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Предисловие к 35�му немецкому изданию
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8 ПРЕДИСЛОВИЕ К 35�МУ НЕМЕЦКОМУ ИЗДАНИЮ
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Эдуард Страсбургер
*01.02.1844, Варшава — †19.05.1912, Бонн

основоположник учебника для высшей школы «Ботаника»
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Авторы учебника «Ботаника»
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Цель физиологии — на основе точных знаний всех молекулярных процессов дойти до общего пони�
мания обмена веществ, развития растений и их разнообразных взаимодействий с органической и
неорганической окружающей средой. Для этого необходимы (как изображено на рисунке) комплек�
сные знания основ генетики, биохимических процессов и морфолого�анатомических данных.
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Рис. 6.1. Определения различных термодина�
мических систем
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6.1.3. Энергетика открытых
систем
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6.1.4. Химический потенциал

6.1.4.1. Общее определение

V
����
��� -
�����	�� ��������� �	��

������������
��������
��!��������������

���
�����������������!������	����	�
�����

�������	����"�
����
���
��	��������������

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


��������
�
��
�-�����	���������	�
��

�	�����������#��!�
���	���!��������
����

	
�������	0�����
������
����
���-
�����

�		������
�
�+
��
������	��	�
�
,����
��

�����
�������
���������
�!����	��������

�����	������
	��'����	��������
�
����


����
�
	���������
��������

������
��

����
�������������	�	��
����
��
	���Z�	

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

-
�����		�
����
������
	��
��
�������
��

���!� �������

��� ������
��� ������
��!


����
��
	��	����0������������
�������

����-�����
���
�������������

V
����
���-
�����	�!������	��

���
�

����������
�
��� 5�
�����	�
�'���
�	��}

�����
�
��
!�
���
��������
������
����

�����
��
��������
�
���5�+�
5
,��V������	�

�	����	������
�	���
�
����}������
�
��


������
����
���-
�����	��
�����������	


�'���
��#��	���������!�
������������
��

�����
�
��
�
��	�
�������
�������W	�	�

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

����	� 
�'���
!� 
� �
��� �������!� ���
�

������	���
�����
����
�������
�	���+�
5

\
,

	� ������ �����
���'	�!� �������'	�� ���

���
�
	��������
����
����������
	�*

�
5
����

5

\
���ds 8R f

5
���1n

5�
��:2~

5�
��b��

5
! +.�@,

���� ds 8R f
5
�6� ��
��
����	�

��� �����
����

'��*�d�6��
	
������
�������
���������

��7

s�6��������
��������������7�f
5
�6�����
�������

5�+f
5
���R

5
*�+R

B
���R

S
���R

}
,,��~���
��������6�-��

��
�0�
	�����	����
��
�'���
��+
������,���
�


���������
�
�������'�������	����
��
����
��

'���
!� 
�����'	���� 
� ����
���!� 
������� ���

��
��	����7�1n
5
�6������
���'�����
��
	�*�1 6

��
��
	�!�n
5
�6�����	���
��������
�����;��

5!�����
����
����	���
�
	����;�����	��������	

����
��
		�D�����������
�
���57�:2~
5
�6�����


	���	�

��������
���'��*�:�6����
	���	�
�


���������

���+C!@\.�� � ��[
,!�2�6�
���������;��

��!�~
5
�6������
���������57�b��

5
�6�-�����	���

����� �����
���'��*� b�6�������

���)������

+C.!HC��$� �Y�D ������D
,!���6�-�����	����	�����

��
�	��!��
5
�6�
��	�	
���������5�

(�����
�������
����������
���	
	���
-
���		�
�������+$� ������D

,�

<����������������������
�����	
�����


���	�	����	������
�	�����������
��!��

����	���
�
	����	�	���
�
		�������
	�

�	��������
��	����
�������
�
���5!�������

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

����+���
����
���-
�����		,�5�
�����	���	
���������������
	��y�	�w�
�
��	�������
��
�0�
	�

��
5
����

5
+w,����

5
+y,��

���+ds 8Rf
5
,����+1

5
n
5
,����+:2~

5
,����+b��

5
,��

��ds �8Rf
5
���n

5
�1���:~

5
�2���b�

5
��� +.�C,

Y��	�
��� ��'	�� ���

�
	�� .�@� 	� .�C

�������
�����	
����������������'	�����


	����������������
��
	���

6.1.4.2. Водный потенциал
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6.1.4.3. Химический потенциал
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6.1.5. Превращение энергии
и энергетическое сопряжение
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Рис. 6.2. Энергетические принципы двух фун�
даментальных метаболических процессов био�
сферы, фотосинтеза и клеточного дыхания.

Серым выделены окислительно�восстанови�
тельные процессы, протекающие на мембран�
ных системах, которые служат превращению
энергии (фотосинтез, см. 6.4; клеточное дыха�
ние, см. 6.10.3)

Рис. 6.3. Энергетическое сопряжение экзер�
гонических и эндергонических реакций в мета�
болических процессах при участии аденилат�
ной системы (АТФ, АДФ + Фн) на примере со�
пряжения гидролиза фосфоенолпирувата с
фосфорилированием глюкозы до глюкозо�6�
фосфата (по H. Mohr, P. Schopfer)
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Рис. 6.4. Энергетическое сопряжение экзер�
гонических и эндергонических реакций через
ионные градиенты на клеточных мембранах (на
примере плазмалеммы).

В отношении растений речь идет о градиентах
ионов водорода. Эндергоническое накопление
протонов во внеклеточном пространстве идет
за счет сильно экзергонического гидролиза
АТФ. Произведенная при этом протон�движущая
сила используется для вторично активных про�
цессов ионными каналами (двойные блоки) или
транспортерами (переносчики, транслокаторы,
carrier) (круги). Их подразделяют на унипорте�
ры, симпортеры и антипортеры в зависимости
от того, транспортируется ли только одна час�
тица (унипорт) или же две частицы — в одном
направлении (симпорт) либо в противополож�
ных направлениях (антипорт). Ионные каналы и
транспортеры в принципе могут быть задей�
ствованы также в пассивном транспорте, при
котором должен присутствовать лишь концен�
трационный градиент транспортируемых части�
цы или частиц. Такие транспортные процессы,
протекающие лишь до выравнивания концент�
раций и опосредованные белками, называют
облегченной диффузией. Пример пассивного
переносчика — триозофосфатфосфатный
транслокатор внутренней мембраны хлоропла�
ста (см. рис. 6.73). Пассивными каналами яв�
ляются также порины внешних мембран хло�
ропластов и митохондрий, а также мембраны
пероксисом (или глиоксисом) (см. 6.5.6; 6.12).
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Рис. 6.5. Примеры разнообразных первично активных и пассивных, или вторично активных (пока�
зано черным), транспортных процессов на плазмалемме и тонопласте растительных клеток (по L.Тaiz,
E. Zeiger, с любезного разрешения).

Стехиометрия симпортеров и антипортеров не во всех случаях известна, рисунок передает лишь
тип транспортируемой частицы и направление переноса. АТФазы Р�типа образуют фосфорили�
рованный интермедиат в процессе транспортного цикла (Р�фосфоинтермедиат); АТФазы V�типа
напоминают по своему строению АТФ�синтазы митохондрий (F1�F0�АТФаза) или хлоропластов
(CF1/СF0�АТФаза) (V — от вакуолярная). АВС�транспортеры используют энергию АТФ для трансло�
кации более крупных органических соединений и комплексов, таких, как фитохелатин�Cd2+�комп�
лекс (РС�Cd2+) или конъюгаты антоцианов с глутатионом (антоциан�GS). АВС�транспортеры харак�
теризуются присутствием специальной аминокислотной последовательности, которая требуется для
связывания АТФ (АВС = АТР�binding cassette)



396.1. Энергетика обмена веществ

Рис. 6.6. Сопряжение механических и хими�
ческих процессов в моторных белках на приме�
ре смещения микротрубочек, осуществляемо�
го динеином (подвижность жгутиков и ресничек,
см. 8.2).

Динеин — очень большой белковый комплекс с
молекулярной массой 1—2 � 106 Да, который со�
держит от двух до трех силообразующих голо�
вок (представлена только одна), являющихся
частью тяжелой субъединицы динеина и несу�
щих АТФазную активность. Для наглядности
представлена только тяжелая субъединица ди�
неина, состоящая из основания, головки и руч�
ки; головка и ручка образуют вместе моторный
домен динеина. В случае аксонемной структу�
ры жгутиков динеин связывается с А�трубочка�
ми, палочкообразные ручки динеиновых голо�
вок в отсутствие АТФ прочно связываются со
специфическими сайтами на В�трубочках. Свя�
зывание и гидролиз АТФ в головке динеина при�
водят к изменению конформации, которая пе�
редается на ручки. В результате ручка на корот�
кое время освобождается от В�трубочки, пере�
двигается в направлении минус�конца В�тру�
бочки (к основанию жгутика) и образует новый
контакт с молекулой тубулина. При диссоциа�
ции АДФ и Фн восстанавливается исходная кон�
формация динеина и связанное состояние руч�
ки на В�трубочке. На этом этапе происходит
передача механического усилия с динеина на
В�трубочку, которая сдвигается относительно
А�трубочки в направлении плюс�конца. Так как
в аксонеме трубочки связаны нексиновыми мо�
стиками и закреплены в основании, скользящее
движение микротрубочек приводит к искривле�
нию жгутика
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6.1.6. Ферментативный
катализ

6.1.6.1. Основные принципы
катализа
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Рис. 6.7. График изменения во време�
ни энергии системы для некатализиру�
емой и катализируемой реакций на при�
мере диспропорционирования Н2О2.

Для катализируемой ферментом реак�
ции (показано серой линией) протека�
ние реакции показано более точно. Дли�
на стрелок на графике пропорциональ�
на соответствующей свободной энталь�
пии реакции диспропорционирования
Н2О2; Е — фермент; S — субстрат; ES —
фермент�субстратный комплекс; EP —
комплекс фермент�продукт; P — про�
дукт реакции
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6.1.6.2. Молекулярные
механизмы ферментативного
катализа
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Рис. 6.8. Обусловленное связыванием с суб�
стратом изменение конформации (индуциро�
ванное соответствие), схематично представ�
ленное на примере фосфоглицераткиназы.

После связывания субстратов АДФ и 1,3�ди�
фосфоглицерата конформация белка коренным
образом изменяется, при этом оба домена фер�
мента смыкаются над связанными субстратами
при одновременном исключении воды (в сере�
дине). В возникшем свободном от воды реак�
ционном пространстве происходит перенос
фосфатной группы. После восстановления «от�
крытой» конформации фермента продукты ре�
акции диффундируют из каталитического цен�
тра. Представлен схематический срез через
активный центр фермента, участники реакции
показаны в приблизительно одинаковом масш�
табе
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6.1.6.3. Кинетика
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456.1. Энергетика обмена веществ
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6.1.6.4. Влияние среды
на активность ферментов
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Рис. 6.9. Зависимость (А) скорости (v) от кон�
центрации субстрата [S] катализируемой фер�
ментом реакции в соответствии с моделью Ми�
хаэлиса—Ментен (см. уравнения 6.25 и 6.26)
(по Lineweaver — Burk). В — vmax и Km можно точ�
нее определить после построения графика в об�
ратных координатах
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Рис. 6.10. Зависимость скорости (v) от темпе�
ратуры некатализируемой (или катализируемой
небелковым катализатором) и катализируемой
ферментом химической реакции (по E. Libbert).

Температурные оптимумы большинства фер�
ментов лежат между 30 и 50°С

Рис. 6.11. Направление потоков метаболитов
при разветвлении обмена веществ зависит от
концентрации общего субстрата и значения Km

конкурирующих ферментов в точке разветвле�
ния (по E. Libbert).

Чем ниже концентрация субстрата, тем более
предпочтительно протекает реакция через путь,
катализируемый ферментом с наиболее низким
значением Km. Как пример представлен мета�
болизм пирувата за счет действия пируватде�
гидрогеназы или пируватдекарбоксилазы


