембрана митохондрий 
непроницаема для большинства ионов и по­
лярных молекул. Имеется ряд специальных
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мембрана

Рисунок 1 — Строение митохондрии

переносчиков для АТФ, пирувата и цитра­
та через внутреннюю мембрану митохондрий 
(рис. 2). Во внутренней мембране митохон­
дрий выделяют матриксную и межмембран­
ную поверхности.

Митохондрии содержат собственную коль­
цевую ДНК, которая кодирует синтез ряда

РНК и белков. Человеческая митохон; 
ная ДНК содержит 16 569 пар основанх 
держит 37 генов — 13 кодируют белю 
22 — гены тРНК, 2 —рРНК (по одно» 
для 12S и 16S рРНК). Митохондрии таі 
держат ряд белков, которые кодируютс 
ной ДНК (табл. 3).

Таблица 3 — Кодирование мультисубъединичных комплексов цепи переноса электрон 
тренней мембраны митохондрий

Субъединицы Комплекс I Комплекс II Комплекс III Комплекс IV Комплекс

Гены ДНК ми­
тохондрий

7 
(ND1-ND6)

0 1 
(Ctyfe)

3
(COI- СОШ)

2 
(А6-А8)

Гены ДНК 
ядер

-36 4 10 10 -14

Существует мнение, что реально в клетках 
имеется митохондриальный ретикулум, по­
средством которого формируется одна гигант­
ская разветвлённая митохондрия. При элект­
ронно-микроскопическом анализе клеток вы­

является общепринятая картина отде 
митохондрий, получаемая в результат» 
речных срезов разветвлённой структурь 
хондрии. При гомогенизировании тканеі 
ляются отдельные митохондрии как pet

АТФ-АДФ 
транслоказа

Дикарбокси- Трикарбокси- Переносчик 
латный латный пирувата 

переносчик переносчик

Переносчик 
фосфата

Рисинок 2 — Тпяноппптяпкт ПРтттапт'т» uonm ----------------



---- Г^ХХ4П1А V-Іруктур 
эхондрии. Единая для клетки мембранная 
ктура митохондрии может служить для 
спорта энергии в любые отделы клетки, 
te митохондрии обнаружены, например, в 
щах.
редставим информацию о классической 
■.циональной компартментализации мито- 
рий:
Внешняя мембрана MX отграничивает 

>еннее пространство; проницаема для О2 и 
низкомолекулярных веществ. Содержит 
энты окисления аминокислот, удлинения 
ых кислот, биосинтеза мембранных фос- 
ійдов и гидроксилирования.
Межмембранное пространство (ММП) со- 
[т аденилаткиназу (АТФ + АМФ 2 АДФ) 
менты фосфорилирования АДФ, не свя- 
:е с дыхательными цепями.
Внутренняя мембрана митохондрий 
) состоит из 70 % белков и 30 % ли­

пидов (самая богатая по содержанию белков 
мембранная структура). Она включает пять 
мультипротеиновых комплексов дыхательной 
цепи (I, II, III, IV, V комплексы). Кофермент 
Q транспортирует электроны в липидной фазе 
мембраны, а водорастворимый цитохром с — 
в межмебранном пространстве. Проницаема 
лишь для малых молекул (О2, мочевина) и 
содержит специфические трансмембранные 
переносчики.

4. Матрикс содержит ферменты цикла три­
карбоновых кислот, р-окисления жирных кис­
лот (основные поставщики субстратов окис­
ления). Здесь находят ферменты автономного 
митохондриального синтеза ДНК, РНК, белков, 
рибосомы и др.

В клетках бактерий и архей нет митохон­
дрий, поэтому транспортирующие электроны 
белки и ферменты окислительного фосфорили­
рования связаны с внутренней поверхностью 
плазматической мембраны.

3. Компоненты дыхательной цепи
гохондриальная дыхательная цепь состо- 
серии последовательных переносчиков 
онов, большинство из которых являют- 
эгральными белками с простетическими 
ми, способными принимать и отдавать 
ли два электрона. Различают три типа 
га электронов: 1) прямой перенос элект- 
например, за счёт восстановления Fe3+ 
2) перенос атомов водорода (Н+ и е_); 

нос гидрид-иона (:Н~), который содер- 
а электрона.

ектроны для дыхательной цепи об- 
отся в результате действия ферментов 
фогеназ — пиридинзависимых деги- 
’наз и флавиновых ферментов, кото- 
собирают электроны от субстратов 
одических путей и аккумулируют их в 
реальных акцепторах электронов — 
инамидных нуклеотидах (НАД+ или 
+) или флавиновых нуклеотидах (ФМН 
•АД).

динзависимые дегидрогеназы.
[ридинзависимые дегидрогеназы — 
■ ферменты, у которых в качестве ко- 
выступает НАД+ или НАДФ+. В клет- 
(-зависимые дегидрогеназы преиму- 
ю участвуют в процессах, связанных 

с переносом электронов от органических суб­
стратов к кислороду. НАДФ-зависимые дегид­
рогеназы играют существенную роль в реак­
циях биосинтеза (например, высших жирных 
кислот, холестерола и др.).

2. НАД+ или НАДФ+ являются водораство­
римыми коферментами, которые свободно дис­
социируют от апофермента (отделяются при 
диализе). Их специфичность определяется апо­
ферментом.

3. Ферменты локализованы в матриксе ми­
тохондрий и цитозоле. НАД концентрируется 
главным образом в митохондриях, а большая 
часть НАДФ находится в цитоплазме клеток. 
Для некоторых пиридинзависимых дегидроге­
наз имеются митохондриальные и цитозоль­
ные изоферменты.

4. Уравнение реакции, катализируемой пи- 
ридинзависимыми дегидрогеназами, можно 
изобразить следующим образом:

SH2 + НАД+ S + НАДН + Н+;
SH2 + НАДФ+ S + НАДФН + Н+.
5. Активной частью НАД+ (НАДФ+) являет­

ся никотинамидное кольцо (витамин РР, ниа­
цин), которое в окисленном состоянии явля­
ется ароматическим и имеет положительный 
заряд (поэтому окисленная форма кофермента 
обозначается НАД+ (НАДФ+), хотя суммарный 
заряд отрицательный).
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6. При действии пиридинзависимых деги­
дрогеназ от субстрата отщепляются 2 атома 
водорода. В пара-положение (по отношению к 
атому азота) никотинамидного кольца перено­
сятся протон и 2 электрона (гидрид-ион, Н“). 
Второй протон остаётся в среде. Восстановлен­
ную форму НАД+ обозначают НАДН+Н+.

7. НАД+ может получать восстанови­
тельные эквиваленты от субстратов, кото­
рые окисляются НАДФ-зависимыми деги­
дрогеназами в реакции, катализируемой 
никотинамиднуклеотид-трансгидрогеназом:

НАДФН + НАД+ НАДФ+ + НАДН.
8. Суммарная концентрация НАД++НАДН 

в тканях составляет около 10~5 моль, 
НАДФ+ + НАДФН — в 10 раз меньше. В 
большинстве клеток и тканей отношение 
НАД+/НАДН является высоким, что спо­
собствует окислению субстратов и переносу 
гидрид-иона к НАД+. В то же время количе­
ство НАДФН превышает количество окислен­
ной формы, что обеспечивает перенос гидрид- 
иона от НАДФН к субстрату.

Метаболическая роль коферментов: 
НАД+ используется в окислении, которое 
является частью катаболических процес­
сов, НАДФН используется как восстанови­
тель в анаболических реакциях (биосинте­
зы, обезвреживание).

Некоторые ферменты могут использовать оба 
кофермента, но большинство ферментов имеют 
один из пиридинзависимых коферментов.

9. НАДН и НАДФН не проходят через вну­
треннюю мембрану митохондрий, но могут 
передавать электроны через неё с помощью 
специальных механизмов (малат/аспартат, 
а-глицерофосфатный и цитратный челночные 
механизмы).

Флавиновые ферменты (флавопротеины).
1. Флавопротеины содержат очень прочно 

связанный нуклеотид — флавинмононукле­
отид (ФМН) или флавинадениндинуклеотид 
(ФАД). ФМН — нуклеотид, который состоит 
из 6,7-диметилизоаллоксазина, спирта рибито­
ла и остатка фосфорной кислоты. ФАД — это 
ФМН + аденозинмонофосфат.

2. ФАД может быть восстановлен до ФАДН2 
присоединением двух протонов и двух элек­
тронов. ФАДН2 может быть окис лён потерей 

Потеря ещё одного протона и одного элеі 
на приводит к ФАД.

3. Присоединение электронов (атомо: 
дорода) происходит к 1 и 10 атомам г 
6,7-диметилизоаллоксазина.

4. Поскольку флавопротеины участву 
одно- или двуэлектронном транспорте, 
являются посредниками между реакцйяі 
которых передаются два электрона (деп 
рование), и реакциями, в которых при» 
ется только один электрон (например, вс 
новление хинона в гидрохинон).

5. ФАД-зависимые дегидрогеназы я 
ются первичными акцепторами элея 
нов и окисляют сукцинат или ацил-' 
ФМН-зависимая дегидрогеназа входит в с 
НАДН-дегидрогеназы и окисляет НАДН.

Убихинон (кофермент Q, KoQ). Назі 
«убихинон» произошло из-за его повсемес 
распространения в биологических системе

1. Кофермент Q — хиноновое произв< 
с длинным изопреноидным хвостом. Я 
изопреновых единиц в коферменте Q заі 
от вида живых организмов. У млекопитаъ 
его наиболее распространённая форма с 
жит 10 изопреновых единиц и обознача 
как QiQ. Изопреновый хвост обусловлі 
высокую степень неполярности кофермен 
которая способствует его быстрой диффу 
липидном бислое внутренней мембраны ] 
хондрий. Поэтому убихинон выполняет 
посредника в переносе восстановительны 
вивалентов между другими менее подви 
ми переносчиками электронов в мембран

2. Убихинон может присоединять одйі 
два электрона и превращаться в семих 
радикал (QH) или убихинол (QH2) coo 
ственно.

3. Поскольку убихинон переносит эле 
ны и протоны, он выполняет важную р 
сопряжении потока электронов и протон

4. После кофермента Q следует однс 
тронный перенос, в котором участвует с 
ма цитохромов.

Цитохромы.
1. Различают 5 типов цитохромов: Ъ, 

а и а3. Указанные цитохромы отличают 
структуре и свойствам. Все цитохромы - 
ки, у которых простетической группой 
ется гем. Гем — комплекс тетрапиррол



сн3 

сн=сн2

6. Цитохромы айв являются инте­
гральными белками внутренней мембра­
ны митохондрий, цитохром с является 
растворимым протеином, который связан 
силами электростатического взаимодей­
ствия с наружной стороной внутренней 
мембраны митохондрий.

7. Перенос электронов цитохромами 
осуществляется за счёт изменения сте­
пени окисления атома Fe (Fe3+ Ь; Fe2+) 
и меди (Сиг+ Си+).

Рисунок 3 — Гем цитохрома b

ростетической группой цитохромов Ь, 
івляется железосодержащий протопор- 
IX, который также служит простети- 
группой в миоглобине, гемоглобине и 
іе.
м цитохромов с и Cj в отличие от ци- 
1 в ковалентно связан с белковой на­
счёт образования тиоэфирных связей 

сульфгидрильными группами остатков 
іа и винильных радикалов гема, 
ітохромы а и аз имеют иную просте- 
ю группу, которая отличается от ци- 
>в с и ср. 1) в 8-м положении вместо 
юй группы находится формильная 
2) во 2-м положении вместо виниль- 
ппы находится углеводородная цепь 
ла (С15); 3) гем присоединён к белку 
энтной связью.
ямарно отличия в строении гемов ци- 
в представлены в таблице 4.

ща 4 — Строение гемов у различных 
иов

Заместители
Кг ~ -СН(ОН)-СН2-фарнезил
R4 = -СН=СН2
R8 = -СНО
R2 = -СН=СН2
R4 = -СН=СН2
Rs = — СН3
R2 = -CH(CH3)-S-R
R4 = -CH(CH3)-S-R
Rs = -CH3

Железо-серные (FeS) белки.
FeS-белки содержат атомы Fe, кото­

рые не входят в состав гема (негемовое 
железо). Внутри железо-серных белков 
находятся FeS-кластеры (центры). Из­
вестно несколько типов FeS-кластеров. 

FeS-кластеры содержат один или несколь­
ко атомов железа, связанных с SH-группами 
остатков цистеина или неорганическим кис­
лотолабильным сульфидным ионом. Наиболее 
простой тип FeS-кластера содержит один атом 
железа, координационно связанный с сульф­
гидрильными группами остатков цистеина 
(цис) белка (рис. 4а). Второй тип, обозначае­
мый [2FeS-2S], содержит 2 атома железа и 
2 неорганических сульфида и 4 остатка цисте­
ина (рис. 46). Третий тип, [4Fe-4S], содержит 
4 атома железа, 4 неорганических сульфида и 
4 остатка цистеина (рис. 4в).

Рисунок 4 — Железо-серные кластеры (центры) 
[D. L. Nelson, М. М.Сох]
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Rieske FeS-белки являются разновид­
ностью FeS-белков, в которых атом Fe свя­
зан координационными связями с дву­
мя остатками гистидина. Окислительно- 
восстановительный потенциал FeS-белков

колеблется от -0,65В до +0,45В в за: 
сти от структуры белковой части. Г 
электронов в FeS-кластерах осущест] 
за счёт изменения степени окисления 
Fe2+ Fe3+.

4. Организация цепи переноса электронов
Дыхательная цепь переноса электронов 

(ЦПЭ, Electron transport chain) — система 
структурно и функционально связанных транс­
мембранных белков и переносчиков электро­
нов. ЦПЭ запасает энергию, выделяющуюся в 
ходе окисления НАДН и ФАДН2 молекуляр­
ным кислородом (в случае аэробного дыхания) 
или иными веществами (в случае анаэробно­
го). В ЦПЭ формируется трансмембранный 
электрохимический потенциал посредством 
переноса электрона по цепи, сопряжённого с 
перекачкой протонов через мембрану. Пере­
носчики электронов в дыхательной цепи орга­
низованы в надмолекулярные комплексы.

Комплексы I и II катализируют пер 
электронов от различных доноров эле> 
нов: комплекс I — от НАДН, комплекс 
от ФАДН2, комплекс III переносит э 
троны от KoQ к цитохрому с, KOMnnef 
переносит электроны от цитохрома 
кислород.

Обработка внутренней мембраны ми 
дрий детергентом позволяет выделить ’ 
комплекса, каждый из которых катали 
перенос электронов от одной части цепи 
гой (табл. 5).

Таблица 5 — Комплексы митохондриальной цепи переноса электронов

Ферментативный комплекс Молекулярная масса 
(кДа)

Число 
субъединиц

Простетические г{

I. НАДН-дегидрогеназа 
( НАДН-КоС^-редуктаза ) 850 42 (14) ФМН, FeS

II. Сукцинатдегидрогеназа 
( сукцинат-КоО-редуктаза ) 140 5 ФАД, FeS

III. Убихинон:цитохром с-редуктаза 
(KoQ-цитохром с-редуктаза ) 250 11 Гемы, FeS

Цитохром с* 13 1 Гем
IV. Цитохромоксидаза 
(цитохром с-оксидаза ) 160 13 (3-4) Гемы, СиА, Си

Примечание. *Цитохром с не входит в состав комплекса; цитохром с является растворимы» 
ком и перемещается между комплексами III и IV.

Комплекс I (НАДН-дегидрогеназа) катали­
зирует перенос электронов от НАДН к кофер­
менту Q (рис. 5).

1. Комплекс представляет собой фермент, 
состоящий из 45 полипептидных цепей, а у 
бактерий — из 14 субъединиц, консерватив­
ных по строению от бактерий до человека. 
Комплекс связан с внутренней мембраной ми­
тохондрии и пересекает её в поперечном на­
правлении. С помощью электронной микро­
скопии установлено, что НАДН-дегидрогеназа 
состоит из двух частей (имеет L-образную 
форму). Гидрофобный горизонтальный фраг­
мент находится в толщине липидного бислоя 

(внутренняя мембрана митохондрий у 
копитающих или плазматическая мемб 
у бактерий) и содержит субъединицы, і 
торых много а-спиральных участков. В( 
кальный фрагмент содержит перифериче 
мембранные белки и обращён к матрі 
митохондрий (у бактерий — к цитопла; 
Здесь фиксированы простетические групп 
ФМН-содержащий флавопротеин и шесть 
центров.

2. НАДН связывается с вертикалы 
фрагментом комплекса I, который к 
лизирует перенос гидрид-иона от НАД 
ФМН. Затем 2е~ т й>мп .......-----------------



Матриксная
часть

Межмембранное 
пространство 
(Р сторона)

Матрикс 
(N сторона)

НАДН НАД

Комплекс I

Рисунок 5 — НАДН-КоС}-редуктаза [D. L. Nelson, М. М.Сох]

нтров к FeS-белку N-2 в матриксной 
комплекса (через FeS-центры функци- 
т одноэлектронный перенос). От N-2 
)ны переносятся к убихинону на мем- 
й части комплекса с образованием 
'актически это транспорт к убихинону 
■иона от НАДН и протона из матрикса 
+ Н+ + Q -> НАД+ + QH2).

. счёт освобождающейся энергии в про- 
ереноса электронов от ФМН к кофер- 

происходят изменения конформации 
обных субъединиц, в результате ко- 
в горизонтальной внутримембранной 
ермента открываются каналы и проис- 
іеренос четырёх протонов из матрикса 
ембранное пространство.
вижение протонов в межмембранное 
нство приводит к образованию элект- 
ческого потенциала на внутренней 
іе митохондрий, который накапливает 
», высвобождаемую при переносе элек- 
При этом наружная сторона мембраны, 
іная к межмембранному пространству, 
тся положительно, а внутренняя сторо- 
щённая к матриксу, — отрицательно, 
ммарное уравнение реакции, которое 
»ает локализацию протонов, можно за­
ведующим образом:
: + 5H+

n + Q -» НАД+ + QH2 + 4Н+р, 
legative) — отрицательно заряженная 
мембраны (матрикс), Р (positive) — 

гельно заряженная сторона внутренней 
гы митохондрий (межмембранное про- 
ю).

Комплекс II (сукцинатдегидрогеназа).
1. Сукцинатдегидрогеназа (комплекс II) яв­

ляется интегральным белком, связанным с 
внутренней мембраной митохондрий и окисля­
ет сукцинат (янтарную кислоту из ЦТК).

2. Простетические группы: ФАД, FeS- 
центры с четырьмя атомами Fe. Электроны 
транспортируются от сукцината к ФАД, затем 
через FeS-центры к коферменту Q. Выталкива­
ния протонов в межмембранное пространство 
не происходит, поскольку изменение свобод­
ной энергии незначительно.

3. Другие субстраты для митохондриальных 
дегидрогеназ отдают электроны в дыхатель­
ную цепь на уровне кофермента Q, но не через 
комплекс II (рис. 6).

4. Ацил-КоА (активная форма жирной кис­
лоты) окисляется ФАД-зависимой дегидро­
геназой (ацил-КоА-дегидрогеназой), которая 
передаёт электроны на электронтранспортный 
флавопротеин (ЭТФ), ЭТФ:убихинол оксидо­
редуктазу и в дыхательную цепь на кофер­
мент Q.

5. Глицерол-З-фосфат, образующийся 
при распаде триацилглицеролов или вос­
становлении диоксиацетонфосфата при гли­
колизе, окисляется ферментом глицерол-3- 
фосфатдегидрогеназой, который локализован 
на наружной стороне внутренней мембраны 
митохондрий и передаёт электроны в дыха­
тельную цепь на кофермент Q.

6. Восстановленный кофермент Q (QH2) 
диффундирует во внутренней мембране мито­
хондрий от комплекса I к комплексу III, где
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Рисунок 6 — Движение электронов от НАДН, сукцината, ацил-КоА и глицерол-3-фосфата к коферме 
[D. L. Nelson, М. М.Сох]

окисляется до Q. На рисунке 6 представлена 
взаимосвязь между комплексами I, II и кофер­
ментом Q (убихиноном).

Комплекс III (KoQ-цитохром с-редуктаза) 
переносит электроны от восстановленного ко­
фермента Q (убихинола) к цитохрому с, ко­
торый является водорастворимой молекулой 
и локализован в межмембранном простран­
стве, и одновременно транспортирует протоны 
из матрикса в межмембранное пространство. 
KoQ-цитохром с-редуктаза содержит 2 типа 
цитохромов & и с и Fe-S-белки. Механизм пе­
реноса электронов в комплексе представлен на 
рисунке 7.

Суть процесса: комплекс III катали 
реакцию окисления одной молекулы уби 
и восстановления двух молекул цитохро: 
гемсодержащего белка, свободно перем 
щегося в межмембранном пространстве 
хондрии. В отличие от кофермента Q, к< 
может переносить два электрона, цито 
переносит только один электрон. Компл 
представляет собой димер, состоящий и 
идентичных мономеров, каждый из кс 
включает 11 субъединиц. Димерная стр 
необходима для функционирования ко! 
са III, поскольку на этом уровне дву 
тронный перенос сменяется на одноэле 
ный: после QH2 дальнейший транспорт

Q

QH

цит b (+2) 

цит b (+3)
у QH Fe-S (+2)

** QH2 Fe-S (+3)

. цитсН+3)

* *цит cf (+2) У цит с (+2) 

цит с (+3)



мов. Суммарное уравнение восстано- 
ых реакций в комплексе III можно 
зить следующим образом:

- 2 цит сх (окислённый) + 2 H+
N ->

2 цит сг (восстановленный) + 4 Н+
Р.

этря на то что путь электронов через 
сток дыхательной цепи сложный (так 
мый Q-цикл), суммарный эффект пе- 
щстаточно простой: QH2 окисляется 
Эве молекулы цитохрома с восстанав- 
ся.
хром с является растворимым белком 
бранного пространства. После приня- 
ктрона от комплекса III цитохром с 
я к комплексу IV и отдаёт электроны 
меди этого комплекса.
цвижного цитохрома с имеется ещё 
іжная для биологии клетки функ- 
: запускает запрограммированную ги- 
етки по механизмам апоптоза при 
ых нарушениях митохондриального 
я.

хромоксидаза) катализирует перенос электро­
нов от цитохрома с к молекулярному кисло­
роду как конечному акцептору. Для полного 
восстановления кислорода до Н2О необходимы 
4 электрона и 4Н+:

4 ЦИТ С(восстановл.) + 4Н "Ь О2

4 цит с(0КИСЛёН>) + 2Н2О.
Комплекс IV представляет собой большой 

фермент (13 субъединиц, м.м. 204 000 Да) 
внутренней мембраны митохондрий. Содер­
жит две молекулы гема а и аз и два иона меди 
(СиА и Сив), которые принимают электрон и 
восстанавливаются (Cu2+ Cu1+) (рис. 8).

Электроны передаются так: цитохром с -> 
-> CuA —> Fe гема а —> Fe гема а3- Сив. 
Гем а3 вместе с атомом меди Сив образует 
«бинуклеарный центр», с которым связыва­
ется кислород. Кислород остаётся связанным 
между планарной структурой гема а3 и Сив 
до полного восстановления. Это препятству­
ет образованию токсичных свободных ради­
калов.

Рисунок 8 — Движение электронов через комплекс IV [D. L. Nelson, М. М.Сох]
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Па-за старонкамі падручніка

НАДН+Н* НАД*

Рисунок 9 — Суммарная схема движения электронов через дыхательную цепь ферментов 
[D. L. Nelson, М. М.Сох]

Для каждых четырёх электронов, про­
ходящих через комплекс IV, фермент ис­
пользует 4 «субстратных» Н+ из матрикса 
(N сторона), превращая кислород в Н2О. 
Энергия восстановительной реакции ис­
пользуется для выталкивания в меж­
мембранное пространство (Р сторона) 
одного Н+ на каждый транспортируемый 
электрон.

Суммарное уравнение, катализируемое ком­
плексом IV, можно представить следующим 
образом:

4 цит с (восстановл.) + 8H+
N + О2 ->

-» 4 цит с (окислён.) + 4Н+р + 2Н2О.

К шестой координационной связи железа 
цитохрома а могут присоединиться HCN, 
H2S, СО. При этом валентность железа (Fe3+) 
становится постоянной и поток электронов 

прекращается. Это механизм действи! 
хательных ядов.

Суммарная схема движения элект] 
протонов через дыхательную цепь фер 
Итак, общую схему движения элект] 
протонов от одной молекулы НАДН+Е 
4 комплекса дыхательной цепи можн 
ставить следующим образом (рис. 9).

Электроны поступают к Q через ком 
I и II. QH2 является подвижным перенс 
электронов и протонов. QH2 отдаёт э 
ны комплексу III, который передаёт 
тому мобильному переносчику — цйі 
с. Комплекс IV транспортирует эле 
от восстановленного цитохрома с к С 
жение электронов через комплексы 
IV сопровождается выталкиванием п] 
из матрикса в межмебранное простр 
Окисление высших жирных кислот та 
ставляет электроны в дыхательную це 
ментов через Q.

(Продолжение следует.)


