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ЧАСТЬ II

М етаболизм — это высококоординирован-
ная деятельность клетки, при которой про-
исходит кооперативное взаимодействие 

многих мультиферментных систем (метаболи-
ческие пути) для того, чтобы: 1) извлекать хи-
мическую энергию из окружающей среды (либо 
путем поглощения энергии солнечного света, 
либо при расщеплении богатых энергией пита-
тельных веществ); 2) превращать молекулы пи-
тательных веществ в собственные, характерные 
для клетки соединения, включая предшествен-
ники макромолекул; 3) из предшественников-
мономеров проводить сборку макромолекул: 
белков, нуклеиновых кислот и полисахаридов; 

и 4) осуществлять синтез и разрушение биомо-
лекул, необходимых клетке для выполнения ее 
функций: липидов мембран, внутриклеточных 
мессенджеров и пигментов.

Метаболизм включает сотни различных 
катализируемых ферментами реакций. В этой 
II части книги мы рассмотрим центральные 
метаболические пути, которые совсем не столь 
многочисленны и удивительно сходны у всех 
форм жизни. Живые организмы можно разде-
лить на две большие группы в зависимости от 
того, в виде каких молекул они получают угле-
род из окружающей среды. Автотрофы (такие 
как фотосинтезирующие бактерии, зеленые 
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водоросли и сосудистые растения) в качестве 
единственного источника углерода могут ис-
пользовать углекислый газ, из которого они 
строят все свои углеродсодержащие биомоле-
кулы (см. рис. 1-6, т. 1). Гетеротрофы не могут 
усваивать углекислый газ атмосферы и должны 
получать углерод из окружающей среды в фор-
ме довольно сложных органических молекул, 
таких как глюкоза. Многоклеточные живот-
ные и большинство микроорганизмов — гете-
ротрофы. Автотрофные клетки и организмы 
относительно самодостаточны, в то время как 
гетеротрофные клетки и организмы для удов-
летворения своих потребностей в углероде нуж-
даются в более сложных соединениях углерода 
и поэтому должны питаться веществами, синте-
зированными другими организмами.

Многие автотрофные организмы фотосин-
тезируют, используя в качестве источника энер-
гии солнечный свет. Гетеротрофные организмы 
получают энергию при расщеплении органиче-
ских питательных веществ, образуемых авто-
трофами. В биосфере автотрофы и гетеротрофы 
живут вместе в большом взаимозависимом ци-
кле. Автотрофные организмы для построения 
своих органических биомолекул используют 
углекислый газ атмосферы. В этом процессе 
некоторые автотрофы генерируют кислород из 
воды. Гетеротрофы в качестве питательных ве-
ществ используют органические продукты, соз-

данные автотрофами, и выделяют в атмосферу 
углекислый газ. В некоторых окислительных 
реакциях с образованием диоксида углерода 
участвует кислород, который в ходе этих реак-
ций превращается в воду. Таким образом, между 
гетеротрофами и автотрофами постоянно про-
исходит круговорот углерода, кислорода и воды. 
Движет этим глобальным процессом солнечная 
энергия (рис. 1).

Все живые организмы нуждаются также в 
источнике азота, который необходим для синтеза 
аминокислот, нуклеотидов и других соединений. 
Бактерии и растения в качестве источника азота 
используют главным образом аммиак или нитра-
ты. Позвоночные животные должны получать 
азот в форме аминокислот или других органи-
ческих соединений. Только некоторые организ-
мы — цианобактерии и многие виды почвенных 
бактерий, в том числе обитающих в качестве 
симбионтов на корнях растений, — способны 
превращать атмосферный азот N2 в аммоний 
(этот процесс называется фиксацией азота). Да-
лее нитрифицирующие бактерии окисляют ам-
моний до нитритов и нитратов. В природе есть 
бактерии, превращающие нитраты в свободный 
азот. Анаммокс-бактерии превращают аммоний 
и нитриты в молекулярный азот. Таким обра-
зом, кроме глобального круговорота углерода и 
кислорода, в биосфере происходит и круговорот 
азота, в котором участвует огромное количество 
этого элемента (рис. 2). Круговороты кислорода, 
углерода и азота, в которые в конечном счете во-
влекаются все виды живых существ, зависят от 
естественного баланса между активностью про-
дуцентов (автотрофов) и консументов (гетеро-
трофов) в биосфере.

Круговороты этих элементов приводятся в 
движение громадным потоком энергии, поступа-
ющей в биосферу извне, а затем преобразуемой в 
биосфере; все начинается с поглощения солнеч-
ной энергии фотосинтезирующими организмами 
с последующим использованием этой энергии 
для создания богатых энергией углеводов и дру-
гих органических соединений. Эти питательные 
вещества выступают в качестве источника энер-
гии для гетеротрофных организмов. В метабо-
лических процессах и при любых превращени-
ях энергии часть свободной энергии теряется 
из-за выделения тепла в окружающую среду и 
увеличения энтропии системы. Таким образом, 

Рис. 1. Круговорот углекислого газа и кислорода между 
автотрофным (фотосинтезирующим) и гетеротроф-
ным доменами биосферы. В этот круговорот вовлечены 
огромные массы веществ; биосферный оборот оценива-
ется в ~4 · 1011 т углерода в год.
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в биосфере происходит постоянный круговорот 
веществ, а энергия необратимо расходуется, по-
тому что организмы не способны регенерировать 
энергию, которая рассеивается в виде тепла или 
увеличения энтропии. Круговороты углерода, 
кислорода и азота осуществляются непрерывно, 
а энергия постоянно превращается в форму, в ко-
торой она уже не может быть использована, — в 
тепловую энергию.

Метаболизм — совокупность всех химиче-
ских превращений, которые происходят в клетке 
или организме и осуществляются посредством 
серии последовательных катализируемых фер-
ментами реакций, называемых метаболическими 
путями. Реакции (стадии) метаболического пути 
следуют друг за другом в определенном порядке и 
на каждой стадии в систему привносится неболь-
шое специфическое изменение ее химического 
состава. Обычно при этом происходит удаление, 
перемещение либо добавление одного атома или 
функциональной группы. Превращение предше-
ственника в конечный продукт идет через серию 
промежуточных продуктов метаболизма, назы-
ваемых метаболитами. Термин промежуточный 
метаболизм часто применяют к совокупности 
ферментативных реакций всех метаболических 
путей, в которых происходит взаимное превраще-
ние предшественников, метаболитов и низкомо-
лекулярных веществ (обычно с Мr < 1000).

Катаболизм объединяет процессы расщепле-
ния веществ, при которых органические молекулы 

пищи (углеводы, жиры и белки) превращаютcя в 
низкомолекулярные и более простые конечные 
продукты (такие как молочная кислота, CO2, 
NH3). Катаболизм сопровождается высвобож-
дением энергии, которая запасается в форме 
АТP и восстановленных переносчиков водорода 
(NADH, NADPH, FADH2). Остаток энергии рас-
сеивается в виде тепла. Анаболизм, называемый 
также биосинтезом, включает процессы, при ко-
торых из небольших простых предшественников 
синтезируются более крупные и сложные моле-
кулы, в том числе жиры, полисахариды, белки и 
нуклеиновые кислоты. Реакции анаболизма про-
текают с потреблением энергии, обычно получае-
мой при гидролизе фосфорильной группы АТР и 
окислении NADH, NADPH, FADН2 (рис. 3).Рис. 2. Круговорот азота в биосфере. Газообразный азот 

N2 составляет 80% земной атмосферы.
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Рис. 3. Энергетическое сопряжение путей катаболизма 
и анаболизма. Катаболические пути поставляют хи-
мическую энергию в форме АТР, NADH, NADPH и 
FADH2. Эти переносчики энергии «работают» в ана-
болических путях, где происходят превращения низ-
комолекулярных веществ в макромолекулы.
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Одни метаболические пути представлены в 
виде линейной цепочки последовательных пре-
вращений. Другие метаболические пути имеют 
разветвления, т. е. из одного предшественника 
создается множество полезных конечных про-
дуктов или из нескольких исходных веществ 
образуется один продукт. Как правило, катабо-
лические пути конвергентны, а анаболические 
дивергентны (рис. 4). Некоторые пути пред-
ставляют собой реакционные циклы, когда мо-
лекула исходного вещества регенерируется в 
серии реакций, при этом несколько молекул, об-
разованных из исходного реагента, вновь дают 
исходное вещество как продукт. В следующих 
главах рассмотрены примеры различных мета-
болических путей.

У большинства клеток есть ферменты 
для проведения и реакций распада, и реакций 
синтеза важных групп биомолекул, напри-
мер жирных кислот. Однако одновременное 
протекание синтеза и расщепления жирных 
кислот было бы бессмысленно, это предот-
вращается взаимной регуляцией анаболиче-
ских и катаболических последовательностей 
реакций — когда одна реакционная цепочка 
активируется, другая подавляется. Такая ре-
гуляция не могла бы осуществляться, если 
бы анаболические и катаболические пути 
катализировались одним И тем же набором 
ферментов, действующих в одном направле-
нии для анаболизма и в противоположном 
для катаболизма. Ингибирование фермента, 

Рис. 4. Три типа нелинейных метаболических путей. а) Конвергентный катаболиче-
ский путь. б) Дивергентный анаболический путь. в) Циклический путь, в котором одно 
из исходных веществ (в данном случае оксалоацетат) регенерируется и вновь включа-
ется в цикл. Ацетил-СоА (ацетат) — ключевой промежуточный продукт метаболизма — 
возникает при распаде целого ряда богатых энергией молекул (а); он служит в качестве 
предшественника многих продуктов (б) и утилизируется в катаболическом пути — ци-
кле лимонной кислоты (в).
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вовлеченного в катаболизм, привело бы к ин-
гибированию последовательности реакций 
анаболического направления. Катаболиче-
ские и анаболические пути, которые име-
ют одинаковые концевые точки (например, 
глюкоза пируват и пируват глюкоза), 
могут использовать множество одинаковых 
ферментов. Но вот что обязательно — по 
крайней мере, на одной из стадий катаболиче-
ский и анаболический пути катализируются 
разными ферментами и имеют собственные 
механизмы регуляции; эти ферменты и слу-
жат точками их независимой регуляции. Бо-
лее того, чтобы анаболический и катаболиче-
ский пути были необратимыми, уникальные 
для каждого направления последовательно-
сти реакций должны включать хотя бы одну 
реакцию, которая термодинамически весьма 
благоприятна, другими словами, обратная ей 
реакция термодинамически невыгодна. Не-
зависимость регуляции катаболических и 
анаболических процессов усиливается и тем, 
что парные катаболический и анаболический 
пути обычно происходят в разных участках 
клетки. Например, катаболизм жирных кис-
лот происходит в митохондриях, а синтез — в 
цитоплазме. Концентрации промежуточных 
метаболитов, ферментов и регуляторов могут 
поддерживаться в различных участках клет-
ки на разных уровнях. Благодаря тому что 
кинетика метаболических путей контроли-
руется концентрацией субстратов, отдельные 
промежуточные продукты анаболизма и ка-
таболизма тоже контролируют скорость ме-
таболических процессов. Механизмам таких 
анаболических и катаболических процессов 
мы уделим особое внимание.

Метаболические пути регулируются на 
нескольких уровнях как внутри клетки, так и 
внеклеточно. Наиболее быстро метаболиче-
ские процессы реагируют на наличие субстра-
та; когда внутриклеточная концентрация суб-
страта меньше или близка KM (как это обычно 
бывает), скорость реакции определяется кон-
центрацией субстрата (см. рис. 6-11, т. 1). 
Другой способ внутриклеточно управлять 
скоростью метаболических процессов связан 
с аллостерической регуляцией (см. разд. 6.5, 
т. 1) промежуточным продуктом метаболизма 
или коферментом, например аминокислотой 

или АТР, которые сигнализируют о состоя-
нии метаболизма внутри клетки. Когда клет-
ка содержит достаточное для своих насущных 
потребностей количество, скажем, аспартата 
или когда уровень АТР в клетке такой, что 
дальнейшее потребление энергии в данный 
момент не нужно, эти сигналы аллостери-
чески ингибируют активность одного или 
более ферментов в соответствующей после-
довательности реакций. У многоклеточных 
организмов метаболическая активность раз-
личных тканей регулируется и интегрируется 
ростовыми факторами и гормонами, которые 
действуют снаружи клетки. В некоторых слу-
чаях эта регуляция происходит фактически 
мгновенно (иногда быстрее, чем за миллисе-
кунду) через изменения содержания внутри-
клеточных мессенджеров, которые изменяют 
активность ферментов путем аллостериче-
ской регуляции или их ковалентной модифи-
кации, например при фосфорилировании. В 
других случаях внеклеточный сигнал приво-
дит к изменению концентрации фермента в 
клетке, влияя на скорость его синтеза или рас-
пада. Такой эффект проявляется только через 
минуты или часы.

Часть II мы начнем с описания основ-
ных энергетических закономерностей ме-
таболизма (гл. 13), затем обсудим главные 
пути катаболизма, по которым клетка полу-
чает энергию, окисляя разнообразные веще-
ства (гл. 14–20). Подробно энергетические 
аспекты метаболизма рассмотрены в гл. 19 и 
20. Они посвящены хемиосмотическому со-
пряжению — универсальному механизму, по 
которому трансмембранный электрохимиче-
ский потенциал, возникающий либо в про-
цессе окисления субстрата, либо в процессе 
поглощения солнечной энергии, позволяет 
осуществлять синтез ATP.

В гл. 20–22 рассматриваются главные ана-
болические пути, где за счет энергии ATP из 
более простых молекул-предшественников 
синтезируются углеводы, липиды, аминокис-
лоты и нуклеотиды. В гл. 23 мы перейдем к де-
тальному обсуждению метаболических путей 
у различных организмов, начиная с Echerichia 
coli и заканчивая человеком, и гормональных 
механизмов их регуляции и интеграции у мле-
копитающих.
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И после этого мы наконец перейдем к рас-
смотрению промежуточного метаболизма. Изу- 
чая клеточный метаболизм, надо помнить, что 
многочисленные реакции, описанные в этой 
книге, действительно происходят и играют ре-
шающую роль в живых организмах. Всегда ста-
райтесь увидеть общую картину и понять, како-
ва роль того или иного химического процесса 
(реакции или всего метаболического пути) в 
организме; каким образом изучаемые реакции 
связаны с другими реакциями, непрерывно про-
исходящими в той же самой клетке с целью по-

лучения энергии и веществ, необходимых для 
поддержания жизнеспособности клетки; как 
многоуровневые механизмы регуляции приво-
дят в равновесие поглощение и выделение ве-
ществ и энергии, т. е. обеспечивают достижение 
стационарно-динамического состояния всего 
организма. Изучив метаболизм с таких пози-
ций, вы испытаете захватывающее погружение 
в основы самой жизни, и полученные вами глу-
бокие знания, безусловно, найдут множество 
применений в медицине, сельском хозяйстве и 
биотехнологиях.
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Ж ивые клетки и организмы должны осу-
ществлять процессы поддержания жиз-
ни, роста и размножения. Способность 

извлекать и преобразовывать энергию, которая 
расходуется на биологические процессы, явля-
ется фундаментальным свойством всех живых 
организмов. Эта свойство было приобретено на 
ранней стадии клеточной эволюции. В совре-
менных организмах совершается множество раз-
нообразных преобразований энергии, превра-
щений одной формы энергии в другую. Живые 
организмы используют химическую энергию 
клеточных «топливных» молекул для синтеза 

сложных высокоупорядоченных макромолекул 
из простых молекул-предшественников. Они 
также превращают химическую энергию кле-
точного «топлива» в градиенты концентраций 
и разность электрических потенциалов, в дви-
жение и тепло. Некоторые организмы, такие как 
светляки и некоторые глубоководные морские 
рыбы, способны излучать свет. Фотосинтезиру-
ющие организмы преобразуют световую энер-
гию в другие формы энергии.

Химические механизмы, которые лежат в 
основе биологических преобразований энергии, 
в течение столетий зачаровывали биологов и 
бросали им вызов. Французский химик Антуан 
Лавуазье заметил, что животные каким-то об-
разом превращают химическое «топливо», т. е. 
вещества из пищи, в тепло, и сделал вывод, что 
дыхание — жизненно важный процесс:

…В общем, дыхание не что иное, как мед-
ленное горение углерода и водорода, кото-
рое очень похоже на процесс, происходящий 
в керосиновой лампе или свече. С этой точки 
зрения животные, которые дышат, являются 
настоящими топливными котлами, которые 
сжигают и пожирают сами себя... Можно ска-
зать, что эта аналогия между горением и ды-
ханием не избежала внимания поэтов, пра-
вильнее, философов древности. Этот огонь, 
украденный с небес, этот факел Прометея 
не только идея, рожденная в головах ин-
женеров и поэтов, он верно описывает про-
цессы, происходящие в природе, по крайней 
мере в организме животных, которые дышат. 

13

Антуан Лавуазье, 1743–1794
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Поэтому, следуя античным творениям, мож-
но и нам пофилософствовать, сказав, что фа-
кел жизни зажигается в тот момент, как толь-
ко младенец начинает дышать, и он не гаснет 
до тех пор, пока не наступает смерть1.

В XX в. человечество достигло начального 
понимания большинства химических процес-
сов «факела жизни». Превращения энергии в 
биологических системах подчиняются тем же 
физическим законам, которые управляют и все-
ми другими природными процессами. Поэтому 
студентам-биохимикам очень важно понять эти 
законы, а также то, как эти законы применимы к 
потоку энергии в биосфере.

В этой главе мы сначала обсудим законы 
термодинамики и количественные соотношения 
между свободной энергией, энтальпией и энтро-
пией. Далее рассмотрим типы происходящих в 
живых клетках основных биохимических реак-
ций, которые необходимы для использования, 
хранения, передачи и высвобождения энергии, 
получаемой организмом из окружающей среды. 
Затем мы подробнее остановимся на тех реакци-
ях, которые играют особую роль в биологических 
процессах энергетического обмена, в частности 
на реакциях с участием АТР. И наконец, перей- 
дем к описанию важных окислительно-восстано-
вительных реакций в живых клетках, энергети-
ческих закономерностей переноса электронов в 
биологических системах, а также тех переносчи-
ков электронов, которые наиболее часто работа-
ют в этих процессах в качестве кофакторов.

13.1. Биоэнергетика и термодинамика

Биоэнергетика изучает количественные сторо-
ны преобразований энергии из одной формы в 
другую, которые происходят в живых клетках, а 
также химические процессы, лежащие в основе 
этих преобразований. Хотя законы термодина-
мики уже обсуждались в предыдущих главах, 
а возможно, хорошо были изучены вами ра-
нее, здесь будет весьма полезно в общих чертах 
вспомнить некоторые количественные аспекты.

1 Из мемуаров Армана Сегена и Антуана Лавуазье, да-
тированных 1789 г.; цитировано по книге [Lavoiser A. 
Oeuvres de Lavoisier, Imprimerie Imperiale, Paris, 1862].

Преобразования энергии 
в биологических системах 
подчиняются законам термодинамики

Многочисленные количественные исследова-
ния по взаимопревращению различных форм 
энергии, выполненные физиками и химика-
ми, позволили в XIX в. сформулировать два 
основных закона термодинамики. Первый за-
кон — это закон сохранения энергии: при лю-
бом физическом или химическом изменении об-
щее количество энергии во вселенной остается 
постоянным; энергия может переходить из 
одной формы в другую или может перераспре-
делиться, но не может исчезнуть. Второй за-
кон термодинамики гласит, что все процессы 
во вселенной стремятся к увеличению беспо-
рядка (дезорганизации): в результате любых 
естественных процессов энтропия вселенной 
возрастает.

Живые организмы — это некая совокуп-
ность молекул, однако совокупность гораздо 
более высокоорганизованная, чем окружаю-
щие их вещества. Организмы способны соз-
давать и поддерживать свойственную им упо-
рядоченность, что, казалось бы, противоречит 
второму закону термодинамики. Однако на 
самом деле живые организмы тоже подчиня-
ются этому закону и действуют строго в его 
рамках. Прежде чем начать обсуждение вто-
рого закона термодинамики в приложении к 
биологическим системам, следует дать опре-
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деление этим системам и ввести такое поня-
тие, как окружающая среда.

Под реакционной системой понимают сово-
купность веществ, которые подвергаются дан-
ному химическому или физическому процессу. 
Такой системой может быть организм, клетка 
или два реагирующих друг с другом соедине-
ния. Совокупность реакционной системы и 
окружающей среды составляет вселенную. В ла-
боратории некоторые химические и физические 
процессы могут протекать в изолированных или 
в закрытых системах, не способных к обмену 
веществ и энергии с окружающей средой. Од-
нако живые клетки и организмы представляют 
собой открытые системы, они обмениваются и 
веществами, и энергией с окружающей средой. 
Живые системы никогда не приходят к равно-
весию с окружающей средой. Постоянные вза-
имодействия системы с окружающей средой 
объясняют, каким образом организмы могут 
поддерживать внутреннюю упорядоченность и 
при этом действовать в рамках второго закона 
термодинамики.

В гл. 1 (разд. 1.3, т. 1) мы дали определе-
ние трем количественным термодинамиче-
ским показателям, с помощью которых можно 
выразить энергетические изменения, проис-
ходящие в химической реакции. Вернемся к 
ним еще раз.

Свободная энергия Гиббса G — часть 
энергии, которая способна производить 
работу в реакции, протекающей при по-
стоянной температуре и постоянном 
давлении. В тех случаях, когда реакция 
протекает с высвобождением свободной 
энергии (т. е. изменения в системе про-
исходят с уменьшением свободной энер-
гии), изменение свободной энергии G < 0 
и такая реакция называется экзергони-
ческой. В эндергонических реакциях си-
стема приобретает (повышает) свободную 
энергию и G > 0.

Энтальпия H — это так называемое «те-
плосодержание» реакционной системы. 
Она отражает количество и природу хи-
мических связей в веществах, вступающих 
в реакцию, и в веществах — продуктах ре-
акции. Химическая реакция, при которой 

происходит выделение тепла, называется 
экзотермической. Если энтальпия образо-
вания Hобр продуктов реакции меньше, чем 
для веществ, вступающих в реакцию, то 

H < 0. Реакционные системы, которые 
получают тепло от окружающей среды, 
называются эндотермическими; для них 

H > 0.

Энтропия S — мера хаотичности (или не-
упорядоченности) системы (см. доп. 1-3). 
Когда продукты реакции менее сложные и 
более неупорядоченные, чем исходные ве-
щества, считается, что реакция протекает с 
увеличением энтропии S > 0.

Единицы измерения G и H — Дж/моль (джо-
уль на моль) или кал/моль (калории на моль). 
Напомним, что 1 кал = 4,184 Дж. Единицы из-
мерения энтропии S — Дж/моль · К (джоуль на 
моль и на кельвин) (табл. 13-1).

В условиях, характерных для биологиче-
ских систем (постоянная температура и давле-
ние), изменения свободной энергии, энтальпии 
и энтропии связаны друг с другом количествен-
но следующим уравнением:

 G = H – T S, (13-1)

где G — изменение свободной энергии системы 
в результате реакции; H — изменение энталь-
пии; T — температура (в кельвинах, К); S — из-
менение энтропии. Условимся, что S > 0, ког-
да энтропия увеличивается, и, как отмечалось 

 Таблица 13-1

Константа Больцмана k = 1,381 · 10–23 Дж/К
Число Авогадро N = 6,022 · 1023 моль–1

Постоянная Фарадея F = 96 480 Дж/В · моль
Газовая постоянная R = 8,315 Дж/моль · К = 
= 1,987 кал/моль · К
Размерность G и H — Дж/моль (или кал/моль)
Размерность S — Дж/моль · К (или кал/моль · К)

1 кал = 4,184 Дж
Размерность абсолютной температуры T — 
К (кельвины)

25 °C = 298 К
При 25 °C RT  = 2,479 кДж/моль = 0,592 ккал/моль

  Некоторые физические постоянные 
и размерности некоторых 
термодинамических параметров
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выше, H < 0, когда система отдает тепло окру-
жающей среде. Для самопроизвольно (спонтан-
но) протекающих реакций и природных процес-
сов всегда G < 0.

Согласно второму закону термодинамики 
при химических реакциях или физических про-
цессах энтропия вселенной увеличивается. Из 
этого закона, однако, не следует, что возраста-
ние энтропии должно происходить обязательно 
в самой реакционной системе. Внутриклеточная 
упорядоченность, которая создается в процессе 
роста и деления клеток (см. доп. 1-3, т. 1, при-
мер 2), более чем компенсируется возникающей 
при этом неупорядоченностью в окружающей 
среде. Короче говоря, живые организмы сохра-
няют внутреннюю упорядоченность, получая из 
окружающей среды свободную энергию в виде 
питательных веществ или солнечного света и 
возвращая в нее такое же количество энергии в 
виде тепла и энтропии.

Клеткам необходимы 
источники свободной энергии

Клетки — изотермические системы, они функ-
ционируют при постоянной температуре (а 
также при постоянном давлении). Теплота не 
может служить источником энергии для кле-
ток, поскольку тепло способно производить 
работу лишь в том случае, когда оно переходит 
от более нагретого тела к более холодному или 
из области с более высокой температурой в об-
ласть с более низкой температурой. Клетки мо-
гут и должны использовать свободную энергию 
Гиббса G, которая позволяет предсказать на-
правление и предел (установление равновесия) 
самопроизвольного протекания химических ре-
акций при постоянных температуре и давлении; 
это та теоретически возможная полная энергия 
системы, которая может быть превращена в ра-
боту. Гетеротрофные клетки извлекают необ-
ходимую свободную энергию из молекул пита-
тельных веществ, а фотосинтезирующие клетки 
поглощают энергию солнечного света. И те, и 
другие переводят свободную энергию в ATP и 
другие «энергетические» соединения, которые 
способны запасать энергию для выполнения ра-
боты (биологических процессов) в условиях по-
стоянной температуры.

Изменение стандартной свободной энергии 
непосредственно связано 
с константой равновесия

Состав реакционной системы (смесь веществ, 
вступающих в реакцию, и продуктов реакции) 
меняется до тех пор, пока не устанавливается 
равновесие. Достигнув равновесия, концентра-
ции реагирующих веществ и продуктов реак-
ции перестают изменяться, скорости прямой и 
обратной реакций становятся равными и даль-
нейшие изменения в системе прекращаются. 
Концентрации реагирующих веществ и продук-
тов реакции в состоянии равновесия определяют 
константу равновесия Keq (разд. 1.3, т. 1). Запи-
шем для обобщенной реакции

aA + bB ⇌ cC+dD,

где a, b, c и d — число молекул A, B, C и D, кон-
станту равновесия:

 Keq =
 [С]c[D]d

 (13-2)
      [A]a[B]b   

,

где [A], [B], [С] и [D] — молярные концентра-
ции веществ в состоянии равновесия.

Неравновесная реакционная система всег-
да самопроизвольно стремится к установлению 
равновесного состояния при заданных услови-
ях (концентрация, температура, давление); при 
этом происходит изменение свободной энергии 
реакции G. При стандартных условиях, т. е. тем-
пературе T = 298 К = 25 °C, исходных концентра-
циях всех компонентов реакции 1 моль/л (или 
М) или для газообразных веществ при парциаль-
ном давлении 101,3 кПа (килопаскаль) = 1 атм, 
сила, движущая систему к состоянию равновесия, 
определяется как изменение стандартной сво-
бодной энергии G°. Стандартными условиями 
для реакций с участием ионов водорода принято 
считать [H+] = 1 М, или pH 0. Большинство био-
химических реакций происходит в разбавленных 
буферных растворах при pH  7. При этом и pH, 
и концентрацию воды (для чистой воды [H2O] = 
= 55,5 М) можно считать постоянными.

КЛЮЧЕВЫЕ ДОГОВОРЕННОСТИ. Для удобства рас-
четов в качестве стандартного состояния 
(стандартных условий) биохимических си-
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стем выбраны условия, отличные от тех, ко-
торые приняты в химии и физике. А именно 
в биохимии стандартному состоянию соответ-
ствуют [H+] = 10–7 M (pH 7) и [H2O] = 55,5 M. 
Для реакций с участием ионов Mg2+ (включая 
большинство реакций с участием АТP) кон-
центрация Mg2+ в растворе обычно считается 
постоянной и равной 1 мМ. 

Физические параметры, относящиеся к 
биохимическому стандартному состоянию, 
называются приведенными стандартными 
параметрами и пишутся со штрихом (напри-
мер, G ’° и K ’eq) для того, чтобы отличать их 
от неприведенных параметров, используемых 
химиками и физиками. Заметим, что в других 
учебниках биохимии чаще используется обо-
значение G°’(а не G ’°, как мы ввели выше). 
Параметр G ’° рекомендован Международ-
ным союзом химиков и биохимиков с целью 
подчеркнуть, что неприведенный параметр 
G ’ — это критерий равновесия. Для простоты 
здесь и далее будем называть эти приведенные 
параметры изменениями стандартной сво-
бодной энергии и стандартными константами 
равновесия.

КЛЮЧЕВЫЕ ДОГОВОРЕННОСТИ. Согласно другой до-
говоренности, если H2O, H+ и/или Mg2+ высту-
пают в качестве исходных веществ либо продук-
тов реакции, их концентрации не включаются в 
уравнения, такие как (13-2), а входят в констан-
ты K ’eq и G ’°. 

Так же как K’eq — это физическая констан-
та, характеризующая реакцию, так и G’ — кон-
станта. Как мы отмечали в гл. 6, K’eq и G’° свя-
заны простым соотношением:

 G’° = –RT ln K ’eq (13-3)

Это просто один из возможных способов расче-
та константы равновесия реакции через измене-
ние стандартной свободной энергии химической 
реакции. В табл. 13-2 приведены соотношения 
между G’° и K’eq. Если K’eq = 1,0, то G’° = 0,0 
(так как ln 1,0 = 0). Если K’eq > 1,0, то G’° < 0. 
Если же K’eq < 1,0, то G’° > 0. Поскольку зави-
симость G’° от K’eq логарифмическая, относи-
тельно небольшие изменения G’° приводят к 
сильным изменениям K’eq.

Полезно также определить изменение сво-
бодной энергии и другим способом. G’° — это 
разность между свободной энергией продук-
тов реакции и свободной энергией исходных 
веществ. Когда G’° < 0, свободная энергия 
образования Gобр (продуктов реакции) < Gобр 
(реагентов); такая реакция при стандартных ус-
ловиях происходит самопроизвольно (спонтан-
но), поскольку все химические реакции стре-
мятся идти в направлении, соответствующем 
уменьшению свободной энергии системы. Если 

G’° > 0, то Gобр (продуктов реакции) > Gобр (ре-
агентов). При концентрациях исходных компо-
нентов 1,0 М (стандартные условия) такая реак-
ция идет в обратном направлении. В табл. 13-3 
обобщены эти положения.

 Таблица 13-2

 G’°

K ’eq
 кДж/моль ккал/моль*

103 –17,1 –4,1

102 –11,4 –2,7

101 –5,7 –1,4

 1 0,0 0,0

10–1 5,7 1,4

10–2 11,4 2,7

10–3 17,1 4,1

10–4 22,8 5,5

10–5 28,5 6,8

10–6 34,2 8,2

  Соотношения между константами равновесия 
и изменения стандартной свободной энергии 
химических реакций

* В СИ размерность энергии — джоуль (и килоджоуль); 
сокращенно Дж (и кДж). Однако биохимики чаще все-
го приводят G’° в килокалория на моль (ккал/моль). 
1 кДж = 4,184 ккал.

 Таблица 13-3

   При начальной концентрации 
 K ’eq G’° всех веществ 1 М

 > 1,0 < 0 Прямая реакция

 1,0 0 Равновесное состояние

 < 1,0 > 0 Обратная реакция

  K’eq, G ’° и направление химических реакций 
при стандартных условиях
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Пример 13-1 
РАСЧЕТ G’°

Найдите изменение свободной энергии реакции, 
катализируемой ферментом фосфоглюкомутазой:

Глюкозо-1-фосфат ⇌ глюкозо-6-фосфат
В начале реакции концентрация глюкозо-1-
фосфата составляла 20 мМ, а глюкозо-6-фосфат 
в реакционной среде отсутствовал; в равно-
весной смеси при 25 °С и pH 7,0 содержится 
1,0 мМ глюкозо-1-фосфата и 19 мМ глюкозо-6-
фосфата. Потерей или увеличением свободной 
энергии сопровождается реакция, идущая в на-
правлении образования глюкозо-6-фосфата?

Решение. Следует рассчитать константу равно-
весия:

K ’eq = 
[глюкозо-6-фосфат]

 = 19 мM/1,0 мM = 19
           [глюкозо-1-фосфат]

Теперь можно найти стандартное изменение 
свободной энергии: 

 G’° = –RT ln K ’eq =
 = – (8,315 Дж/моль) · К (298 К) (ln 19) =
 = –7,3 кДж/моль

G’° < 0, т. е. превращение глюкозо-1-фосфата в 
глюкозо-6-фосфат сопровождается уменьшени-
ем свободной энергии. В обратной реакции из-
менение свободной энергии равно по величине, 
но противоположно по знаку, т. е. для обратной 
реакции G’° > 0.

В табл. 13-4 приведены численные значе-
ния изменений стандартной свободной энергии 
некоторых важных химических реакций. От-
метим, что гидролиз простых эфиров, амидов, 
пептидов и гликозидов, как и внутримолеку-

 Таблица 13-4

 G ’°

Тип реакции кДж/моль ккал/моль

Гидролиз 
Кислотный гидролиз

Уксусный ангидрид + Н2О  2 ацетата –91,1 –21,8 
ATP + Н2О  ADP + Pi –30,5 –7,3 
ATP + Н2О  AMP + PPi –45,6 –10,9 
PPi + Н2О  2Pi –19,2 –4,6 
UDP-глюкоза + Н2О  UMP + глюкозо-1-фосфат –43,0 –10,3

Гидролиз эфиров
Этилацетат + Н2О  этанол + ацетат –19,6 –4,7 
Глюкозо-6-фосфат + Н2О  глюкоза + Pi –13,8 –3,3

Гидролиз амидов и пептидов
Глутамин + Н2О  глутамат + NH4

+ –14,2 –3,4 
Глицилглицин + Н2О  2 глицина –9,2 –2,2

Гидролиз гликозидов
Мальтоза + Н2О  2 глюкозы –15,5 –3,7
Лактоза + Н2О  глюкоза + галактоза –15,9 –3,8

Внутримолекулярные перегруппировки
Глюкозо-1-фосфат  глюкозо-6-фосфат –7,3 –1,7
Фруктозо-6-фосфат  глюкозо-6-фосфат –1,7 –0,4

Отщепление воды
Малат  фумарат + Н2О 3,1 0,8

Окисление молекулярным кислородом
Глюкоза + 6О2  6СО2 + 6Н2О –2840 –686
Пальмитат + 23О2  16СО2 + 16Н2О –9770 –2338

  Изменение стандартной свободной энергии 
в некоторых химических реакциях при pH 7,0 и 25 °C (298 К)
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лярные перегруппировки и элиминирование, 
сопровождается небольшим изменением стан-
дартной свободной энергии, в то время как при 
гидролизе ангидридов кислот происходит зна-
чительное уменьшение стандартной свободной 
энергии. Полное окисление органических ве-
ществ, таких как глюкоза или пальмитиновая 
кислота, до CO2 и H2O, протекающее в клетках 
многоступенчато, приводит к очень большому 
уменьшению стандартной свободной энергии. 
Данные, приведенные в табл. 13-4, относятся к 
стандартным условиям. Параметры реакций, 
происходящих в клетке, можно получить, при-
ведя величины в стандартных условиях к реаль-
ным условиям (в клетке).

Изменения свободной энергии 
в реальных системах зависят от концентраций 
исходных веществ и продуктов реакции

Мы должны четко различать две разные вели-
чины: изменение свободной энергии G и из-
менение стандартной свободной энергии G ’°. 
Каждая химическая реакция характеризуется 
определенным изменением стандартной сво-
бодной энергии, которое может быть положи-
тельным, отрицательным или равным нулю в 
зависимости от константы равновесия данной 
реакции. По изменению стандартной свободной 
энергии можно судить о том, в каком направле-
нии протекает данная реакция и как далека она 
от равновесия при исходных концентрациях всех 
компонентов 1,0 М, pH 7,0, температуре 25 °C и 
давлении 101,3 кПа. Таким образом, G’° — ха-
рактеристический параметр (константа) данной 
реакции. Однако в реальных условиях измене-
ние свободной энергии G зависит от концен-
траций исходных веществ и продуктов реакции, 
а также от изменения температуры по ходу ре-
акции. Реальные условия могут не совпадать со 
стандартными. Более того, для любой реакции, 
спонтанно стремящейся к равновесию, всегда 

G < 0, и по мере протекания реакции G уве-
личивается, стремясь в пределе к нулю, G = 0. 
В момент установления равновесия G = 0 — в 
данной реакции больше не может быть соверше-
но никакой работы.

Для любой реакции aA + bB ⇌ cC + dD 
G и G’° связаны уравнением

 
[C]с [D]d

 G = G ’° + RT ln  [A]a[B]b    
, (13-4)

в котором параметры, выделенные красным, 
определяют истинное состояние рассматрива-
емой системы. Концентрации в уравнении 13-4 
принято называть действующими массами, а 
отношение [C]c[D]d/[A]a[B]b выражает закон 
действующих масс Q. Уравнение 13-4 можно 
представить как G = G’° + RT ln Q. В качестве 
примера давайте предположим, что реакция 
A + B ⇌ C + D протекает при стандартных усло-
виях: температуре (25 °С) и давлении (101,3 кПа), 
но концентрации [A], [B], [С] и [D] не равны меж-
ду собой и ни одна из них не равна стандартной 
концентрации 1,0 M. Чтобы найти изменение сво-
бодной энергии G реакции, протекающей слева 
направо, при этих нестандартных условиях, под-
ставим численные значения концентраций ком-
понентов A, B, C и D в уравнение 13-4. Параметры 
R, T и G’° определены стандартными условиями. 

G < 0, и по мере протекания реакции этот пара-
метр стремится к нулю из-за того, что вещества А 
и В расходуются ([A] и [B] уменьшаются), а ве-
щества C и D нарабатываются ([C] и [D] увели-
чиваются). Отметим, что в состоянии равновесия 

G = 0 и уравнение 13-4 упрощается:

         [C]eq[D]eq
 

0 = G = G’° + RT ln [A]eq[B]eq

G’° = — RT ln K’eq

Итак, мы снова получили уравнение 13-3, свя-
зывающее изменение стандартной свободной 
энергии и константу равновесия.

Критерий самопроизвольности проте-
кания реакции связан с G, а не с G ’°. При 

G ’° > 0 реакция может идти в прямом на-
правлении, если G отрицательно. Такое воз-
можно, если в уравнении 13-4 произведение 
RT ln([продукты]/[реагенты]) < 0 и его абсолют-
ное значение больше, чем G ’°. Например, при 
немедленном удалении продуктов реакции со-
отношение [продукты]/[реагенты] значительно 
ниже 1, так что произведение RT ln([продукты]/
[реагенты]) имеет большое отрицательное зна-
чение. Величины G ’° и G выражают макси-
мальное количество свободной энергии, которое 
теоретически может дать данная реакция. Такое 
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количество энергии может быть реализовано 
только при наличии идеального эффективного 
устройства для ее улавливания или использо-
вания. Поскольку такое устройство невозмож-
но (некоторая часть энергии в любом процессе 
всегда теряется на энтропию), объем работы, 
выполняемой реакцией при постоянной темпе-
ратуре и постоянном давлении, всегда меньше 
теоретической величины.

Другой важный момент заключается в том, 
что некоторые благоприятные в термодинами-
ческом отношении реакции (а именно реакции, 
для которых G ’° << 0) происходят с недоста-
точно большой скоростью. Например, сгорание 
(реакция окисления) дров до CO2 и H2O тер-
модинамически очень выгодно. Однако дрова 
хранятся годами (сами не воспламеняются), 
поскольку энергия активации (см. рис. 6-2 и 
6-3, т. 1) реакции горения выше, чем энергия, 
доступная при комнатной температуре. Если 
предоставить необходимую энергию активации 
(например, от зажженной спички), начнется 
процесс горения, превращающий дерево в более 
стабильные продукты CO2 и H2O и высвобож-
дающий энергию в виде тепла и света. Теплота, 
выделенная при этой экзотермической реакции, 
обеспечивает энергию активации для горения 
следующих порций дров, и, таким образом, про-
цесс горения может продолжаться непрерывно.

В живых клетках химические реакции про-
текали бы чрезвычайно медленно, если бы там 
не было эффективных катализаторов — фер-
ментов, которые вовсе не обеспечивают ре-
акционную систему дополнительным теплом 
(энергией), а понижают энергию активации. 
Фермент «предлагает» альтернативный путь 
реакции с более низкой энергией активации, 
чем в случае некатализируемой реакции, для 
того чтобы энергия большинства молекул суб-
страта при комнатной температуре оказалась 
достаточной для преодоления энергетического 
барьера — энергии активации. Благодаря фер-
ментативному катализу скорость реакции уве-
личивается во много раз. Изменение свободной 
энергии реакции не зависит от пути, по кото-
рому реакция протекает, а зависит только от 
природы и концентраций исходных веществ и 
конечных продуктов реакции. При фермента-
тивном катализе не изменяется величина кон-
станты равновесия реакции, но под действием 

ферментов могут увеличиваться и действи-
тельно увеличиваются скорости прямой и об-
ратной реакций и процесс идет в термодина-
мически разрешенном направлении (которое 
определено знаком изменения свободной энер-
гии; см. разд. 6.2).

Изменения стандартной 
свободной энергии аддитивны

Рассмотрим последовательные реакции A ⇌ B 
и B ⇌ C. Каждая реакция имеет собственную 
константу равновесия и характеризуется опре-
деленным изменением стандартной свободной 
энергии G1’° и G2’°. Поскольку эти две реакции 
протекают последовательно, компонент B мож-
но исключить из обсуждения. Тогда рассмотрим 
суммарную реакцию A ⇌ C, которая характе-
ризуется константой равновесия и, следователь-
но, изменением стандартной свободной энергии 

G ’°сум.. В последовательных химических реакци-
ях G ’° складываются. Для суммарной реакции 
A ⇌ С общее изменение стандартной свобод-
ной энергии G’°сум равно сумме изменений стан-
дартных свободных энергий G1’° и G2’° двух 
реакций: G ’°сум = G1’° + G2’°

(1) A  B/ G1’° 

(2) B/  C G2’° 

Итого A  C G1’° + G2’°

Этот принцип биоэнергетики объясняет, как 
реакция, не выгодная термодинамически (эн-
дергоническая реакция), может быть прове-
дена в прямом направлении при сопряжении 
с высокоэкзергонической реакцией через об-
щий промежуточный продукт. Например, у 
многих организмов синтез глюкозо-6-фосфата 
происходит на первой стадии усвоения глю-
козы. В принципе синтез можно представить 
уравнением

Глюкоза + Pi  глюкозо-6-фосфат + H2O 

 G’° = 13,8 кДж/моль

Но для этой реакции G’° > 0, и при стандарт-
ных условиях реакция самопроизвольно не 
идет в указанном направлении. Другой процесс 
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в клетке — гидролиз ATP до ADP и Pi, наоборот, 
высокоэкзергонический:

ATP +H2O  ADP + Pi 
 G ’° = –30,5 кДж/моль

Эти две реакции связаны общими промежуточ-
ными продуктами Pi и H2O, и их можно пред-
ставить как последовательные реакции:

(1) Глюкоза + Pi  глюкозо-6-фосфат + H2O 
(2) ATP + H2O  ADP + Pi 

Итого
ATP + глюкоза  ADP + глюкозо-6-фосфат

Общее изменение стандартной свободной энер-
гии можно получить как сумму G’° отдельных 
реакций:

G ’°сум = 13,8 кДж/моль + (–30,5 кДж/моль) = 
= –16,7 кДж/моль

Суммарная реакция экзергоническая, и энер-
гия, запасенная в ATP, используется для синте-
за глюкозо-6-фосфата, хотя образование этого 
соединения из глюкозы и неорганического фос-
фата Pi — эндергонический процесс. Реальный 
путь образования глюкозо-6-фосфата в клетке 
путем переноса фосфатной группы от ATP от-
личается от приведенных выше реакций (1) и 
(2), но конечный результат получается тот же 
самый, что и при суммировании этих двух ре-
акций. В термодинамических расчетах имеют 
значение только состояния системы в начале и 
в конце процесса, а путь между начальным и ко-
нечным состояниями неважен.

Мы уже говорили о том, что G’° — способ 
выражения константы равновесия реакции. Для 
реакции (1)

  [глюкозо-6-фосфат] 
 K’eq1

 =  = 3,9 · 10–3 М–1 

  [глюкоза] [Pi]

Заметим, что H2O не входит в это выражение, 
поскольку концентрация воды (55,5 М) не из-
меняется в ходе реакции. Константа равновесия 
реакции гидролиза ATP:

а константа равновесия двух сопряженных ре-
акций:

 [глюкозо-6-фосфат][ADP][ Pi] 
K’eq3 =        = 
  [глюкоза] [Pi][ATP] 

         = (K’eq1
) (K’eq2

) = (3,9 · 10–3 М–1) (2,0 · 105 М)  = 

= 7,8 · 102

Здесь следует обратить внимание на важный 
момент, касающийся константы равновесия. 
Хотя G ’° двух реакций, из которых слагается 
третья, аддитивны, K ’eq суммарной реакции рав-
на произведению K ’eq этих отдельных реакций. 
Говорят, что константы равновесия реакций 
мультипликативны. Благодаря сопряжению ги-
дролиза ATP с синтезом глюкозо-6-фосфата K ’eq 
увеличивается в 2,0 · 105 раза.

Эта стратегия, где при синтезе вторичных ме-
таболитов и клеточных компонентов присутству-
ет общий промежуточный продукт, встречается 
во всех живых клетках. Очевидно, что она рабо-
тает только при условии постоянного наличия 
таких соединений, как ATP. В следующих главах 
мы обсудим некоторые из наиболее важных путей 
синтеза ATP. Чтобы попрактиковаться в исполь-
зовании параметра изменения свободной энергии 
и констант равновесия в сопряженных реакциях, 
обратитесь к примерам из гл. 1 (т. 1, разд. 13.4).

Краткое содержание раздела 13.1 
БИОЭНЕРГЕТИКА И ТЕРМОДИНАМИКА

 Живые клетки постоянно выполняют рабо-
ту, поэтому для поддержания своих высоко-
организованных структур, синтеза клеточ-
ных компонентов, транспорта небольших 
молекул и ионов через мембрану и созда-
ния электрического потенциала клеткам 
необходима энергия.

 Биоэнергетика занимается количествен-
ным изучением превращений энергии в 
биологических системах. Биологические 
превращения энергии подчиняются зако-
нам термодинамики.

 На ход любой химической реакции влия-
ют два фактора: стремление к состоянию с 

  [ADP][ Pi] 
 K’eq2

 =  = 2,0 · 105 М, 
  [ATP]
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наибольшей устойчивостью (прочностью) 
связей (характеризуется энтальпией H) и 
стремление к наивысшей неупорядочен-
ности системы (характеризуется энтропи-
ей S). Суммарной движущей силой реакции 
является изменение свободной энергии 

G; этот термодинамический параметр 
учитывает общий эффект двух факторов: 

G = H – T S.

 Изменение стандартной свободной энер-
гии — характеристический физико-хими-
ческий параметр данной реакции; его мож-
но рассчитать из константы равновесия: 

G’° = –RT ln K’eq.

 В реальной системе изменение свободной 
энергии G не константа, а зависит от G’° 
и от концентраций исходных веществ (реа-
гентов) и продуктов реакции:
 [продукты]

G = G’° + RT ln
 [реагенты]

 Когда G << 0, реакция протекает слева на-
право (т. е. в прямом направлении); когда 

G >> 0, реакция идет в обратном направ-
лении. При G = 0, система находится в со-
стоянии равновесия.

 Изменение свободной энергии реакции не за-
висит от пути протекания реакции. Измене-
ние свободной энергии нескольких последо-
вательных реакций (стадий) — аддитивный 
параметр; общее изменение свободной энер-
гии суммарной химической реакции, которая 
является результатом последовательных ре-
акций с общим промежуточным продуктом, 
равно сумме G отдельных реакций.

13.2.  Химические основы 
биохимических реакций

В биологических процессах с передачей энергии, 
о которых мы говорим здесь, протекают вполне 
определенные химические реакции. В клетке мо-
гут происходить не все типы реакций, которые 
обычно изучают в курсе общей органической 
химии. Какие же реакции могут протекать в био-
логических системах, а какие нет? Это зависит, 

во-первых, от системы и, во-вторых, от скорости 
реакции. Оба фактора имеют определяющее зна-
чение для механизма и направления метаболиче-
ского пути. Об этом и пойдет речь далее. Реакция, 
в которой используется доступный субстрат, пре-
вращающийся в нужный продукт, считается зна-
чимой для организма. Однако даже потенциально 
значимые реакции не всегда могут протекать в 
клетке. Некоторые химические превращения на-
столько замедленны (т. е. имеют настолько высо-
кие энергии активации), что не могут происходить 
в живых системах даже в присутствии мощных 
катализаторов — ферментов. Те реакции, которые 
действительно протекают в живых клетках, пред-
ставляют собой возникший в процессе эволюции 
набор химических «инструментов», позволяю-
щий обходить «невозможные» реакции. Для хо-
рошего понимания биохимии клетки необходимо 
уметь распознавать те реакции, протекание кото-
рых возможно.

Несмотря на все указанные ограничения, 
количество метаболических превращений в 
обычной клетке огромно. Большинство клеток 
обладают способностью осуществлять тысячи 
специфических ферментативных реакций: на-
пример, превращать простое вещество глюко-
зу в аминокислоты, нуклеотиды или липиды, 
извлекать энергию из веществ, поступающих с 
пищей, путем их окисления или проводить по-
лимеризацию мономерных молекул с образова-
нием макромолекул.

Чтобы изучить все эти реакции, необходим 
систематический подход. Химические реакции, 
протекающие в живых организмах, можно разде-
лить на типы, и тогда не понадобится изучать каж-
дую отдельную реакцию, чтобы понять «логику», 
заложенную в биохимических процессах. Множе-
ство реакций в живых клетках можно классифи-
цировать, выделяя пять типов: 1) реакции, идущие 
с образованием или разрывом связи углерод–
углерод; 2) внутримолекулярные перегруппиров-
ки, изомеризация и элиминирование; 3) реакции с 
участием свободных радикалов; 4) реакции с пере-
носом функциональных групп; 5) окислительно-
восстановительные реакции. Далее мы подробнее 
обсудим эти типы реакций на конкретных приме-
рах биохимических превращений. Заметьте, что 
реакции разного типа не исключают друг друга: 
например, реакция изомеризации может идти по 
свободнорадикальному механизму.



ОСНОВЫ БИОХИМИИ
ЛЕНИНДЖЕРА

Второй том посвящен метаболизму в целом и детальному обсуждению ос)
новных метаболических путей, удивительно сходных у разных живых ор)
ганизмов. Здесь описываются энергетические закономерности и аспекты 
метаболизма, главные пути катаболизма, по которым клетка получает энер)
гию, и пути синтеза углеводов, липидов, аминокислот и нуклеотидов. Под)
робно рассмотрены гликолиз, глюконеогенез и пентозофосфатный путь, 
циклы лимонной кислоты и мочевины, окислительное фосфорилирование 
и окисление жирных кислот, фотосинтез и биосинтез углеводов у растений; 
гормональная регуляция и интеграция метаболизма у млекопитающих.

Наглядные схемы помогают систематизировать и обобщить большой объ)
ем имеющихся данных, с учетом современных достижений биохимии и 
смежных наук. Каждая тема дополнена необходимым для понимания био)
химии материалом по химии и физике и содержит примеры из медицины, 
физиологии и других наук о жизни. По каждой теме есть задания для са)
мопроверки.

Для студентов и аспирантов биологических, химических, медицинских ву)
зов и для научных работников.
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