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  :فصل اول                       

  هاي بافري، اسید و باز و سیستمآب

  مقدمه

. دهدموجودات را تشکیل مییا بیشتر وزن % 70هاي زیستی است و حدود ترین ماده موجود در سیستمآب فراوان

بنابراین . شوندن انجام میست که تمامی فرایندهاي زیستی در آها در آب قرار دارند و محیطی اتمامی بیوملکول

  . گیردهاي آب قرار میها تحت تاثیر ویژگیهاي تمامی بیوملکولویژگی

  هاي خاص آبپیوند هیدروژنی عامل اصلی بسیاري از ویژگی

سطحی و چسبندگی تبخیر، کششحرارتی، گرمايجوش، ظرفیتذوب، نقطه، آب نقطههابا سایر حلالدر مقایسه 

باشد که تحت عنوان هاي آب مجاور میها نتیجه قطبیت زیاد آب و جاذبه بین ملکولتمامی این ویژگی. بالایی دارد

وي ه در آنها اتم هیدروژن با اتم الکترونگاتیهایی کپیوند هیدروژنی چیست؟ ملکول. شودپیوند هیدروژنی از آن یاد می

، بین اتم هیدروژن از یک ملکول و اتم )NH3و  H2Oمثل (دهد کوالانسی تشکیل میمثل اکسیژن یا نیتروژن پیوند 

در آب . کنندن یاد میکه تحت عنوان پیوند هیدروژنی از آشود اي ایجاد میاکسیژن یا نیتروژن از ملکول دیگر جاذبه

دو جفت الکترون غیر . شوددیده می SP3اربیتال چهار 

پیوندي در یک سمت و دو جفت الکترون پیوندي بین 

د؛ از طرفی هیدروژن و اکسیژن در سمت دیگر قرار دارن

وي بیشتري از هیدروژن دارد، لذا اکسیژن الکترونگاتی

کشد، لذا اتم جفت الکترون پیوندي را به سمت خود می

و اتمهاي هیدروژن بار نسبی  اکسیژن بار نسبی منفی

در نتیجه جاذبه الکترواستاتیکی به نام . مثبت دارند

ی بین اتم اکسیژن از یک ملکول آب و پیوندهیدروژن

  .شوداتم هیدروژن از مولکول آب دیگر ایجاد می

ب با چهار مکول آب دیگر در یخ هر ملکول آ

دهد، اما در آب مایع یل میپیوندهیدروژنی تشک

انگین در آب کیل شدن است، لذا به طور میشی دارد، یعنی دائم در حال شکسته شدن و تیدروژنی حالت پویاهیپیوند
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گفتیم پیوند هیدروژنی عامل اصلی بسیاري از . دهدهیدروژنی تشکیل مییگر پیوندملکول د۴/٣مایع هر ملکول آب با 

ها ظرفیت حرارتی یکی از این ویژگی. دارند زنده اهمیت بیشتريبعضی از این خواص براي موجود . ستخواص آب ا

بالا ) گرادانرژي مورد نیاز براي افزایش دماي یک گرم آب به اندازه یک درجه سانتی(دماي ویژه آب : بالاي آب است

ب به عنوان کند که آباشد زیرا این امکان را فراهم میها و موجودات زنده مفید میاین خاصیت آب براي سلول. است

حرارت طی مسیرهاي و نیز تولید  محیطکند و درجه حرارت موجود علارغم تغیرات درجه حرارت حرارتی عمل بافر

  . گرددمتابولیسمی در میزان نسبتا ثابتی حفظ

ز براي تبدیل یک گرم آب انرژي مورد نیا(هاي آب انرژي گرمایی بالاي تبخیر آب است یکی دیگر از ویژگی

خیر عرق با استفاده از گرماي اضافی بدن و ب جهت تب، پستانداران از این خاصیت آ)بخارماي جوش به حالت مایع درد

  .کنندردن خود استفاده میکک خن

هیدروژنی این است که این خواص موجب حلالیت بالاي آب براي فایده قطبی بودن آب و پیوند اما مهمترین

هایی که در بدن وجود دارند نیز ترکیباتی قطبی تلیآب حلال قطبی است، بیشتر متابو. دگردهاي قطبی میملکول

-(، آمین)COO-(، استر )-CO-(، کتون )CHO-(، آلدهید )OH-(هاي عاملی مثل هیدروکسل گروه.هستند

NH2( آمید،)-CONH2 ( ها در آب میشوند و موجب حلالیت این ملکولها یافت میبه وفور در بیوملکول... و -

. کندهاي بیوشیمیایی فراهم میمناسبی را جهت حل شدن ترکیبات قطبی متنوع و انجام واکنش بنابراین آب بستر. گردند

  . نامنددوست میشوند را هیدروفیل یا آبترکیباتی که ه راحتی در آب حل می

هاي گاز. گوینداما ترکیبات مهمی وجود دارند که در آب قادر به حل شدن نیستند، به این ترکیبات هیدروفوب می

نظمی بالایی ها در فاز گازي آنتروپی و بیاین ملکول. اکسیدکربن غیرقطبی هستندبیولوژیکی مهمی مثل اکسیژن و دي

این کاهش . دهدها و آزادي عملشان را کاهش میها از فاز گازي به فاز مایع حرکت این ملکولورود این ملکول. دارند

عیف این گازها در آب دن این گازها باعث حلالیت بسیار ضطبی بونظمی یعنی کاهش آنتروپی در کنار کاهش غیرقبی

نامحلول در آب مثل هموگلوبین و  ايهبنابراین جهت انتقال این ترکیبات بعضی از موجودات از پروتئین. گرددمی

-HCO3(علاوه بر اتصال به هموگلوبین، به صورت آزاد و نیز به صورت محلول  CO2. کنندمیوگلوبین استفاده می
 ،

دهند، ترکیباتی ها را تشکیل میکه غشاي پلاسمایی و غشاي اندامک ییهاچربی. تواند انتقال یابدنیز می) کربناتیون بی

، یعنی در ساختار خود هم داراي سر قطبی و هم داراي دم هیدروکربنی غیرقطبی هستند )پاتیکآمفی(دوستدوگانه

قطبی هاي هیدروکربنی غیراز طرفی دم گیرد؛بوده و در تماس با آب قرار میها هیدروفیل سر قطبی این ملکول. هستند

هاي متقابل واکنشدهند، رقطبی را کنار هم قرار میینیروهایی که نواحی غ. کنندبوده و از تماس با آب اجتناب می
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بسیاري از : هستند از جملهدوست علاوه بر فسفولیپیدهاي غشا بسیاري از ترکیبات دیگر نیز دوگانه. نامندآبگریز می

  . ها همگی داراي سطوح قطبی و غیرقطبی هستندها و استرولها، ویتامینپروتئین

  

  

  

  

  

  آب به عنوان یک واکنشگر

در بسیاري از  ،شوندانجام میدر آن ها هاي شیمیایی سلولآب نه تنها یک حلال بسیار مناسب است که واکنش

کند و از طرفی فراورده جانبی بسیاري از ها شرکت میواکنشگر مستقیما در واکنشیک موارد خودش به عنوان 

معمولا با آزاد شدن آب  ،شوندکیل میشهایی که در آنها پلیمرهاي زیستی تواکنش. باشدهاي زیستی نیز میواکنش

پیوند استري جهت تشکیل  ،اکاریدهاساکاریدها از منوستشکیل پلی پپتیدها از آمینواسیدها،مثلا تشکیل پلی. همراه هستند

یعنی ها عکس این واکنش. گویندها تراکمی یا کندانسیون میبه این واکنش. یدهااز نوکلئوت DNAلیپیدها و تشکیل 

گویند که توسط ها هیدرولیز میبه این واکنش. شان با مصرف آب همراه استشکستن پلیمرها به منومرهاي سازنده

هاي هیدرولیز هاي تراکمی نیاز به انرژي دارند اما واکنشواکنش. شونده نام هیدرولازها انجام میها بگروهی از آنزیم

زا نظیر واکنش خواه با فرایندهاي انژيهاي تراکمی انرژيها با جفت نمودن واکنشسلول. زا هستندمعمولا انرژي

  .دارنداین مانع ترمودینامیکی را بر می ATPهیدرولیزي شکستن پیوند انیدریدي در 

هااکسیدکربن ترکیب و کربوهیدراتدر گیاهان طی فرایند فتوسنتز با استفاده از انرژي نوارانی خورشید آب و دي

  :شوندسنتز می

CO2 + H2O → (CH2O) + O2  

-عنی با اکسیژن ترکیب میی ؛سوزندها در بدن میها و پروتئینچربی ها،هایی مثل کربوهیدراتی سوختفاز طر

آبی که در اثر . هاي فتوسنتز استکنند که در واقع عکس واکنشاکسیدکربن و انرژي تولید میشوند و آب و دي

عضی از بتواند آنقدر زیاد باشدکه در گویند که گاهی میشود را آب متابولیک میسوختن مواد غذایی در بدن تولید می
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شتر بون نیاز به خوردن آب، امکان زنده ماندن جانور در مناطق بسیار خشک را فراهم حیوانات مانند موش صحرایی و 

  .آورد

  عیفیونیزاسیون آب، اسیدها و بازهاي ض

ند کنو یون هیدروکسل تولید می) پروتون(ون هیدروژن ، یعنی یهاي آب تمایل جزئی به یونیزاسیون دارندملکول

  :به واکنش برگشت نیز وجود داردواکنش تعادلی است، یعنی تمایل  این که

+     

میزان . کندرا تولید می (+H3O)یون هیدرونیومهیدراته و آب بلکه با  صورت آزاد وجود ندارد بهمعمولا 

10یون آب ناچیز است یعنی از هر سونیزای
و  هاي شود و یونملکول آب تنها یک ملکول یونیزه می 5.56×8

  :آب برابر است با بنابراین احتمال یونیزاسیون یک ملکول. کندتولید می

  

  : که برابر است با شودتعریف می (Keq)ثابت تعادلیک                                           براي هر واکنش تعادلی 

  

  :بنابراین در مورد آب داریم

  

  

  :برابراست بایک لیتر آبلذا. گرم بر لیتر است 18وزن ملکولی آب برابر 

1000/18 = 55.5 mol

  :ثابت تعادل آب برابر است بابنابراین 

  

  :با جابجایی اعداد خواهیم داشت
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گراد برابر است با درجه سانتی 25ثابت تعادل آب در دماي 
16-

با جایگزینی این عدد در معدله بالا . 8/1×10

  : داریم

  

Kw درجه همیشه برابر است با  25باشد که در دماي آب می ظرب یونینماد حاصل
14-

10×1  

شوند از آنجایی که غلظت یون هیدروژن و هیدروکسیل در آب خالص برابر است و هر دو به یک میزان تولید می

  :توانیم بنویسیملذا می

  : لذا داریم

  

× 1.0گراد برابر است با درجه ساتتی 25آب خالص در دماي  یعنی غلظت 10-7

ها چون با افزایش غلظت هر یک از یون. کنددر یک دماي خاص همیشه عدد ثابتی است و تغیر نمیKwگفتیم 

شود شان در نهایت میضرب غلضتبه نحوي که حصل. یابدغلظت یون دیگر کاهش می
14-

مثلا اگر غلظت . 1×10

: لذا خواهیم داشت. یابدبرابر کاهش می10برابر افزایش یابد غلظت  10

[H+] × [OH-] = 10-6 × 10-8 = 10-14

pH

pH = -log [H+]. شوداستفاده می pHاز مقیاسی به نام [+H]بیوشیمی براي نشان دادن غلظت در 

  :آب خالص برابر است با pHبنابراین 

[H+] = 10-7

pH = -log10-7 = 7
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چند است؟   HClمولار /. 1محلول  pH: مثال

HCl → [H+] + [Cl-]

[H+] = 10-1 M

pH = -log [H+] = -log 10-1 = 1

چند است؟ (KOH)مولار سود /. 1محلول  pH: مثال

[H+] × [OH-] =10-14

[H+]  × 10-1 = 10-14

[H+] = 10-13 M pH=-log 10-13 = 13



9

  .محلول حاصله را محاسبه کنید pH. کنیمبه یک لیتر آب اضافه می HClمولار  2/0یک لیتر محلول : مثال

2݈0.2݉ ݈݅ =ݐ 0.1 ݈݈݅/݉ ݐ
[H+] = 10-1 M pH = -log 10-1 = 1

+Hیک مول  HClیعنی یک مول  . تفکیک کامل است HClدر مورد اسیدي مثل 
اما در اکثر اسیدها و . دهدمی 

این وضعیت در .کندتولید نمی یا  یک مول یعنی یک مول اسید یا باز دقیقا . تفکیکی کامل نیست ابازه

کربوکسیل  اهاي  عاملی مثل آمین یهتمامی اینها گرو. ها وجود داردها و کوآنیزیمویتامین مانندها بسیاري از بیوملکول

غیف ثابتی ضدر مورد تمامی اسیدها و بازهاي . شوندعیف هستند و به صورت ناقص تفکیک میضدارند که اسید یا باز 

kداریم به نام ثابت تفکیک یا 

HA  H+ + A-

=ܭ ܣି][ାܪ] [ܣܪ][
یا  نسبت به فرم تفکیک نشده کمتر است هچون فرم تفکیک شد. همیشه کمتر از یک استkaدر اسیدهاي ضعیف  

  :pKاصطلاحی داریم به نام . شودبه عبارتی اسید به میزان کمی تفکیک می

pK = -logk

  :داریم(CH3COOH)در مور د اسید استیک . تر استد قويییعنی اساست کوچکتر pKباشد بزرگتر kهر چه 

ka = 1.76 × 10-5

Pk = -log 1.76 × 10-5 = 4.5

  ر اسیداستیک چند است؟ولام0/ 1محلول  pH:مثال

CH3COOH CH3COO- + H+

+Hمول  xمول استات و  xشود و مول اسیداستیک تفکیک می0/ 1
ن اولیه اسیداستیک ایعنی از میز. شودتولید می

x شودمول کم می .  

[H+] = [Ac-] = x 
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[AcH] = 0.1 – x =ܭ [ுశ][ష]
[ு] 1.76 × 10ିହ = ୶మ

.ଵି௫  
+Hو شود کمی تفکیک می بسیار اسید ضعیفی است و به میزان AcHاز آنجایی که 

کند لذا در کمی تولید می 

  :یعنی. نظر کنیمصرف xتوانیم از مخرج کسر می

0.1 – x ≅ 0.1 x2 = 1.76 × 10-5 × 0.1 = 1.76 × 10-6

X = √1.76 × 10ି= 1.32 × 10-3 pH = -log 1.32 × 10-3 = 2.88

هاسلباخ-معادله هندرسون

HA  H+ + A-                                

=ܭ ܣି][ାܪ] [ܣܪ][
[HA] = [H+][A-]ܭ

[H+] = ݇[ு]
[ష]                    

  :گیریممی  log–فوق از دو طرف معادله 

-log [H+] = -log Ka  - log 
[ு]
[ష]

pH = pK + log
[షۯ]
[ۯ۶]

 [-A]اگر . بستگی دارد pKو نیز نشده  عیف به نسبت فرم تفکیک شده و تفکیکیک اسید ض pHطبق این معادله 

= [HA]  در نتیجه:  

pH = pK + log1 = pK

شده و لظت فرم تفکیکغاي که در نقطه یعنی. کندپیشنهاد می pKگیري این یک روش تجربی براي اندازه

  . باشدمیpH = pKنشده برابر است در آن نقطه تفکیک
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اسیداستیک یک اسید  چونوجود  دارد؛ CH3COOHتمامی اسید به فرم تفکیک نشده در ابتداي تیتراسیون 

+Hغلظت  همراه با اضافه شدن هیدروکسیل و کاهش در پایان تیتراسیون. شودضعیف است و به میزان کمی تفکیک می

در نقطه میانی منحنی تیتراسیون . شده وجود داردرود و تمامی اسید به فرم آنیون، یعنی تفکیکتعادل به سمت راست می
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pKنشان دهنده  pHدر این نقطه هاسلباخ-تفیکیک شده و تفکیک نشده برابر است که طبق معدله هندرسون فرمغلظت 

  . است

  

  )تامپون(بافر 

خون، لنف، اسید معده، گرفته و مایعات خارج سلولی مثل ) سیتوپلاسم(سلولی ن از مایع داخلدتمامی مایعات ب

هاي بیوشیمیایی منجر به تغیرات بزرگ در واکنش pHو تغیرات کوچک در  خاصی دارند pHهمگی ... ادرار، صفرا و 

ها داراي شوند و آنزیمها انجام میهاي بیوشیمیایی توسط آنزیمتمامی واکنشتقریباعلت این است که اولا . گرددمی

. یتیک را داردبهترین فعالیت کاتالنه یا اپتیمم بهی pHخاصی به نام  pHهر آنزیمی در . هاي قابل یونیزاسیون هستندگروه

  .یابداپتیمم فعالیت کاتالیتیکی به میزان قابل توجهی کاهش می pHاز  هاي کمتر یا بیشترpHدر 
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هاي تشکیل دهنده بدن، داراي کنند، یعنی اکثر بیوملکولها بر آنها اثر میمهایی که آنزیفی بسیاري از ملکولراز ط

حلال یعنی آب قرار  pHتوانند انجام دهند تحت تاثیر هایی که میواکنشو و ساختار  هستندهاي قابل یونیزاسیون گروه

  . مایعات بدن باید در محدوده نسبتا ثابتی حفظ شود pHلذا  .گیردمی

-مقاومت می pHهاي آبی که در برابر تغیرات یعنی سیستم. هاي بافري هستندسیستم pHاولین عامل تنظیم کننده 

بافر از یک اسید ضعیف و باز مزدوج آن با نسبت برابر و یا بر عکس باز ضعیف و اسید مزدوج آن با نسبت برابر . کنند

کنیم که ناحیه نسبتا مشاهده می) 9شکل صفحه (تراسیو ن اسید ضعیفی مثل اسیداستیک یدر منحنی ت. تشکیل شده است

+Hدر این ناحیه پهن تغیرات غلظت . تقرار گرفته اس pKپهنی وجود دارد که در نقطه میانی آن 
-OHو یا  

تغیرات  

ه تواند بمی pKعیف در یک واحد کمتر و یک واحد بیشتر از هر اسید و یا باز ض. کندایجاد نمی pHقابل توجهی را در 

شود، این واکنش به سمت چپ متمایل می افزایش یابد [+H]اگر اسید به محیط اضافه شود یعنی . کند وان بافر عملعن

+Hیعنی 
-Acبا 

+Hشود، پس تقریبا تمامی تولید می AcHترکیب شده و  
شود می AcHاضافه شده صرف تولید

+Hعملا در غلظت  یعنی
-OHاضافه شدن . کندتغیري نمی pHو  شودتغییر ایجاد نمی 

نیز واکنش را به سمت راست 

-OH؛ یعنی بردمی
+Hبا 

تغیري ایجاد  pHیابد و عملا در افزایش می [-Ac]کند و تولید می H2Oو  ترکیب شده

  . شودنمی
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H2PO4-/HPO4(مهمترین سیستم بافري سیتوپلاسم بافر فسفات
2-

 pHاست لذا از   =86/6pKاست که داراي) 

  .کندوان بافر عمل میبه عن 86/5- 86/7هاي 

در سیتوپلاسم غلضت بالایی از . است) His(سیتوپلاسم آمینواسید هیستیدینهاي بافري یکی دیگر از سیستم

هاي pHلذ از . است 6با این آمینواسید برابر  pK. وجود دارد Hisدر بسیاري از اینها آمینواسید . هاو جود دارندپروتئین

  . به عنوان بافر عمل کند تواندمی 5- 7

  

  کربنات خونبافر بی

pH  مهمترین عاملی که . است 4/7خون حدودpH سه . کربنات استدارد بافر بینگه می ه خون را در این محدود

  :شونددلی در این بافر انجام میاواکنش تع
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+Hوقتی 
ضلاتی که در اثر فعالیت شدید عضلانی اسید لاکتیک در مثلا هنگام عبور خون از ع(شود وارد خون می

+H، این )آنها تجمع پیدا کرده است
-HCO3(کربنات با بی 

لذا غلظت . شودترکیب شده و تعادل به پایین جابجا می)

CO2 یابددر پلاسماي خون افزایش می][CO2(d)گردد و در واقع به صورت گاز و وارد فاز گازي در هواي ریه می

  . گردددفع می

- جا میبه بالا جابه ها، واکنش)هام پروتئینسدر اثر کاتابولی NH3مثلا تولید (یابد افزایش میpHبرعکس وقتی 

ترکیب و اسیدکربنیک  H2Oسپس با . گرددشود و حل میگازي در ریه وارد خون می CO2؛ یعنی دنشو

)H2CO3 (کربنات کند که به بیتولید می)HCO3-
+Hو ) 

+Hلذا غلظت . گرددتفکیک می 
 دریابد و افزایش می 

  .گرددتعدیل می pHواقع 

  

به محدوده نرمال خود یعنی تنسب خون pHهاي مختلف ، در بیماريpHهاي بافري تعدیل کننده با وجود سیستم

... و  ناشتایی طولانی مدتمصرف زیاد الکل، دیابت، . یابد که اثرات ناگواري را به دنبال داردیا کاهش میافزابش4/7
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هاي بالینی جهت مهمترین آزمایشیکی از  pHتست . توانند گردندخون و اغماء یا مرگ می pHبه کاهش  منجر

  .باشدها میتشخیص بیماري
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  :فصل دوم

  هادراتیساختمان شیمیایی کربوه

  

  مقدمه

-ها و اسیدهايپروتئینها، ، چربیقندها:شامل، هااکروملکولبه یکی از چهار گروه م ي زیستیهابیشتر ملکول

آنها در تمامی موجودات زنده یکسان  دهندهمرهاي تشکیلومنها یعنی با اینکه اساس ماکروملکول. تعلق دارندنوکلئیک

و انواع بسیار متنوعی از هر کدام از  د کنار هم قرار گیرندنتوانهاي مختلف میاین منومرها به صورتاما  ،است

سه عنصر ها در ساختار کربوهیدرات. ها هستندترین بیوملکولها فراوانکربوهیدرات.ها را تشکیل دهندماکروملکول

ها ولی بعضی از کربوهیدرات. است n(CH2O)ها کلی کربوهیدرات ژن وجود دارد و فرمولیکربن، هیدروژن و اکس

و ) لدهید و کتونآ(ها کربونیل دو گروه عاملی مهم کربوهیدرات. نیتروژن، فسفر و گوگرد نیز دارندعناصري مثل 

. شوندیساکاریدها تقسیم مساکاریدها، الیگوساکاریدها و پلیوها به سه دسته اصلی منکربوهیدرات. باشدکسیل میهیدرو

ساکاریدها از دو الی ده واحد منوساکاریدي تشکیل الیگو. ها هستندمنوساکاریدها واحدهاي ساختاري کربوهیدرات

  .اندتشکیل شده) بیش از ده واحد(ساکاریدها از به هم پیوستن تعداد زیادي منوساکاریداند و پلیشده

  منوساکاریدها

هاي آلی شوند اما در حلالرنگی هستند که به راحتی در آب حل میمنوساکاریدها ترکیبات جامد کریستالی بی

گروه آلدهید داشته باشد منوساکارید  در صورتی که  .اکثر منوساکاریدها مزه شیرینی دارند. نامحلول هستند

 ).نشان دهنده قند است oseپسوند (.نام دارد )Ketose(کتوز دو در صورتی که کتون داشته باش )Aldose(آلدوز

،Triose ،Tetrose ،Pentoseباشند که به ترتیب  اتم کربن 7و یا  6، 5، 4، 3داراي توانند آلدوزها و کتوزها می

Hexose  وHeptose و کتوزها شامل... آلدوپنتوز و -آلدوتتروز-آلدوتریوز: آلدوزها شاملبنابراین . نام دارند :

  .باشندمی... توپنتوز و ک-کتوتتروز - کتوتریوز
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شیمی فضایی

ساختار  ترین منوساکارید درگلیسرآلدهید به عنوان ساده

کربنی که چهار گروه متفاوت به آن (یک کربن نامتقارن خود

. است C-2که کربن  ، دارد)نامندمتصل باشد را کربن نامتقارن می

نامتقارن در سمت راست اگر گروه هیدروکسیل متصل به کربن 

 Lفضایی و اگر در سمت چپ باشد، ایزومر  Dفضایی باشد ایزومر

  . گرددایجاد می

سه کربن دارند، اگر دورترین کربن نامتقارن نسبت به گروه کربونیل، گروه سایر منوساکاریدها که بیش از 

و  Dایزومرهاي . شوندنامیده می Lو اگر در سمت چپ باشد ایزوومر  Dایزومر  هیدروکسیل آن در سمت راست باشد

L هم هستند) انانتیومر(ايتصاویر آیینه .  

  

مثلا . ها نداردارتباطی با نحوه چرخش نور پلاریزه مسطح توسط این ملکولیزومري فضایی اشایان ذکر است که 

فروکتوز نور پلاریزه را - Dچرخاند در حالی که در مورد فروکتوز فرم گلوکز نور پلاریزه را به سمت راست می- Dفرم 

- گلوکز را می- Dمثلا . دهندنشان می –گرد را با علامت و چپ +راست گرد را با علامت .چرخاندچپ میبه سمت 

  .نشان داد D (-) Fructoseفروکتوز را به صورت - Dو یا  D (+) –Glcoseتوان به صورت 

-Lیا  اهدر دیواره سلولی باکتريL-Arabinoseهستندو مواردي مثل  Dاز نوع در طبیعت تمامی منوساکاریدها 

Galactose وجود دارند اییتثنسابه صورت  اتنهساکاریدها در بعضی پلی.  
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مراپییکدیگرفاوت داشته باشند دو قند را نسبت به یک کربن با هم ت فضاییقند تنها در آرایش  ملکولاگر دو 

گیري هیدروکسیل در کربن شماره لا شبیه هم هستند به غیر جهتمگالاکتوز که کا- Dگلوکز و - Dمانند . گویندمی

  . مانوز- Dگلوکز و - Dو یا  گالاکتوز در سمت چپ وجود دارد- Dگلوکز در سمت راست و در - Dچهار که در

  

  هاي آنومريساختار حلقوي منوساکاریدها و فرم

درصد در محلول به صورت وي وجود دارند و تنها کمتر از یکبه صورت حلق قندهاي پنج کربنی به بالا بیشتر

اي را شکل هاي انتهایی واکنش و حلقه بستههیدروکسیل یکی از کربنبا گروه یا کتونی گروه آلدهیدي . خطی هستند

که در  شودشودکربن کربونیل که متقارن بود، نامتقارن میوقتی منوساکارید از فرم خطی به حلقوي تبدیل می. دهدمی

فرم حلقوي گلوکز را  یلنحوه واکنش بین آلدهید و هیدروکسیل و نیز تشک. گویندکربن آنومري میاین حالت به آن 

  .کنیددر شکل مشاهده می
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-ایجاد می Pyranoseلعی به نام ضکند و یک حلقه ششدر گلوکز آلدهید به هیدروکسیل شماره پنج حمله می

 Furanoseاگر آلدهید به کربن شماره چهار حمله کند حلقه پنج وجهی به نام ). Pyranبه دلیل شباهت با حلقه (شود 

  ). Furanبه دلیل شباهت به حلقه (شود ایجاد می

  

  .بنویسیمتوانیم ها هم میها را براي کتوزها واکنشمشابه همین واکنش
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و اگر به سمت پایین  Dمت بالا باشد ایزمر ساي به اگر کربن خارج حلقه :در فرم حلقوي Lو  Dتشخیص 

  .نامندمی Lباشد ایزومر 

نومري در یک سمت صفحه باشند آمتصل به کربن  لاي و هیدروکسیکربن خارج حلقهاگر : آنومري آلفا و بتا

به . یکدیگرندآنومرهاي آلفا و بتا قابل تبدیل به .نامندمی )α(آلفاد آنومر هاي مختلف باشنو اگر در جهت )β(بتاآنومر 

به واکنش تبدیل متقابل . تبدیل شود یو به فرم خط تواند در ناحیه کربن آنومري بشکنداین ترتیب که حلقه می

  . گویندمی موتاروتاسیونبه یکدیگر βو αآنومرهاي 

وجود ) Boat(و قایق ) Chair(پیران در عمل در محلول به صورت صفحه نیست بلکه به دو صورت صندلیحلقه 

. ، الگوي صندلی پایدارتر است و اکثر قندها در شکل فعال خود به این صورت وجود دارنداز بین این دو الگو. دارد

مثل  هااستخلاف. وجود دارند) axial bond(و محوري ) equatorial bond(پیوندها در دو جهت استوایی 

در گلوکز که . کندگیرند چون ممانعت فضایی کمتري را ایجاد میهیدروکسیل معمولا در موقعیت استوایی قرار می

هاي هیدروکسیل در موقعیت تمامی گروه است متابولیسمیردترین منوساکاري در فرایندهاي و پرکارب ترینفراوان

یدارتر است چون در این فرم هیدروکسیل متصل به کربن آنومري پاαنسبت به گلوکز βفرم . گیرنداستوایی قرار می

  .توایی قرار داردها در موقعیت اسمانند سایر هیدروکسیل
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  کنندگی قندهاءخاصیت احیا

+Fe3(توان به وسیله عوامل اکسیدکننده نسبتا خفیف نظیر یون فریکمنوساکاریدها را می
و یا یون ) 

+Cu2(کوپریک
گلوکز و سایر قندهایی که قادر به . شودکربوکسیل اکسید می هکربن کربونیل به گرو. اکسید نمود) 

توانند احیاکننده قندها تنها در حالت خطی می. نامندکوپریک هستند را قندهاي احیاکننده میاحیاي یون فریک و یا 

هاي فلزي هستند که باعث احیاي یون%  1پنتوزها و هگزوزها به صورت خطی هستند و همین % 1تنها کمتر از . باشند

که این تغیر رنگ از طریق توسط دهند هاي فلزي با احیا شدن رنگ محیط واکنش را تغییر مییون. گردندمی

این اساس واکنش فهلینگ . گیري کردند را اندازهقتوان غلظت گیري است و از این طریق میاسپکتروسکوپی قابل اندازه

. گیري کردتوان غلظت قند را با آن اندازهباشد که یک آزمون کیفی جهت جستجوي قندهاي احیاکننده است و میمی

 H2O2وکزاکسیداز طی واکنش گل .گیردجدیدتري مثل تست گلوکزاکسیداز مورد استفاده قرار میهاي امروزه روش

کند که با استفاده از  رنگ را اکسید و ترکیب رنگی تولید میشود که توسط آنزیم پراکسیداز یک ترکیب بیتولید می

  .کنندگیري میلظت قند را اندازهشود واز این طریق غگیري میاسپکتروفتومتر میزان رنگ تولید شده اندازه
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  مشتقات منوساکاریدها

را تولید کنند که از  ها متصل شوند و ترکیبات خاصیدریاتوانند به منوساکهاي عاملی مختلف میو گروهعوامل

  :کنیدچند مثال مهم از این ترکیبات را درشکل زیر مشاهده می. دوژیکی اهمیت دارننظر فیزیول
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  الیگوساکاریدها

ساکاریدها مهمترین الیگوساکاریدها دي. دشونالیگوساکاریدها از اتصال دو الی ده واحد منوساکاریدي تشکیل می

ساکارز یا قند (ساکاریدها مالتوز، سوکروزمهمترین دي. اندگرفتههستند که از اتصال دو واحد منوساکاریدي شکل 

- میO-glycosidic bondکند پیوندي که دو منوساکارید را به هم وصل می. باشندمی) قند شیر(و لاکتوز ) شکر

  . شکندو می نسبت به آبکافت اسیدي حساس استپیوند گلیکوزیدي . نامند
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 تواند شکسته شود و به فرم خطیجزء منوساکاریدي که کربن آنومري آن درگیر نیست میساکاریدها هم در دي

هر دو کربن آنومري آن درگیر هستند و لذا قادر ستثناء سوکروز است که تنها مورد ا. تبدیل شود و لذا احیاکننده باشد

  .نیست به صورت خطی در بیاید و احیاکننده نیست

  ساکاریدهاپلی

ها از اتصال چندصد تا ساکاریدها یا گلیکانپلی

اگر . گیرندچندهزار منوساکارید شکل می

ساکاریدها از یک ساکاریدهاي تشکیل دهنده پلیمنو

و اگر از دو یا چند نوع  ساکاریدهموپلینوع باشند 

  . مندانمی ساکاریدمختلف باشند آنها را هتروپلی

  

که  است نشاستهساکاریدها پلیمهمترین همو

درصد  30تا  20تنها در گیاهان وجود دارد و از 

تشکیل شده آمیلوپکتیندرصد  80تا  70وآمیلوز

گلوکز - Dآمیلوز زنجیره خطی از واحدهاي . است

آمیلوز با ید رنگ آبی . استα(1→(4با اتصالات 
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هایی به صورت شاخهα(1→(4ت  آمیلوپکتین داراي شاخه است به این ترتیب که علاوه بر اتصالا. کندتولید می

آنزیم دیگري به . کندرا آبکافت می α(1→(4آنزیم آلفاآمیلاز در جانوران پیوندهاي  . نیز دارد1)α→(6اتصالات  

  .را بر عهده داردα(1→(6آبکافت پیوندهاي   گلوکوزیدازنام

  

  

در جانوران  اما انشعابات بیشتري دارد و تنها ساکارید دیگري است که مشابه آمیلوپکتین استهموپلی گلیکوژن

  .گلوکز در جانوران است ايدر واقع گلیکوژن فرم ذخیره. گرددگلیکوژن در ماهیچه و کبد ذخیره می. ودشیافت می
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- چزا گلوکز به صورت منومري ذخیره نمی

گلیکوژن طبق محاسبات انجام شده میزان  شود؟

مولار  4/0هاي کبدي معدل ذخیره شده در سلول

در در صورتی که این میزان گلوکز . گلوکز است

داشت، اسمولاریتی به میزان سیتوزول وجود می

ک یافت و سبب ورود اسمتیخطرناکی افزایش می

. شدآب به درون سلول و پارگی سلول می

 01/1گلیکوژن غلظت کمی در حدود 

فشار اسمزي ایجاد  میکرومولار دارد و بنابراین

  .کندنمی

هاي آنومري درگیر در پیوند ندر آمیلوز تمامی کرب :انتهاي احیاکننده و انتهاي غیر احیاکننده

تواند به صورت خطی در بیاید چون کربن آنومري از سمت راست که می رین گلوکزخگلیکوزیدي هستند به غیر از آ

وپکتین و در آمیل. نامندانتهاي دیگر را انتهاي غیر احیاکننده می. گوینده این انتها، انتهاي احیاکننده میب. درگیر نیستآن 

سنتز گلیکوژن از انتهاي . ها انتهاي غیراحیاکننده داریم اما تنها یک انتهاي احیاکننده وجود داردگلیکوژن به تعداد شاخه

  . کننداثر میها کننده گلیکوژن تنها بر انتهاي غیراحیاکننده شاخههاي تجزیهشود، از طرفی آنزیماحیا کننده شروع می

  . تشکیل شده استGlc(β1→4)Glcاکارید دیگري است که از اتصالات سهموپلی سلولز

  

  

  

  

 شودهاي طویل سلولز پیوند هیدروژنی تشکیل میبین رشته. دیواره سلولی گیاهان و پنبه از سلولز ساخته شده است

  .گرددتحکام فیبرهاي سلولزي حاصله میسو باعث ا
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در معده . سلولز نسبت به هیدرولیز اسیدي و قلیایی مقاوم است و در دستگاه گوارش انسان قابل هضم نیست

سلولز را به  تواندبه نام سلولاز هستند که مینزیمی کنند که قادر به تولید آهایی زندگی میباکترينشخوارکنندگان 

  . واحدهاي گلوکز آبکافت و از انرژي سلولز استفاده کند

گلوکزآمین -استیل- Nاز واحدهاي ساکارید دیگري است که ساختارش شبیه سلولز است اما هموپلی یتینک

  GlcNAc(β1→4)GlcNAc:تشکیل شده است
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ها را کیتین ترکیبی سخت و نسبت به آب نفوذناپذیر است و اسکلت خارجی بندپایان مثل حشرات و خرچنگ

  . ترین کربوهیدرات در طبیعت استو بعد از سلولز فراوان دهدتشکیل می

مهمترین . شوندمنوساکارید مختلف تشکیل میهایی هستند که از دو یا چند کربوهیدرات ساکاریدهاهتروپلی

ساکاریدها را این هتروپلی. دهندساکاریدها انواعی هستند که ماتریکس خارج سلولی را تشکیل میهتروپلی

است که از  هیالورونات، ساکاریدهامهمترین موکوپلی. نامندمی ساکاریدهاها یا موکوپلیگلیکوزآمینوگلیکان

هاي شفاف هیالورونات محلول. شودتشکیل می N-Acetyl-D-Glucosamineو  D-Glucoronatواحدهاي 

-ثبات ژلک یکند و نیز مفاصل عمل می در مایع سینوویال دهکنننرم هادبه عنوان مکند که اي ایجاد میشدیدا چسبنده

کنند که پیوندهاي ید مییالورونیداز تولها آنزیمی به نام هبعضی از باکتري. دهدداران میمانند به عدسی چشم مهره

  . هاي همبند گردندتوانند از بین ببرند و باعث آسیب بافتگلیکوزیدي هیالورونات را می
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و  تر از هیالورونات هستندبسیار کوتاه) 1: ارنداوت مهم با هیالورونات دهاي دیگر دو تفگلیکوزآمینوگلیکان

به غیر از هیالورونات بقیه در ) 2. تواند داشته باشدریشه می 50000ریشه دارند در حال که هیالورونات تا  100حداکثر 

  .ها هستنداتصال با پروتئین

  



33

  ها و گلیکولیپیدهاگلیکوپروتئینها، پروتئوگیلکان

 هیک یا چند زنجیرلی وجود دارند که در آنها سلوسلول و یا ماتریکس بیندر سطح ها پروتئوگلیکان

معمولا بخش . بدیاین غشایی و یا پروتئین ترشحی اتصال مییکان به طور کوالان به یک پروتئگلیکوزآمینوگل

ها روتئوگلیکانپ. دهد و از نظر شیمیایی غالب استها را تشکیل میگلیکوزآمینوگلیکان بیشترین میزان پروتئوگلیکان

هاي متقابل غیرکوالان متعدد موجود با سایر اجزاي اصلی بافت همبند مثل غضروف هستند که در آنها واکنش

  .گرددها سبب ایجاد قدرت و حالت ارتجاعی میها و گلیکوزآمینوگلیکانها، پروتئینپروتئوگلیکان

هاي در اندامک. اندکوالان به یک پروتئین اتصال یافتهها یک یا چند الیگوساکارید با پیوند در گلیکوپروتئین

قسمت . ندراو در خون وجود دسلولی ، در سطح خارجی عشاي پلاسمایی، ماتریکس بینمختلف درون سلول

هاي بسیار اختصاصی جهت اتصال با سایر یگاهها از نظر اطلاعات غنی بوده و ایجاد جاالیگوساکاریدي گلیکوپروتئین

، )Asn(یا مانوز به آمینواسیدهاي آسپاراژینگلوکزآمیناستیل- Nها معمولا در گلیکوپروتئین.نمایدمی هاپروتئین

  . گرددل میمتص) Thr(و یا ترئونین) Ser(سرین

هاي جایگاهاند که الیگوساکاریدها تشکیل داده آنها را گلیکولیپیدها، لیپیدهاي غشایی هستند که سر قطبی

  .ها هستندپروتئینجهت شناسایی و اتصال اختصاصی 
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  :فصل سوم

  ساختار شیمیایی لیپیدها و خواص آنها

  

  مقدمه

لیپیدها در از نظر ساختاري . شان  عدم حلالیت در آب استهایی هستند که مهمترین خصوصیتها بیوملکولچربی

 هشتتوان به را می و ترکبات مرتبط هابندي چربیدر یک تقسیم. اندهاي زیستی کوچکمقایسه با سایر ماکروملکول

، کتونی، اجسامها، فسفولیپیدها، اسفینگولیپیدهاگلیسریدها، استرولاسیدهاي چرب، تري: شامل ،گروه تقسیم کرد

  .هاو ترپنها واکس

اسید چرب و سپس انواع  رابتدا ساختادر ادامه . دهدرا اسید چرب تشکیل می هاچربیواحدهاي ساختاري اکثر  

  . شودلیپیدها توضیح داده می

  

  اسیدهاي چرب

اسیدهایی هستند اسیدهاي چرب کربوکسیلیک

دارند که یک ) کربن 30تا  4(تعدا زیاد کربنکه 

اسیدهاي چرب . دهدزنجیره بلند را تشکیل می

اسیدهاي . کربن دارند 20تا  14وري معمولا جان

شوند و معولا در میچرب به صورت آزاد کم دیده 

گروه کربوکسیل . شوندلیپیدها دیده می سایر ساختار

بعضی از . قطبی و دم هیدروکربنی غیرقطبی است

ا در ساختار خود تنها پیوند یگانه ب اسیدهاي چر

برخی . شونداشباع نامیده می اسیدهاي چرب و دارند

ساختار خود پیوند دیگر از اسیدهاي چرب در 

ه اینها اسیدهاي چرب غیراشباع دارند که بدوگانه نیز 

اسیدهاي چرب غیراشباع نسبت به اشباع . گویندمی
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-وجود پیوند دوگانه موجب ایزومري هندسی می. اندبه همین دلیل در شرایط طبیعی مایعتري دارند،پاییننقطه ذوب 

کربن و  18چرب با د ییک اسزومرهاي در شکل دو تا از ای. اکثر اسیدهاي چرب غیراشباع به حالت سیس هستد. گردد

  .نامندمیایزومر سیس را اسید اولئیک و ایزومر ترانس را اسید الائیدیک . کنیدیک پیوند دوگانه را مشاهده می

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

اگر تعداد پیوند دوگانه بیش . مانند اسید اولئیک شودایجاد می 10و  9پیوند دوگانه معمولا بین کربن شماره اولین 

ف متیل انتهایی و با فاصله حداقل یک متیل رهاي بعدي پس از نخستین پیوند به طاز یکی باشد در این صورت پیوند

نویسی اسیدهاي چرب روش معمول این است که ابتدا در بیوشیمی جهت کوتاه. ند مانند اسید لینولئیکشوایجاد می

و اگر پیوند دوگانه وجود داشته باشد تعداد پیوند دوگانه و جایگاه پیوند دوگانه و اگر پیوند  کنندکربن را ذکر می تعداد

یعنی اشباع است لذا به کربن و فاقد پیوند دوگانه  18مثلا اسید استئاریک داراي . نویسندود نباشد صفر میدوگانه موج

و اسید  (9∆)18:1به صورت  10و  9اسید اولئیک با یک پیوند دوگانه در کربن . شودنمایش داده می18:0صورت 

  .شودنشان داده می (15 ,9,12∆)18:3پیوند دوگانه به صورت  3کربن و  18با یک لینولن
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) ω(توان از سمت متیل انتهاییاما می. کنندها از سمت کربوکسیل شمارش میگذاري کربنمعمولا جهت شماره

  :شودنام اسید لینولنیک به این صورت نشان داده می گذاري امگامثلا در سیستم نام. گذاري کردنیز شماره

3, 6,9)ω18:3(

3اسیدچرب امگا را باشد 3در کربن شماره  شانا اولین پیوند دوگانهگگذاري امسیستم نامهایی که در اسیدچرب

 6اسید چرب را امگاباشد  6اگر اولین پیوند دو گانه در کربن . است 3مثلا اسید لینولنیک یک اسید چرب امگا . نامندمی

  .نامندمی... و 

  :در ادامه تعدادي از مهمترین اسیدهاي چرب آورده شده است

(9∆)16:1    اسید پالمیتولئیک      14:0    اسید میریستیک

(9∆)18:1    اولئیک اسید      16:0    اسید پالمتیک

(9,12∆)18:2    اسید لینولئیک18:0    اسید استئاریک

(15 ,9,12∆)18:3    لینولنیکآلفا اسید               

(12 ,9 ,6∆)18:3  اسید گاما لینولنیک              

(14 ,11 ,8 ,5∆)20:4    اسید آراشیدونیک              
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شوند و حتما باید در رژیم غذایی موجود انسان سنتز نمیاسیدهاي چرب اسید لینولئیک و اسید لینولنیک در بدن 

ها و ها، لوکوترینساز ترومبوکسانچرب پیشهاياین اسید. گویندبه اینها اسیدهاي چرب ضروري می. باشند

کمبود این اسیدهاي چرب منجر به آسیب . اند و اعمال متنوعی دارندهاي تنظیمیها هستند که ملکولپروستوگلاندین

اسید آراشیدونیک اسیدچرب غیرضروري است که از . گرددتی، ریزش مو، نازایی، کاهش وزن و مرگ میپوس

  .گیرداسیدچرب ضروري اسید لینولئیک منشا می

  

  گلیسریدهاتري

به ) TG(گلیسریدهاتريیا ) TAG(هاگلیسرولآسیلتري

گریز بوده و نقش و کاملا آب اندهاي خنثی نیز معروفچربی

-چربی .انرژي به صورت چربی یا روغن را بر عهده دارند ذخیره

هاي و سایر چربی هاي طبیعی مانند کره، روغن جامد و مایع
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-سه اسیدچرب با یک الکل سهاز استري شدن گلیسریدها تري. گلیسرید هستندخوراکی و چربی زیر پوست همگی تري

  .شوندعاملی گلیسرول تولید می

اند و معروفگلیسریدهاي ساده تنها یک نوع اسیدچرب وجود دارد به تريکه در ساختارشان گلیسریدهایی تري

د اسید گلیسریمثلا اگر هر سه اسیدچرب موجود در ساختار یک تري. گذاري آنها بر اساس نوع اسیدچرب استنام

-پالمتین میاسیدپالمتیک باشند به آن ترياستئارین و در صورتی که هر سه گلیسرید حاصله را ترياستئاریک باشد تري

شوند و جهت معرفی اینها گلیسریدها مرکب نامیده میگلیسریدهایی که دو یا چند نوع اسیدچرب دارند تريتري. گویند

  . گلیسرول پالمتیلدي-2،3استئاریل  -1مثلا. شماره اسیدچرب نیز باید ذکر شود

  

  

  

  

  

  

  

  

  فسفولیپیدها

، فسفولیپیدها ترکیبات باردار هستند که در ساختار اي هستندهاي خنثی و ذخیرهگلیسریدها که چربیبرخلاف تري

گلیسریدها در این است که در کربن شماره سه شان با تريفرق. شوندها یافت میغشاي پلاسمایی و غشاي اندامک

آمین یا مولا یک الکل نوع دوم مثل اتانولاسیدچرب حذف شده و به جاي آن فسفات قرار گرفته است به فسفات نیز مع

یک معمولا اشباع و اسیدچرب متصل به کربن شماره دو اسیدچرب متصل به کربن شماره . گرددکولین متصل می

  . معمولا غیراشباع است
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به علاوه الکل نیز ممکن است بر . خنثی یک بار منفی بر روي ملکول فسفات دارند pHتمامی فسفولیپیدها در 

در عین حال فسفولیپیدها بخش . هایی باردارندبنابراین فسفولیپیدها چربی. داشته باشدحسب نوع خود بار مثبت

  . باشنددوست میدوگانهلذا به علت داشتن بخش آبدوست و آبگریز ترکیباتی . گریز نیز دارندهیدروکربنی آب

 .گویندفسفولیپید میباشد که در این صورت به آن لیزو هفسفولیپیدي تنها یک اسیدچرب داشتممکن است که 

  .کولین که در متابولیسم فسفولیپیدها اهمیت داردمانند لیزوفساتیدل

  

گلیسرول اتصال یابد و پیوند دوگانه ممکن است یکی از دو زنجیر آسیلی به جاي پیوند استري، با پیوند اتري به 

ها شماره یک و دو اسیدچرب وچود داشته باشد، در این صورت گروهی از فسفولیپیدها به نام پلاسمالوژنهاي بین کربن

پلاسمالوژن "شکل زیر   .دهندرا تشکیل می مغز و ماهیچهاز فسفولیپیدهاي  % 10ها پلاسمالوژن. گردندایجاد می

  .باشدمی "آمیننولفسفاتیدیل اتا

  

  نگولیپیدهایاسف

 نگولیپیدهایاسف. گریز هستندهیدروکربنی آبقطبی و دو دم لیپیدهاي غشایی هستند و مانند فسفولیپیدها داراي سر

اگر به گروه آمین الکل اسفینگوزین یک اسیدچرب با پیوند آمیدي . الکل گلیسرول، الکل اسفینگوزین دارندبه جاي 
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حال . اسیدچرب+ اسفینگوزین = بنابراین سرآمید . ترین اسفینگولیپید یعنی سرآمید استترکیب حاصله سادهیابد اتصال 

اگر به سرآمید یک . باشدنگومیلین مییاضافه شود ترکیب حاصله اسفآمینو یا فسفواتانول اگر به سرآمید فسفوکولین

ترکیب حاصله سربروزید، اگر چند واحد قند اضافه شود گلوبوزید و اگر چند قند ونیز  ملکول منوساکارید اضافه شود

  :ودترکیب حاصله گانگلیوزید خواهد باسیدسیالیک اضافه شوند 
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هاي خونی در انسان توسط یک سري از گروه

شوند که بسته به نوع قندهاي متصل بوزیدها تعیین میوگل

  . شوندهاي خونی مشخص میشده به سرآمید انواع گروه

  

  

  

  

  

  

  

  هااسترول

هاي لیپیدهاي ساختمانی هستند که در غشا

شوند، اسیدهاي ها یافت میسلولی یوکاریوت

هاي استروئیدي نیز به این صفراوي و هورمون

شان به این صورت اختمانس. گروه تعلق دارند

است که از یک هسته استروئیدي حاوي چهار 

- ششها اند که سه تا از حلقهحلقه تشکیل شده

این هسته . کربنی استکربنی و یک حلقه پنج

کلسترول . استروئیدي مسطح و سخت است

سر مهمترین استرول است که در ساختمان آن 

و دم  )3هیدروکسیل متصل به کربن شماره(قطبی

  .وجود دارد) 17هسته استروئیدي و زنجیر هیدروکربنی متصل به کربن شماره (هیدروکربنی غیرقطبی 
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هاترپن

شوند و ترکیبات مختلفی را دم به هم متصل میبهدم و یا دماند که به صورت سربهاز واحدهاي ایزوپرن تشکیل شده

  . کنندتولید می

  

کاروتنوئیدها مانند بتاکاروتن در . در ساختار خود بخش ترپنی دارند A, D, E, Kهاي محلول در چربی وبتامین

  .  در جانوران هستند Aساز ویتامینها تعلق دارند و پیشگیاهان نیز به گروه ترپن

  

  

         Vitamin A
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  :فصل چهارم

  هاپروتئینساختار

  

  مقدمه

کوالانسی یک سري واحدهاي ساختاري به نام آمینواسید ساخته هایی هستند که از اتصال ملکولها درشتپروتئین

انواعی که کمتر از . کندو ترتیب قرار گرفتن این واحدها در زنجیره پروتئینی نوع پروتئین را مشخص می دتعدا. اندشده

  .نامندوتئین میپپتید یا پرریشه دارند را پلی 27000الی  40ریشه آمینواسیدي دارند را پپتید و آنهایی که از  40

  آمینواسیدها

، یک هیدروژن، یک گروه )آلفا(αداراي یک کربن مرکزي به نام کربن  )به جز پرولین(دهایتمامی آمینواس

 Rشان در گروه آمینواسید مختلف وجود دارد که تنها تفاوت 20. دهستن Rکربوکسیل و یک گروه آمین، یک گروه 

  .باشدمی

  

  . کنندبندي میآمینواسیدها را در چهار گروه مختلف طبقه Rبر اساس میزان قطبیت گروه  

 آمینواسیدهاي با گروهR غیرقطبی  

 آمینواسیدهاي با گروهR قطبی بدون بار  

 آمینواسیدهاي با گروهR  بازي(قطبی با بار مثبت(  

 آمینواسیدهاي با گروهR  اسیدي(قطبی با با منفی(  

  . کنیدشان در شکل زیر مشاهده میبندياختصاري سه حرفی هر کدام از آمینواسیدها را همراه با طبقه ساختار و نام



علاوه بر اینها در . شوندگویند که توسط رمز ژنتیکی کد می

. اندها مهماي وجود دارند که براي ساختار و فعالیت پروتئین

دار شدن از جمله مهمترین تغیراتی هستند که در ساختار آمینواسیدهاي 

در ساختار کلاژن دو آمینواسید کمیاب به 

ترتیب آمینواسیدهاي دار شدن بههیدروکسی لایزین و هیدروکسی پرولین که از هیدروکسیل

لایزینهیدروکسی -5
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  آمینواسیدهاي کمیاب پروتئینی

گویند که توسط رمز ژنتیکی کد میبه بیست آمینواسید فوق آمینواسیدهاي استاندارد می

اي وجود دارند که براي ساختار و فعالیت پروتئینآمینواسیدهاي تغییرشیمیایی یافتهها برخی از پروتئین

دار شدن از جمله مهمترین تغیراتی هستند که در ساختار آمینواسیدهاي دار شدن و استیلدار شدن، فسفریل

در ساختار کلاژن دو آمینواسید کمیاب به . گردندگیري آمینواسیدهاي کمیاب میاستاندارد اعمال شده و منجر به شکل

هیدروکسی لایزین و هیدروکسی پرولین که از هیدروکسیل: فراوانی وجود دارند

  . شوندلایزین و پرولین تولید می

پرولینهیدروکسی -4

  

آمینواسیدهاي کمیاب پروتئینی

به بیست آمینواسید فوق آمینواسیدهاي استاندارد می

برخی از پروتئین

دار شدن، فسفریلهیدروکسیل

استاندارد اعمال شده و منجر به شکل

فراوانی وجود دارند

لایزین و پرولین تولید می

  

  



ها وجود ندارند بلکه به صورت آزاد در فرایندهاي متابولیسمی شرکت 

در گیاهان، اورنیتین و  آلانینسیانو-βاسید، 

-آمینواسیدها داراي یک گروه کربوکسیل هستند که اسیدي بوده و نقش دهنده پروتون را بر عهده دارد و درعین

وه و هم گرچنین ترکیباتی که هم گروه دهنده 

یعنی گروه آمین . فیزیولوژیک آمینواسیدها به فرم یونیزه هستند

 zwitterionic formاین حالت را  .باشد
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β -  آلانین

β -  سیانوآلانین

  آمینواسیدهاي غیر پروتئینی

ها وجود ندارند بلکه به صورت آزاد در فرایندهاي متابولیسمی شرکت آمینواسیدهاي هستند که در ساختار پروتئین

اسید، تامین پانتوتئیکساز ویآلانین پیش-βاز مهمترین این ترکیبات 

  .دره هستنوسیترولین در چرخه ا

  

  

           

  

  یونیزاسیون آمینواسیدها

آمینواسیدها داراي یک گروه کربوکسیل هستند که اسیدي بوده و نقش دهنده پروتون را بر عهده دارد و درعین

چنین ترکیباتی که هم گروه دهنده . رنده الکترون استیحال یک گروه آمین دارند که بازي بوده و پذ

فیزیولوژیک آمینواسیدها به فرم یونیزه هستند pHدر . نامندآمفوتر میگیرنده پروتون را با هم دارند، 

باشدپروتونه و داراي بار مثبت و گروه کربوکسیل دپروتونه و داراي بار منفی می

آمینواسیدهاي غیر پروتئینی

آمینواسیدهاي هستند که در ساختار پروتئین

از مهمترین این ترکیبات . کنندمی

سیترولین در چرخه ا

  

یونیزاسیون آمینواسیدها

آمینواسیدها داراي یک گروه کربوکسیل هستند که اسیدي بوده و نقش دهنده پروتون را بر عهده دارد و درعین

حال یک گروه آمین دارند که بازي بوده و پذ

گیرنده پروتون را با هم دارند، 

پروتونه و داراي بار مثبت و گروه کربوکسیل دپروتونه و داراي بار منفی می

  . نامندمی
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  در آمینواسیدهاري فضایی ایزوم

متفاوت به آن  هکربنی که چهار گرو(واجد یک کربن نامتقارن یا کایرال ) به جز گلایسین(تمامی آمینواسیدها 

اي غیرقابل انطباق بر یکدیگر به نام انانتیومرها را تشکیل توانند تصاویر آیینههستند، بنابراین می αدر کربن ) متصل است

در آمین ه عامل چچنان. کندنوع ایزومري فضایی را تعین مییدها عامل آمین به عنوان گروه فعال نواسدر مورد آمی. دهند

کننده در آمینواسیدهاي شرکت. را خواهیم داشت Lو اگر در سمت راست باشد  ایزومر  Dسمت راست باشد ایزومر 

  . هستند Lها همه از نوع ساختار پروتئین

  

  جذب نوري آمینواسیدها

براین سه آمینواسید  علاوه. کنندنانومتر جذب می 190- 200موج تمامی آمینواسیدها پرتو فرابنفش را در طول

پروتئینی  نانومتر در مطالعات 280جذب در . نانومتر نیز جذب دارند 280آلانین، تیروزین و تریپتوفان در آروماتیک فنیل

  . گیردبسیار مورد استفاده قرار می

  پپتیدها

  : گویندتوانند با از دست دادن آب پیوند کوالانسی تشکیل دهند که به آن پیوند پپتیدي میآمینواسید می دو
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پپتید، چهار آمینواسید یک تتراپپتید و سه آمینواسید یک تري. کنندپپتید ایجاد میدو آمینواسید با هم یک دي

  . شودپپتید یا پروتئین ساخت میدر نهایت پلی....

یک انتهاي . نامندمی (Residue)شوند در این حالت آنها را ریشه آمینواسیدها وقتی در ساختار پروتئین وارد می

و انتهاي دیگر داراي  N(N-terminal)پپتیدي همیشه داراي گروه آمین آزاد است که به آن انتهاي یک زنجیره پلی

سنتز پروتئین از انتهاي آمین به کربوکسیل انجام . گویندیم C(C-terminal)گروه کربوکسیل است که به آن انتهاي 

  .گیردمی
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  هاساختار پروتئین

  : شوندوند به صورت متوالی تکرار میدر یک زنجیره پپتیدي سه نوع پی

 پیوند پپتیدي یعنی پیوندCO-NH  یا امگا)ω ( که به دلیل رزونانس پیوند بینC  وN  خاصیت پیوند

  .کند، لذا مسطح است و قابلیت چرخش نداردمیگانه را پیدا ود

  

 پیوندN-Cα آن را با فی زاویه چرخش  و که یگانه بوده و قابلیت چرخش دارد)φ (دهندنشان می  .  

 پیوندCα-C  یگانه بوده و قابلیت چرخش دارد و زاویه چرخش آن را با ساي که)ψ (دهندنشان می .  

  

  

  

  

  

  

N

N
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180o-توانند هر مقداري را بین می ψو  φاساسا زوایاي 
180o+تا  

ولی بسیاري از اینها به علت . را داشته باشند 

 φزوایاي مقادیر مجاز . گرددهاي جانبی مشاهده نمیپپتیدي و زنجیرههاي موجود در اسکلت پلیتداخل فضایی بین اتم

  .نشان داد (Ramachandran plot)توان در یک نقشه به نام نمودار راماخاندران را می ψو 

  سطوح ساختاري پروتئین

ها تمام پروتئین. شود که شامل ساختار اول تا چهارم استبراي پروتئین چهار سطح ساختاري در نظر گرفته می

  .هاي خاصی داراي ساختار چهارم هستندساختار اول تا سوم را دارند، اما تنها پروتئین

  

  

  

  ساختار اول

ها به چه ترتیبی پشت گوید پروتئین چه تعداد ریشه دارد و این ریشهیعنی می. دهدها را نشان میخطی ریشهتولی

خاتمه  Cها را به ترتیب ذکر کرده و به انتهاي شروع و ریشه Nبراي نوشتن ساختار اول از انتهاي . اندسر هم قرار گرفته

  . دهیممی

N-terminal  NH2-Ala-Leu-Val-Thr-Cys ……….Arg-His-Phe-Ser-COOH   C-terminal
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  ساختار دوم

- هاي مختلف تکرار مینماید که منظم است و در پروتئیناشاره به کانفورماسیون موضعی قسمتی از پروتئین می

  .باشندمیβ(β-Sheet)و صفحات  α(α-Helix)دو نوع مهم ساختار دوم مارپیچ . شود

پپتیدي حول زنجیره پلی αمارپیچ در ساختار  :αمارپیچ 

جهت . دهدمحور فرضی چرخیده و شکل مارپیچی به ملکول می

هیدروژنی پیوند NHو  COهاي بین گروهαمارپیچپایداري 

 پنجمینCOیک ریشه و  NHهیدروژنی بین پیوند. شودتشکیل می

n)ریشه  , n+4) ریشه قرار  3.6در هر دور مارپیچ . شودمی تشکیل

 3.613، مارپیچ αمارپیچ لذا به . شوداتم را شامل می 13گیرد که می

-می - 40و  -60به ترتیب  ψو  φزوایاي  αمارپیچ در . گویندهم می

ها تقریبا تمامی پروتئین.باشدبه حالت راستگرد میαمارپیچ .باشند

مو پروتئینی است که کاملا از . دارندαمارپیچ در ساختار خود 

  . تشکیل شده استαمارپیچ 

  

  

وند هیدروژنی یدر این ساختار پ. ها وجود داردیکی دیگر از ساختارهاي منظم است که در پروتئین: βصفحات 

شود، بلکه دو بخش از یک زنجیره که ممکن است از هم فاصله داشته باشند مجاور هم در درون یک زنجیره ایجاد نمی

اگر دو رشته در یک جهت باشند آنها را . شودا پیوند هیدروژنی تشکیل میآنه NHو  COهاي قرار گرفته و بین گروه

βصفحات . نامندمی (Anti-parallel)هاي مختلف باشند، موازي ناهمسوو اگر در جهت (Parallel)موازي همسو

و   - 140به ترتیب برابرناهمسو βبراي صفحات  ψو  φزوایاي . تراندها فراوانناهمسو به دلیل پایداري بیشتر در پروتئین

هستند که تنها از  ايرشته هاییابریشم و تارعنکبوت پروتئین. باشدمی+ 110و  -120همسوβو براي صفحات  + 135

  . اندتشکیل شدهβصفحات 
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  موازي همسو و ناهمسو βصفحات 

  

  دهدخوردگی را به خوبی نشان میهمسو که حالت چیناموازي ن βصفحات 
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،  αساختار یک پروتئین که در آن مارپیچ 

سولفیدي نیز یک پیوند دي وموازي ناهمسو  βصفحات 

  . باشدقابل مشاهده می

  

  

β-turn: صفحاتβشوند به هم موازي ناهمسو معمولا توسط قطعات کوتاهی که منجر به تغییرجهت زنجیره می

گیرد که دو تا از آنها همیشه گلایسن و پرولین صورت میآمینواسید  4این تغییرجهت معمولا توسط . شوندوصل می

  . گویندمیβ-turnباشند و به آن می

  

  

Random Coil :توانیم قرار دهیمهایی از هر پروتئین را در هیچ کدام از ساختارهاي دوم نمیمعمولا بخش .

هاي محتلف دوم منظم نیستند و در پروتئین ياها که در هر پروتئینی شکل خاص خود را دارند و مانند ساختارهبخشاین 

  . باشدمی Random Coilها به صورت بیشتر پروتئین% 30کمتر  .نامندمی  Random Coilشوند تکرار نمی

  

  ساختار سوم

و  ه دو تاب خور چپپتیدي روي خود پییاي، زنجیره پلهاي رشتههاي کروي بر خلاف پروتئیندر پروتئین

شود و هاي کروي مطرح میبه همین دلیل ساختار سوم منحصرا در مورد پروتئین. ازدساي را میهاي فشردهرساختا

نسبت به Random coilو نیز  ملکول پروتئین و وضعیت قرار گرفتن ساختارهاي منظم دوم  خوردگیورد تابدرم

گریز در درون ملکول جمع و فشرده هاي آباي است که ریشهنحوه ایجاد این ساختار به گونه. کندیکدیگر صحبت می

سب نوع وتاب خوردن ملکلول بر حلذا طرز پیچ. گیرندبیرونی ملکول قرار میهاي باردار در سطح شوند و ریشهمی

هر پروتئینی یک ساختار سوم اختصاصی در نظر توان براي دهنده هر پروتئین متفاوت است و میهاي تشکیلریشه
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کنند، جهت پایداري بخشیدن به هیدروژنی که در پایداري ساختارهاي دوم شرکت میعلاوه بر پیوندهاي . گرفت

-هاي مناسب در مجاورت هم واقعخوردگی، بخشدر اثر تاب. ملکول در ساختار سوم نیروهاي دیگري نیز نقش دارند

  . گرددسولفیدي برقرار میگریز و ديیونی، آبها پیوندهایی از نوع هیدروژنی، جانبی ریشههايشده و بین زنجیره

  

  

-ترین نیروها در شکلنیروهاي آبگریز از اصلی

از سوي دیگر . روندگیري ساختار سوم به شمار می

هم سولفیدي که از بهاتصالات کوالانسی از نوع دي

شود نیز در اسیدآمینه سیستئین ایجاد می پیوستن دو

به خصوص در مورد  پایداري نهایی ساختار پروتئین

  . هاي کوچک نقش اساسی دارندپروتئین

  

  

وند جاورت هم قرار بگیرند بین آنها پیدر م (Cystein)در صورتی که دو ملکول سیستئین :سولفیديپیوند دي

پیوند . نام دارد (Cystin)گویند و ترکیب حاصله سیستین سولفیدي میبه این پیوند، پیوند دي. شودکوالانسی برقرار می

.هاي کوچک اهمیت بسیاري داردها به خصوص پروتئینسولفیدي در پایداري ساختار سوم پروتئیندي
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  . شوددیده می) random coilنوعی (ارتباطی وپو ل β، صفحات  αساختار سوم یک پروتئین که در آن مارپیچ 

  

  ساختار چهارم

. پپتیدي دارندپپتیدي دارند، اما بعضی دو یا چند زنجیره پلیتنها یک زنجیره پلیها در ساختار خود اکثر پروتئین

. نامندمی Subunitدهنده آنها را یک هاي الیگومري نام دارند و هر یک از زیرواحدهاي تشکیلها، پروتئیناین پروتئین

زیرواحدهاي آنها ساختار نهایی یعنی ساختار  هاي الگیومري وجود دارد و نحوه قرار گرفتهساختار چهارم تنها در پروتئین

هار زیرواحد است که در مرکز هر کدام از موگلوبین پروتئینی است که داراي چمثلا ه. کندچهارم را تعین می

مهمترین نیروهاي . زیرواحدها یک گروه هم وجود دارد که در مرکز گروه هم یک اتم آهن قرار گرفته است

  . دروالس هستندگریز و واننیروهاي آبپایدارکننده ساختارچهارم

  ساختار چهارم هموگلوبین       
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  :فصل پنجم

  نوکلئیکنوکلئوتیدها و اسیدهاي ساختار

  

  مقدمه

ها هستند که به علت عملکردشان به عنوان ماده ژنتیکی جایگاه خاصی ماکروملکول نوکلئیک بزرگتریناسیدهاي

و  Deoxyribonucleic acid (DNA)شوندبه دو گروه تقسیم مینوکلئیک اسیدهاي. در بیوشیمی دارند

Ribonucleic acid (RNA)  نوکلئیک آبکافت تدریجی اسیدهاي. باشندکه واحدهاي ساختاري آنها نوکلئوتید می

  :دهدتاثیر اسید یا باز به ترتیب نوکلئوتید، نوکلئوزید، و سرانجام سه ترکیب قند و باز و فسفات میتحت

  قند+  آلیباز             نوکلئوزید+ فسفات              ک                   نوکلئوتیدنوکلئیداسی

بازهاي پورین و : اندشوند دو دستهنوکلئیک یافت میدار که در ساختار اسیدهايهاي آلی نیتروژنباز :آلیبازهاي

و )  C(، سیتوزین ) U(ها شامل اوراسیل پیریمیدین. هستند) A(و آدنین ) G(ها شامل گوانین پورین. بازهاي پیریمیدین

  . هستند) T(تیمین 
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 RNAو هم در  DNA؛ درحالی که بقیه بازها هم در وجود دارد DNAو تیمین تنها در  RNAاوراسیل تنها در 

  . ود دارندجو

این قند  RNAدر  . کربنی استکند یک قند پنجشرکت می نوکلئیکملکول قندي که در ساختار اسیدهاي :قند

گذاري کربن دار در شمارهبازهاي نیترژن به منظور جلوگیري از اشتباه با کربن. ریبوز استدئوکسی DNAریبوز و در 

  . دهیمقند را با علامت  پریم نشان می

  

  :نوکلئیک وجود دارداسیدهايفسفات نیز در اختار  :فسفات

  

  نوکلئوزید

-قند و بازآلی، شکل می از اتصال 

ها و نیتروژن شماره یک پیریمیدین. گیرد

ها با کربن شماره نیتروژن شماره نه پورین

یک قند متصل و در این واکنش یک 

پیوند حاصله . شودملکول آب آزاد می

β-N-glycosidic bond نام دارد .

RiboseRibose
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  نوکلئوتید

تواند به فسفات می. گیرنداز اتصال فسفات به نوکلئوزید شکل می. نوکلئیک هستندواحدهاي ساختاري اسیدهاي 

 5وتیدها انواعی هستند که فسفات به هیدروکسیل شماره لئترین نوکشایع .اتصال یابد 5یا 2،3هاي شماره کربن

  . یابداتصال می
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NMP=nucleoside monophosphate NDP = nucleoside diphosphate

NTP = nucleoside triphosphate dNMP = deoxynucleoside monophosphate

dNDP = deoxynucleoside diphosphate dNTP = deoxynucleoside triphosphate

(nucleoside = ribonucleoside; deoxynucleoside = deoxyribonucleoside) 

تواند شکسته شده  و انرژي پرانرژي به نام پیوند فسفوانیدریدي وجود دارد که میهاي فسفات پیوندهاي بین گروه

  :  آن مورد استفاده قرار گیرد



60

  گردندک میینوکلئئوتیدهاي متوالی در اسیدهاياستري سبب اتصال نوکلپیوندهاي فسفودي

هاي فسفاتی به یکدیگر متصل به طور کوالان توسط پل RNAو  DNAنوکلئوتیدهاي متوالی موجود در ملکول 

روکسیل نوکلئوتید جدید به دهی '5شوند گروه استري هستند که سبب میها به شکل پیوند فسفودياین پل. شوندمی

نوکلئیک از از این رو اسکلت اسیدهاي. هیدروکسیل آخرین نوکلئوتید زنجیره در حال دراز شدن متصل گردد '3گروه 

شوند که هاي جانبی درنظر گرفته میبه صورت گروهآلیهاي یک درمیان فسفات و ریبوز تشکیل شده و بازهايشهری

هاي فسفات اسیدي در به علت وجود گروه RNAو  DNAاسکلت . انددر فواصل منظمی به این اسکلت اتصال یافته

pH=7 هاي فلزي خنثی ها و یونط بارهاي مثبت پروتئینها توسبار منفی فسفات. داراي بار منفی و لذا آبدوست است

  .  گرددمی
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- سنتز اسیدهاي. دارد '3هیدروکسیل متصل به کربن  '3و انتهاي  '5داراي فسفات متصل به کربن  '5انتهاي 

معمولا نوکلئوتید را  50نوکلئیک داراي کمتر از اسیدهاي. یابدخاتمه می '3شروع و به انتهاي  '5انتهاي  از نوکلئیک

  . نامندنوکلئوتید میاولیگونوکلئوتید و انواع بلندتر را پلی

  DNAسطوح ساختاري 

  :مثال. یابدخاتمه می '3شروع و به انتهاي  '5دهد ك از انتهاي تولی نوکلئوتیدها را نشان می :ساختار اول

5'-A-T-C-A-A-G-C-C-C- 3'

فضا یک رشته حول رشته دیگر  راز دو رشته موازي هم ساخته شده است که د DNA لملکلو :ساختار دوم

هاي موازي در خلاف جهت یکدیگر هستند، به این رشته. کنداي با شکل منظم را ایجاد میپیچیده و مارپیچ دو رشته

فسفات - بخش قند. خواهد بود '5           '3و رشته مقابل در جهت  '3          '5ها در جهت ترتیب که یکی از رشته

ها که بسیار آبدوست است به عنوان ستون اصلی در خارج هر یک از رشته

واقع شده و بازهاي هر رشته که آبگریز هستند در بخش درونی و در 

در این ساختار با استقرار دو رشته در کنار . گیرندیکدیگر قرار می مقابل

شوند اصطلاحا بازهاي مکمل خوانده می که یکدیگر، بین بازهاي مجاور

یک پورین در مقابل . شودبرقرار میاتصالاتی از نوع پیوندهیدروژنی 

همیشه تیمین در مقابل آدنین و سیتوزین در . گیردپیریمیدین قرار می

سه  Tو  Cدو پیوندهیدروژنی  وبین  Tو  Aبین . باشدمقابل گوانین می

   .گیردیمپیوندهیدروژنی شکل 

از مقابل نگاه کنیم دو شیار  DNAاي دورشتهاگر به ساختار مارپیچ

در هر دور .  Minor grooveو  Major groove: کنیممشاهده می

ساختار . گرد است این ساختار راست. وجود دارد بازجفت 10مارپیچ نیز 

  . نام دارد B-DNAکریک یا -واتسون

  

  

  



گرد که راست A-DNAشوند شامل داشته باشد که کمتر مشاهده می

  . شودگرد است و تنها در آزمایشگاه تشکیل می

جهت جایگیري این رشته دراز در . متر طول دارد

ستونی ستونی و غیرهیهاي هیدر ارتباط با یک سري پروتئین
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داشته باشد که کمتر مشاهده میتواند ساختارهاي دیگري هم می

گرد است و تنها در آزمایشگاه تشکیل میکه چپ Z-DNAباز دارد و جفت 11است و در هر دور 

متر طول دارد 2الی  1.9بسیار بلند است و  DNA  :DNAساختار سوم 

DNA ردگی حاصل کندباید فش .DNA در ارتباط با یک سري پروتئین

DNA ساختارهاي دیگري هم می

است و در هر دور 

  

ساختار سوم 

DNAهسته یاخته، 
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هایی قلیایی هستند و بار ها پروتئینهیستون. سازدمیرا  (Deoxyribonucleoprotein)شود و کروماتین فشرده می

اي به در هنگام تقسیم یاخته کروماتین. H1, H2A, H2B, H3, H4: شوندنوع اصلی تقسیم می 5مثبت دارند و بر 

  . شودفشرده می کروموزومصورت 

  

  ایر اعمال نوکلئوتیدهاس

مهمترین نوکلئوتید در این ارتباط . ها هستندنوکلئوتیدها ناقلین انرژي شیمیایی در داخل سلول

انرژي مانند نیازمند هاي نقش مهمی در تامین واکنش ATPهیدرولیز  .باشدمی (ATP)فسفات تريآدنوزین

وقتی . کندانرژي تولید می Kcal/mol 7.3هیدرولیز پیوند فسفوانیدریدي . هاي بیوسنتزي داردواکنش

مت تولید محصول گردد تعادل فرایند کلی را به سخواه جفت میهاي انرژيبا واکنش ATPواکنش هیدرولیز 

.دهدموردنظر سوق می
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 ها وجود دارندبسیاري از کوفاکتورهاي آنزیمی و ویتامیننوکلئوتیدهاي آدنینی در ساختمان.  

ها تنظیمی هستند، مانندبعضی از نوکلئوتیدها ملکول :Cyclic AMP (cAMP)  وCyclic 

GMP (cGMP) .  
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  :فصل ششم

  هاآنزیم

  مقدمه

. هاي شیمیاییواکنش عتتوانایی افزایش سر - 2همانند سازي توانایی  - ا: براي حیات دو شرط اساسی وجود دارد

قابل بسیاري از افراد مقادیر : دهیمهاي شیمیایی را توضیح میواکنش) کاتالیز(با یک مثال اهمیت افزایش سرعت 

و  CO2تبدیل ساکارز به . کنندهاي مختلف مصرف میروزانه به صورت ،را به عنوان غذا) شکر(توجهی ساکارز 

H2O  حرکت  هاي مختلف مثل فکر کردن،زا بوده و انرژي ازاد شده مصرف کاریک فرایند انرژيدر حظور اکسیژن

- نمی H2Oو  CO2ها نگه داشت و تبدیل به توان سالیک کیسه قند را می. گرددمی... چشیدن یا دیدن و ،کردن

در حالی که وقتی . زا و از نظر ترمودینامیکی قابل انجام است ولی بسیار آهسته استهر چند که این فرایند انرژي گردد؛

دلیل این امر این است که تبدیل . کندف گردد در عرض چند دقیقه انرژي خود را آزاد میرمصهمین قند توسط انسان 

شیمیایی مورد هاي ن کاتالیز، واکنشبدو. گیردها انجام میقند به انرژي در بدن توسط کاتالیزورهاي زیستی یعنی آنزیم

10ها را ها سرعت واکنشآنزیم. باشدنیاز براي حفظ حیات در مقیاس زمانی مفید قابل انجام نمی
5

10تا  
17

مرتبه افزایش  

  .دهندمی

دهند اما در پایان خودشان هاي زیستی را افزایش میها ترکیباتی هستند که سرعت واکنشآنزیم :تعریف آنزیم

  .مانندبدون تغییر باقی می

یایی در آزمایشگاه انجام سریع یک واکنش شیم :هاهاي شیمیایی توسط آنزیمنحوه افزایش سرعت واکنش

شرایط محیطی مانند دما و فشار کاملا  اي مانند سلولهاي زندهسیستم در. اي مانند دما و فشار بالا نیاز داردبه شرایط ویژه

ها آنزیم. کنندشوند و سرعت را زیاد میها که کاتالیزورهاي زیستی هستند وارد عمل میاینجا آنزیملذا در . ثابت است

  .دهندسازي افزایش میفعال ها را با پایین آوردن انرژيعت واکنشرکاتالیزورهاي آزمایشگاهی و غیرآلی سهم مانند 

Sواکنش  دشوچنانکه در شکل مشاهده می → P هاي ماده اولیه ملکولشود که تنها زمانی انجام میA  داراي

از حالت  د بایدزا هم باشرو انرژيهر وکنشی اگر حتی مانند واکنش روبه. انرژي لازم براي رسیدن به حالت فعال باشند

++ S(گذار
و حالت گذار کمتر باشد ) Sبسترا یا سو(دهندهواکنشمواد اولیه هر چه اختلاف انرژي بین . عبور کند) 

++ G∆یعنی انرژي فعال سازي یا (
و لذا  ها انرژي حالت گذارآنزیم. در نتیجه سرعت واکنش کمتر است )کمتر باشد

∆G ++
  . دهندنش را افزایش میدهند و به این ترتیب سرعت واکرا کاهش می
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  . تاثیري ندارند) G∆(د ها بر روي اختلاف انرژي آزاآنزیم: نکته

  

آنزیم ). هستند RNAبه غیر از چند استثناء که از جنس (ها پروتئینی هستندتقریبا تمامی آنزیم :ساختار آنزیم

کوفاکتور . تور نیاز داشته باشدوفاکجزء شیمیایی دیگري به نام کتواند به تنهایی فعال باشد و یا براي فعالیت خود به می

Mgمثل (تواند یون فلزي می ++
Cuو یا   ++

چنانچه فلز و یا کوآنزیم محکم به . باشد) کوآنزیم(یک ملکول آلی  یا و)

- آنزیم به همراه کوآنزیم و یون فلزي را هولوآنزیم می. گویندگروه پروستتیک می هاد و جدا نگردد به آننآنزیم باند شو

  . گویندآپوپروتئین میوآنزیم یا پقسمت پروتئینی چنین آنزیمی را آ. گویند

  

مانند باقی می ها این است که پس از انجام هر واکنش و در پایان آن سالم و دست نخوردههاي مهم آنزیماز ویژگی

ترکیب  (S)با ماده اولیه یا سوبسترا  (E)ابتدا آنزیم در یک واکنش ساده . توانند واکنش بعدي را کاتالیز نمایندو می
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ایجاد  (P)در مرحله بعد با انجام واکنش آنزیمی فرآورده . گیردشکل می (ES)سوبسترا- آنزیمشود و کمپلکس می

  .گرددشود و آنزیم رها میمی

  

  

  

  

  

بخشی از . سازدهر آنزیمی ساختار سه بعدي ویژه خود را داراست که آن را براي انجام فعالیت آنزیمی مناسب می

- کاتالیز توسط جایگاه فعال انجام می. نام دارد (active site)گیرد جایگاه فعال میآنزیم که با سوبسترا در تماس قرار 

دیگر هر آنزیمی سوبستراي خاص  به عبارتی. شوددانیم که هر واکنش شیمیایی توسط آنزیم خاصی انجام میمی. شود

ساختار جایگاه فعال است که  این اختصاصی بودن آنزیم به دلیل. کندتبدیل می لمحصوخود را شناسایی و آن را به 

  . باشدمتناسب با سوبسترا می

  

  : ساختار جایگاه فعال چند فرضیه مطرح شده استدر ارتباط با 

 1890ل فیشر درسا :(Fischer lock and key model)مدل قفل و کلید فیشر

و  سوبسترا استانعطاف دارد که دقیقا مکمل مطرح کرد که جایگاه فعال ساختار سخت و غیر قابل 

.  گیرد، مشابه قرار گرفتن قفل در کلیدسوبسترا در آن قرار می
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  ج

ها بعد کوشلند سال :(Koshland induced fit model)مدل غالب القایی کوشلند 

پذیر است و در اثر باشد بلکه انعطافد که جایگاه فعال آنزیم کاملا مکمل سوبسترا نمیرمطرح ک

  .شود مانند قرار گرفتن دست در دستکشسوبسترا متناسب با آن میاتصال 

  

  

  

  

  

  

گاه فعال یامروزه ثابت شده است که جا. کندها تا حدودي خصوصیات آنزیمی را توجیه میهر کدام از این مدل

توسط در شکل زیر یک واکنش فرضی یعنی نحوه شکسته شدن یک میله . است (++ S)سوبسترا  متناسب با حالت گذار

  . آنزیمی که جایگاه فعال آن مشابه حالت گذار است نشان داده شده است
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  هابندي آنزیمطبقه

  : شوندبندي میشش گروه طبقهکه دارند در ها با تمامی تنوعیآنزیم
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EC = enzyme commission number

  

، مهمترین آنها دهیدروژنازها هستند. کنندکاتالیز میهاي اکسایش و کاهش را واکنش: اکسیدوردوکتازها) 1

  : مانند آنزیم سوکسینات دهیدروژناز

مثل . دهندرا از ملکولی به ملکول دیگر انتقال می... اي مثل آمین، فسفات و عامل ویژه :ترانسفرازها) 2

  :کنندجا میگروه آمین را جابه که آمینوترانسفرازها
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مثل پپتیدازها که . شکننددهند، یعنی با اضافه کردن آب پیوند را میواکنش آبکافت را انجام می :هیدرولازها) 3

  : دشکننپیوند پپتیدي را می

مانند . کنندو یا به ملکول اضافه می دارندبدون واکنش هیدرولیزي از ملکول برمیاي راگروه ویژه :لیازها) 4

  :دکنناز ملکلول جدا میدکربوکسیلازها که گروه کربوکسیل را 

آلانین توسط آنزیم - Lآلانین به - Dمثلا تبدیل . دهندهاي ایزومریزاسیون را انجام میواکنش :ایزومرازها) 5

  :فسفات به یکدیگر توسط آنزیم فسفوگلوکوموتاز-1-فسفات و گلوکز-6- یا تبدیل گلوکز مازآلانین راسه
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: سنتتاز Aکوآنزیممانند اسیل. کنندانرژي پیوند کوالانسی ایجاد میبین دو ملکول با مصرف :لیگازها) 6

  

  

  سینتیک آنزیمی

خاص داراي  يهر آنزیم در یک دما.اندماهیت پروتئینی خود نسبت به دما بسیار حساسها به علت آنزیم

در برابر نمودار زیر نشان دهنده تغییر فعالیت آنزیم  .گویندمییا بهینه  اپتیمم يبهترین فعالیت است که به آن دما

  . استتغیرات دما

  

  

نمودار . گوینداپتیمم می pHخاص داراي بهترین فعالیت است که به آن  pHاز طرفی هر آنزیم در یک 

  .است pHزیر نشان دهنده تغییر فعالیت آنزیم در برابر تغیرات 
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با افزایش با غلظت آنزیم نیز ارتباط مستقیم دارد به نحوي که  آنزیمی سرعت واکنشطبیعی است که 

  .یابدغلظت آنزیم سرعت واکنش آنزیمی افزایش می

  

  

  

  منتن -معادله میکائلیس

با افزایش غلظت  در شرایطی که غلظت آنزیم ثابت باشد

لی این افزایش حدي دارد و یابد؛ وسوبسترا فعالیت آنزیم افزایش می

هاي آنزیم از به جایی برسد که تمام ملکولوقتی غلظت سوبسترا 

شکل زیر  .یابدسوبسترا اشباع شوند فعالیت آنزیم دیگر افزایش نمی

  :دهدیک واکنش ساده آنزیمی با کمترین مراحل ممکن را نشان می
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افزایش ) ES(سوبسترا - کمپلکس آنزیممیزان ) S(با افزایش غلظت سوبسترا ) E(ثابت آنزیمدر غلظت 

این در . وجود نداشته باشد) E(در بیاید و هیچ آنزیم آزادي  ESیابد تا زمانی که کل آنزیم به صورت می

سرعت واکنش حال انجام است و با افزایش غلظت سوبسترا  رحالت واکنش آنزیمی با حداکثر سرعت د

ها با رسم در مورد بسیاري از آنزیم. گویندمی Vmaxلیت حداکثر سرعت و یا به این میزان فعا. بدیاافزایش نمی

دله آن اآید که معبه وجود می) هیپربولیک(نموداري به شکل سهمی منحنی سرعت در مقابل غلظت سوبسترا 

  :باشدبه صورت زیر می

  

  

  

ܸ= ܸ ௫ܭ
  

  

  

غلظت  [S]در این معادله . شودنامیده می) محققان ابداع کننده آن(منتن-میکائلیسدله به نام ااین مع

ها را با سرعت واکنش که این کمیت شودثابت میکائلیس نامیده میKmسرعت حداکثر و Vmaxسوبسترا، 

)V (دهدارتباط می .  

بنابراین . گویندمی Kmسوبسترا که بتواند نصف سرعت ماکزیمم را ایجاد کند به غلظتی از  :Kmتعریف 

  . است) mol/Lit(غلظت Kmواضح است که واحد 

Km هر چه ، یعنی گرایش آنزیم به سوبستراي خود باشدنشان دهنده ) نه دقیقا(تواند  تا حدي میKm 

در   Km= 10-5Mمثلا آنزیم با . است میزان گرایش آنزیم به سوبسترا بیشترتوانیم بگوییم میکوچکتر باشد

  . برسد Vmaxبرابر سوبستراي کمتري نیاز دارد تا به نصف  Km= 10-3M   ،100مقایسه با یک آنزیم با 

بدیل نمود که براي تهیه اطلاعات تجربی تتی دلااتوان از نظر جبري به معمنتن را می- معادله میکائلیس

  :منتن خواهیم داشت-مثلا با معکوس کردن معادله میکائلیس .مفیدتر باشند Vmaxو یا  Kmها مثل آنزیم
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رابطه هایی که از نزیمآبراي . نامندمی برك-معادله لینویوررا منتن-این شکل معادله میکائلیس

کند که شیب آن برایر با است ایجاد میرکنند این نحوه نمایش یک خط منتن پیروي می- میکائلیس
 ೌೣ 

آورد که با را فراهم می Vmaxتر مزیت این نحوه نمایش این است که امکان تعیین مقدار صحیح. باشدمی

واع انمن این نمودار در تمایز بین ضدر  .توان آن را تخمین زدمی [S]برابر در  Vاستفاده از یک نمودار ساده 

  .باشدمیهاي آنزیمی مفید هاي آنزیمی و بررسی مهارکنندههاي واکنشمختلف مکانیسم

  

  آنزیمی هايمهارکننده

آنزیم را تحت سوبسترا ترکیب شده و فعالیت - توانند با آنزیم یا کمپلکس آنزیمبعضی از ترکیبات می

-مهارکنندهچنانچه این ترکیبات از تشکیل شدن محصول توسط آنزیم جلوگیري کنند به نام . تاثیر قرار دهند

  .پذیربرگشتو  ناپذیریا برگشت دائمی: انددو نوعها مهارکننده. شوندآنزیمی نامیده می هاي

  

به آنزیم متصل شده و به صورت :)irreversible inhibitors(ناپذیربرگشتهاي مهارکننده

diisopropylphosphofluoridate)مثل دي ایزوپروپیل فسفوفلوریدات . کننددائمی آن را غیر فعال می or 

DIFP) کولین ترشح شده به فضاي سیناپسی تجزیه نتیجه استیل در  ،شودکه باعث مهار آنزیم کولین استراز می

  .شودیک سم اعصاب بسیار قوي محسوب می DIFP.گرددانتقال پیام عصبی مختل میو شود نمی

  

بازدارنده به آنزیم سست بوده و  اتصال :)reversible inhibitors(پذیربرگشتهاي مهارکننده

  .رقابتی و مهار غیررقابتی هستند هايکنندهمهمترین اینها مهار. پذیر است که انواع مختلفی داردبرگشت

  

هایی هستند که به علت مهارکننده:competitive inhibitiors)(رقابتی  هايکنندهمهار) الف

 (I)در نتیجه اتصال مهارکننده. کنندجایگاه فعال با سوبسترا رقابت میشباهت ساختاري با سوبسترا، در اتصال به 
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منتن در حظور مهارکننده رقابتی-منحنی میکائلیس

در واقع رقابتی  .شودایجاد شده و فراورده واقعی تشکیل نمی (EI) مهارکننده -کمپلکس آنزیم (E)به آنزیم 

سوبسترا در در این حالت اگر غلظت  در اتصال به جایگاه فعال وجود دارد بنابراین بین سوبسترا و مهارکننده

 ندارد Vmaxرقابتی تاثیري روي  مهارکننده. را برگرداند توان اثر مهارکنندهمیمحیط افزایش یابد، به سادگی 

از جایگاه فعال خارج  مهارکنندهدر رقابت بین سوبسترا و  هاچون در غلظت بالاي سوبسترا تمامی مهارکننده

د یعنی میزان سوبسترا مورد نیاز جهت رسیدن ندهظاهري را افزایش می Km هاي رقابتیمهارکننده ، اماشوندمی

  .یابدافزایش می Vmax به نصف
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برك در حظور مهارکننده رقابتی-منحنی لینویور

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

در این حالت مهارکننده هم با  : noncompetitive inhibitiors)(هاي غیررقابتی مهارکننده) ب

چون  یابدکاهش می Vmax در این حالت. شودسوبسترا ترکیب می-آنزیم آزاد و هم با کمپلکس آنزیم

در . یابدکند یعنی غلظت آنزیم فعال کاهش میترکیب شده و آن را غیرفعال می ESمهارکننده با کمپلکس 

  .کندتغییري نمی Kmاین حالت 
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منتن در حظور مهارکننده غیر رقابتی-منحنی میکائلیس

برك در حظور مهارکننده غیر رقابتی-منحنی لینویور
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  هاي آلوستریکآنزیم

- لوبراي اتصال ملکجایگاهی ) جایگاه فعال(ه بر جایگاه اتصال به سوبسترا هایی هستند که علاوآنزیم 

ه آنها یش دهند باگر فعالیت آنزیم را افزا. دهندافزایش یا کاهش میهایی دارند که میزان فعالیت آنزیم را 

هاي آلوستریک علاوه بر قابلیت تنظیم توسط آنزیم.گویندکننده میاگر کاهش دهند مهار کننده وفعال

مقابل  منحنی فعالیت آنزیم در. را نیز قابل تمیز هستندسوبستشان به غلظت ، از طریق پاسخهاي دیگرملکول

منتن پیروي - متفاوت از حالت پیشبینی شده براي آنزیمی است که از سینتیک میکالیس سوبسترا در این حالت

 Sهیپربولیکی است در این حالت سیگموئیدي یا  منتن که-بر خلاف منحنی میکائلیس منحنی حاصله .کندمی

آنزیم تمامی زیرواحدهاي سوبسترا در غیاب چندزیرواحدي هستند هاي آلوستریک آنزیماغلب .شکل است

یعین حالتی که میل ترکیبی کمتري به ،به معنی سفت Tenseاشاره به لغت (Tتقریبا به طور کامل به حالت 

به آنزیم، سوبسترا هاي ولی اتصال ملکول. دنوجود دار)سوبسترا داشته و از این رو فعالیت کاتالیزي کمی دارد

یعنی حالتی که میل ترکیبی بالایی به به معنی شل،  Relaxedاشاره به لغت (Rملکول آنزیم را به طرف حالت 

صال یک ملکول سوبسترا به یک تا.کندجا میجابه) سوبسترا داشته و از این رو فعالیت کاتالیزي بالایی دارد

این . کندتبدیل می Rآنها را بهدر واقع  دهد وسوبسترا افرایش میزیرواحد تمایل سایر زیرواحدها را به 

با یکدیگر به صورت متعاون عمل  شود زیرا زیرواحدهانامیده می (Cooperative)ت مهم تعاونی خصوصی

  . فضایی دهد، بقیه زیرواحدها همگی دستخوش تغییر خواهند شد اگر یک زیرواحد تغییر ساختار. کنندمی

  

- منتن پیروي می- گموئیدي یک آنزیم آلوستریک در مقایسه با آنزیمی که از سینتیک میکائلیسنمودار سی

  .کند
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در یک مسیر متابولیسمی معمولا اولین آنزیم مسیر  

(E1) با پیشرفت مسیر محصول نهایی به . آلوستریکی است

هار مشده و به طریق آلوستریکی آن را  تصلاین آنزیم م

  .گویندمهار فیدبکی می به این حالت. کندیم

  

زیموژن

شوند و ساخته و ذخیره می یا پروآنزیم به نام زیموژن غیرفعال ساز آنزیمیها به صورت پیشبعضی آنزیم 

در لوزالمعده و  پسینوژن و تریپسینوژنمانند. آیندبه صورت فعال در می ت پروتئولیتیکیسدر زمان نیاز با  شک

  .گیردیک آبشار پروتئولیزي صورت میلخته شدن خون که از طریق یا 

  

زوزیمای

هاي هاي سینتیکی مختلفی هستند و در اندامدهند اما داراي ثابتاکنش را انجام میوهایی که یک آنزیم

  .عضلانی و کبدي کتات دهیدروژنازلامانند . شوندمختلف جهت اهداف مختلفی به کار گرفته می

  

پیرورات که محصول نهایی گلیکولیز است را به شود و ه بیان میلدهیدروژناز عضلانی در عضلاکتات 

آوري شود و جهت تبدیل لاکتات جمعکند اما لاکتات دهیدروژناز کبدي در کبد بین میلاکتات تبدیل می

شود که پیرووات حاصله در فرآیند گلیکونئوژنز به و تبدیل آن به پیرووات استفاده می شده از جریان خون

  .شودیم دیلگلوکز تب
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  :فصل هفتم       

  هاویتامینساختمان و عملکرد 

  

  

  مقدمه

ي غذایی لازم سیار کم در جیرهبه مقدار بو بدن قادر به سنتز آنها نیستها از ترکیباتی هستند که ویتامین

- که در واکنش) Bهاي گروه ویتامین(هاي محلول در آب ویتامین :شوندها به دو گروه تقسیم میویتامین. اند

هاي محلول در چربی که هورمون،آنتی اکسیدان ینتامیوها هستند و ساز کوآنزیمپیشهاي آنزیمی شرکت و 

ترکیب شیمیایی خاص نیست بلکه به چندین ترکیب شیمیایی  کی معمولا یک ویتامین .دنباشکوآنزیم می یا

اما عملکردهاي  ؛دارند نیز ردهاي نزدیک به همو معمولا عملک زیادي دارند ساختاري شباهتکند که اشاره می

به شش   Dویتامین مثلا . گویندمی Vitamerبه هر کدام این ساختارها یک . دتوانند داشته باشنمی هم مختلفی

  . شودسیم میقت D6تا  D1هاي ویتامر مختلف به نام

  

  )Bویتامین گروه ( هاي محلول در آبویتامین) الف

  

Niacin ویتامین یاB3:ساز پیشNicotinamide adenine dinucleotide (NAD +)  و

Nicotinamide adenine dinucleotide phosphate (NADP +)کوآنزیم بوده و در  که باشدمی

به (شود در جریان اکسیداسیون مواد غذایی احیا می+ NAD. کنندشرکت میاحیاء -هاي اکسیداسیونواکنش

NADH (دهدمی تنفسیي را به زنجیرهها و سپس الکترون.NADPH هاي به عنوان عامل احیاکننده در فرایند

  .کندسنتزي عمل می

  



  

در گوشت به فراوانی یافت . شودخشن شدن پوست و ایجاد بیماري پلاگر می

Flavin adenine dinucleotide (FAD)  وFlavin 

 ءاحیا -هاي اکسیداسیونهایی هستند که در واکنش

82

+NADمثالی از یک واکنش آنزیمی که 
  : شرکت دارد 

خشن شدن پوست و ایجاد بیماري پلاگر می کمبود این ویتامین موجب

.  

Riboflavin  ویتامینیا B2: سازیشپ Flavin adenine dinucleotide (FAD)

mononucleoride (FMN) هایی هستند که در واکنشباشد که کوآنزیممی

  .کنندشرکت می

مثالی از یک واکنش آنزیمی که 

کمبود این ویتامین موجب

.شودمی

Riboflavin

e (FMN)

شرکت می
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مثالی از یک واکنش آنزیمی که در 

  :شرکت دارد FADآن 
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  .شوددر جگر، لبنیات، سبزیجات و حبوبات یافت می. افتدمعمولا اتفاق نمی B2کمبود ویتامین 

  

Thiaminیا ویتامینB1: کوآنزیم  در بدن به صورتThiamin pyrophosphate (TPP) موجود

  . کندکوآنزیمی است که در برداشت و انتقال گروه کربوکسیل یا آلدهید شرکت می.است

  

هاي زدایی پیرووات توسط آنزیمکربوکسیل :در آن شرکت دارد TPPآنزیمی که  شاز یک واکن یمثال

  .کندکربوکسیلاز عمل میددر آن شرکت دارد و به عنوان کوفاکتور آنزیم  TPPدکربوکسیلاز که 

  

شود که علائم وسیعی از کاهش وزن تا اختلال هواس و نارسایی بري میکمبود آن سبب بیماري بري

  .شوددر گوشت و سبوس غلات یافت می .شودقلبی را شامل می

Panthothenic Acid ویتامین یاB5:در بدن به کوآنزیمA(COA) به عنوان . شوددیل میتب

  .کندهاي آنزیمی عمل میدر واکنش (R-CO)سیلگروه آکننده حامل و فعال
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  :در آن شرکت داردCOAی از یک واکنش آنزیمی که مثال

آنزیم . شوداکسیداسیون استفاده می- چرب جهت ورود به مسیر بتاسازي اسیدهاياین واکنش براي فعال

  .کندسنتاز این واکنش را کاتالیز میکوآاسیل

هاي گیاهی و یا حیوانی به مقادیر متغیر وجود در بیشتر غذا. شودمولا دیده نمیکمبود این ویتامین مع

  .دارد

-وقتی فسفریله می. باشدوکسامین و پیریدوکسین میپیرید ترکیب پیریدوکسال، 3شامل  :B6ویتامین

ها در این کوآنزیم.فسفات از بقیه مهمتر استپیریدوکسال .توانند عمل کنندوان کوآنزیم میشوند به عن

  .شوندآمیناسیون و دکربوکسیلاسیون وارد میهاي ترانسشود و در واکنشارد میمتابولیسم آمینواسیدها و
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  :در آن شرکت دارد فسفاتیک واکنش آنزیمی که پیریدوکسال مثالی از

  

  

نخود  زمینی وجگر، سیب. شودلات عصبی و عوارض پوست میخونی و اختلاکمبود آن موجب کم

  .هستند B6سرشار از ویتامین

  

Biotin  یا ویتامینB7  یا ویتامینH:کندآنزیم بیوسیتین را تولید مییزین متصل شده و کوبه لا .

  .شودهاي کربوکسیلاسیون وارد میبیوسیتین در واکنش
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  :مثالی از یک واکنش آنزیمی که بیوسیتین در آن شرکت دارد

  

  

  

  

  

اما در اثر مصرف طولانی . شود و نیازي به مصرف آن نیستایی سنتز میهاي رودهتوسط باکتريبیوتین 

-مرغ پروتئنی به نام آویدین دارد که میي تخمسفیده(خاممرغ زیاد آنتی بیوتیک و یا مصرف تخممدت و 
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ممکن است کاهش یابد و منجر به ریزش مو و افسردگی ) و مانع جذب آن شودشده تواند به بیوتین متصل 

  .گردد

Folic Acidیا ویتامینB9  یا ویتامینM: نزیمی آنشکل کوآ                  Tetrahydrofolat

 )THF  یاFH4(وان حامل حد واسط به عنها و نوکلئوتیدها شرکت دارد واسیددر متابولیسم آمینوکه است

  .کندعمل میCH2 ،-CHO  ،-CH=NH-ترکیبات یک کربنی مانند

  

هیدروژن متصل گردد  N5, C6, C7, N8هاياتم حالتی است که بهاسیدفولیک شکل کوآنزیمی 

و یا  N5هاي یک کربنی به گروه. نام دارد) FH4یا  THF( تتراهیدروفولاتدر این حالت ). ءاحیاالت ح(

N10 شوندمتصل می .  

  

  

  

  

  

  

  شکل کوآنزیمی اسیدفولیک
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  یکی از مسیرهاي ساخته شده متیل تتتراهیدروفولات
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  ساخته شدن متیونینانتقال گروه متیل از متیل تتتراهیدروفولات به هموسیستئین و 

  

در اسیدفولیک  .رودحین پخت و پز از بین می% 90الی  50در بیشتر غذاها وجود دارد اما اسیدفولیک 

ند هایی از بدن که تکثیر سلولی سریع داردر بخشبنابراین ها و نوکلئوتیدها شرکت دارداسیدمتابولیسم آمینو

  .گرددخونی میکمبود آن موجب کم، لذا نیاز است، اسید فولیک بیشتر مورد هاي قرمزمانند گلبول

  

Cyanocobalamin  یا ویتامینB12:رد اما به جاي اتم آهن در مرکز اختار حلقوي مشابه هم داس

  .باشدآن میشکستن ملکول و ایجاد جایگزینی درون نقش آن . است کبالت قرار گرفته آن
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-'5)1: شوددربدن به دو کوآنزیم تبدیل می )وبالامینکسیانو(B12یتامین و

deoxyadenosylcobalamin  2که فرم غالب است و(Methylcobalamin  

  

  

افتد و نیاز به اتفاق میدو واکنش آنزیمی در انسان وجود دارد که هر دو در متابولیسم آمینواسیدها 

- مالونیلمتیل- Lمورد بعدي تبدیل  . کنیدمشاهده می 18-18یک مورد آن را در شکل . دارندB12ویتامین 

  . باشددهاي چرب با تعداد کربن فرد مییبتااکسیداسیون اس کوآ در فرایندکوآ به سوکسینیل



  

بنابراین . شودشود و در گیاهان یافت نمی

- مین شوند که مهمترین علامت آن کمدچار کمبود این ویتا

  .تواند در بدن ذخیره شود

قرار گیرد و یا جداگانه بررسی  B هايتواند در گروه ویتامین

مثلا در سنتز . شودهاي هیدروکسیلاسیون وارد می

  .دکند شرکت مینکه در ساختار کلاژن وجود دار

  

Dehydro L-Ascorbic 

  دهیدروآسکوربیک اسید

تمامی جانوران به غیر از انسان و . دارد و در جذب آهن نیز موثر است

شود که می Scurvyسبب بیماري  در انسان

  .زیجات سرشار از این ویتامین هستند
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شود و در گیاهان یافت نمیها و جانوران یافت میتنها در میکروارگانیسم B12ویتامین 

دچار کمبود این ویتا کسانی که رژیم گیاهخواري دارند ممکن است

تواند در بدن ذخیره شودتنها ویتامین محلول در آب است که میاین ویتامین، . خونی است

Ascorbic Acid یا ویتامین C: تواند در گروه ویتامینمی

هاي هیدروکسیلاسیون وارد میاست که در واکنش در مجموع ویتامین محلول در آب

که در ساختار کلاژن وجود دار لایزینو هیدروکسی پرولینهیدروکسی

                     

L-Ascorbic acid (reduced form)               Ascorbic acid

دهیدروآسکوربیک اسید- Lآسکوربیک اسید و - C:Lدو فرم کوآنزیمی ویتامین 

دارد و در جذب آهن نیز موثر استنقش آنتی اکسیدان  Cویتامین 

در انسان Cویتامین  کمبود.قادر به تولید اسیدآسکوربیک هستند ها

زیجات سرشار از این ویتامین هستندمرکبات و سب. افتدها اتفاق میریزي لثهآن تورم و خون

ویتامین 

کسانی که رژیم گیاهخواري دارند ممکن است

خونی است

  

Ascorbic Acid

در مجموع ویتامین محلول در آب. شود

هیدروکسی

  scorbic acid (reduced form)

دو فرم کوآنزیمی ویتامین    

  

ویتامین 

هاپریمات

آن تورم و خون در
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  ویتامین محلول در چربی) ب

توانند در کبد و شوند و میها در روده جذب میمانند چربی. دباشمیA, D, E ,Kشامل چهار ویتامین  

تمامی این . تواند سمیت ایجاد کندمی Dو  Aهايمصرف بیش از حد ویتامین. بافت چربی ذخیره شوند

  :اند و اعمال متنوعی دارندساخته شدهها از واحدهاي ایزوپرنوئیدي امینویت

به سه فرم . گیرندکاروتن منشاء می- ي گیاهی بتااز مادهشود که هر سه در سه فرم یافت می :Aویتامین 

Retinal, Retinol, Retinoic acid رتینول و . رتینال در بینایی نقش دارد .کندمی ها شرکتدر واکنش

این دو ترکیب در تقسیم و تمایز . و رشد نقش دارندهایی هستند که در تقسیم سلولی د هورموناسیرتینوئیک

از دیگر عوارض  .گرددبود اینها منجر به کراتینه شدن پوست میمایی دارند و کهاي پوست اهمیت ویژهسلول

  .کوري استکمبود ویتامین شب

  

یا  D2و Cholecalciferolیا  D3وجود دارد که مهمترین آنها D5تا  D1هاي فرم در:Dویتامین 

Ergocalciferol  7تابش نور فرابنفش ردر پوست در اث .باشدمی-dehydrocholestrol) که در پوست

  . د که غیر فعال استوشتبدیل می D3یا ویتامین  Cholecalciferolبه) وجود دارد
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(Calcidiol or 25-D3)به هیدروکسیلاز- 25با آنزیم  وارد جریان خون شده و در کبد کلسیفرولکوله

25-hydroxycholecalciferol این ترکیب در کلیه توسط . شود که فعالیت کمی داردهیدروکسیله می

یعنی فرم کاملا فعال  1,25-dihydroxycholecalciferol(Calcitrol)به alpha-hydroxylase-1آنزیم 

متابولیسم کلسیم و به عنوان یک هورمون ها شده و ز طریق خون وارد بافتن ترکیب اکه ای ،شودتبدیل می

  .کندفسفات را کنترل می

D2  یاErgocalciferol دارد از نظر متابولیسمی اهمیت کمتري .

که منشاء گیاهی دارد در پوست در اثر تابش  Ergosterolترکیبی به نام 

ویتامین . ودشتبدیل می D2یا ویتامین Ergocalciferolفرابنفش به 

D2  نیز مانندD3  به ترتیب در کبد و کلیه هیدروکسیله شده و به فرم

  . شودفعال خود تبدیل می

) راشیتیسم(در کودکان منجر به نرمی استخوان Dویتامین  کمبود

  .در شیر و روغن ماهی فراوان استDویتامین  .گرددمی
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و ;alpha, beta, gamma, and delta tocopherolهاي در هشت فرم مختلف به نام:Eویتامین

alpha, beta, gamma, and delta tocotrienolکسیدانی دارند و به اینها نقش آنتی اتمامی .وجود دارد

چون .کنندنشده در در مجاورت اکسیژن جلوگیري میچرب اشباعخودي اسیدهايبهویژه از اکسایش خود

.کنداکسیدانی خود را ایفا میگیرند و در آنجا نقش آنتیدر غشاي سلولی قرار می هستندمحلول در چربی 

  . باشدمی α-tocopherolمهمترین اینها که از نظر بیولوژیکی بسیار فعال است 

  توکوفرول- آلفاساختار 

  

  .گرددکمبود آن نادر است و منجر به کم خونی می. شوددر روغن گیاهی یافت میEویتامین 

  

-را سنتز می phylloquinoneگیاهان ترکیبی به نام . وجود دارد Kدو منبع براي ویتامین  :Kویتامین

اي از ترکیبت شیمیایی به نام مجموعهروده نیز ها باکتري. شودنیز نامیده می K1ویتامینکنند که به نام

Menaquinone-n (MK-n) کنندرا سنتر می .)nکه در ) نشان دهنده تعداد تکرار واحد ایزوپرن است ،

در ساختار خود بخش ایزوپرنی و نیز بخش  K2و  K1هر دو ویتامین . شوندنیز نامیده می K2مجموع ویتامین 

  .کوئینون دارند
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. مبین باید به ترومبین تبدیل شوددر این فرایند پروترو. در لخته شدن خون است Kویتامین مهمترین نقش 

کربن گاماي یکی  دار شدنستلزم کربوکسیلم جهت تبدیل آن به ترومبین به پروترومبینمربوطه اتصال آنزیم 

- گلوتاماتگاماآنزیم . داردKنیاز به ویتامین که این فرایند  پروترومبین است هاي اسیدگلوتامیکاز ریشه

در شش پروتئین دیگر آبشار   Kنیازمند به ویتامین  مشابه این واکنش. دهدا انجام میبوکسیلاز این واکنش رکر

  . شودنعقادي نیز انجام میا
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  :فصل هشتم

  بیوانرژتیکاصول متابولیسم و 

  

  مقدمه

ز یک سري سلول یا موجود زنده اتفاق افتاده و ا متابولیسم مجموع تغیرات شیمیایی است که در یک

هر کدام از مراحل متوالی مسیرهاي . هاي متابولیک تشکیل شده استکننده مسیرهاي آنزیمی ایجادواکنش

متابولیکی، همراه با یک تغییر شیمیایی اختصاصی کوچک، معمولا به شکل برداشت، انتقال یا افزودن یک اتم 

  .باشدیا گروه خاص می

ها، کربوهیدرات(الی مواد غذایی هاي آکولن ملباشدکه طی آتخریبی متابولیسم می کاتابولیسم فاز

-تبدیل می) CO2 ،NH3، اسیدنظیرلاکیتک( ترایی کوچکتر وسادهبه محصولات انته) هاها وپروتئینچربی

و حاملین  ATPبه صورت گردد که مقداري از این انرژيهاي کاتابولیک انرژي آزاد میسیردر طی م. دنشو

گردد، بقیه انرژي به صورت حرارت از حفظ می )NADH ،NADPH ،FADH2(ی احیا شده مثلالکترون

  .روددست می

 هاي بزرگترکوللهاي ساده و کوچک براي ساختن مسازشود پیشمیده مینا نیز آنابولیسم که بیوسنتزدر 

تمامی . گیرندک مورد استفاده قرار مینوکلئیهايها و اسیدپروتئینها، کاریدساها، پلیتر نظیر لیپیدو پیچیده

و قدرت  )ATP(هاي آنابولیک نیاز به مصرف انرژي عموما به شکل انتقال گروه فسفریل ازواکنش

  .دارند FADH2و  NADH ،NADPHاز   احیاکنندگی



  :شودراه متابولیسمی از آنها یاد می بسیاري از فرایندهاي متابولیسمی خطی هستند که تحت عنوان مسیر یا

سوبسترا براي  اغلب به عنواناي یا حلقوي هستند که فراورده نهایی 

98

بسیاري از فرایندهاي متابولیسمی خطی هستند که تحت عنوان مسیر یا

اي یا حلقوي هستند که فراورده نهایی برخی فرایندهاي متابولیسمی چرخه

  :گیردآنزیم اول قرار می

  

بسیاري از فرایندهاي متابولیسمی خطی هستند که تحت عنوان مسیر یا

برخی فرایندهاي متابولیسمی چرخه

آنزیم اول قرار می
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A          B

 (Coupled reaction)هاي جفت شده دوم واکنش و (G∆)ي آزاد از مفاهیم اساسی متابولیسم یکی تغیر انرژ

.پردازیمباشد که درادامه به آنها میمی

  

  (G∆)تغیر انرژي آزاد 

تواند آزاد شده و جهت انجام ی ترکیبات وجود دارد و میکوللانرژي درونی که در ساختار م: زادتعریف انرژي آ

ار گیبس آن را مشخص کرد نخستین بنامند که چون کار در دما و فشار ثابت مورد استفاده قرار گیرد را انرژي آزاد می

انرژي آزاد  Bو  A ملکولر یک از دو ه     مثل   در واکنشی. دهندنمایش می Gعلامت  آن را با

   .دهندمی نمایش G∆را به صورت  ، B (GB)و ملکول  A (GA)ملکول  تفاوت بین میزان انرژي آزاد. اي دارندویژه

∆G = انرژي آزاد محصولات( – هادهندهآزاد واکنشژي انر( = (GB  - GA)

 ∆G واکنش با . مثبت یا منفی داشته باشد مقادیر تواندمی∆G  ر آن که د استمنفی حالتیGA < GB در  .باشد

در صورتی . نامندمی) Exergonic(ها را انرژي زا سازي انرژي همراه است؛ این نوع واکنشاین حالت واکنش با آزاد

 )Endergonic( ها انرژي خواهاین واکنش. واکنش به انرژي نیاز دارد )GB < GA( واکنشی مثبت باشد G∆ که

   .شوندنامیده می
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aA + bB              cC + dD

pHو  1M، غلظت  1atm، فشار  K 298دماي استاندارد یعنی در شرایط  به  انرژي آزاد را تغیرانجام شوند0 =

G∆صورت 0
انجام pH = 7ها دراز آنجا که در موجودات زنده واکنش. دهندمینشان ) انرژي آزاد استانداردتغییر (

G∆شوند در بیوشیمی به جايمی 0
G'0∆از نماد 

برمول  کیلوژولشود که واحد آن کیلوکالري برمول یا استفاده می 

  .)1cal = 4.18J(  باشدمی

∆G'0
  :در واکنش عمومی مثل .ا ثابت تعادل رابطه داردب 

  

باشند ثابت تعادل به صورت شرکت کننده می A, B, C, Dهايولکلبه ترتیب تعداد م a, b, c, dکه در آن 

  :گرددزیر تعیین می

'K    درست همانطور که
eq  باشدفیزیکی مشخص براي هر واکنش مییک ثابت∆G'0

. نیز یک ثابت است 

'Kي بیناارتباط ساده
eq  و∆G'0

  : وجود دارد

∆G'0 = -RT ln K'
eq

  .دماي مطلق استTها و ثابت گاز Rه در آنک

خواهد  صفر باشد تغییر انرژي آزاد آن واکنش برابر1یی خاص برابر رتی که ثابت تعادل یک واکنش شیمیادر صو

G'0∆در صورتی که ثابت تعادل یک واکنش بیشتر از یک باشد .بود
 یعنی محصولات انرژي آزاد؛ شودمنفی می

در . کندخودي پیشرفت میتحت شرایط استاندارد واکنش به صورت خودبهدارند و  نسبت به واکنش دهندها کمتري

'Kصورتی که 
eq  باشد  1یک واکنش کمتر از∆G'0

ت به بیعنی انرژي آزاد محصولات نسآن مثبت خواهد بود، 

به عنوان .استاندارد تمایل به پیشرفت در جهت عکس خوا هد داشت واکنش در شرایطو  باشدها بیشتر میدهندهواکنش

کاتالیز  فوگلوکوموتازسمثال بیائید محاسبه ساده تغییر انرژي آزاد استاندارد واکنشی را در نظر بگیریم که توسط آنزیم ف

  :گرددمی

glucose 1-phosphate             glucode 6-phosphate

و یا با )فسفات- 6ولی بدون گلوکز (فسفات -1گلوکز  20mMدهد در صورتی که با بررسی شیمیایی نشان می

20mM  1آغاز کنیم، مخلوط تعادلی نهایی حاوي ) فسفات- 1ولی بدون گلوکز (فسفات - 6گلوکز mM  1گلوکز -
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ها بر روي نقطه تعادل یک بیاد دارید که آنزیم. (خواهد بودpH 7و  250Cفسفات در - 6گلوکز 19mMفسفات و 

توان ثابت تعادل با استفاده از این اطلاعات می.) کنندفقط سرعت رسیدن به آن را سریع می هاآنزیم: واکنش اثري ندارند

  .را محاسبه نمود

K'
eq = 

[୪୳ୡ୭ୢୣି୮୦୭ୱ୮୦ୟ୲ୣ]
[୪୳ୡ୭ୱୣ ଵି୮୦୭ୱ୮୦ୟ୲ୣ] = 

ଵଽெ
ଵெ= 19

'Kبا استفاده از این 
eq  انرژي آزاد استاندارد را بدست آورد توان تغییرمی:  

∆G'0 = -RT ln K'
eq = -(8.315 J/mol.K)(298K)(ln 19) = -7298 J/mol = -7.3 kJ/mol

- 6گلوکز  1Mفسفات و -1گلوکز  1Mواکنش باباشد وقتی منفی می از آنجایی که تغییر انرژي آزاد استاندارد

براي . نمایدفسفات با رهاسازي انرژي آزاد پیشرفت می-6فسفات به گلوکز - 1، تبیدل گلوکز گردداز میغفسفات آ

  G'0∆، )فسفات- 1فسفات به گلوکز - 6گلوکز تبدیل (واکنش عکس 
- داراي همان بزرگی، ولی با علامت مخالف، می

  . باشد

∆G'0
25Cحرارت ، درجه 1M ،pH = 7برابرکه غلظت هر یک از اجزادر شرایطی اندازه گیري می شود 

G'0∆بنابر این .باشد 1atmوفشار
یر اکنش خاص میزان  مشخص وغیرقابل تغاین  ثابت براي یک و.یک ثابت است

1Mبرابر شود که غلظت هر یک از اجزا لزوما گیري میدر شرایطی اندازه (G∆)ولی تغیر انرژي آ زاد واقعی.است

ها ومحصولات وهمچنین درجه حرارت در طی انجام واکنش می باشد که از غلظت واکنشگرتابعی  G∆لذا .باشدنمی

G'0∆و  G∆.لزوما با شرایط استاندارد سازگار نخواهد بود
طبق                     هر واکنشی مثل 

  :دارنددله زیر با هم رابطه امع

∆G = ∆G'0 + RTln
[][]
[][]

G'0∆و  Tو  Rمقادیر. دهیمرا قرار می A, B, C, Dهاي واقعیدر این معادله غلظت
ادیر ثابت و استاندارد مق 

هاي واقعی زیرا غلظتگردد براي یک واکنش مساعد منفی بوده و با پیشرفت واکنش به صفر نزدیک میG∆. باشندمی

A  وBهايکاهش یافته و غلظتC  وD در نقطه تعادل داریم. یابد تا زمانی که تعادل برقرار شودافزایش می:  

∆G = ∆G'0 + RTln 
[][]
[][]

∆G = ∆G'0 + RTln K'
eq

aA + bB              cC + dD
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∆G = -RTln K'
eq + RTln K'

eq = 0

  .گرددبرابر با صفر می G∆، بنابراین در نقطه تعادل

G'0∆و نه G∆خودي یک واکنش میزان ملاك انجام خود به 
 G'0∆واکنشی با . باشدمی

مثبت در صورتی که 

∆G این در صورتی است که نسبت: تواند روبه جلو پیشرفت نمایدمنفی باشد میآن
[][]
[][] عدد بسیار کوچکی باشد )

تواند نسبت براي مثال برداشت سریع محصولات یک واکنش می). 1کوچتر از 
[][]
[][]نگه داشته و میزان1را زیر

RTln
[][]
[][] به عبارت دیگر . شودهاي بیوشیمیایی بسیار دیده میاین حالت در واکنش. منفی بزرگ شود عددیک

ها و یا کاهش غلظت دهندهافزایش غلظت واکنش. کندها و محصولات تغیر میدهندهواکنشبا تغیر غلظت G∆میزان 

هیدروژناز در چرخه کربس که مثلا واکنش مالات .گرددو مساعدتر شدن واکنش می G∆محصولات موجب کاهش

+NADکمک جهت پیشرفت چرخه مالات باید توسط این آنزیم
  .به اگزالواستات تبدیل گردد 

  

kJ/mol∆G'0 29.7+=واکنش تبدیل مالات به اگزالواستات داراي
لذا در شرایط استاندارد واکنش در .است

اما و این واکنش تعادلی قویا به نفع تشکیل مالات است،شودجهت عکس یعنی تبدیل اگزالواستات به مالات انجام می

به همراه محصول اگزالواستات از مالات است، چون تردر شرایط واقعی درون سلول غلظت اگزالواستات بسیار پایین

گردد و این واکنش منفی می G∆لذا شودهاي دیگري برداشته میپیوسته توسط واکنش (NADH)دیگر واکنش 

  .شودواکنش در جهت تبدیل مالات به اگزالواستات انجام می

، به عبارتی دیگر(ک مساعد هستند هایی که از نظر ترمودینامییک نکته مهم این است که بعضی از واکنش

  G'0∆هایی که واکنش
براي مثال سوختن . دهندگیري رخ نمیهاي قابل اندازه، با سرعت)آنها بزرگ و منفی است

سازي مورد نیاز براي ولی از آنجایی که انرژي فعال ، ار نظر ترمودینامیکی بسیار مساعد استH2Oو   CO2هیزم، به 

. ماندها پایدار باقی می؛ هیزم سالباشدبیش از انرژي است که در درجه حرارت اتاق در دسترس می این واکنش سوختن

، سوختن آغاز شده و چوب )براي مثال با روشن نمودن یک کبریت(سازي موردنیازدر صورت فراهم کردن انرژي فعال

گرماي حاصل از این . گرددآزا د میتبدیل و انرژي به صورت حرارت و نور  H2Oو  CO2به محصولات پایدارتر 
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این فرایند تا سوختن کل : آوردسازي موردنیاز براي سوختن نواحی مجاور هیزم را فراهم می، انرژي فعالواکنش گرمازا

  .یابدهیزم ادامه می

انرژي ، با کاهش رسندالعاده آهسته به انجام میصورت عدم کاتالیز، فوقهایی که در هاي زنده واکنشدر سلول

آنزیم، مسیر واکنش را به یک . دهندمیسازي آنها توسط یک آنزیم، و نه به واسطه تامین گرماي مورد نیاز، رخ فعال

، به طوري که در درجه حرارت داشته باشدسازي کمتري از واکنش بدون کاتالیز ي فعالرژاندهد که یر میاي تغیگونه

را داشته و سرعت واکنش  سازيانرژي حرارتی کافی براي غلبه بر این سد فعالهاي سوبسترا اتاق کسر بزرگی از ملکول

مستقل از مسیري است که واکنش طی آن به انجام د یک واکنشاتغییر انرژي آز. یابدتوجهی افزابش میبه طور قابل

 هابنابراین، آنزیم .باشدمیتنها وابسته به ماهیت و غلظت واکنشگرهاي ابتدایی و محصولات انتهاییرسد؛ این تغییر می

سازي با کاهش انرژي فعالتوانند سرعت پیشرفت واکنش آنزیمی را باشند؛ ولی میهاي تعادل نمیقادر به تغییر ثابت

  .افزایش دهند

  "Coupled reactions"هاي جفت شدهواکنش

. واکنش دیگر باشدر صورتی که محصول یک واکنش، واکنش دهنده دو واکنش به صورت جفت هستند د

کنند تا اطمینان حاصل کنند که واکنش ها معمولا یک واکنش انرژي زا را با یک واکنش انرژي خواه جفت میسلول

انرژي خواه  هايست با واکنشا زاکه انرژي ATPمعمولا واکنش هیدرولیز.شودانرژي خواه در جهت دلخواه انجام می

  :مثال. شودجفت می

  :توانند انجام دهندزیر را می واکنشها تمامی سلول

Glucose + Pi         Glucose 6-phosphate ∆G'0 = +3.3 Kcal/mol

G'0∆چون (این واکنش انرژي خواه است 
  .کندین نشود پیشرفت نمیامو تا زمانی که انرژي آن ت )مثبت دارد

  : زا است، بسیار انرژيPiو  ADPبه  ATPواکنش هیدرولیز 

ATP + H2O    ADP + Pi ∆G'0 = -7.3 Kcal/mol

G'0∆مجموع این دو واکنش داراي. کندرا با این واکنش جفت می ATPواکنش هیدرولیزآنزیم هگزوکیناز
 

  :کندشد و در جهت تشکیل پیشرفت میبامنفی می
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∆G'0 = -7.3Kcal/mol + 3.3Kcal/mol = -4Kcal/mol

G'0∆که  ATPزاي هیدرولیز بنابراین واکنش انرژي
G'0∆منفی دارد، در مجموع 

کند کل واکنش را منفی می 

ها و محصولات، موجب دهندهاین اختلاف انرژي زیاد ایجاد شده بین واکنش. تا واکنش در جهت مورد نظر انجام شود

ها که محل تنظیم نیز این واکنشبسیاري از . شود که واکنش در جهت عکس بسیار کند و تقریبا غیرممکن شودمی

نزیم آطرفه در یک واکنش آنزیمی به این معنی نیست که لذا پیکان یک. دهیمهستند را به صورت یک طرفه نشان می

سازي سرعت واکنش یعنی سرعت فعالها تنها با کاهش انرژيآنزیم. کندواکنش را تنها در یک جهت کاتالیز می

طرفه به این معنی است که تعادل بنابراین پیکان یک.بر جهت تعادل تاثیر ندارنددهند و رسیدن به تعادل را افزایش می

 آنزیمی،در یک واکنش محصولات تولید شده سریع برداشت. دباشتشکیل محصول موردنظر می نفعواکنش به شدت به 

- ها کمک میو یک طرفه شدن واکنش G∆ازپیش هاي دیگر و کاهش غلظت آنها نیز به کاهش بیشتوسط واکنش

  . کند

هاتی سه فسفاتی نوکلئوتید هاي بیوشیمیایی مطرح است، سایربه عنوان منبع اصلی انرژي در واکنش ATPبا آنکه

هاي متابولیسمی مصرف رکیبات پر انرژي بوده و  به عنوان  منبع انرژي  در برخی از فرایندت  UTP, CTP, GTPمانند 

هاي فسفات دار ملکلول ،هانوکلئوتید افزون بر. است ATPاین ترکیبات  مشابهمیزان انرژي آزاد شده از . شوندمی

مثلا فسفوکراتین در اثر آبکافت مقدار . کننددیگري  هم وجود دارند که در اثر شکستن گروه فسفات انرژي آزاد می

  .گرددمیمصرف  های ماهیچههاي انقباضسازد که در فعالیتمی زادآ 10.3Kcal/mol-انرژي برابر

  اکسیداسیون بیولوژیکی

  ترکیب اکسنده= از دست دادن الکترون                  گیرنده الکترون    =  اکسیداسیون

  ترکیب کاهنده= دهنده الکترون   گرفتن الکترون                            =   احیاء             

Redox Reaction :اندهدشجفت واکنش تشکیل شده است، که ردوکس از دو نیم یک واکنش. 

  :مثال. گیردواکنش کاهش مورد استفاده قرار میشود در نیمواکنش اکسایش آزاد میالکترونی که در نیم
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FADH2                                       FAD + 2H+ + 2e-                   Oxidation Reactionଵ
ଶO2  + 2H+ + 2e-                          H2O                                       Reduction Rection

--------------------------------------------------------------------------------------------------

FADH2  +   
ଵ
ଶO2                         FAD + H2O

Standard Reduction Potential(E0):مقیاس . دهددهی را نشان میالکترون قدرتE0
ولت 

دوکس ردر یک واکنش . تر باشد تمایل ترکیب براي از دست دادن الکترون بیشتر استاست و هر چه منفی

E0واکنشی که منی
E0در ادامه  .باشدتري دارد دهنده الکترون میمنفی

هاي تعدادي از مهمترین واکنش

  .بیولوژیکی آورده شده است

  

∆E0 = E0 (e acceptor) - E0 (e donor)
∆G0 = -nF∆E0

n = number of electron transferred
F = Farady Constant = 23 Kcal/volt

E0∆طبق معادله بالا واکنش با 
G0∆مثبت داراي 

- منفی می 

-خودي میباشد و در شرایط استاندارد در جهت نوشته شده خودبه

  :مثال. باشد

FADH2  +   
ଵ
ଶO2                         FAD + H2O

پذیرنده الکترون اکسیژن است و دهنده . اکسید شده است توسط اکسیژن FADH2در این واکنش  

  :؛ بنابراین داریم FADH2الکترون 

∆E0 = E0 (e acceptor) - E0 (e donor)
∆E0 = E0 (Oxygen) - E0 (FADH2) = 0.82 volt – (-0.06 volt) = +0.88 volt
∆G0 = -nF∆G0 = -(2)(23 Kcal/volt)(0.88 volt) = -40.5 Kcal

∆G0
در زنجیره . ، بنابراین واکنش  تمایل دارد در جهت نوشته شده انجام شودین واکنش منفی استا

E0هاي داراي انتقال الکترون در میتوکندري الکترون از ملکول
E0هاي باملکول به پایین

. یابدبالا انتقال می

  E0آخرین ملکول گیرنده الکترون در این زنجیره اکسیژن است که بالاترین 
  .را دارد 

E0 volt  Redox pair

-0.32  
NAD+/NADH  

-0.19  
Pyr/Lac  

-0.17  
Oxal/Malat  

-0.06  
FAD/FADH2  

+0.13  
Fumarat/Succinat  

+0.82  
Oxygen/Water  
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  :فصل نهم

  هامتابولیسم کربوهیدرات

  

  هاتخریب کربوهیدرات

ترکیبات بزرگ ملکول مانند . روندها براي موجودات زنده منبع اصلی انرژي به شمار میکربوهیدرات

- D. شوندتبدیل می یعنی منوساکارید گلوکز گلیکوژن در اثر هضم به واحدهاي ساختاري خودو نشاسته

باشد و در متابولیسم نقش مرکزي ایفا موجود در اکثر موجودات می ترین قند و سوخت اصلیفراوانلوکز گ

و به هاي مختلفی وارد مسیرازهاي فیزیولوژیکی بدن درینهاي مختلف بسته به گلوکز در سلول .کندمی

رسانند عبارتند از یف مرا به مصرزشود اما مهمترین مسیرهایی که بیشتر گلوکل مییتبد متنوعیبترکیبا

  .)سنتز گلیکوژن(گلیکونئوژنزپنتوزفسفات و گلیکولیز، 

  

  گلیکولیزمسیر 

هاي آنزیمی تجزیه شده و تولید دو ملکول مسیر گلیکولیز یک ملکول گلوکز طی یک سري واکنشدر 

  . دهددر سیتوپلاسم رخ می این فرایند. نمایدسه کربنه پیرووات می
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فاز دهد که پنج مرحله ابتدایی آن دو ملکول شش کربنه پیرووات در  دو مرحله روي میتجزیه گلوکز به 

کربنی به دو ملکول 6مصرف شده و گلوکز  ATPدو ملکول ها این واکنشدهددر را تشکیل میسازي آماده

- 3طی پنج مرحله هر ملکلول گلیسرآلدهید  وريفاز  بهرهدر . گرددفسفات تبدیل می-3کربنی گلیسرآلدهید 3

 ATPوري در کل به ازاي هر ملکول گلوکز چهار در فاز بهره. گرددفسفات به یک ملکول پیرووات تبدیل می

  باشد، زیرا دو ملکول هر ملکول مصرفی گلوکز میبه ازاي ATPنتیجه خالص، تولید دو ملکول . شودتولید می
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ATPوري، مقداري از انرژي نیز به صورت در فاز بهره. گیردمورد استفاده قرار میسازي در فاز آماده

  .گرددبه ازاي هر ملکول گلوکز، حفظ می NADHتولید دو ملکول 

  

  شودمصرف می ATPگلیکولیز  سازيفاز آمادهدر 

  .گرددفسفات تجزیه میمصرف شده و زنجیر هگزوز به دو تریوز ATPسازي، دو ملکول در فاز آماده

در کبد (شودتوسط آنزیم هگزوکینار انجام میاولین واکنش گلیکولیز است که  :گلوکزسیونفسفریلا) 1

نش به سمت کو لذا وا(G'0 = -4 kcal/mol∆)واکنش منفی و بزرگ استG'0∆). توسط گلوکوکیناز

  .ر در نظر گرفتیناپذآن را برگشت توانراست تمایل دارد و تقریبا می

  

طور که از تغییر همان. شودفسفات ایزومریزه می- 6فسفات به فروکتوز - 6این واکنش گلوکز طی )2

  . شودبینی است، این واکنش به سادگی در هر دو جهت انجام میکوچک انرژي آزاد استاندارد قابل پیش

  )فسفوگلوکز ایزومراز(فسفوهگزوز ایزومراز : نام آنزیم
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سلولی کاملا  شرایطاین واکنش در : بیس فسفات- 1،6فسفات به فروکتوز- 6فسفریلاسیون فروکتوز ) 3

.باشدبرگشت میقابلغیر

  

  

  

  

  

  

هر زمان که منبع . این آنزیم محل اصلی تنظیم گلیکولیز است. (PFK-1)1- فسفوفروکتوکیناز: م آنزیمنا

ATP شود و یا محصولات تجزیه سلولی تخلیه میATP  مثلADP  وAMP فعالیت یابد، افزایش میPFK-

ا، نظیر هباشد و به خوبی توسط سایر سوخت ATPوقتی سلول داراي مقادیر فراوان . گرددتحریک می 1

  . گرددشود فعالیت این آنزیم مهار میچرب تامین میدهايیاس

- یهیدروکسفسفات و دي- 3گلیرآلدهید  فسفوگلیسرات به دو ترکیب سه کربنیبیس-1،6شکستن ) 4

  آلدولاز: نام آنزیم . فسفاتاستون

  

  

  

  

  

یکی از دو تریوزفسفات تولیدي در واکنش آلدولاز، یعنی  تنها: متقابل دو تریوزفسفاتبدیل ت) 5

از این رو محصول دیگر  .مراحل بعدي گلیکولیز تحزیه گرددتواند مستقیما در فسفات می- 3گلیسرآلدهید 

پذیر توسط آنزیم پنجم توالی فسفات، سریعا و به طور برگشتاستونهیدروکسیديلاز یعنی واکنش آلدو

.گرددفسفات تبدیل می- 3فات ایزومراز، به گلیسرآلدهید عنی تریوزفسیگلیکولیتیک 
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فسفریله شده  6و  1هاي ملکول هگزوز در کربن. کندرا کامل میسازي گلیکولیز این واکنش فاز آماده

سایر هگزوزها نظیر فروکتوز، مانوز و . گرددفسفات تجزیه می- 3ملکلول گلیسرآلدهید و سپس به دو 

  . فسفات تبدیل گردند- 3توانند به گلیسرآلدهید گالاکتوز نیز می

  نمایدمی NADHو  ATPوري گلیکولیز تولید فاز بهره

کدام از این کند؛ هر فسفات می- 3تولید دو ملکول گلیسرآلدهید سازي کول گلوکز در فاز آمادهلم

فسفات به دو -3تبدیل دو ملکول گلیسرآلدهید . گرددتبدیل به پیرووات می دوم گلیکولیز ها در فازملکول

سازي در فاز آماده ATPاز آنجایی که دو ملکول . است ATPر ملکول املکول پیرووات همراه با تشکیل چه

- ز تجزیه گلوکز در مسیر گلیکولیز دو ملکول میا ATPص تولید لدر مجموع میزان خاشود لذا مصرف می

  . باشد

.فسفات دهیدروژناز- 3توسط آنزیم گلیسرآلدهید  فسفوگلیسراتبیس- 1،3فسفات به - 3اکسایش گلیسرآلدهید ) 6

  
  
  
  
  
  
  
  

را  ADPبه  فسفوگلیسراتبیس-1،3کیناز انتقال گروه فسفریل پرانرژي را از گروه کربوکسیل فسفوگلیسراتآنزیم ) 7

  .نمایدمیتولید  ATPوگلیسرات به همراه ففس-3کاتالیز نموده و 

  

         phosphoglycerate kinase  ح
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دو  هر ها این آنزیم نیز واکنش را درهمانند تمامی آنزیم. باشدکیناز بخاطر واکنش برگشت مینام فسفوگلیسرات   

  . کندهت کاتالیز میج

موتازتوسط آنزیم فسفوگیسرات فسفوگلیسرات- 2فسفوگلیسرات به -3تبدیل ) 8

  

  . برداشت یک ملکول آب توسط انولاز و ایجاد پیوند دوگانه) 9

  

کیناز توسط پیروواتباشد که می ADPپبرووات به انتقال گروه فسفریل از فسفوانولآخرین مرحله گلیکولیز ) ١٠

و واکنش (G'0 = -7.5 kcal/mol∆)واکنش منفی و بزرگ است G'0∆. شودتولید می ATPدومین . شودکاتالیز می

  .طرفه استتقریبا یک
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:معادله واکنش کلی گلیکولیز به شرح زیر است

Gluose + 2NAD+ + 2ADP + 2pi           2pyruvate + 2NADH + 2H+ + 2ATP + 2H2O

به منظور . گرددانرژي موجود در گلوکز آزاد می از% 7 شود وسنتز می ATPملکول  2در طی گلیکولیز تنها 

چرخه کربس و فسفریلاسیون  آزادسازي بقیه انرژي موجود در گلوکز، در حظور اکسیژن پیرووات طی فرایندهاي

شود تمامی اینها بر خلاف گلیکولیز که در سیتوپلاسم انجام می. شودو آب تبدیل می CO2به ) تنفس سلولی(اکسداتیو 

  . شوندمیتوکندري انجام میدر 

  هوازيسرنوشت پیرووات تحت شرایط هوازي و بی

+NAD مقادیر محدوديها داراي از آنجایی که سلول
تولیدي  NADHدر صورت عدم اکسایش مجدد  هستند 

+NADبود بخاطر کم گلیکولیز،مسیر در 
دوباره به  NADHبنابراین به نحوي باید  .گرددبزودي گلیکولیز متوقف می،  

NAD+
نحوه بازیافت   (anaerobic)هوازيو بی  (aerobic)در شرایط هوازي. تبدیل شود تا گلیکولیز بتواند ادامه یابد 

NAD+   
  . ا هم دارندبرتباط نزدیکی اسرنوشت پیرووات با 

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  



114

  شرایط هوازي

 H2Oو  CO2که خود با ورود به چرخه اسیدسیتریک، به  گرددتحت شرایط هوازي پیرووات به استات اکسید می

با انتقال حاصل از گلیکولیز نیز  NADHها حاکم استها و بافتدر اکثر سلولکه این شرایط  در .دگرداکسید می

+NADها در زنجیره تنفسی میتوکندریایی، به الکترون
+NADو  شوداکسید می 

تواند حاصله جهت ادامه گلیکولیز می 

  .مورد استفاده قرار گیرد

  هوازيشرایط بی

ازي پیرووات  و وکسیژن کافی براي انجام اکسیداسیون هاهاي حیوانی وقتی بافت:یتخمیر اسید لاکتیک

NADH مثلا عضلات اسکلتی در زمان فعالیت شدید عضلانی(را ندارند( ،NAD+
طی  NADHبا اکسیداسیون  

حتی در شرایط ) هاي قرمزنظیر گلبول(ها ها و سلولبعضی از بافت.گرددواکنش تبدیل پیروات به لاکتات تولید می

+NADدمجد تولیدباشد و براي تنها مسیر تولید انرژي در آنها گلیکولیز میهوازي نیز به دلیل فقدان میتوکندري 
براي  

احیاي پیرووات توسط .کنندت تولید میادهند و لاکترا به پیرووات انتقال می NADHهاي الکترونادامه گلیکولیز 

  .گرددکاتالیز می آنزیم لاکتات دهیدروژناز

  

تواند مجددا چرخش نماید؛ لاکتات از طریق گردش خون به کبد رفته لاکتات تولیدي توسط عظلات اسکلتی می

شامل تبدیل گلوکز به این فرایندها که  .گرددشدید، به گلوکز تبدیل میلانی فراغت از فعالیت عضو در آنجا در هنگام 

  .(Cori Cycle)رخه کوريچباشد را له و لاکتات به گلوکز در کبد میلاکتات در عض
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، )براي مثال طی یک دو کوتا ه وتند(شود شدید عضلانی تولید می ضقبانوقتی مقادیر زیاد لاکتات در طی ا

. نمایددر عضله و خون سبب درد شده و دوره فعالیت شدید را محدود میسیون اسید لاکتیک اناشی از یونیز pHکاهش 

  . یک دقیقه سریع بدوندتوانند بیش از ورزشکارانی که داراي بهترین شرایط هستند، نمی

 pHک نمایند که اسیدلاکتیها، لاکتوز را در شیر به اسیدلاکتیک تخمیر میها و استرپتوکوكی از باسیلوسبعض

، و بر حسب نوع تحت شرایط صحیح کنترل شده. گرددمحیط را کاهش داده و سبب رسوب پروتئین کازئین شیر می

  . باشدها محصول واکنش پنیر یا ماست میمیکروارگانیسم

در اینجا . کندتولید میگلوکز در مسیر گلیکولیز پیرووات ها میکروارگانیسم بسیاري ازدر مخمر و  :تخمیر الکلی

+NADشود که باید جهت ادامه گلیکولیز به تولید می NADHنیز 
+NADجدد در مخمر براي تولید م .تبدیل گردد 

 

نزیم پیرووات پیرووات در حظور آ. گرددتبدیل می CO2پیرووات به اتانول و که طی آن  افتدتخمیر الکلی اتفاق می

شود در مرحله دوم استالدهید در حظور الکل دهیدروژناز به اتانول احیا می. شودمی استات دکربوکسیلهدکربوکسیلاز به 

+NADو تولید  NADHکه همرا با مصرف 
  . باشدمی 
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. ی به صورت زیر استمحصول انتهایی تخمیر الکلی بوده و واکنش کل CO2بنابراین اتانول و 

Glucose + 2ADP + 2Pi               2ethanol + 2CO2 + 2ATP + 2H2O

حاصل از  CO2در نانوایی . هنددمخمر آبجو  ومخمر نانوایی مهمترین موجوداتی هستند که تخمیر الکلی انجام می

ی داران و سایر موجوداتهاي مهرهاین آنزیم در بافت. گرددووات دکربوکسیلاز موجب ور آمدن خمیر میرواکنش پی

  . دهند وجود نداردکه تخمیر اسیدلاکتیکی انجام می

  

  نحوه وارد شدن سایر قندها در مسیر گلیکولیز

در شکل زیر نحوه وارد شدن . ارد مسیر گلیکولیز شوندهاي اختصاصی وتوانند طی واکنشسایر قندها نیز می

دها ابتدا ساکاریساکاریدها و پلیدي شایان ذکر است. تعدادي از مهمترین قندها در مسیر گلیکولیز نشان داده شده است

  . گردندسپس وارد راه گلیکولیز می به منوساکاریدها تبدیل و

  

  کونئوژنزگلو: هابیوسنتز کربوهیدرات

این . بسازندتر نظیر پیرووات، لاکتات یا اسیدهاي آمینه سازهاي سادهگلوکز را از پیش اکثر موجودات قادرند

ها ر بافتیم نمودن گلوکز براي انتقال به ساکبد رخ داده و نقش آن فراهشود اساسا در فرایند که گلوکونئوژنز نامیده می
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است اما این مسیر گلیکولیز مسیر هاي مسیر گلوکونئوژنز  مشابه اکثر آنزیم. باشددر زمان تخلیه سایر منابع گلوکز می

این سه  .پذیرندبرگشتواکنشبه غیر از سه هاي گلیکولیزدانیم که تمامی واکنشمی. باشدکاملا عکس گلیکولیز نمی

تنها فرق  .باشدکیناز میو پیروات PFK-1هاي هگزوکیناز، هاي کاتالیز شونده توسط آنزیمواکنش شامل واکنش

  .دنگیرهاي مختلفی انجام میگلوکونئوژنز و گلیکولیز در این سه واکنش است که توسط آنزیم

  

مسیرهاي مختلف گلیکولیز  

مسیر گلیکولیز . ونئوژنز در کبدوگلوک

سمت چپ به رنگ قرمز و مسیر  رد

گلوکونئوژنز در سمت راست به رنگ 

  .ن داده شده استاآبی نش
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  پیروواتتبدیل پیرووات به فسفوانول

گلوکونئوژنز بخشی از آن در میتوکندري  و قسمت عمده اما . شوددانیم که گلیکولیز در سیتوپلاسم انجام میمی

. گرددبیوسنتز گلوکز با پیرووات آغاز می. محصول نهایی گلیکولیز پیروات است. گیردسیتوپلاسم صورت میآن در 

یتوکندري شده  توسط آنزیم پیرووات کربوکسیلاز که پیرووات وارد م .پیرووات تبدیل گرددپیرووات باید به فسفوانول

  .:شوداگزالواستات تبدیل می در میتوکندري وجود دارد به

Pyruvate + HCO3
- + ATP              Oxaloacetate + ADP + Pi

   :شودمیاحیا به مالات دهیدروژناز میتوکندریاي توسط آنزیم مالاتسپس اگزالواستات در میتوکندري 

Oxaloacetate + NADH + H+                Malate + NAD+

مالات  مجددا در سیتوپلاسم .شوداز غشا عبور کرده و وارد سیتوپلاسم می مالات از طریق یک انتقال دهنده خاص

  :)توسط آنزیم مالات دهیدروژناز سیتوزولی( شودمیبه اگزالواستات تبدیل 

Malate + NAD+                 Oxaloacetate + NADH + H+

. گرددتبدیل می (PEP)پیرووات فسفوانولکیناز به کربوکسیپیروواتتوسط آنزیم فسفوانولآنگاه اگزالواستات 

  :به عنوان دهنده فسفات دارد GTPاین واکنش نیاز به 

Oxaloacetate + GTP              PEP + CO2 + GDP

  :صورت زیر است هااین واکنش تمامیمعادله کلی براي 

Pyruvate + ATP + GTP               PEP + ADP + GDP + Pi

نش کدارد در حالی که وا GTPو  ATPنیاز به دو ملکول پرانرژي  PEPبه  Pyrشود تبدیل ملاحظه میچنانکه 

  . کندتولید می ATPبرعکس آن در گلیکولیز تنها یک ملکول پرانرژي 
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هاي معکوس به این صورت خاص در چرا این واکنش. اي استچند مرحله PEPبه  Pyrبینیم که تبدیل می

لذا غلظت . شوندبیشتر در میتوکندري انجام می NADHي تولیدکننده اهشنواک ؟شوندمیانجام میتوکندي و سیتوزول 

NADH  105در میتوکندري حدود
از آنجایی که  .کمی دارد NADHول زبرابر سیتوزول است و در واقع سیتو 

- 3به گلیسرآلدهید  فسفوگلیسراتبیس-1،3هنگام تبدیل (دارد توزولی سی NADHنیاز به مصرف گلوکونئوژنز 

انتقال مالات از . در دسترس قرار گیرد NADHتواند پیشرفت نماید مگر اینکه لذا بیوسنتز گلوکز نمی) فسفات

هاي والان، سبب انتقال اکی) PEPبه  Pyrدر مسیر تبدیل (سیتوزول و تبدیل آن به اگزالواستات میتوکندري به 

  . باشندها نادر میوالانگردد که در آن این اکیبه سیتوزولی میاحیاءکننده 

این مسیر با . ساز گلوکوژنیک باشدزمانی غالب است که لاکتات پیش PEPبه  Pyrتر تبدیل راه دوم و کوتاه

هوازي به انجام رسیده و ضله بیع دراي قرمز خون و هولیز در گلبول، مثلا در مسیر گلیکاستفاده از لاکتات تولیدي

منجر به تولید  در سیتوزول سلول کبدي Pyrتبدیل لاکتات به . داران اهمیت داردبخصوص بعد از فعالیت شدید در مهره

NADH باشداز میتوکندري لازم نمی) به صورت مالات(هاي احیاءکنندهوالانگردد، بنابراین انتقال اکیمی.  
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  فسفات - 6فسفات به فروکتوز بیس-1،6تبدیل فروکتوز : ناپذیرتدومبن واکنش برگش

شود تا زمانی که به دومین بودن در سیتوزول انجام می پذیرها به علت برگشتبقیه واکنش  PEPپس از سنتز 

این . فسفات تبدیل گردد- 6فسفات باید به فروکتوز بیس- 1،6در این واکنش فروکتوز . ر برسیمیناپذواکنش برگشت

  : شودفسفاتاز کاتالیز میفروکتوز بیسواکنش توسط آنزیم 

Fructose 1,6-bisphosphate + H2O              fructose 6-phosphate + Pi
  

  فسفات به گلوکز- 6گلوکز  تبدیل: ناپذیرسومین واکنش برگشت

فسفاتاز کاتالیز - 6فسفات به گلوکز است که توسط آنزیم گلوکز -6 زکتبدیل گلوناپذیر آخرین واکنش برگشت

هاي هاي کبدي و کلیوي وجود دارد، لذا این دو اندام تنها اندامآندوپلاسمی سلولاین آنزیم در شبکه. شودمی
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ا قادر به انجام گلوکونئوژنز هله و مغز، این بافتضبه دلیل عدم وجود این آنزیم در ع. تولیدکننده گلوکز در بدن هستند

گردش خون به ند؛ بلکه گلوکز تولیدي در کبد یا کلیه و یا گلوکز موجود در موا غذایی خورده شده از طریق باشنمی

  . ندشومغز و عضله تحویل داده می

  گلوکونئوژنزخلاصه

2Pyr + 4ATP + 2GTP + 2NADH + 4H2O           Glucose + 4ADP + 2GDP + 6Pi + 
2NAD+

و دو گروه از ATPر گروه از ابه ازي هر ملکول گلوکز تولیدي از پیرووات، شش گروه فسفات پرانرژي، چه

GTP لکول مدو  تنهاا در گلیکولیز ام. باشدمورد نیاز میATP بنابراین گلوکونئوژنر یک فرایند نسبتا . شودتولید می

  . گران است

  ترکیبات گلوکوژنیکسایر 

. بدیل گردندت مسیر گلوکونئوژنز شده و به گلوکز انند واردتوعلاوه بر پیرووات و لاکتات ترکیبت دیگري هم می

کوآ، سوکسینات، کتوگلوتارات، سوکسینیل- αت، تمامی ترکیبات واسط چرخه کربس، شامل سیترات، ایزوسیترا

وارد  PEPتبدیل به اگزالواستات به واسطه(همگی قادرند به اگزالواستات تبدیل گردند ،مالات به خصوصفومارات و 

  . امکان سنتز خالص گلوکز را فراهم آورندو ) کندمسیر گلوکونئوژنز شده و گلوکز تولید می

چرخه ها نهایتا به پیرووات و یا یکی از ترکیبات واسط بسیاري از آمینواسیدهاي حاصل از تجزیه پروتئین

- و گلوکوژنیک نامیده می توانند به گلوکز تبدیل شوندآمینه میاز اینرو، این اسیدهاي. گردندمی اسیدسیتریک تبدیل

-هاي غیرکبدي به کبد میاز بافتهاي آمینو هاي مورد استفاده براي انتقال گروهآلانین و گلوتامین که ملکول. شوند

  . آمینه گلوکوژنیک با اهمیت خاص هستندباشند، اسیدهاي

چرب با تعداد کربن زوج به اسیدهاي. پذیردچرب به گلوکز در پستانداران صورت نمیتبدیل خالص اسیدهاي

ورودي به چرخه اسیدسیتریک، ) کوآاستیل(به ازء هر دو کربن استات. کنندکوآ میتولید استیل کسیداسیون تنهاادنبال 

تبدیل . باشدلذا تبدیل خالص استات به اگزالواستات یا پیرووات ممکن نمی. روداز دست می CO2دو کربن به صورت

ز گیاهان وجود دارد و در ا ا در بعضیهشود که این چرخه تناکسیلات انجام میاستات به اگزالواستات در چرخه گلی

انرژي مورد نیاز براي سنتز گلوکز را فراهم ،با سوختن با این وجود اسیدهاي چرب در حیوانات. دشویمجانوران انجام ن

  .کنندمی
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  مسیر پنتوزفسفات

. راه دیگري براي متابولیسم گلوکز است )یا شنت هگزوزمنوفسفات فسفوگلوکوناتمسیر (مسیر پنتوزفسفات

مانند ساخت اسیدهاي چرب و هاي احیایی واکنشجهت مصرف در  NADPHمهمترین هدف مسیر پنتوزفسفات تولید 

- باشد که براي سنتز اسیدهايمی ریبوز-Dعمل دوم مسیر پنتوزفسفات در تولید پنتوزها به خصوص .باشدمیاستروئیدها 

و همچنین در تومورها  د و تکثیرشهاي در حال رنوکلئیک در بافتسرعت بالاي بیوسنتز اسیدهاي. استنوکلئیک لازم 

  .شوددیده می

فسفات به سه - 6گلوکز اي سه ملکول در این روند چندچرخه. تر استاز مسیر گلیکولیز پیچیده توزفسفاتمسیر پن

دو ملکول شوند که در نهایت ملکول طوري بازآرایی می سهاین  .شوندکربنی تبدیل میپنج و سه جزء  CO2ملکول 

  . سازندفسفات می- 3فسفات و یک ملکول گلیسرآلدهید - 6گلوکز 

3( فسفات-6گلوکز  ) + 6NADP+               

                                           3CO2 + 2( فسفات- 6گلوکز  فسفات-3گلیسرآلدهید  + ( + 6NADPH + 6H+

  :خواهیم داشت دو بار تکرار شوند مسیر پنتوز فسفاتهاي اگر سلسله واکنش

6( فسفات-6گلوکز  ) + 12NADP+              

                                 6CO2 + 4( فسفات- 6گلوکز  ) + 2( فسفات- 3گلیسرآلدهید  ) + 12NADPH + 12H+

- 3فسفات و دو گلیسرآلدهید -6چهار ملکول گلوکز  فسفات  وارد مسیر شده و- 6گلوکز ملکول  6عملا یعنی 

- 6ایزومراز و آلدولاز به گلوکز تریوزفسفات هاي گلیکولیزين دو ملکلول توسط آنزیمکه ای ،شودمیفسفات تولید 

ملکول گلوکز  5شود اما فسفات وارد مسیر پنتوزفسفات می- 6پس در کل شش ملکول گلوکز . شوندفسفات تبدیل می

-اکسید می CO2شش ملکوله سیر بمشود؛ یعنی یک ملکول گلوکز به طور کامل در این فسفات از آن خارج می- 6

  . گرددتولید نمی ATPکنید در این مسیر هیچ طور که ملاحظه میهمان. کندتولید می NADPHملکول  12گردد و 

به دو توان ها را میاین سلسله واکنش. شوندهمانند گلیکولیز در سیتوزول انجام می مسیر پنتوزفسفات هايواکنش

فسفات دستخوش -6گلوکز در اولی  .ندشوغیراکسیداتیو تقسیم می پذیربازگشت اکسیداتیو وناپذیرگشتبازمرحله

فسفات - 5در دومی، ریبولوز . فسفات بسازد- 5ریبولوز شود تا نوعی پنتوز به نام دهیدروژناسیون و دکربوکسیلاسیون می

فسفات - 6آلدولاز دخیلند مجددا به گلوکز کتولاز و ترانسعمدتا دو آنزیم ترانسها که در آنها طی یک رشته واکنش

  . شودتبدیل می



123

  سیداتیوکمرحله ا

و سه  ها سه بار تکرار شدهاین واکنش .دهدناپذیر اکسیداتیو را نشان میبازگشتهاي مرحله شکل زیر واکنش

آزاد  CO2و سه ملکول  دنگردتبدیل میفسفات -5ریبولوز فسفات در پایان این مرحله به سه ملکول - 6ملکول گلوکز 

  . شودتنها در این مرحله ساخته می  NADPH  .شودمی تولیدنیز  NADPH ملکول 6. گرددمی

  فسفوگلوکونات دهیدروژناز-6: 3آنزیم                      لاکتوناز: 2آنزیم

  مرحله غیراکسیداتیو

-5ریبولوز  سه ملکول .گیردد استفاده قرار میرکسیداتیو در این مرحله موفسفات تولیدي در مرحله ا-5ریبولوز 

فسفات و یک ملکول -6شوند که در نهایت دو ملکول گلوکز فسفات طی چندین واکنش طوري بازآرایی می

شوند که مهمترین آنها کربنی تولید می 7و  6و  5و  4و  3در این مرحله قندهاي . سازندفسفات می-3گلیسرآلدهید 

فسفات به دو -5سه ملکول ریبولوز این مرحله در ابتداي  .گردداستفاده می ریبوز است که جهت سنتز نوکلئوتیدها

هاي مرحله غیراکسیداتیو واکنش کل زیرش. وندش فسفات تبدیل می-5ز وفسفات و یک ملکول ریب- 5گزیلوز  ملکول

  :دهدمسیر پنتوزفسفات را نشان می

  

  

  

  

  

CO2
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  هاي غیراکسیداتیو مسیر پنتوزفسفاتواکنش جزئیات

  

  

  

Ribulose                
5-phosphate

Keto-isomerase

Ribulose                
5-phosphate

3-epimerase

Ribulose                
5-phosphate

3-epimerase
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  )6C(به پنج هگزوز ) 5C(روند کلی تبدیل شش پنتوز          

  

  NADPHهاي نیازمند به بافت

نمایند، نظیر غدد هایی که به طور فعال اسیدهاي چرب و استروئیدها را سنتز میفعالیت مسیر پنتوزفسفات در بافت

براي احیاء پیوندهاي  NADPHها از این بافت. باشدکلیه، کبد و بافت چربی برجسته میپستان، قسمت قشري غده فوق

هایی که داراي بافت. نمایندترکیبات واسط موجود در فرایندهاي سنتتیک استفاده میهاي کربونیل دوگانه و گروه

ها تقریبا تمامی بافت. باشندفعالیت کمتري در سنتز اسیدهاي چرب هستند، نظیر عضله اسکلتی، فاقد مسیر پنتوزفسفات می

ساخت نوکلئوتیدها و  ریبوز مورد نیاز برايقادرند ،فاقد مسیر پنتوزفسفات فعال هستندمانند عضله، هایی که حتی بافت

این کار با برگرداندن مرحله غیراکسیداتیو مسیر پنتوزفسفات با استفاده از  .اسیدهاي نوکلئیک را خودشان بسازند

ها لازم نیست تمام مسیر پنتوزففات در آن بافت فعال لذا براي ساخت پنتوزفسفات. گیردفسفات صورت می- 6فروکتوز 

  .باشد

  هاي قرمزمسیر پنتوز فسفات در گلبول

 به عنوان محصولات فرعی هاي آزاد سوپراکسیدو رادیکال) H2O2(مانند پراکسیدهیدروژن اي اکسندهترکیبات 

- غشايلیپیدهاي نوکلئیک و ، اسیدهايهاداسیون پروتئینیاکسد باعث نتواناین ترکیبات می. شوندمتابولیک تولید می

باعث  ازجمله و شوندقرمز به دلیل غنی بودن از اکسیژن این ترکیبات بیشتر تولید میهايولدر گلب. سلولی شوند

براي جلوگیري از این حالت، . گردندقرمز میکاهش طول عمر گلبولن هموگلوبین به متهموگلوبین واکسیداسیو
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گلوتاتیون احیاءن فرایندیدر ا .کنداز سلول محافظت میریب پراکسیدهیدروژن خبا ت (GSH)احیاء شده گلوتاتیون 

)GSH(حالت اکسیده  به)GS-SG( تولید مجدد . آیددر میGSH شکل اکسیده  ازGS-SG  نیاز بهNADPH دارد .

  :کندن را فراهم مییومورد نیاز براي احیاء گلوتات NADPHهاي قرمز، بنابراین مسیر پنتوز فسفات در گلبول

  

- 6گلوکز باشدکه تنظیم کننده این مسیر نیز می در مسیر پنتوزفسفات NADPHنزیم تولید کننده آمهمترین 

- کاهش یافته و سم NADPHتولید ) فاویسم(G6PDدر مبتلایان به کمبود آنزیم. است(G6PD)دهیدروژناز فسفات

که در (Divicineیا مواد طبیعی مثل  )ي ضدمالاریادارو(هایی مثل پریماکوئینودار. گرددمتوقف می H2O2زدایی 

فاویسم در صورت مصرف این  افراد مبتلا به. دهندهاي آزاد سوپراکسید را افزایش میتولید رادیکال) باقالا وجود دارد

لیز و H2O2افزایش غلظت  به دلیل(خونی دچار کمکافی  NADPHو عدم تولید  G6PDکمبود آنزیم مواد به دلیل

  . گردندمی) لیپیدي قرمز در اثر پراکسیداسیونهايگلبول
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  :فصل دهم              

  اکسیداسیون هوازي               

  

  مقدمه

، چرخه اسید  در شرایط هوازي ATPمهمترین مسیرهاي انتقال انرژي غذا به پیوندهاي پرانرژي فسفات موجود در 

در شکل زیر نحوه وارد شدن . افتندباشند که هر دو در میتوکندري اتفاق میسیتریک و فسفریلاسیون اکسیداتیو می

از آنها در فسفریلاسیون اکسیداتیو نشان داده  ATPهاي غذایی به چرخه اسیدسیتریک و در نهایت تولید ماکروملکول

  .شده است

  

  



128

مرحله دوم (سه مرحله بعدي . شوندمیل دهنده خود تجزیه ها به اجزاي اصلی تشکیاولین مرحله ماکروملکول در

گلوکز، اسیدهاي چرب و بعضی از (هاي سوختی در مرحله دوم ملکول. شوندتنفس سلولی نامیده می) چهارمتا 

در . کنندتولید می) آاستیل کوآنزیم(کوآ در استیلاکسید شده و قطعات دو کربنی را به شکل گروه استیل ) آمینواسیدها

الکترون آزاد شده . گرددو اکسیده می CO2ق آنزیمی به به طریوارد چرخه اسیدسیتریک شده و کوآ استیلمرحله سوم 

بالاخره در آخرین مرحله تنفس، . گرددحفظ می FADH2و  NADHشده الکترونی احیاء در داخل حاملین

NADH   وFADH2 هاي حامل ها از طریق زنجیره ملکولاین الکترون. گردندها برداشت میو الکتروناکسید شده

در طی این انتقال الکترونی، مقدار . شوندیانتقال داده م )گیرنده نهایی الکترون(O2، به زنجیره تنفسی نام  بهالکترون 

نحوه تبدیل به ادامه ابتدا در . گرددحفظ می ATPطی فرایند فسفریلاسیون اکسیداتیو به شکل زیادي از انرژي رها شده 

  .پردازیممیاسیدسیتریک جزئیات چرخهبه سپس کوآ و پیرووات به استیل

  کوآلیاست تبدیل پیرووات به

آمینه، نهایتا از طریق چرخه چرب و بیشتر اسیدهايزي گلوکز و قندهاي دیگر، اسیدهايموجودات هوادر 

هاي قبل از ورود به چرخه اسیدسیتریک، اسکلت. گردنداکسیده می H2Oو  CO2و زنجیر تنفس، به اسیدسیتریک 

شوند که شکل اصلی کوآ تجزیه میبه گروه استیل موجود در استیل و بیشتر آمینواسیدها چرباسیدهاي کربنی قندها و

در اینجا بر روي نحوه اکسیداسیون پبرووات مشتق از گلوکز و سایر . باشدورود مواد سوختنی به داخل این چرخه می

از سه آنزیم تشکیل  این کمپلکس. شویمرکز میدهیدروژناز متمتوسط کمپلکس پیرووات CO2و  کوآقندها، به استیل

واکنش کاتالیز . هاي پروکاریوتی قرار دارندهاي اوکاریوتی و سیتوزول سلولکه در داخل میتوکندري سلول تشده اس

اکسیداتیو است؛ این واکنش یک فرایند  دهیدروژناز، یک دکربوکسیلاسیونشونده توسط کمپلکس پیرووات

از پیرووات جدا شده و دو کربن   CO2کربوکسیل به صورت  باشد که در آن گروهبرگشت میاکسیداسیون غیرقابل

کنش کلی کاتالیز شونده توسط کمپلکس اشکل زیر و. شودتبدیل میکوآ باقیمانده به گروه استیل موجود در استیل

  :دهددهیدروژناز را نشان میپیرووات
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- دي آدنینوینلا، ف (TPP)پیروفسفات تیامین: شامل نزیم دارددهیدروژناز نیاز به پنج کوآکمپلکس پیرووات

چهار ویتامین مختلف . ، و لیپوآت (NAD) نوکلئوتیدديآمیدآدنین، نیکوتین (CoA)آ ، کوآنزیم (FAD) نوکلئوتید

در ( و نیاسین) CoAدر (، پانتوتنات ) FADدر (، ریبوفلاوین ) TPPدر (مورد نیاز در مواد غذایی انسان، شامل تیامین 

NAD (شکل زیر جزئیات بیشتر دکربوکسیلاسیون اکسیداتیو پیرووات . ، به عنوان اجزاي حیاتی این سیستم هستند

  .دهدتوسط کمپلکس پیرووات دهیدروژناز را نشان می

  

اتیل کند و به صورت مشتق هیدروکسیپیرووات را دکربوکسیله میجزء پیرووات دهیدروژناز کمپلکس آنزیمی، 

اتیل حلقه تیازول با لیپوآمید اکسیده که گروه سپس مشتق هیدروکسی. آوردمتصل به آنزیم در می TPPحلقه تیازول 

 A لیپوآمید با کوآنزیماستیل. سازدلیپوآمید میدهد و استیلاست واکنش می استیلازهیدرولیپوئیل ترانسفرعی دي

شود که لیپوآمید در حظور این چرخه زمانی کامل می. سازدلیپوآمید احیا را میهمراه کوآ به دهد و استیلواکنش می

در نهایت، فلاووپروتئین احیا . مجددا اکسید شود FADیک فلاووپروتئین حاوي  دهیدروژناز به وسیلههیدرولیپوئیلدي

+NADتوسط 
  .قال دهدها به زنجیره تنفسی انتالکترون  NADHسازد تا می NADHشود و اکسید می 

Pyr + NAD+ + CoA              acetylCoA +NADH + CO2

پپتیدي دارد که همه آنها آرایش فضایی هایش چند زنجیره پلیاز آنزیم دهیدروژناز از هر کدامروواتکمپلکس پی

ها جدا کاملا از آنزیمهاي متابولیک ها امکان محدودي براي حرکت دارند و واسطهظاهرا هر کدام از آنزیم. منظم دارند



دهند، بعد میهاي آنزیمی که سوبستراها را از آنزیمی به آنزیم 

   .دهند، بازده کلی را افزایش می

آن یعنی  به افتخار کاشف(یا چرخه کربس 

-هاي هیدروژن آزاد میوالانبا کاتابولیسم اجزاي استیل، اکی

جود در به آزاد سازي و مهار بخش اعظم انرژي مو

-د تريیکوآ با اگزالواستات است که باعث تشکیل یک اس

 CO2گیرد که طی آنها دو ملکول سپس یک رشته واکنش صورت می

توکندري به صورت اي چرخه اسیدسیتریک در ماتریکس می

این چرخه هشت مرحله دارد که به طور خلاصه در شکل زیر 
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هاي آنزیمی که سوبستراها را از آنزیمی به آنزیم ن گونه کمپلکسای. مانندمتصل می

، بازده کلی را افزایش میهاي جانبیسرعت واکنش بیشتري دارند و با حذف واکنش

  اسیدسیتریک

یا چرخه کربس   (TCA)اسید کربوکسیلیکچرخه اسیدسیتریک یا چرخه تري

با کاتابولیسم اجزاي استیل، اکییک رشته واکنش میتوکندریایی است که 

به آزاد سازي و مهار بخش اعظم انرژي مو منجر در طی زنجیره تنفسی هاوالانکند؛ اکسیداسیون این اکی

  .شودمی ATPبه شکل  

کوآ با اگزالواستات است که باعث تشکیل یک اسمشتمل بر ترکیب یک ملکول استیلاین چرخه 

سپس یک رشته واکنش صورت می. شودکربنی به نام سیترات می

اي چرخه اسیدسیتریک در ماتریکس میهآنزیم. گردداگزالواستات ایجاد میشود و مجددا 

این چرخه هشت مرحله دارد که به طور خلاصه در شکل زیر  .اندبه سطح درونی غشاي داخلی قرار گرفته

  :نشان داده شده است

متصل میشوند، بلکه نمی

سرعت واکنش بیشتري دارند و با حذف واکنش

اسیدسیتریک هچرخ

چرخه اسیدسیتریک یا چرخه تري

یک رشته واکنش میتوکندریایی است که ) کربسهانس

کند؛ اکسیداسیون این اکی

 هاي بافتیسوخت

  

این چرخه  

کربنی به نام سیترات می6کربوکسیلیک 

شود و مجددا آزاد می

به سطح درونی غشاي داخلی قرار گرفته آزاد یا متصل

نشان داده شده است
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باشد و ایجاد سیترات میکوآ یا اگزالواستات اسیدسیتریک کندانسیون استیلاولین واکنش چرخه : تولید سیترات)1

  : گرددز کاتالیز میانتیکه توسط سیترات س

  

سیترات داراي سه گروه کربوکسیل است به همین  دلیل چرخه . زا و یک طرفه استاین واکنش بسیار انرژي

  . نامندنیز می (TCA)اسید کربوکسیلیککربس را چرخه تري

طی دو مرحله صورت  لاین تبدی. کندزوسیترات تبدیل مییسیترات را به ا) آکونیتات هیدراز(آنزیم آکونیتاز ) 2

  . آکونیتات و آبدهی مجدد براي تشکیل ایزوسیترات-براي تشکیل سیس) دهیدراسیون(آبگیري  .گیردمی

و  CO2اولین . شوددکربوکسیله میایزوسیترات در حظور ایزوسیترات دهیدروژناز ابتدا دهیدروژنه  وسپس ) 3

  :شوددر این مرحله تولید می NADHاولین 

  

  

  

  

  

  



133

-کمپلکس آنزیمی آلفاکتوگلوتارات دهیدروژناز دکربوکسیلاسیون اکسیداتیو آلفاکتوگلوتارات به سوکسینیل) 4

ها و این کمپلکس آنزیمی مشابه کمپلکس آنزیمی پیرووات دهیدروژناز است و به همان ویتامین. کندکوآ را کاتالیز می

  .ها نیاز داردکوآنزیم

  

به سوکسینات  )کوآ سنتتازسوکسینیل(تیوکیناز کوآ در ادامه چرخه توسط توسط آنزیم سوکسیناتسوکسینیل) 5

 GTPکند که جهت سنتز در اثر آبکافت انرژي آزاد می کوآسوکسینیل پیوند پرانرژي تیواستر موجود در. شودتبدیل می

  .گیردمورد استفاده قرار می

  

.شوددهد و به فومارات تبدیل میدهیدروژناز دو پروتون از دست میسوکسینات با کاتالیز آنزیمی سوکسینات) 6

درون ماتریس هستند، به هاي چرخه کربس که بر خلاف سایر آنزیم است و FADحاوي  دهیدروژنازآنزیم سوکسینات

  .سطح درونی غشاي داخلی میتوکندري چسبیده است
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  . سازدمالا ت می افزاید وفومارات می را به پیوند دوگانه آب )فومارات هیدراتاز( فوماراز) 7

  

+NADدهیدروژناز، مالا ت را به کمک مالات) 8
این واکنش تعادلی قویا اگر چه . کندبه اگزالواستات تبدیل می 

محصول دیگر این ترکیب به همراه مالات است، ولی جریان نهایی در جهت اگزالواستات است، زیرا  به نفع تشکیل

  . شوددیگري برداشته می هايپیوسته توسط واکنش (NADH)واکنش 

  

12 ATP شوددر هر دور چرخه اسیدسیتریک ساخته می  

و یک ملکول  NADHملکلول  3شود، کاتابولیزه میکوآ که در یک دور چرخه استیل به ازاي هر ملکول

FADH2 شود که وارد زنجیره تنفسی شده و تولید میATP به ازاي هر . کنندتولید میNADH ، 3  ملکولATP  و به

در هر  ATP 12لذا . شودنیز در خود چرخه تولید می GTPیک . شودتولید می ATPملکول  FADH2   2ازاي هر 

لذا از اکسداسیون  .شودتولید می NADHدهیدروژناز نیز یک فی در واکنش پیروواتراز ط .گردددور چرخه تولید می

جایی که هر ملکول گلوکز در طی گلیکولیز ناز آ. شودساخته می ATPملکول  15کامل هر ملکول پیرووات در مجموع 

 ATP 38اکسیداسیون کامل هر گلوکز در مجموع کند لذا از تولید می NADHو دو  ATPدو ملکول پیرووات و دو 

  . شودساخته می
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-باشد که در هر دو فرایند کاتابولیک و آنابولیک شرکت میمی بولیکآمفیسیرمچرخه اسیدسیتریک یک 

-چرخه پیشچرب و آمینواسیدها، این ها، اسیدهايبه غیر از نقش آن در کاتابولیسم اکسیداتیو کربوهیدرات. نماید

  ). شکل زیر(کنددنیاز بسیاري از مسیرهاي بیوسنتتیک را نیز فراهم میسازهاي مور

  

  ی و فسفریلاسیون اکسیداتیوسزنجیره تنف

زنجیره انتقال الکترون در FADH2و  NADHآخرین مرحله اکسیداسیون ترکیبات غذایی اکسیداسیون 

(Electron Transport Chain or ETC) ها از یعنی الکترون. باشدمیدر میتوکندريNADH  وFADH2 بهETC 

را زنجیره  ETC. شوند تا آب ایجاد گرددي یک سري ناقلین الکترون به اکسیژن ملکولی منتقل میمنتقل و به وسیله

انرژي حاصل از . اکسیژن در سلول استکننده مهمترین مصرف راکهنامند، چنیز می (Respiratory Chain)تنفسی 

  .گیردمورد استفاده قرار می ATPجهت سنتز ETCدر FADH2و  NADHاسیون اکسید
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- متحرك به نام ءو دو جزComplex I, II, III, IVهاي پروتئین به نام- مپلکس چربیر کاچه :ناقلین الکترون

به  IIو  Iهاي ها را از کمپلکسالکترون CoQ. وجود دارند ETCدر  C-و سیتوکروم Q(CoQ)کوآنزیمهاي 

  . دهدانتقال می IVبه کمپکس  IIIها را از کمپلکس الکترون C-سیتوکروم. دهدانتقال می IIIکمپلکس 

FMN  کوفاکتور کمپلکسI  است وNADH  را اکسید و بهFMNH2 شوداحیاء می .FAD  کوفاکتور

و آزادانه در غشاي  دوست بودهچربی CoQ. شوداحیاء می FADH2بوده که سوکسینات را اکسید و به  IIکمپلکس 

 IIIبه کمپلکس ) IIدر کمپلکس(FADH2و ) Iدر کمپلکس (FMNH2ها را از کند و الکتروناي حرکت میدولایه

  .کندمنتقل می

Pathway of Electron Transport:E0
- کوچکتر به سمت بزرگتر میاز ترکیبات واسطه ناقل الکترون 

E0هاي داراي الکترون از ملکولدر زنجیره انتقال الکترون، . باشد
E0هاي با کوچک به ملکول

. یابدبزرگ انتقال می 

E0∆< 0يبنابراین هر مرحله انتقال دارا
G0∆  و < E0با  FADH2و  NADH.باشندمی0

-و  0.32-به ترتیب  

voltE0ا  و اکسیژن بولت کمترین  0.06 E0بیشترین 0.82+ =
آخرین ملکول گیرنده الکترون در بنابراین . دنرا دار

  E0این زنجیره اکسیژن است که بالاترین 
E0∆از آنجایی که . را دارد 

و  NADHها از جریان الکترونمنفی است، لذا 

FADH2 خودي استبه سمت اکسیژن به صورت خودبه .  

Coupling of Oxidation and Phosphorylation:  انرژي حاصل از اکسیداسیون چگونهNADH  و

FADH2  جهت سنتزATP گیرد؟ مورد استفاده قرا میChemiosmothic theory این . دهدبه این سوال پاسخ می

  :تئوري داري دو بخش است

+H(پروتون جهت ایجاد گرادیان FADH2و  NADHانرژي حاصل از اکسیداسیون ) 1
در عرض غشاي داخلی )

  . گیردمورد استفاده قرار می

  .استفاده قرار گیردمورد  ATPجهت سنتز  تواندکند که میي آزاد میژها انربرگشت پروتون) 2

Forming H+ Gradiant:هايکمپلکسI  وIII  وIV هاي پمپH+
+Hکه  هستند 

را از ماتریکس به فضاي 

. شودفراهم میها کردن از انتقال الکترون از هر یک از این کمپلکس پانرژي مورد نیاز پم .دهندانتقال می غشاییبین

pH  تر استغشایی از ماتریس پایینفضاي بییندر .  
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ATP Synthesis: که لازم براي سنتز رغشایی به ماتریکس نیرومحها از فضاي بینبرگشت پروتونATP اهم را فر

 F1و  F0این کمپلکس داراي دو قسمت . گیردصورت می V(ATP Synthase)توسط کمپلکس  ATPسنتز  .کندمی

+Hکند که کانالی فراهم میF0. باشدمی
به صورت یک برآمدگی در F1. تواند دوباره به ماتریکس برگرددمی 

  . ساخت شود ATPکند تا را متراکم می Piو  ADPو داراي اکتیوسایتی است که  ماتریکس است

  

P/O Ratio : اکسیژن عبارت است از تعداد فسفات غیرآلی که به ازاي مصرف یک ملکول)
ଵ
ଶO2 ( بهATP 

مسیر انتقال الکترون از (باشد می 2برابر  FADH2و براي  3برابر NADHبراي   P/O Ratio. شودتبدیل می

FADH2 کمپلکس ز به اکسیژن ملکولی اI دهد که البته تحقیقات اخیر نشان می). گذردکه پمپ پروتون است نمی

P/O Ratio برايNADH  و براي  2.5نزدیک بهFADH2  باشدمی1.5برابر.  

Efficiency:  اکسیداسیونNADH  درETC  داراي∆G0 = -52.5 Kcal/mol بر اساس فرمول (باشد می

∆G0 = -nF∆E0
G0 = +7.3∆تنها داراي  ATPسنتز که ؛ در حالی)  Kcal/mol بنابراین از نظر تئوري .باشدمی 
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- در عمل سنتز می ATPمول  3از آنجایی که تنها . باشدمی ATPمول  7قادر به ایجاد  NADHاکسیداسیون یک مول 

  .شودبه صورت گرما آزاد می بیشتر انرژي اضافی. باشدمی% 40الی % 35لذا بازده این فرایند بین شود 
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شیلومیکرون

  :فصل یازدهم            

  متابولیسم لیپیدها           

  

  مقدمه

کربوهیدرات به  در انسان تنها چندصدگرم. انرژي در بدن هستندکننده ت ذخیرهاها مهمترین ترکیبلیپیدها یا چربی

. مین کندتواند نیازهاي بدن را تایساعت م 10هاي کبد و ماهیچه ذخیره و حداکثر به مدت صورت گلیکوژن در بافت

براي  که انرژي موردنیاز کیلوگرم است 12کیلوگرم حدود  70در مقابل میزان کل چربی ذخیره شده در فردي به وزن 

غشاهاي  علاوه بر ذخیره انرژي لیپیدها اعمال متنوع دیگري نیز دارند از جمله تشکیل .کندهفته را فراهم می 8مصرف 

-تريکاتابولیسم  در ادامه ابتدا در مورد. غیرهصفراوي و  حمحلول در چربی، املاهايها، ویتامینزیستی، هورمون

صحبت خواهیم گلیسریدها و فسفولیپیدها تريسپس در مورد آنابولیسم و اي هستند هاي ذخیرهگلیسریدها که چربی

  .کرد

  گلیسریدهاکاتابولیسم تري

  غذاییگلیسریدتري پردازش

گلیسرید و مقدار کمتري کلسترول، چربی غذایی به طور عمده از تري

هاي گلیسریدها چربیتري .استرکلسترول و فسفولیپید تشکیل شده است

اي هستند که از استري شدن سه اسیدچرب با یک ملکول گلیسرول ذخیره

گلیسریدها در سه اسیدچرب آنها انرژي موجود در تري% 95. شوندتولید می

گلیسرید در تجزیه تري. بقیه به بخش گلیسرول تعلق دارد% 5نهفته است؛ 

 لاحام. باشدگردد ولی عمده آن در روده کوچک میدهان و معده آغاز می

شوند بعد از خوردن صفرا ذخیره میصفراوي که در کبد ساخته و در کیسه

گردند و سبب تبدیل چربی غذا به یک غذاي چرب به داخل روده رها می

گلیسریدها اثر گذاشته و آنها را به توانند بر روي تريروده میهاي لیپاز شوند که در این حالت آنزیمهاي ریز میمیسل

شوند و در آنجا هاي موکوس روده منتشر میسلولها در محصولات تجزیه چربی. یسرول تجزیه کننداسیدچرب و گل

ها از مخاط روده وارد شیلومیکرون. شوندیبندي مها بستهشیلومیکرون به صورت تجمعاتی به نامدوباره استري شده و 
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ارجی این خهاي در مویرگ. روندو چربی میگردش خون به سمت بافت عضلانی سیستم لنفاوي شده و بعد از ورود به 

چرب و گلیسریدها را به اسیدهايها فعال شده و تريلیپاز توسط شیلومیکرونلیپوپروتئینسلولی ها، آنزیم خارجبافت

چرب در عضله اسیدهاي. گردندهاي موجود در بافت هدف برداشت میکه توسط سلول نمایدگلیسرول هیدرولیز می

گلیسرید مجددا استري شده و به صورت تريچرب شوند، ولی در بافت چربی، اسیدهايانرژي اکسیده می براي تولید

  . گردندذخیره می

  

  دارانپردازش لیپیدهاي غذایی در مهره
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  ايذخیره گلیسریدپردازش تري

در بافت چربی به حرکت  شدهي ذخیرهگلیسریدهاکنند، تريمی نیاز متابولیک به انرژي را اعلان هاوقتی هورمون

که قادر به اکسیداسیون و تولید ، کلیه اسکلتیمثل قلب، عضلههایی و به بافت) از حالت ذخیره خارج شده(در آمده 

دیر پایین گلوکز پاسخ به مقانفرین و گلوکاگون که در هاي اپیهورمون. شوندچرب هستند منتقل میاسیدهايانرژي از 

منجر به تولید یک هاي چربی فعال نموده و پلاسمایی سلولسیکلاز را در غشايم آدنیلاتیشوند، آنزخون ترشح می

سبب  cAMPکیناز وابسته به در ادامه، پروتئین. گردندمی) cAMP(حلقوي  AMPسلولی، پیامبر دوم داخل

گلیسریدها استري تري شده که خود هیدرولیز اتصالاتگلیسریدلیپاز حساس به هورمون فسفریلاسیون و فعال شدن تري

اتصال به  اهاي چربی داخل خون وارد و در آنجا بآزاد شده و از سلولچرب ترتیب اسیدهايبدین. نمایدرا کاتالیز می

گردد، به طور هاي سرمی را شامل میاین پروتئین که حدود نیمی از پروتئین. یابندپروتئین خونی آلبومین انتقال می

اسکلتی، کلیه قلب، عضلههایی نظیر آنها را به بافتخون از طریق جریانو  یابدیدچرب اتصال میاس 10کوالان به حدود 

مورد ها، به عنوان سوخت چرب از آلبومین جدا و بعد از انتقال به داخل سلولها اسیدهايدر این بافت. کندمنتقل می

  . گیرنداستفاده قرار می
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  چرباکسیداسیون اسیدهاي

اکسیداسیون . شونداکسیداسیون می تخریب یا چرب وارد مسیر، اسیدهايبعد از ورود به درون سلولبلافاصله 

. شوندکوآ تجزیه میلیچرب به واحدهاي استکه طی آن اسیدهاي گیرددر میتوکندري صورت می چرباسیدهاي

ون یکوآ بتااکسیداساستیلبه این فرایند یعنی تبدیل اسیدچرب به  .گرددچرخه کربسوارد تواندمیکوآ سپس استیل

  .گویندیم

.گیرددر ماتریکس میتوکندري صورت می در حالی که بتااکسیداسیون ،چرب در سیتوزول وجود دارنداسیدهاي

عبور  جهت. غشاي داخلی نیستندکنند اما قادر به عبور از ندري عبور میمیتوک چرب به آسانی از غشاي خارجیاسیدهاي

ترکیب و  (CoA)آ اسیدچرب با کوآنزیم،وارد شدن به میتوکندري و طی کردن بتااکسیداسیون از غشاي داخلی و

  :این فرایند نیاز به انرژي دارد .دهدکوآ سنتتاز این واکنش را انجام میآنزیم آسیل .سازدمیکوآ لیآس

  

- توسط آنزیم کارنیتینگروه آسیل ؛ بنابراینور از غشاي میتوکندري نیستکوآي حاصله هنوز قادر به عبآسیل

این ترکیب توسط ناقل . شودمی تولیدکارنیتین آسیلیاید و از کوآ به کارنیتین انتقال می I(CAT-1)ترانسفراز آسیل

.شودماتریکس میتوکندري انتقال داده میشده به از طریق فرایند انتشار تسهیل (CT)ترانسلوکاز کارنیتینآسیل- کارنیتین

لذا  .یابدانتقال میکوآبه تین از کارنی II(CAT-2)ترانسفراز آسیلکارنیتین گروه آسیل توسط آنزیم در میتوکندري

-وارد فضاي بین غشایی میمجددا  CTشود که این کارنیتین توسط انتقال دهنده کوآ و کارنیتین آزاد تولید میآسیل

  . گردد
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کوآ وارد ماتریکس بنابراین طی این سه مرحله آسیل

تواند در آنجا مسیر بتااکسیداسیون را طی میتوکندري شده و می

  .کند

  

   

در . اکسیداسیون چهار مرحله دارد-β. گرددرب شدوع میچبعد از ورود به میتوکندري بلافاصله اکسیداسیون اسید

هیدروکسیل شود و گروه در مرحله دوم آب به پیوند دوگانه اضافه می. آیدانولی در میکوآ به حالت مرحله اول اسیل

در  .شوددروکسیل بردشت و ترکیب کتو سنتز میدر مرحله سوم دو هیدروژن از هی. دگیردر کربن شماره سه شکل می

کوآ جدید به صورت آسیل (CoA)آ یما دریافت یک کوآنزبشود و بقیه ملکول کوآ آزاد میلیآخرین مرحله یک است

 وکوآي جدید دکوآي اولیه جدا شده است، بنابراین اسیلکوآ از اسیلآید که در این مرحله چون یک استیلدر می

  :باشدمیشود، به صورت زیر پالمیتات آغار می-که با استرکوآنزیممعادله اولین دور این چرخه  .کربن کمتر دارد

Palmitoyl-CoA + CoA + FAD + NAD+ + H2O              

                                                    myristoyl-CoA + acetyl-C0A + FADH2 + NADH + H+
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براي اسیدچربی . شوددومرتبه وارد مسیر بتااکسیداسیون می )کوآ- در این مورد میریستیل( کوتاه شدهي کوآآسیل

در هر . گرددکوآ سنتز میکربنی استیل 2ملکول  8شود و طی آن بار تکرار می 7این مسیر  کربن مثل اسیدپالمتیک16با 

-βمعدله کلی  .شودنیز تولید می FADH2و یک ملکول  NADH2شود یک ملکول بار که این مسیر انجام می

  :به صورت زیر است دور اکسیداسیون اسید پالمتیک با در نظر گرفتن کل هفت 

Palmitoyl-CoA + 7CoA + 7FAD + 7NAD+ + 7H2O              

                                                                   8acetyl-C0A + 7FADH2 + 7NADH + 7H+  

  

 ATPملکول NADH  ،3ه ازاي هر از آنجایی که ب

شود ساخته می ATP، دو ملکول  FADH2و به ازاي هر 

چرخه کربس و بتااکسیداسیون کوآ نیز در طی و هر استیل

ساخته  ATP، بنابراین کل سازدمی ATPملکول  12، 

شده از اکسیداسیون کامل یک ملکول اسیدپالمتیک برابر 

  :است با

(8×12) + (7×3) + (7×2) = 131

تبدیل اسیدچرب به (طی فعال شدن اسیدچرب 

دو  که معادل هدو پیوند پرانرژي شکسته شد )کوآآسیل

دو  ATPملکول  131بنابراین از . باشدمی ATPملکول 

 129تولیدي  ATPمقدار کل  لذا ؛کنیمملکول کم می

  . گرددمی
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  بیوسنتز لیپیدها

-در مورد بیوسنتز تري ها هستند و سپسچرب که تشکیل دهنده اکثر انواع چربیابتدا در مورد بیوسنتز اسیدهاي

توانند به چربی تبدیل ها میها و بعضی از آمینواسیدهاي حاصل از پروتئینکربوهیدرات. م کردیگلیسریدها صحبت خواه

به این ترتیب که کربوهیدرات بعد از طی کردن مسیر . شودکربوهیدرات اضافی غذا در کبد به چربی تبدیل می.شوند

. باشدمی چربساز اسیدهايکوآ پیشاستیلشود که کوا تبدیل میبه استیلاین پیروات  .کندولید میتگلیکولیز پیرووات 

  . گرددرسد و در آنجا ذخیره میو به بافت چربی میگلیسرید از کبد وارد خون شده اسید چرب تولیدي به صورت تري

Citrate Shuttle :از اینکه مسیر  بعدβ -چرب مشخص گردید این تصور پیش آمد که اکسیداسیون اسیدهاي

چرب با فرآیند اما ثابت شد که سنتز اسیدهاي. شونداکسیداسیون سنتز می-βطی فرایند عکس چرب احتمالا اسیدهاي
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چرب در اکسیداسیون که در میتوکندري است، بیوسنتز اسیدهاي- βخلاف گیرد و برکاملا متفاوتی صورت می

اکسیداسیون و تولید -βاز آنجایی که. چرب استکننده سنتز اسیدهايکوآ شروعاستیل. پذیردصورت میسیتوپلاسم 

وارد سیتوزول کوآ باید به نحوي چرب در سیتوزول، لذا استیلشود و سنتز اسیدهايکوآ در میتوکندري انجام میاستیل

اولین واکنش چرخه کوآ در داخل میتوکندري میتوکندري نیست، لذا ابتدا استیل کوآ قادر به عبور از غشاياستیل. شود

سپس سیترات به کمک . سازدترکیب و سیترات می استاتوبا اگزال را طی کرده واز سنتاتسیترکربس یعنی واکنش 

شکند و می ATPلیاز و با مصرف در سیتوزول سیترات توسط آنزیم سیترات. شوددهنده سیترات وارد سیتوزول میانتقال

  .گیرداسیدچرب مورد استفاده قرار میجهت سنتز کوآ کند که این استیلکوآ تولید میمجددا اگزالواستات و استیل

Sources of  NADPH:  براي سنتز اسیدچربNADPH  نیاز استمورد .NADPH  مورد استفاده براي سنتز

شاتل سیترات علاوه بر آزاد کردن .ر پنتوز فسفاتیو مس Citrate Shuttle: شوددو منبع تهیه میچرب ازاسیدهاي

از آنجایی که . کنداگزالواستات را نیز در سیتوزول آزاد میکوآ در سیتوزول، منبع استیلکوآ و عمل به عنوان استیل

رووات به یدر فرم مالات یا پ اگزالواستات ، بنابراینغشاي داخلی میتوکندري نسبت به اگزالواستات نفذناپذیر است

 Malic. کندمصرف می NADHتبدیل و دهیدروژناز، اگزالواستات را به مالات تآنزیم مالا .گرددمیتوکندري برمی

Enzyme ت را به پیرووات و در مرحله بعد مالاCO2 شکند ومیNADPH مجموع این دو واکنش به . کندتولید می

کند و به این وسیله سیتوزولی تبدیل می NADPHسیتوزولی به  NADHهاي احیاءکننده را از والانوثري اکیحو من

  . کندمورد نیاز جهت سنتز اسیدچرب را فراهم میقسمتی از نیروي احیایی 

و  هایی که به شدت درگیر سنتز اسیدچرب هستند از قبیل کبدبافت. مسیر پنتوزفسفات است NADPHمنبع دیگر 
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  . هستند و نیز آنزیم مالیک هاي مرحله اکسیداتیو مسیر پنتوزفسفاتشیرساز غنی از آنزیمغددپستانی

- کوآ انجام میمالونیلکننده سنتز اسیدچرب است، اما ادامه فرآیند سنتز اسیدچرب توسط ترکیبی به نام کوآ شروعاستیل

  :گرددکوآ سنتز میشود که خود آن از استیل

  . کندکوآ کربوکسیلاز واکنش فوق را کاتالیز میآنزیم استیل

  

اي  به نام کمپلکس سنتاز لکس و مجموعهبه صورت کمپ هااین آنزیم. کنندآنزیم شرکت می 7در سنتز اسیدچرب 

ینی به نام پروتئین در بخش مرکزي این سیستم، پروتئ. کنندعمل می )Fatty Acid synthase Complex(ربچاسید

- ها به صورت کوالانسی به آن متصل میقرار گرفته است که واسطه ACPیا (Acyl Carrier Protein)حامل آسیل 

یکی . اندکه در مجاورت هم قرار گرفتهت اس) SH–(سولفیدریل وهاسیدچرب داراي دو گراز کمپلکس سنت. شوند

در . باشدمی )هاي کمپکسآنزیمیکی از (سنتتاز کتوآسیل- 3و دیگري مربوط به ریشه سیستئین آنزیم  ACPمربوط به 

  :ادمه مراحل سنتز اسیدچرب توسط این کمپلکس آورده شده است

- 3مربوط به سیستئین آنزیم  SH–کوآ به گروه استیل از استیل: (AT)آسیلازترانساستیل: نام آنزیم) 1(

  . یابدسنتتاز انتقال میکتوآسیل

 4-phosphopantetheine(ACPمربوط به  SH–مالونیل به گروه : (MT)آسیلاز ترانسمالونیل: نام آنزیم) 2(

  .یابدانتقال می) Panیا 

از مالونیل جدا  CO2در اینجا یک . یابدانتقال می ACPبه  Cysاستیل از : (KS)سینتاز کتوآسیل-3: نام آنزیم) 3(

  . شوندکربنی به نام متراکم می چهارترکیبی  به صورت شود و استیل و مالونیلمی

یعنی دریافت (NADPHبا مصرف یک ملکول ) C=O-(گروه کتو : (KR)ردوکتاز کتوآسیل- 3: نام آنزیم) 4(

  . شودتبدیل می )C-OH-(روه هیدروکسیگبه ) الکترون

  . شودیک ملکول آب برداشته می: (HD)، )دهیدراتازآسیلهیدروکسی- 3(هیدراتاز : نام آنزیم)5(
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- شود و اسکلت اولیه ملکول اسیدچرب سنتز میدوم مصرف می NADPH: (ER)انول ردوکتاز : نام آنزیم) 6(

  .گردد

کوآي دوم و مالونیل یابدانتقال می Cysبه ) ACP)Panگروه بوتیریل از ناحیه  ادامه طی یک مکانیسم انتقالیدر 

و در  گرددهاي گفته شده شش بار دیگر تکرار میواکنش و دقیقا عین این. گیردقرار می) ACP)Panدر جایگاه 

اسیدپالمتیک را با  )داسیلاز(کمپلکس یعنی تیواستراز هفتمین آنزیم . گرددکربنی تشکیل می 6نهایت یک ریشه آسیل 

  . کندمصرف یک ملکول آب از کمپلکس جدا می

به غیر از اسیدلینولئیک و اسیدلینولنیک (نشده استشده و اشباعساز سایر اسیدهاي چرب اشباعاسیدپالمتیک پیش

  ).ن قادر به سنتز آنها نیستکه ضروري هستند و بد

-نیلابتدا تولید هفت ملکول مالو. قسمت در نظر گرفتتوان در دو کوآ را میپالمیتات از استیلواکنش کلی سنتز 

:کوآ

7 Acetyl-CoA + 7CO2 + 7ATP                 7 malonyl-CoA + 7ADP + 7Pi

  :سپس هفت چرخه کندانسیون و احیا

Acetyl-CoA + 7 malonyl-CoA + 14NADPH + 14H+ 

                                                           palmitate + 7CO2 + 8 CoA + 14NADP+ + 6H2O

  :باشدرآیند کلی به صورت زیر میف

8 Acetyl-CoA + 7ATP + 14NADPH+ + 14H+            

                                                    palmitate + 8 CoA + 7ADP + 7Pi + 14NADP+  + 6H2O

  و فسفولیپیدها گلیسریدهابیوسنتز تري

گلیسرید براي شروع سنتز تري. چرب با یک گلیسرول ترکیب شوندهاياسیدگلیسریدها باید، براي سنتز تري

- فسفات از دي- 3ممکن است گلیسرول . شودمیتبدیل فسفات - 3به گلیسرول کینازتوسط آنزیم گلیسرودا ابت گلیسرول

در . فسفات دهیدروژناز تولید شود- 3ول گلیسرتوسط آنزیم ) هاي گلیکولیزیکی از واسطه(فسفات استونهیدروکسی

دهند و فسفات انتقال می- 3گلیسرول کوآ به لیرا از آسیل هاي آسترانسفرازها گروههایی به نام آسیلادامه آنزیم

  .سازنداسید را میفسفاتیدیک
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ي هابا اضافه شدن الکل .گلیسریدها و فسفولیپیدها نقش مرکزي داردتولید شده در سنتز تري اسیدفسفاتیدیک

 گلیسریدهابراي سنتز تري .شوندانواع فسفولیپیدها سنتز می به گروه فسفات) آمین یا کولینولاتان مثل(تلف مخ

در ادامه یک  .شودگلیسرول تبدیل میآسیلداده و به ديگروه فسفات را از دستفسفاتاز  فسفاتیدات توسط یک آنزیم

  . سازدگلیسرید میکند و تريگلیسرول اضافه میآسیلديسوم را به  لترانسفراز گروه آسیآنزیم آسیل
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  هامسیرهاي مجاز تبدیل ماکروملکول

-در کبد، طی گلیکولیز پیرووات می ،شودمصرف نمی تولید انرژي م که کربوهیدرات اضافی غذا که جهتدانیمی

کوآ جهت ستز اسیدچرب کند که این استیلتولید می کوآاستیل ،دهیدروژنازپیرووات توسط آنزیم پیرووات وسازد 

گلیسرید وارد شده و از طریق جریان خون با بافت چربی سپس اسیدچرب در ساختار تري. گیردمورد استفاده قرار می

شوند که تعدادي از آمینواسیدها کتوژنیک ها نیز به آمینواسیدها تجزیه میپروتئین. گرددیره میدر آنجا ذخرسد و می

بعضی از . توانند به چربی تبدیل شوندها میها و پروتئینبنابراین کربوهیدرات. توانند اسیدچرب تولید کنندمیبوده و 

ها با این حال چربی ).نزطی گلوکونئژ(درات تبدیل گردند ه کربوهیتوانند بمینیز هاآمینواسیدهاي حاصل از پروتئین

-ها به یکدیگر را نشان میشکل زیر مسیرهاي مجاز تبدیل ماکروملکول. ها و یا لیپیدها نیستندقادر به تبدیل به پروتئین

  :دهد

  پروتئین                     کربوهیدرات   

                                                                                

  چربی     
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  :فصل دوازدهم

  آمینهمتابولیسم اسیدهاي

  

  مقدمه

ها هستند در دو بخش تخریب و بیوسنتز مورد بحث آمینه که ترکیبات اصلی سازنده پروتئینمتابولیسم اسیدهاي

  . گیردقرار می

  آمینواسیدهاتخریب 

% 15الی  10. کندانرژي موردنیاز بدن را تامین می% 90الی  85بر روي هم  هاها و چربیاکسایش کربوهیدرات

آمینواسیدها  دو حالت مهم متابولیسمی وجود دارد که در آن حالات. گرددآمینواسیدها تامین میمانده بنا به نیاز از باقی

  : گردندوارد مسیر تخریب می

هاي ، بنابراین وقتی پروتئین زیادي در غذا مصرف شود بعد از تامین نیازشدن نیستندآمینواسیدها قادر به ذخیره

  .شوندآمینواسیدهاي اضافی تجزیه می بدن،

 تخریب و جهت سنتز گلوکز مورد استفاده قرار در ناشتایی طولانی مدت و یا در بیماري دیابت، آمینواسیدها

  .گیرندمی

به هاي غذایی در معده و روده پروتئین. درگیر در متابولیسم آمینواسیدها، کبد و ماهیچه هستندهاي ن انداممهمتری

و بعد از رفع نیازهاي آنابولیسمی،  شدهوارد خون  این آمینواسیدها کهشوند میدهنده خود تجزیهآمینواسیدهاي تشکیل

در زمان ناشتایی طولانی به  نیز ايهاي ماهیچهپروتئین. گردندکه باید تجزیه شوند وارد کبد می آنهااضافی

سوزند و مقداري تامین انرژي در ماهیچه می شوند که این آمینواسیدها جهتتجزیه می هاي تشکیل دهنده خودآمینواسید

- فاده قرار میمورد است) کونئوژنزطی فرآیند گلو(جا جهت سنتز گلوکز نیز از طریق جریان خون به کبد رفته و در آن

  . گیرند

برداشت گروه ) 1: شودتخریب آمینواسیدها در دو مرحله انجام می. تمامی آمینواسیدها داراي گروه آمین هستند

تواند به می تخریب اسکلت کربنی باقیمانده که بر حسب نیاز) 2. گرددآمین که این آمین معمولا به صورت اوره دفع می

CO2  وH2O تجزیه شده و انرژي تولید کند و یا جهت سنتز کربوهیدرات یا چربی مورد استفاده قرار بگیرد .  
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  برداشت گروه آمین

- آمینواکنش  یتواند طاین آمین می. آمینواسیدها بعد از رسیدن به کبد باید گروه آمین خود را از دست بدهند

به ) آمیناسیونترانس(یا اینکه طی واکنش انتقال گروه آمین  مستقیما از آمینواسید جدا شود و) دآمیناسیون(زدایی 

  . آمیناسیون بیشتر رایج استاز بین این دو حالت ممکنه ترانس. منتقل شودترکیب دگیري 
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. گرددکتوگلوتارات است که منجر به تولید گلوتامات می- αآمیناسیون انتقال گروه آمین به رایجترین نوع ترانس

بسیاري . شودانجام می) یا آمینوترنسفرازها(آمینازها ها با نام ترآنسآمیناسیون توسط گروهی از آنزیمي ترانسهاواکنش

-Lبراي  کتوگلوتارات به عنوان گیرنده گروه آمینو اختصاصی بوده، ولی از نظر ویژگی- αها براي از این آنزیم

مثلا آلانین (شوند گذاري مینام اسیدآمینه دهنده گروه آمینو نام ها بر اساساین آنزیم. آمینواسید با یکدیگر متفاوتند

آمینازها بسادگی قابل برگشت بوده هاي کاتالیز شونده توسط ترانسواکنش). آمینوترانسفراز یا آسپارتات آمینوتراسفراز

G'0∆(1و داراي ثابت تعادل حدود    .شودآمیناسیون در سیتوزول انجام میترانس. باشندمی) 0 =
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دهیدروژناز گروه آمین با استفاده از آنزیم گلوتاماتوارد میتوکندري شده و گلوتامات تولید شده در مرحله بعدي 

  .شودبنابراین گروه آمین در میتوکندري آزاد می .کندرا آزاد می

  

میت کمتري دارد و از شود که سدر پستانداران آمونیاك به اوره تبدیل میلذاآمونیاك ترکیب بسیار سمی است، 

را در شکل زیر مشاهده  )آمیناسیون، دآمیناسیون و تولید اورهترانس(هاي فوق مجموع واکنش. شودراه ادرار دفع می

  :کنیدمی
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  دفع آمونیاك از ماهیچه و مغز 

موارد دآمیناسیون در اندام  شود؛ اما در بعضیو تولید اوره در کبد انجام می آمینواسیدها از دست رفتن گروه آمین

باشد باید به کبد منتقل گردد تا به اوره تبدیل شود و این آمونیاك تولیدي که سمی نیز میدیگري به غیر از کبد انجام می

  . موارد مهم این حالت در ماهیچه و مغز است. شود

  آلانین- چرخه گلوکز: دفع آمونیاك از ماهیچه

آمین . ند جهت تولید انرژي مورد استفاده قرار گیرنر که این نیاز به دآمیناسیون داردتواندر ماهیچه آمینواسیدها می

آلانین آمین را از طریق جریان خون به کبد . کندتولید شده به پیرووات حاصل از گلیکولیز منتقل شده و آلانین تولید می

طی  تواند گلوتامات می. شودتولید می کتوگلوتارات منتقل شده و گلوتامات- αدر کبد، آمین به . دهدانتقال می

NH4( آمونیومبه صورت گروه آمین را دآمیناسیون  +
به  آمیناسیون گروه آمین رابا انجام ترانس کند و یا اینکه آزاد) 

  .گیرندآمونیوم و هم آسپارتات در چرخ اوره مورد استفاده قرار می هم. تولید کند اگزالواستات انتقال دهد و آسپارتات

  

  

  

  



158

  

آلانین، آلانین به عنوان یک حامل آمونیاك و اسکلت کربنی پیرووات از عضله به -بنابراین در طی چرخه گلوکز

گردد و کند که مجددا به عضله باز میآمونیاك دفع شده و پیرووات در تولید گلوکز شرکت می. کندکبد عمل می

  . گیردجهت تولید انرژي مورد استفاده قرار می

  



159

  دفع آمونیاك از مغز

شود که براي مغز سمی مغز نیز طی متابولیسم آمینواسیدها و اسیدهاي نوکلئیک مقدار زیادي آمونیاك تولید می رد

آنزیم توسط  ،در اینجا آمونیاك تولید شده. تواند منجر به کما و سایر عوارض مغزي گردداست و در صوزت تجمع می

سنتتاز نسپس گلوتامات توسط گلوتامی. کندکتوگلوتارات منتقل شده و گلوتامات تولید می- αگلوتامات دهیدروژناز به 

. شود که ترکیبی غیرسمی و قابل عبور از غشاء استل آمونیاك دیگر به گلوتامین تبدیل میو مصرف یک ملکو

ه آمونیوم تولید شده وارد چرخه کند کآمونیوم را آزاد میآنزیم گلوتامیناز خون شده و در کبد گلوتامین وارد جریان

  . گردداوره می

  

  

  

  اورهچرخه

اوره  ،بعد از تولید. رسدتولید اوره منحصرا در کبد به انجام می. شوداوره در کبد انجام میتولید اوره طی چرخه

  . گرددبه داخل گردش خون ترشح شده و نهایتا از طریق ادرار دفع می

براي اینکه .پذیردتوزول صورت مییشود ولی سه مرحله بعدي آن در سآغاز میچرخه اوره در میتوکندري 

این واکنش  .گرددمیفسفات تبدیل میلابه ترکیبی به نام کربترکیب شده و  CO2با اوره شود آمونیاك وارد چرخه

- تولیدي وارد چرخه اوره می فسفاتحال این کربامیل .شودانجام می Iسینتاز سفاتفمیلاکربمیتوکندریایی توسط آنزیم

  :این چرخه متشکل از چهار مرحله آنزیمی است. شود
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- فسفات، سیترولین تولید میکربامیلاز  و با مصرف کربامیلترانسدر مرحله اول اورنیتین توسط آنزیم اورنیتین) 1

  . کند

آنزیم . کندمیسیترولین با مصرف انرژي با آسپارتات ترکیب شده و آرژینینوسوکسینات تولید ) 2

  . کندآرژینینوسوکسینات سنتتاز این واکنش را کاتالیز می

هاي بنابراین طی واکنش .شکندآرژینینوسوکسینات لیاز، آرژینینوسوکسینات را به فومارات و آرژنین میآنزیم ) 3

فسفات آمین مربوط به کربامیل شود که این آمین به همراهسوم و چهارم گروه آمین آسپارتات وارد ساختار آرژنین می

  . شونددر واکنش چهارم به صورت اوره آزاد می

  .کنددر آخرین مرحله آنزیم آرژیناز، آرژنین را تجزیه و اورنیتین و اوره تولید می) 4
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  اوره و کربساط بین چرخهارتب

- ترکیب واسط در چرخه کربس نیز میبه خاطر اینکه فومارات تولیدي در واکنش آرژینینوسوکسینات لیاز، یک 

- آنزیم. کنندشود با یکدیگر ارتباط برقرار مینامیده می" Krebs Bicycle"باشد، اساسا این دو چرخه در فرایندي که 

بنابراین . باشندهایی در سیتوزول نیز میدهیدروژناز داراي ایزوزیمامل فوماراز و مالاتچرخه کربس شهاي متعددي از 

توانند در واسطه حاصل میتواند به مالات و سپس اگزالواستات تبدیل شده و ترکیبات حاصل از آرژنین میفومارات 

آسپارتات . براي استفاده در چرخه کربس انتقال داده شوندداخل سیتوزول بیشتر متابولیزه شوند و یا به داخل میتوکندري 

تواند به داخل سیتوزول انتقال یافته ، می)گزالواستات و گلوتاماتآمیناسیون بین ابه واسطه ترانس(تولیدي در میتوکندري 

ها با ایجاد این واکنش. رژنینوسوکسینات سنتتاز چرخه اوره عمل نمایده عنوان دهنده نیتروژن در واکنش آو در آنجا ب

  .درآوآرژینینوسوکسینات ارتباطات متابولیکی را بین مسیرهاي آسپارتات فراهم می - شنت آسپارتات

  

  :باشدواکنش کلی چرخه اوره به صورت زیر می

2NH4+ + HCO3- + 3ATP + H2O               urea + 2ADP + 4Pi + AMP
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با این حال . گیردبنابراین براي ساخته شده یک ملکول اوره چهار پیوند فسفات پرانرژي مورد استفاده قرار می

این ارتباط منجر به تبدیل : کندرا تامین میچرخه اوره  ارتباط بین چرخه اوره با کربس بخش زیادي از انرژي مورد نیاز 

در واکنش مالات (NADHخالص اگزالواستات به فومارات شده و تولید مجدد اگزالواستات همراه با تولید 

 ATPاین کند که می ATPملکول  3اکسیداتیو تولید فسفریلاسیوندر طی  NADHهر ملکول . باشدمی) دهیدروژناز

  . تواند در چرخه اوره مورد استفاده قرار گیردمی

  

  آمینواسیدها تخریب اسکلت کربنی

بعضی از . دنگردبیست آمینواسید به هفت ترکیب واسطه در فرایندهاي متابولیسمی تبدیل میاسکلت کربنی 

آمینواسیدها بر اساس محصول نهایی حاصل از تخریب . کننداین ترکیبات را تولید میآمینواسیدها بیش از یکی از 

ها در نهایت کتوژنیک: شوندتقسیم می گلوکوژنیک+و کتوژنیک گلوکوژنیک ،گروه کتوژنیک سهاسکلت کربنی به 

هاي آمینواسید .کنندها گلوکز تولید میشوند؛ گلوکوژنیککتونی و اسیدچرب تبدیل میبه اجسام

  .توانند به گلوکز و هم به اسیدچرب تبدیل شوندگلوکوژنیک هم می+کتوژنیک

تواند به صورت کامل لازم به ذکر است که اسکلت کربنی آمینواسیدها علاوه بر تبدیل به گلوکز و یا چربی می

  . تجزیه و جهت تامین انرژي مورد استفاده قرار گیرد H2Oو  CO2طی مراحلی به 

هاي تواند به گلوکز تبدیل شود؛ و یا یکی واسطهگلوکوژنیک یا پیرووات است که میآمینواسیدهاي محصول 

. توانند به اگزالواستات تبدیل شوندکه می) کوآ، فومارات و اگزالواستاتکتوگلوتارات، سوکسینیل- α(چرخه کربس 

  . هاي مسیر گلوکونئوژنز استدانیم که اگزالواستات از واسطهمی

. باشدمی) کوآ بشکندتواند به استیلکه خود می(کوآ کوآ و استواستیلل آمینواسیدهاي کتوژنیک استیلمحصو

  .تواند به اسیدچرب و اجسام کتونی تبدیل گرددچرب است و میساز سنتز اسیدهايکوآ پیشاستیل

- کوآ یا استواستیلتیلهاي چرخ کربس و هم اسدر اثر تجزبه هم واسطهگلوکوژنیک +آمینواسیدهاي کتوژنیک

  . توانند تولید کنندکوآ را می
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Lys , Leu: آمینواسیدهاي کتوژنیک

Ile , Phe , Tyr , Trp: گلوکوژنیک +آمینواسیدهاي کتوژنیک

  . اندمانده گلوکوژنیکآمینواسید باقی 14بقیه : آمینواسیدهاي گلوکوژنیک

  

  بیوسنتز آمینواسیدها

ضروري هستند، یعنی بدن انسان قادر به سنتز آنها نیست و لذا باید حتما در جیره غذایی ده آمینواسید در انسان 

- والین، لوسین، ایزولوسین، متیونین، ترئونین، لایزین، آرژنین، هیستیدین، فنیل: اینها شامل آمینواسیدهاي. موجود باشند

. اندشوند به آمینواسیدهاي غیرضروري معروفمیده آمینواسید دیگر که در بدن ساخته . باشندآلانین و تریپتوفان می

  :بیوسنتز برخی از آمینواسیدهاي غیرضروري به شرح زیر است
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  آلانین

  آمینوترانسفراز: نام آنزیم. آیدگلوتامات یا آسپارتات می زگروه آمین آن ا. شودآلانین از پیرووات ساخت می

  

  گلوتامات و گلوتامین

شود و خودش در اثر آنزیم کتوگلوتارات ساخته می-αدهیدروژناز از ی گلوتاماتآنزیمگلوتامات در اثر کاتالیز 

  . تواند به گلوتامین تبدیل گرددمی ینتازگلوتامین س
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  آسپارتات و آسپاراژین

و  شود و با واکنش آنزیم آسپاراژین سینتتازآمیناسیون از اگزالواستات ساخته میآسپارتات با واکنش ترانس

  . شودسپاراژین تبدیل میمصرف انرژي با آ

  

  تیروزین

آلانین آنزیم فنیل. شودآلانین ساخته میتیروزین اسیدآمینه غیرضروري است که از اسیدآمینه ضروري فنیل

  .کندین واکنش را کاتالیز میا اکسیژناز
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  سرین

هایی که این نام آنزیم. شودن تبدیل میمرحله به سریگلیکولیز است، طی سه هاي فسفوگلیسرات که از واسطه- 3

  آمیناز، فسفاتازترانسدهیدروژناز، فسفوسرینفسفوگلیسرات: کنند به ترتیبها را کاتالیز میواکنش

  

هاي مختلف ندین نوع آنزیم و کوآنزیمتري دارند که هر یک مستلزم چآمینه مراحل سنتز پیچیدهسایر اسیدهاي

  .است


