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При образовании ацетил-СоА и АТР четыре 

реакции -окисления повторяются 230
Дополнение 17-1. Долгий зимний сон:

окисление жиров во время зимней спячки 231
В дальнейшем ацетил-СоА может

окисляться в цикле лимонной кислоты 232
Для окисления ненасыщенных жирных кислот 

требуются две дополнительные реакции 232
Для полного окисления жирных кислот

с нечетным числом атомов углерода
требуются три дополнительные реакции 234

Дополнение 17-2. Кофермент В12: 
«радикальное» решение сложной задачи 235

Окисление жирных кислот
строго регулируется 238

Синтез белков, необходимых для
катаболизма липидов, запускается
факторами транскрипции 239

Генетические нарушения
в ацил-СоА-дегидрогеназах —
причина серьезных заболеваний 240

Пероксисомы тоже участвуют
в -окислении 240

Ферменты -окисления из разных
органелл приобрели различия
в процессе эволюции 242

-Окисление жирных кислот происходит
в эндоплазматическом ретикулуме 243

Фитановая кислота подвергается
-окислению в пероксисомах 244

Краткое содержание раздела 245
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17.3. Кетоновые тела 246
Кетоновые тела, образующиеся в печени, 

экспортируются в другие органы
в качестве источников энергии 246

При диабете и голодании кетоновые тела 
образуются сверх нужного количества 248

Краткое содержание раздела 249
Ключевые термины 249
Вопросы и задачи 249
Анализ экспериментальных данных 253

18  Окисление аминокислот
и образование мочевины 255

18.1. Метаболические пути аминогрупп 256
Белки пищи подвергаются ферментативному 

расщеплению до аминокислот 258
Пиридоксальфосфат участвует в переносе 

-аминогрупп на -кетоглутарат 259
В печени аминогруппа глутамата 

высвобождается в виде аммиака 262
В кровотоке аммиак

транспортируется глутамином 263
Аланин переносит аммиак

из скелетных мышц в печень 264
Аммиак токсичен для животных 265
Краткое содержание раздела 266

18.2.  Выделение азота и цикл мочевины 266
Мочевина образуется из аммиака

в пяти ферментативных реакциях 268
Цикл лимонной кислоты и цикл мочевины 

могут быть взаимосвязаны 269
Дополнение 18-1. Медицина. Диагностика 

повреждений различных органов
человека 270

Активности ферментов цикла мочевины 
регулируются на двух уровнях 271

Взаимосвязи путей уменьшают энергетические 
затраты на синтез мочевины 272

Генетические дефекты цикла мочевины
могут быть опасными для жизни 272

Краткое содержание раздела 273

18.3. Пути расщепления аминокислот 274
Одни аминокислоты превращаются

в глюкозу, другие — в кетоновые тела 275
В катаболизме аминокислот важную роль 

играют несколько кофакторов 275

Шесть аминокислот расщепляются
до пирувата 279

Семь аминокислот расщепляются
до ацетил-СоА 282

Катаболизм фенилаланина у некоторых
людей может быть нарушен 285

Пять аминокислот превращаются
в -кетоглутарат 287

Четыре аминокислоты превращаются
в сукцинил-СоА 288

Разветвленные аминокислоты
не расщепляются в печени 288

Дополнение 18-2. Медицина. Ученые
объяснили загадочное убийство 290

Аспарагин и аспартат расщепляются
до оксалоацетата 292

Краткое содержание раздела 292
Ключевые термины 293
Вопросы и задачи 293
Анализ экспериментальных данных 296

19  Окислительное
фосфорилирование 299

19.1.  Митохондриальная
дыхательная цепь 300

Электроны переносятся универсальными 
акцепторами электронов 302

Электроны проходят по цепи
мембраносвязанных переносчиков 304

Переносчики электронов функционируют
в виде мультиферментных комплексов 308

Митохондриальные комплексы
ассоциируют в респирасомы 315

Дополнение 19-1. Методы. Определение 
трехмерной структуры крупных 
макромолекулярных комплексов
методом криоэлектронной микроскопии 
индивидуальных частиц 316

Некоторые другие пути с участием
убихинона тоже поставляют электроны
в дыхательную цепь 317

Энергия, высвобождаемая при переносе 
электронов в дыхательной цепи,
запасается в виде протонного градиента
(электрохимического потенциала) 319
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При окислительном фосфорилировании 
образуются активные формы кислорода 
(АФК) 321

В митохондриях растений существуют
альтернативные пути окисления NADH 322

Дополнение 19-2. Термогенные растения
с отвратительным запахом
и альтернативные пути дыхания 322

Краткое содержание раздела 323

19.2. Синтез ATP 324
В хемиосмотической теории процессы 

окисления и фосфорилирования
обязательно сопряжены 324

Фермент ATP-синтаза содержит два
функциональных компонента — F1 и Fо 328

По сравнению с ADP молекула ATP
стабилизирована на поверхности F1
сильнее 328

Протонный градиент выступает движущей 
силой для высвобождения ATP
с поверхности фермента 329

Каждая -субъединица ATP-синтазы
может существовать в трех различных 
конформациях 330

Вращательный механизм чередующегося 
сродства — ключ к пониманию работы
АТР-синтазы 332

Как поток протонов через комплекс Fо
создает вращательное движение? 334

Хемиосмотическая теория допускает
дробное стехиометрическое соотношение
потребленного О2 и синтезированного
ATP 336

Дополнение 19-3. Методы. Атомно-силовая 
микроскопия для визуализации
мембранных белков 336

Протондвижущая сила используется
для активного транспорта веществ
через мембрану 338

В окислении внемитохондриального NADH 
опосредованно участвуют челночные 
системы 339

Краткое содержание раздела 341

19.3.  Регуляция окислительного
фосфорилирования 342

Окислительное фосфорилирование 
регулируется энергетическими 
потребностями клетки 342

При гипоксии гидролиз ATP в клетках 
блокируется белковым ингибитором 343

Гипоксия приводит к образованию АФК
и некоторым адаптивным реакциям 343

Все пути синтеза ATP при катаболизме
углеводов координируются 
взаимосвязанными регуляторными 
механизмами 345

Краткое содержание раздела 346

19.4.  Роль митохондрий в термогенезе, 
синтезе стероидов и апоптозе 346

Разобщенные митохондрии бурого жира
вырабатывают тепло 346

Митохондриальные монооксигеназы P-450 
катализируют гидроксилирование
стероидов 347

Митохондрии играют важную роль
в инициации апоптоза 348

Краткое содержание раздела 349

19.5.  Митохондриальные гены:
их происхождение и последствия 
мутаций 350

Митохондрии произошли от
эндосимбиотических бактерий 350

На протяжении жизни организма
в митохондриальной ДНК
накапливаются мутации 352

Некоторые мутации в митохондриальных
геномах вызывают заболевания 353

Редкая форма диабета может возникать 
из-за дефекта митохондрий в -клетках 
поджелудочной железы 354

Краткое содержание раздела 355
Ключевые термины 356
Вопросы и задачи 356
Анализ экспериментальных данных 359

20  Фотосинтез и биосинтез
углеводов у растений 363

20.1. Поглощение света 364
В хлоропластах растений под действием

света образуется поток электронов
и происходит фотосинтез 365

При фотосинтезе энергию света
поглощают хлорофиллы 369

Вспомогательные пигменты расширяют 
диапазон длин волн поглощаемого света 370
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Хлорофиллы передают поглощенную
энергию на реакционные центры
путем переноса экситонов 371

Краткое содержание раздела 373

20.2.  Фотохимические
реакционные центры 374

Фотосинтезирующие бактерии имеют 
реакционные центры двух типов 374

Кинетические и термодинамические
факторы препятствуют потере энергии
в результате внутреннего
преобразования 378

У растений две реакционные фотосистемы 
действуют сообща 378

Цитохромный комплекс b6 f — связующее
звено между фотосистемами I и II 383

Циклический поток электронов между
ФС I и цитохромным комплексом b6 f 
увеличивает продукцию АТР
относительно синтеза NADPH 385

Переходы между различными состояниями 
фотосинтетического аппарата изменяют 
распределение светопоглощающего
комплекса II между двумя фотосистемами 385

Вода расщепляется
кислородвыделяющим комплексом 387

Краткое содержание раздела 389

20.3.  Синтез ATP в процессе
фотофосфорилирования 389

Протонный градиент связывает процессы 
фосфорилирования и переноса
электронов 390

Приблизительная стехиометрия
фотофосфорилирования 391

ATP-синтаза хлоропластов напоминает
митохондриальный фермент 392

Краткое содержание раздела 392

20.4. Эволюция оксигенного фотосинтеза 393
Хлоропласты произошли от древних 

фотосинтезирующих бактерий 393
У галофильных бактерий один и тот же

белок поглощает энергию солнечного
света и транслоцирует протоны,
обеспечивая энергией синтез ATP 395

Краткое содержание раздела 397

20.5.  Реакции ассимиляции углерода 397
Ассимиляция углекислого газа

происходит в три этапа 398

Для синтеза каждого триозофосфата из СО2

требуется шесть NADPН и девять ATP 407
Транспортная система выводит триозофосфаты 

из хлоропласта и импортирует фосфат 409
Четыре фермента цикла Кальвина 

активируются светом не напрямую 410
Краткое содержание раздела 411

20.6. Фотодыхание, С4- и САМ-пути 412
Фотодыхание — результат оксигеназной 

активности рубиско 412
Утилизация фосфогликолата

дорого обходится 413
У С4-растений фиксация СО2 и активность 

рубиско пространственно разделены 415
У САМ-растений фиксация СО2 и активность 

рубиско разделены во времени 417
Дополнение 20-1. Может ли генная 

инженерия повысить эффективность 
фотосинтезирующих организмов? 418

Краткое содержание раздела 420

20.7.  Биосинтез крахмала,
сахарозы и целлюлозы 420

ADP-глюкоза — субстрат для синтеза
крахмала в пластидах растений
и гликогена в бактериях 420

UDP-глюкоза — субстрат для синтеза
сахарозы в цитозоле клеток листьев 421

Превращение триозофосфатов в сахарозу
и крахмал строго регулируется 422

В прорастающих семенах глюкоза
образуется в глиоксилатном цикле
и в ходе глюконеогенеза 424

Целлюлоза синтезируется
надмолекулярными структурами
в плазматической мембране 425

Краткое содержание раздела 428

20.8.  Интеграция углеводного
метаболизма у растений 428

Метаболические пути в различных
органеллах связывают пулы
общих интермедиатов 429

Краткое содержание раздела 431
Ключевые термины 431
Вопросы и задачи 431
Анализ экспериментальных данных 436
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21  Биосинтез липидов 439

21.1.  Биосинтез жирных кислот
и эйкозаноидов 439

Малонил-СоА образуется
из ацетил-СоА и гидрокарбоната 440

Синтез жирных кислот происходит
в результате повторяющихся
последовательностей реакций 441

Синтаза жирных кислот млекопитающих 
содержит несколько активных
центров 443

Синтаза жирных кислот присоединяет 
ацетильную и малонильную группы 444

Реакции, катализируемые синтазой
жирных кислот, повторяются
до образования пальмитата 446

Синтез жирных кислот у многих
организмов происходит в цитозоле,
а у растений — в хлоропластах 447

Ацетат выводится из митохондрий
в виде цитрата 448

Биосинтез жирных кислот строго
регулируется 450

Длинноцепочечные насыщенные жирные 
кислоты синтезируются из пальмитата 451

Для десатурации жирных кислот
требуются оксидазы со смешанной 
функцией 452

Дополнение 21-1. Медицина. Оксидазы
со смешанной функцией, оксигеназы
и цитохром Р-450 453

Эйкозаноиды образуются из
полиненасыщенных жирных кислот
с 20 и 22 углеродными атомами 456

Краткое содержание раздела 459

21.2. Биосинтез триацилглицеринов 460
Триацилглицерины и глицерофосфолипиды

синтезируются из одних и тех же 
предшественников 460

Биосинтез триацилглицеринов у животных 
регулируется гормонами 461

Жировая ткань генерирует
глицерин-3-фосфат путем
глицеронеогенеза 463

Тиазолидиндионы применяют
при диабете II типа для увеличения
глицеронеогенеза 465

Краткое содержание раздела 465

21.3.  Биосинтез мембранных
фосфолипидов 466

Клетки используют две стратегии 
присоединения полярных
«головок» фосфолипидов 466

Для синтеза фосфолипидов у E. coli служат 
CDP-диацилглицерины 467

Эукариоты синтезируют анионные 
фосфолипиды из CDP-диацилглицеринов 469

У эукариот метаболические пути 
образования фосфатидилсерина, 
фосфатидилэтаноламина
и фосфатидилхолина взаимосвязаны 469

При синтезе плазмалогенов образуется
простой эфир жирного спирта 471

В синтезах сфинголипидов
и глицерофосфолипидов некоторые 
предшественники и механизмы общие 473

Полярные липиды предназначены для 
специальных клеточных мембран 473

Краткое содержание раздела 474

21.4.  Холестерин, стероиды
и изопреноиды: биосинтез,
регуляция и транспорт 474

Холестерин образуется из ацетил-СоА
за четыре стадии 475

Соединения холестерина в организме 479
Холестерин и другие липиды переносят 

липопротеины плазмы крови 480
Дополнение 21-2. Медицина. Аллели ароЕ 

определяют частоту возникновения
болезни Альцгеймера 482

Эфиры холестерина попадают в клетку
путем эндоцитоза с участием рецепторов 484

ЛПВП осуществляют обратный транспорт 
холестерина 486

Синтез и транспорт холестерина
регулируются на нескольких уровнях 487

Нарушение регуляции метаболизма
холестерина может приводить к болезням 
сердечно-сосудистой системы 489

Обратный транспорт холестерина при
участии ЛПВП препятствует образованию 
бляшек и развитию атеросклероза 491

Дополнение 21-3. Медицина. Липидная
гипотеза и создание статинов 492
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Стероидные гормоны образуются
путем отщепления боковой цепи
и окисления холестерина 494

Промежуточные продукты биосинтеза 
холестерина участвуют во многих
других метаболических путях 495

Краткое содержание раздела 495
Ключевые термины 496
Вопросы и задачи 497
Анализ экспериментальных данных 499
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