
PRODUKC JA ATP 

5J 
Rownowaga chemiczna 

W wiQkszosci procesow zachodzqcych w organizmach zywych energia pochodzi z reak­
cji chemicznych. Podobnie jak kazda reakcja chemiczna tak i przedstawiona ponizej reakcja 
estryfikacji przebiega w obie strony. 

CzHsOH + CHsCOOH^ ^CHgCOOCjHg +H2O 

Po osiqgniQCiu charakterystycznego dIa kazdej reakcji chemicznej st^zenia produktow 
i substratow, prQdkosci reakcji chemicznych przebiegajqcych w obie strony zrownujg siQ 
i osiggany jest Stan rownowagi. DIa kazdej reakcji chemicznej (w danej temperaturze) istnieje 
stata rownowagi K. DIa przyWadowej reakcji: 

aA + PBi >yC + 5D 

gdzie: A, S, C, D to odpowiednie substancje chemiczne a a, J3, y, 5 to wspolczynniki stechio-
metryczne (liczba moli) - state rownowagi jest opisana rownaniem: 

gdzie: [c] - st^zenie odpowiedniej substancji (A, 6 , C, D). DIa przyktedu dotyczgcego reakcji 
estryfikacji state rownowagi przyjmuje wartosc okoto 4 . DIa innych reakcji chemicznych 
liczba ta moze bye znacznie wi^ksza np. K = 103°. |m state rownowagi reakcji chemicznej 
jest blizsza jednosci, tym bardziej stQzenia produktow i substratow sg do siebie zblizone. 
W przyktedzie zwiqzanym z estryfikacjq zmieszanie 1 mola kwasu octowego i 1 mola alko­
holu etylowego (lub 1 mola estru octanu etylu i 1 mola wody) spowoduje po pewnym czasie 
wytworzenie: 

_ [CH3COOC2H J - [H2O] _ 2 / 3 • 2 / 3 _ ̂  
[CsHgOH]- [CH3COOH] 1 / 3 • 1 / 3 

2 / 3 mola estru i wody oraz 1/3 mola kwasu i alkoholu. W zaieznosci od stanu poczqtkowego 
reakcja chemiczna przebiega w strong lewg lub w strong prawq. 

Kierunek przesuwania SIQ reakcji chemicznej jest opisywany przez funkcj? stanu, zwang 
entalpiq swobodnq G. W statej temperaturze i pod statym cisnieniem entalpia swobodna 
jest rowna pracy odwracalnej, pomniejszonej 0 prac? objQtosciow^, czyli maksymalnej pracy 
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uzytecznej. W przypadku reakcji cliemicznych (biochemicznych, biofizycznych) praca uzyteczna 
przejawia si^ przede wszystkim w postaci ciepta, czasem w postaci energii elektrycznej, 
a niekiedy - np. w uktedach koloidalnych - pracy powierzchniowej. Bez wzglQdu na kierunek 
reakcji chemicznej, samorzutnie zachodzi tyIko ta, dIa ktorej zmiana swobodnej entalpii jest 
mniejsza od zera (AG < 0). Reakcja chemiczna przebiega w strong rownowagi, dIa ktorej 
AG = 0 (rysunek 5.1). Stata rownowagi chemicznej K wyznacza tzw. standardowg enta lp i i 
swobodng reakcji chemicznej: 

G ° = - R r i n [ K ] 

Entalpia swobodna przy stQzeniach produktow i substratow roznych od jednosci jest rowna: 

• r:o , D x i „ [cc]*' [CD? A G = G ° + R r i n 
[ C J " [ C B ? 

Roznica entalpii swobodnych jest wi^c zaiezna od stopnia odsuniQcia stQzeh od stanu row­
nowagi Gmin. 

Rysunek 5.1. W stanie rownowagi entalpia swobodna osi^a stan najnizszy Gmin- Jezeli stosunek 
st?zen produktow do substratow jest odsunî ty od stanu rownowagi w jednq^ bqdz drug^ strong, to 
powrotowi do rownowagi towarzyszy wydzielenie energii 

Wszystkie zywe komorki majq zdolnosc do wytwarzania i magazynowania energii (jed­
nym z nielicznych wyjqtkow jest tu erytrocyt). W komorce energia jest magazynowana 
w roznych substancjach, z ktorych najwazniejszg jest ATP (adenozynotrifosforan), ktorego 
hydroliza do A D P (adenozynodifosforanu) i HPOa^- (jonu fosforanowego) dostarcza energii 
wielu innym, endotermicznym procesom chemicznym zachodz^cym w komorce. Magnezjest 
katalizatorem hydrolizy lub bierze udzial w tej reakcji. 
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ATP"- + H2O < ) ADP3- + HPOf + H-" 

Nalezy podkreslic, ze uzywane czasem w biologii pojQcie „wigzania wysokoenergetycz-
nego" nie ma zadnego sensu naukowego (pocliodzito z obalonej liipotezy wytwarzania ATP). 
„Wiqzanie wysokoenergetyczne" byto przypisywane potgczeniu miQdzy grupami fosforano-
wymi w ATP. Z punktu widzenia energii wigzan wiqzanie mi^dzy atomem tienu i atomem 
fosforu ma przeciQtnq wielkosc energii - tabela 13. 

Tabela 13. Energie molowe wi^zaii pomi?dzy dwoma atomami 

Wiqzanie Energia molowa [kJ/mol] 
C - C 600 
C - H 340 
C-N 770 
C - O 1070 
N-H 310 
N-N 940 
N-O 630 
O-P 600 

Itosc energii wydzielona podczas hydrolizy ATP zaiezy od stosunku stQzeri ATP/ADP. 
Stalq rownowagi reakcji hydrolizy mozna zapisac jako: 

K ' = K • [H20]= 
ADP3- • [hPOf 

ATP"" 

StQzenie wody [H2O] w roztworze wodnym jest w przyblizeniu state i wynosi 55 ,6 M. Dlatego 
mozemy zastgpic stalg rownowagi K state K'. Rzeczywista state rownowagi hydrolizy ATP 
powinna bye opisana 0 wiele bardziej skomplikowanym rownaniem, poniewaz zarowno mo-
lekuly ATP, jak i ADP tyIko cz^sciowo znajdujg SIQ W stanie niezwiqzanym z jonem magnezu. 
Rownanie statej rownowagi K' zapisuje SIQ WIQC W uproszczonej postaci sumy wszystkich 
form ATP, ADP i P przy scisle okreslonych, a charakterystycznych dia komorki, st^zeniach 
M g 2 ^=10mMipH = 7,0: 

K'. 
PO4 

Mg2+ = 1 0 m M ; p H = 7.0 

ATP 
= 1,0 • 105 

W cytoplazmie komorek stQzenia fosforanow wahajq SIQ W niewielkich granicach i wyno-
szg w przyblizeniu SATP + SADP = 10 mM i ZPO4 = 10 mlVI. Mozemy WIQC tetwo wyliczyc, ze 
efekt energetyczny procesu hydrolizy ATP nie przyniesie zysku energetycznego (AG = 0) , gdy 
stQzenie ATP = 1 nM: 

ATP = 
^ A D P • ^ P 0 4 _ 10-2 .10-2 

K' 10^ 
= 10-8 [p^oij 
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Gdyby st^zenie ATP w komorce byto mniejsze od 1 nIVI, wtedy korzystna energetycznie bytoby 
reakcja syntezy ATP z ADP i fosforanu. W tabeli 14 podano wielkosc efektu energetycznego 
hydrolizy ATP w zaieznosci od stQzenia ATP w komorce. 

Tabela 14. Wielkosc efektu energetycznego hydrolizy ATP w zaieznosci od st^zenia ATP w komorce. 
Zalozono, ze w komorce st^zenia sq̂  nast?puj^ce XATP + SADP = 10 mM, i:P04 = 10 mM, Mg^* = 
= 10 mM, pH = 7,0 

SATP [Mol] AG [kJ/Mol] 

1-10-' 0 

1 • 10-̂  -11,4 

1 • 10-5 -22,8 

1,1 • 10-' -34,2 

9- 10-2 -45,6 

5.2 
Budowa mitochondriow, spalanie cukrow i ttuszczow 

Niewielka CZQSC ATP powstaje w cytoplazmie komorek. Wi^kszosc jest produkowana 
w wyspecjalizowanych organellach (czQsciach komorki otoczonych swojq btong), takich jak 
mitochondria i chloroplasty. W bakteriach systemy wytwarzajgce energi^ rowniez zwiqzane 
sq z btonq - btonq komorkowq. 

IVlitochondria widoczne sq w mikroskopie swietlnym jako drobne ziarenka kuliste (o sred-
nicy dziesigtych czQsci mikrometra) lub pateczkowate o dlugosci dochodzgcej do 3 mikrome-
trow. Mitochondria ulegajq ciggtej dynamicznej zmianie ksztaltu. W jednej komorce znajduje 
SIQ zwykle od kilkudzieslQCiu do kilku tysi^cy mitochondriow. ZdJQcie mitochondrium w mi­
kroskopie elektronowym ujawnia podwojnq btonQ, z ktorych wewnQtrzna ma wiele wpukleh 
zwanych grzebieniami (rysunek 5.2). Procesy wytwarzania energii zachodzg w wewn^trznej 
btonie mitochondrialnej. Zewn^trzna btona mitochondrium pelni rolQ sita molekularnego 
zatrzymujqcego czqsteczki o masie wi^kszej niz okoto 5 0 0 0 daltonow. 

przestrzeri ^ / 
mi^dzyWonowa 

Rysunek 5^. Budowa mitochondrium. Synteza ATP zachodzi na wewn^trznej Wonie 
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W mitochondriach do produkcji ATP zuzywana jest energia pochodzqca z kohcowego 
etapu procesu spalania cukrow, to znaczy kwas pirogronowy CH3COCOOH przeksztaica siQ 
w acetylokoenzym A (Ac-Co-A), ktory jest nastQpnie spalany w cyklu kwasow trojkarboksylo-
wych (Krebsa) do CO2 i wody. Przy przemianie jednej molekuty pirogronianu do Ac-Co-A 
wytwarzana jest jedna molekuta NADH (dinukleotyd nikotynoamido-adeninowy). A przy spa-
laniu Ac-Co-A w cyklu Krebsa wytwarzane sq jeszcze 3 molekuty NADH, 1 molekuta FADH 
i 1 GTP (przeksztatcanego enzymatycznie do ATP). Molekuty NADH i FADH ulegajq utienieniu, 
czyli dostarczajq wysokoenergetycznych elektronow zapoczqtkowujgcych przemiany zacho-
dzqce w mitochondriach. 

W mitochondriach zachodzi rowniez kohcowy etap spalania ttuszczow - proces j3-oksy-
dacji. Kwasy ttuszczowe dzielone sq kolejno na dwuwQglowe fragmenty Ac-Co-A, przy czym 
tworzy si§ 1 molekuta NADH i 1 molekuta FADH. 

5̂ 3 
Teoria chemiosmotyczna Mitchella 

Biochemia, nauka rozwijajqca si^ intensywnie w XX wieku, natrafita od samego poczqtku 
na trudnosci w wyjasnieniu mechanizmu wytwarzania ATP. 

ADP + P > ATP 

Nie byto wiadome, cojest zrodtem energii do tej endotermicznej reakcji (wymagajqcej doptywu 
energii z zewnqtrz). Wydawato si$, ze dobrym kandydatem na substancj i dostarczajqcq 
energii jest cukier spalany w organizmie, ale zmieszanie ADP z fosforanem i cukrem oraz 
enzymami pochodzqcymi ze zhomogenizowanych mitochondriow nie prowadzi do wytworze­
nia ATP. Zatozono wobec tego, ze spalanie cukrow prowadzi do wytworzenia tajemniczej 
substancji, zwanej wysokoenergetycznym intermediatem (posrednikiem) X~l, ktory przepro-
wadza reakcja fosforylacji ADP wedtug serii reakcji: 

X + I — > X~l 

X~l + P > X~P + I 

X~P + ADP > X + ATP 

Pomimo wieloletnich usilnych prob, nie udato SIQ odkryc istnienia substancji X~l, ktora po­
winna znajdowac SIQ W mitochondriach w znacznym st^zeniu. Intermediatem nie okazat SIQ 
zaden z substratow ani produktow spalania ttuszczow lub cukrow, a przeciez wykryto powiq-
zanie pomi^dzy spalaniem cukrow i syntezq ATP - gdy stQzenie ATP malato, to spalanie 
ulegato przyspieszeniu. 

Do potowy XX wieku nagromadzito siQ ponadto wiele obserwacji trudnych do wyjasnienia 
na gruncie biochemicznej hipotezy istnienia wysokoenergetycznego intermediatu. Na przy-
ktad poznano catq grupQ substancji chemicznych zwanych rozprz^gaczami. RozprzQgacze 
wywotujq szybki rozktad (hydrolizy) ATP, a jednoczesnie spalanie zachodzi w ich obecnosci 
z maksymainq pr^dkosciq. Stwierdzono rowniez, ze antybiotyk oligomycyna hamuje zarowno 
wytwarzanie ATP, jak i spalanie cukrow, a zastosowany wraz z rozprz^gaczem zapobiega 
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rozpadowi ATP, lecz nie hamuje spalania. Wykryto rowniez, co byto najbardziej zaskakujgce 
z punktu widzenia biochemii, ze do wytwarzania ATP konieczne sg cate mitochondria z nie-
naruszonq btonq. Uszkodzenie btony powodowato szybkie spalanie cukrow i szybki rozWad 
ATP. Pojawito si? pytanie: diaczego do wytwarzania ATP wymagana jest integralnosc btony 
mitochondrium, a do spalania cukrow i rozpadu ATP - nie? 

Wobec wielkich trudnosci, na jakie natrafito hipoteza wysokoenergetycznego interme­
diatu, Mitchell w 1 9 6 1 r. wystqpit z nowq, biofizycznq koncepcj^ wytwarzania ATP, zwanq 
hipotezq chemiosmotyczng. Zatozyt on, ze w btonie wewn^trznej mitochondrium istniejg 
dwie odr^bne pompy protonowe, z ktorych jedna jest tohcuchem oddechowym, a druga 
syntetazg ATP - patrz rysunek 5 . 3 . Lancuch oddechowy jest pompq wyrzucajqcq protony na 
zewngtrz mitochondrium. Spalanie powoduje wi§c zmniejszenie stQzenia jonow H+ i powsta-
nie ujemnego potencjatu elektrycznego wewngtrz mitochondrium. Do wyrzucenia kolejnych 
jonow H+ potrzebna jest coraz wi^ksza ilosc energii. Wobec tego tancuch oddechowy dziata 
tyiko tak dtugo, az gradient elektrochemiczny protonow A/7H osiqgnie wartosc rowng mak­
symalnej wydajnosci energetycznej tahcucha oddechowego. Druga pompa, zwana syntetazq 
ATP, wytwarza ATP, gdy protony wnikajq przez niq do wn^trza mitochondrium. Jezeli gradient 
protonow ulegnie zmniejszeniu, to ATP-aza zaczyna pracowac w odwrotnq strong, wyrzuca-
jqc z wnQtrza mitochondrium protony kosztem hydrolizy ATP do ADP - rysunek 5 . 3 . 

Rysunek 5.3. W btonie mitochondrium znajduje si? dwie pompy przenosz^ce protony. Jedna potrojna, 
nap?dzana przez spalanie, wyrzuca protony na zewn^trz. Druga, ATP-syntetaza, dziata w dwie strony. 
Gdy protony naptywaj^ przez ni^ do srodka mitochondrium, wytwarzane jest ATP. Gdy protony 
wyrzucane s^na zewn^trz, wowczas ATP jest rozktadane 

Opis energetyki mitochondriow sprowadza si§ do okreslenia roznicy potencjatow elektro-
chemicznych jonu wodorowego. Na skutek pracy pompy tahcucha oddechowego wytwarzana 
jest roznica potencjatow elektrochemicznych, czyli roznica energii protonow wewnqtrz 
(indeks w) i na zewnqtrz (z) mitochondrium: 
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c + 

gdzie: R - stata gazowa, T - temperatura, F - stata Faradaya, c - stQzenie, ip - potencjat 
elel<ttyczny. W opisie energetyl<i mitochondriow zamiast roznicy potencjatow elel<trochemicz-
nych (wyrazonej w jednostkach energii) przyj^to stosowac tzw. sit^ protonomotoryczn^ JUH 
(wyrazong w woltach): 

IJ„ = — — = — • In — ((p„ - (p j = 60mV • {pH,-pHJ + (cpz - ((V) = 

= 60mV • ApH + A(p 

Maksymalna wydajnosc tahcucha oddechowego wynosi okoto 2 2 0 mV, z tego roznica poten­
cjatow elektrycznych odpowiada za okoto 1 8 0 - 2 0 0 mV, a roznica pH za okoto 2 0 do 4 0 mV. 
Czyli maksymalna energia, jakq moze wytworzyc mitochondrium wynosi okoto 0,22 eV = 
= 3,5 lO-aoj (okoto 8,5 kT). 

Hipoteza chemiosmotyczna wyttumaczyta zjawiska, ktore do jej pojawienia si§ byty nie-
zrozumiate. Integralnosc btony mitochondrium jest konieczna do wytworzenia gradientu 
stQzeh protonow (koniecznego do wytworzenia ATP), natomiast nie jest konieczna do spalania 
cukrow. Rozbicie mitochondrium powoduje zniszczenie gradientu protonow i hydrolizQ ATP 
na skutek dziatania syntetazy ATP w przeciwng strong. Przy nienaruszonej btonie mitochon­
drialnej wzrost st^zenia ATP zachodzi tyiko do momentu, gdy energia rozktadu ATP jest 
mniejsza od energii nagromadzonej w jonach H+. Po osiggni^ciu stanu rownowagi zatrzy-
muje si? zarowno synteza ATP, jak i wyrzucanie protonow przez tancuch oddechowy. 

H 

Rysunek 5.4. Mectianizm dziatania typowego rozprz?gacza. Rozprz^gacz przenosi protony ze strony, 
gdzie jest icli wi?cej a potencjat elektryczny jest dodatni, na dmgn stron? btony. W wyniku tego 
likwidowany jest gradient protonow 
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Hipoteza chemiosmotyczna ttumaczy rowniez wptyw rozprz^gaczy na oddychanie i syn-
tezQ ATP. RozprzQgacze sq substancjami zdolnymi do przenoszenia protonow przez bton^ 
komorkowg. Sq stebymi kwasami, ktorych aniony majg ladunek elektryczny zdelokalizowany 
(rozproszony) po catej molekule - rysunek 5.4. Jon rozprzQgacza, np. FCCP-, tatwo rozpuszcza 
siQ w btonie {jest hydrofobowy); nast^pnie przenosi siQ na strong, gdzie potencjat elektrycz­
ny jest bardziej dodatni. Anion rozprz^gacza moze potgczyc SIQ Z protonem, zamieniajgc SIQ 
w niezdysocjowany kwas FCCPH rowniez rozpuszczalny w btonie. FCCPH moze przedyfundowac 
przez btonQ i oddac swoj proton po drugiej stronie btony, zamieniajqc SIQ Z powrotem w anion 
FCCP". Anion FCCP^ ma tendencjQ do gromadzenia SIQ po tej stronie btony, ktorej potencjat 
elektryczny jest bardziej dodatni; przewaznie jest to strona majqca rowniez wi^cej protonow. 
Znoszqc gradient protonow, rozprzQgacze powodujq maksymalne przyspieszenie oddychania 
(niehamowanego juz przez rosnqce st^zenie protonow) i szybka hydrolize ATP do ADP. 

Oligomycyna jest substancjq blokujqcg syntetaz^-ATP (czyli zuzywanie protonow). Jej 
zastosowanie powoduje wytworzenie SIQ gradientu elektrochemicznego protonow hamujg-
cego oddychanie (czyli wyrzucanie kolejnych protonow). Dodatkowe uzycie rozprzQgaczy, 
ktore likwidujg gradient elektrochemiczny protonow, przywraca oddychanie komorki, nie 
wptywajqc na zablokowanq oligomycynq syntetazQ-ATP. 

W ten sposob hipoteza chemiosmotyczna ttumaczyta nagromadzone wqtpliwosci 
i stwarzata rozliczne mozliwosci empirycznej weryfikacji swych konsekwencji. Po ogtoszeniu 
hipotezy chemiosmotycznej podj^to liczne prace eksperymentalne i wykazano, ze tancuch 
oddechowy przemieszcza protony powodujqc zmian^ pH srodowiska. Stwierdzono, ze sztucz-
nie wywotany gradient pH lub gradient elektryczny powoduje wytwarzanie ATP. Zbadano, ze 
hydrolizie ATP towarzyszy wyrzucanie protonow. Udato si? rozdzielic biatka tahcucha odde­
chowego i ATP-azy, a po wbudowaniu ich do sztucznych bton rozdzielono ich funkcje. 
Doswiadczalne potwierdzenie tych przewidywah uczynito z teorii chemiosmotycznej jednq 
z najlepiej przetestowanych hipotez biofizyki i przyniosto Mitchellowi NagrodQ Nobla. 
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Substratem spalania w mitochondriach jest NADH. Z chemicznego punktu widzenia 
w mitochondriach zachodzi reakcja: 

NADH + H-̂  + 1/2 O2 > NAD-̂  + H2O 

czyli dwa elektrony z molekuty NADH sq przenoszone na atom tienu. W reakcji tej wydziela 
SIQ energia 4 • 10"^^ J, czyli okoto 56 kT. Ilosc energii wydzielana w tej reakcji jest tak duza, 
ze wystarczytaby np. na ogrzanie 8 molekut wody od 20°C do wrzenia lub 1 0 0 molekut wody 
0 35°C. Wydzielenie tak wielkiej ilosci energii powodowatoby zbyt duze lokalne podwyzszenie 
temperatury i uszkodzenie molekut biologicznych. Dlatego w organizmie reakcja spalania 
zachodzi w kilku kolejno po sobie nastQpujqcych etapach, polegajqcych na przenoszeniu 
elektronow na kolejne molekuty. IVIozemy porownac reakcja spalania zachodzgcq w mitochon­
driach do kaskady, w ktorej zamiast jednego spadku wystQpujq trzy duze (i kilka mniejszych). 
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Z chemicznego punktu widzenia spalanie to przenoszenie elektronow z substratu na 
tIen. W mitochondriach proces taki rzeczywiscie zachodzi. Poniewaz reakcja przekazania 
elektronow jest typowg reakcjq redoks, to mozemy spadek elektronu na coraz nizszy poziom 
energetyczny opisac w postaci potencjatu redoks. Drog? elektronow w mitochondriach po-
kazano na rysunku 5.5, a zmian^ ich potencjatu redoks na rysunku 5 .6 . Doswiadczalnie 
wykazano, ze tancuch oddechowy jest liniowy i mozna go przerwac w trzech miejscach stosu-
jgc odpowiednie inhibitory, kolejno: rotenon, antymycyn? A i cyjanek. Rotenon przerywa kaska­
dy energetyczny elektronow mlQdzy wartoscig poczqtkowq - 3 2 0 mV charakterystyczny dIa 
NADH i +30 mV. Dostarczajgc do zablokowanego rotenonem tahcucha oddechowego nowy 
substrat - bursztynian - majgcy potencjat redoks rowny +30 mV wprowadza SIQ elektrony 
ponizej potencjatu blokowanego przez rotenon i spalanie zaczyna ponownie zachodzic. Omi-
niQCie nast^pnej blokady spowodowanej przez zastosowanie antymycyny A mozna uzyskac 
przez zastosowanie TIMPD majqcego potencjat redoks +260 mV. Cyjanek blokuje tancuch 
oddechowy na poziomie okoto + 4 3 0 mV i nie dopuszcza do przeniesienia elektronow 
z tahcucha oddechowego na tIen, ktorego potencjat redoks wynosi + 8 2 0 mV. 

przestrzeii 
mi^dzybtonowa 
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btona 
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matriks 
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( H i 
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Rysunek 5.5. Przeplyw elektronow przez 3 kompleksy enzymow oddechowych podczas ich przenie­
sienia z NADH na tien. Energia przechodz^cych elektronow jest wykorzystywana do wyrzucania 
protonow na zewnqtrz 

Przenoszeniu elektronow przez kolejne substancje w dot kaskady energetycznej towarzy­
szy wydzielanie energii. Jednak tyiko CZQSC energii przenoszenia elektronow jest rozprasza-
na w postaci ciepta, a wi^kszosc jest magazynowana w protonach, ktore w trzech miejscach 
tahcucha oddechowego sg na koszt energii elektronow przenoszone ze srodka mitochon­
drium na zewngtrz. IVIolekularny mechanizm dziatania pomp tahcucha oddechowego nie jest 
jeszcze catkowicie wyjasniony. Nie jest rowniez sprawq catkowicie pewnq stechiometria 
wyrzucanych protonow (nie jest catkiem pewne, czy przejscie dwoch elektronow na mole­
kut? tienu powoduje przeniesienie szesciu czy nieco mniejszej liczby protonow). Niemniej 
podczas spalania energia jest magazynowana, niczym w akumulatorze, w formie elektro­
chemicznego gradientu protonow. 
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Rysunek 5.6. Spadek potencjahi redoks elektronow (i ich energii) podczas przechodzenia z NADH na 
tIen. Cz^sc z energii traconej przez elektrony jest zuzywana na wyrzucanie protonow 

5.5 
Synteza ATP w chloroplastach i bakteriach 

Spalanie zwiqzkow organicznych w tancuchu oddechowym jest jednym ze zrodet energii 
do syntezy ATP w organizmach zywych, innym zrodtem energii jest swiatto. Przeksztatcanie 
energii swietinej w ATP odbywa si? w chloroplastach. Chloroplasty sq organellami charaktery-
stycznymi dIa roslin wyzszych i glonow. Ich liczba w komorce waha SIQ od jednego do stu. Sred-
nica chloroplastow wynosi 4 do 10 pm, a grubosc od 1 do 2 pm. Chloroplast jest otoczony 
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podwojny btony, wewnytrz ktorej znajduje si? tzw. stroma. Wewnytrz stromy znajduje SIQ 
wieto sptaszczonych p^cherzykow - tylakoidow - bQdycych wtasciwq organella fotosynte-
tyczny. Tylakoidy tyczy si? ze soby w stosy zwane granami - rysunek 5.7. Chloroplasty mozna 
iatwo wyizolowac z lisci, homogenizujyc je w izotonicznej sacharozie lub sorbitolu w pH = 8. 
Izolacja w 0,35 M NaCI prowadzi do otrzymania samych tylakoidow. Oprocz chloroplastow 
komorki roslinne majy rowniez mitochondria, ktore prowadzy normalne reakcje spalania. 

granum 
stroma ^ 

wewn^trzna przestrzeri 
btona otoczki mi^dzybtonowa 

Rysunek 5.7. Chloroplasty i znajduj^ce si? w nich grana tylakoidow 

Hipoteza chemiosmotyczna zaproponowana przez IVIitchella ma zastosowanie rowniez 
do chloroplastow i bakterii fotosyntetyzujgcych. Podobnie jak w mitochondriach, przewiduje 
ona istnienie dwoch rodzajow pomp protonowych - rysunek 5.8: fotosyntetycznej, przeno-
szycej protony do wnQtrza tylakoidu i zuzywajycej do tego procesu energi? swiatla, i ATP-
-syntetazy, wytwarzajycej ATP przy przeplywie protonu ze srodka tylakoidu lub hydrolizujycej 
ATP z wyrzuceniem protonu w przypadku za matego gradientu elektrochemicznego napQ-
dzajycego tQ pompQ (porownaj rysunek 5.3). Tylakoid chloroplastu jest miejscem reakcji 
fotosyntetycznej. Kwanty swiatla padajyce na tylakoid sy absorbowane przez zielony barw-
nik - chlorofil. Absorpcja kwantu swiatla powoduje wybicie elektronu i przeniesienie go na 
wyzszy poziom energetyczny. Wi^kszosc molekut chlorofllu petni funkcje anten zbierajqcych 
fotony i przekazujycych wzbudzenie poprzez elektrony do wtasciwego miejsca reakcji. Na 
kazdy chlorofil prowadzacy reakcJQ przypada okoto 2500 molekut chlorofllu petniycych funkcJQ 
anten zbierajycych kwanty swiatla - rysunek 5.9. W centrum reakcji zachodzi rozktad wody 
na tlen i wodor oraz elektrony, ktore w efekcie kohcowym przenoszone sy na NADP+: 

H2O + NADP^ <r-^ 1/2 O2 + NADPH + 
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Reakcji tej towarzyszy synteza ATP. Molekuty NADPH i ATP zuzywane sy nast^pnie w tzw. 
reakcji ciemnej do wiyzania CO2 w tzw. cyklu Calvina. Sumaryczny efekt zwiyzania CO2 mozna 
przedstawic rownaniem: 

6CO2 + I2H2O + 12NADPH + 18ATP"-

CeHuOe + 12NADP-^ + ISADPa- + I8HPO42- + 6H^ 

a) wewn^trzna btona mitochondrium 

zewn^trz 

wewn^trz 

ATP 
zewn^trz \z 

5.8. Struktury blonowe wytwarzaj^ce ATP w mitoctiondriacli, bakteriacti oddychaj^cycli, 
bakteriacti fotosyntetycznych i tylakoidach chloroplastow 
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Rysunek 5.9. System fotosyntetyczny zbudowany jest z anteny zawieraj^cej wiele molekut chlorofllu 
absorbuj^cych kwant swiatla i transportuj^cych wzbudzenie do centrum reakcji 

W chloroplastacti zactiodzi absorpcja kwantow swiatta w molekule chlorofllu spetnlajy-
cego rolQ anteny i przenoszqcego wzbudzenie do miejsca reakcji. Zaabsorbowany kwant 
swiatta o dtugosci 680 nm i energii okoto 1,8 eV = 72 kT powoduje usuni^cie elektronu z wody 
i jej rozktad do tienu (potencjat redoks pary H2O/V2O2 £ = + 8 2 0 mV) - rysunki 5.10 i 5 . 1 1 . 
Elektron przenoszony jest na rozpuszczony w btonie plastochinon 0 potencjale redoks okoto 

STROMA 

btona 
tylakoidu 

ruch protonow zgodny 
ferrodoksyna z elektrochemicznym 

gradientem protonow 
enzym 
rozszczepiaj^cy O2 + 4H* 
wod§ 

SWIATtO 
TYLAKOIDU Fotosystem II Kompleks 

cytochrom be Fotosystem I Reduktaza NADP 

Rysunek 5.10. Przeplyw elektronow przez kompleksy fotosyntetyczne w btonie tylakoidu 
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£ = 0 mV. Plastochinon przenosi elektrony i protony na kompleks cytochromow be-f, ktory 
pracuje jak pompa przenoszyca protony na drugy strong btony tylakoidu. Odbiorcy elektronow 
od kompleksu cytochromow bs-f jest plastocyjanina, w ktorej rolQ redoks petni jon miedzi 
znajdujycy si? na roznych stopniach utienienia. Plastocyjanina z kolei dostarcza elektrony 
do innego uktadu absorbujqcego swiatto, zwanego fotosystemem I. W czasie tych przemian 
potencjat redoks spada do wartosci £ = +450 mV. W fotosystemie I inny chlorofil absorbuje 
kwant swiatta o dtugosci mniejszej niz 7 0 0 nm i przenosi elektrony na ferrodoksyn? 
£ = - 5 3 0 mV. Elektrony z ferrodoksyny prowadzy redukcj? NADP+ + H* do NADPH - mole­
kuty biorycej nast^pnie udziat w wiyzaniu CO2 w tzw. cyklu Calvina. W przypadku zwi^kszonego 
zapotrzebowania na ATP elektron z uktadu fotosyntetycznego I moze przejsc z ferrodoksyny na 
plastochinon. 
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Rysunek 5.11. Zmiana potencjatu redoks elektronow przeprowadzajq^cych fotosyntetyczny reakcj? 
rozktadu wody, wydzielania tienu, przepompowywania protonow i wytwarzania NADPH 

Wielkosc sity protonomotorycznej w chloroplastach wynosi okoto 2 3 0 mV i jest podobna 
do sity protonomotorycznej w mitochondriach, jednak w przeciwiehstwie do mitochondriow 
gtownym sktadnikiem sity protonomotorycznej jest w chloroplastach roznica st^zeh proto­
now, a nie roznica potencjatow - rysunek 5.12. 

Wszystkie baktehe majy zdolnosc do wytwarzania ATP. Niektore bakterie jako zrodto 
energii wykorzystujy zwiyzki organiczne, inne - nieorganiczne, a jeszcze inne swiatto - rysu­
nek 5.8. Trudno jest prosto opisac wielky roznorodnosc reakcji chemicznych zachodzycych 
w bakteriach i prowadzycych do wytworzenia gradientu sity protonomotorycznej przez bton§ 
plazmatyczny bakterii. ATP produkowany jest jednak zawsze przez ATP-syntetazQ wbudowany 
w btoHQ. Wsrod bakterii fotosyntetyzujycych znajdujy SIQ takie, ktore wykorzystujg chlorofil, 
rozktadajy wod? z wydzieleniem tienu, sy wi^c bardzo podobne do tylakoidow roslin. Wsrod 
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bakterii oddychajycych znajdujy siQ takie, w ktorych zachodzyce reakcje chemiczne sy nie-
zwykie podobne do reakcji zachodzycych w mitochondrium. Wiele innych bakterii oddycha-
jycych wykorzystuje inne szlaki metaboliczne (np. fermentacj?) lub przeksztateajy zwiyzki 
nieorganiczne, np. utieniajqc H2S do siarki, aby uzyskac wysokoenergetyczne elektrony 
stuzyce do wypompowania protonow wykorzystywanych pozniej do produkcji ATP. 

pH = 7 , pH = 8 

\ / 

Rysunek 5.12. Porownanie sily protonomotorycznej na wewn^trznej Wonie mitochondrialnej (powyzej, 
glownie roznica potencjalow elektrycznych) oraz w blonie tylakoidu (ponizej, glownie r6znica st?zen 
protonow) 
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Mechanizm wytwarzania ATP w komorkach bakterii i mitochondnow oraz u bakterii foto-
syntetyzujycych i chloroplastow jest podobny. Mitochondria i chloroplasty majq swoj wJasny 
DNA. Wysuni^to wobec tego hipotezy, ze wzi^fy one swoj poczytek od symbiontow zyjycych 
wewnytrz innych komorek. Prachloroplasty byty podobne prawdopodobnie do cyjanobakterii, 
a pramitochondria do bakterii purpurowych. 


