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 Предисловие к русскому изданию 
Перед Вами, читатель, настольная книга всех 
биохимиков и молекулярных биологов.

Почти полвека назад был опубликован бле-
стящий учебник Альберта Ленинджера «Био-
химия» (Biochemistry: The Molecular Basis of Cells 
Structure and Function by Albert L. Lehninger. New 
York: Worth Publishers, 1972). На русском языке 
эта книга издавалась дважды (Ленинджер А. 
Биохимия. — М.: Мир, 1974, 1976). Следуя за 
развитием науки, автор переработал учебник, 
который появился под названием «Основы био-
химии» (Lehninger A. L. Principles of Biochemistry. 
Worth Publishers, New York, 1982). Книга выдер-
жала несколько переизданий на английском 
языке, а также переводов на основные «науч-
ные» языки мира. У нас в стране этот учебник 
вышел в трех томах (Ленинджер А. Основы био-
химии. В 3 т. — М.: Мир, 1985). Можно без пре-
увеличения сказать, что на этой книге выросли 
по крайней мере два поколения исследователей.

За прошедшие годы были сделаны выдаю-
щиеся открытия в науках о жизни, кардиналь-
ные изменения претерпели экспериментальные 
методы, изменилась и сама идеология биохи-
мии. Все это требовало существенного пересмо-
тра и обновления учебника.

После кончины А. Ленинджера труд по 
подготовке новых изданий взяли на себя Дэвид 
Нельсон и Майкл Кокс, которые, по существу, 
написали новую книгу, сохранив общие принци-
пы построения учебника Ленинджера и отразив 
преемственность в названии (Lehninger Principles 
of Biochemistry). С новым авторским коллекти-
вом книга вышла уже четырежды (4–7-е изд. — 
2003, 2005, 2012, 2017 гг.).

Теперь этот учебник предлагается русско-
язычному читателю. Как и ранее, в русском 
переводе «Основы биохимии» выходят в трех 
томах, что, безусловно, будет удобно читате-
лю, в первую очередь студенту. Деление на 
тома соответствует тематическим частям, вы-
деленным авторами (Часть I. Строение и ка-
тализ. Часть II. Биоэнергетика и метаболизм. 
Часть III. Пути передачи информации).

В первый том «Основы биохимии. Строение 
и катализ» вошли предисловия, статьи об авто-
рах и вступительная статья, глава 1 «Основы био-
химии», где даны основные понятия биохимии, 
охарактеризованы компоненты клетки, а также 
часть I «Строение и катализ» (главы 2–12), где 
рассмотрены важнейшие биомолекулы и неко-
торые ключевые процессы, такие как биологиче-
ский транспорт и передача сигнала.

Во втором томе «Биоэнергетика и мета-
болизм» (главы 13–23) рассмотрены главные 
принципы биоэнергетики, пути расщепления и 
синтеза клеточных компонентов, а также гормо-
нальная регуляция и интеграция метаболизма у 
млекопитающих.

Третий том «Пути передачи информации» 
(главы 24–28) посвящен принципам передачи 
генетической информации и регуляции экс-
прессии генов. В конце третьего тома приведе-
ны глоссарий, ответы к задачам, предметный 
указатель ко всему комплекту из трех томов.

При изучении биохимии читатель сможет 
легко убедиться в достоинствах этого учебника, 
который получил особое признание у специали-
стов за систематичность изложения материала. 
Здесь приведены определения всех основных 
терминов и краткое описание наиболее важных 
экспериментальных методов. Особо следует от-
метить великолепные иллюстрации, вниматель-
ное изучение которых дает возможность полнее 
понять суть описываемых процессов*.

Не сомневаемся, что эта книга будет весьма 
востребованной. Новое издание на русском язы-
ке этого всемирно известного учебника окажет 
неоценимую помощь студентам и аспирантам, 
изучающим биохимию, а также преподавате-
лям. Все научные сотрудники смогут с пользой 
и удовольствием читать и перечитывать инте-
ресный материал, каждый раз открывая что-то 
новое в любимой науке.

* Для самостоятельного закрепления материала 
можно воспользоваться информацией на сайте www.
macmillanlearning.com/LehningerBiochemistry7.



ТОМ 1
 1 Основы биохимии

 Часть I.
 СТРОЕНИЕ И КАТАЛИЗ
 2 Вода
 3  Аминокислоты, пептиды и белки
 4 Трехмерная структура белков
 5 Функции белков
 6 Ферменты
 7 Углеводы и гликобиология
 8  Нуклеотиды и нуклеиновые кислоты
 9  Технологии на основе 

информации из ДНК
10 Липиды
11  Биологические мембраны и транспорт
12 Биосигнализация

ТОМ 2
 Часть II.
 БИОЭНЕРГЕТИКА И МЕТАБОЛИЗМ
13  Основы биоэнергетики. 

Типы химических реакций
14  Гликолиз, глюконеогенез 

и пентозофосфатный путь
15  Принципы регуляции метаболизма
16 Цикл лимонной кислоты
17 Катаболизм жирных кислот

18  Окисление аминокислот 
и образование мочевины

19  Окислительное фосфорилирование
20  Фотосинтез и биосинтез 

углеводов у растений
21 Биосинтез липидов
22  Биосинтез аминокислот, нуклеотидов 

и связанных с их метаболизмом 
молекул

23  Гормональная регуляция и интеграция 
метаболизма у млекопитающих

ТОМ 3

 Часть III.
 ПУТИ ПЕРЕДАЧИ ИНФОРМАЦИИ
24 Гены и хромосомы
25 Метаболизм ДНК
26 Метаболизм РНК
27 Метаболизм белка
28 Регуляция экспрессии генов

Сокращения и аббревиатуры, используемые 
в биохимии

Краткие решения задач и ответы на вопросы

Глоссарий

Предметно-именной указатель

 Краткое содержание трех томов
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В наступившем XXI в. при получении класси-
ческого естественнонаучного образования 
не уделяется должного внимания филосо-

фии науки и философским обоснованиям на-
учных теорий. Поскольку предполагается, что 
в будущем вы будете заниматься научной дея-
тельностью, уместно еще раз остановиться на 
сути таких понятий, как наука, ученый и науч-
ный метод.

Наука подразумевает одновременно спо-
соб наблюдения за окружающим миром, а так-
же сумму данных и теорий, вытекающих из 
этого наблюдения. Мощь науки и ее успех на-
прямую следуют из тех ее положений, которые 
можно проверять, исследуя природные явле-
ния, и которые можно наблюдать, измерять и 
воспроизводить, предлагая теории, имеющие 
предсказательную силу. Прогресс науки бази-
руется на фундаментальном принципе, о ко-
тором редко говорят, но который чрезвычайно 
важен; этот принцип заключается в постоян-
стве законов, управляющих силами и явлени-
ями во всей Вселенной. Лауреат Нобелевской 
премии Жак Моно назвал этот принцип «по-
стулатом объективности природы». Таким об-
разом, мир вокруг нас можно понять, применив 
научный метод, как это делают при научных 
исследованиях. Если бы мир не подчинялся 
строгим законам, наука не могла бы успешно 
развиваться. Кроме постулата объективности, 
наука не выдвигает никаких предположений 
об окружающем мире, которые не подлежали 
бы изменению и уточнению. Приемлемы лишь 
те научные идеи или предположения, которые: 
1) воспроизводимо подтверждаются, 2) могут 
быть использованы для точного предсказания 
новых явлений и 3) сосредоточиваются на при-
родных явлениях Вселенной.

Научные идеи могут быть воплощены в раз-
ные формы, причем смысл терминов, которые 
ученые при этом используют, в значительной 
степени отличается от того, что под этими тер- 
минами понимают люди, не занятые научной де-
ятельностью. Так, гипотезой называют идею или 
предположение, которые обеспечивают разу- 
мное и проверяемое объяснение одного или 
нескольких наблюдений, но которые могут не 
иметь большого числа экспериментальных под-
тверждений. Научная теория — это уже нечто 

большее; это идея, которая в достаточной степе-
ни подтверждается экспериментальным путем и 
объясняет основную часть наблюдений опреде-
ленного рода.

Научная теория всегда основана на фактах 
и может быть проверена, поэтому теорию мож-
но применить при дальнейших исследованиях. 
Если научная теория многократно проверена на 
фактах и подтверждена по многим параметрам, 
ее можно принять как научный факт.

Можно сказать, что научные идеи состав-
ляют содержание научных статей, которые пу-
бликуются в научных журналах по рецензии 
других ученых. По данным на конец 2014 г., 
примерно в 34 500 научных журналах ежегод-
но публикуется около 2,5 миллионов статей, и 
этой информацией может воспользоваться лю-
бой человек.

Ученые — это люди, которые применяют 
научный метод к познанию окружающего мира. 
Ученым не становятся просто при получении 
научной степени или звания, а отсутствие тако-
вых не мешает человеку внести весомый вклад 
в развитие науки. Настоящему ученому свой-
ственно пытаться сформулировать какую-либо 
гипотезу в ответ на появление новых данных. 
Принимаемые научные гипотезы должны ос-
новываться на измеряемых и воспроизводимых 
наблюдениях, причем излагать эти наблюдения 
ученый должен абсолютно честно.

Научный метод включает целый набор пу-
тей исследования, причем любой путь может 
привести к научному открытию. На пути ги-
потезы и эксперимента ученый формулирует 
гипотезу и проверяет ее экспериментальным 
методом. Многие биохимические процессы, с 
которыми биохимики сталкиваются в своей 
ежедневной работе, были открыты именно та-
ким образом. Джеймс Уотсон и Фрэнсис Крик 
установили структуру ДНК; благодаря этому 
открытию была сформулирована гипотеза о 
том, что спаривание оснований ДНК лежит в 
основе передачи генетической информации при 
синтезе полинуклеотидных последовательно-
стей. Эта гипотеза помогла в открытии РНК- и 
ДНК-полимераз.

Уотсон и Крик открыли структуру ДНК, 
используя метод моделирования и расчетов. 
Они не проводили никаких самостоятельных 
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экспериментов, а использовали эксперимен-
тальные данные, полученные ранее другими 
учеными. Некоторые смелые ученые в качестве 
научного метода избрали метод наблюдений. 
Открытия, сделанные известными путеше-
ственниками, в том числе Чарльзом Дарвином 
при путешествии на «Бигле» в 1831 г., позво-
лили создать карту нашей планеты, описать ее 
обитателей и изменили наши представления об 
окружающем мире. Современные ученые, ис-
следующие морские глубины или посылающие 
ракеты к другим планетам, идут тем же путем 
познания. Еще один путь, напоминающий путь 
гипотезы и эксперимента, основан на методе 
гипотезы и дедукции. Крик считал, что должна 
существовать молекула-посредник, отвечаю-
щая за перенос информации матричной РНК в 
белок. Эта гениальная гипотеза привела к от-
крытию Малоном Хогландом и Полом Замеч-
ником транспортных РНК.

Не все научные открытия совершаются 
«по плану»; часто важную роль играет инту-
иция (прозорливость) ученого. Открытия пе-
нициллина Александром Флемингом в 1928 г. 
и каталитической активности РНК Томасом 
Чеком в начале 1980-х гг. до некоторой степе-
ни были счастливыми случайностями, однако 

эти ученые были готовы к восприятию и ис-
пользованию своих открытий. Немаловажную 
роль может сыграть и вдохновение. Так, метод 
полимеразной цепной реакции (ПЦР), который 
теперь занимает центральное место в биотех-
нологических исследованиях, был разработан 
Кэри Маллисом в порыве вдохновения во время 
путешествия по Северной Калифорнии в 1983 г.

Перечисленные нами пути к научному от-
крытию могут показаться никак не связанны-
ми между собой, однако у них есть важные об-
щие свойства. Все они направлены на изучение 
природы. Все они опираются на воспроизводи-
мое наблюдение и (или) эксперимент. Все идеи 
и экспериментальные подтверждения, связан-
ные с научным поиском, могут быть провере-
ны и воспроизведены учеными в любой точке 
света. Всеми научными гипотезами и открыти-
ями могут воспользоваться другие ученые для 
выдвижения новых гипотез и совершения но-
вых открытий. Все они приносят информацию, 
которая соответствующим образом пополняет 
информационное богатство научного знания. 
Изучение устройства мира — тяжелая работа. 
Но нет более захватывающего и достойного за-
нятия, чем пытаться хотя бы частично понять 
устройство мира.
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Значительные успехи постоянно развива-
ющихся технологий, которые позволяют 
нам взглянуть на молекулярные процес-

сы на клеточном и даже организменном уров-
нях, поддерживают стремительное развитие 
биохимии, ставят перед нами новые задачи и 
предъявляют все новые требования. Вот, на-
пример, работающая сплайсосома — одна из 
самых крупных молекулярных машин эукари-
отической клетки, совсем недавно сдавшаяся 
под натиском современных методов структур-
ного анализа, — демонстрирует нам текущее 
положение дел в нашем понимании жизни на 
уровне ее молекулярного строения. Словно 
мы смогли запечатлеть очень сложный на-
бор реакций гораздо более ясно, чем раньше. 
Но в клетке это лишь одна из множества ста-
дий, связанных во времени и в пространстве 
с большим количеством других процессов, в 
которых только предстоит разобраться и ко-
торые, возможно, будут описаны в следующих 
изданиях. В седьмом издании «Основ биохи-
мии Ленинджера» мы, как всегда, поставили 

себе цель включить в книгу новые захватыва-
ющие открытия, но не перегрузить книгу для 
студентов. Мы отбирали те главные достиже-
ния, которые помогут осветить важные аспек-
ты биохимии.

В каждом новом издании мы старались со-
хранить те достоинства книги Ленинджера, ко-
торые сделали ее классическим учебником, а 
именно четкое изложение, тщательное разъяс-
нение трудных вопросов и описание тех мето-
дов, которыми пользуются современные био-
химики. Мы работаем вместе как соавторы и 
как преподаватели биохимии уже 30 лет. За все 
эти годы тысячи наших студентов в Универ-
ситете Висконсин-Мэдисон были неиссякаемым 
источником идей о том, как сделать курс совре-
менной биохимии более понятным. Наши сту-
денты обучали и вдохновляли нас. Мы очень 
надеемся, что и седьмое издание книги Ленин-
джера поможет обучить и вдохновить новых 
студентов, изучающих биохимию, и, возможно, 
заставит некоторых из них полюбить биохи-
мию так, как любим ее мы.

 Предисловие 



Э та книга — плод коллективного труда, и ее 
выход в свет был бы невозможен без под-
держки сотрудников издательства Freeman 

and Company, которые помогали нам на всем 
пути создания книги. Сьюзан Моран (старший 
редактор отдела развития) и Лорен Шульц (ис-
полнительный редактор) помогали составить 
план доработки этого издания, вносили мно-
жество ценных предложений, подбадривали 
нас, вели к цели и героически (хотя и не всегда 
успешно) заставляли нас укладываться в отве-
денные временные рамки. Наш выдающийся ре-
дактор Лиз Геллер проявила невероятное терпе-
ние к тому, что мы регулярно пропускали сроки. 
Мы благодарны Блейк Логан за дизайн книги и 
за замечательный макет. Большое спасибо Род-
жеру Фельдману и Кристине Блюз за помощь 
в подборе и размещении фотографий, получе-
нии разрешений на их использование, а также 
Шеннону Молони за координацию работы всех 
участников проекта и разрешение администра-
тивных вопросов. Благодарим Лори Стоувер, 
медиаредактора, Аманду Нитзел, директора 
отдела медиа и экспертизы, и Элейн Палуски, 
главного консультанта по образовательным 
технологиям, за планирование и контроль при-
менения медиаконтента для сопровождения 
текста. Мы также выражаем благодарность ме-
неджеру по маркетингу Морин Речфорд за ор-
ганизацию продажи и маркетинга книги. Хотим 
поблагодарить Кейт Паркер, которая работала 
с предыдущими изданиями книги. В Мэдисо-
не нашим первым редактором и критиком при 
подготовке всех изданий книги была и остает-
ся Брук Солтведт. Она первой просматривала 
главы рукописи, помогала в подготовке текста и 
рисунков, следила за согласованием отдельных 
фрагментов, за единством номенклатуры и ла-
сково, но настойчиво нас подгоняла. Нам вновь 
повезло встретиться в работе с выдающимся ре-
дактором Линдой Стрендж, которая подготови-
ла выпуск всех изданий книги (включая самое 
первое). Ее работа помогла нам сделать книгу 
более понятной, поддерживать ее на высоком 
научном и литературном уровнях. Мы благо-
дарим Шелли Лузетти, работающую в Универ-
ситете Нью-Мехико, которая, как и при подго-
товке предыдущих трех изданий книги, прочла 
каждое слово корректуры, нашла много ошибок 

и внесла ценные предложения, которые улуч-
шили книгу. Новое оформление книги, включая 
изображения новых молекулярных структур, 
выполнено Адамом Стейнбергом, который внес 
много полезных предложений, позволивших 
сделать изображения более наглядными. Нам 
очень повезло, что с нами в работе принима-
ли участие такие талантливые люди, как Брук, 
Линда, Шелли и Адам.

Мы также очень признательны Брайану 
Уайту из Массачусетского университета в Босто-
не, который составил задачи по анализу экспери-
ментальных данных для каждой главы книги.

Многие наши коллеги помогли нам подго-
товить и выпустить это седьмое издание книги, 
внося полезные советы, комментарии и замеча-
ния. Мы очень признательны и хотим поблаго-
дарить поименно:

Лори Айсом, Университет Центрального 
Арканзаса

Ребекка Александр, Университет Уэйк-Форест
Ричард Амазино, Университет Висконсин-

Мэдисон
Мэри Андерсон, Техасский женский университет
Стив Асмус, Центральный колледж
Колин Байрон, Колледж Рипон
Кеннет Балазович, Университет Мичигана
Роб Барбер, Университет Висконсин-Парксайд
Дэвид Бартли, Адриан Колледж
Сэмуэль Батчер, Университет Висконсин-Мэдисон
Йоханнес Бауэр, Южный методистский 

университет
Джон Беллицци, Университет Толедо
Дональд Берден, Университет Среднего Теннесси
Крис Берндсен, Университет Джеймса Мэдисона
Джеймс Бланкеншип, Корнелльский университет
Кристофер Бли, Университет Калифорнии, Чико
Уильям Боади, Университет Теннесси
Ребекка Бозим, Колледж Ля Рош
Сандра Бонетти, Университет Колорадо, Пуэбло
Марк Брандт, Технологический институт 

Роуз-Халман
Рональд Бросемер, Университет Вашингтона
Джеффри Бутикофер, Университет Верхней Айовы
Сюемин Ванг, Университет Миссури
Юги Ванг, Университет Сент-Луиса
Пол Вебер, Университет Брайерклифф
Родни Велбекер, Школа медицины Университета 

Южного Иллинойса

 Благодарности 



Эмили Вестовер, Брандейский университет
Эми Геринг, Колледж Уильямса
Джулия Гиммелбергер, Университет Франциска 

Сальского
Джек Голдсмит, Университет Южной Каролины
Донна Госнелл, Университет Валдосты
Лоренц Грац, Университет Массачусетса, 

Колледж фармации и медицинских наук
Стеффен Гретер, Университет Гуэлфа
Майкл Гриффин, Университет Чепмена
Робертс Джеки, Университет ДеПау
Констанс Джеффри, Университет Иллинойса, 

Чикаго
Джерри Джонсон, Университет Хьюстон-

Даунтаун
Уоррен Джонсон, Университет Висконсин-Грин-Бей
Дэвид Джозефи, Университет Гуэлфа
Дуглас Джулин, Университет Мэриленда
Томас Т. Динг, Центральный университет 

Северной Каролины
Кэссиди Добсон, Университет Сент-Клауд
Джастин Донато, Университет Сент-Томас
Лаура Запанта, Университет Питсбурга
Брент Зноско, Университет Сент-Луиса
Гервальд Йогл, Университет Брауна
Келли Йохансон, Университет Ксавье в Луизиане
Марина Казакевич, Университет Массачусетса, 

Дармаут
Мэген Калпеппер, Аппалачский университет
Янсон Кан, Университет Мэриленда
Патриция Канаан, Университет Оклахомы
Вейгуо Као, Университет Клемсона
Майкл Кек, Кьюка-колледж
Сунг-Кун Ким, Бэйлорский университет
Джанет Киркли, Колледж Нокс
Марк Кирли, Университет Флориды
Роберт Кисс, Университет Макгилла
Майкл Кол, Йельский университет
Джинни Коллинз, Университет Южной Индианы
Дмитрий Колпащиков, Университет Центральной 

Флориды
Кэтрин Коул, Университет Кристофера Ньюпорта
Джефф Кохлберг, Калифорнийский университет, 

Лонг-Бич
Андрей Красильников, Университет Пенсильвании
Аманда Кразишак, Беллармин Университет
Бруки Кристиан, Аппалачский университет
Терранс Кубисески, Университет Йорка
Мария Кун, Университет Мадонны
Мин-Хао Куо, Университет Мичигана
Кевин Кэннон, Университет Пенсильвании, 

Абингтон

Дэвид Кэссо, Университет Сан-Франциско
Чарльз Лаухон, Университет Висконсина
Амэ Левеск, Университет Хартфорда
Пол Лейборн, Университет Колорадо
Брайан Лемон, Университет Бригама Янга 

в Айдахо
Скотт Лефлер, Университет Аризоны
Пэн Ли, Университет Нью-Йорка в Олбани
Хонг Ли, Университет Флориды
Арджелия Лоренс, Университет Арканзаса
Брендан Луйенга, Колледж Кальвина
Рэнди Льюис, Университет Юты
Дуглас Мак-Аби, Калифорнийский университет, 

Лонг-Бич
Дайана Мак-Гилл, Университет Северного 

Кентукки
Джон Макемсон, Международный университет 

Флориды
Карен Макферсон, Колледж Делавэр Вэлли
Френсис Манн, Университет Уиноны
Стивен Мансурабади, Обернский университет
Лоррейн Марш, Университет Лонг-Айленда
Майкл Менденхолл, Университет Кентукки
Ларри Миллер, Вестминстерский колледж
Тэми Мисливик, Пенн Стейт Беркс
Ракеш Могул, Калифорнийский политехнический 

университет, Помона
Грэхем Моран, Университет Висконсин-Милуоки
Тревор Мориес, Университет Торонто
Джуди Мур, Университет Ленор-Райн
Тиффани Мэтьюз, Университет Пенсильвании
Брент Ниельсен, Университет Бригама Янга
Джеффри Никольс, Университет Ворчестера
Джеймс Нтамби, Университет Висконсин-Мэдисон
Эдит Осборн, Университет Сан-Анжело
Памела Осенковски, Университет Лойолы в Чикаго
Майкл Пайкарт, Хоуп-колледж
Гэри Пауэлл, Университет Клемсона
Гопал Перияннан, Университет Восточного 

Иллинойса
Дебора Полаес, Университет Джорджа Мейсона
Герри Проди, Университет Западного Вашингтона
Элизабет Прусак, Университет Бишопс
Рамин Радфар, Колледж Уоффорда
Эдриан Райт, Университет Альберты
Кейвин Реддинг, Университет Аризоны
Лиза Резинд, Университет Аризоны
Грегори Рейнер, Университет Северной Каролины 
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П римерно 14 миллиардов лет назад в резуль-
тате взрыва, сопровождавшегося изверже-
нием раскаленных субатомных частиц с 

очень высокой энергией, возникла Вселенная. 
Простейшие элементы (водород и гелий) об-
разовались за считаные секунды. По мере рас-
ширения и остывания Вселенной материя под 
действием гравитации конденсировалась и 
возникали звезды. Некоторые из них станови-
лись огромными и взрывались как сверхновые 
звезды, высвобождая энергию, необходимую 
для слияния простых атомных ядер и образо-
вания более сложных химических элементов. 
Из атомов и молекул образовывались вихре-
вые скопления частиц пыли, из которых в итоге 
формировались камни, планетоиды и планеты. 
Так несколько миллиардов лет назад возникли 
планета Земля и химические элементы, которые 
сейчас на ней существуют. Жизнь возникла око-
ло четырех миллиардов лет назад: появились 
простые микроорганизмы, способные добывать 
энергию из химических соединений, позже — из 
солнечного света и использовать ее для синтеза 
большого количества сложных биомолекул из 
простых элементов и соединений, находящих-
ся на поверхности Земли. Так что мы, как и все 

другие живые существа, созданы из межзвезд-
ной пыли.

Биохимия изучает, каким образом замеча-
тельные свойства живых организмов возника-
ют из тысяч различных биомолекул. Когда эти 
молекулы изолированы и исследованы, они 
подчиняются всем физическим и химическим 
законам, описывающим поведение неживой ма-
терии; это справедливо для всех процессов, про-
текающих в живых организмах. Биохимические 
исследования позволяют понять, каким обра-
зом наборы неживых молекул, подчиняющиеся 
физическим и химическим законам, управляю-
щим неживой вселенной, в составе живых орга-
низмов взаимодействуют друг с другом, способ-
ствуя сохранению и поддержанию жизни. 

Тем не менее живые организмы обладают 
свойствами и признаками, отличающими их от 
других видов материи. Каковы же эти отличи-
тельные признаки живых организмов?

Сложность химического состава и микро-
скопическая организация. Тысячи различ-
ных молекул участвуют в создании сложной 
внутренней структуры клетки (рис. 1-1, а). 
Среди них встречаются очень длинные био-
полимеры с характерным набором субъеди-
ниц и уникальной трехмерной структурой, 
а также способностью к высокоспецифиче-
скому, т. е. избирательному, связыванию с 
другими молекулами внутри клетки.

Системы, позволяющие получать, преоб-
разовывать и использовать энергию окру-
жающей среды (рис. 1-1, б), дают возмож-
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ность организму создавать и поддерживать 
свои филигранно устроенные структуры и 
выполнять механическую, химическую, ос-
мотическую и электрическую работу. Это 
противодействует стремлению неживой 
материи к переходу в неупорядоченное со-
стояние. 

Специфические функции всех компонен-
тов живого организма и регуляция их вза-
имоотношений. Это отличительная черта 
не только макроструктур, таких как стебель 
и лист или сердце и легкое, но и внутрикле-
точных микроструктур и индивидуальных 
химических соединений. Взаимодействие 
веществ в живом организме динамично, 
изменения в одном соединении вызывают 
скоординированные или компенсирующие 
изменения в других, причем вместе весь ан-
самбль приобретает черты, отличные от тех, 
что присущи его отдельным частям. Набор 

молекул выполняет программу, конечный 
результат которой состоит в воспроизведе-
нии этой программы и самого набора моле-
кул, т. е. жизни.

Механизмы восприятия изменений в окру-
жающей среде и ответов на них непрерыв-
но приводят организм в соответствие с ус-
ловиями среды путем адаптации внутрен-
ней химической структуры или изменения 
положения в окружающей среде.

Способность к точному самовоспроизведе-
нию и самосборке (см. рис. 1-1, в). Из един-
ственной бактериальной клетки, помещен-
ной в стерильную питательную среду, за 24 ч 
может возникнуть миллиард идентичных 
дочерних клеток. Каждая клетка содержит 
тысячи различных молекул, некоторые из 
них имеют чрезвычайно сложную структу-
ру, но тем не менее каждая бактерия явля-
ется точной копией оригинала и ее строение 
полностью определяется информацией, со-
держащейся в генетическом материале ис-
ходной клетки. А потомство позвоночных 
животных за счет наследования генов в ос-
новном удивительно похоже на родителей.

Способность изменяться со временем пу-
тем последовательной эволюции. Чтобы 
выжить при изменении внешних условий, 
организмы понемногу изменяют наследу-
емые стратегии выживания. Результатом 
эволюции является огромное многообра-
зие форм жизни, внешне весьма различных 
(рис. 1-2), но в сущности связанных общим 
происхождением. Эта фундаментальная 
общность всех живых организмов на моле-
кулярном уровне выражается в сходстве по-
следовательностей генов и структур белков.

Несмотря на эти общие свойства и един-
ство жизни, основополагающие обобщения для 
всех живых организмов сделать сложно. Раз-
нообразие жизни на Земле огромно. Диапазон 
условий существования организмов потрясаю-
щий — от горячих источников до арктической 
тундры и от кишечника животных до студен-
ческих общежитий — обеспечивается широким 
диапазоном специфических биохимических 

a б

в

Рис. 1-1. Некоторые признаки живой материи. а) Элек-
тронная микрофотография окрашенного тонкого среза 
секреторных клеток поджелудочной железы иллюстри-
рует сложность строения живой ткани на микроуровне; 
б) мексиканский сокол получает необходимые ему пита-
тельные вещества, поедая более мелких птиц; в) биоло-
гическое воспроизведение характеризуется изумитель-
ной точностью.
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приспособлений в пределах общей химической 
структуры. Для большей ясности в нашей кни-
ге мы иногда рискуем делать обобщения, ко-
торые, возможно, несовершенны, но полезны. 
Кроме того, мы часто обращаем внимание на 
исключения из этих обобщений, которые могут 
подтверждать написанное.

Биохимия на молекулярном уровне описы-
вает структуру, механизмы и химические про-
цессы, свойственные всем организмам, и фор-
мулирует принципы организации, лежащие в 
основе любых форм жизни. Хотя биохимия вно-
сит значительный вклад в фундаментальную и 
прикладную медицину, сельское хозяйство, си- 
стему питания и промышленность, ее основной 
задачей является изучение самой жизни.

В этой вступительной главе мы кратко оста-
новимся на описании клеточных, химических, 
физических и генетических основ биохимии и 

общего принципа эволюции и поговорим о про-
исхождении жизни и об эволюции множества 
существующих ныне видов живых организмов. 
При изучении книги полезно возвращаться к 
этой главе, чтобы вспомнить изложенный здесь 
фундаментальный материал.

1.1. Принципы организации клетки

Единство и различие организмов очевидны уже 
на клеточном уровне. Самые маленькие орга-
низмы состоят из одной клетки и имеют микро-
скопические размеры. Более крупные много-
клеточные организмы содержат много разных 
типов клеток, различающихся по размеру, фор-
ме и выполняемым функциям. Несмотря на эти 
очевидные различия, у всех клеток как простей-
ших, так и наиболее сложных организмов есть 
общие фундаментальные свойства, которые 
можно исследовать на биохимическом уровне.

Клетки — структурные и функциональные 
единицы всех живых организмов

Клетки всех видов имеют общие особенности 
строения (рис. 1-3). Плазматическая мембрана 
ограничивает клетку, отделяя ее содержимое от 
окружающей среды. Мембрана состоит из мо-
лекул липидов и белков, образующих тонкий, 
плотный, пластичный, гидрофобный барьер 
вокруг клетки. Мембрана препятствует свобод-
ному проникновению в клетку неорганических 
ионов и большинства других заряженных или 
полярных соединений. Прохождение определен-
ных ионов и молекул обеспечивают транспорт-
ные белки внутри плазматической мембраны; 
рецепторные белки передают в клетку сигналы; 
мембранные ферменты участвуют в некоторых 
метаболических реакциях. Поскольку отдельные 
липиды и белки в плазматической мембране не 
соединены между собой ковалентными связями, 
вся структура отличается замечательной гибко-
стью, позволяющей клетке изменять свою форму 
и размер. По мере роста клетки в плазматическую 
мембрану встраиваются вновь образующие- 
ся молекулы липидов и белков. При делении 
каждой клетки образуются две новые, каждая из 
которых окружена собственной мембраной. Рост 

Рис. 1-2. Различные живые организмы имеют одина-
ковое химическое строение. Птицы, звери, растения, 
почвенные микроорганизмы и человек построены из 
одинаковых структурных единиц (клеток) и макромоле-
кул (ДНК, РНК, белки), состоящих из мономерных единиц 
одинакового типа (нуклеотиды, аминокислоты). Живые 
организмы используют одни и те же метаболические 
пути для синтеза компонентов клетки, у них общий гене-
тический код, и они происходят от одних и тех же эволю-
ционных предков. Приведен фрагмент картины Яна ван 
Кесселя Старшего (1626–1679) «Сады Эдема».
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и деление (дробление) клетки происходят без 
нарушения целостности мембраны.

Внутреннее пространство, ограниченное 
плазматической мембраной, заполнено цито-
плазмой (см. рис. 1-3), представляющей собой 
водный раствор (цитозоль) с множеством су-
спендированных в нем частиц, выполняющих 
разнообразные функции. Эти нерастворимые 
компоненты (заключенные в мембрану орга-
неллы, такие как митохондрии и хлоропласты, 
или надмолекулярные структуры, такие как 
рибосомы и протеасомы, осуществляющие 
соответственно синтез и расщепление бел-
ков) осаждаются при центрифугировании при 
150 000 g (g — ускорение свободного падения). 
В супернатанте остается цитозоль — высо-
коконцентрированный раствор ферментов и 
кодирующих их молекул РНК, низкомолеку-
лярных компонентов (аминокислот и нукле-
отидов), из которых построены эти макромо-
лекулы, сотен видов небольших органических 
молекул, называемых метаболитами, проме-
жуточных продуктов биосинтеза и расщепле-
ния биологических молекул, коферментов, 
необходимых для осуществления множества 
ферментативных реакций, а также неоргани-
ческих ионов (например, K+, Na+, Mg2+ и Ca2+).

Все клетки, по крайней мере в определен-
ный период своей жизни, имеют ядро (или 
нуклеоид), в котором хранится и реплициру-

ется геном — полный набор генов, состоящих 
из ДНК. У бактерий и архей нуклеоид не от-
деляется от цитоплазмы мембраной. У боль-
шой группы эукариот (от греч. eu — истин-
ный и karyon — ядро) ядро состоит из ядерно-
го материала, заключенного в двухслойную 
мембрану — ядерную оболочку. Клетки, име-
ющие ядерную оболочку, называют эукарио- 
тическими. Все микроорганизмы, не имеющие 
ядерной оболочки, ранее называли прокарио- 
тами (от греч. pro — до и karyon — ядро), однако 
теперь среди них выделяют отдельно домен ар-
хей и домен бактерий (см. ниже).

Размеры клеток ограничены диффузией

Большинство клеток имеют микроскопические 
размеры и не видимы невооруженным глазом. 
Диаметр клеток животных и растений от 5 до 
100 мкм, а длина большинства клеток однокле-
точных микроорганизмов обычно не превыша-
ет 1–2 мкм. Что ограничивает размеры клетки? 
Нижний предел, по всей видимости, определя-
ется минимальным количеством необходимых 
клетке биомолекул разных видов. У самых ма-
леньких клеток бактерий — микоплазм — диа-
метр 300 нм, а объем около 10–14 мл. Бактери-
альная рибосома в наибольшем измерении 
имеет размер 20 нм, следовательно, несколько 

Цитоплазма
Плазматическая мембрана

Рибосомы
Ядро

Нуклеоид
Ядерная мембрана

Мембранные органеллы

50 мкм
1 мкм

Животная клеткаБактериальная клетка

Рис. 1-3. Универсальные элементы строения живой клетки. Все клетки имеют ядро или 
нуклеоид (содержащие ДНК), плазматическую мембрану и цитоплазму. Цитозолем называ-
ют часть цитоплазмы, которая остается в супернатанте после разрушения плазматической 
мембраны в мягких условиях и центрифугирования клеточного экстракта при 150 000 g 
в течение 1 ч. В эукариотических клетках содержатся различные окруженные мембраной 
органеллы (такие как митохондрии и хлоропласты) и крупные надмолекулярные структуры 
(например, рибосомы), которые при центрифугировании в таких условиях осаждаются и 
могут быть выделены.
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рибосом занимают значительную часть объема 
клетки микоплазмы.

Верхний предел размера клетки, вероятно, 
определяется скоростью диффузии растворен-
ных веществ в водной среде. Например, бакте-
риальные клетки получают энергию в реакциях, 
протекающих с потреблением молекулярного 
кислорода, который поступает из окружающего 
пространства через плазматическую мембрану 
путем диффузии. Клетка настолько мала, а от-
ношение площади ее поверхности к объему на-
столько велико, что диффундирующий кисло-
род легко достигает любого участка цитоплаз-

мы. Однако по мере увеличения размеров клет-
ки снижается отношение площади ее поверхно-
сти к объему и потребление кислорода в реак-
циях метаболизма увеличивается быстрее, чем 
количество кислорода, поступающего в клетку 
в результате диффузии. Таким образом, начи-
ная с определенного размера клеток метаболизм 
с использованием О2 становится невозмож-
ным, что и определяет теоретический верхний 
предел размера клетки. Кислород — это лишь 
одно из многих низкомолекулярных химичес- 
ких веществ, которые проникают в разные части 
клетки извне, и для всех этих веществ справед-
ливы те же ограничения, связанные с отноше-
нием площади поверхности клетки к ее объему. 
Многие клетки животных имеют складчатую 
или изогнутую поверхность, чтобы повысить 
это отношение и ускорить захват веществ из 
окружающей среды (рис. 1-4).

Выделяют три домена живых организмов

Развитие технологии быстрого и недорогого 
секвенирования последовательностей ДНК в 
значительной мере способствовало углублению 
наших представлений об эволюционных связях 
между организмами. Сходство генов разных ор-
ганизмов позволяет анализировать ход эволю-
ции. В результате анализа генетического сход-
ства каждый организм можно отнести к одной 
из трех больших групп (доменов) — трех ветвей 
эволюции, происходящих от общего предше-
ственника (рис. 1-5). По биохимическим свой-
ствам различают две большие группы однокле-
точных микроорганизмов — бактерии и археи. 
Бактерии населяют почву, поверхностные водо-
емы, а также ткани живых или разлагающихся 
организмов. Археи были выделены в отдельный 
домен Карлом Вёзе в 1980-х гг. Многие из этих 
организмов живут в экстремальных природных 
условиях, например в соленых озерах, горячих 
источниках, болотах с очень высокой кислотно-
стью воды и в глубинах океана. Существующие 
данные позволяют предположить, что археи 
и бактерии выделились в отдельные ветви на 
ранних этапах эволюции. Все эукариотические 
организмы составляют третий домен — эукари-
оты, они происходят из той же ветви эволюции, 
которая дала начало археям. Таким образом, 

Рис. 1-4. Большинство клеток животных имеют слож-
но устроенную поверхность. Сканирующая электронная 
микроскопия позволяет рассмотреть: а) шероховатую 
поверхность клеток линии HeLa — культивируемых в 
лаборатории человеческих раковых клеток; б) нейрон с 
множеством отростков, способных осуществлять контакт 
с другими нейронами.

a

б
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археи более близкие родственники эукариотам, 
чем бактериям.

Представителей доменов архей и бактерий 
разделяют на подгруппы в зависимости от ус-
ловий их обитания. Аэробные организмы, на-
селяющие места с достаточным содержанием 
кислорода, могут получать энергию от переноса 
электронов с топливных молекул на кислород. 
Микроорганизмы, адаптированные к анаэроб-
ным условиям, где кислород практически от-
сутствует, получают энергию путем переноса 
электронов на нитрат (с образованием N2), суль-
фат (с образованием H2S) или CO2 (с образова-
нием CH4). Многие организмы, эволюциониро-
вавшие в анаэробных условиях, — облигатные 
(строгие) анаэробы: в присутствии кислорода 
они погибают. Другие — факультативные ана-

эробы, они могут жить и без кислорода, и при 
его наличии.

Организмы различаются по способу 
получения энергии и субстратам, 
используемым для биосинтеза

Организмы можно классифицировать в соот-
ветствии с тем способом, с помощью которого 
они получают энергию и углерод, необходимые 
для синтеза (рис. 1-6). В зависимости от ис-
точника энергии выделяют две большие груп-
пы организмов: фототрофы (от греч. trophe — 
питание) используют солнечный свет, а хемо-
трофы добывают энергию путем окисления 
топливных молекул. Некоторые хемотрофы 

Рис. 1-5. Филогения трех доменов живых организмов. Филогенетическое родство часто 
иллюстрируют с помощью подобного «фамильного» древа. Основой для построения этого 
древа служит сходство нуклеотидных последовательностей рибосомной РНК внутри каж-
дой группы: чем больше сходство последовательностей, тем ближе располагаются ветви, 
так что расстояние между двумя ветвями отражает степень расхождения двух последова-
тельностей. Филогенетические деревья также могут быть построены на основе сходства по-
следовательностей аминокислот в отдельном белке. Например, на основе сравнения после-
довательностей белка GroEL (бактериальный белок, который участвует в сворачивании бел-
ков) построено древо, показанное на рис. 3-35. На рис. 3-36 представлено «консенсусное» 
древо, при построении которого для получения более точных результатов эволюционного 
сродства групп организмов использовано несколько параметров сравнения. Секвенирова-
ние геномов широкого спектра бактерий, архей и эукариот подтверждает двухдоменную 
модель, согласно которой эукариоты являются частью домена архей. По мере расшифровки 
все большего числа геномов может быть создана одна модель, в наибольшей степени отве-
чающая всем накопленным данным.

Бактерии

Последний общий предок
(LUCA, last universal common ancestor)

Thermotogales
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CO2 Органические соединения CO2 Органические соединения

Все организмы

СветХимические соединения
Источник энергии

ФототрофыХемотрофы

Хемогетеротрофы

Конечный акцептор электронов

Все животные,
большинство грибов,
протисты, бактерии

Бактерии,
осуществляющие

брожение, такие как
Lactobacillus lactis…

...и
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denitrificans
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серо-, железо-, азот-
и СО-окисляющие

бактерии

Зеленые
несерные бактерии,

пурпурные
несерные бактерии

Оксигенные
фотосинтетики

(растения,
водоросли,

цианобактерии)

Бактерии
аноксигенного

фотосинтеза
(зеленые

и пурпурные
бактерии)

ФотогетеротрофыФотоавтотрофы

 Источник углерода  Источник углерода

Да Нет

Не O2

Органические
соединения

Неорганические
соединения

O2

окисляют неорганические вещества, например 
HS– до элементарной серы S0, S0 до SO4

2–, NO2
– 

до NO3
–, а Fe2+ до Fe3+. Фототрофы и хемотро-

фы можно далее подразделить на организмы, 
которые могут самостоятельно синтезировать 
все биологические молекулы непосредствен-
но из CO2 (автотрофы), и организмы, которые 
нуждаются в уже готовых органических моле-
кулах, синтезированных другими организмами 
(гетеротрофы). Соединив эти термины, можно 
описать тип питания любого организма. На-
пример, цианобактерии — фотоавтотрофы, а 
человек — хемогетеротроф. Можно провести и 
еще более тонкие разграничения, причем мно-
гие организмы в разных условиях могут полу-
чать энергию и углерод из разных источников 
и разными путями.

Между бактериями и археями много общего, 
но и множество важных различий

Самая изученная бактерия — кишечная палоч-
ка Escherichia coli — в норме вполне безопасный 
обитатель кишечника человека. Клетка E. coli 
(рис. 1-7, а) овальной формы; ее длина со-
ставляет примерно 2 мкм, а диаметр чуть менее 
1 мкм. Но есть также бактерии сферической и 
палочковидной форм, некоторые из них намно-
го крупнее, чем E. coli. Клетка кишечной палоч-
ки защищена внешней мембраной, а внутрен-
няя плазматическая мембрана ограничивает 
пространство, в котором заключены цитоплаз-
ма и нуклеоид. Пространство между внешней 
и внутренней мембранами занято тонким, но 
прочным слоем полимеров, называемых пеп-

Рис. 1-6. Все организмы можно классифицировать в соот-
ветствии с теми источниками энергии (солнечный свет 
либо окисление химических соединений) и углерода, ко-
торые они используют для синтеза веществ в клетке.
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тидогликанами, которые придают клетке жест-
кость и определенную форму. Плазматическая 
мембрана вместе с внешними по отношению 
к ней слоями образует клеточную оболочку. 
Плазматическая мембрана бактерий состоит 
из тонкого двойного слоя липидов с белковы-

ми включениями. Плазматическая мембрана 
архей имеет аналогичное строение, однако их 
липиды поразительным образом отличаются 
от липидов бактерий (см. рис. 10-11). Отдель-
ные группы бактерий и архей различаются по 
строению клеточной оболочки (рис. 1-7, б–г). 

Рис. 1-7. Некоторые общие структурные элементы клеток бактерий и архей. а) Изображение 
E. coli дано с сохранением масштаба, чтобы показать основные общие свойства. б) Клеточная 
стенка грамположительных бактерий состоит из толстого твердого слоя пептидогликана сна-
ружи от одинарной мембраны. В пептидогликан вкраплены различные полисахариды и дру-
гие сложные полимеры, а сверху расположен пористый «твердый слой», состоящий из глико-
протеинов. в) E. coli относится к грамотрицательным бактериям, у нее двойная мембрана. На 
наружной стороне внешней мембраны находятся липополисахариды (ЛПС), а на внутренней 
стороне — фосфолипиды. Внешняя мембрана пронизана белковыми каналами (поринами), 
которые пропускают небольшие молекулы, но не белки. Внутренняя (плазматическая) мем-
брана состоит из фосфолипидов и белков, она непроницаема ни для больших, ни для малых 
молекул. Между мембранами находится периплазматическое пространство с тонким слоем 
пептидогликана, который придает клетке форму и жесткость, но не окрашивается по Граму. 
г) Клеточные стенки архей различаются по составу и строению, но все состоят из одной мем-
браны, покрытой внешней оболочкой, состоящей либо из похожего на пептидогликан веще-
ства, либо из пористого белкового (твердого) слоя, либо содержащей оба слоя.

Цитоплазма

Рибосомы бактерий и архей меньше эукариотических,
но играют ту же роль — участвуют в синтезе белка
на основе матрицы РНК.
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в   Грамотрицательная бактерия (показана слева)

г   Methanothermus, экстремально термоустойчивый архей
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Бактерии, которые называют грамположитель-
ными, поскольку они окрашиваются по Граму 
(метод окрашивания клеток, предложенный 
Гансом Грамом в 1882 г.), поверх плазматиче-
ской мембраны покрыты еще и толстым слоем 
пептидогликана, но у них нет внешней мем-
браны. Грамотрицательные бактерии окруже-
ны внешней мембраной, состоящей из двойно-
го липидного слоя, в который встроены слож-
ные липополисахариды и белки порины. Эти 
белки представляют собой трансмембранные 
каналы, позволяющие низкомолекулярным 
веществам и ионам проходить через внешнюю 
мембрану. Внешняя оболочка, покрывающая 
плазматическую мембрану клеток архей, мо-
жет иметь разное строение, но в любом случае 
археи тоже покрыты слоем пептидогликана 
или белка, который придает клеткам необхо-
димую жесткость.

В цитоплазме E. coli содержится около 
15 000 рибосом, от десяти до тысячи копий 
каждого из примерно 1000 различных фер-
ментов, а также около 1000 органических 
веществ с молекулярной массой менее 1000 
(метаболиты и кофакторы). В нуклеоиде рас-
положена единственная кольцевая молекула 
ДНК, а в цитоплазме, как и у многих других 
бактерий, встречаются одна или несколько 
более мелких кольцевых молекул ДНК, назы-
ваемых плазмидами. В природных условиях 
некоторые плазмиды обеспечивают устойчи-
вость бактерий к различным находящимся в 
окружающей среде токсинам и антибиотикам. 
В лабораторных условиях эти молекулы ДНК 
необычайно удобны для осуществления экс-
периментальных манипуляций и очень широ-
ко используются молекулярными генетиками 
(см. гл. 9).

Другие виды бактерий, а также архей со-
держат аналогичный набор биологических мо-
лекул, однако у каждого вида есть своя физиче-
ская и метаболическая специфика, связанная со 
средой обитания и типом питания. Например, 
внутренняя мембрана цианобактерий позволя-
ет усваивать энергию света (см. рис. 20-27, т. 2). 
Многие археи живут в экстремальных услови-
ях и биохимически адаптированы к выжива-
нию при экстремальных значениях темпера-
туры, давления или концентрации соли. Раз-
личия в строении рибосом позволили ученым 

впервые предположить, что бактерии и археи 
относятся к разным доменам. Большинство 
бактерий (включая E. coli) существуют как от-
дельные клетки, но часто скапливаются, обра-
зуя биопленки или маты — агрегаты множества 
отдельных клеток, сцепленных друг с дру-
гом либо в водной фазе, либо на поверхности 
каких-то твердых частиц. Клетки некоторых 
видов бактерий (например, миксобактерии) 
демонстрируют примитивные формы социаль-
ного поведения, образуя многоклеточные агре-
гаты в ответ на сигналы соседних клеток. 

Эукариотические клетки содержат 
разнообразные мембранные органеллы, 
которые можно выделить и исследовать

Типичные эукариотические клетки (рис. 1-8) 
во много раз превышают по размеру бактери-
альные, обычно их диаметр от 5 до 100 мкм, а 
объем в тысячи или миллионы раз больше объ-
ема бактериальных клеток. Отличительной 
особенностью эукариот является наличие ядра 
и многочисленных заключенных в мембра-
ны органелл со специфическими функциями. 
Среди них следует назвать митохондрии, где 
происходит бóльшая часть реакций, обеспечи-
вающих клетку энергией, эндоплазматический 
ретикулум и аппарат Гольджи, которые игра-
ют важнейшую роль в синтезе и модификации 
липидов и мембранных белков, пероксисомы, 
где происходит окисление длинноцепочечных 
жирных кислот, и лизосомы, наполненные про-
теолитическими ферментами для расщепления 
и уничтожения ненужных компонентов клет-
ки. Растительные клетки, кроме того, содержат 
вакуоли (где запасается большое количество 
органических кислот) и хлоропласты (где в 
процессе фотосинтеза под действием солнеч-
ного света происходит синтез ATP) (рис. 1-8). 
В цитоплазме многих клеток присутствуют 
гранулы или капельки запасных питательных 
веществ, например крахмала или жира.

Значительный вклад в развитие биохимии 
внесли работы Альбера Клода, Кристиана де 
Дюва и Джорджа Паладе, посвященные мето-
дам разделения клеточных органелл — важного 
этапа в выделении и изучении функций биомо-
лекул и более крупных клеточных структур. 
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Транспортные пузырьки (везикулы)
обеспечивают транспортировку белков
и липидов между ЭР, аппаратом Гольджи
и плазматической мембраной

Аппарат Гольджи осуществляет процессинг,
упаковку и доставку белков к другим органеллам
или выводит их из клетки

Гладкий эндоплазматический ретикулум (ГЭР)
служит место синтеза липидов
и метаболизма лекарств

Рибосомы — белок-
синтезирующие машины

Пероксисомы окисляют жирные кислоты

Цитоскелет поддерживает структуру клетки
и обеспечивает передвижение органелл

Хлоропласты собирают солнечный
свет, синтезируют АТР и углеводы

Лизосомы уничтожают
внутриклеточные остатки

Гранулы крахмала служат
местом хранения углеводов,
образовавшихся в результате
фотосинтеза

Ядерная оболочка
отделяет хроматин
(комплекс ДНК
с белками)
от цитоплазмы

Плазматическая мембрана
отделяет клетку от окружающей
среды, регулирует поступление
и выделение веществ

Шероховатый эндоплазматический
ретикулум (ШЭР) — место синтеза

большинства белков

Тилакоиды — участки
светозависимого синтеза АТР

Клеточная стенка
обеспечивает жесткость
и поддерживает форму клетки,
защищает ее от осмотического шока

Вакуоли — место расщепления
и переработки макромолекул,
а также место хранения метаболитов

Плазмодесма обеспечивает контакт
между двумя растительными клетками

Глиоксисома — место хранения
ферментов глиоксилатного цикла

Клеточная стенка
соседней клетки

Аппарат
Гольджи

ЦитоскелетРибосомы
Ядерная
оболочка

Ядро содержит
гены (хроматин)

Ядрышко — место синтеза
рибосомной РНК

Митохондрии — место окисления
топливных молекул
с образованием ATP

Растительная клетка

Животная клетка

Рис. 1-8. Строение эукариотической клетки. Схематически изображены клетки двух основных 
типов: вверху — животная клетка, внизу — растительная клетка. Клетки растений обычно име-
ют диаметр от 10 до 100 мкм, а животные клетки — от 5 до 30 мкм. Структуры, которые выделе-
ны красным цветом, присутствуют только в животных клетках, а выделенные зеленым — толь-
ко в растительных. Клетки эукариотических микроорганизмов (например, протистов и грибов) 
содержат такие же структуры, какие содержат клетки растений и животных, а кроме того, во 
многих из них также есть специализированные органеллы, которые здесь не изображены.
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Рис. 1-9. Разделение субклеточных структур ткани. Для получения внутриклеточных 
органелл ткань, например печень, сначала подвергают механической гомогенизации для 
разрушения клеток и диспергирования их содержимого в буфере. Раствор сахарозы обе-
спечивает практически такое же осмотическое давление, какое существует внутри кле-
точных органелл, что препятствует проникновению в органеллы воды, их разбуханию и 
разрушению (см. рис. 2-13). Крупные и мелкие частицы в суспензии можно разделить 
центрифугированием с разными скоростями. Крупные частицы осаждаются быстрее, чем 
мелкие, растворенные вещества не осаждаются. При аккуратном подборе условий цен-
трифугирования можно разделить внутриклеточное содержимое на фракции для даль-
нейшего биохимического анализа.

Низкоскоростное центрифугирование
(1000 g, 10 мин)

Осадок содержит
целые клетки, ядра,

элементы цитоскелета,
плазматические

мембраны
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При обычной процедуре фракционирования 
(рис. 1-9) клетки или ткани, находящиеся в 
растворе, гомогенизируют в мягких условиях. 
При этом происходит разрыв плазматической 
мембраны, но большинство клеточных орга-
нелл сохраняют свою целостность. Затем го-
могенат центрифугируют. Ядра, митохондрии 
и лизосомы различаются по размеру и соответ-
ственно по скорости седиментации. У них раз-
ная удельная плотность, и при центрифугиро-
вании в градиенте плотности они оказываются 
в разных фракциях.

Эти методы позволили установить, что, на-
пример, лизосомы содержат гидролитические 
ферменты, митохондрии — ферменты, обеспе-
чивающие окисление, а хлоропласты — фото-

синтетические пигменты. Выделение органеллы, 
содержащей определенный фермент, часто явля-
ется первой стадией очистки данного фермента.

Цитоплазма содержит цитоскелет 
и очень динамична

С помощью флуоресцентной микроскопии 
можно различить несколько типов белковых 
филаментов, пересекающих крест-накрест эука-
риотическую клетку и образующих трехмерную 
сеть, называемую цитоскелетом. У эукариотиче-
ских клеток существует три основных типа ци-
топлазматических фибрилл (нитей) — это акти-
новые филаменты, микротрубочки и промежу-

a б

Рис. 1-10. Три типа волокон цитоскелета: актиновые филаменты, микротрубочки и про-
межуточные филаменты. Клеточные структуры можно пометить с помощью антител 
(узнающих определенные белки) с ковалентно присоединенной флуоресцентной меткой. 
С помощью флуоресцентного микроскопа в обработанных таким образом клетках можно 
увидеть соответствующие структуры. а) Клетка из культуры фибробластов. В красный цвет 
окрашены пучки актиновых филаментов, в зеленый цвет — выходящие из центра клетки 
микротрубочки, в синий — хромосомы внутри ядра. б) Клетки легких тритона в митозе. 
Микротрубочки (зеленый цвет), прикрепленные к кинетохорам (желтый цвет) на конден-
сированных хромосомах (синий цвет), растягивают хромосомы к противоположным полю-
сам клетки (центросомы; малиновый цвет). Промежуточные филаменты, построенные из 
кератина (красный цвет), служат для поддержания структуры клетки.
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точные филаменты (рис. 1-10); они различают-
ся по толщине (от 6 до 22 нм), строению и специ- 
фическим функциям. Все филаменты служат 
для организации и структурирования цитоплаз-
мы и придают форму клетке. Актиновые фила-
менты и микротрубочки также обеспечивают 
передвижение органелл и целых клеток.

Все фибриллы цитоскелета независимо от 
типа построены из простых белковых молекул, 
которые, связываясь друг с другом нековалент-
но, образуют тяжи определенной толщины. Эти 
филаменты не являются постоянными струк-
турами: они непрерывно разбираются на со-
ставляющие их белковые субъединицы и соби-
раются вновь. Их положение в клетке также не 
фиксировано строго, а может значительно из-
меняться при митозе, цитокинезе, амебоидном 
движении или при изменениях формы клетки. 
Разборка, сборка и локализация всех типов фи-
ламентов регулируются другими белками, кото-
рые необходимы для связывания филаментов 
или перемещения вдоль них цитоплазматиче-
ских органелл. (У бактерий для осуществления 
аналогичной функции существуют актинопо-
добные белки.)

Таким образом, наш краткий обзор позволя-
ет охарактеризовать эукариотическую клетку как 
клетку, содержащую сложную сеть структурных 
волокон и ограниченных мембраной компар-
тментов (см. рис. 1-8). Филаменты разбираются 
и собираются вновь. Окруженные мембраной 
частицы отпочковываются от одной органеллы и 
сливаются с другой. Органеллы перемещаются в 
цитоплазме вдоль белковых филаментов, а энер-
гию для этих перемещений обеспечивают мотор-
ные белки. Внутренние мембраны разделяют 
отдельные метаболические процессы и служат 
поверхностями, на которых протекают некоторые 
ферментативные реакции. Транспортные меха-
низмы эндо- и экзоцитоза, способствующие про-
никновению веществ соответственно в клетку и 
из нее, связаны со слиянием и разделением мем-
бран. Эти процессы обеспечивают обмен между 
цитоплазмой и окружающей средой и позволяют 
осуществлять секрецию произведенных в клетке 
продуктов и захват внеклеточных веществ.

Подобная структурная организация цито-
плазмы сложна, но далеко не хаотична. Движе-
ние и локализация органелл и элементов цито-
скелета находятся под строгим контролем. На 

определенных этапах жизни эукариотической 
клетки происходят серьезные точно спланиро-
ванные перестройки, такие как митоз. Взаимо-
действия цитоскелета с органеллами обратимы 
и имеют нековалентную природу; их регуляцию 
осуществляют различные внутри- и внеклеточ-
ные сигналы.

Клетка может создавать 
надмолекулярные структуры

Макромолекулы и их мономерные звенья 
сильно различаются по размерам (рис. 1-11). 
Размер молекулы аланина менее 0,5 нм. Пере-
носящая кислород молекула гемоглобина в 
эритроцитах состоит приблизительно из 600 
аминокислотных звеньев, организованных в 
четыре длинные цепи, сложенные в глобулы; 
нативный гемоглобин достигает в диаметре 
5,5 нм. Белки, в свою очередь, гораздо мель-
че рибосом (диаметр которых около 20 нм), а 
те значительно уступают по размерам таким 
органеллам, как митохондрии (диаметр мито-
хондрий около 1000 нм). Существует колос-
сальная разница между простыми биомолеку-
лами и теми клеточными структурами, кото-
рые можно наблюдать в световой микроскоп. 
Иерархия в структурной организации клетки 
изображена на рис. 1-12.

Мономерные звенья белков, нуклеиновых 
кислот и полисахаридов соединены ковалент-
ными связями. В надмолекулярных комплексах 
молекулы удерживаются вместе гораздо более 
слабыми нековалентными взаимодействиями, 
среди которых выделяют водородные связи 
(между полярными группами), ионные (между 
заряженными группами), агрегирование непо-
лярных групп в водных растворах благодаря 
гидрофобному эффекту (иногда это называют 
гидрофобными взаимодействиями) и вандер-
ваальсовы взаимодействия (иногда обозначают 
как силы Лондона), причем все нековалентные 
взаимодействия характеризуются гораздо мень-
шей энергией, чем ковалентная связь. Природа 
этих нековалентных взаимодействий обсужда-
ется в гл. 2. Макромолекулы в надмолекуляр-
ных структурах удерживаются большим числом 
слабых взаимодействий, обеспечивающих уни-
кальную структуру этих комплексов.
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Рис. 1-11. Органические молекулы, из которых построена основная часть клеточного ве-
щества: «биохимический алфавит». а) Шесть из 20 аминокислот, из которых состоят все 
белки (боковая цепь выделена розовым цветом); б) пять азотистых оснований, два пяти- 
углеродных сахара и остаток фосфорной кислоты, из которых построены все нуклеиновые 
кислоты; в) пять компонентов мембранных липидов; г) D-глюкоза — мономерное звено 
большинства углеводов.
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ОСНОВЫ БИОХИМИИ
ЛЕНИНДЖЕРА

Изучающий биохимию читатель легко убедится в несомненных достоин*
ствах этого классического учебника, который получил особое признание 
у специалистов за систематичность изложения материала и тщательность 
в разъяснении трудных вопросов. Здесь приведены определения всех 
основных терминов, используемых в современной биохимии, и описания 
наиболее важных экспериментальных методов и технологий. Особо сле*
дует отметить великолепные иллюстрации, внимательное изучение кото*
рых помогает понять суть описываемых процессов.

В томе 1 рассмотрены химические, физические, генетические и эволю*
ционные основы биохимии, строение и функции различных биомолекул 
и биомембран, современные методы их анализа и новые продукты био*
технологий, полученные на основе закодированной в ДНК информации, 
системы передачи сигналов и механизмы биосигнализации. По каждой 
теме есть интересные задания для самопроверки.

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