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Предлагаемая методика расчета энергетиче-
ской ценности питательных сред использует 
стехиометрические закономерности реакций 
биологического окисления в  клетке и  позво-
ляет оценить пищевую ценность органических 
субстратов на основе их элементного состава. 
В третьей стадии катаболизма, универсальном 
пути биологического окисления органиче-
ских соединений, являющихся питательными 
субстратами, участвуют три элемента-органо-
гена: углерод, водород и  кислород. Их содер-
жание в  составе органического соединения 
(пищевого субстрата) позволяет рассчитать 
количество энергии, превращенной в  работу 
в  процессе метаболизма клетки. Идея расчета 
энергетической ценности пищевого субстрата 
опирается на принцип энергетического сопря-
жения, согласно которому в  клетке полезная 
энергия пищевых субстратов аккумулируется 

в  макроэргических связях аденозинтрифосфа-
та (АТФ), образованных за счет биологическо-
го окисления данного субстрата. При расчете 
пищевой ценности органических субстратов 
традиционно используется величина энергии 
абиотического окисления. Доля полезной энер-
гии, превращенной в  работу, в  данном случае 
не рассматривается. Проблема применения 
данного подхода в том, что количество АТФ рас-
считано только для нескольких универсальных 
метаболитов, путь окисления которых известен 
(пировиноградная кислота, уксусная кислота). 
Предложенная нами методика опирается на 
стехиометрические закономерности и  позво-
ляет рассчитать количество АТФ по элемент-
ному составу соединений или массовым долям 
углерода, водорода и  кислорода. Pезультаты 
расчета энергии биологического окисления 
по нашей методике совпадают с  данными 

литературы для метаболитов процесса биоло-
гического окисления в  цикле трикарбоновых 
кислот. Представленная методика, опираясь на 
состав соединений, позволяет рассчитать энер-
гетическую ценность для любого пищевого суб-
страта или питательной среды, содержащей са-
мые разнообразные органические соединения, 
в том числе и в случае, когда их метаболический 
путь биологического окисления неизвестен 
и расчет биоэнергетической ценности не пред-
ставляется возможным.
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Питательные среды для микроорганиз-
мов, а  также пищевые продукты более 
высокоорганизованных биологических 
структур, включая человека, являются 

органическими соединениями, содержащими сол-
нечную энергию, аккумулированную в  процессе 
фотосинтеза, и  служат источником энергии для 
гетеротрофов. Требования, предъявляемые к  ми-
кробным питательным средам, помимо прочих ус-
ловий (содержание воды и элементов питания, кис-
лотность среды, окислительно-восстановительный 
потенциал) должны учитывать энергетическую 
ценность субстрата как источника питания [1–3]. 
Если критерии содержания минеральных элемен-
тов достаточно просто определить по элементному 
составу самих микроорганизмов, то подбор орга-
нических соединений может вызывать затрудне-
ние [1, 2]. Во-первых, органические соединения 
при нешироком разнообразии качественного со-
става, включающего основные элементы-органо-
гены, обнаруживают бесконечное разнообразие 
строения и  количественного состава. Во-вторых, 

они содержат различное количество энергии, не-
обходимой для гетеротрофов, к  которым, в  част-
ности, относятся патогенные микроорганизмы [1, 
2]. Именно поэтому при подборе органических 
компонентов для питательных сред целесообраз-
но учитывать не только вещественный состав ор-
ганической компоненты, но и  ее энергетический 
потенциал. Классический подход для оценки энер-
гии, аккумулированной в  органическом веществе 
субстрата, базируется на расчете теплоты реакции 
полного абиотического окисления (сгорания) орга-
нического вещества до СО₂ и Н₂О. На этом процес-
се построены все расчеты энергетической ценности 
для микробных сред, а также пищевого рациона че-
ловека. Однако данный подход не учитывает раз-
личия между биологическим и абиотическим окис-
лением. Так, при стандартных условиях теплота 
сгорания глюкозы составляет ΔG = 2816 кДж/моль, 
а  при полном биологическом окислении в  клетке 
в  макроэргических связях аденозинтрифосфата 
(АТФ) аккумулируется всего ΔG = 1098  кДж/моль, 
остальное рассеивается в  виде тепла [4]. Таким 
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образом, клеткой в  свободную энергию, способ-
ную совершать работу, трансформируется менее 
40%  потенциальной энергии, аккумулированной 
в глюкозе.

Это явление давно известно  – еще в  середи-
не ХХ  века были открыты биоэнергетические за-
кономерности трансформации энергии в  клетке 
(А.Н. Бах, Г. Кребс, В.А. Энгельгардт, В.И. Палладин, 
С.Е.  Северин, В.П.  Скулачев и  др.). На их основе 
был сформулирован принцип энергетического 
сопряжения, согласно которому в клетке все про-
цессы с затратой энергии идут за счет энергии эк-
зотермических, а точнее, экзергонических реакций. 
Экзергоническими называют реакции биологиче-
ского окисления, идущие с  выделением энергии. 
Основная часть энергии выделяется на третьей 
стадии катаболизма, включающей окислительное 
декарбоксилирование пирувата и  цикл трикарбо-
новых кислот. Этот путь является общим для ге-
теротрофов, использующих энергию органических 
субстратов. Перенос энергии от одних процессов 
к  другим осуществляется через универсального 
посредника АТФ, в  концевой ангидридной связи 
которого аккумулируется примерно 30,5 кДж/моль 
[4]. Следовательно, рассчитав количество АТФ, ко-
торое образуется в организме за счет полного био-
логического окисления органического субстрата 
до углекислого газа, можно рассчитать биоэнерге-
тическую ценность данного соединения. А значит, 
критерием энергетической ценности данного пи-
тательного субстрата может служить количество 
АТФ [4–6]. Из этого следует, что питательная цен-
ность органического субстрата, рассчитанная че-
рез энергию абиотического окисления, не может 
служить объективным показателем его энергети-
ческой ценности. Тем не менее сегодня при расчете 
питательной или энергетической ценности любого 
пищевого продукта (в том числе питательных сред) 
по-прежнему используют энергетические расче-
ты абиотического окисления. Проблема в том, что 
количество АТФ, которое может быть образовано 
в  результате полного биологического окисления 
субстрата, получено только для основных метабо-
литов, поскольку пути их трансформации в клетке 
хорошо изучены. Многообразие же органических 
соединений, как и метаболических путей микроор-
ганизмов, затрудняет такую оценку.

С нашей точки зрения, эти расчеты можно 
максимально унифицировать, если использовать 
законы стехиометрии, лежащие в  основе любых 
химических превращений (количественное соот-
ношение всех элементов до и  после превращения 
должно быть неизменным). Исходя из элемент-
ного состава любого органического соединения, 

рассчитывается количество АТФ, которое может 
синтезироваться в  клетке в  результате полного 
окисления данного соединения. Количество био-
генной энергии напрямую зависит от содержания 
и  соотношения элементов-органогенов: водорода, 
углерода и кислорода [4]. На данной стадии ката-
болизма участвуют только эти три элемента. Их 
содержание рассчитывается исходя из общего со-
става соединения, куда входят и другие элементы, 
в  том числе азот. Классические расчеты энергии 
биологического окисления основных метаболитов 
хорошо известны, для углеводов они опираются на 
реакции гликолиза (аэробное окисление глюкозы 
до пирувата), окислительное декарбоксилирование 
пирувата до ацетата и  полное окисление ацетата 
в цикле трикарбоновых кислот до СО₂. Полученная 
в этих процессах энергия в виде «горячих» электро-
нов передается в дыхательную цепь, где использу-
ется в  конечном итоге для синтеза АТФ. Энергия 
двух электронов идет на синтез не более трех мо-
лекул АТФ [4, 6–8]. Следует учитывать, что в клетке 
все ферментативные реакции окисления сопрово-
ждаются снятием не только электронов, но и про-
тонов (Н+) с  окисляемого субстрата (2Н+ + 2ē). За 
основу расчетов мы взяли следующее соотношение: 
снятие двух протонов и двух электронов с субстра-
та в процессе биологического окисления обеспечи-
вает энергию для синтеза трех молекул АТФ [4, 8].

Все вышесказанное позволяет рассчитать ко-
личество АТФ, синтезируемого за счет энергии 
биологического окисления, на основе стехиоме-
трических закономерностей данных реакций по 
количеству элементного водорода в  органическом 
соединении. Однако рассчитать количество АТФ 
только на основе количества водорода в  составе 
органической молекулы невозможно. В  процессах 
биологического окисления участвуют протоны, 
полученные не только из органического субстрата, 
но и из воды, которая является метаболитом в дан-
ных процессах и  служит источником кислорода 
для превращения органического углерода в  СО₂. 
На образование СО₂ в  процессах биологического 
окисления идет не молекулярный кислород возду-
ха, как в процессе горения, а элементный кислород, 
входящий в  состав органического (питательно-
го) субстрата, и  элементный кислород воды [4, 7, 
8]. С  помощью стехиометрии можно рассчитать 
количество воды, необходимой для полного окис-
ления органического соединения, по количеству 
углерода в органическом субстрате и соответствен-
но по количеству СО₂, выделившегося в процессе 
биологического окисления. Таким образом, ко-
личество воды напрямую зависит от содержания 
элементного кислорода в органическом субстрате. 
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Например, метан СН₄ первоначально окисляет-
ся до СН₃ОН, в процессе участвует одна молекула 
Н₂О, при этом происходит снятие 2ē, одного про-
тона от субстрата и второго протона от молекулы 
воды. Передача двух протонов и электронов в цепь 
дыхания обеспечивает образование трех молекул 
АТФ [4, 7, 8]. Согласно стехиометрии то же коли-
чество всех составляющих, выраженное в  молях, 
эквивалентно энергии 91,5 кДж/моль. При полном 
окислении метанола до СО₂ количество протонов 
равно 8, количество АТФ – 12, количество биоген-
ной энергии – 366 кДж/моль. Для всех универсаль-
ных метаболитов заключительной стадии катабо-
лизма, энергия биологического окисления которых 
известна и пути биологического окисления хорошо 
изучены, расчеты, проведенные по предложенной 
методике, совпадают с  данными литературы. Так, 
биологическое окисление основного энергетиче-
ского метаболита – глюкозы – до пирувата в про-
цессе аэробного гликолиза предоставляет энергию 
для синтеза 6 молекул АТФ в процессе окислитель-
ного фосфорилирования. Далее идет окислитель-
ное декарбоксилирование пирувата до ацетата 
с выделением энергии для 3 молекул АТФ (2 моле-
кулы пирувата  – 6  АТФ). В  цикле трикарбоновых 
кислот идет полное окисление ацетата до СО₂, вы-
деляется энергия для синтеза 15 молекул АТФ как 
в  процессе окислительного, так и  субстратного 
фосфорилирования (2 молекулы ацетата, соответ-
ственно, эквивалентны 30  АТФ). Следовательно, 
при полном биологическом окислении глюкозы вы-
деляется энергия, аккумулированная в  концевых 
макроэргических связях 36 молекул АТФ [4, 7, 8].

Расчет энергии полного биологического окис-
ления глюкозы по предложенной методике сво-
дится к  следующей схеме: в  процессе полного 
биологического окисления глюкозы С₆Н₁₂О₆ об-
разуется  6  СО₂. Для этого требуется 12  атомов 
кислорода, 6  из которых предоставляет глюко-
за, а  остальные 6  – вода. В  результате выделяется 
24Н (Н+ + ē). Каждая пара водорода (Н+ + ē) предо-
ставляет энергию для синтеза 3 молекул АТФ. 24Н 
(12 пар) = 36 АТФ = 1098 кДж/моль. Расчет энергии 
для ацетата дает 12 АТФ, для пирувата – 15 АТФ. 
Это полностью соответствует приведенным выше 
данным литературы.

Предлагаемая методика позволяет только на ос-
нове элементного состава органического субстра-
та, без изучения путей биологического окисления, 
рассчитать биоэнергетическую ценность любого 
органического соединения. Методику расчета, если 
известен элементный состав конкретного соедине-
ния, можно свести к  алгоритму, представленному 
в таблице.

В конечном итоге расчет сводится к следующей 
стехиометрической формуле:

Е = 183С + 45,75Н - 91,5О (кДж/моль) (1),

где С, Н и О – атомные доли или индексы эле-
ментов углерода, водорода и кислорода в молекуле 
органического субстрата.

Если известны массовые доли элементов в  ве-
ществе, то формула приобретает следующий вид:

Е = (15,25С + 45,75Н - 5,71875О)

                   
 (С + Н + О)                     

(кДж/г) (2),

где С, Н, О – массовые доли элементов углерода, 
водорода и кислорода в веществе (%).

Таким образом, предлагаемая методика и про-
веденный анализ данных литературы позволяют 
использовать для оценки энергетической ценно-
сти питательных сред и пищевых продуктов расчет 
биогенной энергии через количество АТФ, которое 
может синтезироваться клеткой за счет энергии 
полного биологического окисления данного суб-
страта. На основе стехиометрических закономер-
ностей химических реакций можно рассчитать 
количество АТФ для любого питательного орга-
нического субстрата, включающего в  свой состав 
элементы-органогены  – углерод, водород и  кис-
лород. Новизна методики заключается в  том, что 
в  стехиометрических расчетах помимо элемент-
ного водорода органического субстрата учитыва-
ется элементный водород метаболической воды, 
необходимой для полного окисления субстрата. 
Предложенная методика реализуется в  представ-
ленных формулах (1, 2), по которым, зная элемент-
ный состав органического субстрата, можно рас-
считать его пищевую ценность для гетеротрофных 
микроорганизмов. Безусловно, данная методика 

Состав органической молекулы СmНnОz*

Количество углекислого газа, образованного 
в результате полного биологического 
окисления углерода молекулы

m СО₂

Количество атомов кислорода, необходимое 
для окисления углерода

2m

Количество воды как источника кислорода, 
недостающего для окисления углерода 

(2m - z) H₂O

Суммарное количество атомов водорода, 
полученное в результате полного 
окисления углерода, эквивалентно 
количеству электронов – источника 
энергии для синтеза АТФ (1Н+ = 1ē)

(n + 4m - 2z) H

Количество АТФ, синтезированное за счет 
данного количества энергии водорода

3(n + 4m - 2z) / 2 
АТФ

Алгоритм расчета 
энергии органической 
молекулы, аккумули-
рующейся в аденозин-
трифосфате, в про-
цессе биологического 
окисления

АТФ – аденозинтри-
фосфат
* m, n, z – количество ато-
мов углерода, водорода 
и кислорода в молекуле 
соответственно
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The method for calculation of the energy density of culture media 
based on stoichiometrical patterns of the biological oxidative process

The proposed method for calculation of the energy 
value of culture media is based on stoichiometric 
properties of biological oxidative reactions in the 
cell and allows for assessment of the nutritional val-
ue of organic substrates with consideration of their 
elemental composition. Three organogen elements 
(carbon, hydrogen and oxygen) participate in the 
third stage of catabolism, which is the universal way 
of biological oxidation of organic nutritive substrate 
compounds. Their content in the composition of an 
organic compound (or food substrate) allows for 
calculation of the amount of energy converted into 
work during cellular metabolism. The idea to calcu-
late the energy value of a food substrate is based on 
the principle of energetic conjugation, according to 
which the useful energy of food substrates within 
the cell is accumulated in the energy-rich adenos-
ine triphosphate (ATP) bonds formed by biological 
oxidation of the substrate. Calculation of the energy 
values of organic substrate is traditionally based on 
the energy of the abiotic oxidation. The proportion 
of the useful energy converted into work is not con-
sidered in this case. The inherent problem of this 

approach is that the amount of ATP has been cal-
culated only for several universal metabolites with 
known oxidative pathways, such as pyruvate and 
acetate. The proposed method is based on stoichio-
metric patterns and makes it possible to calculate 
the amount of ATP from the elemental composition 
of compounds and the mass fractions of carbon, 
hydrogen and oxygen. The results of calculation of 
biological oxidation energy obtained by this meth-
od coincide with the published data on biological 
oxidation metabolites in the citric acid cycle. The 
presented method, based on the composition of 
the compounds, allows for calculation of the energy 
value of any food substrate or culture medium con-
taining a  variety of organic compounds, including 
the case when their metabolic pathway of biologi-
cal oxidation is unknown and the calculation of the 
bioenergetic value seems impossible.

Key words: adenosine triphosphate (ATP), stoichio-
metric ratio, biological oxidation, energetic conju-
gation, metabolite, glucose, pyruvate
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имеет ряд ограничений. Так, расчет энергии про-
водится для стандартных условий (давление, тем-
пература, концентрация) и  при их изменении 
количество энергии будет меняться. Не каждый 
путь протонов и  электронов в  дыхательной цепи 

соответствует стехиометрии 2Н+ + 2ē / 3 АТФ. 
Однако при всех ограничениях предложенная ме-
тодика позволяет достаточно легко и  точно рас-
считать полезную энергию пищевых субстратов на 
основе их элементного состава. 
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