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Κυτταρική
αναπνοή:
Αποκτώντας
χηµική ενέργεια

Τα ζωντανά κύτταρα απαιτούν «µεταγγίσεις» ενέρ-
γειας από εξωτερικές πηγές για να επιτελέσουν τις
πολυάριθµες λειτουργίες τους, όπως είναι π.χ. η

σύνθεση πολυµερών, η άντληση ουσιών µέσω της µεµ-
βράνης, η κυτταρική κίνηση και η αναπαραγωγή. Το γι-
γάντιο πάντα της Εικόνας 9.1 αποκτά την ενέργεια που
χρειάζονται τα κύτταρά του τρεφόµενο µε φυτά. Μερικά
ζώα τρέφονται µε άλλα ζώα που καταναλώνουν φυτά. Σε
τελική ανάλυση, πάντως, όλη η ενέργεια που αποθηκεύε-
ται στα οργανικά µόρια των τροφών προέρχεται από τον

ήλιο. Η ενέργεια εισρέει στο σύστηµα ως ηλιακό φως και
εκρέει ως θερµότητα (Εικόνα 9.2). Σε αντιδιαστολή µε τη
ροή της ενέργειας, τα απαραίτητα για τη ζωή χηµικά στοι-
χεία ανακυκλώνονται πλήρως. Στη µια πλευρά του κύκλου
έχουµε τη φωτοσύνθεση, η οποία παράγει οξυγόνο και τα
οργανικά µόρια που χρησιµοποιούνται από τα µιτοχόνδρια
των ευκαρυωτών (συµπεριλαµβανοµένων των φυτών και
των φυκών) ως καύσιµη ύλη για την κυτταρική αναπνοή,
και στην άλλη πλευρά του κύκλου έχουµε τη διεργασία
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9.1 Οι καταβολικές οδοί παράγουν ενέργεια από την
οξείδωση οργανικών µορίων

9.2 Η γλυκόλυση απελευθερώνει χηµική ενέργεια µε
την οξείδωση της γλυκόζης προς πυροσταφυλικό

9.3 Ο κύκλος του κιτρικού οξέος ολοκληρώνει την
ενεργοπαραγωγό οξείδωση των οργανικών
µορίων

9.4 Κατά την οξειδωτική φωσφορυλίωση, η
χηµειώσµωση συνδέει τη µεταφορά ηλεκτρονίων
µε τη σύνθεση ΑΤΡ

9.5 Η ζύµωση και η αναερόβια αναπνοή επιτρέπουν
στα κύτταρα να παράγουν ΑΤΡ χωρίς τη χρήση
οξυγόνου

9.6 Η γλυκόλυση και ο κύκλος του κιτρικού οξέος
συνδέονται µε πολλές άλλες µεταβολικές οδούς

Ε Π Ι Σ Κ Ο Π Η Σ Η

Ζωή σηµαίνει µεταβολικό έργο

� Εικόνα 9.1 Με ποιον τρόπο αξιοποιεί το γιγάντιο πάντα τη
χημική ενέργεια των φύλλων ώστε να τροφοδοτήσει ενεργειακά τις
λειτουργίες του;
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του φωτός

Φωτοσύνθεση
στους χλωροπλάστες

Κυτταρική αναπνοή
στα μιτοχόνδρια

Θερμική
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H ATP παρέχει ενέργεια στις περισσότερες κυτταρικές λειτουργίες

CO2 + H2O Οργανικά
μόρια

 + O2

� Εικόνα 9.2 Ροή ενέργειας και ανακύκλωση χημικών ουσιών στα
οικοσυστήματα. Η ενέργεια εισρέει στα οικοσυστήματα υπό τη μορφή
ηλιακού φωτός και τελικά εκρέει με τη μορφή της θερμότητας, ενώ τα
απαραίτητα για τη ζωή χημικά στοιχεία ανακυκλώνονται.
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της κυτταρικής αναπνοής, µε την οποία αυτά τα καύσιµα
υλικά διασπώνται για να παραχθούν αφ’ ενός ΑΤΡ (το µό-
ριο µε το οποίο τροφοδοτούνται ενεργειακά οι περισσό-
τερες κυτταρικές λειτουργίες) και αφ’ ετέρου τελικά προ-
ϊόντα (διοξείδιο του άνθρακα και νερό) που συνιστούν τις
πρώτες ύλες της φωτοσύνθεσης. Σε αυτό το κεφάλαιο θα
εξετάσουµε τον τρόπο µε τον οποίο τα κύτταρα αποκτούν
τη χηµική ενέργεια των οργανικών µορίων για να παρά-
γουν ΑΤΡ. Αρχικά θα παρουσιάσουµε ορισµένες θεµελιώ-
δεις έννοιες απαραίτητες για να καταλάβουµε τη διεργα-
σία της κυτταρικής αναπνοής και κατόπιν θα στραφούµε
στις τρεις σηµαντικότερες οδούς της κυτταρικής ανα-
πνοής: τη γλυκόλυση, τον κύκλο του κιτρικού οξέος και
την οξειδωτική φωσφορυλίωση.

Τ Μ Η Μ Α 9.1

Οι καταβολικές οδοί παράγουν
ενέργεια από την οξείδωση
οργανικών µορίων

Όπως µάθαµε στο Κεφάλαιο 8, οι µεταβολικές οδοί που
απελευθερώνουν ενέργεια από τη διάσπαση πολύπλοκων
µορίων ονοµάζονται καταβολικές οδοί. Πολύ σηµαντικό
ρόλο σε αυτές τις οδούς παίζει η µεταφορά ηλεκτρονίων.
Εδώ θα εξετάσουµε αναλυτικότερα αυτές τις διεργασίες,
δεδοµένου ότι παίζουν κοµβικό ρόλο στην κυτταρική ανα-
πνοή.

Καταβολικές οδοί και παραγωγή ΑΤΡ

Η δυναµική ενέργεια που ενυπάρχει στις οργανικές ενώ-
σεις οφείλεται στη διάταξη των ατόµων τους. Όσες ενώ-
σεις µπορούν να συµµετέχουν σε εξώεργες αντιδράσεις
µπορούν να λειτουργήσουν και ως καύσιµα υλικά. Με τη
βοήθεια των ενζύµων, τα κύτταρα αποικοδοµούν συστη-
µατικά τα πολύπλοκα οργανικά µόρια, που είναι πλούσια
σε δυναµική ενέργεια, σε απλούστερα τελικά προϊόντα µε
λιγότερη ενέργεια. Ένα µέρος της ενέργειας που λαµβά-
νεται από τη χηµικά αποθηκευµένη ενέργεια των σύνθε-
των ενώσεων µπορεί να χρησιµοποιηθεί για την παραγω-
γή έργου, ενώ το υπόλοιπο διαφεύγει ως θερµότητα.

Η ζύµωση, µια διεργασία µερικής αποικοδόµησης των
σακχάρων που συντελείται χωρίς τη χρήση οξυγόνου, ανή-
κει στις καταβολικές διεργασίες. Ωστόσο, κυριότερη και
πιο αποτελεσµατική καταβολική οδός είναι η αερόβια
αναπνοή, στην οποία εκτός από τα οργανικά καύσιµα κα-
ταναλώνεται, ως αντιδραστήριο, και οξυγόνο. Η αερόβια
αναπνοή χαρακτηρίζει τα κύτταρα των περισσότερων ευ-
καρυωτικών και πολλών προκαρυωτικών οργανισµών.
Υπάρχουν όµως και µερικοί προκαρυώτες που, αντί για
οξυγόνο, χρησιµοποιούν άλλες ενώσεις ως ένα από τα αν-
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τιδρώντα σώµατα. Η διεργασία αυτή ονοµάζεται αναερό-
βια αναπνοή και επιτρέπει στους εν λόγω οργανισµούς να
αποκτούν χηµική ενέργεια χωρίς να είναι υποχρεωµένοι
να χρησιµοποιήσουν οξυγόνο. Από καθαρά τεχνική άπο-
ψη, ο όρος κυτταρική αναπνοή περιλαµβάνει τόσο τις αε-
ρόβιες όσο και τις αναερόβιες διεργασίες. Ήδη από τα
πρώτα χρόνια, όµως, ο όρος χρησιµοποιήθηκε ευρύτατα
ως συνώνυµο της αερόβιας αναπνοής, λόγω της σχέσης
που έχει η διεργασία αυτή µε την αναπνοή του οργανισµού
και την εισπνοή οξυγόνου. Έτσι, όταν χρησιµοποιούµε τον
όρο κυτταρική αναπνοή συνήθως αναφερόµαστε στην αε-
ρόβια διεργασία, πρακτική που θα ακολουθήσουµε και
εδώ, τουλάχιστον στο µεγαλύτερο τµήµα αυτού του κε-
φαλαίου.

Αν και οι µηχανισµοί τους διαφέρουν σηµαντικά, η αε-
ρόβια αναπνοή µοιάζει στις βασικές της αρχές µε την καύ-
ση της βενζίνης στη µηχανή του αυτοκινήτου, όπου οι
υδρογονάνθρακες των καυσίµων αναµειγνύονται µε το
οξυγόνο και κατόπιν «αναφλέγονται», παρέχοντας ενέρ-
γεια για τη λειτουργία του κινητήρα. Στα κύτταρα, καύσι-
µα είναι τα τρόφιµα, ενώ καυσαέρια (δηλαδή τελικό προ-
ϊόν της καύσης) είναι το διοξείδιο του άνθρακα και το νε-
ρό. Η όλη διαδικασία µπορεί να περιγραφεί συνοπτικά ως
εξής:

Οργανικές + Οξυγόνο → ∆ιοξείδιο + Νερό + Ενέργεια
ενώσεις του άνθρακα

Τα κυριότερα καύσιµα συστατικά που προσλαµβάνουµε
µε την τροφή µας είναι οι υδατάνθρακες, τα λίπη και οι
πρωτεΐνες. Ωστόσο, είναι ευκολότερο να ξεκινήσουµε τη
µελέτη των σταδίων της κυτταρικής αναπνοής παρακο-
λουθώντας την αποικοδόµηση του υδατάνθρακα γλυκόζη
(C6H12O6):

C6H12O6 + 6 O2 → 6 CO2 + 6 H2O +
Ενέργεια (ATP + θερµότητα)

Η γλυκόζη είναι το είδος του καύσιµου µορίου που χρη-
σιµοποιούν συχνότερα τα κύτταρα για τις διάφορες λει-
τουργίες τους. Με τα άλλα οργανικά µόρια των τροφών
θα ασχοληθούµε παρακάτω σε αυτό το κεφάλαιο.

Η διάσπαση της γλυκόζης είναι εξώεργη και συνο-
δεύεται από µεταβολή ελεύθερης ενέργειας της τάξης των
–686 kcal (2.870 kJ) ανά mol αποικοδοµούµενης γλυκόζης
(∆G = –686 kcal/mol). Στο σηµείο αυτό χρειάζεται να θυ-
µηθούµε ότι το αρνητικό πρόσηµο στη ∆G µιας χηµικής
διεργασίας υποδηλώνει ότι τα προϊόντα διαθέτουν λιγότε-
ρη χηµική ενέργεια από τα αντιδρώντα και ότι η αντίδρα-
ση µπορεί να λάβει χώρα αυθόρµητα – µε άλλα λόγια, χω-
ρίς την προσθήκη ενέργειας.

Οι καταβολικές οδοί δεν είναι άµεσα υπεύθυνες ούτε
για την κίνηση των βλεφαρίδων ούτε για την άντληση δια-
λυµένων ουσιών µέσω των µεµβρανών ούτε για τον πο-
λυµερισµό των µονοµερών ούτε για καµία άλλη κυτταρι-
κή λειτουργία. Ο καταβολισµός συνδέεται µε τις διάφο-
ρες µορφές κυτταρικού έργου µέσω ενός «κινητήριου» µο-
χλού χηµικής φύσεως, που δεν είναι άλλος από την ΑΤΡ,
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την οποία γνωρίσαµε στο προηγούµενο κεφάλαιο. Για να
µπορεί ένα κύτταρο να συνεχίσει να λειτουργεί, θα πρέπει
να είναι σε θέση να αναπληρώνει τα αποθέµατά του σε
ΑΤΡ, από ADP και Pi (βλ. Εικόνα 8.12). Για να κατανοή-
σουµε πώς επιτυγχάνεται αυτός ο στόχος µε την κυτταρι-
κή αναπνοή, θα εξετάσουµε τις θεµελιώδεις χηµικές διερ-
γασίες της οξείδωσης και της αναγωγής.

Οξειδοαναγωγικές αντιδράσεις:
Οξείδωση και αναγωγή

Πώς ακριβώς αποκτάται η χηµική ενέργεια από την αποι-
κοδόµηση της γλυκόζης και των άλλων οργανικών µορίων
στις καταβολικές οδούς; Η απάντηση στο ερώτηµα αυτό
βρίσκεται στη µεταφορά ηλεκτρονίων κατά τις χηµικές
αντιδράσεις. Η αναδιάταξη των ηλεκτρονίων απελευθε-
ρώνει την αποθηκευµένη στα οργανικά µόρια ενέργεια, η
οποία τελικά χρησιµοποιείται για τη σύνθεση ΑΤΡ.

Η θεμελιώδης αρχή της οξειδοαναγωγής

Σε πολλές χηµικές αντιδράσεις µεταφέρονται ένα ή πε-
ρισσότερα ηλεκτρόνια (e-) από ένα αντιδρόν µόριο σε ένα
άλλο. Αυτές οι µεταφορές ηλεκτρονίων ονοµάζονται αν-
τιδράσεις οξείδωσης-αναγωγής ή, για συντοµία, οξειδο-
αναγωγικές αντιδράσεις. Σε µια οξειδοαναγωγική αντί-
δραση, η απώλεια ηλεκτρονίων από µια ένωση ονοµάζε-
ται οξείδωση, ενώ η προσθήκη ηλεκτρονίων σε µια άλλη
ένωση ονοµάζεται αναγωγή. Είναι πολύ χρήσιµο να θυ-
µόµαστε ότι µια ένωση ανάγεται όταν προστεθούν σε αυ-
τήν ηλεκτρόνια. Η προσθήκη σε ένα άτοµο αρνητικά φορ-
τισµένων ηλεκτρονίων µειώνει την ποσότητα θετικού
φορτίου αυτού του ατόµου. Ένα απλό, µη βιολογικό πα-
ράδειγµα οξειδοαναγωγής είναι η αντίδραση ανάµεσα στα
στοιχεία νάτριο (Na) και χλώριο (Cl), από την οποία σχη-
µατίζεται το µαγειρικό αλάτι:

Η γενικευµένη µορφή των οξειδοαναγωγικών αντιδράσε-
ων είναι η εξής:

ανάγεται (κερδίζει ηλεκτρόνια)

Στη γενικευµένη αυτή αντίδραση, δότης ηλεκτρονίων εί-
ναι η ουσία Xe-, που αποτελεί τον αναγωγικό παράγον-
τα της αντίδρασης, αφού ανάγει την ουσία Υ, ενώ η ουσία
Υ που δέχεται το µεταφερόµενο ηλεκτρόνιο είναι ο οξει-
δωτικός παράγοντας, αφού οξειδώνει την ουσία Xe-,
αφαιρώντας από αυτήν ένα ηλεκτρόνιο. Για να γίνει µε-
ταφορά ηλεκτρονίων δεν αρκεί µόνο να υπάρχει ένας δό-
της, αλλά χρειάζεται απαραιτήτως να υπάρχει και ένας δέ-

οξειδώνεται
Xe– + Y X + Ye–

ανάγεται

οξειδώνεται
(χάνει ηλεκτρόνια)

Na + Cl Na+ + Cl–
ανάγεται

(κερδίζει ηλεκτρόνια)
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κτης ηλεκτρονίων˙ κατά συνέπεια, η οξείδωση και η ανα-
γωγή πάνε πάντα µαζί.

Υπάρχουν ορισµένες οξειδοαναγωγικές αντιδράσεις
στις οποίες η µεταφορά ηλεκτρονίων από τη µία ουσία
στην άλλη δεν είναι πλήρης· αυτό που συµβαίνει είναι ότι
µεταβάλλεται ο βαθµός διανοµής των ηλεκτρονίων µετα-
ξύ των ατόµων ορισµένων οµοιοπολικών δεσµών. Σχετικό
παράδειγµα είναι η αντίδραση ανάµεσα στο µεθάνιο και
το οξυγόνο (Εικόνα 9.3). Όπως είδαµε στο Κεφάλαιο 2, τα
ηλεκτρόνια των οµοιοπολικών δεσµών του µεθανίου κα-
τανέµονται σχεδόν ισότιµα στα άτοµα των δεσµών, επει-
δή τόσο ο άνθρακας όσο και το υδρογόνο έχουν την ίδια
περίπου συγγένεια για τα ηλεκτρόνια σθένους, είναι δη-
λαδή εξίσου ηλεκτραρνητικά. Όταν όµως το µεθάνιο αν-
τιδράσει µε το οξυγόνο, τα ηλεκτρόνια στο σχηµατιζόµε-
νο µόριο διοξειδίου του άνθρακα δεν κατανέµονται ισότι-
µα στο άτοµο του άνθρακα και στους νέους του συνεταί-
ρους, επειδή τα άτοµα του οξυγόνου είναι πολύ πιο ηλε-
κτραρνητικά. Στην πράξη, δηλαδή, το άτοµο του άνθρακα
«χάνει» εν µέρει τα κοινά ηλεκτρόνια, και εποµένως οξει-
δώνεται.

Ας δούµε τώρα, ποια είναι η τύχη του οξυγόνου στην
ίδια αντίδραση. Όταν το οξυγόνο βρίσκεται στη µοριακή
του µορφή (Ο2), τα δύο άτοµα οξυγόνου µοιράζονται εξί-
σου τα ηλεκτρόνιά τους. Όταν όµως το οξυγόνο αντιδρά-
σει µε τα υδρογόνα του µεθανίου, τα ηλεκτρόνια στα σχη-
µατιζόµενα µόρια νερού περνούν περισσότερο χρόνο κον-
τά στο οξυγόνο (βλ. Εικόνα 9.3). Τελικά, κάθε άτοµο οξυ-
γόνου «κερδίζει» εν µέρει ηλεκτρόνια, και εποµένως το
µόριο του οξυγόνου ανάγεται. Αυτή η µεγάλη ηλεκτραρ-
νητικότητα του οξυγόνου αποτελεί την αιτία που το οξυ-
γόνο είναι ένας από τους ισχυρότερους οξειδωτικούς πα-
ράγοντες.

Για να αποσπαστεί ένα ηλεκτρόνιο από κάποιο άτοµο
πρέπει να καταβληθεί ενέργεια, όπως ακριβώς πρέπει να
καταβληθεί ενέργεια για να ανεβεί µια µπάλα στην κορυ-
φή του λόφου. Όσο πιο ηλεκτραρνητικό είναι ένα άτοµο
(µε άλλα λόγια, όσο ισχυρότερη έλξη ασκεί το άτοµο αυ-
τό στα ηλεκτρόνια) τόσο περισσότερη ενέργεια απαιτείται
για να του αφαιρεθεί ένα ηλεκτρόνιο. Τα ηλεκτρόνια που
µεταφέρονται από ένα λιγότερο ηλεκτραρνητικό σε ένα
περισσότερο ηλεκτραρνητικό άτοµο χάνουν δυναµική
ενέργεια, όπως ακριβώς χάνει δυναµική ενέργεια και µια
µπάλα που κυλά σε έναν κατήφορο. Κατά συνέπεια, όταν
µια οξειδοαναγωγική αντίδραση φέρνει τα ηλεκτρόνια
πλησιέστερα στο οξυγόνο, όπως συµβαίνει π.χ. κατά την
καύση (οξείδωση) του µεθανίου, απελευθερώνεται ενέρ-
γεια η οποία µπορεί κατόπιν να αξιοποιηθεί για την παρα-
γωγή έργου.

Οξείδωση οργανικών μορίων κατά την κυτταρική
αναπνοή

Η οξείδωση του µεθανίου από το οξυγόνο είναι η κύρια
αντίδραση καύσης στους καυστήρες φυσικού αερίου. Μια
άλλη οξειδοαναγωγική αντίδραση είναι η καύση της βεν-
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ζίνης στον κινητήρα των αυτοκινήτων˙ από την ενέργεια
που απελευθερώνεται κινούνται τα πιστόνια. Ωστόσο, η
οξειδοαναγωγική αντίδραση που έχει το µεγαλύτερο εν-
διαφέρουν στη βιολογία είναι η αναπνοή, δηλαδή η οξεί-
δωση της γλυκόζης και των άλλων µορίων της τροφής. Ας
δούµε ξανά τη γενική εξίσωση της κυτταρικής αναπνοής,
αυτή τη φορά όµως ως µια διαδικασία οξειδοαναγωγής.

Όπως και στην καύση του µεθανίου ή της βενζίνης, το
καύσιµο (γλυκόζη) οξειδώνεται και το οξυγόνο ανάγεται.
Κατά τη διάρκεια της διεργασίας αυτής, τα ηλεκτρόνια χά-
νουν δυναµική ενέργεια, η οποία απελευθερώνεται.

Γενικά, όσο περισσότερα άτοµα υδρογόνου διαθέτει
ένα οργανικό µόριο τόσο καλύτερο είναι ως καύσιµο υλι-
κό, επειδή η πληθώρα των δεσµών αυτών των µορίων
αποτελεί µια πλούσια πηγή ηλεκτρονίων υψηλής ενεργει-
ακής στάθµης. Καθώς αυτά τα ηλεκτρόνια µεταφέρονται
στο οξυγόνο, «πέφτουν» σε χαµηλότερη ενεργειακή στάθ-
µη και η ενέργειά τους µπορεί να απελευθερωθεί. Αν κοι-
τάξουµε άλλη µια φορά τη συνολική αντίδραση της ανα-
πνοής, θα δούµε ότι τα υδρογόνα µεταφέρονται από τη
γλυκόζη στο οξυγόνο. Αλλά η σηµαντική παράµετρος που
δεν φαίνεται στην εξίσωση της αντίδρασης είναι ότι, κα-
τά τη µεταφορά του υδρογόνου (και των ηλεκτρονίων του)
στο οξυγόνο, µεταβάλλεται η ενεργειακή στάθµη των ηλε-
κτρονίων. Με την οξείδωση της γλυκόζης κατά τη διάρ-
κεια της αναπνοής, τα ηλεκτρόνια µεταφέρονται σε χα-
µηλότερη ενεργειακή στάθµη, απελευθερώνοντας ενέρ-
γεια που µπορεί κατόπιν να διατεθεί για τη σύνθεση ΑΤΡ.

Το γεγονός ότι οι υδατάνθρακες και τα λίπη είναι από
ενεργειακή άποψη τα κυριότερα τρόφιµα οφείλεται στη
µεγάλη περιεκτικότητά τους σε υδρογόνο, που τα καθιστά
πλούσιες δεξαµενές ηλεκτρονίων. Το µόνο εµπόδιο που

οξειδώνεται

C6H12O6 6 O2 6 CO2 6 H2O+ + Ενέργεια+
ανάγεται

συγκρατεί τα ηλεκτρόνια από το να «κυλήσουν» σε χαµη-
λότερη ενεργειακή στάθµη είναι η ενέργεια ενεργοποίησης
(βλ. Εικόνα 8.14). Χωρίς αυτό τον φραγµό, οι ουσίες των
τροφών, όπως η γλυκόζη, θα αντιδρούσαν σχεδόν ακαρι-
αία µε το οξυγόνο. Αν προµηθεύσουµε εµείς την ενέργεια
ενεργοποίησης αναφλέγοντας τη γλυκόζη, τότε η καύση
της στον αέρα θα απελευθερώσει 686 kcal (2.870 kJ) θερ-
µότητας ανά mol γλυκόζης. Όταν όµως προσλαµβάνουµε
τη γλυκόζη µέσω της τροφής, τα ένζυµα των κυττάρων µας
µειώνουν το φράγµα της ενέργειας ενεργοποίησης επιτρέ-
ποντας στο σάκχαρο να οξειδωθεί σταδιακά, µε µια σειρά
διαδοχικών αντιδράσεων.

Σταδιακή συγκομιδή ενέργειας μέσω NAD+ και της
αλυσίδας μεταφοράς ηλεκτρονίων

Αν η ενέργεια που περιέχεται σε ένα καύσιµο µόριο απε-
λευθερωνόταν όλη διαµιάς, θα ήταν αδύνατο να αξιοποι-
ηθεί για την παραγωγή έργου. Λόγου χάρη, ένα αυτοκίνη-
το στο οποίο εκρήγνυται το ντεπόζιτο της βενζίνης δεν
µπορεί να διανύσει µεγάλη απόσταση. Παροµοίως, ούτε η
κυτταρική αναπνοή οξειδώνει τη γλυκόζη σε ένα µόνο
στάδιο. Αντίθετα, η γλυκόζη και τα άλλα οργανικά καύσι-
µα διασπώνται σταδιακά, µε µια σειρά αντιδράσεων, κα-
θεµιά από τις οποίες καταλύεται από ένα ξεχωριστό ένζυ-
µο. Κατά τη διάρκεια αυτών των διασπάσεων υπάρχουν
κοµβικά στάδια στα οποία αφαιρούνται ηλεκτρόνια από
τη γλυκόζη. Όπως συµβαίνει συχνά στις οξειδοαναγωγι-
κές αντιδράσεις, τα ηλεκτρόνια συνοδεύονται στις µετα-
κινήσεις τους από πρωτόνια – δηλαδή, από άτοµα υδρο-
γόνου. Κατά κανόνα, τα άτοµα του υδρογόνου δεν κατα-
λήγουν απευθείας στο οξυγόνο, αλλά µεταφέρονται αρχι-
κά σε έναν ενδιάµεσο φορέα ηλεκτρονίων, το συνένζυµο
NAD+ (από τα αρχικά του δινουκλεοτιδίου νικοτιναµίδης-
αδενίνης, Nicotinamide-Adenine Dinucleotide, ενός πα-
ραγώγου της βιταµίνης νιασίνης). Το NAD+ δέχεται ηλε-
κτρόνια και εποµένως, κατά την αναπνοή, δρα ως οξειδω-
τικός παράγοντας.

Πώς όµως παγιδεύει το NAD+ ηλεκτρόνια από τη γλυ-
κόζη και τα άλλα οργανικά µόρια; Ένζυµα, που ονοµά-
ζονται αφυδρογονάσες, αφαιρούν ένα ζεύγος ατόµων
υδρογόνου (2 ηλεκτρόνια και 2 πρωτόνια) από το υπό-
στρωµα (τη γλυκόζη, εν προκειµένω), προκαλώντας µε αυ-
τό τον τρόπο την οξείδωσή του. Στη συνέχεια, η αφυδρο-
γονάση αποδίδει 2 ηλεκτρόνια και 1 πρωτόνιο στο συνέν-
ζυµό της, το NAD+ (Εικόνα 9.4). Το άλλο πρωτόνιο απο-
δίδεται ως κατιόν υδρογόνου στο περιβάλλον διάλυµα.

Λαµβάνοντας 2 αρνητικά φορτισµένα ηλεκτρόνια και µό-
νο 1 θετικά φορτισµένο πρωτόνιο, το NAD+ εξουδετερώ-
νει το φορτίο του και ανάγεται σε NADH. Η ονοµασία
NADH φανερώνει ότι έχει προσληφθεί ένα υδρογόνο σε
αυτή την αντίδραση. Το NAD+ είναι ο πιο διαδεδοµένος
δέκτης ηλεκτρονίων στην κυτταρική αναπνοή και συµµε-

H C OH + NAD+ O + NADH Αφυδρογονάση C

C

H

H

H H O O O C O H O H

Μεθάνιο
(αναγωγικός
παράγοντας)

CH4 2 O2 CO2 Ενέργεια+ 2 H2O++

Οξυγόνο
(οξειδωτικός
παράγοντας)

Αντιδρώντα Προϊόντα

οξειδώνεται

ανάγεται

Διοξείδιο του
άνθρακα

Νερό

� Εικόνα 9.3 Η καύση του μεθανίου είναι μια οξειδοαναγωγική
αντίδραση που απελευθερώνει ενέργεια. Η αντίδραση
απελευθερώνει ενέργεια στο περιβάλλον διότι τα ηλεκτρόνια χάνουν
ένα μέρος της δυναμικής τους ενέργειας. Η απώλεια δυναμικής
ενέργειας οφείλεται στην ασύμμετρη, στο τέλος της αντίδρασης,
κατανομή των ηλεκτρονίων μεταξύ των δύο ατόμων, τα οποία περνούν
περισσότερο χρόνο κοντά σε ένα ηλεκτραρνητικό άτομο, όπως είναι το
οξυγόνο.
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τέχει σε αρκετά οξειδοαναγωγικά βήµατα κατά τη διά-
σπαση της γλυκόζης.

Τα ηλεκτρόνια χάνουν πολύ λίγη δυναµική ενέργεια
κατά τη µεταφορά τους από τη γλυκόζη στο NAD+. Κάθε
µόριο NADH που σχηµατίζεται στη διάρκεια της ανα-
πνοής αντιπροσωπεύει κατ’ ουσίαν µια ενδιάµεση αποθή-
κη ενέργειας που µπορεί να αξιοποιηθεί για τη σύνθεση
ΑΤΡ όταν τα ηλεκτρόνια ολοκληρώσουν την ενεργειακή
«πτώση» τους και µεταφερθούν, σε επόµενο στάδιο, από
το NADH στο οξυγόνο.

Πώς όµως καταλήγουν στο οξυγόνο τα ηλεκτρόνια που
ξεκίνησαν από τη γλυκόζη και προσωρινά αποθηκεύθη-

καν, ως δυναµική ενέργεια, στο NADH; Για να κατανοή-
σουµε την οξειδοαναγωγική χηµεία της κυτταρικής ανα-
πνοής, θα µας βοηθήσει να εξετάσουµε πρώτα µια πολύ
απλούστερη αντίδραση, εκείνη ανάµεσα στο υδρογόνο και
το οξυγόνο κατά τον σχηµατισµό του νερού (Εικόνα
9.5α). Αν αναµείξουµε Η2 και Ο2 και προσθέσουµε έναν
σπινθήρα ως ενέργεια ενεργοποίησης, τότε τα δύο αέρια
θα ενωθούν προκαλώντας έκρηξη. Η καύση υγρού Η2 και
υγρού Ο2 χρησιµοποιείται µάλιστα για την ενεργειακή
τροφοδοσία των κύριων µηχανών των διαστηµικών πυ-
ραύλων αµέσως µετά την εκτόξευση και θέτει τον πύραυ-
λο σε τροχιά. Στην πραγµατικότητα, η έκρηξη από την

NH2
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Οξείδωση του NADH

Αναγωγή του NAD+

Αφυδρογονάση

+

� Εικόνα 9.4 To NAD+ ως όχημα μεταφοράς ηλεκτρονίων. Η δομή του NAD+

περιγράφεται από την πλήρη ονομασία του, που είναι δινουκλεοτίδιο νικοτιναμίδης-
αδενίνης. Το μόριο του NAD+ αποτελείται από δύο νουκλεοτίδια τα οποία συνδέονται
μεταξύ τους με τις φωσφορικές ομάδες τους (κίτρινο χρώμα). (Η νικοτιναμίδη είναι μια
αζωτούχος βάση, αλλά δεν συμμετέχει στο DNA ή το RNA.) Με τη μεσολάβηση ενός
ενζύμου, μεταφέρονται 2 ηλεκτρόνια και 1 πρωτόνιο από ένα οργανικό μόριο των τροφών
στο NAD+, προκαλώντας την αναγωγή του σε NADΗ. Το δεύτερο πρωτόνιο (Η+)
απελευθερώνεται. Τα περισσότερα από τα ηλεκτρόνια που απομακρύνονται από τα μόρια
των τροφών μεταφέρονται αρχικά στο NAD+.

Εκρηκτική
απελευθέρωση
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� Εικόνα 9.5 Οι αλυσίδες μεταφοράς ηλεκτρονίων. (α) Αν η εξώεργη αντίδραση του υδρογόνου με το οξυγόνο, προς σχηματισμό νερού, γίνει σε
ένα στάδιο, απελευθερώνεται μεγάλη ποσότητα ενέργειας ως θερμότητα και φως (δηλαδή ως έκρηξη). (β) Στην κυτταρική αναπνοή, η ίδια αντίδραση
γίνεται σε πολλά στάδια. Η αλυσίδα μεταφοράς ηλεκτρονίων μεσολαβεί στην «πτώση» των ηλεκτρονίων που συνεπάγεται αυτή η αντίδραση,
δημιουργώντας μια σειρά σταδίων στα οποία ένα τμήμα της εκλυόμενης ενέργειας αποθηκεύεται σε μορφή που μπορεί να χρησιμοποιηθεί για τη
σύνθεση της ΑΤΡ. (Η υπόλοιπη ενέργεια απελευθερώνεται ως θερμότητα.)
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ανάµειξη Η2 και Ο2 δεν είναι τίποτε άλλο από την απε-
λευθέρωση ενέργειας που συνοδεύει την «πτώση» των
ηλεκτρονίων του υδρογόνου σε τροχιές πλησιέστερες στα
ηλεκτραρνητικότερα άτοµα του οξυγόνου. Έτσι και η κυτ-
ταρική αναπνοή, φέρνει κοντά τα άτοµα υδρογόνου και
οξυγόνου σχηµατίζοντας νερό, αλλά εδώ υπάρχουν δύο
µεγάλες διαφορές. Πρώτον, στην κυτταρική αναπνοή το
υδρογόνο που αντιδρά µε το οξυγόνο προέρχεται από ορ-
γανικά µόρια και όχι από το µοριακό υδρογόνο (Η2). ∆εύ-
τερον, στην αναπνοή η πτώση των ηλεκτρονίων και η συ-
νακόλουθη απελευθέρωση ενέργειας δεν γίνεται σε ένα
µόνο στάδιο. Τα κύτταρα χρησιµοποιούν µια αλυσίδα µε-
ταφοράς ηλεκτρονίων για να διακόψουν σε επιµέρους
στάδια την «πτώση» των ηλεκτρονίων από το υδρογόνο
στο οξυγόνο (Εικόνα 9.5β). Μια αλυσίδα µεταφοράς ηλε-
κτρονίων αποτελείται από αρκετά µόρια, κυρίως πρωτεΐ-
νες, που είναι ενσωµατωµένα στην εσωτερική µεµβράνη
των µιτοχονδρίων (στους ευκαρυώτες) ή στην κυτταρική
µεµβράνη (στους αερόβιους προκαρυώτες). Μέσω του
NADH, τα ηλεκτρόνια αφαιρούνται από τη γλυκόζη και
µεταφέρονται στο «κορυφαίο» άκρο της αλυσίδας µετα-
φοράς ηλεκτρονίων, δηλαδή εκείνο µε την υψηλότερη
ενεργειακή στάθµη. Στο «κατώτερο» άκρο της αλυσίδας,
δηλαδή εκείνο µε τη «χαµηλότερη» ενεργειακή στάθµη,
το Ο2 συλλέγει αυτά τα ηλεκτρόνια και, αντιδρώντας µε
πυρήνες υδρογόνου (Η+), σχηµατίζει νερό.

Η µεταφορά ηλεκτρονίων από το NADH στο οξυγόνο
είναι µια εξώεργη αντίδραση στην οποία η ελεύθερη ενέρ-
γεια µεταβάλλεται κατά 53 kcal/mol (222 kJ/mol). Αντί να
απελευθερώνεται η ενέργεια αυτή σε ένα µόνο στάδιο (και
ουσιαστικά να σπαταλιέται), τα ηλεκτρόνια περνούν από
το ένα µόριο-φορέα της αλυσίδας στο επόµενο, σχηµατί-
ζοντας µια ακολουθία οξειδοαναγωγικών αντιδράσεων
που σε καθεµιά χάνουν µια µικρή ποσότητα ενέργειας µέ-
χρι να καταλήξουν στο οξυγόνο, τελικό αποδέκτη των ηλε-
κτρονίων, το οποίο έχει πολύ µεγάλη συγγένεια για τα
ηλεκτρόνια. Κατά την «κατωφερική» µεταφορά των ηλε-
κτρονίων, κάθε επόµενος (διαδοχικός) φορέας είναι πιο
ηλεκτραρνητικός (άρα και οξειδωτικά πιο ικανός) από τον
προηγούµενο, ενώ στο τέλος της διαδροµής βρίσκεται το
οξυγόνο. Εποµένως, τα ηλεκτρόνια που αφαιρεί το NAD+

από τη γλυκόζη «πέφτουν» σε ολοένα και χαµηλότερη
ενεργειακή στάθµη καταλήγοντας στην, ενεργειακά, πο-
λύ σταθερότερη θέση που προσφέρει το ηλεκτραρνητικό
άτοµο του οξυγόνου. Με άλλα λόγια, το οξυγόνο έλκει τα
ηλεκτρόνια προς το «κατώτερο» άκρο της αλυσίδας, σε
µια ενεργειακή διαβάθµιση που µοιάζει µε την προς τα κά-
τω έλξη των υλικών αντικειµένων από τη βαρύτητα.

Συνοψίζοντας, τα περισσότερα ηλεκτρόνια ακολου-
θούν κατά την κυτταρική αναπνοή την εξής «κατηφορι-
κή» διαδροµή: γλυκόζη → NADH → αλυσίδα µεταφοράς
ηλεκτρονίων → οξυγόνο. Λίγο παρακάτω θα γνωρίσουµε
λεπτοµερέστερα τον τρόπο µε τον οποίο τα κύτταρα χρη-
σιµοποιούν την ενέργεια που απελευθερώνεται από αυτή
την εξώεργη «πτώση» των ηλεκτρονίων για να αναπλη-
ρώσουν τα αποθέµατά τους σε ΑΤΡ. Προς το παρόν, όµως,
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και εφόσον έχουµε γνωρίσει τους βασικούς οξειδοαναγω-
γικούς µηχανισµούς της κυτταρικής αναπνοής, ας δούµε
συνοπτικά το σύνολο αυτής της διεργασίας.

Προεπισκόπηση των σταδίων
της κυτταρικής αναπνοής

Η κυτταρική αναπνοή είναι το άθροισµα τριών µεταβολι-
κών σταδίων:

Γλυκόλυση (στο υπόλοιπο κεφάλαιο σημειώνεται 
με ανοιχτό πράσινο χρώμα)

1.

Κύκλος του κιτρικού οξέος (κοκκινοκίτρινο)2.

Οξειδωτική φωσφορυλίωση: μεταφορά 
ηλεκτρονίων και χημειώσμωση (μοβ) 

3.

Από τεχνική άποψη, η κυτταρική αναπνοή περιλαµβάνει
µόνο τον κύκλο του κιτρικού οξέος και την οξειδωτική
φωσφορυλίωση. Εδώ, όµως, θα προσθέσουµε στα στάδια
της κυτταρικής αναπνοής και τη γλυκόλυση, επειδή τα πε-
ρισσότερα κύτταρα µε αναπνοή που αντλούν ενέργεια από
το µόριο της γλυκόζης χρησιµοποιούν τη διαδικασία της
γλυκόλυσης για να παράγουν τις πρώτες ύλες που χρει-
άζονται στον κύκλο του κιτρικού οξέος.

Όπως δείχνει η Εικόνα 9.6, τα δύο πρώτα στάδια της
κυτταρικής αναπνοής, δηλαδή η γλυκόλυση και ο κύκλος
του κιτρικού οξέος, είναι οι καταβολικές οδοί στις οποίες
αποικοδοµούνται η γλυκόζη και τα άλλα οργανικά καύσι-
µα. Η γλυκόλυση διενεργείται στο κυτταρόπλασµα και ξε-
κινά τη διεργασία της αποικοδόµησης διασπώντας τη γλυ-
κόζη σε δύο µόρια µιας ένωσης που ονοµάζεται πυροστα-
φυλικό οξύ. Ο κύκλος του κιτρικού οξέος λαµβάνει χώ-
ρα στη θεµέλια ουσία των µιτοχονδρίων των ευκαρυωτι-
κών κυττάρων (ή στο κυτταρόπλασµα, στην περίπτωση
των προκαρυωτών) και ολοκληρώνει τη διάσπαση της γλυ-
κόζης µε το να οξειδώνει τα παράγωγα του πυροσταφυλι-
κού προς διοξείδιο του άνθρακα. Έτσι, το διοξείδιο του
άνθρακα που παράγεται κατά την αναπνοή είναι ουσια-
στικά τµήµα των οξειδωµένων οργανικών µορίων.

Μερικά από τα επιµέρους στάδια της γλυκόλυσης και
του κύκλου του κιτρικού οξέος είναι οξειδοαναγωγικές αν-
τιδράσεις στις οποίες σχηµατίζεται NADH από τη δράση
αφυδρογονασών που µεταφέρουν ηλεκτρόνια από το υπό-
στρωµα στο NAD+. Στο τρίτο στάδιο της αναπνοής, τα
προϊόντα διάσπασης που παράγονται στα δύο πρώτα στά-
δια παραχωρούν τα ηλεκτρόνιά τους (κατά κανόνα µέσω
του µορίου του NADH) στην αλυσίδα µεταφοράς ηλε-
κτρονίων, όπου διαδοχικά µεταφέρονται από το ένα µόριο
της αλυσίδας στο άλλο. Στο τέλος της αλυσίδας, τα ηλε-
κτρόνια αντιδρούν µε το µοριακό οξυγόνο και τα ιόντα
υδρογόνου (Η+) και σχηµατίζουν νερό (βλ. Εικόνα 9.5β).
Η ενέργεια που απελευθερώνεται στα διάφορα επιµέρους
στάδια αποθηκεύεται σε µια µορφή που να µπορεί κατόπιν
να αξιοποιηθεί από τα µιτοχόνδρια (των ευκαρυωτικών
κυττάρων) για τη σύνθεση ΑΤΡ. Επειδή αυτός ο τρόπος
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σύνθεσης ΑΤΡ τροφοδοτείται ενεργειακά από τις οξειδο-
αναγωγικές αντιδράσεις της αλυσίδας µεταφοράς ηλε-
κτρονίων, ονοµάζεται οξειδωτική φωσφορυλίωση.

Στα ευκαρυωτικά κύτταρα, οι δύο διεργασίες που συ-
νιστούν µαζί την οξειδωτική φωσφορυλίωση, δηλαδή η
µεταφορά των ηλεκτρονίων και η χηµειώσµωση, πραγ-
µατοποιούνται στην εσωτερική µεµβράνη των µιτοχον-
δρίων. Στους προκαρυώτες, οι διεργασίες αυτές συµβαί-
νουν στην κυτταροπλασµατική µεµβράνη. Με την οξει-
δωτική φωσφορυλίωση παράγεται το 90% της ΑΤΡ που
αποδίδει συνολικά η αναπνοή. Μια µικρότερη ποσότητα
ΑΤΡ παράγεται απευθείας σε ορισµένες αντιδράσεις της
γλυκόλυσης και του κύκλου του κιτρικού οξέος µέσω ενός
µηχανισµού που ονοµάζεται φωσφορυλίωση σε επίπεδο
υποστρώµατος (Εικόνα 9.7). Αυτός ο τρόπος σύνθεσης
ΑΤΡ διαφέρει από την οξειδωτική φωσφορυλίωση ως
προς το ότι η φωσφορική οµάδα που προστίθεται (µε τη
µεσολάβηση ενός ενζύµου) στην ADP προέρχεται απευ-
θείας από το υπόστρωµα, ενώ στην οξειδωτική φωσφο-
ρυλίωση η φωσφορική οµάδα που προστίθεται (µε τη µε-
σολάβηση άλλου ενζύµου) στην ADP προέρχεται από
ανόργανο φωσφόρο. Ο όρος «µόριο υποστρώµατος» ανα-
φέρεται εδώ σε ένα ενδιάµεσο οργανικό µόριο που δηµι-
ουργείται κατά τον καταβολισµό της γλυκόζης.

Για κάθε µόριο γλυκόζης που αποικοδοµείται µέσω της
αναπνοής σε διοξείδιο του άνθρακα και νερό παράγονται
τελικά 38 µόρια ΑΤΡ, καθένα από τα οποία περιέχει 7,3
kcal/mol αξιοποιήσιµης ελεύθερης ενέργειας. Με την ανα-
πνοή, δηλαδή, το µεγάλο ενεργειακό απόθεµα που περιέ-
χει ένα µεµονωµένο «νόµισµα» γλυκόζης (686 kcal/mol)
µοιράζεται σε «ψιλά» (38 µόρια ΑΤΡ «αξίας» 7,3 kcal/mol
έκαστο), που µπορούν να χρησιµοποιηθούν πολύ πιο εύ-
κολα από το κύτταρο για τις ενεργειακές ανάγκες των δια-
φόρων λειτουργιών του.

206 E N O T H TA 2 Το κύτταρο

Με αυτή την προεπισκόπηση είδαµε συνοπτικά µε ποι-
ον τρόπο εµπλέκονται η γλυκόλυση, ο κύκλος του κιτρικού
οξέος και η οξειδωτική φωσφορυλίωση στη διαδικασία της
κυτταρικής αναπνοής. Τώρα είµαστε έτοιµοι να εξετά-
σουµε µε περισσότερες λεπτοµέρειες καθένα από αυτά τα
τρία στάδια της αναπνοής.

� Εικόνα 9.6 Επισκόπηση της
κυτταρικής αναπνοής. Με τη
γλυκόλυση, κάθε μόριο γλυκόζης
διασπάται σε δύο μόρια
πυροσταφυλικού οξέος. Στα
ευκαρυωτικά κύτταρα, που
παρουσιάζονται εδώ, το
πυροσταφυλικό εισέρχεται στο
μιτοχόνδριο, όπου οξειδώνεται προς
CO2, μέσω του κύκλου του κιτρικού
οξέος. Το NADΗ και ένας παρόμοιος
μεταφορέας ηλεκτρονίων, το
συνένζυμο FADH2, μεταφέρουν τα
ηλεκτρόνια που προέρχονται από τη
γλυκόζη σε αλυσίδες μεταφοράς
ηλεκτρονίων στην εσωτερική
μεμβράνη των μιτοχονδρίων. (Στους
προκαρυώτες, η αλυσίδα μεταφοράς
ηλεκτρονίων βρίσκεται στην
κυτταροπλασματική μεμβράνη.) Με
την οξειδωτική φωσφορυλίωση, οι
αλυσίδες μεταφοράς ηλεκτρονίων
μετατρέπουν τη χημική ενέργεια σε
μια μορφή που μπορεί στη συνέχεια να χρησιμοποιηθεί για τη σύνθεση ΑΤΡ, μέσω ενός μηχανισμού που ονομάζεται χημειώσμωση.

Ε Λ Ε Γ Χ Ο Σ Ε Ν Ν Ο Ι Ω Ν 9.1
1. Ποιες είναι οι οµοιότητες και ποιες οι διαφορές που

υπάρχουν ανάµεσα στην αερόβια και στην αναερό-
βια αναπνοή;

2. Ποια ένωση οξειδώνεται
και ποια ανάγεται στην ακόλουθη οξειδοαναγωγική
αντίδραση;

C4H6O5 + NAD+ → C4H4O5 + NADH + Η+

Για προτεινόµενες απαντήσεις, βλ. Παράρτηµα Α.

ΤΙ ΘΑ ΓΙΝΟΤΑΝ ΑΝ...;

Προϊόν

+ ATP

ADP

Υπόστρωμα

Ένζυμο Ένζυμο

P

� Εικόνα 9.7 Φωσφορυλίωση σε επίπεδο υποστρώματος. Μια
μικρή ποσότητα ΑΤΡ παράγεται με απευθείας μεταφορά μιας
φωσφορικής ομάδας από κάποια οργανική ένωση στην ADP, με τη
μεσολάβηση ενός ενζύμου. (Για παραδείγματα αυτού του μηχανισμού,
βλ. τα βήματα 7 και 10 της Εικόνας 9.9.)

Πιστεύετε ότι η δυναμική ενέργεια είναι υψηλότερη στα αντιδρώντα ή
στα προϊόντα; Εξηγήστε.

;

Γλυκόλυση Κύκλος
του κιτρικού

οξέος

Οξειδωτική
φωσφορυλίωση

Φωσφορυλίωση σε
επίπεδο υποστρώματος

Φωσφορυλίωση σε
επίπεδο υποστρώματος

Γλυκόζη Πυρο-
σταφυλικό

Κυτταρόπλασμα Μιτοχόνδριο

ATPATPATP

Οξειδωτική
φωσφορυλίωση:

μεταφορά 
ηλεκτρονίων και 

χημειώσμωση

Ηλεκτρόνια που 
μεταφέρονται
από το NADH

Ηλεκτρόνια που
μεταφέρονται από το
NADH και το FADH2
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