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Կեն դա նի օր գա նիզմ նե րի կեն սա-

գոր ծու նե ու թյան մա սին հայտ նի են 

այն գի տե լիք նե րը, ո րոնք պար զա բա-

նում են այդ օրգանիզմ ների քի մի ա կան 

կազ մը, մակ րո մո լե կուլ նե րի, հատ կա-

պես նու կլե ի նաթ թու նե րի և սպի տա-

կուց նե րի առ կա յու թյու նը և քի մի ա-

կան ձևա փո խու թյուն նե րը։ Սա կայն 

պարզ է դառ նում, որ քի մի ա կան ձևա-

փո խու թյուն նե րը սեր տո րեն կապ ված 

են է­ներ­գի­ա­կան­ փո­խա­նա­կու­թյան 

հետ։ Հա ճախ շատ ձևա փո խու թյուն-

ներ, այդ թվում՝ մակ րո մո լե կուլ նե րի 

կեն սա սին թեզը, է ներ գի այի ո ւղ ղա կի 

պա հանջ ու նեն։ Ո ւս տի կեն դա նի օր-

գա նիզ մում առ կա են է ներ գի այի տար-

բեր աղ բյուր ներ։ Էներ գի այի տար բեր 

ձևե րի հաշ վին կեն դա նի օր գա նիզ մում 

կա տար վում են մե խա նի կա կան շար-

ժում ներ, քի մի ա կան նյու թե րի սին թեզ, 

նյու թե րի տե ղա փո խում և ան հա վա սա-

րա չափ բաշ խում, ջեր մու թյան ան ջա-

տում և այլ աշ խա տանք։ Է­ներ­գի­այի­

ձևա­փո­խու­թյու­նը­ կեն­դա­նի­ օր­գա­

նիզմ­նե­րում,­ լի նե լով ուսումնասիրման 

կար ևոր ա ռար կա, կազ մել է մի առան-

ձին կեն սա բա նա կան գի տու թյան՝ կեն­

սաէ­ներ­գե­տի­կայի հեն քը։ Կեն դա նի 

օր գա նիզմ նե րում է ներ գի այի ձևա-

փո խու թյան սկզբունք նե րը կամ օ րի-

նա չա փու թյուն նե րը ստա ցել են լայն 

կի րա ռու թյուն. ստեղծ վել են կեն սաէ-

լեկտ րա քի մի ա կան սար քեր, մշակ վում 

են կեն սա վա ռե լի քի տեխ նո լո գի ա ներ, 

հայտ նա բեր վել են նաև շատ խան գա-

րում ներ, ո րոնք այս պես կոչ ված կեն-

սաէ ներ գե տի կա կան հի վան դու թյուն-

նե րի պատ ճառ են, բայց ար դեն ի սկ 

կա րող են շտկ վել՝ բուժ վել։   

Հայտ նի է դար ձել, որ ո րոշ ման րէ-

նե րում ի րա կա նա նում է ֆո­տո­սին­թեզ,­

ո­րի­ ար­դյուն­քում­ ան­ջատ­վում­ է­ ոչ­

թե­ թթ­վա­ծին,­այլ­ մո­լե­կու­լային­ ջրա­

ծին։ Վեր ջինս ստեղ ծել է ան թթ վա ծին 

մի մի ջա վայր, ո րում հենց զար գա ցել է 

կյան քը՝ իր բո լոր դրս ևո րում նե րով։ Այդ 

գոր ծըն թա ցում սին թեզ վում են նաև օր-

գա նա կան մի ա ցու թյուն ներ և ա­դե­նո­

զի­նե­րեք­ֆոս­ֆո­րա­կան­ թթու­ (ԱԵՖ), 

ո րոնք կար ևոր դեր ու նեն կեն դա նի օր-

գա նիզմ նե րի կեն սա գոր ծու նե ու թյան 

մեջ։ ԱԵՖ-ն է է ներ գի այի հիմ նա կան 

աղ բյու րը կեն դա նի օր գա նիզմ նե րում 

(կեն դա նի բջիջ նե րում)։ Ա ճում է հե-

տաքրք րու թյու նը ոչ թթ վա ծին, ի նչ պես 

նաև ֆո տո սին թե զի այլ ձևե րի նկատ-

մամբ՝ ի նչ պես պար զա բա նե լու է ներ գի-

ա կան փո խա նա կու թյան այս գոր ծըն-

թաց նե րը, այն պես էլ դրանք կի րա ռե լու 

նպա տա կով։ 

Ա ռա վել մեծ հե տաքրք րու թյուն է 

ներ կա յաց նում ԱԵՖ-ի սին թե զը կեն-

ՆԵ ՐԱ ԾՈՒԹՅՈՒՆ
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դա նի օր գա նիզմ նե րում։ ԱԵՖ­ի­ սին­

թեզ­ ի­րա­կա­նաց­նող­ֆեր­մենտն­ԱԵՖ­

սին­թազն է, ո րը տե ղա փո խում է նաև 

ջրած նի ի ոն ներ՝ պրո տոն ներ (H+), և 

դրա հաշ վին օգ տա գոր ծում է է լեկտ-

րա քի մի ա կան է ներ գի ան՝ պրո տո նային 

գրա դի են տը քի մի ա կան աշ խա տանք 

կա տա րե լու հա մար։ Այդ ֆեր մեն տը 

կեն դա նի օր գա նիզմ նե րի ա մե նա տա-

րած ված սպի տա կուց նե րից է, նրա աշ-

խա տան քը ան սո վոր է և տար բեր վում 

է այլ ֆեր մենտ նե րից. նրա նում ա ռա-

ջարկ վում է կա­տա­լի­զի­ մի­ նոր­ ձև, 

ե րբ է ներ գի այի փո խան ցու մը ֆեր մեն-

տի ակ տիվ կա տա լի տիկ կենտ րո նին և 

ԱԵՖ-ի սին թե զի նպա տա կով նրա օգ-

տա գոր ծու մը կա տար վում են ֆեր մեն-

տի կա ռուց ված քային են թա մի ա վոր նե-

րի պտույտ նե րի՝ ռո­տա­ցի­այի մի ջո ցով։ 

Սա կա տա լի զի նո՞ր ձև է։ Ի նչ պե՞ս է 

այն ի րա կա նա նում։ 

Դի տար կենք նաև հե տաքր քիր այլ 

թվային փաս տեր։ Հայտ նի է, որ մարդն 

օ րա կան օգ տա գոր ծում է 140 լ թթ վա-

ծին, սին թե զում է 40 կգ ԱԵՖ, իր բջիջ-

նե րի մի տո քոնդ րի ում նե րի թա ղանթ նե-

րով տե ղա փո խում է 0,5 կգ պրո տոն ներ 

(H+), ստեղ ծում և պահ պա նում է մի տո-

քոնդ րի ում նե րի թա ղան թի վրա է լեկտ-

րա կան դաշտ 100 կՎ/սմ լար վա ծու-

թյամբ։ Մար դու օր գա նիզ մում ԱԵՖ-ի 

քա նա կը մեծ չէ, բայց յու րա քան չյուր 

մո լե կու լի հաշ վար կով այն ա նընդ հատ 

սպառ վում է և ԱԵՖ սին թա զի մի ջո ցով 

վե րա կանգն վում օ րա կան 2000 և ա վե-

լի ան գամ։ Այս թվային ցու ցա նիշ նե-

րը պա հան ջում են պար զա բա նում ներ 

մար­դու­ օր­գա­նիզ­մում­ կեն­սաէ­ներ­գե­

տի­կա­կան­ եր­ևույթ­նե­րի­ մե­խա­նիզմ­

նե­րի­և­դրանց­միջև­կա­պի՝­փոխ­գործ­

ման­մա սին։

Իսկ ի ՞նչ է կեն սաէ ներ գե տի կան, ի ՞նչ 

է այն ու սում նա սի րում։ Կեն­սաէներ­գե­

տի­կան­գի­տու­թյուն­է­կեն­դա­նի­օր­գա­

նիզմ­նե­րում­է­ներ­գի­այի­փո­խա­նա­կու­

թյան­ մա­սին։ Կեն­սաէ­ներ­գե­տի­կան 

ու­սում­նա­սի­րում­ է­ կեն­դա­նի­ օր­գա­

նիզմ­նե­րում­ կամ­ կեն­սա­բա­նա­կան­

հա­մա­կար­գե­րում­ օգ­տա­կար­ աշ­խա­

տան­քի­ է­ներ­գի­ա­կան­ ա­պա­հով­ման­

հիմ­նախն­դիր­նե­րը։ Որ պես ա ռար կա՝ 

կա րե լի է ա ռանձ նաց նել՝

	 կեն դա նի օր գա նիզմ նե րում (կեն-

դա նի բջիջ նե րում) է ներ գի այի 

աղ բյուր նե րը, դրանց ա ռա ջաց-

ման և օգ տա գործ ման ու ղի նե րը,

	 մար դու է ներ գի ա կան փո խա նա-

կու թյան խան գա րում նե րը և կեն-

սաէ ներ գե տի կա կան հի վան դու-

թյուն նե րը, դրանց հաղ թա հար-

ման ճա նա պարհ նե րը, 

	է ներ գի այի ձևա փոխ ման 

սկզբունք նե րի կի րառ ման հնա-

րա վո րու թյուն նե րը,

	 կեն սաէ ներ գի այի ստաց ման 

կեն սա տեխ նո լո գի ա նե րի հի-

մունք նե րը։

 Մի խոս քով, կեն սաէ ներ գե տի կան 

ու սում նա սի րում է է ներ գի այի «ճա կա-

տա գի րը» կեն դա նի օր գա նիզմ նե րում։
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 Կեն սաէ ներ գե տի կա կան հե տա-

քրքրու թյուն նե րը սկիզբ են ա ռել դեռևս 

միջ նա դա րում։ Հե տաքր քիր է դար ձել 

մար դու և կեն դա նի նե րի, ի նչ պես նաև 

բույ սե րի սնուց ման նշա նա կու թյու նը։ 

15-16-րդ դդ. ի տա լա ցի գե ղան կա րիչ և 

բնա գետ Լե­ո­նար­դո­դա­Վին­չին (նկ. 1) 

հա մե մա տել է կեն դա նի նե րի սնու ցու մը 

մո մի այր ման հետ: Նույն գա ղա փա րը 

տվել է հո լան դա ցի բնագետ Ի­ո­հան­նես­

Հել­մոն­տը բույ սե րի մա սին: Հիմ նա-

վոր վել է, որ սնն դա նյու թեր ըն դու նե լով, 

կեն դա նի օր գա նիզ մը բա վա րա րում է 

իր է ներ գի ա կան պա հանջ մուն քը. կեն-

դա նի օր գա նիզ մում սնն դա նյու թերն 

ան ջա տում են է ներ գի ա։

 Պա հանջ վե ցին եր կար տա րի ներ 

կեն դա նի օր գա նիզմ նե րի կեն սա գոր-

ծու նե ու թյան հիմ նա կան ա ռանձ նա-

հատ կու թյուն նե րի բա ցա հայտ ման հա-

մար։

Վճ ռո րոշ բա ցա հայ տում ներ կա-

տար վե ցին ա վե լի ո ւշ՝ ար դեն 20-րդ 

դ.-ո ւմ։ Այս պես՝ 1929 թ.-ին Հար վար դի 

հա մա լսա րա նում (Ա ՄՆ) կեն սա քի մի-

կոս ներ Կարլ­Լո­մա­նը,­Սայ­րուս­Ֆրիս­

կեն­ և­ Յե­լապ­րա­գադ­ Սու­բա­րոուն 

հայտ նա բե րե ցին կեն դա նի բջ ջում 

է ներ գիայի հիմ նա կան աղ բյուր նե րից 

գլ խա վո րը՝ ԱԵՖ­ը։ Բևե ռե լով ու շադ րու-

թյու նը բջ ջում ԱԵՖ-ի սին թե զի եր ևույ-

թի վրա՝ 1931 թ.-ին ռուս կեն սա բան ներ 

Վլա­դի­միր­ Ա­լեք­սանդ­րո­վիչ­ Էն­գել­

գար­դը (նկ. 2) և Մա­րի­ցա­Նի­կո­լաև­նա­

Լյու­բի­մո­վան կեն դա նի նե րի մկան նե-

րում բա ցա հայ տե ցին ԱԵՖ-ի սին թե զը՝ 

շն չա ռա կան (օք սի դային) ֆոս ֆո րի լա-

ցու մը (1943 թ.-ին նրանք ար ժա նա ցան 

Ստա լի նյան (Պե տա կան) մր ցա նա կի)։ 

Ցույց տր վեց նաև, որ մկա նային սպի-

տա կուց մի ո զինն օ ժտ ված է ԱԵ Ֆա-

զային ակ տի վու թյամբ։ Այդ բա ցա հայ-

ԿԵՆ ՍԱԷ ՆԵՐ ԳԵ ՏԻ ԿԱՅԻ ՀԱ ՄԱ ՌՈՏ ՊԱՏ ՄՈՒԹՅՈՒ ՆԸ

Նկ. 1. Լե ո նար դո դա Վին չին (1452-1519 թթ.) Նկ. 2. Վլա դի միր Ա լեք սանդ րո վիչ 

Էն գել գար դը (1894-1984 թթ.)
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տում ներն ար ձա գանք ստա ցան գի տա-

կան շրջան նե րում։

 Այ նու հետև՝ 1941 թ.-ին, գեր մա նա ցի 

կեն սա քի մի կոս Ֆրից­Ալ­բերտ­Լիպ­մա­

նը (նկ. 3) հիմ նա վո րեց կեն դա նի բջ-

ջում ԱԵՖ-ի՝ որ պես է ներ գի ակ րի դե րը 

(գիտ նա կա նը հե տա գա յում (1953 թ.) 

կոն ֆեր մենտ A -ի բա ցա հայտ ման հա-

մար ստա ցավ Նո բե լյան մր ցա նակ)։ 

1949 թ.-ին ա մե րի կա ցի կեն սաէ ներ-

գե տի կոս Ալ­բերտ­Լես­թեր­ Լե­նին­ջե­րը 

(նկ. 4) պար զեց, որ է ներ գի ային հիմ-

նա կան գոր ծըն թաց նե րը և ԱԵՖ-ի սին-

թե զը հիմ նա կա նում տե ղի են ու նե նում 

կեն դա նի բջ ջի օր գա նոիդ նե րից մի-

տո քոնդ րի ում նե րում։ Նա ցույց տվեց, 

որ մի տո քոնդ րի ում նե րի թա ղան թում 

է լեկտ րոն նե րի տե ղա փո խու մը շն չա-

ռա կան շղ թայով է ներ գի այի աղ բյուր 

է ԱԵՖ-ի սին թե զի հա մար։ Հայտ նի է 

կեն սա քի մի այի նրա դա սա գիր քը (տե՛ս 

նկ. 4), ո րում մեծ տեղ է հատ կաց ված 

Նկ. 3. Ֆրից Լիպ մա նը (1899-1986 թթ.) 

փոր ձե րի ըն թաց քում

Նկ. 4. Ալ բերտ Լես թեր Լե նին ջե րը (1917-1986 թթ.) և 

կեն սա քի մի այի նրա դա սա գիր քը
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կեն սաէներ գե տի կայի հիմ նախն դիր-

նե րին։ Այդ դա սա գիր քը պար բե րա բար 

լրամ շակ վում է նրա ա շա կերտ ներ, 

ա մե րի կա ցի կեն սա քի մի կոս ներ Դևիդ­

Նել­սո­նի և Մայքլ­Քոք­սի կող մից և վե-

րահ րա տա րակ վում (տե՛ս Գրա կա նու­

թյուն)։

Բ նա կա նա բար կեն սաէ ներ գե տի-

կա կան հե տաքրք րու թյուն նե րն ամ-

բող ջո վին կապ վե ցին կեն սա գոր ծու-

նե ու թյան ըն թաց քում կեն դա նի օր գա-

նիզմ նե րի քի մի ա կան կազ մի և նյու թա-

փո խա նա կու թյան մա սին գի տու թյան՝ 

կեն­սա­քի­մի­այի հետ և ա ռանձ նա-

հա տուկ կեր պով դար ձան վեր ջի նիս 

կարևոր հեն քը։ Հաս կա նա լի է, որ կեն-

դա նի օր գա նիզմ նե րում քի մի ա կան 

ձևա փո խու թյուն նե րը սեր տո րեն կապ-

ված են է ներ գի ա կան փո խա նա կու-

թյան հետ։ Կեն սաէ ներ գե տի կա կան հե-

տա զո տու թյուն նե րը կապ ված են նաև 

կեն սա գոր ծու նե ու թյան ֆի զի կա կան և 

ֆի զի կա քի մի ա կան գործը նթաց նե րի 

մա սին գի տու թյան՝ կեն­սա­ֆի­զի­կայի, 

կեն դա նի օր գա նիզմ նե րի մո լե կու լային 

կա ռուց վածք նե րի և գոր ծըն թաց նե րի 

մա սին գի տու թյան՝ մո­լե­կու­լային­կեն­

սա­բա­նու­թյան,­ման րէ նե րի մա սին գի-

տու թյան՝ ման­րէ­ա­բա­նու­թյան և նրանց 

կի րառ ման հի մունք նե րի ու ար տադ րա-

կան գոր ծըն թաց նե րի՝ կեն­սա­տեխ­նո­

լո­գի­այի հետ։ Այս գի տու թյուն նե րը մի-

ա սին կազ մա վո րե ցին ֆի­զի­կա­քի­միա­

կան­ կեն­սա­բա­նու­թյու­նը, ո րի բուռն 

զար գա ցու մը տե ղի ու նե ցավ 20-րդ դ. 

վեր ջին տաս նա մյակ նե րում և շա րու-

նակ վում է մեր օ րե րում։

 Կար ևոր հա ջո ղու թյուն էր է ներ-

գիային փո խա նա կու թյան ե լա նյութ 

գլյու կո զի կլան ման մի հե տաքր քիր 

մե խա նիզ մի՝ ա ղի նե րի էպի թե լային 

բջիջ նե րում նատ րի ու մի ի ոն նե րի հետ 

հա մա տե ղա փոխ ման բա ցա հայ տու-

մը։ Դա նյու թե րի հոս քե րի զու գորդ ման 

Նկ. 5. Ալ բերտ Սենտ-Դյոր դին (1893-1986 թթ.) փոր ձե րի ըն թաց քում և կենսաէներ գե տի-

կայի նրա  գիր քը (1957 թ.) 
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մա սին ա մե րի կա ցի կեն սա քի մի կոս 

Ռո­բերտ­Քա­լոնգ­Քրեյ­նի 1960 թ.-ի հե-

տա զո տու թյուն նե րի ար դյունքն էր, ո րն 

է ա կան կի րա ռու թյուն գտավ բժշ կա-

գի տու թյան մեջ` շա քա րախ տի մե խա-

նիզմ նե րի պար զա բան ման նպա տա-

կով։

Ար դեն այս կար ևոր հա ջո ղու-

թյուններն ըն դու նե լով որ պես հիմք՝ 

1957 թ.-ին Նո բե լյան մր ցա նա կա կիր, 

ա մե րի կա ցի կեն սա քի մի կոս Ալ­բերտ­

Սենտ­Դյոր­դին (նկ. 5) կեն սաէ ներ գե-

տի կայի իր գր քում (տե՛ս նկ. 5) կեն-

դա նի օր գա նիզմ նե րի գոր ծու նե ու թյան 

և է ներ գաա պա հով ման հիմ նախնդ րի 

հա մար ա ռա ջար կեց «կեն­սաէ­ներ­գե­

տի­կա» եզ րույ թը։ 

Կեն սաէ ներ գե տի կայի հիմ նա-

դրումն ը ստ է ու թյան կա տար վեց 1961 

թ.-ին, ե րբ ան գլի ա ցի քի մի կոս Պի­թեր­

Դե­նիս­ Միտ­չե­լը (նկ. 6) ձևա կեր պեց 

է­ներ­գի­ա­կան­զու­գորդ­ման­մա­սին­քե­

մի­օս­մո­սային­ իր ա ռա ջին վար­կա­ծը, 

ո րը հրա տա րակ վեց հե ղի նա կա վոր 

«Nature» հան դե սում։ Այդ վար կա ծը 

են թադ րեց բո լո րո վին նոր ֆի զի կա քի-

մի ա կան մե ծու թյան առ կա յու թյու նը 

բջ ջային թա ղանթ նե րում և դե րը մի տո-

քոնդ րի ում նե րում ու մեծ դժ վա րու թյամբ 

վե րած վեց հիմ նա րար տե սու թյան, ո րը 

խթա նեց կեն սաէ ներ գե տի կայի հե տա-

գա զար գա ցու մը։ 

Հե տա գա յում՝ 1968­թ.­ին, Ի­տա­լի­ա­

յի­Պո­լի­նյա­նո­քա­ղա­քում­հրա­վիր­վեց­

օք­սի­դային­ ֆոս­ֆո­րի­լաց­մա­նը­ նվիր­

ված­ ա­ռա­ջին­ Եվ­րո­պա­կան­ կեն­սաէ­

ներ­գե­տի­կա­կան­ կոն­ֆե­րան­սը,­ ո րին 

մաս նակ ցում է ին ա ռա ջա տար կեն սա-

քի մի կոս ներ, հո լան դա ցի ներ Էֆ րաիմ 

Սլեյ տե րը և Կարլ վան Դա մը, շվեդ 

Լարս Է ռնս տե րն ու ան գլի ա ցի Հանս 

Կրեբ սը, և որ տեղ ռուս կեն սա քի մի կոս 

Վլա­դի­միր­ Պետ­րո­վիչ­ Սկու­լա­չո­վի­

(նկ. 7)­ կող­մից­տր­վեց­ կեն­սաէ­ներ­գե­

Նկ. 6.Պի թեր Դե նիս Միտ չե լը (1920-1992 pp.) և նրան (ձա խից) Նո բե լյան մր ցա նա կը 

հանձ նե լիս
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տի­կայի­բնո­րո­շու­մը,­ու­ա­ռա­ջարկ­վեց­

կեն­սաէ­ներ­գե­տի­կան­ դի­տար­կել­ որ­

պես­ կեն­սա­բա­նու­թյան­ ի­նք­նու­րույն­

ո­ւղ­ղու­թյուն։ Այդ ժամանակ ար դեն 

Ռու սաս տա նում՝ Լո մո նո սո վի ան վան 

Մոսկ վայի պե տա կան հա մալ սա րա-

նում, Վ. Պ. Սկու լա չո վի ղե կա վա րու-

թյամբ գոր ծում էր կեն սաէ ներ գե տի-

կայի կենտ րո նը (բաց վել էր 1965 թ.-ին)։ 

 Հե ղի նա կը բախտ է ու նե ցել հան դի-

պելու այդ ան վա նի գիտ նա կան նե րին և 

լսել նրանց դա սա խո սու թյուն նե րը, զե-

կու ցում նե րը և քն նար կում նե րը։ Նույ-

նիսկ մի ջազ գային գի տա կան հա մա-

ժո ղով նե րից մե կում ե րի տա սարդ հե-

ղի նակը զե կուց մամբ ե լույթ է ու նե ցել Լ. 

Է ռնս տե րից ան մի ջա պես հե տո։ Վ. Պ. 

Սկու լա չո վը  մեծ ներդ րում ու նի հե ղի-

նա կի գի տա կան հա յացք նե րի ձևա վոր-

ման գոր ծում։ 

Այդ թվա կա նին հիմ նադր վե-

ցին նաև մի շարք ա ռա ջա տար մի-

ջազ գային գի տա կան հան դես ներ, 

օ րի նակ՝ «Elsevier» հրա տա րակ-

չու թյան «Biochimica et Biophysica 

Acta -­ Bioenergetics»­ կամ «Springer» 

հրա տա րակ չու թյան «Journal of 

Bioenergetics­ and­Biomembranes» ամ-

սագ րե րը, ո րոնք տա րի նե րի ըն թաց քում 

դար ձան լուրջ հար թակ ներ կեն սաէ ներ-

գե տի կայի զար գաց ման հա մար։ Հրա-

տա րակ վե ցին կեն սաէ ներ գե տի կայի 

դա սագր քեր (տե՛ս Գրա կա նու թյու նը)։ 

Սահ ման վեց նաև Պ. Միտ­չե­լի­ մե­դա­

լը, ո րը դար ձավ կեն սաէ ներ գե տի կայի 

բնա գա վա ռում շնորհ վող բարձ րա գույն 

գի տա կան պարգ ևը։

 Հե տա գա յում կեն սաէ ներ գե տի կայի 

հա մար ա ռա վել կար ևոր նշա նա կու-

թյուն ու նե ցան եր կու շատ հզոր մո տե-

ցում նե ր, ո րոնք ը նդ գր կում են գե նային 

մու տա ցի ա նե րի ստա ցու մը և վեր լու ծու-

թյու նը ու ֆեր մենտ նե րի յու րա հա տուկ 

հատ կու թյուն նե րի ու սում նա սի րու մը։ 

Դրան ա վե լա ցան կա ռուց ված քային 

հե տա զո տու թյուն նե րի նոր մո տե ցում-

նե րը՝ սպի տա կուց նե րի բյու րե ղա ցու մը 

և ռենտ գե նա կա ռուց ված քային վեր լու-

ծու թյու նը։ 

 ՆՈ ԲԵԼՅԱՆ ՄՐ ՑԱ ՆԱԿ ՆԵՐ։ Կեն-

սաէ ներ գե տի կայի զար գա ցու մը կա-

րե լի է դի տար կել Նո բե լյան մր ցա նակ-

նե րի (նկ. 8) ար ժա նա ցած գի տա կան 

նվա ճում նե րի օ րի նա կով։

 Հի շեց նենք, որ հե ղի նա կա վոր մի-

ջազ գային այդ մր ցա նակ նե րը շնորհ-

վում են 1901 թ.-ից՝ յու րա քան չյուր տա-

րի, ա կա նա վոր գի տա կան հե տա զո-

տու թյուն նե րի և հե ղա փո խա կան գյու-

տե րի հա մար։ 
Նկ. 7.Վլա դի միր Պետ րո վիչ Սկու լա չո վը 

(ծնվ. 1936 թ.)
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Այս պես՝ 1931 թ.-ին Նո բե լյան 

մրցա նակ շնորհ վեց գեր մա նա ցի կեն-

սա քի մի կոս Օտ­տո­Հեն­րիխ­Վար­բուր­

գին (նկ. 9)՝ շն չա ռա կան ֆեր մենտ նե րի 

բնույ թի և դե րի պար զա բան ման հա-

մար։ Նա նաև բա ցա հայ տեց քաղց-

կե ղի ա ռաջ նային կեն սա քի մի ա կան 

պատ ճա ռը՝ թթ ված նային շն չա ռու թյան 

փո խա րի նու մը գլյու կո զի խմո րու մով։ 

Այս կար ևոր գոր ծըն թաց նե րին կանդ-

րա դառ նանք հա ջոր դիվ, բայց կա րե-

լի է նշել, որ տա րի նե րի ըն թաց քում Օ. 

Վար բուր գի բա ցա հայ տու մը գի տա-

կան մեծ ու շադ րու թյուն գրա վեց և հաս-

տատ վեց, սա կայն դրա պատ ճառ նե րը 

դեռևս պարզ չեն։ Քաղց կե ղի կանխ ման 

Նկ. 8. Նո բե լյան մր ցա նա կի մե դա լը

Նկ. 9. Օտ տո Վար բուր գը (1883-1970 թթ.) իր լա բո րա տո րի ա յում, 
Վար բուր գի ան վան մե դա լը
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նպա տա կով կար ևոր է կա սեց նել նման 

խան գա րու մը։

Օ. Վար բուր գին և նրա ա շա կերտ-

նե րին հա ջող վել է նաև մե կու սաց նել 

գլյու կո զի օք սի դաց ման ֆեր մենտ նե րը 

և ու սում նա սի րել նրանց բյու րեղ նե րը։ 

Նրա ա նու նով ա մեն տա րի շնորհ վում է 

մե­դալ­(տե՛ս նկ. 9)։ 

1937 թ.-ին Ա. Սենտ-Դյոր դին (տե՛ս 

նկ. 5) բա ցա հայ տեց մկան նե րում օր-

գա նա կան թթու նե րի (ֆու մա րաթ թու) 

կեն սա բա նա կան օք սի դա ցու մը, ո րը 

մեծ կար ևո րու թյուն ու նի է ներ գի ա կան 

փո խա նա կու թյան գոր ծըն թա ցում։ 

Հե տա գա յում՝ 1953 թ.-ին, ան գլի-

ա ցի կեն սա քի մի կոս­ Հանս­ Ա­դոլֆ­

Կրեբ­սը (նկ. 10) բա ցա հայ տեց բջ ջում 

օր գա նա կան նյու թե րի օք սի դաց ման 

կար ևո րա գույն օ ղակ նե րից մե կը՝ եռ­

կար­բո­նաթ­թու­նե­րի­ (կիտ­րո­նաթթ­վի)­

ձևա­փո­խու­թյուն­նե­րի­ ցիկ­լը, ո րն ան-

վան վեց Կրեբ սի ա նու նով։ Այդ ցիկ լը 

կեն դա նի բջիջ նե րում է ներ գի ային փո-

խա նա կու թյան հիմ նա կան օ ղակ նե-

րից է, ո րի ըն թաց քում ա ռա ջա նում և 

վե րա կանգնվում են միջ նոր դա նյու թեր, 

ո րոնք են թարկ վում են հե տա գա օք սի-

դաց ման և ան ջա տում է ներ գի ա։ 

Սահ ման վեց նաև Կրեբ սի ա նու նով 

մե­դալ­(տե՛ս նկ. 10), ո րը բարձ րա գույն 

գի տա կան պարգև է կեն սա քի մի այի և 

մո լե կու լային կեն սա բա նու թյան բնա-

գա վա ռում։ Ա մե րի կա ցի կեն սա քի մի-

կոս Ֆ. Լիպ մա նը (տե՛ս նկ. 3), ի նչ պես 

ար դեն նշ վեց, բա ցա հայ տեց կո ֆեր-

մենտ A-ն։ Եր կու գիտ նա կան նե րին 

շնորհ վեց Նո բե լյան մր ցա նակ։ 

1957 թ.-ին ա մե րի կա ցի քի մի կոս 

Մել­վին­Կալ­վի­նը կա տա րեց նման բա-

ցա հայ տում բույ սե րում՝ նա ցույց տվեց 

պեն­տո­զա­ֆոս­ֆա­տային­ ցիկ­լը, ո րը 

ֆո տո սին թե զի մթ նային փու լի ըն թաց-

քում կար ևոր օ ղակ է օր գա նա կան միա-

ցու թյուն նե րի սին թե զի հա մար։ 

Անհ րա ժեշտ էր ամ փո փել բազ մա-

թիվ տե ղե կու թյուն ներ և տալ է ներ գի ա-

Նկ. 10. Հանս Կրեբ սը (1900-1981 թթ.) փոր ձե րի ըն թաց քում, 

Կրեբ սի ան վան մե դա լը
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կան զու գորդ ման պատ կե րը ու բա ցա-

հայ տել կեն դա նի բջիջ նե րում ԱԵՖ-ի 

սին թե զի շար ժիչ ու ժը։ Ա հա 1978 թ.-ին 

Պ. Միտ չե լը (տե՛ս նկ. 6) ար ժա նա ցավ 

Նո բե լյան մր ցա նա կի՝ է­ներ­գի­ա­կան­

զու­գորդ­ման­ քե­մի­օս­մո­սային­ տե­սու­

թյան հա մար։ Փաս տո րեն նա բա ցա-

հայ տեց կեն դա նի օր գա նիզմ նե րում 

կար ևո րա գույն գոր ծըն թա ցի՝ օր գա նա-

կան մի ա ցու թյուն նե րի օք սի դաց ման և 

դրա ար դյուն քում ԱԵՖ-ի սին թե զի միջև 

կա պը։ Ա ռա ջար կեց նոր մե ծու թյան՝ 

պրո­տո­նային­գրա­դի­են­տի­(∆µ
H

+)­միջ­

նոր­դող­դե­րը, դրա ստեղծ ման և օգ տա-

գործ ման ու ղի նե րը։ Նա ներ կա յաց րեց 

մի տո քոնդ րի ում նե րի թա ղան թում շն չա-

ռու թյան շղ թայով H+-նե րի տե ղա փոխ-

ման ու­բի­քի­նո­նային­Q­ցիկ­լը, ո րը բա-

ցա հայ տեց թա ղան թում ∆µ
H
+-ի ստեղծ-

ման մե խա նիզմ նե րից մե կը։ 

∆µ
H

+­ի­ միտ­չե­լյան­ գա­ղա­փա­րը­

կեն­սա­բա­նու­թյան­ հա­մար­ ու­նի­ այն­

պի­սի­ նշա­նա­կու­թյուն,­ ի­նչ­պի­սին­

դե­զօք­սի­ռի­բո­նուկ­լե­ի­նային­ թթ­վի­

(ԴՆԹ)­կրկ­նա­կի­շղ­թայի­հայտ­նի­մո­

դե­լը։  Նրա տե սու թյու նը, ո րին կծա-

նո թանանք գլուխ 3-ո ւմ, կա րե լի է հա-

մա րել բնա գի տու թյան խո շո րա գույն 

հայտ նա գոր ծու թյուն նե րից մե կը։ 

Հե տաքր քիր է Պ. Միտ չե լի ճա կա-

տա գի րը. լի նե լով Ա նգ լի այի Քեմբ րի ջի 

հա մալ սա րա նի շր ջա նա վարտ՝ նա այդ 

նույն հա մալ սա րա նում սկ սեց իր գի-

տա կան գոր ծու նե ու թյու նը՝ ու սում նա-

սի րե լով բջիջ նե րի վրա հա կա բի ո տիկ 

պե նի ցի լի նի ազ դե ցու թյան մե խա նիզ-

մը։ Այ նու հետև, ա ռա ջար կե լով իր «հե-

ղա փո խա կան» քե մի օս մո սային վար-

կա ծը, նա ար ժա նա ցավ իր կեն սա քի-

մի կոս գոր ծըն կեր նե րի սուր քն նա դա-

տու թյա նը և հե ռաց վեց հա մալ սա րա-

նից։ Սա կայն ծանր պայ ման նե րում նա 

շա րու նա կեց իր հե տա զո տու թյուն նե րը։ 

Նո բե լյան մր ցա նակ ստա նա լուց հե տո 

հիմ նադ րեց իր հե տա զո տա կան կենտ-

րո նը, ո րն այ սօր կեն սաէ ներ գե տի կայի 

Նկ. 11. Փոլ Բոյե րը (ծնվ. 1918 թ.) Նո բե լյան մր ցա նա կը հանձ նե լիս (ձա խից) և 

Ջոն Էր նեստ Ո ւոլ կե րը (ծնվ. 1941 թ.) (ա ջից)
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հե ղի նա կա վոր կենտ րոն նե րից մեկն է։

Քե մի օս մո սային տե սու թյան ա պա-

ցուց ման ըն թաց քում շատ կար ևոր 

էր ա մե րի կա ցի կեն սա քի մի կոս Փոլ­

Բոյե­րի (նկ. 11) և ան գլի ա ցի կեն սա-

քի մի կոս ու գե նե տիկ Ջոն­ Էր­նեստ­

Ո­ւոլ­կե­րի (նկ. 11) կող մից բնու թյան 

ստեղծած նա­նո­մե­քե­նայի՝­ H+­ային­

ԱԵ­Ֆա­զի աշ խա տան քի մե խա նիզ մի 

մա սին պատ կե րա ցու մը, ո րի հա մա-

ձայն՝ այդ ֆեր մեն տի օ րի նա կով տրվեց 

ռո­տա­ցիոն­ կա­տա­լի­զի սկզ բուն քը։ 

Ա ռա ջարկ վեց, որ H+-ային ԱԵՖ-ա զում 

է ներ գի այի փո խան ցու մը կա տար վում է 

նրա բա ղադ րիչ նե րի պտտ ման հաշ վին։ 

Դա նոր գա ղա փար է սպի տա կու ցային 

նա նո շար ժիչ նե րում է ներ գի ա կան զու-

գորդ ման մա սին։ 1997 թ.-ին գիտ նա-

կան ներն ար ժա նա ցան Նո բե լյան 

մրցա նա կի։ Մր ցա նա կը ստա նա լիս Փ. 

Բոյերն ա սել է. «Բո լոր ֆեր մենտ նե րը 

գե ղե ցիկ են, բայց ԱԵ Ֆազն ա մե նա գե-

ղե ցիկ նե րից մեկն է, ա մե նաան սո վո րը և 

կար ևո րը»։ 

Շն չա ռու թյան գոր ծըն թա ցի ը նդ հա-

նուր պատ կե րի հետ մի ա սին նոր քայլ 

ար վեց կեն սաէ ներ գե տի կա յում. մշակ-

վեց և կի րառ վեց է ներ գի ա կան փո խա-

նա կու թյան կար ևոր սպի տա կուց նե-

րի, այդ թվում՝ շն չա ռա կան շղ թա նե րի 

հա մա լիր նե րի և ֆո տո սին թե զի ռե ակ-

ցիոն կենտ րոն նե րի սպի տա կուց նե րի 

ու տար բեր ֆեր մենտ նե րի ռենտ­գե­

նա­կա­ռուց­ված­քային­ վեր­լու­ծու­թյու­

նը։ 1988 թ.-ին Նո բե լյան մր ցա նակ 

ստա ցան գեր մա նա ցի կեն սա քի մի-

կոս ներ Հարտ­մուտ­ Մի­խե­լը,­ Ի­ո­հան­

Դեյ­զեն­հո­ֆե­րը և Ռո­բերտ­ Քու­բե­րը­

(նկ. 12)՝ Rhodopseudomas viridis (ներ-

կա յումս Blastochloris viridis) ծի րա նա-

գույն բակ տե րի ա նե րում ֆո տո սին թե զի 

ռեակ ցի ոն կենտ րոն նե րի հա մա լիր նե րի 

ռենտ գե նա կա ռուց ված քային վեր լու-

ծու թյան հա մար։

20-րդ դ. ե րկ րորդ կե սին հայտ նի 

դար ձավ կեն դա նի բջիջ նե րի լու սար-

ձակ ման մի նոր մե խա նիզմ։ Ճա պո-

նա ցի քի մի կոս և ջրա կեն սա բան Օ­սա­

մու­Սի­մո­մու­րան (նկ. 13) ծո վային մե-

դու զա նե րում բա ցա հայ տեց կա պույտ 

լույ ս ար ձա կող էկ­վո­րին (22 կԴա 

մո լե կու լային զանգ վա ծով 189 ա մի-

Նկ. 12. Ձախից աջ՝ Հարտ մուտ Մի խե լը (1948 թ.), Ի ո հան Դեյ զեն հո ֆե րը (ծնվ. 1943 թ.) և 

Ռո բերտ Քու բե րը (ծնվ. 1938 թ.) 
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նաթթ վային մնա ցորդ նե րով) և կա­նաչ­

լու­սա­ծո­րող (26.9 կԴա մո լե կու լային 

զանգ վա ծով 238 ա մի նաթթ վային մնա-

ցորդ նե րով, սպի տա կու ցն ու նի b կա-

ռուց վածք) (նկ. 13) սպի­տա­կուց­նե­րը, 

ո րոնք լույս են ար ձա կում։ Այդ պի սի լու-

սար ձա կու մը բջ ջում օր գա նա կան նյու-

թե րի օք սի դաց ման ար դյունք է։ Պարզ 

է, որ թթված նի առ կա յու թյամբ, ե րբ 

ա վե լա նում է ԱԵՖ-ի սին թե զը, խթան-

վում է լու սար ձա կու մը։ Լու սար ձա կու մը 

ծա ռա յում է որ պես ազ դակ բջիջ նե րի 

փո խազ դե ցու թյուն նե րում։ Գու ցե լու-

սար ձա կու մը նաև բջ ջից ա վե լորդ է ներ-

գի այի հե ռա ցումն է։ 

 Հե ղի նա կին զար մաց րեց հզոր կա-

Նկ. 13. Օ սա մու Սի մո մու րան (ծնվ. 1928 թ.)  (վեր ևում) իր հայտ նա բե րած սպի տա կու ցով 

փոր ձա նո թի հետ, ծո վային մե դու զայից ան ջատ ված կա նաչ լու սա ծո րող սպի տա կու ցի 

կա ռուց ված քի մո դե լը, Մար տին Չալ ֆին (ծնվ. 1947 թ.) (ձա խից) և Ռո ջեր Թսի ե նին 

(ծնվ. 1952 թ.)
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նաչ լույ սը, ո րը փոր ձա նո թում ար ձա-

կեց  « ծո վային» այդ սպի տա կու ցը Սի-

մո մու րայի ձեռ քում, մի ջազ գային գի-

տա ժո ղո վում նրա զե կուց ման ըն թաց-

քում, երբ դահ լի ճում ար հես տա կան 

լույսն ան ջա տե ցին։   

Հե տա գա յում ա մե րի կա ցի ներ նեյ-

րո կեն սա բան  Մար­տին­ Չալ­ֆին և քի-

մի կոս ու կեն սա քի մի կոս Ռո­ջեր­Թսիե­

նին (նկ. 13) սին թե զե ցին այդ կա նաչ 

լու սա ծո րող սպի տա կու ցը բակ տե րի ա-

նե րում։ 2008 թ.-ին ե րեք գիտ նա կան-

ներն ար ժա նա ցան Նո բե լյան մր ցա նա-

կի։ 

Կեն սաէ ներ գե տի կա յում հա ջո ղու-

թյուն նե րը լավ հիմք են հե տա գա բա-

ցա հայ տում նե րի հա մար։ Կան բազ մա-

թիվ հիմ նախն դիր ներ, և նշ մար վում են 

դրանց լուծ ման նոր սկզ բուն քային մո-

տե ցում ներ։ 

Կեն­սաէ­ներ­գե­տի­կայի­ նոր­ մո­տե­

ցում­նե­րը­ կա­պա­հո­վեն­ կեն­սա­բա­նու­

թյան­ փոխ­կապ­ված­ տար­բեր­ ո­ւղ­ղու­

թյուն­նե­րի,­ այդ­ թվում՝՝­ բջ­ջի­ կեն­սա­

բա­նու­թյան,­ կեն­սա­քի­մի­այի,­ կեն­սա­

ֆի­զի­կայի­և­կեն­սաին­ֆոր­մա­տի­կայի,­

կեն­սաբժշ­կա­գի­տու­թյան­ հա­ջո­ղու­

թյուն­նե­րը։

­Կեն­սաէ­ներ­գե­տի­կայի­ հե­տա­գա­

զար­գա­ցու­մը­ կն­պաս­տի­ տար­բեր­ կի­

րա­ռա­կան­ խն­դիր­նե­րի­ լուծ­մա­նը,­

կհան­գեց­նի­ մար­դու­ կեն­սաէ­ներ­գե­

տի­կա­կան­ հի­վան­դու­թյուն­նե­րի­ բուժ­

մա­նը,­ կեն­դա­նի­ օր­գա­նիզմ­նե­րի­ կեն­

սաէ­ներ­գե­տի­կա­կան­ մե­խա­նիզմ­նե­րի­

օ­րի­նա­կով­ նոր­ ճար­տա­րա­գի­տա­կան­

լու­ծում­նե­րին,­ այ­լընտ­րան­քային­

է­ներ­գե­տի­կայի՝­ կեն­սաէ­ներ­գի­այի­

ստաց­ման­ (ար­տադ­րու­թյան)­ ար­դյու­

նա­վետ­տեխ­նո­լո­գի­ա­նե­րի­մշակ­մա­նը­

և­ ներդր­մա­նը­ ու­ բազ­մա­թիվ­ այլ­ ար­

դյունք­նե­րի։ 
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Կեն դա նի բջ ջում ըն թա ցող շատ 

գոր ծըն թաց ներ պա հան ջում են է ներ-

գի ա, ո րն ա պա հո վում են է ներ գի այի 

աղ բյուր նե րը։ Այդ պի սիք են  այն­նյու­

թե­րը­կամ­գոր­ծոն­նե­րը,­ո­րոնց­հաշ­վին­

ան­մի­ջա­կա­նո­րեն­կա­տար­վում­է­տար­

բեր­ձևի­աշ­խա­տանք`

	մե­խա­նի­կա­կան (տե ղա շար ժեր, 

շար ժում ներ և կծ կում ներ),

	քի­մի­ա­կան (նյու թե րի, այդ թվում՝ 

բարդ օր գա նա կան մի ա ցու թյուն-

նե րի սին թեզ և ձևա փո խում),

	օս­մո­սային (նյու թե րի տե ղա փո-

խում կեն սա թա ղանթ նե րով),

	է­լեկտ­րա­կան (լից քե րի տե ղա-

փո խում և է լեկտ րա կան դաշ տի 

ստեղ ծում)։ 

Այդ է ներ գի ան կեն դա նի բջի ջը 

ստա նում է ար տա քին մի ջա վայ րի այս 

կամ այն է ներ գի ա կան պա շա րից և 

ձևա փո խում, այ նու հետև այն օգ տա-

գոր ծում աշ խա տանք կա տա րե լու հա-

մար (նկ. 1.1)։ Այդ պի սի գոր ծըն թաց-

նե րը կա տար վում են հիմ նա կա նում 

սպի տա կուց նե րի մի ջո ցով։ Նման դեպ-

քե րում է ներ գի ան մի ձևից փո խա կերպ-

վում է մի այլ ձևի։ Սա ամ բող ջու թյամբ 

հա մա պա տաս խա նում է է­ներ­գի­այի­

ձևա­փոխ­ման­ և­ պահ­պան­ման­ մա­սին­

թեր­մո­դի­նա­մի­կայի­1­ին­օրեն­քին։ 

Այս օ րեն քը ձևա կերպ վել է դեռևս 

19-րդ դ.-ո ւմ բաց հա մա կար գում ջեր-

մու թյան և մե խա նի կա կան աշ խա-

տան քի միջև կա պի բա ցա հայտ ման 

ար դյուն քում։ Հի շեց նենք, որ այդ օ րեն-

քը սահ մա նում է, որ թեր­մո­դի­նա­մի­կա­

կան­հա­մա­կար­գում­է­ներ­գի­այի­տար­

բեր­ձևե­րը­կա­րող­են­ձևա­փոխ­վել­մի­

մյանց,­ բայց­այդ­ ձևա­փո­խու­թյուն­նե­

րի­ըն­թաց­քում­է­ներ­գի­ան­չի­վե­րա­նում­

և­չի­ա­ռա­ջա­նում­ո­չն­չից։ 

Կեն դա նի օր գա նիզմ նե րում այս 

օ րեն քի կի րա ռե լի ու թյու նը պար զա-

բան վել է տա րի նե րի ըն թաց քում։ Այդ 

հար ցում 19-րդ դ.-ո ւմ մեծ դեր է կա տա-

րել ա մե րի կա ցի ֆի զի կոս և քի մի կոս 

Ջո­զա­յա­ Ո­ւիլ­լարդ­ Գիբբ­սը։ Դեռևս 

վա ղուց փորձ նա կա նո րեն պարզ վել է, 

որ թթված նի (O
2
) 1 լ-ի օգ տա գոր ծու մը 

և ած խաթ թու գա զի (CO
2
) 1 լ-ի ան ջա-
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տու մը կեն դա նի օր գա նիզ մում սնն-

դա նյու թե րի օք սի դաց ման և կեն դա նի 

բջ ջից դուրս նրանց ո ւղ ղա կի այր ման 

ար դյուն քում ու ղեկց վում են 21,5 կՋ 

ջեր մու թյան ան ջատ մամբ։ Սա նշա նա-

կում է, որ կեն դա նի օր գա նիզմ նե րում 

նյու թա փո խա նա կու թյու նը և դրան ցից 

դուրս քի մի ա կան ձևա փո խու թյուն նե րը 

հա մար ժեք ե ն։ Կեն դա նի օր գա նիզմ-

նե րը որ ևէ նոր ձևի է ներ գի այի աղ բյուր 

ի րեն ցից չեն ներ կա յաց նում։

 Թեր մո դի նա մի կայից բխում է, որ 

հա­մա­կար­գի­ ա­զատ­ է­ներ­գի­այի­ կամ­

Գիբբ­սի­ է­ներ­գի­այի­ փո­փո­խու­թյու­նը՝­

∆G­ն,­կա­րե­լի­է­ո­րո­շել­որ­պես­հա­մա­
կար­գի­ ը­նդ­հա­նուր­ է­ներ­գի­այի­ փո­

փո­խու­թյան­այն­ մա­սը,­ ո­րը­ կա­րող­ է­

օգ­տա­գործ­վել­ հա­մա­կար­գի­ կող­մից­

աշ­խա­տան­քի­ կա­տար­ման­ հա­մար։ 

Այլ կերպ կա րե լի է ա սել, որ փո­խանց­

ված­ջեր­մու­թյունն­(Q)­օգ­տա­գործ­վում­

է­հա­մա­կար­գի­ներ­քին­է­ներ­գի­այի­փո­

փո­խու­թյան­(∆U)­և­ար­տա­քին­ու­ժե­րի­
դեմ­ աշ­խա­տան­քի­ (A)­ կա­տար­ման­

հա­մար՝ 

Q = ∆U + A։

 Ներ քին է ներ գի ան տար բեր վում է 

ջեր մու թյու նից և աշ խա տան քից նրա-

նով, որ հա մա կար գի մեկ վի ճա կից 

մյու սին ան ցնե լիս այն միշտ փո փոխ-

վում է նույն ձևով՝ ան կախ ան ցման ճա-

նա պար հից։ 

Սա կայն ի տար բե րու թյուն տար բեր 

հա մա կար գե րի՝ կեն դա նի բջ ջում կա մի 

կար ևոր ա ռանձ նա հատ կու թյուն՝ ջեր­

մային­է­ներ­գի­այի­հաշ­վին­այս­տեղ­չի­

կա­րող­ աշ­խա­տանք­ կա­տար­վել. այն 

տա քաց նում է բջ ջի մի ջա վայ րը կամ 

ցր վում է դե պի ար տա քին մի ջա վայր։ 

Է ներ գի այի փո խա կերպ ման մեջ 

ա ռանձ նա հա տուկ են է ներ գի այով հա-

րուստ ԱԵՖ­ի­սին­թե­զը և հե տա գա յում 

նրա ճեղք ման ար դյուն քում է ներ գի այի 

Նկ. 1.1. Է ներ գի ան և աշ խա տան քի ձևե րը կեն դա նի բջ ջում, որ տեղ, ի տար բե րու թյուն ան-
կեն դան մար մին նե րի, ջեր մային աշ խա տանք չի կա տար վում 
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ան ջա տու մը։ Դա այն հիմ նա կան գոր-

ծըն թացն է, ո րն ա­նընդ­հատ կա տար-

վում է կեն դա նի բջ ջում՝ կեն սա կան 

ցիկ լի ըն թաց քում։ ԱԵՖ-ի սին թեզ վող 

քա նա կը, դրա սին թե զի մե խա նիզ մը և 

կար գա վո րու մը, այդ մե քե նայի թվա քա-

նա կը հաս նում են այն պի սի մեծ թվե րի, 

որ ան կախ մեր ցան կու թյու նից՝ պարզ 

են դարձ նում է ներ գի այի փո խա կերպ-

ման կար ևո րու թյու նը կեն դա նի բջիջ նե-

րի հա մար։

Ն շենք, որ կեն սաէ ներ գե տի կա յում 

∆G-ն օգ տա գործ վում է շն չա ռու թյան և 

ԱԵՖ-ի սին թե զի տար բեր քի մի ա կան 

ռե ակ ցի ա նե րի քա նա կա կան նկա-

րագր ման նպա տա կով։ Շն չա ռու թյան 

և ֆո տո սին թե զի ըն թաց քում է լեկտ րոն-

նե րի տե ղա փոխ ման կամ տար բեր ի ո-

նային գրա դի ենտ նե րի քա նա կա կան 

գնա հատ ման դեպ քում ∆G-ն ար տա-

հայ տում է օք սի դա վե րա կանգ նո ղա-

կան պո տեն ցի ալ նե րի կամ այդ գրա-

դի ենտ նե րի փո փո խու թյու նը։ Ֆի զի կա-

կան քի մի այից հայտ նի է, որ քի միա-

կան ռե ակ ցի ա նե րի դեպ քում կա րե լի 

է հաշ վար կել նյու թե րի զանգ ված նե րի 

գոր ծո ղու թյան հա րա բե րու թյու նը (Г)։ 

Ե­թե­քի­մի­ա­կան­ռե­ակ­ցի­ան­ըն­թա­նում­

է­∆G­ի­նվազ­մամբ­ա­ռանց­Г­ի­փո­փո­
խու­թյան,­ա­պա­այն­կա­րող­է­ի­րա­կա­

նա­նալ­ ի­նք­նա­բուխ­ կեր­պով։ Г­ի­փո­
փո­խու­թյան­դեպ­քում­ռե­ակ­ցի­ան­պա­

հան­ջում­է­∆G­ի­մե­ծա­ցում­և­չի­կա­րող­
ի­նք­նա­բուխ­ըն­թա­նալ։ Սա շատ կար-

ևոր է բջ ջում տար բեր է ներ գի ային փո-

խա նա կու թյան գոր ծըն թաց նե րի վեր-

լու ծու թյան հա մար։ Մի կար ևոր բան 

էլ կա. ե թե ∆G­ն­ փոքր­ է­ ռե­ակ­ցի­այի­
հա­վա­սա­րակշ­ռու­թյան­ գոր­ծակ­ցից 

(K 
հա վա սար

), ա պա ∆G­ն­կու­նե­նա­բա­ցա­
սա­կան­ար­ժեք­և­ե­թե­Г­ն­մեծ­է­K­ից, 

ա­պա ∆G­ն­դրա­կան­է­։
 Կեն դա նի օր գա նիզմ նե րում ըն թա-

ցող քի մի ա կան ձևա փո խու թյուն նե րը 

նկա րագ րե լու և ո ւղղ վա ծու թյու նը ո րո-

շե լու հա մար հա ճախ դի տար կում են 

նրանց հա վա սա րակշռ ված վի ճա կը։

 Հի շեց նենք, որ քի մի ա կան գոր ծըն-

թաց նե րը կա րող են բնու թագր վել K 
հա-

վա սար
-ո վ։ A և B ե լա նյու թե րի միջև փո-

խազ դե ցու թյան C և D վերջ նա նյու թե րի 

ա ռա ջաց մամբ քի մի ա կան ձևա փո խու-

թյան հա մար

aA + bB ­> cC + dD,

K 
հա վա սար

 = [C] 
հա վա սար

c [D] 
հա վա սար

d ([A] 
հա­

վա սար
a [B] 

հա վա սար
b), 

որ տեղ փա կագ ծե րում նշ ված է նյու թի 

կոն ցենտ րա ցի ան, ե րբ հա մա կար գը 

հաս նում է հա վա սա րակշռ ված վի ճա-

կի։ K 
հա վա սար

-ի մեծ ար ժեք նե րը նշա նա-

կում են, որ ձևա փո խումն ըն թա նում է 

մինչև ե լա նյու թե րի գրե թե ամ բող ջու-

թյամբ սպա ռու մը։ Կեն դա նի բջ ջում, 

օ րի նակ, ա­դե­նո­զինկրկ­նա­կի­ֆոս­ֆո­

րա­կան­ թթ­վից­ (Ա­ԿՖ) և ֆոս ֆո րա կան 

թթ վի մնա ցոր դից (Ֆ
ա նօրգ

) ԱԵՖ-ի սին-

թե զի ռե ակ ցի ան հե ռու է հա վա սարա-

կշ ռու թյու նից։ Դա հնա րա վոր է այդ 

ձևա փո խու թյան հա մար է ներ գի այի 

հա ջոր դա կան հոս քի հաշ վին։ Նույ-

նը կա րե լի է նշել, օ րի նակ, գլյու կո զի 

խմոր ման ա ռա ջին փու լե րի ձևա փո-

խու թյուն նե րի մա սին։ 

Երբ ստան դարտ պայ ման նե րում 

(250C կամ 298,150K ջեր մաս տի ճան, 

1 մթն ճն շում, pH 7.0 ու ռե ակ ցի այի 

ե լա նյու թե րի 1 Մ կոն ցենտ րա ցի ա) քի-

մի ա կան ձևա փո խու թյան DG-ն (DG
0
) 
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բա ցա սա կան է, ա պա այդ ռե ակ ցի ան 

էք զեր գո նիկ է և ըն թա նում է մինչև վերջ՝ 

ե լա նյու թե րի սպա ռու մը (ա ղյու սակ 

1.1)։ 

Ա ղյու սակ 1.1. 

Ստան դարտ պայ ման նե րում K 
հա վա սար

­ի,          

∆G0­ի և ռե ակ ցի այի ո ւղ ղու թյան միջև կա պը

K 
հա վա սար

DG0 ռե ակ ցի այի ո ւղ-
ղու թյու նը

>1.0 բա ցա սա-
կան

մինչև վերջ՝ ե լա-
նյու թե րի սպա-

ռում
1.0 0 հա վա սարա-

կշռված վի ճակ

<1.0 դ րա կան հա կա դարձ՝ 
վերջ նա նյու թե րի 

սպա ռում

Ի սկ ե րբ DG
0
-ն դրա կան է, ա պա 

ռեակ ցի ան էն դեր գո նիկ է և ըն թա նում է 

հա կա դարձ ո ւղ ղու թյամբ։ Եր կու ռե ակ-

ցի ա նե րի զու գորդ ման դեպ քում DG
0
-ի 

ար ժե քը գու մա րային է։ Հա ջորդ գլուխ-

նե րում ո րոշ քի մի ա կան ձևա փո խու-

թյուն նե րի հա մար բեր վում են DG
0
-ի 

ար ժեք նե րը։ Բնա կա նա բար, կեն դա նի 

բջ ջում DG-ի ար ժեք նե րը տար բեր վում 

են DG
0
-ի մե ծու թյու նից՝ կախ ված ջեր-

մաս տի ճա նից, ե լա նյու թե րի և վերջ-

նա նյու թե րի կոն ցենտ րա ցի ա նե րից և 

այլ պայ ման նե րից։ Վե րոնշ ված ռե ակ-

ցիայի հա մար

DG = DG0 + R T ln K 
հա վա սար  

կամ

DG = DG0 + R T ln [C] 
հա վա սար

c [D] 
հա վա­

սար
d ([A] 

հա վա սար
a [B] 

հա վա սար
b)։

 Հի շեց նենք, որ է­ներ­գի­այի­ և­ աշ­

խա­տան­քի­մի­ա­վո­րը Ջոուլն է (Ջ)։ Այդ 

մի ա վո րը կոչ վել է ան գլի ա ցի ֆի զի կոս 

Ջեյմս­Պրես­կոտ­Ջոու­լի ա նու նով։ Մեկ 

Ջ-ը հա վա սար է այն աշ խա տան քին, 

ո րը կա տար վում է 1 Ն մե ծու թյամբ ու-

ժի կի րառ ման կե տի ու ժի ներ գոր ծու-

թյան ո ւղ ղու թյամբ՝ 1 մ-ով տե ղա փո խե-

լու հա մար։ Կամ, օ րի նակ, 1 Ջ-ը 1 կու-

լոն ար ժե քով է լեկտ րա կան լից քը 1 Վ 

է լեկտ րա կան դաշ տում տե ղա փո խե լու 

աշ խա տանքն է։ Դեռևս օ տա գործ վում 

է նաև կա­լո­րի­ա­ (կալ) մի ա վո րը, ո րը 

հա մար ժեք է 1 գ ջրի ջեր մաս տի ճա նը 

10C-ի (14,5-ից մինչև 15,50C) աս տի ճա-

նով բարձ րաց նե լու հա մար ջեր մու թյան 

քա նա կին։ 1 կալ հա վա սար է 4,184 Ջ-ի ։

 Թեր մո դի նա մի կայի 2-րդ օ րեն քը 

հռ չա կում է, որ բնու­թյան­ մեջ ֆի­զի­

կա­կան­և­քի­մի­ա­կան­գոր­ծըն­թաց­նե­րը­

ձգ­տում­են­ի­րա­կա­նա­նալ­ա­զատ­է­ներ­

գի­այի­ ոչ­ կա­նո­նա­վոր­ ձևի­ փո­խա­

կերպ­ման՝­այլ­կերպ՝­է­նթ­րո­պի­այի­(S)­

մե­ծաց­ման­ ո­ւղ­ղու­թյամբ։ Դա տե ղի է 

ու նե նում մինչև հա վա սա րակշ ռու թյան 

հաս տա տու մը։ 

Հի շեց նենք, որ է նթ րո պի այի գա-

ղա փա րը տվել է գեր մա նա ցի ֆի զի կոս 

Ռու­դոլֆ­Կլա­զի­ու­սը դեռևս 19-րդ դ. և 

այն կա պել հա մա կար գի ա զատ է ներ-

Նկ. 1.2. Կար գա վոր ված վի ճա կից  ան կար-
գա վոր վա ծին ի նք նա բուխ ան ցու մը՝ 

է նթ րո պի այի ա ճը մե կու սաց ված հա մա-
կարգ ում
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գի այի ան դար ձե լի ցր ման կամ ան կար-

գա վոր վա ծու թյան մե ծաց ման հետ։ 

Ստաց վում է, որ մե կու սաց ված հա մա-

կար գերն ի նք նա բուխ ձգ տում են կազ-

մա վոր վա ծու թյան ա վե լի ցածր վի ճա-

կի (նկ. 1.2)։ S-ը ար տա հայտ վում է Ջ/

(Մոլ.K) մի ա վո րով, որ տեղ K-ն ջեր մաս-

տի ճանն է Կել վի նի մի ա վո րով։ 

  Կեն դա նի օր գա նիզմ նե րում թեր մո-

դի նա մի կայի 2-րդ օ րեն քի կի րառ ման 

տե սա կե տից պետք է նշել, որ նրանք, 

որ պես կեն սա բա նա կան հա մա կար-

գեր, ու նեն ո րո շա կի ա ռանձ նա հատ-

կու թյուն ներ՝ 

	կեն­սա­բա­նա­կան­ հա­մա­կար­գե­
րը­բաց­հա­մա­կար­գեր­են,­ո­րոն­

ցում­տե­ղի­են­ու­նե­նում­նյու­թի,­

է­ներ­գի­այի­ և­ տե­ղե­կատ­վու­

թյան­հոս­քեր,­

	կեն­սա­գոր­ծու­նե­ու­թյան­ գործ­

ընթաց­նե­րն­ի­վեր­ջո­կրում­են­ոչ­

դար­ձե­լի­բնույթ,­

	կեն­սա­բա­նա­կան­ հա­մա­կար­գե­
րը­ հե­ռու­ են­ հա­վա­սա­րակշ­ռու­

թյու­նից,

	­կեն­սա­բա­նա­կան­ հա­մա­կար­գե­
րը­հե­տե­րո­փուլ­են,­կար­գա­վոր­

ված­և­կազմ­ված­են­ոչ­մեծ­թվով­

մո­լե­կուլ­նե­րից։

 Բաց հա մա կար գը բնո րոշ վում է նրա 

թեր մո դի նա մի կա կան բնու թագ րե րի եր-

կա րատև կա յու նու թյամբ։ Դա հա րա-

բե րա կա նո րեն կա յուն՝ ստա­ցի­ո­նար­

վի­ճակն է։ Հենց այդ վի ճա կում հա մա-

կար գն ու նակ է կա տա րել աշ խա տանք։

 Բաց հա մա կար գում, օ րի նակ՝ կեն-

դա նի օր գա նիզ մում, S-ի ա ճը կա րող է 

տե ղի ու նե նալ ար տա քին մի ջա վայ րի 

հետ փո խա նա կու թյան կամ ներ քին ոչ 

դար ձե լի փո փո խու թյուն նե րի հաշ վին։ 

Ի հար կե, է ներ գի այի ձևա փո խու թյան 

ըն թաց քում նրա մի մա սը ցր վում է մի-

ջա վայ րում, այ սինքն՝ բո լոր գոր ծըն-

թաց նե րում DS > 0։ 

Սա կայն զար գաց ման ըն թաց քում 

կեն դա նի օր գա նիզ մի կազ մա վոր վա-

ծու թյու նը ա ճում է, և S-ը նվա զում է՝ 

ժա մա նա կից (t) կախ ված S-ի փո փո-

խու թյու նը բա ցա սա կան է՝ dS / dt < 0։ 

Կար ծես տե ղին է ա սել ա վստ րի ա ցի 

ֆի զի կոս, Նո բելյան մր ցա նա կա կիր 

Էր­վին­ Ռու­դոլֆ­ Յո­զեֆ­ Ա­լեք­սանդր­

Շրյո­դին­գե­րը­(նկ. 1.3), որ «օր գա նիզ մը 

սն վում է բա ցա սա կան է նթ րո պի այով»։ 

Այդ պի սի փո փո խու թյուն կա րող է դիտ-

վել կեն դա նի բջ ջում կամ նրա բա ղադ-

րիչ մո լե կուլ նե րում։ Պետք է հաշ վի առ-

նել, որ S­ի­նվա­զու­մը­կեն­դա­նի­բջ­ջում­

կամ­ օր­գա­նիզ­մի­ մի­ մա­սում­ տե­ղի­ է­
Նկ. 1.3. Էր վին Ռու դոլֆ Յո զեֆ Ա լեք սանդր 

Շրյո դին գե րը (1887-1961 թթ.)
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ու­նե­նում­օր­գա­նիզ­մի­այլ­մա­սում­կամ­

ար­տա­քին­ մի­ջա­վայ­րում­ նրա­ ա­վել­

ցու­կային­ա­ճի­հաշ­վին։­Եվ գու մա րում 

dS / dt > 0։

Ա­զատ­ է­ներ­գի­այի­ մե­ծա­ցու­մը­ մի­

գոր­ծըն­թա­ցում­ կա­րող­ է­ զու­գորդ­վել­

նրա­ նվազ­մամբ­ մի­ այլ­ գոր­ծըն­թա­

ցում։­ Նման­ դեպ­քում­ մի­աս­նա­կան­

գոր­ծըն­թա­ցը­ թույ­լատ­րե­լի­ է։­ Շատ­

հա­ճախ­ կեն­դա­նի­ օր­գա­նիզմ­նե­րում­

կեն­սաէ­ներ­գի­ային­ գոր­ծը­նթաց­նե­րը­

տե­ղի­են­ու­նե­նում­շր­ջա­կա­մի­ջա­վայ­

րից­է­ներ­գի­այի­մուտ­քի­և­դրա­օգ­տա­

գործ­ման­ հաշ­վին։­Դա բջ ջային կեն-

սաէ ներ գե տի կայի օ րենք նե րի հիմ քում 

է։ Նման դեպ քե րի կան դրա դառ նանք 

հե տա գա յում։

 Կեն դա նի օր գա նիզմ նե րում թեր մո-

դի նա մի կայի 2-րդ օ րեն քի կի րա ռու մը 

հաս կա նա լի է դարձ նում կեն սա գոր-

ծու նե ու թյան շատ գոր ծըն թաց նե րի 

քա նա կա կան օ րի նա չա փու թյուն նե-

րը և մե խա նիզմ նե րը։ Դա վե րա բե-

րում է հատ կա պես կեն սաէ ներ գի ային 

գոր ծըն թաց նե րին, դրանց ըն թաց քում 

սպի տա կուց նե րի տա րա ծա դիր քային 

(կոն ֆոր մա ցի ոն) փո փո խու թյուն նե րին, 

կեն դա նի օր գա նիզմ նե րի շար ժու նու-

թյա նը և մե խա նի կա կան աշ խա տան-

քին, բջ ջային թա ղանթ նե րով նյու թե րի 

տե ղա փոխ ման օս մո սային աշ խա-

տան քին և այլն։

1.2. ԲՋ ՋԻ Է ՆԵՐ ԳԻ ԱՅԻ Ա ՂԲՅՈՒՐ ՆԵ ՐԸ

Կեն դա նի բջ ջում է ներ գի այի աղ-

բյուր նե րը բազ մա թիվ ե ն։ Դրանք 

բազ մա պի սի օր գա նա կան մի ա ցու-

թյուն ներ են կամ տար բեր գոր ծոն ներ։ 

Դրանց է ներ գի ա կան պա շա րը կա րող 

է ան ջատ վել և կա տա րել աշ խա տանք։ 

Բջջի­է­ներ­գի­այի­աղ­բյուր­նե­րը­խմ­բա­

վոր­վում­ են­ եր­կու­ խո­շոր­ խմ­բե­րում­

(նկ. 1.3)՝­ ջրա­լուծ­ և­ թա­ղան­թա­կապ­

աղ­բյուր­նե­րի։

 

1.2.1. Է ՆԵՐ ԳԻ ԱՅԻ ՋՐԱ ԼՈՒԾ 

Ա ՂԲՅՈՒՐ ՆԵՐ: ԱԵՖ ԵՎ ԱՅԼ 

ՖՈՍ ՖՈ ՐՕՐ ԳԱ ՆԱ ԿԱՆ 

ՄԻ Ա ՑՈՒԹՅՈՒՆ ՆԵՐ 

Բջ­ջում­ է­ներ­գի­այի­ ջրա­լուծ­ աղ­

բյուր­նե­րը­ներ­կա­յաց­վում­են­տար­բեր­

ֆոս­ֆո­րօր­գա­նա­կան­ մի­ա­ցու­թյուն­նե­

րի­ձևով­(նկ. 1.3)։­Դրանք­այն­քի­մի­ա­

կան­մի­ա­ցու­թյուն­ներն­են,­ո­րոնք է­ներ­

գի­ա­պես­հա­րուստ­կա­պե­րը­ճեղ­քե­լիս­

ան­ջա­տում­են­>20,9­կՋ/­մոլ­է­ներ­գի­ա։ 

Կար ևոր է նաև, որ  այդ է ներ գի այի աղ-

բյու րի հաշ վին կա տար վի որևէ աշ խա-

տանք։ Դրանցից գլ խա վո րը և հա մընդ-

հա նուրն ԱԵՖ­ն է։ Չկա մի կեն դա նի 

բջիջ, ո րում չլի նի ԱԵՖ։ Ին չու՞։

 Նախ նշենք, որ ԱԵՖ-ն ա ռա ջին 

ան գամ բա ցա հայտ վել է կեն դա նի նե րի 

կմախ քային մկան նե րում և հե տո ան-

ջատ վել։ Այն սին թեզ վել է լա բո րա տոր 

պայ ման նե րում և ման րա մասն ու սում-

նա սիր վել, պարզ են դար ձել դրա հատ-

կու թյուն նե րը։ 

ԱԵՖ-ը կազմ ված է ա­դե­նի­նից (տե՛ս 

նկ. 1.4), ո րը մի ջին ա զո տային հիմք է 
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և ծա ռա յում է որ պես է լեկտ րոն նե րի (e-) 

դո նոր և դրանց ակ ցեպ տոր։ Ա դե նի-

նը կլա նում է ո ւլտ րա մա նու շա կա գույն 

ճա ռա գայթ ներ (240-290 նմ ա լի քի եր-

կա րու թյամբ)՝ որ սա լով մինչև 40 կՋ/ 

մոլ է ներ գի ա. դա կա րող է հան գեց նել 

Ա ԿՖ-ի ֆոս ֆո րի լաց մա նը։ Այս փաս-

տը կա րող է բա ցատ րել ԱԵՖ-ի սին թե-

զի հնա րա վո րու թյու նը լույ սի կլան ման 

ար դյուն քում, ո րը դի տարկ վում է որ պես 

ֆո­տո­սին­թե­զի­ հնա­գույն­ ձև։ Հե տա-

քրքիր է այն, որ մյուս ա զո տային հիմ-

քե րի հա մե մատ՝ ա դե նի նի լույս կլա նող 

այդ պի սի հատ կու թյունն ա ռա վել ո ւժ-

գին է, ա դե նինն ա վե լի կա յուն է, և լույ սի 

կլա նու մից նրա գրգռ ված վի ճա կն ա վե-

լի եր կա րատև է։ ԱԵՖ-ի սին թե զի գոր-

ծըն թա ցին մաս նակ ցում է ռի­բո­նուկ­

լե­ի­նաթ­թուն­ (ՌՆԹ)՝ ա ռա ջաց նե լով 

հա մա լիր ներ Ա ԿՖ-ի և ֆոս ֆա տային 

խմ բի հետ։ Հնա րա վոր է, որ ՌՆԹ-ն 

«հա վա քում է» ո ւլտ րա մա նու շա կա-

գույն լույ սը և այն փո խան ցում ԱԿՖ-

ի ն։ ՌՆԹ-ի «ֆեր մեն տային» այդ պի սի 

դերն ըն դուն վում է նաև ա ռան ձին այլ 

դեպ քե րի հա մար։ Հե տաքր քիր է ռի-

բո սո մային ՌՆԹ-ի մաս նակ ցու թյու նը 

սպի տա կուց նե րի կեն սա սին թե զին ռի-

բո սոմ նե րում։ 

ԱԵՖ-ի կա ռուց ված քային բա-

նաձ ևից (տե՛ս նկ. 1.4) եր ևում է, որ իր 

կազ մում այն նե րա ռում է նաև ռի բոզ 

և ֆոս ֆո րա կան թթ վի ե րեք մնա ցորդ-

ներ։ Այդ մնա ցորդ նե րը pH-ի 7,8 ար ժե-

քում կրում են 3,8 մի ա վոր բա ցա սա կան 

լիցք, ու դրանց միջև գոր ծում են վան-

ման է լեկտ րաս տա տիկ ու ժեր` դարձ նե-

լով ԱԵՖ-ը ոչ կա յուն մի ա ցու թյուն։ Ը նդ 

ո րում՝ են թադր վում է, որ ԱԵՖ-ի մո լե-

կու լում տա րա ծա կան փո խազ դե ցու-

թյունն ա դե նի նի և ֆոս ֆո րա կան թթ վի 

եր րորդ խմ բի (Ֆ
ա նօրգ

) միջև ո րո շա կի ո-

րեն կա յու նաց նում է մի ա ցու թյու նը։ 

Այս­ գոր­ծըն­թա­ցում­ ան­ջատ­վում­

Նկ. 1.4. Ա դե նո զի նե րեք ֆոս ֆո րա կան թթ վի (ԱԵՖ) կա ռուց ված քային բա նաձ ևը
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Նկ. 1.5.  Բջ ջի ֆոս ֆո րօր գա նա կան և ա նօր գա նա կան մի ա ցու թյուն նե րը, ո րոնք ծա ռա յում 
են որ պես է ներ գի այի աղ բյուր
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է­մինչև­45­կՋ/­մոլ­ (ս­տան­դարտ­պայ­

ման­նե­րում՝­ 30,6­ կՋ/­մոլ­ կամ­ 7­ կկալ/­

մոլ)­է­ներ­գի­ա։­Այդ­պատ­ճա­ռով­ԱԵՖ­ը­

դի­տարկ­վում­ է­ որ­պես­ բարձ­րաէ­ներ­

գի­ա­կան­ մի­ա­ցու­թյուն,­ ի­սկ­ ճեղք­վող­

կա­պը՝­մակ­րոէր­գիկ։­Բարձր­արժե­քով­

պո­տեն­ցի­ալ­ է­ներ­գի­այի­ ան­ջա­տու­մը­

պայ­մա­նա­վոր­ված­ է­ ի­նչ­պես­ ԱԵՖ­ի­

մո­լե­կու­լի­ կա­ռուց­ված­քով՝­ նրա­նում­

բա­ցա­սա­կան­լից­քե­րի­առ­կա­յու­թյամբ,­

այն­պես­ էլ­ հիդ­րո­լի­զի­ վերջ­նա­նյու­

թե­րի­ հատ­կու­թյուն­նե­րով,­ ո­րոն­ցում­

է­լեկտ­րոն­նե­րի­ մի­ մա­սը­ գտն­վում­ է­

է­ներ­գի­այի­ ցածր­ ար­ժեք­նե­րով­ բնո­

րոշ­վող­կոն­ֆի­գու­րա­ցի­ա­նե­րում։­

Ն շենք, որ կեն դա նի բջ ջում ԱԵՖ-ի 

հիդ րո լի զի ար դյուն քում ∆G-ի փո փո-

խու թյունն ան վան վում է ֆոս­ֆո­րի­

լաց­ման­ պո­տեն­ցի­ալ։ Այն ո րոշ վում 

է ԱԵՖ-ի, Ա ԿՖ-ի և Ֆ
ա նօրգ

-ի կոն ցենտ-

րա ցի ա նե րի հա րա բե րու թյամբ՝ [ԱԵՖ] 

/ ([ԱԿՖ] [ Ֆ
ա նօրգ

])։ Ե թե հա մե մա տենք, 

օ րի նակ, գլի ցե րոլ-3-ֆոսֆա տի հիդ րո-

լի զի (Գ լի ցե րոլ-3-ֆոս ֆատ + H
2
O -> 

Գլի ցե րոլ + Ֆ
ա նօրգ

) ∆G
0
-ի (-9,2 կՋ/ մոլ 

կամ -2,2 կկալ/ մոլ) ար ժե քի հետ ԱԵՖ-ի 

ճեղք ման ար դյուն քում ∆G
0
-ի ար ժե-

քը, ա պա պարզ է, որ ԱԵՖ-ն օ ժտ ված 

է Ֆ
ա նօրգ

 տե ղա փոխ ման ա վե լի բարձր 

պո տեն ցի ա լով։

 Սա կայն վեր ջին տա րի նե րին պարզ 

է դար ձել, որ­ է­ներ­գի­ան­ ան­ջատ­վում­

է­ ոչ­ թե­ ֆոս­ֆա­տային­ խմ­բե­րի­ միջև­

կա­պի­ճեղք­ման­ըն­թաց­քում,­այլ­սպի­

տա­կու­ցի­ հետ­ ԱԵՖ­ի­ փո­խազ­դե­ցու­

թյան­ ար­դյուն­քում,­ ե­րբ­ փոխ­վում­ է­

սպի­տա­կու­ցի­ տա­րա­ծա­դիր­քային­

կա­ռուց­ված­քը­ (կոն­ֆոր­մա­ցի­ան)։­ Աշ­

խա­տանք­ կա­տա­րե­լու­ նպա­տա­կով­

օգ­տա­գործ­վում­ է­ հենց­ այդ­ կոն­ֆոր­

մա­ցի­ոն­փո­փո­խու­թյան­հաշ­վին­սպի­

տա­կու­ցին­ ան­ցած­ է­ներ­գի­ան,­ ի­սկ­

ԱԵՖ­ի­ հե­տա­գա­ ճեղ­քումն­ ան­հրա­

ժեշտ­ է­ վերջ­նա­նյու­թե­րի­ան­ջատ­ման­

հա­մար,­ ո­րը­ բե­րում­ է­ սպի­տա­կու­ցի­

հետ­ ԱԵՖ­ի­ մեկ­ այլ­ մո­լե­կու­լի­ փո­

խազ­դե­ցու­թյա­նը։­ Այ­սինքն՝­ կար­ևոր­

է­ դառ­նում­ ԱԵՖ­ի­ մո­լե­կու­լի­ ա­զատ­

և­ կապ­ված­ վի­ճակ­նե­րում­տար­բե­րու­

թյու­նը։­

Ե թե եզ րային ֆոս ֆա տային խում բը 

փո խա րին վի ար սե նա տային (մկնդե-

ղային) խմ բով, ա պա մի ա ցու թյու նը 

դառ նում է շատ ան կա յուն և կորց նում 

է իր՝ է ներ գի այի աղ բյուր ծա ռայե լու 

հատ կու թյու նը։ 

Նո րից՝ ին­չու՞­ ԱԵՖ­ը։ Չէ՞ որ 

Ա ԿՖ-ը ևս ու նի եզ րային ֆոս ֆա տային 

խումբ, ո րի ան ջա տու մը ա­դե­նո­զին­

մեկ­ֆոս­ֆո­րա­կան­թթ­վից (Ա ՄՖ) ևս բե-

րում է բարձր ար ժե քի է ներ գի այի ան-

ջատ մա նը։ 

 Պարզ վել է, որ կեն դա նի բջ ջում 

ԱԵՖ-ի քա նա կը 2-ից մինչև 15 մՄ Է։ 

Այն փո խազ դում է բազ մա թիվ սպի տա-

կուց նե րի հետ՝ հա ճախ դրանց ֆոս ֆո-

րի լաց նե լով։ Այդ պի սի փո խազ դե ցու-

թյու նը հան գեց նում է ոչ մի այն ԱԵՖ-ի 

ճեղք մա նը, այլև ֆոս ֆո րա կան թթ վի 

մնա ցոր դի մի աց մամբ սպի տա կու ցին 

է ներ գի այի փո խանց մա նը։ 

ԱԵՖ-ի հիդ րո լի զի ըն թաց քում եզ-

րային ֆոս ֆա տային խմ բի ան ջա տու-

մը բե րում է բա ցա սա կան լից քա վոր-

ված Ա ԿՖ-ի և Ֆ
ա նօրգ

-ի ա ռա ջաց ման, 

ո րոնք մի մյան ցից վան վում ե ն՝ 

ԱԵՖ + H
2
O ­> Ա ԿՖ + Ֆ

ա նօրգ
։ 
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Ըստ եր ևույ թին բանն այն է, որ 

ա ռան ձին դեպ քե րում ա վե լի մեծ ար-

ժե քով է ներ գի այի պա հանջն ա պա հով-

վում է այն դեպ քում, ե րբ ԱԵՖ-ը ճեղք-

վում է մինչև Ա ՄՖ-ի և պի­րո­ֆոս­ֆո­րա­

կան­թթ­վի (Ֆ Ֆ
ա նօրգ

)` 

ԱԵՖ + H
2
O ­> Ա ՄՖ + ՖՖ

ա նօրգ
։ 

Այս­ ձևա­փո­խու­թյան­ ար­դյուն­քում­

ան­ջատ­վում­ է­ ա­վե­լի­ շատ­ է­ներ­գի­ա­

(լ­րա­ցու­ցիչ­ 17,5­ից­ մինչև­ 22­ կՋ/­մոլ),­

քան­մինչև­Ա­ԿՖ­և­Ֆ
ա­նօրգ

­ԱԵՖ­ի­ճեղք­

ման­ ըն­թաց­քում։ Ի­սկ­ դա­պայ­մա­նա­

վոր­ված­ է­ կեն­դա­նի­ բջ­ջում­ Ֆ
ա­նօրգ

­ի­

հա­մե­մատ­ՖՖ
ա­նօրգ

­ի­ա­վե­լի­ցածր­քա­

նա­կով։­

ԱԵՖ-ի՝ որ պես է ներ գի այի աղ բյուր 

ծա ռայե լը մի գու ցե ա պա հո վում է կեն-

դա նի բջ ջի է­ներ­գաա­պա­հով­ման­ հա­

մա­կար­գի ճկու­նու­թյու­նը, ե րբ այդ 

միա ցու թյան տար բեր ճեղ քում նե րի ար-

դյուն քում կա րող է ան ջատ վել տար բեր 

ար ժե քի է ներ գի ա։ Հնա րա վոր է նաև 

ԱԵՖ-ի ա ռա ջա ցում Ա ԿՖ-ի եր կու մո-

լե կուլ նե րից. դա կա տար վում է մկան-

նե րում մի ո կի նազ (ա դե նի լատ ցիկ լազ) 

ֆեր մեն տի մաս նակ ցու թյամբ՝

2 Ա ԿՖ ­> ԱԵՖ + Ա ՄՖ։

 Բա ցի ԱԵՖ-ից՝ բջ ջում որ պես է ներ-

գի այի աղ բյուր կա րող են ծա ռայել 

նաև այլ նուկ լե ո տիդ ֆոս ֆատ ներ՝ գո­

ւա­նո­զի­նե­րեք­ֆոս­ֆո­րա­կան­ թթուն 

(ԳԵՖ) կամ ու­րի­դի­նե­րեք­ֆոս­ֆո­րա­

կան­ թթուն (Ո ՒԵՖ) (նկ. 1.4)։ ԳԵՖ-ն 

է ներ գի այով է ա պա հո վում ռի բո սոմ-

նե րի աշ խա տան քը սպի տա կուց նե րի 

կեն սա սին թե զի ըն թաց քում և ած խաջ-

րե րի կեն սա սին թե զը, այն սին թեզ վում 

է գո ւա նո զինկրկ նա կի ֆոս ֆո րա կան 

թթ վին (ԳԿՖ) ԱԵՖ-ից ֆոս ֆա տային 

խմ բի փո խադր ման հաշ վին՝ նուկ լե ո-

տիդկրկնա կի ֆոս ֆատ կի նազ ֆեր մեն-

տի մաս նակ ցու թյամբ՝

ԳԿՖ + ԱԵՖ ­> ԳԵՖ + Ա ԿՖ։

Ն շենք նաև ֆոս­ֆոե­նոլ­պի­րո­խա­

ղո­ղաթ­թուն (տե՛ս նկ. 1.5), ո րը բջ ջում 

սին թեզ վում է ֆոս ֆոգ լի ցե րա տից՝ ե նո-

լազ ֆեր մեն տի մաս նակ ցու թյամբ։ Նրա 

ճեղ քու մից ան ջատ վում է բա վա կա նա-

չափ մեծ ար ժե քով է ներ գի ա՝ 67,1 կՋ/ 

մոլ։ Է ներ գի այի այս աղ բյուրն օգ տա-

գործ վում է բակ տե րի ա նե րում գլյու-

կո զի տե ղա փոխ ման և ձևա փոխ ման, 

բույ սե րում ֆո տո սին թե զի ըն թաց քում 

ած խած նի կապ ման կամ, օ րի նակ, 

տար բեր բջիջ նե րում գլի կո լի զի ըն թաց-

քում Ա ԿՖ-ի ֆոս ֆո րի լաց ման և բազ-

մա թիվ այլ գոր ծըն թաց նե րում։ 

Սա կայն բջ ջում տար բեր գոր ծըն-

թաց նե րում կա րող են օգ տա գործ վել 

այլ ֆոս ֆո րա կան մի ա ցու թյուն ներ, 

ո րոնք չեն ան ջա տում մեծ քա նա կի 

է ներ գի ա։ Օ րի նակ՝ ՖՖ
ա նօրգ

-ի (տե՛ս նկ. 

1.5) ճեղք ման դեպ քում ա նօր գա նա կան 

պի րո ֆոս ֆա տազ ֆեր մեն տի մի ջո ցով 

ան ջատ վում է ոչ մեծ քա նա կի է ներ-

գի ա՝ 19,2 կՋ/ մոլ։ Պետք է նշել, որ կեն-

դա նի բջ ջում այդ ճեղ քու մը ծա ռա յում է 

նաև որ պես Ֆ
ա նօրգ

 խմ բե րի աղ բյուր։ 

Է ներ գի այի աղ բյուր կա րող են ծա-

ռայել նաև ած­խաջ­րե­րի­ֆոս­ֆա­տային­

ա­ծան­ցյալ­նե­րը, օ րի նակ՝ գլյու կոզ-1-

ֆոս ֆա տը, ո րոնց ճեղք ման ար դյուն-

քում ան ջատ վում է ոչ մեծ քա նա կի 

է ներ գի ա։
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1.2.2. Ա ՆՕՐ ԳԱ ՆԱ ԿԱՆ 

ՖՈՍ ՖԱ ՏԱՅԻՆ 

ՄԻ Ա ՑՈՒԹՅՈՒՆ ՆԵՐ 

Կեն դա նի բջ ջում կան նաև ա նօր գա-

նա կան ֆոս ֆա տային մի ա ցու թյուն ներ 

(տե՛ս նկ. 1.5), ո րոնք ու նեն է ներ գի ա-

կան դեր։ Ռուս կեն սա քի մի կոս և ման-

րէ ա բան Ի­գոր­Ստե­փա­նո­վիչ­Կու­լա­ևը 

(նկ. 1.6) Անգ լի ա յում հրա տա րակ ված 

իր «Ա նօր գա նա կան պո լի ֆոս ֆատ նե րի 

կեն սա քի մի ա» (1975 թ.) գր քում պար-

զա բա նել է բջ ջում ա­նօր­գա­նա­կան­պո­

լի­ֆոս­ֆատ­նե­րի դե րը։ 

 Բակ տե րի ա նե րում նա բա ցա հայ-

տել է պո լի ֆոս ֆա տազ ֆեր մեն տը, ո րը 

ճեղ քում է պո լի ֆոս ֆատ նե րը` դրան ցից 

ան ջա տե լով ֆոս ֆա տային խումբ։ Այդ 

ըն թաց քում ան ջատ վում է 36,8 կՋ/ մոլ 

է ներ գի ա։

 Շատ բակ տե րի ա նե րում հայտ նա-

բեր վել են պրո լի ֆոս ֆատ նե րի կու տա-

կում ներ՝ վո­լյու­տին­ ան վա նու մով (նկ. 

1.7)։

Սն կե րում պո լի ֆոս ֆատ նե րը սին-

թեզ վում են ԱԵՖ-ից է ներ գի ային պա-

Նկ. 1.7.  Վո լյու տի նի կու տա կում նե րը 
Corynebacterium diphtheriae բակ տե րի ա նե րում

Նկ. 1.6. Ի գոր Ստե փա նո վիչ Կու լա ևը (1930-2013 թթ.) և նրա «Ա նօր գա նա կան պո լի ֆոս-
ֆատ նե րի կեն սա քի մի ան» գր քի 2-րդ հրա տա րա կու թյան տիտ ղո սաէ ջը (2007 թ.)
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շար նե րի ա վել ցու կի դեպ քում, բայց 

է ներ գի այի աղ բյուր նե րի ցածր քա նա-

կի դեպ քում նրանք ճեղք վում են՝ բե-

րե լով ԱԵՖ-ի ան ջատ մա նը։ Պո լի ֆոս-

ֆատ ներն օգ տա գործ վում են բջ ջի շար-

ժում նե րում, մաս նակ ցում են տար բեր 

բջիջ նե րի թա ղանթ նե րում տե ղա փոխ-

ման հա մա կար գե րի, բակ տե րի ա նե րի 

կեն սա շեր տե րի ձևա վոր մա նը, մի մյանց 

հետ բջիջ նե րի փո խազ դե ցու թյա նը։ 

Նրանք օգ տա գործ վում են նաև ման րէ-

նե րի դա սա կարգ ման նպա տա կով։

Բջ ջի է ներ գի ա կան վի ճա կը բնու-

թագ րե լու նպա տա կով 1967 թ.-ին ա մե-

րի կա ցի կեն սա քի մի կոս Դան Ատ-

կին սոնն ա ռա ջար կել է է­ներ­գի­ա­կան­

(ա­դե­նի­լա­տային)­լից­քի գա ղա փա րը՝ 

Ա ԴԵ ՆԻ ԼԱ ՏԱՅԻՆ ԼԻՑՔ = ([ԱԵՖ 

] + 0,5 [ԱԿՖ ]) / ([ԱԵՖ ] + [ԱԿՖ ] + 

[ԱՄՖ])։

 Փո փոխ վե լով հիմ նա կա նում 0.5-ից 

մինչև 1 ար ժեք նե րը (նկ. 1.8)՝ այն ի րե-

նից ներ կա յաց նում է է ներ գի այով բջ ջի 

լից քա վոր վա ծու թյու նը։ Է ներ գի ա կան 

լից քը մե ծա նում է շն չա ռու թյան խթան-

ման ըն թաց քում։ Բնա կա նոն վի ճա կում 

այն հա վա սար է 0.9-ի։  Այդ լից քը կա-

րող է հա վա սար վել 0-ի, ե թե բջ ջում առ-

կա լի նի մի այն Ա ՄՖ։

1.2.3. Է ՆԵՐ ԳԻ ԱՅԻ 

ԹԱ ՂԱՆ ԹԱ ԿԱՊ Ա ՂԲՅՈՒՐ ՆԵՐ: 

ՊՐՈ ՏՈ ՆԱՅԻՆ ԵՎ ԱՅԼ Ի Ո ՆԱՅԻՆ 

ԳՐԱ ԴԻ ԵՆՏ ՆԵՐ 

Կեն դա նի բջ ջում տար բե րակ վում են 

նաև է­ներ­գի­այի­ աղ­բյուր­ներ,­ ո­րոնք­

կեն­սա­թա­ղանթ­նե­րի­ հետ­ կապ­ված­

գոր­ծոն­ներն­ ե­ն։ Դրանցից են ի­ո­

նային­ գրա­դի­ենտ­նե­րը և հատ կա պես 

H+­ային­գրա­դի­են­տը։ 

H+-ային գրա դի են տը թա ղան թով 

H+-նե րի տե ղա փոխ ման (նկ. 1.9) և 

H+-նե րի հա մար թա ղան թի ցածր թա-

փան ցե լի ու թյան ար դյունք է։ H+-ային 

գրա դի են տի հաշ վին բջ ջում կա րող է 

կա տար վել մե խա նի կա կան, քի մի ա-

կան, է լեկտ րա կան և օս մո սային աշ-

խա տանք (տե՛ս նկ. 1.1), ո րին կանդ րա-

դառ նանք հա ջոր դիվ։ Ա մե նա կար ևորն 

այն է, որ H+-ային գրա դի են տը կա րող 

է ձևա փոխ վել ԱԵՖ-ի՝

H+­ային գրա դի ենտ < ­ > ԱԵՖ։

H+­ային գրա դի են տը կամ H+­նե րի 

հա մար թա ղան թով է լեկտ րա քի մի ա­

կան պո տեն ցի ալ նե րի տար բե րու թյու­

նը (Dµ
H

+) կազմ ված է եր կու բա ղադ րի­

չից՝ է լեկտ րա կան և քի մի ա կան՝

DµH
+ = F Dy + RT DpH,

որ տեղ Dy-ը թա ղան թով է լեկտ րա կան 

Նկ. 1.8. Է ներ գի ա կան լից քի և ԱԵՖ-ի 
ձևա փո խում նե րը
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պո տեն ցի ալ նե րի տար բե րու թյունն է՝ 

թա ղան թային պո տեն ցի ա լը, DpH -ը՝           

pH-ի թա ղան թով տար բե րու թյու նը՝ 

-ln[H+]
p
 /[H+]

n
, ի սկ F-ը Ֆա րա դե յի թիվն 

է՝ հա վա սար 96,485 Կ/ մոլ կամ կՋ/(Վ 

գ
էկվ

), R-ը՝ հա մընդ հա նուր գա զային 

հաս տա տու նը, ո րը հա վա սար է 8.31 Ջ/

(Կ մոլ),  T-ն՝ բա ցար ձակ ջեր մաս տի-

ճա նը։ Այդ մե ծու թյու նը հաշ վարկ վում է 

Ջ/ մոլ մի ա վոր նե րով։ Վ-ե րով հաշ վար-

կե լու հա մար ան հրա ժեշտ է Dµ
H
+-ի ար-

ժե քը բա ժա նել F-ի վրա՝ Dµ
H

+/F։  Վեր-

ջինս Պ. Միտ չե լի ա ռա ջար կով ան վան-

վում է պրո­տո­նա­շարժ­ո­ւժ և նշա նակ-

վում է Dp­ո վ։ Այ սինքն՝ 25 0C-ո ւմ՝

Dp = F Dy – 0.06 DpH, 

որ տեղ բա ցա սա կան նշա նը պայ մա-

նա վոր ված է pH-ի ներ կա յաց ման ար-

ժե քով։ Նշ ված հա վա սա րու մից բխում 

է, որ 1 ար ժե քով DpH-ը հա մար ժեք է 

0.06 Վ կամ 60 մՎ ար ժե քով Dy-ին։ Այդ 

նույն ար ժե քը հա վա սար է 5.7 մՋ/ մոլ-

ի ն։ 

H+-ային գրա դի են տի մե ծու թյու նը 

ո րոշ վում է ը ստ բա ղադ րիչ նե րի՝ Dy-ի և 

Նկ. 1.10. Վա լի նո մի ցի նի կա ռուց ված քի (ձա խից) և  K+-ի կապ ման ու սպի տա կու ցի 
կոն ֆոր մա ցի այի փո փո խու թյան (ա ջից) գծա պատ կե րը

Նկ. 1.9. Պրո տոն նե րի տե ղա փո խու մը մի տո քոնդ րի ում նե րի ներ քին թա ղան թով, 
պրո տո նային գրա դի են տի ա ռա ջա ցու մը և նրա հաշ վին կա տար վող աշ խա տան քը
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DpH-ի գու մա րի։ 

Dy-ի­ ո­րոշ­ման­ հա­մար ա վան դա-

բար օգ տա գոր ծում են միկ­րոէ­լեկտ­

րոդ­նե­րը, ո րոնք կի րա ռե լի են մեծ չա-

փե րի բջիջ նե րի հա մար։ Բակ տե րի ա-

նե րը կամ մի տո քոնդ րի ում նե րը և քլո-

րոպ լաստ ներն ի րենց չա փե րով փոքր 

ե ն։ Պետք է նկա տել նաև, որ զու գոր դող 

թա ղանթ նե րն ու նեն մեծ օհ մային դի-

մադ րու թյուն, ո րը սահ մա նա փա կում 

է միկ րոէ լեկտ րոդ նե րի կի րա ռու մը։ 

Ա ռան ձին դեպ քե րում մի այն, օ րի նակ՝ 

հս կա ա ռն վազն 2 ան գամ մեծ չա փե-

րով ա ղի քային ցու պի կի, խո շոր ցի ա-

նա բակ տե րի ա նե րի կամ ջրի մուռ նե րի 

քլո րոպ լաստ նե րի հա մար հա ջող վել է 

ո րո շել Dy-ը միկ րոէ լեկտ րոդ նե րի մի ջո-

ցով։ 

Dy­ի­ ո­րոշ­ման­ հա­մար կի րառ-

վում են ա նուղ ղա կի մե թոդ ներ, ո րոն-

ցից է թա­փան­ցող­ի­ոն­նե­րի­ե­ղա­նա­կը։ 

Դեռևս վա ղուց Պ. Միտ չե լը փոր ձեց 

բակ տե րի ա նե րում և քլո րոպ լաստ նե-

րում ո րո շել Dy-ն թա ղան թով կա­լի­ու­մի­

ի­ո­նի­(K+)­բաշխ­ման ո րոշ ման մի ջո ցով՝ 

մի ջա վայ րում ա վե լաց նե լով ի ոն նե րի 

հա մար թա ղան թի թա փան ցե լի ու թյու-

նը մե ծաց նող կա լի ու մա կան ի ո նա ֆոր 

վա­լի­նո­մի­ցի­նը­ (նկ. 1.10)։ Վեր ջի նը 

դեպ սի պեպ տիդ է՝ կազմ ված 12 ա մի-

նաթթ վային մնա ցորդ նե րից։ Բո լոր այդ 

մնա ցորդ նե րը կար ևոր են K+, ռու բի դի-

ու մի (Rb+), ցե զի ու մի (Cs+) և այլ մե տաղ-

նե րի ի ոն նե րի կապ ման և հա մա լի րի 

ա ռա ջաց ման հա մար։ Վեր ջի նիս դեպ-

քում փո փոխ վում է վա լի նո մի ցի նի տա-

րա ծա դիր քային կա ռուց ված քը (տե՛ս 

նկ. 1.10)։ Լի նե լով ճար պա լուծ՝ վա լի-

նո մի ցի նը տե ղա շարժ վում է թա ղան-

թում՝ ը ստ Dy-ի և կոն ցենտ րա ցիայի 

գրա դի են տի տե ղա փո խե լով K+-նե րը։ 

Այդ ի ոն նե րի նկատ մամբ այն օ ժտ-

Նկ. 1.11. Լի պի դային թա ղանթ նե րի մո դել ներ՝ մի ցել, 
ե րկ շերտ լի պո սոմ և ե րկ շերտ հարթ թա ղանթ
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ված է բարձր ը նտ րո ղա կա նու թյամբ։ 

Վա լի նո մի ցի նի օգ նու թյամբ K+-նե րի 

տե ղա փո խու թյան մե խա նիզ մը պար-

զա բան վել է լի­պի­դային­թա­ղան­թնե­րի­

մո­դել­նե­րում՝ ի նչ պես ե­րկ­շերտ­ հարթ­

թա­ղանթ­նե­րում, այն պես էլ ե րկ շերտ 

լի պի դային բշ տիկ նե րում՝ լի­պո­սոմ­նե­

րում­ (նկ. 1.11)։ Ցույց է տր վել, որ K+-

նե րի տե ղա փո խումն ի րա կա նա նում է 

մի քա նի փու լե րով, այդ տե ղա փոխ ման 

ա րա գու թյու նը կախ ված է թա ղան թի 

հատ կու թյուն նե րից և ար տա քին գոր-

ծոն նե րից։

Վա լի նո մի ցինն ան ջատ վել է 

Streptomyces ակ տի նո բակ տե րի ա նե-

րից դեռևս 1955 թ.-ին և հան դի սա նում է 

հա կա բի ո տիկ։ Այն կա րող է ար գե լա կել 

շատ գրամդ րա կան թթ վայ նա սեր բակ-

տե րի ա նե րի և խմո րասն կե րի բազ մա-

ցու մը։ Հե տաքր քիր է, որ նպաս տե լով 

բջիջ նե րից K+-նե րի ել քին՝ վա լի նո մի ցի-

նը կի րառ վում է վի րուս նե րով ախ տա-

Նկ. 1.13. Լու սա ծոր վող զոն դե րի՝ մե թիլ ռո դա մին քլո րի դի, 
ա մո նի ում 1-ա նի լի նա նավ թա լեն-8-սուլ ֆո նաթթ վի (վեր ևում) և 9-ա մի նաակ րի դի 

(ներք ևում) քի մի ա կան կա ռուց վածք նե րը

Նկ. 1.12. Տետ րա ֆե նիլ բո րա տի ա նի ո նը 
(ձա խից) և տետ րա ֆե նիլ ֆոս ֆո նի ու մի կա-
տի ո նը (ա ջից)
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հար ված բջիջ նե րի դեմ պայ քա րում, 

ի նչ պես նաև ը նտ րո ղա կան տար բեր 

է լեկտ րոդ նե րում։

Դրանք ձևավոր վում են ֆոս ֆո լի-

պիդ նե րի ամ ֆի ֆիլ հատ կու թյան հաշ-

վին։ Այ նու հետև կի րառ վեց նաև Rb+-ը։ 

Նման դեպ քում թա ղան թով այդ ի ոն-

նե րի բաշ խու մը դի տարկ վում է որ-

պես թա ղան թի վրա Dy-ի առ կա յու-

թյան հետ ևանք։ Ի սկ այդ բաշ խումն 

իր հեր թին ո րոշ վում է ը նտ րո ղա կան 

է լեկտ րոդ նե րի օգ նու թյամբ կամ նշա-

կիր մաս նիկ նե րի՝ ի զո տոպ նե րի մի ջո-

ցով։ Սա կայն տար բեր թա ղանթ նե րում 

հայտ նա բեր վել են այդ ի ոն նե րը տե-

ղա փո խող բազ մա պի սի հա մա կար գեր, 

մաս նա վո րա պես՝ K+/H+-հա կա պոր-

տեր ներ (հա կա տե ղա փո խիչ ներ) կամ 

K+-ԱԵՖ-ազ ներ, ո րոնք դժ վա րաց նում 

են Dy-ի առ կա յու թյան հաշ վին ի ոն նե-

րի բաշխ ման զա նա զա նու մը։ 

Ա ռաջ նորդ վե լով նրա նով, որ Dy-ն 

թա ղան թի մեկ մա կեր ևույ թից դե պի 

մյու սը մի ա վոր լից քի տե ղա փոխ ման 

աշ խա տան քի չափն է, ա ռա ջարկ վե-

ցին լից­քա­կիր­ սին­թեզ­ված­ ի­ոն­ներ,­

ո­րոնք­ կա­րող­ են­ թա­փան­ցել­ թա­ղան­

թով­ և­ բաշխ­վել­ նրա­ եր­կու­ կող­մե­րի­

միջև­հենց­Dy­ի­հաշ­վին։ Այդ ի ոն նե րն 

ան վան վե ցին թա­փան­ցող­ի­ոն­ներ։ Այդ 

ու սում նա սի րու թյուն նե րում Պ. Միտ չե լի 

հետ մի ա սին աչ քի ըն կան Վ. Պ. Սկու-

լա չո վը, ռուս ֆի զի ո լոգ ու կեն սա ֆի-

զի կոս Ե ֆիմ Ար սենտ ևիչ Լի բեր մա նը 

և շատ ու րիշ ներ։ Նշ ված եր կու գիտ-

նա կան ներն ար ժա նա ցան Պե տա կան 

մրցա նա կի։ 

 Կար ևոր է, որ  այդ ի ոն նե րը լի նեն 

ճար պա լուծ և ա զատ թա փան ցեն թա-

ղան թով, ի նչ պես նաև չմաս նակ ցեն բջ-

ջում նյու թա փո խա նա կու թյա նը։ Հնա-

րա վո րինս պետք է գնա հատ վի նաև 

այդ ի ոն նե րի թա ղան թին ադ սորբ ցու-

մը։ Այդ պի սի հատ կու թյուն նե րով օ ժտ-

ված են այն մաս նիկ նե րը, ո րոնց լից քը 

բաշխ ված է ամ բողջ կա ռույ ցով կամ 

էկ րա նաց վում է հիդ րո ֆոբ փո խա րի նող 

խմ բե րով։ Դրանցից են տետ­րա­ֆե­նիլ­

բո­րա­տի­ա­նի­ո­նը­կամ­տետ­րա­ֆե­նիլ­

ֆոս­ֆո­նի­ու­մի­ կա­տի­ո­նը (նկ. 1.12) և 

շատ այլ մաս նիկ ներ։ Նրանց բաշ խու-

մը պայ մա նա վոր ված է թա ղան թային 

Նկ. 1.14. DpH-ի ո րոշ ման մո տե ցում նե րը, A-ով և B-ով նշա նակ ված են թթ վի ան հիդ րի դը և 
ոչ  լից քա վոր ված մնա ցոր դը
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պո տեն ցի ա լի ո ւղղ վա ծու թյամբ և ար-

ժե քով։ Այդ լից քա կիր մաս նիկ նե րի թա-

փանց ման մե խա նիզ մը պար զա բան վեց 

լի պի դային թա ղանթ նե րի մո դել նե րում։

Dy-ն կա րող է ար ձա նագր վել նաև 

լու­սա­ծոր­վող­ լից­քա­կիր­ զոն­դե­րի օգ-

նու թյամբ, ո րոն ցից է, օ րի նակ, սին-

թեզ ված մե­թիլ­ռո­դա­մի­նը­ (նկ. 1.13), 

ո րն է լեկտ րադ րա կան մի ա ցու թյուն է։ 

Է լեկտ րա բա ցա սա կան նե րից է 1­ա­նի­

լի­նա­նավ­թա­լեն­8­սուլ­ֆո­նաթ­թուն 

(տե՛ս նկ. 1.13)։ Այդ մի ա ցու թյուն նե րի 

լու սա ծոր ման ու ժե ղա ցու մը պայ մա-

նա վոր ված է նրանց՝ թա ղան թի հիդ րո-

ֆոբ շեր տով ան ցնե լու ու նա կու թյամբ։ 

Լի նե լով լից քա կիր՝ դա ար տա ցո լում է 

Dy-ի առ կա յու թյու նը։

DpH­ի­ար­ժե­քի­ո­րոշ­ման­նպա­տա­
կով­ օգ­տա­գործ­վում­ են­ ճար­պա­լուծ­

թույլ­ թթու­ներ,­ ո­րոնք­ կա­րող­ են­ թա­

փան­ցել­ թա­ղան­թով­ (չե­զոք­ (AH)­ ձև)­

և­ բաշխ­վել­ թա­ղան­թի­ եր­կու­ կող­մե­րի­

միջև­pH­ի­տար­բե­րու­թյան­հա­մա­ձայն­

(նկ. 1.14).

DpH­ը­ հաս­տատ­վում­ է­ H+­նե­րի՝­

դե­պի­բջիջ­ո­ւղղ­ված­հոս­քե­րի­չա­փում­

նե­րով՝

A­
ա րտ

  + H+
 ա րտ

 < ­ >  AH
 ա րտ

AH
 ա րտ

 < ­ > AH 
ներբջ

AH 
ներբջ

 < ­ > A­
ներբջ

 + H+ 
ներբջ

H+ 
ներբջ 

+ OH­
ներբջ

 < ­ > H
2
O 

ներբջ
։ 

Դրանցից են քա ցա խա կան, բեն զո-

յա կան, սա լի ցի լային (հիդ րօք սի-բեն-

զո յա կան) թթու նե րը։ Նման ձևով DpH-ի 

ո րոշ ման հա մար կա րող են օգ տա գործ-

վել նաև թույլ հիմ քեր (տե՛ս նկ. 1.10), 

օ րի նակ՝ մե թի լա մի նը։ 

Կի րառ վում են նաև pH-ի փո փո խու-

թյան այլ ցու ցիչ ներ, այդ թվում՝­լու­սա­

ծոր­վող­զոն­դեր,­օ րի նակ՝­9­ա­մի­նաակ­

րի­դի­նը­(տե՛ս նկ. 1.13)։ DpH-ի ար ժե քը 

կա րող է հաս նել 1-2-ի ։

Նշ ված մե թոդ նե րով ո րոշ վե ցին 

Dy-ն և DpH-ը։ Տար բեր կեն դա նի բջիջ-

նե րում ի նչ պես պլազ մային թա ղան թի, 

այն պես էլ մի տո քոնդ րի ում նե րի կամ 

քլո րո պլաստ նե րի ներ քին թա ղանթ նե-

րի վրա H+-ային գրա դի են տը հաս նում 

է մեծ ար ժեք նե րի՝ մինչև -160-200 մՎ-ի 

ու չի գե րա զան ցում -250 մՎ-ը։ Այդ պի-

սի մե ծու թյու նը թա ղան թով H+-նե րի տե-

ղա փոխ ման ար դյունք է ։

H+-ային գրա դի են տն է ներ գի այի 

այլ ձևի՝ ԱԵՖ-ի ձևա փո խող կեն սա-

թա ղանթ նե րը կոչ վում են զու­գոր­դող։ 

Դրան ցից են բակ տե րի ա նե րի պլազ-

մային թա ղան թը, մի տո քոնդ րի ում նե րի 

և քլո րոպ լաստ նե րի ներ քին թա ղանթ-

նե րը, քրո մա տո ֆոր նե րի թա ղան թը։ 

Վեր ջին տա րի նե րին նրանց շարքին 

են դաս վում նաև կեն դա նի նե րի բջիջ-

նե րի պլազ մային թա ղան թը, տար բեր 

բջիջ նե րի կո րի զա թա ղան թը, Գոլ ջի ի 

ա պա րա տի և վա կո ւոլ նե րի թա ղանթ նե-

րը, ար տա զա տող բշ տիկ նե րի թա ղանթ-

նե րը և այլն։ Կեն սաէ ներ գե տի կա յում 

H+-նե րը ստա ցել են զու­գոր­դող­ի­ոն­ներ 

ան վա նու մը, ի սկ H+-ային գրա դի են տի 

հաշ վին ըն թա ցող է ներ գի ային գոր ծըն-

թաց նե րը կազ մում են պրո­տո­նային­

է­ներ­գե­տի­կա։ 

Է ներ գի այի աղ բյուր կա րող է ծա-

ռայել նատ րի ու մի ի ոն նե րի (Na+) նատ­

րի­ու­մային­գրա­դի­են­տը՝

DµNa
+ = F Dy – R T DpNa։

H+-ի հա մե մատ Na+-ը որ պես զու-
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գոր դող ի ոն ու նի ո րո շա կի ա­ռա­վե­լու­

թյուն­ներ.

	Բ նու թյան մեջ ա վե լի շատ է (օվ-

կի ա նո սում Na+ կազ մում է 5x10-1 

Մ, ի սկ H+-ը՝ 10-7 Մ):

	Բջ ջա թա ղանթ ներն ա վե լի թա-

փան ցե լի են H+-ի, քան Na+-ի 

հա մար (ս պի տա կուց ներն ա վե լի 

լավ ակ ցեպ տոր ներ են H+-ի, քան 

Na+-ի հա մար)։ Կամ H+-ի հա մար 

բջ ջա թա ղանթ նե րի լի պի դային 

ե րկ շեր տի հա ղոր դա կա նու թյու նը 

106 ան գամ մեծ է, քան Na+-ի հա-

մար։ Սա կայն հաշ վի առ նենք, որ 

[H+]
արտ

 < [Na+]
արտ

։

Na+-ային գրա դի են տի հաշ վին ըն-

թա ցող է ներ գի ային գոր ծըն թաց նե րը 

կազ մում են նատ­րի­ու­մային­ է­ներ­գե­

տի­կա։ Սա կայն չի բա ցառ վում, որ կա 

միգու ցե նաև այլ զու գոր դող ի ոն, օ րի-

նակ՝ կա լի ու մի կամ կալ ցի ու մի ի ո նը: 

 1.3. ՆԱՏ ՐԻ ՈՒ ՄԱՅԻՆ Է ՆԵՐ ԳԵ ՏԻ ԿԱ

Նկ. 1.15. Պի թեր Դիմ րո թը 
(ծնվ. 1940 թ.)

Na+-ային է ներ գե տի կան այն հե-

տաքր քիր հայտ նա գոր ծու թյուն նե րից 

է, ո րը կա տար վեց Պ. Միտ չե լի քե մի օս-

մո սային տե սու թյան փոր ձա րա րա կան 

ա պա ցույց նե րի ո րոն ման ճա նա պար-

հին մի մեծ խումբ գիտ նա կան նե րի կող-

մից։ Այս պես՝ 1977 թ.-ին ճա պո նա ցի 

կեն սաէ ներ գե տի կոս Ցու տո մու Ու նե մո-

տոն Vibrio alginolyticus-ո ւմ և ծո վային 

ու ա ղա սեր այլ բակ տե րի ա նե րում՝ 

հատ կա պես հիմ նային մի ջա վայ րում, 

նկա րագ րեց շն չա ռա կան շղ թա նե րի 

ֆեր մենտ նե րից մե կի՝ վե­րա­կանգն­ված­

նի­կո­տի­նա­մի­դա­դե­նին­դի(ե­րկ)­նուկ­

լեոի­տի­դի­(ՆԱԴ.H)­օք­սի­դա­զի­ակ­տի­

վա­ցում­Na+­նե­րի­կող­մից։ 

 Հե տա գա յում պարզ վեց, որ այդ ի ոն-

նե րից կախ ված շն չա ռու թյան գոր ծըն-

թա ցը տե ղայ նաց ված է ՆԱԴ.H դե հի-

դո գե նա զի և ու բի քի նո նի միջև։  Այ նու-

հետև նա ցույց տվեց այդ ֆեր մեն տի 

աշ խա տան քի ար դյուն քում թա ղան թի 

վրա Dy-ի ստեղ ծու մը, ո րն ար գե լակ-

վում է հա կա բի ո տիկ գրա մի ցի դի նով։ 

Նման ֆեր մենտն ա ղի քային ցու պի կում 

իր ակ տի վու թյան հա մար չի պա հան-

ջում Na+-ներ։ 1991 թ.-ին Վ. Պ. Սկու լա-

չո վը և այլ գիտ նա կան ներ բա ցա հայ-

տե ցին Na+­տե­ղա­փո­խող­ շն­չա­ռա­կան­

օք­սի­դազ­ներ նաև Escherichia coli-ում 
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կամ Bacillus sp. բակ տե րի ա նե րում, 

ի նչ պես նաև հնա գույն ման րէ նե րում՝ 

տար բեր ար քեյ նե րում։

1980 թ.-ին գեր մա նա ցի քի մի կոս և 

կեն սաէ ներ գե տի կոս Պի­թեր­ Դիմ­րո­

թը (նկ. 1.15) հա ղոր դեց պայ մա նա կա-

նո րեն ախ տա ծին բակ տե րի ա նե րից 

Klebsiella aerogenes-ո ւմ DµNa
+­ի­ա­ռաջ­

նային­ ստեղծ­ման­ մա­սին։ Դա տար-

բեր դե­կար­բօք­սի­լազ­նե­րի­ ֆեր մենտ-

նե րի մի ջո ցով թա ղան թով Na+-նե րի տե-

ղա փոխ ման ար դյունքն է։ 

Նկ. 1.16.  Բակ տե րի ա նե րի թրթջ նաթ թու քա ցա խաթ թու դե կար բօք սի լա զի կա ռուց ված քի և 
գոր ծա ռու թյան գծա պատ կե րը

Նկ. 1.17. Ֆրանկ լին Հա րոլ դը (ծնվ. 1929 թ.) և կեն սաէ ներ գե տի կային նվիր ված 
 նրա գիր քը (1986 թ.)
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Այդ բակ տե րի ա նե րում, օ րի նակ, 

թրթջ նաթ թու քա ցա խաթ թու դե կար բօք-

սի լա զը (նկ. 1.16) կազմ ված է ե րեք են-

թա մի ա վոր նե րից՝ 1։1։1 հա րա բե րակ-

ցու թյամբ, ո րոնք ու նեն 65, 34 և 12 կԴա 

մո լե կու լային զանգ ված ներ։ Այդ են թա-

միա վոր նե րից մե ծը` OadA-ն, ծայ րա-

մա սային թա ղան թային սպի տա կուց է, 

ո րում գտն վում է կա տա լի տիկ կենտ րո-

նը, ի սկ մյուս եր կու սը տե ղա բաշխ վում 

են թա ղան թում և ին տեգ րալ սպի տա-

կուց ներ ե ն։ Ե րկ րորդ են թա մի ա վորն 

ան մի ջա կա նո րեն մաս նակ ցում է Na+-

նե րի տե ղա փոխ մա նը։ Ը նդ ո րում՝ Na+-

ային գրա դի են տի ար ժե քը մոտ էր 115 

մՎ-ի։ Դե կար բօք սի լաց ման նման գոր-

ծը նթաց ներ հայտ նա բեր վե ցին նաև այլ 

բակ տե րի ա նե րում։

Ստ րեպ տո կո կե րում խմոր ման ըն-

թաց քում ա մե րի կա ցի ներ Դևիդ­Քեֆ­նե­

րը և Ֆրանկ­լին­Հա­րոլ­դը (նկ. 1.17) բա-

ցա հայ տե ցին Na+­տե­ղա­փո­խող­ԱԵՖ­

ազ­ներ։ Այդ պի սի ԱԵ Ֆա զային ակ-

տի վու թյու նը բարձր է հիմ նային մի ջա-

վայ րում (pH > 8.0)։ Նման ԱԵՖ-ազ ներ 

հայտ նա բեր վե ցին բազ մա զան բակ տե-

րի ա նե րում, այդ թվում՝ Propiogenum 

modestum-ո ւմ և մի կոպլազմ նե րում։

 Ցույց տր վեց, որ ԱԵ Ֆա զային ակ-

տի վու թյու նը է ա պես՝ 10 ան գամ, խթան-

վում է Na+-նե րի օգ նու թյամբ։ Կա ռուց-

ված քով այդ ԱԵ Ֆ ազ նե րը պա րու նա-

կում են 5 են թա մի ա վոր ներ, ո րոնք նման 

են F
1
-ի են թա մի ա վոր նե րին, սա կայն ի 

տար բե րու թյուն վեր ջի նի՝ չեն ար գե լակ-

վում յու րա հա տուկ ար գե լա կիչ նե րի օգ-

նու թյամբ։  Են թադր վում է, որ Na+-ի կա-

պու մը հան գեց նում է ա մի նաթթ վային 

մնա ցորդ նե րից Glu-319 գլյու տա մի-

նաթթ վի ա պապ րո տո նաց ման և թի րո-

զի նի մնա ցոր դի տա րա ծա դիր քային 

փո փո խու թյան, և այդ գոր ծըն թաց  նե րը 

նվա զեց նում են է ներ գի ային ար գել քի 

ար ժե քը և ա պա հո վում ի ո նի տե ղա փո-

խու մը։ 

Տա րի ներ ան ց ճա պո նա ցի կեն սա-

քի մի կոս Հի­րո­շի­Կո­բա­յա­շին (նկ. 1.18) 

հիմ նային մի ջա վայ րում դի տեց ա ղի-

քային ցու պիկ նե րի աճ H+-նե րի հա մար 

թա ղան թի թա փան ցե լի ու թյու նը մե ծաց-

նող քի մի ա կան մի ա ցու թյուն նե րի՝ պրո­

տո­նա­ֆոր­նե­րի առ կա յու թյամբ։ Այդ 

Նկ. 1.18. Հե ղի նա կը Հի րո շի Կո բա յա շի ի լա բո րա տո րի ա յում՝ Ճա պո նի ա յում (1995 թ.)
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եր ևույ թը նա բա ցատ րեց նշ ված պայ-

ման նե րում այդ բակ տե րի ա նե րում Na+­

ային­է­ներ­գե­տի­կայի առ կա յու թյամբ։ 

 Դեռ ա վե լին՝ ա մե րի կա ցի ներ Ռ. 

Լախ տին և Ա. Մա լո նեյը Methanosarcina 

mazei ար քե բակ տե րի ա նե րում (նկ. 1.19) 

հայտ նա բե րե ցին նոր տե սա կի ա ռաջ-

նային պոմ պեր՝ Na+­տե­ղա­փո­խող­պի­

րո­ֆոս­ֆա­տազ­ներ։ Ի դեպ, այս ար քեյ-

նե րը գտն վել են մե թա նա ծին տիղ մում։

 Բակ տե րի ա նե րի հետ ստաց ված 

ար դյունք նե րը հաս տատ վե ցին թա ղան-

թային բշ տիկ նե րի հե տա զո տու թյուն նե-

րում և Na+-ից կախ ված ֆեր մենտ նե րի 

ան ջատ ման ու լի պո սոմ նե րում վե րա-

կառուց ման փոր ձե րում։ Ցույց է տր վել, 

որ թա ղան թային բշ տիկ նե րում սուբստ-

րա տի 1 մո լե կու լի դե կար բօքսի լաց ման 

ըն թաց քում թա ղան թով տե ղա փոխ վում 

է 2 Na+, և պրո տե ո լի պո սոմ նե րում դե-

կար բօք սի լա զի վե րա կա ռուց ման ու 

տար բեր սուբստ րատ նե րի օք սի դաց-

ման ար դյուն քում կա րող է ստեղծ վել 

բա վա կա նին մեծ Na+-ային գրա դի ենտ։

 Կեն դա նի բջիջ նե րում է ներ գե տի-

կա կան զու գորդ ման տար բեր օղակ նե-

րում Na+-նե րը կար ծես կա տա րում են 

միջ նոր դող դեր։ Ը նդ ո րում՝ Na+­ային­

է­ներ­գե­տի­կան­ ո­րո­շա­կի­ բջիջ­նե­րում­

կա­րող­է­գոր­ծել­մի­այ­նակ՝­ամ­բող­ջու­

թյամբ­ա­պա­հո­վե­լով­է­ներ­գի­այի­ձևա­

փո­խու­թյուն­նե­րը,­կամ­էլ­այլ­բջիջ­նե­

րում՝­ հա­մա­տեղ­ H+­ային­ է­ներ­գե­տի­

կայի­հետ։­Վեր ջին հնա րա վո րու թյու նը 

մե ծաց նում է տար բեր բջիջ նե րի, մաս-

նա վո րա պես E. coli կամ Salmonella 

typhimurium բակ տե րի ա նե րի հար մա-

րու մը տար բեր պայ ման նե րում, հատ-

կա պես pH-ի ար ժեք նե րի լայն տի րույ-

թում՝ թթու մի ջա վայ րե րից մինչև հիմ-

նային մի ջա վայ րեր։

Na+-ային պո տեն ցի ա լի միջ նոր դող 

դե րն է ներ գե տի կա կան զու գորդ ման 

գոր ծըն թա ցում ու նի ո րո շա կի ա ռա վե-

լու թյուն ներ։ Ար դեն նշ ված նե րին ա վե-

լաց նենք.

	բ ջիջ նե րը կա յուն են H+-ի ցածր 

ակ տի վու թյամբ (բարձր pH) մի-

ջա վայ րե րում,

	բջ ջի ֆեր մենտ նե րն ա վե լի զգա-

յուն են H+-ի, քան Na+-ի նկատ-

մամբ։

Նկ. 1.19. Methanosarcina mazei ար քե բակ տե րի ա նե րն 
է լեկտ րո նային ման րա դի տա կի տակ
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Բջ ջում է ներ գի այի հիմ նա կան աղ-

բյուր նե րի՝ ԱԵՖ-ի և DµH
+-ի կամ Dµ

Na
+-ի 

մա սին պատ կե րա ցում նե րից կար ևո րը 

դրանց՝ մի մյանց ձևա փո խու թյունն է։ 

Դրա օ րի նա չա փու թյուն նե րի ամ փոփ-

մամբ 1992 թ.-ին Վ. Պ. Սկու լա չո վը 

ձևա կեր պեց է­ներ­գի­այի­ աղ­բյուր­նե­

րի­մա­սին­կեն­սաէ­ներ­գե­տի­կայի­կամ 

ո­ւղ­ղա­կի­ բջ­ջային­ կեն­սաէ­ներ­գե­տի­

կայի­ օ­րենք­նե­րը։ Դրանք ե րեքն ե ն։ 

Դրանց հիմ քում է ար ևի՝ որ պես կյան քի 

հա մար է ներ գի այի ար տա քին հիմ նա-

կան աղ բյու րի մա սին պատ կե րա ցու մը 

(նկ. 1.20)։ Սա, ի նչպես ար դեն նշել ե նք, 

կար ևոր է նաև կեն դա նի օր գա նիզմ նե-

րում թեր մո դի նա մի կայի օ րենք նե րի կի-

րառ ման տե սա կե տից։ 

Ա ռա ջին օ րեն քը հռ չա կում է, որ բջի­

ջը ո ւղ ղա կի ո րեն չի օգ տա գոր ծում ար­

տա քին է ներ գի ան, այն ձևա փո խում է 

ԱԵՖ­ի և Dµ
H

+­ի կամ Dµ
Na

+­ի և այ նու­

հետև օգ տա գոր ծում օգ տա կար աշ խա­

տանք կա տա րե լու հա մար։ 

Երկ րորդ օ րեն քով սահ ման վում է, 

որ բջի ջն ու նի և կա րող է օգ տա գոր ծել 

է ներ գի այի ա ռն վազն եր կու աղ բյուր 

(ԱԵՖ և Dµ
H

+ կամ Dµ
Na

+)։

 Վեր ջա պես՝ եր րորդ օ րեն քը 

հաստատում է, որ բջ ջում է ներ գի այի 

տար բեր աղ բյուր նե րը (ԱԵՖ և Dµ
H

+ 

կամ Dµ
Na

+) կա րող են մի մյանց փո­

խարկ վել (նկ. 1.21), և այն կա րող է 

բա վա րա րել իր է ներ գի ային պա հանջ­

մունք նե րը, ե թե այդ աղ բյուր նե րից մե­

կը ստա նում է ար տա քի նից։ 

Ի րոք, կան կեն դա նի օր գա նիզմ ներ, 

Նկ. 1.20. Ար ևը կյան քի հա մար է ներ գի այի ար տա քին հիմ նա կան աղ բյուրն է

1.4. Է ՆԵՐ ԳԻ ԱՅԻ Ա ՂԲՅՈՒՐ ՆԵ ՐԻ ՄԱ ՍԻՆ 
ԿԵՆ ՍԱԷ ՆԵՐ ԳԵ ՏԻ ԿԱՅԻ Օ ՐԵՆՔ ՆԵ ՐԸ
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ո րոնք կեն սա գոր ծում են նշ ված է ներ-

գի այի աղ բյուր նե րից մի այն մեկ տե-

սա կի հաշ վին, ո րն ան մի ջա կա նո րեն 

ստեղծ վում է ար տա քին է ներ գի այի օգ-

տա գործ մամբ։ 

Ըն դու նենք, որ երկ րագն դում կեն-

դա նի օր գա նիզմ նե րի հա մար ա ռաջ-

նային ար տա քին է ներ գի ան ա րե գա կի 

լույսն է։

Նկ. 1.21. Բջ ջում էներ գի այի հիմ նա կան աղ-
բյուր նե րի՝ մի մյանց փո խար կու մը

1.5. Է ՆԵՐ ԳԻ ԱՅԻ ՊԱ ՀՈՒՍ ՏԱՅԻՆ (ԲՈՒ ՖԵ ՐԱՅԻՆ) ՁԵ ՎԵ ՐԸ

Բջ­ջում­ է­ներ­գի­այի­ աղ­բյուր­նե­րի­

մա­սին­ պատ­կե­րա­ցում­նե­րի­ զար­գա­

ցու­մը­ հան­գեց­րեց­ այն­ տե­սա­կե­տին,­

որ­ կան­ նաև­ պահուս­տային­ (բու­ֆե­

րային)­ ձևեր։ Դրանք կա րող են փո-

խարկ վել է ներ գի այի հիմ նա կան աղ-

բյուր նե րից մե կի և հե տո օգ տա գործ վել 

աշ խա տանք կա տա րե լու նպա տա կով։ 

Չի բա ցառ վում նրանց հաշ վին ան մի-

ջա կա նո րեն աշ խա տան քի կա տա րու-

մը։ Դրանցից ե ն՝ 

	Կ րե ա տին ֆոս ֆա տը (նկ. 1.22), 

ո րը բա ցա հայտ վել է շատ ող-

նա շա րա վոր կեն դա նի նե րի 

կմախ քային մկան նե րում 1927 

թ.-ին Ա նգ լի ա յում՝ Քեմբ րի ջի հա-

մալ սա րա նում, Ֆի­լիպ­ և Գրեյս­

Է­գլտոն­նե­րի և Ա ՄՆ-ո ւմ՝ Հար-

վար դի բժշ կա կան դպ րո ցում, 

Սայ­րուս­ Ֆրիս­կե­ի ու Յե­լապ­

րա­գա­դա­Սու­բա­ռոույի­կող մից։ 

Նկ. 1.22. Կրե ա տին ֆոս ֆա տի (վերևում) և 

ար գի նին ֆոս ֆա տի (ներքևում) քի մի ա կան 

կա ռուց վածք նե րը 

Այն ի րե նից ներ կա յաց նում է ա մի-

նաթթ վի՝ մե թիլ գո ւա նի դին քա ցա խային 

թթ վի ֆոս ֆա տային ա ծան ցյալ (տես 

նկ. 1.22)։ Ի տար բե րու թյուն ԱԵՖ-ի՝ 

կրե ա տին ֆոս ֆա տում ֆոս ֆա տային 

խում բը կապ վում է կրե ա տի նին ա զո-

տի ա տո մի մի ջո ցով՝ ֆոս ֆոա մի դային 

կա պի (-N-P-) հաշ վին։ Այդ տար բե-
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րու թյամբ կա րե լի է բա ցատ րել այն, որ 

կրե ա տին ֆոս ֆա տի ճեղ քու մից ստան-

դարտ պայ ման նե րում ան ջատ վում 

է ա վե լի շատ է ներ գի ա՝ 43,1 կՋ/ մոլ։ 

Կրե ա տին շատ սին թեզ վում է լյար դում, 

են թաս տա մոք սային գեղ ձում և ե րի-

կամ նե րում, բայց կրեա տին ֆոս ֆա տի 

քա նա կը մեծ է մկան նե րում և նյար-

դային բ ջջի նե րում՝ այն գե րա զան ցում է 

ԱԵՖ-ի քա նա կը։ Կրե ա տին ֆոս ֆա տը 

պահ պա նում է ԱԵՖ-ի քա նա կը կրե ա-

տին ֆոս ֆատ կի նազ ֆեր մեն տի մաս-

նակ ցու թյամբ Ա ԿՖ-ի հետ փո խազ դե-

ցու թյան հաշ վին. այս ռե ակ ցի ան կոչ-

վում է Կարլ­Լո­մա­նի ա նու նով՝

Կ րե ա տին ֆոս ֆատ + Ա ԿՖ ­> Կրե ա­

տին + ԱԵՖ։ 

	Ար գի նին ֆոս ֆա տը (նկ. 1.22), 

ո րը ար գի նին կի նազ ֆեր մեն տի 

մաս նակ ցու թյամբ փո խազ դում է 

Ա ԿՖ-ի հետ՝ նրան փո խան ցե լով 

ֆոս ֆո րա կան խում բը և ա ռա-

ջաց նե լով ԱԵՖ՝

Ար գի նին ֆոս ֆատ + Ա ԿՖ ­> Ար գի նին 

+ ԱԵՖ։

Ար գի նին ֆոս ֆա տի ճեղք ման ար-

դյուն քում ստան դարտ պայ ման նե րում 

ան ջատ վում է 32,2 կՋ/ մոլ է ներ գի ա։ 

Ար գի նին ֆոս ֆա տը հայտ նա բեր վել է 

ին ֆու զո րի ա նե րում, ո րոշ տա փակ որ-

դե րի, հոդ վա ծո տա նի նե րի և այլ ա նող-

նա շար կեն դա նի նե րի մկան նե րում (նկ. 

1.23), սին թեզ վում է ար գի նի նի և ԱԵՖ-ի 

փո խազ դե ցու թյան ար դյուն քում ու 

փաս տո րեն ծա ռա յում է որ պես ֆոս ֆա-

տային խմ բի պա շար (բու ֆեր) ԱԵՖ-ի 

սին թե զի հա մար։ 

Վեր ջերս (2015 թ.) ստա ցել են ար գի-

նին ֆոս ֆա տի բյու րեղ ներ և ու սում նա-

սի րել դրանց հատ կու թյուն նե րը։ 

Տար բեր բակ տե րի ա նե րում հայտ-

նա բեր վել են պի րո ֆոս ֆատ ներ (տե՛ս 

նկ. 1.5), ո րոնք պի րո ֆոս ֆա տա զի մի-

ջո ցով կա րող են ա ռա ջաց նել Dµ
H
+։ 

	Նատ րի ում­կա լի ու մային գրա­

դի են տը։ 

Վեր ջինս թա ղան թի վրա ստեղծ վում 

է շն չա ռու թյան կամ ԱԵՖ­ա զի օգ նու­

թյամբ ԱԵՖ­ի ճեղք ման ար դյուն քում 

պրո տո նային գրա դի են տի հաշ վին և 

հե տո կա րող է օգ տա գործ վել օս մո­

սային աշ խա տանք կա տա րե լու հա­

մար՝

DGe- կամ
 
ԱԵՖ

 -> DµH
+ = F Dy – R T DpH:

Նկ. 1.23. Ար գի նին ֆոս ֆա տը հայտ նա բեր վել 
է խեց գետ նա կեր պե րի մկան նե րում. ար գի-
նին կի նա զը կա րող է ա ռա ջաց նել մար դու 
ա լեր գիկ պա տաս խան ներ
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Ա ռա ջա ցած Dy-ի հաշ վին K+-ի 

կլան ման և այդ ի ոն նե րի ան հա վա սա-

րա չափ բաշխ ման ([K+] 
ներբջ

 > [K+]
արտ

) 

ար դյուն քում Dy -> DpK, ի սկ DpH-ի 

հաշ վին Na+-ի դուրս բեր ման ար դյուն-

քում  և այդ ի ոն նե րի ան հա վա սա րա-

չափ բաշխ ման ([Na+] 
ներբջ

 < [Na+]
արտ

)  

ար դյուն քում DpH -> DpNa (նկ. 1.24)։ 

Ար դյուն քում թա ղան թի վրա ստեղծ վում 

է Na+-K+-ային գրա դի ենտ։ 

DpK-ն և DpNa-ը հա մա պա տաս-

խան հա մա կար գե րի օգ նու թյամբ է ներ-

գի ա կան «քաղ ցի» ըն թաց քում կա րող 

են նո րից ա ռա ջաց նել Dy և DpH։ Այ-

սինքն՝ DpK-ն բու ֆեր է Dy-ի հա մար, 

ի սկ DpNa-ը՝ DpH-ի հա մար։ Փաս տո րեն 

Na+-K+-ային գրա դի են տը բջ ջի կյան քի 

ո րո շա կի ըն թաց քում է ներ գի այի պա-

հուստ է կամ ի րե նից ներ կա յաց նում է 

է ներ գի այի բու ֆե րային ձև։ Այս գա ղա-

Նկ. 1.24. Dµ
H
+-ից կախ ված Na+-K+-ային գրա դի են տի ստեղծ ման գծա պատ կե րը

Նկ. 1.25. Trk հա մա կար գը կազ մող եր կու մե-
խա նիզմ նե րը E. coli-ո ւմ
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փա րը 1978 թ.-ին ա ռա ջար կել է Վ. Պ. 

Սկու լա չո վը։ 

Այս տեղ կար ևոր է, որ  ի ոն նե րը, 

ո րոնք տա րած ված են ար տա քին մի-

ջա վայ րում, և ո րոնց՝ բջ ջի թա ղան թով 

տե ղա փո խու մը կա տա րում է Dµ
H
+-ի 

պա հուս տի դեր, չմաս նակ ցեն նյու թա-

փո խա նա կու թյա նը։ Այս տե սա կե տից 

Na+-ի և K+-ի դե րը պա տա հա կան չէ։

Dµ
H
+-ի՝ դե պի DpK-ի և DpNa-ի և հա-

կա ռակ ձևա փոխ ման հնա րա վո րու-

թյու նը ստա ցավ իր փոր­ձա­րա­րա­կան­

ա­պա­ցույց­նե­րը, ե րբ բակ տե րի ա նե րում 

բա ցա հայտ վե ցին Dy-ի­ հաշ­վին­ K+­ի­

կլան­ման­հա­մա­կար­գեր։ Դրանցից են 

Trk­ հա­մա­կար­գը E. coli-ո ւմ կամ Trk 

հա մա կար գին նման Ktr1­ը E. hirae-ո ւմ 

և Ktr­ը Staphylococcus aureus-ո ւմ։ Trk-

ին նման հա մա կար գեր գոր ծում են նաև 

սն կե րում և բույ սե րում։ 

Trk հա մա կար գը կազմ ված է չորս 

սպի տա կուց նե րից՝ TrkA, TrkE, TrkG 

և TrkH (նկ. 1.25), ո րոն ցից TrkA-ն ու-

նի 53 կԴա մո լե կու լային զանգ ված, 

կազմված է 458 ա մի նաթթ վային մնա-

ցորդ նե րից, պար տա դիր է K+-ի կլան-

ման հա մար։ Ա մի նաթթ վային մնա-

ցորդ նե րից 44%-ը կազ մում են բևե ռաց-

ված մնա ցորդ նե րը։ Այս սպի տա կու ցի 

կազ մում բա ցա կա յում է α-պա րու րաձև 

այն պի սի հատ ված, ո րով այն կա րող 

է ան ցնել թա ղան թով (ա նհ րա ժեշտ է 

ա ռն վազն 25 ա մինաթթ վային մնա-

ցորդ նե րից կազմ ված հատ ված) և տե-

ղա բաշխ վել որ պես ին տեգ րալ կա ռույց 

(նկ. 1.26)։ Ո ւս տի K+-ի կլան ման հա մար 

TrkA սպի տա կու ցը պետք է փո խազ դի 

մի ին տեգ րալ սպի տա կու ցի հետ և ձևա-

վո րի տե ղա փո խիչ հա մա կարգ։

Ա մե րի կա ցի գե նե տիկ և կեն սա քի մի-

կոս Վոլֆ­գանգ­Է­պս­տայ­նի (նկ. 1.26) 

վեր ջին տա րի նե րի պատ կե րա ցում նե-

րով՝ բակ տե րի այի պլազ մային թա ղան-

թում ձևա վոր վում են եր կու մե խա նիզմ-

ներ. TrkH-ը` TrkA, TrkE և TrkH սպի-

տա կուց նե րից, և TrkG-ն` TrkA, TrkE և 

Նկ. 1.26. Հե ղի նա կը Վոլֆ գանգ Է պս տայ նի (աջից) հետ նրա լա բո րա տո րի ա յում՝ 
Ա ՄՆ-ո ւմ (1992 թ.), E. coli-ի TrkA սպի տա կու ցի հա մա կարգ չային մո դե լը
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TrkG սպի տա կուց նե րից, ո րոն ցից հենց 

TrkH-ը և TrkG-ն թա ղան թում ին տեգ-

րալ սպի տա կուց ներ են (տե՛ս նկ. 1.24)։ 

Trk հա մա կարգն ու նի K+-ի նկատ մամբ 

բա վա րար խնա մակ ցու թյուն և կա րող է 

տե ղա փո խել նաև Rb+։ 

Այս հա մա կար գի զար մա նա լի 

ա ռանձ նա հատ կու թյուն նե րից է K+-ի 

կլան ման ըն թաց քում նրա է­ներ­գաա­

պա­հո­վու­մը. այն պա հան ջում է բջ ջի 

է ներ գի այի աղ բյուր նե րից և՛ ԱԵՖ, և՛ 

Dµ
H
+։ Այս պի սի պա հան ջը բա ցատ-

րե լու նպա տա կով են թադր վում է, որ 

Dµ
H

+­ը­K+­ի­կլան­ման­շար­ժիչ­ո­ւժն­է, 

ի սկ ԱԵՖ-ը, կապ վե լով TrkA կամ TrkE 

սպի տա կուց նե րին, կա տա րում է կար-

գա վո րի չի դեր։ 

Եվ ե թե K+-ի կլա նումն ըն թա նա H+-ի 

հետ հա մա տե ղա փոխ ման (սիմ պորտ) 

սկզ բուն քով, ա պա TrkA հա մա կար գի 

աշ խա տան քի ար դյուն քով ստեղծ վող 

DpK-ն, ը ստ Ֆ. Հա րոլ դի և գեր մա նա ցի 

ման րէ ա բան Է վերտ Բակ կե րի վեր լու-

ծու թյան, կո րոշ վի հետ ևյալ հա վա սա-

րու մով՝

Lg ([K+]
ներբջ

 / ([K+]
արտ

) =  DpH – 2 F Dy 
/ R T։

DY-ի ներդ րու մը 2 ան գամ ա վե լի է, 

քան  DpH-ի, քա նի որ մեկ K+-ի կլա-

նու մը կապ ված է 2 լից քե րի և մեկ H+-ի 

տե ղա փոխ ման հետ։ Այդ պի սի տե-

ղա փո խու մը տե ղի է ու նե նում աե րոբ 

կամ ա նաե րոբ շն չա ռու թյան դեպ քում։ 

Սա կայն խմոր ման պայ ման նե րում 

ո րոշ վել են K+-ային գրա դի են տի շատ 

մեծ ար ժեք ներ։ Դրա բա ցատ րու թյան 

նպա տա կով հե ղի նա կը են թադ րում է, 

որ TrkA-ն թա ղան թում ան մի ջա կա նո-

րեն փո խազ դում է H+-ային F
O
F

1
-ԱԵ-

Ֆա զի հետ, ո րին կանդ րա դառ նանք 

հա ջորդ գլուխ նե րում, և օգ տա գոր ծում 

ԱԵՖ-ի ճեղք ման ժա մա նակ ան ջատ-

վող է ներ գի ան։ Ը նդ ո րում՝ այդ պի սի 

գեր հա մա լի րում F
O
F

1
-ԱԵ Ֆա զից TrkA-

ին է ներ գի այի փո խան ցու մը կա տար-

վում է ե րկ սուլ ֆիդ-ե րկ թի ոլ –S­S­ + 2H 

­> 2SH­ ան ցման մի ջո ցով՝

              ­S­S­       ­S      HS­

F
O
F

1
      TrkA + 2H ­> F

O
F

1
 |   +   TrkA,

              ­S­S­       ­S      HS­

ո րի հա մար պա հանջ վում են օք սի դա-

վե րա կանգ նո ղա կան հա մար ժեք ներ 

2 H-ի ձևով։ Վեր ջին ներս կա րող են 

ստաց վել բակ տե րի ա նե րում խմոր-

ման վերջ նա նյու թե րի, մաս նա վո րա-

պես, ի նչ պես հե տո կծա նո թա նանք, 

մրջնաթթ վի օք սի դաց ման ար դյուն քում։ 

Թեր մո դի նա մի կա կան և կեն սա բա նա-

կան նպա տա կա հար մար վա ծու թյան 

տե սա կե տից նշենք նաև այն, որ եր կու 

տե ղա փո խիչ ներ՝ F
O
-ն և TrkA-ն, օգ տա-

գոր ծում են է ներ գի այի մեկ ձևա փո խիչ՝ 

F
1
-ը։ Այդ պի սի գեր հա մա լիրն աշ խա-

տում է ա ռա վել մեծ ար դյու նա վե տու-

թյամբ, քա նի որ ԱԵՖ-ի է ներ գի ան 

ծախս վում է ոչ մի այն Dµ
H
+-ի ա ռա ջաց-

ման, այլ նաև  DpK-ի ստեղծ ման վրա։ 

Այս դեպ քում նվա զում է նաև է ներ-

գիայի կո րուս տը, թա ղանթն էլ դառ նում 

է կա յուն վնաս վածք նե րի նկատ մամբ։ 

Նման են թադ րու թյու նը հիմ նա վոր վում 

է բազ մա թիվ փոր ձա րա րա կան տվյալ-

նե րով։

 Հե տա գա յում բջ­ջից­ K+­ի­ ել­քը­ կա­

րող­է­ստեղ­ծել­Dy։ 
TrkA հա մա կար գի նկատ մամբ մեծ 
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հե տաքրք րու թյու նը պայ մա նա վոր ված 

է ոչ մի այն Na+-K+-ային գրա դի են տի 

ստեղծ ման բա ցատ րու թյան նպա տա-

կով, այլև այն պատ ճա ռով, որ K+-ի 

կլան ման հաշ վին բակ տե րի ա նե րում 

ստեղծ վում է ա ռա վել մեծ K+-ային 

գրա դի ենտ, և K+-ն է ա կան դեր է կա-

տա րում բջ ջի ֆի զի ո լո գի ա կան և կեն-

սա քի մի ա կան տար բեր գոր ծըն թաց նե-

րում։ Այս հա մա կար գը գոր ծում է չե զոք 

և թույլ հիմ նային մի ջա վայ րում։ Միգու-

ցե այդ մեծ դե րի կա տար ման հա մար 

բակ տե րի ա նե րի բջիջ նե րում առ կա են 

նաև K+-ի կլան ման բազ մա թիվ այլ հա-

մա կար գեր։ 

K+-ի կլան ման Ktr հա մա կար գը 

կազմ ված է ե րեք սպի տա կուց նե րից՝ 

KtrA, KtrB և KtrD, ո րոն ցից ա ռա ջի նը 

ման րա մասն ու սում նա սիր վել է, և ա ռա-

ջարկ վել նրա կա ռուց ված քի մո դե լը։ 

Այն գոր ծում է հիմ նային մի ջա վայ րում։ 

K+-ի կլան ման հա մա կար գե րին կր կին 

կանդ րա դառ նանք։ 

 Փոր ձա րա րա կան ա պա ցույց նե րից 

է DpH­ի­ հաշ­վին­ Na+­ի­ բջ­ջից­ դուրս­

բեր­ման­ հա­մա­կար­գե­րի­ բա ցա հայ-

տու մը E. coli-ո ւմ։ Դրանցից են Na+/

H+ հա կա տե ղա փո խիչ ներ (հա կա-

պոր տեր ներ) NhaA-ը կամ NhaB-ն (նկ. 

1.27)։ Na+/H+ հա կա տե ղա փո խիչ նե րը 

նկա րագ րել են դեռևս Պ. Միտ չե լը և 

անգլի ա ցի Ի. Ո ւես թը։ 

NhaA սպի տա կուցն ու նի 41 կԴա 

մո լե կու լային զանգ ված, կազմ ված է 

12 α-պա րու րաձև հատ ված նե րից, տե-

ղա բաշխ վում է թա ղան թում որ պես ին-

տեգ րալ սպի տա կուց, և նրա հաշվ ու մը 

կախ ված չէ մի ջա վայ րի pH-ից, սա-

կայն նրա ակ տի վու թյունն ու նի մեծ 

կա խում pH-ի ց։ Նրա բյու րե ղային կա-

ռուց ված քի հա մա կար գչային մո դե-

լում տար բե րում են ի ոն նե րի կապ ման 

և pH-ի զգայ նու թյան հատ ված ներ (նկ. 

1.28)։ Ի տար բե րու թյուն դրա՝ NhaB-ի 

հաշվվու մը մե ծա պես կախ ված է մի-

ջա վայ րի pH-ից և է ա պես խթան վում է 

pH-ի բարձր ար ժեք նե րում։ Այս եր կու 

հա մա կար գե րը Na+-ը փո խա նա կում են 

H+-ի հետ տար բեր՝ հա մապա տաս խա-

նա բար 1:2 և 2:3 հա րա բե րակ ցու թյամբ 

(տե՛ս նկ. 1.27), և կար ևոր են pH-ի 

բարձր ար ժեք նե րում ար տա քին մի ջա-

վայ րում Na+-ի առ կա յու թյամբ բակ տե-

րի ա նե րի ա ճի հա մար։ 

Փաս տո րեն NhaA­ը­ կամ­ NhaB­ն­

բջ­ջի­ է­լեկտ­րա­ծին­ մե­խա­նիզմ­նե­րից­

են,­ ո­րոնք­ կա­րող­ են­DpH­ը­ փո­խար­
կել­Dy -ի։ Են թադր վում է, որ ա ղի քային 

Նկ. 1.27. Na+/H+ հա կա տե ղա փո խիչ նե րը E. 
coli-ո ւմ
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ցու պի կում առ կա են նաև այլ հա մա-

կար գեր, ո րոնք տե ղա փո խում են Na+-ը։ 

Na+-ի բարձր կոն ցենտ րա ցի ա նե րի 

դեպ քում (ծո վային ջրում այն հաս նում 

է 0.5 Մ-ի) ծո վային բակ տե րի ա նե րում 

(Vibrio spp.) կամ տար բեր ախ տա ծին-

նե րում հայտ նա բեր վել են NhaA-ին 

կամ NhaB-ին նման և այլ լրա ցու ցիչ 

մե խա նիզմ ներ։ Այս մե խա նիզմ նե րը 

ստեղ ծում են Na+-ի մեծ գրա դի ենտ։ 

Ա վե լին՝ ցույց տր վեց նաև, որ բակ տե-

րի ա նե րում և ար քեյ նե րում է ներ գի ա-

կան «քաղ ցի» ըն թաց քում Na+-K+-ային 

գրա դի են տի հաշ վին կա րող է կա տար-

վել մտ րակ նե րի շարժ ման մե խա նի կա-

կան աշ խա տանք։ Այդ պայ ման նե րում 

բջ ջում կա յու նա նում է նաև ԱԵՖ-ի քա-

նա կը։

Na+-K+-ային գրա դի են տը, ը ստ 

փոր ձա րա րա կան ար դյունք նե րի, կա-

րող է կա յու նաց նել Dµ
H
+-ը նաև քլո-

րոպ լաստ նե րում և բույ սե րի բջիջ նե րի 

պլազ մային թա ղան թում։ Մի տո քոնդ-

րի ում նե րում այս խն դիրն ը ստ է ու թյան 

բա ցա կա յում է միգու ցե այն պատ ճա-

ռով, որ բնա կա նոն մի տո քոնդ րի ում նե-

րը գոր ծում են հա մե մա տա բար կա յուն 

մի ջա վայ րում և չեն կրում շն չա ռա կան 

ակ տի վու թյան կտ րուկ փո փո խու թյուն-

ներ։

Նկ. 1.28. Na+/H+ հա կա տե ղա փո-
խիչ սպի տա կուց NhaA-ի ֆունկ ցի ո-
նալ հատ ված նե րը
 Ի ոն նե րի կապ ման կենտ րո նի ա մի-
նաթթ վային մնա ցորդ նե րը նշ ված 
են կար միր, pH-ի զգայ նու թյան 
հատ վա ծի նը՝ դե ղին և մա նու շա կա-
գույ նով: 
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K+-ի նկատ մամբ վեր ջին տա րի նե-

րի մեծ հե տաքրք րու թյու նը պայ մա նա-

վոր վում է այն կար ևոր դե րով, ո րն այդ 

ի ոն նե րը կա տա րում են նաև է ներ գի այի 

ձևա փո խու թյան գոր ծըն թաց նե րում, 

նրանք մաս նակ ցում են թա ղան թով 

Dµ
H
+-ի կամ դրա բա ղադ րիչ նե րի ա ռա-

ջաց մա նը։ 

 Նախ՝ դեռևս 1968 թ.-ին Վ. Է պս տայ-

նը ա ղի քային ցու պի կում բա ցա հայ տեց 

մի նոր՝ K+­ային­ԱԵՖա­զ՝ Kdp­ հա­մա­

կար­գը։ Այդ պի սի ԱԵՖ ազ ներ հայտ-

նա բեր վե ցին նաև ստ րեպ տա կո կե րում 

և տար բեր այլ ման րէ նե րում։ Այս ֆեր-

մեն տը E. coli-ո ւմ կազմ ված է ա ռն վազն 

ե րեք սպի տա կուց նե րից՝ KdpA, KdpB և 

KdpC, ո րոնք պլազ մային թա ղան թում 

ե րեք մեր նե րի ձևով կազ մա վո րում են 

բնա կա նոն հա մա կարգ։ KdpA-ն ու-

նի մո տա վո րա պես 59 կԴա մո լե կու-

լային զանգ ված, կազմ ված է α-պա-

րու րաձև այն պի սի 12 հատ ված նե րից, 

ո րոն ցով այն կա րող է ան ցնել թա ղան-

թով և ձևա վո րել ան ցքու ղի (նկ. 1.29)։ 

Այս սպի տա կու ցը կա պում է K+-ներ և 

ի րա կա նաց նում դրանց տե ղա փո խու-

մը։ KdpB-ն մեծ սպի տա կուցն է, այն 

ու նի 72-90 կԴա մո լե կու լային զանգ-

ված, կազմված է մեծ և փոքր բջջապ-

լազ մային և դե պի ար տա քին կողմն 

ո ւղղված մեկ ար տա թա ղան թային դո-

մեն նե րից և կա տա րում է K+-ի տե ղա-

փոխ ման հա մար ան հրա ժեշտ ԱԵՖ-ի 

է ներ գի այի ձևա փո խում, այս տեղ է 

գտն վում ֆեր մեն տի ակ տիվ կենտ րո-

նը։ KdpC-ն փոքր սպի տա կուցն է, այն 

ու նի 20,5 կԴա մո լե կու լային զանգ ված 

և ան հրա ժեշտ է թա ղան թում հա մա-

կարգ ի ձևա վոր ման հա մար։ Այդ սպի-

տա կու ցն ու նի ԱԵՖ-ի կապ ման կենտ-

րոն։ Հայտ նա բեր վել է նաև չոր րորդ՝ 

KdpF սպի տա կու ցը։ 

Վեր ջերս ստաց վել են Kdp սպի տա-

կուց նե րի բյու րեղ ներ, և ի րա կա նաց վել 

է դրանց ռենտ գե նա կա ռուց ված քային 

1.6.  ԿԱ ԼԻ ՈՒ ՄԻ Ի ՈՆ ՆԵ ՐԻ ԿԵՆ ՍԱԷ ՆԵՐ ԳԵ ՏԻ ԿԱ ԿԱՆ ԴԵ ՐԸ

 Նկ. 1.29. Kdp հա մա կար գը կազ մող սպի-
տա կուց նե րի կա ռուց ված քային մո դել նե րը
 KdpA-ն գու նա վոր ված է կա նաչ, KdpB-ն՝ 
շա գա նա կա գույն, KdpC-ն՝ մա նու շա կա-
գույն և KdpF-ը՝ ե րկ նա գույն գույ նե րով։ 
Դե ղի նով, կա պույ տով և կար մի րով գու-
նա վոր ված են KdpB-ի բջ ջապ լազ մային 

հատ ված նե րը` դո մեն նե րը, ո րոնք կազ մում 
են սպի տա կու ցի ակ տիվ ֆեր մեն տային 

կենտ րո նը։
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վեր լու ծու թյուն (տե՛ս նկ. 1.29)։ Ը ստ 

«Nature»-ո ւմ հրա տա րակ ված հոդ-

վա ծի (2017 թ.)՝ Kdp հա մա կար գում 

KdpA-ի բջ ջապ լազ մային դար պա սը 

փո խազ դում է KdpB-ի ֆոս ֆո րի լաց ման 

դո մե նի հետ։ Այս փո խազ դե ցու թյու նը  

կար ևոր դեր ու նի Kdp հա մա կար գի աշ-

խա տան քում և K+-ի կլան ման գոր ծըն-

թա ցում։ 

Այս հա մա կար գի սպի տա կուց նե-

րը սին թեզ վում են [K+]
արտ

-ի ցածր ար-

ժեք նե րի պայ ման նե րում և ձևա վո րե լով 

Նկ. 1.30. K+-ային Kdp-ԱԵՖ-ա զի աշ խա տան քի կի նե տի կան
E2 կար գա վի ճա կը բնո րոշ վում է թա ղան թի ար տա քին կող մում K+-ի նկատ մամբ բարձր 

խնա մակ ցու թյամբ։ K+-ի կա պու մը խթա նում է ֆեր մեն տի աշ խա տան քը, և վեր ջինս 
անցնում է E1 կար գա վի ճա կի ԱԵՖ-ի նկատ մամբ KdpB-ի բարձր խնա մակ ցու թյամբ։ 

ԱԵՖ-ը հայտն վում է KdpB-ի N և P դո մեն նե րի միջև (TSI վի ճակ)։ KdpB-ն ֆոս ֆո րի լաց վում 
է՝ սպի տա կուցն ան ցնում E1-P վի ճա կի։ Այ նու հետև կա տար վում է ան ցում մի այլ՝ E1-P 

կար գա վի ճա կի թա ղան թի բջ ջապ լազ մային կող մում ցածր խնա մակ ցու թյամբ K+-ի նկատ-
մամբ։ K+-ն ան ջատ վում է դե պի բջիջ, և A դո մե նի մաս նակ ցու թյամբ KdpB-ն ա պա ֆոս ֆո-

րի լաց վում է՝ սպի տա կուցն ան ցնում է E2 կար գա վի ճա կի։ 
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տե ղա փո խիչ հա մա կարգ՝ ա պա հո վում 

են բջ ջում K+-ի կու տա կու մը՝ ստեղ ծե-

լով ար տա քին մի ջա վայ րի նկատ մամբ 

կա լի ու մային բարձր գրա դի ենտ՝ ∆pK։ 

Այդ գրա դի են տը կա րող է հաս նել 106։ 

[K+]
արտ

-ի ցածր քա նակն ըն կալ վում է 

որպես կար գա վո րող ե րկ բա ղադ րա-

մաս մի հա մա լիր, ո րը կազմ ված է թա-

ղան թա կապ KdpD (98,5 կԴա մո լե կու-

լային զանգ ված) և բջ ջապ լազ մի KdpE 

սպի տա կուց նե րից։ KdpD-ն օ ժտ ված է 

կի նա զային ակ տի վու թյամբ և ֆոս ֆո-

րի լաց նում է KdpE-ն, ո րն էլ խթա նում 

է Kdp հա մա կար գի սպի տա կուց նե րը 

գաղտ նագ րող գե նե րի հաշվվու մը։ 

Kdp հա մա կար գը՝ որ պես ԱԵ Ֆազ, 

իր աշ խա տան քի կի նե տի կա յում (նկ. 

1.30) ան ցնում է կոն ֆոր մա ցի ոն տար-

բեր` E1 և E2 կար գա վի ճակ նե րով, 

ո րոն ցից կար ևոր վում է ֆոս ֆո րի լաց-

ված մի ջան կյալ E1-P վի ճա կը, ուս տի 

այն դաս վում է P­տե­սա­կի­ԱԵՖազ­նե­

րի­շարքին։ K+­ի­կլա­նու­մը­Kdp­հա­մա­

կար­գով­կար­ևոր­է­DpK­ի­ստեղծ­ման­

գոր­ծում։­Այդ­գրա­դի­են­տը­կա­յու­նաց­

նում­է­Dy­ն։­Բջ­ջի­կեն­սաէ­ներ­գե­տի­

Նկ. 1.31. K+-H+-ԱԵ Ֆա զի կա ռուց ված-
քը Մեծ են թա մի ա վո րը նշ ված է մուգ 
կար մի րով, ի սկ փոք րը՝ կա պույ տով։

Նկ. 1.32. Յենս Քրիս տի ան Սկոուն
(ծնվ. 1918 թ.)
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կա­յում­Kdp­ԱԵՖա­զը­կար­գա­վո­րում­է­

նաև­ ներբջ­ջային­ pH­ը՝­ ի­նչ­պես­ նաև­

հաշ­վի­առ­նե­լով­բջ­ջապ­լազ­մում­K+­նե­

րի­հիմ­նա­կա­նում­ա­զատ­վի­ճա­կը,­նրա­

օս­մո­սային­ճն­շու­մը։

Բջ ջի K+ տե ղա փո խող հա մա կար գե-

րից է K+­H+­ԱԵ Ֆա զը, ո րը հայտ նա բե-

րել են ա մե րի կա ցի ֆի զի ո լոգ ներ Ա­լեն­

Գան­սե­րը և Ջոն­Գաե­տա­նո­Ֆոր­տեն 

1973 թ.-ին գոր տե րի ստա մոք սի է պի թե-

լի ու մի բջիջ նե րում։ Հե տա գա յում նման 

ԱԵ Ֆազ նկա րագր վեց մար դու ստա-

մոք սում։ Այս ԱԵ Ֆա զը կազմ ված է եր-

կու սպի տա կուց նե րից (նկ. 1.31), ո րոն-

ցից մեծ՝ α սպի տա կու ցը կազմ ված է 

1033 ա մի նաթթ վային մնա ցորդ նե րից, 

10 ան գամ ան ցնում է թա ղան թով, նրա 

մեծ մա սը գտն վում է թա ղան թից դուրս՝ 

դե պի բջ ջապ լազմ, որ տեղ գտն վում է 

ակ տիվ կենտ րո նը։ Փոքր՝ α սպի տա-

կու ցը կազմ ված է 291 ա մի նաթթ վային 

մնա ցորդ նե րից, ան ցնում է թա ղան թի 

լայն քով դե պի ար տա քին մի ջա վայր և 

փո խազ դում է ած խաջ րե րի հետ։ Այս 

ԱԵ Ֆա զը բջ ջից դուրս է բե րում H+-ներ, 

մի ա ժա մա նակ բջջից դուրս են տե ղա-

փոխ վում Cl--նե րը։ Փաս տո րեն դրանց 

հաշ վին ստա մոքս է ար տամղվում 

ա ղաթ թու։ Ի նչ պես Kdp-ԱԵՖա զը, 

իր­ աշ­խա­տան­քի­ մե­խա­նիզ­մով­ K+­

H+­ԱԵ­Ֆա­զը­ դաս­վում­ է­ P­ տե­սա­կի­

ԱԵՖազ­նե­րի­շարքին­(տե՛ս նաև գլուխ 

4)։ Հայտ նի են դար ձել նաև տար բեր 

նյու թեր, ո րոնք ար գե լա կում են կամ 

խթա նում այս K+-H+-ԱԵ Ֆա զը։ Ցույց է 

տրված, օ րի նակ, որ թի մոպ րա զոլն ար-

գե լա կում է այս ԱԵ Ֆա զի աշ խա տան-

քը։

  Հայտ նի են դար ձել այս ԱԵ Ֆա զի 

սպի տա կուց նե րը գաղտ նագ րող գե նե-

րը։ 

Այս K+-H+-ԱԵ Ֆա զի նկատ մամբ հե-

տաքրք րու թյու նը պայ մա նա վոր ված է 

նաև ստա մոք սի թթ վայ նու թյու նը կար-

գա վո րե լու տե սա կե տից։

Կեն դա նի նե րի նյար դային և մկա-

նային բջիջ նե րում դա նի ա ցի կեն սա-

քի մի կոս Յենս­Քրիս­տի­ան­Սկոուն (նկ. 

1.32) 1958 թ.-ին (Նո բե լյան մր ցա նակ, 

1997 թ.) բա ցա հայ տել է Na+­K+­ային 

ԱԵ Ֆա զը։ Նա ցույց է տվել նյար դային 

բջ ջի պլազ մային թա ղան թով ԱԵՖ-ի 

հիդ րո լի զն այս ի ոն նե րի փո խա նակ ման 

ըն թաց քում՝ կախ ված Mg2+-նե րի կոն-

ցենտ րա ցի այից։ Դա նրան հա ջող վեց 

ա պա ցու ցել այդ ԱԵՖ-ա զի ար գե լակ չի՝ 

Նկ. 1.33. Strophanthus gratus խո տա բույ սը և ո ւա բաի նի կա ռուց ված քային բա նաձ ևը
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ո­ւա­բաի­նի­ (նկ. 1.33) օգ նու թյամբ, ո րի 

մի ջո ցով ար գե լակ վում է ի նչ պես Na+-

նե րի տե ղա փո խու մը թա ղան թով բջ ջից 

դե պի ար տա քին մի ջա վայր, այն պես էլ 

ԱԵ Ֆա զի ակ տի վու թյու նը։ 

Այս ԱԵ Ֆա զի՝ որ պես հա կա ռակ 

ո ւղ ղու թյուն նե րով տար բեր ի ոն ներ տե-

ղա փո խող մեկ մե քե նայի հաս կա ցու-

թյու նը տվե ցին ան գլի ա ցի գիտ նա կան-

ներ Ի. Գլի նը և Գ. Գա րա հա նը 1966 թ.-

ի ն։ Նրանց հա ջող վեց շր ջել այդ տե ղա-

փո խու թյու նը՝ ցույց տա լով, որ ո րո շա-

կի պայ ման նե րում Na+-նե րի և K+-նե րի 

կոն ցենտ րա ցի ա նե րի գրա դի ենտ նե րի 

բա ցա սա կան ար ժեք նե րի դեպ քում ԱԵ-

Ֆա զը կա րող է տե ղա փո խել Na+-նե րը և 

K+-նե րը հա կա ռակ ո ւղ ղու թյուն նե րով և 

սին թե զել ԱԵՖ։ Այ նու հետև դա բազ մա-

թիվ ան գամ հաս տատ վեց կեն դա նի նե-

րի տար բեր օր գանն ե րի և հյուս վածք-

նե րի բջիջ նե րից մե կու սաց ված Na+-K+-

ԱԵ Ֆազ նե րի օ րի նա կով։ Սա կա րող է 

դի տարկ վել որ պես բջ ջում ԱԵՖ-ի սին-

թե զի մի մե քե նա և շատ հե տաքր քիր է 

կեն սաէ ներ գե տի կայի հա մար։ 

Մինչ այդ Na+­K+­պոմ­պի գա ղա փա-

րն ա ռա ջար կել է գեր մա նա ցի ֆի զի ո-

լոգ Է­միլ­ Հեն­րիխ­Դյու­բո­ւա­Ռեյ­մո­նը՝ 

ուսում նա սի րե լով գոր տի մաշ կում Na+-ի 

տե ղա փո խու թյու նը։ Այս պոմ պի հաշ-

վին մի ջա վայ րից մաշ կով տե ղա փոխ-

վում են Na+-ներ նույ նիսկ այն դեպ-

քում, երբ «ներ քին» մի ջա վայ րում այդ 

ի ոն նե րի կոն ցենտ րա ցի ան 10 հա զար 

ան գամ գե րա զան ցում է ար տա քի նում 

պա րու նակ վող նե րի քա նա կը։ Այ նու-

հետև Na+-K+-ԱԵ Ֆազ ներ հայտ նա-

բեր վել են սն կե րի և բույ սե րի տար բեր 

բջիջ նե րում, կեն դա նի նե րի ե րի կամ նե-

րի ու ղե ղային շեր տի, ձկ նե րի է լեկտ-

րա կան օր գան նե րի, թռ չուն նե րի ա ղա-

գեղ ձե րի ու այլ բջիջ նե րում։ Հայտ նի են 

այս ԱԵ Ֆա զի տար բեր ի զոձ ևեր։ 

Na+­K+­ԱԵ Ֆա զը կազմ ված է 

ա ռնվազն մեծ և փոքր՝ 90-130 կԴա և 

35-57 կԴա մո լե կու լային զանգ ված-

նե րով եր­կու­ են­թա­մի­ա­վոր­նե­րից (նկ. 

1.34), ո րոնք նշա նակ վում են հա մա պա-

տաս խա նա բար α և b տա ռե րով։ Այս 

են թա մի ա վոր նե րը մի մյան ցից տար-

բեր վում են հիդ րո ֆոբ ա մի նաթթ վային 

մնա ցորդ նե րի պա րու նա կու թյամբ, ած-

խաջ րե րի և ֆոս ֆո լի պիդ նե րի հետ փո-

խազ դե ցու թյամբ։ 

Մեծ են թա մի ա վորն իր կա ռուց ված-

քում նե րա ռում է α-պա րու րա վոր ված 

խո շոր 10 հատ ված նե րը, ո րոնց հաշ-

վին այն դիր քա վոր վում է թա ղան թում և 

Նկ. 1.34.  Na+-K+-ԱԵ Ֆա զի կա ռուց ված քի 
մո դե լը

Կա նաչ գույ նով նշ ված է փոքր են թա մի-
ա վո րը, մոխ րա գույն, դե ղին, կա պույտ և 
կար միր գույ նե րով՝ մեծ են թա մի ա վո րը։ 

Ցույց է տր ված նաև լրա ցու ցիչ են թա մի ա-
վո ր։
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թա ղան թի լայն քով ան ցնում է մի քա նի 

ան գամ։ Թա ղան թից դե պի բջջապլազմ 

գտն վող պո լի պեպ տի դային շղ թայի 

մա սում տե ղա բաշխ ված է Na+-նե-

րի կապ ման հատ վա ծը, և գտն վում 

են ԱԵՖ-ի կապ ման ու ֆեր մեն տային 

ակ տիվ կենտ րոն նե րը (տե՛ս նկ. 1.34)։ 

Փոքր են թա մի ա վո րը կա պում է K+-ներ 

(կա րող է կա պել նաև Rb+-ներ), ո րոնք 

փո խա նակ վում են α են թա մի ա վո րի մի-

ջո ցով (տե՛ս նկ. 1.34)։ Եր բեմն հա ղորդ-

վում է փոքր լրա ցու ցիչ g են թա մի ա վո րի 

(տե՛ս նկ. 1.34) առ կա յու թյան մա սին։

Na+-K+-ԱԵ Ֆա զի կա ռուց ված-

քի մա սին այդ պի սի պատ կե րա ցու մը 

հաս տատ վել է են թա մի ա վոր նե րի բյու-

րեղ նե րի ռենտ գե նա կա ռուց ված քային 

վեր լու ծու թյան ար դյուն քում։  Ֆոս ֆո-

լի պիդ նե րից ֆոս ֆա տի դիլ սե րի նը և 

ֆոս ֆա տի դիլգ լի ցե րո լը մաս նակ ցում 

են թա ղան թով Na+-նե րի և K+-նե րի տե-

ղա փոխ մա նը կամ կար գա վո րում են 

ԱԵՖ-ի կա պու մը։ Դրան հա կա ռակ՝ 

լի զո ֆոս ֆա տի դիլ խո լինը փո փո խում 

է ի ոն նե րի նկատ մամբ ԱԵ Ֆա զի ը նտ-

րո ղա կա նու թյու նը և ար գե լա կում է ԱԵ-

Ֆա զը։ Ը նդ հան րա պես ֆոս ֆո լի պիդ նե-

րը կա յու նաց նում են Na+-K+-ԱԵ Ֆա զի 

հա մա լի րը թա ղան թում։

 Թա ղան թում Na+-K+-ԱԵ Ֆա զի հա-

մա լի րում են թա մի ա վոր նե րը կա րող 

են ներ կա յաց վել օ­լի­գո­մե­րային­ ձևով՝­

հա վա սար հա րա բե րու թյամբ։ Փաս-

տո րեն մե կա կան α և b են թա մի ա վոր-

նե րից կազմ ված պրո­տո­մեր­նե­րը­կամ 

մեկ­մեր­նե­րը­կա րող են փո խազ դել մի-

մյանց հետ՝ կազ մա վո րե լով բարդ՝ մի 

քա նի պրո տո մեր նե րի ակ տիվ հա մա-

լիր։ 

Այս ԱԵ Ֆազն ա պա հո վում է ԱԵՖ-ի 

է ներ գի այի հաշ վին Mg2+-ի մաս նակ-

ցու թյամբ բջ ջապ լազ մի Na+-նե րի և ար-

տա քին մի ջա վայ րի K+-նե րի փո խա նա-

կու մը (նկ. 1.35) և ան հա վա սա րա չափ 

բաշ խու մը բջ ջապ լազ մի և ար տա քին 

մի ջա վայ րի միջև՝ այդ ի ոն նե րի գրա-

դինտ նե րի ստեղ ծու մը՝ [Na+] 
ներբջ

 < [Na+]

արտ
  և [K+] 

ներբջ
 > [K+]

արտ
։ 

Փո­խա­նա­կե­լով­ բջ­ջի­ 3­ Na+­նե­

րը­ մի­ջա­վայ­րի­ 2­ K+­նե­րով, այ սինքն՝ 

դուրս բե րե լով գու մա րային մեկ դրա-

կան լիցք՝ այս ԱԵ Ֆազն է­լեկտ­րա­ծին­

է և ստեղ ծում է Dy։ Այդ թա ղան թային 

պո տեն ցի ա լը կոչ վում է հանգս­տի­պո­

տեն­ցի­ալ և շատ բջիջ նե րում հա վա սար 

է -70-100 մՎ։ Այս մե խա նիզ մը է ա կան է 

դրդ վող բջիջ նե րում գոր ծո ղու թյան պո-

տեն ցի ա լի ա ռա ջաց ման հա մար։ 

Ի ոն նե րի փո խա նակ ման նման 

հա րա բե րու թյու նը ո րոշ վում է մեծ են-

թա միա վո րի կապ ման հատ վա ծում 

տար բեր հար թու թյուն նե րում թթ ված-

նի ա տոմ նե րի քա նա կով։ Այս տեղ տե-

ղա բաշխ ված թթ ված նի ա տոմ նե րի 

քա նա կի փո փո խու թյու նը մեծ են թա-

մի ա վո րի տա րա ծա դիր քային կար գա-

վի ճա կի փո փոխ ման ըն թաց քում հենց 

ա պա հո վում է ի ոն նե րի կա պու մը կամ 

փո խա նա կու թյու նը։ Են թադր վում է, որ 

թթ ված նի 12 ա տոմ նե րը կազ մա վո րում 

են խցիկ ներ, որ տեղ մի կար գա վի ճա-

կում՝ պո լի պեպ տի դային շղ թայի α-ից 

դե պի p պա րույ րի ան ցնե լիս մեկ հար-

թու թյան մեջ տե ղա կայ ված թթ ված նի 

4 ա տոմ նե րը կոոր դի նա ցի ոն կա պե րով 

մի աց նում են մեկ Na+, ի սկ կար գա վի-

ճա կի փո փոխ ման դեպ քում՝ p-ից դե պի 

3
10

 պա րույ րի ան ցման հետ թթ ված նի 
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6 ա տոմ նե րը՝ մեկ K+։ Նշենք, որ պո լի-

պեպ տի դային շղ թայի պա րույր նե րը 

մի մյան ցից տար բեր վում են ե րկ րոր-

դային կա ռուց ված քի մեկ պտույ տում 

ա մի նաթթ վային մնա ցորդ նե րի քա նա-

կով։ Հե տաքր քիր է այն, որ ո րոշ դեպ-

քե րում, օ րի նակ՝ ախ տա բա նա կան 

վի ճակ նե րում, Na+-նե րի և K+-նե րի փո-

խա նակ ման հա րա բե րու թյու նը կա րող 

է փոխ վել։ 

Na+-K+-ԱԵ Ֆա զի աշ խա տան քի կի-

նե տի կա յում ա ռանձ նա նում են ԱԵՖ-ի 

ճեղք ման ար դյուն քում ֆեր­մեն­տի­ֆոս­

ֆո­րի­լաց­ված­մի­ջան­կյալ­վի­ճակ­նե­րը՝ 

ս պի տա կու ցի տա րա ծա դիր քային կար-

գա վի ճա կի փո փո խու թյամբ։ ԱԵՖ-ի 

ճեղք ման ար դյուն քում ան ջատ ված 

Ֆ
ա նօրգ

-ը կապ վում է 369-րդ դիր քում 

աս պար տա տի մնա ցոր դի հետ՝ ա ռա-

ջաց նե լով սպի տա կու ցի աս պար տատ-

b- կար բօք սիլ-ֆոս ֆա տային ա ծան ցյա-

լը։ Այդ վի ճա կում ֆեր մեն տը կա յուն է 

թթ վային մի ջա վայ րում, սա կայն ա րագ 

ա պա ֆոս ֆո րի լաց վում է K+-նե րի առ-

կա յու թյամբ։ Ֆոս ֆո րի լաց ված վի ճա կի 

ըն թաց քում կա րող է տե ղի ու նե նալ են-

թա մի ա վոր նե րի միջև ի ոն նե րի փո խա-

նա կում՝

Na+ 
ներբջ 

+ E
1
­ԱԵՖ ­> Na+ 

ներբջ
­E

1
­ԱԵՖ 

­> Na+
արտ

~E
1~ 

Ֆ
ա նօրգ

 +ԱԿՖ ­> Na+
արտ

 + 

E
2
­Ֆ

ա նօրգ
 +ԱԿՖ,

K+
արտ

 + E
2
­Ֆ

ա նօրգ
 ­> K+ 

ներբջ
 + E

1
 + 

Ֆ
ա նօրգ

։

 Փաս տո րեն Na+-K+-ԱԵ Ֆա զում, բա-

ցի ԱԵՖ-ի ճեղ քու մից, տե ղի է ու նե նում 

Նկ. 1.35. Na+-ի և K+-ի փո խա նա կու մը և ԱԵՖ-ի հիդ րո լի զը Na+-K+-ԱԵՖ-ա զում
Աշ խա տան քային ցիկ լում տար բե րա կում են միջ նորդ ֆոս ֆո րի լաց ված կար գա վի ճակ նե րը 

(ն կա րում՝ 3-4)։
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ֆոս ֆո րի լաց ված մի ջան կյալ վի ճա կում 

369-րդ դիր քում աս պար տա տի կար-

բօք սի լային խմ բի  և  Ֆ
ա նօրգ

-ի միջև ե թե-

րային կա պի ճեղ քում։ Ի ոն նե րի տե ղա-

փոխ ման և ֆեր մեն տի կոն ֆոր մա ցի ոն 

փո փո խու թյուն նե րի հա մար է ներ գի այի 

ձևա փո խու թյու նը կա տար վում է ե թե-

րային կա պեր ա ռա ջաց նող ա տոմ նե րի 

վե րախմ բա վոր ման հաշ վին։ Այդ պի սի 

մե խա նիզ մով K+-ԱԵ Ֆա զի նման Na+-

K+-ԱԵ Ֆա զը դաս վում է P­տե­սա­կի­ԱԵ­

Ֆազ­նե­րին­(տե՛ս նաև գլուխ 4)։ 

ԱԵ Ֆա զի աշ խա տան քը կրում է 

կոո պե րա տիվ բնույթ։ ԱԵՖ-ի բարձր 

կոն ցենտ րա ցի ա նե րում նրա ա վե լա-

ցու մը հան գեց նում է ֆեր մեն տի լրա ցու-

ցիչ ակ տի վաց մա նը։ Ը ստ եր ևույ թին, 

դա ԱԵ Ֆա զում ակ տիվ կա­տա­լի­տիկ­

կենտ­րո­նի հետ մի ա սին ԱԵՖ­ի­կապ­

ման­ և կար­գա­վոր­ման­ (ա­լոս­տե­րիկ)­

կենտ­րո­նի առ կա յու թյան ար դյունք է։ 

Այդ կենտ րոն նե րի թի վը կա րող է լի-

նել 1-ից ա վե լի։ Ը նդ ո րում՝ կապ ման 

կենտ րոն նե րը կա րող են մի մյան ցից 

տար բեր վել ԱԵՖ-ի նկատ մամբ ի րենց 

խնա մակ ցու թյամբ, և դա են թադ րում 

է ԱԵ Ֆա զի աշ խա տան քի բարդ կար-

գա վո րում։ Են թադր վում է, որ բջ ջում 

ԱԵՖ-ի բարձր կոն ցենտ րա ցի ա նե րի 

դեպ քում դիտ վում է Na+-K+-ԱԵ Ֆա-

զի աշ խա տանքն օ լի գո մե րային ձևով, 

ո րում պրո տո մեր նե րի կամ մեկ մեր նե րի 

փո խազ դե ցու թյու նը կար գա վոր վում է 

ԱԵՖ-ի մի ջո ցով։ Հե տաքր քիր է այն, որ 

ԱԵՖ-ի հետ հա մա տեղ ՑԵՖ-ը կա րող է 

կապ վել ֆեր մեն տի հետ և մաս նակ ցել 

նրա կար գա վոր մա նը։

Na+-նե րի և K+-նե րի գրա դի ենտ նե-

րի և Dy-ի ստեղծ ման Na+-K+-ԱԵ Ֆա զի 

աշ խա տան քի ըն թաց քում ա­զատ­է­ներ­

գի­այի­ փո­փո­խու­թյու­նը (DG) ո րոշ-

վում է այս պես՝

DG
ԱԵՖ

 = 2 R T ln ([K+]
ներբջ

 /[K+]
արտ

) + 3 
R T ln ([Na+]

ներբջ
 < [Na+]

արտ
) + F Dy

և ֆի զի ո լո գի ա կան պայ ման նե րում 

կազ մում է մո տա վո րա պես 41 կՋ/ մոլ։ 

Ը ստ Ռ. Վի տա մի և Ա. Չա պեր ֆիլ դի՝ 

Na+-նե րի և K+-նե րի փո խա նակ ման 

փուլն է ներ գի այից կախ ված գոր ծըն-

թաց է։ Ը ստ Կ. Ռեպ կեյի՝ Na+-K+-ԱԵ-

Ֆա զում ԱԵՖ-ի կա պու մը ևս է ներ-

գիայից կախ ված գոր ծըն թաց է, սա-

կայն DG-ի հա մար կար ևոր է ֆեր մեն-

տի պրո տո մե րային կամ օ լի գո մե րային 

ձևը։ Վեր ջի նիս դեպ քում ԱԵՖ-ի կա-

պու մը չի բե րում DG-ի փո փոխ ման։ 

Ինչ պես ար դեն նշ վեց, Na+­K+­ԱԵ­

Ֆազն­ար­գե­լակ­վում­ է­ո­ւա­բաի­նի­մի­

ջո­ցով­ (տե՛ս նկ. 1.31),­ ո­րը­ կապ­վում­

է­ այդ­ ԱԵ­Ֆա­զի­ մեծ­ են­թա­մի­ա­վո­րի­

հետ­և­խա­փա­նում­ի­ոն­նե­րի­կա­պու­մը­

և­ սպի­տա­կու­ցի­ տա­րա­ծա­դիր­քային­

փո­փո­խու­թյու­նը։ Այս մի ա ցու թյու նը 

հան դի պում է Աֆ րի կա յում և Ա րա բա-

կան թե րակղ զում ա ճող ո րոշ բույ սե-

րի ար մատ նե րում և ցո ղու նում (տե՛ս 

նկ. 1.33), կա րող է նաև, ի նչ պես ցույց 

է տրվել 2008 թ.-ին, սին թեզ վել քի մի ա-

կան ճա նա պար հով։ Այն ստ­րո­ֆան­

տին­ան վա նու մով կի րառ վում է բժշ կու-

թյան մեջ ո րոշ ախ տա բա նա կան վի-

ճակ նե րում Na+-K+-ԱԵ Ֆազն ար գե լա-

կե լու նպա տա կով։ Սր տային ան բա վա-

րա րու թյան կամ սրտխ փո ցի դեպ քում 

այդ պի սի ար գե լա կումն ու ժե ղաց նում է 

սր տամ կա նի կծ կու մը։ Հե տաքր քիր է, 

որ տար բեր քի մի ա կան նյու թեր և շատ 
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դե ղա մի ջոց ներ ներ գոր ծում են Na+-K+-

ԱԵ Ֆա զի վրա՝ ոչ մի այն ար գե լա կե լով, 

այլ նաև խթա նե լով նրա աշ խա տան քը։ 

Դա պետք է հաշ վի առ նել բժշ կու թյան 

մեջ։

Բջ­ջի­ կեն­սաէ­ներ­գե­տի­կա­յում­Na+­

K+­ԱԵ­Ֆազն­ ԱԵՖ­ն­ օգ­տա­գոր­ծող­

հիմ­նա­կան­ մե­քե­նան­ է:­ Այն­ կա­րող­ է­

ծախ­սել­ բջ­ջի­ է­ներ­գի­այի­ պա­շար­նե­

րի­ մինչև­ կե­սը։ Ստեղ­ծե­լով­ DpK­ը,­
DpNa­ը­ և­Dy­ն՝­ Na+­K+­ԱԵ­Ֆա­զը­ կա­

րող­ է­ կա­տա­րել­ օս­մո­սային­ աշ­խա­

տանք։­Հաշ վի առ նե լով բջ ջապ լազ մում 

K+-նե րի հիմ նա կա նում ա զատ վի ճա կը՝ 

այն կար գա վո րում է բջ ջի ծա վա լը և օս-

մո սային ճն շու մը։

Na+-K+-ԱԵ Ֆա զը հայտ նա բեր վել է 

սն կե րի, բույ սե րի և կեն դա նի նե րի շատ 

բջիջ նե րում, որ տեղ այն կա տա րում է ոչ 

մի այն հանգս տի պո տեն ցի ա լի ա ռա-

ջաց ման, այլև ա վե լի ը նդ հա նուր կեն-

սաէ ներ գե տի կա կան դեր։ 

Հե տաքր քիր է այն, որ Na+-K+-ԱԵ-

Ֆա զի ակ տի վու թյու նը նվա զում է բջ ջի 

բա ժան ման՝ մի տո զի ըն թաց քում և այ-

նու հետև վե րա կանգն վում մինչև նրա 

հա ջորդ կի սու մը։ Դիտ վում է ո ւղ ղա կի 

կապ Na+-K+-ԱԵ Ֆա զի ակ տի վու թյան, 

բջ ջից Na+-նե րի հոս քե րի մե ծու թյան և 

նրա նում սպի տա կուց նե րի կեն սա սին-

թե զի ո ւժգ նու թյան միջև։ Դա կա րող 

է տար բեր ձևով մեկ նա բան վել։ Մյուս 

կող մից՝ Na+-K+-ԱԵ Ֆա զի ակ տի վու-

թյան նվա զու մը կա րող է բե րել բջ ջում 

Na+-ի կոն ցենտ րա ցի այի մե ծաց մա նը, 

ո րն էլ իր հեր թին կբե րի ԴՆԹ-ի կա-

ռուց ված քի ա պա կա յու նաց մա նը և մի-

գու ցե բնա կա նոն բջիջ նե րի ձևա փոխ-

մա նը։ Ո ւս տի ա ռա ջարկ վում է քաղց կե-

ղի դեպ քում տար բեր մի ջոց նե րով խթա-

նել Na+-K+-ԱԵ Ֆա զի աշ խա տան քը։

 Վեր ջին տա րի նե րին որ դե րի և մի-

ջատ նե րի է պի թե լի ու մի բջիջ նե րում 

հայտ նա բեր վել է մի նոր՝ K+­ԱԵ­Ֆազ։ 

Այն բջ ջից դուրս է բե րում K+-ներ և 

փաս տո րեն ստեղ ծում է այդ ի ոն նե րի 

հա մար հա կա ռակ ուղղ ված գրա դի-

ենտ՝ [K+] 
ներբջ

 < [K+]
արտ

։
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Կեն դա նի օր գա նիզմ նե րում մշ տա-

պես ըն թա նում են տար բեր քի մի ա-

կան մի ա ցու թյուն նե րի բազ մա պի սի 

ձևա փո խու թյուն ներ, ո րոնք կազ մում 

են նրանց նյու­թա­փո­խա­նա­կու­թյու­

նը։ Դա նրանց կար ևոր հատ կա նիշն է։ 

Լավ հայտ նի են ած խաջ րե րի, լի պիդ-

նե րի կամ ճար պե րի, սպի տա կուց նե րի 

և նուկ լե ի նաթ թու նե րի ու այլ պարզ և 

բարդ օր գա նա կան և ա նօր գա նա կան 

մի ա ցու թյուն նե րի ձևա փո խու թյուն նե-

րը, օ րի նակ՝ նրանց ճեղ քու մը մինչև 

կազ մի մեջ մտ նող ա վե լի պարզ միա-

ցու թյուն ներ՝ ը նդ հուպ ջուր (H
2
O) և ած-

խած նի եր կօք սիդ (CO
2
), ա մի նաթթու-

ներ և նուկ լե ո տիդ ներ, կամ նրանց սին-

թե զը։ 

Կեն­դա­նի­ օր­գա­նիզմ­նե­րում­ նյու­

թա­փո­խա­նա­կային­ ու­ղի­նե­րը­ շատ­

բազ­մա­զան­ե­ն։ Հա ճախ նրանք գծային 

են և տա նում են դե պի ո րո շա կի հիմ-

նա կան նյու թի ա ռա ջա ցում, սա կայն 

նրանց մի մա սը ճյու ղա վոր վում է՝ տա-

նե լով դե պի տար բեր վերջ նա նյու թե րի 

ա ռա ջա ցում։ Կան նաև օ ղա կային կամ 

ցիկ լային ու ղի ներ, ե րբ մի նյու թը տա-

նում է մեկ այլ նյու թի ա ռա ջաց ման և 

այս պես շա րու նակ, սա կայն ար դյուն-

քում ի նքն էլ նո րից ա ռա ջա նում է։ 

Կեն դա նի բջ ջում այդ բո լոր ձևա-

փո խու թյուն նե րի գլ խա վոր ա ռանձ նա-

հատ կու թյու նը ֆեր մենտ նե րի մի ջո ցով 

ի րա կա նա ցումն է, ո րոնց ակ տի վու-

թյունն ու նի կար գա վոր ման բազ մա թիվ 

գոր ծոն ներ և տար բեր մե խա նիզմ ներ։ 

Քի մի ա կան ռե ակ ցի ա նե րի ա րա գու-

թյու նը նախևա ռաջ կախ ված է ե լա նյու-

թի կոն ցենտ րա ցի այից, ֆեր մեն տի քա-

նա կից ու ակ տի վու թյու նից և այլն։ 

Այդ ձևա փո խու թյուն նե րին զու-

գըն թաց տե ղի է ու նե նում է­ներ­գի­այի­

փո­խա­նա­կու­թյու­նը, ե րբ քի մի ա կան 

ձևա փո խու թյուն նե րի ըն թաց քում ան-

ջատ վում և օգ տա գործ վում է տար բեր 
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ձևի է ներ գի ա։ Էներ գի ային փո խա նա-

կու թյուն ա սե լով՝ սո վո րա բար ըն դու-

նում են էներ­գի­այի­ան­ջատ­մա­նը­տա­

նող­ քի­մի­ա­կան­ ձևա­փո­խու­թյուն­նե­րի­

ամ­բող­ջու­թյու­նը։ Այդ ամ բող ջու թյու նը 

բազ մա զան է և ա ռանձ նա հա տուկ։ 

Ու շադ րու թյան է ար ժա նի մի շատ 

կար ևոր ա ռանձ նա հատ կու թյուն, ե րբ 

կեն­դա­նի­ օր­գա­նիզմ­նե­րում­ քի­մի­ա­

կան­ձևա­փո­խու­թյուն­նե­րի­ըն­թաց­քում­

է­ներ­գի­այի­ան­ջա­տու­մը­տե­ղի­է­ու­նե­

նում­ ոչ­ մեծ­ քա­նակ­նե­րով։ Դա ը ստ 

վեր ջին տա րի նե րի բա նա վե ճե րի կամ 

քն նար կում նե րի, կեն դա նի օր գա նիզմ-

նե րի գլ խա վոր տար բե րա կիչ հատ կու-

թյու նը։

2.2. Է ՆԵՐ ԳԻ ԱՅԻՆ ՓՈ ԽԱ ՆԱ ԿՈՒԹՅԱՆ ՀԻՄ ՆԱ ԿԱՆ ԳՈՐ ԾԸՆ ԹԱՑ ՆԵ ՐԸ 

ԿԵՆ ԴԱ ՆԻ ԲՋ ՋՈՒՄ 

Է ներ գի ային փո խա նա կու թյան գոր-

ծըն թաց նե րը կեն դա նի բջջում շատ 

բազ մա զան ե ն։ Նրանք ըն թա նում են 

տար բեր՝ լույ սի կամ մթու թյան, ան-

թթվա ծին կամ թթ ված նային պայ ման-

նե րում՝ օգ տա գոր ծե լով է ներ գի այի 

տար բեր աղ բյուր ներ։ Կեն դա նի օր-

գա նիզմ նե րում է ներ գի ան ան ջատ վում 

է տար բեր քի մի ա կան նյու թե րի օք սի-

դա վե րա կանգ նո ղա կան ռե ակ ցի ա նե-

րի ար դյուն քում կամ լույ սի կլա նու մից։ 

Ան ջատ ված է ներ գի այի մի մա սը բջջում 

կապ վում է է ներ գի այի աղ բյուր նե րի, 

օ րի նակ՝ ԱԵՖ-ի կամ H+-ային գրա-

դիեն տի ձևով, ո րոնց ծա նո թա ցանք 

նա խոր դիվ, ի սկ մյուս մա սը ցր վում է։ 

Օր­գա­նա­կան­ մի­ա­ցու­թյուն­նե­րի­

օք­սի­դա­վե­րա­կանգ­նո­ղա­կան­ ռե­ակ­

ցի­ա­նե­րի­ ար­դյուն­քում­ ան­ջատ­ված­

է­ներ­գի­այի­ հաշ­վին­ ըն­թա­ցող­ է­ներ­

գիային­գոր­ծըն­թաց­ներ­են­խմո­րու­մը­

և­շն­չա­ռու­թյու­նը։­Ընդ­ո­րում՝­խմոր­ման­

ար­դյուն­քում­ ա­ռա­ջա­նում­ են­ ա­վե­լի­

պարզ­ օր­գա­նա­կան­ մի­ա­ցու­թյուն­ներ,­

ի­սկ­շն­չա­ռու­թյան­ար­դյուն­քում՝­ա­նօր­

գա­նա­կան­ նյու­թեր։­ Ա­նօր­գա­նա­կան­

մի­ա­ցու­թյուն­նե­րի­ օք­սի­դաց­ման­ գոր­

ծըն­թաց­ներ­են­շն­չա­ռու­թյու­նը­և­քե­մո­

սին­թե­զը։­

Տար­բեր­ մի­ա­ցու­թյուն­նե­րի­ օք­սի­

դաց­ման­ ըն­թաց­քում­ դրան­ցից­ ան­

ջատ­ված­ է­լեկտ­րոն­նե­րը­ տե­ղա­փոխ­

վում­ են­ դե­պի­ է­լեկտ­րոն­նե­րի­ ըն­դու­

նիչ­ներ­ (ակ­ցեպ­տոր­ներ),­ ո­րի­ըն­թաց­

քում­ան­ջատ­ված­էներ­գի­ան­հան­գեց­

նում­ է­ Ա­ԿՖ­ից­ և­ Ֆ
ա­նօրգ

­ից­ ԱԵՖ­ի­

սին­թե­զին։­Խմոր­ման­ըն­թաց­քում,­ե­րբ­

բա­ցա­կա­յում­ են­ թթ­վա­ծի­նը­ և­ է­լեկտ­

րոն­նե­րի­ այլ­ ար­տա­քին­ ակ­ցեպ­տոր­

նե­րը,­ ու­ օր­գա­նա­կան­ մի­ա­ցու­թյուն­

նե­րի­ օք­սի­դաց­ման­ վերջ­նա­նյու­թե­րը­

հան­դես­ են­ գա­լիս­ որ­պես­ էլեկտ­րոն­

նե­րի­ և՛­ դո­նոր­ներ,­ և՛­ ակ­ցեպ­տոր­ներ,­

ԱԵՖ­ի­սին­թե­զը­կոչ­վում­է­սուբստ­րա­

տային­ֆոս­ֆո­րի­լա­ցում,­ի­սկ­շն­չա­ռու­

թյան­ ըն­թաց­քում­ ար­տա­քին­ ակ­ցեպ­

տոր­նե­րի­առ­կա­յու­թյամբ­այն­կոչ­վում­

է­օք­սի­դային­ֆոս­ֆո­րի­լա­ցում։­­­

Խ­մո­րու­մը­բնո­րոշ­է­շատ­ման­րէ­նե­

րին և տար բե րակ վում է օր գա նա կան 

մի ա ցու թյուն նե րի օք սի դաց ման ար-

դյուն քում ա ռա ջա ցած վերջ նա նյու թե-
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րով։ Տար բե րում են խմոր ման հետ ևյալ 

ձևե րը. 

	Հո­մո­ֆեր­մեն­տային՝ որ պես 

վերջ նա նյութ ա ռա ջա նում են օր-

գա նա կան կար բո նային թթու ներ 

(R-COOH) (կաթ նային, քա ցա-

խային, սա թային, կա րա գային 

և այլ) կամ սպիրտ ներ (R-OH) 

(է թա նոլ, բու թան դի ոլ և այլ), 

ը նդ ո րում՝ հիմ նա կա նում մե կը։ 

Վերջ նա նյու թով պայ մա նա վոր-

վում է խմոր ման տե սա կը՝ կաթ-

նաթթ վային կամ, օ րի նակ, է թա-

նո լային և այլն։

	­Հե­տե­րո­ֆեր­մեն­տային՝ ա ռա-

ջա նում են օր գա նա կան թթու ներ 

և սպիրտ ներ։

	­Խա­ռը­ թթ­վային­ կամ­ խա­ռը՝ 

ա ռա ջա նում են տար բեր օր-

գա նա կան թթու ներ, այդ թվում՝ 

մրջ նաթ թու, սպիրտ ներ, մո լե կու-

լային ջրա ծին (H
2
) և CO

2
։

Շն­չա­ռու­թյուն­ ի­րա­կա­նաց­նում­

են­ սն­կե­րը,­ բույ­սե­րը,­ կեն­դա­նի­նե­րը­

և­ շատ­ բակ­տե­րի­ա­ներ­ ու­ ար­քեյ­ներ։ 

Այն կա րող է ըն թա նալ ինչ պես թթ ված-

նի առ կա յու թյան, այն պես էլ նրա բա-

ցա կա յու թյան պայ ման նե րում։ Ո ւս տի 

տար բե րում են շն չա ռու թյան հետ ևյալ 

ձևե րը՝

	 թթ­ված­նային,­

	 անթթ­վա­ծին։­

Անթթ վա ծին շն չա ռու թյունն ի րա կա-

նաց նում են հիմ նա կա նում ա նաե րոբ 

ման րէ նե րը, սա կայն թթ ված նի բա ցա-

կա յու թյան պայ ման նե րում այն կա րող 

է ըն թա նալ նաև սն կե րում, բույ սե րում 

կամ նա խա կեն դա նի նե րում։ Դիտ վում 

է նույ նիսկ մար դու օր գա նիզ մում՝ հնա-

րա վոր դարձ նե լով նրա կեն սա գոր ծու-

նե ու թյու նը ան թթ վա ծին կամ թթված նի 

ան բա վա րար քա նա կի պայ ման նե րում։ 

Անթթ վա ծին շն չա ռու թյունն իր հեր-

թին տար բե րակ վում է ը ստ էլեկտ րոն-

նե րի ակ ցեպ տոր նե րի և լի նում է նիտ-

րա տային, նիտ րի տային, եր կա թային, 

ֆու մա րա տային, սուլ ֆա տային, սուլ-

ֆի դային և այլն։ 

Օր­գա­նա­կան­ մի­ա­ցու­թյուն­նե­րի­

օք­սի­դաց­ման­ ա­ռանձ­նա­հա­տուկ­ ձև­

է­ ճար­պաթ­թու­նե­րի­ (R­COOH)­ b­ օք­
սի­դա­ցու­մը,­ո­րի­ար­դյուն­քում­տե­ղի­է­

ու­նե­նում­ Ա­ԿՖ­ից­ և­ Ֆ
ա­նօրգ

­ից­ ԱԵՖ­ի­

սին­թեզ։

Քե­մո­սին­թե­զը­բա­ցա­հայ­տել­է­ռուս­

ման­րէ­ա­բան­ Սեր­գեյ­ Նի­կո­լա­ևիչ­ Վի­

նոգ­րադս­կին­ (նկ. 2.1) 1887-1890 թթ.-

ին Ֆրան սի ա յում և Շվեյ ցա րի ա յում 

աշ խա տե լու ըն թաց քում՝ ու սում նա-

սի րե լով ծծմ բաջ րած նի (H
2
S) և հե տո 

Նկ. 2.1. Սեր գեյ Նի կո լա ևիչ Վի նոգ րադս-
կին (1856-1953 թթ.)  
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նաև ա մո նի ա կի (NH
3
) օք սի դա ցու մը և 

CO
2
-ի ֆիք սու մը ման րէ նե րում։­ Ա­նօր­

գա­նա­կան­ նյու­թե­րի­ օք­սի­դաց­ման­

ընթաց­քում­ ան­ջատ­վում­ է­ է­ներ­գի­ա,­

ո­րը­ կու­տակ­վում­ է­ ԱԵՖ­ո­ւմ­ և­ հե­տո­

օգ­տա­գործ­վում­օր­գա­նա­կան­մի­ա­ցու­

թյուն­նե­րի­ սին­թե­զում։­ Քե­մո­սին­թե­զի­

հիմ­նա­կան­ ա­ռանձ­նա­հատ­կու­թյու­նը­

լույ­սի­ բա­ցա­կա­յու­թյամբ­ ի­րա­կա­նա­

ցումն­է։ Քե մո սին թեզն ի րա կա նաց վում 

է ման րէ նե րում՝ այն մի ջա վայ րե րում, 

որ տեղ չի հաս նում լույ սը՝ հո ղե րի խո-

րին շեր տե րում, տաք աղ բյուր նե րում 

կամ օվ կի ա նո սի հա տա կում և այլն։

 Քե մո սին թե զի ձևե րը պայ մա նա վոր-

ված են այն նյու թե րով, ո րոնք օք սի դա-

նում ե ն։ Տար բե րում են քե մո սին թե զի 

հետ ևյալ ձևե րը. 

	Fe2+­ի օք սի դա ցում Fe3+­ի 

(նկ. 2.2)՝ դիտ վում է եր­կա­թա­

բակ­տե­րի­ա­նե­րում, օ րի նակ՝ 

Geobacter-ի կամ Galionella-ի 

տե սակ նե րում`

4 Fe2+ + O
2
 + 4 H ­> 4 Fe3+ + 2 H

2
O, 

ո րի դեպ քում DG-ն հա վա սար է -30 

կՋ/ մոլ, 

	Mn2+­ի օք սի դա ցում Mn4+­ի՝ 

դիտ վում է ար­քեյ­նե­րում, օ րի-

նակ՝ Sulfolobus-ի տե սակ նե րում`

4 Mn2+ + O
2
 + 4 H

2
O ­> 4 MnO

2
 + 2 H+, 

ո րի դեպ քում DG-ն հա վա սար է -68 կՋ/ 

մոլ,

	NH
3
­ի օք սի դա ցում NO

2 
-ի եր­

կու փու լով՝ դիտ վում է նիտ­րի­

ֆի­կաց­նող­ բակ­տե­րի­ա­նե­րում, 

օ րի նակ՝ Nitrosomonas-ի կամ 

Nitrosococcus-ի տե սակ նե րում, 

կամ ար­քեյ­նե­րում՝

NH
3
 + O

2 
+ ՆԱԴ.H

2
 ­>   HNO

2
 + ՆԱԴ+ 

+ H+ + 2 e­, և այ նու հետև NO
3
­ ­ի,

	H
2
S­ի կամ S2­­ի օք սի դա ցում 

մո լե կու լային ծծմ բի կամ սուլ­

ֆա տի (SO
4
2­)՝ ի րա կա նաց վում է 

ծծմ­բա­բակ­տե­րի­ա­նե­րում, օ րի-

նակ՝ Desulfobacter-ի տե սակ նե-

րում, կամ ար­քեյ­նե­րում,  օ րի-

նակ՝ Sulfolobus-ի տե սակ նե րում՝

12 H
2
S + 6 CO

2 
­> C

6
H

12
O

6
 + 6 H

2
O + 

12 S,

	H
2
S
2
O

3
­ի, SO

3
2 -ի կամ մո լե կու­

լային ծծմ բի օք սի դա ցում SO
4
2­

­ի՝ ի րա կա նաց վում է թի­ո­նային­

բակ­տե­րի­ա­նե­րում, օ րի նակ՝ 

Thiobacillus-ի կամ Sulfobacillus-ի 

տե սակ նե րում, 

	H
2
­ի օք սի դա ցում՝ դիտ վում է 

ջրած­նային­ բակ­տե­րի­ա­նե­

րում, օ րի նակ՝ Alcaligenes-ի կամ 

Hydrogenophilus-ի տե սակ նե-

րում։

­Քե­մո­սին­թե­զի­ ըն­թաց­քում­ ա­նօր­

գա­նա­կան­ նյու­թե­րի­ օք­սի­դաց­ման­

Նկ. 2.2. Fe2+-ի օք սի դա ցում Fe3+-ի 
ման րէ նե րի մի ջո ցով
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ար­դյուն­քում­ ան­ջատ­ված­ է­ներ­գի­ան­

մեծ­ չէ,­այն­ օգ­տա­գործ­վում­ է­ԱԵՖ­ի­

սին­թե­զի­հա­մար։­Օ­րի­նակ՝­է­ներ­գի­այի­

մեծ­պա­շա­րով­ջրած­նի­մեկ­մո­լե­կու­լի­

օք­սի­դաց­ման­ըն­թաց­քում­սին­թեզ­վում­

է­մինչև­3­մո­լե­կուլ­ԱԵՖ։­

Է­ներ­գի­ային­ գոր­ծըն­թաց­ է­ նաև­

տե­սա­նե­լի­ լույ­սի՝­ որ­պես­ էներ­գի­այի­

աղ­բյու­րի­հաշ­վին­ըն­թա­ցող­ֆո­տո­սին­

թե­զը։­Դա­լույ­սի­է­ներ­գի­այի­ձևա­փոխ­

ման­և­կու­տակ­ման­ֆի­զի­կա­կան­և­քի­

մի­ա­կան­գոր­ծըն­թաց­նե­րի­մի­ամ­բողջ­

հա­մա­լիր­է,­ո­րն­ի­րա­կա­նա­նում­է­ֆո­

տո­սին­թե­զի­ պիգ­մենտ­նե­րի­ (գու­նակ­

նե­րի)­ան­մի­ջա­կան­մաս­նակ­ցու­թյամբ։­

Լու­սային­ է­ներ­գի­այի­ քվանտ­նե­րը­

կլան­վում­ են­ բջ­ջում,­ ձևա­փոխ­վում­

H+­ային­ գրա­դի­են­տի­ և­ հան­գեց­նում­

Ա­ԿՖ­ից­և­Ֆ
ա­նօրգ

­ից­ԱԵՖ­ի­սին­թե­զին,­

ո­րն­ էլ­ կոչ­վում­ է­ ֆո­տո­ֆոս­ֆո­րի­լա­

ցում։­

 Ֆո տո սին թե զի գոր ծըն թա ցը կա րող 

է ի րա կա նա նալ բույ սե րում և բակ տե-

րի ա նե րում ու ար քեյ նե րում լույս կլա-

նող կա ռույց նե րի օգ նու թյամբ տար բեր 

ձևե րով՝ հան գեց նե լով թթ ված նի ա ռա-

ջաց մա նը կամ դրա բա ցա կա յու թյա նը՝ 

	թթ­ված­նի­ ա­ռա­ջաց­մամբ՝­ եր կու 

ֆո տո հա մա կար գե րով քլո­րո­

ֆիլ­ գու նա կի (նկ. 2.3) մի ջո ցով 

է լեկտ րոն նե րի ան ջա տու մով և 

հե տա գա ոչ  ցիկ լային (գ ծային) 

տե ղա փոխ մամբ (կա նաչ բույ-

սեր և կապ տա կա նաչ բակ տե-

րի ա ներ), որ պես էլեկտ րոն նե-

րի դո նոր օգ տա գործ վում է նաև 

ջու րը, և ա ռա ջա նում են վե րա-

կանգնված մի ա ցու թյուն ներ (ֆե-

րե դօք սին, ՆԱԴՖ.H), 

	անթթ­վա­ծին­ կամ­ ա­ռանց­

թթված­նի­ա­ռա­ջաց­ման՝ մեկ ֆո-

տո հա մա կար գով բակ­տե­րիա­

քլո­րո­ֆիլ գու նա կի (ի տար բե-

րու թյուն քլո րո ֆի լի՝ ու նի ջրած նի 

2 լրա ցու ցիչ ա տոմ ներ, տար-

բե րու թյու նը տե՛ս նկ. 2.4) մի ջո-

ցով է լեկտ րոն նե րի ան ջա տու-

մով և ցիկ լային ու ոչ ցիկ լային 

(գ ծային) տե ղա փոխ մամբ (ծի-

րա նա գույն, կա նաչ և հե լի ո-բակ-

տե րի ա ներ), ը նդ ո րում՝ էլեկտ-

րոն նե րի ցիկ լային տե ղա փոխ-

Նկ. 2.3. Քլո րո ֆի լը մագ նե զի ում (Mg) 
պա րու նա կող պոր ֆի րի նային կա ռույց է և 

նման է հե մին

Նկ. 2.4 Բակ տե րի աք լո րո ֆի լի 

կա ռուց ված քային բա նաձ ևը
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ման դեպ քում չեն ա ռա ջա նում 

վե րա կանգ նո ղա կան հա մար-

ժեք ներ, ի սկ գծային տե ղա փոխ-

ման ըն թաց քում օգ տա գործ վում 

են է լեկտ րոն նե րի ար տա քին 

դո նոր ներ, օ րի նակ՝ ծծմ բի վե-

րա կանգն ված ձևե րը կամ H
2
-ը, 

և ա ռա ջա նում են վե րա կանգ նո-

ղա կան հա մար ժեք ներ,

	անթթ­վա­ծին՝ բակ­տե­րի­ա­ռո­

դոպ­սին սպի տա կու ցի մի ջո ցով 

H+-նե րի տրանս թա ղան թային 

տե ղա փոխ մամբ (հա լո ֆիլ բակ-

տե րի ա ներ և ար քեյ ներ), վե րա-

կանգ նո ղա կան հա մար ժեք նե րի 

աղ բյուր են ծա ռա յում ար տա քին 

օր գա նա կան մի ա ցու թյուն նե րը։ 

Փաս տո րեն ֆո տո սին թե զի թթ ված-

նային և ան թթ վա ծին ձևե րը մի մյան-

ցից տար բեր վում են գու նակ նե րի և 

ջրի մաս նակ ցու թյամբ լույ սի կլան ման 

և է լեկտ րոն նե րի ան ջատ ման գոր ծըն-

թաց նե րում։

2.3. ԽՄՈ ՐՈՒ ՄԸ ԵՎ ՍՈՒԲՍՏ ՐԱ ՏԱՅԻՆ ՖՈՍ ՖՈ ՐԻ ԼԱՑ ՄԱՆ 

ՄԵ ԽԱ ՆԻԶ ՄԸ

Խ մո րումը, ը ստ ան վա նի ֆրան-

սի ա ցի ման րէ ա բան և քի մի կոս Լո­ւի­

Պաս­տե­րի (նկ. 2.5), «կյանքն­է­ա­ռանց­

թթ­ված­նի», այ սինքն՝ այն կեն դա նի օր-

գա նիզմ նե րի, մաս նա վո րա պես ման րէ-

նե րի բնո րոշ հատ կու թյունն է թթ ված նի 

բա ցա կա յու թյամբ։ Նա ցույց տվեց, որ 

է թա նո լի, գլի ցե րո լի կամ սա թաթթվի 

ա ռա ջա ցու մը թթ ված նի բա ցա կա-

յու թյան (ա նաե րոբ) պայ ման նե րում 

ման րէ նե րի կեն սա գոր ծու նե ու թյան 

ար դյունք է։ Նա բա ցա հայ տեց ման րէ-

նե րում նաև կաթ նաթթ վային և կա րա-

գաթթ վային խմոր ման ա ռանձ նա հատ-

կու թյուն նե րը։ 

Խ մոր ման բնույ թի բա ցա հայտ ման 

գոր ծում Լ. Պաս տե րի ա վանդն ան գնա-

հա տե լի է։ Նրա մա սին դեռևս 1935 թ.-

ին նկա րա հան վել է գե ղար վես տա կան 

ֆիլմ, ո րն ար ժա նա ցել է Օս կա րի։ 

 Սա կայն գեր մա նա ցի կեն սա քի-

մի կոս Էդ­վարդ­ Բուխ­նե­րը (նկ. 2.5) 

19-րդ դ. վեր ջին հայտ նա բե րեց, որ 

սպիրտ­նե­րի­ ա­ռա­ջաց­մամբ­ շա­քար­

նե­րի­ խմո­րում­ կա­րող­ է­ դիտ­վել­ նաև­

խմո­րասնկե­րի­ ոչ­ բջ­ջային­ մզ­ված­

քում։ Դա հնա րա վոր է մի ջա վայ րում 

ֆեր մենտ նե րի հաշ վին։ Ար տաբջ ջային 

խմոր ման կար ևոր բա ցա հայտ ման հա-

մար նա ար ժա նա ցավ Նո բե լյան մր ցա-

նա կի (1907 թ.)։ Ա նգ լի ա ցի կեն սա քի մի-

կոս ներ Ար­թուր­ Գար­դե­նը­ և Ո­ւի­լյամ­

Յոն­գը ցույց տվե ցին, որ խմո րասն-

կային մզ ված քի ա վե լա ցու մից շա քար-

նե րի խմոր ման ա րա գու թյու նը նվա զում 

է Ֆ
ա նօրգ

-ի բա ցա կա յու թյամբ, և խմոր-

ման ըն թաց քում վեր ջինս յու րաց վում 

է։ Նրանք եզ րա կաց րին, որ խմո րու-

մը սկս վում է շա քա րին Ֆ
ա նօրգ

-ի մի աց-

մամբ և ֆոս ֆո շա քա րի ա ռա ջաց մամբ։ 

Բա ցի դրա նից՝ այդ մզ ված քում նրանք 

բա ցա հայ տե ցին խմոր ման հա մար ան-

հրա ժեշտ զի մազ նե րի և կո զի մազ նե րի 

առ կա յու թյու նը։ 
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Խ մո րու մը բարդ կեն սա քի մի ա կան 

ռե ակ ցի ա նե րի հա ջոր դա կան գոր-

ծըն թաց է, ո րն ի րա կա նա նում է բջ ջի 

բջ ջապ լազ մում կամ նրա օր գա նոիդ-

նե րում տար բեր ֆեր մենտ նե րի օգ-

նու թյամբ։ Են թադր վում է, որ խմոր­

ման­ ֆեր­մենտ­նե­րը­ փո­խազ­դում­ են­

մի­մյանց­ հետ՝­ կազ­մա­վո­րում­ են­ մի­

հա­մա­լիր­ ամ­բող­ջու­թյուն՝­ բազ­մա­բա­

ղադ­րա­մաս­ ան­սամբլ։ Ֆեր մենտ նե-

րի այդ պի սի ամ բող ջու թյու նը կոչ վում 

է մե­տա­բո­լոն։  Ը նդ ո րում՝ խմոր ման 

վեր ջին փու լի ֆեր մենտ նե րը կապ ված 

են պլազ մային թա ղան թի հետ։ 

Խ մո րու մը լավ է ու սում նա սիր ված 

շա քար նե րի, հատ կա պես գլյու կո զի 

(C
6
H

12
O

6
) օք սի դաց ման օ րի նա կով։ 

Խ մոր ման ա ռա ջին փու լե րը տա-

նում եմ դե պի գլյու կո զի ձևա փոխ մա նը։ 

Ը ստ ֆրուկ­տո­զաերկ­ֆոս­ֆա­տային­

կամ­ Է­մբ­դե­նի­Մեյեր­հո­ֆի­Պառ­նա­սի­

ուղու՝ սկզ բում տե ղի է ու նե նում գլյու կո-

զի ֆոս ֆո րի լա ցում՝ հեք սա կի նազ ֆեր-

մեն տի մի ջո ցով Mg2+ (կամ ման գա նի 

(Mn2+) ի ոն նե րի առ կա յու թյամբ՝ ա ռա-

ջա նում է գլյու կոզ-6-ֆոս ֆատ՝

Նկ. 2.5. Լո ւի Պաս տե րը (1822-1895 թթ.) (ձա խից) և Էդ վարդ Բուխ նե րը (1860-1917 թթ.)
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 Այս ու ղին ան վա նա կոչ ված է գեր-

մա նա ցի կեն սա քի մի կոս ներ Գուս­տավ­

Գե­որգ­ Է­մբ­դե­նի, Նո բե լյան մր ցա նա-

կա կիր Օտ­տո­Ֆրից­Մեյեր­հո­ֆի և լեհ 

կեն սա քի մի կոս Յա­կոբ­ Օս­կա­ր­ Պառ­

նա­սի (նկ. 2.6) ա նուն նե րով՝ մինչև պի-

րո խա ղո ղաթ թու գլյու կո զի ձևա փո խու-

թյան ու սում նա սիր ման գոր ծում նրանց 

մեծ ա վան դի հա մար։ 

Գ լյու կո զի ֆոս ֆո րի լաց ման ըն թաց-

քում ծախս վում է ԱԵՖ, ո րի ճեղ քու մից 

ան ջատ ված է ներ գի ան օգ տագործ վում 

է գլյու կո զի և Ֆ
եաօրգ

-ի միջև ե թե րային 

կա պի ա ռա ջաց ման վրա։ Ը նդ ո րում՝ 

ան ջատ ված է ներ գի այի (-16.7 կՋ) մեծ 

մա սը ցր վում է. դա դարձ նում է գոր ծըն-

թացն ան դար ձե լի։

 Գոր ծըն թացն ի րա կա նաց նող հեք­

սա­կի­նա­զը տրանս ֆե րազ նե րին, մաս-

նա վո րա պես ֆոս ֆոտ րանս ֆե րազ նե-

րին պատ կա նող կար ևոր ֆեր մենտ է։ 

Այն շատ բակ տե րի ա նե րում ու նի 30-50 

կԴա մո լե կու լային զանգ ված, ի սկ բույ-

սե րում և կեն դա նի նե րում այն հան դի-

պում է տար բեր ի զոձ ևե րով և իր զանգ-

վա ծով կրկ նա կի մեծ է։

 Մար դու և կեն դա նի նե րի լյար դի և 

են թաս տա մոք սային գեղ ձի բջիջ նե րում 

այն ներ կա յաց ված է 4-րդ ի զոձ ևով՝ 

գլյու կո կի նա զով, ո րը տար բեր վում է իր 

Նկ. 2.6. Գուս տավ Գե որգ Է մբ դե նը (1874-1933 թթ.) (ձա խից), Օտ տո Ֆրից Մեյեր հո ֆը 
(1884-1951 թթ.) և Յա կոբ Օս կար Պառ նա սը (1884-1949 թթ.) (ա ջից)

Նկ. 2.7. Խմո րասն կե րի հեք սա կի նա զի 
բյու րե ղային կա ռուց ված քը, ո րում կա-

րևոր վում են α պա րու րաձև հատ ված նե րը
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կի նե տի կա կան բնու թագ րե րով ու գոր-

ծում է գլյու կո զի բարձր կոն ցենտ րա-

ցի ա նե րի դեպ քում։ Հեք սա կի նազն ան-

ջատ վել է տար բեր բջիջ նե րից, և պար-

զա բան վել է նրա բյու րե ղային կա ռուց-

ված քը (նկ. 2.7)։ Գլյու կո զի նկատ մամբ 

ֆեր մեն տի խնա մակ ցու թյու նը բարձր է, 

շատ ման րէ նե րում նրա ակ տի վու թյու-

նը խթան վում է K+-ի և տար բեր մե տաղ-

նե րի ե րկ վա լենտ ի ոն նե րի օգ նու թյամբ, 

ի սկ մար դու և կեն դա նի նե րի օր գա նիզ-

մում՝ ին սու լին հոր մո նի մի ջո ցով։ 

Են թադր վում է, որ հեք սա կի նա զը 

փո խազ դում է մի տո քոնդ րի ում նե րի 

ար տա քին թա ղան թի հետ, որ տեղ նա, 

հնա րա վոր է, կապ վում է թա ղան թում 

ծա կո տի ա ռա ջաց նող պո րին սպի տա-

կու ցի հետ և «գտ նում» ԱԵՖ-ը։ Դա 

ա պա հո վում է ֆեր մեն տի աշ խա տան քի 

բարձր ա րա գու թյու նը։

 Մի ա ժա մա նակ նշենք, որ ա ղի քային 

շատ բակ տե րի ա նե րում գլյու կո զի 

մուտ քը ար տա քին մի ջա վայ րից դե պի 

բջիջ և նրա ֆոս ֆո րի լա ցու մը գլյու կոզ-

6-ֆոս ֆա տի ի րա կա նաց նում է պլազ-

մային թա ղան թի ֆոս ֆոտ րանս ֆե րա-

զային հա մա կար գը։ Վեր ջի նիս մի ջո-

ցով ֆոս ֆոե նոլ պի րո խա ղո ղաթթվից 

Ֆ
ա նօրգ

-ը տե ղա փոխ վում է և կապ վում 

գլյու կո զին մի քա նի ֆեր մենտ նե րի 

մաս նակ ցու թյամբ։ Ֆոս ֆո րի լաց ված 

գլյու կո զը մի ան գա մից կա րող է են-

թարկ վել հե տա գա օք սի դաց մա նը։ Այդ 

հա մա կար գին կծա նո թա նանք հա ջոր-

դիվ։

Նշ ված գոր ծըն թա ցին հա ջոր դում է 

գլյու կոզ-6-ֆոս ֆա տի ի զո մե րի զա ցու-

մը ֆրուկ տոզ-6-ֆոս ֆա տի ֆոս ֆո հեք-

սաի զո մե րազ ֆեր մեն տի մի ջո ցով, ո րն 

էլ այ նու հետև ֆոս ֆո րի լաց վում է ֆոս-

ֆոֆ րուկ տո կի նազ ֆեր մեն տի մի ցո ջով 

Mg2+-ի առ կա յու թյամբ՝ ա ռա ջա նում է 

ֆրուկ տոզ-1,6-ե րկ ֆոս ֆատ։
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 Այս ձևա փո խու թյան ըն թաց քում ևս 

ծախս վում է ԱԵՖ, և ան ջատ վում է մեծ 

քա նա կի է ներ գի ա (-14.2 կՋ), գոր ծըն-

թա ցը ևս ան դար ձե լի է ։

Ֆ րուկ տոզ-1,6-ե րկ ֆոս ֆա տը ճեղք-

վում է եր կօք սի ա ցե տոն ֆոս ֆա տի և 

գլի ցե րալ դե հիդ-3-ֆոս ֆա տի ալ դո լազ 

ֆեր մեն տի մի ջո ցով։ 

 Ա ռա ջա ցած տրի ոզ ֆոս ֆատ նե-

րը կա րող են փո խա կերպ վել մի մյանց՝ 

տրի ոզ ֆոս ֆա տի զո մե րազ ֆեր մեն տի 

մի ջո ցով։

Խ մո րու մը շա րու նակ վում է գլի ցե-

րալ դե հիդ-3-ֆոս ֆա տի հե տա գա օք սի-

դաց մամբ դե պի 1,3-ե րկ ֆոս ֆոգ լի ցե րի-

նային թթու, ո րի ըն թաց քում գլի ցե րալ-

դե հիդ-3-ֆոս ֆո դե հիդ րո գե նազ ֆեր մեն-

տի կո ֆեր մենտ նի կո տի նա մի դա դե նի-

ներկ նուկ լե ո տի դը (ՆԱԴ+), ստա նա-

լով էլեկտ րոն ներ, վե րա կանգնվում է 

ՆԱԴ.H-ի ։
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Այ նու հետև ֆոս ֆա տային խում-

բը 1,3-ե րկ ֆոս ֆոգ լի ցե րի նային թթ վից 

ֆոս ֆոգ լի ցե րատ կի նազ ֆեր մեն տի մի-

ջո ցով տե ղա փոխ վում է դե պի Ա ԿՖ՝ 

ա ռա ջա նում է 3-ֆոս ֆոգ լի ցե րի նային 

թթու, և սին թեզ վում է ԱԵՖ։

Այս ձևա փո խու թյուն նե րում ան-

ջատ վում է մեծ քա նա կի է ներ գի ա (-18.8 

կՋ), սա կայն այդ է ներ գի ան չի ցր վում 

և կու տակ վում է ԱԵՖ-ում դարձ նե լով՝ 

նրանց դար ձե լի։ Նյու թի ձևա փո խու-

թյան հաշ վին ԱԵՖ-ի ան մի ջա կան սին-

թեզն ան վան վում է սուբստ­րա­տային­

ֆոս­ֆո­րի­լա­ցում։

 Հաշ վի առ նե լով, որ գլյու կո զի մեկ 

մո լե կու լից ա ռա ջա նում են գլի ցե րալ-

դե հիդ-3-ֆոս ֆա տի եր կու մո լե կուլ ներ, 

կա րող ե նք նշել, որ փաս տո րեն տե ղի 

է ու նե նում ԱԵՖ-ի և ՆԱԴ.H-ի եր կո ւա-

կան մո լե կուլ նե րի ա ռա ջա ցում։ 

3-ֆոս ֆոգ լի ցե րի նային թթուն ֆոս-

ֆոգ լի ցե րա մու տազ ֆեր մեն տի մի ջո ցով 

Mg2+-ի առ կա յու թյամբ ձևա փոխ վում է 

2-ֆոս ֆոգ լի ցե րի նային թթ վի, ո րը, ան-

ջա տե լով ջուր ե նո լազ ֆեր մեն տի մի ջո-

ցով, Mg2+-ի (և Mn2+-ի) առ կա յու թյամբ 

ա ռա ջաց նում է ֆոս ֆոե նոլ պի րո խա ղո-

ղաթ թու։
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2-ֆոս ֆոգ լի ցե րի նային թթ վից ջրի 

ան ջա տու մը հան գեց նում է ա ռա ջա ցող 

ֆոս ֆոե նոլ պի րո խա ղո ղաթթ վի մո լե կու-

լում է լեկտ րոն նե րի վե րա բաշխ մա նը. 

դա ա պա կա յու նաց նում է մի ա ցու թյու-

նը՝ հնա րա վոր դարձ նե լով Ֆ
ա նօրգ

-ի տե-

ղա փո խու մը Ա ԿՖ-ի ն։ Ան ջատ վում է 

մեծ քա նա կի է ներ գի ա (-31.5 կՋ/ մոլ)։ 

Եվ հա ջորդ փու լում Ֆ
ա նօրգ

-ը պի րու-

վատ կի նազ ֆեր մեն տի մի ջո ցով Mg2+-ի 

առ կա յու թյամբ տե ղա փոխ վում է դե-

պի Ա ԿՖ՝ ա ռա ջաց նե լով պի րո խա ղո-

ղաթթու և ԱԵՖ։ 

 

Այս տեղ ևս կա րող ե նք նո րից նշել 

սուբստ րա տային ֆոս ֆո րի լաց ման մա-

սին։ Վեր ջինս հա մե մա տա բար պարզ և 

այդ պատ ճա ռով է ներ գի այի ձևա փոխ-

ման և կու տակ ման հու սա լի մե խա նիզմ 

է ։

­Պի­րո­խա­ղո­ղաթ­թու­կի­նա­զը դաս-

վում է ֆոս ֆոտ րանս ֆե րազ նե րի 

շարքին, հան դի պում է մինչև 4 տար-

բեր ի զոձ ևե րով, ան ջատ վել է տար բեր 

բջիջ նե րից, ո րոշ վել է նրա բյու րե ղային 

կա ռուց ված քը։ Այս ֆեր մեն տի ակ տի-

վու թյու նը խթան վում է K+-ի և տար բեր 

մե տաղ նե րի ե րկ վա լենտ ի ոն նե րի օգ-

նու թյամբ։ 

Հեք սա կի նա զը, ֆոս ֆոֆ րուկ տո կի-

նա զը և պի րո խա ղո ղաթ թու կի նա զը մեծ 

դեր ու նեն գլյու կո զի օք սի դաց ման կար-

գա վոր ման գոր ծում։ Մար դու օր գա նիզ-

մում այդ ֆեր մենտ նե րի խան գա րում-

նե րը բե րում են տար բեր հի վան դու-

թյուն նե րի։

Գ­լյու­կո­զից­ մինչև­ պի­րո­խա­ղո­

ղաթ­թու­ օք­սի­դաց­ման­ ու­ղին­ կոչ­վում­

է­ գլի­կո­լիզ։ Գլի­կո­լի­զի­ ար­դյուն­քում­

գլյու­կո­զի­ մեկ­ մո­լե­կու­լի­ օք­սի­դաց­

ման­ըն­թաց­քում­ան­ջատ­վում­ է­ ­196.9­

կՋ­է­ներ­գի­ա,­և­սուբս­տրա­տային­ֆոս­

ֆո­րի­լաց­ման­ հաշ­վին­ գու­մա­րային­

սին­թեզ­վում­են ԱԵՖ­ի­2­մո­լե­կուլ­ներ.­

ա­յսինքն՝­ ստան­դարտ­ պայ­ման­նե­

րի­ հա­մար­ ան­ջատ­ված­ է­ներ­գի­այի­

31%­ն­է­կու­տակ­վում­ԱԵՖ­ի­մո­լե­կուլ­

նե­րում­ (բջ­ջի­ ֆի­զի­ո­լո­գի­ա­կան­ պայ­

ման­նե­րում՝­ 53%­ը)։ Սա էներ գի այի 

ձևա փո խու թյան բարձր ար դյու նա վե-

տու թյուն է։ 

Ա նաե րոբ պայ ման նե րում ապ րող 

տար բեր բակ տե րի ա նե րում և այլ օր-

գա նիզմ նե րում գլի կո լիզն է ներ գի այի 

աղ բյուր նե րի, մաս նա վո րա պես ԱԵՖ-ի 

ա ռա ջաց ման մի ակ գոր ծըն թացն է։ 
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Կա րե լի է են թադ րել, որ մեկ մո լե կուլ 

օք սի դաց վող նյու թի հա մե մատ՝ սին-

թեզ վող ԱԵՖ-ի քիչ քա նա կի պատ ճա-

ռով այս գոր ծըն թա ցը մեծ տա րա ծում 

չի ստա ցել սն կե րում, բույ սե րում և կեն-

դա նի նե րում։  

Գ լի կո լի զին հա ջոր դող ձևա փո խու-

թյուն ներն է լեկտ րոն նե րի ար տա քին 

ակ ցեպ տոր նե րի բա ցա կա յու թյամբ 

կազ մում են խմոր ման վեր ջին փու լե րը։  

Այդ փու լե րում պի րո խա ղո ղա-

թթվից ա ռա ջա նում են կաթ նաթ թուն 

(CH
3
CH

2
O-COOH) և տար բեր այլ օր-

գա նա կան թթու ներ կամ սպիրտ ներ։ 

Ը նդ ո րում՝ կաթ նաթ թու դե հիդ րո գե նազ 

ֆեր մեն տի մի ջո ցով ՆԱԴ.H-ի և H+-ի 

մաս նակ ցու թյամբ ա ռա ջա նում է կաթ-

նաթ թուն, ի սկ, օ րի նակ, մրջ նաթ թու դե-

հիդ րո գե նա զի մի ջո ցով՝ մրջ նաթ թուն 

(HCOOH)։

 Կաթ նաթթ վի ա ռա ջա ցու մը բնո-

րոշ է կաթ­նաթթ­վային­ բակ­տե­րի­ա­

նե­րին, ո րոնք մեծ դեր են կա տա րում 

կաթ նաթթ վային մթերք նե րի ստաց ման 

գոր ծում։ Այդ պի սի բակ տե րի ա նե րից 

են Lactobacillus-նե րի, Streptococcus-

նե րի կամ Bifidobacterium-նե րի ո րոշ 

տե սակ նե րը։ Կաթ նաթթ վային խմոր-

ման ըն թաց քում մի ջա վայ րի թթ վե ցու մը 

օ ժան դա կում է կաթ նամ թեր քի պահ-

պան մա նը, քա նի որ դրանց վնա սող 

շատ ման րէ ներ չեն ա ճում ցածր pH-

ո ւմ։ Կաթ նաթ թու կա րող է ա ռա ջա  նալ 

մար դու և կեն դա նի նե րի բջիջ նե րում։ 

Այդ թթ վի կու տա կու մը հան գեց նում է, 

օ րի նակ, մկան նե րի հոգ նա ծու թյան։ 

Հո­մո­ֆեր­մեն­տային կաթ­նա­

թթվային­ խմոր­ման գու մա րային 

ար դյուն քը կա րե լի է ներ կա յաց նել 

այսպես՝

Գ լյու կոզ + 2 Ա ԿՖ + 2 Ֆ
ա նօրգ

 ­> 2 Կաթ­

նաթ թու + 2 H
2
O + 2 ԱԵՖ։

­Հե­տե­րո­ֆեր­մեն­տային­ կաթ­նա­

թթվային­խմոր­ման ար դյուն քում, օ րի-

նակ՝ Leuconostoc mesenteroides-ում, 

ա ռա ջա նում է նաև էթա նոլ։ Հայտ-

նա բեր վել է, որ կրծ քով կե րակր վող 

ե րե խա նե րի ա ղի նե րում գե րակշ ռող 

Bifidobacterium-նե րում կաթ նաթթ վի 

հետ մի ա սին ա ռա ջա նում է ոչ թե է թա-

նոլ, այլ քա ցա խաթ թու։ Սա կայն հե-

տե րո ֆեր մեն տային կաթ նաթթ վային 

խմոր ման դեպ քում շա քար նե րի օք սի-

դա ցումն ըն թա նում է այլ՝ պեն տո զա-

ֆոս ֆա տային ու ղով (տե՛ս հա ջոր դիվ)։

Պ­րո­պի­ո­նաթթ­վային­ խմոր­ման 

դեպ քում պի րո խա ղո ղաթթ վի կար-
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բօք սի լաց ման գոր ծըն թա ցը մի շարք 

մի ջան կյալ ձևա փո խու թյուն նե րի ար-

դյուն քում տա նում է պրո պի ո նաթթ վի 

ա ռա ջաց մա նը։

Ս­պիր­տային­ խմոր­ման դեպ քում 

է թա նո լի ա ռա ջա ցու մը տե ղի է ու նե-

նում պի րո խա ղո ղաթթ վի դե կար բօք-

սի լաց ման ար դյուն քում պի րո խա ղո-

ղաթ թու-դե կար բօք սի լազ ֆեր մեն տի 

մի ջո ցով Mg2+-ի և թի ա մին պի րո ֆոս-

ֆա տի առ կա յու թյամբ, ե րբ ա ռա ջա-

նում է ա ցե տալ դե հիդ։ Վեր ջինս ալ կո-

հոլ դե հիդ րո գե նազ ֆեր մեն տի մի ջո ցով 

ՆԱԴ.H-ի և H+-ի մաս նակ ցու թյամբ 

վե րա կանգնվում է մինչև է թա նոլ։ Պի-

րո խա ղո ղաթ թու դե կար բօք սի լա զը բա-

ցա կա յում է կաթ նաթթ վային խմոր ման 

բակ տե րի ա նե րում և կեն դա նի նե րի 

բջիջ նե րում։

Ե թե ա վե լաց նել ե րկ սուլ ֆիտ (HSO
3
-), 

ա պա գլյու կո զի խմոր ման արդյունքում 

կա ռա ջա նա մի այլ սպիրտ՝ գլիցե րոլ։ 

Նման ար դյունք դիտ վում է նաև ե րկ-

կար բո նա տի (HCO
3
-) կամ ե րկ ֆոս ֆա-

տի (HPO
4
2-) ա վե լաց ման դեպ քում։ Հե-

տաքր քիր է, որ խմո րու մը HSO
3
--ի մաս-

նակ ցու թյամբ օգ տա գործ վում է գլի ցե-

րո լի ար տադ րու թյու նում։

Հե տաքր քիր է այն, որ խմո րա-

սնկերն աճ ման ըն թաց քում ո րո շա կի 

ժա մա նա կա հատ վա ծում պա հան ջում 

են թթ վա ծին թա ղան թային ֆոս ֆո լի-

Նկ. 2.8. Խա ռը խմոր ման վեր ջին փու լե րի գծա պատ կե րը Escherichia coli-ո ւմ
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պիդ նե րի սին թե զի հա մար։ Թթ ված-

նի շատ փոքր քա նակ նե րի դեպ քում 

նրանք ան ցնում են աե րոբ շն չա ռու-

թյան, և խմո րու մը ճնշ վում է։ Այդ պի սի 

եր ևույ թը կոչ վում է Պաս­տե­րի­է­ֆեկտ։ 

Սա կայն շա քար նե րի ա վել ցու կի պայ-

ման նե րում խմո րասն կե րում շա րու-

նակ վում է խմո րու մը՝ ան կախ թթ ված-

նի առ կա յու թյու նից։ Այդ պի սի եր ևույթն 

էլ կոչ վում է ան գլի ա ցի կեն սա քի մի կոս 

Հեր բերտ Գրեյս Կրեստ րի ի ա նու նով՝ 

Կրեստ­րի­ի­է­ֆեկտ։

Խ մոր ման ըն թաց քում պի րո խա ղո-

ղաթթ վից կա րող է ա ռա ջա նալ ա ցե-

տիլ ֆոս ֆատ, ո րի վե րա կանգն ման ար-

դյուն քում քա ցա խաթթ վի ա ռա ջաց ման 

ըն թաց քում են թադր վում է ԱԵՖ-ի ևս 

մեկ մո լե կու լի ա ռա ջա ցում (նկ. 2.8)։ Այս 

դեպ քում ար դեն գլյու կո զի մեկ մո լե կու-

լի խմոր­ման­ար­դյուն­քում­գու մա րային 

սին­թեզ­վում­են­ԱԵՖ­ի­3­մո­լե­կուլ­ներ։ 

Խա­ռը­ խմոր­ման­ ըն թաց քում (տե՛ս 

նկ. 2.8) պի րո խա ղո ղաթթ վից պի րո խա-

ղո ղաթ թումրջ նաթ թու-լի ազ ֆեր մեն տի 

մի ջո ցով ա ռա ջա նում են ա ցե տիլ-կո-

ֆեր մենտ A-ն և մրջ նաթ թու (HCOOH)։ 

Այ նու հետև մրջ նաթ թուն մրջ նաթ թու-

ջրա ծին լի ազ ֆեր մեն տի մի ջո ցով օք-

սի դա նում է մինչև H
2
 և CO

2
։ Ը նդ ո րում՝ 

այդ գա զային վերջ նա նյու թերն ա ռա-

ջա նում են հա վա սար հա րա բե րու-

թյամբ, ո րը կա րող է փո փոխ վել կախ-

ված մի ջա վայ րի pH-ի ց։ Այդ պի սի խա-

ռը խմո րու մը բնո րոշ է ա ղի քային շատ 

բակ տե րի ա նե րին, օ րի նակ՝ Escherichia 

coli-ին կամ Salmonella typhimurium-ի ն։ 

Մրջ­նաթ­թուջ­րա­ծին­լի­ա­զը բարդ 

սպի տա կու ցային հա մա լիր է, այն 

կազմ ված է եր կու ֆեր մենտ նե րից՝ 

մրջ նա-թ թու դե հիդ րո գե նա զից և [Ni­

Fe]­հիդ­րո­գե­նա­զից­ (Հիդ)։ Ը նդ ո րում՝ 

տար բե րում են այդ եր կու ֆեր մենտ նե-

րի մի քա նի ձևեր։ Դրանց տար բեր ձևե-

րից կազ մա վոր վում են մրջ նաթ թուջ րա-

ծին լի ա զի եր կու հա մա լիր ներ, ո րոն ցից 

լավ է ու սում նա սիր ված ա ռա ջի նը (նկ. 

2.9)։ Ա ղի քային ցու պի կում հայտ նա-

բեր վել են մրջ նաթ թու դե հիդ րո գե նա-

զի ե րեք ձևեր և հիդ րո գե նազ նե րի չորս 

ձևեր՝ Հիդ-1, Հիդ-2, Հիդ-3 և Հիդ-4։ Վեր-

ջին ներս ու նեն տար բեր կա ռուց վածք, 

կազմ ված են մեծ ու փոքր բազ մա թիվ 

են թա մի ա վոր նե րից, այդ թվում՝ նման 

շն չա ռա կան շղ թա նե րի ցի տոք րոմ b-ից, 

ը նդ գր կում են եր կա թածծմ բային կենտ-

րոն ներ։ 

Հիդ-նե րը գաղտ նագր վում են տար-

բեր օ պե րոն նե րով՝ hya, hyb, hyc և hyf, 

ու բո լո րը կա տա լի զում են օք սի դա վե-

րա կանգ նո ղա կան պարզ ռե ակ ցի ա՝ 

2H+ + 2e­ <­> H
2
, մի ա սին ի րա գոր ծում 

են H
2
-ի ի նչ պես ա ռա ջա ցում, այն պես 

էլ օք սի դա ցում։ Ի նչ պես ցույց է տր վել 

հե ղի նա կի լա բո րա տո րի ա յում, հիդ­րո­

գե­նազ­նե­րի­այդ­ չորս­ձևե­րը­դար­ձե­լի­

են­ և­ աշ­խա­տում­ են­ տար­բեր­ ո­ւղ­ղու­

թյուն­նե­րով՝­ կախ­ված­ մի­ջա­վայ­րի­

պայ­ման­նե­րից։ Այդ ֆեր մենտ նե րի ակ-

տի վու թյու նը կար գա վոր վում է նաև մի 

քա նի սպի տա կուց նե րով և ներբջ ջային 

այլ գոր ծոն նե րով։ Կար գա վոր ման 

ուղի նե րից մե կը մի մյանց հետ նրանց 

փո խազ դե ցու թյունն է։ 

Ըստ եր ևույ թին, հիդ րո գե նազ նե րը 

կազ մա վո րում են հիմ նա րար մի նոր՝ 

ջրած­նային­ցիկլ, ո րի դե րը բջ ջում ունի 

մեծ հե տաքրք րու թյուն։ Դեռ ա վե լին, 

են թադր վում է, որ հիդ րո գե նազ նե րը 
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Նկ. 2.9. Escherichia coli-ի մրջնաթթուջրածինլիազի 1-ին և 2-րդ համալիրները՝ 
կազմված մրջնաթթուդեհիդրոգենազի մեծ ենթամիավորից (FdhF) և 

համապատասխանաբար Հիդ-3 (Hyc) և Հիդ-4 (Hyf)-ից
Հիդ-3 (Hyc)-ը կազմված է մեծ (HycC, HycE) և փոքր (HycB, HycD, HycF, HycG), իսկ 

Հիդ-4 (Hyf)-ը՝ մեծ (HyfB, HyfD, HyfF, HyfG ) և  (HyfA, HyfC, HyfE, HyfH, HyfI) փոքր 
ենթամիավորներից։ HyfE ենթամիավորը տեղաբաշխված է թաղանթի ներսում, և նրա C 

եզրը դուրս է գալիս դեպի պերիպլազմ։
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կա րող են տե ղա փո խել H+-ներ (տե՛ս 

նկ. 2.9) կամ էլ փո խազ դում են H+-ներ 

տե ղա փո խող հա մա կար գե րի, մաս-

նա վո րա պես H+-ային ԱԵ Ֆազ նե րի 

հետ։ Դա ո րո շում է նրանց կեն սաէներ-

գիային դե րը բջ ջում։ Հիդ րո գե նազ ներ 

հայտ նա բեր վել են տար բեր բակ տե-

րիա նե րում և ար քեյ նե րում, ի նչ պես 

նաև խմո րասն կե րում։ Վեր ջին նե րում 

նույ նիսկ բա ցա հայտ վել են հա տուկ 

մարմ նիկ ներ, ո րոն ցում դրանք կու-

տակ վում ե ն։

 Վեր ջին տա րի նե րին մե ծա ցել է հե-

տաքրք րու թյու նը մրջ նաթ թուջ րա ծին-

լի ա զի նկատ մամբ։ Դա պայ մա նա-

վոր ված է այդ ֆեր մեն տի աշ խա տան-

քի ար դյուն քում H
2
-ի ա ռա ջաց մամբ, 

ո րը կա րող է մար դու և կեն դա նի նե րի 

ա ղի նե րում ստեղ ծել նպաս տա վոր մի-

ջա վայր ախ տա ծին շատ ման րէ նե րի 

կեն սա գոր ծու նե ու թյան և վտան գա-

վոր հի վան դու թյուն նե րի զար գաց ման 

և, մյուս կող մից, ծա ռայել որ պես ար-

դյու նա վետ կեն­սա­վա­ռե­լիք մարդ կու-

թյան է ներ գե տիկ պա հանջ մունք նե րի 

բա վա րար ման հա մար։ Հիդ-նե րին և 

մրջնաթթուջրա ծին լի ա զին կանդ րա-

դառ նանք հա ջոր դիվ։ 

 Գ լյու կո զի օք սի դա ցու մը ա նաե-

րոբ պայ ման նե րում կա րող է ըն թա նալ 

նաև մի այլ՝ պեն­տո­զա­ֆոս­ֆա­տային­

ու­ղով։ Այն ան վան վում է Վար­բուր­

գի­Դիկ­կեն­սի­Հո­րե­կե­րի­ ու­ղի`­ այդ 

ձևա փո խու թյան ու սում նա սիր ման գոր-

ծում մեծ ա վանդ ու նե ցող Օ. Վար բուր-

գի, ան գլի ա ցի կեն սա քի մի կոս Ֆրանկ­

Դիկ­կեն­սի և ա մե րի կա ցի կեն սա քի մի-

կոս Բեր­հարդ­Լե­ո­նարդ­Հո­րե­կե­րի­(նկ.­

2.10) ա նուն նե րով։ Այդ դեպ քում գլյու-

կոզ-6-ֆոս ֆա տը գլյու կոզ-6-ֆոս ֆատ-

դե հիդ րո գե նազ ֆեր մեն տի մի ջո ցով եր-

կու փու լով օք սի դա նում է մինչև 6-ֆոս-

ֆագ լյու կո նաթթ վի։

Ն շենք, որ գլյու կոզ-6-ֆոս ֆա տի հե-

տա գա ձևա փո խու թյան գլի կո լի զի կամ 

պեն տո զա ֆոս ֆա տային ու ղին ո րոշ-

Նկ. 2.10. Ֆրանկ Դիկ կեն սը (1899-1986 թթ. ) (ձա խից) և Բեր հարդ 
Լե ո նարդ Հո րե կե րը (1914-2010 թթ.)
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վում է օք սի դա վե րա կանգ նո ղա կան 

հա մար ժեք նե րի (H+ + e-) բջ ջի պա հանջ-

մունք նե րով և ՆԱԴՖ.H-ի կոն ցենտ րա-

ցի այով։ Եվ հենց այս փու լում կո ֆեր-

մենտ ՆԱԴՖ+-ը վե րա կանգնվում է 

ՆԱԴՖ.H-ի և H+-ի։ 

Այ նու հետև պեն տո զա ֆոս ֆա-

տային ու ղում 6-ֆոս ֆագ լյու կո նաթ թուն 

6-ֆոս ֆագ լյու կո նատ դե հիդ րո գե նազ 

ֆեր մեն տի մի ջո ցով օք սի դա նում է և 

ա ռա ջաց նում կե տո նային ա ծան ցյալ, 

ո րը դե կար բօք սի լաց ման ա րդյուն-

քում ա ռա ջաց նում է ռի բու լոզ-5-ֆոս-

ֆատ, և ՆԱԴՖ+-ը վե րա կանգն վում է 

ՆԱԴՖ.H-ի և H+-ի ։

 Ռի բու լոզ-5-ֆոս ֆա տը ֆոս ֆո պեն-

տո զաէ պի մե րազ ֆեր մեն տի մի ջո ցով 

ձևա փոխ վում է քսի լու լոզ-5-ֆոս ֆա տի 

կամ ֆոս ֆո պոն տո զաի զո մե րազ ֆեր-
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մեն տի մի ջո ցով՝ ռի բոզ-5-ֆոս ֆա տի։ 

Այս գոր ծըն թա ցը դար ձե լի է։ 

Այս գոր ծըն թաց նե րին հա ջոր դում է 

դար ձե լի տրանս կե տո լա զային ձևա փո-

խու թյու նը, ե րբ քսի լու լոզ-5-ֆոս ֆա տից 

ա ռա ջա նում են գլի ցե րալ դե հիդ-3-ֆոս-

ֆա տը և հե տո սե դո հեպ տու լոզ-7-ֆոս-

ֆա տը։ 

Դ րանց տրան սալ դո լա զային ձևա-

փո խու թյան ար դյուն քում ա ռա ջա նում 

են է րիթ րոզ-4-ֆոս ֆատ և ֆրուկ տոզ-6-

ֆոս ֆատ։ 

Ա ռա ջա ցած նյու թե րի մի այլ տրաս-

կե տո լա զային ձևա փո խու թյան ար դյուն-
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քում ա ռա ջա նում են գլի ցե րալ դե հիդ-3-

ֆոս ֆա տը ֆրուկ տոզ-6-ֆոս ֆա տը։ 

 Այ նու հետև ֆրուկ տոզ-6-ֆոս ֆա տը 

ֆոս ֆո հեք սա կի նազ ֆեր մեն տի մի ջո-

ցով ձևա փոխ վում է գլյու կոզ-6-ֆոս ֆա-

տի։

Ձ ևա փո խու թյուն նե րի այս շղ թան 

փաս տո րեն վե րա դառ նում է իր ե լա նյու-

թին, ո ւս տի կա րող է դի տարկ վել որ պես 

ցիկլ (կամ շունտ)։ Ցիկ լի գու մա րային 

ար դյուն քը գլյու կոզ-6-ֆոս ֆա տից գլի-

ցե րի նալ դե հիդ-6-ֆոս ֆա տի ա ռա ջաց-

ման մեջ է, սա կայն կար ևոր են նաև 

CO
2
-ի ան ջա տու մը և ՆԱԴՖ.H-ի ա ռա-

ջա ցու մը։ Գու մա րային ար դյուն քը կա-

րե լի է ներ կա յաց նել հետ ևյալ կերպ՝

6 Գլյու կոզ­6­ֆոս ֆատ + 12 ՆԱԴՖ+ ­> 

5 Գլյու կոզ­6­ֆոս ֆատ + 6 CO
2
 + 12 

(ՆԱԴՖ.H + H+):

 Փաս տո րեն գլյու­կո­զի­մեկ­մո­լե­կու­

լից­ա­ռա­ջա­նում­են­CO
2
­ի­6­մո­լե­կուլ­

ներ­և­ՆԱԴՖ.H­ի­12­մո­լե­կուլ­ներ։ Այս 

ցիկ լում ա ռա ջա ցած գլի ցե րալ դե հիդ-3-

ֆոս ֆա տը կա րող է մաս նակ ցել գլի կո-

լի զին՝ բե րե լով ԱԵՖ-ի 2 մո լե կուլ նե րի 

սին թե զին։ Բա ցի դրա նից՝ ա ռա ջա ցած 

ՆԱԴՖ.H-նե րը ջրած նի ա տոմ նե րի 

աղ բյուր են և ան հրա ժեշտ են ա մի-

նաթթու նե րի, լե ղաթ թու նե րի, վի տա մին-

նե րի և քա ցա խաթթ վից ճար պաթ թու-

նե րի սին թե զի հա մար։ ՆԱԴՖ.H-երն 

օգ տա գործ վում են նաև ո րոշ թույ նե րի և 

դե ղա մի ջոց նե րի օք սի դաց ման գոր ծըն-

թաց նե րում։ Սրանք մի ա սին վկա յում 

են պեն տո զա ֆոս ֆա տային ցիկ լի կեն-

սաէ ներ գե տի կա կան նշա նա կու թյան 

մա սին։ Այս ցիկ լի նշա նա կու թյու նը 

գնա հա տե լու նպա տա կով նշենք նաև, 

որ ռի բոզ-5-ֆոս ֆա տը բջ ջում նուկ լե ի-

նաթ թու նե րի ե լա նյութ է։ 

Պեն տո զա ֆոս ֆա տային ցիկլն 

ի րա կա նաց վում է ար քեյ նե րում և բակ-

տե րի ա նե րում, բույ սե րի բջիջ նե րի 

քլո րոպ լաստ նե րում և կեն դա նի նե րի 

բջիջ նե րի բջ ջապ լազ մում և էն դոպ լազ-

մային ցան ցում ու այլ կա ռույց նե րում։ 

Այս ցիկ լի ֆեր մենտ նե րի ակ տի վու թյու-

նը բարձր է կեն դա նի նե րի ճար պային 

և ո սկ րային հյուս վածք նե րի, լյար դի և 

տար բեր գեղ ձե րի բջիջ նե րում։ 

Երբ գլյու կո զի օք սի դա ցումն ըն-

թա նում է պեն տո զա ֆոս ֆա տային 

ու ղով, ա պա դիտ վում է հե տե րո ֆեր-

մեն տային կաթ նաթթ վային խմո րում։ 

Այդ պի սի խմո րում ի րա կա նաց նում 

են կաթ նաթթվային բակ տե րի ա նե րից 

Lactobacillus-նե րի կամ Leuconostoc-

նե րի ո րոշ տե սակ ներ։ Նշ ված խմոր-

ման ար դյուն քում ա ռա ջա նում է նաև 
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է թա նոլ։

Գ լյու կո զի օք սի դա ցու մը ա նաե րոբ 

պայ ման նե րում կա րող է ըն թա նալ նաև 

Նա­թան­ Է­նթ­նե­րի­Մայքլ­ Դու­դո­րո­վի­

ու­ղով, ո րը բա ցա հայտ վել է այդ ա մե-

րի կա ցի ման րէ ա բան նե րի կող մից 1952 

թ.-ի ն։ Այս ու ղին հայտ նի է դար ձել շատ, 

հիմ նա կա նում՝ ծո վային բակ տե րի ա-

նե րում, ի նչ պես նաև վեր ջին մի քա նի 

տա րի նե րի ըն թաց քում ար քեյ նե րում և 

ո րոշ նա խա կեն դա նի նե րում, սն կե րում 

ու ջրի մուռ նե րում։ Գլյու կո զի ֆոս ֆո րի-

լա ցու մից ա ռա ջա ցած գլյու կոզ-6-ֆոս-

ֆա տը գլյու կոզ-6-ֆոս ֆատ դե հիդ րո-

գե նազ ֆեր մեն տի մի ջո ցով ձևա փոխ-

վում է 6-ֆոս ֆոգ լյու կո նաթթվի, ո րի 

ըն թաց քում ՆԱԴՖ+-ը վե րա կանգնվում 

է ՆԱԴՖ.H-ի և H+-ի։ Այ նու հետև 

6-ֆոս ֆոգ լյու կո նաթ թու դե հիդ րա տազ 

ֆեր մեն տի մի ջո ցով 6-ֆոս ֆոգ լյու կո-

նաթթվի հե տա գա դե հիդ րա տա ցու-

մից ա ռա ջա նում է 2­կե­տո­3­դե­զօք­

սի­6­ֆոս­ֆոգ­լյու­կո­նաթ­թու (նկ. 2.11), 

ո րը 2-կե տո-3-դե զօք սի-6-ֆոս ֆոգ լյու-

կոնաթ թո ւալ դո լազ ֆեր մեն տի մի ջո ցով 

ճեղք վում է պի րո խա ղո ղաթթվի և գլի-

ցե րալ դե հիդ-3-ֆոս ֆա տի։ Վեր ջի նիս 

օք սի դա ցու մից ար դեն Է մբդե նի-Մեյեր-

հո ֆի-Պառ նա սի ու ղով ևս ա ռա ջա նում 

է պի րո խա ղո ղաթ թու։

2­կե­տո­3­դե­զօք­սի­6­ֆոս­ֆոգ­

լյու­կո­նաթ­թո­ւալ­դո­լա­զը լավ ու սում-

նա սիր ված ֆեր մենտ է, դաս վում է լի-

ազ նե րի խմ բին։ Այն ու նի 23,9 կԴա 

մո լե կու լային զանգ ված, կազմ ված է 

225 ա մի նաթթ վային մնա ցորդ նե րից։ 

Ֆեր մեն տի ե ռա չափ կա ռուց ված քը 

պարզ վել է բյու րե ղային վեր լու ծու թյան 

ար դյուն քում։ Նրա ակ տիվ կենտ րո-

նում գտն վում են գլյու տա մի նաթթ վի և 

լի զի նի մնա ցորդ նե րը, ո րոնց միջև H+-ի 

տե ղա փո խու մը ակ տի վաց նում է այդ 

մնա ցորդ նե րը՝ նպաս տե լով C-C կա պի 

ճեղք մա նը։ 

Էնթ նե րի-Դու դո րո վի ու ղով գլյու-

կո զի ձևա փո խու թյա նը զու գա հեռ 

սուբստրա տային ֆոս ֆո րի լաց մամբ 

սին թեզ վում են ԱԵՖ-ի 2 մո լե կուլ ներ։ 

Քա նի որ գլյու կո զի ֆոս ֆո րի լաց ման 

սկզբ նա կան ձևա փո խու թյան ըն թաց-

քում ծախս վել է ԱԵՖ-ի 1 մո լե կուլ, 

գլյու­կո­զի­ օք­սի­դաց­ման­ այս­ ու­ղում­

գու­մա­րային­սին­թեզ­վում­է­ԱԵՖ­ի­մեկ­

մո­լե­կուլ։ 

Գ լյու կո զի օք սի դաց ման Է նթ նե րի-

Դու դո րո վի ու ղին նման է գլի կո լի զին 

և պեն տո զա ֆոս ֆա տային ձևա փո-

խում նե րին, սա կայն է ներ գի ա պես այս 

ուղին քիչ ար դյու նա վետ է։ Այս ու ղին 

հե տաքր քիր է կեն սա տեխ նո լո գի ա յում, 

քա նի որ ա ռա ջա ցած ՆԱԴՖ.H-ե րը 

ջրած նի ա տոմ նե րի աղ բյուր են և, ի նչ-

Նկ. 2.11. 2-կե տո-3-դե զօք սի-6-ֆոս ֆոգ լյու կո նաթ թու
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պես ար դեն նշել ե նք, կար ևոր են շատ 

նպա տա կային նյու թե րի սին թե զում։ 

Այս ու ղին դի տարկ վում է որ պես գլի-

կո լի զի այ լընտ րանք և կա րող է տա նել 

սպիր­տային­ խմոր­ման։ Վեր ջինս բա-

ցա հայտ վել է խմո­րասն­կե­րում ա նաե-

րոբ պայ ման նե րում, սա կայն ի լրումն 

ցույց է տր վել, որ այն տե ղի է ու նե նում 

նաև տար բեր բակ­տե­րի­ա­նե­րում, օ րի-

նակ, ի նչ պես ար դեն նշե ցինք, ո րոշ 

կաթ նաթթ վային բակ տե րի ա նե րում 

կամ էլ Zymomonas mobilis-ո ւմ։ Մեք սի-

կա յում մե կու սաց ված այդ բակ տե րիա-

յում գլյու կո զի խմո րու մն ըն թա նում է 

Է նթ նե րի-Դու դո րո վի ու ղով։ 

Են թադր վում է, որ գլյու կո զի օք սի-

դաց ման Է նթ նե րի-Դու դո րո վի է ներ-

գիա պես քիչ ար դյու նա վետ ու ղին 

հնա գույն է կեն դա նի օր գա նիզմ նե րի 

է վոլյու ցի ա յում, ո րի ըն թաց քում կեն դա-

նի օր գա նիզմ նե րի մեծ մա սում այն փո-

խա րին վել է գլի կո լի զով։ 

Ի տար բե րու թյուն պի րո խա ղո-

ղաթթ վի նշ ված ձևա փո խու թյուն նե րի՝ 

մի շարք ա նաե րոբ ման րէ նե րում պի-

րո խա ղո ղաթ թուն ֆե­րե­դօք­սի­նի­ (Fd)­

մաս նակ ցու թյամբ կա րող է օք սի դա-

նալ պի րո խա ղո ղաթ թու ֆե րե դօք սի նօք-

սի դա ռե դուկ տազ ֆեր մեն տի մի ջո ցով՝ 

ա ռա ջաց նե լով ա ցե տիլ-կո ֆեր մենտ 

A և վե րա կանգ նե լով ֆե րե դօք սի նը։ 

Վեր ջինս օք սի դա նում է հիդ րո գե նա զի 

միջո ցով H
2
-ի ան ջատ մամբ՝

 Ֆե րե դօք սին 
վեր

 ­> Ֆե րե դօք սի ն
օքս

 + H
2
։

H
2
-ի ան ջատ մամբ ձևա փո խու թյուն-

նե րը թեր մո դի նա մի կո րեն շա հա վետ 

չեն, ո ւս տի ան հրա ժեշտ են օք սի դա-

վե րա կանգ նո ղա կան պո տեն ցի ալ նե րի 

ցածր ար ժեք ներ և մի ջա վայ րից ջրած-

նի հե ռա ցում։ Այս դեպ քում նշ ված ու ղով 

H
2
 ա ռա ջաց նող ման րէ նե րն ապ րում են 

այլ՝ H
2
-ը օք սի դաց նող ման րէ նե րի հետ 

մի ա սին։ Դա շատ հե տաքր քիր սիմ-

բիոզ է ու տա րած ված է բնու թյան մեջ։ 

Ո րոշ խմո րասն կե րում պի րո խա ղո-

ղաթ թուն պի րո խա ղո ղաթ թու-դե կար-

բօք սի լազ ֆեր մեն տի մի ջո ցով ձևա-

փոխ վում է ա ցե տալ դե հի դի և CO
2
-ի։ 

Հե տաքր քիր է այն, որ բնա կան օր-

գա նա կան մի ա ցու թյուն նե րի մեծ մա սը՝ 

պո լի շա քար ներ, հեք սոզ ներ, պեն տոզ-

ներ, տետ րոզ ներ, բազ մա տոմ սպիրտ-

ներ, օր գա նա կան թթու ներ, ա մի-

նաթթու ներ, պու րի նային և պի րի մի-

դի նային հիմ քեր և այլ նյու թեր, խմոր-

վում է ման րէ նե րում։ Նրանք խմոր­ման­

ե­լա­նյու­թեր­ են,­ ո­րոնք­ մաս­նա­կի­ (ոչ­

լրիվ)­ օք­սի­դա­նում­ են­ ներ­մո­լե­կու­

լային­ ճեղք­ման­ար­դյուն­քում, ան­ջա­

տում­մեծ­քա­նա­կի­է­ներ­գի­ա­և­բե­րում­

ԱԵՖ­ի­սին­թե­զին։ 

Նկ. 2.12. Գլի ցե րո լը վե րա կանգն ված 

մի ա ցու թյուն է 
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 Վեր ջին տա րի նե րին ա մե րի կա ցի 

և հայ րե նա կան (գր քի հե ղի նակ) ման-

րէ ա բան նե րը և կեն սա տեխ նո լոգ նե-

րը բա ցա հայ տել են ե ռա տոմ սպիր տի՝ 

գլի­ցե­րո­լի­(գ­լի­ցե­րին) (նկ. 2.12) խա ռը 

խմո րու մը ման րէ նե րում։ Են թադր վում 

է, որ գլի ցե րոլն օք սի դա նում է Է մբ դե-

նի-Մեյեր հո ֆի-Պառ նա սի ու ղով՝ գլի-

ցե րոլ դե հիդ րո գե նազ և ե րկ հիդ րոք սի ա-

ցե տոն կի նազ ֆեր մենտ նե րի մի ջո ցով և 

ՆԱԴ+-ի ու ԱԵՖ-ի մաս նակ ցու թյամբ 

մուտք գոր ծե լով ե րկ հիդ րոք սի ա ցե տոն-

ֆոս ֆո րա կան թթ վի կամ ֆոս ֆոե նոլ պի-

րո խա ղո ղաթթ վի ձևա փո խու թյուն նե րի 

ռե ակ ցի ա նե րում։ 

Պո լի շա քար նե րից օս լան կամ գլի-

կո գե նը կա րող են ան ցնել գլի կո լի զի 

ու ղով՝ ֆոս ֆո րի լազ կամ գլի կո գեն ֆոս-

ֆո րի լազ ֆեր մենտ նե րի մի ջո ցով ան-

ջա տե լով գլյու կոզ և ձևա փո խե լով այն 

գլյու կոզ-1-ֆոս ֆա տի։ Այ նու հետև վեր-

ջինս ֆոս ֆոգ լյու կո մու տազ ֆեր մեն տի 

մի ջո ցով ձևա փոխ վում է գլյու կոզ-6-

ֆոս ֆա տի, ո րի հե տա գա ձևա փո խու-

թյուն ներն ըն թա նում են գլի կո լի զի 

ուղով։  

Սա կայն քիչ չեն նաև այն բնա կան 

օր գա նա կան մի ա ցու թյուն նե րը, ո րոնք, 

առ կա տե ղե կու թյուն նե րով, չեն խմոր-

վում ման րէ նե րում։ Դրանք լի ո վին վե-

րա կանգն ված կամ լի ո վին օք սի դաց-

ված նյու թերն ե ն։ Դրան ցից են հա գե-

ցած ած խաջ րա ծին նե րը, ստե րոիդ նե-

րը, կա րո տի նոիդ նե րը, տեր պեն նե րը և 

պոր ֆի րին նե րը։ Այդ նյու թե րը պա րու-

նա կում են մի այն ած խած նի և ջրած նի 

ա տոմ ներ, և նրանց ներ մո լե կու լային 

ճեղք ման ար դյուն քում է ներ գի ա չի ան-

ջատ վում կամ քիչ է ան ջատ վում, ո րը 

բա վա րար չէ ԱԵՖ-ի սին թե զի հա մար։ 

Այդ մի ա ցու թյուն նե րը կա րող են օք սի-

դա նալ մի այն թթ ված նի հետ փո խազ-

դե ցու թյան ար դյուն քում օք սի գե նազ նե-

րի առ կա յու թյամբ։ 

Այս պի սով՝ կա րող ե նք նշել նաև 

սուբստ րա տային ֆոս ֆո րի լաց ման մե-

խա նիզ մի թե րա ցում նե րը.

	  Նախ՝ տար բեր օր գա նա կան 

նյու թե րի ոչ լրիվ օք սի դաց ման ըն թաց-

քում ան ջատ ված է ներ գի ան միշտ չէ, 

որ կա րող է կու տակ վել ԱԵՖ-ի մո լե կու-

լում։ Այն ցր վում է ջեր մու թյան ձևով և 

դրա նով նվա զեց նում սուբստ րա տային 

ֆոս ֆո րի լաց ման ար դյու նա վե տու թյու-

նը։ 

	 Օր գա նա կան մի ա ցու թյուն նե-

րի օք սի դաց ման ար դյուն քում ԱԵՖ-ի 

սին թեզ վող մո լե կուլ նե րի թի վը փոքր է ։

 Կեն սաէ ներ գե տի կայի տե սա կե-

տից շատ հե տաքր քիր է այն, որ խմոր­

ման­ ո­րոշ­ վերջ­նա­նյու­թե­րի,­ օ­րի­նակ՝­

կաթ­նաթթ­վի­ դուրս­ բե­րու­մը­ կա­րող­ է­

թա­ղան­թի­ վրա­ ստեղ­ծել­ Dµ
H

+։ Կաթ-

նաթթուն կա րող է ան ցնել թա ղան թով 

ը ստ նրա կոն ցենտ րա ցի այի գրա դի-

են տի ո ւղ ղու թյան ([ Կաթ նաթ թու] 
ներ

 > 

[ Կաթ նաթ թու]
արտ

) H+-նե րի հետ հա-

մա տե ղա փոխ ման մե խա նիզ մով։ Այդ 

տե ղա փոխ ման հա րա բե րակ ցու թյու նը 

կազ մում է 1։2 [ Կաթ նաթ թու]
արտ

-ի ցածր 

և pH-ի բարձր ար ժեք նե րի դեպ քում և 

1։1 [ Կաթ նաթ թու]
արտ

-ի մեծ և pH-ի ցածր 

ար ժե քի դեպ քում։ Այ սինքն՝ խմո րու մը 

և կաթ նաթթ վի դուրս բե րու մը հան գեց-

նում են բջ ջապ լազ մի ալ կա լի աց ման 

[ Կաթ նաթ թու]
արտ

-ի ցածր և pH-ի բարձր 

ար ժեք նե րի դեպ քում։ Ար տա քին մի-

ջա վայ րում կաթ նաթթ վի կու տա կու մը 
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և pH-ի նվա զու մը փո փո խում են այդ 

գոր ծըն թաց նե րը՝ բե րե լով կաթ նաթթ վի 

և H+-նե րի հա վա սար քա նակ նե րով տե-

ղա փոխ մա նը ու ∆µ
H
+-ի ա ռա ջաց ման 

կա սեց մա նը։ Այդ պի սի ար դյունք ցույց 

է տր վել Streptococcus-նե րում և այլ 

կաթ նաթթ վային բակ տե րի ա նե րում։  

Շն չա ռու թյան ըն թաց քում օր գա նա-

կան մի ա ցու թյուն նե րի լրիվ օք սի դաց-

ման և դրա ար դյուն քում բջ ջում է ներ-

գի այի ձևա փոխ ման և կու տակ ման մե-

խա նիզմն ա վե լի բարդ է։ Դրանց կծա-

նո թա նանք հա ջոր դիվ։

2.4. ՇՆ ՉԱ ՌՈՒԹՅՈՒ ՆԸ ԵՎ ՕՔ ՍԻ ԴԱՅԻՆ 

ՖՈՍ ՖՈ ՐԻ ԼԱՑ ՄԱՆ ՄԵ ԽԱ ՆԻԶ ՄԸ

Շն չա ռու թյան՝ է լեկտ րոն նե րի ար-

տա քին ակ ցեպ տոր նե րի առ կա յու-

թյամբ օր գա նա կան նյու թե րի օք սի դաց-

ման ըն թաց քում պի րո խա ղո ղաթթ վի 

հե տա գա օք սի դա ցումն ի րա կանա նում 

է ո ւթ հա ջոր դա կան ձևա փո խու թյուն-

նե րի ձևով, ո րոնք կազ մում են մի օ ղակ՝ 

եռ­կար­բո­նային­թթու­նե­րի կամ կիտ­րո­

նաթթ­վի­ցիկլ։ Այդ ցիկլն ան վան վել է Հ.­

Կրեբ­սի (տե՛ս նկ. 10) ա նու նով։ 

2.4.1. ԿԻՏ ՐՈ ՆԱԹԹՎԻ (Կ ՐԵԲ ՍԻ) 

ՑԻԿԼ  

Պի րո խա ղո ղաթ թուն պի րո խա ղո-

ղաթ թու դե կար բօք սի լազ ֆեր մեն տի մի-

ջո ցով ան ջա տում է CO
2
` դե կար բօք սի-

լաց վում՝ ա ռա ջաց նե լով քա­ցա­խաթ­թու­

(ա­ցե­տիլ)­կո­ֆեր­մենտ­ A­ մի­ա­ցու­թյու­

նը­ (նկ. 2.13), ո րի մաս նակ ցու թյամբ 

ըն թա նում են Կրեբ սի ցիկ լի ձևա փո-

խու թյուն նե րը։ Այդ մի ա ցու թյու նը, փո-

խազ դե լով թրթն ջու կաթթ վի հետ, կիտ-

րո նաթ թու սին թազ ֆեր մեն տի մի ջո ցով 

ա ռա ջաց նում է կիտ րո նաթ թու (նկ. 

2.14)։ 

Պի­րո­խա­ղո­ղաթ­թու­դե­կար­բօք­սի­

լա­զը և կիտ­րո­նաթ­թու­սին­թա­զը լավ ու-

սում նա սիր ված են (նկ. 2.15)։ Նշենք, որ 

պի րո խա ղո ղաթ թու դե կար բօք սի լա զը 

մի բարդ հա մա լիր է, ո րն ը նդ գր կում է 

ե րեք ֆեր մենտ ներ՝ պի րո խա ղո ղաթ թու-

դե հիդ րո գե նա զը, ե րկ հիդ րո լի պոիլտ-

րան սա ցե տի լա զը և ե րկ հիդ րո լի պոիլ-

դե հիդ րո գե նա զը, ի նչ պես նաև եր կու 

Նկ. 2.13. Քա ցա խաթ թու (ա ցե տիլ)-կո ֆեր մենտ A
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այլ սպի տա կուց ներ ու տար բեր կո ֆեր-

մենտ ներ։ Այդ հա մա լի րը նաև շատ խո-

շոր է իր չա փե րով և գե րա զան ցում է ռի-

բո սոմ նե րին։ 

Հե տաքր քիր է այն, որ այդ հա մա լի-

րի սպի տա կուց նե րը գաղտ նագ րող գե-

նե րից մե կը գտն վում է կեն դա նի նե րի 

սե ռա կան X քրո մո սո մում, ո րի խան գա-

րում նե րը հան գեց նում են ծանր հի վան-

դու թյան։ 

Կիտ րո նաթ թու սին թա զը կազմ ված 

է 437 ա մի նաթթ վային մնա ցորդ նե րից։ 

Այն բյու րե ղաց վել է, և ցույց է տր վել, 

որ կիտ րո նաթ թու սին թա զը կազմ ված է 

տար բեր հատ ված նե րով 2 սպի տակու-

ցային են թա մի ա վոր նե րից (տե՛ս նկ. 

2.15), և յու րա քան չյու րն ու նի 20 α- պա-

րու րա վոր ված հատ ված ներ։ Նրա ակ-

Նկ. 2.14. Կիտ րո նաթթ վի ցիկ լի գծա պատ կե րը
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տիվ կենտ րո նում գտն վում են ար գի նի-

նի և հիս տի դի նի մնա ցորդ ներ։ Այս ֆեր-

մե նտի աշ խա տան քում ա ռանձ նա հա-

տուկ է այն, որ նրա հետ թրթն ջու կա քա-

ցա խաթթ վի փո խազ դե ցու թյու նը բե րում 

է կոն ֆոր մա ցի ոն փո փո խու թյան, ո րի 

ար դյուն քում ձևա փոխ վում է ե րկ րորդ 

ե լա նյու թի՝ ա ցե տիլ-կո ֆեր մենտ A-ի 

կապ ման հատ վա ծի։  Կիտ րո նաթթուն 

կար ևոր դեր է խա ղում գլի կո լի զի կար-

գա վոր ման գոր ծում։ Նա ֆոս ֆոֆ րուկ-

տո կի նա զի ալ լոս տե րիկ ար գե լա կիչ է։ 

Կիտ րո նաթ թուն ա կո նի թազ ֆեր մեն-

տի մաս նակ ցու թյամբ ի զո մե րի զաց վում 

է՝ ա ռա ջաց նե լով ի զո կիտ րո նաթ թու, 

ո րը դե հիդ րի դաց վում է մինչև թրթնջու-

կա սա թաթ թու՝ ՆԱԴ+-ը ՆԱԴ.H-ի և 

H+-ի վե րա կանգն մամբ և այ նու հետև 

ի զո կիտ րո նաթ թու դե հիդ րո գե նազ ֆեր-

մեն տի մի ջո ցով դե կար բօք սի լաց վում է 

մինչև α- կե տոգ լյու տա րաթ թու (տե՛ս նկ. 

2.15)։ 

Հե տա գա յում α- կե տոգ լյու տա-

րաթթու դե կար բօք սի լազ ֆեր մեն տի 

մի ջո ցով օք սի դային դե կար բօք սի լաց-

ման ար դյուն քում և ՆԱԴ+-ը ՆԱԴ.H-ի 

ու H+-ի վե րա կանգն մամբ α- կե տոգ-

լյու տա րաթ թուն ձևա փոխ վում է սա-

թաթ թու-կո ֆեր մենտ A-ի։ Այս հա մա-

լիր մի ա ցու թյու նը դե ա ցի լաց վում է՝ 

ա ռա ջաց նե լով սա թաթ թու, և այդ ըն-

թաց քում ԳԿՖ-ը (կամ ԱԵՖ-ը) ֆոս-

ֆո րի լաց վում է՝ ա ռա ջաց նե լով ԳԵՖ 

(կամ ԱԵՖ) (տե՛ս նկ. 2.14)։ Այդ վեր ջին 

ձևա փո խու մը կա տար վում է սուբստ-

րա տային ֆոս ֆո րի լաց ման մե խա նիզ-

մով։ Հե տաքր քիր է այն, որ ԳԵՖ-ը կա-

րող է փո խազ դել Ա ԿՖ-ի հետ՝ բե րե լով 

ԱԵՖ-ի սին թե զին՝

 ԳԵՖ + Ա ԿՖ ­> ԳԿՖ + ԱԵՖ։

Այ նու հետև սա թաթ թուն սա թաթ թու-

դե հիդ րո գե նազ ֆեր մեն տի մաս նակ ցու-

թյամբ ա ռա ջաց նում է ֆու մա րաթ թու՝ 

մի ա ժա մա նակ վե րա կանգ նե լով օք սի-

դաց ված ֆլա­վի­նա­դե­նին­դի(ե­րկ)­նուկ­

Նկ. 2.15.  Պի րո խա ղո ղաթ թու դե կար բօք սի լա զի (ձախից) և կիտ րո նաթ թու սին թա զի (աջից) 

տա րա ծա կան կա ռուց ված քի մո դել նե րը

 Սպի տա կուց նե րը և են թա մի ա վոր նե րը նշ ված են տար բեր գույ նե րով։
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լե­ո­տի­դը­ (ՖԱԴ) (նկ. 2.16) ՖԱԴ.H-ի 

և H+-ի։ Սա թաթ թու դե հիդ րո գե նա զը 

կազմ ված է 4 են թա մի ա վոր նե րից (2-ը 

հիդ րո ֆիլ են) և պա րու նա կում է (Fe-S) 

կենտ րոն ներ։ Ֆու մա րաթ թուն ֆու մա-

րազ ֆեր մեն տի մի ջո ցով ձևա փոխ վում 

է խն ձո րաթթ վի, ո րն էլ խն ձո րաթ թու դե-

հիդ րո գե նազ ֆեր մեն տի մի ջո ցով ա ռա-

ջաց նում է թրթն ջու կա սա թաթ թու, մի ա-

ժա մա նակ ՆԱԴ+-ը վե րա կանգն վում է 

ՆԱԴ.H-ի և H+-ի։ Այս պի սով փակ վում 

է շղ թան՝ կազ մե լով ցիկլ։

 Գու մա րում կա րե լի է նշել.

Ա ցե տիլ­Կո ֆեր մենտ A + 3 ՆԱԴ+ + 

ՖԱԴ + ԳԿՖ (Ա ԿՖ) + Ֆ
ա նօրգ

 + 2 H
2
O 

+ Կո ֆեր մենտ A­SH ­> 2 Կո ֆեր մենտ 

A­SH + 3 ՆԱԴ.H + ՖԱԴ.H
2
 + ԳԵՖ 

(ԱԵՖ) + 2 CO
2
:

Կ րեբ սի ցիկ լում ա ռա ջա ցած նյու-

թե րից, օ րի նակ՝ ՆԱԴ.H-ից և ՖԱԴ.H
2
-

ից ան ջատ վող է լեկտ րոն ներն ան ցնում 

են ար տա քին ակ ցեպ տո րին մի շարք 

բարդ սպի տա կու ցային հա մա լիր նե րի 

մի ջո ցով, ո րոնք թա ղանթ նե րում կազ-

մում են է­լեկտ­րոն­նե­րի­տե­ղա­փոխ­ման 

կամ շն­չա­ռա­կան­շղ­թա­ներ։ 

Իսկ ին չու՞ է պարզ եր կած խած-

նային ա ցե տի լային խմ բի օք սի դաց-

ման հա մար ըն թա նում այս բարդ հա-

ջոր դա կան ցիկ լը։ Միգու ցե այն պատ-

ճա ռով, որ քա ցա խաթթ վի մե թի լային 

խում բը շատ կա յուն է օք սի դաց ման 

նկատ մամբ, և բջիջ նե րում քա ցա-

խաթթուն մի ա նում է այլ մի ա ցու թյա նը, 

ո րի ար դյուն քում ա ռա ջա ցած նյու թի 

դե հիդ րի դա ցու մը և դե կար բօք սի լա-

ցու մը ա վե լի հեշտ ե ն՝ չեն պա հան ջում 

Նկ. 2.16. Ֆլա վի նա դե նի ներկ նուկ լե ո տի դի կա ռուց ված քային բա նաձ ևը 
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ա զատ է ներ գի այի ար գել քի հաղ թա հա-

րում։

Ն շենք, որ Կրեբ սի ցիկ լի ձևա փո-

խու թյուն նե րը կա տա լի զող ֆեր մենտ-

նե րը գլի կո լի զի ֆեր մենտ նե րի նման 

կազ մա վո րում են մի բազ մա բա ղադ րա-

մաս հա մա լիր ան սամբլ՝ մե­տա­բո­լոն։

 Հե տաքր քիր է, որ ո րոշ բազ մած-

խա ծին օր գա նա կան մի ա ցու թյուն նե-

րի ոչ լրիվ օք սի դա ցու մը կա րող է ի րա-

գործ վել ման րէ նե րում ֆեր մեն տային 

տար բեր հա մա կար գե րի, այդ թվում՝ 

Կրեբ սի ցիկ լի խան գա րում նե րի պատ-

ճա ռով կամ ար տա քին մի ջա վայ րի ոչ 

նպաս տա վոր պայ ման նե րի հետ ևան-

քով։ Այդ պի սի ման րէ նե րից հայտ նի 

են քա­ցա­խաթթ­վային­ բակ­տե­րի­ա­նե­

րի­ (Acetobacter, Gluconobacter) ո րոշ 

տե սակ ներ, ո րոն ցում Կրեբ սի ցիկ լի 

ֆեր մենտ նե րի ակ տի վու թյու նը ցածր 

է, կամ ֆեր մենտ նե րից բա ցա կա յում 

է α-կե տոգ լյու տա րատ դե հիդ րո գե-

նա զը։ Այդ բակ տե րի ա ներն է թա նո լը 

ձևա փո խում են քա ցա խաթթ վի։ Տար-

բեր սնկե րում (Rhizopus, Saprolegnia, 

Mucor, Aspergillus) աճ ման պայ ման նե-

րի փո փո խու թյու նը կա րող է ար գե լա կել 

Կրեբ սի ցիկ լի ո րոշ ֆեր մենտ նե րի ակ-

տի վու թյու նը։ Այդ սն կերն օգ տա գործ-

վում են կաթ նաթթ վի, ֆու մա րաթթ վի, 

կիտ րո նաթթ վի, թրթն ջաթթ վի և այ լնի 

ստաց ման հա մար։

2.4.2. ՇՆ ՉԱ ՌԱ ԿԱՆ ՇՂ ԹԱ ՆԵ ՐԻ 

ԲԱ ՂԱԴ ՐԻՉ ՆԵ ՐԸ

 

Նախ պար զենք շն չա ռա կան շղթա-

նե րը կազ մող բա ղադ րիչ նե րը։ Մի տո-

քոնդ րի ում նե րի ներ քին թա ղան թում 

շնչա ռա կան շղ թա նե րը կազմ ված են 

մե ծ  մա սամբ սպի տա կուց նե րից։ Օ րի-

նակ՝ ցու լի սր տամ կա նի մի տո քոնդ-

րիում նե րի ներ քին թա ղան թում շն չա-

Նկ. 2.17. Ֆլա վին մեկ նուկ լե ո տի դի կա ռուց-

ված քային բա նաձ ևը
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ռա կան շղ թան ը նդ գր կում է 80 սպի տա-

կուց ներ՝ կազ մե լով թա ղան թի սպի տա-

կուց նե րի 25%-ը։ Այդ սպի տա կուց նե րը 

տե ղա փո խում են մեկ կամ զույգ է լեկտ-

րոն ներ։

Շն չա ռա կան շղ թա նե րի սպի տա-

կուց նե րը հիմ նա կա նում խմ բա վոր-

վում են ե րեք խմ բե րում՝ պի­րի­դի­նային­

սպի­տա­կուց­ներ,­ ֆլա­վի­նային­ սպի­

տա­կուց­ներ­և­ցի­տոք­րոմ­ներ։ Վեր ջերս 

շղ թա նե րի բա ղադ րիչ նե րում ա ռանձ-

նաց վում են նաև եր­կա­թածծմ­բային­

սպի­տա­կուց­նե­րը։

­Պի­րի­դի­նային­ դե­հիդ­րո­գե­նազ­նե­

րը կա տա լի զում են ՆԱԴ+-ի կամ նի-

կո տի նա մի դա դե նին կուս լե ո տիդ ֆոս-

ֆա տի (ՆԱԴՖ+) օք սի դաց ված ձևե րի 

վե րա կանգ նու մը, ո րը տե ղի է ու նե նում 

նշ ված նուկ լե ո տիդ նե րին օր գա նա կան 

նյու թե րից հիդ րիդ ի ո նի (։H-) մի աց-

մամբ՝ երկ վա լենտ մե տաղ նե րից պղն ձի 

(Cu) ի ոն նե րի ներ կա յու թյամբ։ Ֆլա­վին­

պա­րու­նա­կող­ սպի­տա­կուց­նե­րը՝ ֆլա-

վի նից կախ ված դե հիդ րո գե նազ ներն 

ի րա կա նաց նում են օր գա նա կան նյու-

թե րից դե պի է լեկտ րոն նե րի փո խադ րիչ 

մեկ կամ եր կու է լեկտ րո նի տե ղա փո-

խում ջրած նի ա տո մի կազ մում՝ որ պես 

կո ֆեր մենտ օգ տա գոր ծե լով B
2
 վի տա-

մի նի ա ծան ցյալ նե րը՝ ֆլա­վին­մեկ­նուկ­

լե­ո­տի­դը (ՖՄՆ) (նկ. 2.17) և ՖԱԴ-ը 

կամ ռի­բոֆ­լա­վին­5­ֆոս­ֆա­տը (տե՛ս 

նկ. 2.16)։ Այդ պի սի ֆեր մենտ նե րի օ րի-

նակ ներ են, հա մա պա տաս խա նա բար, 

ՆԱԴ.H- և սա թաթ թու-դե հիդ րո գե նազ-

նե րը։ Դրանք խո շոր սպի տա կուց ներ 

ե ն։

Ֆ լա վին նե րը կա րող են օք սի դաց-

Նկ. 2.18. Ցի տոք րոմ a-ի հե մի քի-

մի ա կան կա ռուց ված քը
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վել մո լե կու լային թթ ված նի մի ջո ցով։ 

Դա ֆլա վին նե րին տա լիս է թթ ված ինն 

է լեկտ րոն ներ տե ղա փո խե լու հնա րա-

վո րու թյուն։ Նրանք մաս նակ ցում են 

բույ սե րում ֆո տո գոր ծըն թաց նե րին և 

ո րոշ օր գա նիզմ նե րում ար ձա կում են 

լույս։ 

Պի րի դի նային և ֆլա վի նային դե-

հիդ րո գե նազ նե րի հետ փոխ գոր ծող 

կո ֆեր մենտ նե րի օք սի դաց ված և վե րա-

կանգնված ձևե րը տար բե րակ վում են 

նրանց կող մից լույ սի կլան ման սպեկտ-

րե րով։ Այս պես, ի տար բե րու թյուն 

ՆԱԴ+-ի լույ սի ա լի քի 260 նմ-ի եր կա-

րու թյան կլան ման տի րույ թի, ՆԱԴ.H-ն 

ու նի կլան ման նոր ե րկ րորդ տի րույթ՝ 

լույ սի ա լի քի 340 նմ-ի եր կա րու թյան 

դեպ քում։ Ի տար բե րու թյուն ՖՄՆ-ի վե-

րա կանգն ված ձևի՝ օք սի դաց ված ձևը 

կլա նում է նաև լույ սի ա լի քի 370 նմ-ի 

եր կա րու թյան տի րույ թում։

­Ցի­տոք­րոմ­նե­րը­ հայտ նա բե րել է 

իռ լան դա ցի բժիշկ Չառլզ­ Ա­լեք­սանդր­

Մակ­Մու­նը 1866 թ.-ին, ի սկ ան վա նել 

է բրի տա նա ցի կեն սա բան Դևիթ­ Կեյ­

լի­նը 1925 թ.-ին իր  «Ցի տոք րոմ նե րը 

որ պես կեն դա նի նե րի, խմո րասն կե րի 

և բարձ րա կարգ բույ սե րի շն չա ռա կան 

գու նակ ներ» գր քում։ Ցի տոք րոմ նե-

րի կոն ցենտ րա ցի ան կաթ նա սուն նե րի 

լյար դի բջիջ նե րի մի տո քոնդ րի ում նե-

րի ներ քին թա ղան թում կազ մում է 0.28 

մկ մոլ/գ (ս պի տա կու ցի) կամ մո տա վո-

րա պես 1 մՄ։ Նրանք պա րու նա կում են 

եր­կաթ­ պա­րու­նա­կող­ հեմ (նկ. 2.18)։ 

Հեմ պա րու նա կում են գրե թե բո լոր կեն-

դա նի օր գա նիզմ նե րը՝ բա ցի ո րոշ բակ-

տե րիա նե րից։ 

 Հե մի հիմ նա կան մա սը պոր ֆի րի-

նային օ ղակն է, ո րի սին թե զն իրա կա-

նաց րել և կա ռուց ված քը պար զա բա նել 

է գեր մա նա ցի քի մի կոս և կեն սա քի-

մի կոս Հանս­ Ֆի­շե­րը (նկ. 2.19) 1930 

թ.-ին, որն այ նու հետև ար ժա նա ցավ 

Նո բելյան մր ցա նա կի։ Հե մի ա զո տի 

ա տոմ նե րի հետ Fe-ի ա տոմն ա ռա ջաց-

նում է 4 կոոր դի նա ցի ոն կա պեր, կա պեր 

կան նաև պո լի պեպ տի դային շղ թայի 

հիս տի դի նի ա զո տի և մե թի ո նի նի ծծմ բի 

հետ։ Հե մի տե սա կով տար բե րում են 8 

տե սա կի ցի տոք րոմ ներ։ 

Ցի տոք րոմ նե րը տար բեր վում են նաև 

ը ստ կողմ նային խմ բե րի և պո լի պեպ-

տի դային շղ թա նե րի կա ռուց վածք նե րի. 

հայտ նի են 30 տե սա կի ցի տոք րոմ ներ։ 

Ը ստ կլան ման սպեկտ րում ա ռա վե լա-

գույն ա լի քի եր կա րու թյան տի րույ թի, 

ո րը կոչ վում է α-տի րույթ, տար բե րում 

են a, b, c և այլ ցի տոք րոմ ներ։ Դրան-

ցից ա ռա ջին նե րին վե րա կանգն ված 

վի ճա կում բնո րոշ է 605 նմ ա լի քի եր կա-

րու թյան, b-ե րին՝ մո տա վո րա պես 565 

նմ-ի և c-ե րին՝ 550 նմ-ի տի րույթ նե րում 

կլա նու մը (նկ. 2.20)։ Այս հատ կու թյունն 

օգ տա գործ վում է տար բեր տե սա կի ցի-

տոք րոմ նե րի նշա նա կում նե րում, օ րի-

Նկ. 2.19. Հանս Ֆի շե րը (1881-1945 թթ.)
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նակ՝ ցի տոք րոմ b
552 

կամ b
556

։

 Ցի տոք րոմ նե րի բնու թագր ման հա-

մար կի րա ռում են նաև կլան ման ա ռա-

վել ո ւժ գին տի րույ թը, ո րը կոչ վում է 

α-տի րույթ։ Յու րա քանչյուր տե սա կի 

ցի տոք րոմ ներ կա յաց ված է սպեկտ րալ 

(կ լան ման սպեկտր) և օք սի դա վե րա-

կանգ նո ղա կան տար բեր հատ կու թյուն-

նե րով (օք սի դա վե րա կանգ նո ղա կան 

պո տեն ցի ալ) եր կու բա ղադ րիչ նե րով։ 

Դրանք ու նեն տար բեր տե ղա բաշ խում 

թա ղան թում։ Օ րի նակ՝ ցի տոք րոմ c-ն 

թա ղան թի ին տեգ րալ սպի տա կուց է, 

ի սկ ցի տոք րոմ c
1
-ը՝ ծայ րա մա սային և 

մի մյանց է կա պում շն չա ռա կան շղ թայի 

տար բեր հա մա լիր ներ։ 

Ցի­տոք­րոմ­ներ­a­ն­և­a
3
­ը­բարդ սպի-

տա կու ցային հա մա լիր ներ են, կաթ-

նա սուն նե րի մի տո քոնդ րի ում նե րում 

նրանք կազմ ված են 13 են թա մի ա վոր-

նե րից։  Տար բե րում են այս ցի տոք րոմ-

նե րի հե մի (տե՛ս նկ. 2.18) ցած րա- և 

բարձ րաս պի նային վի ճակ ներ։ Դրան-

ցից ա ռա ջին նե րն է լեկտ րոն նե րի տե-

ղա փո խիչ ներ են, սա կայն ե րկ րորդ նե-

րը կա րող են կա պել ո րոշ լի գանդ ներ, 

այդ թվում՝ թթ վա ծին կամ նուկ լե ա ֆիլ 

մի ա ցու թյուն ներ։  Այս ցի տոք րոմ նե րը 

շն չա ռու թյան եզ րույ թային բա ղադ րիչ-

ներ են և փո խազ դում են է լեկտ րոն նե-

րի ար տա քին ակ ցեպ տոր նե րի հետ՝ 

ի րա կա նաց նե լով Fe2+-ի օք սի դա ցու մը։ 

Օ րի նակ՝ 4Fe2+ + O
2
 ­> 4Fe3+ + 2O2­։ Են-

թա մի ավոր նե րից 3-ը գաղտ նագրվում 

են մի տո քոնդ րի ու մային գե նե րով, ի սկ 

մյուս նե րը՝ բջ ջա կո րի զային նե րով։ 

a
3
 ցի տոք րո մի հե մը պա րու նա կում է 

պղնձի ա տոմ։

Նկ. 2.20. Ցի տոք րոմ с-ի կլան ման սպեկտ րը

Նշ ված են վե րա կանգն ված վի ճա կի ա ռա վե լա գույն կլան ման տի րույթ նե րը։ 545 նմ ա լի քի 

եր կա րու թյան տի րույ թը կոչ վում է α-տի րույթ։
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­ ­Ցի­տոք­րոմ­b­ն ու նի 45 կԴա մո լե-

կու լային զանգ ված ու կազմ ված է մեծ 

և փոքր եր կու պո լի պեպ տի դային շղ թա-

նե րից և 437 ա մի նաթթ վային մնա ցորդ-

նե րից։ Նրա մեծ պո լի պեպ տի դային 

շղթա յում տար բե րում են α-պա րու րաձև 

8 հատ ված ներ (նկ. 2.21), ո րոնք ը նկղմ-

վում են թա ղան թի հիդ րո ֆոբ մա սում, 

ո րում գտն վում են սուբստ րատ նե րի, 

ի նչ պես նաև տար բեր ար գե լա կիչ նե րի 

կապ ման կենտ րոն ներ։ Սպի տա կու ցի 

են թա մի ա վոր նե րի հիս տի դի նի մնա-

ցորդ նե րը փո խազ դում են հե մի հետ 

ոչ կո վա լենտ թույլ կոոր դի նա ցի ոն կա-

պե րով։ Մո լե կու լի կազ մում հայտ նա-

բեր վել են 2 հեմ (տե՛ս նկ. 2.21)։ Ման-

րէ նե րում հայտ նի են այս սպի տա կու-

ցը գաղտ նագ րող 2 գեներ, ի սկ մար դու 

բջիջ նե րում՝ 4 գե ներ։ Վեր ջին նե րից մե-

կը գտն վում է մի տո քոնդ րի ում նե րում։ 

Հե տաքր քիր է այն, որ ման րէ նե րում 

այս ցի տոք րո մի գե նե րում մու տա ցի ա-

նե րը կա րող են հան գեց նել դե ղա մի ջոց-

նե րի նկատ մամբ կա յու նու թյա նը։ 

Նկ. 2.21. Ցի տոք րոմ b-ի հե մի (ձա խից) և ցի տոք րոմ b-ի (ա ջից) 

տա րա ծա դիր քային կա ռուց ված քի մո դե լը

 Նշ ված են 2 հե մի և ու բի քի նո նի կա ռույց նե րը։

Նկ. 2.22. Ցի տոք րոմ c-ի հե մի քի մի ա կան կա ռուց ված քը և ցի տոք րո մում նրա դիր քա վոր-

ման տա րա ծա դիր քային մո դե լը

 Կա նաչ գույ նով նշ ված է պո լի պեպ տի դային շղ թան։
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Ցի­տոք­րոմ­ c­ն հայտ նա բեր ված է 

գրե թե բո լոր կեն դա նի բջիջ նե րում, որ-

տեղ ըն թա նում է շն չա ռու թյուն։ Այն 

ու նի 12.5-13 կԴա մո լե կու լային զանգ-

ված, կազմ ված է 104 ա մի նաթթ վային 

մնա ցորդ ներ պա րու նա կող մեկ պո լի-

պեպ տի դային շղ թայից (տար բեր բույ-

սե րում և կեն դա նի նե րում այդ շղ թան 

կա րող է պա րու նա կել 107 կամ 111 

ա մի նաթթ վային մնա ցորդ ներ)։ 

Հե տաքր քիր է ա մի նաթթ վային հա-

ջոր դա կա նու թյուն նե րի նմա նու թյու նն 

է վո լյու ցի այի ըն թաց քում զար գաց-

ման մի մյանց մոտ մա կար դակ նե րում 

գտնվող օր գա նիզմ նե րում։ Ցի տոք րոմ 

c-ի մո լե կու լում հե մը կո վա լենտ կա պե-

րով կապ վում է ցիս տե ի նի մնա ցորդ-

նե րի հետ, հե մի հար թու թյու նը դիր քա-

վոր ված է հիդ րո ֆոբ հատ վա ծում (նկ. 

2.22)։ Լի զի նի մնա ցորդ նե րի մի ջո ցով 

ցի տոք րոմ c-ն փո խազ դում է ցի տոք րոմ 

c
1
-ի և ցի տոք րո մօք սի դա զի հետ։ Այս 

ցի տոք րո մը ջրա լուծ է և հեշ տու թյամբ 

ան ջատ վում է մի տո քոնդ րի ու մի ներ քին 

կամ ման րէ նե րի պլազ մային թա ղանթ-

նե րից։ Նրա կա ռուց ված քը պար զա-

բան վել է ռենտ գե նա կա ռուց ված քային 

վեր լու ծու թյան ար դյուն քում։ Բա ցա-

սա պես լից քա վոր ված ա մի նաթթ վային 

մնա ցորդ նե րի տե ղա բաշխ ման հաշ վին 

ցի տոք րոմ c-ի մո լե կու լն ու նի դի պո-

լային մո մենտ, ո րն իր դերն ու նի այլ մո-

լե կուլ նե րի հետ նրա փո խազ դե ցու թյան 

գոր ծում։ Հե տաքր քիր է այն, որ մար դու 

ցի տոք րոմ c-ն գաղտ նագր վում է բջ ջա-

կո րի զային գե նով և կազ մա վոր վում է 

ցի տոպ լազ մում։ Սա կայն նրան հե մի 

մի ա ցու մը և նրա ակ տիվ վի ճա կի ձևա-

վո րու մը կա տար վում են մի տո քոնդ-

րի ու մի թա ղան թով տե ղա փոխ վե լու և 

նրա նում տե ղադր վե լու ըն թաց քում։ Այդ 

գոր ծըն թա ցոին մաս նակ ցում են տար-

բեր ֆեր մենտ ներ՝ հեմ լի ա զը և թի ոլ-երկ-

սուլ ֆի դօք սի դա ռե դուկ տա զը։

 Ման րէ նե րի, մաս նա վո րա պես E. 

coli-ի, Aerobacter aerogenes-ի կամ 

ա զոտ  ֆիք սող Azotobacter vinelandii-ի 

պլազ մային թա ղանթ նե րում թթ ված նի 

ցածր քա նա կի դեպ քում հայտ նա բեր-

վել է ցի­տոք­րոմ­d­ն, ո րի մո լե կու լում ոչ 

կո վա լենտ թույլ կոոր դի նա ցի ոն կա պե-

րով հե մը կապ վում է եր կու են թա մի ա-

վոր նե րից կազմ ված սպի տա կու ցային 

մա սին։ Այս ցի տոք րո մն օք սի դաց ված 

վի ճա կում կլա նում է 636 կամ վե րա-

կանգն վա ծում՝ 638 նմ ա լի քի եր կա րու-

թյամբ լույ սը։ 

Ցի տոք րոմ նե րը տե ղա փո խում են 

է լեկտ րոն ներ, ե րբ հե մի Fe-ն են թարկ-

վում է օք սի դաց ման ու վե րա կանգնման՝ 

Fe2+ -> Fe2+ + e-, սա կայն ջրած նի ա տոմ-

նե րի տե ղա փո խում չի կա տար վում։ 

Ցի տոք րոմ c-ն, օ րի նակ, տե ղա փո խում 

է մեկ է լեկտ րոն, ո րի դո նոր են ֆլա վին-

նե րը, քի նոն նե րը, եր կա թածծմ բային 

սպի տա կուց նե րը կամ այլ ցի տոք րոմ-

նե րը, ի սկ ակ ցեպ տոր են տար բեր ցի-

տոք րոմ նե րը կամ թթ վա ծի նը։ Ը նդ 

ո րում՝ ցի տոք րոմ c-ի օք սի դա ցու մը 

կամ վե րա կանգ նու մը չեն ու ղեկց վում 

կոն ֆոր մա ցի ոն զգա լի փո փո խու թյուն-

նե րով։ Վեր ջին տա րի նե րին բա ցա-

հայտ վել է, որ այս ցի տոք րո մը կար ևոր 

դեր ու նի ա պոպ տո զի մեջ՝ խթա նե լով 

հա տուկ ֆեր մենտ նե րի՝ կաս պազ նե րի 

ակ տի վու թյու նը։ Կա տե ղե կու թյուն ցի-

տոք րում c-ի հա կաօք սի դան տային դե-

րի մա սին։ Ցի տոք րոմ նե րը H+-ներ չեն 

տե ղա փո խում։
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Պի րի դի նային և ֆլա վի նային սպի-

տա կուց նե րի, ի նչ պես նաև ցի տոք-

րոմ նե րի հետ փոխ գոր ծում են եր­կա­

թածծմ­բային­սպի­տա­կուց­նե­րը, ո րոնք 

պա րու նա կում են ոչ հե մային եր կաթ 

և ծծումբ։ Վեր ջին ներս կա րող են մի-

մյանց հետ կապ վել կոոր դի նա ցի ոն 

կա պե րով կամ կամր ջակ նե րի մի ջո ցով՝ 

ա ռա ջաց նե լով (2Fe - 2S)-, (4Fe - 4S)- 

կամ այլ կենտ րոն ներ (նկ. 2.23)։ Եր-

կա թի ա տոմ նե րը կապ ված են մի կող-

մից պո լի պեպ տի դային շղ թա յում ցիս-

տե ի նի մնա ցոր դի ծծմ բի, ի սկ մյու սից՝ 

սուլ ֆի դային ծծմ բի հետ։ Այս վեր ջին 

ծծում բը հեշ տու թյամբ ան ջատ վում է։ 

(2Fe - 2S) կենտ րոն նե րը տե ղա փո խում 

են մեկ է լեկտ րոն։ Եր կա թածծմ բային 

սպի տա կուց նե րից է ֆե­րե­դօք­սի­նը­(նկ. 

2.24)։ Այս սպի տա կու ցը կազմ ված է 

54 ա մի նաթթ վային մնա ցորդ նե րից և 8 

Fe-ի ու 8 S-ի ա տոմ նե րի հետ ա ռա ջաց-

նում է մի հա մա լիր։ Այն մա սնակ ցում է 

ա զո տի ֆիքս ման կամ H
2
-ի ա ռա ջաց-

ման գոր ծըն թա ցին։ Ֆե րե դօք սին ներ և 

Նկ. 2.23. Եր կա թածծմ բային սպի տա կուց նե րի (2Fe + 2S)- կամ (4Fe + 4S)- կենտ րոն նե րը

Նկ. 2.24. Ֆե րե դօք սի նի տա րա ծա կան 

կա ռուց ված քի մո դե լը
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նման սպի տա կուց ներ հայտ նա բեր վել 

են բազ մա թիվ բակ տե րի ա նե րում, այդ 

թվում՝ ա ղի քային ցու պի կում, տար բեր 

բույ սե րի բջիջ նե րի քլո րոպ լաստ նե րում 

և ու սում նա սիր վել ռենտ գե նա կա ռուց-

ված քային վեր լու ծու թյան ար դյուն քում։ 

Եր կա թածծմ բային սպի տա կուց-

նե րից է նաև Ռիս­կե­ի­ սպի­տա­կու­ցը, 

ո րում (2Fe - 2S) կենտ րո նի եր կա թի 

ա տոմ նե րից մե կը փո խազ դում է հիս-

տի դի նի մնա ցորդ նե րի հետ։ 

Շն չա ռա կան շղ թա նե րում հայտ-

նա բեր վում են նաև տար բեր քի­նոն­

ներ։ Այդ պի սին նե րից է ու­բի­քի­նո­նը­

(նկ. 2.25), ո րն ան վան վում է նաև կո­

ֆեր­մենտ­ Q։ Այն ան ջատ վել է 1955 

թ.-ին, նրա քի մի ա կան կա ռուց ված քը 

հաս տատ վել է ա վե լի ո ւշ՝ ա մե րի կա ցի 

կեն սա քի մի կոս ներ Ֆրե­դե­րիկ­ Քեյ­նի 

և Կառլ­ Օու­գուստ­ Ֆոլ­կեր­սի կող մից։ 

Ու բի քի նոն ներ պա րու նակ վում են շատ 

ման րէ նե րի և սն կե րի, բույ սե րի ու կեն-

Նկ. 2.25. Ու բի քի նո նի (վեր ևում), պլաս տո քի նո նի և մե նա քի նո նի (ներք ևում) կա ռուց ված-

քային բա նաձ ևե րը
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դա նի նե րի բջիջ նե րում։ Մեծ տա րած-

վա ծու թյան պատ ճա ռով ան վան վել են 

հա մա տա րած (ա նգ լե րե նից՝ ու բի) քի-

նոն ներ։ 

Ու բի քի նոն նե րին բնո րոշ է կողմ-

նային հատ վա ծում ի զոպ րե նոիդ օ ղակ-

նե րի առ կա յու թյու նը (տե՛ս նկ. 2.25), 

ո րոնց թի վը տար բեր է։ Շատ բակ տե-

րի ա նե րում դա հա վա սար է 6-ի, ա ղի-

քային ցու պի կում՝ 8-ի, ի սկ կաթ նա սուն-

նե րի բջիջ նե րի մի տո քոնդ րի ում նե րում՝ 

10-ի։ Ու բի քի նո նի մո լե կուլն ա վե լի եր-

կար է, քան թա ղան թային ֆոս ֆո լի պիդ-

նե րի մո լե կուլ նե րը։ Ու բի քի նո նը ճար-

պա լուծ է, տե ղա շարժ վում է թա ղան-

թում, կա րող է կա պել սպի տա կուց ներ և 

ու նակ է կա պե լու ու ան ջա տե լու H+-ներ 

և է լեկտ րոն ներ։ Վեր ջին ներս թա ղան-

թում տե ղա փոխ վում են դե պի տար բեր 

ցի տոք րոմ ներ։ Վե րա կանգն ված վի ճա-

կում (ու բի քի նոլ) այն ու նի հա կաօք սի-

դան տային հատ կու թյուն։ 

Քի նոն նե րից են պլաս­տո­քի­նոն­նե­

րը­(տե՛ս նկ. 2.25), ո րոնք ան ջատ վել են 

բույ սե րի քլո րոպ լաստ նե րից։ Նրանց 

ի զոպ րե նոիդ օ ղակ նե րի թի վը 9-ն է։ 

Ման րէ նե րի շն չա ռա կան շղ թա նե-

րում հայտ նա բեր վում են նաև մե­նա­

քի­նոն­նե­րը (K վի տա մին նե րը) (տե՛ս 

նկ. 2.25)։ Հայտ նի են նաև քի նոն նե րի 

ա ծան ցյալ նե րը՝ E վի տա մին նե րը։ E 

վի տա մին նե րի տար բեր ձևե րը սին թեզ-

վում են բույ սե րում։ Դրան ցից α տո-

կո ֆե րո լի օք սի դաց ման ար դյուն քում 

ա ռա ջա նում են տո կո ֆե րոլ քի նոն ներ։ 

Քի նոն նե րը կա րող են տար բեր վի ճակ-

նե րում և ո ւղ ղու թյուն նե րով փո խան ցել 

է լեկտ րոն ներ ու տե ղա փո խել H+-ներ։

2.4.3. ՇՆ ՉԱ ՌԱ ԿԱՆ ՇՂ ԹԱ ՆԵ ՐԻ 

ԿԱԶ ՄԱ ԿԵՐ ՊՈՒ ՄԸ 

ՄԻ ՏՈ ՔՈՆԴ ՐԻ ՈՒՄ ՆԵ ՐՈՒՄ՝՝ 

ՀԱ ՄԱ ԼԻՐ ՆԵ ՐԸ ԵՎ ԱՇ ԽԱ ՏԱՆ ՔԸ

Շն­չա­ռա­կան­ շղ­թա­նե­րը­ կազ­մա­

կերպ­ված­են­բազ­մաս­պի­տա­կու­ցային­

հա­մա­լիր­նե­րով։ Դրանք ան ջա տել և 

նկա րագ րել է ա մե րի կա ցի կեն սա քի-

մի կոս Դևիդ­Էզ­րա­Գրի­նը 1966 թ.-ի ն։ 

Հե տա գա յում հա մա լիր նե րի պատ կե-

րա ցու մը հաս տա տե ցին գեր մա նա ցի 

կեն սաէ ներ գե տիկ ներ Ա­քիմ­ Կրո­գե­րը 

և Մարկ­ Կլին­գեն­բեր­գը։ Այդ հա մա-

լիր նե րի կա ռուց ված քը պար զա բան վել 

է ռենտ գե նա կա ռուց ված քային վեր լու-

ծու թյան, լու սա ծոր վող զոն դե րի ու մի 

շարք այլ մե թոդ նե րով։ 

Հա մա լիր նե րը սեր տո րեն փո խազ-

դում են մի մյանց հետ՝ կազ մե լով բարդ 

գերս պի տա կու ցային կա ռույց ներ՝ այս-

պես կոչ ված ռես­պի­րա­սոմ­ներ­ (շն չա-

ռա մարմ նիկ ներ)։ Մի տո քոնդ րի ում նե-

րում հա մա լիր նե րի թի վը չորսն է ։

1­ին­ հա­մա­լի­րը­ ՆԱԴ.H­ու­բի­քի­

նոն­օք­սի­դա­ռե­դուկ­տազն­ է, ո րը պա-

րու նա կում է սպի տա կուց ներ, ՖՄՆ, 

ուբի քի նո ն և ոչ հե մային եր կա թ (նկ. 

2.26)։ Այն կր ճատ ան վան վում է 

ՆԱԴ.H-դե հիդ րո գե նա զային հա մա լիր։ 

Այս բարդ հա մա լի րը շատ խո շոր է և 

շատ օր գա նիզմ նե րի բջիջ նե րում տար-

բեր վում է իր բազ մա զա նու թյամբ։ Տար-

բեր բջիջ նե րի մի տո քոնդ րի ում նե րում 

կա րող են ը նդ գրկ վել մինչև 37 սպի տա-

կու ցային են թա մի ա վոր ներ, ի սկ կաթ-

նա սուն նե րի մի տո քոնդ րի ում նե րում՝ 45 

են թա մի ա վոր ներ, ո րոնց գու մա րային 

զանգ վա ծը հաս նում է 1000 կԴա-ի։ 
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Ֆ լա վի նային սպի տա կու ցը 

կազմված է ե րեք են թա մի ա վոր նե րից, 

ո րոն ցից ծան րը (51 կԴա մո լե կու լային 

զանգ վա ծով) կա պում է ՆԱԴ.H-ը։ 

Սպի տա կու ցային են թա մի ա վոր նե րի 

զգա լի մա սը հիդ րո ֆոբ է և ի րենց մեծ 

թվով α  պա րու րաձև հատ ված նե րի 

հաշ վին շատ ան գամ ան ցնում է թա-

ղան թի լայն քով. նրանք ին տեգ րա լային 

սպի տա կուց ներ են (տե՛ս նկ. 2.26)։ 

Հաշ վի առ նե լով այն փաս տը, որ 

բակ տե րի ա նե րում նման հա մա լի րը 

կազ մա վոր ված է 14 են թա մի ա վոր նե-

րից, են թադր վում է, որ մի տո քոնդ րի ու-

մային հա մա լի րում լրա ցու ցիչ են թա-

միա վոր նե րը մաս նակ ցում են հա մա լի-

րի կազ մա վոր մա նը՝ հա վաք մա նը, կամ 

էլ նրա ակ տի վու թյան կար գա վոր մա նը։ 

Նույն պի սի են թադ րու թյուն կա րե լի է 

ա նել շն չա ռա կան շղ թայի մյուս հա մա-

լիր նե րի մա սին։

Ս պի տա կուց նե րի է լեկտ րո նա ման-

րա դի տա կային ու սում նա սի րու մը հան-

գեց րել է այն պի սի մի պատ կե րի, ը ստ 

ո րի՝ նրանք կազ մում են եր կու թևք՝ թա-

ղան թի և մատ րիք սի (տե՛ս նկ. 2.26)։ 

Այդ թև քե րը կար ծես մի մյանց նկատ-

մամբ գտն վում են ո ւղ ղա հա յաց ձևով։ 

Հա մա լի րում առ կա են 7-9 օք սի դա վե-

րա կանգ նո ղա կան կենտ րոն ներ, ո րոնց 

մեծ մա սը գտն վում է մատ րիք սի թև-

քում, և ո րոնք հա մա լի րում տե ղա շարժ-

Նկ. 2.26. Մի տո քոնդ րի ու մի թա ղան թում շն չա ռա կան շղ թայի 1-ին հա մա լի րի տա րա ծային 

կա ռուց ված քի և նրա նում եր կա թածծմ բային կենտ րոն նե րի տե ղա բաշխ ման ու է լեկտ րոն-

նե րի տե ղա փոխ ման մո դե լը

 Կա պույտ գույ նի սլաք նե րով ցույց է տր ված է լեկտ րոն նե րի տե ղա փոխ ման ու ղին դե պի 

ու բի քի նոն։
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վում են գծային ձևով։ 

Են թադր վում է, որ ՆԱԴ.H-ից ան-

ջատ վում են եր կու է լեկտ րոն ներ, ո րոնք 

փո խանց վում են ֆլա վի նին։ Այ նու հետև 

նրանք օք սի դա վե րա կանգ նո ղա կան 

կենտ րոն նե րով մե կա կան փո խանց-

վում են ու բի քի նո նի կապ ման հատ վա-

ծին՝ այն վե րա կանգ նե լով (ա ռա ջա նում 

է ու բի սե մի քի նոն (հե տո՝ ու բի քի նոլ)՝ 

Այդ կենտ րոն նե րն ու նեն տար բեր 

օք սի դա վե րա կանգ նո ղա կան պո տեն-

ցի ալ ներ, ո րոնց ար ժեք նե րը հա ջոր դա-

բար մեծ ու փոքր ե ն։ Դա  է լեկտ րոն նե-

րի փո խանց ման ա րա գու թյու նը նպաս-

տա վոր է դարձ նում և ա պա հո վում է 

է ներ գի այի ար դյու նա վետ փո խան ցու-

մը։ 

Ն շենք, որ է լեկտ րոն նե րի փո խանց-

ման ըն թաց քում դիտ վում են հա մա լի րի 

տա րա ծա դիր քային փո փո խու թյուն-

ներ։ Այս հա մա լի րը նման է [Ni-Fe]-

հիդ րո գե նազ նե րին։ 

Հե տաքր քիր է այն, որ այս սպի տա-

կու ցի լայ նո րեն տա րած ված, հիմ նա-

կան մի քա նի են թա մի ա վոր ներ գաղտ-

նագր վում են մի տո քոնդ րի ու մային գե-

նե րով, ի սկ նրանց մեծ մա սը, այդ թվում՝ 

լրա ցու ցիչ են թա մի ա վոր նե րը՝ բջ ջա կո-

րի զային նե րով։ Այդ լրա ցու ցիչ են թա-

մի ա վոր նե րը, սին թեզ վե լով բջ ջապ լազ-

մում, ան ցնում են մի տո քոնդ րի ում նե րի 

թա ղանթ նե րով և այն տեղ վե րա կա ռուց-

վում։ Այս փաս տի բա ցատ րու թյուն-

նե րում ու շագ րավ է բակ տե րի ա նե րի 

հիդ րո գե նազ նե րի և թա ղան թային տե-

ղա փո խիչ սպի տա կուց նե րի, մաս նա-

վո րա պես ի ոն նե րի հա կա պոր տեր նե րի 

փո խազ դե ցու թյան ար դյուն քում հա մա-

լի րի ծագ ման մա սին պատ կե րա ցու մը։ 

1-ին հա մա լի րի գու մա րային աշ-

խա տան քը կա րե լի է ներ կա յաց նել 

հետևյալ տեսքով՝

 ՆԱԴ.H + H+ + Կո ֆեր մենտ Q ­> ՆԱԴ+ 

+ Կո ֆեր մենտ Q.H
2
։
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2­րդ­հա­մա­լի­րը­սա­թաթ­թու­ու­բի­քի­

նոն­օք­սի­դա­ռե­դուկ­տազն­ է, ո րն ը նդ-

գր կում է սպի տա կուց ներ, այդ թվում՝ 

ցի տոք րոմ b, ՖԱԴ և ոչ հե մային եր կա թ 

(նկ. 2.27)։ Այն կր ճատ ան վան վում է 

սա թաթ թու-դե հիդ րո գե նա զային հա մա-

լիր։ Ան ջա տել է ա մե րի կա ցի կեն սա քի-

մի կոս Թո­մաս­Սին­ջե­րը 1954 թ.-ի ն։ 

Այն կազմ ված է 4 սպի տա կու ցային 

են թա մի ա վոր նե րից, ո րոնց միջև տե-

ղա բաշխ ված են 3 եր կա թածծմ բային 

կենտ րոն ներ, և ու նի 200 կԴա մո լե կու-

լային զանգ ված։ 

Այդ հա մա լի րից ՖԱԴ-ի մի ջո ցով 

է լեկտ րոն նե րը տե ղա փոխ վում են ֆլա-

վի ն և հե տո օք սի դաց ված ձևի ու բի քի-

նո ն։ 

Հե տաքր քիր է, որ շն չա ռա կան 

շղթայի 1-ին և 2-րդ հա մա լիր նե րն ու-

նեն կար ևոր դեր օր գա նիզ մի ծե րաց-

ման և կյան քի տևո ղու թյան գոր ծըն-

թաց նե րում։ Փո խադ րե լով է լեկտ րոն-

նե րը ո րո շա կի ո ւղ ղու թյամբ և նվա զեց-

նե լով դրանց ար տա հոս քե րը՝ նրանք 

կա սեց նում են լրա ցու ցիչ օք սի դիչ նե րի՝ 

թթված նի ակ տիվ ձևե րի ա ռա ջա ցու մը, 

ո րոնց հետ են կապ վում օր գա նիզ մի 

ծե րաց ման գոր ծըն թաց նե րը։ Սա կայն 

դա բա ցար ձակ չէ։ Են թադր վում է, որ 

շն չա ռու թյան օք սի դա վե րա կանգ նո ղա-

կան գոր ծըն թաց ները բնա կա նոն օք-

սի դիչ նե րի մաս նակ ցու թյամբ կար ևոր 

են կեն սա գոր ծու նե ու թյան հա մար, և 

նրանց ան բա վա րա րու թյու նը կա րող է 

նպաս տել ծե րաց մա նը։ Այդ պի սի վար-

կած է վեր ջերս ա ռա ջար կել ա մե րի կա-

ցի կեն սա բան, Նո բե լյան մր ցա նա կա-

կիր Ջեյմս­Դու­վի­Ո­ւոթ­սո­նը։ Այ սինքն՝ 

կա րե լի է ա սել, որ օք սի դիչ նե րը կար-

գա վո րում են շն չա ռա կան շղ թայի աշ-

խա տան քը։     

Նկ. 2.27. Մի տո քոնդ րի ու մի շն չա ռա կան շղ թայի 2-րդ հա մա լի րի սպի տա կու ցային են թա-

մի ա վոր նե րի կա ռուց ված քի (Ա) և նրա նում ՖԱԴ-ի, եր կա թածծմ բային կենտ րոն նե րի և 

հե մի տե ղա բաշխ ման (Բ) մո դե լը
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3­րդն­ ու­բի­քի­նոն­ցի­տոք­րոմ­ c­օք­

սի­դա­ռե­դուկ­տազն­է, ո րը բաղ կա ցած է 

սպի տա կուց նե րից, այդ թվում՝ ցի տոք-

րոմ ներ b-ից և c
1
-ից, ու բի քի նո նից և ոչ 

հե մային եր կա թից։ Այդ պի սի կազ մի 

հաշ վին այն կր ճատ ան վան վում է ցի-

տոք րոմ bc
1
-հա մա լիր (նկ. 2.28)։ Այս 

հա մա լի րը պա րու նա կում է 11 սպի տա-

կու ցային են թա մի ա վոր ներ, ո րոնց գու-

մա րային մո լե կու լային զանգ վա ծը 250 

կԴա է։ Դրան ցից ե րեք կա տա լի տիկ 

են թա մի ա վոր նե րում առ կա են օք սի-

դա վե րա կանգ նո ղա կան կենտ րոն ներ։ 

Այդ են թա մի ա վոր նե րից մե կը՝ Ռիս կե ի 

սպի տա կու ցը, կրում է [Fe-S] կենտ րոն 

(կ լաս տեր)։ Այն ի րա գոր ծում է է լեկտ-

րոն նե րի տե ղա փո խու մը ու բի քի նո նից 

դե պի ցի տոք րոմ c
1
։ Ոչ կա տա լի տիկ են-

թա մի ա վոր նե րից 6-րդն ու նի 13.5 կԴա 

մո լե կու լային զանգ ված, կազմ ված է 

110 ա մի նաթթ վային մնա ցորդ նե րից, 

ո րոն ց կե սը կազ մա կերպ ված է α պա-

րու րա վոր ված հատ ված նե րի ձևով։ Այս 

են թա մի ա վո րը կա պում է ու բի քի նո նը։ 

10-րդ են թա մի ա վո րի ա մի նաթթ վային 

մնա ցորդ նե րի 27%-ը կազ մում են գլյու-

տա մի նը և գլյու տա մի նաթ թուն։ 8-րդ և 

10-րդ են թա մի ա վոր նե րը կա պում են 

ցի տոք րոմ c
1
-ը։ Սա կայն ո րոշ, խո շոր 

1-ին և 2-րդ են թա մի ա վոր նե րի դե րը 

դեռևս պարզ չէ։ 

Վեր ջերս հա ջող վել է 3-րդ հա մա լի-

րի ռենտ գե նա կա ռուց ված քային վեր-

լու ծու թյու նը, ը ստ ո րի՝ ա ռանձ նաց վում 

է նրա կենտ րո նա կան լայն մա սը, ո րը 

հիմ նա կա նում կազ մա վոր ված է ցի-

տոք րոմ b-ով (տե՛ս նկ. 2.28)։ Ո րոշ վել 

է դրա նում եր կա թի ա տոմ նե րի միջև 

Նկ. 2.28. Մի տո քոնդ րի ու մի թա ղան թում շն չա ռա կան շղ թայի 3-րդ հա մա լի րի տա րա ծային 

կա ռուց ված քի և բա ղադ րիչ նե րի տե ղա բաշխ ման ու նրա նում է լեկտ րոն նե րի և H+-նե րի 

տե ղա փոխ ման մո դե լը

 Սպի տա կու ցային են թա մի ա վոր նե րը նշ ված են տար բեր գույ նե րի սյու նակ նե րի ձևով. 

մոխ րա գույն կամ սև՝ ցի տոք րոմ b-ն, կա պույտ՝ Ռիս կե ի սպի տա կու ցը, կա նաչ՝ ցի տոք րոմ 

c
1
-ը, կար միր՝ ցի տոք րոմ c-ն, դե ղին՝ հե մը։



ԿԵՆՍԱԷՆԵՐԳԵՏԻԿԱ

96

հե ռա վո րու թյու նը, ո րը կազ մում է թա-

ղան թի լայն քի կե սը։ Ցի տոք րոմ c
1
-ը և 

Ռիս կե ի սպի տա կու ցը կապ վում են թա-

ղան թին ա ռան ձին պա րու րաձև հատ-

ված նե րի հաշ վին։ Վեր ծան վե ցին նաև 

թա ղան թի հիդ րո ֆոբ մա սում ու բի քի նո-

նի կապ ման եր կու կենտ րոն նե րը՝ P-ն և 

N-ը։ Հա մա լի րը կա րող է գտն վել դի մեր 

վի ճա կում։

3-րդ հա մա լի րից է լեկտ րոն նե րը տե-

ղա փոխ վում են ցի տոք րոմ c-ի մի ջո ցով 

4-րդ հա մա լի ր։ Այդ դեպ քում գու մա-

րային աշ խա տան քը կա րե լի է ներ կա-

յաց նել այսպես՝

 Կո ֆեր մենտ Q.H
2
 + 2 Fe3+ ­> 

Կո ֆեր մենտ Q + 2 Fe2+ +2 H+։

 Հա մա լի րում է լեկտ րոն նե րի տե ղա-

փոխ ման մե խա նիզ մը­ու­բի­քի­նո­նային­

(Q)­ ցիկ­լի­ ձևով կան խա տե սել է Միտ-

չե լը։ Դրան կանդ րա դառ նանք հա ջոր-

դիվ։ 

Հե տաքր քիր է նաև այն, որ այս 

հա մա լի րի են թա մի ա վոր նե րից մի այն 

մեկն է գաղտ նագր վում մի տո քոնդ րի ու-

մի գե նո մում։

 Վեր ջա պես, ցի­տոք­րոմ­c­թթ­վա­ծին­

օք­սի­դա­ռե­դուկ­տա­զը­ 4­րդ­ հա­մա­լիրն­

է։ Այն ան վան վում է նաև ցի տոք րոմ 

c-օք սի դազ։ 120-200 կԴա մո լե կու լային 

զանգ ված ու նե ցող այս հա մա լի րը պա-

րու նա կում է տար բեր սպի տա կուց ներ, 

այդ թվում՝ ցի տոք րոմ ներ a և a
3
 (նկ. 

2.29)։  Ցի տոք րոմ c-օք սի դա զը հայտ-

նա բե րել է Օ. Վար բուր գը 1926 թ.-ի ն։ 

Ներ կայիս պատ կե րա ցում նե րով 

կեն դա նի նե րի՝ թռ չուն նե րի և կաթ նա-

սուն նե րի մկա նային բջիջ նե րում այս 

բարդ հա մա լի րում առ կա են 13 սպի-

տա կու ցային են թա մի ա վոր ներ, ո րոշ 

Նկ. 2.29. Մի տո քոնդ րի ու մի թա ղան թում շն չա ռա կան շղ թայի 4-րդ հա մա լի րի տա րա ծային 

կա ռուց ված քի և նրա նում է լեկտ րոն նե րի և H+-նե րի տե ղա փոխ ման մո դե լը

Տար բեր սպի տա կու ցային են թա մի ա վոր նե րի պա րուր ված հատ ված նե րը ներ կա յաց ված են 

տար բեր գույ նե րով։ Ձա խից՝ դե պի թթ վա ծին է լեկտ րոն նե րի տե ղա փոխ ման ու ղին։ Թի րո-

զի նի մնա ցոր դը (Թիր
244

) մաս նակ ցում է այդ գոր ծըն թա ցին։



Գ ԼՈՒԽ 2. Է ՆԵՐ ԳԻ ԱՅԻՆ ՓՈ ԽԱ ՆԱ ԿՈՒԹՅԱՆ ՀԻՄ ՆԱ ԿԱՆ ԳՈՐ ԾԸՆ ԹԱՑ ՆԵ ՐԸ ԿԵՆ ԴԱ ՆԻ ԲՋ ՋՈՒՄ

97

բույ սե րում՝ 8-10 են թա մի ա վոր ներ. սա-

կայն բույ սե րում դրանք լավ չեն ու սում-

նա սիր ված։ Այդ են թա մի ա վոր նե րից 

3-ը խո շոր են, մյուս նե րը՝ բա վա կա նին 

փոքր։ 

Մի տո քոնդ րի ում նե րի ներ քին թա-

ղան թի լայն քով այս ֆեր մենտն ա ռա-

ջաց նում է մի քա նի հան գույց ներ։ Այն 

հայտ նա բեր վում է նրա եր կու կող մե-

րից, այ սինքն՝ դիր քա վոր ված է թա-

ղան թի լայն քով, և նրա հետ փո խազ-

դող ցի տոք րոմ a
3
-ը հա վա նա բար տե-

ղա կայ ված է դե պի մատ րիքս ո ւղղ ված 

կող մում, ի սկ ցի տոք րոմ a-ն՝ ար տա քին 

կող մում (տե՛ս նկ. 2.29)։ Այս ցի տոք րոմ-

նե րը մաս նակ ցում են ցի տոքր րոմ c-ից 

է լեկտ րոն նե րի տե ղա փոխ մա նը դե պի 

թթ ված նի կապ ման և ձևա փոխ ման 

կենտ րոն։ Հնա րա վոր է, որ թա ղան թում 

այս հա մա լի րի սպի տա կուց ներն ա ռա-

ջաց նում են դի մեր ներ։

4-րդ հա մա լի րի ռենտ գե նա կա ռուց-

ված քային վեր լու ծու թյու նը պար զել է 

նրա տա րա ծա դիր քային կա ռուց ված-

քը։ Այս հա մա լի րը գրե թե ամ բող ջու-

թյամբ տե ղա բաշխ ված է թա ղան թում 

(տե՛ս նկ. 2.29)։ Ա ռանձ նա հա տուկ է 

հա մա լի րի կենտ րո նում թի րո զի նի մնա-

ցոր դի կո վա լենտ կա պը հիս տի դի նի 

հետ. դա ֆեր մեն տում ի նք նա կա տա լի-

տիկ գոր ծըն թաց է։ Հա մա լի րում կան 

2 օք սի դա վե րա կանգ նո ղա կան կենտ-

րոն ներ, ո րոնք պա րու նա կում են Cu-ի 

ա տոմ ներ (տե՛ս նկ. 2.29)։ Նշված կենտ-

րոն նե րը  մեկ է լեկտ րո նի տե ղա փո խիչ-

ներ ե ն։ Այս հա մա լի րը պա րու նա կում է 

նաև տար բեր մե տաղ նե րի ի ոն ներ, օ րի-

նակ՝ Mg2+, Zn2+, Ca2+ կամ Na+, սա կայն 

դրանց դե րը պարզ չէ։

4-րդ հա մա լի րից է լեկտ րոն նե րը 

տե ղա փոխ վում են դե պի վերջ նա կան 

ակ ցեպ տոր՝ Օ
2
։ Նրա գու մա րային աշ-

խա տան քը կա րե լի է ներ կա յաց նել 

այսպես՝

4 Fe2+ + 4H+ + O
2
 ­> 4 Fe3+ + 2 H

2
O։

 Հե տաքր քիր է այն, որ այս սպի տա-

կու ցի ե րեք խո շոր են թա մի ա վոր նե րը 

գաղտ նագր վում են մի տո քոնդ րի ու-

մային գե նե րով, ի սկ մյուս նե րը՝ բջ ջա-

կո րի զային նե րով։ Այս հա մա լի րի ո րոշ 

սպի տա կու ցային են թա մի ա վոր նե րը 

հայտ նա բեր վել են կեն դա նի նե րի բջիջ-

նե րում՝ մի տո քոնդ րի ում նե րից դուրս 

այլ հատ ված նե րում, սա կայն նրանց 

դե րը պարզ չէ։ Վեր ջերս ա ռա ջարկ վել 

է օգ տա գոր ծել հա մա լի րի սպի տա կուց-

նե րը գաղտ նագ րող բջ ջա կո րի զային 

ԴՆԹ-ի հա մա պա տաս խան հատ վա ծի 

վեր լու ծու թյու նը կեն դա նի նե րի դա սա-

կարգ ման նպա տա կով։

 Մի տո քոնդ րի ում նե րի շն չա ռա կան 

շղ թայի յու րա քան չյուր հա մա լիր, այս-

պի սով, կազմ ված է ա ռն վազն 5 են թա-

մի ա վոր նե րից։ Այդ շղ թա նե րում նրանք 

հան դի պում են տար բեր հա րա բե րակ-

ցու թյամբ։

Ինչ պես ար դեն նշել ե նք, են թա-

դրվում է, որ շն­չա­ռա­կան­այդ­ հա­մա­

լիր­նե­րը­ թա­ղան­թում­ փո­խազդում­ են­

մի­մյանց­ հետ­ և­ կազ­մա­վոր­ված­ են­

ռես­պի­րա­սոմ­նե­րում։­3­րդ­և­4­րդ­հա­

մա­լիր­նե­րից­կազմ­ված­այդ­պի­սի­գեր­

կա­ռույց­ներ­հայտ­նա­բեր­վել­են­տար­

բեր­ մի­տո­քոնդ­րի­ում­նե­րում­ ցած­րա­

ջեր­մաս­տի­ճա­նային­ է­լեկտ­րո­նային­

տո­մոգ­րա­ֆի­այի­ օգ­նու­թյամբ։ Միգու-

ցե մեկ հա մա լի րի տա րա ծա դիր քային 
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կա ռուց ված քը ներ գոր ծում է մյու սի 

նման կա ռուց ված քի վրա։ 

Ըստ 2013 թ.-ի «Science» հան դե-

սում հրա տա րակ ված, մի մեծ խումբ 

կեն սա քի մի կոս նե րի և մո լե կու լային 

կեն սա բան նե րի հե ղի նա կած հոդ վա-

ծի՝ նո րա գույն մե թոդ նե րի (ռենտ գե-

նա կա ռուց ված քային վեր լու ծու թյուն, 

ցած րա ջեր մաս տի ճա նային է լեկտ րո-

նային տո մոգ րան ցում) օգ նու թյամբ 

կաթ­նա­սուն­նե­րի­ մի­տո­քոնդ­րի­ում­նե­

րում­ ցույց­ է­ տր­վել,­ որ­ շն­չա­ռա­կան­

շղ­թայի­1­ին­հա­մա­լի­րը­կա­յուն­է­3­րդ­

հա­մա­լի­րի­ե­րկ­մե­րի­և­4­րդ­հա­մա­լի­րի­

առ­կա­յու­թյամբ,­ և­ այդ­ հա­մա­լիր­նե­րը­

մի­ա­սին­կազ­մա­վո­րում­են­մի­գեր­հա­

մա­լիր­ (նկ. 2.30)։ Նման­ գեր­կա­ռույց­

նե­րի­ կազ­մա­վո­րու­մը­ պայ­մա­նա­վոր­

Նկ. 2.30. Միտոքոնդրիումներում ռեսպիրասոմի համակարգչային մոդելը 

Տեսքը թաղանթի կտրվածքում (Ա), մատրիքսից (Բ) և 

միջթաղանթային տարածությունից (Գ)։



Գ ԼՈՒԽ 2. Է ՆԵՐ ԳԻ ԱՅԻՆ ՓՈ ԽԱ ՆԱ ԿՈՒԹՅԱՆ ՀԻՄ ՆԱ ԿԱՆ ԳՈՐ ԾԸՆ ԹԱՑ ՆԵ ՐԸ ԿԵՆ ԴԱ ՆԻ ԲՋ ՋՈՒՄ

99

ված­է­թա­ղան­թի­ լի­պի­դային­կազ­մով­

և­թա­ղան­թային­պո­տեն­ցի­ա­լով։­Վեր­

ջինս­ ներ­գոր­ծում­ է­ սպի­տա­կուց­նե­րի­

լից­քա­վոր­ված­խմ­բե­րի­փո­խազ­դե­ցու­

թյան­ վրա։­ Նույ­նիսկ­ հայտ­նա­բեր­վել­

են­սպի­տա­կուց­ներ,­ո­րոնք­կա­յու­նաց­

նում­ են­ նման­գեր­կա­ռույց­նե­րը­ (տե՛ս 

նկ. 2.30)։­Ը­նդ­ո­րում՝­ռես­պի­րա­սոմ­նե­

րում­հա­մա­լիր­նե­րի­հա­րա­բե­րու­թյու­նը­

կա­րող­է­տար­բեր­լի­նել։­Մի­գու­ցե­ռես­

պի­րա­սոմ­ներն­ ա­պա­հո­վում­ են­ հա­

մա­լիր­նե­րի­ բարձր­ կա­տա­լի­տիկ­ ակ­

տի­վու­թյու­նը­ և­ դրանք­ պաշտ­պա­նում­

են­ օք­սի­դային­ վնաս­վածք­նե­րից։ Չի 

բա ցառ վում, որ ռես պի րա սոմ նե րը դի-

նա միկ գեր կա ռույց ներ են, և կախ ված 

պայ ման նե րից՝ նրանք կա րող են կազ-

մա լուծ վել, ու այդ դեպ քում հա մա լիր նե-

րը գոր ծում են ի նք նու րույն։ 

Ս պա սենք ռես պի րա սոմ նե րի 

ա ռեղծ վա ծի վերջ նա կան լուծ մա նը, 

ո րը կա րող է փո խել օք սի դային ֆոս ֆո-

րի լաց ման մե խա նիզմ նե րի մա սին մեր 

պատ կե րա ցում նե րը և բա ցել սկզ բուն-

քո րեն նոր հե ռան կար ներ կեն սաէ ներ-

գե տի կա յում։ 

Իսկ հի մա բեր ված ան վա նում նե րից 

պարզ է, որ շն չա ռա կան շղ թա նե րի հա-

մա լիր նե րում հա մա պա տաս խան ֆեր-

մենտ ներն ի րա գոր ծում են օք­սի­դա­

վե­րա­կանգ­նո­ղա­կան­ ռե­ակ­ցի­ա­ներ՝ 

է լեկտ րոն նե րը տե ղա փոխ վում են դո նո-

րից դե պի ակ ցեպ տոր։

 Հի շեց նենք, որ օք սի դա վե րա կանգ-

նո ղա կան փո խար կում նե րում A նյու-

թից դե պի B նյութ է լեկտ րո նի տե ղա փո-

խումն ի րա գործ վում է A նյու թի վե րա-

կանգն ված ձևից (A 
վեր

) օք սի դաց վա ծին 

(A
օքս

) ու B նյու թի օք սի դաց ված ձևից 

(B
օքս

) վե րա կանգն վա ծի (B 
վեր

) ան ցման 

ար դյուն քում՝

A 
վեր

 <­> A
օքս

 + n e­ ու B
օքս

 + n e­ <­> B 
վեր

,

 գու մա րում՝

A 
վեր

 + B
օքս

 <­> A
օքս

 + B 
վեր

, 

որ տեղ n-ը տե ղա փոխ վող է լեկտ րոն-

նե րի թիվն է։ Ո րոշ ցի տոք րոմ նե րով, 

օ րի նակ՝ ցի տոք րոմ c-ի մի ջո ցով է լեկտ-

րո նի տե ղա փոխ ման ըն թաց քում տե ղի 

է ունե նում նրան ցում պա րու նակ վող 

եր կա թի ի ո նի դար ձե լի փո խար կում՝ 

Fe3+ + e­ <­> Fe2+։ Այս տեղ փաս տո րեն 

Fe3+-ը վե րա կանգն ված, ի սկ Fe2+-ն օք-

սի դաց ված ձևն է։ 2 է լեկտ րո նի տե ղա-

փոխ մամբ է ըն թա նում ՆԱԴ+-ի վե-

րա կանգնու մը՝ ՆԱԴ+ + 2 e­ + 2 H+ ­> 

ՆԱԴ.H + H+։ 

Այս պի սի ռե ակ ցի ա նե րը կա րող են 

նկա րագր վել DG-ի փո փո խու թյուն նե-

րով, սա կայն հա ճախ օգ տա գործ վում 

են է լեկտ րա քի մի ա կան բնու թագ րեր։ 

A նյու թի օք սի դա ցու մը սեր տո րեն 

կապ ված է օք­սի­դա­վե­րա­կանգ­նո­ղա­

կան­ պո­տեն­ցի­ա­լի­ (E
0
, ստան դարտ 

պո տեն ցի ալ) հետ, ո րը ո րոշ վում է ՝

E
A 

= E
0
+ {R T / (n F) ln (A

օքս
 / A 

վեր
)}, 

որ տեղ E
A
-ն չափ վող է լեկտ րո դային 

պո տեն ցի ալն է։ Այն ներ կա յաց նում է 

A նյու թի կի սով չափ օք սի դաց ման ու B 

նյու թի կի սով չափ վե րա կանգ ման հա-

մար ան հրա ժեշտ է լեկտ րոն նե րի ճն շու-

մը։ Ըն դուն ված է, որ H
2
 -> 2 (H+ + e-) 

ռե ակ ցի այի E
0
-ն

 
H+-նե րի 1 Մ կոն ցենտ-

րա ցի այի (pH = 0) ու 25 oC ջեր մաս տի-

ճա նում հա վա սար է 0-ի, ի սկ pH = 7-ո ւմ 

այն հա վա սար է -0.42 Վ։ Ե թե A նյութն 
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ու նի E
0
-ի ա վե լի բա ցա սա կան ար ժեք, 

քան H
2
 -> 2H+ զույ գի E

0
-ն է, ա պա այն 

օ ժտ ված է է լեկտ րոն ներ տա լու ա վե-

լի մեծ ու նա կու թյամբ։ A և B նյու թե րի 

միջև փո խարկ ման հա մար կա րե լի է 

ա սել, որ այն կըն թա նա հա մա պա տաս-

խան E
0
-նե րի ար ժեք նե րի տար բե րու-

թյան՝ DE = E
A
 - E

B
-ի հաշ վին։ Քա նի որ 

DG0-ն նյու թի 1 Մ-ի հա մար հա մե մա-

տա կան է DE
0
-ին, ա պա  

DG0 = - n FDE0 :

 Վե րոնշ ված հա վա սա րու մից կս տա-

նանք՝

DG0 = ­ n F (E
0A

 ­E
0B

) – R T ln {(A
օքս

) 

(B 
վեր

) / [(A 
վեր

) (B
օքս

)]}:

{(A
օքս

) (B 
վեր

) / [(A 
վեր

) (B
օքս

)]} ար-

տա հայ տու թյու նը K-ով նշա նա կե լով՝ 

կստաց վի՝

DG
0
 = ­ n F (E

0A
 ­E

0B
) – R T ln K:

 Կա մի շատ պարզ հա րա բե րու թյուն 

DE
0
­ի և DG0­ի միջև՝ կախ ված տե ղա­

փոխ վող է լեկտ րոն նե րի թվից (ա ղյու­

սակ 2.1)։

Շն­չա­ռա­կան­ շղ­թա­նե­րում­ է­լեկտ­

րոն­նե­րը­ տե­ղա­փոխ­վում­ են­ ա­վե­լի­

ցածր­E
0
­ու­նե­ցող­նյու­թից­դե­պի­ա­վե­լի­

բարձր­ու­նե­ցո­ղը (ա ղյու սակ 2.2)։ 

Ա ղյու սակ 2.1. DE
0
-ի և DG0-ի միջև հա-

րա բե րու թյու նը տե ղա փոխ վող 

1 կամ 2 է լեկտ րոն նե րի հա մար
DE

0
, Վ DG0, կՋ/ մոլ

1 է լեկտ րոն 2 է լեկտ րոն

0 0 0

0,1 -9,6 -19,3

0,2 -19,3 -38,6

0,5 -48,2 -96,5

1,0 -96,5 -193

1,2 -116 -231

Ա ղյու սակ 2.2. Շն չա ռա կան շղ թա նե րի 

ո րոշ բա ղադ րա մա սե րի 

օք սի դա վե րա կանգ նո ղա կան 

պո տեն ցի ալ նե րը
Բա ղադ րա­

մաս
E

0
, Վ DE

0
, Վ DG0, 

կՋ/ մոլ

ՆԱԴ -0,32
-0,24 -46,4Ֆ լա վի նային 

սպի տա կուց
-0,08

Ցի տոք րոմ b -0,04
+0,31 -59,8

Ցի տոք րոմ c +0,27

Ցի տոք րոմ a +0,29
+0,52 -100,4

Թթ վա ծին +0,81

 

Ըստ բեր ված ա ղյու սա կի՝ է լեկտ րոն-

նե րի տե ղա փոխ ման շղ թա նե րում նվա-

զա գույն E
0
 ու նի ՆԱԴ.H

2
 / ՆԱԴ.H զույ-

գը (-0.32 Վ), ի սկ ա ռա վե լա գույ նը՝ H
2
O 

/ O
2
-ը (+0.81 Վ), ո րից բխում է 1.1-1.2 

Վ-ով E
0
-ի ը նդ հա նուր փո փո խու թյու նը։ 

Վեր ջի նիս հա մա պա տաս խան DG0-ն 

կազ մում է -218 կՋ/ մոլ։ Ե թե է լեկտ րոն-

նե րի տե ղա փո խու թյու նը կա տար վում 

է թա ղանթ նե րում, ա պա թա ղան թային 

պո տեն ցի ա լը կու նե նա իր ազ դե ցու թյու-

նը DG-ի վրա։ Այս դեպ քում՝ 

DG0 = ­ n F(DE
0
 + DY)։

Շն­չա­ռա­կան­ շղ­թա­նե­րում­ է­լեկտ­

րոն­նե­րի­տե­ղա­փոխ­ման­ո­ւղ­ղու­թյու­նը­

կախ­ված­է­նաև­նյու­թի­օք­սի­դաց­ված­

և­ վե­րա­կանգն­ված­ ձևե­րի­ կոն­ցենտ­

րա­ցի­ա­նե­րի­հա­րա­բե­րու­թյու­նից։­

Մեկ­սպի­տա­կու­ցից­մյու­սին­է­լեկտ­

րոն­նե­րի­ տե­ղա­փոխ­ման­ հս­տակ­ ճա­

նա­պարհ­ները­ են­թադր­վում­ են­ տե­

ղա­փո­խիչ­նե­րի­ մաս­նա­կի­ պտույ­տի­

ձևով։ Հնա րա վոր է նաև նրանց տե-

ղա փո խումն ա լի քի տես քով, ե րբ սպի-
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տա կուց նե րը հա ջոր դա բար փո փո խում 

են ի րենց տա րա ծային կա ռուց ված քը։ 

Է­լեկտ­րոն­նե­րը­կա­րող­են­տե­ղա­փոխ­

վել­ ո­ւղ­ղա­կի­ո­րեն,­ ջրած­նի­ ա­տո­մի­

հետ,­հիդ­րիդ­ի­ո­նի­կազ­մում­(նկ. 2.31) 

կամ­էլ­օր­գա­նա­կան­ռա­դի­կալ­նե­րի­օք­

սի­դաց­ման­հաշ­վին։

Այս­տեղ­ պետք­ է­ նկա­տի­ ու­նե­նալ­

է­լեկտ­րոն­նե­րի­դո­նո­րի­և­ակ­ցեպ­տո­րի­

միջև­ հե­ռա­վո­րու­թյու­նը,­ նրանց­ լից­

քա­վո­րու­մը­և,­ի­նչ­պես­ար­դեն­նշե­ցինք,­

օք­սի­դա­վե­րա­կանգ­նո­ղա­կան­ պո­տեն­

ցի­ալ­նե­րը։ Ընդ ո րում՝ է լեկտ րոն նե րի 

փո խանց ման ա րա գու թյու նը հե ռա վո-

րու թյան է քս պո նեն ցի ալ ֆունկ ցի ան է, 

այդ հե ռա վո րու թյու նը չի գե րա զան ցում 

14 ան գստ րե մը։ Բա ցի դրա նից՝ է լեկտ-

րոն նե րի փո խանց ման ար դյուն քում 

տե ղի է ու նե նում տե ղա փո խիչ նե րի վե-

րա կազ մա կեր պում, ո րի հա մար պա-

հանջ վում է ո րո շա կի է ներ գի ա։

4-րդ հա մա լի րով է­լեկտ­րոն­նե­րը­

փո­խանց­վում­ են­ թթ­ված­նին,­ ո­րի­ վե­

րա­կանգն­ման­ և­ H
2
O­ի­ ա­ռա­ջաց­ման­

ար­դյուն­քում­ ան­ջատ­վում­ է­ մեծ­ քա­

նա­կի­է­ներ­գի­ա։

Ինչ պես նշե ցինք, հա­մա­լիր­նե­րում­

է­լեկտ­րոն­նե­րի­ փո­խանց­ման­ մե­խա­

նիզմ­նե­րը­ կա­սեց­նում­ են­ թթ­ված­նի­

հետ­ պա­կաս­ թվով­ է­լեկտ­րոն­նե­րի­

փո­խազ­դե­ցու­թյու­նը­ և­ պաշտ­պա­նում­

են­ թթ­ված­նի­ ակ­տիվ­ ձևե­րի,­ մաս­նա­

վո­րա­պես­ O
2
.­­ սու­պե­րօք­սիդ­ ա­նի­ո­նի­

կամ­ H
2
O

2
­ի­ ա­ռա­ջա­ցու­մից։ Մի այն 

մեկ է լեկտ րո նի մի աց ման դեպ քում 

թթված նի ոչ լրիվ վե րա կանգ նման ար-

դյուն քում ա ռա ջա նում է O
2
-ը, ի սկ 2 

է լեկտ րոն նե րի դեպ քում՝ H
2
O

2
-ը։ Սա-

կայն 1-ին և 3-րդ հա մա լի րում տեղ են 

գտ նում ա ռան ձին է լեկտ րոն նե րի ար-

տա հոս քեր, ո րոնք բե րում են թթված-

նի ակ տիվ ձևե րի ա ռա ջաց մա նը։ Այդ 

հա մա լիր նե րում մեկ է լեկտ րոն կա րող 

է տե ղա փոխ վել ֆլա վի նային սպի տա-

կուց նե րից դե պի [Fe-S] կենտ րոն ներ և 

հե տո ու բի քի նոն։ Հենց այս հա մա լիր-

նե րին, ինչ պես նշե ցինք, վե րագր վում 

է մեծ դեր մար դու ծե րաց ման մեջ, ե րբ 

նրանց կազ մի տա րի քային փո փո խու-

թյուն նե րը մե ծաց նում են թթ ված նի ակ-

տիվ ձևե րի ա ռա ջաց ման հա վա նա կա-

նու թյու նը, օր գա նիզ մը են թար կում օք-

սի դային սթ րե սի։ 

Բ նա կա նոն պայ ման նե րում թթված-

նի ակ տիվ ձևե րն ո ւղղ վում են դե պի 

մատ րիքս կամ բջ ջապ լազմ և այդ տե-

ղե րում չե զո քաց վում սու­պե­րօք­սիդ­

դիս­մու­տազ­ֆեր մեն տի մի ջո ցով Cu+-ի, 

Mn2+-ի, Fe2+-ի կամ Ni2+-ի մաս նակ ցու-

թյամբ, ե րբ 2 O
2
.- + 2 H+

 
-> H

2
O

2
 + O

2
։ 

H
2
O

2
-ը ևս չե զո քաց վում է։ Սու պե րօք-

սիդ դիսմ ու տազն ա պա հո վում է ռեակ-

ցի այի շատ բարձր ա րա գու թյու նը։ 

Մար դու օր գա նիզ մում հայտ նի են սու-

Նկ. 2.31. Է լեկտ րոն նե րի տե ղա փո խու մը հիդ րիդ ի ո նի (H։-) կազ մում
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պե րօք սիդ դիսմ ու տա զի ե րեք ձևեր, 

ո րոն ցից ա ռա ջի նը տե ղայ նաց վում է 

բջ ջապ լազ մում և ու նի 32,5 կԴա մո-

լե կու լային զանգ ված, ե րկ րոր դը՝ մի-

տո քոնդ րի ում նե րում և ու նի 88 կԴա 

մո լե կու լային զանգ ված, իսկ եր րորդն 

ար տաբջ ջային ձևն է և ու նի 135 կԴա 

մո լե կու լային զանգ ված։ Վեր ջերս բա-

ցա հայտ վել են այդ ֆեր մենտը գաղտ-

նագ րող գե նե րը, սա կայն պարզ է դար-

ձել նաև, որ դրանց մու տա ցի ա նե րը 

հան գեց նում են շատ ծանր հի վան դու-

թյուն նե րի։ 

 Հե տաքր քիր է, որ ո րոշ բզեզ ներ, 

օ րի նակ՝ Pheropsophus verticalis բզեզ-

ռմ բա կո ծիչ նե րը, ու նեն հա տուկ գեղձ, 

որ տեղ մի մա սում կու տակ վում է H
2
O

2
, 

ի սկ մյու սում՝ հիդ րո քի նոն։ Վտան գի 

դեպ քում այդ բզեզ նե րը կրա կում են 

տոք սիկ մի տաք հե ղուկ, ո րն ա կն թար-

թո րեն (մի լիվրկ-ներ) ա ռա ջա նում է կա-

տա լազ և պե րօք սի դազ ֆեր մենտ նե րի 

օգ նու թյամբ H
2
O

2
-ի մի ջո ցով հիդ րո քի-

նո նի օք սի դաց ման ար դյուն քում (նկ. 

2.32)։­ Թա­ղան­թում­ շն­չա­ռա­կան­ շղ­

թայի­ հա­մա­լիր­նե­րի­ տե­ղա­բաշ­խու­մն­

ու­նի­օք­սի­դա­վե­րա­կանգ­նո­ղա­կան­պո­

տեն­ցի­ալ­նե­րի­ար­ժեք­նե­րի­մե­ծաց­մա­

նը­ հա­մա­պա­տաս­խան­ ո­րո­շա­կի­ հա­

ջոր­դա­կա­նու­թյուն­և­ ո­ւղղ­վա­ծու­թյուն։­

Հարկ է նշել, որ է լեկտ րոն նե րի տե ղա-

փո խիչ նե րը թա ղան թում տե ղա բաշխ-

ված են ան հա մա չափ, ի սկ դա բե րում 

է թա ղան թային պո տեն ցի ա լից և թա-

ղան թի մա կեր ևու թային պո տեն ցիա-

լից նրանց կախ մա նը։ Է լեկտ րոն նե րի 

տե ղա փոխ ման հա ջոր դա կա նու թյու նը 

հա մա լիր նե րում, ը ստ եր ևույ թին, ամ-

բող ջու թյամբ գծային չէ։ 

Է լեկտ րոն նե րի տե ղա փո խումն ի րա-

կա նա նում է, ի նչ պես ար դեն նշել ե նք, 

Միտ չե լի ա ռա ջար կած Q­ցիկ­լի ձևով 

(նկ. 2.33, տե՛ս նաև նկ. 2.29), ե րբ թա-

ղան թում տար բեր ցի տոք րոմ նե րի միջև 

է լեկտ րոն նե րի տե ղա փո խումն ի րա-

գործ վում է ու բի քի նո նի մի ջո ցով։ Օ րի-

նակ՝ 3-րդ հա մա լի րում է լեկտ րոն նե-

րից մե կը տե ղա փոխ վում է դե պի Ռիս-

Նկ. 2.32. Բզեզ-ռմ բա կո ծիչը կրա կում է իր վտան գա վոր հե ղու կը
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կե ի սպի տա կու ցի եր կա թածծմ բային 

կենտ րոն, ապա ցի տոք րոմ c
1
-ն ու c-ն, 

ի սկ մյու սը՝ հեմ b
1
-ը, այ նու հետև՝ օգ տա-

գործ վում Q-ի վե րա կանգնման հա մար: 

Այ սինքն՝ տե ղի է ու նե նում է­լեկտ­րոն­

նե­րի­երկբևե­ռա­ցում­(բի­ֆուր­կա­ցում)։ 

Է լեկտ րո նի տե ղա փո խու մը P կենտ րո-

նից դե պի N-ը կա տար վում է թա ղան թի 

լայն քով և բե րում է է լեկտ րա կան պո-

տեն ցի ա լի ա ռա ջաց մա նը։ 

 Ու բի քի նո նի մո լե կու լը ու նակ է 

դար ձե լի ո րեն կա պե լու ջրա ծին, ո րն 

ուղեկց վում է ու բի քի նո նի օք սի դաց ված 

ձևից վե րա կանգն վա ծի և հա կա ռակն 

ան ցու մով։ Կողմ նային ած խաջ րած-

նային շղ թայի (տե՛ս նկ. 2.33) հաշ վին 

լի նե լով ճար պա լուծ՝ այն շար ժու նակ է 

թա ղան թի լի պի դային շեր տում։ Գու մա-

րում ստաց վում է

2 Կո ֆեր մենտ QH
2
 + 2 ցի տոք րոմ c

օքս
 + 

Կո ֆեր մենտ Q + 2 H+ 
ներ

 ­> 2 Կո ֆեր մենտ 

Q + 2 ցի տոք րոմ c 
վեր

 + 4H+
արտ

 + 2e­։

 Կամ էլ՝ 

Կո ֆեր մենտ QH
2
 + 2 ցի տոք րոմ c

օքս
 + 

2 H+ 
ներ

 ­> Կո ֆեր մենտ Q + 2 ցի տոք րոմ 

c 
վեր

 + 4H+
արտ

 + 2e­։ 

Այս մե խա նիզմն ամ բող ջո վին 

ա պա ցուց վել է փոր ձե րում։ Ո ւս տի 

ուբի­քի­նոնն­ ա­պա­հո­վում­ է­ 1­ին­ և­

3­րդ,­ի­նչ­պես­նաև­2­րդ­և­3­րդ­հա­մա­

լիր­նե­րի­(տե՛ս նկ. 2.33)­փո­խազ­դե­ցու­

թյու­նը։­ Է­լեկտ­րոն­նե­րի­ փո­խանց­ման­

նույ­նան­ման­ դեր­ է­ վե­րագր­վում­ նաև­

ՖՄՆ­ին­ու­ցի­տոք­րոմ­c­ի­ն։ Վեր ջինս, 

ըն դու նե լով է լեկտ րոն ներ 3-րդ հա մա-

լի րի ցի տոք րոմ c
1
-ից և վե րա կանգն վե-

լով, տե ղա փո խում է այդ է լեկտ րոն նե-

Նկ. 2.33. Q-ցիկ լի գծա պատ կե րը Cyt-ը  ցի տոք րոմն է, UQ-ն՝ ու բի քի նո նը
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րը դե պի 4-րդ հա մա լիր և փո խան ցում 

Cu2+-ին, այ նու հետև ցի տոք րոմ a-ին, 

ո րից հե տո պղն ձի ե րկ րորդ ի ո նին և ցի-

տոք րոմ a
3
-ին ու վեր ջա պես թթ ված նին 

(տե՛ս նկ. 2.29)։ 

Շն­չա­ռա­կան­ շղ­թայի­ հա­մա­լիր­

նե­րը­ թա­ղան­թում­ շար­ժուն­ ե­ն՝­ ունակ­

լա­տե­րալ­ դի­ֆու­զի­այի։ Սա կայն 

նրանց շարժ ման ա րա գու թյու նը փոքր 

է, քան ու բի քի նո նի կամ ցի տոք րոմ c-ի 

արագությունը։ Վի ճարկ վում է նրանց 

հե ղուկ և բյու րե ղային վի ճա կը, ո րոնք 

կար ևոր են կար գա վոր ման մե խա նիզմ-

նե րի պար զա բան ման հա մար։ Կա ռուց-

ված քային և կի նե տիկ հե տա զո տու-

թյուն նե րը հան գեց րել են թա ղան թում 

1-ին և 3-րդ հա մա լիր նե րի մի մյանց հետ 

ան մի ջա կան փո խազ դե ցու թյան և գեր-

հա մա լիր նե րի ա ռա ջաց ման եզ րա կա-

ցու թյա նը։ Դա հա մա հունչ է ռես պի րա-

սոմ նե րի մա սին պատ կե րաց մա նը։

Շն չա ռա կան շղ թա նե րի հա մա լիր-

նե րի՝ մի մյանց հետ փոխազ դե ցու թյու-

նը և դրան ցում է լեկտ րոն նե րի տե ղա-

փոխ ման մե խա նիզմ նե րը պար զա բան-

վել են նաև հա մա լիր նե րի ան ջատ մամբ 

և պրո տե ո լի պո սոմ նե րում վե րա կա-

ռուց ման ար դյուն քում։ 

Ա ղյու սակ 2.4. Է լեկտ րոն նե րի 

տե ղա փոխ ման շղ թա նե րի 

հա մա լիր նե րի ար գե լա կիչ նե րը
Հա մա լիր Ար գե լա կիչ ներ

1-ին Ռե ին, Ա ԿՖ-ռի բոզ, ռո տե նոն, ա մի-

թալ, ա ցե տա գե նին, պի րի ցի դին, 

կապ սաի ցին
2-րդ Կար բօք սին, տե նոիլ րեքֆ տո րա-

ցե տոն
3-րդ Սն դի կի օր գա նա կան մի ա ցու թյուն-

ներ, ցին կի ի ոն ներ (Zn2+), հա կա-

մի ցին A, միք սո թի ա զոլ, ստիգ մա-

տել լին, ֆու նի կու լո զին, դի ու ռոն, 

բրի տա նա կան հա կա լյո ւի զիտ

4-րդ Ցի ա նիդ (CN-), ա զիդ (N-), CO, H
2
S

Է լեկտ րոն նե րի տե ղա փոխ ման 

ուսում նա սիր մա նը նպաս տել է տար բեր 

ար­գե­լա­կիչ­նե­րի օգ տա գոր ծու մը, ե րբ 

նրանք խա փա նում են այս կամ այն 

հա մա լի րի աշ խա տան քը (ա ղյու սակ 

2.4)։ 

Այդ ար գե լա կիչ նե րի թվում են շատ 

հա­կա­բի­ո­տիկ­ներ։ Ներ կա յումս հայտ-

նի է, որ բնա կան և ար հես տա կան տար-

բեր բնույ թի ա վե լի քան 60 տար բեր քի-

մի ա կան մի ա ցու թյուն ներ ար գե լա կում 

են 1-ին հա մա լի րը։ Օ րի նակ՝ ռո­տե­

նոնն ի զոֆ լա վո նոիդ է, ո րը մեծ քա նակ-

նե րով գտն վում է ո րոշ ար ևա դար ձային 

բույ սե րի, օ րի նակ՝ Մա լայ զի ա յում կամ 

Նկ. 2.34. Ռո տե նո նի քի մի ա կան կա ռուց ված քը և ռո տե նոն պա րու նա կող Pachyrhizus 

erosus մեք սի կա կան բույ սը
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Մեք սի կա յում ա ճող լո բազ գի նե րի ար-

մատ նե րում (նկ. 2.34)։ Այդ մի ա ցու թյու-

նը հայտ նի է որ պես «ձկ նե րի» թույն։ 

Ա­մի­թա­լը բար բի թու րաթթ վի ա ծան-

ցյալ է և բա վա րար կոն ցենտ րա ցի ա-

նե րում ար գե լա կում է է լեկտ րոն նե րի 

տե ղա փո խու մը դե պի 3-րդ հա մա լիր։ 

Սա կայն նրա ազ դե ցու թյու նը կա րող է 

շր ջան ցել վի տա մին K-ն, ո րը միջ նոր-

դում (շուն տա վո րում) է է լեկտ րոն նե-

րի տե ղա փո խու մը, սա կայն այն ի րա-

գործ վում է ա վե լի դան դաղ։ Վի տա մին 

K-ի նման ազ դե ցու թյու նը ցույց է տրվել 

գործ նա կա նում մի հի վանդ ա ղջ կա օ րի-

նա կով, որը չէր կա րո ղա նում ինքնու-

րույն տե ղա շարժ վել և գամ ված էր սայ-

լա կին. նրա օր գա նիզ մի մկան նե րում 

խա փան ված էր է լեկտ րոն նե րի տե ղա-

փո խու մը 1-ին հա մա լի րում։ Վի տա մի-

նի նե րար կումն օգ նեց ա ղջկան ոտ քի 

կանգ նել և ի նք նու րույն տե ղա շարժ վել. 

կեն սաէ ներ գե տի կա կան հի վան դու-

թյուն նե րի հաղ թա հար մա նը կանդ րա-

դառ նանք հե տա գա յում։

­Կապ­սաի­ցի­նը պա րու նակ վում է 

կար միր պղ պե ղում (նկ. 2.35) և ո րո շում 

նրա վա ռող հա մը. այդ նյու թը բարձր 

կոն ցենտ րա ցի ա նե րում ար գե լա կում է 

1-ին հա մա լի րի աշ խա տան քը։

Կար­բօք­սի­նը թթ ված նի և ծծմ բի 

ատոմ նե րով և կրկ նա կի կա պե րով հե-

տե րո ցիկ լիկ սին թեզ ված մի ա ցու թյուն 

է և ո րոշ ե րկր նե րում օգ տա գործ վում է 

որ պես սն կաս պան նյութ։

Նկ. 2.35. Կապ սաի ցի նի քի մի ա կան կա ռուց ված քը և կապ սաի ցին պա րու նա կող Capsicum 

կար միր պղ պե ղը

Նկ. 2.36. Հա կա մի ցին A-ի քի մի ա-

կան կա ռուց ված քը և այն ար տադ րող 

Streptomyces-նե րին պատ կա նող բակ տե-

րի ա նե րը
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­Հա­կա­մի­ցին­ A­ն հա կա բի ո տիկ է, 

ո րն ան ջատ վել է մր ջյուն նե րի հետ սիմ-

բի ո զային Streptomyces-նե րին պատ-

կա նող բակ տե րի ա նե րից և ար գե լա-

կում է 3-րդ հա մա լի րը (նկ. 2.36)։ Այս 

նյու թե րը փո խազ դում են հա մա պա-

տաս խան հա մա լիր նե րում ու բի քի նո նի 

կապ ման հատ ված նե րի հետ և ար գե-

լա կում է լեկտ րոն նե րի տե ղա փո խու մը։ 

Ի հա վե լում նշ վա ծին՝ 1-ին հա մա լի րի 

ար գե լա կիչ նե րը կա րող են խո չըն դո տել 

նաև է լեկտ րոն նե րի դո նոր նե րի հետ 

փո խազ դե ցու թյու նը։ Կան նաև ցի տոք-

րոմ նե րի ար գե լա կիչ ներ։

 Մինչև ար գե լակ վող հատ վածն 

է լեկտ րոն նե րի տե ղա փո խիչ նե րը դառ-

նում են ա վե լի վե րա կանգն ված, ի սկ 

դրա նից հե տո՝ ա վե լի օք սի դաց ված։ 

Այդ պի սի վի ճակ նե րը կա րող են հայտ-

նա բեր վել լույ սի կլան ման սպեկտր նե-

րի փո փո խու թյուն նե րով։

Շն­չա­ռա­կան­շղ­թա­նե­րի­հա­մար­H+­

նե­րի­դո­նոր­են­եր­կու­կո­ֆեր­մենտ­ներ՝­

ՆԱԴ.H
2
­ը­ և­ ՖԱԴ.H

2
­ը,­ ո­րոնք­ ստա­

նում­ են­ այդ­ ի­ոն­նե­րը­ պի­րո­խա­ղո­

ղաթթ­վից,­ ճար­պաթ­թու­նե­րից­ և­ ա­մի­

նաթ­թու­նե­րից­ ա­ցե­տիլ­կո­ֆեր­մենտ­

A­ի­ա­ռա­ջաց­ման­ըն­թաց­քում,­ի­նչ­պես­

նաև­ե­րեք­կար­բո­նային­թթու­նե­րի­ցիկ­

լում­ ա­ցի­լային­ խմ­բե­րի­ ճեղ­քու­մից։ 

Է լեկտ րոն նե րի և H+-նե րի տե ղա փո-

խում նե րի զու գոր դու մը շն չա ռա կան 

շղ թա նե րի հա մա լիր նե րում դեռևս վերջ-

նա կա նա պես պար զա բան ված չէ։

 Միտ չե լի են թադ րու թյամբ՝ շն չա ռա-

կան շղ թայի է լեկտ րոն նե րի տե ղա փո-

խիչ նե րը թա ղան թում ա ռա ջաց նում են 

օ ղակ ներ, ո րոն ցով ան ցնում են H+-ներ։ 

Հնա րա վոր է, որ H+-նե րը փո խանց վում 

են տե ղա փո խիչ նե րի ա մի նաթթ վային 

մնա ցորդ նե րի միջև ջրած նային կա-

պե րի հա մա կար գով կամ տե ղա փոխ-

վում են սպի տա կուց նե րում պտտ վող 

քի մի ա կան խմ բե րի կամ տա րա ծա-

Նկ. 2.37. H+-նե րի տե ղա փո խու մը սպի տա կուց նե րով ջրած նային կա պե րի հա մա կար գով 

(Ա) կամ ա մի նաթթ վային մնա ցորդ նե րի կար բօք սի լային խմ բե րի պտույ տի հաշ վին (Բ)
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դիր քային փո փո խու թյուն նե րի հաշ վին 

(նկ. 2.37)։ Են թադր վում է, որ թա ղան-

թի լայն քով նման հա մա կարգ՝ H+-ային 

ցանց, կա րող է կազ մա վոր վել 20 ա մի-

նաթթ վային մնա ցորդ նե րից։ Ի սկ սպի-

տա կու ցում խմ բե րի պտույտ նե րը կազ-

մա վո րում են մի կոն ֆի գու րա ցի ա, ո րը 

թույլ չի տա լիս H+-նե րին վե րա դառ նալ 

սկզբ նա կան դիր քին։ Շատ դեպ քե րում 

H+-նե րի փո խան ցու մը թա ղան թում հա-

մե մա տում են սա ռույ ցում նման գոր-

ծըն թա ցի հետ։ 

Շատ հա վա նա կան է ան ցքու ղի-

նե րով H+-նե րի ան ցու մը։ Այդ պի սի 

անցքու ղի ներն ի րեն ցից ներ կա յաց նում 

են սպի տա կու ցի բևե ռաց ված խմ բե-

րից կազմ ված նեղ խո ռոչ ներ։ Նման 

ան ցքու ղու առ կա յու թյուն են թադր վում 

է ՆԱԴ.H-դե հիդ րո գե նա զային հա մա-

լի րի կամ ցի տոք րոմ c-օք սի դա զի կազ-

մում (նկ. 2.38)։  

 Թա ղան թով H+­նե­րի­տե­ղա­փո­խում­

և­D
H

+­ի­ա­ռա­ջա­ցում­դիտ­վում­են­1­ին,­

3­րդ­ և­ 4­րդ­ հա­մա­լիր­նե­րով­ է­լեկտ­

րոն­նե­րի­ տե­ղա­փոխ­ման­ գոր­ծըն­թա­

ցում. 2-րդ հա մա լի րը չի տե ղա փո խում 

H+-ներ։ Այդ ե րեք հա մա լիր նե րը փաս-

տո րեն H+­ային­պոմ­պեր են։ Վեր ջինս 

ցույց է տր վել լի պո սոմ նե րում մի տո-

քոնդ րի ում նե րի թա ղանթ նե րից ան-

ջատ ված ա ռան ձին հա մա լիր նե րի վե-

րա կա ռուց ման դեպ քում։  Շն չա ռա կան 

շղ թա նե րում H+-ային պոմ պե րի գա ղա-

փարն ա ռա ջար կել են ֆին կեն սաէ ներ-

գե տի կոս Մար­թին­ Վիքստրյո­մը և Վ. 

Պ. Սկու լա չո վը, սա կայն նրանց մե խա-

նիզ մը դեռևս շատ ու սում նա սի րու թյուն-

ներ է պա հան ջում։ 

Ինչ վե րա բե րում է մեկ­ հա­մա­լի­

րով­ է­լեկտ­րոն­նե­րի­ տե­ղա­փոխ­ման­

մեկ­ զույ­գին­ հա­մա­պա­տաս­խան՝­ թա­

ղանթով­տե­ղա­փոխ­վող­H+­նե­րի­թվին, 

ա պա այն հա վա սար է 2­ի­կամ­3­4­ի, 

ի սկ ամ­բող­ջա­կան­ շղ­թայի­ հա­մար­

ա­մե­նա­հա­վա­նա­կան­թի­վը­10­ն­է։ 1-ին 

հա մա լի րի հա մար այդ թի վը հա վա սար 

է 4-ի, 3-ր դի կամ ցի տոք րոմ c-օք սի դա զի 

հա մար այդ թի վը, ը ստ Մ. Վիքստրյո-

 Նկ. 2.38. H+-ային ան ցքու ղու մո դե լը

Դե ղի նով նշ ված են հիս տի դի նի մնա ցորդ նե րը, ո րոնք փա կում են մյուս ի ոն նե րի ան ցու մը:
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մի, ևս հա վա սար է 4-ի, սա կայն 3-րդ 

են թա մի ա վո րից զուրկ թե րի ցի տոք րոմ 

c-օք սի դա զի հա մար այդ թի վը կազ-

մում է մի այն 2։ Հե տաքր քիր է այն, որ 

այս են թա մի ա վո րը կա պում է N,N’-դի-

ցիկ լո հեք սիլ կար բոեր կի մի դը (ԴՑԿԴ)։ 

Այս տեղ հնա րա վոր է, որ 3-րդ են թա-

մի ա վորն ա ռա ջաց նում է H+-ներ տե-

ղա փո խող մի ու ղի կամ էլ մաս նակ ցում 

ցի տոք րոմ c-օք սի դա զի դի մե րի զաց մա-

նը, ո րը կա րող է դի տարկ վել որ պես այդ 

սպի տա կու ցով H+-նե րի տե ղա փոխ ման 

ար դյու նա վե տու թյան կար գա վոր ման 

ու ղի։ Վեր ջա պես, 4-րդ հա մա լի րի հա-

մար է լեկտ րոն նե րի տե ղա փոխ ման մեկ 

զույ գին հա մա պա տաս խան տե ղա-

փոխ վող H+-նե րի թի վը հա վա սար է 2-ի։ 

Ե թե ըն դու նենք ռես պի րա սոմ նե րի գա-

ղա փա րը, ե րբ հա մա լիր նե րը կա րող են 

գտն վել գեր հա մա լիր նե րի ձևով և դրան-

ցից որ ևէ մե կը դի մե րի վի ճա կով, ա պա 

տե ղա փոխ վող H+-նե րի գու մա րային 

թի վը կլի նի >10։

Շն չա ռա կան շղ թա ներ ի աշ խա-

տան քում կա րող են մաս նա կից դառ-

նալ է­լեկտ­րոն­նե­րի­ ոչ­ բնա­կան­ ակ­

ցեպ­տոր­նե­րը­ (ա­ղյու­սակ­ 2.5)։ Օ րի-

նակ՝ մե­թի­լեն­ կա­պույ­տը կա րող է 

ըն դու նել է լեկտ րոն ներ 1-ին և 2-րդ հա-

մա լիր նե րից, ֆե­նա­զին­մե­տա­սուլ­ֆա­

տը՝ 3-րդ հա մա լի րից, «ա րյան կար միր 

աղ» ֆեր­րի­ցի­ա­նի­դը՝ 4-րդ հա մա լի րից։ 

Դրանք հա ճախ օգ տա գործ վում են 

շն չա ռա կան շղ թայի հա մա լիր նե րում 

էլեկտ րոն նե րի փո խադր ման ճա նա-

պարհ նե րի և մե խա նիզմ նե րի ու սում-

նա սի րու թյուն նե րում։ 

Ա ղյու սակ 2.5. Շն չա ռա կան շղ թա նե րի 

է լեկտ րոն նե րի  փո խադր ման ոչ բնա կան 

ակ ցեպ տոր նե րը

Հա մա լիր Ակ ցեպ տոր ներ E
0
, Վ

1-ին
Մե թի լեն կա պույտ +0,01

2-րդ

3-րդ

Ֆե նա զին մե տա սուլ-
ֆատ

+0,08

2,6-դիք լոր ֆե նո լին-
դո ֆե նոլ

+0,22

Տետ րա մե թիլ-n-ֆե-
նիլ դի ա մին

+0,26

4-րդ
Ֆեր րի ցի ա նիդ 

(Fe(CN)
6
)3- +0,36

 Բույ սե րի մի տո քոնդ րի ում նե րում 

շնչա ռա կան շղ թա նե րի ու սում նա սի րու-

թյու նը բա ցա հայ տեց մի հե տաքր քիր 

ա ռանձ նա հատ կու թյուն։ Հյու սի սային 

և Հա րա վային Ա մե րի կա յում և Ին դո-

նե զի ա յում ա ճող ո րոշ բույ սե րում դե պի 

թթ վա ծին է լեկտ րոն նե րի փո խան ցու-

մը կա տար վում է այ­լընտ­րան­քային­

օք­սի­դա­զի մի ջո ցով՝ շր ջան ցե լով 3-րդ 

և 4-րդ հա մա լիր նե րը։ Այդ պի սի ու ղին 

կա րե լի է դի տար կել որ պես ոչ զու գոր-

դող։ Այն տա նում է ջեր մու թյան ան-

ջատ ման, ո րի հաշ վին բույսերն ա ճում 

են մի ջա վայ րի ցածր ջեր մաս տի ճան-

նե րում։ Են թադր վում է նաև, որ այդ պի-

սի այ լընտ րան քային օք սի դա զի մի ջո-

ցով բույ սե րը պաշտ պան վում են 3-րդ 

և 4-րդ հա մա լիր նե րի ար գե լա կիչ նե րից 

և ի րա գոր ծում ի րենց նյու թա փո խա նա-

կու թյու նը ԱԵՖ-ի նկատ մամբ քիչ պա-

հան ջի պայ ման նե րում։ 

Այ լընտ րան քային օք սի դազ ներ 

հայտ նա բեր վել են նաև ո րոշ կեն դա նի-

նե րում և մար դու օր գա նիզ մում, ո րոնք 

ը նդ գր կում են ցի­տոք­րոմ­ներ­ P450­ը 

և b
5
­ը։  Մար դու լյար դի բջիջ նե րի էն-
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դոպ լազ մային ցան ցում ցի տոք րոմ b
5
-

ռե դուկ տա զն (նկ. 2.39) ու նի 34,5 կԴա 

մո լե կու լային զանգ ված, կազմ ված 

է 301 ա մի նաթթ վային մնա ցորդ նե-

րից և գաղտ նագր վում է մի գե նով, ո րը 

կազմված է 12 էկ զոն նե րից։  Հայտ նի 

են այդ ֆեր մեն տի 2 տար բեր ձևեր։ Այդ 

ռե դուկ տա զը ներգ րավ ված է ՆԱԴ.H-

ից դե պի ցի տոք րոմ b
5
 է լեկտ րոն նե-

րի տե ղա փոխ մա նը և մաս նակ ցում է 

ճարպաթ թու նե րի սին թե զի գոր ծըն թա-

ցին ու դե ղա մի ջոց նե րի նյու թա փո խա-

նա կու թյա նը, ա պա հո վում է թու նա վոր 

նյու թե րի օք սի դա ցու մը և հե տա գա 

չե զո քա ցու մը։ Այդ պի սի ռե դուկ տազ 

հայտ նա բեր վել է նաև է րիթ րո ցիտ նե-

րում։

Բ նա կա նոն տար բեր պայ ման նե-

րում այ լընտ րան քային օք սի դազ նե րի 

կար գա վոր ման մե խա նիզմ նե րը և դե րը 

ու սում նա սիր վում են։

Շն չա ռու թյան մի այլ տար բե րակ 

հայտ նա բեր վել է ա րյան սպի տակ 

բջիջ նե րում՝ լեյ կո ցիտ նե րում։ Ման րէ ի 

բջ ջի հետ փո խազ դե ցու թյան ժա մա-

նակ ներբջ ջային բշ տիկ նե րը մի ա ձուլ-

վում են լեյ կո ցի տի ար տա քին թա ղան-

թի հետ, և դիտ վում է ա ռանց Ա ԿՖ-ի 

ֆոս ֆո րի լաց ման ա­զատ­ շն­չա­ռու­թյան 

խթա նում, ո րում կար ևոր վում է ցի­տոք­

րոմ­b­ի ակ տի վա ցու մը։ Ցի տոք րոմ b-ն 

կա տա լի զում է O
2
-ի մեկ է լեկտ րո նային 

վե րա կանգ նու մը մինչև սու պե րօք սի-

դային ռա դի կա լի, ո րն էլ, իր հեր թին 

փո խազ դե լով Cl*-ի հետ մի ե լո պե րօք-

սի դա զի մի ջո ցով, ա ռա ջաց նում է ռա-

դի կա լային ձևի Cl։ Վեր ջինս շատ թու-

նա վոր է և սպա նում է ման րէ ին։ Աս-

կոր բի նաթ թուն վե րա կանգ նում է բու-

պե րօք սի դային ռա դի կա լը և կան խում 

Նկ. 2.39. Ցի տոք րոմ b
5
-ռե դուկ տա զի կա ռուց ված քային մո դե լը



ԿԵՆՍԱԷՆԵՐԳԵՏԻԿԱ

110

ռա դի կա լային ձևի Cl-ի ա ռա ջա ցու մը։ 

Ամ փո փե լով այս տե ղե կու թյուն նե-

րը՝ կա րող ե նք նշել, որ շն չա ռու թյու նը, 

բա ցի է ներ գի այի պա շար ման գոր ծա-

ռույ թից, ու նի նաև այլ ֆունկ ցի ա ներ։ 

Զու գոր դող և ա զատ շն չա ռու թյու նները 

կա րող են մի մյանց՝ լրաց նել ա պա հո վե-

լով բջ ջում օք սի դային գոր ծըն թաց նե րի 

նուրբ կար գա վո րու մը։

2.4.4. ՄԱՆ ՐԷ ՆԵ ՐԻ ՇՆ ՉԱ ՌԱ ԿԱՆ 

ՇՂ ԹԱ ՆԵ ՐԻ 

Ա ՌԱՆՁ ՆԱ ՀԱՏ ԿՈՒԹՅՈՒՆ ՆԵ ՐԸ

 

Ման­րէ­նե­րում,­ հատ­կա­պես­ բակ­

տե­րի­ա­նե­րում­ է­լեկտ­րոն­նե­րի­ տե­ղա­

փոխ­ման­կամ­ շն­չա­ռա­կան­ շղ­թա­ները­

ևս­կազ­մա­կերպ­ված­են­հա­մա­լիր­նե­րի­

ձևով,­ սա­կայն­ ու­նեն­ ի­րենց­ ա­ռանձ­

նա­հատ­կու­թյուն­նե­րը։ Հա ճախ նրանք 

ա վե լի բարդ են և բազ մա զան, ու նեն 

կար գա վոր ման բազ մա պի սի ու ղի ներ և 

այդ պատ ճա ռով ա պա հո վում են ման-

րէ նե րի գո յատ ևու մը մի ջա վայ րի խիստ 

տար բեր պայ ման նե րում։

 Նախ, բակ տե րի ա նե րում ու բի քի նո-

նի հետ մի ա սին հան դի պում է մե նա քի-

նո նը կամ նավ թա քի նո նը։ Նրան ցում 

շատ բազ մա զան է ցի տոք րոմ նե րի կազ-

մը, սա կայն բակ տե րի ա նե րի ա ռան-

ձին խմ բե րի շն չա ռա կան շղ թա նե րում 

դրանք ա վե լի քիչ տե սակ նե րով են ներ-

կա յաց ված կամ էլ ը նդ հան րա պես բա-

ցա կա յում ե ն։ Օ րի նակ՝ ա ղի քային ցու-

պի կում բա ցա կա յում է ցի տոք րոմ c-ն։ 

Ի տար բե րու թյուն մի տո քոնդ րի ում նե րի՝ 

հայտ նա բեր վել են նաև d և o ցի տոք-

րոմ ներ, ո րոնք կա րող են հան դես գալ 

շն չա ռա կան շղ թա նե րի վերջ նա կան 

օք սի դազ նե րում։ Հե տաքր քիր է այն, որ 

ցի տոք րոմ d-ի դեպ քում է լեկտ րոն նե րի 

տե ղա փո խու մը չի ար գե լակ վում ցի ա-

նի դի (CN-) մի ջո ցով։ Դրա հաշ վին շատ 

բակ տե րի ա ներ կա յուն են CN--ի նկատ-

մամբ։ 

Ա ղյու սակ 2.6. Բակ տե րի ա նե րի մեծ մա սի 

և տար բեր մի տո քոնդ րի ում նե րի 

շն չա ռա կան շղ թա նե րի ո րոշ հա մա լիր նե րի 

հա մե մա տու մը
Հա մա լիր Բակ տե րի ա Մի տո քոնդ­

րի ում
Ու­բի­քի­նոն­ցի­տոք­րոմ­c­օք­սի­դա­ռե­դուկ­

տազ

Ս պի տա կու-
ցային են թա մի-
ա վոր նե րի թի վը

2-3 9-11

Ցի տոք րոմ նե րի 
տե սա կա նին

b, c
1

b, c
1

Եր կա թածծմ-
բա կան սպի-
տա կուց ներ

առ կա են առ կա են

Ռիս կե ի սպի-
տա կու ցի են-

թա մի ա վոր նե րի 
թի վը

3 9

Հա սա նե լի 
սպի տա կուց նե-

րի թի վը

բա ցա կա-
յում են

6-8

Ցի­տոք­րոմ­c­թթ­վա­ծին­օք­սի­դա­ռե­դուկ­տազ

Ս պի տա կու-
ցային են թա մի-
ա վոր նե րի թի վը

3 11-13

Ցի տոք րոմ նե րի 
տե սա կա նին

a, a
3
, c, b, b

3
a, a

3

Լ րա ցու ցիչ բա-
ղադ րա մա սեր

բա ցա կա-
յում են

8-11

 Բակ տե րի ա նե րի շն չա ռա կան 

շղթայի հա մա լիր նե րում հան դի պող 

սպի տա կուց ներն ա վե լի փոքր են, և 

նրան ցում է ա պես կր ճատ ված է են թա-
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մի ա վոր նե րի քա նա կը (ա ղյու սակ 2.6)։ 

Օ րի նակ՝ ցի տոք րոմ c-օք սի դա զը պա-

րու նա կում է 2 կամ 3 են թա մի ա վոր ներ 

այն դեպ քում, ե րբ այդ նույն ֆեր մեն տը 

մի տո քոնդ րի ում նե րում կազմ ված է մի 

քա նի ան գամ մեծ թվով են թա մի ա վոր-

նե րից։ 

Բակ տե րի ա նե րում շն չա ռա կան 

շղ թա նե րի աշ խա տան քի ըն թաց քում 

է լեկտ րոն նե րի տե ղա փոխ մա նը զու գըն-

թաց կա րող է դիտ վել զու գորդ ված ոչ թե 

H+-նե րի, այլ Na+­նե­րի­տե­ղա­փո­խում։ 

Այս դեպ քում, ի նչ պես ար դեն նշել ե նք 

նա խորդ գլ խում, խոսքը կա րող է լի նել 

Na+-ային է ներ գե տի կայի մա սին։ 

Կար ևոր ա ռանձ նա հատ կու թյուն է 

բակ տե րի ա նե րում ա­նաե­րոբ­ շն­չա­ռու­

թյու­նը, ե րբ որ պես է լեկտ րոն նե րի դո-

նոր ներ հան դես են գա լիս օր գա նա կան 

թթու նե րը, սպիրտ նե րը, H
2
-ը, ծծմ բա-

ջրա ծի նը (H
2
S) և այլ մի ա ցու թյուն ներ, 

ի սկ ակ ցեպ տոր ներ են ոչ թե թթ վա ծի-

նը, այլ նիտ րա տը (NO
3
-) կամ նիտ րի-

տը (NO
2
-), սուլ ֆա տը (SO

4
2-) կամ սուլ-

ֆի դը (S2-), կար բո նա տը (CO
3
2-), CO-ն, 

ֆու մա րա տը և այլ մի ա ցու թյուն ներ։ 

Է լեկտ րոն նե րի ակ ցեպ տո րի ան վա-

նու մով կոչ վում է ա նաե րոբ շն չա ռու-

թյան տե սա կը։ Ա նաե րոբ շն չա ռու թյան 

է լեկտ րոն նե րի տե ղա փոխ ման շղ թա-

նե րում ո րոշ հա մա լիր ներ, օ րի նակ՝ ցի-

տոք րոմ c-օք սի դա զը, փո խա րին ված 

են ռե դուկ տազ նե րով։ Խիստ ա նաե րոբ 

ման րէ նե րում բա ցա կա յում է Կրեբ սի 

ցիկ լը, կամ վեր ջինս կա տա րում է այլ 

դեր՝ մաս նակ ցե լով կեն սա սին թե զի գոր-

ծըն թաց նե րին, և ԱԵՖ-ի սին թեզն ի րա-

կա նա նում է օք սի դային ֆոս ֆո րի լաց-

ման մի ջո ցով։ 

Ի դեպ, ֆու­մա­րային­շն­չա­ռու­թյու­նը 

հան դի պում է նաև աս կա րի դ կլոր ո րդի 

մկան նե րի մի տո քոնդ րի ում նե րում։ Այդ 

շն չա ռու թյու նը բա ցա հայ տել էր Ա. 

Սենտ-Դյոր դին (տե՛ս Նե րա ծու թյուն)։ 

Ֆու մա րային շնչա ռու թյու նը դիտ վում է 

աս կա րի դում՝ կաթ նա սուն նե րի ա ղի նե-

րում մա կա բու ծե լու ըն թաց քում։ 

Հայտ նի է նիտ­րա­տային­ շն­չա­

ռու­թյու­նը դե­նիտ­րիֆի­կաց­նող­ բակ­

տե­րի­ա­նե­րում, օ րի նակ՝ տար բեր տե-

սակ նե րի Pseudomonas-նե րում կամ 

Paracoccus-նե րում։ Այդ դեպ քում NO
3
-

-ի վե րա կանգ նու մը NO
2
--ի շա րու նակ-

վում է մինչև NO -> N
2
O -> N

2
։ NO

3
--ի 

վե րա կանգ նու մը NO
2
--ի կա րող է դիտ-

վել նաև ա ղի քային բակ տե րի ա նե րում։ 

Ի լրումն շն չա ռա կան շղ թա նե րի ար դեն 

նշ ված բա ղադ րիչ նե րի՝ շն չա ռու թյան 

այս տե սակն ի րա գործ վում է նիտ րատ-

ռե դուկ տազ և նիտ րիտ ռե դուկ տազ ֆեր-

Նկ. 2.40. Նիտ րա տային շն չա ռու թյան է լեկտ րոն նե րի տե ղա փոխ ման շղ թան 

Դե ղին գույ նով նշ ված է ե լա նյու թը։
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մենտ նե րի մաս նակ ցու թյամբ (նկ. 2.40)։

­Նիտ­րատ­ռե­դուկ­տա­զը կո բալտ 

(Cо) պա րու նա կող ֆլա վի նային սպի-

տա կուց է, այն ներ կա յաց ված է 2 ձևով, 

ո րոն ցից նիտ րատ ռե դուկ տազ A-ն 

մաս նակ ցում է շն չա ռա կան շղ թային։ 

Նիտ­րիտ­ռե­դուկ­տա­զի մեկ ձևը պա-

րու նա կում է ցի տոք րոմ ներ c-ն և d
1
-ը, 

ի սկ մյու սը՝ Cо պա րու նա կող սպի տա-

կուց։  Նիտ րատ ռե դուկ տա զը, փո խան-

ցե լով է լեկտ րոն նե րը, ու բի քի նո նից կամ 

մե նա քի նո նից դե պի NO
3
- թա ղան թով 

տե ղա փո խում է 2H+-ներ ու ստեղ ծում 

Dµ
H
+։ Նիտ րիտ ռե դուկ տա զը ևս ու նակ 

է տե ղա փո խել 2H+-ներ։ Սա կայն է ներ-

գի ային ար դյու նա վե տու թյամբ (սին-

թեզ վող ԱԵՖ-ի քա նա կով) այդ շն չա-

ռու թյու նը զի ջում է թթ ված նայի նին։ 

Թթ ված նի առ կա յու թյամբ բակ տե րի ա-

ներն ան ցնում են թթ ված նային շն չա-

ռու թյան։

 Նիտ րա տային շն չա ռու թյու նը ման-

րէ նե րի կող մից կա րող է աղ քա տաց-

նել մշա կո վի հո ղե րը՝ վեր ջի նից դուրս 

բե րե լով ա զո տը։ Այդ շն չա ռու թյու նն 

ա ղի քային բակ տե րի ա նե րում կա րող 

է ծանր հետ ևանք ներ ու նե նալ մար դու 

ա ռող ջու թյան հա մար, քա նի որ NO
2
--ը 

թու նա վոր է։ Նիտ րա տային շն չա ռու-

թյու նը հայ տնի է նաև ո րոշ բույ սե րում 

և կեն դա նի նե րում։ 

Ա նաե րոբ շն չա ռու թյան մի այլ՝ կար­

բո­նա­տային ձևը, ե րբ է լեկտ րոն նե րի 

ակ ցեպ տոր է CO
3
2-ը կամ CO

2
-ը, հայտ-

նի է մե թան (CH
4
) ա ռա ջաց նող ար քեյ-

նե րում, օ րի նակ՝ Methanobacteria կամ 

Methanococci դա սե րի տար բեր տե սակ-

նե րում։ 

Մե­թա­նա­ծին­ ման­րէ­նե­րը հա մար-

վում են Ե րկ րագն դի ա մե նա հնա գույն 

օր գա նիզմ նե րը և ա ռա ջա ցել են այն 

ժա մա նակ, ե րբ մթ նո լոր տը կազմ ված 

է ե ղել CO
2
-ից, H

2
-ից և CO-ի ց։ Մե թա-

նի ա ռա ջա ցու մը նկա րագ րել է ա մե րի-

կա ցի ման րէ ա բան և կեն սա քի մի կոս 

Հորաս­Ալ­բերտ­ Բար­կե­րը դեռևս 1956 

թ.-ի ն։ Սա կայն այժմ էլ այդ շն չա ռու-

թյան շատ ֆեր մենտ ներ և միջ նոր դա-

նյու թեր ու սում նա սիր ված չեն։  Մե թա նը 

կա րող է ա ռա ջա նալ հետ ևյալ ձևա փո-

խու մով՝ 

4 H
2
 + CO

2 
­> CH

4
 + 2 H

2
O, 

ո րի հա մար DG-ն հա վա սար է -135 կՋ/ 

մոլ։ Այն ի րա գործ վում է հիդ րո գե նազ-

նե րի, մե թիլ ռե դուկ տա զի և հե տե րո սուլ-

ֆիդ ռե դուկ տա զի մի ջո ցով տար բեր այլ 

սպի տա կուց նե րի մաս նակ ցու թյամբ։ 

Ը նդ ո րում՝ հե տե րո սուլ ֆիդ ռե դուկ տա-

զում է լեկտ րոն նե րի փո խադ րու մը կա-

տար վում է ե րկբ ևե ռաց ման մե խա նիզ-

մով։ 

Նկ. 2.41. Կո ֆեր մենտ ներ B-ի (ձա խից) և M-ի (ա ջից) կա ռուց ված քային

բա նաձ ևե րը
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 Ֆեր մենտ նե րի միջև է լեկտ րոն նե րի 

տե ղա փո խիչ նե րից հայտ նի են թիո-

լային խմ բեր պա րու նա կող կո ֆեր-

մենտ ներ B-ն (7-մեր կապ տո հեպ տա-

նոիլտ րե նին ֆոս ֆատ) և M-ը (2-մեր-

կապ տոէ թան սուլ ֆո նատ) (նկ. 2.41)։ 

Են թադր վում է, որ այս ֆեր մենտ նե րի 

հա մա լի րը գոր ծում է որ պես H+-ներ տե-

ղա փո խող պոմպ։ Ը նդ ո րում՝ ան ջատ-

ված է ներ գի ան բա վա րար է ԱԵՖ-ի 

սին թե զի հա մար։ Նշենք, որ մե թա նա-

ծին նե րում բա ցա կա յում է սուբստ րա-

տային ֆոս ֆո րի լա ցու մը։

 Մի շարք բակ տե րի ա նե րում, 

օ րի նակ՝ Clostridium-նե րի կամ 

Acetobacterium-նե րի տե սակ նե րում, 

կար բո նա տային շն չա ռու թյան ար-

դյուն քում կա րող է ա ռա ջա նալ քա ցա-

խաթ թու (CH
3
COOH) ՝ 

4 H
2
 + 2 CO

2 
­> CH

3
COOH + 2 H

2
O, 

ո րի հա մար DG-ն հա վա սար է -111 կՋ/ 

մոլ։  Դա ևս բա վա րար է ԱԵՖ-ի սին թե-

զի հա մար։ 

Հե տաքր քիր է, որ քա ցա խաթթ վից 

մե թա նա ծին նե րը կա րող են ա ռա ջաց-

նել CH
4
, և բնու թյան մեջ եր կու ու ղի նե-

րով մե թան ա ռա ջաց նող տար բեր ման-

րէ նե րը կազ մում են այս պես կոչ ված 

սինտ­րոֆ­հա­մա­կե­ցու­թյուն։ 

Ման րէ նե րում ա ռանձ նա հատ կու-

թյուն են նաև շն չա ռա կան շղթա նե րի 

ճյու­ղա­վո­րումն­ ու­ այ­լընտ­րան­քային­

ու­ղի­նե­րի­ առ կա յու թյու նը՝ կախ ված 

թթ ված նի ճն շու մից (նկ. 2.42), կամ էլ 

նրանց կար ճե ցու մը աե րոբ կամ ա նաե-

րոբ, օ րի նակ՝ նիտ րա տային շն չա ռու-

թյան դեպ քում։ Այդ պի սի շղ թա նե րի 

հաշ վին ման րէ նե րը կա տա րում են 

տար բեր գոր ծա ռույթ ներ։

 Վեր ջին տա րի նե րին ա ղի քային 

ցու պի կում հայտ նա բեր վե ցին եր կու 

տար բեր ՆԱԴ.H-դե հիդ րո գե նազ ներ, 

ո րոն ցից մի այն ա ռա ջինն է տե ղա փո-

խում H+-ներ։ Դա խո շոր սպի տա կուց 

է՝ կազմ ված 14 են թա մի ա վոր նե րից։ 

Ե րկ րորդն ը նդ գր կում է ըն դա մե նը մեկ 

են թա մի ա վոր, կրում է ՖԱԴ և չու նի 

եր կա թածծմ բային սպի տա կուց ներ։ 

Փաս տո րեն, միշտ­չէ,­որ­է­լեկտ­րոն­նե­

րի­տե­ղա­փո­խու­մը­շղ­թայով­կամ­դրա­

ա­ռան­ձին­ հա­մա­լիր­նե­րով­ զու­գորդ­

վում­ է­ թա­ղան­թով­ H+­նե­րի­ տե­ղա­

փոխ­ման­հետ։­

Նկ. 2.42. Ա ղի քային ցու պի կի շն չա ռա կան շղ թա նե րի ճյու ղա վո րու մը՝ կախ ված 

թթ ված նի ճն շու մից

Դե ղին գույ նով նշ ված են ե լա նյու թե րը։
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Ա­ղի­քային­ ցու­պի­կի­ շն­չա­ռա­կան­

շղ­թա­նե­րի­ ա­ռանձ­նա­հատ­կու­թյունն­

է նաև 3-րդ կամ bc
1
-հա մա լի րի բա ցա-

կա յու թյու նը։ Բա ցի դրա նից՝ այդ բակ-

տե րի ա նե րի եզ րույ թային օք սի դազ նե-

րում հան դի պում են o և d ցի տոք րոմ ներ 

(տե՛ս նկ. 2.42)։ Հե տաքր քիր է, որ o ցի-

տոք րո մով հա մա լի րը գոր ծում է որ պես 

H+-ային պոմպ՝ ստեղ ծե լով ∆µ
H
+։ Ի 

տար բե րու թյուն դրան՝ d ցի տոք րո մով 

հա մա լի րը կազմ ված է 2 սպի տա կու-

ցային են թա մի ա վո րից և ը նդ գր կում է 

ե րեք հե մային խմ բեր։ Այդ հա մա լի րը 

տե ղա փո խում է H+-ներ, բայց ոչ թե H+-

ային պոմ պի մե խա նիզ մով, այլ Q-ցիկ-

լի մի ջո ցով՝ ևս ստեղ ծե լով Dµ
H
+։ Վեր-

ջի նիս մե խա նիզմ նե րը տար բեր վում են 

մի մյան ցից H+/e- հա րա բե րու թյամբ, ո րն 

ա ռա ջին դեպ քում հա վա սար է 2-ի, ի սկ 

2-րդի դեպ քում՝ 1-ի։ 

Ա ղի քային ցու պի կի շն չա ռա կան 

շղթա ներն այդ քան էլ ար դյու նա վետ 

չեն, սա կայն կա յուն են և կա տա րում 

են, ը ստ եր ևույ թին, տար բեր դեր։ Փաս-

տո րեն շն­չա­ռա­կան­շղ­թայի­ար­դյու­նա­

վե­տու­թյան­ ի­ջե­ցու­մը­ պայ­մա­նա­վո­

րում­է­հա­մա­կար­գի­կա­յու­նու­թյու­նը­և­

բջիջ­նե­րի­ գո­յատ­ևու­մը։ Սա կեն դա նի 

օր գա նիզմ նե րի կեն սաէ ներ գե տի կայի 

շատ կար ևոր օ րի նա չա փու թյուն է։ 

Ն ման շն չա ռա կան շղ թա ներ հայտ-

նա բեր վել են Azotobacter vinelandii 

ա­զոտ­­ ֆիք­սող­ բակ­տե­րի­ա­նե­րում 

(նկ. 2.43)։ Նրանք կազմ ված են եր կու 

ՆԱԴ.H-դե հիդ րո գե նազ նե րից և bb
3
 ու d 

տար բեր ցի տոք րոմ նե րով եր կու եզ րույ-

թային օք սի դազ նե րից։ Ի հա վե լումն 

սրա՝ այս շղ թա նե րում հայտ նա բեր վում 

է նաև bc
1
-հա մա լի րը։ 

Թթ ված նի բարձր կոն ցենտ րա ցի ա-

նե րի և հատ կա պես ա զո տի ան բա վա-

րա րու թյան պայ ման նե րում շն չա ռու-

թյունն ըն թա նում է 2-րդ ՆԱԴ.H-դե հիդ-

րո գե նա զի ոչ զու գոր դող ո ւղ ով, ո րը չի 

ա պա հո վում բարձր ար դյու նա վե տու-

թյուն։ Սա կայն այս դեպ քում մե ծա-

նում է 2-րդ ՆԱԴ.H-դե հիդ րո գե նա զի 

տե սա կա րար ակ տի վու թյու նը, և դրա 

հաշ վին պաշ տպան վում է նիտ րատ ռե-

դուկ տա զային հա մա լի րը։ Սա շատ հե-

տաքրքիր մե խա նիզմ է։

Տա րի ներ շա րու նակ ու սում նա սիր-

վում է Staphilococcus­ aureus­ ախ­տա­

ծին­ բակ­տե­րի­ա­նե­րի շն չա ռա կան 

շղթան։ Այդ շղ թա յում մաս նակ ցում են 

մե նա քի նո նը, ցի տոք րոմ ներ b
1
-ը և a-ն, 

ի նչ պես նաև ցի տոք րոմ o-ն։ Շատ դե-

ղա մի ջոց ներ ներ գոր ծում են շն չա ռա-

կան շղ թայի վրա՝ ար գե լա կե լով բակ-

տե րի ա նե րի ա ճը։ Հնա րա վոր է գտ նել 

նոր դե ղա մի ջոց ներ, ո րոնք կա րող են 

ներ գոր ծել հա կաս տա ֆի լո կոկ կային 

դե ղա մի ջոց նե րի նկատ մամբ կա յուն 

շն չա ռա կան շղ թա նե րի վրա։

Նկ. 2.43. Azotobacter vinelandii-ի շն չա ռա կան շղ թա նե րը

Դե ղին գույ նով նշ ված է ե լա նյու թը։
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Մեծ հե տաքրք րու թյուն է իրենից 

ներկայացնում ախ տա ծին բակ տե-

րի ա Helicobacter­ pylori­ի­ շն­չա­ռա­

կան­ շղթան (նկ. 2.44)։ Նախ, այս 

բակ տե րիան ա ճում է թթ ված նի շատ 

ցածր կոն ցենտ րա ցի ա նե րում։ Այս տեղ 

հայտ նա բեր վել է մի այն եզ րույ թային 

ցի տոք րոմ-cbb
3 

օք սի դա զը, և բա ցա-

կա յում է սա թաթ թու դե հիդ րո գե նա զը։ 

Այ նու հետև այս բակ տե րի ան որ պես 

է լեկտ րոն նե րի դո նոր կա րող է օգ տա-

գոր ծել H
2
-ը և որ պես ակ ցեպ տոր՝ նաև 

ֆու մա րաթ թուն կամ ջրած նի պե րօք-

սի դը (H
2
O

2
)։ Վեր ջի նին է լեկտ րոն նե րը 

փո խանց վում են ցի տոք րոմ c-ի մի ջո-

ցով։ H
2
-ի օք սի դա ցումն ի րա գոր ծող 

հիդ րո գե նա զի ակ տի վու թյու նը շատ 

կար ևոր է, քա նի որ այդ ֆեր մեն տի բա-

ցա կա յու թյան դեպ քում բակ տե րի այի 

շտա մը կորց նում է իր ախ տած նու թյու-

նը։ Վեր ջա պես, այս բակ տե րի ա յում 

ուբի քի նո նի փո խա րեն հան դես է գա լիս 

մե նա քի նո նը։

­Բակ­տե­րի­ա­նե­րի­ շն­չա­ռու­թյան­

շատ­ հե­տաքր­քիր­ ա­ռանձ­նա­հատ­կու­

թյուն­ է­ նրանց­ կող­մից­ որ­պես­ է­ներ­

գիայի­աղ­բյուր­բարձր­դրա­կան­օք­սի­

դա­վե­րա­կանգ­նո­ղա­կան­ պո­տեն­ցի­ա­

լով­ ե­լա­նյու­թե­րի­ օք­սի­դա­ցու­մը։ Այս-

պես՝ Thiobacillus ferrooxidans եր­կա­

թա­բակ­տե­րի­ա­նե­րում տե ղի է ու նե նում 

թթ ված նի մի ջո ցով Fe2+-ի օք սի դա ցում։ 

Այս դեպ քում Fe2+/Fe3+ զույ գի օք սի-

դա վե րա կանգ նո ղա կան պո տեն ցի ա լը 

Նկ. 2.44. Helicobacter pylori-ի շն չա ռա կան շղ թան

Դե ղին գույ նով նշ ված են ելա նյու թե րը։

Նկ. 2.45. Վոլֆ գանգ Բու խե լը (ծնվ. 1940 թ.) (ձա խից) և Ռու դոլֆ Տաո ւե րը (ծնվ. 1939 թ.)
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հա վա սար է +0.77 Վ, ի սկ H
2
O/O

2 
զույ-

գի նը՝ +0,82 Վ (pH=7,0)։ Օք սի դա վե րա-

կանգ նո ղա կան պո տեն ցի ալ նե րի միջև 

այդ պի սի տար բե րու թյու նը շատ փոքր 

է օք սի դային ֆոս ֆո րի լաց ման հա մար 

բա վա րար ∆µ
H
+-ի ստեղծ ման գոր ծում։  

Սա կայն գոր ծըն թա ցը կա րող է ըն թա-

նալ թթ վային մի ջա վայ րում ցածր pH-ի 

(pH=3,0) պայ ման նե րում, ե րբ H
2
O/

O
2 

զույ գի օք սի դա վե րա կանգ նո ղա-

կան պո տեն ցի ա լն ար դեն հա վա սար է 

+1,06 Վ, ի սկ Fe2+/Fe3+ զույ գի նը մնում է 

նույ նը։  Նման դեպ քում օք սի դա վե րա-

կանգ նո ղա կան պո տեն ցի ալ նե րի միջև 

տար բե րու թյու նը մե ծա նում է և դառ-

նում բա վա րար օք սի դային ֆոս ֆո րի-

լաց ման հա մար։ 

Հե տաքր քիր է այն, որ այս և նիտ-

րի ֆի կաց նող բակ տե րի ա նե րի շն չա-

ռա կան շղ թա նե րում ա ռաջ նային հատ-

վա ծում կա րող է տե ղի ու նե նալ է­լեկտ­

րոն­նե­րի­ հա­կա­դարձ­ տե­ղա­փո­խում՝ 

վերջ նա կան հատ վա ծի հաշ վին ստեղծ-

ված Dµ
H
+-ի օգ տա գործ մամբ: Նման 

գոր ծըն թա ցի ար դյուն քում ան ջատ ված 

է ներ գի ան իր հեր թին օգ տա գործ վում 

է բջ ջում ան հրա ժեշտ տար բեր մի ա-

ցու թյուն նե րի կեն սա սին թեզն օք սի դա-

վե րա կանգ նո ղա կան հա մար ժեք նե րով 

ա պա հո վե լու նպա տա կով։

Նկ. 2.46. Բու թի րիլ կո ֆեր մենտ A-դե հիդ րո գե նա զում է լեկտ րոն նե րի 

բի ֆուր կաց ման գծա պատ կե րը

EtfAB-ն ֆլա վի նային սպի տա կուց է։ 
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2008 թ.-ին գեր մա նա ցի ման րէ ա-

բան ներ Վոլֆ­գանգ­ Բու­խե­լը­ և­ Ռու­

դոլֆ­ Տաո­ւե­րը (նկ. 2.45) ա ռա ջար-

կել են մի նոր վար կած այն մա սին, որ 

ման­րէ­նե­րում­ ֆլա­վի­նային­ սպի­տա­

կուց­նե­րով­ տե­ղա­փոխ­ման­ ըն­թաց­

քում­ զույգ­ է­լեկտ­րոն­նե­րը­ կա­րող­ են­

ե­րկբևե­ռաց­վել։ 

Այդ պի սի բի ֆուր կա ցու մը ցույց է 

տր վել, օ րի նակ, Clostridium kluyveri 

և այլ բակ տե րի ա նե րի շն չա ռա կան 

շղթա նե րում, որ ֆլա վի նային դե հիդ-

րո գե նա զում է լեկտ րոն նե րը կա րող են 

ՆԱԴ.H-ից (E
0 

= -0,32 Վ) տե ղա փոխ-

վել դե պի օք սի դաց ված ֆե րե դօք սին 

(ֆե րե դօք սի ն
օքս

, E
0 

= -0,42 Վ) և մի ա-

ժա մա նակ ի նք նա բուխ կեր պով դե պի 

կրո տո նիլ կո ֆեր մենտ A (E
0 
= -0,01 Վ), 

ո րը ֆլա վի նային սպի տա կու ցի (EtfAB) 

հետ ա ռա ջաց նում է մի հա մա լիր (նկ. 

2.46)։ Վեր ջինս 2017 թ.-ին ան ջատ վել 

է բյու րե ղի ձևով և են թարկ վել ռենտ գե-

նա կա ռուց ված քային վեր լու ծու թյան։ 

Են թադր վում է, որ ֆլա վի նը (ՖԱԴ) 

մի կա ռույց է, ո րում է լեկտ րոն նե րը բի-

ֆուր կաց վում են դե պի տար բեր օք սի-

դա վե րա կանգ նո ղա կան պո տեն ցի ալ-

նե րով ակ ցեպ տոր ներ։ Նման զու գորդ-

ման հաշ վին է ներ գի ան օգ տա գործ վում 

է ար դյու նա վետ կեր պով։ Փաս տո րեն՝

2 ՆԱԴ.H + Կրո տո նիլ կո ֆեր մենտ A + 

2 ֆե րե դօք սի ն
օքս
 → 2 ՆԱԴ+ + Բու թի րիլ 

կո ֆեր մենտ A + 2  ֆե րե դօք սին 
վեր

։ 

Այս ձևա փո խու թյան ար դյուն քում 

ան ջատ վում է զգա լի է ներ գիա, և այն 

ան դար ձե լի է։ Ներ կա յումս ֆլա վի-

նային սպի տա կուց նե րում է լեկտ րոն-

նե րի բի ֆուր կա ցու մը դիտ վում է որ պես 

է ներ գի այով հա րուստ ֆե րե դօք սին 
վեր

-ի 

ա ռա ջա ցում, ո րն էլ հե տա գա յում իր 

հեր թին կա րող է ստեղ ծել Dµ
H

+ և ա պա-

հո վել Ա ԿՖ-ի ֆոս ֆո րի լա ցու մը ։ Էլեկտ-

րոն նե րի նման բի ֆուր կա ցում կա րող 

է դիտ վել ար քեյ նե րի հիդ րո գե նազ նե-

րում և այլ օք սի դա վե րա կանգ նո ղա կան 

ֆեր մենտ նե րում։ Է լեկտ րոն նե րի բի-

ֆուր կա ցում, ի նչ պես ար դեն նշել ե նք, 

են թադր վում է նաև շն չա ռա կան շղ թա-

նե րի 3-րդ հա մա լի րում է լեկտ րոն նե-

րի զույ գի տե ղա փոխ ման հա մար, ե րբ 

մեկ է լեկտ րո նը տե ղա փոխ վում է դե պի 

Ռիս կե ի սպի տա կուց, ի սկ մյու սը՝ դե պի 

ցի տոք րոմ b (տե՛ս նկ. 2.28)։ 

Բակ­տե­րի­ա­նե­րում­ շն­չա­ռու­թյան­

ար­դյու­նա­վե­տու­թյու­նը­ ցածր­ է,­ սա­

կայն­ մի­տո­քոնդ­րի­ում­նե­րից­ կա­ռուց­

ված­քային­ և­ գոր­ծա­ռա­կան­ տար­բե­

րու­թյուն­նե­րը­ պայ­մա­նա­վո­րում­ են­

տար­բեր­թույ­նե­րի­նկատ­մամբ­բակ­տե­

րի­ա­նե­րի­ կա­յու­նու­թյու­նը։­ Շն­չա­ռա­

կան­շղ­թա­նե­րի­փո­փո­խա­կա­նու­թյու­նը­

հնա­րա­վոր­է­դարձ­նում­բակ­տե­րի­ա­նե­

րի­ գո­յատ­ևու­մը­ մի­ջա­վայ­րի­տար­բեր­

պայ­ման­նե­րում։ Նրանց ուսում նա սի-

րու մը կա րող է ար դյու նա վետ լի նել ախ-

տա ծին բակ տե րի ա նե րի դեմ պայ քա րի 

նոր մի ջոց նե րի մշակ ման գոր ծում։ 

Նա­խա­կեն­դա­նի­նե­րի,­ի­նչ­պես­նաև­

մի­աբ­ջիջ­ բույ­սե­րի­ և­ սն­կե­րի­ մի­տո­

քոնդ­րի­ում­նե­րում­ հան­դի­պում­ են­ շն­

չա­ռա­կան­ շղ­թա­նե­րի­ նույն­ հա­մա­լիր­

նե­րը,­ո­րոնք­սա­կայն­ու­նեն­լրա­ցու­ցիչ­

սպի­տա­կու­ցային­ են­թա­մի­ա­վոր­ներ­

կամ­ էլ­ պա­րու­նա­կում­ են­ այլ­ ֆեր­

մենտ­ներ։ Այդ ա ռանձ նա հատ կու թյուն-

նե րը պայ մա նա վո րում են այն, որ, օ րի-

նակ, ՆԱԴ.H-ն օք սի դա նում է ոչ մի այն 
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1-ին հա մա լի րի մի ջո ցով, այլ նաև այլ 

օք սի դա ռե դուկ տա զային ֆեր մեն տով՝ 

ND-ո վ։ Վեր ջինս ու նի 40-50 կԴա մո-

լե կու լային զանգ ված, կազմված է մեկ 

պո լի պեպ տի դային շղ թայից, ո րում բա-

ցա կա յում են α  պա րուրավոր ված հատ-

ված ներ, և այն պա րու նա կում է ՖԱԴ ու 

ոչ հե մային եր կաթ։ Այս օք սի դազն իր 

գոր ծա ռույ թով շատ նման է ա ղի քային 

ցու պի կի 2-րդ ՆԱԴ.H-դե հիդ րո գե նա-

զին։ Է լեկտ րոն նե րի տե ղա փո խու մն 

այդ ֆեր մեն տով չի զու գորդ վում թա-

ղան թով H+-նե րի տե ղա փոխ մամբ, ո րի 

պատ ճա ռով ան ջատ ված է ներ գի ան 

ամ բող ջու թյամբ ցր վում է ջեր մու թյան 

ձևով։ Այդ պի սի ND ֆեր մեն տի մի այլ 

ձև հայտ նա բեր վել է նաև մի տո քոնդ-

րիում նե րի՝ միջ թա ղան թային տա րա-

ծու թյու նում։ Այս ֆեր մեն տի ա ռանձ նա-

հատ կու թյուն նե րից է Ca2+-ի կա պու մը։ 

Հե տաքր քիր է նաև մի տո քոնդ րիում-

նե րի այդ տա րա ծու թյու նում CN--ի 

նկատ մամբ օք սի դա զի առ կա յու թյու նը։ 

Վեր ջինս ու նի 40 կԴա մո լե կու լային 

զանգ ված, կազմ ված է մեկ պո լի պեպ-

տի դային շղ թայից, ո րում ևս բա ցա կա-

յում են α  պա րուր ված հատ ված ներ։ 

Լ րա ցու ցիչ օք սի դազ ներն ա պա հո-

վում են շն չա ռա կան շղ թա նե րի հա մա-

լիր նե րով է լեկտ րոն նե րի տե ղա փոխ-

ման շր ջան ցու մը (շուն տա վո րու մը)։ 

Այդ ֆեր մենտ նե րը կար գա վոր վում են 

նյու թա փո խա նա կու թյան միջ նա նյու-

թե րի մի ջո ցով։ Այս օք սի դազ նե րի հաշ-

վին, ը ստ եր ևույ թին, հնա րա վոր է դառ-

նում ի ջեց նել թթ ված նի ներբջ ջային 

կոն ցենտ րա ցի ան և նրա ակ տիվ ձևե-

րի ա ռա ջա ցու մը։ Դա ու նի պաշտ պա-

նա կան նշա նա կու թյուն։ Հե տաքր քիր է 

այն, որ նշ ված լրա ցու ցիչ ֆեր մենտ նե-

րը գաղտ նագր վում են բջ ջա կո րի զի գե-

նե րով։ 

Ո րոշ բակ տե րի ա նե րո ւմ և խմո-

րասն կե րի մի տո քոնդ րի ում նե րում 

հայտ նա բեր վել է կաթ նաթթ վի օք սի-

դաց ման ու ղի, ո րին մաս նա կից է ցի­

տոք­րոմ­ b
2
­ը։ Այդ պի սի շն չա ռու թյու նը 

չի զո ւգորդ վում Ա ԿՖ-ի ֆոս ֆո րի լաց-

ման հետ և, ի նչ պես ար դեն նշել ե նք, 

կոչ վում է ա­զատ։  

Ինչ վե րա բե րում է ար քեյ նե րին, 

ա պա դրան ցում շն չա ռու թյու նը հա մե-

մա տա բար վատ է ու սում նա սիր ված։ 

Կա րե լի է են թադ րել, որ այդ օր գա նիզմ-

նե րում այն նման է բակ տե րի ա նե րի 

շնչա ռու թյա նը։ Սա կայն պետք է հաշ-

վի առ նել այն, որ ար քեյ նե րը և բակ տե-

րիա նե րը, ը ստ ա մե րի կա ցի ման րէ ա-

բան Կարլ Ռի չարդ Վե զեյի, մի մյան ցից 

զա նա զան վել են շատ վա ղուց։ Ի սկ է ու-

կա րի ոտ օր գա նիզմ նե րը զար գա ցել են 

նույն նախ նի նե րից, ի նչ ար քեյ նե րը։ 

Այս տեղ նո րից նշենք, որ նաև ման-

րէ նե րում է են թադր վում ռես պի րա սոմ-

նե րի կազ մա վո րու մը։ Ը նդ ո րում՝ նման 

գեր կա ռույց նե րում շն չա ռա կան հա մա-

լիր նե րը կա րող են հան դի պել տար բեր 

հա րա բե րու թյուն նե րով։ Դրանք նպաս-

տա վոր են դարձ նում շն չա ռու թյան 

տար բեր ե լա նյու թե րի օք սի դա ցու մը։ 

Թա ղան թային լի պիդ կար դի ո լի պի նը 

նպաս տում է ռես պի րա սոմ նե րի ա ռա-

ջաց մա նը։
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2.4.5. ԿՐԵԲ ՍԻ ՑԻԿ ԼԻ ԵՎ 

ՇՆ ՉԱ ՌԱ ԿԱՆ ՇՂ ԹԱՅԻ 

Է ՆԵՐ ԳԻ Ա ԿԱՆ ԵԼ ՔԸ

Կ րեբս ի ցիկ լի և շն չա ռա կան շղ թայի 

է ներ գի ա կան ել քը գնա հա տե լու հա-

մար պետք է հաշ վի առ նենք, որ այդ 

գոր ծըն թաց նե րում, օ րի նակ՝ պի րո խա-

ղո ղաթթ վի օք սի դա ցու մից ան ջատ-

ված է ներ գի ան պա հես տա վոր վում է 

ՆԱԴ.H-ի, ՖԱԴ.H
2
-ի և ա ցե տիլ-կո ֆեր-

մենտ A-ի վե րա կանգն ված մո լե կուլ նե-

րում։ Դրան­ցից­ՆԱԴ.H­ի­և­ՖԱԴ.H
2
­ի­

հաշ­վին­կա­րող­են­Ա­ԿՖ­ի­օք­սի­դային­

ֆոս­ֆո­րի­լա­ցու­մից­ սին­թեզ­վել­ հա­մա­

պա­տաս­խա­նա­բար­ ԱԵՖ­ի­ 3­ և­ 2­ մո­

լե­կուլ­ներ,­ ի­սկ­ ա­ցե­տիլ­կո­ֆեր­մենտ­

A­ի­ օք­սի­դա­ցու­մից՝­ ԱԵՖ­ի­ 10­ մո­լե­

կուլ­ներ։­ Գու­մա­րում­ ա­ռա­վե­լա­գույ­նը­

կսին­թեզ­վեն­ ԱԵՖ­ի­ 15­ մո­լե­կուլ­ներ։­

Ե­թե­ հաշ­վի­ առ­նենք,­ որ­ 6­ ած­խած­նի­

ա­տոմ­պա­րու­նա­կող­ած­խաջ­րի՝­գլյու­

կո­զի­ մեկ­ մո­լե­կու­լի­ օք­սի­դա­ցու­մից­

ա­ռա­ջա­նում­ են­ պի­րո­խա­ղո­ղաթթ­վի­

2­ մո­լե­կուլ­ներ,­ա­պա­նրա­ լրիվ­ օք­սի­

դաց­ման­ ար­դյուն­քում­ ա­ռա­վե­լա­գույ­

նը­սին­թեզ­վում­են­ԱԵՖ­ի­32­մո­լե­կուլ­

ներ­ (ա ղյու սակ 2.7):­ Եթե­ գլյու­կո­զի­

լրիվ­ օք­սի­դաց­ման­ ար­դյուն­քում­ ան­

ջատ­ված­ է­ներ­գի­այի­ ա­ռա­վե­լա­գույն­

ար­ժե­քը­կազ­մում­է­­2840­կՋ/­մոլ,­ա­պա­

սին­թեզ­վող­ ԱԵՖ­ի­ մո­լե­կուլ­նե­րում­

ստան­դարտ­ պայ­ման­նե­րի­ դեպ­քում­

կպա­հես­տա­վոր­վի­ 979.2­ կՋ/­մոլ­ (30.6­

կՋ/­մոլ­ x­ 32)­ է­ներ­գի­ա­ և­ հետ­ևա­բար­

ան­ջատ­ված­ է­ներ­գի­այի­ 34%­ը­ (բջջի­

ֆի­զի­ո­լո­գի­ա­կան­ պայ­ման­նե­րում՝­

մինչև­51%­ը)։­

  Ա ղյու սակ 2.7. Գլյու կո զի մեկ մո-

լե կու լի լրիվ օք սի դաց ման ար դյուն քում 

սին թեզ ված ԱԵՖ-ի մո լե կուլ նե րի քա նա կը

Գոր ծըն թաց
Վերջ նա­

նյութ
ԱԵՖ­ի մո լե կուլ­

նե րի քա նակ
Գ լի կո լիզ 2 ՆԱԴ.H 

(բջ ջա-
պլազ մում)

2 ԱԵՖ

3 կամ 5*

2
Պի րո խա-
ղո ղաթթ վի 
(2 մո լե կուլ) 
օք սի դա ցում

2 ՆԱԴ.H 
(մի տո-

քոնդ րի ու-
մի մատ-
րիք սում)

5

Ա ցե տիլ-կո-
ֆեր մենտ 

A-ի (2 մո լե-
կուլ) օք սի-

դա ցում

6 ՆԱԴ.H 
(մի տո-

քոնդ րի ու-
մի մատ-
րիք սում)

2 ՖԱԴ.H
2

2 ԱԵՖ

15

3
2

Գու մա րային 30 կամ 32
* տար բեր մե խա նիզմ նե րով (շուն տե րով) 

վե րա կանգ նո ղա կան հա մար ժեք նե րի՝ դե պի 

մի տո քոնդ րի ում ներ փո խադր ման դեպ քում

 

Փաս­տո­րեն­գլի­կո­լի­զի­և­գլյու­կո­զի­

լրիվ­օք­սի­դաց­ման­է­ներ­գի­ա­կան­ել­քը­

մո­տա­վո­րա­պես­նույնն­է։­

Այս տեղ պետք է հաշ վի առ նել մի-

տո քոնդ րի ում նե րի և բակ տե րի ա նե-

րի շնչա ռա կան շղ թա նե րի միջև կա-

ռուցված քային և գոր ծա ռա կան տար-

բե րու թյուն նե րը, ո րոնց հաշ վին մեկ 

զույգ է լեկտ րոն նե րի փո խանց ման 

դեպ քում տե ղա փոխ վող H+-նե րի քա-

նա կն ա վե լի փոքր է։ Հետ ևա բար բակ-

տե րի ա նե րում սին թեզ վող ԱԵՖ-ի մո-

լե կուլ նե րի թի վը քիչ է, և է ներ գի ա կան 

ել քը՝ փոքր։ 

Ուս տի որ պես շն չա ռա կան շղ թա-

նե րի կեն սաէ ներ գի ա կան բնու թա գիր 

հա ճախ օգ տա գործ վում է H+/O­հա­րա­
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բե­րու­թյու­նը, ո րն ի րե նից ներ կա յաց-

նում է շն չա ռա կան շղ թայով ՆԱԴ.H-ից 

դե պի թթ վա ծին (1/2 O
2
) տե ղա փոխ վող 

զույգ է լեկտ րոն նե րի հա րա բե րու թյամբ 

տե ղա փոխ վող H+-նե րի քա նա կը։ Ի նչ-

պես ար դեն նշել ե նք, մի տո քոնդ րի ում-

նե րի հա մար այն կա րող է հա վա սար և 

մեծ լի նել 10-ից, իսկ բակ տե րի ա նե րի՝ 

6-ի կամ նույ նիսկ 4-ի՝ կախ ված տար-

բեր գոր ծոն նե րից։ Սպի տա կուց նե րով 

տե ղա փոխ վող H+-նե րի քա նա կա կան 

ո րո շու մն այդ քան էլ պարզ խն դիր չէ, 

ո ւս տի նշ ված ար ժեք նե րը բազ միցս 

քննարկ վում ե ն։ 

Շն չա ռա կան շղ թայի ար դյու նա վե-

տու թյան գնա հատ ման հա մար ո րոշ-

վում է նաև թա ղան թով տե ղա փոխ վող 

H+-ի հա րա բե րու թյու նը շղ թայով փո-

խադր վող մեկ զույգ է լեկտ րոն նե րի 

նկատ մամբ՝ H+/2e­։ Մի տո քոնդ րի ում-

նե րի հա մար, ի նչ պես նշ վեց, այդ հա-

րա բե րու թյու նը 1-ին, 3-րդ և 4-րդ հա-

մա լիր նե րի հա մա տեղ աշ խա տան քի 

ար դյուն քում հա վա սար է 10-ի, ի սկ ռես-

պի րա սոմ նե րի դեպ քում կարող է նույ-

նիսկ գե րա զան ցել 10-ը։ Չնա յած շն չա-

ռա կան շղ թա նե րի մեծ բազ մա զա նու-

թյանը՝ բակ տե րի ա նե րում այն փոքր է։

Շն չա ռու թյան ար դյու նա վե տու-

թյու նը գնա հա տե լու նպա տա կով ռուս 

կեն սա քի մի կոս Վլա­դի­միր­Ա­լեք­սանդ­

րո­վիչ­ Բե­լի­ցե­րը (նկ. 2.47) 1939 թ.-ին 

ա ռա ջար կել է Ֆ/O­հա­րա­բե­րու­թյան 

ար ժե քի ո րո շու մը։ Այդ հա րա բե րու թյու-

նն ի րե նից ներ կա յաց նում է շն չա ռա-

կան շղ թայով դե պի թթ վա ծին (թթ ված-

նի մեկ մո լե կուլ) տե ղա փոխ վող զույգ 

է լեկտ րոն նե րի հա րա բե րու թյամբ սին-

թեզ վող ԱԵՖ-ի մո լե կուլ նե րի քա նա կը։ 

Հաս տատ ված է, որ մի տո քոնդ րի ում-

նե րում պի րո խա ղո ղաթթ վի օք սի դաց-

ման դեպ քում, ե րբ զույգ է լեկտ րոն նե րը 

տե ղա փոխ վում են ՆԱԴ.H-ից, այդ հա-

րա բե րու թյու նը հա վա սար է 3-ի, և ե րբ 

է լեկտ րոն նե րը տե ղա փոխ վում են սա-

թաթթ վից, այն հա վա սար է 2-ի ։

 Սա կայն մի տո քոնդ րի ում նե րի 

վնաս ման ըն թաց քում հնա րա վոր է 

է լեկտ րոն նե րի տե ղա փո խու մը ա ռանց 

ԱԵՖ-ի սին թե զի։ Նման ար դյունք է 

դիտ վում նաև H+-նե րի նկատ մամբ թա-

ղանթ նե րի թա փան ցե լի ու թյու նը մե-

ծաց նող մի ա ցու թյուն նե րի ներ գոր ծու-

թյան դեպ քում։ Իսկ Ա ԿՖ-ի կամ Ֆ
ա-

նօրգ
-ի ցածր կոն ցենտ րա ցի ա նե րի պայ-

ման նե րում մի ա ժա մա նակ կա սեց վում 

են և՛ շն չա ռու թյան, և՛ օք սի դային ֆոս-

ֆո րի լաց ման գոր ծըն թաց նե րը։ Նման 

մե խա նիզմն ան վան վում է շն­չա­ռա­կան­

վե­րահս­կո­ղու­թյուն։

Գ նա հա տե լով Կրեբ սի ցիկ լի դե րը՝ 

պետք է նշել, որ α-կե տոգ լյու տա րա-

թթուն, թրթն ջու կա քա ցա խաթ թուն և 

պի րո խա ղո ղաթ թուն կա րող են ա ռա-

ջա նալ գլյու տա մի նաթթ վից, աս պա րա-

Նկ. 2.47. Վլա դի միր Ա լեք սանդ րո վիչ 

Բե լի ցե րը (1906-1988 թթ.)
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գի նաթթ վից և ա լա նի նից։ Հետ ևա բար 

կա րե լի է եզ րա կաց նել, որ ցիկ լը ծա-

ռա յում է նաև սպի տա կուց նե րի փո խա-

նա կու թյան ո րոշ միջ նա նյու թե րի, մաս-

նա վո րա պես նշ ված ա մի նաթ թու նե րի 

օք սի դաց ման հա մար։ Ա վե լաց նենք, որ 

ցիկ լի ո րոշ բա ղադ րա նյու թեր, հատ կա-

պես չոր սած խած նային մի ա ցու թյուն-

նե րը կա րող են մաս նակ ցել բջ ջում 

ածխաջ րե րի, ա մի նաթ թու նե րի, պու րի-

նային և պի րի ոի դի նային հիմ քե րի, ի նչ-

պես նաև պոր ֆի րին նե րի սին թե զին։ 

Չ նա յած նրան, որ Կրեբ սի ցիկ լը 

լավ է ու սում նա սիր ված, նրա կար գա-

վո րու մը և նրա մի ջո ցով նյու թա փո խա-

նա կային ճա նա պարհ նե րի նա խընտ-

րու մը դեռևս կա րիք ու նեն լուրջ հե տա-

զո տու թյուն նե րի։ 

Ինչ վե րա բե րում է շն չա ռա կան 

շղթա նե րին, ա պա բջ ջում նրանց դե րը 

ան գնա հա տե լի է։ Բա վա կան է նշել, որ 

մեկ մի տո քոնդ րի ու մում չորս հա մա լի-

րային շն չա ռա կան շղ թա նե րի թվա-

քա նա կը կա րող է հաս նել 10 հա զա րի։ 

Ոչ մի այն թվա քա նա կը, այլ նաև բարդ 

կա ռուց ված քը, կազ մա վո րու մը, դի նա-

մի կան և կար գա վո րու մը վկա յում են 

նրանց կար ևո րա գույն դե րի մա սին։

2.5. ՃԱՐ ՊԱԹ ԹՈՒ ՆԵ ՐԻ ՕՔ ՍԻ ԴԱ ՑՈՒ ՄԸ

Ճար­պաթ­թու­նե­րի­ օք­սի­դա­ցու­մը­

սն­կե­րի,­ բու­սա­կան­ և­ կեն­դա­նա­կան­

բջիջ­նե­րում,­ ի­նչ­պես­ նաև­ ման­րէ­նե­

րում­ան­ջա­տում­է­մեծ­քա­նա­կի­է­ներ­

գի­ա,­ո­րի­հաշ­վին­կա­րող­է­կա­տար­վել­

աշ­խա­տանք։ Այդ գոր ծըն թացն ի րա-

գործ վում է կեն դա նա կան և մար դու 

բջիջ նե րում՝ մի տո քոնդ րի ում նե րում 

կամ պե րօք սի սոմ նե րում, ի սկ բու սա-

կան բջիջ նե րում՝ գլի օք սի սոմ նե րում։ 

Կեն դա նի բջիջ նե րում ճար պաթ թու-

նե րի աղ բյուր են ե­րեքգ­լի­ցե­րիդ­նե­րը, 

ո րոնք հա մա պա տաս խան լի պազ նե րի 

մի ջո ցով հիդ րո լի զի ար դյուն քում ա զա-

տում են ա զատ ճար պաթ թու ներ`
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 Ճար պաթ թու նե րի օք սի դաց ման մե-

խա նիզմ նե րից մե կը՝ դրանց b­օք­սի­դա­
ցու­մը (մո լե կու լում կար բօք սի դա լային 

խմ բից հաշ ված՝ ե րկ րորդ ած խած նի 

ա տո մի կամ C3-ի հաշ վին), ա ռա ջար-

կել է գեր մա նա ցի քի մի կոս և ֆի զի ո-

լոգ Ֆրանց­ Կնոո­պը 1904 թ.-ի ն։ Այդ 

եզ րա կա ցու թյա նը նա ե կել է՝ օգ տա-

գոր ծե լով ճար պաթ թու նե րի ած խած նի 

ի զո տո պով նշ ված մի ա ցու թյուն նե րը։ 

Այ նու հետև Ա. Լե նին ջե րը բա ցա հայ-

տեց ԱԵՖ-ի ան հրա ժեշ տու թյու նը ճար-

պաթ թու նե րի ակ տի վաց ման հա մար, 

և գեր մա նա ցի կեն սա քի մի կոս Ֆե­դոր­

Ֆե­լիքս­ Կոն­րադ­ Լի­նե­նը (նկ. 2.48) 

բնու թագ րեց ճար պաթ թու նե րի b օք սի-

դաց ման ֆեր մեն տային ձևա փո խու-

թյուն նե րը՝ ցույց տա լով նրանց թի ոե-

թեր նե րի ա ռա ջա ցու մը, և 1964 թ.-ին 

ար ժա նա ցավ Նո բե լյան մր ցա նա կի։ 

Ճար պաթ թու նե րի b օք սի դաց ման ցիկ-

լային գոր ծըն թացն ան վան վում է Կնոո­

պի­Լի­նե­նի­ցիկլ։ 

Սկզ բում ճար պաթ թու նե րը ԱԵՖ-ի 

մաս նակ ցու թյամբ ճար պաթ թու թի ո կի-

նա զի մի ջո ցով և Mg2+-ի առ կա յու թյամբ 

փո խազ դում են թի ո լային խմ բով (SH) 

կո ֆեր մենտ A-ի հետ՝ ա ռա ջաց նե-

Նկ. 2.48. Ֆե դոր Ֆե լիքս Կոն րադ Լի նե նը 

(1911-1976 թթ.)

Նկ. 2.49. Ճար պաթ թու նե րի b օք սի դաց ման հա ջոր դա կան ձևա փո խու թյուն նե րի 

գծա պատ կե րը
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լով ճար պաթ թու նե րի թի ոե թեր ներ (նկ. 

2.49)։ Այդ ձևա փո խու թյան ըն թաց քում 

պա հանջ վում է կար նի տին, ո րի օգ-

նու թյամբ ճար պաթ թու նե րը կա րող են 

տե ղա փոխ վել թա ղանթ նե րով դե պի 

բջ ջի օր գա նոիդ ներ, մաս նա վո րա պես 

մի տո քոնդ րի ում ներ, և ԱԵՖ-ի ճեղ քու-

մից ա ռա ջա նում են ԱՄՖ և ՖՖ
ա նօրգ

։ 

Վեր ջինս իր հեր թին ա նօր գա նա կան 

պի րո ֆոս ֆա տա զի մի ջո ցով ճեղք վում է 

եր կու Ֆ
ա նօրգ

-ի։ ԱԵՖ-ի ճեղ քու մից ան-

ջատ ված է ներ գի ան օգ տա գործ վում է 

թի ոե թե րային կա պի ա ռա ջաց ման հա-

մար։ 

Հարկ է նշել, որ ճար պաթ թու նե րի 

թի ոե թեր նե րի α և b ած խած նի ա տոմ-

նե րի հե տա գա դե հիդ րի դա ցու մը (տե՛ս 

նկ. 2.49) կա տար վում է ՖԱԴ+ պա րու-

նա կող ա ցիլ-կո ֆեր մենտ A-դե հիդ րո-

գե նա զի (ե րկ րորդ փու լում) և ՆԱԴ+ 

պա րու նա կող օք սի ա ցիլ-կո ֆեր մենտ 

A-դե հիդ րո գե նա զի (չոր րորդ փու լում) 

մի ջո ցով, և ան ջատ ված է լեկտ րոն նե րը 

փո խանց վում են շն չա ռա կան շղ թա-

նե րի հա մա լիր նե րի սպի տա կուց նե րին 

կամ ու բի քի նո նին և հե տո փո խադր վում 

դե պի O
2
, ո րի ար դյուն քում օք սի դային 

ֆոս ֆո րի լաց ման մե խա նիզ մով սին-

թեզ վում է ԱԵՖ։ 

Ա ցիլ-կո ֆեր մենտ A-դե հիդ րո գե-

նազ նե րից լավ է ու սում նա սիր ված ած-

խած նի մի ջին թվով ա տոմ նե րի պա րու-

նա կու թյամբ ճար պաթ թու նե րի հա մար 

ֆեր մեն տը (նկ. 2.50)։ Այն դաս վում 

Նկ. 2.50. Ա ցիլ-կո ֆեր մենտ A-դե հիդ րո գե նա զի հա մա կարգ չային 

մո դե լը՝ տետ րա մե րի ձևով
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է օք սի դա ռե դուկ տազ նե րի շարքին։ 

Ա ցիլ-կո ֆեր մենտ A-դե հիդ րո գե նա զը 

ներ կա յաց վում է տետ րա մե րի ձևով՝ 

յու րա քան չյուր պո լի պեպ տի դային 

շղթան կազմ ված է մո տա վո րա պես 400 

ա մի նաթթ վա ծին մնա ցորդ նե րից և փո-

խազ դում է ՖԱԴ-ի մեկ մո լե կու լի հետ։ 

Ֆեր մեն տի ակ տի վու թյան մեջ կար ևոր 

դեր են կա տա րում գլյու տա մա տի մնա-

ցորդ նե րը, ո րոնք փո խազ դում են ճար-

պաթթ վի H+-նե րի հետ և նպաս տում 

նրանց ան ջատ մա նը և հե տա գա տե-

ղա փոխ մա նը դե պի ՖԱԴ։ Այդ ֆեր մեն-

տի ան բա վա րար քա նա կը հան գեց նում 

է ծանր հի վան դու թյուն նե րի՝ մա հա ցու 

ել քով։ Հայտ նի են դար ձել մու տա ցի ա-

ներ բջ ջա կո րի զային գե նե րում, ո րոնք 

տա նում են ա մի նաթթ վային մնա ցորդ-

նե րի փո խա րին մա նը և ֆեր մեն տի ակ-

տի վու թյան կտ րուկ նվազ մա նը։

b օք սի դաց ման թի ո լա զի մի ջո ցով 

վեր ջին փու լի ար դյուն քում ճար պա-

թթուն կր ճատ վում է եր կու ած խած նի 

ա տո մով (տե՛ս նկ. 2.49)։ Այ նու հետև 

կր ճատ ված ճար պաթթ վի օք սի դա ցու մը 

շա րու նակ վում է նույն ճա նա պար հով՝ 

մինչև եզ րային եր կու ած խած նի ա տոմ-

նե րով ա ցե տիլ-կո ֆեր մենտ A-ի ա ռա-

ջա ցու մը։ Նման ձևով ճար պաթ թու նե-

րի b օք սի դա ցու մը պարզ է ած խած նի 

զույգ ա տոմ նե րով թթու նե րի հա մար։ 

Կենտ թվով ած խած նի ա տոմ նե րի 

թթու նե րի դեպ քում ա ռա ջա նում է նաև 

պրո պի ո նիլ-կո ֆեր մենտ A, ո րը ձևա-

փոխ վում է սա թաթ թու-կո ֆեր մենտ A-ի։ 

Վեր ջի նիս հե տա գա օք սի դա ցումն ըն-

թա նում է Կրեբ սի ցիկ լում։ Չհա գե ցած 

ճար պաթ թու նե րի օք սի դա ցումն ի րա-

կա նա նում է ը ստ է ու թյան նույն ճա նա-

պար հով, սա կայն լրա ցու ցիչ ֆեր մենտ-

նե րի մաս նակ ցու թյամբ։

 Հայտ նի է, որ ճար պաթ թու նե րի այս 

ձևա փո խու թյուն նե րը կա րող են ըն թա-

նալ նաև ԳԵՖ-ի մաս նակ ցու թյամբ և 

կար նի տի նի բա ցա կա յու թյամբ, սա-

կայն ար դյուն քում ա ռա ջա նում են 

ԳԿՖ և Ֆ
ա նօրգ

։ Տար բեր ման րէ նե րում 

նկա րագր ված են նաև այլ ձևա փո խու-

թյուն ներ։ 

Ճար­պաթ­թու­նե­րի­ b­ օք­սի­դաց­ման­
մեկ­ ցիկ­լի­ ար­դյուն­քում­ ա­ռա­ջա­նում­

է­ ա­ցե­տիլ­կո­ֆեր­մենտ­ A,­ ո­րի՝­ Կրեբ­

սի­ցիկ­լում­հե­տա­գա­օք­սի­դա­ցու­մից­և­

Ա­ԿՖ­ի­օք­սի­դային­ֆոս­ֆո­րի­լա­ցու­մից­

կա­րող­են­սին­թեզ­վել­ԱԵՖ­ի­10­մո­լե­

կուլ­ներ։­Ա­ռա­ջա­նում­ են­ նաև­ՆԱԴ.H­

և­ ՖԱԴ.H,­ ո­րոնց­ հաշ­վին­ կա­րող­ են­

սին­թեզ­վել­ հա­մա­պա­տաս­խա­նա­բար­

ԱԵՖ­ի­ 3­ և­ 2­ մո­լե­կուլ­ներ­ (տե՛ս աղ­

յու սակ 2.6)։­ Գու­մա­րում­ ած­խած­նի­ 6­

ա­տոմ­ներ­ պա­րու­նա­կող­ ճար­պաթթվի­

b­ օք­սի­դաց­ման­ ար­դյուն­քում­ սին­

թեզ­վում­ են­ ԱԵՖ­ի­ 45­ մո­լե­կուլ­ներ:­

Ը­նդ­հա­նուր­ ձևով­ n­ թվով­ ած­խած­նի­

ա­տոմ­նե­րով­ճար­պաթթ­վի­b­օք­սի­դաց­
ման­ար­դյուն­քում­ԱԵՖ­ի­ել­քը­կա­րե­լի­

է­հաշ­վար­կել՝­օ­գտ­վե­լով­հետ­ևյալ­հա­

վա­սա­րու­մից՝­[(n/2)­10]­+­[((n/2)­1)­5]։­

Շա­քար­նե­րի­ հա­մե­մատ­ ճար­պա­

թթու­նե­րի­ b­ օք­սի­դաց­ման­ այդ­պի­սի­
է­ներ­գի­ա­կան­ ել­քը­ բա­վա­կա­նին­ մեծ­

է։ Մի գու ցե այդ պատ ճա ռով են մար դու 

օր գա նիզ մում ա վե լի շատ պա շար վում 

ճար պե րը և ոչ շա քար նե րը։ Ե րեքգ լի-

ցե րիդ նե րը 70 կգ զանգ ված ու նե ցող 

մար դու օր գա նիզ մում կազ մում են մո-

տա վո րա պես 11 կգ։ Նրանց կող մից օք-

սի դաց ման ար դյուն քում ան ջատ ված 



Գ ԼՈՒԽ 2. Է ՆԵՐ ԳԻ ԱՅԻՆ ՓՈ ԽԱ ՆԱ ԿՈՒԹՅԱՆ ՀԻՄ ՆԱ ԿԱՆ ԳՈՐ ԾԸՆ ԹԱՑ ՆԵ ՐԸ ԿԵՆ ԴԱ ՆԻ ԲՋ ՋՈՒՄ

125

է ներ գի այի նույն պի սի քա նակ կա րող 

են տալ հինգ ան գամ ա վե լի զանգ վա-

ծով պա շար ված շա քար նե րը (գ լի կո գե-

նը)։ Ի սկ դա, բնա կա նա բար, նպա տա-

կա հար մար չէ։

 Ճար պաթ թու նե րի b օք սի դա ցու մը 

կար գա վոր վում է տար բեր գոր ծոն նե-

րով, մար դու օր գա նիզ մում դրա խան-

գա րում նե րը հան գեց նում են տար բեր 

հի վան դու թյուն նե րի (տե՛ս գլուխ 5), 

ո րոնք կա րող են տա նել մահ վան։ 

Հայտ նի է դար ձել, որ Կենտ րո նա-

կան Ա մե րի կա յում և Ա րևմ տյան Աֆ-

րի կա յում տա րած ված Blighia sapida 

բույ սի ոչ հա սուն պտուղ նե րը և սեր մե րը 

(նկ. 2.51) պա րու նա կում են ա մի նապրո-

պիո նաթթ վի ա ծան ցյալ՝ հի­պոգլի­ցին, 

ո րն ար գե լա կում է ճար պաթ թու նե րի 

կո ֆեր մենտ A-ի հետ ե թեր նե րի օք-

սի դա ցու մը։ 2017 թ.-ին հի պոգ լի ցին 

հայտ նա բեր վել է նաև Չի նաս տա նում 

և Հնդ կաս տա նում ա ճող Litchi chinensis 

բույ սի ոչ հա սուն պտուղ նե րում։ Հի-

պոգլի ցի նը դաս վում է ու ժեղ թու նա վոր 

նյու թե րի շար քին, ո րը կա րող է հան գեց-

նել մարդ կանց մահ վան։ Նշենք, որ հա-

սուն պտուղ նե րը, ո րոն ցում հի պոգլի ցի-

նի պա րու նա կու թյու նը 2-3 ան գամ քիչ 

է, օգ տա գործ վում են որ պես սնունդ։

Նկ. 2.51. Հի պոգ լի ցի նի կա ռուց ված քային բա նաձ ևը և Blighia sapida (ձա խից) ու Litchi 

chinensis (աջից) բույ սե րի ոչ հա սուն պտուղ նե րը
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Ֆո տո սին թե զը՝ որ պես բույ սե րում 

ար ևի է ներ գի այի ձևա փո խու թյան գոր-

ծըն թաց, են թադ րել է գեր մա նա ցի բնա-

գետ Յու­լի­ուս­ Ռո­բերտ­ ֆոն­ Մայե­րը 

(նկ. 2.52) 1842 թ.-ի ն՝ հիմն վե լով է ներ-

գի այի ձևա փոխ ման և պահ պան ման 

մա սին թեր մո դի նա մի կայի 1-ին օ րեն քի 

վրա։ Ֆո տո սին թեզ ան վա նումն ա ռա-

ջար կել է գեր մա նա ցի քի մի կոս և բու-

սա բան Վիլ­հելմ­Պֆեֆ­ֆե­րը։ 

Ֆո տո սին թե զի տա րած ված ձևն է 

քլո րո ֆի լի (տե՛ս նկ. 2.3) մի ջո ցով ի րա-

կա նաց վող գոր ծըն թա ցը, ո րը դիտ վում 

է կա նաչ բույ սե րում և ցի ա նա բակ տե-

րի ա նե րում։ Այն ուղ ղա կի ան վան վում է 

քլո­րո­ֆի­լային­ֆո­տո­սին­թեզ։ 

 Հի շենք, որ քլո րո ֆիլ ներ ան ջա տել 

են ֆրան սի ա ցի քի մի կոս նե րը 20-րդ 

դա րասկզ բում։ Քլո րո ֆիլ նե րի կող մից 

լույ սի կլա նու մն ու սում նա սի րել է ռուս 

բնա գետ և բույ սե րի ֆի զի ո լոգ Կլի­մենտ­

Ար­կա­դի­ևիչ­ Տի­մի­րյազ­ևը (նկ. 2.52), 

որն է ա պես զար գաց րել է ֆո տո սին թե-

զի մա սին Մայե րի պատ կե րա ցում նե րը։ 

Դրա վկա յու թյունն է Լոն դո նի Թա գա-

վո րա կան ըն կե րու թյու նում 1903 թ.-ին 

նրա դա սա խո սու թյու նը։ Նա ցույց է 

տվել տար բեր ա լի քի եր կա րու թյան լույ-

սի քլո րո ֆի լում կլան ման ար դյու նա վե-

տու թյու նը։ 

Հայտ նի են քլո­րո­ֆի­լի­ a­ և­ b­ տե­

սակ­նե­րը,­ ո­րոնք­ մի­մյան­ցից­ տար­

բեր­վում­են­լույ սի կա պույտ և կար միր 

ճա ռա գայթ նե րի կլան մամբ (նկ. 2.53)։ 

Քլո րո ֆիլ a-ն տար բեր լու ծիչ նե րում 

դրս ևո րում է 635-663 նմ ա լի քի եր կա-

րու թյան լույ սի ո ւժ գին կլա նում, ի սկ 

քլո րո-պլաստ նե րի կազ մում՝ 680 և 700 

նմ-ի։ Քլո րո ֆի լը կլա նում է նաև ա վե-

լի փոքր ա լի քի եր կա րու թյան լույ սը։ 

Այս պի սի եր կու տի րույթ նե րի ա լի քի 

եր կա րու թյամբ լույ սի կլան ման հատ-

2.6. ՖՈ ՏՈ ՍԻՆ ԹԵ ԶԻ ՁԵ ՎԵ ՐԸ, ՄԵ ԽԱ ՆԻԶՄ ՆԵ ՐԸ ԵՎ 

Է ՆԵՐ ԳԵ ՏԻ ԿԱՆ

Նկ. 2.52. Յու լի ուս Ռո բերտ ֆոն Մայե րը (1814-1878 թթ.) և Կլի մենտ Ար կա դի ևիչ 

Տի մի րյազ ևը (1843-1920 թթ.)
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կու թյունը են թադ րում է եր կու տար բեր 

ֆո տո հա մա կար գե րի առ կա յու թյուն։ 

Կան այլ տե սա կի քլո րո ֆիլ ներ։ Քլո-

րո ֆիլ նե րը գտն վում են թի­լա­կոիդ­նե­

րում, ո րոնք փո խազ դում են բույ սե րի 

քլո րոպ լաստ նե րի ներ քին թա ղան թի 

կամ ցի ա նա բակ տե րի ա նե րի պլազ-

մային թա ղան թի հետ։ Հայտ նի է ցի ա-

նա բակ տե րի ա Gloebacter violaceus-ը, 

ո րում բա ցա կա յում են թի լա կոիդ ներ, և 

քլորո ֆի լը գտնվում է պլազ մային թա-

ղան թում։

Ֆո տո սին թե զի ըն թաց քում քլո րո ֆի-

լը կլա նում է լույ սի քվան տը և փո խան-

ցում դրա է ներ գի ան ֆո տո հա մա կար-

գե րի ռե ակ ցի ոն կենտ րոն նե րին։

­Բակ­տե­րի­ային­ քլո­րո­ֆի­լը­ տար­

բեր­վում­ է­ բու­սա­կա­նից­ա­վե­լի­ եր­կա­

րա­լիք­լույ­սի­կլան­մամբ,­H
2
S­ի­օգ­տա­

գործ­մամբ՝­ H
2
Օ­ի­ փո­խա­րեն,­ ա­նաե­

րոբ­պայ­ման­նե­րում­գոր­ծա­ռու­թյամբ։­

Լույ սի կլա նումն ի րա կա նաց նում 

են նաև այլ գու նակ նե րը՝ կա­րո­տի­

նոիդ­նե­րը և ֆի­կո­բի­լին­նե­րը­(նկ. 2.54)։ 

Վեր ջին ներս հա տուկ սպի տա կուց նե-

րի հետ ա ռա ջաց նում են հա մա լիր ներ 

և կլա նում այն ա լի քի եր կա րու թյան 

լույ սը (470-640 նմ), ո րը թույլ է կլան-

վում քլո րո ֆի լի կող մից (տե՛ս նկ. 2.53)։ 

Կա րո տի նոիդ նե րից հայտ նի է b­ կա­
րո­տի­նը (425, 450 և 478 նմ ա լի քի եր-

կա րու թյուն նե րի լույ սի ա ռա վե լա գույն 

կլա նու մով) ջրի մուռ նե րի մեծ մա սում և 

ցի ա նա բակ տե րի ա նե րում, ի սկ ֆի կո բի-

լին նե րից՝ ֆի­կո­ցի­ա­նո­բի­լի­նը (620 նմ 

ա լի քի եր կա րու թյան լույ սի ա ռա վե լա-

գույն կլա նու մով) կար միր ջրի մուռ նե-

րում և ցի ա նա բակ տե րի ա նե րում (տե՛ս 

նկ. 2.54)։ Են թադր վում է, որ կա րո տի-

նոիդ նե րը պաշտ պա նում են քլո րո ֆի լը 

թթ ված նի ներ գոր ծու թյու նից։ 

Գու նակ նե րը կազ մա վո րում են լույս­

կլա­նող­հա­մա­լիր­ներ­(ըն­դու­նիչ­ներ)։

Գու նակ նե րից է ներ գի այի փո-

խան ցու մը ակ ցեպ տոր նե րին՝ է­ներ­գի­

այի­ միգ­րա­ցի­ան,­ կա տար վում է, ը ստ 

Նկ. 2.53. Քլո րո ֆիլ նե րի տար բեր տե սակ նե րի և կա րո տի նոի դի կլան ման սպեկտ րնե րը
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երևույ թին, լու­սա­ծոր­ման­ ար­ձա­գան­

քային­ մե­խա­նիզ­մով։ Այդ պի սի փո-

խան ցու մը հնա րա վոր է, ե թե դո նո րի 

լու սա ծոր ման սպեկտ րը հա մընկ նում 

է ակ ցեպ տո րի կլան ման սպեկտ րին և 

կախ ված է դո նո րի ու ակ ցեպ տո րի հա-

րա բե րա կան կողմ նո րո շու մից, նրանց 

միջև հե ռա վո րու թյու նից և այլ գոր ծոն-

նե րից։ Այդ պի սի փո խան ցու մը բա վա-

կա նին ա րագ գոր ծըն թաց է և ակ ցեպ-

տո րի ու դո նո րի միջև 2 նմ հե ռա վո րու-

թյան դեպ քում տե ղի է ու նե նում 10-12 

վրկ-ո ւմ։ Հաշ վի առ նե լով է ներ գի այի 

կո րուստ նե րը` այդ պի սի փո խան ցու մը 

հնա րա վոր է մի այն ա լի քի փոքր եր կա-

րու թյան լույ սի կլան ման գու նա կից դե-

պի ա վե լի բարձ րին ու ղով. հե տա դարձ 

փո խան ցու մը ան թույ լատ րե լի է։ Բարձ-

րա լիք քլո րո ֆիլ նե րը գտն վում են հենց 

ռե ակ ցի ոն կենտ րոն նե րում։ 

Դո նո րի և ակ ցեպ տո րի միջև 1,5 

նմ-ից փոքր հե ռա վո րու թյան դեպ քում 

է­ներ­գի­այի­փո­խան­ցու­մը­կա­տար­վում­

է­ա­պա­տե­ղայ­նաց­ված­էք­սի­տո­նի­զու­

գորդ­ման­ և­ է­լեկտ­րոն­նե­րի­ փո­խա­

նակ­ման­գոր­ծըն­թա­ցում։ Այս պի սի փո-

խան ցումն ա վե լի ա րագ է։ Հի շեց նենք, 

որ էք սի տոնն է լեկտ րո նային գրգռ ման 

մաս նիկ է, ո րը շարժ վում է բյու րե ղում, 

բայց կապ ված չի է լեկտ րա կան լից քի և 

զանգ վա ծի տե ղա փոխ ման հետ։ 

Է ներ գի այի փո խանց ման ֆի զի կա-

կան մե խա նիզմ նե րը և միգ րա ցի այի 

ու ղի նե րը պայ մա նա վոր ված են ֆո տո-

հա մա կար գե րի, մաս նա վո րա պես գու-

նակ-ս պի տա կու ցային հա մա լիր նե րի 

կա ռուց ված քով և դրանց հատ կու թյուն-

նե րով։ 

 Բա ցա հայտ վել է, որ կար ճա լիք 

(650-680 նմ) և եր կա րա լիք (700 նմ) 

կար միր լույ սով քլո րոպ լաստ նե րի 

միա ժա մա նա կյա գրգռ ման դեպ քում 

ֆո տո սին թե զի ա րա գու թյունն ա վե լի 

բարձր է, քան տար բեր ա լի քի եր կա րու-

Նկ. 2.54. b  կա րո տի նի (վեր ևում) և ֆի կո ցի ա նո բի լի նի (ներք ևում) 

կա ռուց ված քային բա նաձ ևե րը



Գ ԼՈՒԽ 2. Է ՆԵՐ ԳԻ ԱՅԻՆ ՓՈ ԽԱ ՆԱ ԿՈՒԹՅԱՆ ՀԻՄ ՆԱ ԿԱՆ ԳՈՐ ԾԸՆ ԹԱՑ ՆԵ ՐԸ ԿԵՆ ԴԱ ՆԻ ԲՋ ՋՈՒՄ

129

թյան լույ սով ա ռան ձին գրգռ ման գու-

մա րային ա րա գու թյու նը։ Այդ երևույ-

թը կոչ վում է հայտ նի Օ. Վար բուր գի 

ա շա կերտ, ա մե րի կա ցի գիտ նա կան 

Ռո­բերտ­ Է­մեր­սո­նի­ (նկ.­ 2.55)­ ա­նու­

նով՝­ ու­ժե­ղաց­ման­ է­ֆեկտ։ Այս տե ղից 

բնա կա նա բար հետ ևում է եր կու ֆո տո-

հա մա կար գե րի մի ա ժա մա նա կյա գոր-

ծառ նու թյան ան հրա ժեշ տու թյու նը։

Ֆո­տո­հա­մա­կար­գերն,­ ի­րոք,­ եր­

կուսն­ ե­ն՝­ 1­ի­նը­ և­ 2­ր­դը։ Դրան ցից 

2­րդը­կազմ­ված­է­լույս­կլա­նող­հա­մա­

լի­րից­(ըն­դու­նի­չից),­ռե­ակ­ցի­ոն­կենտ­

րո­նից­և­է­լեկտ­րոն­նե­րի­տե­ղա­փո­խիչ­

նե­րից­(նկ. 2.56)։ Ը նդ ո րում՝ լույս կլա-

նող հա մա լիրն իր հեր թին ը նդ գր կում է 

a և b տե սակ նե րի քլո րո ֆիլ և այլ գու-

նակ ներ, ի սկ ռե ակ ցի ոն կենտ րոնն ի րե-

նից ներ կա յաց նում է գու նակ-ս պի տա-

կու ցային հա մա լիր, ո րում կար ևոր վում 

է 680­ նմ­ ա­լի­քի­ եր­կա­րու­թյան­ լույ­սը­

կլա­նող­քլո­րո­ֆիլ­a­ն­(P680) (նկ. 2.57)։

 Լույս կլա նող հա մա լիր նե րում կան 

հա տուկ ըն դու նիչ սպի տա կուց ներ։ 

2-րդ ֆո տո հա մա կար գում գոր ծա ռա-

կան սպի տա կուց նե րից են 40-45 և 45-

51 կԴա մո լե կու լային զանգ ված նե րով 

ըն դու նիչ նե րը, ո րոնք փո խազ դում են 

քլո րո ֆիլ a-ի տաս նյակ մո լե կուլ նե րի և 

b կա րո տի նի 2 մո լե կուլ նե րի հետ։ Այդ 

ֆո տո հա մա կար գի լույս կլա նող հա մա-

լի րում է գտն վում կա նաչ բույ սե րի քլո-

րո ֆիլ նե րի քա նա կի կե սը։ Վեր ջին ներս 

ներ կա յաց ված են տաս նյակ մո լե կուլ-

նե րով մեկ ռե ակ ցի ոն կենտ րո նի հա-

րա բե րու թյամբ, և քլո րո ֆիլ a-ն մի քա նի 

ան գամ գե րա զան ցում է քլո րո ֆիլ b- ն։ 

Այս­ հա­մա­լի­րում­ հայտ­նա­բեր­վում­

են­ մինչև­ 30­տար­բեր՝­խո­շոր­ և­փոքր­

սպի­տա­կու­ցային­ են­թա­մի­ա­վոր­ներ­

(Psb) (տե՛ս նկ. 2.57)։­Դրանք­ա­պա­հո­

վում­ են­ քլո­րո­ֆիլ­նե­րի­ և­ ֆե­ո­ֆի­տին­

նե­րի,­ի­նչ­պես­նաև­քի­նոն­նե­րի­և­ոչ­հե­

մային­ եր­կա­թի­ կա­պու­մը։­ ­ Դրան ցից 

են, օ րի նակ, 28, 27 և 25 կԴա մո լե կու-

լային զանգ ված նե րով α -պա րու րա վոր-

 Նկ. 2.55. Ռո բերտ Է մեր սո նը (1903-1959 թթ.) իր լա բո րա տո րի ա յում
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ված սպի տա կու ցային են թա մի ա վոր-

նե րը, ո րոնք ե րե քա կան կազ մա վո րում 

են 2-րդ ֆո տո հա մա կար գի ըն դու նի չը։ 

Այդ սպի տա կուց նե րը ֆոս ֆո րի լաց վում 

են պրո տե ին կի նա զի մի ջո ցով, ո րն էլ 

ակ տի վա նում է պլաս տո քի նո նի վե րա-

կանգ նու մով։ Այդ սպի տա կուց նե րը կա-

րող են շարժ վել դե պի 1-ին ֆո տո հա մա-

կարգ՝ փո խան ցե լով և վե րա բաշ խե լով 

կլան ված է ներ գի ան։ 2-րդ ֆո տո հա մա-

կար գի ռե ակ ցի ոն կենտ րո նում հայտ-

նա բեր վում են 33 կԴա մո լե կու լային 

զանգ ված նե րով եր կու ին տեգ րալ սպի-

տա կուց ներ, ի նչ պես նաև ցի տոք րոմ-

ներ b և c (տե՛ս նկ. 2.57)։

Ֆո տո հա մա կար գե րի, հատ կա պես 

լույս կլա նող հա մա լիր նե րի և ռե ակ ցիոն 

կենտ րոն նե րի կազ մը և կա ռուց ված քը 

ո րո շում են նրանց գոր ծառ նու թյու նը 

ֆո տո սին թե զող թա ղան թում, ա պա հո-

վում կլան ված է ներ գի այի փո խան ցու-

մը և վե րա բաշ խու մը։ Նրանց ու սում նա-

սի րու թյու նն ա ծան ցյալ օպ տի կա կան, 

աբ սորբ ցի ոն և լու սա ծոր վող սպեկտ-

րոս կո պի այի ու այլ ժա մա նա կա կից 

տար բեր մե թոդ նե րի օգ նու թյամբ տվել է 

շատ կար ևոր ար դյունք ներ։ Ի սկ ֆո տո-

հա մա կար գե րում նե րառ ված կա րո տի-

Նկ. 2.56. Ֆո տո սին թե զի ըն թաց քում է լեկտ րոն նե րի գծային փո խան ցու մը

 ՖՖ-ն ֆե ո ֆի տինն է, ՊՑ-ն՝ պլաս տո ցի ա նի նը, ՖԴ-ն՝ ֆե րե դօք սի նը։ Ը նդ հատ վող գծե րով 

նշ ված է է լեկտ րոն նե րի ցիկ լիկ տե ղա փո խու մը։
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նոիդ նե րը կա տա րում են ոչ մի այն լու-

սա հա վաք և պաշտ պա նա կան դեր, այլ 

նաև կա յու նաց նում են գու նակ-սպի-

տա կու ցային հա մա լիր նե րը։

 Հե տաքր քիր է այն, որ լույս կլա-

նող հա մա լիր նե րի սպի տա կուց նե րը 

գաղտնագր վում են բջ ջա կո րի զում։ 

Լույ­սի­կլա­նու­մից­կամ­է­ներ­գի­այի­

փո­խան­ցու­մից­ 2­րդ­ ֆո­տո­հա­մա­կար­

գի­ ռե­ակ­ցի­ոն­ կենտ­րո­նի­ քլո­րո­ֆի­լի­

մո­լե­կու­լը­գրգռ­վում­է,­ան­ցնում­սինգ­

լետ­և­հե­տո­տրիպ­լետ­վի­ճա­կի,­նրա­

Նկ. 2.57. 2-րդ ֆո տո հա մա կար գի կա ռուց ված քի մո դե լը

Նշ ված են ներ քին սպի տա կու ցային են թա մի ա վոր նե րը (Psb)`եր ևում են a-պա րու րա վոր-

ված հատ ված նե րը։ P680-ի քլո րո ֆիլ ներ a-ե րը նշ ված են կա նա չով, կա րո տի նոիդ նե րը՝ 

կար մի րով և պլաս տո քի նոն նե րը՝ կա պույ տով։ 

Նկ. 2.58. Ֆե ո ֆի տի նի կա ռուց ված քային բա նաձ ևը
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նում­ մի­ջու­կի­ հետ­ է­լեկտ­րո­նի­ կա­պը­

թու­լա­նում­ է,­ է­լեկտ­րո­նը­ ան­ջատ­վում­

է,­ և­ գրգռ­ված­ մո­լե­կու­լը­ փաս­տո­րեն­

հան­դես­ է­ գա­լիս­ որ­պես­ վե­րա­կանգ­

նիչ։­ Տե­ղի­ է­ ու­նե­նում­ լից­քե­րի­ բաշ­

խում։­ Ան ջատ ված է լեկտ րո նը փո-

խանց վում է է լեկտ րոն նե րի տե ղա փո-

խիչ նե րի գծային շղ թային (տե՛ս նկ. 

2.56)՝ ֆե­ո­ֆի­տի­նին (նկ.  2.58), այ նու-

հետև պլաս­տո­քի­նո­նին (տե՛ս նկ.  2.25) 

և հե տո ցի­տոք­րոմ­b
6
f հա­մա­լի­րին­(նկ.  

2.59) ու­պլաս­տո­ցի­ա­նին։ 

Դե պի պլաս տո քի նոն է լեկտ րոն-

նե րի տե ղա փո խումն ար գե լակ վում է 

հեր բի ցիդ դի­ու­րո­նի ազ դե ցու թյամբ 

և ցածր ջեր մաս տի ճան նե րում։ Ի րոք, 

գրան ցե լով պլաս տո քի նո նի վե րա-

կանգ նու մը 320 նմ ա լի քի եր կա րու-

թյամբ լույ սի կլան ման փո փո խու թյան 

ո րոշ ման մի ջո ցով՝ հաս տատ վել է դե պի 

պլաս տո քի նոն է լեկտ րո նի տե ղա փոխ-

ման ա րա գու թյան կտ րուկ նվա զու մը։ 

Պար զա բան վել է, որ պլաս տո քի ն ո նն 

ու նի հե տե րո գեն բնույթ, և է լեկտ րո նի 

փո խան ցու մը տե ղի է ու նե նում պլաս-

տո քի նո նի մեկ ձևից մյու սին, ո րն ար-

գե լակ վում է դի ու րո նի կող մից։ Այդ ձևե-

րի միջև կա րող է տե ղի ու նե նալ նաև 

է լեկտ րո նի հա կա դարձ փո խան ցում։ 

Նման դեպ քում է լեկտ րո նը ստաց վում է 

թթ վա ծին ա ռա ջաց նող հա մա լի րի սպի-

տա կու ցային են թա մի ա վո րի թի րո զի նի 

մնա ցոր դից։ Ի նչ պես պարզ է դառ նում, 

է լեկտ րոն նե րի փո խանց ման նուրբ մե-

Նկ. 2.59. Քլո րո ֆի լային ֆո տո սին թե զի ցի տոք րոմ b
6
f հա մա լի րը ցի ա նա բակ տե րի ա նե րում 

և է լեկտ րոն նե րի ու H+-նե րի տե ղա փոխ ման ու ղին

 Է լեկտ րոն նե րի փո խանց ման ու ղին նշ ված է կա պույտ սլաք նե րով։



Գ ԼՈՒԽ 2. Է ՆԵՐ ԳԻ ԱՅԻՆ ՓՈ ԽԱ ՆԱ ԿՈՒԹՅԱՆ ՀԻՄ ՆԱ ԿԱՆ ԳՈՐ ԾԸՆ ԹԱՑ ՆԵ ՐԸ ԿԵՆ ԴԱ ՆԻ ԲՋ ՋՈՒՄ

133

խա նիզմ նե րն ու նեն հե տա գա ու սում-

նա սիր ման կա րիք։ 

Ն շենք, որ ֆե­ո­ֆի­տի­նը­ Mg­ից­

զուրկ­ քլո­րո­ֆիլ­ a­ն­ է (տե՛ս նկ. 2.58)։  

Նա կա րող է վե րա կանգն վել և 2-րդ ֆո-

տո հա մա կար գում հան դես գալ որ պես 

քլո րո ֆի լից է լեկտ րոն նե րի ան մի ջա-

կան ակ ցեպ տոր։ Ֆե ո ֆի տի նի նման 

դե րը ցույց է տր վել 1977 թ.-ի ն։ 

Ցի­տոք­րոմ­b
6
f­ հա­մա­լի­րը­ ցի­ա­նա­

բակ­տե­րի­ա­նե­րում­կազ­մա­վոր­ված­է­8­

սպի­տա­կու­ցային­ են­թա­մի­ա­վոր­նե­րից 

(տե՛ս նկ. 2.59)։ Այն ու նի մո տա վո րա-

պես 220 կԴա մո լե կու լային զանգ ված։ 

Այդ են թա մի ա վոր նե րից 4-ը խո շոր են 

և ու նեն 17.5-ից մինչև 32 կԴա մո լե կու-

լային զանգ ված ներ։ Դրանք են ցի­տո­

քրոմ­ներ­ b
6
-ը և f­ը, ար դեն ծա նոթ եր-

կա թածծմ բային­Ռիս­կե­ի­սպի­տա­կու­ցը­

և­այս պես կոչ ված­4­րդ­են­թա­մի­ա­վո­րը։­

Թա ղան թի ներ սում տե ղա բաշխ ված են 

ցի տոք րոմ b
6
-ի 4 հե մային հատ ված նե-

րը, ո րոնք փո խազ դում են պո լի պեպ-

տի դի հետ հիս տի դի նի մնա ցորդ նե րի 

մի ջո ցով։

­Ցի­տոք­րոմ­f­ը կազմ ված է 285 ա մի-

նաթթ վային մնա ցորդ նե րից և ու նի 20 

մնա ցորդ նե րից կազ մա վոր ված մեկ 

α-պա րու րաձև հատ ված։ Վեր ջի նիս մի-

ջո ցով այն ամ րակց վում է թա ղան թում։ 

Այս ցի տոք րո մում հե մը փո խազ դում է 

պո լի պեպ տի դի հետ հիս տի դի նի և լի զի-

նի մնա ցորդ նե րի մի ջո ցով։

Հա մա լի րում ցի տոք րոմ նե րը մի-

մյանց հետ փո խազ դում են թթ վային 

ա մի նաթ թու նե րի մնա ցորդ նե րի մի ջո-

ցով։ Այդ 4 են թա մի ա վոր նե րը շր ջա-

պա տում են քլո րո ֆիլ a-ն և b կա րո-

տի նը (տե՛ս նկ. 2.59)։ Այս­ հա­մա­լի­րը­

բույ­սե­րում­ ու­նի­ ևս­ մեկ­ խո­շոր­ սպի­

տա­կու­ցային­ բա­ղադ­րիչ՝­ ֆե­րե­դօք­

սին­ՆԱԴՖ+­ռե­դուկ­տա­զը։­ Վեր ջինս 

ու նի 33.5 կԴա մո լե կու լային զանգ ված 

և ի րա կա նաց նում է ՆԱԴՖ+-ի վե րա-

կանգ նու մը։ 

Ցի տոք րոմ-b
6
f հա մա լի րը թա ղան-

թում հան դես է գա լիս ե րկ մե րի ձևով, 

ո րն ա ռա ջա նում է ցի տոք րոմ b
6
-ի և 

Ռիս կե ի սպի տա կու ցի փո խազ դե ցու-

թյան ար դյուն քում։ Այն կազ մա վոր ված 

է 25-27 ա մի նաթթ վային մնա ցորդ նե-

րից կազմ ված 26 α-պա րու րաձև հատ-

ված նե րից, ո րոնց մի ջո ցով սպի տա կու-

ցային հա մա լի րը շատ ան գամ ան ցնում 

է թա ղան թի լայն քով։ Են թադր վում է, որ 

Ռիս կե ի սպի տա կու ցը կա յու նաց նում է 

հա մա լի րի ե րկ մե րը։

 Ցի տոք րոմ-b
6
f հա մա լի րում հե-

մային հատ ված նե րի տե ղա բաշ խու-

մը պայ մա նա վո րում է է լեկտ րոն նե րի 

տե ղա փո խու թյան տար բեր ու ղի նե րի 

աշ խա տան քը։ Մե կը կազ մա վոր վում է 

օք սի դա վե րա կանգ նո ղա կան պո տեն-

ցի ա լի ցածր (-0.15 Վ) և բարձր (0.05 Վ) 

ար ժեք նե րով ցի տոք րոմ b
6
-ի հե մային 

հատ ված նե րով, ի սկ մյու սը՝ Ռիս կե ի 

սպի տա կու ցից (0.3 Վ) և ցի տոք րոմ b
6
-ի 

հե մից (0.34 Վ) (տե՛ս նկ. 2.59)։ Այս հա-

մա լի րում ի րա կա նա նում է պլաս տո-

քի նո նի օք սի դա վե րա կանգ նո ղա կան 

ձևա փո խու մը։ 

Ցի տոք րոմ-b
6
f հա մա լի րի սպի-

տա կուց նե րը գաղտ նագ րող գե նե րը 

գտնվում են բույ սե րի քլո րոպ լաստ նե-

րում և բջ ջա կո րի զում, ի սկ ցի ա նա բակ-

տե րի ա նե րում՝ տար բեր օ պե րոն նե րում։ 

Ն շենք նաև, որ ցի տոք րոմ-b
6
f հա-

մա լի րը կա ռուց ված քով և գոր ծա ռու-
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թյամբ նման է մի տո քոնդ րի ում նե րի 

շն չա ռա կան շղ թա նե րի ցի տոք րոմ-bc
1
 

հա մա լի րին։

 Պ­լաս­տո­ցի­ա­նի­նը 10.5 կԴա մո լե-

կու լային զանգ վա ծով սպի տա կուց է, 

ո րը պա րու նա կում է հիս տի դի նի և մե-

թի ո նի նի մնա ցորդ նե րի հետ կապ ված 

Cu-ը (նկ. 2.60)։ Այս սպի տա կու ցի կա-

ռուց ված քը պար զա բան վել է վեր ջերս 

ռենտ գե նա կա ռուց ված քային վեր լու-

ծու թյան ար դյուն քում և տար բեր է բույ-

սե րում ու բակ տե րի ա նե րում։ Պլաս տո-

ցի ա նի նը թա ղան թի ծայ րա մա սային 

սպի տա կուց է, ու նի ցածր օք սի դա վե-

րա կանգ նո ղա կան պո տեն ցի ալ (-0.37 

Վ) և փո խան ցում է է լեկտ րոնն ան մի-

ջա պես 1-ին ֆո տո հա մա կար գին։ Այն 

նման է մի տո քոնդ րի ում նե րի շն չա ռա-

կան շղ թա նե րի ցի տոք րոմ c-օք սի դա-

զին։

2-րդ ֆո տո հա մա կար գից է լեկտ րոն-

նե րի փո խան ցու մը շղ թայով զու գորդ-

Նկ. 2.58. Ֆե ո ֆի տի նի կա ռուց ված քային բա նաձ ևը

Նկ.2.60. Պլաս տո ցի ա նի նի տա րա-

ծա դիր քային մո դե լը (Ա) և Cu-ի 

(կա պույտ գույ նի գունդ) փո խազ-

դե ցու թյու նը ա մի նաթթ վային մնա-

ցորդ նե րի հետ (Բ)
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վում է թա ղան թով ցի տոք րոմ-b
6
f հա-

մա լի րով H+-նե րի տե ղա փոխ մամբ։ Այդ 

հա մա լի րը գոր ծում է որ պես H+­ային­

պոմպ՝­ ստեղ ծե լով Dµ
H+

։ H+-նե րի տե-

ղա փո խու մը կա տար վում է Միտ չե լի 

ա ռա ջար կած Q ցիկ լի մե խա նիզ մով։ 

Քա նի որ այս գոր ծըն թա ցում մաս նակ-

ցում են, օ րի նակ, H
2
Օ-ի 2 մո լե կուլ ներ, 

ա պա թա ղան թով տե ղա փոխ վում են 2 

H+-ներ, և թա ղան թում վե րա կանգնվում 

են պլաս տո քի նո նի 2 մո լե կուլ ներ։ 

Ստեղծ վող Dµ
H+

-ի հաշ վին Ա ԿՖ-ից և 

Ֆ
ա նօրգ

-ից H+-ային ԱԵՖ սին թա զը սին-

թե զում է ԱԵՖ-ի մո լե կուլ։ 

Ք­լո­րո­ֆի­լից­ան­ջատ­ված­է­լեկտ­րո­

նը­ լրաց­վում­ է­ լույ­սի­ ազ­դե­ցու­թյամբ­

H
2
Օ­ի­կամ­այլ­աղ­բյու­րի­օք­սի­դա­ցու­

մից՝­ա­ռա­ջի­նի­դեպ­քում­բե­րե­լով­Օ
2
­ի­

ան­ջատ­մա­նը­(տե՛ս նկ.  2.57)՝ 

2 H
2
O ­> 4 H+ + 4 e­ + O

2
։

H
2
Օ-ի եր կու մո լե կուլ նե րի օք սի-

դաց մա նը մաս նակ ցում են ռե ակ ցիոն 

կենտ րո նում Mn-ի հետ փո խազ դող 

հատ վա ծից (տե՛ս նկ.  2.57) հա ջոր դա-

կան ան ջատ ված 4 է լեկտ րոն նե րը՝ Mn3+ 

-> Mn4+ + e-։ Այդ գոր ծըն թացն ի րե նից 

ներ կա յաց նում մի օ ղակ, ո րը կոչ վում է 

S-ցիկլ։ Վեր ջերս ցույց է տր վել, որ Mn-ի 

ի ոն նե րը մի մյանց հետ կապ վում են 

թթ ված նի կամր ջակ նե րով և փո խազ-

դում ռե ակ ցի ոն կենտ րո նի սպի տա կու-

ցի հիս տի դի նի, աս պա րա գի նաթթ վի և 

գլյու տա մի նաթթ վի մնա ցորդ նե րի հետ։ 

H
2
Օ-ից Օ

2
-ի ան ջա տումն ա պա-

ցուց վել է փորձ նա կա նո րեն 18Օ-ի ի զո-

տո պով նշ ված ջրի մո լե կուլ նե րի օգ-

տա գործ մամբ։ Ցույց է տր վել նաև, որ 

H
2
Օ-ից է լեկտ րո նի տե ղա փո խու մը քլո-

րո ֆի լ միջ նորդ վում է Mn2+-ի մի ջո ցով։ 

Ա ռա ջա ցած H+-նե րը տե ղա փոխ վում 

են թա ղան թով՝ ստեղ ծե լով Dµ
H+

։ Դա 

ա պա ցուց վել է փորձ նա կա նո րեն նա-

խորդ գլ խում նշ ված մո տե ցում նե րով և 

մե թոդ նե րով ։ Է լեկտ րո նի տե ղա փո խու-

մը H
2
Օ-ից դե պի քլո րո ֆիլ ար գե լակ-

վում է հիդ րօք սի լա մի նի մի ջո ցով։

2-րդ ֆո տո հա մա կար գի գոր ծա ռու-

թյան ըն թաց քում H
2
Օ-ի ֆո տո լի զի ար-

դյուն քում O
2
-ի ան ջա տու մը գործ նա-

կա նում Ե րկ րագն դի թթ ված նի մի ակ 

աղ բյուրն է ։

1­ին­ֆո­տո­հա­մա­կար­գն­ը­նդ­գր­կում­

է­ սո­վո­րա­բար­ 700­ նմ­ ա­լի­քի­ եր­կա­

րու­թյան­ լույ­սը­ կլա­նող­ քլո­րո­ֆիլ­ a­ն­

(P700), ո րը ռե ակ ցի ոն կենտ րո նում ներ-

կա յաց ված է ե րկ մե րի ձևով (նկ. 2.61)։ 

Այս ֆո տո հա մա կար գում հայտ նա-

բեր վում են նաև տար բեր ֆլա վի նային 

սպի տա կուց ներ։ Այդ սպի տա կուց նե րի 

խո շոր՝ 82,5 և 83,2 կԴա մո լե կու լային 

զանգ ված նե րով և հա մա պա տաս խա-

նա բար 730 և 750 ա մի նաթթ վային մնա-

ցորդ նե րից կազմ ված PsaA և PsaB են-

թա մի ա վոր նե րը կազ մա վո րում են ե րկ-

հե տե րո մեր, պա րու նա կում են 11-ա-

կան α-պա րու րա վոր ված հատ ված ներ, 

ո րոնց մի ջո ցով ան ցնում են թա ղան թի 

լայն քով, և այլ հատ ված ներ (տե՛ս նկ. 

2.60)։ Նրանք փո խազ դում են քլո րո ֆիլ 

α-ի հա րյուր և b կա րո տի նի տաս նյակ 

մո լե կուլ նե րի, ի նչ պես նաև ֆիլ լո քի նո նի 

հետ։ PsaC-ն ու նի 9 կԴա մո լե կու լային 

զանգ ված և էլեկտ րոն նե րի եզ րային 

ակ ցեպ տոր է։ Մյուս են թա մի ավոր նե րը 

փո խազ դում են ֆե րե դօք սի նի և պլաս-

տո ցի ա նի նի հետ։ Են թա մի ա վոր նե րից 

մյու սին վե րագր վում է ո րո շա կի դեր 
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ֆո տո հա մա կար գի ե րեք մեր նե րի ա ռա-

ջաց ման գոր ծըն թա ցում։ Ռե ակ ցի ոն 

կենտ րո նում եր կու քլո րո ֆիլ նե րը կազ-

մում են ե րկ մեր։

 Հե տաքր քիր է այն, որ բույ սե րը 

կրում են բազ մա թիվ տար բե րու թյուն-

ներ, սա կայն տար բեր բույ սե րում ֆո-

տո սին թե զի ռե ակ ցի ոն կենտ րոն նե րը 

զար մա նա լի ո րեն մի մյանց նման ե ն։

­Լույ­սի­կլա­նու­մից­գրգռ­վե­լով՝­այդ­

քլո­րո­ֆի­լի­ մո­լե­կուլն­ ան­ջա­տում­ է­

է­լեկտ­րոն,­ ո­րը­փո­խանց­վում­ է­ֆե­րե­

դօք­սի­նին՝­ ֆե­րե­դօք­սին­ՆԱԴՖ­օք­

սի­դա­ռե­դուկ­տազ­ ֆեր­մեն­տի­ մի­ջո­

ցով­վե­րա­կանգ­նե­լով­ՆԱԴՖ+­ը­մինչև­

ՆԱԴՖ.H։­ Վեր­ջինս­ կա­տա­րում­ է­

կար­ևոր­ դեր­ լույ­սից­ ան­կախ­ հե­տա­

գա­ գոր­ծըն­թաց­նե­րում,­ մաս­նա­վո­րա­

պես­CO
2
­ի­ֆիքմ­սա­ն­մեջ։­Քլո­րո­ֆի­լից­

ան­ջատ­ված­ է­լեկտ­րո­նը­ լրաց­վում­ է­

պլաս­տո­ցի­ա­նի­նի­մի­ջո­ցով։ Նշենք, որ 

գրգռ ված վի ճա կում է լեկտ րո նի ան ջա-

տու մը և փո խան ցումը շատ ա վե լի հա-

վա նա կան են, քան այդ վի ճա կի է ներ-

գի այի ցրու մը կամ կո րուս տը։

 Ֆո տո սին թե զի ըն թաց քում է լեկտ-

րոն նե րի տե ղա փոխ ման այդ պի սի ու-

ղին ներ կա յաց վում է այս պես կոչ ված 

Նկ. 2.61. Բույ սե րի 1-ին ֆո տո հա մա կար գի կա ռուց ված քի մո դե լը՝ ֆլա վի նային սպի տա-

կուց նե րի են թա մի ա վոր նե րի՝ PsaB, PsaC, PsaD, PsaE և PsaF-ի դիր քա վո րու մով և է լեկտ-

րոն նե րի փո խանց ման ու ղին

Սպի տա կու ցային են թա մի ա վոր նե րը ներ կա յաց ված են ե րկ մե րի ձևով։ Է լեկտ րոն նե րի 

փո խան ցումն ի րա կա նաց նող P700-ի քլո րո ֆիլ նե րը նշ ված են կար մի րով, այլ քլո րո ֆիլ նե-

րը՝ կա նա չով, իսկ քի նոն նե րը՝ կա պույ տով։ Եր կա թածծմ բային հատ ված նե րում եր կա թը և 

ծծում բը նշ վում են հա մա պա տաս խա նա բար կար միր և դե ղին գույ նե րով:
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Z­գծա­պատ­կե­րի տես քով (տե՛ս նկ. 

2.56)։ 

1-ին ֆո տո հա մա կար գի աշ խա-

տան քի ըն թաց քում փորձ նա կա նո րեն 

ցույց են տր վել H+-նե րի զու գորդ ված 

տե ղա փո խու մը և ∆µ
H+

-ի ա ռա ջա ցու մը։ 

Գու մա րային ձևով է լեկտ րոն նե րի 

գծային տե ղա փոխ մամբ և H
2
Օ-ի մաս-

նակ ցու թյամբ ֆո տո սին թե զը կա րե լի է 

ներ կա յաց նել այսպես՝

2 H
2
Օ + 2 ՆԱԴՖ+ + 3 Ա ԿՖ + 3 Ֆ

ա նօրգ
 

+ լույս ­> 2 ՆԱԴՖ.H + 2 H+ + 3 ԱԵՖ 

+ Օ
2
։ 

Ընդ ո րում՝ H
2
Օ-ի օք սի դաց ման և 

H
2
Օ-ից Օ

2
-ի ան ջատ ման հա մար ան-

հրա ժեշտ է լույ սի մինչև 8 քվանտ է ներ-

գի ա՝ նշ ված վերջ նա նյու թե րի օք սի դա-

վե րա կանգ նո ղա կան պո տեն ցի ալ նե րի 

ար ժեք նե րից ել նե լով։  

  Ո րոշ ցի ա նա բակ տե րի ա նե րում բա-

ցա կա յում է 2-րդ ֆո տո հա մա կար գը։ 

Ք լո րո ֆի լային ֆո տո սին թե զում հնա-

րա վոր է նաև է­լեկտ­րոն­նե­րի­ցիկ­լային­

(օ­ղա­կային)­փո­խան­ցու­մը։ Դա բա ցա-

հայ տել է ա մե րի կա ցի կեն սա քի մի կոս և 

բույ սե րի ֆի զի ո լոգ Դա­նի­ել­ Իզ­րայել­

Առ­նո­նը (նկ. 2.62)։ Այդ­ դեպ­քում­ 1­ին­

ֆո­տո­հա­մա­կար­գից­ փո­խանց­ված­

է­լեկտ­րոն­նե­րի­ հաշ­վին­ ֆե­րե­դօք­սի­նը­

վե­րա­կանգ­նում­է­ոչ­թե­ՆԱԴՖ+­ը,­այլ­

պլաս­տո­քի­նո­նը,­ո­րը­վե­րա­դարձ­նում­է­

ՆԱԴՖ+­ը­ցի­տոքրոմ­b
6
f­հա­մա­լիր­(նկ. 

2.63)։ 

Հ նա րա վոր է, որ է լեկտ րոն նե րը 

պլաս տո ցի ա նի նի մի ջո ցով վե րա դառ-

նում են 1-ին ֆո տո հա մա կար գին և վե-

րա կանգ նում գու նակ նե րը։ Փաս տո րեն 

ֆե րե դօք սի նը կար ևոր դեր է խա ղում 

է լեկտ րոն նե րի ի նչ պես ոչ ցիկ լային, 

այն պես էլ ցիկ լային տե ղա փոխ ման 

ըն թաց քում՝ ա պա հո վե լով ցի տոք րոմ-

b
6
f հա մա լի րով H+-նե րի տե ղա փո խու մը 

և Dµ
H+

-ի ստեղ ծու մը ու վեր ջի նիս հաշ-

վին Ա ԿՖ-ի ֆո տո ֆոս ֆո րի լա ցու մը։

Են թադր վում է, որ քլո րոպ լաստ նե-

րի թի լա կոիդ նե րի ներ քին մի ջա վայ րի 

թթ վե ցու մը նվա զեց նում է լույ սի կլա-

նու մը 2-րդ հա մա կար գում և է լեկտ րոն-

նե րի գծային փո խան ցու մը դե պի ցի-

տոք րոմ-b
6
f հա մա լիր (տե՛ս նկ. 2.55)։ 

Մի գու ցե է լեկտ րոն նե րի ցիկ լային փո-

խան ցումն ա պա հո վում է Ա ԿՖ-ի ֆո-

տո ֆոս ֆո րի լա ցու մը լու սա վո րու թյան 

տա տա նում նե րի դեպ քում, և լույ սի 

ցածր ո ւժգ նու թյան պայ ման նե րում 

գոր ծում է 1-ին ֆո տո հա մա կար գը։ Այդ-

պի սի մե խա նիզ մը գոր ծի է դր վում նաև 

դե պի ե րկ արա լիք ճա ռա գայթ ներ լույ-
Նկ. 2.62. Դա նի ել Իզ րայել Առ նո նը 

(1910-1994 թթ.)
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սի սպեկտ րի փո փո խու թյան դեպ քում։ 

Է լեկտ րոն նե րի ցիկ լային փո խանց ման 

գոր ծըն թա ցում ԱԵՖ-ը քլո րո ֆի լային 

ֆո տո սին թե զի ըն թաց քում է ներ գի այի 

ձևա փոխ ման մի ակ վերջ նար դյունքն է՝ 

թթ ված նի ան ջա տում տե ղի չի ու նե նում։ 

 Հե տաքր քիր է այն, որ է լեկտ րոն նե րի 

ցիկ լային տե ղա փոխ մամբ պայ մա նա-

վոր ված է ֆո տո հա մա կար գե րի օք սի-

դա վե րա կանգ նո ղա կան հատ ված նե րի 

ար գե լակ ման բար դու թյու նը։ 

Ինչ պես եր ևում է, եր կու ֆո տո հա-

մա կար գե րի է լեկտ րոն նե րի դո նոր նե րի 

և ակ ցեպ տոր նե րի բա ղադ րա մա սե րը 

թա ղան թում տե ղա վոր ված են ան հա-

մա չափ և կրում են հե տե րո գեն բնույթ։ 

Այդ հա մա կար գե րի գու նակ նե րը մի-

մյան ցից տա րա ծա կան բա ժան ված 

են, և դա դժվա րեց նում է է ներ գի այի 

միգ րա ցի ան։ Այդ բա ժա նու մը պայ մա-

նա վոր ված է նրանց մա կեր ևու թային 

լից քե րով։ Թա ղան թում այդ բա ղադ րիչ-

նե րը շարժ վում ե ն։ Սա կայն կան նաև 

է լեկտ րոն նե րի ան շարժ տե ղա փո խիչ-

ներ։ Շար ժու նակ և ան շարժ բա ղադ-

րիչ նե րը կար գա վո րում են է ներ գի այի 

միգ րա ցի ան և է լեկտ րոն նե րի փո խան-

ցու մը։

 Ֆո տո սին թե զի ա մե նա հե տաքր քիր 

հիմ նա հար ցե րից է նրա կար գա վո րու-

մը՝ կախ ված լույ սի ա լի քի եր կա րու թյու-

նից և ո ւժգ նու թյու նից, ի նչ պես նաև մի-

ջա վայ րի pH-ի ց։ Այս տեղ են թադր վում է 

հա մա լի րի պտույտ նե րի թվի դե րը, ո րը 

փո փոխ վում է՝ նշ ված գոր ծոն նե րից 

կախ ված։ 

Ինչ պես ար դեն նշ վեց, ֆո տո սին թե-

զի ըն թաց քում թա ղան թով H+-նե րի տե-

ղա փոխ ման ար դյուն քում ստեղծ վում է 

Dµ
H+

։ Վեր ջի նիս ար ժե քը հա րա բե րա-

կա նո րեն կա յուն է։ Քլո րոպ լաստ նե րի 

թա ղան թը թա փան ցե լի է տար բեր ի ոն-

նե րի հա մար, ո րոնց տե ղա փո խու մը 

ձևա փո խում է DY-ը DpH-ի։  Այդ ձևով 

կու տակ վում է ա վե լի մեծ քա նա կի 

էներ գի ա, ին չը կա յու նաց նում է հե տա-

գա յում դրա հաշ վին ԱԵՖ-ի սին թե զի 

ա րա գու թյու նը։ Դա կար ևոր է լու սա վո-

Նկ. 2.63. Քլո րո ֆի լային ֆո տո սին թե զի ըն թաց քում է լեկտ րոն նե րի ցիկ լիկ տե ղա փոխ ման 

գծա պատ կե րը

ՊՔ-ն պլաս տո քի նոնն է, ՊՑ-ն՝ պլաս տո ցի ա նի նը։
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րու թյան տա տա նում նե րի պայ ման նե-

րում։ 

Ք­լո­րո­ֆի­լային­ ֆո­տո­սին­թե­զին­

ա­ռանձ­նա­հա­տուկ­ է­ լու­սային­ է­ներ­

գի­այի­ձևա­փո­խու­թյան­և­կու­տակ­ման­

բարձր­ է­ներ­գի­ա­կան­ ար­դյու­նա­վե­

տու­թյու­նը։ Այն բույ սե րում կազ մում է 

3-6%։  

Ի տար բե րու թյուն քլո րո ֆի լային 

ֆո տո սին թե զի՝ հայտ նի է նաև բակ­

տե­րիաք­լո­րո­ֆի­լային­ ֆո­տո­սին­թե­զի 

ձևը։ 

Բակ տե րի աք լո րո ֆի լը (տե՛ս նկ. 2.4) 

բա ցա հայ տել է ա մե րի կա ցի ման րէ ա-

բան Կոռ­նե­լիս­ Բեռ­նար­դոս­ վան­ Նի­

լը­ (նկ. 2.64) 1932 թ.-ին ծի րա նա գույն 

բակ տե րի ա նե րում։ Տար բե րում են նրա 

a, b, c և այլ տե սակ նե րը։

Թթ­վայ­նա­սեր­ բակ­տե­րի­ա­նե­րում­

բակ­տե­րի­աք­լո­րո­ֆիլ­նե­րին­ ա­ռանձ­

նա­հա­տուկ­են­Zn2+­ով­Mg2+­ի­փո­խա­

րի­նու­մը,­լույ­սի­ի­նֆ­րա­կար­միր­ճա­ռա­

գայթ­նե­րի­(800­ից­մինչև­1100­նմ­ա­լի­

քի­ եր­կա­րու­թյան)­ կլա­նու­մը։ Հե­լի­ո­

բակ­տե­րի­ա­նե­րում բա ցա հայտ վել է մի 

ան սո վոր բակ­տե­րի­աք­լո­րո­ֆիլ­g­ն, ո րը 

կլա նում է 790 նմ ա ռա վե լա գույն ա լի-

քի եր կա րու թյան լույ սը։ Հե տաքր քիր է 

այն, որ այդ բակ տե րի ա նե րը զգա յուն 

են թթ ված նի նկատ մամբ և ա ճում են 

ա նաե րոբ պայ ման նե րում՝ լույ սի տակ։   

Բակ տե րի աք լո րո ֆիլ նե րը սին թեզ-

վում են ա նաե րոբ պայ ման նե րում ի նչ-

պես լույ սի տակ, այն պես էլ մթու թյան 

մեջ։ Այդ սին թեզն ար գե լակ վում է 

Նկ. 2.64. Կոռ նե լիս Բեռ նար դոս վան Նի լը 

(1897-1985 թթ.)

Նկ. 2.65. Ծի րա նա գույն բակ տե-

րի ա նե րի տար բեր գու նա վոր-

ման կա խույթ նե րը



ԿԵՆՍԱԷՆԵՐԳԵՏԻԿԱ

140

թթված նի ազ դե ցու թյամբ։

Ի տար բե րու թյուն քլո րո ֆի լի՝ բակ-

տե րի աք լո րո ֆի լը կլա նում է ավե լի եր-

կար ա լի քի եր կա րու թյան և փոքր ո ւժգ-

նու թյամբ լույ սը։ Ը նդ ո րում՝ թա ղան թի 

ռե ակ ցի ոն կենտ րո նում (BChl)
2
-ը կա-

րող է կլա նել այլ ա լի քի եր կա րու թյամբ 

լույ սը։ Այս հատ կու թյու նն ու նի կի րա-

ռա կան հե տաքրք րու թյուն։

Ք լո րո ֆի լի և բակ տե րի աք լո րո ֆի լի 

ա ռանձ նա հատ կու թյու նը սպի տա կուց-

նե րի հետ հա մա լիր նե րի ա ռա ջա ցումն 

է։ Բակ­տե­րի­աք­լո­րո­ֆիլ­նե­րը­ և­ այլ­

գու­նակ­նե­րը­ սպի­տա­կուց­նե­րի­ հետ­

մի­ա­սին­գտն­վում­են­բակ­տե­րի­ա­նե­րի­

պլազ­մային­ թա­ղան­թում­ կամ­ ա­ռան­

ձին­ կա­ռույց­նե­րում՝­ քլո­րո­սոմ­նե­րում։­

Նրանց հա մակ ցու մը ծի րա նա գույն 

բակ տե րի ա նե րին տա լիս է տար բեր 

գու նային ե րանգ ներ (նկ. 2.65)։ 

Ո րոշ բակ տե րի ա նե րում հայտ նա-

բեր վել է նաև Mg-ից զուրկ Bchl a-ն՝ 

բակ­տե­րի­ա­ֆե­ո­ֆի­տի­նը։

 Բակ տե րի աք լո րո ֆի լային ֆո տո-

սին թե զի մե խա նիզ մը նման է քլո րո ֆի-

լայի նին։ Այդ գա ղա փարն ա ռա ջար կել 

է դեռևս վան Նի լը։ Այս դեպ քում ձևա-

վոր վում է մի այն մեկ­ֆո­տո­հա­մակարգ՝­

1­ի­նն­ իր­ լույս­ կլա­նող­ հա­մա­լիր­նե­

րով՝­ըն­դու­նիչ­նե­րով։ Հա ճախ տար բե-

րում են նույ նիսկ եր կու տե սա կի՝ ներ-

քին և ար տա քին ըն դու նիչ ներ։ Շատ 

բակ տե րի ա նե րի ռե ակ ցի ոն կենտ րո նը 

կազ մա վո րում են բակ տե րի աք լո րո ֆիլ 

a-ի և բակ տե րի ա ֆե ո ֆի տի նի ե րկ մեր-

նե րը, ո րոնք ջրած նային կա պե րի կամ 

հիդ րո ֆոբ ու ժե րի մի ջո ցով փո խազ դում 

են ա պոս պի տա կուց նե րի հետ։ 

Blastochloris viridis ոչ ծծմ բային 

(չեն կու տա կում ծծումբ) ծի րա նա գույն 

բակ տե րի ա նե րի ռե­ակ­ցի­ոն­ կենտ­

րո­նում հայտ նա բեր ված են նաև ցի-

տոքրոմ c-ն (40.5 կԴա մո լե կու լային 

զանգ ված 336 ա մի նաթթ վային մնա-

ցորդ նե րով) և տար բեր այլ սպի տա կուց-

ներ, ո րոնց հետ փո խազ դում են բակ-

տե րի աք լո րո ֆիլ b-ն և բակ տե րի ա ֆե ո-

ֆի տին b-ն ու այլ գու նակ ներ։ Այդ սպի-

տա կուց նե րից L-ն ու նի 30.6 կԴա մո լե-

կու լային զանգ ված և կազմ ված է 273 

ա մի նաթթվային մնա ցորդ նե րից, ի սկ 

M-ը՝ 35.9 կԴա մո լե կու լային զանգ ված 

և 323 ա մի նաթթվային մնա ցորդ նե րից, 

H-ը՝ 28.3 կԴա մո լե կու լային զանգ ված 

և 258 ա մի նաթթ վային մնա ցորդ նե րից։ 

Այդ սպի տա կուց նե րը գտն վում են հա-

վա սար հա րա բե րու թյամբ։ B. viridis-ի 

ռեակ ցի ոն կենտ րոն նե րի սպի տա կուց-

նե րի տա րա ծա դիր քային կա ռուց ված-

քը պար զա բան վել է նրանց բյու րեղ նե-

րի ստաց ման և ռենտ գե նա կա ռուց ված-

քային վեր լու ծու թյան ար դյուն քում, ո րն 

ի րա կա նաց րին, ի նչ պես ար դեն նշել 

ե նք, Հ. Մի խե լը, Ի. Դեյ զեն հո ֆե րը և Ռ.  

Քու բե րը։ Սպի տա կուց նե րից եր կու սը՝ 

L-ը և M-ը, կազ մա վո րում են 5-ա կան 

α-պա րու րաձև հատ ված ներ և ան ցնում 

պլազ մային թա ղան թով, ի սկ եր րոր դը՝ 

H-ն իր մեկ α -պա րու րաձև հատ վա ծով 

մխրճ ված է թա ղան թում, և նրա հիմ նա-

կան հատ վա ծը տե ղա բաշխ վում է թա-

ղան թից դուրս (նկ. 2.66)։ 

Հե տաքր քիր է այն, որ նշ ված սպի-

տա կուց նե րի α-պա րու րաձև հատ ված-

նե րում բա ցա կա յում են լից քա վոր ված 

ա մի նաթթ վային մնա ցորդ նե րը։ Վեր-

ջին ներս տե ղա բաշխ ված են մի այն 

թա ղան թի մա կեր ևույթ նե րի հատ ված-
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նե րում։ Ի նչ վե րա բե րում է ցի տոք րոմ 

c-ին, ա պա այն գտն վում է թա ղան թի 

ար տա քին մա կեր ևույ թում և գլի ցե րո լի 

մի ջո ցով փո խազ դում է այլ սպի տա-

կուց նե րի հետ։

960 նմ ա լի քի եր կա րու թյան լույ սը 

կլա նող բակ տե րի աք լո րո ֆիլ a-ի ե րկ-

մեր նե րը սեղմ ված են թա ղան թում L- և 

M- սպի տա կուց նե րի α-պա րու րաձև 

հատ ված նե րի միջև, ի սկ բակ տե րիա-

ք լո րո ֆիլ b-ի ա ռան ձին մո լե կուլ նե րը 

տե ղա բաշխ ված են այդ ե րկ մեր նե րից 

ներս՝ դե պի թա ղան թի ներ քին հատ-

ված, և հպ վում են բակ տե րի ա ֆե ո ֆի-

Նկ. 2.66. Blastochloris viridis-ի ռե ակ ցի ոն կենտ րո նի տա րա ծա դիր քային կա ռուց ված քը

 Կենտ րո նը կազ մա վո րում են ցի տոք րոմ c-ն, L-, M- և H- սպի տա կուց նե րը, BChl-ը, BPhe-ը, 

քի նոն նե րը, ոչ հե մային եր կա թը և 4 հե մային օ ղակ նե րը։ Է լեկտ րոն նե րի տե ղա փո խու մը 

նշ ված է սև սլաք նե րով, BChl-ի վե րա կանգ նու մը՝ կար միր։
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տի նին։ Գու նակ նե րի հետ փո խազ դում 

են մե նա քի նո նը, ու բի քի նո նը և ոչ հե-

մային եր կա թը։

 Լույ սի կլա նու մից գրգռ վում է ե րկ-

մեր վի ճա կում գտն վող բակ տե րի աք լո-

րո ֆի լը, ո րի օք սի դա վե րա կանգ նո ղա-

կան պո տեն ցի ա լը հա վա սար է 0.44 Վ և 

ա ռան ձին մո լե կու լի վի ճա կում նվա զում 

է մինչև -0.9 Վ, և ո րից է լեկտ րո նը փո-

խանց վում է բակ տե րի ա ֆե ո ֆի տի նին։ 

Վե րա կանգն ված բակ տե րի ա ֆե ո ֆի-

տի նը կա րող է փո խա րին վել քի նո նով, 

և է լեկտ րոն նե րի հե տա գա տե ղա փոխ-

ման շղ թան ը նդ գր կում է քի նոն ներ և եր-

կա թածծմ բային սպի տա կուց ներ՝

(Բակ տե րի աք լո րո ֆիլ a)
2 
+ լույս ­> 

(Բակ տե րի աք լո րո ֆիլ a)
2
*
 
­> Բակ տե­

րիաք լո րո ֆիլ b ­> Բակ տե րի ա ֆե ո ֆի­

տին ­> մե նա քի նոն ­> ու բի քի նոն։ 

Է­լեկտ­րոն­նե­րի­ տե­ղա­փոխ­ման­

գոր­ծըն­թաց­նե­րն­ ո­ւղղ­ված­ են­ դե­պի­

օք­սի­դա­վե­րա­կանգ­նո­ղա­կան­ պո­տեն­

ցի­ալ­նե­րի­ ա­վե­լի­ բարձր­ ար­ժեք­ներ,­

ո­ւս­տի­դրանց­ըն­թաց­քում­ան­ջատ­վում­

է­բա­վա­կան­է­ներ­գի­ա։ 

Այն լրաց վում է նրա նով, որ ու բի քի-

նո նի վե րա կանգն ման հա մար ան հրա-

ժեշտ է ոչ թե է լեկտ րո նի փո խան ցում, 

այլ H+-ի տե ղա փո խում։

 Վե րա կանգ նո ղա կան հա մար ժեք-

նե րի ա ռա ջաց ման հա մար օգ տա-

գործ վում են է լեկտ րոն նե րի ա ռաջ-

նային դո նոր նե րը, օ րի նակ՝ H
2
-ը, ո րի 

օգ նու թյամբ կա րող է վե րա կանգն վել 

ՆԱԴ+-ը կամ էլ ի րա կա նա նալ է լեկտ-

րոն նե րի հա կա դարձ տե ղա փո խու մը։ 

Է լեկտ րոն ան ջա տե լուց հե տո բակ տե-

րի աք լո րո ֆի լի վե րա կանգն մա նը մաս-

նակ ցում է, ի նչ պես ցույց է տվել Վ. Պ. 

Սկու լա չո վը, ցի տոք րոմ c-ն։ Այդ ըն-

թաց քում թա­ղան­թով­ տե­ղա­փոխ­վում­

են­H+­ներ,­և­ստեղծ­վում­է­Dµ
H+
։ Վեր-

ջինս ցույց է տր վել փորձ նա կա նո րեն 

ռե ակ ցի ոն կենտ րոն նե րով ներ կա ռուց-

ված պրո տե ո լի պո սոմ նե րում, ո րոշ վել 

է նաև Dµ
H+

-ի ստեղծ ման ա րա գու թյու-

նը։ H+-ի տե ղա փոխ մա նը մաս նակ ցում 

է H-սպի տա կու ցի գլյու տա մի նաթթ վի 

մնա ցոր դը։ 

Ընդ ո րում՝ կլան ված լույ սի մեկ­

քվան­տի­և­տե­ղա­փոխ­վող­մեկ­է­լեկտ­

րո­նի­ հա­մար­ կա­րող­ է­ տե­ղա­փոխ­վել­

2H+։ Այդ տե ղա փոխ ման մե խա նիզ մի 

հա մար ըն դուն վում է Q-ցիկ լի մա սին 

Միտ չե լի վար կա ծը։

Rhodobacter­ sphaeroides­ո ւմ ռեակ-

ցի ոն կենտ րո նը նման է B.­ viridis-ի 

ռեակ ցի ոն կենտ րո նին։ Այս տեղ 19, 22 և 

28 կԴա մո լե կու լային զանգ ված նե րով 

ե րեք սպի տա կուց նե րի հետ փո խազ-

դում են 870 նմ ա լի քի եր կա րու թյամբ 

լույ սը կլա նող ե րկ մեր բակ տե րի աք լո-

րո ֆիլ a-ն և բակ տե րի ա ֆե ո ֆի տի նն ու 

այլ գու նակ ներ։ Տար բեր գու նակ նե րի 

առ կա յու թյու նը հնա րա վոր է դարձ նում 

870 նմ-ից փոքր ա լի քի եր կա րու թյան 

լույ սի կլա նու մը։ Ռե ակ ցի ոն կենտ րո-

նի հետ փո խազ դում են մե նա քի նոն-

նե րը և ոչ հե մային եր կա թը։ Վեր ջերս 

հա ջող վել է ստա նալ ռե ակ ցի ոն կենտ-

րո նի սպի տա կու ցային հա մա լի րի տա-

րա ծային կա ռուց ված քը։ Դրա նում 

տար բե րում են 11 α-պա րու րա վոր ված 

հատ ված ներ, ո րոնք զու գա հե ռա բար 

անցնում են թա ղան թի լայն քով։ Կան 

նաև կարճ α- պա րու րա վոր ված հատ-

ված ներ, ո րոնք փո խազ դում են քի նոն-
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նե րի մո լե կուլ նե րի հետ։ Սպի տա կու-

ցային հա մա լի րը կա տա րում է կար ևոր 

դեր ռե ակ ցի ոն կենտ րո նում է լեկտ րոն-

ներ ի տե ղա փոխ ման գոր ծըն թա ցում։

Լույ սի կլա նու մից գու նակ նե րի 

գրգռու մից և 875 նմ ա լի քի եր կա րու-

թյամբ լույ սը կլա նող բակ տե րի աք լո րո-

ֆի լի ան ցու մից է լեկտ րոն ներն ան ջատ-

վում են և մե նա քի նո նի տար բեր մո լե-

կուլ նե րի մի ջո ցով տե ղա փոխ վում դե-

պի ցի­տոք­րոմ­bc
1
­հա­մա­լիր­(նկ. 2.67)։ 

Վեր ջինս իր կա ռուց ված քով և գոր ծա-

ռու թյամբ նման է մի տո քոնդ րիում նե-

րում շն չա ռա կան շղ թա նե րի 3-րդ և քլո-

րո ֆի լային ֆո տո սին թե զի ցի տոքրոմ-

b
6
f հա մա լիր նե րին։ Այն գտնվում է ե րկ-

մե րի ձևով և բա ցի հա մա պա տաս խան 

ցի տոք րոմ նե րից՝ ը նդ գր կում է նաև 

Ռիս կե ի սպի տա կու ցը։

Ն շենք, որ 870 նմ ա լի քի կլա նու-

մից բակ տե րի աք լո րո ֆիլ a-ի ֆո տոօք-

սի դա ցու մը կա տար վում է ա ռա վե-

Նկ. 2.67. Rhodobacter sphaeroides-ի ցի տոք րոմ bc
1
-հա մա լի րի ե րկ մե րի կա ռուց ված քը (Ա) 

և նրա նում է լեկտ րոն նե րի և H+-նե րի տե ղա փո խու մը (Բ)

 Ա. Ցի տոք րոմ ներ b-ն և c-ն ներ կա յաց ված են հա մա պա տաս խա նա բար մարմ նա գույն և 

կա նաչ գույ նե րով, Ռիս կե ի սպի տա կու ցը՝ մուգ վար դա գույ նով: Ու բի քի նո նի (Q) տար բեր 

մո լե կուլ նե րը նշա նակ ված են տար բեր տա ռե րով։ Բ. Հե մի Fe-ի ա տոմ նե րը ցույց են տր ված 

փոքր, եր կա թածծմ բային կենտ րո նը՝ խո շոր գն դե րի տես քով։ Ած խած նի ա տոմ նե րը նշ ված 

են տար բեր գույ նե րով՝ b-հե մի նը կա նաչ, c-ի նը՝ նարն ջա գույն և քի նոն նե րի նը՝ ե րկ նա գույն։  

Թթ ված նի, ա զո տի, եր կա թի և ծծմ բի ա տոմ նե րը տար բե րակ վում են հա մա պա տաս խա նա-

բար կար միր, կա պույտ, դարչ նա գույն և դե ղին գույ նե րով։ Է լեկտ րոն նե րի տե ղա փո խու մը 

նշ ված է սև սլաք նե րով, H+-ի տե ղա փո խու մը՝ կա պույտ և կար միր սլաք նե րով։ Ու բի քի նո նի 

տար բեր վի ճակ նե րի ան ցում նե րը և ցի տոք րոմ c
1
-ի մի ջո ցով ցի տոք րոմ c

2
-ի վե րա կանգ նու-

մը նշ ված են կա նաչ սլաք նե րով։
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լա գույն ար դյու նա վե տու թյամբ, ի սկ 

նրա ե րկ մեր վի ճակն ա պա հո վում է 

ֆո տոգրգռման և է լեկտ րո նի ան ջատ-

ման ու դե պի տե ղա փոխ ման շղ թա 

փո խանց ման այդ բարձր ար դյու նա-

վե տու թյու նը։ Քի նոն նե րը գոր ծում են 

որ պես եր կէ լեկտ րո նային տե ղա փո-

խիչ ներ ։ Այդ­ հա­մա­լի­րում­ է­լեկտ­րոն­

նե­րի­ տե­ղա­փո­խու­մը­ կա­տար­վում­ է­

բի­ֆուր­կաց­ման­ ձևով,­ ե­րբ­ մե­նա­քի­

նո­նից­ փո­խանց­վող­ մեկ­ է­լեկտ­րո­նը­

վե­րա­կանգնում­է­ցի­տոքրոմ­c
2
­ը,­ի­սկ­

ե­րկ­րորդը՝­օգ­տա­գործ­վում­քի­նո­նի­վե­

րա­կանգն­ման­հա­մար։­Ցի տոք րոմ b-ի 

տար բեր հե մային կա ռույց նե րը ձևա վո-

րում են է լեկտ րոն նե րի տե ղա փոխ ման 

ու ղի։  Է լեկտ րոն նե րի փո խադ րու մը 

զու գորդ վում է թա ղան թով H+-ի տե ղա-

փոխ մամբ (տե՛ս նկ. 2.67)։

Հե տա գա յում է լեկտ րոն նե րը ցի-

տոք րոմ c
2
-ի մի ջո ցով վե րա դառ նում են 

ռե ակ ցի ոն կենտ րոն՝ օգ տա գործ վե լով 

բակ տե րի աք լո րո ֆի լի վե րա կանգն ման 

հա մար (նկ. 2.68)։ Փաս տո րեն տե ղի է 

ու նե նում է­լեկտ­րոն­նե­րի­ ցիկ­լիկ­ տե­

ղա­փո­խում։ Հայտ նի է նաև է­լեկտ­րոն­

նե­րի­ ոչ­ ցիկ­լիկ­ տե­ղա­փո­խում, ե րբ 

գու նակ նե րի վե րա կանգն ման հա մար 

է լեկտ րոն նե րի դո նոր են հան դի սա-

նում ած խա ծին և ա զոտ պա րու նա կող 

օր գա նա կան տար բեր նյու թեր, վե րա-

կանգ նված ծծմ բի մի ա ցու թյուն ներ 

(H
2
S) կամ H

2
-ը։ Ը ստ է ու թյան, ա նաե-

րոբ պայ ման նե րում ֆո տո սին թե զի այս 

Նկ. 2.68. Rh. sphaeroides-ի թա ղան թում է լեկտ րոն նե րի ցիկ լիկ տե ղա փո խու մը և H+-ի զու-

գորդ ված տե ղա փո խու մը

Ռե ակ ցի ոն կենտ րո նում L և M սպի տա կուց նե րը ներ կա յաց ված են հա մա պա տաս խա-

նա բար մարմ նա գույն և կա նաչ ժա պա վեն նե րի ձևով: H սպի տա կու ցը ու նի թա ղան թում 

ամ րակց ման α-պա րու րաձև հատ ված (մուգ վար դա գույն ժա պա վեն): Ու բի քի նո նի (Q) 

տար բեր մո լե կուլ նե րը նշա նակ ված են տար բեր տա ռե րով։ Վե րա կանգ նո ղա կան հա մար-

ժեք նե րի տե ղա փո խու մը նշ ված է սև սլաք նե րով, H+-նե րի մուտ քե րը թա ղանթ՝ կա պույտ 

սլաք նե րով և ել քը՝ կար միր։ 
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տե սա կը կա րող է դի տարկ վել որ պես 

ֆո­տոխ­մո­րում։ Վեր ջերս հե ղի նա կի 

լա բո րա տո րի ա յում ցույց է տր վել, որ 

ա զո տի աղ բյուր նե րի ոչ բա վա րար քա-

նա կի դեպ քում R. sphaeroides-ը կա րող 

է ան ջա տել H
2
, ո րին կան դրադառ նանք 

հե տա գա յում։ Հե տաքր քիր է այն, որ R. 

sphaeroides-նե րը կա րող են ա ճել նաև 

աե րոբ պայ ման նե րում՝ մթու թյան մեջ։ 

Այդ դեպ քում թթ վա ծի նն ար գե լա կում 

է բջ ջում բակ տե րի աք լո րո ֆիլ նե րի և 

կա րո տի նոիդ նե րի սին թե զը, ո րի ար-

դյուն քում չի ձևա վոր վում ռե ակ ցի ոն 

կենտ րոն։ Սա կայն ցի տոք րոմ նե րը վե-

րա կանգն վում են, և բակ տե րի ա նե րում 

կազ մա վոր վում են ը նդ հա նուր բա ղադ-

րիչ նե րով ֆո տո սին թե զային և շն չա ռա-

կան շղ թա ներ։ 

Է­լեկտ­րոն­նե­րի­ ոչ­ ցիկ­լային­

(գ­ծային)­ տե­ղա­փո­խում դիտ վում է 

կա­նաչ­ բակ­տե­րի­ա­նե­րում ա նաե րոբ 

պայ ման նե րում բակ տե րի աք լո րո ֆի-

լային ֆո տո սին թե զի ըն թաց քում։ Լույ-

սի 2 քվան տի կլան ման ար դյուն քում 

(բակ տե րի աք լո րո ֆիլ a)
2
-ի գրգ ռու մից 

բակ տե րի աք լո րո ֆի լի եր կու մո լե կուլ-

նե րից ան ջատ վում են 2 է լեկտ րոն ներ, 

ո րոնք տե ղա փոխ վում են ֆիլ լո քի նո նին 

և այ նու հետև եր կա թածծմ բային կենտ-

րոն նե րի մի ջո ցով՝ դե պի ֆե րե դօք սին։ 

Վեր ջի նից է լեկտ րոն նե րը տե ղա փոխ-

վում են ֆլա վի նային սպի տա կու ց և վե-

րա կանգ նում ՆԱԴ+-ը։ Ի սկ գրգռված 

(բակ տե րի աք լո րո ֆիլ a)
2
-ը վե րա-

կանգն վում է ար տա քին դո նո րից, օ րի-

նակ՝ վե րա կանգն ված ծծմ բի մի ա ցու-

թյուն նե րից (H
2
S) կամ H

2
-ից ստա նա լով 

է լեկտ րոն ներ, ո րոնք տե ղա փոխ վում են 

ՖՄՆ պա րու նա կող ֆլա վի նային սպի-

տա կու ցի, մե նա քի նո նի և ցի տոք րոմ-

նե րի մի ջո ցով դե պի բակ տե րի աք լո րո-

ֆիլ։ Այդ դեպ քում ևս տե ղի են ու նե նում 

H+-նե րի զու գորդ ված տե ղա փո խում և 

Dµ
H+

-ի ա ռա ջա ցում։ Այս բակ տե րի ա-

նե րի ռե ակ ցի ոն կենտ րոն նե րում հան-

դի պում են նաև բակ տե րի աք լո րո ֆիլ 

c-ն (745-755 նմ ա լի քի եր կա րու թյան 

լույ սի ա ռա վե լա գույն կլա նու մով), d-ն 

(705-740 նմ ա լի քի եր կա րու թյան լույ-

սի ա ռա վե լա գույն կլա նու մով) կամ e-ն 

(719-726 նմ ա լի քի եր կա րու թյան լույ սի 

ա ռա վե լա գույն կլա նու մով) ու կա րո տի-

նոիդ ներ։

­Կա­նաչ­ բակ­տե­րի­ա­նե­րում­ նկա­

րագր­ված­ է­ նաև­ է­լեկտ­րոն­նե­րի­ ցիկ­

լիկ­փո­խան­ցում։­

Հե տաքր քիր բա ցա հայ տում է ար-

ձա նագր վել 20-րդ դ. վեր ջին, երբ է­րիթ­

րո­բակ­տե­րի­ա­նե­րում հայտ նա բեր վել 

են ֆո տո սին թե զի տար բեր գու նակ ներ, 

ի նչ պես նաև ցի տոք րոմ ներ և ու բի քի-

նոն ներ, սա կայն նրան ցում ֆո տո սին-

թեզ չի կա տար վում։ Այդ բակ տե րի ա նե-

րում բակ տե րի աք լո րո ֆիլ a-ն սին թեզ-

վում է մի այն աե րոբ պայ ման նե րում, 

լույ սի առ կա յու թյու նը պար տա դիր չէ։ 

Լույ սի ազ դե ցու թյամբ բակ տե րի աքլո-

րո ֆիլ նե րը ֆո տո գու նազրկ վում ե ն։ 

Մի գու ցե գու նակ նե րը կա տա րում են 

պաշտ պա նա կան դե՞ր։ Են թադր վում է, 

որ այդ բակ տե րի ա նե րում նյու թա փո-

խանա կու թյու նը ներ կա յաց նում է ո րո-

շա կի ան ցում ա նաե րոբ ֆո տո սին թե զից 

դե պի աե րոբ շն չա ռու թյուն։

 Պետք է նշել, որ շատ բակ տե րի ա-

նե րի հա մար ֆո տո սին թե զի ըն թաց քում 

է լեկտ րոն նե րի տե ղա փոխ ման ու ղի-

նե րը և մե խա նիզմ նե րը պար զա բան-
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ված չեն կամ մնում են ան հայտ՝ նրանց 

բա ղադ րիչ նե րի ան ջատ ման և ու սում-

նա սիր ման տար բեր բար դու թյուն նե րի 

պատ ճա ռով։

 Ֆո տո սին թե զի ըն թաց քում է լեկտ-

րոն նե րի տե ղա փոխ ման շղ թա նե րի 

կազ մի, կա ռուց ված քի և գոր ծա ռու թյան 

ու սում նա սի րու թյուն նե րը շա րու նակ-

վում ե ն։ Պար զա բան վում են նրանց 

աշ խա տան քի մե խա նիզմ նե րը։ Սա-

կայն ար դեն ի սկ տար բեր կեն դա նի 

բջիջ նե րից մե կու սաց ված ֆո տո սին-

թե զի ռե ակ ցի ոն կենտ րոն ներն օգ տա-

գործ վում են որ պես ֆո տոէ լեկտ րա կան 

ձևա փո խիչ ներ։

 Ֆո տո սին թեզն ի րա կա նա նում է մի 

քա նի բարդ հա ջոր դա կան փու լե րով, 

ո րոնք տար բեր վում են ի րենց բնույ թով 

և գոր ծըն թաց նե րի ա րա գու թյուն նե րով.

	­ֆո­տո­ֆի­զի­կա­կան՝ լույ սի է ներ-

գի այի քվան տի կլա նում գու նակ-

նե րի կող մից, կլան ված է ներ-

գիայի ներ մո լե կու լային բաշ խում 

և միջ մո լե կու լային փո խան ցում՝ 

է ներ գի այի միգ րա ցի ա,

	­ֆո­տո­քի­մի­ա­կան՝ ա ռաջ նային 

ֆո տո քի մի ա կան նյու թե րի ա ռա-

ջա ցում (Ա ԿՖ-ից և Ֆ
ա նօրգ

-ից 

ԱԵՖ-ի սին թեզ), ե րբ է լեկտ րոն-

նե րը տե ղա փոխ վում են շղ թայով, 

և ստեղծ վում է ∆µ
H+

, որին կա րող 

են հա ջոր դել վե րա կանգն ված 

մի ա ցու թյուն նե րի ա ռա ջա ցու մը 

և թթ ված նի ան ջա տու մը, 

	քի­մի­ա­կան՝ ա ռաջ նային նյու թե-

րից կամ նրանց հաշ վին վերջ նա-

նյու թե րի (օր գա նա կան մի ա ցու-

թյուն ներ) սին թեզ CO
2
-ի կապ-

ման ար դյուն քում, այս փու լում 

է գոր ծում Կալ վի նի կամ վե րա-

կանգ նո ղա կան պետ նո զա ֆոս-

ֆա տային ցիկ լը, և ա ռա ջա նում 

են ած խաջ րեր ու բջ ջային այլ 

օր գա նա կան բա ղադ րիչ ներ։ 

Ա ռա ջին եր կու փու լե րը մի ա սին սո-

վո րա բար կազ մում են ֆո­տո­սին­թե­զի­

լու­սային­փու­լը, ո րն ու նի կեն սաէ ներ-

գի ա կան նշա նա կու թյուն։

 Ֆի տո սին թե զին ա ռանձ նա հա տուկ 

է ֆո տո սին թե տիկ շղ թայով է լեկտ րոն­

նե րի տե ղա փոխ ման ա մե նա բարձր 

ա րա գու թյու նը։ Դրա հաշ վին կանխ­

վում է է լեկտ րոն նե րի հե տա դարձ տե­

ղա փո խու մը, ո րն է ներ գի ա պես ա վե լի 

շա հա վետ է: Նշենք, որ է լեկտ րոն նե րի 

ու ղիղ տե ղա փոխ ման ա րա գու թյու նը 

մոտ 100 ան գամ գե րա զան ցում է հե-

տա դարձ տե ղա փոխ ման ա րա գու թյու-

նը:

Գ նա հա տե լով ֆո տո սին թե զի կեն-

սաէ ներ գե տի կա կան ար դյու նա վե տու-

թյու նը՝ նշենք, որ կա նաչ բույ սե րում 

քլո րո ֆի լային ֆո տո սին թե զի ար դյուն-

քում ան ջատ վում է 470 կՋ/ մոլ է ներ-

գի ա, է նթ րո պի այի փո փո խու թյու նը 

կազ մում է -113 Ջ/ մոլ.Կ։ Նման ար-

դյունք կա րե լի է գրան ցել նաև օք սի դա-

վե րա կանգ նո ղա կան պո տեն ցի ալ նե րի 

փո փո խու թյուն նե րի ար ժեք նե րից։ Ե թե 

հաշ վի առ նենք, որ O
2
-ի մեկ մո լե կու լի 

ան ջատ ման հա մար օգ տա գործ վում է 

լույ սի 8 քվանտ կամ 1470 կՋ/ մոլ է ներ-

գի ա, ա պա լու սային է ներ գի այի օգ տա-

գործ ման ար դյու նա վե տու թյու նը կկազ-

մի 0,34։ 
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Ֆո տո սին թե զի մի նոր ձև ի հայտ 

ե կավ բարձր ա ղայ նու թյամբ (մինչև 

20-30% NaCl) մի ջա վայ րե րի ա ղա սեր 

ար քեյ նե րում է ներ գի այի ձևա փոխ ման 

մե խա նիզ մի բա ցա հայ տու մից հե տո։ 

Պարզ վեց, որ այս ման րէ նե րում գոր-

ծում է մի հա մա կարգ, ո րը լույ սը՝ լու-

սային է ներ գիան, ո ւղ ղա կի ո րեն ձևա-

փո խում է H+-ային գրա դի են տի։ Այ-

սինքն՝ այդ հա մա կար գը գոր ծում է որ-

պես H+­ային­ լու­սա­պոմպ։ Վեր ջի նիս 

հաշ վին այ նու հետև H+-ային ԱԵՖ սին-

թա զը սին թե զում է ԱԵՖ։  Այդ հա մա-

կար գը կազ մա վո րում է բակ­տե­րի­ա­ռո­

դոպ­սին սպի տա կու ցը։ Ֆո տո սին թե զի 

այս ձևն ան վան վում է բակ­տե­րի­ա­ռո­

դոպ­սի­նային։ 

Բակ տե րի ա ռո դոպ սի նը հայտ նա-

բե րել են գեր մա նա ցի կեն սաէ ներ գե-

տի կոս Դեյ­տեր­ Օս­տեր­քել­տը և ա մե-

րի կա ցի կեն սաէ ներ գե տի կոս Վալ­տեր­

Ստո­կե­նի­ու­սը (նկ. 2.69) Ա ՄՆ ա ղային 

լճե րում տա րած ված Halobacterium 

salinarium ար քե բակ տե րի ա նե րում 

1971 թ.-ին։ Այս սպի տա կու ցը մի ակն 

է այդ ման րէ նե րում։ Այն կազ մում է 

բակ տե րի ա ռո դոպ սի նային բշ տիկ նե րի 

թա ղան թի (այս պես կոչ ված ուլտ րա-

մա նու շա կա գույն թա ղանթ նե րի) չոր 

զան գվա ծի 75%-ը, այլ սպի տա կուց ներ 

այդ հատ ված նե րում չկան։ Բակ տե-

րի ա ռո դոպ սի նի այդ քա նա կը կա րող է 

փո փոխ վել՝ կախ ված ար տա քին մի ջա-

վայ րի պայ ման նե րից։

 Հե տաքր քիր է, որ այդ ար քե յում 

հայտ նա բեր վում են կլո րա վուն մի քա-

նի այդ պի սի բշ տիկ ներ, ո րոնց թա-

ղանթն ու նի ա վե լի փոքր հաս տու թյուն՝ 

պլազ մային թա ղան թի հա մե մատ։ Հե-

տա գա յում տար բեր ար քեյ նե րից ևս 

ան ջատ վեց բակ տե րի ա ռո դոպ սին։ 

 Պարզ վեց, որ բակ տե րի ա ռո դոպ սի-

նը սին թեզ վում է կա րո տի նոիդ նե րից 

մի ջա վայ րի ան բա րեն պաստ պայ ման-

2.7. ՖՈ ՏՈ ՍԻՆ ԹԵԶՆ ԱՐ ՔԵ ԲԱԿ ՏԵ ՐԻ Ա ՆԵ ՐՈՒՄ (ԱՐ ՔԵՅ ՆԵ ՐՈՒՄ)

Նկ. 2.69. Դեյ տեր Օս տեր քելտը (ծնվ. 1940 թ.-ին) (ձա խից) և Վալ տեր Ստո կե նի ու սը 

(1921-2013 թթ.) (ա ջից)
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նե րում թթ ված նի ան բա վա րար կոն-

ցենտ րա ցի ա նե րում։ Ա ղի մի ջա վայ-

րե րում թթ ված նի լու ծե լի ու թյու նը շատ 

ցածր է, փաս տո րեն այդ ար քեյ ներն 

ապ րում են գրե թե ա նաե րոբ պայ ման-

նե րում։ Սա կայն այդ ար քեյ նե րը չեն 

կա րող մշ տա պես գտն վել ա նաե րոբ 

պայ ման նե րում, քա նի որ, ի նչ պես ցույց 

է տր վել, բակ տե րի ա ռո դոպ սի նի սին թե-

զի հա մար ան հրա ժեշտ է ո րո շա կի քա-

նա կի թթ վա ծին։ 

Բակ տե րի ա ռո դոպ սի նը մի պո լի-

պեպ տիդ է, ո րն ու նի 26,5 կԴա մո լե կու-

լային զանգ ված, կազմ ված է 248 ա մի-

նաթթ վային մնա ցորդ նե րից (բա ցա կա-

յում են ցիս տե ի նի, ցիս տի նի և հիս տի-

դի նի մնա ցորդ նե րը), ո րոնք կազ մում 

են 24-28 մնա ցորդ ներ պա րու նա կող 7 

α- պա րու րաձև հատ ված ներ։ Այդ հատ-

ված նե րից ե րե քը գրա վում են թա ղան-

թին ո ւղ ղա հա յաց դիրք, ի սկ մյուս նե րը 

տե ղա բաշխ վում են ո րո շա կի ան կյան 

տակ։ Դրանց հաշ վին պո լի պեպ տի-

դային շղ թան 7 ան գամ ան ցնում է 

պլազ մային թա ղան թով՝ դրա նում կազ-

մա վո րե լով սյու նակ ներ, վեր ջին ներս 

նշա նակ վում են տա ռե րով։ Այդ պի սի 

սյու նակ նե րով կա ռույ ցը կազ մա վո րում 

է H+-ի տե ղա փոխ ման ու ղի և գոր ծում է 

որ պես ան ցքու ղի (նկ. 2.70)։ Թա ղան-

թից դուրս գտն վում են պո լի պեպ տի-

դային շղ թայի b կա ռույ ցի և ոչ կա նո-

նա վոր հատ ված ներ։

Ն շենք, որ բակ տե րի ա ռո դոպ սի նի 

ամ բող ջա կան ա ռաջ նային կա ռուց-

ված քի բա ցա հայտ ման գոր ծում մեծ 

Նկ. 2.70. Բակ տե րի ա ռո դոպ սի նում H+-ի տե ղա փոխ ման ու ղին

 Թվե րով նշ ված է H+-ի տե ղա փոխ ման հա ջոր դա կա նու թյու նը։
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ա վանդ ու նե ցան ռուս կեն սա քի մի կոս 

Յու­րի­ Ա­նա­տոլ­ևիչ­ Օվ­չին­նի­կո­վը և 

ա մե րի կա ցի մո լե կու լային կեն սա բան 

Հար­ Գո­բինս­ Կո­րա­նան­ (նկ. 2.71)։ 

Վեր ջինս գե նե տի կա կան գաղտ նագ րի 

և սպի տա կու ցի կեն սա սին թե զում դրա 

դե րի բա ցա հայտ ման հա մար 1968 թ.-

ին ար դեն ար ժա նա ցել էր Նո բե լյան 

մր ցա նա կի։ Նրան հա ջող վեց նաև 

ի րա կա նաց նել 72 նուկ լե ո տիդ նե րից 

կազմ ված գե նի քի մի ա կան սին թե զը և 

ցույց տալ դրա աշ խա տան քը բակ տե-

րի ա յում։ 

Են թադր վում է, որ բակ տե րի ա ռո-

դոպ սի նը թա ղան թում հան դի պում է 

ե րկ չափ բյու րեղ նե րի ձևով։ Դեռ ա վե-

լին՝ բակ տե րի ա ռո դոպ սի նը թա ղան-

թում գտն վում է հա մա չափ ե րեք մեր-

նե րի ձևով, լի պիդ նե րը կա յու նաց նում 

են նման կա ռույ ցը։ Բարձր ջեր մաս-

տի ճան նե րում բակ տե րի ա ռո դոպ սի-

նը կա յուն է և հան դի պում է մեկ մե րի 

ձևով։ Բակ տե րի ա ռո դոպ սի նի կա ռուց-

ված քի պատ կե րա ցու մը ձևա վոր վել է 

Նկ. 2.71. Յու րի Ա նա տոլ ևիչ Օվ չին նի կո վը (1934-1983 թթ.) (ձա խից) և 

Հար Գո բինս Կո րա նան (1922-2011 թթ.) (ա ջից)

Նկ. 2.72. Բակ տե րի ա ռո դոպ սինի բյու րեղ նե րի ստաց ման սար քի գծա պատ կե րը (ձա խից) 

և դրանց է լեկտ րո նային ման րա դի տա կային պատ կեր նե րը
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ե րկ չափ բյու րեղ նե րի է լեկտ րո նային 

ման րա դի տարկ ման և այլ մե թոդ նե րով 

ու սում նա սիր ման ար դյուն քում և հե-

տո հաս տատ վել 2009 թ.-ին Ա ՄՆ-ո ւմ 

ստեղծ ված սար քի մի ջո ցով՝ ե ռա չափ 

բյու րեղ նե րի ստա ցու մով (նկ. 2.72) և 

դրանց ռենտ գե նա կա ռուց ված քային 

վերլու ծու թյամբ։ 

Բակ տե րի ա ռո դոպ սի նի ա ռանձ նա-

հատ կու թյու նը լայն տի րույ թով, հատ-

կա պես կա նաչ լույ սի կլա նումն է։ Հա-

ջող վեց պար զել, որ լույ սի կլա նումն 

ի րա գործ վում է քրո­մա­ֆո­րային­խմբի՝ 

ռե­տի­նա­լի հաշ վին, ո րը կո վա լեն-

տային կա պով կապ ված է, ի նչ պես բա-

ցա հայ տել է Յու. Ա. Օվ չին նի կո վը, թա-

ղան թի մի ջին հատ վա ծում պո լի պեպ-

տի դային շղ թայի G սյու նա կի 216-րդ 

դիր քում լի զի նի մնա ցոր դի հետ (տե՛ս 

նկ. 2.70)։ Բակ տե րի ա ռո դոպ սի նի յու-

րա քան չյուր մո լե կու լում կա ռե տի նա լի 

մեկ մո լե կուլ։ Լույ սի կլա նու մը բե րում 

է ռե տի նա լի ի զո մե րի զաց ման C
13

-C
14

 

կա պի շուրջ՝ տրանս­ձ­ևից­ 13­ցիս­ձ­ևի­

ան­ցման և պրո տո նաց ված Շի ֆյան 

հիմ քի փո փո խու թյան։ Վեր ջի նիս շուրջ 

գտն վում են 85-րդ և այլ դիր քե րում 

աս պա րա գի նաթթ վի (Ա սպ, Asp) մնա-

ցորդ նե րը (տե՛ս նկ. 2.70)։ Այդ Ա սպ-85 

մնա ցոր դը կապ ված է ար տա քին մի ջա-

վայ րի հետ H+-ի տե ղա փո խող ու ղով։ 

Այդ ու ղին իր հեր թին կազ մա վոր ված 

է ար գի նի նի (Arg), գլյու տա մի նաթթ վի 

(Glu) մնա ցորդ նե րից։ Ար դյուն քում այդ 

հիմքն ա պապ րո տո նաց վում է՝ H+-ներ 

տե ղա փո խող ու ղով բջ ջից դուրս բե-

րե լով H+-ներ՝ hn -> DµH+։ Ը նդ ո րում՝ 

լույ սի մեկ քվան տի կլա նու մից տե ղա-

փոխ վում է մեկ H+։ Ստեղծ վող Dµ
H+

-ի 

ար ժե քը հաս նում է մինչև 0.2 Վ-ի և բա-

վա րար է դրա հաշ վին ԱԵՖ-ի սին թե զի 

հա մար։

Շի ֆյան հիմ քի հե տա գա պրո տո նա-

ցու մը կա տար վում է դրա է ա կան կոն-

ֆոր մա ցի ոն փո փո խու թյուն նե րի ար-

դյուն քում՝ 96-րդ դիր քի աս պա րա գի նի 

մնա ցոր դի մի ջո ցով (տե՛ս նկ.2.70), ո րի 

ըն թաց քում մե ծա նում է H+-ի նկատ-

մամբ այդ հիմ քի խնա մակ ցու թյու նը։ 

Այդ պի սի փո փո խու թյուն նե րի մե խա-

նիզ մը ներ կա յաց վում է G սյու նա կի 

շար ժուն հատ վա ծում p -> a պա րու-

րա վոր ված վի ճակ նե րի ան ցման ձևով։ 

Վեր ջերս ցույց է տր վել ջրի մո լե կուլ նե-

րի մաս նակ ցու թյու նը Շի ֆյան հիմ քի 

հետ ջրած նային կա պե րի ստեղծ ման 

և H+-նե րի տե ղա փոխ ման գոր ծըն թա-

ցում։

Dµ
H+

-ի ստեղծ ման ըն թաց քում բակ-

տե րի ա ռո դոպ սի նում չեն հայտ նա բեր-

վում օք սի դա վե րա կանգ նո ղա կան հա-

մար ժեք նե րի տե ղա փո խում կամ կո վա-

լենտ կա պե րի ճեղ քում։ 

Բակ տե րի ա ռո դոպ սի նի մի ջո ցով 

Dµ
H+

-ի ա ռա ջա ցու մը փորձ նա կա նո րեն 

հս տակ ցույց է տր վել Վ. Պ. Սկու լա չո վի 

լա բո րա տո րի ա յում։ Հա վե լենք, որ այդ 

սպի տա կու ցով H+-ի տե ղա փո խումն 

ար գե լակ վում է գլյու տա րալ դե հի դի 

կող մից։

 Լույ սի կլա նու մը հան գեց նում է բակ-

տե րի ա ռո դոպ սի նում կոն ֆոր մա ցի ոն 

փո փո խու թյուն նե րի, ո րոնք հա ջոր դա-

բար կազ մա վո րում են վեց տար բեր վի-

ճակ նե րի մի շղ թա՝ լու­սային­ ձևափո­

խու­թյուն­նե­րի­ցիկլ (նկ. 2.73)։ 

Այդ վի ճակ նե րը մի մյան ցից տար-

բե րակ վում են ի րենց սպեկտ րալ հատ-
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կու թյուն նե րով՝ ո րո շա կի եր կա րու թյան 

լույ սի ա լի քի կլան մամբ և նշա նակ վում 

են լա տի նա կան այ բու բե նի մե ծա տա-

ռե րով՝ նշե լով ա լի քի եր կա րու թյան 

ար ժե քը (տե՛ս նկ. 2.73)։ Ա ռանց քային 

միջ նորդ վի ճա կը M
412
­ն­է, ո րի հա մար 

հայտ նի են նաև տար բեր կար գա վի-

ճակ ներ (տե՛ս նկ. 2.73)։ Վեր ջին ներս 

հայտ նա բեր վել են ֆլեշ-ֆո տո լի զի, լա-

զե րային և ցած րա ջեր մաս տի ճա նային 

սպեկտ րա չափ ման ու այլ մե թոդ նե րով։ 

Այդ վի ճակ նե րում է դիտ վում թաղան-

թով H+-ի տե ղա փո խու մը։ Ցույց է տրվել, 

որ M
412

 վի ճա կին ան ցու մը զու գորդ վում 

է մի ջա վայ րի թթ վեց ման հետ և թա ղան-

թում լից քե րի վե րա բաշխմամբ։ Բայց 

Շի ֆյան հիմ քի ա պապ րո տո նա ցու-

մը կա տար վում է 2-3 ան գամ ա րագ, 

քան M
412

-ի ա ռա ջա ցու մը։ Հե տաքր քիր 

վի ճակ է BR
568

-ը կամ ո ւղ ղա կի BR-ը, 

ո րը լու սա վո րու մից ա րագ ան ցնում է 

BR
548

 կամ L վի ճա կի (տե՛ս նկ. 2.73)՝ 

ակ տի վաց նե լով բակ տե րի ա ռո դոպ սի-

նը։ Բակ տե րի ա ռո դոպ սի նի կոն ֆոր-

մա ցիոն փո փո խու թյուն նե րը կրում են 

կոոպե րա տիվ բնույթ։

­Շատ­ կար­ևոր­ ա­ռանձ­նահատ­կու­

թյուն­ է­ նաև­ բակ­տե­րի­ա­ռո­դոպ­սի­նի­

լու­սային­ ձևա­փո­խու­թյուն­նե­րի­ մեծ­

ա­րա­գու­թյու­նը։ Առանձ նա հա տուկ է 

այն, որ բակ տե րի ա ռո դոպ սի նի մո լե-

կու լում ռե տի նա լի ֆո տոի զո մե րի զա-

Նկ. 2.73. Բակ տե րի ա ռո դոպ սի նը (BR) ռե տի նա լի հետ (կենտ րո նում) և լույ սի կլա նու մից 

ռե տի նա լի ի զո մե րի զա ցու մը ու պրո տո նաց ված Շի ֆյան հիմ քի տա րա ծա կան փո փո խու-

թյու նը

Ռե տի նա լը սպի տա կու ցի հիդ րո ֆոբ մա սում կապ ված է 216-րդ դիր քում լի զի նի (Lys) մնա-

ցոր դի հետ։ Լույ սի կլա նու մից ռե տի նա լն ի զո մե րի զաց վում է ։
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ցու մը կա տար վում է շատ ա վե լի ա րագ 

(10-13 վրկ), քան մե կու սաց ված ռե տի-

նա լի դեպ քում (10-11 վրկ)։ Հե տաքր քիր է 

այն, որ M
412

-ի ա ռա ջա ցու մը և H+-ի տե-

ղա փո խու մը կա տար վում են գե րա րագ՝ 

միկ րո վայր կյան նե րում, ի սկ M
410

-ի 

հե տա գա ձևա փո խու մը՝ մի լի վայր-

կյան նե րում։ Ը նդ ո րում՝ այդ փու լե րի 

հա րա բե րու թյու նը կազ մում է 1։4-ի։ 

Են թադր վում է, որ բակ տե րի ա ռո դոպ-

սի նի մո լե կու լում կան H+-նե րի տե ղա-

փոխ ման տար բեր ու ղի ներ, ո րոնց միջև 

փո խազ դե ցու թյու նը պայ մա նա վոր վում 

է թա ղան թում α-պա րու րաձև հատ-

ված նե րով սյու նակ նե րի պտ տո ղա կան 

շար ժում նե րի կամ տա տա նում նե րի 

հաշ վին։ 

Կար ևոր է նշել նաև, որ բակ­տե­րիա­

ռո­դոպ­սի­նի­ աշ­խա­տան­քում­ չի­ դիտ­

վում­վե­րա­կանգ­նո­ղա­կան­հա­մար­ժեք­

նե­րի,­օ­րի­նակ՝­վե­րա­կանգն­ված­ֆե­րե­

դօք­սի­նի­կամ­ՆԱԴ.H­ի­ու­ՆԱԴՖ.H­ի­

ա­ռա­ջա­ցում,­ ո­րոնք­ ան­հրա­ժեշտ­ են­

CO
2
­ի­ կապ­ման­ հա­մար։­ Է­ներ­գի­այի­

ձևա­փո­խու­թյան­և­ֆո­տո­ֆոս­ֆո­րի­լաց­

ման­ գոր­ծըն­թաց­նե­րում­ բա­ցա­կա­յում­

է­որ­ևէ­շղ­թայով­է­լեկտ­րոն­նե­րի­տե­ղա­

փո­խու­մը։­

Հե­տաքր­քիր­ է­ նաև­ այն,­ որ­ այս­

գոր­ծըն­թաց­նե­րն­ ի­րա­կա­նա­նում­ են­

աե­րոբ­և­ա­նաե­րոբ­պայ­ման­նե­րում։ 

Կ լա նե լով լույ սի մեկ քվանտ՝ բակ-

տե րի ա ռո դոպ սի նը տե ղա փո խում է մեկ 

H+։ Լու սային է ներ գի այի ձևա փո խու-

թյան ար դյու նա վե տու թյու նը մեծ չէ, և 

այն կազ մում է 20%։

 Բակ տե րի ա ռո դոպ սի նի աշ խա-

տան քում շատ բան դեռևս պարզ չէ։ 

Հատ կա պես հե տաքր քիր են H+-ի տե-

ղա փո խու մը Շի ֆյան հիմ քի մի ջո ցով և 

դրա հե տա գա պրո տո նա ցու մը։

Չ նա յած դրան՝ բակ տե րի ա ռոդոպ-

սի նը լույ սի կլա նու մից վայր կյա նի 

տրի լի ո նե րորդ ժա մա նա կում գե րա րագ 

Նկ. 2.74. Բակ տե րի ա ռո դոպ սի նը կա րող է լույ սը ֆիք սել վրկ-ի 

տրի լի ո նե րորդ ժա մա նա կում
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փո փո խու թյուն նե րի իր հատ կու թյան 

շնոր հիվ ար դեն ստա ցել է մեծ կի րա-

ռու թյուն տար բեր տվիչ նե րում (նկ. 

2.74) լույ սի չն չին փո փո խու թյուն նե րի 

ար ձա նագր ման՝ «ֆիքս ման» նպա տա-

կով։ Լայն կի րա ռու թյուն ու նեն լու­սազ­

գա­յուն­ բնա­կան նա­նո­կա­ռուց­վածք­

նե­րը՝­ բակ­տե­րի­ա­ռո­դոպ­սի­նային­ բա­

րակ­թի­թե­ղիկ­նե­րը։ Հե ռան կա րում են-

թադրվում է բակ տե րի ա ռո դոպ սի նի կի-

րա ռու մը տե ղե կատ վու թյան գե րա րագ 

մշակ ման նա նո հա մա կար գիչ նե րում։

 Կի րա ռա կան տե սա կե տից կար ևոր 

է, որ բակ տե րի ա ռո դոպ սի նը բյու րե-

ղային վի ճա կում (նկ. 2.75) շատ կա յուն 

է մի ջա վայ րի տար բեր պայ ման նե րում՝ 

բարձր ջեր մաս տի ճա նում և խո նա վու-

թյան դեպ քում ու հիմ նային pH-ո ւմ,  

սա կայն ո րոշ քի մի ա կան նյու թեր կա-

րող են փո փո խել նրա հատ կու թյուն-

նե րը։ Բակ տե րի ա ռո դոպ սի նի կա յու-

նու թյու նը ցույց է տր վել նաև ջրա զուրկ 

թա ղանթ նե րում, ե րբ եր կա րատև տա-

քա ցու մը  մինչև 140 0C ջեր մաս տի ճա նը 

չի բե րել որ ևէ կա ռուց ված քային կամ 

գոր ծա ռա կան վնաս վածք նե րի։ Այդ պի-

սի ջեր մա կա յու նու թյամբ բակ տե րի ա-

ռո դոպ սի նը ե զա կի է ։

 Բակ տե րի ա ռո դոպ սի նը ստա ցել է 

կի րա ռու թյուն նաև ԱԵՖ-ի սին թե զի 

նպա տա կով։ Վե րա կա ռուց վե լով լի պի-

դային բշ տիկ նե րում՝ լի պո սոմ նե րում, 

H+-ային ԱԵՖ-սին թա զի հետ այն կա-

րող է ա պա հո վել լու սա վո րու մից  Dµ
H+

-ի 

ստեղ ծու մը, ո րի հաշ վին նման հա մա-

կար գում սին թեզ վում է ԱԵՖ։  

Բակ տե րի ա ռո դոպ սի նի մի ջո ցով 

է ներ գի այի ձևա փո խու մը հա մե մա տա-

կան պարզ գոր ծըն թաց է, և նրա է ներ-

գի ա կան ար դյու նա վե տու թյու նը մեծ 

չէ։ Մի գու ցե դա է կեն դա նի օր գա նիզմ-

նե րում նրա քիչ տա րած վա ծու թյան 

պատ ճա ռը։ Սա կայն ռե տի նալ պա րու-

նա կող նման սպի տա կուց նե րը հան դի-

պում են տար բեր կեն դա նի նե րում որ-

պես լույ սի ըն կա լիչ ներ։

 Տար բեր ման րէ նե րում հայտ նա բեր-

վել են բակ տե րի ա ռո դոպ սի նին նման 

այլ ռե տի նալ պա րու նա կող սպի տա-

կուց ներ, ո րոնք ու նակ են լույ սի կլա նու-

մից ստեղ ծել Dµ
H+

։ Հե տաքրք րու թյուն է 

ներ կա յաց նում դե պի բջիջ քլո րի ի ոն-

ներ (Cl-) տե ղա փո խող հա­լո­ռո­դոպ­

սի­նը, որն ու նի 27 կԴա մո լե կու լային 

զանգ ված և իր ա մի նաթթ վային կազ-

մով շատ է տար բեր վում բակ տե րի ա-

ռո դոպ սի նից։ Հա լո ռո դոպ սի նն ու նակ 

է լույ սի կլա նու մից ստեղ ծել Cl--ային 

Նկ. 2.75. Բակ տե րի ա ռո դոպ սի նը բյու րե-

ղային վի ճա կում
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գրա դի ենտ Dµ
Cl
­՝ այդ ի ոն նե րի բարձր 

ներբջ ջային կոն ցենտ րա ցի այի պա րա-

գա յում։ Ի տար բե րու թյուն բակ տե րի ա-

ռո դոպ սի նի՝ նրա լու սային ձևա փո խու-

թյուն նե րի ըն թաց քում Շի ֆյան հիմ քը 

մնում է պրո տո նաց ված վի ճա կում։ 

Dµ
Cl

--ն ու նի կեն սաէ ներ գի ա կան 

նշա նա կու թյուն։ Են թադր վում է, որ 

Dµ
Cl

--ը թա ղան թում Cl--ի և H+-ի հա մա-

տե ղա փոխ ման ար դյուն քում կա րող է 

ձևա փոխ վել Dµ
H+

-ի։ 

Ա ղա սեր ար քեյ նե րում հայտ նի են 

դար ձել նաև զգա­յա­կան­ ռո­դոպ­սի­նը 

և ֆո­բո­ռո­դոպ­սի­նը, ո րոնք կլա նում են 

ցածր ո ւժգ նու թյամբ լույ սը կար միր և 

կա պույտ տի րույ թում։

 Վեր ջում հի շեց նենք, որ ֆո տո սին-

թե զի հնա գույն և պար զա գույն ձևն 

ա­դե­նի­նային­ ֆո­տո­սին­թեզն­ է, ե րբ 

ա դե նի նը կլա նում է ո ւլտ րա մա նու շա-

կա գույն ճա ռա գայթ նե րը, և հե տա գա-

յում այդ է ներ գի ան ձևա փոխ վում և օգ-

տա գործ վում է տար բեր գոր ծըն թաց նե-

րում։ Ը ստ եր ևույ թին,  այդ գոր ծըն թա ցը 

փո խա րին վել է ե րկ րագն դում հա սա նե-

լի լույ սի ա վե լի եր կա րա լիք ճա ռա գայթ-

նե րի կլա նու մով ֆո տո սին թե զով։
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 Կեն դա նի օր գա նիզմ նե րում է ներ գի-

ային գոր ծըն թաց նե րը չեն ըն թա նում մե-

կը մյու սից մե կու սաց ված, այլ մի մյանց 

հետ զու գորդ վում ե ն։ Դա մեծ դեր ու նի 

նյու թա փո խա նա կու թյան և ը նդ հան րա-

պես կեն սա գոր ծու նե ու թյան մեջ։ Ը ստ 

թեր մո դի նա մի կայի՝ է ներ գիա կան զու-

գոր դու մը թույլ է տա լիս զու գոր դող գոր-

ծըն թա ցին ի րա կա նա նալ այն պի սի ո ւղ-

ղու թյամբ, ե րբ դա շար ժող ուժը և նրա 

ա րա գու թյու նն ու նեն տար բեր նշան-

ներ։ Ան դար ձե լի գոր ծըն թաց նե րը տա-

նում են ջեր մու թյան ձևով է ներ գիայի 

ցր մա նը և հան գեց նում հա մա կար գի 

DG-ի կորս տին և կեն դա նի բջիջ նե րի 

քայ քայ մա նը։ Սա կայն կեն դա նի բջիջ-

նե րում նրանց զու գոր դու մը կան խում է 

է ներ գի այի այդ կո րուստ նե րը և ա պա-

հո վում կեն սա զանգ վա ծի գո յու թյու նը և 

նյու թա փո խա նա կու թյու նը։

 Կեն դա նի բջիջ նե րում է ներ գի ային 

գոր ծըն թաց նե րը բե րում են է ներ գիայի 

ան ջատ մա նը, ո րի զգա լի մա սը չի 

ցրվում, այն ձևա փոխ վում է և կապ վում 

է ներ գի այի աղ բյուր նե րում։ Սկզ բից 

ծա նո թա նանք կար ևո րա գույն գոր ծըն-

թաց նե րից մե կին՝ ԱԵՖ-ի սինթեզին, ու 

հե տո պար զենք է ներ գի այի ան ջատ-

ման և է ներ գի այի աղ բյուր նե րի ա ռա-

ջաց ման գոր ծըն թաց նե րի զու գոր դու մը։ 

ԱԵՖ-ի սին թե զը կամ Ա ԿՖ-ի ֆոս-

ֆո րի լա ցու մը կա տար վում է, ինչ պես 

ար դեն նշ վել է, սուբստ րա տային և օք-

սի դային ֆոս ֆո րի լաց ման ճա նա պար-

հով։  Կա նաչ բույ սե րի և ֆո տո սին թե-

զող այլ բջիջ նե րում այն ի րա կա նա նում 

է նաև ֆո տոս ֆոս ֆո րի լաց ման մե խա-

նիզ մով։ 

Օք սի դային և ֆո տո ֆոս ֆո րի լաց-

ման ըն թաց քում ԱԵՖ­ը­ սին­թե­զում­ է­

թա­ղան­թային­H+­ային­ԱԵՖ­սին­թա­զը։ 

Այս ֆեր մեն տը կա րող է գոր ծել ԱԵՖ-ի 

սին թե զի և ԱԵՖ-ի հիդ րո լի զի եր կու ռե-

ժիմ նե րում, ո րոնք, ը ստ ռուս կեն սա-

քի մի կոս Ա­նդ­րեյ­ Դմիտ­րի­ևիչ­ Վի­նոգ­

րա­դո­վի, ըն թա նում են տար բեր ճա-

նա պարհ նե րով ու ֆեր մեն տի տար բեր 

տա րա տե սակ նե րով։ Ի տար բե րու թյուն 

ԱԵՖ սին թա զի՝ ԱԵ Ֆա զը մի այն ճեղ-

քում է ԱԵՖ-ը Ա ԿՖ-ի և Ֆ
ա նօրգ

-ի։ 

   ԱԵՖ սին թազ 

ԱԿՖ + Ֆ
ա նօրգ

 ­­­­­­­­­­­­­­­­­­> ԱԵՖ + 

H
2
O,

 Սա կայն հա ճախ այդ եր կու 

ԱԵՖազ նե րը դիտ վում են որ պես նույն 
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մե խա նիզմ ներ, քա նի որ նրանց միջև 

կա ռուց ված քա գոր ծա ռա կան տար բե-

րու թյուն նե րը և ֆեր մեն տային ակ տի-

վու թյան ա ռանձ նա հատ կու թյուն նե րը 

լի ո վին պար զա բան ված չեն։ 

H+­ային­ ԱԵՖ­սին­թա­զը­ բջ­ջի­ կար­

ևո­րա­գույն­ հա­մա­կարգն­ է.­ բջ­ջում­

այն­ հայտ­նա­բեր­վում­ է­ հա­զա­րա­վոր­

օ­րի­նակ­նե­րով­և­կա­տա­րում­է­ա­ռանց­

քային­դեր­է­ներ­գի­ային­փո­խա­նա­կու­

թյու­նում։­Այն, ի նչ պես նշել ե նք, ոչ մի-

այն սին թե զում է ԱԵՖ պրո տո նա շարժ 

ու ժի հաշ վին, այլ նաև հա կա ռա կը՝ ճեղ-

քում է ԱԵՖ-ը և թա ղան թով ստեղ ծում 

պրո տո նա շարժ ո ւժ։ Փաս տո րեն տե ղի 

է ու նե նում հետ ևյալ ձևա փո խու թյու նը՝ 

DG
ԱԵՖ

 <-> DµH
+։ Վեր ջին տա րի նե րին 

այս կար ևոր գոր ծառ նու թյու նը հե ղի նա-

կի կող մից լրաց վել է նրա նով, որ ԱԵ-

Ֆազն է ներ գի ա է փո խան ցում թա ղան-

թային սպի տա կուց նե րին, մաս նա վո-

րա պես տե ղա փո խիչ հա մա կար գե րին՝ 

թա ղան թով դե պի բջ ջապ լազմ նյու թե րի 

կլան ման հա մար։ Նման փո խան ցու մը 

կա րող է ար դյու նա վետ լի նել ԱԵ Ֆա զի 

և տե ղա փո խիչ սպի տա կուց նե րի ո ւղ-

ղա կի փո խազ դե ցու թյան դեպ քում գեր-

հա մա լիր նե րի ա ռա ջաց ման մի ջո ցով։ 

Ար դյուն քում է ներ գի այի ձևա փո խու-

թյան ար դյու նա վե տու թյունն է ա պես 

բարձր է՝ գե րա զան ցում է 92-95%-ը։

ԱԵ­Ֆա­զը­մի­սպի­տա­կու­ցային­հա­

մա­լիր­է,­ո­րը­բաղ­կա­ցած­է­եր­կու­խո­

շոր՝­ F
1
­ և

 
F

O­
գոր­ծոն­նե­րից։ Ա ռա ջին 

գոր ծո նը՝ F
1 
-ը, ջրա լուծ է և ի րե նից ներ-

կա յաց նում է գն դաձև ծայ րա մա սային 

Նկ. 3.1. Ա ղի քային ցու պի կի H+-ային ԱԵ Ֆա զի են թա մի ա վոր նե րի կազ մա կերպ ման և 

նրա նով H+-նե րի տե ղա փոխ ման գծա պատ կե րը
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խո շոր սպի տա կուց, գտն վում է թա ղան-

թից դուրս՝ դե պի բջ ջապ լազմ, և ու նի 

350-380 կԴա մո լե կու լային զանգ ված, 

այն բուն ԱԵ Ֆազն է, ո րն ի րա կա նաց-

նում է ԱԵՖ-ի սին թե զի կամ հիդ րո լի զի 

ֆեր մեն տային գոր ծըն թա ցը, ի սկ ե րկ-

րոր դը՝ F
O
-ն, ճար պա լուծ է և ի րե նից 

ներ կա յաց նում է ին տեգ րալ սպի տա-

կուց, ու նի 100-150 կԴա մո լե կու լային 

զանգ ված և թա ղան թով H+-ներ տե ղա-

փո խող ու ղի է (նկ. 3.1)։ Ը նդ ո րում՝ F
O
-

ից մե կու սաց ված վի ճա կում F
1 
-ն ունակ 

է մի այն ճեղ քել, բայց ոչ սին թե զել ԱԵՖ։  

Այդ­եր­կու­գոր­ծոն­նե­րն­ու­նեն­տար­

բեր­կա­ռուց­վածք­բակ­տե­րի­ա­նե­րում­և­

ար­քեյ­նե­րում,­ սն­կե­րում,­ բույ­սե­րում­

և­ կեն­դա­նի­նե­րում։­ Այդ­ օր­գա­նիզմ­

նե­րում­ ԱԵ­Ֆա­զի­ եր­կու­ գոր­ծոն­նե­

րը­ տար­բեր­վում­ են­ ի­րենց­ կա­ռուց­

ված­քով,­ են­թա­մի­ա­վոր­նե­րի­ կազ­մով,­

թա­ղան­թում­ տա­րա­ծա­կան­ դիր­քով,­

ար­գե­լա­կիչ­նե­րի­ հետ­ փո­խազ­դե­ցու­

թյամբ­ու­այլ­հատ­կա­նիշ­նե­րով։­Ի դեպ, 

F
O
-ո ւմ Օ-ն նշա նա կում է այս գոր ծո նում 

հա կա բի ո տիկ օ լի գո մի ցի նի կա պու մը և 

Ա ԿՖ-ի ֆոս ֆո րի լաց ման ար գե լա կու մը՝ 

չնա յած նրան, որ ոչ բո լոր ԱԵ Ֆազ ներն 

են ար գե լակ վում օ լի գո մի ցի նի մի ջո ցով։ 

Բակ տե րի ա նե րից ա ղի քային ցու-

պի կի ԱԵ Ֆա զի F
1
-ն ու նի 381 կԴա մո-

լե կու լային զանգ ված և կազմ ված է 5 

տե սա կի են թա մի ա վոր նե րից, ի սկ F
O
-ն՝ 

8 են թա մի ա վոր նե րից (ա ղյու սակ 3.1)։ 

Այդ են թա մի ա վոր նե րն ու նեն տար բեր 

մո լե կու լային զանգ ված ներ և այլ հատ-

կու թյուն ներ։ F
1
-ի խո շոր b են թա մի ա-

վո րում գտն վում է ֆեր մեն տի ակ տիվ 

կենտ րո նը (տե՛ս նկ. 3.1), ո րում ԱԵՖ-ի 

սին թե զի կամ ճեղք ման գոր ծըն թա ցում 

կար ևոր դեր ու նեն թի րո զի նի, լի զի նի, 

աս պա րա գի նի և գլյու տա մի նի մնա-

ցորդ նե րը ու Mg2+-նե րը։ α են թա մի ա վո-

րում գտնվում է ԱԵՖ-ի կապ ման կենտ-

րո նը, ո րն ու նի կար գա վո րիչ նշա նա-

կու թյուն։ γ են թա մի ա վորը եր կա րա վուն 

ձևի է և կազ մում է այն ա ռանց քային 

հեն քը, ո րի շուրջը հա ջոր դա բար տե-

ղա բաշխ վում են եր կու խո շոր՝ α և b են-

թա մի ա վոր նե րը՝ ա ռա ջաց նե լով հեք սա-

մեր (տե՛ս նկ. 3.1)։ Չա փե րով այն ու նի 

12 նմ տրա մա գիծ և 7 նմ հաս տու թյուն։ 

Պտտ վե լով իր ա ռանց քի շուրջ՝ γ են թա-

մի ա վո րը, ը ստ Ջ. Ո ւոլ կե րի, զու գոր դում 

է ԱԵ Ֆա զում ԱԵՖ-ի սին թե զը կամ հիդ-

րո լի զը և H+-նե րի տե ղա փո խու մը։ Այս 

են թա մի ա վո րը կա րող է կա պել նուկ լեո-

տիդ ներ, սա կայն դրա դե րը պարզ չէ։ 

γ են թա մի ա վո րը ε են թա մի ա վո րի հետ 

մի ա սին ա պա հո վում է նաև F
1
-ի կա պու-

մը F
Օ
-ին (տե՛ս նկ. 3.1)։ Հե տաքրքրու-

թյուն են ներ կա յաց նում F
1
-ի s և ε են-

թա մի ա վոր նե րը, ո րոնք γ են թա մի ա վո-

րի հետ կազ մա վո րում են մի ա ռանցք 

և ո րո շա կի դար պաս ներ, ու այն, որ ε-ն 

ԱԵ Ֆա զի ներ քին ար գե լա կիչն է։ Բո լոր 

են թա մի ա վոր ներն ան ջատ վել են բյու-

րեղ նե րի ձևով և ման րա մասն վեր լուծ-

վել։ Նրանց դե րը F
1
-ո ւմ պար զա բան վել 

է ի մու նա քի մի ա կան վեր լու ծու թյան և 

այլ մե թոդ նե րով։ 
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Ա ղյու սակ 3.1. Ա ղի քային ցու պի կի H+-ային 

ԱԵ Ֆա զի են թա մի ա վոր նե րը և դրանց 

հատ կու թյուն նե րը
Գոր­
ծոն

Են թա­
մի ա­
վոր

Մո լե կու­
լային 

զանգ վա­
ծը, կԴա

Ա մի նա­
թթվային 
մնա ցորդ­
նե րի քա­

նա կը

Հա մա լի­
րում են թա­
մի ա վոր նե­

րի թի վը

F
1

a 55.0 513 3
b 50.0 459 3
g 31.5 287 1
s 19.5 177 1
e 15.0 138 1-2

F
O

a 30.0 271 1

b 17.0 156 2

c 8.4 79 9-12

Վեր ջին՝ ε են թա մի ա վո րի կող մից 

ԱԵ Ֆա զի ար գե լա կու մը վե րահս կում 

է Dµ
H
+-ը և բջ ջում Ա ԿՖ/ԱԵՖ հաշ վեկ-

շի ռը։ Այն կա րող է կա պել ԱԵՖ։ Են-

թադրվում է, որ նրա եզ րային α պա-

րուր ված հատ վա ծը փո փո խում է իր 

կոն ֆոր մա ցի ան՝ բարձ րաց նե լով իր 

եզ րային հատ վա ծը Dµ
H
+-ի բարձր 

ար ժե քի և ԱԵՖ-ի ցածր կոն ցենտ րա-

ցի այի դեպ քում, և փո խազ դում α և b 

են թա միա վոր նե րի հետ՝ ար գե լա կե լով 

ԱԵՖ-ի ճեղ քու մը (նկ. 3.2)։ Այդ պի սի 

ար գե լա կու մը դար ձե լի է և ոչ մր ցակ-

ցային։ Սա կայն այն չի ար գե լա կում 

ԱԵՖ-ի սին թե զը։

F
O
-ն ու նի 145 կԴա մո լե կու լային 

զանգ ված։ Նրա են թա մի ա վոր նե րից 

a-ն իր կա ռուց ված քում ու նի 5-7 α-պա-

րու րաձև հատ ված ներ, b-ն՝ 1, ի սկ c-ն՝ 

2 այդ պի սի հատ ված ներ։ Ը նդ ո րում՝ c 

են թա մի ա վոր նե րի քա նա կը տար բեր 

է բակ տե րի ա նե րում (տե՛ս ա ղյու սակ 

3.1), կեն դա նի նե րի մի տո քոնդ րի ում նե-

րում այն կազ մում է 8 և թի լա կոիդ նե-

րում՝ 14։ Այդ թի վը պայ մա նա վոր վում 

է բակ տե րի ա նե րում ա լա նի նի և մի տո-

քոնդ րի ում նե րում գլի ցի նի մի քա նի հա-

ջոր դա կան մնա ցորդ նե րից կազմ ված 

շղ թայով։ Հե տաքր քիր է այն, որ այդ 

են թա մի ա վոր նե րի օ ղա կը թա ղան թում 

շր ջա պատ ված է ֆոս ֆո լի պիդ նե րի մո-

լե կուլ նե րով։ 

Են թադր վում է, որ c են թա մի ա վո րն 

ու նակ է կա պե լու H+ և F
O
­ի ե­րեք­ են­

թա­մի­ա­վոր­նե­րը­ մի­ա­սին­ ձևա­վո­րում­

են­մի­ան­ցքու­ղի,­ո­րով­տե­ղա­փոխ­վում­

են­ H+­ներ։ Դա հաս տատ վում է նաև 

բակ տե րի ա նե րի ե րեք են թա մի ա վոր նե-

րում խան գա րում նե րով մու տանտ նե րի 

Նկ. 3.2. Բակ տե րի ային F
O
F

1
-ԱԵ Ֆա զում e 

են թա մի ա վո րի կոն ֆոր մա ցի ան՝ ար գե լա-

կող վի ճա կում (ս լաք)
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վեր լու ծու թյամբ, ե րբ յու րա քան չյուր 

են թա մի ա վո րի խան գա րու մը խախ-

տում է F
O
-ով H+-նե րի տե ղա փո խու մը։ 

Ը նդ ո րում՝ c են թա մի ա վո րի թա ղան թի 

մի ջին մա սում 61-րդ դիր քում գտն վող 

աս պա րա գի նաթթ վի մնա ցոր դը կա տա-

րում է կար ևոր դեր H+-նե րի տե ղա փոխ-

ման մեջ։ Վեր ջի նինմ մաս նակ ցում են 

նաև a են թա մի ա վո րի ար գի նի նի, հիս-

տի դի նի և գլյու տա մի նաթթ վի մնա ցորդ-

նե րը։ Որ պես H+-նե րի տե ղա փոխ ման 

շար ժիչ ո ւժ օգ տա գործ վում է Dµ
H
+-ը, 

սա կայն դրա բա ղադ րիչ նե րը մի մյանց 

հա մար ժեք չեն։ Փորձ նա կա նո րեն 

ո րոշ վել է, որ ֆո տո սին թե զող բակ տե-

րի ա նե րում DY-ի 0.1 Վ ար ժե քում մեկ 

F
O
-ով մեկ վրկ-ո ւմ կա րող են տե ղա-

փոխ վել մո տա վո րա պես 6 հա զար H+-

ներ։ Սա կայն այդ թի վը թվում է փոքր 

ան ցքու ղային մե խա նիզ մի ըն դուն ման 

դեպ քում։ 

C են թա մի ա վո րի օ լի գո մե րը տե ղա-

բաշխ վում է ոչ հա մա չափ ձևով F
1
-ի 

հա մե մատ, և դրա մի ջո ցով F
O
-ն կապ-

վում է F
1
-ի ն։ Շատ հե տաքր քիր է այն, 

որ տար բեր բակ տե րի ա նե րում c են թա-

մի ա վո րը հայտ նա բեր վում է տար բեր 

թվա քա նա կով, և ե թե F
1
-ո ւմ առ կա են 

ԱԵՖ սին թե զող 3 կենտ րոն ներ, ա պա 

տե ղա փոխ վող H+-նե րի թվի հա րա բե-

րու թյու նը ԱԵՖ-ի մեկ մո լե կու լի հա մար 

կլի նի տար բեր։ Այդ հա րա բե րու թյու նն 

ու նի կար ևոր կեն սաէ ներ գե տի կա կան 

նշա նա կու թյուն ԱԵՖ-ի մեկ մո լե կու-

լի սին թե զի հա մար՝ ըն դու նե լու տե ղա-

փոխ վող H+-նե րի նվա զա գույն թի վը և 

գնա հա տե լու մե խա նիզ մի ար դյու նա-

վե տու թյու նը կամ է ներ գի այի կո րուստ-

նե րը։ 

Այդ թվի ո րո շու մը բխում է DGԱԵՖ F 
/ DµH

+  հա րա բե րու թյու նից, երբ DGԱԵՖ 
= DG0 + R T Ln {[ԱԿՖ] [Ֆանօրգ] [H+] / 
[ԱԵՖ] [H2O]}։  Ըն դուն վում է, որ ԱԵՖ-ի 

մո լե կու լի սին թե զի հա մար պա հանջ-

վում են առն վազն 3 H+-ներ։ Փորձ նա-

կան տվյալ նե րը տա տան վում են և շատ 

դեպ քե րում >3-ի ց։ 

Ա ռանձ նա հա տուկ է H+­ային­ ԱԵ­

Ֆա­զի­ գե­նե­տի­կա­կան­ և­ նյու­թա­փո­

խա­նա­կային­ կար­գա­վո­րու­մը։ Ա ղի-

քային ցու պի կում այն գաղտ նագր վում 

է 7 հա զար նուկ լե ո տիդ նե րի զույ գե րով 

atp օ պե րո նի 9 գե նե րով (նկ. 3.3), ո րոն-

ցից ա ռա ջի նը՝ atpI-ը, կար գա վո րող 

գենն է և ան կա յուն ձևով փո խազ դում 

է atpB-ի հետ։ Դրան հա ջոր դող գե նե-

րի հեր թա կա նու թյու նը են թադ րում է, որ 

F
O
-ի և F

1
-ի են թա մի ա վոր նե րը սին թեզ-

Նկ. 3.3. Ա ղի քային ցու պի կում F
O
F

1
-ԱԵ Ֆա զը գաղտ նագ րող գե նե րի 

հա ջոր դա կա նու թյու նը atp օ պե րո նում
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վում են մե կը մյու սից ան ջատ, և նրանց 

սին թե զից հե տո թա ղան թում հա վաք-

վում է սպի տա կու ցային հա մա լի րը։ 

Մինչև թա ղան թում վե րա կա ռուց վե լը 

F
1
-ը բջ ջապ լազ մում գոր ծում է որ պես 

ԱԵ Ֆազ՝ ճեղ քե լով ԱԵՖ-ը։ Դա ԱԵՖ-ի 

ա նի մաստ ճեղ քում է։ Այս պի սի եր ևույ-

թը դեռևս բա ցատր ված չէ։

H+­ային­ F
O
F

1
­ԱԵ­Ֆա­զի­ակ­տի­վու­

թյու­նը­ կար­գա­վոր­վում­ է­ ԱԵՖ­ի­ քա­

նա­կով։ Ֆեր մենտն իր α են թա մի ա վո-

րում ու նի ԱԵՖ-ի կապ ման կենտ րոն։ 

Տա րի ներ ա ռաջ Ա ՄՆ-ի Վիր ջի նի այի 

հա մալ սա րա նում աշ խա տե լու ըն թաց-

քում հե ղի նա կի կող մից բա ցա հայտ-

վեցին ա ղի քային ցու պի կում H+-ային 

ԱԵ Ֆա զի տար բեր քա նա կը և ակ տի-

վու թյու նը՝ կախ ված աճ ման մի ջա վայ-

րի աե րոբ և ա նաե րոբ պայ ման նե րից։ 

Այս ԱԵ Ֆա զի ակ տի վու թյու նը փո-

փոխ վում է նաև մի ջա վայ րի տար բեր 

pH-նե րում. ֆեր մեն տի ա ռա վե լա գույն 

ակ տի վու թյան հա մար pH-ի նպաս տա-

վոր ար ժե քը 8.5-ն է այն դեպ քում, ե րբ 

բակ տե րի ա ներն ա ճում են հիմ նա կա-

նում թույլ հիմ նային կամ թթու մի ջա-

վայ րում։ Կար ծես կա հե տաքր քիր մի 

եր ևույթ. բնա կա նոն պայ ման նե րում 

կեն դա նի բջի ջը գոր ծում է, ե րբ նրա 

ֆեր մեն տի ակ տի վու թյունն ա ռա վե լա-

գույ նը չէ։

Բակ­տե­րի­ա­նե­րում­ F
O
F

1
­ԱԵ­Ֆա­զի­

աշ­խա­տանքն­ար­գե­լակ­վում­ է­ հա­կա­

բի­ո­տիկ­նե­րով­և­տար­բեր­այլ­քի­մի­ա­

կան­ նյու­թե­րով։­ Հա­ճախ­ օգ­տա­գործ­

վում­ է­ ԴՑԿԴ­ն­ (նկ. 3.4), ո րը բարձր 

կոն ցենտ րա ցի ա նե րում (pH>8) փո-

խազ դում է F
O
-ի c են թա մի ա վո րի հետ, 

ան դար ձե լի կապ վում պրո տո նաց ված 

կար բօք սի լային խմ բե րի հետ և ար-

գե լա կում  H+-նե րի տե ղա փո խու մը։ 

Ը նդ ո րում՝ ցածր կոն ցենտ րա ցի ա նե-

Նկ. 3.4. H+-ային ԱԵ Ֆա զի ո րոշ ար գե լա կիչ նե րի կա ռուց ված քային 

բա նաձ ևե րը
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րում ԴՑԿԴ-ն ը նտ րո ղա բար կապ վում 

է այդ են թա մի ա վո րի 61-րդ դիր քում 

գտն վող աս պա րա գի նաթթ վի կամ 59-

րդ դիր քում գտնվող գլյու տա մի նաթթ-

վի մնա ցոր դի հետ։ Ցույց է տր վել, որ 

ցածր կոն ցենտ րա ցի ա նե րում (pH<7) 

ԴՑԿԴ-ն կա րող է կապ վել նաև F
1
-ի 

b են թա մի ա վո րի հետ՝ ձևա փո խե լով 

ա մի նաթթ վային, օ րի նակ՝ գլյու տա մի-

նաթթ վի մնա ցորդ նե րը և կա սեց նե լով 

F
1
-ի կոն ֆոր մա ցի ոն փո փո խու թյուն-

նե րն ու ԱԵ Ֆա զային ակ տի վու թյու նը։ 

Ը նդ ո րում՝ H+-նե րի տե ղա փո խումն 

ար գե լա կե լու հա մար պա հանջ վում է 

ԴՑԿԴ-ի 2 մո լե կուլ F
O
-ի մեկ մո լե կու լի 

հա մար, ի սկ ԱԵ Ֆա զային ակ տի վու-

թյու նը կա սեց նե լու հա մար՝ ԴՑԿԴ-ի 

մեկ մո լե կուլ։ Մի ա ժա մա նակ ո րոշ ախ-

տա ծին բակ տե րի ա նե րում, օ րի նակ՝ 

Helicobacter pilory-ո ւմ, F
O
F

1
-ԱԵ Ֆա զը 

զգա յուն չէ ԴՑԿԴ-ի նկատ մամբ։ 

Ու ժե ղա գույն հա կա բի ո տիկ նե րից 

վեն­տու­րի­ցի­դի­նը (տե՛ս նկ. 3.4) շատ 

ցածր կոն ցենտ րա ցի ա նե րում կապ-

վում է F
O
-ի և F

1
-ի հետ և ար գե լա կում է 

H+-ային ԱԵ Ֆա զի աշ խա տան քը։ Հե-

տաքր քիր է այն, որ ար գե լա կի չը կա րող 

է ներ գոր ծել F
O
F

1
-ԱԵ Ֆա զի վրա թա-

ղան թի եր կու մա կեր ևույթ նե րից (փոխ-

գոր ծող են թա մի ա վոր նե րը տե ղա բաշխ-

ված են դե պի տար բեր մա կեր ևույթ ներ) 

և շար քից հա նել բջ ջի այս կար ևո րա-

գույն մե խա նիզ մը՝ տա նե լով խո րը 

փո փո խու թյուն նե րի և նույ նիսկ բջ ջի 

մահ վան։ Այս ճա նա պար հն ուշագ-

րավ է շատ նյու թե րի հա մա ման րէ-

ային ակտի վու թյան հա մար։ H+-ային 

ԱԵ Ֆա զի ոչ մե նա հա տուկ ար գելա-

կիչ ներից են ա զի դը (N3-), ար սե նա տը 

(ArO
4
3-), NO

3
-, վա նա դա տը (VO

3
-)։ Ո րոշ 

բակ տե րի ա նե րում և խմո րասն կե րում 

F
O
F

1
-ԱԵ Ֆազն ար գե լակ վում է նաև 

Նկ. 3.5. Մի տո քոնդ րի ում նե րի (ձախից) և բակ տե րի ա նե րի (աջից) H+-ային                                  

F
O
F

1
-ԱԵ Ֆազ նե րի կա ռուց ված քի հա մե մա տու մը
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N-է թիլ մա լե ի մի դի մի ջո ցով։

 Մի ջա վայ րի ո րոշ ֆի զի կա կան գոր-

ծոն ներ՝ ճն շու մը, ջեր մաս տի ճա նը կամ 

ճա ռա գայ թու մը, կա րող են ո ւղ ղա կի 

ներ գոր ծել F
O
F

1
-ԱԵ Ֆա զի վրա՝ խթա-

նե լով կամ ար գե լա կե լով նրա աշ խա-

տան քը՝ կախ ված գոր ծո նի ո ւժգ նու-

թյու նից։ Ցածր ջեր մաս տի ճա նում այդ 

ԱԵ Ֆա զի աշ խա տան քի նվա զու մը 

բա ցատր վում է նրա եր կու գոր ծոն նե-

րի՝ F
O
-ի և F

1
-ի ի րա րից տա րան ջատ-

մամբ։ Հե տաքրքիր է այն, որ ջեր մա սեր 

բակ տե րի ա նե րի F
O
F

1
-ԱԵ Ֆա զի F

1
-ի 

են թա մի ա վոր նե րում բարձր է ա ղային 

կամր ջակ ներ ա ռա ջաց նող ար գի նի նի, 

աս պա րա գի նի և գլյու տա մի նի մնա-

ցորդ նե րի քա նա կը, և ցածր է ցիս տեի-

նի մնա ցորդ նե րի քա նա կը։ Այդ պի սի 

ա ռանձ նա հատ կու թյու նը, ը ստ եր ևույ-

թին, ա պա հո վում է այդ F
O
F

1
-ԱԵ Ֆա զի 

ջեր մա կա յու նու թյու նը։ Հե ղի նա կի լա-

բո րա տո րի ա յում ցույց է տր վել F
O
F

1
-

ԱԵ Ֆա զի վրա գեր բարձր հա ճա խու-

թյամբ է լեկտ րա մագ նի սա կան դաշ տի 

ար գե լա կող ազ դե ցու թյու նը։ 

ԱԵ Ֆա զի աշ խա տան քին մաս նակ-

ցում են նաև շր ջա պա տող թա ղան-

թային լի պիդ նե րը։ Ցույց է տր վել, որ 

ֆոս ֆո լի պիդ ներն ա պա հո վում են F
1
-ի 

կա պու մը F
Օ
-ին, կամ, օ րի նակ, կար-

դիո լի պի նը կա րող է կապ վել և կա յու-

նաց նել ռո տո րը ու ա րա գաց նել γ են թա-

մի ա վո րի պտույտ նե րը։ 

H+­ային­F
O
F

1
­ԱԵ­Ֆա­զը­մի­տո­քոնդ­

րի­ում­նե­րում (նկ. 3.5) և քլո րոպլաստ-

նե րում ա վե լի բարդ է, կազ մա վոր վում 

է 12 տե սա կի են թա մի ա վոր նե րից ու 

տար բեր վում կազ մով, են թա մի ա վոր-

նե րի տե ղա բաշխ մամբ, ար գե լա կիչ-

նե րի հետ փո խազ դե ցու թյամբ ու այլ 

հատ կա նիշ նե րով։ F
1
-ը գտն վում է մի-

տո քոնդրի ում նե րի ներ քին թա ղան թից 

դուրս՝ դե պի մատ րիքս։ Հե տաքր քիր է 

այն, որ F
1
-ո ւմ հայտ նա բեր վում է 1 լրա-

ցու ցիչ՝ օ­լի­գո­մի­ցին­ ար­գե­լա­կի­չը­ կա­

պող­ հա­տուկ­ սպի­տա­կու­ցը­ (OSCP), 

ո րը բակ տե րի ային s են թա մի ա վո րի 

հո մո լոգն է, և F
O
-ո ւմ՝ լրա ցու ցիչ F

6
 (9 

կԴա մո լե կու լային զանգ ված) և d (18,5 

կԴա մո լե կու լային զանզ ված), e, f կամ 

g են թա մի ա վոր նե րը (տե՛ս նկ. 3.5)։ 

OSCP սպի տա կու ցն ու նի 21 կԴա մո-

լե կու լային զանգ ված և մաս նակ ցում է 

H+-նե րի տե ղա փոխ մա նը։ Են թադր վում 

է, որ օ լի գո մի ցի նի նկատ մամբ զգա յու-

նու թյու նը ո րոշ վում է նաև F
O
-ի այլ են-

թա մի ա վոր նե րով։ Ի սկ F
O
-ի կազ մում b 

են թա մի ա վո րը հան դի պում է մեկ օ րի-

նա կով՝ բակ տե րի ա նե րի 2-ի փո խա րեն 

(տե՛ս նկ. 3.5)։ 

Ք­լո­րոպ­լաստ­նե­րի­ H+­ային­ F
O
F

1
­

ԱԵ­Ֆա­զը նման է բակ տե րի այի նին։ 

F
1
-ը գտն վում է քլո րոպ լաստ նե րի ներ-

քին թա ղան թից դուրս՝ դե պի ստ րո մա։ Ի 

տար բե րու թյուն դրա՝ քլո րոպ լաստ նե րի 

F
O
-ո ւմ b են թա մի ա վո րը ներ կա յաց ված 

է ի րա րից տար բեր վող b և b
1
 ձևե րով։

 Մի տո քոնդ րի ում նե րում ԱԵՖ-ի մո-

լե կու լի սին թե զի հա մար պա հանջ վում է 

լրա ցու ցիչ 1 H+, ո րն ան հրա ժեշտ է դե-

պի F
O
F

1
-ԱԵ Ֆազ թա ղան թով ԱԵՖ-ի, 

Ա ԿՖ-ի և Ֆ
ա նօրգ

-ի տե ղա փոխ ման հա-

մար։ 

Մի­տո­քոնդ­րի­ում­նե­րում F
O
F

1
­ԱԵ­

Ֆա­զի­աշ­խա­տան­քը­ևս­ար­գե­լակ­վում­

է­ տար­բեր­ բնույ­թի­ հա­կա­բի­ո­տիկ­նե­

րով­ և­այլ­ քի­մի­ա­կան­ նյու­թե­րով։­Հե-

տաքր քիր է IF
1
­սպի­տա­կու­ցի փո խազ-
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դե ցու թյու նը F
1
-ի հետ, ո րի ար դյուն քում 

ար գե լակ վում է ԱԵՖ-ի հիդ րո լի զը, 

բայց ոչ նրա սին թե զը։ Այդ սպի տա կու-

ցը հայտ նա բեր վել է տար բեր բույ սե-

րում և կաթ նա սուն նե րի սր տամ կա նում 

ու լյար դում, կազմ ված է 56-ից մինչև 87 

ա մի նաթթ վային մնա ցորդ նե րից։ F
1
-ի 

հետ նրա կա պու մը կա տար վում է α և b 

են թա մի ա վոր նե րի հպ ման հատ ված նե-

րում, և կապ ման հա մար պա հանջ վում 

է ԱԵՖ։ Ար գե լա կիչ նե րից են նաև մե­լի­

տին սպի տա կու ցը, ո րը հայտ նա բեր վել 

է մեղ վի թույ նի մեջ, բույ սե րի պո լի ֆե-

նո լային մի ա ցու թյուն նե րը։ 

Պար զա բան ված է մի տո քոնդ րի-

ում նե րի և քրո մա տա ֆոր նե րի F
O
F

1
-

ԱԵ Ֆա զի ար գե լա կու մը օ­լի­գո­մի­ցի­նի­

(տե՛ս նկ. 3.4) մի ջո ցով, որը, ի նչ պես 

նշել ե նք, կապ վում է ոչ մի այն OSCP-ի, 

այլ նաև F
O
-ի c են թա մի ա վո րի հետ։ Ը նդ 

ո րում՝ վեր ջի նի α  պա րուր ված հատ-

ված նե րի գլի ցի նի և գլյու տա մի նի մնա-

ցորդ նե րը է ա կան դեր ու նեն օ լի գո մի-

ցի նի հետ փո խազ դե ցու թյան մեջ։ Այդ 

նույն ա մի նաթթ վային մնա ցորդ նե րը 

մաս նակ ցում են F
O
-ով H+-նե րի տե ղա-

փոխ ման գոր ծըն թա ցին։ Սա կայն օ լի-

գո մի ցի նը չի ազ դում ոչ ֆո տո սին թե զող 

բակ տե րի ա նե րի և քլո րոպ լաստ նե րի 

F
O
F

1
-ԱԵ Ֆա զի վրա, քա նի որ դրանց 

a են թա միա վո րում հայտ նի են դար ձել 

ո րո շա կի հատ ված ներ, ո րոնք ա պա-

հո վում են այդ հա կա բի ո տի կի նկատ-

մամբ F
O
-ի

 
կա յու նու թյու նը։

 Հե տաքր քիր է այն, որ մի տո քոնդ-

րի ում նե րի F
1
-ի բո լոր և F

O
-ի մի քա նի 

են թա մի ա վոր նե րը գաղտ նագր վում են 

բջ ջա կո րի զի գե նե րով և սին թեզ վում են 

բջ ջապ լազ մում։ 

ԱԵՖ-ի (ԱԿ ՖՕՖ) սին թե զի կամ 

Նկ. 3.6. F
1
-ո ւմ ԱԵՖ-ի սին թե զի ըն թաց քում γ են թա մի ա վո րի՝ սե փա կան ա ռանց քի շուրջ 

պտտ ման կամ ռո տա ցի այի պատ կե րը

 Մի վի ճա կում b են թա մի ա վո րը (նշ ված է մուգ վար դա գույնով) կա պում է Ա ԿՖ և Ֆ
ա նօրգ

 

(ձա խից), և γ են թա մի ա վո րի (նշ ված է կա պույտ գույ նով) պտույ տի ըն թաց քում նրա նից 

ան ջատ վում է ԱԵՖ-ը (ա ջից)։ 

ε են թա մի ա վո րը նշ ված է ե րկ նա գույ նով։
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ճեղք ման ԱԵ Ֆա զի աշ խա տան քը Պ. 

Միտ չե լը ներ կա յաց րել է հետ ևյալ հա-

վա սա րու մով՝ 

ԱԿ ՖՕ­ + Ֆ
ա նօր գ

Օ­
 
+ 2 H+ <­> ԱԿ ՖՕՖ 

+ H
2
O: 

Այս ռե ակ ցի ա յում DµH
+-ը շե ղում է 

քի մի ա կան հա վա սա րակշ ռու թյու նը դե-

պի ա ջ։ 

DµH
+-ը, ի րոք, ո րո շում է թա ղան թով 

H+-նե րի տե ղա փոխ ման ակ տե րի մի-

ջին թի վը։ Են թադր վում է, որ ԱԵՖ­ի­

սին­թեզն­ի­րա­գործ­վում­է­դե­պի­F
O
F

1
­ի­

ակ­տիվ­ կենտ­րոն­ H+­նե­րի­ մղ­ման­ ու,­

հետ­ևա­բար,­ դրանց­ կի­նե­տիկ­ է­ներ­

գիայի­ձևա­փոխ­ման­մի­ջո­ցով։­

Հե տա գա փոր ձա րա րա կան ու սում-

նա սի րու թյուն նե րի հիմ քում ըն դուն-

վել է է լեկտ րո նա կոն ֆոր մա ցի ոն փո-

խազ դե ցու թյուն նե րի դերն ԱԵ Ֆա զի 

աշ խա տան քի մե խա նիզ մում։ Դրանց 

ար դյուն քում հա ջող վել է հիմ նա վո-

րել F
O
F

1
­ի­ կող­մից­ ԱԵՖ­ի­ սին­թե­

զի­ հիմ­նա­կան­ սկզ­բունք­նե­րը։ Նախ, 

Ա­ԿՖ­ն­ և­ Ֆ
ա­նօրգ

­ը,­ կապ­վե­լով­ F
1
­ի­

հետ,­կա­րող­են­նրա­ակ­տիվ­կենտ­րո­

նում­ ի­նքնա­բուխ­ կեր­պով­ ա­ռա­ջաց­

նել­ ԱԵՖ­ ա­ռանց­ ար­տա­քին­ է­ներ­գի­

այի­ որ­ևէ­ աղ­բյու­րի։ Դա հնա րա վոր 

է փո խազ դող սուսբտ րատ նե րի միջև և 

ֆեր մեն տի ար դյու նա վետ կոն ֆի գու-

րա ցի այի դեպ քում, ո րում սուբստ րատ-

նե րի միջև հե ռա վո րու թյուն նե րը չեն 

գե րա զան ցում քի մի ա կան կա պե րի եր-

կա րու թյուն նե րը։ Այդ պի սի կոն ֆոր մա-

ցիա յում ԱԵՖ-ի սին թե զի կա տա լի տիկ 

ակ տի հա մար չի պա հանջ վում ակ տի-

վաց ման ջեր մային է ներ գի ա։ Ի սկ չի՞ 

հա կա սում այդ պա հան ջը թեր մո դի նա-

մի կայի 1-ին օ րեն քին։ Ի հար կե ոչ, քա-

նի որ խոս քը չի գնում ա զատ ԱԵՖ-ի 

սին թե զի մա սին։ ԱԵՖ-ը կապ ված է 

F
1
-ո ւմ։ Ար տա քին է ներ գի ան պա հանջ-

վում է ջրային մի ջա վայ րից ֆեր մեն տի 

ակ տիվ կենտ րո նում Ա ԿՖ-ի ու Ֆ
ա նօրգ

-ի 

կապ ման, ի նչ պես նաև նրա նից դե պի 

ջրային մի ջա վայր ԱԵՖ-ի ան ջատ ման 

հա մար։ Ակ­տիվ­ կենտ­րո­նում­ ԱԵՖ­ի­

սին­թե­զի­ հա­մար­ար­տա­քին­ է­ներ­գի­ա­

չի­ պա­հանջ­վում։­ Դա­ հնա­րա­վոր­ է,­

քա­նի­որ­ակ­տիվ­կենտ­րո­նում­ԱԵՖ­ի­

նկատ­մամբ­խնա­մակ­ցու­թյունն­ա­վե­լի­

մեծ­ է,­ քան­Ա­ԿՖ­ի­ և­Ֆ
ա­նօրգ

­ի­ նկատ­

Նկ.­3.7.­Ա­ղի­քային­ցու­պի­կի F
O
F

1
­ԱԵ­Ֆա­

զի­γ­և­b­են­թա­մի­ա­վոր­նե­րի՝­ի­րար­հետ­
փո­խազ­դե­ցու­թյան­պատ­կե­րը՝­ռենտ­գե­

նա­բյու­րե­ղագ­րանց­ման­տվյալ­նե­րի­հի­

ման­վրա

Նշ ված է γ են թա մի ա վո րի 269-280-րդ 

դիր քե րի ա մի նաթթ վային մնա ցորդ նե րի 

հատ վա ծը, ո րի մի ջո ցով տե ղի է ու նե նում 

փո խազ դե ցու թյուն Ա ԿՖ-ի առ կա յու թյամբ 

ակ տիվ կենտ րո նում b են թա մի ա վո րի 

(b
E
) հետ։ γ են թա մի ա վո րի 18-35-րդ ա մի-

նաթթվային մնա ցորդ ներն ի րա գոր ծում են 

փոխ գոր ծու մը ε-ի հետ։
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մամբ։ Ակ տիվ կենտ րո նից սին թեզ ված 

ԱԵՖ-ի ան ջա տու մը, ը ստ Պ. Բոյե րի, 

ի րա կա նա նում է ԱԵ Ֆա զում կոն­ֆոր­

մա­ցի­ոն­ան­ցման ար դյուն քում, ո րն իր 

հեր թին հետ ևում է է լեկտ րոն նե րի տե-

ղա փոխ ման շղ թայի սպի տա կու ցային 

բա ղադ րա մա սե րի նմա նա տիպ փո փո-

խու թյուն նե րին։

Ն շենք նաև, որ F
1
-ի ակ տիվ կենտ-

րո նում ԱԵՖ-ի կամ Ա ԿՖ-ի և Ֆ
ա նօրգ

-ի 

կապ ման և տե ղա շարժ ման գոր ծըն-

թաց նե րը պետք է լի նեն հաշ վեկշռ ված 

դրա կան և բա ցա սա կան լից քա վոր ված 

խմ բե րի լից քե րով։

F
1
-ի ակ տիվ կենտ րո նում կապ ված 

ԱԵՖ-ի դի սոց ման հաս տա տու նը մո-

տա վո րա պես 10-12 Մ է, ի սկ կոն ֆոր մա-

ցի ոն ան ցման և ԱԵՖ-ի ան ջատ ման 

ըն թաց քում այն հա վա սար է 10-6-10-5 

Մ-ի։  Այդ պի սի փո փո խու թյու նը փաս-

տո րեն պայ մա նա վոր վում է DµH
+-ո վ։ 

Ը նդ ո րում՝ F
O
F

1
-ի 3 b են թա մի ա վոր նե-

րի նուկ լե ո տիդ ներ կա պող ե րեք կենտ-

րոն ներն էլ մաս նակ ցում են կա տա լի-

զին ու մի մյանց հետ փո խազ դում են 

կոո­պե­րա­տիվ­ ձևով։ Կապ ման կենտ-

րո նը կա րող է գտն վել բաց, ա զատ 

(չամ րաց ված) և կապ ված (ա մուր ամ-

րացված) վի ճակ նե րում։ Մեկ ակ տիվ 

կենտ րո նում Ա ԿՖ-ի և Ֆ
ա նօրգ

-ի կա պու-

մը նպաս տում է մյու սից ա ռա ջա ցած 

ԱԵՖ-ի ան ջատ մա նը։ Տար բեր կենտ-

րոն նե րում կապ ման փո փո խու թյան Պ. 

Բոյե րի այս պի սի պատ կե րա ցու մը շատ 

հա վա նա կան է և լրաց վել է Ջ. Ո ւոլ կե-

րի կող մից, ըստ որի՝ DµH
+­ի­զու­գոր­դու­

մը­F
1
­ի­ակ­տիվ­կենտ­րո­նում­Ա­ԿՖ­ի­և­

Ֆ
ա­նօ­րգ

­ի­ կապ­ման­ ու­ նրա­նից­ ԱԵՖ­ի­

ան­ջատ­ման­հետ­ի­րա­գործ­վում­է­այդ­

գոր­ծո­նի­ γ­ են­թա­մի­ա­վո­րի՝­ սե­փա­

կան­ ա­ռանց­քի­ շուրջ­ պտտ­ման­ կամ­

ռո­տա­ցի­այի­ մի­ջո­ցով­ (նկ. 3.6)։ Ը նդ 

ո րում՝ պտտ ման ա րա գու թյու նը կա րող 

է կազ մել մեկ րո պեում 7 հա զար պտ.։ 

Փաս տո րեն DµH
+­ը­ սկզ­բից­ ձևա­փոխ­

վում­ է­ մե­խա­նի­կա­կան­ է­ներ­գի­այի­ և­

հե­տո­ օգ­տա­գործ­վում­ է­ քի­մի­ա­կան­

աշ­խա­տան­քի­կա­տար­ման­վրա։­Ցույց 

է տր վել, որ այդ պի սի պտույ տը F
1
-ո ւմ 

կա տար վում է a3b3 հա մա լի րի նկատ-

մամբ և ժա մա ցույ ցի սլա քին հա կա ռակ 

ո ւղ ղու թյամբ (տե՛ս նկ. 3.6)։ Ը նդ ո րում՝ 

γ են թա մի ա վո րի կոն ֆոր մա ցի ոն փո-

փո խու թյուն նե րը նրա 242-րդ դիր քում 

ար գի նի նի ու 269-ր դի գլյու տա մի նի 

մնա ցորդ նե րի մաս նակ ցու թյամբ հա-

ջոր դա բար փո խանց վում են b են թա-

միա վոր նե րին՝ փո փո խե լով վեր ջին նե-

րի կոն ֆոր մա ցի ա նե րը և ան ջա տե լով 

սին թեզ ված ԱԵՖ-ի մո լե կուլ նե րը, ի սկ 

23-րդ դիր քում մե թի ո նի նի մնա ցոր դի 

մի ջո ցով γ են թա մի ա վո րը փո խազ դում է 

ε-ի հետ (նկ. 3.7)։ γ են թա մի ա վո րի այդ-

պի սի կոն ֆոր մա ցի ոն փո փո խու թյուն-

նե րի շար ժիչ ուժն ա մի նաթթ վային 

մնա ցորդ նե րի հա ջոր դա կան պրո տո-

նա ցումն ու ա պապ րո տո նա ցումն են, 

ո րոնք ի րա  կա նա նում են ԱԵՖ սին թա-

զում DµH
+-ի հաշ վին H+-նե րի տե ղա-

փոխ ման ըն թաց քում։ 

ԱԵՖ-ի սին թե զի ըն թաց քում տե-

ղի ու նե ցող կոն ֆոր մա ցի ոն փո փո-

խու թյուն նե րը փորձ նա կա նո րեն ցույց 

են տր վել ձևա փո խող նյու թե րի օգ-

նու թյամբ նրա կի նե տի կայի ու սում-

նա սիր ման, նմուշ նե րի սպեկտ րալ 

հատ կու թյուն նե րի փո փո խու թյուն նե-

րի ո րոշ ման, հա կա մար մին նե րի հետ 
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փո խազ դող F
O
F

1
-ի են թա մի ա վոր նե րի 

է լեկտ րո նային ման րա դի տարկ ման և 

տար բեր են թա մի ա վոր նե րի միջև ցիս-

տե ի նի մնա ցորդ նե րի փո խազ դե ցու-

թյան փո փո խու թյուն նե րի ո րոշ ման ար-

դյուն քում։ Դրանք լրաց վել են F
O
F

1
-ի 

են թա մի ա վոր նե րի բյու րե ղագ րանց ման 

տվյալ նե րով։ Ստաց ված ար դյունք նե րը 

հաս տա տում են ռո­տա­ցի­ոն­ կա­տա­լի­

զը F
O
F

1
-ԱԵ Ֆա զում, ո րը պտտ վող շար-

ժիչ է կեն դա նի օր գա նիզմ նե րում։ Այդ 

մե խա նիզմն ա պա հո վում է H+-նե րի 

տե ղա փոխ ման և ԱԵՖ-ի սին թե զի գոր-

ծըն թաց նե րի զու գոր դու մը։ Նրա նում 

տար բե րում են պտտ վող՝ ռո­տո­րային­

և հեն քային՝ ստա­տո­րային մա սե րը։ 

Ար դեն նշել ե նք ռո տո րի մա սին։ Բակ-

տե րի ա նե րում ստա տո րը կազ մում են 2 

b են թա մի ա վոր նե րը s-ի հետ մի ա սին, 

ի սկ մի տո քոնդ րի ում նե րում՝ b են թա-

մի ա վո րը, OSCP-ն, d և F
6
 են թա մի ա-

վոր նե րը (տե՛ս նկ. 3.5)։  Ստա տո րը ոչ 

մի այն մի աց նում է F
1
-ի a3b3 հեք սա մե-

րը (վե ցա մե րը) F
O
-ի a են թա մի ա վո րին, 

այլ նաև կան խում նշ ված հեք սա մե րի 

պտույտ նե րը՝ պտտ վում է մի այն γ են-

թա մի ա վո րը։

Ն ման ռո տա ցի ոն մե խա նիզմ են-

թադր վում է նաև F
O
F

1
-ԱԵ Ֆա զի հա-

մար, ե րբ ի րա կա նա նում է ԱԵՖ-ի հիդ-

րո լիզ։ 

Իսկ կա րե լի՞ է ա րդյոք ռո տա ցիոն 

պատ կե րա ցու մը հա մա րել մի ակն այդ-

պի սի զու գակց ման մե խա նիզ մում։ 

F
O
F

1
­ի­մի­ջով­H+­նե­րի­տե­ղա­փոխ­ման,­

այդ­ ԱԵ­Ֆա­զում­ են­թա­մի­ա­վոր­նե­րի­

փո­խազ­դե­ցու­թյան,­ սպի­տա­կուց­նե­րի­

դի­նա­մի­կա­կան­վար­քի­և­դրանց­նուրբ­

կա­ռուց­ված­քի­մա­սին­պատ­կե­րա­ցում­

նե­րը­դեռևս­մի­ան­շա­նակ­չեն։

Հե տաքր քիր է այն, որ այդ ԱԵ Ֆազ-

նե րը տար բեր սպի տա կուց նե րի, դե ղա-

մի ջոց ների և այլ նյու թե րի ըն կա լիչ ներ 

են, մաս նակ ցում են ա րյան ա նոթ նե րի 

զար գաց մա նը, լի պիդ նե րի նյու թա փո-

խա նա կու թյանը, ներբջ ջային pH-ի 

և քաղց կե ղային բջիջ նե րի ա ճի կար-

գա վոր մա նը։ Հետ ևա բար դրանց հետ 

Նկ. 3.8. Վա կո ւո լային (V) և ար քե յային (A) ԱԵ Ֆա զի հա մե մա տու մը մի տո քոնդ րի ում նե րի 

ԱԵ Ֆա զի (F) հետ
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տար բեր նյու թե րի փո խազ դե ցու թյու նը 

կա րող է կար ևոր դեր ու նե նալ բնա-

կա նոն պայ ման նե րում և տար բեր հի-

վան դու թյուն նե րի ըն թաց քում։ Ցույց է 

տր վել, օ րի նակ, որ ո րոշ հա կաան գիո-

գեն դե ղա մի ջոց ներ, կապ վե լով F
1 
-ի b 

են թա մի ա վո րի հետ, ար գե լա կում են 

քաղց կե ղային ու ռուց քի ա ճը։ 

H+­ային­ԱԵ­Ֆազ­ներ­ հայտ­նա­բեր­

վել­են­նաև­խմո­րասն­կե­րի­և­այլ­ է­ու­

կա­րի­ոտ­բջիջ­նե­րի­վա­կո­ւոլ­նե­րում­(V)­

և­ար­քեյ­նե­րում­(A) (նկ. 3.8)։ 

Վա­կո­ւո­լային­ ԱԵ­Ֆա­զը­ կազմ­ված­

է­ եր­կու­գոր­ծոն­նե­րից՝­V
O
­ից­և­V

1
­ից,­

և­ ու­նի­ ա­ռն­վազն­ 14­ տե­սա­կի­ են­թա­

մի­ա­վոր­ներ (տե՛ս նկ. 3.8)։ Ի տար բե-

րու թյուն F
O
F

1
-ԱԵ Ֆա զի՝ այս ԱԵ Ֆա-

զի գոր ծոն նե րն ա ռան ձին չեն դրս ևո-

րում ակ տի վու թյուն։ V
O
-ն կազմ ված է 

c սպի տա կու ցային են թա մի ա վոր նե րի 

օ ղա կից, a և d են թա մի ա վոր նե րից։ Ը նդ 

ո րում՝ c են թա մի ա վո րը հան դի պում է 

տար բեր ի զոձ ևե րով՝ c’-ը և c’’-ը շատ 

ա վե լի մեծ են, քան նույն են թա մի ա վո րը 

F
O
-ո ւմ։ V

1
-ը կազմ ված է A և B կրկնվող 

մի ա վոր նե րից, A-ո ւմ գտն վում է ֆեր-

մեն տի ակ տիվ կենտ րո նը, D և F են-

թա մի ա վոր նե րից, ո րոնք կազ մա վո րում 

են կենտ րո նա կան պտտ վող ա ռանց քը 

(ռո տոր), ու E և G են թա միա վոր նե րից, 

ո րոնք ձևա վո րում են ստա տո րային 

կա ռույ ցը։ Վեր ջինս ներ կա յաց ված է 

ե րեք կրկ նու թյամբ և կապ վում է դար-

պա սային կա ռույ ցի հետ՝ կազմ ված C, 

H են թա մի ա վոր նե րից և a են թա մի ա վո-

րի թա ղան թից դուրս գտն վող հատ վա-

ծից։ V
1
-ո ւմ կենտ րո նա կան ա ռանց քի 

կա յուն դիր քա վո րու մը բա ցատր վում 

է գա գա թային հատ վա ծում ո րո շա կի 

ա մի նաթթ վային մնա ցորդ նե րի և դրա-

կան ու բա ցա սա կան լից քա վոր ված 

հատ ված նե րի առ կա յու թյամբ։ Այս 

ԱԵ Ֆա զը հայտ նա բեր վել է նաև լի զո-

սոմ նե րում ։ Ար­քեյ­նե­րի­ A
O
A

1
­ԱԵ­Ֆա­

զում­ հիմ­նա­կան­ են­թա­մի­ա­վոր­նե­րի­

տե­սակ­նե­րի,­ դրանց­ ա­մի­նաթթ­վային­

մնա­ցորդ­նե­րի­ պա­րու­նա­կու­թյան­ և­

կա­ռուց­ված­քի­նմա­նու­թյան­հետ­միա­

սին­ա­ռանձ­նա­հա­տուկ­են­եր­կու­ստա­

տո­րային­կա­ռույց­նե­րի­առ­կա­յու­թյու­

նը­մի­տո­քոնդ­րի­ումայի­նում­մե­կի­փո­

խա­րեն­ (տե՛ս նկ. 3.8)­ և­Na+­ի­տե­ղա­

փո­խու­մը­H+­ի­փո­խա­րեն։

Նշ ված ԱԵ Ֆազ նե րի աշ խա տան-

քի հա մար ըն դուն վում է ռո տա ցի ոն 

կա տա լի զի մե խա նիզ մը, սա կայն շատ 

հար ցեր մնում են ու սում նա սի րու թյուն-

նե րի ա ռար կա։ Հե տաքր քիր է պար-

զա բա նել կենտ րո նա կան ա ռանց քի 

հա կա դարձ պտույտ նե րի կանխ ման 

խն դի րը։

V
O
V

1
-ԱԵ Ֆա զի հե տաքր քիր հատ-

կու թյուն նե րից է նրա ան սո վոր կար-

գա վո րու մը՝ ո ւղղ ված ԱԵՖ-ի ճեղք-

ման ըն թաց քում է ներ գի այի կորս տի 

կանխ մա նը։ Են թադր վում է, որ ո­րո­շա­

կի­պայ­ման­նե­րում­այս­ԱԵ­ֆա­զի­ակ­

տի­վու­թյան­ փո­փո­խու­թյուն­ կա­րող­ է­

դիտ­վել­V
O
­և­V

1
­գոր­ծոն­նե­րի՝­մի­մյան­

ցից­վե­րահս­կե­լի­հե­ռա­ցու­մը։ Վեր ջին 

տա րի նե րին պարզ է դար ձել, որ ա վե-

լի հա վա նա կան է նրանց կոն ֆոր մա-

ցիայի նուրբ փո փո խու թյու նը՝ վե րա-

կա ռու ցու մը։

 Վա կո ւո լային ԱԵ Ֆազն ար գե լակ-

վում է բա ֆի լո մի ցին հա կա բի ո տի կի, 

NO
3 
-ի և մի շարք այլ ար գե լա կիչ նե րի 

կող մից, ի նչ պես նաև ԴՑԿԴ-ի բարձր 
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Կեն­դա­նի­ բջիջ­նե­րում­ ա­մե­նաէ­ա­

կան­ գոր­ծըն­թաց­նե­րից­ են,­ ինչ­պես­

ար­դեն­ նշել­ ե­նք,­ է­լեկտ­րոն­նե­րի­ ար­

տա­քին­ակ­ցեպ­տոր­նե­րի­ մաս­նակ­ցու­

թյամբ­ օր­գա­նա­կան­ նյու­թե­րի­ օք­սի­

դա­ցու­մը­կամ­շն­չա­ռու­թյու­նը­և­Ա­ԿՖ­ի­

ֆոս­ֆո­րի­լա­ցու­մը­կամ­ԱԵՖ­ի­սին­թե­

զը։ Դրանք ի րա կա նա նում են թա ղանթ-

նե րում։ Այդ­եր­կու­սի­միջև­կա­պը­կամ­

դրանց­ զու­գոր­դու­մը,­ ը­ստ­ եր­ևույ­թին,­

ի­րա­գործ­վում­ է­ DµH
+­ի­ մի­ջո­ցով։ Այ-

սինքն՝ շն չա ռու թյան ըն թաց քում է լեկտ-

րոն նե րի փո խան ցու մը զու գորդ վում է 

թա ղան թով H+-նե րի տե ղա փոխ մամբ, 

ե րբ վեր ջի նիս ար դյուն քում ստեղծ վում 

է DµH
+։ Հե տո ԱԵՖ-ի սին թե զը պա հան-

ջում է է ներ գի ա, և այդ նպա տա կով 

3.2. Է ՆԵՐ ԳԻ Ա ԿԱՆ ԶՈՒ ԳՈՐԴ ՄԱՆ ՔԵ ՄԻ ՕՍ ՄՈ ՍԱՅԻՆ 

ՏԵ ՍՈՒԹՅՈՒ ՆԸ

Նկ. 3.9. Պի թեր Միտ չե լը

կոն ցենտ րա ցի ա նե րով։

­Վեր­ջին­տա­րի­նե­րին­H+­ային­ԱԵ­

Ֆազ­ հայտ­նա­բեր­վել­ է­տար­բեր­ կեն­

դա­նա­կան­ բջիջ­նե­րի­ պլազ­մային­

թա­ղան­թում։­Ի տար բե րու թյուն մի տո-

քոնդ րի ու մային ԱԵ Ֆազ նե րի՝ իր կազ-

մում այն ու նի լրա ցու ցիչ են թա մի ա վոր-

ներ։ Կա րող է ի րա կա նաց նել ԱԵՖ-ի 

սին թեզ։ Ցույց է տր վել, որ այս ԱԵ Ֆազ-

նե րում F
0 
-ի F

6
 են թա մի ա վո րը կապ ված 

է ա րյան ճնշ ման կար գա վոր ման հետ, 

e են թա մի ա վորն ը նդ գրկ ված է ԱԵ Ֆա-

զի g են թա մի ա վո րը գաղտ նագ րող գե նի 

և պրո տո քաղց կե ղային գե նե րից մե կի 

հաշվ մա ն մեջ։ Այդ ԱԵ Ֆա զը ո րո շա կի 

դեր է խա ղում ներբջ ջային pH-ի կար-

գա վոր մա ն, բջիջ նե րում լի պիդ նե րի փո-

խա նա կու թյա ն, ի նչ պես նաև բջիջ նե րի 

տա րա լուծ ման գոր ծում։ Առա ջարկ վում 

է մի տո քոնդ րի ու մայի նի հետ միա սին 

պլազ մային թա ղան թի ԱԵ Ֆազն օգ-

տա գոր ծել որ պես մո լե կու լային թի-

րախ տար բեր հի վան դու թյուն նե րի, այդ 

թվում՝ քաղց կե ղի բուժ ման գոր ծում։

H+­ային­ԱԵ­Ֆազ­ներ­ հայտ­նա­բեր­

վել­են­նաև­սն­կե­րի­և­բույ­սե­րի­բջիջ­

նե­րի­պլազ­մային­թա­ղանթ­նե­րում։ Այս 

ԱԵ Ֆազ նե րն ի րեն ցից ներ կա յաց նում 

են մեկ պո լի պեպ տի դային շղ թայով 

ֆեր մենտ ներ, ո րոնք ու նեն մո տա վո րա-

պես 100 կԴա մո լե կու լային զանգ ված։ 

Նրանք գոր ծում են մի այն ԱԵՖ-ի հիդ-

րո լի զի ո ւղ ղու թյամբ և ար գե լակ վում են 

ԴՑԿԴ-ի մի ջո ցով։
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ԱԵՖ սին թազն օգ տա գոր ծում է օս մո-

սային է ներ գի ան՝ DµH
+-ը։  Վեր ջի նիս 

այդ պի սի միջ նոր դող դե րը հիմ նա վո րել 

է մեծ Պ. Միտ չե լը (նկ. 3.9) ՝ ձևա կեր պե-

լով իր քե­մի­օս­մո­սային­տե­սու­թյու­նը։

Է ներ գի ա կան զու գոր դու մը DµH
+-ի 

մի ջո ցով կազ մում է կեն սաէ ներ գե տի-

կայի հիմ նախն դի րը և կա րող է ներ կա-

յաց վել որ պես՝ 

նյու թե րի օք սի դա ցում (է լեկտ րոն­

նե րի ար տա քին ակ ցեպ տո րի մաս նակ­

ցու թյամբ) ­> DµH
+ ­> ԱԵՖ­ի սին թեզ։ 

Այս պի սի պատ կե րում DµH
+-ը փաս-

տո րեն հան դես է գա լիս որ պես ԱԵՖ-ի 

սին թե զի է ներ գի այի ան մի ջա կան աղ-

բյուր, ու ԱԵՖ­ի­ սին­թեզն­ ի­րե­նից­

ներ­կա­յաց­նում­ է­ ո­ւղ­ղորդ­ված­ (վեկ­

տո­րային)­ գոր­ծըն­թաց։ Նույն պի սի 

պատ կե րա ցում տա րած վեց նաև ֆո-

տո սին թե զի ըն թաց քում ԱԵՖ-ի սին թե-

զի հա մար։

 Քե մի օս մո սային տե սու թյան նկատ-

մամբ հե տաքրք րու թյու նը շատ մեծ է, 

քա նի որ այն վե րա բե րում է կյան քի 

հա մար ա ռա վել է ա կան գոր ծըն թա ցին՝ 

ԱԵՖ-ի սին թե զին։  

Ա ռա ջար կե լով և հիմ նա վո րե լով օք-

սի դաց ման և ֆոս ֆո րի լաց ման երևույթ-

նե րում DµH
+-ի միջ նոր դող դե րը՝ Պ. 

Միտ չե լը տվեց մի քա նի կար ևոր կան-

խադ րույթ ներ (պոս տու լատ ներ) այն 

մա սին, որ՝ 

	զու­գոր­դող­ թա­ղան­թը­ պետք­ է­
լի­նի­ ամ­բող­ջա­կան­ և­ ան­թա­

փան­ցե­լի­ջրած­նի,­ի­նչ­պես­նաև­

կա­լի­ու­մի,­ հի­դօք­սի­լի,­ քլո­րի­

և­ այլ­ մի­ա­վա­լենտ­ ի­ոն­նե­րի­ և­

է­լեկտ­րոն­նե­րի­հա­մար,

	­նյու­թե­րի­ օք­սի­դաց­ման­ ըն­թաց­
քում­ է­լեկտ­րոն­նե­րի­ փո­խադ­

րու­մը­զու­գորդ­վում­է­թա­ղան­թով­

H+­նե­րի­ տե­ղա­փոխ­ման­ հետ,­

այ­սինքն՝­ նյու­թե­րի­ օք­սի­դաց­

ման­ար­դյուն­քում­ այդ­ թա­ղան­

թի­վրա­ստեղծ­վում­է­DµH
+՝­կազ­

մա­վոր­ված­եր­կու­բա­ղադ­րիչ­նե­

րից՝­է­լեկտ­րա­կան­(FDy) և­օս­մո­
սային­(RTDpH),­

Նկ. 3.10.  Էֆ րաիմ Ռե կե րը (1913-1991 թթ.) (ձա խից) և Յա սո ւո Կա գա վան 

(ծնվ. 1932 թ.) (ա ջից)
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	ԱԵՖ­ը­ սին­թեզ­վում­ է­ ԱԵ­Ֆա­զի­
հա­տուկ­ ֆեր­մեն­տային­ հա­մա­

կար­գում­DµH
+­ի­հաշ­վին,­

	H+­նե­րի­ հա­մար­ թա­ղան­թի­ թա­

փան­ցե­լի­ու­թյու­նը­ մե­ծաց­նող­

մի­ա­ցու­թյուն­նե­րը՝­ փե­ղե­քիչ­նե­

րը,­տա­րան­ջա­տում­են­օք­սի­դա­

ցու­մը­և­ԱԵՖ­ի­սին­թե­զը։ 

Այս պոս տու լատ նե րը կար ևոր են 

DµH
+-ի ա ռա ջաց ման հա մար և նշում են 

դրա դե րն ԱԵՖ-ի սին թե զում։ 

Ան ցած տա րի նե րի բազ մա թիվ փոր-

ձա րա րա կան հե տա զո տու թյուն ներն 

ո ւղղ վել են մի տո քոնդ րի ում նե րում, քլո-

րոպ լաստ նե րում և բակ տե րի ա նե րում 

in vivo և in vitro պայ ման նե րում շն չա-

ռու թյան ու ֆո տո սին թե զի ըն թաց քում 

DµH
+-ի ա ռա ջաց ման և դրա հաշ վին 

ԱԵՖ-ի սին թե զի ա պա ցուց մա նը։ Նա-

խորդ գլ խում ար դեն նշել ե նք տար բեր 

գոր ծըն թաց նե րում DµH
+-ի և դրա բա-

ղադ րիչ նե րի ո րոշ ման մո տե ցում նե րի ու 

մե թոդ նե րի և DµH
+-ի ա ռա ջաց ման ար-

ժեք նե րի մա սին։ Ա վե լաց նենք, որ նյու­

թե­րի­օք­սի­դաց­ման­ըն­թաց­քում­ԱԵՖ­ի­

սին­թեզ­ չի­ ար­ձա­նագր­վել­ թա­ղան­թի­

ամ­բող­ջա­կա­նու­թյան­ վնաս­ման­ դեպ­

քում­կամ­ոչ­բջ­ջային­հա­մա­կար­գում։ 

Նկ. 3.11.  DµH
+-ի հաշ վին ԱԵՖ-ի սին թե զը բակ տե րի ա ռո դոպ սին ու 

F
O
F

1
-ԱԵ Ֆազ պա րու նա կող լի պո սոմ նե րում
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Ա կն հայտ է, որ նման պայ ման նե րում 

խա փան վում է DµH
+-ի ա ռա ջա ցու մը։

Ընդգ ծենք շն­չա­ռու­թյան­ըն­թաց­քում­

DµH
+­ի­ և­ դրա­ բա­ղադ­րիչ­նե­րի­ ա­ռա­

ջա­ցու­մը, ո րը ցույց է տր վել, ի նչ պես 

նշել ե նք, մի տո քոնդ րի ում նե րում, քլո-

րոպ լաստ նե րում և բակ տե րի ա նե րում 

տար բեր մե թոդ նե րով։ DµH
+-ի և դրա 

բա ղադ րիչ նե րի ա ռա ջա ցումն ար ձա-

նագր վել է քլո րոպ լաստ նե րում և ո րոշ 

բակ տե րի ա նե րում նաև ֆո տո սին թե զի 

ըն թաց քում, օ րի նակ՝ լույ սի կար ճատև 

բռնկ ման դեպ քում։ Ը նդ ո րում՝ DµH
+-ի և 

դրա բա ղադ րիչ նե րի ար ժեք նե րը կախ-

ված են մի ջա վայ րի pH-ի ց։ Բնա կա նոն 

պայ ման նե րում DY-ն կա րող է կազ մել 

DµH
+-ի >75%-ը ։

DµH
+-ի և դրա բա ղադ րիչ նե րի հաշ-

Նկ. 3.12. Ա նդ րէ Թրի դոն Յա գեն դոր ֆը (1926-2017 թթ.) և DpH-ի հաշ վին ԱԵՖ-ի սին թե զը 

քլո րոպ լաստ նե րում ա պա ցու ցող փոր ձի գծա պատ կե րը

Նկ. 3.13. 2,4-դի նիտ րո ֆե նո լի (ձա խից) և կար բո նիլ ցի ա նիդք լոր ֆե նիլ հիդ րա զո նի (ա ջից) 

կա ռուց ված քային բա նաձ ևե րը
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վին ԱԵՖ-ի սին թե զի ա պա ցուց ման 

գոր ծում կար ևոր էր այն, որ ա մե րի կա-

ցի կեն սաէ ներ գե տի կոս Էֆ­րաիմ­ Ռե­

կե­րը (նկ. 3.10) Ա ՄՆ Կոռ նե լի հա մալ-

սա րա նում ար ձա նագ րել է ԱԵՖ-ի սին-

թեզ մի տո քոնդ րի ում նե րից ան ջատ ված 

ցի տոք րոմ c-օք սի դազ ու F
O
F

1
-ԱԵ Ֆազ 

պա րու նա կող լի պի դային բշ տիկ նե-

րում՝ լի պո սոմ նե րում (նկ. 3.11)։ Նույն 

ար դյուն քը ստա ցել է ճա պո նա ցի կեն-

սաէներ գե տի կոս Յա­սո­ւո­ Կա­գա­վան 

(տե՛ս նկ. 3.10) ցի տոք րոմ c-օք սի դա զի 

փո խա րեն ար քեյ նե րից ան ջատ ված 

բակ տե րի ա ռո դոպ սի նի հետ (տե՛ս նկ. 

3.10)։

Ն մա նա պես ա մե րի կա ցի կեն սա-

էներ գե տի կոս Ա­նդ­րէ­Թրի­դոն­Յա­գեն­

դոր­ֆը (նկ. 3.12) Ա ՄՆ նույն հա մալ սա-

րա նում ցույց տվեց, որ քլո րոպ լաստ նե-

րի պահ պա նու մը թույլ թթու նե րում (pH 

4) ու այ նու հետև ա րագ տե ղա փո խու մն 

ալ կա լի ա կան խիտ բու ֆե րային լու-

ծույթ (pH 8) բե րում են նրանց թա ղան-

թի վրա DpH-ի ստեղծ մա նը: Այդ պայ-

ման նե րում սին թեզ վում է ԱԵՖ (տե՛ս 

նկ. 3.11)։ Այդ ար դյուն քը հաս տա տեց 

ռու սաս տան ցի ֆի զի կոս Լև­Ա­լեք­սանդ­

րո­վիչ­Բլյու­մեն­ֆել­դը։

Շատ կար ևոր են այն փոր ձա րա-

րա կան ար դյունք նե րը, ո րոնք հաս տա-

տում են մի տո քոնդ րի ում նե րի ներ քին 

թա ղան թի վրա ար­հես­տա­կա­նո­րեն­

Նկ. 3.14. Դի նիտ րո ֆե նո լի թա ղան թում ներ գոր ծու թյան գծա պատ կե րը

Նկ. 3.15. Թեր մո գե նի նի կա ռուց ված քի 

մո դե լը
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ստեղծ­ված­ DµH
+­ի­ հաշ­վին­ F

O
F

1
­ԱԵ­

Ֆա­զում­ ԱԵՖ­ի­ սին­թե­զը։ Ը նդ ո րում՝ 

ԱԵՖ-ի ա ռա ջա ցու մն ու նի բա վա կան 

բարձր ա րա գու թյուն։

Այ նու հետև Ա. Լե նին ջե րը, Վ. Պ. 

Սկու լա չո վը և ռու սաս տան ցի կեն սա ֆի-

զի կոս Ե. Ա. Լի բեր մա նը ցույց են տվել, 

որ բնա կան և ար հես տա կան մի շարք 

ճար պա լուծ մի ա ցու թյուն ներ, օ րի նակ՝ 

տար­բեր­ ճար­պաթ­թու­ներ,­ թեր­մո­գե­

նին սպի­տա­կու­ցը,­ դի­նիտ­րո­ֆե­նո­լը­

կամ­ կար­բո­նիլ­ցի­ա­նիդք­լոր­ֆե­նիլ­հիդ­

րա­զո­նը (նկ. 3.13), ու նակ են կա պել 

և տե ղա փո խել H+-ներ, մե ծաց նում են 

H+-նե րի հա մար թա ղան թի թա փան-

ցե լի ու թյու նը և նվա զեց նում թա ղանթ-

նե րի օհ մա կան դի մադ րու թյու նը (տե՛ս 

նկ. 3.14)։ Այդ պատ ճա ռով դիտ վում է 

DµH
+-ի ցրում ջեր մու թյան ձևով և ԱԵՖ-ի 

սին թե զի ար գե լա կում։ Այդ պի սի մի ա-

ցու թյուն նե րը կոչ վում են փե­ղե­քիչ­ներ։ 

Այս եր ևույթն օգ տա գործ վում է ո րոշ 

կեն դա նի օր գա նիզմ նե րում տար բեր 

վի ճակ նե րում։ Օ րի նակ՝ տա քա րյուն 

կեն դա նի նե րի գորշ ճար պային հյուս-

ված քի բջիջ նե րի մի տո քոնդ րի ում նե րի 

ներ քին թա ղան թն ու նի H+-նե րի հա մար 

թա փան ցե լի ծա կո տի ներ, ո րոնք առա-

ջա նում են թեր­մո­գե­նին­ սպի տա կու ցի 

մաս նակ ցու թյամբ։ Քննարկ վում է նաև 

մի այլ տե սա կետ այն մա սին, որ թեր-

մո գե նի նը ձևա վո րում է ծա կո տի, ո րով 

ան ցնում են ճար պաթ թու նե րի ա նի ոն-

նե րը և փո խա նակ վում պրո տո նաց-

ված նե րով։ Ար դյուն քում DµH
+-ը ցրվում 

է կամ չի ա ռա ջա նում։ Այդ ար դյունքն 

ար ձա նագր վել է մե կու սաց ված մի տո-

քոնդ րի ում նե րի հետ փոր ձե րում։ 

Թեր մո գե նի նը բա ցա հայտ վել է 1979 

թ.-ի ն։ Այն կազ մում է այդ մի տո քոնդ րի-

ում նե րի թա ղան թային սպի տա կուց նե-

րի 10%-ը, ու նի 32.2 կԴա մո լե կու լային 

զանգ ված, կազմ ված է 306 ա մի նաթթ-

վային մնա ցորդ նե րից, ու նի α- պա-

րուրավոր ված մինչև 5 հատ ված ներ 

(նկ. 3.15) ու իր ա մի նաթթ վային հա ջոր-

դա կա նու թյամբ մոտ է այլ բջիջ նե րի մի-

տո քոնդ րի ում նե րի ԱԵՖ/ԱԿՖ փո խա-

Նկ. 3.16. Գորշ ճար պային հյուս ված քի բջիջ նե րում մի տո քոնդ րի ում նե րի մեծ քա նա կը՝ 

ճար պային կա թիլ նե րի շուրջ
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նակ չին։ Ցույց է տր վել նաև, որ թեր մո-

գե նին սպի տա կու ցն ու նի ԱԵՖ և ԴՆԹ 

կա պող կենտ րոն ներ, և են թադրվում է, 

որ այդ կար ևոր մի ա ցու թյուն նե րի կա-

պու մն ու նի կար գա վո րիչ նշա նա կու-

թյուն։ Այն կոչ վում է նաև 1­ին­փե­ղե­քիչ­

սպի­տա­կուց։ Վեր ջինս ար դեն կլո նա-

վոր վել է։ 

 1997 թ.-ին տար բեր հյուս վածք նե-

րի, այդ թվում՝ գլ խու ղե ղի բջիջ նե րի մի-

տո քոնդ րի ում նե րում հայտ նա բեր վել է 

նաև այդ սպի տա կու ցի հո մո լո գը՝ 2­րդ­

փե­ղե­քիչ­սպի­տա­կու­ցը։ Նրա քա նա կը 

շատ ա վե լի քիչ է, քան գորշ ճար պային 

հյուս ված քի բջիջ նե րում թեր մո գե նի նի-

նը՝ կազ մե լով դրա 1%-ը։ Են թադր վում 

է, որ այս սպի տա կու ցի ակ տի վու թյու նը 

խթան վում է սու պե րօք սի դի մի ջո ցով, և 

այն մաս նակ ցում է թթ ված նի ակ տիվ 

ձևե րի կար գա վոր մա նը։ Կմախ քային 

մկան նե րում ար դեն հայտ նի է 3­րդ­փե­

ղե­քիչ­սպի­տա­կու­ցը։  

Պ­րո­տո­նա­ֆո­րային­ սպի­տա­կուց­

նե­րի­ առ­կա­յու­թյան­ պատ­ճա­ռով­

ԱԵՖ­ի­ սին­թեզ­ տե­ղի­ չի­ ու­նե­նում,­ և­

նյու­թե­րի­ օք­սի­դաց­ման­ ըն­թաց­քում­

ան­ջատ­ված­ է­ներ­գի­ան­ ձևա­փոխ­վում­

է­ ջեր­մու­թյան։­Ճար պային հյուս ված-

քի գորշ գույ նը պայ մա նա վոր ված է 

նրա մի տո քոնդ րի ում նե րի մեծ թվով 

(նկ. 3.16) և դրանց ներ քին թա ղան թի 

ներփ քում նե րի մեծ մա կեր ևույ թով ու 

Fe3+ պա րու նա կող ցի տոք րոմ նե րի մեծ 

քա նա կով։ Այդ մի տո քոնդ րի ում նե րում 

շն չա ռա կան հա մա լիր նե րի պա րու նա-

կու թյու նն է ա պես գե րա զան ցում է H+-

ային ԱԵՖ սին թազ նե րը։ Նրանց ներ-

քին թա ղան թում առ կա են ծա կո տի ներ, 

և ԱԵՖ-ի սին թեզ գրե թե չի կա տար վում։ 

Գորշ ճար պային հյուս ված քը զար-

գա ցած է մա զա ծած կույ թից զուրկ կեն-

դա նի նե րի ձա գե րի և ձմե ռային քուն 

մտ նող հա սուն կեն դա նի նե րի, օ րի նակ՝ 

չղ ջիկ նե րի կամ ար ջե րի (նկ. 3.17), ի նչ-

պես նաև նո րա ծին ե րե խա նե րի օր-

գա նիզ մում։ Այն կազ մում է մարմ նի 

զանգ վա ծի 1-2%-ը, նո րա ծին ե րե խա-

նե րի օր գա նիզ մում՝ 5%-ը։ Հան դի պում 

է նաև հա սուն մարդ կանց օր գա նիզ-

մում։ Գորշ ճար պային հյուս ված քում 

ճար պաթ թու նե րի օք սի դա ցու մը մինչև 

մո տա վո րա պես 10 ան գամ և թեր մո-

գե նի նի սին թե զն է ա պես խթան վում են 

մի ջա վայ րի ջեր մաս տի ճա նի նվազ ման 

դեպ քում։

 Հե տաքր քիր է նաև, որ թե րմո գե նինն 

ակ տի վա նում է բջ ջապ լազ մում ա զատ 

ճար պաթ թու նե րի քա նա կի ա ճի ըն թաց-

քում, ո րոնց հետ փո խազ դե ցու թյան 

ար դյուն քում այն փո խում է իր կոն-

Նկ. 3.17. Չղ ջիկ նե րի և ար ջե րի օրգանիզմներում լավ է զար գա ցած գորշ ճար պը
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ֆոր մա ցի ան և դառ նում թա փան ցե լի 

H+-նե րի հա մար։ Այդ պի սի փո փո խու-

թյուն ներ դիտ վում են նաև ֆի զի կա կան 

աշ խա տան քի ըն թաց քում։ Գորշ ճար-

պային հյուս վածքն ըն դու նակ է ան ջա-

տե լու մինչև 400 Վտ ջեր մու թյուն մեկ 

կգ զանգ վա ծի հաշ վար կով, ո րը հա-

րյուր ան գամ շատ է մյուս հյուս վածք-

նե րի ջեր մա ծին ու նա կու թյու նից։ 

Նույն ձևով ջեր մու թյան ան ջա տում 

դիտ վում է ար ևե լյան կամ չի նա կան 

կա ղամ բի (նկ. 3.18), ո րոշ շու շա նազ-

գի նե րի և այլ բույ սե րի ծա ղիկ նե րում։ 

Դա դիտ վում է մի ջա վայ րի ջեր մաս տի-

ճա նի նվազ ման դեպ քում, ե րբ մի տո-

քոնդ րիում նե րում խթան վում է շն չա ռու-

թյու նը։ Են թադր վում է, որ ջեր մու թյան 

գե րար տադ րու թյու նը կա րող է պայ մա-

նա վոր ված լի նել մի տո քոնդ րի ում նե րի 

բա ժան ման և ա ճի ար դյուն քում դրանց 

քա նա կի ա վե լա ցու մով։ Չի նա կան կա-

ղամ բի ծա ղիկ նե րի ջեր մաս տի ճա նը 

կա րող է մինչև 350C-ով բարձր լի նել 

մի ջա վայ րի ջեր մաս տի ճա նից։ Շն չա-

ռու թյան ակ տի վաց ման հաշ վին ջեր-

մար տադ րու թյուն դիտ վում է նաև ո րոշ 

բույ սե րի, օ րի նակ՝ աշ նա նա ցան հա-

ցազ գի նե րի ծի լե րում։

Շն չա ռու թյան և ֆոս ֆո րի լաց ման 

գոր ծըն թաց նե րի փե ղե քում դիտ վում 

է նաև թռ չուն նե րի և կաթ նա սուն նե-

րի կրկ նա կի սա ռեց ման ըն թաց քում։ 

Դրա ցու ցա նիշն է կմախ քային մկան-

նե րի մի տո քոնդ րի ում նե րում Ֆ/Օ հա-

րա բե րու թյան կտ րուկ նվա զու մը։ Այդ 

դեպ քում ցույց են տր վել մկան­նե­րում­

ա­զատ­ ճար­պաթ­թու­նե­րի­ քա­նա­

կի­ է­ա­կան­ ա­վե­լա­ցու­մը­ լի­պազ­նե­րի­

մաս­նակ­ցու­թյամբ­ և­ նրանց­ մի­ջո­ցով­

փե­ղեք­ման­ խթա­նու­մը։ Դեռ ա վե լին, 

թա ղանթ նե րով թա փան ցում են ճար-

պաթ թու նե րի ա նի ոնն նե րը, ո րոնք և 

տա րան ջա տում են շն չա ռու թյու նը և 

ֆոս ֆո րի լա ցու մը։ Են թադր վում է, որ 

ճար պաթ թու նե րի ա նի ոն ներն ար գե-

լա կում են թա ղան թում ԱԵՖ/ԱԿՖ փո-

խա նա կի չը և դրա նով ևս կա սեց նում 

ԱԵՖ-ի սին թե զը։ Ճար պաթ թու նե րի 

փե ղե քիչ ներ գոր ծու թյու նը կա րող է դա-

դա րել, ե րբ այդ թթու նե րի վե րա կա ռու-

ցու մը թա ղանթ նե րում զի ջում է դրանց 

b օք սի դաց մա նը, ո րին ար դեն ծա նոթ 

ե նք։ Նման կար գա վո րու մն ու նի մեծ 

հե տաքրք րու թյուն։ Հե տաքր քիր է նաև, 

Նկ. 3.18. Չի նա կան կա ղամ բը
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որ ԱԵՖ/ԱԿՖ փո խա նա կիչն իր ա մի-

նաթթ վային մնա ցորդ նե րի հա ջոր դա-

կա նու թյամբ և տա րա ծա դիր քային կա-

ռուց ված քով նման է թեր մո գե նի նին։ 

Շն չա ռու թյան և ֆոս ֆո րի լաց ման 

փե ղեք ման ու սում նա սի րու թյուն նե րից 

ել նե լով՝ ա ռա ջարկ վեց տար բեր փե-

ղե քիչ ներ օգ տա գոր ծել մար դու ճար-

պա կալ ման դեմ պայ քա րում։ Սա կայն 

ցույց տր վե ցին այդ մի ա ցու թյուն նե րի 

թու նա վոր հատ կու թյուն նե րը, և շատ 

ա րագ այդ ա ռա ջար կը մերժ վեց։

 Միտ չե լի տե սու թյամբ բա ցատր-

վե ցին նաև մի տո քոնդ րի ում նե րում 

շնչա ռու թյան ըն թաց քում մի ջա վայ րի 

թթվեց ման կամ դե տեր գենտ նե րի առ-

կա յու թյամբ օք սի դային ֆոս ֆո րի լաց-

ման ար գե լակ ման և այլ փոր ձա րա րա-

կան տվյալ ներ։ 

Ն շենք նաև, որ ջեր մու թյան ան ջա-

տում կա րող է տե ղի ու նե նալ կեն դա-

նի նե րի մկան նե րի կծկ ման ըն թաց քում 

ակ տո մի ո զի նային հա մա լի րի ԱԵ Ֆա-

զային ակ տի վու թյան հաշ վին։ Նույն-

պի սի ար դյունք կա րող է դիտ վել շն չա-

ռու թյան այ լընտ րան քային օք սի դազ-

նե րի ակ տի վու թյան հաշ վին։ 

Վեր ծա նե լով ԱԵ Ֆա զի ա ռանց-

քային դե րը և H+-նե րի տե ղա փոխ ման 

նշա նա կու թյու նը ԱԵՖ-ի սին թե զում՝ 

տա րի ներ հե տո Պ. Միտ չե լը վե րաձ ևա-

կեր պեց իր տե սու թյան պոս տու լատ նե-

րը՝ 

	ԱԵ­Ֆազ­նե­րը­ ջրա­դե­հիդ­րա­

տաց­ման­ հա­մա­կար­գեր­ են­

ջրի­ և­ ԱԵՖ­ի­ հա­մար­ հա­տուկ­

հատ­կու­թյուն­նե­րով,­ և­ նրանց­

բնա­կա­նոն­ գոր­ծա­ռույ­թը­ թա­

ղան­թով­ H+­նե­րի­ դար­ձե­լի­ տե­

ղա­փո­խումն­է­ջրի­և­(ԱԵՖ/ԱԿՖ­

+­ Ֆ
ա­նօրգ

)­ի­ միջև­ վե­րա­կանգ­նո­

ղա­կան­ հա­մար­ժեք­նե­րի­ հոս­քի­

ա­ռա­ջաց­ման­նպա­տա­կով,

	­զու­գոր­դող­ թա­ղանթ­նե­րի­ օք­սի­
դա­վե­րա­կանգ­նո­ղա­կան­ շղ­թա­

նե­րը­ կա­տա­լի­զում­ են­ օք­սի­դա­

վե­րա­կանգ­նո­ղա­կան­ տար­բեր­

պո­տեն­ցի­ալ­նե­րով­ բա­ղադ­րիչ­

նե­րի­միջև­վե­րա­կանգ­նո­ղա­կան­

հա­մար­ժեք­նե­րի՝­է­լեկտ­րոն­նե­րի­

զույ­գե­րի­և­ջրած­նային­խմ­բե­րի­

հոս­քե­րը,­ և­ նրանց­ բնա­կա­նոն­

գոր­ծա­ռույթն­ օք­սի­դաց­ման­ ըն­

թաց­քում­ թա­ղան­թով­ H+­նե­րի­

տե­ղա­փոխ­ման­ և­ վե­րա­կանգ­

նո­ղա­կան­հա­մար­ժեք­նե­րի­միջև­

դար­ձե­լի­զու­գոր­դումն­է,

	զու­գոր­դող­ թա­ղանթ­նե­րում­

գոր­ծում­ են­ սուբստ­րատ­նե­

րի­ նկատ­մամբ­ յու­րա­հա­տուկ­

փո­խա­նա­կային­ հա­մա­կար­

գեր,­ ո­րոնք­ ի­րա­կա­նաց­նում­ են­

ա­նիոն­նե­րի­ փո­խա­նա­կում­ OH ­

­­նե­րի­ և­ կա­տի­ոն­նե­րի­ փո­խա­

նա­կում­H+­նե­րի­հետ,­և­նրանց­

բնա­կա­նոն­ գոր­ծա­ռույ­թը­ pH­ի­

և­ օս­մո­սային­ բա­ղադ­րի­չի­ կար­

գա­վո­րումն­է,

	նշ­ված­հա­մա­կար­գե­րը­գտն­վում­
են­ թա­ղան­թում,­ ո­րը­ քիչ­ թա­

փան­ցե­լի­ է­H+­նե­րի­ և­տար­բեր­

կա­տի­ոն­նե­րի­ ու­ ա­նի­ոնն­նե­րի­

հա­մար։­

Այս պոս տու լատ նե րն ամ բող ջո վին 

հաս տատ վե ցին, և քե մի օս մո սային տե-

սու թյու նն ըն դուն վեց։

­Փաս­տո­րեն­ քե­մի­օս­մո­սային­ տե­

սու­թյու­նը­ հիմ­նա­վո­րեց­ կեն­դա­նի­
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ղան թի ներ սում փո խանց վող H+-նե րը։

Քե մի օս մո սային տե սու թյու նից 

զատ՝ գո յու թյուն ու նե ցող դժ վա րու-

թյուն նե րը հաղ թա հա րե լու և փոր ձա-

րա րա կան տվյալ նե րը մեկ նա բա նե լու 

հա մար ա ռա ջարկ վել են այ­լընտ­րան­

քային­ վար­կած­ներ։ Դրանք ը ստ է ու-

թյան վե րա բե րում են այն ու ղուն, ո րով 

ան ցնում են H+-նե րը, զու գորդ վե լով 

նյու թե րի օք սի դաց ման և Ա ԿՖ-ի ֆոս-

ֆո րի լաց ման գոր ծըն թաց նե րի հետ, և, 

որ պես հետ ևու թյուն, DµH
+-ի դե րին F

O
F

1
-

ԱԵ Ֆա զի աշ խա տան քում։ 

 Միտ չե լի հետ մի ա ժա մա նակ նրա 

լա վա գույն գոր ծըն կեր և ը նդ դի մա խոս, 

ան գլի ա ցի քի մի կոս և կեն սա ֆի զի կոս 

Ռո­բերտ­ Ջո­զեֆ­ Պա­թոն­ Վի­լյամ­սը 

(նկ. 3.19) գտ նում է, որ նշ ված գոր ծըն-

թաց նե րը զու գորդ վում են ոչ թե թա ղան-

թի լայն քով  H+-նե րի տե ղա փոխ ման և 

DµH
+-ի  ա ռա ջաց ման շնոր հիվ, այլ թա-

ղան թի ներ սում է լեկտ րոն նե րի տե ղա-

փոխ ման շղ թայից դե պի F
O
F

1
-ԱԵ Ֆազ 

H+-նե րի տե ղա փոխ ման հաշ վին։ Են-

թադր վում է, որ նյու թե րի օք սի դաց ման 

և Ա ԿՖ-ի ֆոս ֆո րի լաց ման մե խա նիզմ-

նե րի միջև կա տե ղային (ան մի ջա կան) 

կապ, և H+-նե րը տե ղա փոխ վում են թա-

3.3. Է ՆԵՐ ԳԻ Ա ԿԱՆ ԶՈՒ ԳՈՐԴ ՄԱՆ ԱՅ ԼԸՆՏ ՐԱՆ ՔԱՅԻՆ 

ՎԱՐ ԿԱԾ ՆԵՐ

Նկ. 3.19. Ռո բերտ Ջո զեֆ Պա թոն 

Վի լյամ սը (1926-2015 թթ.)

բջիջ­նե­րում­է­ներ­գի­ային­զու­գորդ­ման­

կար­ևո­րա­գույն­ սկզ­բունք­նե­րը,­ ո­րոնք­

ստա­ցան­ ի­րենց­ա­պա­ցույց­նե­րը։­ Այդ­

սկզ­բունք­ներն­ար­դեն­գտել­են­ի­րենց­

կի­րա­ռու­թյուն­նե­րը­ տար­բեր­ ո­լորտ­

նե­րում։­ Սա­կայն­ շատ­ ար­դյունք­ներ­

մնում­ են­ ան­հաս­կա­նա­լի­ և­ նոր­ բա­

ցատ­րու­թյուն­ներ­են­պա­հան­ջում։

 Բա նա վե ճե րի ա ռար կա է շն չա ռու-

թյան ըն թաց քում է լեկտ րոն նե րի փո-

խանց ման և H+-նե րի տե ղա փոխ ման 

զու գորդ ման մե խա նիզ մը։ Դա շատ 

բարդ հա մա կարգ է։ Միտ չե լի ա ռա ջար-

կած Q ցիկ լում մեկ զույգ է լեկտ րոն նե րի 

հաշ վար կով կա րող են տե ղա փոխ վել 

2 H+-ներ, սա կայն փոր ձե րի քա նա կա-

կան վեր լու ծու թյուն նե րը ցույց են տա-

լիս H+-նե րի տե ղա փոխ ման թվի ա վե լի 

բարձր ար ժեք ներ։ Այ նու հետև՝ արդյո՞ք 

է ներ գի ա կան զու գորդ մա նը մաս նակ-

ցում են թա ղան թով տե ղա փոխ վող H+-

նե րը, թե նրան մաս նա կից են նաև թա-
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ղան թային լի պիդ նե րով կամ սպի տա-

կուց նե րով։ Հաշ վի է ա ռն վում այն, որ 

թա ղան թում H+-նե րը կա րող են տե ղա-

փոխ վել տար բեր քի մի ա կան խմ բե րի 

միջև ջրած նային կա պե րով կազ մա-

վոր ված ցան ցում ։ Այ սինքն՝ նա ա ռա-

ջար կում է տե­ղային­ է­ներ­գի­ա­կան­

զու­գորդ­ման­վար­կած։ Որ պես հիմ նա-

վո րում բեր վում են փոր ձա րա րա կան 

տվյալ ներ այն մա սին, ո ր՝

	շն չա ռա կան շղ թայի կամ ԱԵ-

Ֆա զի ար գե լա կու մը սահ մա նա-

փա կում է մյու սի աշ խա տան քը,

	H+-նե րի տե ղա փոխ ման ա րա-

գու թյու նը լի պիդ նե րում ա վե լի 

մեծ է, քան ջրում։

 Հե տաքր քիր է այն, որ վեր ջերս E. 

coli-ո ւմ հայտ նա բեր վել են օք սի դաց-

ման և ֆոս ֆո րի լաց ման մե խա նիզմ նե-

րի միջև H+-ներ տե ղա փո խող սպի տա-

կուց ներ, ո րոնք կար ծես թե ի րա գոր-

ծում են է լեկտ րոն նե րի տե ղա փոխ ման 

շղթայի և F
O
F

1
-ԱԵ Ֆա զի միջև ան մի ջա-

կան կապ։ Այս տեղ կար ևոր է այն, որ 

ջրային փու լում 2.5 մվրկ-ո ւմ H+-նե րը 

կա րող են ան ցնել 10 մկմ հե ռա վո րու-

թյուն, ո րը մո տա վո րա պես հա զար ան-

գամ գե րա զան ցում է մի տո քոնդ րի ում-

նե րի ներ քին թա ղան թում շն չա ռա կան 

շղ թայի ու F
O
F

1
-ԱԵ Ֆա զի միջև հե ռա-

վո րու թյա նը։ Այ սինքն՝ է ներ գի ա կան 

զու գորդ ման նպա տա կով թա ղան թի 

ներ սում H+-նե րի տե ղա փոխ ման ան-

հրա ժեշ տու թյուն չկա։ Մյուս կող մից, 

տե ղային է ներ գի ա կան զու գոր դու մը չի 

բա ցա ռում H+-նե րի տե ղա փո խու մը թա-

ղան թով և DµH
+-ի ստեղ ծու մը։ Մի գու ցե 

տե ղային գոր ծըն թաց նե րը կա տա րում 

են է ներ գի այի փո խանց ման լրա ցու ցիչ 

դեր և նվա զեց նում են է ներ գի այի ձևա-

փո խու թյան ըն թաց քում դրա կո րուստ-

նե րը։

Ճշ տե լով H+-նե րի տե ղա փոխ ման 

ֆի զի կա կան ճա նա պար հը՝  իռ լան դա-

ցի կեն սա ֆի զի կոս Ֆի լիպ Մալպ րե սը 

գտնում է, որ շն չա ռա կան շղ թայի աշ-

խա տան քի ար դյուն քում տե ղի են ու նե-

նում թա ղան թա մերձ հատ վա ծում H+-

նե րի կու տա կում թա ղան թի մա կերևույ-

թում բա ցա սա կան լից քա վոր ված 

տար բեր խմ բե րի առ կա յու թյան պատ-

ճա ռով, կրկ նա կի է լեկտ րա կան շեր տի 

ա ռա ջա ցում, և այդ շեր տում­թա­ղան­թի­

մա­կերևույ­թի­ ֆիքս­ված­ լից­քե­րը­ վե­

րահս­կում­ են­ H+­նե­րի­ հե­տա­գա­ ան­

ցու­մը­դե­պի­F
O
F

1
­ԱԵ­Ֆազ։ Լրաց նե լով 

նման պատ կե րա ցու մը՝ Վ. Պ. Սկու-

լա չովն ա ռա ջար կում է, որ H+­նե­րի­

ան­ցու­մը­ ջրային­ փու­լից­ դե­պի­ F
O
F

1
­

Նկ. 3.20. Հանս Վիկ տոր Վես տեր հո ֆը 

(ծնվ. 1953 թ.)
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ԱԵ­Ֆազ­ ու­ վեր­ջի­նիս­ աշ­խա­տան­քը­

խթան­վում­ են­ ԱԵ­Ֆա­զի­ շուրջ­ է­լեկտ­

րա­կան­ դաշ­տի­ կող­մից, ո րը ստեղծ-

վում է մինչև 4 մմ հե ռա վո րու թյամբ 

թա ղան թով H+-նե րի տե ղա փոխ ման 

ար դյուն քում։ Այդ դաշ տի դե րը կա րող 

է լի նել ա վե լի է ա կան, ե րբ DµH
+-ը փոքր 

է ԱԵՖ-ի սին թե զի հա մար ան հրա ժեշտ 

ար ժե քից։ 

Է լեկտ րոն նե րի տե ղա փոխ ման 

շղթան և F
O
F

1
-ԱԵ Ֆա զը կա րող են թա-

ղան թում մի մյանց հետ բախ վել՝ ա ռա-

ջաց նե լով ժա մա նա կա վոր զու գոր դող 

մի ա վոր ներ։ Բախ ման ար դյուն քում 

տե ղի են ու նե նում է ներ գի այի փո խան-

ցում և ԱԵՖ-ի սին թեզ։ Նի դեր լանդ-

ցի կեն սաէ ներ գե տիկ Հանս­ Վիկ­տոր­

Վես­տեր­հո­ֆի (նկ. 3.20) զու­գոր­դող­

մի­ա­վոր­նե­րի­այս­վար­կա­ծն­ու շագ րավ 

է, քա նի որ են թադ րում է թա ղանթ նե-

րի շար ժում ներ ու դրան ցում գտն վող 

սպի տա կու ցային հա մա կար գե րի տա-

րա ծա դիր քային փո փո խու թյուն ներ, 

ո րոնք, ի րոք, դիտ վում են թթ ված նի յու-

րաց ման ըն թաց քում մի տո քոնդ րիում-

նե րում տար բեր մե թոդ նե րի օգ նու-

թյամբ։ Այդ պի սի տա րա ծա դիր քային 

փո փո խու թյուն նե րը կա րող են հետ ևել 

մի տո քոնդ րի ում նե րի ո ւռ չեց մա նը և 

կծկ մա նը։ Վեր ջին ներս հա ջոր դա բար 

դիտ վում են է լեկտ րո նային ման րա դի-

տա կի տակ շն չա ռու թյան սուբստ րատ-

նե րի ներ մուծ ման ար դյուն քում։

Այս վար կած նե րում Ա ԿՖ-ի օք սի-

դային կամ ֆո տո ֆոս ֆո րի լաց ման գոր-

ծըն թա ցում են թադր վում է տար բեր գոր-

ծոն նե րի դեր՝ ի լրումն DµH
+-ի։ 

Դժ վար է պն դել, որ հայտ նի են բո-

լոր մո լե կու լային մե խա նիզմ նե րը, և 

գոր ծըն թացն ամ բող ջո վին պար զա-

բան ված է։ Դեռ պետք է ու սում նա սի-

րել նաև H+-նե րի մի ջո ցով է ներ գի ային 

զու գոր դու մը տար բեր կեն դա նի օր գա-

նիզմ նե րում, այդ թվում՝ բազ մա զան 

ման րէ նե րում, DµH
+-ի նկատ մամբ բջիջ-

նե րի զգա յու նու թյու նը և նրա ըն կա լու-

մը‚ ա պա տե ղայ նաց ված DµH
+-ի՝ տե-

ղայ նաց վա ծով փո խա րի նու մը կամ այլ 

ի ո նի հիմ նախն դի րը, սպի տա կուց նե-

րում լից քե րի տե ղա փոխ ման նոր ու ղի-

նե րը 100 կՎ/սմ բնա կան է լեկտ րա կան 

դաշ տի պայ ման նե րում։ Մի գու ցե այլ 

բա ներ ևս… Մենք հե ռու ե նք վեր ջա կետ 

դնե լուց։ 

Կեն դա նի բջիջ նե րի մո լե կու լային 

տրա մա բա նու թյան ու սում նա սի րու-

թյունն ան վերջ է։ Բայց կա րե լի է հա-

մա կար ծիք լի նել ան վա նի ա մե րի կա-

ցի կեն սա քի մի կոս Դևիդ­Մեց­լե­րի այն 

մտքին՝ ար տա հայտ ված իր կեն սա քի-

մի այի գր քում, որ ե րբ օք սի դային ֆոս-

ֆո րի լա ցու մը ստա նա իր վերջ նա կան 

լու ծու մը, պարզ կդառ նա, որ ճշ­մար­

տու­թյուն­կա­բո­լոր­ա­ռա­ջարկ­ված­տե­

սու­թյուն­նե­րում­և­վար­կած­նե­րում։
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 Կեն դա նի օր գա նիզմ նե րի կեն սա-

գոր ծու նե ու թյու նը, բազ մա պի սի ֆի զի ո-

լո գի ա կան, կեն սա քի մի ա կան, գե նե տի-

կա կան և այլ գո րծըն թաց ներն ան հնար 

է պատ կե րաց նել ոչ մի այն ա ռանց 

է ներ գի այի աղ բյուր նե րի ա ռա ջաց-

ման հիմ նա կան և այ լընտ րան քային 

կամ պա հուս տային գոր ծըն թաց նե րի, 

ո րոնց ծա նո թա ցանք նա խորդ գլուխ-

նե րում, այլև ա ռանց է ներ գի այի օգ-

տա գործ մամբ տար բեր գոր ծա ռույթ-

նե րի։ Ա­ռանձ­նա­հա­տուկ­ են­ կեն­դա­նի­

օր­գա­նիզմ­նե­րում­ է­ներ­գի­այի­ օգ­տա­

գործ­ման­բարձր­ար­դյու­նա­վե­տու­թյու­

նը,­դրա­ի­րա­գործ­ման­հս­տակ­մե­խա­

նիզմ­նե­րը­և­կար­գա­վոր­ման­կա­տա­րե­

լա­գործ­ված­ ու­ղի­նե­րի­ առ­կա­յու­թյու­

նը։ 

Է ներ գի այի օգ տա գործ ման գոր-

ծըն թաց նե րը ստորև ներ կա յաց վում են 

աշ խա տան քի տար բեր ձևե րով, ո րոնց 

ու սում նա սիր ման կար ևոր ար դյունք նե-

րը և հե տա գա ու սում նա սի րու թյուն նե րի 

հիմ նախն դիր նե րը ևս կեն սաէ ներ գե տի-

կայի հիմ նա կան ա ռար կան ե ն։ Դրանք  

ան մի ջա կան ա ռն չու թյուն ու նեն կեն-

սա բա նու թյան տար բեր ճյու ղե րի և 

բնա գի տու թյան այլ բնա գա վառ նե րի 

հետ։
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4.1. ԿԵՆ ԴԱ ՆԻ ՕՐ ԳԱ ՆԻԶՄ ՆԵ ՐՈՒՄ Է ՆԵՐ ԳԻ ԱՅԻ 

ԾԱԽ ՍԸ ԵՎ ԱՇ ԽԱ ՏԱՆ ՔԸ

4.2. ՄԵ ԽԱ ՆԻ ԿԱ ԿԱՆ ԱՇ ԽԱ ՏԱՆՔ։ ՇԱՐ ԺՈՒ ՆՈՒԹՅԱՆ 

ՍԿԶ ԲՈՒՆՔ ՆԵ ՐԸ ԵՎ ՁԵ ՎԵ ՐԸ

 Կեն­դա­նի­օր­գա­նիզմ­նե­րին,­նրանց­

բջի­ջնե­րին­բնո­րոշ­է­շար­ժու­նու­թյու­նը,­

նրանք­ա­նընդ­հատ­շարժ­վում­են­և­կա­

տա­րում­մե­խա­նի­կա­կան­աշ­խա­տանք։ 

Բակ տե րի ա նե րի տե ղա շար ժը և 

մտ րակ նե րի մի ջո ցով շար ժում նե-

րը, կեն դա նի բջիջ նե րի կծ կում նե րը և 

բջջակ մախ քի աշ խա տան քը, բջիջ նե-
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րի կիս ման ըն թաց քում դե պի տար բեր 

բևեռ ներ քրո մո սոմ նե րի տա րա մի տու-

մը, բույ սե րի ա ճը և դե պի ար ևը նրանց 

տերև նե րի ո ւղղ վա ծու թյան փո փո խու-

մը, նա խա կեն դա նի նե րի շար ժում նե րը 

և կեղծ ո տիկ նե րի ա ռա ջա ցու մը, կեն-

դա նի նե րի մկան նե րի կծ կում նե րը և 

բազ մա թիվ այլ եր ևույթ ներ շար ժու նու-

թյան օ րի նակ ներ են (նկ. 4.1 և 4.2)։

­Կեն­դա­նի­ հա­մա­կար­գե­րի­ շար­ժու­

նու­թյան­եր­կու­սկզ­բունք­նե­րից­են­ար­

տա­քին­ է­ներ­գի­այի­ օգ­տա­գոր­ծու­մը­

և­ կա­ռուց­ված­քային­ ու­ կար­գա­վո­րիչ­

սպի­տա­կուց­նե­րի­մի­ջո­ցով­ի­րա­կա­նա­

ցու­մը։

Շար­ժու­նու­թյան­ բազ­մա­զան­

երևույթ­նե­րը­դաս­վում­են­եր­կու՝­մկա­

նային­կծկ­ման­և­ոչ­մկա­նային­շարժ­

ման­ խմ­բե­րում։­ Մկա­նային­ կծկ­ման­

խմ­բին­են­պատ­կա­նում­կեն­դա­նի­նե­րի­

մկա­նային­ և­ բջիջ­նե­րի­ բջ­ջակ­մախ­քի­

շար­ժում­նե­րը։­Այս­խմ­բի­մե­խա­նի­կա­

կան­աշ­խա­տան­քը­կա­տար­վում­է­հիմ­

նա­կա­նում­ ԱԵՖ­ի­ է­ներ­գի­այի­ հաշ­

վին։­ Ոչ­ մկա­նային­ շարժ­ման­ խմբին­

են­դաս­վում­ շար­ժու­նու­թյան­այլ­դր­ս­

ևո­րում­նե­րը, այդ­ թվում՝­ մտ­րակ­նե­րի­

կծ­կու­մը,­ ո­րը­ կա­տար­վում­ է­ Dµ
H

+­ի­

կամ­Dµ
Na

+­ի­հաշ­վին։

4.2.1. ՄԿԱՆ ՆԵ ՐԻ ԿԱ ՌՈՒՑ ՎԱԾ ՔԸ 

ԵՎ ԿԾ ԿՈՒՄ ՆԵ ՐԸ

Մ կան նե րի կա ռուց ված քը դի տար-

կենք մի ջա ձիգ զո լա վոր մկա նի օ րի նա-

Նկ. 4.1. Շար ժում նե րը բջ ջի կիս-

ման գոր ծըն թա ցում

Նկ. 4.2. Բջիջ նե րի շար ժում նե րը բջ ջակ մախ քի կծ կում նե րի հաշ վին
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կով։ Այդ մկա նի կրկն վող տար րա կան 

մի ա վո րը սար­կո­մերն է, ո րը մկա նա թե-

լում տա րած վում է Z-ս կա վա ռակ նե րի 

միջև և ու նի մինչև 2.5 մկմ եր կա րու թյուն 

(նկ. 4.3)։ 

 Սար կո մե րը կազմ ված է սպի տա կու-

ցային բա րակ՝ ակ­տի­նի և հաստ՝ մի­ո­

զի­նի­ թե լիկ նե րից (տե՛ս նկ. 4.3)։ Ը նդ 

ո րում՝ յու րա քան չյուր բա րակ թե լիկ 

շր ջա պատ ված է 3 հաստ թե լիկ նե րով, 

յու րա քան չյուր հաս տը՝ 6 բա րակ նե-

րով։ Բա րակ թե լի կն ու նի մինչև 10 նմ 

տրա մա գիծ և 1 մկմ եր կա րու թյուն,  ի սկ 

հաս տը՝ 15 նմ տրա մա գիծ և 1,5 մկմ եր-

կա րու թյուն։ Այդ բա րակ և հաստ թե լիկ-

նե րի շարժ ման՝ սա հու մի ար դյուն քում 

սար կո մե րը կր ճատ վում է՝ նվա զեց նե-

լով իր եր կա րու թյու նը մեկ եր րոր դով։ 

Ակ տի նը սպի տա կուց է, ու նի 42 կԴա 

մո լե կու լային զանգ ված, կազմ ված է 

374 ա մի նաթթ վային մնա ցորդ նե րից և 

ներ կա յաց ված է մո նո մե րի (G-ակ տին) 

և պո լի մե րի (F-ակ տին) ձևով (նկ. 4.4)։ 

G-ակ տի նը գն դաձև է ու իր եր րոր դային 

կա ռուց ված քում ու նի ի րա րից տար բեր-

վող եր կու հատ ված (դո մեն)։ F-ակ տի-

նը թե լան ման է, ու նի ԱԵՖ-ի կապ ման 

հատ ված։ Են թադր վում է, որ պո լի մե րի 

ա ռա ջաց մա նը մաս նակ ցում են ԱԵՖ-ը, 

Mg2+-ը ու Ca2+-ը։ F-ակ տի նին կա րող են 

կապ վել նաև տրո պո մի ո զին և տրո պո-

նին սպի տա կուց նե րը (տե՛ս նկ. 4.4)։ 

Մի ո զի նը մկա նա թե լի կի գլ խա վոր 

բա ղադ րիչն է, այն կազ մում է մկա-

նային սպի տա կուց նե րի մինչև 60%-ը։ 

Մի ո զի նն ու նի 540 կԴա մո լե կու լային 

զանգ ված և ներ կա յաց ված է 2 ծանր 

(H) և 4 թեթև (L) շղ թա նե րով (տե՛ս նկ. 

4.4)։ Ծանր շղ թան ան հա մա չափ է և ու-

նի 220 կԴա մո լե կու լային զանգ ված։ 

Այդ շղ թա նե րն ու նեն α պա րուր ված 

կա ռուց վածք և ա վարտ վում են գլ խիկ-

նե րով, ո րոնք օ ժտ ված են ԱԵ Ֆա զային 

ակ տի վու թյամբ։ Վեր ջինս, ի նչ պես նշել 

ե նք, բա ցա հայ տել են Վ. Ա. Էն գել գար-

դը և Մ. Ն. Լյու բի մո վան։  Փաս տո րեն 

մի ո զինն ակ տի նից կախ ված ԱԵ Ֆազ 

է։ Թեթև շղ թան ու նի 18 կԴա մո լե կու-

Նկ. 4.3. Սար կո մե րի է լեկտ րո նային ման րա դի տարկ ման պատ կե րը
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լային զանգ ված։ Տար բեր մկան նե րում 

հան դի պում են տար բեր կա ռուց ված քի 

մի ո զին ներ։ Մի ո զի նում տար բե րում են 

ակ տի նի և ԱԵՖ-ի կապ ման կենտ րոն-

ներ։

Ակ տի նի և մի ո զի նի թե լիկ նե րը մի ա-

սին ա ռա ջաց նում են սպի տա կու ցային 

մի հա մա լիր (ԱՄ), ո րի կա տար վող 

փո փո խու թյուն նե րով բա ցատ րում են 

կծկու մը։ Դա բա ցա հայ տել է Ա. Սենտ-

Դյոր դին։ Այդ հա մա լի րում ակ տի նի և 

մի ո զի նի ա մուր հպու մը պայ մա նա վո-

րում է լից քա վոր ված խմ բե րի է լեկտ-

րաս տա տիկ և հիդ րո ֆոբ մնա ցորդ նե րի 

ստե րե ո-յու րա հա տուկ փո խազ դե ցու-

թյու նը։ Այդ փո խազ դե ցու թյա նը մաս-

նակ ցում է մի ո զի նի՝ լի զի նի մնա ցորդ-

նե րով հա րուստ հատ վա ծը։

Ն շենք, որ սր տի աշ խա տան քը, 

ա րյու նա տար ա նոթ նե րի և մի զա փամ-

փուշ տի լար վա ծու թյան փո փո խու-

թյու նը, ակ նագն դե րի շար ժում նե րը և 

այլ օր գան նե րի աշ խա տան քը և շատ 

ֆի զիո լո գի ա կան գոր ծա ռույթ ներ ի րա-

գործ վում են մկան նե րի կծ կում նե րի 

շնոր հիվ։

Մ կան նե րի կծ կում նե րը պայ մա նա-

վոր վում են նրանց հաս նող է լեկտ րա-

կան ազ դակ նե րով, կախ ված են այդ 

ազ դա կի ձևից և մե խա նի կա կան սահ-

մա նա փա կում նե րից։ Նրանք կա րող են 

լի նել ի­զո­մետ­րիկ, ե րբ մկա նում զար-

գա նում է լար վա ծու թյուն, և ի­զո­տո­

տիկ, ե րբ մկա նը կար ճա նում է։ Կա րո՞ղ 

եք ա րդյոքնշել,  թե մկան նե րի ի նչ պի սի 

կծ կում է դիտ վում ծան րա մար զիկ նե րի 

կամ թի ա վա րող նե րի մոտ։

 Սար կո մե րի կծկ ման մե խա նիզ մը 

դեռ վա ղուց գիտ նա կան նե րի ու շադ րու-

թյան կենտ րո նում է։ Ա նգ լի ա ցի ներ, ֆի-

զի ո լոգ ու կեն սա ֆի զի կոս Է­նդ­րյու­Ֆիլ­

դինգ­ Հաքս­լին և ման րա դի տա կա բան 

Հագ­ Էս­մոր­ Հաքս­լին (նկ. 4.5) ա ռա-

ջար կել են թե­լիկ­նե­րի­սա­հու­մի­տե­սու­

թյու­նը, ո րի հա մար Է. Հաքս լին 1963 թ.-

ին ար ժա նա ցել է Նո բե լյան մր ցա նա կի։

Ըստ այդ տե սու թյան՝ ակ տի նի և 

միո զի նի թե լիկ նե րը սա հում են մի մյանց 

Նկ. 4.4. F-ակ տի նի և մի ո զի նի կա ռուց ված քի գծա պատ կեր նե րը



ԿԵՆՍԱԷՆԵՐԳԵՏԻԿԱ

184

նկատ մամբ այն պես, որ ակ տի նի և մի-

ո զի նի թե լիկ նե րի եր կա րու թյու նը չի 

փո փոխ վում, և կր ճատ վում է ա նի զոտ-

րոպ գո տին՝ H հատ վա ծը (նկ. 4.6)։ Այդ 

պատ կե րա ցու մը հաս տատ վում է օպ-

տի կա կան փոր ձա րա րա կան հե տա զո-

տու թյուն նե րով։ 

Են թադր վում է, որ թե լիկ նե րի միջև 

ա ռա ջա նում են մի ո զի նի ժա մա նա կա-

վոր լայ­նա­կան­ կամր­ջակ­ներ, ո րոնց 

մի ջո ցով նրանք սա հում են մի մյանց 

նկատ մամբ։ Այդ կամր ջակ նե րը դիտ-

վում են որ պես ճկուն կա ռույց ներ։ 

Փորձ նա կա նո րեն հաս տատ վել է, որ 

կծկ ման արա գու թյու նը՝ V = dDL/dt-ն 

(որ տեղ L-ը սար կո մե րի եր կա րու թյունն 

է), կախ ված է կամր ջակ նե րի քա նա-

կից, և V-ն, իր հեր թին, կախ ված է մկա-

նում զար գա ցող լար վա ծու թյու նից կամ 

ու ժից (P)։ Այդ պի սի կա խու մը նկա-

րագր վում է Հիլ լի հա վա սա րու մով՝ 

(P + a) V = b (P
0 
­ P),

Նկ. 4.5. Է նդ րյու Ֆիլ դինգ Հաքս լին (1917-2012 թթ.) և Հագ Էս մոր Հաքս լին (1924-2013 թթ.)

Նկ. 4.6. Մկա նի կծկ ման ըն թաց քում ակ-

տի նի և մի ո զի նի թե լիկ նե րի՝ մի մյանց 

նկատ մամբ սա հու մի գծապատ կե րը

որ տեղ a-ն և b-ն փորձ նա կան գոր ծա կից ներ 

ե ն՝ b = a V
ա ռա վել

 / P
0
, V

ա ռա վել
-ը՝ մկա նի կար-

ճեց ման ա ռա վե լա գույն ա րա գու թյու նը, ի սկ 

P
0
-ն նախ նա կան լար վա ծու թյունն է կամ 

ի զո մետ րիկ ու ժը։ Ե թե P > P
0
, ա պա մկա նը 

թու լա նում է։ Ո րոշ վել է ակ տի նի և մի ո զի-

նի սա հու մի ա րա գու թյու նը, ո րը հաս նում է 

մինչև 15 մկմ/վրկ։ 
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Ցույց է տր վել, որ կծկ ման ըն թաց-

քում դիտ վում է ջեր մար տադ րու թյուն, 

ո րը, ի նչ պես հայտ նի է ֆի զի կայից, կա-

ռույց նե րի սա հու մի հետ ևանք է։ Ե րբ 

մկա նը կար ճա նում է և կա տա րում աշ-

խա տանք, ջեր մար տադ րու թյու նը ա վե-

լին է, քան ի զո մետ րիկ կծկ ման ժա մա-

նակ։ Այդ ջեր մար տադ րու թյու նը կոչ վել 

է Ֆե­նի­ է­ֆեկտ­ կամ­ եր­ևույթ։ Մկա նը 

նույ նիսկ հան գիստ վի ճա կում է ան ջա-

տում ոչ մեծ քա նա կի ջեր մու թյուն։

Մ­կան­նե­րի­ կծկ­ման­ գոր­ծըն­թա­

ցը­ ներ­կա­յաց­վում­ է­ ակ­տի­նի­ և­ մի­ո­

զի­նի­ միջև­ լայ­նա­կան­ կամր­ջակ­նե­րի­

փո­փո­խու­թյուն­նե­րով, ո րոնց հա մար 

են թադր վում են մի քա նի վի ճակ ներ։ 

Այդ վի ճակ նե րից յու րա քան չյու րում 

կամր ջա կն ու նի ո րո շա կի պո տեն ցի ալ 

է ներ գի ա և ու նակ է զար գաց նելու ո ւժ։ 

Ը նդ ո րում՝ կարմր ջակ նե րի շարժ ման 

ըն թաց քում նրանց ճկու նու թյան հաշ-

վին ա ռա ջա նում են տար բեր դե ֆոր մա-

ցիա ներ՝ սեղմ ված ներ, ո րոնք նվա զեց-

նում են կամր ջակ նե րի աշ խա տան քի 

է ներ գի ային ար գելք նե րը։ Կար ևոր են 

տար բեր վի ճակ նե րում կամր ջակ նե-

րի կեն սա քի մի ա կան բնու թագ րու մը և 

կա ռուց ված քային ու մե խա նի կա կան 

ա ռանձնա հատ կու թյուն նե րի հա մադ-

րու մը։

 Կամր ջակ նե րի փո փո խու թյան կի­

նե­տի­կա­կան­ մո­դե­լն ա ռա ջար կել է 

ռուս կեն սա ֆի զի կոս Վլա դի միր Ի վա-

նո վիչ Դեշ չերևս կին 1972 թ.-ի ն։ Հիմք 

ըն դու նե լով ակ տի նի և մի ո զի նի միջև 

կամր ջակ նե րի ա ռա ջաց ման և տա-

րան ջատ ման գոր ծըն թաց նե րը՝ այդ մո-

դե լն ու նի իր հիմ նադ րույթ նե րը.

1) Կամր ջակ նե րը կա րող են ան ցնել 

3 կար գա վի ճակ նե րով (փու լե րով) ՝ α-ն 

փակ կար գա վի ճակն է, n-ը՝ բաց քա շող, 

և m-ը՝ բաց ար գե լա կող (նկ. 4.7)։ 

2) Զար գա ցող քա շող ու ժը հաս-

տա տուն է և դրա կան, յու րա քան չյուր 

կամրջա կի փու լե րի ան ցման հաս-

տա տուն նե րը կախ ված չեն մյուս 

կամրջակ նե րի կար գա վի ճա կից, այդ 

ան ցում նե րը մո նո մո լե կու լային գոր ծըն-

թաց ներ ե ն։ 

3) Տար բեր կար գա վի ճակ նե րում 

գտն վող կամր ջակ նե րի թ վերը՝ n-ը և 

m-ը, ո րոշ վում են դիֆ ֆե րեն ցի ալ հա-

վա սա րում նե րի հա մա կար գի օգ նու-

թյամբ՝

4) Քա շող ու ժը և k
2
-ը կախ ված չեն 

թե լիկ նե րի սա հու մի ա րա գու թյու նից։ 

Ըստ Դեշ չերևս կու մո դե լի՝ հաշ-

Նկ. 4.7. Ակ տի նի և մի ո զի նի միջև լայ նա-

կան կամր ջակ նե րի կար գա վի ճակ նե րը և 

մե կը մյու սին դրանց ան ցման մո դե լը

 k
1
-ը և k

2
-ն ան ցում նե րի միջև հաս տա տուն-

ներն են, n-ից m կար գա վի ճա կին ան ցու մը 

կախ ված է v/s հա րա բե րու թյու նից, որ տեղ 

v-ն կծկ ման ա րա գու թյունն է, և s-ն՝ քա շող 

կար գա վի ճա կում թե լիկ նե րի կծկ ման ան-

ցած ճա նա պար հը։
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վարկ վել են մկան նե րի կի նե տի կայի մի 

շարք ցու ցա նիշ ներ։ Ո րոշ վել է զար գա-

ցող քա շող ու ժը՝ 3.1012 ն, մեկ կամրջա-

կի ան ցած ճա նա պար հը ՝ 7-10 նմ, 

կամր ջակ նե րի թի վը՝ 1017 կի սա սար կո-

մե րում 1 քմ-ի հա մար։

Մկան նե րի կծկ ման ա մե նա հե-

տաքր քիր հիմ նա հար ցե րից է նրա 

է­ներ­գե­տի­կան, ե­րբ­ կծ­կու­մը­ պա­

հան­ջում­ է­ԱԵՖ։ Մկա նի կծկ ման հա-

մար օգ տա գործ վում է, ի նչ պես բա ցա-

հայ տել են Վ. Ա. Էն գել գար դը և Մ. Ն. 

Լյու բի մո վան, ակ տո մի ո զի նում ԱԵՖ-ի 

ճեղ քու մից ան ջատ ված է ներ գի ան։ ԱԵ-

Ֆա զային ակ տի վու թյունն ը նդ գր կում է 

ակ տի մի ո զի նային հա մա լի րում մի ո զի-

նի գլ խիկ նե րում ԱԵՖ-ի կա պում և հե-

տա գա ճեղ քում հետ ևյալ հա ջոր դա կան 

փու լե րով՝ 

ԱԵՖ­ի կա պում ­> ակ տի նից մի ո զի նի 

ան ջա տում ­> ԱԵՖ­ի ճեղ քում (հիդ րո­

լիզ) ­> մի ո զի նի կոն ֆոր մա ցի ոն փո­

փո խու թյուն ներ ­> մի ո զի նի և ակ տի նի 

միջև կամր ջակ նե րի ա ռա ջա ցում ­> 

քա շող ու ժի զար գա ցում ­> Ա ԿՖ­ի և 

Ֆ
ա նօրգ

 ան ջա տում։

Մ կա նում ԱԵՖ-ի քա նա կը բա վա-

րար է մի այն 1-2 վրկ-ի ըն թաց քում 

կծկու մն ա պա հո վե լու հա մար։ Ա ռա-

ջա ցած Ա ԿՖ-ի ֆոս ֆո րի լա ցու մը և 

ԱԵՖ-ի սին թե զը կա տար վում են վրկ-

նե րի ըն թաց քում և պա հան ջում են 

է ներ գի ա, ո րը, ի նչ պես ար դեն նշել ե նք 

նա խորդ գլ խում, փո խանց վում է կրեա-

տին ֆոս ֆա տից կամ էլ ա ռա ջա նում է 

բջջապլազ մում և մի տո քոնդ րիում նե-

րում ած խաջ րե րի օք սի դաց ման ար-

դյուն քում։ Ակ տո մի ո զի նային հա մա-

լի րի ԱԵ Ֆա զային ակ տի վու թյան մո-

դելն ա ռա ջար կել են ա մե րի կա ցի ներ 

Ռոբերտ Լիմ նը և Էդ վին Թեյ լո րը 1971 

թ.-ի ն։ Ը ստ նրանց մո դե լի (նկ. 4.8)՝ 

ԱՄ + ԱԵՖ ­> ԱՄ.ԱԵՖ ­> ԱԿ.Ա ԿՖ + 

Ֆ
ա նօրգ    

­> Ա + Մ + Ա ԿՖ + Ֆ
ա նօրգ 

­> Ա + 

Մ.Ա ԿՖ.Ֆ
ա նօրգ 

­> ԱՄ + Ա ԿՖ + Ֆ
ա նօրգ

։

Այս տեղ պետք է ու շադ րու թյուն 

դարձ նել այն հան գա ման քի վրա, որ 

ճեղ քու մից հե տո սպի տա կու ցի հետ 

կապ ված է մնում ոչ թե Ֆ
ա նօրգ

-ը, այլ 

Ա ԿՖ-ն։ Վեր լու ծու թյու նը ցույց է տվել, 

որ ձևա փո խու թյուն նե րի այդ հա ջոր-

Նկ. 4.8. Սար կո մե րում ակ տո մի ո զի նային 

հա մա լի րի ԱԵ Ֆա զային ակ տի վու թյան 

մո դե լը
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դա կան շղ թա յում ա մե նա բարձր ա րա-

գու թյու նը բնո րոշ է 3-րդ փու լին, ի սկ 

ա մե նա ցած րը՝ 5-ր դին։

Մ կա նային բջ ջում ԱԵՖ-ի քա նա կը 

պահ պան վում է հիմ նա կա նում կրե ա-

տին ֆոս ֆա տի հաշ վին։ ԱԵՖ-ի սին-

թեզ կա րող է ըն թա նալ, ի նչ պես նշել 

ե նք (տե՛ս գլուխ 1), Ա ԿՖ-ի 2 մո լե կուլ-

նե րից մի ո կի նա զի մի ջո ցով։ Ա ռա ջա-

ցող Ա ՄՖ-ը դե զա մի նաց վում է և դուրս 

բեր վում է ներ գի ային փո խա նա կու թյու-

նից։ Սա կայն Ա ՄՖ-ը կա րող է ակ տի-

վաց նել գլի կո լի զի ֆեր մենտ նե րից մե-

կը՝ ֆոս ֆոֆ րուկ տո կի նա զը, և ա պա հո-

վել ԱԵՖ-ի սին թե զը սուբստ րա տային 

ֆոս ֆո րի լաց ման հաշ վին։ Ի հար կե, 

թթ ված նի ան բա վա րար մա տակա րար-

ման դեպ քում ԱԵՖ-ի քա նա կը կա րող 

է ա պա հով վել սուբստ րա տային ֆոս-

ֆո րի լաց ման հաշ վին։ Բնա կա նա բար, 

այս դեպ քում ա րա գա նում է գլյու կո-

զի օք սի դա ցու մը, ո րը բե րում է կաթ-

նաթթվի կու տակ մա նը։ Նման գոր ծըն-

թաց հայտ նի է դան դաղ շարժ վող կեն-

դա նի նե րի օրգանիզմում, օ րի նակ՝ կո-

կոր դի լոս նե րի կամ փղե րի, ե րբ նրանք 

են թար կվում են վտան գի և պա տաս-

խա նում են ա րագ շար ժում նե րով։ Սա-

կայն նման շար ժում նե րը կար ճատև 

ե ն։ ԱԵՖ-ի քա նակ կա րող է ստեղծ վել 

նաև գլյու կո զի օք սի դաց ման հաշ վին, 

ե րբ այն խմոր վում է մինչև է թա նոլ և 

CO
2
։ Այդ պի սի գոր ծըն թաց հայտ նի է 

դար ձել ո րոշ օվ կի ա նո սային ձկ նե րի 

օրգանիզմում, ո րոնք ապ րում են մեծ 

խո րու թյուն նե րում։

Մ կա նի կծկ ման ըն թաց քում է ներ-

գիայի ձևա փո խու թյան ար դյու նա-

վե տու թյու նը բարձր չէ՝ հա մե մա տած 

ԱԵՖ սին թա զի հետ՝ այն կա րող է հաս-

նել 70%-ի (ա ղյու սակ 4.1)։ 

Ա ղյու սակ 4.1. Կեն դա նի բջիջ նե րի 

մո լե կու լային նա նո շար ժիչ նե րի 

հա մե մա տա կան ար դյու նա վե տու թյու նը
Կեն սա նա նո­

շար ժիչ
Քայլ Շարժ­

ման ձև 
Ար դյու­

նա վե տու­
թյուն, %

Ակ տո մի ո զի-
նային հա-

մա լիր

փո փո-
խա-
կան

քայլ 70

ԱԵՖ սին թազ 1200 պ տույտ 95

 

Մար դու և կեն դա նի նե րի օր գա-

նիզմ նե րում տար բե րում են բազ մա զան 

մկան ներ, ո րոնց ա ռանձ նա հա տուկ 

են կծկ ման տար բեր հա ճա խու թյու նը, 

թթված նի նկատ մամբ տար բեր պա-

հան ջը, զար գաց վա ծու թյան տար բեր 

աս տի ճա նը և այլն։ Այս պես՝ մի ջատ նե-

րի թռ չող մկան նե րն ու նեն կծկ ման շատ 

բարձր հա ճա խու թյուն, կեն դա նի նե րի 

սպի տակ կմախ քային մկա նը կա րող է 

կծկ վել շատ ա րագ թթ ված նի բա ցա կա-

յու թյամբ, կար միր կմախ քային մկա-

նը կծկ վում է դան դաղ և պա հան ջում է 

թթ վա ծին, գի շա տիչ կաթ նա սուն նե րի 

կմախ քային մկան նե րն ա ռա վել զար-

գա ցած ե ն։ Սա կայն բո լոր դեպ քե րում 

մկան նե րի կծկ ման մե խա նիզ մը նույնն 

է և ներ կա յաց ված է ակ տի նի ու միո-

զի նի տես քով։ Ակ տի նա մի ո զի նայի նին 

նման սպի տա կու ցային հա մա լի րի աշ-

խա տան քով է կա տար վում նաև կծ կու-

մը նա խա կեն դա նի պլազ մո դի ու մում։ 

Ակ տո մի ո զի նային հա մա լիր ան ջատ-

վել է կա նաչ ջրի մուռ նե րից, ակ տին՝ T2 

բակ տե րի ա ֆա գե րից։

 Հե տաքր քիր է, որ բա ցի ակ տի նից և 

մի ո զի նից՝ կեն դա նի բջիջ նե րում հայտ-
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նա բեր վել են տար բեր այլ մո լե կուլ ներ, 

օ րի նակ՝ կի նե զի նը կամ դիս նե ի նը, 

ո րոնք կա րող են օգ տա գոր ծել ԱԵՖ-ի 

ճեղք ման է ներ գի ան ի րենց շար ժում նե-

րի հա մար։

4.2.2. ՄԱՆ ՐԷ ՆԵ ՐԻ ՄՏ ՐԱԿ ՆԵ ՐԸ 

ԵՎ ՄԵ ԽԱ ՆԻ ԿԱ ԿԱՆ 

ՇԱՐ ԺՈՒՄ ՆԵ ՐԻ ՄԵ ԽԱ ՆԻԶ ՄԸ

 Շատ ման րէ նե րի բնո րոշ է մտ-

րակ նե րի առ կա յու թյու նը, ո րոնց օգ-

նու թյամբ նրանք շարժ վում ե ն։ Բակ­

տե­րիա­նե­րի­ և­ ար­քեյ­նե­րի­ մի­ մա­սը,­

ի­նչ­պես­ նաև­ ջրի­մուռ­նե­րի­ սե­ռա­կան­

բջիջ­նե­րը,­ ո­րոշ­ նա­խա­կեն­դա­նի­ներ­և­

կեն­դա­նի­նե­րի­ սե­ռա­կան­ բջիջ­նե­րից­

սպեր­մա­տո­զոիդ­նե­րն­ ու­նեն­ մտ­րակ­

ներ­և­հե­ղուկ­մի­ջա­վայ­րում­կամ­հարթ­

մա­կեր­ևույ­թով­ շարժ­վում­ են­ դրանց­

օգ­նու­թյամբ։ Հե տաքր քիր է այն, որ 

մտրակ նե րով շար ժու մը բնո րոշ է ցու-

պի կաձև կամ եր կա րա վուն բջիջ նե րին 

այն դեպ քում, ե րբ գն դաձև կամ կլո-

րա վուն բջիջ նե րը մտ րակ ներ չու նեն 

և փաս տո րեն ան շարժ ե ն՝ նրանք տե-

ղա շարժ վում են ար տա քին մի ջա վայ րի 

հոս քի հետ մի ա սին։ Ը նդ ո րում՝ ման-

րէ նե րից շա տե րը կա րող են դրսևո րել 

շարժ ման բա վա կա նին բարձր ա րա-

գու թյուն, ո րը հաս նում է, օ րի նակ, 

Vibrio-նե րի տե սակ նե րում մինչև 200 

մկմ/վրկ։ Հաշ վի առ նե լով բջիջ նե րի չա-

փե րը՝ դա մեծ ա րա գու թյուն է։

Ման րէ նե րի բջիջ նե րի մտ րա կա-

վո րու մը տար բե րակ վում է դրանց քա-

նա կով, տե ղա բաշխ մամբ և եր կա րու-

թյամբ։ Մեկ բջ ջում մտ րակ նե րի քա-

նա կը կա րող է հաս նել 1000-ի։ Նրանց 

տե ղա բաշ խու մը շատ տար բեր է։ Տար-

բե րա կում են չորս տե սա կի տե ղա բաշ-

խում (նկ. 4.9)։ Հա ճախ կա րող է դիտ-

վել մեկ մտ րակ բջ ջի բևե ռում, օ րի նակ՝ 

Pseudomonas կամ Vibrio բակ տե րի ա-

նե րի տար բեր տե սակ նե րում։ Մե կա-

կան մտ րակ բջ ջի տար բեր բևեռ նե րում 

հայտ նա բեր վել է Aquaspirillum բակ-

տե րի ա նե րում։ Այդ պի սի մտ րա կա վո-

րու մը կոչ վում է հա մա պա տաս խա նա-

բար­մո­նոտ­րիխ կամ ամ­ֆիտ­րիխ։ Լո­

ֆոտ­րիխ է կոչ վում մտ րակ նե րի փնջե-

րի առ կա յու թյու նը մեկ կամ տար բեր 

բևեռ նե րում, օ րի նակ՝ ֆո տո սին թե զող 

Rhodospirillum rubrum-ն ու նի մտ րակ-

նե րի եր կու փունջ։ Մտ րակ նե րը կա րող 

են մե կա կան կամ փն ջե րով բաշխ վել 

բջ ջի ո ղջ մա կեր ևույ թով։ Այդ պի սի բաշ-

խու մը կոչ վում է պե­րիտ­րիխ։ Օ րի նակ՝ 

ա ղի քային ցու պի կի մտ րակ նե րը ծած-

կում են բջ ջի ո ղջ մա կեր ևույ թը։ Բակ-

տե րի ա նե րի և ար քեյ նե րի մտ րակ նե րի 

եր կա րու թյու նը 3-ից մինչև 20 մկմ է, 

տրա մա գի ծը՝ 10-ից մինչև 20 նմ։

Մտ­րա­կը­ կազմ­ված­ է­ հիմ­քային­

մարմ­նի­կից,­ կե­ռի­կից­ և­ բուն­ մտ­րա­

կից (նկ. 4.10)։ Հիմ քային մարմ նի կը 

գտնվում է բջ ջա թա ղան թում, ա ղի-

քային ցու պի կում այն ներ կա յաց ված 

է 4 սկա վա ռակ նե րի կամ օ ղակ նե րի 

ձևով, ո րոն ցից 2-ը՝ S-ը և M-ը, գտն վում 

են պլազ մային թա ղան թում, ի սկ P-ն և 

L-ը՝ բջ ջա պա տում։ Այդ օ ղակ նե րը սպի-

տա կու ցային կա ռույց ներ ե ն։ Օ րի նակ՝ 

Salmonella typhimurium-ի M-ը կազ-

մա վո րող սպի տա կու ցն ու նի 65 կԴա 

մո լե կու լային զանգ ված և կազմ ված է 

16 են թա մի ա վոր նե րից։ Այդ օ ղակ նե րը 
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մի աց ված են կարծր ա ռանց քով, ո րը 

շարունակվում է դեպի կե ռիկ և մտ րակ։  

Ը ստ ա մե րի կա ցի մո լե կու լաբջ ջային 

կեն սա բան Հո­վարթ­Բեր­գի­ վար­կա­ծի՝ 

այդ եր կու օ ղակ ներն են հիմ նա կա նում 

պա տաս խա նա տու մտ րակ նե րի շարժ-

ման հա մար։  

Կա րե լի է ա սել, որ դրանք կեն դա-

նի բջիջ նե րի ա նիվ ներն ե ն։ Այս տեղ 

հայտ նա բեր վում են նաև 8-16 կա յու-

նաց նող (ս տա տո րային) սպի տա կուց-

ներ, ո րոնք ու նեն 14-ից մինչև 60 կԴա 

մո լե կու լային զանգ ված ներ։ Այդ սպի-

տա կուց նե րից մեկն ա մուր կապ ված է 

բջ ջա պա տի հետ։ Տար բեր բջիջ նե րում 

օ ղակ նե րի թի վը տար բեր վում է նշ վա-

ծից, օ րի նակ՝ ո րոշ գրամդ րա կան բակ-

տե րի ա նե րում այդ թի վը հա վա սար է 

2-ի։ 

Կե ռիկն ա վե լի հաստ է, կազմ ված 

է սպի տա կուց նե րից։ Բակ տե րի ա նե րի 

բուն մտ րա կի թե լի կը կազ մա վոր վում 

է ֆլա­գե­լին սպի տա կու ցի թե լան ման 

կա ռույ ցով։ 

Մեկ մտ րա կը կազ մա վոր վում է ֆլա-

գե լի նի՝ թվով մի քա նի հա զա րից ա վե լի 

մո լե կուլ նե րից։ Ֆլա գե լի նը ներ կա յաց-

ված է տար բեր ի զոձ ևե րով, ու նի 25-ից 

մինչև 60 կԴա մո լե կու լային զանգ-

ված, կազմ ված է 4 դո մեն նե րից` սպի-

տա կու ցի կենտ րո նա կան և եզ րային 

հատ ված նե րում։ Նրա կա ռուց ված քում 

Նկ. 4.9. Մտ րակ նե րի քա նա կը և տե ղա բաշ խու մը բակ տե րի ա նե րում

Ա. մո նոտ րիխ, Բ. ամ ֆիտ րիխ, Գ. լո ֆոտ րիխ, Դ. պե րիտ րիխ։ 
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տար բե րում են 3 բա վա կա նին եր կար 

α պա րու րաձև հատ ված ներ։ Ֆլա գե լինն 

օ ժտ ված է պա րու րաձև կա ռուց վածք 

ա ռա ջաց նե լու հատ կու թյամբ, նրա մո-

լե կուլ նե րը պա րու րաձև հա ջոր դա բար 

դա սա վոր ված ե ն՝ ա ռա ջաց նե լով պա-

րույ րի ներ սում մի խո ռո չով գլա նաձև 

կա ռույց (նկ. 4.11)։  Այդ խո ռոչն իր հեր-

թին փակ վում է մի այլ սպի տա կու ցով, 

ո րը պա հում է ֆլա գե լի նի մո լե կուլ նե րը։ 

Մտ րա կի կազ մա վո րու մը սկս վում 

է պլազ մային թա ղան թում օղակ նե րի 

և դրա շուրջ սպի տա կուց նե րի ա ռա-

ջա ցու մից, և հե տո կե ռի կն ու թե լի-

կը կա ռուց վում են ֆլա գե լի նից, ո րը 

բջջապլազ մից դուրս է բեր վում ար տա-

հա նող սպի տա կուց նե րի օգ նու թյամբ։ 

Ֆլա­գե­լի­նի­ տե­ղա­փո­խու­մը­ պա­հան­

ջում­ է­ԱԵՖ,­ո­րը­ճեղք­վում­ է­հա­տուկ­

ԱԵ­Ֆա­զի­մի­ջո­ցով (տե՛ս նկ. 4.11)։  Այդ 

ԱԵ Ֆա զը կազմ ված է ֆլա գե լի նի ո րո-

շա կի են թա մի ա վոր նե րից և նման է 

H+-ային ԱԵ Ֆա զի α, b և b են թա մի ա-

վոր նե րին։ Ին քը՝ ֆլա գե լինն օ ժտ ված չէ 

որ ևէ ֆեր մեն տային ակ տի վու թյամբ։

 Հայտ նի են տար բեր բակ տե րի ա-

նե րում ֆլա գե լի նը գաղտ նագ րող գե-

նե րը, մտ րա կն ամ բող ջու թյամբ գաղտ-

նագրվում է ա վե լի քան 30 գե նե րով։ 

Ար քեյ նե րի մտ րակ ներն ա վե լի բա-

րակ են, չու նեն խո ռոչ և կազմ ված են 

գլի կոպ րո տե ին նե րից։

 Ման րէ նե րի մտ րակ նե րը կա րող 

են ըն կալ վել կեն դա նի նե րի ի մու նային 

Նկ. 4.10.  Գրամ բա ցա սա կան բակ տե րի այի մտ րա կի կա ռուց ված քի և 

աշ խա տան քի գծա պատ կե րը
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հա մա կար գի կող մից և մա կա ծել պա-

տաս խան ռե ակ ցի ա ներ ու դրա հաշ վին 

ա պա հո վել օր գա նիզ մի հա կա ման րէ-

ային պաշտ պա նու թյու նը։ Հայտ նա-

բեր վել են նաև Salmonella-նե րի ֆլա-

գե լին նե րի հա մա պա տաս խան ըն-

կա լիչ ներ (այս պես կոչ ված Tlr5 սպի-

տա կու ցը)։ Վեր ջերս, հաշ վի առ նե լով 

այն փաստը, որ ֆլա գե լի նի ըն կա լի չը 

կա րող է կա սեց նել ա պոպ տո զը կեն-

դա նի նե րի և մար դու բջիջ նե րում, ա մե-

րի կա ցի կեն սա բան նե րը մշա կել են մի 

հե տաքր քիր ա ռա ջարկ այն մա սին, որ 

այդ ըն կա լի չի մի ջո ցով հնա րա վոր է 

բջիջ նե րում մա կա ծել նաև ի ո նաց նող 

ճա ռա գայթ նե րի նկատ մամբ կա յու նու-

թյան մե խա նիզ մը։ Ը նդ ո րում՝ այն շատ 

ա վե լի ար դյու նա վետ է ա մե նաու ժեղ 

ռա դի ո պաշտ պա նիչ ա մի ֆոս տի նից։

Բ­ջիջ­նե­րի­ տե­ղա­շար­ժերն­ ի­րա­

կա­նաց­վում­ են­ ժա­մա­ցույ­ցի­ սլա­քին­

հա­կա­ռակ­ ո­ւղ­ղու­թյամբ՝­ մտ­րակ­նե­րի՝­

սե­փա­կան­ ա­ռանց­քի­ շուրջ­ պտույտ­

նե­րի­հաշ­վին (նկ. 4.10)։ Այդ պտույտ-

ներն ի րենց հեր թին պայ մա նա վոր ված 

են մտ րակ նե րի հիմ քային օ ղակ նե րի 

պտույտ նե րով, ո րոնք փո խանց վում են 

կե ռի կին և այ նու հետև թե լի կին։ Կա-

րե լի է պն դել, որ մտ­րա­կը­ նա­նո­շար­

ժիչ­է։ Օ ղակ նե րը շար ժի չի ռո տո րային 

մասն են, ի սկ ստա տո րի դե րը կա տա-

րում է օ ղակ նե րի շուրջ տե ղա վոր ված 

սպի տա կու ցային կա ռույ ցը (տե՛ս նկ. 

4.10)։ Փաս տո րեն, հիմ քային մարմ նի-

կը մար դու ստեղ ծած է լեկտ րա շար ժի չի 

նա խա տիպն է։  Մտ րակ նե րի շարժ ման 

ա րա գու թյու նը սո վո րա բար կա րող է 

հաս նել 100 պտ/վրկ։ Հայտ նի են դար-

ձել բակ տե րի ա ներ, ո րոնց ա րա գու թյու-

նը շատ մեծ է՝ մինչև 1700 պտ/վրկ։ 

Վեր ջերս հայտ նա բեր վել է, որ 

մտրակ նե րը կա րող են շարժ վել նաև 

ժա մա ցույ ցի սլա քի ո ւղ ղու թյամբ։ Դա 

պայ մա նա վո րում է բջիջ նե րի տե-

ղա շար ժը հա կա դարձ ո ւղ ղու թյամբ։ 

Ը ստ եր ևույ թին կա մի մե խա նիզմ, ո րն 

ա պա հո վում է շարժ ման ո ւղ ղու թյու նը։ 

Մի՞գու ցե դա DµH
+-ն է։ 

Մտ րակ նե րի պտույտ նե րի մե խա-

նիզ մը լավ է ու սում նա սիր ված բակ տե-

Նկ. 4.11. Բակ տե րի այի մտ րա կի թե լի կի ֆլա գե լին սպի տա կու ցի տե ղա բաշ խու մը (մտ րա-

կա թե լի կի լայ նա կան կտր ված քով) և կա ռուց ված քի մո դե լը

Դոմեն
Դոմեն

Դոմեն

Դոմեն
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րի ա նե րում (տե՛ս նկ. 4.10)։ Ըն դուն վում 

է Պ. Միտ չե լի այն վար կա ծը, որ դրանց 

մտ­րակ­նե­րի­ հիմ­քի­ ստա­տո­րային­

սպի­տա­կուց­նե­րը­(MotA,­MotB)­կա­րող­

են­տե­ղա­փո­խել­H+­ներ­կամ­Na+­ներ՝­

գոր­ծե­լով­ որ­պես­ ի­ո­նա­ֆոր­ներ։ Այդ 

սպի տա կուց նե րում խան գա րում նե րը 

կա սեց նում են մտ րակ նե րի շար ժում-

ները։ Այս տեղ կար ևոր է MotB-ի α-պա-

րու րաձև հատ վա ծի 32-րդ դիր քում աս-

պա րա գի նաթթ վի մնա ցոր դը։ Դե պի 

բջջապ լազմ H+-ի կամ Na+-ի մուտքն 

այդ սպի տա կուց նե րով բե րում է դրանց 

կոն ֆոր մա ցի ոն փո փո խու թյուն նե րի, 

ո րոնք է լեկտ րաս տա տիկ փո խազ դե-

ցու թյան կամ ո ւղ ղա կի հպ ման հաշ-

վին շար ժում են M և S սկա վա ռակ նե-

րը։ Փաս տո րեն սկա­վա­ռակ­նե­րի­շուրջ­

այդ սպի­տա­կուց­նե­րը­ կազ­մա­վո­րում­

են­ հս­կա­ ի­ո­նային­ ան­ցքու­ղի­ներ,­

ո­րոն­ցով­ ի­ոն­նե­րի­ ան­ցման­ հա­մար­

շար­ժիչ­ ո­ւժ­ է­ ի­ո­նային­ գրա­դի­են­տը։ 

Ը նդ ո րում՝ 1 պտույ տի հա մար պա-

հանջ վում է մինչև 1200 H+-նե րի մուտք 

դե պի ան ցքու ղի։ 

Են թադր վում է նաև, որ օ ղակ նե րը 

փո խազ դում են մի մյանց հետ լից քե րի 

մի ջո ցով։ Հնա րա վոր է նրանց ստա-

տո րային սպի տա կուց նե րի և օ ղակ-

նե րի մի մյանց հետ փո խազ դե ցու-

թյու նը պլազ մային թա ղան թի՝ դե պի 

բջջապլազմ մա կեր ևույ թում։

 Վեր ջին տա րի նե րին Հ. Բեր գի, Վ. 

Պ. Սկու լա չո վի և այլ գի տնա կան նե րի 

լա բո րա տո րի ա նե րում ստաց ված փոր-

ձա րա րա կան ար դյունք նե րը վկա յում 

են այն մա սին, որ բակ տե րի ա նե րի և 

ար քեյ նե րի շար ժում նե րի ա րա գու թյու-

նը կախ ված է մի ջա վայ րի pH-ից և փո-

փոխ վում է դրա հետ։ Մի ա ժա մա նակ 

ցույց է տր վել, որ շարժ ման ա րա գու թյու-

նը կախ ված է DY-ից և ար գե լակ վում է 

պրո տո նա ֆոր նե րի, օ րի նակ՝ դի նիտ րո-

ֆե նո լի մի ջո ցով։ Ա վե լին՝ շար ժում նե րի 

հա մար չի պա հանջ վում ԱԵՖ, և հիմ-

քային օ ղակ նե րը չու նեն ԱԵ Ֆա զային 

ակ տի վու թյուն։ H+-ային ԱԵ Ֆա զի 

խան գա րում նե րը չեն ան դրա դառ նում 

շարժ ման վրա։ Ա պա ցուց վել է նաև, որ 

ջեր մաս տի ճա նային փո փո խու թյուն նե-

րը չեն ազ դում մտ րակ նե րի շարժ ման 

վրա։ Այդ ար դյունք նե րից մի­ան­շա­նակ­

է­ շար­ժում­նե­րի­ ա­պա­հո­վու­մը­ DµH
+­ի­

հաշ­վին։ Վեր ջինս փաս տո րեն ձևա-

փոխ վում է և կա տա րում մե խա նի կա-

կան աշ խա տանք։ 

Ո­րոշ­ ծո­վային­ բակ­տե­րի­ա­նե­

րում­ մե­խա­նի­կա­կան­ շար­ժում­նե­րը­

կա­տար­վում­ են­ Dµ
Na

+­ի­ հաշ­վին։ Այդ 

շար ժում նե րը զգա յուն չեն պրո տո նա-

ֆոր նե րի նկատ մամբ։ Հե տաքր քիր է 

այն, որ շարժ ման հա մար պա հանջ-

վում է Dµ
Na

+-ի ա վե լի բարձր ար ժեք՝ 

մյուս ման րէ նե րում Dµ
H
+-ի հա մե մատ։ 

Դա կա րող է պայ մա նա վոր ված լի նել 

մտրակ նե րի հիմ քային մարմ նի օ ղակ-

նե րի ա վե լի փոքր չա փե րով և ար տա-

քին թա ղան թում տե ղա բաշխ ված L 

օ ղա կում փո խազ դող լրա ցու ցիչ սպի-

տա կուց նե րով։ Այդ պի սի շար ժում ներն 

ա պա հո վե լու հա մար Vibrio cholerae 

բակ տե րի ա ներն ան ջա տում են տոք-

սին, ո րը խթա նում է ա ղի ար տա զա տու-

մը դե պի ա ղիք, որ տեղ նրանք մա կա-

բու ծում ե ն։

Ի՞նչն է մի աց նում ի ոն նե րի մուտ քը 

դե պի բջիջ։ Ի նչ պե՞ս են բջիջ նե րը տար-

բե րա կում դրա կան կամ բա ցա սա կան 
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պա տաս խա նով մի ջա վայ րի գոր ծոն նե-

րը։ Ի նչ պե՞ս են ա պա հով վում բազ մա-

թիվ մտ րակ նե րի հա մա կարգ ված շար-

ժում նե րը։ Ո րո՞նք են կար գա վոր ման 

ու ղի նե րը։ Այս և տար բեր այլ հար ցե րը 

դեռևս չու նեն հս տակ պա տաս խան ներ։ 

 Կեն դա նի նե րի բջիջ նե րում մտրակ-

նե րն ու նեն ա վե լի մեծ չափ սեր և բարդ 

կա ռուց վածք։ Դրանք սպի տա կու ցային 

միկ րո խո ղո վակ նե րի խր ձեր են, ո րոնք 

պատ ված են թա ղան թով։ Կեն­դա­նի­

նե­րի­ բջիջ­նե­րի­ մտ­րակ­նե­րի­ շար­ժու­

մը­պայ­մա­նա­վոր­վում­ է­ ԱԵՖ­ի­ է­ներ­

գիայով, սա կայն բջ ջային այդ մկան-

նե րի շարժ ման մե խա նիզ մը դեռևս 

պար զա բան ված չէ։ Հե տաքրքիր է այն, 

որ նա խա կեն դա նի նե րից Ա վստրա լի ա-

յում հայտ նա բեր ված միք­սոտ­րի­խում 

(նկ. 4.12) հայտ նա բեր վել են մտ րակ-

ներ, սա կայն դրանք կա տա րում են այլ 

դեր։ Այդ կեն դա նին շարժ վում է նրա 

հետ սիմ բի ո տիկ հա րա բե րու թյուն նե-

րում գտն վող բազ մա հա զար սպի րո-

խետ նե րի ա լի քաձև շար ժում նե րի մի-

ջո ցով։ Այդ օ րի նա կը ե զա կի չէ։ Այս 

կեն դա նին հե տաքր քիր է նաև նրա նով, 

որ չու նի մի տո քոնդ րի ում ներ, և է ներ գի-

ա կան ա պա հով ման դե րը կա տա րում 

են բջ ջի ներ սում սիմ բի ո տիկ աե րոբ 

բակ տե րի ա նե րը։

Նկ. 4.12. Միք սոտ րիխն է լեկտ րո-

նային ման րա դի տա կի տակ

4.3. ՔԻ ՄԻ Ա ԿԱՆ ԱՇ ԽԱ ՏԱՆՔ։ ՆՅՈՒ ԹԵ ՐԻ ՍԻՆ ԹԵ ԶԸ 

ԿԵՆ ԴԱ ՆԻ ԲՋ ՋՈՒՄ

Կեն­դա­նի­բջիջ­նե­րում­ֆեր­մենտ­նե­

րի­մաս­նակ­ցու­թյամբ­տար­բեր­նյու­թե­

րի­ սին­թե­զը­ քի­մի­ա­կան­ աշ­խա­տանք­

է,­ ո­րը­ կա­րող­ է­ կա­տար­վել­ ի­նչ­պես­

ԱԵՖ­ի,­ այն­պես­ էլ­ Dµ
H

+­ի­ կամ­ էլ­

Dµ
Na

+­ի­հաշ­վին։­

Ա­մե­նա­կար­ևորը­ և­ հե­տաքր­քի­րը­

ԱԵՖ­ի­ սին­թեզն­ է­ ԱԵՖ­սին­թազ­նե­

րում,­ո­րն­ի­րա­գործ­վում­է­գրե­թե­բո­լոր­

բակ­տե­րի­ա­նե­րում­ և­ տար­բեր­ բջիջ­

նե­րի­ մի­տո­քոնդ­րի­ում­նե­րում­ ու­ քլո­

րոպ­լաստ­նե­րում։ Այդ գոր ծըն թա ցի 

մե խա նիզ մին և է ներ գե տի կային ար դեն 

ծա նո թա ցանք նա խորդ գլուխ նե րից մե-

կում։

­Պի­րո­ֆոս­ֆա­տի­ սին­թե­զի­ աշ­խա­

տանք­ կա­տար­վում­ է­ ո­րոշ­ բակ­տե­

րիա­նե­րում­ և­ բու­սա­կան­ բջիջ­նե­րի­

քլո­րոպ­լաստ­նե­րում­ պի­րո­ֆոս­ֆատ­

սին­թազ­նե­րի­մի­ջո­ցով՝­

2 Ֆ
ա նօրգ

 ­> ՖՖ
ա նօրգ

 + H
2
O։ 

Այս գոր ծըն թա ցի մա սին քիչ է հայտ-

նի, սա կայն կան տե ղե կու թյուն ներ դրա 
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ար գե լակ ման մա սին։ Ցույց է տր վել, 

որ Rh. rubrum ֆո տո սին թե զող բակ տե-

րիա նե րի քրո մա տո ֆոր նե րում H+-ային 

պի րո ֆոս ֆատ սին թազ նե րի ակ տի վու-

թյու նը բարձր է, և պի րո ֆոս ֆա տա-

զային ակ տի վու թյունն ա ճում է Dµ
H
+-ի 

ցր ման դեպ քում։ Այդ ակ տի վու թյու նը 

զու գորդ վում է H+-ի տե ղա փոխ ման հետ 

և դրս ևոր վում է Mg2+-ի, ի նչ պես նաև 

K+-ի առ կա յու թյամբ։ H+-ային պի րո-

ֆոս ֆատ սին թազ ներն ար գե լակ վում են 

ֆտո րի դի, ի մի դոերկ ֆոս ֆա տի, NEM-ի 

և ԴՑԿԴ-ի, ի նչ պես նաև փե ղե քիչ նե րի 

մի ջո ցով։ Են թադր վում է բույ սե րի, օ րի-

նակ՝ կար միր ճակն դե ղի բջիջ նե րի Գոլ-

ջի ի ա պա րա տի թա ղանթ նե րում պի րո-

ֆոս ֆատ սին թազ նե րի առ կա յու թյու նը։ 

H+-ային պի րո ֆոս ֆատ սին թազ-

ներն ի րենց ակ տի վու թյամբ նման են 

H+-ային ԱԵՖ սին թազ նե րին, սա կայն 

կա ռուց ված քով ա վե լի պարզ ե ն։ H+-

ային պի րո ֆոս ֆատ սին թազ նե րը կա-

ռուց ված են մեկ պո լի պեպ տի դայից 

շղ թայից, ու նեն 70 կԴա մո լե կու լային 

զանգ ված և կազմ ված են 14-16 α- պա-

րուր ված հատ ված նե րից, ո րոնք թա-

ղան թում կազ մա վո րում են սյու նակ ներ։

Բ ջիջ նե րում ՖՖ
ա նօրգ

-նե րը կա տա-

րում են է ներ գի ային դեր և կա րող են, 

ի նչ պես ար դեն նշել ե նք, հան դի սա նալ 

է ներ գի ային բու ֆեր։ Ա նաե րոբ բակ տե-

րի ա նե րում ցույց է տր վել ԱԵՖ-ի սին-

թեզ ՖՖ
ա նօրգ

-նե րի է ներ գի այի հաշ վին։ 

Ը նդ ո րում՝ ԱԵՖ-ի մեկ մո լե կու լի սին թե-

զի հա մար պա հանջ վում են ՖՖ
ա նօրգ

-ի 

ե րեք մո լե կուլ ներ, սա կայն այդ երեք 

մո լե կու լե րի սին թե զի հա մար օգ տա-

գործ վում է ԱԵՖ-ի մի այն մեկ մո լե կուլ։ 

ՖՖ
ա նօրգ

-նե րի նշա նա կու թյունն ա ռա վել 

մեծ է բակ տե րի ա նե րում և բույ սե րում, 

որ տեղ բա ցա կա յում է պի րո ֆոս ֆա-

տա զը, և ՖՖ
ա նօրգ

-նե րի քա նա կը բարձր 

է։ Սա կայն H+-ային պի րո ֆոս ֆատ սին-

թազ նե րի աշ խա տան քի մե խա նիզ մը և 

բջ ջում դրանց նշա նա կու թյու նը դեռևս 

պարզ չեն։

 Քի մի ա կան աշ խա տանք են կա տա-

րում նաև տրանս­հիդ­րո­գե­նազ­նե­րը, 

ո րոնք հայտ նա բեր վել են տար բեր բակ-

տե րի ա նե րում և մի տո քոնդ րի ում նե րում 

Նկ. 4.13. Բակ տե րի ա նե րի H+-

ային տրանս հիդ րո գե նա զի կա-

ռուց ված քի մո դե լը

Եր կու տար բեր են թա մի ա վոր նե րը 

նշված են տար բեր գույ նե րով։
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ու ի րա կա նաց նում են H--ի փո խադ րում 

հետ ևյալ ռե ակ ցի ա յում՝ 

ՆԱԴ.H + ՆԱԴՖ+ + H+
արտ

 ­> ՆԱԴ+ 

+ ՆԱԴՖ.H + H+ 
ներ

։ 

Այս գոր ծըն թա ցում օգ տա գործ վում է 

Dµ
H
+-ը, և պարզ է, որ այն ար գե լակ վում 

է ֆե ղե քիչ նե րի, բայց նաև ԴՑԿԴ-ի մի-

ջո ցով։ Են թադր վում է, որ Dµ
H
+-ը փո փո-

խում է ֆեր մեն տի տա րա ծա դիր քային 

կա ռուց ված քը, և դրա ար դյուն քում նաև 

ա ճում է ՆԱԴՖ+-ի նկատ մամբ և նվա-

զում ՆԱԴ+-ի նկատ մամբ խնա մակ-

ցու թյու նը։ Ա ղի քային ցու պի կի և այլ 

բակ տե րի ա նե րի տրանս հիդ րո գե նա զը 

կազմ ված է եր կու են թա մի ա վոր նե րից, 

ո րոնք ու նեն 50 կԴա և 47 կԴա մո լե-

կու լային զանգ ված ներ (նկ. 4.13)։ Ֆո-

տո սին թե զող բակ տե րի ա նե րում են թա-

միա վոր նե րը 3-ն ե ն։

Կեն դա նի նե րի մի տո քոնդ րի ում նե-

րի տրանս հիդ րո գե նա զն ու նի 120 կԴա 

մո լե կու լային զանգ ված, կազմ ված է 

մեկ պո լի պեպ տի դային շղ թայից, ո րում 

տար բե րում են ե րեք հատ ված ներ (դո-

մեն ներ), և այն ներ կա յաց ված է ե րկ-

մե րի ձևով (նկ. 4.14)։ Այդ ե րեք հատ-

ված նե րից մե կը կա պում է ՆԱԴ.H և 

ՆԱԴ+ նուկ լե ո տիդ ներ, ո րն ի րա գործ-

վում է պո լի պեպ տի դային շղ թայի աս-

պար տա տի և նուկ լե ո տի դի ռի բո զի 

մնա ցորդ նե րի միջև ջրած նային կա պի 

ա ռա ջաց ման մի ջո ցով։ Ե րկ րորդ դո մե-

նը հիդ րո ֆոբ է և կա ռուց ված է α-պա-

րուրավոր ված 12-14 հատ ված նե րից։ 

Այդ կա ռույ ցով տե ղա փոխ վում է H+։ 

Եր րորդ հատ վա ծը ևս կա պում է ֆոս-

Նկ. 4.14. Մի տո քոնդ րի ում նե րի H+-ային տրանս հիդ րո գե նա զի կա ռուց ված քի մո դե լը

Ե րկ մե րում տար բեր հատ ված նե րը (դո մեն նե րը) նշ ված են տար բեր գույ նե րով։ Կապ ված 

նուկ լե ո տիդ նե րը նշ ված են սև գույ նով։
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ֆա տային նո ւկ լե ո տիդ ներ պո լի պեպ-

տի դային շղ թայի լի զի նի, ար գի նի նի և 

սե րի նի ու նուկ լե ո տիդ նե րի ֆոս ֆա տի 

մնա ցորդ նե րի փո խազ դե ցու թյան ար-

դյուն քում։

Ս պի տա կու ցում H--ի փո խադ րու մը 

նի կո տի նա մի դային մի ա ցու թյուն նե րի 

միջև տար բեր վում է թա ղան թով տե ղա-

փոխ վող H+-ի ց։  Են թադր վում է, որ H --ի 

հա րա բե րու թյու նը H+-ին հա վա սար է 

1-ի։ Սա կայն տրանս հիդ րո գե նա զի աշ-

խա տան քի մե խա նիզ մը պարզ չէ։

H+-ային տրանս հիդ րո գե նա զի դե-

րը [ ՆԱԴՖ.H]/[ ՆԱԴՖ+] հա րա բե րու-

թյան բարձր ար ժե քի պահ պա նումն է, 

ո րը խթա նում է բջ ջում նյու թե րի վե րա-

կանգ նո ղա կան սին թե զը։ Ստաց վում 

է, որ շն չա ռու թյան կամ ֆո տ ո սին թե զի 

ըն թաց քում ստեղծ վող Dµ
H
+-ը տրանս-

հիդ րո գե նա զի միջ նոր դու թյամբ կա րող 

է ծա ռայել որ պես շար ժիչ ո ւժ վե րա-

կանգ նո ղա կան սին թե զի հա մար։ Ֆո-

տո սին թե զի ըն թաց քում ՆԱԴՖ+-ի վե-

րա կանգ նում կա տար վում է է լեկտ րոն-

նե րի տե ղա փոխ ման շղ թայով դրանց 

ըն դուն ման հաշ վին, ո ւս տի պարզ է քլո-

րոպ լաստ նե րում H+-ային տրանս հիդ-

րո գե նա զի բա ցա կա յու թյու նը։ 

Բե րենք մի օ րի նակ ևս։ Մե­թա­նա­

ծին­ ար­քեյ­նե­րում­ Dµ
Na

+­ի­ հաշ­վին­

կա­րող­է­տե­ղի­ու­նե­նալ­մե­թա­նո­լի­մե­

թիլտ­րանս­ֆե­րա­զային­ ձևա­փո­խու­մը­

մե­թա­նի­ա­ռա­ջաց­մամբ՝­

4 CH
3
OH ­> 3 CH

4
 + CO

2
 + 2 H

2
O։

 Նույն պի սի քի մի ա կան աշ խա տանք 

է կա տար վում մե թա նա ծին ար քեյ նե-

րում H
2
-ի մասնակցությամբ մինչև մե-

թան CO
2
-ի վե րա կանգն ման ըն թաց-

քում՝

CO
2
 + 4 H

2
 ­> CH

4
 + 2 H

2
O։

4.4. ՕՍ ՄՈ ՍԱՅԻՆ ԱՇ ԽԱ ՏԱՆՔ։ ՆՅՈՒ ԹԵ ՐԻ ԱԿ ՏԻՎ ՏԵ ՂԱ ՓՈ ԽՈՒ ՄԸ 

ԹԱ ՂԱՆԹ ՆԵ ՐՈՎ

 Կեն դա նի բջ ջի հիմ նա կան ֆունկ-

ցի ա նե րից մե կը թա ղան թով նյու թե-

րի տե ղա փո խումն է՝ նյու թա փո խա-

նա կու թյան ե լա նյու թե րի խտա ցու մը 

բջջապլազ մում և վերջ նա նյու թե րի, այդ 

թվում՝ թու նա վոր նյու թե րի և տոք սին-

նե րի՝ բջ ջապ լազ մից դուրս բե րու մը։ 

Թա­ղան­թով­ նյու­թե­րի­տե­ղա­փո­խու­մը­

կա­րող­է­տե­ղի­ու­նե­նալ­ը­նդ­դեմ­նրանց­

բարձր­ կոն­ցենտ­րա­ցի­այի, ո րը պա-

հան ջում է նման­ օս­մո­սային­ աշ­խա­

տան­քի­ հա­մար­ է­ներ­գի­այի­ ար­տա­

քին­աղ­բյուր։ Այդ պի սի տե ղա փո խու մը 

հայտ նի է որ պես ակ տիվ տե ղա փո խու-

թյուն։ 

Օգ տա գործ վող է ներ գի այի ձևից 

կախ ված՝ տար բե րում են ա­ռաջ­նային­

և­ե­րկ­րոր­դային­ակ­տիվ տե ղա փո խում։ 

Ա­ռաջ­նային­հա­մա­կար­գը­սո­վո­րա­բար­

օ­ժտ­ված­ է­ ֆեր­մեն­տային­ հատ­կու­

թյամբ­ և­ օգ­տա­գոր­ծում­ է­ քի­մի­ա­կան­

կա­պե­րի­ճեղ­քու­մից­ան­ջատ­ված,­ի­նչ­

պես­նաև­լու­սային­է­ներ­գի­ան։ Այդ պի-

սի հա մա կար գե րը կոչ վում են պոմ­պեր։ 

Վեր ջին նե րիս օ րի նակ են տե ղա փո խիչ 

ԱԵ Ֆազ նե րը, ո րոն ցով նյու թե րի տե-
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ղա փո խու մն ըն թա նում է ԱԵՖ-ի է ներ-

գի այի հաշ վին։ Ար դեն ան դրա դար ձել 

ե նք տար բեր՝ H+­ային,­ K+­ային­ կամ­

Na+­K+­ային­ ԱԵ­Ֆազ­նե­րի օ րի նակ նե-

րին։ Նշենք նաև Ca2+­ային­ԱԵ­Ֆա­զը։ 

Բակ­տե­րի­ա­նե­րի,­մի­տո­քոնդ­րի­ում­

նե­րի­և­քլո­րոպ­լաստ­նե­րի­թա­ղանթ­նե­

րի­H+­ային­ԱԵ­Ֆա­զը,­տե­ղա­փո­խե­լով­

H+­ներ,­ ԱԵՖ­ի­ էներ­գի­այի­ հաշ­վին­

թա­ղան­թի­վրա­ստեղ­ծում­է­Dµ
H

+։­Այս 

ԱԵ Ֆա զը գոր ծում է կոն ֆոր մա ցի ոն 

փո փո խու թյուն նե րի և ռո տա ցի ոն կա-

տա լի զի մե խա նիզ մով ու դաս վում է 

այս պես կոչ ված­ F­ տի­պի­ ԱԵ­Ֆազ­նե­

րի­ շարքին։­ Տար­բեր­ բջիջ­նե­րի­ վա­

կուոլ­նե­րի­և­ար­քեյ­նե­րի­թա­ղանթ­նե­րի­

H+­ային­ԱԵ­Ֆազ­նե­րը­գոր ծում են ը ստ 

է ու թյան նույն մե խա նիզ մով, բայց, ի նչ-

պես նշել ե նք նա խորդ գլ խում, ու նեն 

տար բեր կա ռուց վածք ներ և դաս վում 

են, հա մա պա տաս խա նա բար,­ V­ և A 

տի­պե­րի­ԱԵ Ֆազ նե րի շարքին։ 

Բույ­սե­րի, կեն­դա­նի­նե­րի­ և­ այլ­

բջիջ­նե­րի­թա­ղանթ­նե­րի­K+­ային,­Na+­

K+­ային­կամ­Ca2+­ային­ԱԵ­Ֆազ­ները,­

ԱԵՖ­ի­ է­ներ­գի­այի­ հաշ­վին­ տե­ղա­

փո­խե­լով­ հա­մա­պա­տաս­խան­ ի­ոն­

ները,­ ստեղ­ծում­ են­ և­ պահ­պա­նում­

բջ­ջապլազ­մի­ և­ ար­տա­քին­ մի­ջա­վայ­

րի­ միջև­ դրանց­ ան­հա­վա­սա­րա­չափ­

բաշ­խում, ո րը հա մընդ հա նուր եր ևույթ է 

կեն դա նի բջիջ նե րի հա մար։ K+­ի­ կոն­

ցենտ­րա­ցի­ան­ բջ­ջապ­լազ­մում­ միշտ­

ա­վե­լի­ մեծ­ է,­ քան­ ար­տա­քին­ մի­ջա­

վայ­րում,­ ի­սկ­ Na+­ի­նը­ և­ Ca2+­ի­նը՝­

փոքր։­ Այդ ԱԵ Ֆազ նե րին բնո րոշ են 

ֆոս ֆո րի լաց ման-ա պա ֆոս ֆո րի լաց-

ման մե խա նիզ մը և ֆոս ֆո րի լաց ված 

միջ նորդ վի ճա կը։ Նման հա մա կար-

գե րը դաս վում են P­տի­պի­ԱԵ Ֆազ նե-

րի շարքին։ Նրանք մի մյան ցից տար-

բեր վում են ոչ մի այն տե ղա փոխ վող 

ի ոն նե րով, այլ նաև կա ռուց ված քով և 

դրա նում են թա մի ա վոր նե րի տե սա կա-

նի ով ու քա նա կով, ի նչ պես նաև բջ ջում 

պլազ մային և (կամ) ներբջ ջային թա-

ղանթ նե րում տե ղա բաշխ մամբ։ 

ԱԵՖ-ի հաշ վին նյու թե րի տե ղա-

փոխ ման հա մա կար գե րը մի ա վոր վում 

են այս պես կոչ ված ABC­տե­սա­կի­տե­

ղա­փո­խիչ­նե­րի գե րըն տա նի քում։ Տար-

բեր բջիջ նե րի թա ղանթ նե րում ար դեն 

հայտ նի են այդ պի սի մո տա վո րա պես 2 

հա զար տար բեր հա մա կար գեր։ Դրանք 

կա րող են տե ղա փո խել Fe-ի ի ոն ներ, 

մալ թոզ (նկ. 4.15), ռի բոզ, հիս տի դին, 

վի տա մին B
12

 և տար բեր այլ նյու թեր։ 

Այս ըն տա նի քի սպի տա կուց նե րին 

սո վո րա բար բնո րոշ է թա ղան թում 2 

են թա մի ա վոր նե րի առ կա յու թյու նը՝ յու-

Նկ. 4.15. Մալ թո զի կա ռուց ված-

քային բա նաձ ևը
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րա քան չյու րը 6 α-պա րուր ավորված 

հատ ված նե րով։ Այդ են թա մի ա վոր ներն 

ան ցնում են թա ղան թի լայն քով և դե պի 

բջ ջապ լազմ ո ւղղ ված նրա կող մում փո-

խազ դում 2 գլո բու լային սպի տա կուց նե-

րի հետ։ Վեր ջին նե րից յու րա քան չյու-

րում գտն վում է ԱԵՖ կա պող կենտ րոն։ 

Այդ սպի տա կուց նե րի ա ռաջ նային կա-

ռուց ված քում տար բե րում են 200 ա մի-

նաթթ վային մնա ցորդ նե րից կազմ ված 

տար բեր հան գույց ներ, ո րոնք կա պում 

են ԱԵՖ-ը (նկ. 4.16)։ Այդ հան գույց-

նե րից 2-ը բա ցա հայտ վել են հայտ-

նի Ջ. Ո ւոլ կե րի կող մից և ան վան վել 

նրա ա նու նով։  Այդ սպի տա կուց նե րում 

հայտ նի է դար ձել յու րա հա տուկ բա-

նա լի հան գույ ցը։ Թա ղան թի ար տա քին 

կող մում վե րոնշ ված են թա մի ա վոր նե-

րը փո խազ դում են մի այլ սպի տա կու-

ցի հետ տե ղա փոխ վող նյու թը կա պող 

կենտ րո նով(նե րով)։

 Դրանցից է, օ րի նակ, մալ թոզ կա-

պող MalE սպի տա կու ցը։ Թա ղան թում 

գտն վող 2 են թա մի ա վոր նե րը MalF և 

MalG սպի տա կուց ներն են, ի սկ դե պի 

բջ ջապ լազմ գտն վո ղը MalK-ն է։ Այս 

սպի տա կուց նե րը մի ա սին կազ մում են 

դե պի բջիջ մալ­թո­զի­ տե­ղա­փոխ­ման­

ԱԵ­Ֆա­զը­ (նկ. 4.17)։ Մալ թո զի տե ղա-

փո խու մը հայտ նա բե րել է ֆրան սի ա ցի 

կեն սա քի մի կոս և ման րէ ա բան Ջա կոբ 

Մո նոն (հե տա գա յում Նո բե լյան մրցա-

նա կա կիր) և 1950 թ.-ին ա ղի քային ցու-

պի կում։ Մալ թո զի 1 մո լե կու լի տե ղա-

փոխ ման հա մար եր կու MalK-ե րը ճեղ-

քում են ԱԵՖ-ի 2 մո լե կուլ` 

Մալ թո զ
արտ

 + 2 ԱԵՖ + 2 H
2
O ­> Մալ­

թոզ 
ներ

 + 2 Ա ԿՖ + 2 Ֆ
ա նօրգ

։

Մալ թո զի տե ղա փոխ ման ԱԵ Ֆազն 

ան ջատ վել է և վե րա կա ռուց վել լի պո-

սոմ նե րում և նա նոս կա վա ռակ նե րում։ 

Տար բեր մե թոդ նե րով ու սում նա սիր վել 

են այդ հա մա կար գի սպի տա կուց նե-

րի կոն ֆոր մա ցի ոն փո փո խու թյուն նե-

րը։ Են թադր վում է, որ ար­տա­քին­ մի­

ջա­վայ­րում­ մալ­թո­զի­ առ­կա­յու­թյամբ­

MalK­ո­ւմ­ԱԵՖ­ի­կա­պու­մը­և­հե­տա­գա­

ճեղ­քու­մը­կա­րող­են­հան­գեց­նել­MalF­

և­MalG­սպի­տա­կուց­նե­րի­պտտ­վե­լուն­

թա­ղան­թում­ և­ փո­փո­խել­ հա­մա­կար­

գի­ մյուս­ սպի­տա­կուց­նե­րի­ կոն­ֆոր­

Նկ. 4.16. ԱԵՖ կա պող հան գույց ներ ABC 

տե սա կի տե ղա փո խիչ նե րում

Տար բեր հան գույց նե րը նշ ված են սլաք-

նե րով։
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մա­ցի­ա­նե­րը՝­ ա­պա­հո­վե­լով­ մալ­թո­զի­

տե­ղա­փո­խու­մը։ Հե տաքր քիր է մալ թոզ 

կա պող MalE սպի տա կու ցից ազ դա կի 

հա ղոր դու մը MalK-ին, սա կայն այս տեղ 

շատ բան պարզ չէ։ Այս պի սի ABC հա-

մա կար գի մի ջո ցով բջ ջում կա րող է կու-

տակ վել 105 ան գամ շատ մալ թոզ՝ ար-

տա քին մի ջա վայ րի հա մե մատ։ 

Այս ըն տա նի քին են պատ կա նում 

նաև օ­տա­րա­ծին­ նյու­թե­րը­ բջջից­ հե­

ռաց­նող­ԱԵ­Ֆազ­նե­րը, ո րոնք ի րեն ցից 

ներ կա յաց նում են P­ գլի­կոպ­րո­տե­ին­

ներ։ Դրանք հայտ նա բեր վել են հա կա-

բի ո տիկ ներ ար տադ րող ո րոշ բակ տե-

րի ա նե րում, օ րի նակ՝ MsbA սպի տա կու-

ցը, ո րոնք դուրս են բե րում հա կա բիո-

տիկ նե րը և այդ հա մա կար գի հաշ վին 

պաշտ պա նում դրանց ազ դե ցու թյու նից։ 

P գլի կոպ րո տե ին ներ հայտ նա բեր վել 

են նաև կաթ նա սուն նե րի լյար դի բջիջ-

նե րում, ո րոնք բջիջ նե րից դուրս են 

բե րում թույ ները և օ տա րա ծին դե ղա-

մի ջոց նե րը։ Հայտ նի են նման սպի տա-

կուց ներ նաև գլ խու ղե ղի, կրծ քա գեղ ձե-

րի և այլ բջիջ նե րում։ Ցույց է տր վել, որ 

այդ սպի տա կուց նե րի մի ջո ցով կա րող 

են դուրս բեր վել կոլ խի ցին նե րը, շատ 

հա կա քաղց կե ղային պրե պա րատ նե րը։ 

Վեր ջերս հա ջող վել է բջիջ նե րի 

տար բեր քրո մո սոմ նե րում բա ցա հայ-

տել նման սպի տա կուց նե րի ո րոշ գե-

ներ, ո րոնց նպա տա կային փո փո խու-

թյուն նե րը կա րող են օգ տա գործ վել 

բժշ կու թյան մեջ։

Տե ղա փո խող ԱԵ Ֆազ նե րի օ րի նակ-

ներ են նաև լեյ ցի նի, վա լի նի, լի զի նի, 

պրո լի նի, ար գի նի նի, ցիս տե ի նի և այլ 

L-ա մի նաթ թու նե րի կլան ման թա ղան-

Նկ. 4.17. Մալ թո զի տե ղա փոխ ման ԱԵ Ֆա զի կա ռուց ված քի և 

աշ խա տան քի մո դե լը
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թային հա մա կար գե րը բակ տե րի ա-

նե րում։ Այդ պի սին նե րից է ա ղի քային 

ցու պի կի թա ղան թի պրո­լի­նային­ ԱԵ­

Ֆա­զը, որը կազ մա վոր ված է 3 սպի-

տա կուց նե րից՝ ProV, ProW և ProX։ Այդ 

սպի տա կուց նե րն ու նեն հա մա պա տաս-

խա նա բար 44.1, 37.6 և 33.8 կԴա մո լե-

կու լային զանգ ված ներ, կազմ ված են 

400, 354 և 330 ա մի նաթթ վային մնա-

ցորդ նե րից։ ProV-ն ջրա լուծ սպի տա-

կուց է, ու նի ԱԵՖ-ի ճեղք ման ֆեր մեն-

տային ակ տիվ կենտ րոն և օ ժտ ված 

է ԱԵ Ֆա զային ակ տի վու թյամբ։ Են-

թադր վում է, որ ProW-ն ճար պա լուծ 

սպի տա կուց է և կազ մա վո րում է ամ-

ֆի ֆիլ α-պա րուր ավորված կա ռույց, 

որն ըն կա լում է պրո լի նը, կա րող է 

ըն կա լել և տե ղա փո խել նաև 2 մե թի-

լային խմ բե րով պրո լի նի ա ծան ցյա լը՝ 

պրո լին-բե տաի նը (նկ. 4.18)։ Այդ ԱԵ-

Ֆա զն ու նի բարձր խնա մակ ցու թյուն 

պրո լի նի նկատ մամբ։ Նրա նում առ-

կա է նաև ԱԵՖ-ի կապ ման կենտ րոն։ 

Պրո լի նային ԱԵ Ֆա զի սպի տա կուց նե-

րը գաղտ նագր վում են proU­ օ­պե­րո­նի 

գե նե րով, ո րոնց հաշվ ու մը մա կած վում 

է մի ջա վայ րում լուծ ված նյու թե րի քա-

նա կի ա ճի կամ օս մո սային ճնշ ման մե-

ծաց ման դեպ քում։ Հայտ նի են դար ձել 

կար գա վո րիչ գե ներ, սա կայն շատ բան 

դեռևս պետք է պար զա բան վի։

Ն շենք, որ պրո լի նի կլա նու մն ու նի 

կար ևոր նշա նա կու թյուն բջ ջի օս մո-

սային ճնշ ման կար գա վոր ման գոր ծըն-

թա ցում, ո րի ու սում նա սի րու մը սկիզբ է 

ա ռել դեռևս 1955 թ.-ի ն։ Վեր ջին տա րի-

նե րին հե ղի նա կի լա բո րա տո րի ա յում 

ցույց է տր վել, որ ա ղի քային ցու պի կում 

խմոր ման պայ ման նե րում օս մո սային 

սթ րե սի հաղ թա հա րու մը կախ ված է մի-

ջա վայ րում պրո լի նի քա նա կու թյու նից։ 

Ն ման պրո լի նային ԱԵ Ֆազ ներ 

հայտ նա բեր վել են նաև B. subtilis, 

տար բեր ա ղի քային կամ հո ղային և 

այլ բակ տե րի ա նե րում, այդ թվում՝ ախ-

տա ծին Staphylococcus aureus-ո ւմ։ Հե-

տաքր քիր է, որ պրո լի նը և դրա ա ծան-

ցյալ նե րը հան դի պում են կեն դա նի նե րի 

և մար դու ա րյան, տար բեր այլ հյուս-

վածք նե րի ու մե զի պա րու նա կու թյու-

նում և ԱԵ Ֆազ նե րի մի ջո ցով կլան ման 

ար դյուն քում տար բեր բակ տե րի ա նե-

րում կա տա րում պաշտ պա նա կան դեր։ 

Այս հան գա ման քը պետք է հաշ վի առ-

նել ախ տա ծին բակ տե րի ա նե րի դեմ 

պայ քա րում։

 Հայտ նի է, որ թա­ղանթ­նե­րով­ ո­րոշ­

սպի­տա­կուց­նե­րի­տե­ղա­փոխ­ման­ հա­

մար­ օգ­տա­գործ­վում­ է­ ԱԵՖ­ի­ կամ­

ԳԵՖ­ի­ է­ներ­գի­ան։ Դա ըն դուն վում է, 

օ րի նակ, այն սպի տա կուց նե րի հա մար, 

ո րոնք գաղտ նագր վում են բջ ջա կո րի-

զում, սին թեզ վում բջ ջապ լազ մում և հե-

տո թա ղան թով ան ցնում են էն դոպ լազ-

մային ցան ցով, շարժ վում դե պի մի տո-

քոնդ րի ում նե րի մատ րիքս կամ բջ ջից 

Նկ. 4.18. Պրո լի նի (ձա խից) և պրո լին-բե տաի-

նի (ա ջից) կա ռուց ված քային բա նաձ ևե րը
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ար տա զատ վում։ Քիչ է տե ղե կատ վու-

թյու նն այդ գոր ծըն թա ցի մա սին, ու-

սում նա սի րու թյուն նե րը շա րու նակ վում 

ե ն։ 

Հայտ նա բեր վել են մի տո քոնդ րի ում-

նե րի ար տա քին և ներ քին թա ղանթ նե րի 

սպի­տա­կու­ցային­ տրանս­լո­կազ­ներ, 

ո րոնք նշ վում են որ պես TOM­(ար­տա­

քին­ թա­ղան­թի­ տրանս­լո­կազ­ բա­ռե­րի­

հապավումը­ ան­գլ­երեն)­ և­ TIM­ (ներ­

քին­ թա­ղան­թի­ տրանս­լո­կազ­ բա­ռե­

րի­ հապավումը­ ան­գլ­երեն)­ տրանս­

լո­կա­զային­ հա­մա­լիր­ներ­ (նկ. 4.19)։ 

Այդ բարդ հա մա լիր նե րը կազմ ված են 

մի քա նի են թա մի ա վոր նե րից և միջ թա-

ղան թային տա րա ծու թյու նում TOM22 

են թա մի ա վո րի և TIM23 հա մա լի րի մի-

ջո ցով կա րող են մի մյանց հետ փո խազ-

դել (տե՛ս նկ. 4.19)։ 

Ար տա քին թա ղան թում TOM40 խո-

շոր են թա մի ա վո րն ու նի 410 կԴա մո-

լե կու լային զանգ ված և ե րկ մե րի ձևով 

կազ մա վո րում է ծա կո տի։ TOM20 և 

TOM70 են թա մի ա վոր նե րը կա պում 

են տե ղա փոխ վող սպի տա կուց նե րը և 

փո խազ դում են միջ թա ղան թային շա­

պե­րոն­նե­րի հետ։ Դրանք են TIM9 և 

TIM10 են թա մի ա վոր նե րը (տե՛ս նկ. 

4.19)։ Ներ քին թա ղան թի TIM23 են թա-

մի ա վո րը TIM17-ի հետ մի ա սին կա րող 

է թա ղան թում ա ռա ջաց նել ծա կո տի 

կամ ան ցքու ղի, ո րով ան ցնում է սպի-

Նկ. 4.19. Մի տո քոնդ րի ում նե րի թա ղանթ նե րով սպի տա կուց նե րի տե ղա փոխ ման ու ղի նե րը

Սպի տա կու ցային տրանս լո կազ նե րը նշ ված են տար բեր գույ նե րով՝ TOM-ը կա նաչ, 

TIM23-ը և TIM22-ը բաց և մուգ ծի րա նա գույն։ Շա պե րոն նե րի շար ժի չային կա ռույ ցը 

նշված է կար միր, TIM9 և TIM10 միջ թա ղան թային շա պե րոն նե րը և պեպ տի դա զը՝ կա-

պույտ գույ նե րով։ 
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տա կու ցը (տե՛ս նկ. 4.19)։ Ներ քին թա-

ղան թի TIM23 հա մա լի րում հայտ նա-

բեր վում են նաև TIM21 և TIM50 են թա-

մի ա վոր նե րը, ո րոնց դե րը դեռևս պարզ 

չէ։ Սպի տա կուց նե րի տե ղա փոխ մա նը 

մաս նակ ցում են նաև այլ սպի տա կու-

ցային հա մա լիր ներ, մաս նա վո րա պես 

TIM22-ը, ո րին կանդ րա դառ նանք հա-

ջոր դիվ։ 

Շատ տե ղա փոխ վող սպի տա կուց-

նե րում հայտ նա բեր վում են ազ­դան­շա­

նային՝ ա­ռաջ­նոր­դային­ հա­ջոր­դա­կա­

նու­թյուն­ներ, ո րոնց մի ջո ցով թա ղան-

թով ան ցած սպի տա կուց նե րը փո խազ-

դում են հա մա լիր նե րի շա­պե­րո­նային 

են թա մի ա վոր նե րի հետ և ԱԵՖ-ի ճեղք-

ման է ներ գի այի հաշ վին քա շում այդ 

սպի տա կու ցը դե պի մատ րիքս։ Այդ շա-

պե րոն նե րը գոր ծում են որ պես շար ժիչ։ 

Ներ քին թա ղան թով սպի տա կուց նե րի 

ան ցման հա մար ան հրա ժեշտ է նաև 

մի տո քոնդ րի ու մի ներ քին թա ղան թի 

վրա Dy-ին, ո րը ստեղծ վում է շն չա ռու-

թյան ըն թաց քում։ 

Ազ դան շա նային հաջոր դա կա նու-

թյուն նե րն այ նու հետև ան ջատ վում են 

պեպ­տի­դա­զի­ օգ նու թյամբ (տե՛ս նկ. 

4.19)։ Ար դյուն քում ձևա վոր վում են մի-

տո քոնդ րի ում նե րի վերջ նա կան սպի-

տա կուց նե րը։ Ը ստ շվեդ կեն սա քի մի-

կոս Գու նար ֆոն Հեյ նե ի՝ այս հա ջոր-

դա կա նու թյուն նե րում պետք է տար բե-

րակ վեն եր կու տե ղա մա սեր՝ թա ղան թի 

հետ փո խազ դե ցու թյան և սպի տա կու-

ցից պեպ տի դա զի ներ գոր ծու թյամբ 

ան ջատ ման։ Պեպ տի դա զի հա մար 

կարևոր են տե ղա փոխ վող սպի տա կու-

ցի կոն ֆոր մա ցի ան և դրա մաս նա կի ո-

Նկ. 4.20. Տե ղա փոխ վող սպի տա կուց նե րի սին թե զի և թա ղան թով ան ցման գծա պատ կե րը
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րեն բաց ված վի ճա կը։ Այդ վի ճա կում 

սպի տա կու ցի պահ պա նու մը ո րոշ վում է 

սպի տա կու ցային, հատ կա պես տրի գե-

րային (ձ գա նային) գոր ծո նով։ Նշենք, 

որ պեպ տի դազ նե րի ակ տի վու թյան 

հա մար պա հանջ վում են մե տաղ նե րի 

ի ոն ներ։­ Կան­ նաև­ սպի­տա­կուց­ներ,­

ո­րոնք­չու­նեն­ազ­դան­շա­նային՝­ա­ռաջ­

նոր­դային­ հա­ջոր­դա­կա­նու­թյուն­ներ­ և­

կա­րող­են­ան­ցնել­թա­ղան­թով­ա­ռանց­

ձևա­փոխ­ման։ Չի բա ցառ վում, որ այդ 

սպի տա կուց նե րում ազ գան շա նային 

հա ջոր դա կա նու թյու նը տե ղա կայ վում է 

պո լի պեպ տի դային շղ թայի ներ քին (մի-

ջին) հատ վա ծում։ Այդ պի սի սպի տա-

կուց նե րից են կեն դա նի նե րի բջիջ նե րի 

մի տո քոնդ րի ում նե րի ներ քին թա ղանթ-

նե րի է լեկտ րոն նե րի տե ղա փոխ ման 

1-ին հա մա լի րի 7-րդ են թա մի ա վո րը, 

3-րդ հա մա լի րի 1-ին են թա մի ա վո րը, 

4-րդ հա մա լի րի և H+-ային ԱԵ Ֆա զի 

մի քա նի են թա մի ա վոր ներ։ Այս դեպ-

քե րում են թադր վում է, որ թա ղան թում 

ներդր ման ըն թաց քում նման սպի տա-

կուց նե րը փո փո խում են ի րենց կոն ֆոր-

մա ցի ան և հա սուն վի ճա կում ձեռք են 

բե րում ար դյու նա վետ վի ճակ։ Նման 

սպի տա կուց նե րի մի տո քոնդ րի ում նե րի 

ներ քին թա ղան թով ան ցումն ի րա կա-

նաց նում է TIM22 հա մա լի րը (տե՛ս նկ. 

4.19)։ 

Հա ճախ բջ ջապ լազ մում ազ դանշա-

նային հա ջոր դա կա նու թյամբ սին թեզ-

ված սպի տա կուց նե րը փո խազ դում 

են հա մա պա տաս խան պեպ տի դա զի 

հետ՝ ձևա վո րե լով ազ­դան­շա­նի­ ճա­

նաչ­ման­հա­մա­լիր, և հե տո էն դոպ լազ-

մային ցան ցի թա ղան թում փո խազ դում 

են ըն­կա­լիչ­նե­րի հետ։ ԳԵՖ­ի­ է­ներ­

գի­այի­ հաշ­վին­այդ­ սպի­տա­կուց­նե­րը­

մխրճ­վում­ են­ թա­ղան­թում­ տե­ղա­փո­

խիչ­հա­մա­կար­գի՝­տրանս­լո­կո­նի­մեջ,­

կորց­նում­ ազ­դան­շա­նային­ հա­ջոր­դա­

կա­նու­թյու­նը­և­ան­ցնում­թա­ղան­թով­ու­

ար­տա­զատ­վում դե­պի­ներ­քին­տա­րա­

ծու­թյուն (նկ. 4.20)։ Են թադր վում է, որ 

թա ղան թում պո լի պեպ տի դային շղ թայի 

մի մա սով ար դեն մխրճ ված սպի տա-

կու ցի սին թե զը շա րու նակ վում է ։

 Կան տե ղե կու թյուն ներ բջ­ջա­կո­րի­

զային­թա­ղանթ­նե­րով­սպի­տա­կուց­նե­

րի­տե­ղա­փոխ­ման մա սին։ 60 կԴա մո-

լե կու լային զանգ վա ծից ա վե լի խո շոր 

սպի տա կուց նե րի տե ղա փոխ ման հա-

մար պա րու նակ վում են հա տուկ ազ դա-

կային հա ջոր դա կա նու թյուն ներ, ո րոնց 

հետ փո խազ դում են տե ղա փոխ ման 

գոր ծոն նե րը, օ րի նակ՝ կա­րի­ո­ֆե­րին­

նե­րը։ Վեր ջին ներս տե ղա կայ վում են 

թա ղանթ նե րի ծա կո տի նե րում և տե ղա-

փոխ վող սպի տա կու ցի հետ փո խազ-

դե ցու թյան ըն թաց քում օգ­տա­գոր­ծում­

ԳԵՖ­ի­ճեղք­ման­է­ներ­գի­ան։ 

Երկ­րոր­դային­ ակ­տիվ­ տե­ղա­փոխ­

ման­ դեպ­քում­ ծախս­վում­ է­ է­լեկտ­րա­

քի­մի­ա­կան­է­ներ­գի­ան, օ րի նակ՝ Dµ
H
+-ը 

կամ Dµ
Na

+-ը։ Դրանք հան դես են գա լիս 

որ պես թա ղան թով նյու թե րի տե ղա փոխ-

ման շար ժիչ ո ւժ։ Նման տե ղա փոխ ման 

գոր ծըն թաց ներ նկա րագր ված են բո լոր 

կեն դա նի բջիջ նե րում։  Այս դեպ քում, 

Dµ
H

+­ից­ կախ­ված,­ որ­ևէ­ նյու­թի՝­ թա­

ղան­թով­ տե­ղա­փո­խու­մն­ ըն­թա­նում­ է­

H+­նե­րի­հետ­հա­մա­տե­ղա­փո­խու­թյան­

(սիմ­պոր­տի)­կամ­հա­կա­տե­ղա­փո­խու­

թյան­ (հա­կա­պոր­տի)­ մի­ջո­ցով,­ իսկ­

լից­քա­վոր­ված­ նյու­թի­ մե­նա­տե­ղա­

փո­խու­մը­ (ու­նի­պորտ)՝­DY­ի­ հաշ­վին։ 
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Ը նդ ո րում՝ նման տե ղա փո խու մը կա-

տար վում է սպի տա կուց նե րի մի ջո ցով, 

ո րոնք ա պա հո վում են տե ղա փոխ վող 

նյու թի նկատ մամբ մեծ ը նտ րո ղա կա-

նու թյու նը և տե ղա փոխ ման կար գա-

վոր վող ա րա գու թյու նը։ Ե րկ րոր դային 

ակ տիվ տե ղա փո խիչ սպի տա կուց նե րի 

կա ռուց ված քը շատ տար բեր է, դրանք 

թա ղան թի ին տեգ րալ սպի տա կուց ներ 

են, ո րոշ դեպ քե րում փո խազ դում են 

ծայ րա մա սային սպի տա կուց նե րի հետ։  

Dµ
H

+­ից­ կախ­ված՝­ նյու­թի­ տե­ղա­

փո­խու­մը­ ներ­կա­յաց­վում­ է­ մի­ քա­նի­

տար­բե­րա­կով՝

	H+-նե րի հետ չե զոք նյու թե րի հա-

մա տե ղա փո խում Dµ
H
+-ի ո ղջ մե-

ծու թյան հաշ վին,

	H+-նե րի հետ բա ցա սա պես լից-

քա վոր ված նյու թե րի հա մատե-

ղա փո խում DpH-ի հաշ վին,

	H+-նե րի հետ բա ցա սա պես լից-

քա վոր ված նյու թե րի հա կա տե-

ղա փո խում DY-ի հաշ վին,

	դ րա կան լից քա վոր ված նյու թե րի 

մե նա տե ղա փո խում DY-ի հաշ-

վին,

	 լից քա վոր ված տար բեր նյու թե րի 

տե ղա փո խում կամ փո խա նա-

կում։

Dµ
H
+-ից կախ ված՝ նյու թի (S) կու-

տա կու մը բա ցա սա պես լից քա վոր ված 

ծա վա լում, օ րի նակ՝ բջ ջապ լազ մում 

կամ մի տո քոնդ րի ու մի մատ րիք սում, 

գնա հատ վում է հետ ևյալ հա վա սա րու-

մով՝

R T ln ([S] 
ներ

 / [S]
արտ

) = ­ (n + Z) F DY 

– n R T ln ([H+] 
նեք

 /[H+]
արտ

), 

որ տեղ n-ը S նյու թի հետ հա մա տե ղա-

փոխ վող H+-նե րի թիվն է, Z-ը՝ այդ նյու-

թի դրա կան լից քի մե ծու թյու նը։

 Բա ցա սա կան լից քա վոր ված նյու-

թի դուրս բե րու մը բա ցա սա պես լից քա-

վոր ված ծա վա լից կախ ված է DY-ի ց։ 

Այդ տե ղա փո խու մը նկա րագր վում է 

հետևյալ հա վա սա րու մով՝

R T ln ([S] 
ներ

 / [S]
արտ

) = ­ n F DY։ 

Ե թե նյու թի տե ղա փո խու մը կախ-

ված է DpH-ից, ա պա՝

[S] 
ներ

 / [S]
արտ

 = n [H+] 
նեք

 /[H+]
արտ

։

Երկ րոր դային ակ տիվ տե ղա փո խիչ-

նե րից պար զա գույն օ րի նակ է վի տա-

մի նան ման նյութ L­կար­նի­տի­նը (նկ. 

4.21), ո րը տե ղա փո խում է ճար պաթթու-

նե րի մնա ցորդ ներ։ Այն դիտ վում է որ-

պես վի տա մին B
11

։ Կար նի տի նը բա-

ցա հայ տել են որ դե րի մկան նե րում ռուս 

կեն սա քի մի կոս ներ Վլա­դի­միր­ Սեր­

գե­ևիչ­ Գուլ­ևի­չը (նկ. 4.22) և Ռո բերտ 

Պետ րո վիչ Կրիմ բեր գը դեռևս 1905 թ.-

ի ն։ Այ նու հետև այն հայտ նա բեր վեց 

նաև այլ կեն դա նի նե րի և մար դու մի ջա-

ձիգ զո լա վոր մկան նե րում և լյար դում։ 

Կար նի տի նը սին թեզ վում է լյար դում և 

Նկ. 4.21. L-կար նի տի նի կա ռուց ված քային բա-

նաձ ևը
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ե րի կամ նե րում լի զի նի, մե թի ո նի նի և մի 

քա նի վի տա մին նե րի մաս նակ ցու թյամբ 

բարդ ֆեր մեն տային գոր ծըն թա ցի ար-

դյուն քում։

Հե տա գա յում պարզ վեց, որ կար նի-

տինն ա ցե տի լաց վում է քա ցա խաթթու-

կո ֆեր մենտ A-ի մի ջո ցով և ու նի խթա-

նիչ ազ դե ցու թյուն ճար պաթթու նե րի օք-

սի դաց ման վրա։ Դրա բա ցատ րու թյու-

նը մի տո քոնդ րի ում նե րի ներ քին թա-

ղան թով ճար պաթ թու նե րի տե ղա փոխ-

ման կար նի տի նի դե րի բա ցա հայտ ման 

մեջ է։ Ցույց է տր վել, որ այդ պի սի տե-

ղա փո խումն ըն թա նում է Dµ
H
+-ի հաշ-

վին։ Ճար­պաթ­թու­նե­րի­տե­ղա­փո­խու­մը­

կա­տար­վում­է­ա­ցիլ­կար­նի­տի­նի­և­H+­

նե­րի­հա­մա­տե­ղա­փոխ­ման­մե­խա­նիզ­

մով։ Ը նդ ո րում՝ կար նի տի նի հիդ րօք սիլ 

խում բը մի աց նում է ճար պաթթ վի ա ցի-

լը, կար բօք սի լայի նը՝ կա պում H+-ը, ի սկ 

չոր րոր դային ա զո տը լից քա վո րում է 

մո լե կու լը։

 Փո խազ դե լով կար նի տի նի հետ՝ 

ճար պաթ թու նե րը չեն գոր ծում որ պես 

փե ղե քիչ ներ և կու տակ վում են մի տո-

քոնդ րի ում նե րում, որ տեղ կա տար վում 

է նրանց b օք սի դա ցու մը։ 

Կար նի տի նն այն ցած րա մո լե կու-

լային օր գա նա կան մի ա ցու թյունն է, 

ո րն ու նի կար ևոր դեր բջ ջում։ Կար նի-

տի նը և դրա տար բեր ա ծան ցյալ ները 

ե րաշ խա վոր վում են որ պես սնն դային 

հա վե լում ներ, ո րոնք նպաս տում են 

սերմ նա հե ղու կի քա նա կի և ո րա կի բա-

րե լավ մա նը, օգ տա կար են մկան նե րի 

զար գաց ման և աշ խա տան քի հա մար,  

պի տա նի են նաև տա րեց մարդ կանց։ 

Երկ­րոր­դային­ ակ­տիվ­ տե­ղա­փո­

խիչ­նե­րի­շար­քում­են­նաև­ո­րոշ­հա­կա­

բի­ո­տիկ­ներ,­ սա­կայն­նրանց­մեծ­մա­

սը­սպի­տա­կուց­ներ­ե­ն։

Նկ. 4.22. Վ լա դի միր Սեր գե ևիչ Գուլ ևի չը 

(1867-1933 թթ.)

Նկ. 4.23. Լակ տո զի կա ռուց ված քային բա նաձ ևը
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Երկ րոր դային ակ տիվ տե ղա փոխ-

ման օ րի նակ է նաև, ի նչ պես ար դեն նշել 

ե նք նա խորդ գլուխ նե րից մե կում, ա ղի-

քային ցու պի կում K+-ի կլա նումը Trk 

հա մա կար գի մի ջո ցով։ 

Ա ղի քային ցու պի կում շա քար նե րից 

լակ տո զի (նկ. 4.23) կլա նումն ի րա կա-

նա նում է լակ­տոզ­H+­ հա­մա­տե­ղա­փո­

խի­չի­մի ջո ցով։ 

Այդ տե ղա փո խու մը բա ցա հայ տել 

են Ժ. Քոե նը և Գ. Ռի կեն բեր գը 1955 թ.-

ի ն։ Ի սկ տե ղա փո խի չը հայտ նա բե րել է 

ան վա նի Ֆ. Լիպ մա նի և Ա. Լե նին ջե րի 

ա շա կերտ, ա­մե­րի­կա­ցի­ կեն­սա­քի­մի­

կոս­ Յու­գեն­Պատ­րիկ­ Քեն­նե­դին (նկ. 

4.24) դեռևս 1965 թ.-ին և կո չել M­սպի­

տա­կուց։­ Այդ սպի տա կուցն ան ջատ-

վել է, ու սում նա սիր վել տար բեր մե թոդ-

նե րով և վե րա կա ռուց վել լի պի դային 

բշտիկ նե րում։

M սպի տա կու ցն ու նի 46.5 կԴա մո-

լե կու լային զանգ ված ու կազմ ված է 417 

ա մի նաթթ վային մնա ցորդ նե րից։ Տե-

ղա փո խի չը թա ղան թում ներ կա յաց ված 

է մի ա մե րի ձևով։ Ռենտ գե նա կա ռուց-

ված քային վեր լու ծու թյան ար դյուն քում 

ցույց է տր վել, որ սպի տա կու ցի պո լի-

պեպ տի դային շղ թայի 85%-ը ներ կա-

յաց ված է α -պա րուրավոր ված կա ռուց-

ված քով, ո րում տար բե րում են մի ջի նում 

24 ա մի նաթթ վային մնա ցորդ նե րից 

կազմ ված 12 հատ ված ներ (նկ. 4.25, 

Նկ. 4.24. Յու գեն Պատ րիկ Քեն նե դին 

(1919-2011 թթ.)

Նկ. 4.25. Լակ տո զի տե ղա փո խիչ M սպի տա կու ցի կա ռուց ված քի (Ա) և թա ղան թում 

տե ղա բաշխ ման (Բ) մո դել նե րը

12 α-պա րուրավոր ված հատ ված նե րը նշ ված են տար բեր գույ նե րով, 

լակ տո զի մո լե կու լը՝ սև գույ նով (Ա)։
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Ա)։ Այդ հատ ված նե րով սպի տա կուցն 

ան ցնում է թա ղան թով՝ ա ռա ջաց նե լով 

սյու նակ ներ (տե՛ս նկ. 4.25, Բ)։ Լակ տո-

զի կապ ման կենտ րո նը գտն վում է 7-րդ 

և 8-րդ սյու նակ նե րի տի րույ թում։ Տե-

ղա փո խի չը պլազ մային թա ղան թի ար-

տա քին կող մում հա ջոր դա բար կա պում 

է H+(ներ) և լակ տոզ ու այ նու հետև թա-

ղան թի լայն քով շր ջա դար ձի ար դյուն-

քում նրա մյուս կող մում ան ջա տում այդ 

նյու թե րը (նկ. 4.26)։ 

 Հաս տատ վել է, որ M սպի տա կու ցում 

առ կա են H+-ի(նե րի) և լակ տո զի կապ-

ման կենտ րոն ներ։ Dµ
H
+-ի ա ռա ջաց-

ման ըն թաց քում լակ տո զի նկատ մամբ 

այդ սպի տա կու ցի խնա մակ ցու թյու նը 

բնու թագր վում է Մի քաե լի սի հաս տա-

տու նի 80 մկՄ-ի ար ժե քով, ի սկ Dµ
H
+-ի 

Նկ. 4.26. Ա ղի քային ցու պի կի պլազ մային թա ղան թով M սպի տա կու ցի մի ջո ցով H+-ի(նե րի) 

և լակ տո զի տե ղա փոխ ման գծա պատ կե րը

Բա ցա սա պես լից քա վոր ված տե ղա փո խի չը պրո տո նաց վում է ար տա քին մի ջա վայ րի          

H+-ով (1), այ նու հետև կա պում լակ տո զը (2) և շր ջա դար ձի ար դյուն քում (3) ան ջա տում դե-

պի բջ ջապ լազմ (4), հե տո ան ջա տում H+-ը (5) և բա ցա սա պես լից քա վոր ված վի ճա կում 

շր ջա դար ձում (6) տե ղա փոխ ման նոր գոր ծըն թա ցի հա մար։ Թվե րով նշ ված են հա ջոր դա-

կան փու լե րը։
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կտ րուկ նվազ ման դեպ քում այդ հաս-

տա տու նը դառ նում է 15-20 մկՄ։ H+-

ի(նե րի) և լակ տո զի հա րա բե րու թյու նը 

կա րող է լի նել 1 կամ 2՝ կախ ված Dµ
H
+-ի 

ար ժե քից։  Լակ տո զի տե ղա փոխ մա նը 

մաս նակ ցում են M սպի տա կու ցի պո լի-

պեպ տի դային շղ թայի 322-րդ դիր քում 

հիս տի դի նի, 325-ր դում՝ գլյու տա մի նի 

և 302-ր դում՝ ար գի նի նի մնա ցորդ նե րը, 

ո րոնք ա ռա ջաց նում են ջրած նային 

կա պե րով մի ա վոր ված մի խումբ։ Բա ցի 

այդ ա մի նաթթ վային մնա ցորդ նե րից, 

144-րդ դիր քում աս պա րա գի նի մնա-

ցոր դը և ևս 2-ն ան հրա ժեշտ են լակ տո-

զի կապ ման և տե ղա փոխ ման հա մար։ 

Սպի տա կու ցում ա լա նի նի կամ թի րո զի-

նի մնա ցորդ նե րի փո խա րի նու մից դիտ-

վում է մալ տո զի տե ղա փո խում։ 

Ու սում նա սի րե լով նման հա մա տե-

ղա փո խի չի աշ խա տան քում Dµ
H
+-ի 

դե րը՝ ա ռա ջարկ վել է հե տաքր քիր մի 

վար կած, ը ստ ո րի՝ Dµ
H

+­ը­ ո­րո­շում­ է­

սպի­տա­կու­ցի­կազ­մում­օք­սի­դա­վե­րա­

կանգ­նո­ղա­կան­ հատ­ված­նե­րի­ վե­րա­

կանգ­նվա­ծու­թյան­ աս­տի­ճա­նը,­ ե­րբ­

դրանց­վե­րա­կանգ­նու­մը­մե­ծաց­նում­է­

տե­ղա­փո­խի­չի­խնա­մակ­ցու­թյու­նը­տե­

ղա­փոխ­վող­ նյու­թի՝­ լակ­տո­զի­ նկատ­

մամբ։ Ցիս տե ի նի մնա ցորդ ներ պա րու-

նա կող այդ հատ վա ծում են թադր վում է 

2SH- -> -S-S- ան ցում, ո րը բե րում է նաև 

տե ղա փո խի չի տա րա ծա դիր քային փո-

փո խու թյա նը։ Ցույց է տր վել, որ 148-րդ 

դիր քում ցիս տե ի նի մնա ցոր դի ալ կի-

լա ցու մը խա փա նում է տե ղա փո խի չի 

աշ խա տան քը։ M սպի տա կու ցը գաղտ-

նագր վում է lac օ պե րո նի lacY գե նով, 

ո րը կլո նա վոր ված է և ման րա մասն ու-

սում նա սիր ված։ Այդ գե նի հի ման վրա 

սին թեզ վել է M կամ LacY սպի տա կու-

ցը։ 

 Լակ տո զի տե ղա փո խումն ար գե-

լակ վում է գա լակ տո պի րա նո զիդ նե րի 

ա ծան ցյալ նե րով՝ փե­ղե­քիչ­նե­րի­օգ նու-

թյամբ։ Լակ­տո­զի­տե­ղա­փո­խում­տե­ղի­

չի­ու­նե­նում­նաև­գլյու­կո­զի­առ­կա­յու­

թյամբ։ Այս հայտ նի եր ևույ թի բա ցատ-

րու թյու նը կա րող է նե րա ռել գլյու կո զի 

կլան ման հա մա կար գի, ո րին կծա նո-

թա նանք հա ջոր դիվ, և լակ տո զի տե ղա-

փո խի չի՝ մի մյանց հետ փո խազ դե ցու-

թյու նը թա ղան թում, ե րբ մե կի աշ խա-

տան քը կա սեց նում է մյու սի նը։ Հնա րա-

վոր է, որ լակ տո զի տե ղա փո խի չի աշ-

Նկ. 4.27. Պրո լի նի տե ղա փո խիչ ProP-ի կա ռուց ված քի (Ա) և թա ղան թում տե ղա բաշխ ման 

(Բ) մո դել նե րը
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խա տան քը կար գա վոր վում է գլյու կո զի 

կլան ման հա մա կար գի HPr կամ E
II
A 

սպի տա կուց նե րի մի ջո ցով, որոնց ֆոս-

ֆո րի լաց ման դեպ քում ար գե լակ վում է 

լակ տո զի կլա նու մը։

Հե տաքր քիր է, որ ա ղի քային ցու պի-

կում պրո լի նի տե ղա փո խու մը կա րող 

է ի րա գործ վել ոչ մի այն ԱԵՖ-ի է ներ-

գի այի, այլ նաև Dµ
H
+-ի հաշ վին։ Բայց 

այս դեպ քում գոր ծում է մի այլ հա մա-

կարգ՝ ProP- ն։ Այն կազ մա վոր ված է 

1 սպի տա կու ցից (նկ. 4.27)՝ կազմ ված 

500 ա մի նաթթ վային մնա ցորդ նե րից, 

ներ կա յաց ված է 12 α- պա րուրավոր-

ված հատ ված նե րով, ու նի ցածր խնա-

մակ ցու թյուն պրո լի նի նկատ մամբ և 

աշ խա տում է որ պես պրո լին-H+-հա-

մա տե ղա փո խիչ։ Այն նման է լակ տո զի 

տե ղա փո խիչ M սպի տա կու ցին։ Ցույց է 

տր վել, որ ProP-ն զգա յուն է մի ջա վայ-

րի օս մո սային ճնշ ման նկատ մամբ, ե թե 

Dy > 0.1 Վ։ Այդ պի սի զգա յու նու թյու նը 

ո րոշ վում է սպի տա կու ցի եզ րի 26 ա մի-

նաթթ վային մնա ցորդ նե րից կազմ ված 

հատ վա ծով։ ProP-ի ակ տի վու թյու նը 

կախ ված է ProQ սպի տա կու ցից և K+-

ի ց։ Այդ հա մա կար գի աշ խա տան քի 

մե խա նիզ մը և կար գա վո րու մը պար-

զա բան վում ե ն։ Են թադր վում է, որ թա-

ղան թի ար տա քին մա կեր ևույ թում սպի-

տա կու ցը կա պում է պրո լի նի մո լե կու լը 

և H+-ը և հե տո թա ղան թում շր ջա դար ձի 

ար դյուն քում նրա մյուս կող մում ան ջա-

տում։ Նման հա մա կարգ հայտ նա բեր-

վել է նաև այլ բակ տե րի ա նե րում, այդ 

թվում՝ տար բեր ախ տա ծին նե րում։

Dµ
H
+-ի հաշ վին ի րա գործ վող աշ խա-

տան քի օ րի նակ է մի տո քոնդ րի ում նե-

րում ԱԵՖ/ԱԿՖ­ հա­կա­տե­ղա­փո­խի­չը։ 

Այն բա ցա հայտ վել է առ նե տի լյար դի 

բջիջ նե րի մի տո քոնդ րի ում նե րում 1960-

ա կան թթ.-ի ն։ Հե տա գա հե տա զո տու-

թյուն նե րի ար դյուն քում պար զա բան վել 

է, որ այդ տե ղա փո խի չը թա ղան թային 

ճար պա լուծ սպի տա կուց է, ու նի 32.8 

կԴա մո լե կու լային զանգ ված։ Թա ղան-

թում տե ղա փո խի չը ձևա վոր վում է ե րկ-

մե րի ձևով, ներ կա յաց ված է բազ մա թիվ 

կր կնօ րի նակ նե րով և կազ մում է ներ քին 

թա ղան թի սպի տա կուց նե րի 5-ից մինչև 

Նկ. 4.28. Մի տո քոնդ րի ում նե րի ԱԵՖ/ԱԿՖ հա կա-

տե ղա փո խի չի կա ռուց ված քի մո դե լը (թա ղան թին 

ո ւղ ղա հա յաց տես քը)
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10%-ը, մար դու մի տո քոնդ րի ում նե րում՝ 

նույ նիսկ 10%-ից ա վե լին։ Այս սպի-

տա կու ցի կա ռուց ված քում տար բե րում 

են 6 α-պա րուրավոր ված հատ ված ներ 

և b  կա ռուց ված քով մեկ հատ ված (նկ. 

4.28)։ Այն ու նի մեծ ը նտ րո ղա կա նու-

թյուն ա դե նին նուկ լե ո տիդ նե րի նկատ-

մամբ։ Են թադր վում է, որ կապ ման 

կենտ րո նը գտն վում է սպի տա կու ցի 

միջ նա մա սում։ ԱԵՖ-ի և Ա ԿՖ-ի փո-

խա նա կու մը կա տար վում է 1։1 հա րա-

բե րու թյամբ (նկ. 4.29)։

Հաշ վի առ նե լով այն, որ pH-ի չե զոք 

ար ժեք նե րում ԱԵՖ-ի բա ցա սա կան 

լից քը (ԱԵՖ4-) մե կով ա վե լի է Ա ԿՖ-ի-

նից (Ա ԿՖ3-), Dy-ն ըն դուն վում է որ պես 

հիմ նա կան շար ժիչ ո ւժ նյու թե րի տե-

ղա փոխ ման հա մար։ Նման ար դյունք 

ցույց է տր վել փորձ նա կա նո րեն։ Բա-

ցա հայտ վել է ար գի նի և լի զի նի մնա-

ցորդ նե րի դե րը տե ղա փոխ ման գոր ծըն-

թա ցում։ Սա կայն տե ղա փոխ ման մե-

խա նիզ մը մնում է ոչ պար զա բան ված։ 

Այս փո խա նա կու մը կար ևոր դեր է 

կա տա րում բջ ջում է ներ գի ա կան փո-

խա նա կու թյան մեջ՝ մաս նա վո րա պես 

բջ ջապ լազ մում ԱԵՖ-ից կախ ված գոր-

ծըն թաց նե րի ըն թաց քում։ Կար ևոր է, 

որ օք սի դային ֆոս ֆո րի լաց ման գոր-

ծըն թա ցի է ներ գի ային ել քի ո րոշ մա-

սը ծախս վում է Dy-ի ստեղծ ման վրա։ 

Պետք է նաև հաշ վի առ նենք, որ Ֆ
ա-

նօրգ
-ի մուտ քը դե պի մի տո քոնդ րի ում ըն-

թա նում է H+-ի հետ հա մա տեղ (տե՛ս նկ. 

4.29)։ Հենց այս H+-ն է հաշ վարկ վում 

F
O
F

1
-ԱԵՖ սին թա զի մի ջո ցով ԱԵՖ-ի 

սին թե զի հա մար ան հրա ժեշտ H+-նե-

րի քա նա կի մեջ։ Գու մա րում ԱԵՖ-ի, 

Ա ԿՖ-ի և Ֆ
ա նօրգ

--ի տե ղա փոխ ման վրա 

ծախս վում է ձևա փոխ ված է ներ գի այի 

մո տա վո րա պես 25%-ը։ 

Են թադր վում է, որ ԱԵՖ/ԱԿՖ փո-

Նկ. 4.29. ԱԵՖ/ԱԿՖ-ի փո խա նա կու մը և H+-ի հետ Ֆ
ա նօրգ

-ի հա մա տե ղա փո խու մը մի տո-

քոնդ րի ու մի ներ քին թա ղան թում և դրանց փո խազ դե ցու թյու նը ԱԵՖ-ի սին թե զի մե խա նիզ-

մի հետ
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խա նա կի չը և Ֆ
ա նօրգ

-/H+ տե ղա փո խի չը 

փո խազ դում են ԱԵՖ սին թա զի հետ և 

ա ռա ջաց նում մի գոր ծա ռա կան կա-

ռույց՝ ԱԵՖ­սի­թա­զա­սոմ։

ԱԵՖ/ԱԿՖ փո խա նա կումն ար գե-

լա կում են գլյու կո զերկ սուլ ֆա տի ե րկ-

տեր պե նային ա ծան ցյալ նե րը, օ րի նակ՝ 

ատ րակ տի լա զի դը, կար բօք սի ատ րեկ-

տի լաթ թուն և եռ կար բո նային ճար-

պաթթու նե րից բոն գի կաթ թուն։ Ատ րակ-

տի լա զի դն ան ջա տում է բար դա ծաղ կա-

վոր նե րի ըն տա նի քի ո ւղ տա փու շը (նկ. 

4.30), ի սկ բոն զի կաթ թուն՝ Pseudomonas 

cocovenenans բակ տե րիա նե րը։ Են-

թադր վում է, որ փո խա նա կիչ սպի տա-

կու ցը կա րող է գտն վել ա ռնվազն եր կու 

կոն ֆոր մա ցի ա նե րում, ե րբ դրան ցից 

մե կում այն կա րող է կապ վել մի ար-

գե լակ չի և մյու սում՝ մեկ ուրիշի հետ։ 

Ը նդ ո րում՝ ար գե լա կի չի մեկ մո լե կու լը 

կա րող է կապ վել սպի տա կու ցի եր կու 

պո լի պեպ տի դային շղ թա նե րի հետ։ 

Միգու ցե թա ղան թում սպի տա կու ցը 

ներ կա յաց ված է ե րկ մե րի ձևով։

 Հայտ նի է նաև այդ տե ղա փո խի չը 

գաղտ նագ րող գե նը տար բեր կեն դա-

նի նե րի մի տո քոնդ րի ում նե րում, ո րը 

ո րոշ վել է այս պես կոչ ված լրաց չա կան 

ԴՆԹում՝ սին թեզ ված տե ղե կատ վա-

կան ՌՆԹ-ի վրա հա կա դարձ տրանսկ-

րիպ տա զի մի ջո ցով։ Այդ գե նը կլո նա-

վոր վել է։ 

ԱԵՖ/ԱԿՖ­ տե­ղա­փո­խիչ­ներ­ են­

թադր­վում­ են­ քլո­րոպ­լաստ­նե­րում­ և­

ո­րոշ­բակ­տե­րի­ա­նե­րում։ Հե տաքր քիր է 

այն, որ կեն դա նի նե րի բջիջ նե րում մա-

կա բու ծող ախ տա ծին ռի կետ սի ա նե րի 

թա ղան թում հայտ նա բեր վել է այդ ա դե-

նին նուկ լե ո տիդ նե րի տե ղա փոխ ման 

հա տուկ հա մա կարգ, ո րն ի րա կա նաց-

նում է ԱԵՖ/ԱԿՖ փո խա նա կու թյուն 

հա կա ռակ ո ւղ ղու թյամբ և օգ տա գոր-

ծում է տեր բջ ջի ԱԵՖ-ը։ Այն 498 ա մի-

նաթթ վային մնա ցորդ նե րից կազմ ված 

սպի տա կուց է, որն իր կա ռուց ված քում 

նե րա ռում է 12 α- պա րուրավոր ված 

հատ ված ներ։ Այդ տե ղա փո խի չը շատ 

է տար բեր վում մի տո քոնդ րի ում նե րի 

ԱԵՖ/ԱԿՖ հա կա տե ղա փո խի չից։ 

Ինչ պես ար դեն նշե ցինք, մի տո քոնդ-

րի ում նե րում գոր ծում է Ֆ
ա­նօրգ

­­H+­հա­

մա­տե­ղա­փո­խի­չը, ո րը ևս ան ջատ վել 

է, ու սում նա սիր վել և վե րա կա ռուց վել 

լի պի դային բշ տիկ նե րում։ Այդ սպի-

Նկ. 4.30. Ատ րակ տիլա զի դի կա ռուց ված քային բա նաձևը և ո ւղ տա փուշ բույ սը, ո րը 

տարած ված է Եվ րո պա յում, Ա սի ա յում և Հյու սի սային Աֆ րի կա յում
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տա կու ցն ու նի 30 կԴա մո լե կու լային 

զանգ ված։ Դրա նում տար բե րա կում են 

Ֆ
ա նօրգ

--ի և H+-ի կապ ման կենտ րոն ներ։ 

Հա մա տե ղա փո խի չի աշ խա տան քի հա-

մար շար ժիչ ո ւժ է DpH-ը ։

 Ֆ
ա նօրգ

--H+-հա մա տե ղա փո խիչն ար-

գե լակ վում է NEM-ի օգ նու թյամբ, ի նչ-

պես նաև ԴՑԿԴ-ի և հա կա բիո տիկ 

դոք սո ռու սի ցի նի մի ջո ցով։ Նման տե-

ղա փո խում նկա րագր ված է նաև ո րոշ 

բակ տե րի ա նե րում։ Ցույց է տր վել, որ 

այդ տե ղա փո խումն ար գե լակ վում է 

փե ղե քիչ նե րի օգ նու թյամբ։

Dµ
Na

+­ի­ հաշ­վին­ տե­ղի­ է­ ու­նե­նում­

Na+­ի­ հետ­ ո­րոշ­ շա­քար­նե­րի­ և­ ա­մի­

նաթ­թու­նե­րի­ զու­գորդ­ված­ տե­ղա­փո­

խու­մը­կեն­դա­նի­նե­րի­ու­մար­դու­ա­ղիք­

նե­րի­կամ­ե­րի­կամ­նե­րի­և­այլ­բջիջ­նե­

րի­պլազ­մային­թա­ղան­թով։ Գլյու կո զի 

և գա լակ տո զի տե ղա փո խումն ի րա գոր-

ծում է հա տուկ մի սպի տա կուց։ Na+-ի 

հե ռա ցու մից կամ այլ ի ո նով փո խա րի-

նու մից բջ ջում է ա պես նվա զում է այդ 

շա քար նե րի և ա մի նաթ թու նե րի քա նա-

կը թա ղան թով դրանց տե ղա փոխ ման 

խա փան ման պատ ճա ռով։ Պարզ է, որ 

նման տե ղա փո խու մը կխ թան վի DY-ի 

ար ժե քի մե ծաց ման դեպ քում։ Ի նչ վե-

րա բե րում է տե ղա փոխ վող նյու թե-

րի հա րա բե րու թյա նը, ա պա, օ րի նակ, 

ա ղի քային բջ ջի թա ղան թով գլյու կո զի 

մեկ մո լե կու լը տե ղա փոխ վում է 2Na+-ի 

հետ մի ա սին, սա կայն ե րի կա մի բջ ջի 

թա ղան թով այն տե ղա փոխ վում է մեկ 

Na+-ի հետ։ Է րիթ րո ցիտ նե րի պլազ-

մային թա ղան թում գլի ցի նի տե ղա-

փո խի չը կա րող է տե ղա փո խել ա մի-

նաթթվի մեկ մո լե կուլ 2Na+-ի հետ։ Այդ 

տե ղա փո խիչ նե րի աշ խա տան քը նման 

է պրո լի նի տե ղա փո խիչ ProP-ի ն։

 Մեծ հե տաքրք րու թյուն է ներ կա-

յաց նում զու գոր դող թա ղանթ նե րով 

մեծ մաս նիկ նե րի՝ սպի­տա­կուց­նե­րի­ և­

նուկ­լե­ի­նաթ­թու­նե­րի­ տե­ղա­փո­խու­մը, 

ո րը շատ դեպ քե րում ա պա հով վում է 

Dµ
H
+-ո վ։ Այս հե տաքրք րու թյու նը պայ-

մա նա վոր ված է նրա նով, որ զու գոր-

դող թա ղանթ նե րը, ը ստ Պ. Միտ չե լի, 

թա փան ցե լի չեն նույ նիսկ փոքր մաս-

նիկ նե րի՝ է լեկտ րոն նե րի և H+-նե րի հա-

մար։ Հս տակ է, որ սպի տա կուց նե րի և 

նուկ լե ի նաթ թու նե րի ան ցու մը չի խախ-

տում թա ղանթ նե րի ամ բող ջա կա նու-

թյու նը։ Ա վե լին՝ ա ռան ձին դեպ քե րում 

այդ տե ղա փո խումն ըն թա նում է մեծ 

ա րա գու թյամբ։ Նշենք, որ թա ղան թով 

սպի տա կուց նե րի տե ղա փո խու մը կա-

րող է ա պա հով վել ԱԵՖ-ի կամ ԳԵՖ-ի 

է ներ գի այով, ո րին ար դեն ան դրա դար-

ձել ե նք։

 Թա ղան թով ան ցնե լու հա մար շատ 

սպի տա կուց նե րում հայտ նա բեր վել են 

ազ­դան­շա­նային՝ ա­ռաջ­նոր­դային­հա­

ջոր­դա­կա­նու­թյուն­ներ։ Վեր ջին ներս 

հա ճա խա կի գտն վում են սպի տա կուց-

նե րի N ծայ րում, ու նեն մինչև 10 կԴա 

զանգ ված, սկս վում են մե թի ո նի նի 

մնա ցոր դից, ը նդ գր կում են 12-30, ի սկ 

ա ռան ձին դեպ քե րում, օ րի նակ՝ ջրի-

մուռ նե րի մի տո քոնդ րի ում նե րի H+-ային 

ԱԵ Ֆա զի 9-րդ են թա մի ա վո րի հա-

մար՝ 66 ա մի նաթթ վային մնա ցորդ ներ 

և տար բեր վում բազ մա զա նու թյամբ։ 

Նման հա ջոր դա կա նու թյուն ներ հայտ-

նա բեր վել են տար բեր սպի տա կուց-

նե րում, օ րի նակ՝ ա ղի քային ցու պի կի 

պե րիպ լազ մային b լակ տա մա զում, 

ար քեյ նե րի բակ տե րի ա ռո դոպ սի նում, 



Գ ԼՈՒԽ 4.  ԿԵՆ ԴԱ ՆԻ ՕՐ ԳԱ ՆԻԶՄ ՆԵ ՐՈՒՄ Է ՆԵՐ ԳԻ ԱՅԻ ՕԳ ՏԱ ԳՈՐԾ ՄԱՆ ՀԻՄ ՆԱ ԿԱՆ ԳՈՐ ԾԸՆ ԹԱՑ ՆԵ ՐԸ

213

խմո րասն կե րի մի տո քոնդ րի ում նե րի 

ներ քին թա ղան թի ցի տոք րոմ c-օք սի դա-

զում, կեն դա նի նե րի պրոպ րա պա րա թի-

րե ոիդ հոր մո նում։ Այդ հա ջոր դա կա նու-

թյուն նե րին պո լի պեպ տի դային շղթա-

նե րում հետ ևում են ա մի նաթթվային 

մնա ցորդ ներ, ո րոնք կազ մա վո րում են 

α-պա րուրավոր ված հատ ված։  Ազ-

դան շա նային հատ վածն ան ջատ վում 

է սպի տա կու ցից ազ­դան­շա­նային­ կամ­

ա­ռաջ­նոր­դային­ պեպ­տի­դա­զի օգ նու-

թյամբ և թա ղան թում ներ մուծ վե լուց հե-

տո՝ սպի տա կու ցը ձևա փոխ վում է։

Պետք է ըն դու նել, որ բջ ջում տե ղա-

փոխ վող կամ բջ ջից դուրս բեր վող սպի-

տա կուց նե րը նման չեն ռի բո սոմ նե րում 

սին թեզ ված պո լի պեպ տի դային շղ թա-

նե րին։ Սպի­տա­կուց­ներն­ան­ցնում­ են­

վերջ­նա­կան­ ձևի­ կազ­մա­վոր­ման՝­ ըն­

թա­նում­ է­ հա­սու­նաց­ման­ մի­ գոր­ծըն­

թաց։

 Թա ղան թում շատ սպի տա կուց նե րի 

ներդր ման հա մար օգ տա գործ վում են 

Dµ
H
+-ը, վեր ջի նիս եր կու բա ղադ րիչ նե-

րը։ Պարզ է, որ այդ գոր ծըն թա ցը խա-

փան վում է փե ղե քիչ նե րի օգ նու թյամբ։ 

Չի բա ցառ վում յու րա հա տուկ տե ղա-

փո խիչ նե րի կամ էլ ՌՆԹ-պա րու նա-

կող մաս նիկ նե րի մաս նակ ցու թյու նը։ 

Սպի տա կուց նե րը կա րող են նաև հր վել 

դե պի թա ղան թային ո րո շա կի կա ռույց։ 

Կար ևոր վում են սպի տա կու ցում լից քի 

առ կա յու թյու նը և թա ղան թի հետ նրա 

է լեկտ րաս տա տիկ ու հիդ րո ֆոբ փո-

խազ դե ցու թյու նը։ Քա նի որ բևե ռաց-

ված ա մի նաթթ վային մնա ցորդ նե րի 

ներդ րու մը թեր մո դի նա մի կո րեն ան թույ-

լատ րե լի է, ա պա դա հնա րա վոր է այդ 

մնա ցորդ նե րի պրո տո նա ցու մից հե տո։ 

Սպի տա կուց նե րի հե տա գա ան ցու մը 

թա ղան թով պայ մա նա վոր ված է նրան-

ցում ո րո շա կի հա ջոր դա կա նու թյուն նե-

րով։ 

Շատ դեպ քե րում բակ տե րի ա նե-

րի թա ղան թով ԴՆԹ­ի­տե­ղա­փոխ­ման­

շար­ժիչ­ ու­ժը­Dµ
H

+­ն­ է։ Այդ պի սի օ րի-

նակ է դե պի բջ ջապ լազմ ո րոշ ֆա գե-

րի ԴՆԹ-ի նե րար կու մը B. subtilis-ի 

կամ Haemophilus influenza-ի թա ղան-

թով։ Հե տաքր քիր է այն, որ ԴՆԹ-ի 

տե ղա փո խու մը կա րող է ըն թա նալ 

մեծ ա րա գու թյամբ՝ մեկ նուկ լե ո տի դի 

անցման դեպ քում դա կա րող է կազ մել 

330 մկվրկ։ Այս դեպ քում տե ղա փոխ-

ման մե խա նիզ մը կա րող է նման վել 

մտ րակ նե րի շարժ մա նը, ո րին ար դեն 

ծա նոթ ե նք, ե րբ շար ժիչ ու ժը Dµ
H
+-ն է։ 

Վեր ջինս կա րող է ու նե նալ նաև կար-

գա վո րիչ դեր։ Տար բեր բակ տե րի ա նե-

րի թա ղանթ նե րով ԴՆԹ-ի տե ղա փոխ-

ման ու սում նա սի րու թյան գոր ծում մեծ 

ա վանդ ու նի լիտ վա ցի կեն սաէ ներ գե-

տի կոս Լյա­նուս­Լյա­նու­սի­Գրի­նյու­սը։ 

Նա ցույց է տվել, որ B. subtilis-ի բակ-

տե րի ա նե րի գե նե տի կա կան տրանս-

ֆոր մա ցի ան կամ E. coli-ի T4 ֆա գային 

ին ֆեկ ցի ան պա հան ջում է Dµ
H
+։ Սա-

կայն քիչ է հայտ նի բույ սե րի, սն կե րի և 

կեն դա նի նե րի բջիջ նե րի թա ղանթ նե րով 

նուկ լե ի նաթ թու նե րի տե ղա փոխ ման մե-

խա նիզ մի և է ներ գե տի կայի մա սին։ 

Շատ հե տաքր քիր է վեր ջին տա րի-

նե րին բա ցա հայտ ված գրամ բա ցա-

սա կան բակ տե րի ա նե րի ար տա քին 

թա ղան թով նյու թե րի տե ղա փո խու մը 

պլազ մային թա ղան թի Dµ
H
+-ի հաշ վին։ 

Են թադր վում է, որ ար տա քին թա ղան թի 

ըն կալ չային ո րոշ սպի տա կուց ներ այլ 
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սպի տա կուց նե րի մի ջո ցով փո խազ դում 

են պլազ մային թա ղան թի հետ և փո-

փո խում ի րենց կոն ֆոր մա ցի ան Dµ
H
+-ի 

ստեղծ ման ըն թաց քում։ 

Ակ տիվ տե ղա փո խու թյան շար քին 

է դաս վում այս պես կոչ ված ուղ­ղորդ­

ված­ (վեկ­տո­րային)­ տե­ղա­փո­խու­մը,­

ե­րբ­ թա­ղան­թով­ան­ցնե­լիս­ նյութը­ են­

թարկ­վում­ է­քի­մի­ա­կան­ձևա­փոխ­ման՝­

օգ­տա­գոր­ծե­լով­քի­մի­ա­կան­ է­ներ­գի­ա։ 

Նման տե ղա փո խու մն ըն թա նում է մի-

այն մեկ ո ւղ ղու թյամբ։

Այդ պի սի տե ղա փոխ ման օ րի նակ է 

ֆոս­ֆոե­նոլ­պի­րո­խա­ղո­ղաթթ­վի­ հաշ­

վին­ գլյու­կո­զի­ կլա­նու­մը E. coli-ո ւմ։ 

Այդ տե ղա փո խու մը բա ցա հայ տել է 

ա մե րի կա ցի ման րէ ա բան Սոուլ­ Ռոզ­

մա­նը 1964 թ.-ի ն։ Տե ղա փոխ ման հա-

մա կար գի աշ խա տան քը պայ մա նա-

վոր ված է մի քա նի ֆեր մեն տային 

սպի տա կուց նե րով, ո րոն ցից մե կը՝ E
II
C­

(EnzII
C
)­ը, գտն վում է ե րկ մե րի ձևով 

պլազ մային թա ղան թում, ի սկ մյուս-

նե րը՝ E
II
A­ (EnzII

A
)­ն,­ E

II
B­ (EnzII

B
)­ն,­

HPr­ը­ և­ E
I 
(EnzI)­ը՝ բջ ջապ լազ մում 

և փո խազ դում են թա ղան թի հետ (նկ. 

4.31)։ Այդ սպի տա կուց նե րն ան ջա-

տել է, բյու րե ղաց րել և ու սում նա սի րել 

ա մե րի կա ցի կեն սա ֆի զի կոս և մո լե կու-

լային կեն սա բան Մա­րի­ուս­Քլո­րը։ E
ii
-ը 

ը ստ է ու թյան ներ կա յաց ված է տար բեր 

կա ռուց ված քով ե րեք հատ ված նե րով։ 

E
II
A-ն և E

II
B-ն նախ կի նում դի տարկ-

վում է ին որ պես E
III 

սպի տա կուց։ E
II
B-

ո ւմ Ֆ
ա նօրգ

-ի մի ա ցու մը կա տար վում է 

պո լի պեպ տի դային շղ թա յում հիս տի-

դի նի և ցիս տե ի նի մնա ցորդ նե րի մի ջո-

ցով։ HPr հիս տի դի նային սպի տա կու ցն 

ու նի 9,4 կԴա մո լե կու լային զանգ ված, 

ջեր մա կա յուն է ու բա վա կա նին ը նտ-

րո ղա կան։ Այս սպի տա կու ցին Ֆ
ա նօրգ

-ի 

մի ա ցու մը կա տար վում է պո լի պեպ-

տի դային շղ թա յում հիս տի դի նի մնա-

ցորդ նե րի հաշ վին։ E
I
-ն ու նի 64 կԴա 

մո լե կու լային զանգ ված, ֆոս ֆո պի րո-

խա ղո ղաթթ վից Ֆ
ա նօրգ

-ի ան ջատ ման 

հա մար պա հան ջում է Mg2+։ HPr-ի հետ 

փո խազ դե ցու թյու նը և կա պու մը կա-

տար վում են հիս տի դի նի մնա ցորդ նե րի 

մի ջո ցով (նկ. 4.32)։ Այս սպի տա կու-

ցը հա մա կար գում գտն վում է ե րկ մե րի 

ձևով։ Բջ ջապ լազ մի E
I
, HPr, E

II
A և E

II
B 

Նկ. 4.31. Ա ղի քային ցու պի կի գլյու կո զի կլան ման և գլյու կոզ-6-ֆոս ֆա տի ձևա փոխ-

ման ֆոս ֆոտ րանս ֆե րա զային հա մա կար գը՝ կազմ ված թա ղան թային սպի տա կու ցից և 

բջջապլազ մային յու րա հա տուկ և ոչ յու րա հա տուկ բա ղադ րիչ նե րից
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սպի տա կուց նե րի մի ջո ցով ֆոս ֆոե նոլ-

պի րո խա ղո ղաթթ վից E
II
C-ին փո խանց-

վում է Ֆ
ա նօրգ

-ը, ո րը բե րում է ֆեր մեն տի 

կոն ֆոր մա ցի ոն փո փո խու թյուն նե րի և 

նրա նում կապ ված գլյու կո զի ձևա փոխ-

մա նը գլյու կոզ-6-ֆոս ֆա տի։ Ո ւս տի այս 

ֆեր­մեն­տային­հա­մա­կար­գը­կոչ­վում­է­

ֆոս­ֆոտ­րանս­ֆե­րա­զային։ Ի սկ գլյու-

կո զից գլյու կոզ-6-ֆոս ֆա տի ձևա փոխ-

ման հա մար օգ տա գործ վում է ֆոս ֆոե-

նոլ պի րո խա ղո ղաթթ վից Ֆ
անօրգ

-ի ան-

ջատ ման ըն թաց քում ա զատ ված է ներ-

գի ան, ո րի մա սին նշել ե նք նա խորդ 

գլուխ նե րում։ Ա վե լաց նենք, որ հա մա-

կար գը կա րող է ար գե լակ վել N-է թիլ մա-

լե ի մի դի (NEM) օգ նու թյամբ։

Նման հա մա կար գով տե ղա փոխ-

վում են նաև մա նո զը, ֆրուկ տո զը ու 

մի շարք այլ շա քար ներ, ը նդ ո րում՝ 

վեր ջին նե րի նկատ մամբ հա մա կար գի 

ը նտ րո ղա կա նու թյու նը ո րոշ վում է E
II
 

սպի տա կուց նե րով, իսկ E
I
-ը և HPr-ը դի-

տարկ վում են որ պես ոչ յու րա հա տուկ 

բա ղադ րիչ ներ (տե՛ս նկ. 4.31)։ Շա քար-

նե րի կլան ման նման հա մա կար գեր 

հայտ նա բեր վել են նաև ա ղի քային այլ 

բակ տե րի ա նե րում, ո րոնք կա րող են 

տար բեր վել յու րա հա տուկ բա ղադ րիչ-

նե րով։ 

Նկ. 4.32. Ա ղի քային ցու պի կի HPr-ի (Ա) և դրա հետ փո խազ դող E
I
-ի (Բ) 

ե րկ մե րային կա ռուց ված քի մո դել նե րը
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4.5. Dµ
H

+­Ը ՈՐ ՊԵՍ ԹԱ ՂԱՆ ԹԱՅԻՆ ՍՊԻ ՏԱ ԿՈՒՑ ՆԵ ՐԻ ԿԱ ՌՈՒՑ ՎԱԾ ՔԻ 

ԵՎ ԱԿ ՏԻ ՎՈՒԹՅԱՆ ԿԱՐ ԳԱ ՎՈ ՐԻՉ

Այս պի սով՝ բջ­ջում­ը­նդ­դեմ­նյու­թե­րի­

բարձր­ կոն­ցենտ­րա­ցի­այի­ թա­ղան­թով­

նրանց­տե­ղա­փոխ­ման­օս­մո­սային­աշ­

խա­տան­քի­ կա­տար­ման­ հա­մար­ օգ­

տա­գործ­վում­է­տար­բեր­ձևի­է­ներ­գի­ա։­

Կեն­դա­նի­ բջ­ջում­ Dµ
H

+­ը­ կար­ևոր­

դեր­ ու­նի­ թա­ղան­թային­ սպի­տա­կուց­

նե­րի­ կա­ռուց­ված­քի­ և­ ակ­տի­վու­թյան­

կար­գա­վոր­ման­մեջ։­Ար դեն բե րել ե նք 

մի քա նի օ րի նակ։ 

Շատ հե տաքր քիր է հաս կա նալ թա-

ղան թի վրա Dµ
H
+-ի տար բեր ար ժեք-

նե րի նշա նա կու թյու նը։ Նախ, տա րի-

նե րի ըն թաց քում բազ մա թիվ բջիջ նե-

րում, հատ կա պես բակ տե րի ա նե րում 

այդ մե ծու թյան ար ժեք նե րի ո րո շու մը 

տար բեր մե թոդ նե րով հաս տա տել է 

նրա տար բեր ար ժեք ներն աե րոբ կամ 

ա նաե րոբ շն չա ռու թյան և խմոր ման 

պայ ման նե րում։ Հե ղի նա կի կող մից 

տա րի ներ ա ռաջ բա ցա հայտ վել է, որ 

չե զոք և թույլ հիմ նային մի ջա վայ րում 

ա ղի քային ցու պի կում Dµ
H
+-ի ար ժե քը 

տա տան վում է 0.12-0.16 Վ սահ ման-

նե րում, սա կայն խմոր ման ըն թաց քում 

այն ո րո շա կի ո րեն՝ 0.015-0.04 Վ-ով 

ա վե լի ցածր է, քան աե րոբ կամ ա նաե-

րոբ պայ ման նե րում։ Այդ պի սի տար-

բե րու թյու նը տա րի ներ ան ց հաս տատ-

վել է գեր մա նա ցի կեն սաէ ներ գե տի կոս 

Ֆրից­ Ո­ւն­դե­նի լա բո րա տո րի ա նե րում, 

և պետք է, որ ու նե նա ո րո շա կի դեր։ 

Են­թադր­վում­է,­որ­խմոր­ման­և­աե­րոբ­

կամ­ա­նաե­րոբ­շն­չա­ռու­թյան­պայ­ման­

նե­րում­պլազ­մային­թա­ղան­թում­Dµ
H

+­

ից­ կախ­ված­փո­փոխ­վում­ է­ ոչ­ մի­այն­

սպի­տա­կուց­նե­րի­կազ­մը,­այլև­դրանց­

տա­րա­ծա­դիր­քային­ կա­ռուց­ված­քը։ 

Ը­ստ­երևույ­թին,­տար­բեր­ար­ժեք­նե­րը­

կա­րող­ են­ ո­րո­շել­ նաև,­ օ­րի­նակ,­ H+­

ային­ԱԵՖա­զի­ակ­տի­վու­թյու­նը։ Ցույց 

է տր վել, որ խմոր ման և աե րոբ կամ 

ա նաե րոբ շնչա ռու թյան պայ ման նե-

րում տար բեր են թա ղան թում H+-ային 

ԱԵ Ֆա զի կրկնօ րի նակ նե րի քա նա կը 

և ակ տի վու թյու նը. խմոր ման դեպ քում 

քա նակն ա վե լի քիչ է (մո տա վո րա-

պես 3 ան գամ), ակ տի վու թյու նը՝ ա վե-

լի բարձր։ Սա միգու ցե պայ մա նա վոր-

ված է բջ ջում H+-ային ԱԵ Ֆա զի է ա-

կան նշա նա կու թյամբ և կար գա վոր ման 

հա տուկ մե խա նիզ մով։ Են թադրվում 

է, որ նյու թա փո խանակու թյան տար-

բեր պայ ման նե րում կա րող է փո փոխ-

վել նույ նիսկ այդ ԱԵ Ֆա զի F
Օ
-ի բա-

ղադրու թյու նը։ 

Dµ
H

+­ը­ ներ­գոր­ծում­ է­ ԴՆԹ­ի­ և­

սպի­տա­կուց­նե­րի­կեն­սա­սին­թե­զի­ֆեր­

մենտ­նե­րի­ վրա։­ Այդ պի սի եզ րա կա-

ցու թյու նը բխում է E. coli-ի փոր ձե րից։ 

H+-ային ԱԵ Ֆա զից զուրկ մու տան տում 

ԴՆԹ-ի սին թե զի ա րա գու թյու նը շատ 

փոքր է, և նրա վե րա կանգ նու մն ար-

ձա նագր վել է շն չա ռու թյան դեպ քում 

է լեկտ րոն նե րի վերջ նա կան ակ ցեպ-

տո րի ներ մու ծու մից, ե րբ ստեղծ վում է 

Dµ
H
+-ը։ ԴՆԹ-ի սին թե զի վրա այդ պի սի 

ներ գոր ծու թյու նը կա րող է ի րա գործ-

վել սպի­տա­կուց­նե­րի­ լից­քա­վոր­ված­

խմբե­րի­վրա­ո­ւղ­ղա­կի­ազ­դե­ցու­թյամբ,­

սպի­տա­կուց­նե­րի­ թիո­լային­ (­SH)­

խմբե­րի­ օք­սի­դա­վե­րա­կանգ­նո­ղա­կան­
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վի­ճա­կի­ և­ ե­րկ­թի­ոլ­ ­>­ ե­րկ­սուլ­ֆիդ­

ան­ցման,­ կար­գա­վոր­ման­ փո­փո­խու­

թյամբ­ և­ թա­ղան­թի­ մա­կեր­ևու­թային­

լից­քի­խտու­թյան­վրա­ազ­դե­ցու­թյամբ։­

Ինչ պես նշ վեց նա խորդ բաժ նում, 

լակ տո զի M տե ղա փո խիչ սպի տա-

կու ցի աշ խա տան քը կար գա վոր վում է 

նրա նում ե րկ թի ոլ-ե րկ սուլ ֆիդ ան ցում-

նե րով, ո րոնք միգու ցե բնո րոշ են նաև 

օք սի դա ռե դուկ տազ նե րին։ 

Ս պի տա կուց նե րի միջև ե րկ թի ոլ-

երկ սուլ ֆիդ ան ցու մը կա րող է ի րա-

գործ վել սպի­տա­կու­ցային­ե­րկ­սուլ­ֆի­

դի­զո­մե­րազ­ (PDI) ֆեր մեն տի մի ջո ցով 

օք սի դաց նող հա մար ժեք նե րի տե ղա-

փո խու մով, այդ պի սի ան ցման ար-

դյուն քում սուբստ րա տային սպի տա-

կուց ներն օք սի դա նում են, ի սկ ֆեր մեն-

տը՝ վե րա կանգն վում (նկ. 4.33)։ Նշ ված 

ֆեր մեն տը դաս վում է թի­ո­ռե­դօք­սին­նե­

րի­շարքին։ 

Են թադր վում է, որ PDI-ը տե ղա կայ-

ված է ջրի մուռ նե րի քլո րոպ լաստ նե րի 

կամ խմո րասն կե րի և կեն դա նի նե րի 

բջիջ նե րի էն դոպ լազ մային ցան ցի թա-

ղանթ նե րում, չա պե րոն է և ու նի 55-57 

կԴա մո լե կու լային զանգ ված։ Այդ օք-

սի դա ռե դուկ տա զում ե րկ սուլ ֆի դային 

կապն ա ռա ջա նում է պո լի պեպ տի-

դային շղ թայի ակ տիվ կենտ րո նում 

գլի ցի նի (Gly) և հիս տի դի նի (His) ա մի-

նաթթ վային մնա ցորդ նե րով մի մյանց 

կապ ված ցիս տե ի նի (Cys) մնա ցորդ նե-

րի միջև՝ -Cys-Gly-His-Cys-։ Այս հատ-

վա ծի հա մար DE
0
=-0.18 V, ո ւս տի այն 

օք սի դաց նող գոր ծոն է։ Բակ տե րի ա նե-

րի ո րոշ թի ո ռե դօք սին նե րի DE
0
=-0.27 

V, և նրանք կա րող են գոր ծել որ պես 

վե րա կանգ նող գոր ծոն ներ։ Բո լոր դեպ-

քե րում թա ղան թային սպի տա կուց նե րի 

դեպ քում կա ո րո շա կի փոխ կա պակց-

վա ծու թյուն DE
0
-ի և Dµ

H
+-ի միջև։  Հե-

տաքր քիր է այն, որ թի ո ռե դօք սին ներն 

ար գե լակ վում են չոր կար միր գի նու 

և խա ղո ղի հյու թի մեջ պա րու նակ վող 

պո լի ֆե նոլ նե րի կող մից՝ խան գար վում 

է այդ սպի տա կուց նե րի օք սի դաց նող 

ակ տի վու թյու նը, և դա կա րող է լինել, 

ի նչ պես ա ռա ջար կել են ֆրան սի ա ցի և 

կա նա դա ցի գիտ նա կան նե րը, ֆրան-

Նկ. 4.33. Սպի տա կուց նե րի միջև ե րկ թի ոլ -> ե րկ սուլ ֆիդ ան ցման 

գծա պատ կե րը
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սի ա ցի նե րի հա րա բե րա կա նո րեն լավ 

ա ռող ջու թյան՝ ան ցյալ դա րի վեր-

ջին բա ցա հայտ ված այս պես կոչ ված 

Ֆրան­սի­ա­կան­ պա­րա­դոք­սի բա ցատ-

րու թյուն նե րից մե կը։ Այս տեղ կա րե լի է 

բա նա վի ճել, սա կայն խոս քը կա րող է 

լի նել գի նու մի այն չա փա վոր քա նակ-

նե րի մա սին։   

 Փորձ նա կա նո րեն ցույց է տր վել, որ 

ցի ա նա բակ տե րի ա նե րում պլազ մային 

թա ղան թի մա կեր ևու թային լից քը կախ-

ված է մի ջա վայ րի pH-ից և նյու թա փո-

խա նա կու թյան ո ւժգ նու թյու նից։ Մա-

կեր ևու թային լից քի այդ պի սի կախ վա-

ծու թյան ար դյունք նե րը բա ցատր վում 

են Dµ
H
+-ի ազ դե ցու թյամբ։

 Թա ղան թային սպի տա կուց նե րի 

կար գա վոր ման ա ռանձ նա հատ կու-

թյուն նե րը բա ցատ րե լու հա մար կար-

ևոր է պար զել Dµ
H
+-ի ար ժե քը չա փող 

կամ ըն կա լող մե խա նիզ մի առ կա յու-

թյու նը։ Ստաց վել են փոր ձա րա րա կան 

տվյալ ներ այն մա սին, որ բակ տե րի ա-

նե րում փե ղե քիչ նե րի ազ դե ցու թյամբ 

կամ թթված նի սահ մա նա փակ մամբ 

պայ մա նա վոր ված՝ Dµ
H
+-ի փո փո խու-

թյուն նե րը բե րում են բջիջ նե րի տե-

ղա շարժ ման ո ւղ ղու թյան փո փո խու-

թյա նը։ Թթ ված նի ա վե լա ցու մը մե-

ծաց նում է Dµ
H
+-ի ար ժե քը և խթա նում 

նույն ո ւղ ղու թյամբ գծային շար ժու մը։ 

Ըստ եր ևույ թին, բակ­տե­րի­ա­նե­րում­

կա­ մի­ պրո­տո­չափ,­ ո­րը­ կար­գա­վո­

րում­ է­ տար­բեր­ ներ­գոր­ծու­թյուն­ներն­

է­ներ­գի­ային­ գոր­ծըն­թաց­նե­րի­ վրա։ 

Այդ պի սի պրո տո չա փի դեր կա րող են 

կա տա րել շնչա ռա կան շղ թա նե րի բա-

ղադ րիչ նե րը, Q ցիկ լը, ու բի քի նո նը կամ, 

ի նչ պես ար դեն նշել ե նք, ֆո տո սին թե զի 

է լեկտ րոն նե րի տե ղա փոխ ման շղ թա նե-

րում է լեկտ րոն նե րի հա կա ռակ ո ւղ ղու-

թյամբ տե ղա փո խիչ նե րը։ Են թադր վում 

է, որ բակ տե րի ա նե րի շն չա ռա կան կամ 

ֆո տո սին թե զի է լեկտ րոն նե րի տե ղա-

փոխ ման շղ թա նե րի բազ մա զա նու թյու-

նը և կար գա վո րու մը պայ մա նա վոր վում 

են պրո տո չա փի կամ ֆո տո չա փի դե-

րա կա տար մամբ։ 

Իսկ կա րո՞ղ է բակ տե րի ա նե րում 

կամ այլ բջիջ նե րում լի նի մի մե խա-

նիզմ, ո րը չա փում է ԱԵՖ-ը։ Այս տե-

սա կե տից նման հնա րա վո րու թյուն 

են թադր վում է կեն դա նի նե րի հա մար, 

որոնց օրգանիզմներում ԱԵՖ-ը կա-

րող է կա տա րել նյար դա միջ նոր դի դեր։ 

ԱԵՖ-ի չափ ման մի մե խա նիզմ են-

թադր վում է ճան ճե րի հա մար, ո րոնք 

ծծում եմ Ա ԿՖ-ի պա րու նա կու թյամբ 

ցան կա ցած հե ղուկ։

 Հե տաքր քիր է այն, որ H+-ը կա րող 

է օգ տա գործ վել որ պես ե րկ րոր դային 

միջ նորդ բջ ջում տար բեր ազ դակ նե րի 

փո խանց ման և պա տաս խա նի ձևա-

վոր ման գոր ծըն թաց նե րում։ H+-ի այդ-

պի սի դե րը կապ ված է H+-ային ԱԵ Ֆա-

զի ակ տի վու թյան փո փո խու թյան հետ, 

ո րը կա րող է դիտ վել, օ րի նակ, բու սա-

կան բջիջ նե րում ո րոշ հոր մոն նե րի ազ-

դե ցու թյամբ։ Հայտ նի է, որ հոր մոն նե րը 

կա րող են ներ գոր ծել կեն դա նի նե րի մի-

տո քոնդ րի ում նե րում է ներ գի ային փո-

խա նա կու թյան վրա։ Սա կայն նման 

գոր ծըն թաց նե րի մե խա նիզմ նե րը դեռևս 

պարզ չեն։
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4.6. ԱԵՖ­Ի ԵՎ ՊՐՈ ՏՈ ՆԱՅԻՆ ԳՐԱ ԴԻ ԵՆ ՏԻ ՏԵ ՂԱ ՓՈ ԽՈՒ ՄԸ

ԿԵՆ ԴԱ ՆԻ ԲՋ ՋՈՒՄ

 Կեն դա նի բջ ջում բազ մա պի սի աշ-

խա տան քի կա տար ման հե տաքր քիր 

հիմ նա հար ցե րից է է ներ գի այի աղ բյուր-

նե րի տե ղա փո խու մը բջ ջապ լազ մի ներ-

սում։ Հայտ­նի­ է,­ որ­ է­ներ­գի­այի­ աղ­

բյուր­նե­րից­մե­կի­և­գլ­խա­վո­րի՝­ԱԵՖ­ի­

գե­րակշ­ռող­ քա­նա­կը­ սին­թեզ­վում­ է­

պլազ­մային­ թա­ղան­թում­ կամ­ մի­տո­

քոնդ­րի­ում­նե­րում,­ սա­կայն­ նրա­ տե­

ղա­փո­խու­մը­ դե­պի­ աշ­խա­տանք­ կա­

տա­րող­ կա­ռույց­ներ­ սահ­մա­նա­փակ­ է­

ԱԵՖ­ի­դի­ֆու­զի­այի­ցածր­մե­ծու­թյան,­

բջ­ջապ­լազ­մի­ բարձր­ մա­ծու­ցի­կու­

թյան­ և­ ներբջ­ջային­ թա­ղանթ­նե­րի­ և­

տար­բեր­ կա­ռույց­նե­րի­ առ­կա­յու­թյան­

պատ­ճա­ռով։ ԱԵՖ-ի հաշ վին ըն թա-

ցող գոր ծըն թաց ներն ի րա գործ վում են 

մի տո քոնդ րի ում նե րի շուրջ՝ դրան ցից 

ԱԵՖ-ի դուրս բեր ման ճա նա պար հով։ 

Այս տե սա կե տից հե տաքր քիր է 

տար բեր ձևի մի տո քոնդ րի ում նե րի և 

մի տո քոնդ րի ու մային ցան ցի առ կա-

յու թյան մա սին գեր մա նա ցի կեն սա-

բան Հանս­ Բու­բեն­ցե­րի­ կողմից 1966 

թ.-ին առաջ քաշած վար կա ծը։ Վեր-

ջինս հաս տատ վում է Saccharomyces 

cereviciae, Pitorocporum arbiculare 

խմո րասն կե րում, Micromonas մի աբջիջ 

ջրի մուռ նե րում, Polytomella agilis նա-

խա կեն դա նի նե րի՝ մինչև 50-60 մկմ եր-

կա րու թյամբ և 0.2-0.6 մկմ տրա մագծով 

հս կա մի տո քոնդ րի ում նե րի (նկ. 4.34), 

քլա մի դո մո նադ նե րում, Palytoma 

papillatum ջրի մուռ նե րում, որոշ սն կե-

րում, կաթ նա սուն նե րի լյար դի բջիջ նե-

րում՝ ճյու ղա վոր ված մի տո քոնդ րի ում-

նե րի, մի ջատ նե րի թռ չող մկան նե րում 

և կաթ նա սուն նե րի են թաս տա մոք սային 

Նկ. 4.34. Հս կա (Ա) և թի թե ղա վոր (Բ) մի տո քոնդ րի ում նե րը՝ է լեկտ րո նային ման րա դի տա-

կի տակ
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գեղ ձի բջիջ նե րում և սպեր մա տո զոիդ-

նե րում՝ մինչև 10 մկմ եր կա րու թյամբ 

թի թե ղա վոր (տե՛ս նկ. 4.34) կամ թե-

լան ման (նկ. 4.35) մի տո քոնդ րի ում նե րի 

հայտ նա բեր մամբ։

Ընդ ո րում՝ բջ ջում կա րող է լի նել 

մեկ հս կա կամ մի ա վոր ված ցան ցաձև 

մի տո քոնդ րի ում այն դեպ քում, ե րբ այլ 

բջիջ նե րում, օ րի նակ՝ հս կա ա մե ո բա-

յում, մի տո քոնդ րի ում նե րի քա նա կը 

կա րող է հաս նել մի քա նի հա րյուր հա-

զա րի։ Ո րոշ, այդ թվում՝ լյար դի կամ 

մկա նային քաղց կե ղային բջիջ նե րում 

հայտ նա բեր վում են տար բեր քա նակ-

նե րով մի քա նի ձևի մի տո քոնդ րի ում-

ներ։ Ջրի մուռ նե րից մե կի բջջում հայտ-

նա բեր վել են 246 մանր մի տո քոնդ-

րի ում ներ, 2 խո շոր և ճյու ղա վոր ված 

մի տո քոնդ րի ում ու մեկ շատ խո շոր 

գն դաձև մի տո քոնդ րի ում։ Մկա նային 

բջիջ նե րում ցան ցաձև մի տո քոնդ րի ում-

նե րը տե ղա կայ վում են Z սկա վա ռակ-

նե րի շուրջ։

 Հայտ նի են նաև մի տո քոնդ րի ում նե-

րի հպում նե րը կեն դա նի նե րի սրտամ-

կա նում (նկ. 4.36)։ Այդ հպում նե րի 

տրա մա գի ծը կա րող է հաս նել մինչև 

1 մկմ-ի։ Հայտ նի են նաև մի տո քոնդ-

րի ում նե րի և պլազ մա յին թա ղան թի 

հպում նե րը նյար դային բջիջ նե րում։ 

Են թադր վում է, որ մի տո քոնդ րի ում նե րի 

հպում նե րով տե ղա փոխ վում են ԱԵՖ և 

տար բեր ի ոն ներ։ 

Հս կա կամ այլ ձևի մի տո քոնդ րի ում-

նե րի ձևա վո րու մը դիտ վում է կեն դա նի 

բջիջ նե րում խմո րասն կե րի բող բոջ ման 

ժա մա նակ կամ թթ ված նի սահ մա նա-

փակ ման դեպ քում կամ կեն դա նի նե րի 

Նկ. 4.35. Թե լան ման մի տո քոնդ րի ում ները 

եր ևում են բջ ջա կո րի զի շուրջ լու սա ծո րող 

ման րա դի տա կի տակ

Նկ. 4.36. Մի տո քոնդ րի ում նե րի միջև հպու-

մը մկա նապ լազ մում
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օր գա նիզմ նե րի ա ճի և զար գաց ման ըն-

թաց քում։

Բ նա կան է նաև Dµ
H
+-ի տե ղա փո-

խու մը բջ ջապ լազ մով դե պի տար  բեր 

տե ղա մա սեր։ Մի տո քոնդ րի ու մային 

ցան ցե րում բջ ջապ լազ մի բարձր 

է լեկտրա հա ղոր դա կա նու թյան և զու-

գոր դող թա ղանթ նե րում ցածր է լեկտ-

րա հա ղոր դա կա նու թյան դեպ քում մի-

տո քոնդ րիում նե րի միջև կա րող է տե ղի 

ու նե նալ Dµ
H
+-ի, այդ թվում՝ դրա բա-

ղադ րիչ մե ծու թյուն նե րի DY-ի և DpH-ի 

ո ւղ ղա կի տե ղա փո խում։ Կար­ծես­ մի­

տո­քոնդ­րիու­մային­ ցանցն­ ի­րե­նից­

ներ­կա­յաց­նում­է­մի­մա­լուխ,­ո­րով­հա­

ղորդ­վում­է­Dµ
H

+­ը­։

 Հե տաքր քիր է Dµ
H

+­ի­տե­ղա­փո­խու­

մը­ պլազ­մային­ կամ­ զու­գոր­դող­ թա­

ղան­թով­կամ­բջ­ջում­Dµ
H

+­ի­ստեղ­ծող­

մե­խա­նիզ­մից­դե­պի­օգ­տա­գոր­ծող­հա­

մա­կարգ։ Ցույց է տր վել, որ ա ղա սեր 

ար քեյ նե րում Dµ
H
+-ը տե ղա փոխ վում է 

մինչև 1 մկմ հե ռա վո րու թյան վրա՝ BR-ի 

բշտիկ նե րից դե պի H+-ային ԱԵ Ֆազ։ 

Dµ
H
+-ի տե ղա փո խում տե ղի է ու նե նում 

նաև քլո րոպ լաստ նե րի թի լա կոիդ նե-

րում գտն վող 2-րդ ֆո տո հա մա կար-

գից դե պի նրա ստ րո մի լա մել նե րում 

H+-ային ԱԵ Ֆազ։ Այս տե սա կե տից 

կար ևոր է մի­տո­քոնդ­րի­ում­նե­րի­ միջև­

e­­նե­րի­ ան­մի­ջա­կան­ տե­ղա­փո­խու­մը­

ցի­տոք­րոմ­ b
5
­ի­ մի­ջո­ցով, ո րը հայտ-

նա բե րել են Վ. Պ. Սկու լաչ ովը և ռուս 

կեն սաէ ներ գե տի կոս Ա լեք սանդր Ի վա-

նո վիչ Ար չա կո վը։

DY-ի հա մար տե ղա փոխ ման հե-

ռա վո րու թյու նը կա րող է լի նել բազ մա-

կի մեծ՝ մինչև 1 մմ։ Այդ պի սի տե ղա-

փո խում ցույց է տր վել մի մյանց հետ 

միկ րոպ լազ մա դես մե րի մի ջո ցով մի ա-

ցած ցի ա նա բակ տե րի ա նե րի բջիջ նե րի 

շղ թա յում՝ տրի խո մում, նրա մի փոքր 

հատ վա ծի լու սա վոր ման ար դյուն քում, 

և շղ թայի եր կա րու թյու նը կա րող է հաս-

նել մի քա նի մմ-ի։ Փորձ նա կա նո րեն 

ցույց է տր վել, որ տրի խո մի եր կա րու-

թյան մինչև 5%-ի հատ վա ծի լու սա վո-

րու մը բե րում է նրա եզ րի բջիջ  նե րի շար-

ժում նե րին։ Նման լու սա վոր ման ար-

դյուն քում տրի խո մի բո լոր բջիջ նե րում 

ար ձա նագր վել է DY-ի ստեղ ծում։ Դրա 

բա ցատ րու թյու նը բջ ջից բջիջ Dµ
H
+-ի 

տե ղա փո խումն է։ Միգու ցե նման տե-

ղա փո խում կա րող է տե ղի ունե նալ նաև 

բույ սե րի հյուս վածք նե րում, ե րբ բջիջ-

նե րը մի մյանց հետ միա նում են ի ոն-

նե րի նկատ մամբ բարձր թա փան ցե լի-

ու թյան պլազ մա դես մե րով։ Կա րող ե նք 

փաս տո րեն ա վե լաց նել, որ Dµ
H

+­ը­կա­

րող­է­տե­ղա­փոխ­վել­նաև­բջջից­բջիջ։
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Նա խորդ գլուխ նե րում ծա նո թա-

նա լով կեն սաէ ներ գե տի կայի հիմ նա -

հար ցե րին՝ ա ռանձ նա հա տուկ նշե ցինք 

է ներ գի ային փո խա նա կու թյան այն 

բազ մա պի սի գոր ծըն թաց նե րը, ո րոնք 

ըն թա նում են կեն դա նի բջիջ նե րում, 

հատ կա պես նրանց մի տո քոնդ րի ում նե-

րում և ու նեն կար ևո րա գույն նշա նա կու-

թյուն նրանց կազ մա վոր ման ու կեն սա-

գոր ծու նե ու թյան մեջ։ Մի տո քոնդ րիում-

նե րի բա ցա ռիկ դե րը սր տամ կա նում 

բա ցա հայտ վել է մի պարզ փոր ձի ար-

դյուն քում, ե րբ ճտե րի սաղ մե րում մի-

տո քոնդ րի ում նե րի շն չա ռա կան շղ թայի 

ար գե լա կիչ հա կա մի ցի նի ներ մու ծու մից 

ձա խող վել է սր տի, բայց ոչ այլ օր գան-

նե րի կազ մա վո րու մը։ 

Վեր ջին տա րի նե րին հայտ­նի­ են­

դար­ձել­նաև­մար­դու­տար­բեր­օր­գան­

նե­րի­ և­ հյուս­վածք­նե­րի­ բջիջ­նե­րի­

մի­տո­քոնդ­րի­ում­նե­րի­ թվա­քա­նա­կի, 

կա­ռուց­ված­քի,­ ներ­քին­ թա­ղան­թում­

է­լեկտ­րոն­նե­րի­և­H+­նե­րի­տե­ղա­փոխ­

ման­ու­ԱԵՖ­ի­սին­թե­զի, ի նչ պես նաև 

եռ կար բո նային թթու նե րի օք սի դաց ման 

Կրեբ սի ցիկ լի և ճար պաթ թու նե րի b 

օք սի դաց ման­ հա­րյու­րա­վոր­ խան­գա­

րում­ներ, ո րոնք դի տարկ վում են որ պես 

կեն­սաէ­ներ­գի­ային­ կամ­ մի­տո­քոնդ­

րիու­մային­հի­վան­դու­թյուն­ներ և մար-

դու հա մար կա րող են ու նե նալ դրա մա-

տիկ հետ ևանք ներ։ Շատ դեպ քե րում 

(մինչև 20%) հայտ նա բե րու մից հետ մեկ 

տար վա ըն թաց քում մի տո քոնդ րիու-

մային հի վան դու թյուն ներն ա վարտ-

վում են մար դու մա հով։

 Մար դու կեն սաէ ներ գի ային հի վան-

դու թյուն նե րի մա սին գա ղա փա րը հիմ-

նա վոր վել է ան ցյալ դ. 60-70-ա կան 

թթ.-ի ն։ Դրանք հիմ նա կա նում պայ մա-

նա վոր ված են մի տո քոնդ րի ում նե րում 

ժա ռան գա կան և ոչ ժա ռան գա կան 

խան գա րում նե րով։ Այ նու հետև պար-

զա բան վե ցին մի տո քոնդ րի ում նե րի 

փո փո խու թյուն նե րի ո րո շա կի մո լե կու-

լային մե խա նիզմ ներ։ Են թադր վում է, 

որ մի տո քոնդ րի ու մային փո փո խու-

թյուն նե րը կա րող են դրս ևոր վել ցան-

կա ցած բջ ջում (բա ցի հա սուն է րիթ րո-

ցիտ նե  րից) և ցան կա ցած տա րի քում։ 

Մեր օ րե րում այդ հի վան դու թյուն նե րը  

մեծ տա րա ծում ու նեն։                                              

Մի­տո­քոնդ­րի­ում­նե­րի­ շատ­ գոր­

ծըն­թաց­ներ­ ի­րա­կա­նա­նում­ են­ սպի­

տա­կուց­նե­րի­ կող­մից,­ ո­րոնց­ գաղտ­

նագ­րող­ գե­նե­րը­ գտն­վում­ են­ ի­նչ­պես­

մի­տո­քոնդ­րի­ու­մի,­այն­պես­էլ­բջ­ջա­կո­

րի­զի­գե­նո­մում։ Մեկ մի տո քոնդ րի ու մն 
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ու նի մի քա նի տաս նյակ գե ներ, սա-

կայն նրա կա ռուց ված քը և ֆունկ ցի ան 

ա պա հո վում են մո տա վո րա պես 1400 

գե ներ, ո րոնց զգա լի մա սը բջ ջա կո րի-

զային գե ներ ե ն։ Բնա կա նա բար, այդ 

գե նե րում փո փո խու թյուն նե րը կա րող 

են փո խանց վել սե րունդ նե րին մայ րա-

կան գծով, ո ւս տի մի տո քոնդ րի ում նե-

րի շատ խան գա րում ներ կրում են ժա-

ռան գա կան բնույթ։ Դի տար կե լով մի-

տո քոնդ րի ում նե րում ԴՆԹ-ի կա ռուց-

ված քի ա ռանձ նա հատ կու թյուն նե րը և 

սպի տա կուց նե րի հետ նրա փո խազ դե-

ցու թյու նը, ի նչ պես նաև հաշ վի առ նե լով 

մի տո քոնդ րի ում նե րում վե րա կանգ նո-

ղա կան (ռե պա րա ցի ոն) մե խա նիզմ-

նե րի ան կա տա րու թյու նը և թթ ված նի 

ակ տիվ ձևե րի ա ռա ջա ցու մը՝ կա րե լի 

է ը նդ գծել, որ մի­տո­քոնդ­րի­ում­նե­րում­

մու­տա­ցի­ա­նե­րը­ մո­տա­վո­րա­պես­ 10­

ան­գամ­ա­վե­լի­հա­ճախ­են,­քան­բջ­ջա­

կո­րի­զում։ Այդ մու տա ցի ա նե րը նուկ-

լե ո տիդ նե րի կե տային փո փո խու թյուն-

ներ են կամ ի րեն ցից ներ կա յաց նում 

են նուկ լե ո տիդ նե րի դե լե ցի ա ներ ու 

կրկնա պատ կում ներ, ը նդ ո րում` կա րող 

են դիտ վել բազ մա կի դե լե ցի ա ներ։ 

Հի շեց նենք, որ մար դու բջիջ նե րում 

հան դի պում են մինչև մի քա նի հա զար 

մի տո քոնդ րի ում ներ, ո րոնք պա րու-

նա կում են մո տա վո րա պես 17 հա զար 

նուկ լե ո տիդ նե րի զույ գե րով օ ղա կաձև 

ե րկ պա րույր մի տոԴՆԹ-ներ (նկ. 5.1)։ 

Մեկ մի տո քոնդ րի ու մը կա րող է ու նե նալ 

ԴՆԹ-ի մի քա նի մո լե կուլ ներ։ Մի տո-

քոնդ րի ու մային գե նո մը բա ցա հայտ-

վել է 1981 թ.-ին և ան վան վել քոնդ­

րիոմ­կամ պլազ­մոն։ Բակ տե րի ա նե րի 

և բջջա կո րի զի գե նե րից մի տոԴՆԹ-ի 

գե նե րը տար բեր վում են ի րենց կա-

ռուց ված քով, կան գե նե տի կա կան 

գաղտնագրի ա ռանձ նա հատ կու թյուն-

ներ։ Մի տոԴՆԹ-ի մեկ մո լե կու լում 

տար բե րում են 37 գե ներ, ո րոնց մի մա-

սը գաղտ նագ րում է օք սի դային ֆոս-

ֆո րի լաց ման գոր ծըն թա ցի հիմ նա կան 

բա ղադ րիչ նե րի՝ ՆԱԴ.H-դե հիդ րո գե-

նա զի 7, ցի տոք րոմ b-ի, ցի տոք րոմ c-օք-

սի դա զի 3 և F
O
F

1
-ԱԵ Ֆա զի F

O
-ի 2 են-

թա մի ա վոր նե րը (տե՛ս նկ. 5.1)։ Դրանք 

կազ մում են մի տո քոնդ րի ում նե րի սպի-

տա կուց նե րի 1%-ը կամ նրանց շն չա-

ռա կան շղ թա նե րի սպի տա կուց նե րի 

15%-ը։ Մյուս գե նե րը գաղտ նագ րում են 

ա մի նաթթ վային տե ղա փո խիչ և ռի բո-

սո մային ՌՆԹ-ներ (տե՛ս նկ. 5.1)։

 Մի տո քոնդ րի ում նե րի մատ րիք սում 

ըն թա նում է սպի տա կուց նե րի կեն սա-

սին թեզ ա զատ ռի բո սոմ նե րի մի ջո-

ցով, ի սկ օք սի դային ֆոս ֆո րի լաց ման 

գլխա վոր գոր ծա ռույթն ի րա կա նա նում 

է նրա ներ քին թա ղան թում ներփ քում-

նե րի՝ քրիս տա նե րի վրա (նկ. 5.2)։ Մի-

տո քոնդ րի ում նե րի կա ռուց ված քի և 

գե նո մի ու սում նա սիր ման բեր ված ար-

դյունք նե րը վկա յում են այն մա սին, որ 

բջ ջի այդ օր գա նոիդ նե րի կազ մա վո րու-

մը շատ բարդ գոր ծըն թաց է և շատ բան 

դեռևս հայտ նի չէ։

­Մի­տո­քոնդ­րի­ում­նե­րում­ ԴՆԹ­ի­

կրկ­նա­պատ­կու­մը­և­գե­նե­րի­հաշվ­վու­

մը,­ ի­նչ­պես­ նաև­ նրանց­ ռի­բո­սոմ­նե­

րը՝­ մի­տո­ռի­բո­սոմ­նե­րը­ ու­նեն­ ի­րենց­

ա­ռանձ­նա­հատ­կու­թյուն­նե­րը։ Տար-

բեր են ա մի նաթ թու ներ գաղտ նագ րող 

նուկ լե ո տիդ նե րի ե ռյակ նե րը։ Ա վե լաց-

նենք, որ վեր ջին տա րի նե րին մար դու 

մի տոԴՆԹ-ի կա ռուց ված քում բա ցա-
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հայտ վել են ի նտ րոն ներ, ո րոնց դե րը 

պարզ չէ։ Մի տո ռի բո սոմ նե րը  տար բեր-

վում են բջ ջապ լազ մի ռի բո սոմ նե րից։

Հե տաքր քիր է այն, որ մեկ բջ ջում 

կա րող են հան դի պել ի նչ պես բնա կա-

նոն, այն պես էլ մու տա ցի ա ներ կրող 

ԴՆԹ-ի մո լե կուլ նե րով մի տո քոնդ րիում-

ներ, այ սինքն՝ տար բեր կա ռուց ված քով 

և գոր ծա ռույ թով մի տո քոնդ րի ում նե րի 

հա վա քա ծու ներ, ո րոնց միջև փո խազ-

դե ցու թյուն նե րը պարզ չեն։ Ա վե լաց-

նե լով կա րե լի է նշել, որ մի տո քոնդ-

րիում նե րում ոչ բո լոր մու տա ցիա ներն 

են դրս ևոր վում բջ ջում։ Հարկ է նշել, որ 

մի տո քոնդ րի ում նե րում հայտ նա բեր-

ված են պրո տե ազ ներ, որոնք կա րող են 

քայ քայել վնաս ված սպի տա կուց նե րը 

և դուրս բե րել դրանց մի տո քոնդ րի ում-

նե րի թա ղանթ նե րից։ Ե թե վնա սում նե րը 

զգալի են, ա պա քայ քայ վում են ամ բող-

Նկ. 5.1. Մար դու մի տո քոնդ րի ու մի ԴՆԹ-ի քար տե զը

Կա պույտ գույ նով նշ ված են ՆԱԴ.H-դե հիդ րո գե նա զի, կա նա չով՝ ցի տոք րոմ c-օք սի դա զի, 

մա նու շա կա գույ նով՝ F
O
F

1
-ԱԵ Ֆա զի F

O
-ի են թա մի ա վոր նե րը և դե ղի նով՝ ցի տոք րոմ b-ի, ի սկ 

կար մի րով՝ 12S և 16S ռՌՆԹ-նե րը (rRNA), սևով՝ ա մի նաթթ վային տՌՆԹ-նե րը (tRNA) 

գաղտ նագ րող գե նե րը։
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ջա կան մի տո քոնդ րի ում նե րը։ Նման 

գոր ծըն թա ցին մաս նակ ցում են բջ ջի լի-

զո սոմ նե րը։ 

Մի­տո­քոնդ­րի­ում­նե­րի­ խան­գա­

րում­նե­րը­ կա­րող­ են­ պայ­մա­նա­վոր­

ված­լի­նել­նաև­բջ­ջա­կո­րի­զում­գե­նե­րի­

փո­փո­խու­թյուն­նե­րով։­Այդ պի սի ա ռա-

ջին մու տա ցի ան բա ցա հայտ վել է 1995 

թ.-ի ն։ Բջ ջա կո րի զում ար դեն հայտ նի 

են ա վե լի քան 100 գե ներ, ո րոնց մու-

տա ցիա նե րը հան գեց նում են մի տո-

քոնդ րի ում նե րի շն չա ռա կան շղ թա նե րի 

ախ տա բա նա կան փո փո խու թյուն նե-

րին։ Հե տաքր քիր է այն, որ վեր ջերս 

հայտ նա բեր վել են էն դոպ լազ մային 

ցան ցի և մի տո քոր պի ում նե րի միջև փո-

խազ դե ցու թյուն ներ, ո րոնց խախ տու մը 

մի տո քոնդ րի ու մային հի վան դու թյուն-

նե րի պատ ճառ է ։

­Մի­տո­քոնդ­րի­ում­նե­րում­ ըն­թա­ցող­

գոր­ծըն­թաց­նե­րը­ կա­րող­ են­ խա­փան­

վել­ նաև­ տար­բեր­ ար­տա­քին­ գոր­

Նկ. 5.2. Մի տո քոնդ րի ու մի կա ռուց ված քի սկզ բուն քային գծա պատ կե րը և նրա է լեկտ րո-

նա ման րա դի տա կային պատ կե րը (ա ջից)

Նկ. 5.3. Օք սի դային սթ րե սի և 

մի տո քոնդ րի ում նե րի փո փո խու-

թյուն նե րի և հի վան դու թյուն նե րի 

միջև փո խա դարձ կա պի գծա-

պատ կե րը
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ծոն­նե­րի,­ այդ­ թվում՝­ է­թա­նո­լի,­ հա­

կա­բի­ո­տիկ­նե­րի,­ տոք­սին­նե­րի­ և­ այլ­

քի­մի­ա­կան­ նյու­թե­րի,­ ի­նչ­պես­ նաև­

վի­րուս­նե­րի­ազ­դե­ցու­թյամբ։­Վեր­ջին­

ներս­ մի­տո­քոնդ­րի­ում­նե­րում­ կա­րող­

են­հա­րու­ցել­կա­ռուց­ված­քային­և­գոր­

ծա­ռա­կան­ա­րատ­ներ։­Օ րի նակ՝ ցույց 

է տր վել, որ թա փան ցե լով բջիջ՝ մար դու 

ի մու նային ան բա վա րա րու թյան վի րու-

սը փո փո խում է մի տո քոնդ րի ում նե րի 

շն չա ռա կան շղ թայի 1-ին հա մա լի րի 

աշ խա տան քը։

Մի­տո­քոնդ­րի­ում­նե­րի­խան­գա­րում­

նե­րի­հիմ­նա­կան­պատ­ճա­ռը­թթ­ված­նի­

ակ­տիվ­ձևե­րով պայ­մա­նա­վոր­ված­օք­

սի­դային­սթ­րեսն­է,­ո­րը­կա­րող­է­հան­

գեց­նել ե­րեք­տե­սա­կի­ հետ­ևանք­նե­րի­

(նկ. 5.3)՝ 

	մի­տոԴՆԹ­ի­ ա­րատ­ներ­ (նուկ­

լե­ո­տիդ­նե­րի­ դե­լե­ցի­ա­ներ,­ փո­

խա­րի­նում­ներ­ և­ վե­րա­կա­ռու­

ցում­ներ),­ օ­րի­նակ՝­ օք­սի­դային­

սթ­րե­սի­ հետ­ևան­քով­ ցույց­ են­

տր­ված­ թի­մի­նային­ նու­կլե­ո­

տիդ­նե­րով­ գո­ւա­նի­նային­ նուկ­

լե­ո­տիդ­նե­րի­փո­խա­րի­նում­ներ,

	­մի­տո­քոնդ­րի­ում­նե­րի­ կա­ռուց­

ված­քի­ և­ կեն­սաէ­ներ­գի­ային­

գոր­ծըն­թաց­նե­րի­ փո­փո­խու­

թյուն­ներ­ (թա­ղան­թի­ ձևա­փո­

փո­խու­թյուն­ներ­ և­ ա­րատ­ներ,­

նյու­թե­րի­ օք­սի­դաց­ման՝­ շն­չա­

ռու­թյան­խախ­տում­ներ­և­ԱԵՖ­ի­

սին­թե­զի­ ակ­տի­վու­թյան­ նվա­

զում­ու­ԱԵՖ­ի­թե­րի­քա­նակ),­

	է­ներ­գի­ային­փո­խա­նա­կու­թյամբ­
պայ­մա­նա­վոր­ված՝­ նյու­թա­փո­

խա­նա­կու­թյան­ փո­փո­խու­թյուն­

ներ,­ո­րոնք­կա­րող­են­կրել­տա­

րի­քային­ բնույթ­ և­ տա­նում­ են­

օր­գա­նիզ­մի­ ծե­րաց­ման­ կամ­

կա­ռույց­նե­րի­այ­լա­սեր­ման­(դե­

գե­նե­րաց­ման)­կամ­հյուծ­ման։

Ն ման խան գա րում նե րի դեպ քում 

դիտ վում են հոգ նա ծու թյուն, մկա նային 

թու լու թյուն, սր տի աշ խա տան քի խա-

փա նում ներ, մկան նե րի կծ կե լի ու թյան 

և օր գա նիզ մի շար ժու նա կու թյան խան-

գա րում ներ, ցն ցում ներ, գի տակ ցու-

թյան կո րուստ, հի շո ղու թյան թու լա ցում, 

Նկ. 5.4. Ո ւթ ամ սա կան ե րե խայի մոտ ախ-

տո րոշ ված է մի տո քոնդ րի ու մային խան գա-

րում
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տար բեր հյուս վածք նե րում կաթ նաթթ վի 

կու տա կում՝ կաթ նաթթ վային ա ցի դոզ, 

տե սո ղու թյան կամ լսո ղու թյան խան-

գա րում ներ, լյար դի և ե րի կամ նե րի աշ-

խա տան քի փո փո խու թյուն ներ և տար-

բեր այլ կլի­նի­կա­կան­ դրս­ևո­րում­ներ 

(սիմպ տոմ ներ) (նկ. 5.4)։ 

Բե րենք կեն սաէ ներ գի ային հի-

վան դու թյուն նե րի մի քա նի օ րի նակ-

ներ։ Նախ, մի շարք հի վան դու թյուն-

ներ պայ մա նա վոր ված են մի­տո­քոնդ­

րիում­նե­րի­ձևա­բա­նու­թյան­ախ­տա­բա­

նա­կան­փո­փո­խու­թյուն­նե­րով։ Դրանք 

ներ կա յաց վում են մի տո քոնդ րի ում նե րի 

չա փե րի, ձևի և ներ քին կա ռուց ված քի 

փո փո խու թյուն նե րով։ Այս պես՝ սր տամ-

կա նի մի տո քոնդ րի ում նե րի ձևա բա նա-

կան փո փո խու թյուն ներ նկա րագր ված 

են  սր տի ի շե միկ հի վան դու թյան դեպ-

քում։ Դիտ վում են օք սի դային ֆոս ֆո-

րի լաց ման խա փա նում,  ԱԵՖ-ի քա նա-

կի նվա զում և պու րի նային հիմ քե րից 

մե կի՝ քսան տի նի քա նա կի ա վե լա ցում։ 

Են թադր վում է, որ վեր ջինս սու պե րօք-

սիդ նե րի աղ բյուր է նույ նիսկ թթ ված նի 

ցածր քա նակ նե րի պայ ման նե րում։ Մի-

տո քոնդ րի ում նե րի խո շո րա ցում բա ցա-

հայտ վել է կմախ քային մկան նե րում, 

որ տեղ հայտ նա բեր վում են բյու րե-

ղային նե րա ռուկ ներ։ Մի տո քոն դրի ում-

նե րի վա կո ւո լի զա ցում և ո ւռ չե ցում բա-

ցա հայտ վել են լյար դի բջիջ նե րում (նկ. 

5.5)։ Բնա կա նա բար այդ պի սի փո փո-

խու թյուն նե րը հան գեց նում են տե ղային 

տար բեր հի վան դու թյուն ների։ 

Ա ռանձ նա հա տուկ հե տաքրք րու-

թյուն է ա ռա ջաց րել ան վա նի Է. Սլեյ-

տե րի հա ղոր դու մը մի­տո­քոնդ­րի­ում­

նե­րի­ քաղց­կե­ղի մա սին։ Ներբջ ջային 

նո րա գո յա ցու թյուն ներ նա դի տել է մի-

տո քոնդ րի ում նե րի ներ քին թա ղան թի 

քրիս տա նե րի գե րա ճի ձևով, ո րը խա-

փա նում է մի տո քոնդ րի ում նե րի գոր-

ծա ռույ թը։ Շատ հի վան դու թյուն նե րի 

ախ տո րոշ ման նպա տա կով նա ա ռա-

ջար կել է ո րո շել մի տո քոնդ րի ում նե րի 

ձևա բա նա կան ա ռանձ նա հատ կու-

թյուն նե րը։

 Կան հիվան դու թյուն ներ, ո րոնք 

պայ մա նա վոր ված են նյար դային և 

Նկ. 5.5. Մար դու լյար դի բջ ջում եր ևում է մի տո քոնդ րի ում նե րի 

վա կո ւո լի զա ցու մը
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տար բեր այլ հյուս վածք նե րի բջիջ նե-

րում մի­տո­քոնդ­րի­ում­նե­րի­ քա­նա­կի­

կտ­րուկ­ նվազ­մամբ։ Այդ պի սի հի վան-

դու թյուն նե րից է քրո­նիկ­ հոգ­նա­ծու­

թյան­համախտանիշը­(սինդ­րո­մը), ո րի 

դեպ քում դիտ վում են ան քնու թյուն, հոգ-

նա ծու թյուն, գլ խա ցա վեր և հա ճա խա-

կի սպազմ եր, հի շո ղու թյան թու լա ցում։ 

2016 թ.-ին հրա տա րակ վել են տե ղե կու-

թյուն ներ Մեծ Բրի տա նի ա յում դե ռա-

հաս նե րի այդ պի սի սինդ րո մի մա սին, 

ո րն ը ստ եր ևույ թին վի րու սի ներ գոր ծու-

թյան ար դյունք է։ Մի տո քոնդ րի ում նե րի 

թե րի քա նա կի և օք սի դաց ման գոր ծըն-

թաց նե րի փոքր ո ւժգ նու թյան պատ ճա-

ռով հյուս վածք նե րում ար ձա նագր վում 

է կաթ նաթթ վի կու տա կում։ Չի բա ցառ-

վում նաև կար նի տի նի քա նա կի նվազ-

ման կար ևո րու թյու նը ճար պաթ թու նե րի 

օք սի դաց ման գոր ծըն թաց նե րում։

Մի­խումբ­հի­վան­դու­թյուն­ներ­պայ­

մա­նա­վոր­ված­ են­ մի­տո­քոնդ­րի­ում­նե­

րի­ներ­քին­թա­ղան­թում­է­լեկտ­րոն­նե­րի­

տե­ղա­փոխ­ման­ շղ­թայի­ խան­գա­րում­

նե­րով։ Հան րա հայտ Ա. Լե նին ջե րը 

նկա րագ րել է 4 ամ սա կան երեխայի 

մկա նային հյուս ված քի բջիջ նե րի մի-

տո քոնդ րի ում նե րում շն չա ռա կան 

շղթայի 1-ին հա մա լի րի՝ ՆԱԴ.H-ո ւբի-

քի նոն-օք սի դա ռե դուկ տա զի ան բա վա-

րա րու թյուն։ Ցի տոք րոմ b-ի ան բա վա-

րա րու թյուն, 3-րդ հա մա լի րի՝ ու բի քի-

նոն-ցի տոք րոմ c-օք սի դա ռե դուկ տա զի 

4-րդ են թա մի ա վո րի բա ցա կա յու թյուն 

դի տել են ա մե րի կա ցի կեն սա քի մի կոս 

Ռո­դե­րիկ­Է­նդ­րյու­Կա­պալ­դին (նկ. 5.6) 

և ֆի զի կոս Բրի տոն Չան սը 17-ամյա 

մի ա ղջ կա կմախ քային մկաննե րում։ 

Պարզ վել  է, որ ցի տոք րոմ b-ի քա նա-

կը 6 ան գամ քիչ է բնա կա նոն վի ճա-

կից։ Այդ պի սի խան գա րում նե րը մի-

տոԴՆԹ-ի փո փո խոււ թյուն նե րի ար-

դյունք ե ն։ Նի դեր լանդ ցի ման կա բույժ 

Պի­թեր­ Բյոր­տի­ ­ (նկ. 5.6) ա­նու­նով­

սինդ­րո­մը շն չա ռա կան 1-ին և 3-րդ հա-

մա լիր նե րի  և ԱԵ Ֆա զի ան բա վա րա-

րու թյունն է։ Այդ պի սի փո փո խու թյուն-

նե րը պայ մա նա վոր ված են հիմ նա կա-

նում բջ ջա կո րի զային X քրո մո սո մում 

ԴՆԹ-ի խան գա րում նե րով և լի պիդ նե-

րի, մաս նա վո րա պես նշ ված շն չա ռա-

կան հա մա լիր նե րի հետ կապ ված կար-

Նկ. 5.6. Ռո դե րիկ Է նդ րյու Կա պալ դին (ծնվ. 1944 թ.) (ձա խից) և 

Պի թեր Բյոր տը (ծնվ. 1937 թ.) (ա ջից)
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դի ո լի պի նի նյու թա փո խա նա կու թյան 

շե ղում նե րով։ Նման խախ տում նե րի 

ար դյուն քում խա փան վում է մարդ կանց 

զար գա ցու մը, մար դիկ տա ռա պում են 

հի պոգ լի կե մի այով և թեր շար ժու նա կու-

թյամբ։ Ը նդ ո րում՝ ցույց է տր վել, որ 

հա մա պա տաս խան սպի տա կուց նե րի 

կամ դրանց գոր ծա ռույ թը փո խա րի նող 

միա ցու թյուն նե րի ներ մու ծու մը բուժ-

ման ար դյու նա վետ ե ղա նակ է։ 

Գեր մա նա ցի բժ շիկ Թե­ո­դոր­ Կարլ­

Գուս­տավ­ ֆոն­ Լե­բե­րը 19-րդ դ. վեր-

ջում նկա րագ րել է մար դու տե­սո­ղա­

կան­նյար­դի­հյու­ծում­և­­տե­սո­ղու­թյան­

սուր­ խա­փա­նում, ո րը, ի նչ պես հե տո 

(1991 թ.) բա ցա հայտ վեց, պայ մա նա-

վոր ված է նյար դի բջիջ նե րի մի տո քոնդ-

րի ում նե րում շն չա ռա կան շղ թայի 1-ին 

հա մա լի րի ՆԱԴ.H-դե հիդ րո գե նա զի 

1-ին, 4-րդ և 6-րդ են թա մի ա վոր նե րի 

խան գա րում նե րով։ Ցույց է տր ված մու-

տա ցի այի հետ ևան քով այդ ֆեր մեն տի 

1-ին են թա մի ա վո րում ա լա նի նի փո խա-

րի նու մը վա լի նով։

1951 թ.-ին բրի տա նա ցի նյար դա հո-

գե բույժ Դե­նիս­Ար­չի­բալդ­Լեյը (նկ. 5.7) 

մինչև 2 տա րե կան մա նուկ նե րի մոտ 

հայտ նա բե րել է թեր­զար­գաց­ման­ մի 

սինդ րոմ, ո րի դեպ քում ար ձա նագրվում 

է վի տա մին B
1
-ե րեք ֆոս ֆա տի ան բա-

վա րա րու թյուն կամ բա ցա կա յու թյուն, 

ու վնաս վում են կենտ րո նա կան նյար-

դային հա մա կար գի նյար դային բջիջ-

նե րի մի տո քոնդ րի ում նե րը։ Ա ռան ձին 

դեպ քե րում նման սինդ րոմ բա ցա հայտ-

վել է նաև մե ծա հա սակ նե րի մոտ։ Այ-

նու հետև պարզ վել է, որ այդ հի վան դու-

թյու նը պայ մա նա վոր ված է ցի տոք րոմ 

c-օք սի դա ռե դուկ տա զի և ԱԵ Ֆա զի փո-

փո խու թյուն նե րով։ Ցույց է տր վել նաև 

է թա նո լի բարձր կոն ցենտ րա ցի անե րի 

ար գե լա կող ազ դե ցու թյու նը մի տո քոնդ-

րի ում նե րում ցի տոք րոմ c-օք սի դա ռե-

դուկ տա զի քա նա կի, ի նչ պես նաև ներ-

քին թա ղան թի հետ F
1
-ի կա պի  վրա։

 Շատ հե տաքր քիր խան գա րում է 

Նկ. 5.7. Դե նիս Ար չի բալդ Լեյը (1916-1998 

թթ.)

Նկ. 5.8. Ռալֆ Դուգ լաս Քեն նեթ Ռե են 

(1912-1977 թթ.)



ԿԵՆՍԱԷՆԵՐԳԵՏԻԿԱ

230

մի­տո­քոնդ­րի­ում­նե­րի­ներ­քին­թա­ղան­

թի­H+­ային­ հա­ղոր­դա­կա­նու­թյան­ մե­

ծա­ցու­մը։ Ա վստ րա լա ցի ախ տա բան 

Ռալֆ Դուգ­լաս­Քեն­նեթ­Ռե­եի­(նկ. 5.8) 

ա­նու­նով սինդ­րո­մը­կա յա նում է բջիջ-

նե րի մի տո քոնդ րի ում նե րի թա ղանթ նե-

րում երկ կար բո նային ճար պաթ թու նե րի 

կու տակ ման, ճար պաթ թու նե րի b օք-

սի դաց ման և ԱԵՖ-ի սին թե զի փե ղեք-

ման մեջ, ո րը սո վո րա բար վի րու սային 

վա րա կի և ո րո շա կի դե ղա մի ջոց նե րի, 

մաս նա վո րա պես աս պի րի նի ազ դե ցու-

թյան ար դյունք է, բե րում է լյար դի չա-

փե րի կտ րուկ մե ծաց ման և ֆունկ ցի այի 

խան գար ման ու ա րա գո րեն տա րած-

վում է գլ խու ղե ղում։ Այդ սինդ րո մը շատ 

ծանր ման կա կան հի վան դու թյուն է՝ 

բարձր մա հա ցու թյամբ։

 Կան հի վան դու թյուն ներ, ո րոնք 

պայ մա նա վոր ված են մի տո քոնդ րի ում-

նե րի ներ քին թա ղան թի H+­ային­F
O
F

1
­

ԱԵ­Ֆա­զի­խան­գա­րում­նե­րով։ Այս պես՝ 

Դ. Լեյը նկա րագ րել է այդ ԱԵ Ֆա զի 

F
Օ
-ի 6-րդ են թա մի ա վո րի խան գա րում։ 

Նշ ված ԱԵ Ֆա զում փո փո խու թյուն ներ 

բա ցա հայտ վել են նաև աու տիզ մով հի-

վանդ ե րե խա նե րի մոտ։  

 Մի շարք հի վան դու թյուն ներ պայ-

մա նա վոր ված են մի տոԴՆԹ-ում դե լե-

ցի ա նե րով։ Այդ պի սի մի խան գա րում՝ 

հիմ նա կա նում 8469-ր դից մինչև 13147-

րդ զույգ նուկ լե ո տիդ նե րի (տես նկ. 5.1) 

կամ 4977 զույգ նուկ լե ո տիդ նե րի խո շոր 

դե լե ցի ա, նկա րագր վել է դեռևս 1950-

70-ա կան թթ.-ին և ստա ցել ա մե րի կա-

ցի բժիշկ ներ Թո­մաս­ Կերն­սի և Ջորջ­

Պո­մե­րոյ­Սեյ­րի (նկ. 5.9) սինդ­րոմ ան-

վա նու մը։ Դա բնա կա նա բար տա նում 

է շն չա ռու թյան փո փո խու թյուն նե րի։ 

Նման խան գար ման դեպ քում դիտ վում 

են տե սո ղու թյան խախ տում ներ՝ ակ-

նագն դի հե տին մա սի գու նա կա վո րում, 

աչ քի մկան նե րի կծ կում նե րի խա փա-

նում, ի նչ պես նաև սր տամ կա նի հա-

ղոր դա կա նու թյան փո փո խու թյուն և 

այլն, զար գա նում է հավ կու րու թյու նը։ 

Հի վան դու թյու նը զար գա նում է մինչև 

մար դու 20 տա րին լրա նա լը։

 Մի հե տաքր քիր խան գա րում հայտ-

նա բեր վել է ա մե րի կա ցի ման կա բույժ 

Նկ. 5.9. Թո մաս Կերն սը (1922-2011 թթ.)  (ձա խից) և 

Ջորջ Պո մե րոյ Սեյ րը (1911-1996 թթ.) (ա ջից)
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Հո­վարդ­ Ալ­լեն­ Պիր­սո­նի (նկ. 5.10) 

կող մից 1979 թ.-ին մի տո քոնդ րի ում նե-

րում մի տոԴՆԹ-ի խո շոր դե լե ցի ա նե րի 

ար դյուն քում, երբ խա փան վում է լա­

մի­նին­ներ սպի տա կուց նե րի սին թե զը։ 

Այդ սպի տա կուց նե րը թա ղան թային 

բա ղադ րա մաս են, ու նեն 400-500 կԴա 

մո լե կու լային զանգ ված, կազմ ված են 

3 են թա մի ա վոր նե րից և կա տա րում են 

կար ևոր գոր ծա ռույթ ներ, այդ թվում՝ 

բջիջ նե րի ա ճի, տար բե րակ ման և փո-

խազ դե ցու թյան գոր ծըն թաց նե րում։ 

Են թադր վում է, որ լա մի նին նե րից մե կը 

մաս նակ ցում է բ ջիջ նե րի քաղց կե ղային 

ձևա փոխ մա նը։ Լա մի նին նե րի հետ մի-

տոԴՆԹ-ո ւմ փո փո խու թյուն նե րի կա-

պը պարզ չէ։ Մի գու ցե դա միջ նոր դա-

վոր ված է։ 

Լա մի նին նե րի խան գա րում նե րը 

հա ճախ ար տա հայտ վում են աչ քի բի-

բի սեղ մմամբ, ո սպ նյա կի և եղ ջե րա-

թա ղան թի ա նո մա լի ա նե րով, դիտ վում 

են փո փո խու թյուն ներ են թաս տա մոք-

սային գեղ ձում և ե րի կամ նե րում։ Պիր-

սո նի սինդ րո մը մա հա ցու է՝ ե րե խա նե րն 

ապ րում են մի քա նի տա րի։ 

Հայտ նի է նաև մի մու տա ցի ա մի-

տոԴՆԹ-ո ւմ՝ 3243-րդ և 3271-րդ զույգ 

նուկ լե ո տիդ նե րում, ե րբ ա դե նի նային 

նուկ լե ո տի դը փո խա րին վում է գո ւա-

նո զի նայով և թի մի այի նը՝ ցի տո զի-

նայի նով։ Դա հան գեց նում է լեյ ցի նի 

տՌՆԹ-ի գե նի փո փո խու թյա նը (տե՛ս 

նկ. 5.1)։ Հայտ նա բեր վել են նաև տար-

բեր դե լե ցի ա ներ։ Նման խան գա րում-

նե րը բնու թագր վում են որ պես մի­տո­

քոն­դրի­ու­մային­ բազ­մա­կի­ խան­գա­

րում­նե­րի­(MELAS)­սինդ­րոմ։ Այդ պի սի 

խան գա րում նե րը դրս ևոր վում են գլ խու-

ղե ղի ար տե րի ա նե րի և մա զա նոթ նե րի 

պա տե րի բջիջ նե րի մի տո քոնդ րի ում-

նե րի տա րա լուծ մամբ, կաթ նաթթ վային 

հյուս վածք նե րի թթ վեց մամբ։ Որ պես 

հետ ևանք ար ձա նագր վում են գլ խա-

ցա վեր և ին սուլտ ներ։ Հի վան դու թյու նը 

զար գա նում է ման կա կան տա րի քում և 

դե ռա հաս նե րի մոտ։

 Վեր ջին տա րի նե րին հա տուկ ու շադ-

րու թյան ար ժա նա ցան նյար­դա­դե­գե­

նե­րա­տիվ­հի­վան­դու­թյուն­նե­րը, ո րոնց 

դեպ քում հի վանդ նե րի մոտ դիտ վում 

են դող, շար ժում նե րի, այդ թվում՝ աչ-

քե րի և վար քի  (հոգ եվար քի) խան գա-

րում ներ, այդ թվում՝ շար ժում նե րի սահ-

մա նա փա կում, հի շո ղու թյան կո րուստ, 

խոս քի խան գա րում ներ։ Ա ռանձ նա հա-

տուկ է այն, որ այդ տա րի քային հի-

վան դու թյուն ները ե րի տա սար դա նում 

ե ն՝ ա ռան ձին դեպ քեր նկա րագր ված են 

մինչև 40 տա րե կան մարդ կանց մոտ։ 

Նշ ված դրս ևո րում նե րը պայ մա նա վոր-

ված են գլ խու ղե ղի ա ռան ձին հատ-

ված նե րի նեյ րոն նե րի քայ քայ մամբ և 

ֆունկ ցի այի խան գա րում նե րով։ Նշենք, 

Նկ. 5.10. Հո վարդ Ալ լեն Պիր սո նը (1929-

2016 թթ.)
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որ այդ հի վան դու թյուն նե րի դրս ևո րում-

նե րը նկա րագր ված են վա ղուց, բայց 

մի այն վեր ջին տա րի նե րին պարզ են 

դառ նում դրանց մե խա նիզմ նե րը։ 

Ն շենք, որ մար դու գլ խու ղե ղը սպա-

ռում է օր գա նիզ մի թթ ված նի մո տա վո-

րա պես 20%-ը, ո րը ծախս վում է նրա 

բջիջ նե րի մի տո քոնդ րի ում նե րում օք սի-

դային ֆոս ֆո րի լաց ման գոր ծըն թաց նե-

րում։  

Ա ռա վել տա րած ված նյար դա դե գե-

նե րա տիվ հի վան դու թյուն նե րից մե կի՝ 

գեր մա նա ցի հո գե բույժ Ա­լոիս Ա­լց­գեյ­

մե­րի­ (նկ. 5.11)­ ա­նու­նով­ հի­վան­դու­

թյան (հան դի պում է 85 մար դուց 1-ի 

մոտ) դեպ քում դիտվում է գլ խու ղե ղի 

հիմ նա կան հյուս ված քի բջիջ նե րի մի-

տո քոնդ րի ում նե րում ցի տոք րոմ c-օք-

սի դա զի կեն սա սին թե զի, քա նա կի և 

ակ տի վու թյան նվա զում (2009 թ.), ո րը 

հան գեց նում է է ներ գի այի ձևա փոխ ման 

գոր ծըն թա ցի խան գար ման և նեյ րոն նե-

րի քայ քայ ման ու մահ վան (նկ. 5.12)։

Մինչ այդ բա ցա հայտ վել է, որ b 

ա մի լոիդ պեպ տի դը կու տակ վում է նաև 

մի տո քոնդ րի ում նե րում, ա ռա ջաց նում 

հա մա լիր ներ մի տո քոնդ րի ու մային թա-

ղան թի սպի տա կուց նե րի տե ղա փոխ-

ման հա մա կարգ ի TOM40 և TIM23 

բա ղադ րիչ նե րի (տե՛ս նկ. 4.19) հետ 

և կա սեց նում ցի տոք րոմ c-օք սի դա զի 

4-րդ և 5-րդ են թա մի ա վոր նե րի մուտ-

քը, ի նչ պես նաև ար գե լա կում է F
O
F

1
-

ԱԵՖ սին թա զի աշ խա տան քը։ Ար դյուն-

քում ա ճում է թթ ված նի ակ տիվ ձևե րից 

H
2
O

2
-ի ա ռա ջա ցու մը։

 1986 թ.-ին ա մե րի կա ցի կեն սա քի-

մի կոս Թո մաս Սին գե րը­ ­Պար­կին­սո­նի­

հի­վան­դու­թյան (հան դի պում է 500-ից 

1-ո ւմ) դեպ քում  հայտ նա բե րել է մի ջին 

ու ղե ղի սև մա սի հիմ նա կան հյուս ված-

քի բջիջ նե րի մի տո քոնդ րի ում նե րում 

ՆԱԴ.H-դե հիդ րո գե նա զից դե պի ու բի-

քի նոն է լեկտ րոն նե րի տե ղա փոխ ման 

Նկ. 5.11. Ա լոիս Ա լց գեյ մե րը (1864-1915 թթ.) (ձա խից) և  

Ջորջ Հան տինգ տո նը (1850-1916 թթ.) (ա ջից)
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ար գե լա կում (նկ. 5.13։)։ 

Ցույց­ է­ տր­վել,­ որ­ շն­չա­ռա­կան­

շղթայի­ 1­ին­ հա­մա­լի­րի­ գոր­ծա­ռույ­

թի­ խա­փա­նու­մը­ փոխ­կա­պակց­ված­ է­

գլ­խու­ղե­ղի­ բնային­ մա­սի­ նյար­դային­

բջիջ­նե­րում­ ֆոս­ֆո­րի­լաց­ված­ a­ սի­
նուկ­լե­ի­նի­ կու­տակ­ման­ և­ ախ­տա­բա­

նա­կան­ սպի­տա­կու­ցային­ մարմ­նիկ­

նե­րի­ ա­ռա­ջաց­ման­ հետ։ Ար դեն բա-

ցա հայտ վել է նաև այդ մարմ նիկ նե րի 

բա ղադ րու թյու նը։ Մի տո քոնդ րի ում նե րի 

և ո րոշ սպի տա կուց նե րի, մաս նա վո րա-

պես կի նազ 1-ի, պրո տե ի նա պագ լի կա-

զի և ու բիք վի տին հիդ րո լա զի խան գա-

րում նե րն ու α սի նուկ լե ի նի կու տա կում-

նե րը բե րում են ու բիք վի տին-պ րո տե ա-

սոմ նե րի գոր ծա ռույ թի թե րաց մա նը։ 

Ն ման փո փո խու թյուն նե րի ար դյուն-

քում դիտ վում է նյար դային բջիջ նե րի 

քայ քա յում, խա փան վում է նյար դա միջ-

նորդ դո­ֆա­մի­նի ան ջա տու մը (տե՛ս նկ. 

5.13)։ Վեր ջի նիս դե րի բա ցա հայտ ման 

հա մար շվեդ դե ղա բան Ար­վիդ­ Կարլ­

սո­նը (նկ. 5.14) 2000 թ.-ին ար ժա նա ցել 

է Նո բե լյան մր ցա նա կի։ Ըն դու նվում 

է նաև օք սի դային սթ րե սի ազ դե ցու-

թյամբ մի տո քոնդ րի ում նե րի թեր ֆունկ-

ցի այի պատ ճա ռով թթ ված նի ակ տիվ 

ձևե րից OH. ռա դի կալ նե րի ա ռա ջա-

ցու մը։ Նշենք, որ ցույց է տր վել մի տո-

քոնդ րիում նե րի շն չա ռա կան շղ թայի 

1-ին հա մա լի րի ար գե լա կու մը մի շարք 

տոք սին նե րի, պես տի ցիդ նե րի և հեր-

բի ցիդ նե րի մի ջո ցով, ո րի ար դյուն քում 

Նկ. 5.12. Գլ խու ղե ղի հյուս ված քի քայ քա յումն Ա լց գեյ մե րի 

հի վան դու թյան ըն թաց քում
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զար գա նում է հի վան դու թյու նը։ Ի նչ պես 

ար դեն նշել ե նք, այդ հա մա լիրն ար գե-

լակ վում է ռո տե նո նի օգ նու թյամբ, և բա-

ցա հայտ վել է, որ հենց այդ պես տի ցի դի 

ազ դե ցու թյամբ դիտ վում է նեյ րոն նե րի 

քայ քա յում։ Նշենք, որ հի վան դու թյու նը 

կոչ վել է բրի տա նա ցի քի մի կոս և բժիշկ 

Ջեյմս Պար կին սո նի ա նու նով, որը 1817 

թ.-ին ա ռա ջինն է նկա րագ րել մար դու 

դո ղը և կաթ վա ծը։

Ա մե րի կա ցի բժիշկ Ջորջ­Հան­տինգ­

տո­նի­ (նկ. 5.12)­ ա­նու­նով­ հի­վան­դու­

թյան դեպ քում ևս բա ցա հայտ վել է ոչ 

մի այն հան­տինգ­տին խո շոր՝ 350 կԴա 

մո լե կու լային զանգ վա ծով սպի տա-

կու ցի կա ռուց ված քի խախ տում բջ ջա-

կո րի զում սպի տա կու ցի պրո տե ո լի զի 

կամ գաղտ նագ րող գե նի մու տա ցի այի 

պատ ճա ռով, ո րը հան գեց նում է սպի-

տա կու ցում գլյու տա մի նի մնա ցորդ նե-

րի թվա քա նա կի մե ծաց մա նը, այդ ձևա-

փոխ ված սպի տա կու ցի կու տակ մա նը 

և շա պե րո նային սպի տա կուց նե րի ու 

կաս պազ նե րի վրա ազ դե ցու թյա նը, 

Նկ. 5.13. Պար կին սո նի հի վան դու թյան զար գաց ման բջ ջային մո լե կու լային մե խա նիզմ նե-

րի գծա պատ կե րը

Մի տոԴՆԹ-ի փո փո խու թյուն նե րը և a սի նուկ լե ին, պար կին սպի տա կուց նե րը և տար բեր 

ֆեր մենտ նե րը գաղտ նագ րող գե նե րում մու տա ցի ա նե րը տա նում են մի տո քոնդ րի ում նե րի 

և ու բիք վի տին-պ րո տե ա սոմ նե րի թեր ֆունկ ցի ային։ 

Կար մի րով նշ ված են ար գե լա կող ազ դե ցու թյուն նե րը, կա նա չով՝ հայտ նի փո խազ դե ցու-

թյուն նե րը և կա պույ տով՝ բնա կա նոն կամ են թադր վող փոխ կա պակց վա ծու թյու նը։
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այլ նաև գլ­խու­ղե­ղի­մեծ­կի­սագն­դե­րի­

գծա­վոր­մարմ­նի­պո­չա­վոր­կո­րի­զի­մի­

տո­քոնդ­րի­ում­նե­րում­ ցի­տոք­րոմ­ c­օք­

սի­դա­զի­ մա­կար­դա­կի­ կտ­րուկ­ նվա­

զում։ Վեր ջինս հան գեց նում է պո չա վոր 

կո րի զի հյուծ մա նը։ Հայտ նի են նաև այդ 

հի վան դու թյան դեպ քում մի ջին ուղե ղի 

սև մա սի վնա սում նե րը։ Հե տաքր քիր է, 

որ հան տինգ տի նի գոր ծա ռույ թը պարզ 

չէ, բայց նրա բա ցա կա յու թյու նը կա-

սեց նում է սաղ մի զար գա ցու մը։

 Հայտ նի է շա­քա­րախ­տի­ մի­տո­

քոնդ­րի­ու­մային­ ձևի մա սին, ո րը մի-

տոԴՆԹ-ի նուկ լե ո տիդ նե րի 3243-րդ 

զույ գի մու տա ցի այի ար դյունք է։ Ո րոշ-

վում է են թաս տա մոք սային գեղ ձի b 

բջիջ նե րի կող մից ին սու լի նի ան բա վա-

րար ար տա զա տում, ե րբ պահ պան վում 

է այդ հոր մո նի նկատ մամբ հյուս վածք-

նե րի զգա յու նու թյու նը։ Շա քա րախ տը 

զար գա նում է դե ռա հաս տա րի քում հա-

ճախ տղա նե րի մոտ։ Նրա դրս ևոր մա-

նը հա ճախ նա խոր դում է լսո ղու թյան 

նվա զու մը, հե տա գա յում նաև կո րուս-

տը՝ խլու թյու նը։ Նման հի վանդ նե րին 

նե րար կում են ին սու լին։

 Կան տե ղե կու թյուն ներ նաև 2­րդ­

տի­պի­ շա­քա­րախ­տի զար գաց ման ըն-

թաց քում մի տո քոնդ րի ում նե րի և օք սի-

դային ֆոս ֆո րի լաց ման տար բեր փո-

փո խու թյուն նե րի մա սին։ Այդ հի վան-

դու թյու նն ու նի շատ մեծ տա րա ծում, 

օ րի նակ՝ Ա ՄՆ-ի հա սուն բնակ չու թյան 

մինչև 30%-ը տա ռա պում է շա քա րախ-

տով, և կա ա վե լաց ման մի տում։ Այն­

բնո­րոշ­վում­ է­ ա­րյան­ մեջ­ գլյու­կո­զի­

բարձր­քա­նա­կով`­հի­պերգ­լի­կե­մի­այով­

և­ ին­սու­լի­նի­ նկատ­մամբ­ հյուս­վածք­

նե­րի­ կա­յու­նու­թյամբ։ Դա տա նում է 

ին սու լի նի ար տա զատ ման նվազ մա նը։ 

Նման փո փո խու թյուն նե րը հան գեց նում 

են սիր տա նո թային հա մա կար գի, ե րի-

կամ նե րի, տե սո ղու թյան և այլ հի վան-

դու թյուն նե րի։ Սա կայն շա քա րախ տի 

մո լե կու լային մե խա նիզմ նե րը հս տակ 

պար զա բան ված չեն։ 

Բո լո րո վին վեր ջերս ա ռա ջարկ վել է 

ին­սու­լի­նի­ար­տա­զատ­ման­մեջ­մի­տո­

քոնդ­րի­ում­նե­րի­ դե­րի­ մա­սին մի վար-

կած։ Քն նարկ վում է օք սի դային սթ րե սի 

հետ ևան քով մի տո քոնդ րի ում նե րում ցի-

տոք րոմ c-օք սի դա ռե դուկ տա զի ակ տի-

վու թյան նվազ ման և ԱԵՖ-ի սին թե զի 

ան բա վա րար ո ւժգ նու թյան ու բջ ջում 

ԱԵՖ/ԱԿՖ հա րա բե րու թյան նվազ ման 

դեպ քում բջ ջապ լազ մում պի րո խա ղո-

ղաթթ վի կու տակ ման և կաթ նաթթ վի 

ա ռա ջաց ման խթան ման հնա րա վո րու-

թյու նը (տե՛ս նկ. 5.13)։ Դա իր հեր թին 

բե րում է ներբջ ջային pH-ի  նվազ ման և 

մի տո քոնդ րի ում նե րի ներ քին թա ղան թի 

H+-ային հա ղոր դա կա նու թյան մե ծաց-

ման, ի սկ բջ ջապ լազ մում ԱԵՖ-ի քա-

նա կի նվա զու մը՝ պլազ մային թա ղան-

թի DY-ի գերբ ևե ռաց ման, դե պի բջիջ 

Ca2+-ի հոս քի նվազ ման և վեր ջի նիս 

Նկ. 5.14. Ար վիդ Կարլ սո նը 

(ծնվ. 1923 թ.-ին)
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հետ կա պակց ված ին սու լի նի ար տա-

զատ ման  խա փան ման։ ԱԵՖ-ի թե-

րի քա նա կը կա րող է նաև հան գեց նել 

ե ռգ լի ցե րիդ նե րի քա նա կի ա ճին։ Ի սկ 

դա էլ տա նում է ին սու լի նի նկատ մամբ 

կա յու նու թյան։ Ցույց է տր վել նաև, որ 

շա քա րախ տի ըն թաց քում ԱԵՖ-ի թե-

րի քա նա կը պայ մա նա վոր ված է օք սի-

դային ֆոս ֆո րի լաց ման հա մա կար գի 

սպի տա կուց նե րը գաղտ նագ րող գե նո-

մի և պլազ մո նի թվով 100-ից ա վե լի գե-

նե րի հաշվ ման նվազ մամբ կամ էլ մի-

տո քոնդ րի ում նե րի ներ քին թա ղան թում 

2-րդ կամ 3-րդ փե ղե քիչ սպի տա կու ցի 

վե րա կա ռուց մամբ։

Ն շենք մի հի վան դու թյուն ևս։ Վեր-

ջերս հայտ նա բեր վել է, որ թի­մի­դին­

ֆոս­ֆո­րի­լազ­ ֆեր­մեն­տը­ գաղտ­նա­

գրող­ բջ­ջա­կո­րի­զային­ գե­նի­ մու­տա­

ցի­ան­ բե­րում­ է­ մի­տո­քոնդ­րի­ում­նե­րի­

և­ օք­սի­դային­ ֆոս­ֆո­րի­լաց­ման­ փո­

փո­խու­թյուն­նե­րին։ Վեր ջին ներս ֆեր-

մեն տի բա ցա կա յու թյան պատ ճա ռով 

բջ ջում թի մի դի նային նուկ լե ո զիդ նե րի 

կու տակ ման ար դյունք են, քա նի որ թի-

մի դի նային նուկ լե ո զիդ նե րը թու նա վոր 

են մի տոԴՆԹ-ի հա մար։ Այդ պի սի փո-

փո խու թյուն նե րը հա ճախ դրս ևոր վում 

են ա ղես տա մոք սային հի վան դու թյուն-

նե րի ձևով։

 Մի տո քոն դրի ում նե րի թեր ֆունկ-

ցիայի մա սին վե րոնշ ված ար դյունք-

նե րը հիմք են այդ հի վան դու թյուն նե րի 

բուժ ման նոր ռազ մա վա րու թյան մշակ-

ման հա մար։ Պետք է ու շադ րու թյուն 

դարձ վի օք սի դային սթ րե սի հաղ թա-

հար մա նն ո ւղղ ված մի ջոց նե րին, մի տո-

քոնդ րի ում նե րի վրա ազ դող հա կաօք-

սի դանտ նե րի ար դյու նա վետ օգ տա-

գործ մա նը։

 Հայտ նի են դար ձել ճար պաթ թու-

նե րի b օք սի դաց ման խան գա րում ներ, 

ո րոնք պայ մա նա վոր ված են այդ գոր-

ծըն թա ցին մաս նակ ցող ֆեր մենտ նե րը 

գաղտ նագ րող գե նե րում փո փո խու-

թյուն նե րով։ Դրանցից է 6-12 ած խած-

նային ճար պաթ թու նե րի ա ցիլ-կո ֆեր-

մենտ A-դե հիդ րո գե նա զի խան գա-

րու մը, ո րի ըն թաց քում դիտ վում են 

մի տո քոնդրի ում նե րում կար նի տի նի 

կու տա կում, լյար դում ճար պաթ թու նե-

րի կու տա կում, ա րյան մեջ գլյու կո զի 

ցածր քա նակ և այլն։ Նո րա ծին նե րի և 

ե րե խա նե րի հա մար դիտ վում է բարձր 

Նկ. 5.15. Պե րօք սի սոմն էլեկտ րո նային ման րա դի-

տա կի տակ
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մա հա ցու թյուն։

 Կեն սաէ ներ գի ային հի վան դու թյուն-

նե րի շարքին են դաս վում նաև պե­րօք­

սի­սո­մային­ ո­րոշ­ խան­գա­րում­նե­րը։ 

Դրանք վե րա բե րում են ած խած նային 

ա տոմ նե րի մեծ քա նա կով ճար պաթթու-

նե րի օք սի դաց մա նը (տե՛ս գլուխ 2), 

կեն սա թա ղանթ նե րի ֆոս ֆո լի պիդ նե-

րի սին թե զին և մի տո քոնդ րի ում նե րում 

ա ռա ջա ցող թթ ված նի ակ տիվ ձևե րից 

բջ ջի պաշտ պա նու թյա նը։ Հատ կա պես 

տա րած ված են լյար դի և ե րի կամ նե րի 

փո փո խու թյուն նե րը՝ պայ մա նա վոր ված 

պե րօք սի սոմ նե րի խան գա րում նե րով։

 Պե րօք սի սոմ նե րը բջ ջի փոքր կլո-

րա վուն օր գա նոիդ ներ են (նկ. 5.15), 

մե կու սաց ված են բջ ջապ լազ մից մեկ 

թա ղան թով։ Նրանց ներ քին պա րու նա-

կու թյու նը մատ րիքսն է, ո րում տար բեր-

վում է խիտ բյու րե ղիկ նե րից հատ վա ծը, 

և բա ցա կա յում են ԴՆԹ-ն ու ռի բո սոմ-

նե րը։ Պե րօք սի սոմ նե րի սպի տա կուց-

նե րը, այդ թվում՝ տար բեր օք սի դազ ներ 

և կա տա լազ ներ ֆեր մենտ նե րը սին-

թեզ վում են բջ ջապ լազ մում և ԱԵՖ-ի 

է ներ գի այի հաշ վին տե ղա փոխ վում 

դե պի այդ օր գա նոիդ ներ։ Հայտ նի են 

14 նման գե ներ, ո րոնք նշա նակ վում 

են pex-ով։ Պե րօք սի սոմ նե րում թթվա-

ծինն օք սի դազ նե րի մի ջո ցով ձևա-

փոխ վում է H
2
O

2
-ի, ո րը կա տա լա զի 

մի ջո ցով ճեղքվում է։ Պե րօք սի սոմ նե-

րի ֆեր մենտ նե րից են գլյու կո զի օք սի-

դաց ման պեն տո զա ֆոս ֆա տային ու ղու 

գլյու կոզ-6-ֆոս ֆատ դե հիդ րո գե նա զը 

(տե՛ս Գլուխ 2)։ Օք սի դաց ման գոր ծըն-

թաց նե րի ար դյուն քում պե րօք սիսոմ-

նե րում ան ջատ վում է է ներ գի ա, ո րը, ի 

տար բե րու թյուն մի տո քոնդ րի ում նե րում 

շնչա ռու թյան հետ ևան քով ան ջատ ված 

է ներ գի այի, ցր վում է ջեր մու թյան ձևով։ 

Այդ օր գա նոիդ նե րի չափ սե րը և քա նա-

կը տար բեր են կեն դա նի նե րի և մար դու 

տար բեր բջիջ նե րում՝ նրանց թի վը հաս-

նում է մինչև հա րյու րի։ Են թադր վում է, 

որ պե րօք սի սոմ նե րը գոր ծում են մի տո-

քոնդ րի ում նե րի հետ հա մա տեղ։ Սա-

կայն պե րօք սի սոմ նե րի կա ռուց ված քի, 

գոր ծա ռու թյան, ձևա վոր ման և ծագ ման 

մա սին դեռևս պա հանջ վում են շատ 

ուսում նա սի րու թյուն ներ։

 Պե րօք սի սո մային հի վան դու թյուն-

նե րից է ա մե րի կա ցի ման կա բույժ Հանս­

Ո­ւլ­րիխ­ Ցել­վե­գե­րի ա­նու­նով­ սինդ­րո­

մը, ո րը պայ մա նա վոր ված է պե րօք սի-

սո մային սպի տա կուց նե րը գաղտ նա-

գ րող տար բեր գե նե րի դե լե ցի ա նե րով։ 

Նման դեպ քում դիտ վում են պե րօք-

սի սոմ նե րի քա նա կի կտ րուկ նվա զում 

կամ նու յնիսկ նրանց բա ցա կա յու թյուն, 

պե րօք սի սո մային ֆեր մենտ նե րի ցածր 

ակ տի վու թյուն։ Խան գար վում են ճար-

պաթ թու նե րի օք սի դա ցու մը, լի պիդ նե րի 

սին թե զը, դիտ վում է գլ խու ղե ղի սպի-

տակ նյու թի մի ե լի նազր կում։ Նման 

խան գա րում նե րը կլի նի կա յում դրս ևոր-

վում են գլ խու ղե ղի և սր տի ա րատ նե րի, 

մկան նե րի թեր զար գաց ման, ե րի կամ-

նե րի ան բա վա րա րու թյան ձևով։ Նո-

րա ծին նե րը եր կար չեն ապ րում։ Նման 

դեպ քե րը հայտ նա բեր վել են 1973 թ.-ին 

և ներ կա յումս նկա րագր ված են Ա ՄՆ-

ո ւմ, Եվ րո պա կան ե րկր նե րում և Ճա պո-

նի ա յում։ 

Ա ռան ձին հե տաքրք րու թյուն են ներ-

կա յաց նում մար դու բակ­տե­րի­ա­յին­

հի­վան­դու­թյուն­նե­րը, ո րոնց դեմ պայ-

քա րը հիմ նա կա նում ի րա կա նաց վում է 

հա կա բի ո տիկ նե րի օգ նու թյամբ։ Այս-

տեղ ևս կար ևոր են կեն սաէ ներ գե տի-
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կայի գի տե լիք նե րը։ Հայտ նի է, որ շատ 

հա կա բի ո տիկ ներ սպա նում են բակ տե-

րի ա նե րը՝ ներ գոր ծե լով նրանց պլազ-

մային թա ղան թի կա ռուց ված քի և օք-

սի դային ֆոս ֆո րի լաց ման հա մա կար-

գե րի վրա։ Սա կայն կար ևոր է այն, որ 

բջ ջում հա կա բի ո տիկ նե րի կու տա կու մը 

և հե տա գա ազ դե ցու թյու նը կախ ված 

են բակ տե րի ա նե րի թա ղան թում ∆µ
H
+-ի 

ար ժե քից։ Այս տեղ կա րող է դիտ վել հա­

կա­բի­ո­տիկ­նե­րի­ նկատ­մամբ­ կա­յու­

նու­թյուն։ Այս պես՝ բա­ցա­հայտ­վել­ է,­

որ­Dy­ի­ցածր­ար­ժե­քով­Streptococcus­
pneumonia­ի­ մու­տան­տը­ կա­յուն­ է­

գեն­տա­մի­ցի­նի­նկատ­մամբ։ Հե ղի նա կի 

լա բո րա տո րի ա յում ցույց է տր վել, որ 

ար տա քին ֆի զի կա կան գոր ծոն նե րը, 

մաս նա վո րա պես ցածր ո ւժգ նու թյուն-

նե րի տեխ նա ծին գեր բարձր հա ճա-

խա կա նու թյան է լեկտ րա մագ նի սա կան 

դաշ տե րը, ու նեն հա կա ման րէային ազ-

դե ցու թյուն և այդ դաշ տե րի ազ դե ցու-

թյամբ մե ծա նում է հա կա բի ո տիկ նե րի 

նկատ մամբ տար բեր բակ տե րի ա նե րի 

զգա յու նու թյու նը։ Մի ա ժա մա նակ այդ-

պի սի դաշ տի և հա կա բի ո տի կի հա-

մա տեղ ազ դե ցու թյու նն ու ժե ղաց նում է 

հա կա բակ տե րի ային ար դյուն քը։ Բա-

ցա հայտ վել է, որ այդ պի սի ազ դե ցու-

թյան բջ ջային թի րախ է բակ տե րիա-

նե րի թա ղան թի F
O
F

1
-ԱԵ Ֆա զը։ Բայց 

մի ա ժա մա նակ չի բա ցառ վում այն, որ 

եր կա րատև կի րառ ման դեպ քում այդ 

դաշ տե րը կա րող են խթա նել հա կա բի-

ո տիկ նե րի նկատ մամբ կա յու նու թյու նը։ 

Բա ցա հայ վտել է նաև ո րոշ էն դե միկ 

խո տա բույ սե րի ա ռան ձին օր գան նե րի 

կամ կա լու սային կուլ տու րա նե րի լու-

ծամզ վածք նե րի հա կա բակ տե րի ային 

ազ դե ցու թյու նը։ Ը նդ ո րում՝ այդ պի սի 

ակ տի վու թյուն վե րագր վում է բույ սե րի 

ե րկ րոր դային նյու թա փո խա նա կու թյան 

միջ նոր դա նյու թե րին, և այս դեպ քում էլ 

որ պես թի րախ հան դես է գա լիս բակ-

տե րի ա նե րի F
O
F

1
-ԱԵ Ֆա զը։

Ն ման ար դյունք նե րը պետք է հաշ վի 

ա ռն վեն հա կա բակ տե րի ային բուժ ման 

ռազ մա վա րու թյան մեջ։ Պետք­է­հայտ­

նա­բեր­վեն­ և­ մշակ­վեն­ նոր­ հա­կա­

բիո­տիկ­ներ,­ պար­զա­բան­վի­ տար­բեր­

հա­կա­բի­ո­տիկ­նե­րի­ սի­ներ­գիզ­մը,­ և­

կազմ­վեն­մի­քա­նի­հա­կա­բի­ո­տիկ­նե­րի­­

հա­մա­լիր­ներ,­ կի­րառ­վեն­ գեր­բարձր­

հա­ճա­խա­կա­նու­թյան­ է­լեկտ­րա­մագ­

նի­սա­կան­ դաշ­տե­րը,­ կամ­ էլ­ օգ­տա­

գործ­վեն­բակ­տե­րի­ա­ֆա­գե­րը։

5.2. ԿԵՆ ՍԱԷ ՆԵՐ ԳԻ ԱՅԻՆ ՀԻ ՎԱՆ ԴՈՒԹՅՈՒՆ ՆԵ ՐԻ ԱԽ ՏՈ ՐՈՇ ՄԱՆ ԵՎ 

ԲՈՒԺ ՄԱՆ ՀԵ ՌԱՆ ԿԱՐ ՆԵ ՐԸ

Ար դեն այ սօր հե տաքրք րում է մի 

հար ցի պա տաս խա նը։ Կա՞­ ա­րդյոք­­

կեն­սաէ­ներ­գի­ային­ հի­վան­դու­թյուն­

նե­րի­ հս­տակ­ ախ­տո­րո­շում­ և­ ար­

դյու­նա­վետ­ բու­ժում։ Այո։ Աշ խար հի 

ա ռա ջա տար բժշ կա կան կենտ րոն նե-

րում զբաղ վում են կեն սաէ ներ գի ային 

հի վան դու թյուն նե րի ախ տո րոշ մամբ և 

բուժ մամբ։ 

Մ շակ ված են և ար դեն կի րառ վում 

են ախ տո րոշ ման կեն սա քի մի ա կան 

(նկ. 5.16), ման րա դի տա կա կա ռուց-
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ված քային, մո լե կու լա կեն սա բա նա կան 

և գե նե տի կա կան հա մա լիր մե թոդ ներ։ 

Հե տա զոտ վում են ա րյան, կմախ քային 

մկան նե րի և մաշ կի նմուշ նե րը, լեյ կո-

ցիտ նե րը, մե կու սաց ված մի տո քոնդ-

րիում նե րը, և ո րոշ վում են մի տոԴՆԹ-

ո ւմ նուկ լե ո տիդ նե րի հա ջոր դա կա նու-

թյու նը ու մի տո քոնդ րի ում նե րի թա-

ղանթ նե րի սպի տա կուց նե րի կազ մը, 

օ րի նակ՝ կո ֆեր մենտ Q-ի պա րու նա կու-

թյու նը։ Դրանց ար դյունք նե րը հնա րա-

վոր են դարձ նում մի տո քոնդ րի ում նե րի 

խան գա րում նե րի բա ցա հայ տու մը և 

դրան ցով պայ մա նա վոր ված հի վան-

դու թյուն նե րի ախ տո րո շու մը։ Ա ռա վել 

սկզ բուն քային է մի տո քոնդ րի ում նե րի 

ախ տա բա նա կան փո փո խու թյուն նե րի 

հաս տա տու մը կամ բա ցա ռու մը մա-

նուկ նե րի մոտ։

 Բուժ ման նպա տա կով փոր ձարկ-

վում են տար բեր դե ղա մի ջոց ներ, և 

մշակ վում է գե նային փո փո խու թյուն-

նե րի ո ւղ ղու մը։ Որ պես դե ղա մի ջոց ներ 

ա ռա ջարկ վում են կո ֆեր մենտ Q-ն, B
1
, 

B
12

 վի տա մին ներ և տար բեր հա կաօք-

սի դանտ ներ, պի րո խա ղո ղաթ թուն և 

բազ մա պի սի այլ մի ա ցու թյուն ներ,  

ո րոնց օգ նու թյամբ կա րե լի է ո ւղ ղել մի-

տո քոնդ րի ում նե րի սպի տա կուց նե րի 

խան գա րում նե րը կամ ստեղ ծել նյու-

թե րի օք սի դաց ման այ լընտ րան քային 

ուղի ներ։ Ար ձա նագր վել է գլ խու ղե-

ղում α սի նուկ լե ի նի կեն սա սին թե զի 

ար գե լակ ման « վի րու սային» մաս նի-

կի մի ջո ցով գե նային թե րա պի այի հա-

ջո ղու թյու նը Պար կին սո նի հի վան դու-

թյան հաղ թա հար ման գոր ծում։ Ար դեն 

մշակ ված է բջ ջում նաև մի տոԴՆԹ-ի 

փոխա րին ման ե ղա նակ, և ըն թա նում 

են կլի նի կա կան փոր ձար կում ներ։ 2016 

թ.-ին ձվաբջ ջում ի րա կա նաց վել է այդ-

պի սի հա ջող փո խա րի նում։ Ա ռա ջարկ-

վել է նաև ձևա փոխ ված մի տոԴՆԹ-ի 

տա րա լուծ ման ե ղա նակ։

 Մի շատ հե տաքր քիր կեն սաէ ներ գե-

տի կա կան ռազ մա վա րու թյուն է ա ռա-

ջար կել Վ. Պ. Սկու լա չո վը քաղց կե ղի 

բուժ ման նպա տա կով։ Քաղց­կե­ղը­բնո­

րոշ­վում­ է­ մար­դու­տար­բեր­ բջիջ­նե­րի­

ան­վե­րահս­կե­լի­ ա­ճով­ և­ նո­րա­գո­յա­

Նկ. 5.16. Մկան նե րում շն չա ռա կան շղ թայի բա ղադ րիչ նե րից մե կի՝ սուկ ցի նա տօք սի դա զի 

ո րո շու մը բնա կա նոն (Ա) և ախ տա հար ված (Բ) մի տո քոնդ րի ում նե րում

Քայ քայ ված մի տո քոնդ րի ում նե րը ներկ ման ար դյուն քում տար բե րակ վում են մուգ գու նա-

վոր մամբ։
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ցու­թյուն­նե­րի­ ա­ռա­ջաց­մամբ։ Հայտ-

նի է, որ քաղց կե ղի դեպ քում դիտ վում 

է, ի նչ պես վա ղուց ցույց է տվել հայտ նի 

Օ. Վար բուր գը (տե՛ս Նե րա ծու թյու նը), 

բջ ջում գլյու կո զի յու րաց ման բարձր 

ա րա գու թյան՝ գլյու կո զի տե ղա փո խի չի 

ա ռա վել մեծ քա նա կի կամ հեք սա կի-

նազ նե րի բարձր ակ տի վու թյան պատ-

ճա ռով։ 

Բա ցա հայտ վել է, որ քաղց կե ղային 

բջ ջի ար տա քին մի ջա վայ րում տե ղի է 

ու նե նում թթ վե ցում կաթ նաթթ վի կամ 

թույ նե րի (D) կու տակ ման պատ ճա-

ռով՝ pH-ի (pH
e
) նվա զում մինչև pH 6.5, 

միա ժա մա նակ ար ձա նագր վում է բջ ջի 

ներ քին մի ջա վայ րի հիմ նայ նա ցում` 

ներբջջային pH-ի (pH
i
)  բարձ րա ցում 

մինչև pH 7.5 (նկ. 5.16)։ Հե տա գա յում 

պարզ է դար ձել, որ նման ժա մա նակ 

մի ա նում է բջ ջի ծրագ րա վոր ված մա հի՝ 

ա­պոպ­տո­զի մե խա նիզ մը՝ մաս նատ-

վում է ԴՆԹ-ն, և վնաս վում են շատ 

ֆեր մենտ ներ, ու բջիջ նե րը մա հա նում 

ե ն։ Ի նչ պես ար դեն նշե ցինք, այդ գոր-

ծըն թա ցին մաս նակ ցում են տար բեր 

պրո տե ազ ներ, այդ թվում՝ ցիս տե ի-

նային պրո տե ազ նե րը՝ կաս­պազ­նե­րը։ 

Նշենք, որ կաս պազ նե րը բա ցա հայ տել 

է ա մե րի կա ցի կեն սա բան Հո­վարդ­Ռո­

բերտ­Հոր­վի­ցը, որը 2002 թ.-ին ար ժա-

նա ցել է Նո բե լյան մր ցա նա կի։ 

Հե տաքր քիր է այն, որ այս հայտ նի 

գիտ նա կա նն ան վա նի Փ. Բոյե րի, Ի. 

Դեյ զեն հո ֆե րի, Ռ. Քու բե րի, Հ. Մի խե-

լի, Ջ. Ո ւոլ կե րի և Ս. Չալ ֆի ի (տե՛ս Նե-

րա ծու թյու նը) հետ մի ա սին Նո բելյան 

մր ցա նա կի 107 դափ նե կիր նե րի թվում 

2016 թ.-ին դի մել է Մի ա վոր ված ագ գե րի 

կազ մա կեր պու թյա նը (ՄԱԿ) « Գիտ նա-

կան նե րի նա խազ գու շա ցու մը մարդ կու-

թյա նը» կո չով՝ վերջ տա լու գե նաձ ևա-

փոխ ված օր գա նիզմ նե րի դեմ պայ քա-

րին։

Շա րու նա կե լով նշենք, որ ար դեն 

հայտ նի է, որ մար դու բջիջ նե րում կան 

12 տար բեր կաս պազ ներ։ Ա պոպ տո-

զի եր ևույթ դիտ վում է բազ մա կի ան-

գամ ցան կա ցած օր գա նիզ մում։ Սա-

կայն միա ժա մա նակ ո րոշ բջիջ նե րում 

այդ պայ ման նե րում ար գե լակ վում է 

ա պոպ տո զի մե խա նիզ մը, խթան վում 

են ԴՆԹ-ի կրկ նա պատ կու մը և բջիջ-

Նկ. 5.17. Ար տա քին մի ջա վայ րի և ներբջ ջային pH-ի փո փո խու թյուն նե րը բնա կա նոն (Ա) և 

քաղց կե ղային (Բ) բջիջ նե րում
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նե րի կի սու մը` բջիջ նե րը դառ նում են 

քաղց կե ղային։ Միգու ցե դա կաս պազ-

նե րի ան բա վա րա րու թյան ար դյունք է։ 

Ի սկ միգու ցե ա՞յլ գոր ծո նի։ 

Վեր ջին տա րի նե րին պարզ վել է, որ 

ա պոպ տո զի խթան ման գոր ծում է ա կան 

դեր է խա ղում մի տո քոնդ րի ում նե րի ար-

տա քին թա ղան թի թա փան ցե լի ու թյան 

մե ծա ցու մը նրա նում մի սպի տա կու-

ցային հա մա լի րի փո փո խու թյան և ծա-

կո տի նե րի բաց ման հաշ վին։ Ցի տոք-

րոմ c-ն, ան ցնե լով մի տո քոնդ րիում նե-

րից դե պի բջ ջապ լազմ, փո խազ դում է 

պրո տե ազ ակ տի վաց նող 1-ին գոր ծո-

նի հետ՝ ա ռա ջաց նե լով ա­պոպ­տո­սոմ։ 

Վեր ջինս հենց ակ տի վաց նում է կաս-

պազ նե րը։ Ցի տոք րոմ c-ի այդ նոր դե-

րը մեծ հե տաքրք րու թյուն է ներ կա յաց-

նում։

Վ. Պ. Սկու լա չովն ա ռա ջար կում 

է ա պա հո վել ար տա քին մի ջա վայ րի 

չե զո քա ցու մը, ներ քի նի փոքր թթ վայ-

նա ցու մը և O
2
-ի բա վա րար քա նա կը, 

ո րոնք վե րա դարձ նում են բջի ջը բնա-

կա նոն վի ճա կի (տե՛ս նկ. 5.15)։ Նման 

կար գա վո րում կա րող է ի րա կա նաց վել 

բջ ջա թա ղան թում H+ տե ղա փո խող հա-

մա կար գե րի խթան ման կամ վե րա կա-

ռուց ման մի ջո ցով` Na+-K+-ԱԵ Ֆա զի և 

K+-H+-փո խա նա կիչ նի գե րի ցի նի օգ նու-

թյամբ. բջ ջում հա մե մա տա բար ցածր, 

չե զոք pH-ը և K+-ի ներբջ ջային կոն-

ցենտ րա ցի այի [K+] 
ներբջ

 նվա զու մը բե-

րում են ԴՆԹ-ի կրկ նա պատկ ման ար-

գե լակ մա նը՝

Na+ 
ներբջ

 + K+
արտ

 ­> Na+
արտ

 +  K+ 
ներբջ  

և 

K+ 
ներբջ

 + H+
արտ 

­> K+
արտ

 +   H+ 
ներբջ

։

 Այս պի սով՝ ա ռա ջարկ վում է քաղց-

կե ղի հաղ թա հար ման կեն սաէ ներ գե-

տի կա կան մի լու ծում։

 Մի ա ժա մա նակ, ու սում նա սի րե լով 

pH
i
-ի կար գա վոր ման մե խա նիզմ նե րը 

քաղց կե ղի ըն թաց քում, Հ. Կո բա յա շին 

ցույց է տվել նրա զգա լի թթ վայ նա ցու մը 

նո րա գո յա ցու թյուն նե րի ո րո շա կի դեպ-

քե րում, բջ ջում թթ վային ար ժեք նե րում 

մի շարք գե նե րի հաշվ ման ակ տի վա-

ցու մը և ա ռա ջար կել նման քաղց կե ղի 

բուժ ման նպա տա կով կի րա ռել հա տուկ 

դե ղա մի ջոց ներ։ 

Այ սինքն՝ քաղց կե ղի հաղ թա հար-

ման հա մար կար ևոր է  նո րա գո յա ցու-

թյուն նե րում pH
e
-ի և pH

i
-ի փո փո խու-

թյուն նե րի հս տակ ո րո շու մը և դրա նից 

ել նե լով՝ բուժ ման ռազ մա վա րու թյան 

մշա կու մը և կի րա ռու մը։ 

Կա րե լի է պն դել, որ կեն սաէ ներ գե-

տի կայի հե տա գա զար գա ցու մը կբե-

րի մար դու շատ հի վան դու թյուն նե րի 

պատ ճառ նե րի և մո լե կու լային մե խա-

նիզմ նե րի վեր ծան մա նը, հս տակ ախ-

տո րոշ մա նը և նպա տա կային բուժ մա-

նը։

 Հի շա տա կենք, որ դեռևս 19-րդ դ.-

ում իր «Բջ ջային պա թո լո գի ան և մտո-

րում ներ ֆի զի ո լո գի ա կան և ախ տա-

բա նա կան հյուս ված քա բա նու թյան 

մա սին» գր քում (1858 թ.) բջ ջային տե-

սու թյան հիմ նա դիր նե րից մե կը՝ գեր-

մա նա ցի բնա գետ և բժիշկ Ռու­դոլֆ­

Լյուդ­վիգ­ Կարլ­ Վիր­խո­վը, փոր ձեց 

բա ցատ րել մար դու հի վան դու թյուն նե-

րը նրա բջիջ նե րում խան գա րում նե րով՝ 

հիմ նադ րե լով բջ­ջային­ ախ­տա­բա­նու­

թյու­նը։ 21-րդ դ.-ո ւմ ար դեն խո սում ե նք 

օր գա նոիդ նե րի ախ տա բա նու թյան և 

մտո րում մար դու հի վան դու թյուն նե րի 
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ախ տո րոշ ման և բուժ ման նոր հնա րա-

վո րու թյուն նե րի մա սին։   

Ե կեք հի շենք նաև հան ճա րեղ Ալ­

բերտ­Էյ­նշ­տեյ­նի խոս քերը «Եր­ևա­կա­

յու­թյունն­ ա­վե­լի­ կար­ևոր­ է,­ քան­ գի­

տե­լի­քը։­Գի­տե­լի­քը­սահ­մա­նա­փակ­է։­

Եր­ևա­կա­յու­թյունն­օ­ղա­կում­է­աշ­խար­

հը»։
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Կեն սաէ ներ գե տի կան հա սել է լուրջ 

հա ջո ղու թյուն նե րի ոչ մի այն կեն դա նի 

օր գա նիզմ նե րում է ներ գի այի ձևա փոխ-

ման և օգ տա գործ ման գոր ծըն թաց նե րի 

տե սա կան հիմ նա հար ցե րի պար զա-

բան ման խնդ րում, այլ նաև այդ գոր-

ծըն թաց նե րի կի րա ռա կան լու ծում նե-

րում։ Նա խորդ գլ խում ծա նո թա ցանք 

այդ լու ծում նե րից մար դու կեն սաէ ներ-

գիային հի վան դու թյուն նե րի ա ռա ջաց-

ման մե խա նիզմ նե րին և հաղ թա հար-

ման ուղի նե րին։ Կի­րա­ռա­կան­ ար­դի­

ա­կան­ հիմ­նախն­դիր­նե­րից­ են­ նաև­

կեն­դա­նի­ օր­գա­նիզմ­նե­րի­ կամ­ կեն­

սա­բա­նա­կան­հա­մա­կար­գե­րի­մի­ջո­ցով­

է­լեկտ­րա­կան­ հո­սան­քի­ ստա­ցու­մը­ և­

կեն­սա­վա­ռե­լի­քի­ ար­տադ­րու­մը։ Այս-

տեղ կա րե լի է նաև տես նել կեն սաէ ներ-

գե տի կայի կա պը ֆի զի կայի, քի մի այի, 

կեն սա տեխ նո լո գի այի և ճար տա րա-

գի տու թյան հետ։ Նման հպում նե րը, 

ը ստ ռուս քի մի կոս, ա կա դե մի կոս Ա լեք-

սանդր Նի կո լա ևիչ Նես մե յա նո վի, ո րո-

շում են յո ւ րա քան չյուր գի տա կան բնա-

գա վա ռի զար գա ցու մը։

Նշենք, որ մարդ կու թյան ներ կայիս 

հա նա ծո վա ռե լի քի տն տե սու թյունն 

ան կա յուն է. այն ոչ վե րա կանգն վող 

է, և է ներ գի այի հիմ նա կան աղ բյուր-

ներն է ա պես հա նա ծո աղ բյուր նե րից 

են, ո րոնց օգ տա գոր ծու մը հան գեց նում 

է մեծ չա փով ջեր մո ցային գա զե րի ար-

տա նե տում նե րի և Եր կիր մո լո րա կի 

ջեր մաս տի ճա նի ա ճի։ Ա վե լին՝ սպաս-

վում է, որ է ներ գե տիկ պա շար նե րը 

կսպառ վեն 21-րդ դ.-ի ե րկ րորդ կե սին։ 

Աշ խար հի բնակ չու թյունն ա ճում է, և 

կան խա տես վում է, որ մինչև  2050 թ. 

կհաս նի 9 մլրդ-ի, ի նչն էլ կա րող է հան-

գեց նել ժո ղովր դագ րա կան, է ներ գե տի-

կայի և կլի մա յա կան ճգ նա ժա մի: 

Քի մի ա կան է ներ գի այի փո խա կեր-

պու մը է լեկտ րաէ ներ գի այի է­լեկտ­րա­

քի­մի­ա­կան­ (վա­ռե­լի­քային)­ սար­քե­րի 

տեխ նոլո գի այի կի րառ մամբ է ներ գիայի 

ստաց ման շատ ար դյու նա վետ այ լընտ-

րան քային մի ջոց է: Վա­ռե­լի­քային­

սար­քե­րը,­մի­ա­վո­րե­լով­H
2
­ը­և­O

2
­ը,­ար­

տադ­րում­ են­ է­լեկտ­րաէ­ներ­գի­ա,­ ջեր­

մու­թյուն­և­ջուր,­և հա ճախ հա մե մատ-

վում են մարտ կոց նե րի հետ։ Եր կուսն 

էլ քի մի ա կան ռե ակ ցի այի ար դյուն քում 

ա ռա ջա ցած է ներ գի ան փո խա կեր պում 

են օգ տա գոր ծե լի է լեկտ րաէ ներ գի այի, 

սա կայն վա ռե լի քային սարքը, եր բեք  

չլից քա թափ վե լով, կա րող է ար տադ րել 

է լեկտ րաէ ներ գի ա, քա նի դեռ մա տա-

կա րար վում է վա ռե լիք (H
2
)։ 
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­Վա­ռե­լի­քային­ սար­քե­րը­ սկզ­բուն­

քո­րեն­ կազմ­ված­ են­ ե­րեք­ կա­ռույց­

նե­րից՝­ ա­նո­դային­ և­ կա­տո­դային­

հատ­ված­նե­րից­ու­այդ­հատ­ված­նե­րը­

մի­մյան­ցից­ բա­ժա­նող­ H+­ի­ հա­մար­

թա­փան­ցե­լի­թա­ղան­թից (նկ. 6.1)։ Ա նո-

դային հատ վա ծում թթ ված նի առ կա-

յու թյու նը կկա պի է լեկտ րոն նե րը՝ թույլ 

չտա լով է լեկտ րո դին դրանց ան ցնե լը։

 Վա ռե լի քային սար քերն ու նեն շա-

հա վետ հատ կա նիշ ներ և՛ է լեկտ րա-

էներ գի այի ար տադ րու թյան, և՛ կա յու-

նու թյան տե սան կյու նից, այ նո ւա մե-

նայ նիվ դրանք լայն տա րա ծում չու նեն: 

Դա հիմ նա կա նում պայ մա նա վոր ված 

է ա նո դային և կա տո դային հատ ված-

նե րը մի մյան ցից ա ռանձ նաց նող, H+-ի 

հա մար թա փան ցե լի թա ղան թի ար ժե-

քով, ի նչ պես նաև H
2
-ի օք սի դա ցու մը 

և O
2
-ի վե րա կանգ նումն ա րա գաց նող 

կա տա լի զա տոր նե րի ար ժե քով (տե՛ս 

նկ. 6.1)։ Օ րի նակ՝ վա ռե լի քային սար-

քե րում H+-ի փո խա նակ ման թա ղան-

թում որ պես կա տա լի զա տոր ներ օգ տա-

գործ վում են ած խած նային կրիչ նե րի 

վրա տե ղա կայ ված պլա տի նային խմբի 

մե տաղ նե րը, ո րոնք թույլ են տա լիս 

ա րա գաց նել քի մի ա կան ռե ակ ցի ա նե-

րը հո սան քի բարձր խտու թյան և նույ-

նիսկ չն չին պո տեն ցի ա լի դեպ քում։ Այս 

մե տաղ նե րը բա վա կա նին թան կար ժեք 

են, առ կա են քիչ քա նակ նե րով և են թա-

կա չեն կեն սա քայ քայ ման։ Խն դիր են 

նաև վա ռե լի քային սար քե րում բարձր 

ջեր մաս տի ճան նե րում գոր ծըն թաց նե-

րը, ո րոնք սահ մա նա փա կում են այդ 

Նկ. 6.1. Է լեկտ րա քի մի ա կան վա ռե լի քային տար րի սկզ բուն քային գծա պատ կե րը

1. H
2
-ի մունք և ա նո դի վրա օք սի դա ցում՝ H+-ի և է լեկտ րոն նե րի ա ռա ջա ցում, 2. H+-ի հա մար 

թա փան ցե լի թա ղան թով H+-ի ան ցում, 3. ա նո դից դե պի կա տոդ էլեկտ րոն նե րի տե ղա փո-

խում՝ է լեկտ րա կան հո սանք, 4. կա տո դի վրա H+-ի,  էլեկտ րոն նե րի և O
2
-ի փո խազ դե ցու-

թյուն` H
2
O-ի ա ռա ջա ցում, 5. H

2
O-ի ե լք։
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սար քե րի կի րա ռու մը։

 Վա ռե լի քային սար քե րը՝ որ պես 

տեխ նո լո գի ա կան խոս տում նա լից լու-

ծում ներ, կա րող են կի րառ վել շեն քե-

րում որ պես ջեր մու թյան և է լեկտ րա-

էներ գի այի, մե քե նա նե րում շար ժիչ նե-

րի է լեկտ րա կան է ներ գի այի աղ բյուր: 

Ա վե լին՝ վա ռե լի քային սար քերն ա ռա-

վե լա գույնս լավ գոր ծում են մա քուր 

H
2
-ի օգ տա գործ մամբ: 

Ար դեն 20-րդ դ. ե րկ րորդ կե սին հնա-

րա վոր դար ձավ վա ռե լի քային սար քե-

րում մինչև 5 կՎտ հզո րու թյամբ է լեկտ-

րա կան հո սան քի ստա ցու մը, ո րը բա-

վա րար է, օ րի նակ, զոդ ման սար քի աշ-

խա տան քի հա մար։ Ներ կա յումս այդ 

հզո րու թյու նը շատ ա վե լի մեծ է՝ մինչև 

250 կՎտ։

 Վեր ջին տա րի նե րին մեծ ու շադ-

րու թյուն է դարձ վում կեն­սաէ­լեկտ­

րա­քի­մի­ա­կան­ կեն­սա­վա­ռե­լի­քային­

սար­քե­րի զար գաց մա նը։ Վեր ջին ներս 

նպա տա կա հար մար են է կո լո գի ա պես 

մա քուր է ներ գի այի ստաց ման հա մար։ 

Այս նոր հայե ցա կար գը ո գեշնչ վել է 

բակ տե րի ա նե րում, մի տո քոնդ րի ում նե-

րում և քլո րոպ լաստ նե րում է ներ գի այի 

սե փա կան աղ բյու րի՝ ԱԵՖ-ի սին թե զի 

ու ղի նե րից։ Ի նչ պես ար դեն գի տենք, 

ման րէ նե րի պլազ մային թա ղանթ նե-

րում է ներ գի ային զու գակ ցու մը նե րա-

ռում է հա տուկ օք սի դա վե րա կանգ-

նո ղա կան ֆեր մենտ նե րից կազմ ված 

է լեկտ րոն նե րի տե ղա փոխ ման շղ թան 

և այդ թա ղան թում ԱԵՖ-ի սին թե զի հա-

մար ստեղ ծում է H+-ային գրա դի ենտ։ 

Ը նդ ո րում, ի նչ պես նշել ե նք, ման րէ նե-

րի է լեկտ րոն նե րի տե ղա փոխ ման շն չա-

ռա կան շղ թա նե րին բնո րոշ է է լեկտ րոն-

նե րի ար տա քին ակ ցեպ տոր նե րի բազ-

մա զա նու թյու նը։

­Կեն­սա­վա­ռե­լի­քային­ սար­քի­ ա­նո­

դի­ վրա­ ան­թթ­վա­ծին­ պայ­ման­նե­րում­

ման­րէ­ներն­օգ­տա­գործ­վում­են­որ­պես­

կեն­սա­բա­նա­կան­ կա­տա­լի­զա­տոր­

ներ­ տար­բեր­ սուբստ­րատ­նե­րից­ H+­ի­

և­ է­լեկտ­րոն­նե­րի­ ա­ռա­ջաց­ման­ հա­

մար։ Որ պես աս վա ծի հա մա պա տաս-

խան օ րի նակ՝ կա րե լի է մեջ բե րել գեր-

ջեր մա սեր, չա փա վոր աե րոբ Aquifex 

aeolicus ման րէն, ո րը թա ղան թային 

քի նո նային փու լի մի ջո ցով զու գակ ցում 

է  H
2
-ի օք սի դա ցու մը և O

2
-ի վե րա կանգ-

նու մը (նկ. 6.2)։ Օգ տա գործ վում են 

նաև Brevibacillus agri, Gluconobacter, 

Geobacter և Shewanella ցե ղե րի ու այլ 

տար բեր տե սակ նե րի ման րէ ներ կամ 

ման րէ նե րի հա մախմ բեր (ա սո ցի ա ցիա-

ներ)։ Ը նդ ո րում՝ ման րէ ները յու րաց-

նում են տար բեր օր գա նա կան թթու ներ, 

շա քար ներ, սպիրտ ներ, ած խաջ րա-

ծին ներ, օր գա նա կան թա փոն ներ, կեղ-

տաջ րեր՝ ար դյուն քում ա ռաա ջաց նե լով 

H+-ներ և է լեկտ րոն ներ, ո րոնց ո ւղ ղորդ-

ված շար ժու մը ճար տա րա գի տա կան 

սար քե րում հենց է լեկտ րա կան հո սան-

քի ստա ցումն է։ Կեն սա վա ռե լի քային 

սար քե րում կի րառ վող ման րէ նե րը կոչ-

վում են է­լեկտ­րա­ծին­ներ։ Ման րէ նե րի 

ը նտ րու թյան հա մար կար ևոր է է ներ-

գի այի ձևա փո խու թյան ար դյու նա վե-

տու թյու նը, ո րը, օ րի նակ, Escherichia 

coli-ի դեպ քում կա րող է հաս նել 80%-ի։ 

Ար դյու նա վետ ման րէ նե րի ը նտ րու թյան 

և է լեկտ րոդ նե րի կա տա րե լա գործ ման 

հաշ վին հա ջող վել է ստեղ ծել կեն սա վա-

ռե լի քային սար քեր, ո րոնք կեղ տաջրե-

րի օգ տա գործ ման ար դյուն քում տա լիս 
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են մինչև 250 մԱ ու ժով է լեկտ րա կան 

հո սանք։ Ա կն հայտ է, որ է լեկտ րա կան 

հո սան քի ստաց ման այս ու ղին կա րե լի 

է հա մա րել ման­րէ­ային­ «in­ vivo»­ վա­

ռե­լի­քային­սարք։ 

 Ման րէ ային կեն սաէ լեկտ րա քի մի ա-

կան սար քե րի մի ջո ցով ստաց վող H
2
-ը 

մա քուր է, քա նի որ ը նտ րո ղա կան թա-

ղան թը պաշտ պա նում է ա ռա ջա ցող 

գազն աղ տո տու մից և դրա նով ի սկ բա-

ցա ռում գա զի մաքր ման գոր ծըն թաց-

նե րը և նվա զեց նում ծախ սե րը։ Սա-

կայն նման սար քե րը պա հան ջում են 

ոչ մեծ քա նա կի ո րո շա կի ար տա քին 

է ներ գի ա սուբստ րա տի օք սի դաց ման 

է ներ գիային ար գել քը հաղ թա հա րե-

լու հա մար։ Այդ է ներ գի ան շատ ա վե լի 

քիչ է H
2
O-ի է լեկտ րո լի զի դեպ քում կի-

րառ վող ար ժեք նե րից։ Խն դիր է նաև 

է լեկտ րոդ նե րում պլա տի նային խմ բի 

մե տաղ նե րի փո խա րի նու մը, ո րը ևս 

կն վա զեց նի ծախ սե րը։ Փոր ձարկ վում 

են Ni-ը, Cu-ը, ի նչ պես նաև գրա­ֆի­տը 

կամ գրա­ֆե­նը։ Վեր ջի նի նկատ մամբ 

մեծ հե տաքրքրու թյու նը պայ մա նա-

վոր ված է նրա մե խա նի կա կան ամ րու-

թյամբ և ա ռանձ նա հա տուկ էլեկտ րա-

ֆի զի կա կան հատ կու թյուն նե րով (մեծ 

ջերմ ահա ղոր դա կա նու թյուն, լից քա կիր 

մաս նիկ նե րի բարձր շար ժու նու թյուն և 

այլն)։ Նշենք, որ գրա ֆե նի ու սում նա-

սիր ման հա մար 2010 թ.-ին շնորհ վեց 

Նո բե լյան մր ցա նակ։

­Ման­րէ­նե­րի­ մի­ջո­ցով­ է­լեկտ­րա­

կան­ հո­սան­քի­ ստա­ցումն­ ա­ռա­ջար­

կել­ է­ անգլի­ա­ցի­ բու­սա­բան­ Մայքլ­

Քրիս­ Պոտ­տե­րը­ դեռևս­ 1911­ թ.­ի­ն։ 

Նա նկա տել է, որ բակ տե րի ա նե րի կա-

խույ թի և ման րէ ա զերծ մի ջա վայ րի մեջ 

հա մա պա տաս խան բար ներդր ված եր-

կու է լեկտ րոդ նե րի միջև ա ռա ջա նում է 

է լեկտ րա կան պո տեն ցի ալ նե րի տար-

բե րու թյուն, ի սկ այդ է լեկտ րոդ նե րի 

մի աց ման դեպ քում՝ է լեկտ րա կան հո-

սանք։ Իր ա ռա ջար կը նա հիմ նա վո րել 

է գոր տի վեր ջույ թի մի ջո ցով է լեկտ րա-

կան հո սան քի հայտ նա բեր ման՝ ի տա-

լա ցի ֆի զի ո լոգ Լո­ւի­ջի­Գալ­վա­նի­ի 18-

րդ դ.-ի հայտ նի փոր ձե րի ար դյունք նե-

րով։ Այդ ար դյունք նե րով հիմ նադր վեց 

է­լեկտ­րա­քի­մի­ան. շատ գիտ նա կան-

նե րի ա ռա ջար կով շնոր հա կա լու թյուն 

պետք է հայտ նել գոր տին։ 

H
2
-ի օք սի դաց ման և O

2
-ի վե րա-

Նկ. 6.2. Ման րէ ային կամ ֆեր մեն տային կեն սա վա ռե լի քային սար քի 

լա բո րա տոր նա խա տի պե րը
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կանգն ման կեն սաէ ներ գի ային զու-

գակց ման ու ղի ում նե րառ ված հա-

տուկ ֆեր մենտ նե րի բա ցա հայ տումն 

ու ար տադ րու թյու նը կա րող են բե րել 

ֆեր­մեն­տային­ կեն­սա­վա­ռե­լի­քային­

սար­քե­րի ստեղծ մա նը, ո րոնք կա րող 

են գոր ծել տա ռա ցի ո րեն որ պես H+-ի 

փո խա նակ ման թա ղան թային վա ռե-

լի քային սար քեր։ Այս պի սի հա մա-

կար գե րում կեն սա կա տա լի զա տոր նե-

րը քի մի ա կան կա տա լի զա տոր նե րի 

հա մե մա տու թյամբ ու նեն ա ռա վե լու-

թյուն ներ ի նչ պես կեն սա հա սա նե լի ու-

թյան, կեն սա քայ քայ ման, այն պես էլ 

է ներ գիայի ձևա փոխ ման գոր ծըն թա ցի 

բարձր ար դյու նա վե տու թյան և սուբստ-

րա տի նկատ մամբ մե նա հատ կու թյան 

շնոր հիվ։ Այդ վեր ջին ա ռա վե լու թյուն-

նե րը հնա րա վոր են դարձ նում կեն սա-

վա ռե լի քային սար քե րի աշ խա տան քը՝ 

ա ռանց ա ռանձ նաց նող թա ղան թի։

 Ներ կա յումս հա սա նե լի հա զա րա-

վոր օք սի դա վե րա կանգ նո ղա կան ֆեր-

մենտ նե րից մի այն քչերն են ըն դու նակ 

հա մա պա տաս խա նա բար ըն դու նել 

կամ փո խան ցել է լեկտ րոն ներն է լեկտ-

րո դով։ Այդ պատ ճա ռով կեն­սա­վա­

ռե­լի­քային­ սար­քե­րի­ ­ զար­գաց­ման­

ա­մե­նա­կարևոր­ մար­տահ­րա­վեր­ներից­

մե­կը­ ման­րէ­նե­րի,­ ֆեր­մենտ­ների­ և­

է­լեկտ­րոդ­նե­րի­ միջև­ է­լեկտ­րո­նի­ տե­

ղա­փոխ­ման­ա­պա­հո­վումն­ է, իսկ այդ 

նպա տա կով էլ ի րա կա նաց նում են 

է լեկտ րո դի վրա ման րէ նե րի կամ ֆեր-

մենտ նե րի ի­մո­բի­լի­զա­ցու­մը­ (ամ­րա­

ցու­մը), կամ օգ տա գործ վում են բնա-

կան կամ ար հես տա կան տար բեր 

միջ նորդ ներ, օ րի նակ՝ բեն զա քի նո նը 

կամ 2,6-ե րկք լոր ֆե նո լին դո ֆե նո լը։ 

Ո րոշ ման րէ նե րում հայտ նա բեր վել են 

է լեկտ րո նա հա ղոր դող լա րեր՝ նա­նո­պի­

լեր, ո րոնց օգ նու թյամբ ման րէ նե րից 

է լեկտ րոն ներն ան մի ջա պես փո խանց-

վում են բջ ջից բջ ջին կամ ա նո դին։ Միջ­

նորդ­նե­րի­ը­նտ­րու­թյու­նը­բարդ­խն­դիր­

է,­ սա­կայն­ բո­լոր­ դեպ­քե­րում­ նրանք­

պետք­ է­ թա­փան­ցեն­ ման­րէ­նե­րի­ բջ­

ջա­պա­տով­ ի­նչ­պես­ օք­սի­դաց­ված,­

այն­պես­ էլ­ վե­րա­կանգ­նված­ վի­ճակ­

նե­րում,­ լի­նեն­ է­լեկտ­րա­քի­մի­ա­պես­

ակ­տիվ­ ա­նո­դի­ վրա,­ կա­յուն­ ժա­մա­

նա­կի­ մեջ,­ չքայ­քայ­վեն­ ­ ման­րէ­նե­րի­

ֆեր­մենտ­նե­րի­օգ­նու­թյամբ­և­ու­նե­նան­

հա­մա­պա­տաս­խան­ օք­սի­դա­վե­րա­

կանգ­նո­ղա­կան­ պո­տեն­ցի­ալ։ Կեն սա-

վա ռե լի քային սար քե րի վրա հիմն ված 

օք սի դա ռե դուկ տազ նե րի զար գա ցու մը 

նա խադ րյալ է ար դյու նա բե րու թյան, 

բժշ կու թյան, բնա պահ պա նու թյան և 

տի ե զե րա գի տու թյան ո լորտ նե րում կի-

րառ վող հա ջորդ սերն դի է լեկտ րո նային 

սար քա վո րում նե րի ստեղծ ման հա մար։ 

Այդ պի սի սար քա վո րում նե րը հար-

մար են, օ րի նակ, սր տի աշ խա տան քի 

խթան ման նպա տա կով։ Հնա րա վոր է 

այդ սար քե րի օգ տա գոր ծու մը խմե լու 

ջրի ստաց ման՝ ծո վային ջրի ա պաա-

ղայ նաց ման հա մար։

 Մինչ այժմ մշակ ված կեն սա վա ռե լի-

քային սար քե րը հիմն ված էին  ֆլա վին 

պա րու նա կող ֆեր մեն տի՝ գլյու կո զօք-

սի դա զի կամ գլի ցե րո լօք սի դա զի կող-

մից հա մա պա տաս խա նա բար գլյու կո-

զի կամ գլի ցե րո լի օք սի դաց ման վրա 

(գ լյու կոզ կամ գլի ցե րոլ ­> H
2 

(ա նո դի 

վրա)), և բազ մապղն ձային ֆեր մենտ-

նե րի՝ լակ կա զի կամ բի լի ռու բի նօք սի-

դա զի կող մից Օ
2
-ի վե րա կանգն ման 
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վրա (4H+ + O
2
 + 4e­ ­> 2H

2
O (կա տո դի 

վրա))։ Այդ սար քե րը տա լիս են մինչև 

40 մԱ ու ժով և 1 կՎտ հզո րու թյամբ 

է լեկտ րա կան հո սանք և կա րող են շա-

հա գործ վել մինչև մի քա նի ա միս։ Հաշ-

վի առ նե լով H
2
-ի՝ գլյու կո զի նկատ մամբ 

ու նե ցած ա ռա վե լու թյուն նե րը (է ներ-

գի այի խտու թյուն, H
2
/O

2
 կամ H

2
/«X» 

հա րա բե րու թյու նը)՝ ֆեր մեն տային 

կեն սա վա ռե լի քային սար քե րը կա րող 

են ու նե նալ կի րա ռե լի ու թյան ա վե լի 

լայն շր ջա նակ։ Այս պի սի նոր սար քե-

րի զար գա ցու մը կն պաս տի գլյու կոզ/

O
2 

ֆեր մեն տային կեն սա վա ռե լի քային 

սար քե րում ար դեն ի սկ օգ տա գործ վող 

օք սի դազ նե րի վե րա բե րյալ գի տե լիք նե-

րի ը նդ լայ մա նը, ի նչ պես նաև H
2
-ի օք-

սի դաց ման հիմ նա կան ֆեր մենտ նե րի՝ 

հիդ­րո­գե­նազ­նե­րի (Հիդ) կեն սա քի մի ա-

կան և կա տա լի զային մե խա նիզմ նե րը 

հաս կա նա լուն։

Հիդ­նե­րը­ ֆեր­մեն­տային­ կեն­սա­

վա­ռե­լի­քային­ սար­քե­րում­ կա­րող­ են­

օգ­տա­գործ­վել­ ­ որ­պես­ կեն­սա­կա­տա­

լի­զա­տոր­ներ։ Ի նչ պես ար դեն գի տենք, 

Հիդ-նե րը մե տաղ պա րու նա կող ֆեր-

մենտ ներ են, ո րոնք բակ տե րի ա նե րի 

ա նաե րոբ նյու թա փո խա նա կային ու ղի-

նե րում կա տա լի զում են H
2
-ի դար ձե լի 

օք սի դա ցու մը H+-նե րի և է լեկտ րոն նե րի։ 

Այս ռե ակ ցի ան մե ծաց նում է  ջրած նա-

հենք վա ռե լի քային սար քե րի կի րա ռե լի-

ու թյու նը, սա կայն բո լոր Հիդ-նե րի՝ O
2
-ի 

նկատ մամբ ցու ցա բեր վող գերզգայ նու-

թյու նը խո չըն դո տում է դրան։ Հիդ-նե-

րը՝ որ պես կեն սա բա նա կան կա տա-

լի զա տոր ներ, կա յուն են ջրում, կազմ-

ված են ե րկ րային ա մե նա տա րած ված 

քի մի ա կան տար րե րից, ունեն բարձր 

խնա մակ ցու թյուն սուբստ րա տի նկատ-

մամբ և դար ձե լի ու թյան բարձր ա րա-

գու թյուն։ Նշ ված բո լոր գոր ծոն նե րը մե-

ծաց նում են ջրած նային տն տե սու թյան 

հե տաքրք րու թյու նն այս ֆեր մենտ նե րի 

նկատ մամբ։ Ցան կա ցած կեն սաջ րած-

նային տեխ նո լո գի ա յում հիմ նա րար 

կար ևո րու թյուն և մեծ նշա նա կու թյուն 

ու նի Հիդ-նե րի՝ որ պես կեն սա բա նա-

կան կա տա լի զա տոր նե րի գոր ծա ռույթ-

նե րի պար զա բա նու մը։

­Կեն­սա­վա­ռե­լի­քային­ սար­քե­րում­

կա­տո­դային­ հատ­վա­ծում­ ևս­ կա­րող­

են­օգ­տա­գործ­վել­ո­րո­շա­կի­ման­րէ­ներ­

կամ­ֆեր­մենտ­ներ։­

Կեն­սա­վա­ռե­լի­քային­ սար­քե­րի­ հե­

տա­գա­ կա­տա­րե­լա­գործ­ման­ ու­ղի­նե­

րից­ է­ ար­տա­քին­ է­ներ­գի­այի­ հաշ­վին­

է­լեկտ­րո­լի­զի­ օգ­տա­գոր­ծումն­ ար­դեն­

կա­տո­դի­ վրա­H
2
­ի­ա­ռա­ջաց­ման­ հա­

մար։ Այդ է ներ գի ան շատ ա վե լի քիչ է 

սուբստ րա տից ան ջատ վող քի մի ա կան 

է ներ գի այից։ Նման լու ծու մը կա րող 

է ծա ռայել տար բեր նպա տակ նե րով 

H
2
-ի ար տադ րու թյա նը։ Կեն սաէ թա նո-

լից H
2
-ի ար տադր ման և հե տա գա յում 

մթ նո լոր տային O
2
-ի հետ փո խազ դե-

ցու թյան
 
հա մար այդ պի սի սարք ար դեն 

փոր ձարկ վել է Բրա զի լի ա յում՝ ավ տո-

մե քե նա նե րի շա հա գործ ման նպա տա-

կով (նկ. 6.3)։ 

 Մի քա նի ման րէ ային կեն սա վա-

ռե լի քային սար քե րի օգ տա գործ մամբ 

21-րդ դ.-ո ւմ ստեղծ վել են է­կո­լո­գի­ա­

կան­ ռո­բոտ­ներ (նկ. 6.4)։ Ման րէ նե րը 

« տա լիս» են է լեկտ րա կան հո սանք այդ 

ռո բոտ նե րին, ո րոնք էլ կա տա րում են 

տար բեր աշ խա տանք, ո րոն ցից է նաև 

այդ ման րէ նե րի  հա մար մի ջա վայ րից 
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սուբստ րատ նե րի կամ օր գա նա կան 

թա փոն նե րի հա վա քը։

 Կեն սա վա ռե լի քային սար քե րի հե-

տա գա կա տա րե լա գործ ման ու ղի նե րից 

է բու­սա­կան­ և­ կեն­դա­նա­կան­ օր­գա­

նիզմ­նե­րի օգ տա գոր ծումն է լեկտ րա-

կան հո սան քի ստաց ման նպա տա կով։ 

Ը ստ «Nature» հան դե սում հրա տա րակ-

ված հոդ վա ծի՝ Ա նգ լի ա յում ստեղծ վել է 

կա նաչ ջրի մուռ ներ պա րու նա կող կեն-

սա վա ռե լի քային սարք, ո րում է լեկտ-

րա կան հո սան քի ստաց ման նպա տա-

կով օգ տա գործ վում են ֆո տո սին թե զի 

ըն թաց քում բջիջ նե րից ան ջատ վող 

է լեկտ րոն նե րը։ Ը նդ ո րում՝ գե նե տի կա-

պես մո դի ֆի կաց ված ջրի մուռ նե րը տա-

լիս են մի քա նի ան գամ ա վե լի բարձր 

խտու թյամբ հզո րու թյուն։ Ֆրան սի ա-

յում փոր ձարկ վում է «է­լեկտ­րա­կան­

կակ­տու­սը» (նկ. 6.4)։ Կակ տու սի մեջ 

Նկ. 6.3. Է թա նո լի լի ցքա վոր մամբ կեն սա վա ռե լի քային սար քով ավ տո մե քե նան

Նկ. 6.4. Էկո լո գի ա կան ռո բո տը և «է լեկտ րա կան կակ տու սը»
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տե ղադր վել է կեն սա վա ռե լի քային 

սարք (է լեկտ րոդ ներ), ու օգ տա գոր ծե-

լով ֆո տո սին թե զի վերջ նա նյու թե րը՝ 

գլյու կո զը և Օ
2
-ը ստաց վում է է լեկտ րա-

կան հո սանք։ 

Ն ման ձևով է լեկտ րա կան հո սանք 

կա րե լի է ստա նալ խա վա րա սեր նե-

րի մարմ նում է լեկտ րոդ ներ ներդ նե-

լու ար դյուն քում։ Այդ կեն դա նի նե րոի 

օրգանիզմում ա րյան մեջ կեն սա կա-

տա լի զա տոր-ա նո դի վրա տրե հա լոզ 

շա քա րը ճեղք վում է՝ տա լով է լեկտ րոն-

ներ, ո րոնց հաշ վին ստեղծ վում է է լեկտ-

րա կան պո տեն ցի ա լ նե րի տար բե րու-

6.2. ԿԵՆ ՍԱ ՎԱ ՌԵ ԼԻ ՔԻ ՏԵ ՍԱԿ ՆԵՐ ԵՎ ԱՐ ՏԱԴ ՐՈՒԹՅԱՆ 

Ա ՌԱՆՁ ՆԱ ՀԱՏ ԿՈՒԹՅՈՒՆ ՆԵՐ

թյուն ա նո դի և կա տո դի միջև։

­Կեն­սա­վա­ռե­լիք­են­կոչ­վում­կեն­սա­

զանգ­վա­ծը­ կամ­ դրա­նից­ ստաց­ված­

օր­գա­նա­կան­ նյու­թե­րը,­ ո­րոնք­ օք­սի­

դա­նա­լիս­ ան­ջա­տում­ են­ բա­վա­կան­

շատ­է­ներ­գի­ա։­

Կեն­սա­զանգ­վա­ծի՝­ որ­պես­ կեն­սա­

վառե­լի­քի­կար­ևոր­ա­ռանձ­նա­հատ­կու­

թյուն­ներն­ են­ է­ժա­նու­թյու­նը,­ է­կո­լո­

գիա­պես­ մա­քուր­ լի­նե­լը,­ մատ­չե­լի­ու­

թյու­նը­և­վե­րար­տադ­րե­լի­ու­թյու­նը։­

Դա րե րի ըն թաց քում մարդ կու թյունը 

սնն դի պատ րաստ ման և տա քա նա-

լու նպա տա կով իր պա հանջ մունք նե րի 

բա վա րար ման հա մար օգ տա գոր ծում 

է կեն սա վա ռե լիք։ Մեր օ րե րում կեն սա-

վա ռե լիք օգ տա գոր ծում է մարդ կու թյան 

38%-ը, և տա րեցտա րի դրա օգ տա գոր-

ծումն ա ճում է։ 2040 թ.-ին այն կկազ մի 

վա ռե լի քի ը նդ հա նուր ար տադ րու թյան 

20%-ը, ի սկ 2050 թ.-ին կգե րա զան-

ցի 34%-ը։ Նա խա տես վում է, որ մինչև 

2030 թ. է լեկտ րաէ ներ գե տի կա յում կեն-

սա վա ռե լի քի օգ տա գործ ման տա րե-

կան ա ճը կազ մե լու է 7-9%։ Այս տեղ 

ա ռա ջա տար դիր քե րում են Ա ՄՆ-ն, 

Գեր մա նի ան, Բրա զի լի ան, Չի նաս-

տա նը, Ճա պո նի ան։ Կեն սա զանգ վա-

ծը որ պես վա ռե լիք շատ է օգ տա գործ-

վում նաև Մերձ բալ թյան ե րկր նե րում։ 

Ա ՄՆ-ո ւմ, օ րի նակ, կեն սա վա ռե լի քի 

ար տադ րու թյու նը կազ մում է կեն սա վա-

ռե լի քի հա մաշ խար հային ար տադ րու-

թյան 45,4%-ը։ Հե տաքր քիր է, որ, օ րի-

նակ, Գեր մա նի ա յում կեն սա վա ռե լի քը 

կկազ մի ավ տո փո խադ րում նե րի հա-

մար ծախս վող վա ռե լի քի 35%-ը։ Ի սկ 

Շվե դի ա յում և Ֆին լան դի ա յում կեն սա-

վա ռե լի քի օգ տա գոր ծու մը գե րա զան-

ցում է ը նդ հա նուր է ներ գի ային սպառ-

ման 30%-ը։ Սա կայն այս տեղ պետք է 

հաշ վի առ նեն այն, որ փոխ վում է կեն-

սա վա ռե լի քի տե սա կա նին։

 Նախ, տար բե րում են տար բեր սե-

րունդ նե րի  կեն սա վա ռե լիք։ Առա­ջին­

սերն­դի­ կեն­սա­վա­ռե­լիք­ են­ բույ­սե­րը,­

ո­րոնց­ բու­սա­կան­ զանգ­վա­ծից­ ստա­

նում­են­կեն­սա­դի­զել­կամ­կեն­սաէթա­

նոլ։­ Այդ­ բույ­սե­րի­ օգ­տա­գոր­ծու­մը­

ո­ր­պես­ կեն­սա­վա­ռե­լիք­ սահ­մա­նա­

փակ­վում­ է­ բույ­սե­րի՝­ որ­պես­ մար­դու­

սնունդ­ ծա­ռայե­լու­ հատ­կու­թյամբ։­

Ե­րկ­րորդ­ սերն­դի­ կեն­սա­վա­ռե­լիք­ են­
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ոչ­ սնն­դային­ նշա­նա­կու­թյան­ բու­սա­

կան­զանգ­վա­ծը,­օ­րի­նակ՝­բնա­փայ­տը­

կամ­լիգ­նո­ցե­լյու­լո­զային­մնա­ցորդ­նե­

րը,­և­տար­բեր­օր­գա­նա­կան­թա­փոն­նե­

րը։­Եր­րորդ­սերն­դի­կեն­սա­վա­ռե­լիք­ է­

ման­րէ­նե­րի,­այդ­թվում՝­միկ­րոջ­րի­մուռ­

նե­րի­կեն­սա­զանգ­վա­ծը,­ո­րոնց­ստաց­

ման­ հա­մար­ որ­պես­ հումք­ ծա­ռա­յում­

են­ տար­բեր­ ար­տադ­րա­կան,­ գյու­

ղատնտե­սա­կան,­ կեն­ցա­ղային­ և­ այլ­

օր­գա­նա­կան­ թա­փոն­նե­րը­ և­ կեղ­տա­

ջրե­րը։­ Ե­րկ­րորդ­ և­ եր­րորդ­ սե­րունդ­

նե­րի­կեն­սա­վա­ռե­լի­քի­օ­րի­նակ­ներ­են­

նշված­հում­քից­ստաց­վող­կեն­սաէ­թա­

նո­լը,­ կեն­սա­բու­թա­նո­լը,­ կեն­սա­դի­զե­

լը,­կեն­սա­գա­զը­և­կեն­սաջ­րա­ծի­նը։

Նշ ված օ րի նակ նե րից պարզ է դառ-

նում, որ կեն սա վա ռե լի քը լի նում է պինդ, 

հե ղուկ և գա զային։ 

Կեն սա վա ռե լի քի և նրա տար բեր 

տե սակ նե րի հե տա գա օգ տա գործ ման 

նպա տա կով կա տա րե լա գործ վում է 

ար­տադ­րու­թյան­ տեխ­նո­լո­գի­ան, ո րն 

ը նդ գր կում է, օ րի նակ, տար բեր ման-

րէ նե րի օգ տա գործ մամբ է ներ գի ային 

փո խա նա կու թյան խմոր ման հայտ նի 

գոր ծըն թաց նե րի մի ջո ցով (տե՛ս Գլուխ 

2) կեն սա զանգ վա ծից և տար բեր օր-

գա նա կան թա փոն նե րից նոր տե սա կի 

կեն սա վա ռե լի քի (է թա նոլ, կեն սա գազ, 

ջրա ծին) ստա ցու մը։ Այդ գոր ծըն թաց-

նե րու մ սկզ բուն քո րեն տար բե րում են 

եր­կու­փուլ­(նկ. 6.5)՝ 

	կեն­սա­զանգ­վա­ծի­ կամ­ օր­գա­
նա­կան­ թա­փոն­նե­րի­ նա­խա­

մշա­կում,­ ո­րն­ ի­րա­գործ­վում­ է­

մե­խա­նի­կա­կան,­ ֆի­զի­կա­կան,­

ֆի­զի­կա­քի­մի­ա­կան,­ քի­մի­ա­կան­

և­ կեն­սա­բա­նա­կան­ (օ­րի­նակ՝­

ֆեր­մենտ­նե­րի)­ տար­բեր­ գոր­

ծոն­նե­րի­օգ­նու­թյամբ,

	խ­մո­րում՝­ման­րէ­նե­րի­մի­ջո­ցով։
 Ծա նո թա նանք կեն սա վա ռե լի քի մի 

քա նի տե սակ նե րին և դրանց ար տադ-

րու թյան ա ռանձ նա հատ կու թյուն նե րին։

Կեն­սաէ­թա­նո­լի­ստա ցու մը մշակ վել 

է հա զա րա մյակ ներ ա ռաջ Հին Ե գիպ-

տո սում և Բա բե լո նում։ Կեն սաէ թա նո լի 

մեծ մասն օգ տա գործ վում է տար բեր 

ար տադ րու թյուն նե րում, այդ թվում՝ ալ-

կո հո լային խմիչք նե րի ար տադ րու թյու-

նում, ի նչ պես նաև փո խադ րա մի ջոց-

նե րի շա հա գործ ման հա մար։ Ներ քին 

այր ման շար ժիչ նե րում բեն զի նի հետ 

խառ նուր դի ձևով կեն սաէ թա նո լի շա-

հա գոր ծու մը սկս վել է 20-րդ դ. սկզ բում։

Նկ. 6.5. Կեն սա վա ռե լի քի ար տադ րու թյան սկզ բուն քային փու լե րը
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 Կեն սաէ թա նո լի տա րե կան ար տադ-

րու թյու նը Ա ՄՆ-ո ւմ 2017 թ. կազ մել է 

130 մլրդ լ (նկ. 6.6)։ Դրա զգա լի մա սը 

ստաց վում է ե գիպ տա ցո րե նից։ Այդ 

կեն սաէ թա նո լի տա րե կան ար տադ րու-

թյու նը Բրա զի լի ա յում կազ մում է 80 

մլրդ լ, սա կայն նրա զգա լի մա սը ստաց-

վում է շա քա րե ղե գից։ Կեն սաէ թա նոլ 

կա րող է ար տադր վել նաև շա քա րի 

ճակն դե ղից, ցո րե նից, գա րուց, կար տո-

ֆի լից, բրն ձից և այլ բույ սե րից սպիր-

տային խմոր ման ման րէ նե րի կամ ֆեր-

մենտ նե րի խառ նուրդ նե րի մի ջո ցով։ 

Կեն սաէ թա նո լի օգ տա գոր ծու մը ներ քին 

այր ման շար ժիչ նե րով ավ տո մե քե նա-

նե րում ա պա հո վում է բեն զի նի խնայո-

ղու թյու նը և ա վե լի է ժան է։ Է թա նո լի 

օգ տա գոր ծու մն ու նի նաև կար ևոր է կո-

լո գի ա կան նշա նա կու թյուն. այն նվա-

զեց նում է ջեր մո ցային գա զե րի (CO
2
) 

ար տա նե տում նե րը մո տա վո րա պես 

19%-ո վ։ Նա խա տես վում է այդ ցու ցա-

նիշն է ա պես մե ծաց նել։ Ա ՄՆ-ո ւմ 2006 

թ. այդ պի սի ար տա նե տում նե րը նվա-

զել են 8 մլն տոն այով, ո րը հա մար ժեք է 

1,21 մլն ավ տո մե քե նա նե րի շա հա գործ-

մա նը։ Կար ևոր է նաև կեն սաէ թա նո լի 

օգ տա գործ ման հաշ վին քաղց կե ղա ծին 

նյու թե րի ար տա նե տում նե րի քա նա կի 

կր ճա տու մը մի քա նի տաս նյակ ան-

գամ։

Կեն­սաէ­թա­նո­լի­ ար­տադ­րու­թյան­

ծա­վա­լի­ մե­ծա­ցու­մը­ և­ ար­դյու­նա­վե­

տու­թյան­ բարձ­րա­ցու­մը­ պայ­մա­նա­

վոր­ված­ են­ այդ­ գոր­ծըն­թացն­ ի­րա­

գոր­ծող­ման­րէ­նե­րի­հե­տա­գա­ը­նտ­րու­

թյամբ­ և­ խմոր­ման­ գոր­ծըն­թաց­նե­րի­

բա­րե­լավ­մամբ։ Այդ մո տե ցում նե րը 

կա րող են ի րա կա նաց վել հա մա պա-

տաս խա նա բար նոր, դեռևս չն կա րա-

Նկ. 6.6. Ա ՄՆ-ո ւմ (Նեբ րաս կա նա հանգ) կեն սաէ թա նո լի ար տադ րու թյան 

գոր ծա րան նե րից մե կը
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գրված ման րէ նե րի կամ ան հայտ նյու-

թե րի կամ ֆեր մենտ նե րի ո րոն ման և 

օգ տա գործ ման մի ջո ցով ու ար տա քին 

մի ջա վայ րի ֆի զի կա կան և ֆի զի կա քի-

մի ա կան գոր ծոն նե րի մի ջո ցով։ 

Օ րի նակ՝ վեր ջին տա րի նե րին 

Zymomonas mobilis բակ տե րի ա նե րի 

(նկ. 6.7) պլազ մային թա ղան թում բա-

ցա հայտ վել են օր գա նա կան մի ա ցու-

թյուն ներ, ո րոնք մե ծաց նում են է թա նո-

լի նկատ մամբ բջիջ նե րի կա յու թյու նը։ 

Այդ նյու թե րն (նկ. 6.8) ան վան վել են հո­

պա­նոիդ­ներ՝ շոտ լան դա ցի բու սա բան 

և բժիշկ Ջոն Հո պի ա նու նով։ Նրանց 

Նկ. 6.7. Zymomonas mobilis բակ տե րի ա նե րը՝ որ պես է թա նո լի ար տադ րիչ ներ

Նկ. 6.8. Հո պա նոիդ նե րը (վեր ևում) և դրանց դե րը պլազ մային թա ղան թում



ԿԵՆՍԱԷՆԵՐԳԵՏԻԿԱ

254

հաշ վին բակ տե րի ա նե րը կա րող են 

կեն սա գոր ծել է թա նո լի մինչև 16% կոն-

ցենտ րա ցի այի պայ ման նե րում։ Մյուս 

կող մից, ցույց է տր վել, որ ջեր մաս տի-

ճա նի փոքր բարձ րա ցու մը կամ թույլ 

է լեկտ րա կան դաշ տը (0,25 Վ լա րու մով) 

խթա նում են խմո րու մը ման րէ նե րում։ 

Խ մոր ման ար դյուն քում ստաց-

վող է թա նոլն այ նու հետև մաքր վում է և 

խտաց վում։

 Գե նե տի կա կան ճար տա րա գի տու-

թյու նը թույլ է տվել կա ռու ցել գե­նե­րի­

և­ հա­մա­պա­տաս­խան­ ֆեր­մենտ­նե­րի­

կեն­սա­սին­թե­զի­ հա­մա­կար­գի­ ներ­

մուծ­մամբ­նոր­բջիջ­ներ, ո րոնք, ի տար-

բե րու թյուն ի րենց նախ նի նե րի, խմո-

րում են մի քա նի շա քար ներ, ա սենք՝ 

գլյու կոզ և քսի լոզ, կամ էլ սպիրտ ներ, 

ա սենք՝ գլի ցե րոլ։ Ար դեն ի սկ կա ռուց-

վել են E. coli-ի, Zymomonas mobilis-ի 

և Klebsiella-ի տար բեր տե սակ նե րին 

պատ կա նող նոր ման րէ ային բջիջ ներ, 

ո րոնք խմո րում են հինգ տար բեր շա-

քար ներ։ Սա բնա կա նա բար է ա պես մե-

ծաց նում է բնա կան հում քից և օր գա նա-

կան թա փոն նե րից է թա նո լի ստաց ման 

ար դյու նա վե տու թյու նը։ Դեռ ա վե լին՝ 

մշակ վում են այդ բջիջ նե րի նոր հա վա-

քա ծու ներ, ո րոնց կի րա ռու մը կբա ցա-

հայ տի է թա նո լի ար տադ րու թյան նոր 

հնա րա վո րու թյուն ներ։

Այս տեղ մեծ հե տաքրք րու թյուն է 

ներ կա յաց նում գետ նա տան ձից Հա-

յաս տա նում հայտ նա բեր ված ջեր մա-

սեր ման րէ նե րի օգ տա գործ մամբ է թա-

նո լի ստաց ման կեն սա տեխ նո լո գի ան, 

ո րը մշակ վել է հայ ման րէ ա բան և կեն-

սա տեխ նո լոգ Էվ­րիկ­ Գե­ղա­մի­ Աֆ­

րիկյա­նի ղե կա վա րու թյամբ (նկ. 6.9)։ 

Ու սում նա սիր վում է խմո­րասն­կե­րի­

օգ­տա­գոր­ծու­մը­ կեն­սաէ­թա­նո­լի­ ար­

տադ­րու­թյու­նում։ Սա կայն նրան ցից 

մե կը՝ Saccharomyces cerevisiae-ն, չի 

յու րաց նում քսի լո զը, ո րի պա րու նա-

կու թյու նը շատ է լիգ նո ցե լյու լո զային 

կեն սա զանգ վա ծում՝ հիդ րո լի զի ար-

դյուն քում հաս նում է մինչև 40%, ի սկ 

մյուս նե րում՝ Candida կամ Pichia ցե ղե-

րի տե սակ նե րում, կեն սաէ թա նո լի ար-

տադ րու թյան ա րա գու թյու նը ցածր է։  

Նկ. 6.9. Էվ րիկ Գե ղա մի Աֆ րի կյա նը (1925-2016 թթ.) և գետ նա տան ձը՝ որ պես է թա նո լի ար-

տադ րու թյան ե լա նյութ
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Հե ռան կա րային է է թա նո լի ստա ցու-

մը կեն­ցա­ղային­ թա­փոն­նե­րից, ո րոնց 

քա նա կը մեծ է խո շոր քա ղաք նե րում։ 

Շատ կար ևոր է այն, որ պես զի կեն-

սաէթա նո լը լի նի է ժան։ Ներ կա յումս 

նրա 1 լ-ի ար տադ րու թյան ի նք նար ժե քը 

փոքր է 0,2 դո լա րից։

Ա վե լաց նենք, որ նմա նա տիպ ճա-

նա պար հով օս լայից ար տադր վում են 

բու­թա­նո­լը­ և ա ցե տո նը։ Բու թա նո լի 

ա ռա ջա ցու մը ման րէ նե րի խմոր ման 

ար դյուն քում բա ցա հայ տել էր դեռևս Լ. 

Պաս տե րը։ Clostridium acetobutiricum 

բակ տե րի ա նե րում (նկ. 6.10) դրա բա-

ցա հայ տու մը 1910 թ.-ին իս րայել ցի 

քի մի կոս Չեյմ­Վեյզ­մա­նի կող մից հիմ-

նադ րեց ար դյու նա բե րա կան խմոր ման 

ո ւղ ղու թյու նը։ Ման րէն կա րող է խմո րել 

նաև կա թի շի ճու կը, ցե լյու լո զը և լիգ նի-

նը՝ ար տադ րե լով բու թա նոլ և ա ցե տոն, 

այ սինքն՝ կա րող են օգ տա գործ վել այդ-

պի սի նյու թեր պա րու նա կող գյու ղա-

տնտե սա կան թա փոն ներ։ Ը նդ ո րում՝ 

այդ վերջ նա նյու թե րի ծա վա լային հա-

րա բե րու թյու նը հա վա սար է 2։1։ Չն չին 

քա նակ նե րով ար տադր վում են նաև 

կար բո նային թթու ներ, ջրա ծին և CO
2
 

(տե՛ս Գլուխ 2)։ Ար դեն ի սկ 1-ին Հա-

մաշ խար հային պա տե րազ մի տա րի նե-

րին շատ ե րկր նե րում կազ մա կերպ վեց 

այդ բակ տե րի ա նե րի մի ջո ցով ա ցե տո-

նի մե ծա ծա վալ ար տադ րու թյու նը, ե րբ 

ա ցե տոնն օգ տա գործ վում էր որ պես 

պայ թու ցիկ։ Այ նու հետև ա ցե տո նն օգ-

տա գործ վեց որ պես հր թի ռային վա ռե-

լիք։ 

Հե տաքր քիր է, որ բու թա նոլ ար տադ-

րում են Apis ցե ղի մեղ րա տու մե ղու նե րը 

(նկ. 6.11),  ո րը ծա ռա յում է որ պես ֆե-

րո մոն։

 Ներ կա յումս կեն­սա­բու­թա­նո­լի 

նկատմամբ գոյություն ու նի մեծ հե-

տաքրք րու թյուն որ պես կեն սա վա ռե-

լիքի և լու ծիչ։ Բու թա նո լի տա րե կան 

 Նկ. 6.10. Clostridium acetobutiricum բակ տե րի ա ներն աճ ման ըն թաց քում (ձա խից) և սպո-

րի վի ճա կում է լեկտ րո նային ման րա դի տա կի տակ (ա ջից)

Նկ. 6.11. Apis ցե ղի մեղ րա տու մե ղու նե րը
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ար տադ րու թյու նը Ա ՄՆ-ո ւմ կազ մում է 

1,39 մլրդ լ, մեծ ծա վալ նե րով այն ար-

տադր վում է նաև Ա րևմ տյան Եվ րո-

պայի ե րկր նե րում և Ճա պո նի ա յում։ 

Մեծ Բրի տա նի ա յում կեն սա բու թա նո լը 

վա ճառ վում է բեն զի նի հետ խառ նե լու 

նպա տա կով։ 

Բու­թա­նո­լը­ մի­ քա­նի­ան­գամ­ա­վե­

լի­ար­դյու­նա­վետ­է­և­քիչ­ակ­տիվ­կամ­

ագ­րե­սիվ,­քան­է­թա­նո­լը։­Այն­նաև­հեշ­

տու­թյամբ­խառն­վում­ է­ բեն­զի­նի­հետ­

և­ա­վե­լի­ան­վտանգ­է,­քա­նի­որ­է­թա­նո­

լի­և­բեն­զի­նի­հա­մե­մա­տու­թյամբ­քիչ­է­

ցն­դում։­Բու­թա­նո­լը­վատ­է­խառն­վում­

ջրի­հետ։­

Կեն սա բու թա նո լի կեն սա տեխ նո լո-

գի ան նման է կեն սաէ թա նո լի ար տադ-

րու թյա նը և ա րա գո րեն կա տա րե լա-

գործ վում է։ Ար դեն ձևա կերպ ված են մի 

քա նի տաս նյակ պա տենտ ներ։ Հա մա-

գոր ծակ ցե լով գեր մա նա ցի գիտ նա կան-

նե րի հետ՝ հե ղի նա կի լա բո րա տո րի այի 

ե րի տա սարդ գիտ նա կան նե րից մե կը 

ցույց է տվել գլի ցե րո լից կեն սա բու թա-

նո լի ո ւժ գին և ար դյու նա վետ ար տադ-

րու մը C. beijerinckii բակ տե րի ա նե րում։ 

Ստաց վել են ման րէ նե րի նոր ար դյու-

նա վետ բջիջ ներ, և գտն վել են ար տադ-

րու թյան նպաս տա վոր պայ ման նե րը։ 

Կեն սա բու թա նոլ ար դեն ար տադ րում են 

նաև ա ղի քային ցու պի կի գե նե տի կո րեն 

ձևա փոխ ված բջիջ նե րը։ Կար ևոր է մե-

ծաց նել կեն սա բու թա նո լի նկատ մամբ 

ման րէ նե րի բջիջ նե րի կա յու նու թյու նը։ 

Մի ՞գու ցե կօգ նեն հո պա նոիդ նե րը։

Կեն սա բու թա նո լն օգ տա գործ վում է 

կեն սա վա ռե լի քային սար քե րում և որ-

պես հումք ջրած նի ստաց ման հա մար։

 Հե ղուկ կեն սա վա ռե լի քի տե սակ է 

կեն­սա­դի­զե­լը։ 

Կեն սա դի զե լի ար տադ րու թյու նն 

ա րա գո րեն ը նդ լայն վում է եվ րո պա կան 

ե րկր նե րում, ի նչ պես նաև Ա ՄՆ-ո ւմ և 

Բրա զի լի ա յում (նկ. 6.12)։ Եվ րա մի ու-

թյան ե րկր նե րում գոր ծում են կեն սա-

դի զե լի հա րյու րա վոր ար տադ րու թյուն-

ներ։ Նա խա տես վում է 2020 թ.-ին նրա 

տա րե կան ար տադ րու թյու նը հասց նել 

մինչև 23 մլն տ։ 

 Կեն սա դի զե լը դի զե լի հետ մինչև 

30% խառ նուր դի ձևով օգ տա գործ վում 

է որ պես վա ռե լիք ավ տո փո խադ րում-

նե րում։ Հի շեցնենք, որ ա ռա ջին դի զե-

լային շար ժի չն ա ռա ջարկ վել է գեր մա-

նա ցի ճար տա րա գետ Ռու­դոլֆ­Դի­զե­լի 

կող մից և շա հա գործ վել է Գեր մա նի ա-

Նկ. 6.12. Ա ՄՆ-ո ւմ՝ Լաս Վե գա սում, կեն սա դի-

զե լի ար տադ րու թյան գոր ծա րա նը
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յում 1893 թ.-ի ն։ 

Իսկ­ ի­՞նչ­ է­ ի­րե­նից­ ներ­կա­յաց­նում­

կեն­սա­դի­զե­լը։­ Այն­ ճար­պաթ­թու­նե­րի­

ե­թեր­նե­րի­ խառ­նուրդ­ է։­ Ստաց­վում­ է­

բու­սա­կան­ յու­ղե­րից­ և­ կեն­դա­նա­կան­

ճար­պե­րից։­Բույ սե րից հա ճախ և մեծ 

քա նակ նե րով օգ տա գործ վում են ե գիպ-

տա ցո րե նը, ար ևա ծա ղի կը, ար մա վե նին 

կամ սո յան։ Ներ­կա­յումս­կեն­սա­դի­զե­

լը­ստաց­վում­է­նաև­օր­գա­նա­կան­թա­

փոն­նե­րից­ և­ միկ­րոջ­րի­մուռ­նե­րի­ լի­

պիդ­նե­րից։ Լի պազ նե րի օգ նու թյամբ 

սպիրտ նե րի առ կա յու թյամբ ե րեքգ-

լի ցե րիդ նե րը (տե՛ս Գլուխ 2) ճեղք-

վում են՝ ան ջա տե լով ճար պաթ թու նե րի 

ե թեր ներ։ Միկ րոջ րի մուռ նե րը բու սա-

կան զանգ վա ծի լավ այ լընտ րանք ե ն։ 

Նրանք ա ճում են ա րագ, պա րու նա-

կում են մեծ քա նա կու թյամբ լի պիդ ներ 

(մինչև 50%), ած խաջ րեր ու սպի տա-

կուց ներ և ի տար բե րու թյուն բույ սե րի՝ 

չեն պա րու նա կում լիգ նին։ Միկ րոջ րի-

մուռ նե րի կեն սա զանգ վա ծից լի պազ նե-

րի մշակ ման ար դյուն քում ստաց վում է 

կեն սա դի զե լի ա մե նա մեծ քա նա կը մեկ 

հեկ տար տա րա ծու թյան հաշ վար կով։ 

Ջ րի մուռ նե րի կեն սա զանգ ված 

ար տադր վում է ի նչ պես բաց ջրա վա-

զան նե րի պայ ման նե րում, այն պես 

էլ կեն սա ռե ակ տոր նե րում։ Ջրի մուռ-

նե րի ա ճեց ման ա ռանձ նա հատ կու-

թյու նը CO
2
-ի յու րա ցումն է, ո րի կոն-

ցենտ րա ցի այի մե ծա ցու մը խթա նում է 

կեն սա զանգ վա ծի կտ րուկ ա ճը և ա ղի 

(ծո վային) ջրե րում ա ճը։ Սա կայն ջրի-

մուռ նե րի ա ճեց ման հիմ նա կան խն դի-

րը ջեր մաս տի ճա նի հա րա բե րա կան 

կա յու նու թյունն է, այդ ի սկ պատ ճա ռով 

տա րած վում է նրանց ար տադ րու թյու նը 

կեն սա ռե ակ տոր նե րում (նկ. 6.13)։ 

Նկ. 6.13. Ջրի մուռ նե րի կեն սա զանգ վա ծի ստա ցու մը հո րի զո նա կան 

կեն սա ռե ակ տոր նե րում
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Ար դեն նշել ե նք, որ կեն սա դի զե լի 

ար տադ րու թյան ըն թաց քում ան ջատ-

վում է գլի ցե րոլ, ո րն իր հեր թին ու նի 

մեծ կի րա ռու թյուն, այդ թվում՝ կեն սա-

վա ռե լի քի այլ տե սակ նե րի ար տադ րու-

թյու նում։

 Կեն սա դի զե լի օգ տա գործ ման ա ռա-

վե լու թյուն նե րից է այն, որ նա չի ներ-

գոր ծում բույ սե րի և կեն դա նի նե րի վրա, 

հո ղում կամ ջրում այն գրե թե ամ բող ջո-

վին յու րաց վում է ման րէ նե րի կող մից։ 

Կեն սա դի զե լը հա րա բե րա կա նո րեն 

ան վտանգ է։ Կեն սա դի զե լի շա հա գործ-

ման դեպ քում նվա զում են նաև դե պի 

մթ նո լորտ CO
2
-ի ար տա նե տում նե րը։

­Կեն­սա­գա­զը լայն տա րա ծում ու նե-

ցող և շատ ար տադր վող կեն սա վա ռե-

լիք է ։

 Նշենք, որ բնու թյան մեջ ճա հիճ-

նե րում կեն սա գա զը բա ցա հայ տել են 

ի տա լա ցի ֆի զի կոս և քի մի կոս Ա­լես­

սանդ­րո­Վոլ­տան և բրի տա նա ցի քի մի-

կոս Քեմֆ­րի­Դևին (նկ. 6.14) դեռևս 18-

րդ դ.: Պարզ վել է, որ կեն սա գազ ան ջա-

տում են նաև ո րոշ բույ սե րի տեր ևային 

հյուս վածք նե րը։ 

Եվ ար դեն 1859 թ.-ին Հնդ կաս տա-

նում  ստեղծ վել է կեն սա գա զի ստաց-

ման ա ռա ջին սար քը՝ դայ­ջես­թե­րը։ 

Տա րի ներ հե տո կեն սա գա զի մի ջո ցով 

սկ սե ցին լու սա վոր վել փո ղոց նե րը Բրի-

տա նի ա յում։ Տա րի նե րի ըն թաց քում այդ 

դայ ջես թեր նե րը կա տա րե լա գործ վել 

են, և այ սօր Չի նաս տա նում, Հնդ կաս-

տա նում, Մեծ Բրի տա նի ա յում, Գեր-

մա նի ա յում, Լատ վի ա յում և բազ մա թիվ 

այլ ե րկր նե րում կեն սա գա զի ստաց ման 

նպա տա կով շա հա գործ վում են մի լի ո-

նա վոր դայ ջես թեր ներ (նկ. 6.15), ո րոնք 

ծա ռա յում են մի ջին և փոքր բնա կա-

վայ րե րի բնակ չու թյան է ներ գի ա կան 

պա հանջ մունք նե րի բա վա րար մա նը 

կամ տար բեր ար տադ րու թյուն նե րի 

է ներ գի ա կան ա պա հով մա նը։ 2030 թ.-

ին Գեր մա նի ա յում կեն սա գա զը կա պա-

հո վի օգ տա գործ վող է ներ գի այի 10%-ը ։

Նկ. 6.14. Ա լես սանդ րո Ջու զեպ պե Ան տո նի ո Ա նաս տա սի ո Ջե րո լա մո Ո ւմ բեր տո Վոլ տան 

(1745-1827 թթ.) (ձա խից) և Քեմֆ րի Դևին (1778-1829 թթ.) (ա ջից)
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 Հե տաքրք րու թյուն են ներ կա յաց-

նում կեն սա գա զով ար դեն աշ խա տող 

ավ տո մե քե նա նե րը, հատ կա պես ավ-

տո բուս նե րը և այլ փո խադ րող մի ջոց-

նե րը (նկ. 6.16), ո րոնց քա նակն աս տի-

ճա նա բար ա վե լա նում է ։

 Կեն սա գա զի ար տադ րու թյու նը, օ րի-

նակ, Դա նի ա յում կազ մում է վա ռե-

լի քի ծա վա լի 18%-ը, Գեր մա նի ա յում 

տա րեցտա րի բարձր ա րա գու թյամբ 

զար գա նում է կեն սա գա զի ար տադ րու-

թյու նը, Ռու սաս տա նում այն ևս ար-

տադրվում է։ « Լուչ կի» ան վա նու մով 

կեն սա գա զային կա յան գոր ծում է Բել-

գո րո դի մար զում։ Վեր ջինս տա րե կան 

մշա կում է 95 հազ տ օր գա նա կան թա-

փոն ներ և ար տադ րում 29,8 մլն կՎտ/ժ 

էլեկտ րաէ ներ գի ա ու 27,3 հազ ԳԿալ 

ջեր մային է ներ գի ա։ Ո ւկ րաի նա յում 

գոր ծող մի քա նի կեն սագա զային կա-

յան նե րից խո շո րը գտն վում է Դնեպ րո-

պետ րովս կի մար զում։ 

Ի՞նչ է ի րե նից ներ կա յաց նում կեն-

սա գա զը։ Կեն­սա­գա­զի­ հիմ­նա­կան­

պա­րու­նա­կու­թյու­նը­ մե­թանն­ է, այն 

կա րող է հաս նել մինչև 87%-ի։ CH
4
-ի 

պա րու նա կու թյու նն ար տադր վող կեն-

սա գա զում կախ ված է կեն սա զանգ-

Նկ. 6.15. Կեն սա գա զի ար տադ րու թյան դայ ջես թեր նե րի ը նդ հա նուր տես քը

Նկ. 6.16. Կեն սա գա զով աշ խա տող ավ տո մե քե նան
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վա ծի կամ օր գա նա կան թա փո նի տե-

սա կա նուց, խմո րում ի րա կա նաց նող 

ման րէ ի տե սա կից կամ ման րէ նե րի հա-

մա կե ցու թյու նից, մի ջա վայ րի կազ մից և 

պայ ման նե րից ու մի շարք այլ գոր ծոն-

նե րից և ստա ցել է տար բեր ան վա նում-

ներ։ Օ րի նակ՝ բու սա կան պլանկ տո նից 

ստաց վող կեն սա գա զը կոչ վում է կլար-

գազ, ի սկ գո մաղ բից ստաց վո ղը՝ գո բար-

գազ։ Աղ բա կույ տե րում կեն ցա ղային 

աղ բից ևս ան ջատ վում է կեն սա գազ, 

ո րը տար բեր ե րկր նե րում հա վաք վում 

է և սպառ վում։ Այն կոչ վում է լենդ ֆիլ-

գազ։ Կեն սա գա զում պա րու նակ վում է 

նաև մեծ քա նա կով CO
2
, ի նչ պես նաև 

փոքր քա նակ նե րով՝ H
2
S, H

2
, N

2 
և այլ 

գա զեր։ Կեն սա գա զը չու նի տհաճ հոտ։

 Հի շեց նենք, որ մե թանն ա ռա ջա նում 

է ա նաե րոբ պայ ման նե րում մե­թա­նա­

ծին­բակ­տե­րիա­նե­րի կամ ար­քեյ­նե­րի,­

ի նչ պես նաև­միկ­րոջ­րի­մուռ­նե­րի օգ նու-

թյամբ ի նչ պես քա ցա խաթթ վից, այն-

պես էլ CO
2
-ից և H

2
-ի ց։ Այդ ման րէ նե րի 

թվում են տար բեր ջեր մա սեր մե թա նա-

ծին ներ, ո րոնք կա րող են կեն սա գոր ծել 

մինչև 700C ջեր մաս տի ճա նում։ Կեն սա-

գա զի բարձր ե լք ստաց վում է ճար պե րի 

մշա կու մից և խմո րու մից։ Օգ տա գործ-

վող ման րէ նե րը յու րաց նում են ած խած-

նի տար բեր աղ բյուր ներ՝ խո տը, սի լո-

սը, բնա փայ տը, գո մաղ բը, թռչ նաղ բը, 

ձկնաղ բը, տիղ մը, ջրի մուռ նե րի կեն սա-

զանգ վա ծը, սպիր տի ար տադ րու թյան, 

գա րեջ րաեփ ման և կա թի ար տադ րու-

թյան կամ կեն ցա ղային թա փոն նե րը, 

կեղ տաջ րե րը և այլն։ Մշակ ված է բա-

վա րար ջեր մաս տի ճան նե րում օր գա-

նա կան թա փոն նե րի խառ նուրդ նե րի 

օգ տա գործ ման տեխ նո լո գի ա։ Կեն սա-

զանգ վա ծի կամ թա փո նի ը նտ րու թյան 

հար ցում կար ևոր են C:N:P-տար րե րի 

հա րա բե րու թյու նը, նրանց նա խամ շա-

կու մը, օգ տա գործ վում են նաև տար բեր 

խթա նիչ ներ։ Հա տուկ ու շադ րու թյուն 

է դարձ վում կեն սա զանգ վա ծի կամ 

թա փոն նե րի մաս նիկ նե րի չափ սե րին, 

ո րոնց՝ տար բեր մե թոդ նե րով փոք րա-

ցու մը նպաս տում է հե տա գա յում ման-

րէ նե րի հետ նրանց փո խազ դե ցու թյա նը 

և խմոր մա նը։ Ա նհ րա ժեշտ է նաև եր կա-

րաց նել կեն սա զանգ վա ծի յու րաց ման և 

կեն սա վա ռե լի քի ստաց ման ժա մա նա-

կա հատ վա ծը։ Ներ կա յումս դա կազ-

մում է մինչև մի քա նի ա միս ներ։

 Կեն սա գա զը կա րող է հա վաք վել և 

պա հես տա վոր վել հա տուկ սար քե րում՝ 

գազ­գոլ­դեր­նե­րում։ Վեր ջին նե րում հա-

մա պա տաս խանեց վում են գա զի կազ-

մը և ճն շու մը։ Մշակ ված են ար ևի լույ-

սի, տե ղում նե րի և գո լոր շի ա ցում նե րի 

նկատ մամբ կա յուն հա տուկ թա ղանթ-

ներ։ Ներ կայիս գազ գոլ դեր նե րը կա րող 

են շա հա գործ վել 15 տա րի։

 Վեր ջին տա րի նե րին կեն սա գա զի 

տեխ նո լո գի ա յում զար գաց վում է ման-

րէ նե րից մե­կու­սաց­ված­ֆեր­մենտ­նե­րի 

օգ տա գոր ծու մը։ Հայտ նի են տաս նյակ 

ֆեր մենտ նե րի խառ նուրդ ներ, ո րոնք 

ձևա վո րում են ար հես տա կան մի հա-

մա կարգ և ի րա կա նաց նում են կեն սա-

զանգ վա ծից կամ օր գա նա կան նյու թե-

րից կեն սա գա զի ստա ցու մը։ 

Մե թա նը պահ պան վում է մթ նո լոր-

տում մո տա վո րա պես 12 տա րի, և մե-

թա նի ու կեն սա գա զի՝ որ պես վա ռե լի քի 

ար տադ րու թյու նը և հե տա գա օգ տա-

գոր ծու մը սահ մա նա փա կում է այն, որ 

մե­թա­նի­ ար­տա­նե­տում­նե­րը­ մե­ծաց­
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նում­ են­ մթ­նո­լոր­տում­ ջեր­մո­ցային­

է­ֆեկ­տը­ 21­25­ ան­գամ­ ա­վե­լի­ ու­ժեղ,­

քան­ CO
2
­ը։ Այդ պատ ճա ռով ե րկ րա-

գնդի հա մընդ հա նուր տա քա ցու մից 

խու սա փե լու նպա տա կով մշակ վում են 

մի ջո ցա ռում ներ մթ նո լոր տում մե թա-

նի քա նա կու թյան նվա զեց ման ուղ ղու-

թյամբ։

Ջ­րա­ծինն ըն դուն վում է որ պես ա մե-

նա հե ռան կա րային վա ռե լիք։ Այն ու նի 

մի շարք կար ևոր ա­ռա­վե­լու­թյուն­ներ, 

ո րոնք կան խան շում եմ H
2
-ի նկատ-

մամբ մեծ հե տաքրք րու թյու նը։ Դրան-

ցից ե ն՝ 

	H
2
­ն­ ար­դյու­նա­վետ­ է՝­ այր­ման­

ար­դյուն­քում­ այն­ ան­ջա­տում­ է­

3­ան­գամ­ա­վե­լի­շատ­է­ներ­գի­ա,­

քան­նավ­թը­կամ­բնա­կան­գա­զը։

	H
2
­ը­մա­քուր­է­և­օգ­տա­գործ­ման­

ըն­թաց­քում­ չի­ աղ­տո­տում­ մի­

ջա­վայ­րը,­քա­նի­որ­այր­ման­ար­

դյուն­քում­ա­ռա­ջաց­նում­է­մի­այն­

ջուր։

	H
2
­ն­ է­ներ­գի­այի­ վե­րար­տա­

դրվող­ աղ­բյուր­ է՝­ ստաց­վում­ է­

պար­բե­րա­կան­ռե­ժի­մով։ 

Ջ րած նի ա մե նա ծա վա լուն ար-

տադ րու թյու նը վեր ջին տա րի նե րին 

գրանց վում է Չի նաս տա նում։ Սա կայն 

Ա ՄՆ-ն, Եվ րա մի ու թյան ե րկր նե րը, 

հատ կա պես՝ Գեր մա նի ան, և Ճա պո-

նի ան տա րեցտա րի մեծ ա րա գու թյամբ 

մե ծաց նում են H
2
-ի ար տադ րու թյան 

ծա վալ նե րը։ Այ սօր ար դեն H
2
-ն օգ-

տա գործ վում է փո խադ րա մի ջոց նե րի 

ներ քին այր ման շար ժին չե րում, և շատ 

ե րկր նե րում շա հա գործ վում են հա զա-

րա վոր ջրած նային ավ տո մե քե նա ներ, 

գոր ծում են բազ մա թիվ լից քա վոր ման 

Նկ. 6.17. H
2
-ի կի րա ռու մը տն տե սու թյան տար բեր բնա գա վառ նե րում
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կա յան ներ։ Դրանց քա նա կը կտ րուկ 

ա վե լա նում է։ H
2
-ի ար տադ րու թյան 

ա ճը պայ մա նա վոր ված է ոչ մի այն 

որ պես վա ռե լիք նրա օգ տա գործ ման 

նպա տա կա հար մա րու թյամբ, այլ նաև 

տար բեր այլ ո լորտ նե րում և նպա տակ-

նե րով նրա կի րառ մամբ (նկ. 6.17)։

 Այդ նպա տա կին է ծա ռա յում Ջրած-

նի է ներ գե տի կայի մի ջազ գային ա սո-

ցի ա ցի ան, ո րը հիմ նա դր վել է 1974 թ. 

«ջ րած նային ռո ման տիկ» ա մե րի կա ցի 

ճար տա րա գետ Նե­ջաթ­ Վե­զի­րօղ­լուի 

(նկ. 6.18) ջան քե րով։ Իր խմ բագ րու-

թյամբ է հրա տա րակ վում ջրած նային 

է ներ գե տի կայի մի ջազ գային հե ղի նա-

կա վոր հան դե սը՝ տա րե կան 48 հա մար-

նե րով։

 Ներ կա յումս H
2
-ն ար տադր վում է 

հիմ նա կա նում բնա կան գա զից, նավ-

թից կամ քա րա ծու խից։ Սա կայն այդ 

դեպ քում մեծ քա նա կով ան ջատ վում է 

նաև CO
2
, ո րը բե րում է հա մընդ հա նուր 

տա քաց ման։ H
2
-ի ար տադ րու թյունն 

ըն թա նում է նաև այլ մե թոդ նե րով, այդ 

թվում՝ է լեկտ րո լի զի քի մի ա կան ե ղա նա-

կով։ Սա կայն քի մի ա կան մե թոդ նե րն 

ու նեն ո րո շա կի խն դիր ներ, և ան հրա-

ժեշտ է դառ նում H
2
-ի ար տադ րու թյունն 

ա վե լի մատ չե լի և է ժան ճա նա պար հով։ 

Այդ տեղ են ա ռա վելություն ստանում 

H
2
-ի ար տադ րու թյան կեն սա բա նա կան 

մե թոդ նե րը, այդ թվում՝ ման րէ նե րի օգ-

նու թյամբ (նկ. 6.19), ո րոնց մի ջո ցով 

ար տադր վող H
2
-ը կոչ վում է կեն­սա­

ջրա­ծին։ 

Այդ մե թոդ նե րից են խա­ռը­թթ­վային­

կամ­մթ­նային­խմո­րու­մը­և­ֆո­տո­խմո­

րում­նե­րը, ո րոնց՝ որ պես է ներ գի ային 

փո խա նա կու թյան հիմ նա կան գոր ծըն-

թաց նե րին, ար դեն ծա նո թա ցել ե նք։ 

Հնա րա վոր է նաև կեն սաջ րած նի ստա-

ցու մը ջրի կեն­սա­ֆո­տո­լի­զի ար դյուն-

քում (տե՛ս նկ. 6.19), ո րն ի րա կա նաց-

նում են միկ րոջ րի մուռ նե րը և ցի ա նա-

Նկ. 6.16. Նե ջաթ Վե զի րօղ լուն (ծնվ. 1924 թ.) (ձա խից) 

հե ղի նա կի հետ մի ա սին մի ջազ գային կոնգ րես նե րից 

մե կում
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բակ տե րի ա նե րը։

Կեն սաջ րած նի խթան ման նպա-

տա կով ու սում նա սիր վում են ման րէնե-

րի հիդ­րո­գե­նազ­նե­րը­ (Հիդ), ո րոնք 

պա տաս խա նա տու են H
2
-ի ա ռա ջաց-

ման հա մար։ Այդ ֆեր մենտ նե րը նկա-

րագրվել են դեռևս 1931 թ.-ի ն։ Դրանք­

ներ­կա­յաց­ված­ են­ բակ­տե­րի­ա­նե­րում­

և­ ար­քեյ­նե­րում­ ե­րեք­ դա­սե­րի­ ֆեր­

մենտ­նե­րով,­ ո­րոնք­ տար­բեր­վում­ են­

ի­րենց­ ակ­տիվ­ կենտ­րո­նում­ մե­տաղ­

նե­րի,­ մաս­նա­վո­րա­պես­ Ni­ի­ և­ Fe­ի­

պա­րու­նա­կու­թյամբ,­ը­ստ­ո­րի՝­տար­բե­

րա­կում­են­[Ni­Fe],­[Fe­Fe]­և­[Fe]­Հիդ­

ներ­(նկ. 6.20)։

Լա վա գույնս ու սում նա սիր ված բակ-

տե րի ան՝ E. coli-ին, ի նչ պես ար դեն նշել 

ե նք (տե՛ս Գլուխ 2), սին թե զում է չորս 

տե սա կի [Ni­Fe]­Հիդ­ներ (ա ղյու սակ 

6.1), ո րոնք կապ ված են բջ ջի պլազ-

մային թա ղան թին և մի ա սին աշ խա-

տե լով՝ բջ ջում կազ մա վո րում են ջրած­

նային­ցիկլ (նկ. 6.21)։ 

Նկ. 6.19. H
2
-ի ար տադ րու թյան քի մի ա կան և կեն սա բա նա կան մե թոդ նե րի հա մե մա տու մը

Նկ. 6.20. Տար բեր հիդ րո գե նազ նե րի ակ տիվ կենտ րոն նե րում մե տաղ նե րի առ կա յու թյու նը

Cys-ը ցիս տե ի նի մնա ցորդն է։ 
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Ա ղյու սակ 6.1.

 E. coli-ի [Ni-Fe]-Հիդ-նե րի հա մա ռոտ 

բնու թա գի րը

Բ նու թա գիր Հիդ­1 Հիդ­2 Հիդ­3 Հիդ­4

Գաղտ նագ րող 
օ պե րո նը hya hyb hyc hyf

Օ պե րո նում գե նե-
րի թի վը 3 8 8 10

Ս պի տա կու ցում 
են թա մի ա վոր նե-
րի թի վը

3 4 6 9

Կար գա վո րող 
սպի տա կուց ներ - 4 2 1

Եր կա թածծմբա-
յին հատ ված - + + +

Մո լե կու լային 
զանգ ված, կԴա 137 178 232 369,5

Աշ խա տան քի 
ո ւղ ղու թյու նը 
գլյու կո զի խմոր-
ման դեպ քում
H

2
-ի օք սի դա ցում

H
2
-ի ա ռա ջա ցում

+
-

+
-

-
+

-
+

Դար ձե լի ու թյու նը + + + +

pH-ից կա խու մը + + + +
Զ գա յու նու թյու-
նը օս մո սային 
ճնշման նկատ-
մամբ

+ ? + +

 Հիդ-նե րը գաղտ նագ րող գե նե րը 

կազ մա վոր ված են տար բեր օ պե րոն նե-

րում, նրանց կեն սա սին թե զը բա վա կա-

նին բարդ գոր ծըն թաց է և պա հան ջում 

է բազ մա պի սի գոր ծոն ներ, այդ թվում՝ 

ո րո շա կի սպի տա կուց ներ։ Հիդ-նե րի 

կեն սա սին թե զը վե րահսկ վում է օք սի-

դա վե րա կանգ նո ղա կան պո տեն ցի ա լի 

և ե րկ բա ղադ րա մաս ազ գան շա նային 

հա մա կար գե րի, օ րի նակ՝ Arc-ի կամ 

Fnr-ի կող մից։ Դեռ ա վե լին՝ բջ ջում սին-

թեզ վե լուց հե տո Հիդ-ներն ան ցնում են 

հա սու նաց ման գոր ծըն թաց, և մի այն 

հա սուն սպի տա կուց ներն են ի րա կա-

նաց նում H
2
-ի նյու թա փո խա նա կու թյու-

նը։ Հիդ-նե րից 2-ը՝ Հիդ-3-ը և 4-ը, կա-

րող են փո խազ դել մրջ նաթ թու դե հիդ րո-

գե նա զի հետ՝ կազ մա վո րե լով, ի նչ պես 

ար դեն նշել ե նք նա խորդ գլ խում (տե՛ս 

Գլուխ 2), մրջ նաթ թուջ րա ծի լի ա զային 

ու ղի։ Հիդ-նե րի աշ խա տան քում է լեկտ-

րոն նե րի տե ղա փոխ ման գոր ծըն թա-

ցում կար ևոր դեր են կա տա րում եր կա-

Նկ. 6.21. H+-ային և H
2
-ային ցիկ լե րի փո խազ դե ցու թյու նը բակ տե րի ա նե րում H+-ային 

ցիկ լը նշ ված է սև սլաք նե րով և, H
2
-այի նը՝ կար միր։
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թածծմ բային հատ ված նե րը։ Մթ նային 

խմոր ման հաշ վին H
2
-ի ար տադ րու-

թյան խթան ման նպա տա կով ան հրա-

ժեշտ է կա ռա վա րել բո լոր այդ գոր ծըն-

թաց նե րը։ 

Վեր ջին տա րի նե րին բա ցա հայտ վել 

է Հիդ­նե­րի դարձե­լի­ու­թյու­նը՝­ կախ­

ված­խմոր­ման­ե­լա­նյու­թե­րից­և­մի­ջա­

վայ­րի­ տար­բեր­ այլ­ պայ­ման­նե­րից։ 

Այդ տեղ կար ևոր դեր ու նեն ման րէ նե րի 

կող մից յու րաց վող ած խած նի աղ բյուր-

նե րը, մի ջա վայ րի ռե ակ ցի ան (pH), մի-

ջա վայ րի օքսի դա վե րա կանգ նո ղա կան 

պո տեն ցի ա լը, օս մո սային ճն շու մը և 

այլ գոր ծոն ներ։ Կեն սաէ ներ գե տի կայի 

տե սա կե տից կար ևոր է Հիդ-նե րի փո-

խազ դե ցու թյու նը H+-ային ԱԵ Ֆա զի 

հետ, ո րի օգ նու թյամբ միջ նորդ վում է 

H+-ային և H
2
-ային ցիկ լե րի փո խազ-

դե ցու թյու նը, և պահ պան վում է Dµ
H
+-ը 

(տե՛ս նկ. 6.21)։ Վեր ջերս ցույց է տր վել 

E. coli-ի Հիդ-1-ի կար ևոր դե րը H
2
-ի ար-

տադ րու թյան մեջ հիմ նային մի ջա վայ-

րում։

 Կեն սաջ րած նի ար տադ րու թյան 

մեծ հե ռան կար է բաց վել վեր ջին տա-

րի նե րին ած խած նի մատ չե լի և է ժան 

աղ բյուր նե րի խմոր ման և դրա ըն թաց-

քում H
2
-ի ար տադ րու թյան բա ցա հայտ-

ման հետ։ Այդ պի սի աղ բյուր նե րից 

են, ին չ պես ար դեն նշել ե նք, գլի ցե րո-

լը, բնա փայ տային շա քարը՝ քսի լո զը, 

տար բեր օր գա նա կան թա փոն նե րը։  

Վեր ջին նե րից է լիգ­նո­ցե­լյու­լո­զային­

կեն­սա­զանգ­վա­ծը, ո րը հա րուստ է ած-

խաջ րե րով և կա րող է ծա ռայել որ պես 

ար դյու նա վետ աղ բյուր H
2
-ի ար տադ-

րու թյան հա մար։ Նրա նա խամ շակ-

ման ար դյուն քում զանգ վա ծում կու-

տակ վում են զգա լի չա փով գլյու կոզ և 

քսի լոզ։ Հե ղի նա կի լա բո րա տո րի ա յում 

ցույց է տր վել բակ տե րի ա նե րում H
2
-ի 

ար տադ րու թյու նը գլի ցե րո լի, օր գա-

նա կան թթու նե րի, քսի լո զի, է թա նո լի 

ար տադ րու թյան և գա րեջ րաեփ ման 

թա փոն նե րի յու րաց ման ար դյուն քում։ 

Բա ցա հայտ վել են պա տաս խա նա տու 

Հիդ-նե րը (տե՛ս ա ղյու սակ 6.1)։ Վեր-

ջինս ար դեն ի սկ հնա րա վոր է դարձ րել 

մո­լե­կու­լա­կեն­սա­բա­նա­կան­և­ճար­տա­

րա­գի­տա­կան­մե­թոդ­նե­րով ստեղ ծել E. 

coli-ի մու տանտ շտամ ներ, ո րոն ցում 

ար գե լա փակ ված են խմոր ման վեր-

ջին փու լե րում օր գա նա կան թթու նե րի 

և է թա նո լի ա ռա ջաց ման ճա նա պարհ-

նե րը, և ո րոնք մթ նային խմոր ման ար-

դյուն քում գլի ցե րո լից ար տադ րում են 

20 ան գամ ա վե լի շատ կեն սաջ րա ծին, 

քան նախ նի նե րը։ Ի սկ ար տա քին գոր-

ծոն նե րի կա ռա վար ման մի ջո ցով այդ 

խթա նու մը կա րե լի է ա վե լաց նել ևս մի 

քա նի ան գամ։

 Կեն սաջ րած նի ար տադ րու թյու նում 

մեծ հե տաքրք րու թյուն են ներ կա յաց-

նում ար դեն ծա նոթ Clostridium ցե ղի 

բակ տե րի ա նե րը։ Դրանք օբ լի գատ 

ա նաե րոբ ներ են, ա րագ ա ճում են և 

ա ռա ջաց նում սպոր ներ, շատ թույ նե-

րի նկատ մամբ զգա յուն չեն, յու րաց-

նում են ած խաջ րե րի լայն տե սա կա նի 

և տար բեր օր գա նա կան թա փոն ներ, 

ի րա կա նաց նում են մթ նային խմո րում, 

ու նեն դար ձե լի Հիդ-ներ և օ ժտ ված 

են H
2
-ի

 
ար տադ րու թյան բնա կա նոն 

բարձր ա րա գու թյամբ։ Այդ բակ տե րիա-

նե րի թվում են ջեր մա սեր և մե զո ֆիլ տե-

սակ ներ։ 

Կեն սաջ րած նի ար տադ րու թյան 
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հա մար ու սում նա սիր վում են նաև ֆո­

տո­սին­թե­զող­ օր­գա­նիզմ­նե­րը, ո րոնք 

լույ սի տակ օր գա նա կան նյու թե րի ֆո­

տոխ­մոր­ման ըն թաց քում ան ջա տում 

են H
2
։ Դեռևս 1939 թ.-ին ա մե րի կա ցի 

քի մի կոս Հանս­Գաֆ­րո­նը հայտ նա բե-

րեց կա նաչ ջրի մուռ նե րում H
2
-ի ան-

ջա տու մը։ Այ նու հետև H
2
-ի

 
ա ռա ջա-

ցու մը բա ցա հայտ վեց ծի­րա­նա­գույն­

ոչ­ ծծմ­բային­ բակ տե րի ա նե րում։ Այդ-

պի սի Rhodobacter sphaeroides բակ տե-

րիա ներ մե կու սաց վել են Հա յաս տա նի 

Ա րզ նիի և Ջեր մուկի հան քային ջրե-

րի աղ բյուր նե րից (նկ. 6.22)։ Այդ բակ-

տե րի ա նե րում H
2
-ի ար տադ րու թյունն 

ի րա կա նա նում է Fd-ի մի ջո ցով, և H
2
-ի 

ար տադ րու թյան հա մար տար բեր պայ-

ման նե րում պա տաս խա նա տու են նիտ-

րո գե նազ նե րը և Հիդ-նե րը, ո րոնց ակ-

տի վու թյուն նե րը կախ ված են տար բեր 

գոր ծոն նե րից։ Պետք է նշել, որ այս 

բակ տե րի ա նե րում գոր ծում են ի նչ պես 

[Fe-Fe]-, այն պես էլ [Ni-Fe]-Հիդ-ներ։ 

Հե ղի նա կի լա բո րա տո րի ա յում ցույց է 

տր վել լույ սի ո ւժգ նու թյան, ջեր մաս տի-

ճա նի, ած խած նի և ա զո տի աղ բյուր նե-

րի, վի տա մին նե րի, տար բեր մե տաղ նե-

րի և դրանց խառ նուրդ նե րի, օք սի դիչ-

նե րի ու վե րա կանգ նիչ նե րի և այլ գոր-

ծոն նե րի դե րը, ո րոնց կա ռա վար ման 

մի ջո ցով կա րե լի է ծի րա նա գույն ոչ 

ծծմ բային բակ տե րի ա նե րում խթա նել 

H
2
-ի ար տադ րու թյու նը մո տա վո րա պես 

14 ան գամ։ Օ րի նակ՝ ա զո տի աղ բյու րի 

տար բեր քա նակ նե րից կախ ված՝ կա-

րող է գնա հատ վել H
2
-ի ա ռա ջա ցու մը 

տար բեր քա նակ նե րով՝ ա զո տի աղ բյու-

րի (խ մո րասն կային խտա նյու թի) բա-

վա րար քա նա կի (>5 գ/լ) դեպ քում՝

Fd 
վե րա կանգ

 + N
2
 + 8 H+ + 8 e– + 16 ԱԵՖ 

 Fd
օքս

 + 2 NH
3
 + H

2
 + 16 ԱԵՖ + 16 

Ֆ
ա նօրգ

, 

ա զո տի աղ բյու րի սահ մա նա փակ քա-

նա կի (<5 գ/լ) դեպ քում՝

Fd 
վե րա կանգ

 + 8 H+ + 8 e– + 16 ԱԵՖ  

Fd
օքս

 + 4 H
2
 + 16 ԱԵՖ+ 16 Ֆ

ա նօրգ
։

Նկ. 6.22. Ջեր մու կի հան քային ջրե րի աղ բյուր նե րից մե կու սաց ված ռո դո բակ տեր իանե րը 

կուլ տու րա յում և սնն դա մի ջա վայ րի վրա (Ա) ու ման րա դի տա կի տակ (Բ)
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Մեծ հե տաքրք րու թյուն են ներ կա-

յաց նում մթ նային և ֆո տոխմոր ման 

տար բեր ման րէ նե րի մի ջո ցով խա­ռը­

կուլ­տու­րա­նե­րի­ստեղ­ծու­մը­և­H
2
­ի­ար­

տադ­րու­թյան­ բազ­մա­փուլ­ ի­րա­կա­նա­

ցու­մը (նկ. 6.23)։ Խա ռը կուլ տու րա նե րի 

օ րի նակ ներ են ար դեն նշ ված ման րէ նե-

րի, ի նչ պես նաև, օ րի նակ, Enterobacter, 

Citrobacter և Bacillus ցե ղե րի տար բեր 

տե սակ նե րի բակ տե րի ա նե րի 1։1։1 հա-

րա բե րու թյամբ խառ նուրդ նե րը։ Բազ-

մա փուլ տեխ նո լո գի ա յում 1-ին փու լի 

տար բեր ե լա նյու թե րի մթ նային խմոր-

ման վերջ նա նյու թե րը, օ րի նակ՝ օր գա-

նա կան թթու նե րը, կա րող են յու րաց վել 

2-րդ փու լում՝ H
2
-ի լրա ցու ցիչ ար տադ-

րու թյան հա մար։ Այդ վերջ նա նյու թե րի 

զտ ման նպա տա կով ան հրա ժեշտ է կի-

րա ռել ը նտ րո ղա կան թա ղանթ (տե՛ս նկ. 

6.21)։

Հե­տաքր­քիր­ է­ H
2
­ի­ ան­ջա­տու­մը­

միկ­րոջ­րի­մուռ­նե­րի­կող­մից։­Հա­ջող­վել­

է­ բա­ցա­հայ­տել,­ որ­ ծծմ­բի­ բա­ցա­կա­

յու­թյամբ­ֆո­տո­սին­թե­զի­ար­դյուն­քում­

նրանք­ դա­դա­րում­ են­ ան­ջա­տել­ O
2
­ը­

և­ ա­ռա­ջաց­նում­ են­ H
2
։­ Այս­ եր­ևույ­թը­

դեռևս­ պար­զա­բան­ված­ չէ,­ բայց­ կա­

րող­է­պի­տա­նի­լի­նել­H
2
­ի­ար­տադ­րու­

թյան­հա­մար։

 Կեն սաջ րած նի ե լքը լայ նա ծա վալ 

փոր ձարկ ման տվյալ նե րով կա րող է 

գե րա զան ցել 6 մոլ H
2
-ը՝ յու րաց վող ած-

խած նի աղ բյու րի 1 մոլ-ի հա մար։ Տե-

սա կա նո րեն այն կա րող է ա վե լին լի նել՝ 

կախ ված ած խած նի աղ բյու րի տե սա-

կից և քա նա կից, օգ տա գործ վող ման-

րէ ից և այլ պայ ման նե րից։ Այս պես, 

օ րի նակ, 1 մոլ գլյու կո զի հիդ րո լի զի ար-

դյուն քում կա րող է ան ջատ վել 12 մոլ H
2
՝ 

C
6
H

12
O

6
 + 6H

2
O -> 12H

2
 + 6CO

2
, գլի ցե-

րի նի դեպ քում՝ C
3
H

8
O

3
 + 3H

2
O -> 7H

2
 + 

3CO
2
 կամ քսի լո զի դեպ քում՝ C

5
H

10
O

5
 + 

5H
2
O -> 10H

2
 + 5CO

2
։

 Կեն սաջ րած նի ար տադ րու թյու նում 

օգ տա գործ վում են նաև ման­րէ­նե­րի­

բնա­կա­նոն­ա­սո­ցի­ա­ցի­ա­ներ­ (կոն­սոր­

ցի­ում­ներ)։ Դրանք ան ջատ վում են 

տար բեր մի ջա վայ րե րից, այդ թվում՝ 

կեն դա նի նե րի ա ղի նե րից կամ տիղ մից, 

ը նդ գր կում են տաս նյակ տե սակ նե րի 

բակ տե րի ա նե րի լայն տե սա կա նի, ար-

տա քին գոր ծոն նե րի ար գե լա կող ներ-

գոր ծու թյան նկատ մամբ կա յուն ե ն։ 

Նրանք կա րող են յու րաց նել տար բեր 

Նկ. 6.23. H
2
-ի ար տադ րու թյան բազ մա փուլ տեխ նո լո գի այի գծա պատ կե րը
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օր գա նա կան թա փոն ներ և ար տադ րել 

H
2
։ Քա նի որ H

2
-ի ար տադ րու թյու նը 

կախ ված է ման րէ նե րի կեն սա զանգ վա-

ծի քա նա կից և ա ճում է այդ քա նա կի 

մե ծաց ման հետ, ա պա կար ևոր է ո րո շել 

ման րէ նե րի ա սո ցի ա ցի այի ներ մուծ վող 

նպաս տա վոր քա նա կը կամ ծա վա լը և 

աճ ման փու լում գտն վե լու դրա վի ճա-

կը՝ H
2
-ի ա ռա վել ե լք ստա նա լու նպա-

տա կով։ Շատ դեպ քե րում այդ ծա վա լը 

կազ մում է 5%-ից մինչև 10%։

Նշ ված մո տե ցում նե րն ա ռա վել 

կար ևո րում են կեն սաջ րած նի ստա ցու-

մը տն տե սա կան և բնա պահ պա նա-

կան տե սա կե տից՝ ներ կա յաց նե լով ար-

տադր վող H
2
-ի ի նք նար ժե քի ի ջե ցու մը 

և շր ջա կա մի ջա վայ րի՝ թա փոն նե րից 

մաք րու մը։ Ռազ մա վա րա կան տե սա կե-

տից հե տաքր քիր է այն, որ կեն սաջրա-

ծի նը հնա րա վոր է դարձ նում տա րա-

ծաշր ջա նային է ներ գե տի կայի զար-

գա ցու մը սո վո րա կան ջեր մաս տի ճան-

նե րում կեն սա զանգ վա ծի և տե ղա կան 

թա փոն նե րի յու րաց ման մի ջո ցով։ Հա-

յաս տա նում տա րե կան կու տակ վում են 

ա նաս նա պա հու թյան 1 մլն տ քա նա կով 

թա փոն ներ, օգ տա գոր ծե լի են ար տադ-

րա կան և գյու ղատն տե սա կան այլ թա-

փոն ներ, ո րոնք  կեն սաջ րա ծի նը ռազ-

մա վա րա կան վա ռե լիք են դարձ նում 

նաև մեր տա րա ծաշր ջա նի հա մար։

 Հե ռան կա րային է տեխ նո լո գի ա կան 

նոր մո տե ցում նե րի մշա կու մը՝ մե կու-

սաց ված Հիդ-նե րի օգ տա գործ մամբ։ 

Այս տեղ ան հրա ժեշտ է նա խընտ րել 

այն ֆեր մենտ նե րը, ո րոնք քիչ գզա յուն 

են O
2
-ի նկատ մամբ և պահ պա նում են 

ի րենց ակ տի վու թյունն ի մո բի լի զաց ման 

Նկ. 6.24. Կեն սա գոր ծըն թաց նե րի կա ռա վար ման կեն սա ռե ակ տո րը Եր ևա նի պե տա կան 

հա մալ սա րա նի ման րէ ա բա նա կան կեն սա տեխ նո լո գի ա նե րի և կեն սա վա ռե լի քի նո րա րա-

րա կան կենտ րո նում
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ըն թաց քում։ 

Հե­տա­գա­ ու­սում­նա­սի­րու­թյուն­նե­

րի­ կար­ևոր­ հիմ­նախն­դիր­նե­րից­ են­

նոր­ ար­դյու­նա­վետ­ ման­րէ­նե­րի­ ը­նտ­

րու­թյու­նը­ կամ­ կա­ռու­ցու­մը,­ տար­բեր­

ման­րէ­նե­րի­ ա­սո­ցի­ա­ցի­ա­նե­րի­ կամ­

հա­մա­կե­ցու­թյուն­նե­րի­ ստեղ­ծու­մը,­

դրանց­ թեր­մո­դի­նա­մի­կայի­ պա­րզա­

բա­նու­մը,­ հա­մա­պա­տաս­խան­ ֆեր­

մենտ­նե­րի­ բա­ցա­հայ­տու­մը­ և­ դրանց­

խթա­նու­մը,­ Հիդ­նե­րի­ մե­կու­սա­ցու­մն­

ու­ի­մո­բի­լի­զա­ցու­մը­և­այլն։­

Ման րէ նե րի մի ջո ցով կեն սա վա ռե-

լի քի ար տադ րու թյան հա մար կար ևոր 

են ար տադ րու թյան ըն թաց քում ման-

րէ նե րով աղ տոտ ման կան խու մը, մեծ 

ծա վալ նե րի ար տադ րու թյան ան ցու մը, 

ան ջատ վող տար բեր նյու թե րի պի տա-

նե լի ու թյան (թու նա վո րու թյան) ո րո շու-

մը, ար տադ րա կան գոր ծըն թա ցից հե տո 

ման րէ նե րի զանգ վա ծի հե տա գա օգ-

տա գոր ծու մը կամ ո չն չա ցու մը և այլն։ 

Նշ ված տար բեր տե սակ նե րի կեն սա-

վա ռե լի քի ար տադ րու թյան ճար տա-

րա գի տա կան կար ևոր հիմ նախն դիր է 

կեն­սա­ռե­ակ­տոր­նե­րի հե տա գա կա-

տա րե լա գոր ծու մը, ո րոնք կն պաս տեն 

խմոր ման գոր ծըն թաց նե րի հե ռա վար 

կա ռա վար մա նը և այդ նպա տա կով հա-

մա կարգ չային նոր ծրագ րե րի մշակ-

մա նը։ Լա բո րա տոր պայ ման նե րում 

ար դեն շա հա գործ վում են շո գե ախ տա-

հան վող կեն սա գոր ծըն թաց նե րի կա-

ռա վար ման նման կեն սա ռե ակ տոր ներ 

(նկ. 6.24)։

Ամ փո փե լով կա րե լի է եզրա կաց-

նել այն մա սին, որ կեն­սաէ­ներ­գե­տի­

կան­ ու­նի­ կի­րա­ռա­կան­ կար­ևոր­ նշա­

նա­կու­թյուն,­ և­ նրա­ նկատ­մամբ­ հե­

տաքրքրու­թյու­նը­դեռևս­շատ­մեծ­ա­ճի­

մի­տում­կու­նե­նա։

 

6.3. ՕՐ ԳԱ ՆԱ ԿԱՆ ԹԱ ՓՈՆ ՆԵ ՐԻ ՎԵ ՐԱՄ ՇԱ ԿՈՒՄ ԵՎ 

ՇՐ ՋԱ ԿԱ ՄԻ ՋԱ ՎԱՅ ՐԻ ՄԱՔ ՐՈՒՄ

Նա խորդ բաժ նում ար դեն ծա նո թա-

ցանք ա նաե րոբ պայ ման նե րում օր գա-

նա կան թա փոն նե րի վե րամ շակ մանը, 

ե րբ ստաց վում է կեն սա վա ռե լիք՝ մե-

թան, կեն սա գազ կամ կեն սաջ րա ծին։ 

Դա վե րա բե րում է օր գա նա կան թա-

փոն նե րի հա րա բե րա կա նո րեն բարձր 

կոն ցենտ րա ցիա նե րին։ Ման րէ նե րի 

մի ջո ցով կեն սա վա ռե լի քի ար տադ-

րու թյան ա նաե րոբ գոր ծըն թաց նե րի 

ա ռանձ նա հատ կու թյուններն են օր գա-

նա կան նյու թե րի ած խած նի և է ներ-

գիայի զգա լի մա սի ան ցու մը կեն սա վա-

ռե լիք և մի այն չն չին մա սի օգ տա գոր-

ծու մը ման րէ նե րի զանգ վա ծի կա ռուց-

ման կամ ա ճի հա մար։ 

Օր գա նա կան թա փոն նե րի ցածր 

կոն ցենտ րա ցի ա նե րի դեպ քում ար դյու-

նա վետ է դրանց վե րամ շա կու մը աե-

րոբ տեխ նո լո գի ա նե րի մի ջո ցով, ո րի 

ար դյուն քում մի ջա վայրն ա զատ վում է՝ 

մաքր վում թա փոն նե րից, և ստաց վում 

են նաև հե տա գա օգ տա գործ ման հա-

մար պի տա նի նյու թեր։ 

Օր գա նա կան թա փոն նե րի բնու-

թագր ման հա մար օգ տա գործ վում են 
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թթ­ված­նի­ քի­մի­ա­կան­ և­ կեն­սա­բա­նա­

կան­ յու­րաց­ման­ ցու ցա նիշ նե րը։ Վեր-

ջին նե րից ա ռա ջի նը մինչև CO
2
 նյու թի 

լրիվ օք սի դաց ման հա մար թթ ված նային 

հա մար ժեք նե րի թիվն է։ Կեղ տաջ րե-

րում այդ ցու ցա նի շը մոտ է օր գա նա-

կան նյու թի կոն ցենտ րա ցի այի ար ժե-

քին։ Թթ­ված­նի­ կեն­սա­բա­նա­կան­ յու­

րա­ցու­մն­ար­դեն­ ման­րէ­նե­րի­ մի­ջո­ցով­

մինչև­CO
2­
-ը­նյու­թի­լրիվ­օք­սի­դաց­ման­

հա­մար­ թթ­ված­նային­ հա­մար­ժեք­նե­

րի­թիվն­է։ Այդ ցու ցա նի շը ո րոշ վում է 

տիղ մի ման րէ նե րի օ րի նա կով ո րո շա կի 

ժա մա նա կա հատ վա ծի հա մար սո վո-

րա բար 250C ջեր մաս տի ճա նում։ 

Կեն դա նի օր գա նիզմ նե րի մի ջո ցով 

շր ջա կա մի ջա վայ րից օր գա նա կան 

թա փոն նե րի կամ տար բեր աղ տո տիչ-

նե րի, այդ թվում՝ ծանր մե տաղ նե րի 

հե ռա ցու մը կոչ վում է կեն­սա­ռե­մե­դի­ա­

ցում­ (կեն­սա­վե­րա­կանգ­նում)։ Այս տեղ 

դրս ևոր վում է օր գա նա կան նյու թերն 

օք սի դաց նե լու կեն դա նի օր գա նիզմ նե-

րի նե րու ժը։ Կեն դա նի օր գա նիզմ նե-

րում, օ րի նակ՝ ման րէ նե րում, օք սի դա-

վե րա կանգ նո ղա կան գոր ծըն թաց նե րի 

է լեկտ րոն նե րի ակ ցեպ տոր ներ են O
2
-ը, 

NO
3
--ը, SO

4
2--ը, Fe3+-ը և այլն, ո րոնց 

ար դեն ծա նո թա ցել ե նք շն չա ռու թյան 

մա սին տե ղե կու թյուն նե րի թվում (տե՛ս 

Գլուխ 2)։

Բ նա կան պայ ման նե րում օր գա նա-

կան թա փոն նե րից մի ջա վայ րի մաք-

րումն ի րա կա նա նում է նս տեց ման և 

զտ ման ճա նա պար հով։ Բնա կան զտու-

մը տե ղի է ու նե նում ա վա զի կամ կա վի 

մի ջոցով։ Հա ճախ օգ տա գործ վում են 

ման րէ նե րի կեն սա շեր տե րից կազ մա-

վոր ված կա ռույց ներ։ Օր գա նա կան թա-

փոն նե րից մաքր ման տեխ նո լո գի ա կան 

ե ղա նակն ը նդ գր կում է օք սի դաց ման 

հա մար նրանց՝ թթ ված նով մշա կու մը 

և տիղ մի ման րէ նե րի օգ տա գոր ծու մը։ 

Տիղ մի ման րէ նե րը շատ բազ մա զան են, 

Նկ. 6.25. Կեղ տաջ րե րի մշակ ման կա յա նը, ո րում ի րա կա նաց վում է խառն ման մի ջո ցով 

նրանց՝ թթ վա ծնով հարս տա ցու մը, և օգ տա գործ վում է ակ տի վաց ված տիղ մը
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սա կայն դրանք հա ճախ չեն ա ճում լա-

բո րա տոր պայ ման նե րում և նույ նա կա-

նաց վում են մո լե կու լա կեն սա բա նա կան 

մե թոդ նե րով։ Ա ռան ձին դեպ քե րում այդ 

ման րէ նե րը կա րող են յու րաց նել օր գա-

նա կան թա փոն նե րի մինչև 99%-ը։ Այդ-

պի սի ե ղա նակն օգ տա գործ վում է հա-

տուկ կա յան նե րում (նկ. 6.25)։ 

 Հո ղում նմա նա տիպ գոր ծըն թաց-

նե րի խթան մա նը մաս նակ ցում են 

նաև բույ սե րը, ո րոնք նպաս տում են 

ման րէ նե րի հա մար թթ ված նի մատ-

չե լի ու թյա նը։ Հո ղային ման րէ նե րից 

է Pseudomonas putida-ն, ո րը կա րող է 

քայ քայել նավ թա լե նի ա ծան ցյալ ներ և 

ա պա հո վել հո ղե րի կեն սա վե րա կանգ-

նու մը։ 

Օվ կի ա նոս նե րում հայտ նա բեր-

վել են Alcanivorax borkumensis հազ-

վա գյուտ բակ տե րի ա նե րը (նկ. 6.26), 

ո րոնք ու նակ են յու րաց նե լու նավ թը և 

դրա ա ծան ցյալ նե րը՝ նպաս տե լով նավ-

թից մի ջա վայ րի մաքր մա նը։ 

Անհ րա ժեշտ է ի մա նալ, որ բնա կան 

մի ջա վայ րում, այդ թվում՝ տիղ մում կամ 

հո ղում, առ կա են ման րէ նե րի ա սո ցիա-

ցի ա ներ (կոն սոր ցի ում ներ), ո րոնք կա-

րո ղա նում են ի րա կա նաց նել հա­մա­

նյու­թա­փո­խա­նա­կու­թյուն և հա մա տեղ 

օք սի դաց նել կամ քայ քայել այս կամ 

այն բարդ և կա յուն ած խաջ րած նային 

մի ա ցու թյու նը։ Ման րէ նե րի այդ պի սի 

ա սո ցի ա ցի ա ները, ի նչ պես ար դեն նշել 

ե նք, ան վան վում են սինտ­րոֆ։ Նման 

ման րէ նե րում նյու թա փո խա նա կային 

գոր ծըն թաց նե րը, հատ կա պես շն չա ռու-

թյան ու ղի նե րը դեռևս ու սում նա սիր վում 

ե ն։ Նոր տե ղե կու թյուն նե րը կբե րեն կեն-

սա վե րա կանգ նման և այլ նպա տա կով 

նրանց օգ տա գործ ման ը նդ լայն մա նը։

 Վեր ջին տա րի նե րին գե նային ճար-

տա րա գի տու թյան մե թո դով կա ռուց վել 

են ման րէ նե րի բջիջ ներ, ո րոնք ձեռք են 

բե րել տար բեր օր գա նա կան մի ա ցու-

թյուն ներ քայ քայե լու կամ յու րաց նե լու 

ու նա կու թյուն։ Օ րի նակ՝ ա ղի քային ցու-

պի կում ներ մուծ վել է դե օք սի գե նա զը 

գաղտ նագ րող գե նը, ո րի հաշ վին ման-

րէն կա րո ղա նում է քայ քայել երկ ֆե նի-

լային ա ծան ցյալ ներ։

 Կեն սա վե րա կանգ նու մը շր ջա կա 

մի ջա վայ րի հա մար ան վնաս է և տն տե-

սա պես ար դյու նա վետ, այն չի պա հան-

ջում մեծ ծախ սեր։

Նկ. 6.26. Alcanivorax borkumensis բակ տե րի ան 

էլեկտ րո նային ման րա դի տա կի տակ

Եր ևում են բջ ջում նավ թով լց ված վա կո ւոլ նե րը։
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Վեր ջին տա րի նե րին կեն սաէ ներ-

գե տի կայի զար գա ցու մը, կեն դա նի օր-

գա նիզմ նե րում է ներ գի այի ձևա փոխ-

ման հիմ նա կան հաս կա ցու թյուն նե րի 

և գոր ծըն թաց նե րի պար զա բա նու մը 

պայ մա նա վոր ված են նաև մեծ քա-

նա կի տար բեր տվյալ նե րի մշակ ման 

ան հրա ժեշ տու թյամբ, ո րով զբաղ վում 

է կեն­սաին­ֆոր­մա­տի­կան­ (կեն­սա­

տե­ղե­կատ­վա­բա­նու­թյու­նը)։ Վեր ջինս 

ի րե նից ներ կա յաց նում է հա մա կարգ-

չային տար բեր մե թոդ նե րի և մո տե ցում-

նե րի ամ բող ջու թյուն, ո րն ը նդ գր կում է 

կեն սա բա նա կան տվյալ նե րի շտե մա-

րան նե րի ստեղ ծում, կեն սա մակ րո մո-

լե կուլ նե րի, այդ թվում՝ սպի տա կուց նե-

րի տա րա ծա կան կա ռուց ված քի կան-

խո րոշ ման տար բեր ալ գո րիթ մներ և 

ծրագ րեր, կեն սա բա նա կան հա մա կար-

գե րի բար դու թյան գնա հատ ման և կա-

ռա վար ման հաշ վո ղա կան մե թոդ ներ։ 

Բնա կա նա բար, այն կար ևոր է փոր-

ձա րա րա կան տվյալ նե րի օգ տա կար 

տե ղե կատ վու թյան ձևա վոր ման հա-

մար։ Կեն սաին ֆոր մա տի կան, ի նչ պես 

պատ կե րա վոր ա սել է ռու սաս տա նյան 

կեն սաին ֆոր մա տի կոս Մի­քայել­ Սեր­

գեև­իչ­ Գել­ֆան­դը, կեն սա բա նու թյամբ 

զբաղ վե լու ե ղա նակ է՝ ա ռանց կեն դա նի 

օր գա նիզմ նե րի դի տարկ ման և  փոր-

ձա նոթ նե րում փոր ձե րի կա տար ման, 

այլ զանգ վա ծային տվյալ նե րի ար-

դյունք նե րի և մեծ նա խագ ծե րի վեր լու-

ծու թյամբ։ 

Ծա­նո­թա­նա­լով­ կեն­սաէ­ներ­գե­տի­

կայի­ տե­սա­կան­ և­ կի­րա­ռա­կան­ հիմ­

նա­հար­ցե­րին՝­ կա­րող­ ե­նք­ նշել­ այն­

հիմ­նա­խն­դիր­նե­րը,­ որոնց­ լու­ծում­նե­

րում­ո­րո­շա­կի­դեր­ու­նի­կեն­սաին­ֆոր­

մա­տի­կան։­Դրան­ցից­ե­ն՝

	բջ­ջային­ թա­ղան­թային­ սպի­

տա­կուց­նե­րի,­ այդ­ թվում՝­ է­ներ­

գի­ային­փո­խա­նա­կու­թյան­ֆեր­

մենտ­նե­րի­ կա­ռուց­ված­քի­և­ դի­

նա­մի­կայի­ վեր­լու­ծու­թյու­նը­ և­

տար­բեր­պայ­ման­նե­րում­դրանց­

կա­ռա­վար­ման­ ա­ռա­ջարկ­նե­րի­

մշա­կու­մը,­ ռենտ­գե­նա­կա­ռուց­

վա­ծքային­ և­ այլ­ մե­թոդ­նե­րի­

օգ­նու­թյամբ­ վեր­լու­ծու­թյան­

տվյալ­նե­րի­ հի­ման­ վրա­ սպի­

տա­կուց­նե­րի­ մո­դել­նե­րի­ մշա­

կու­մը­ (նա­խորդ­ գլուխ­նե­րի­

տար­բեր­ նկար­նե­րում­ բեր­ված­

են­ թա­ղանթ­նե­րի­ փո­խադ­րիչ­

սպի­տա­կուց­նե­րի­ կամ­ շն­չա­ռա­

կան­շղ­թա­նե­րի­ո­րոշ­բա­ղադ­րիչ­

նե­րի­ հա­մա­կարգ­չային­ մո­դել­

ներ),

	բջ­ջային­և­զու­գոր­դող­թա­ղանթ­
նե­րի­ կեն­սաէ­ներ­գի­ա­կան­ բնու­

թագ­րե­րի­ վեր­լու­ծու­թյու­նը՝­ թա­

ղան­թային­պո­տեն­ցի­ա­լի­մի­ջին­

ար­ժե­քի­ ո­րո­շու­մը՝­ մի­ քա­նի­

գե­նե­րա­տոր­նե­րի­ ­ (մեկ­ բջ­ջում՝­

մինչև­ մի­ քա­նի­ հա­զար)­ դեպ­

քում,

	­տար­բեր­ բջիջ­նե­րում­ է­ներ­գիա­
կան­ փո­խա­նա­կու­թյան,­ այդ­

թվում՝­ խմոր­ման­ կամ­ շն­չա­ռու­

թյան­ գոր­ծըն­թաց­նե­րի­ հա­մե­

մա­տա­կան­ վեր­լու­ծու­թյու­նը­ և­

է­ներ­գի­ա­կան­ ար­դյու­նա­վե­տու­

թյան­գնա­հա­տու­մը,­

6.4. ԿԵՆ ՍԱԷ ՆԵՐ ԳԵ ՏԻ ԿԱՆ ԿԵՆ ՍԱԻՆ ՖՈՐ ՄԱ ՏԻ ԿԱՅՈՒՄ



Գ ԼՈՒԽ 6. ԿԵՆ ՍԱԷ ՆԵՐ ԳԵ ՏԻ ԿԱՅԻ ԿԻ ՐԱ ՌԱ ԿԱՆ ՀԻՄ ՆԱԽՆ ԴԻՐ ՆԵ ՐԸ

273

	է­ներ­գի­ա­կան­ և­ նյու­թա­փո­խա­
նա­կային­ հոս­քե­րի­ կա­ռա­վա­

րու­մը­ տար­բեր­ ման­րէ­նե­րում­ և­

մո­լե­կու­լային­ կեն­սա­բա­նա­կան­

ու­ գե­նե­տի­կա­կան­ մե­թոդ­նե­րի­

օգ­նու­թյամբ­ կա­ռուց­ված­ (փո­

փոխ­ված՝­ մու­տանտ)­ բջիջ­նե­

րում՝­ ծրագ­րային­ փա­թեթ­նե­րի­

մշա­կում­ և­ կի­րա­ռում։­ Օ­րի­նակ՝­

H+­ային­ և­ այլ­ ի­ո­նային­ կամ­

նյու­թա­փո­խա­նա­կային­ հոս­

քե­րի­ վեր­լու­ծու­թյուն՝­ MathLab­

կամ­ LabView­ ծրագ­րային­ փա­

թե­թի­կի­րառ­մամբ,­

	մար­դու­ կեն­սաէ­ներ­գի­ային­ հի­
վան­դու­թյուն­նե­րի­ վաղ­ ախ­տո­

րոշ­ման­ և­ ար­դյու­նա­վետ­ բուժ­

ման­մե­թոդ­նե­րի­մշա­կում,

	­ման­րէ­նե­րի­կեն­սա­զանգ­վա­ծի­և­
ած­խած­նի­ ու­ ա­զո­տի­ աղ­բյուր­

նե­րի­ (սուբստ­րատ­նե­րի)­ միջև­

կո­րե­լյա­ցի­ոն­ կա­պե­րի­ բա­ցա­

հայ­տու­մը,­ե­րբ­կա­րե­լի­է­կի­րա­

ռել­տար­բեր­մո­դել­ներ,­օ­րի­նակ՝­

ֆրան­սի­ա­ցի­ կեն­սա­քի­մի­կոս­ և­

ման­րէ­ա­բան,­ Նո­բե­լյան­ մր­ցա­

նա­կա­կիր­Ժակ­Լյու­սեն­Մո­նոյի­

հայտ­նի­ մո­դե­լը­ (հա­վա­սա­րու­

մը)­(նկ. 6.25),­ո­րը­կի­րառ­վում­է­

շր­ջա­կա­ մի­ջա­վայ­րի­ ճար­տա­

րա­գի­տա­կան­ լու­ծում­նե­րում,­

օ­րի­նակ՝­ կեղ­տաջ­րե­րից­ տիղ­մի­

մաքր­ման­ հիմ­նախնդ­րի­ լուծ­

ման­նպա­տա­կով,­կամ­Է­նդ­րյու­

սի­ մո­դե­լը­ (հ­ա­վա­սա­րու­մը)­ և­

այլ­ մո­դել­ներ­ ու­ դրանց­հե­տա­

գա­մշա­կում­նե­րը,

	­կեն­սա­վա­ռե­լի­քի­ ար­տադ­րու­

թյան­ ֆեր­մեն­տային­ գոր­ծըն­

թաց­նե­րի­ հա­մա­կարգ­չային­

մո­դե­լա­վո­րու­մը,­ օ­րի­նակ՝­ Գոմ­

պեթ­սի­ մո­դե­լը­ (հա­վա­սա­րու­մը)­

և­այլն։

 Հե տաքր քիր է նշել, որ կեն դա նի 

բջջում կեն սա քի մի ա կան գոր ծըն թաց-

նե րի բնույ թին նվիր ված իր « Պա տա-

հա կա նու թյու նը և ան հրա ժեշ տու թյու-

նը» գր քում Ժ. Մո նոն հայտ նել է կար-

ծիք այն մա սին, որ կյան քի ծա գու մը և 

նրա է վո լյու ցի ան պա տա հա կա նու թյան 

Նկ. 6.27. Ժակ Լյու սեն Մո նոն (1910-1976 թթ.), կեն սա զանգ վա ծի ա ճի նրա 

հայտ նի մո դե լը (հա վա սա րու մը)
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ար դյունք ե ն։ Մի գու ցե դա ու նի իր դե րը 

կեն սաին ֆոր մա տի կայի զար գաց ման 

մեջ։ 

Ինչ ևէ, ար դեն ձևա վոր վել է կար ծիք 

այն մա սին, որ կեն սաին ֆոր մա տի կայի 

մե թոդ նե րի և մո տե ցում նե րի կի րառ-

մամբ կս տաց վեն նոր տե ղե կու թյուն ներ 

և կձ ևա վոր վեն ամ բող ջա կան պատ կե-

րա ցում ներ կեն դա նի օր գա նիզմ նե րում 

է ներ գի այի ձևա փոխ ման գոր ծըն թաց-

նե րի, ի նչ պես նաև կեն սաէ ներ գե տի-

կայի նոր հիմ նախն դիր նե րի մա սին։ 

Ամ փո փե լով կա րող ե նք կան խա գու-

շա կել, որ կեն սաէ ներ գե տի կայի հե տա-

գա զար գա ցու մը և նրա սկզ բունք նե րի 

կի րա ռու մը մո տա կա ժա մա նա կում 

կտան նոր ար դյու նա վետ շար ժիչ ներ, 

է լեկտ րա կան հո սան քի նոր աղ բյուր-

ներ, կեն սա վա ռե լի քի նոր տե սակ ներ, 

նոր ո րա կի մա քուր ջուր և շր ջա կա մի-

ջա վայր։ Վս տահ ե նք…
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Ալցգեյմեր, Ալոիս 232, 233

Առնոն, Դանիել Իզրայել 137

Ատկինսոն, Դան 29

Աֆրիկյան, Էվրիկ Գեղամի 254 

Բակկեր, Էվերտ 44

Բարկեր, Հորաս Ալբերտ 112

Բելիցեր, Վլադիմիր Ալեքսանդրովիչ 

120

Բերգ, Հովարթ 189, 192

Բյորտ, Պիթեր 228

Բլյումենֆելդ, Լև Ալեքսանդրովիչ 172

Բոյեր, Փոլ 14, 15, 165, 240

Բուբենցեր, Հանս 219

Բուխել, Վոլֆգանգ 115, 116

Բուխներ, Էդվարդ 61, 62

Գալվանի, Լուիջի 246

Գանսեր, Ալեն 50

Գարդեն, Արթուր 61

Գաֆրոն, Հանս 266

Գելֆանդ, Միքայել Սերգեյի 272

Գիբբս, Ջոզույա Ուիլլարդ 18, 19 

Գրին, Դևիդ Էզրա 91

Գրինյուս, Լյանուս Լյանուսի 213 

Գուլևիչ, Վլադիմիր Սերգեևիչ 204

դա Վինչի, Լեոնարդո 7 

Դեյզենհոֆեր, Իոհան 15, 140, 240

Դեշչերևսկի, Վլադիմիր Իվանովիչ 185

Դևի, Քեմֆրի 258

Դյուբուա-Ռեյմոն, Էմիլ Հենրիխ 51

Դիզել, Ռուդոլֆ 256

Դիկկենս, Ֆրանկ 72

Դիմրոթ, Պիթեր 35, 36

Դուդորով, Մայքլ 76, 77

Էգլտոն, Գրեյս 40

Էգլտոն, Ֆիլիպ 40

Էմբդեն, Գուստավ Գեորգ 62, 63, 76, 

78

Էմերսոն, Ռոբերտ 129

Էնգելգարդ, Վլադիմիր Ալեքսանդրովիչ 

7, 182, 186

Ենթներ, Նաթան 76, 77

Էնշտայն, Ալբերտ 242

Էպստայն, Վոլֆգանգ 43, 47

Էռնստեր, Լարս 10 

Թեյլոր, Էդվին 186

Թսիենի, Ռոջեր 16, 17

Լեյ, Դենիս Արչիբալդ 229, 230

Լենինջեր, Ալբերտ Լեսթեր 8, 122, 173, 

206, 228 

Լիբերման, Եֆիմ Արսենտևիչ 33, 173

Լիմն, Ռոբերտ 186

Լինեն, Ֆեդոր Ֆելիքս Կոնրադ 122

Լիպման, Ֆրից Ալբերտ 8, 13, 206 

Լյուբիմովա, Մարիցա Նիկոլաևնա 7, 

182, 186 

Լոման, Կարլ 7, 41

Կագավա, Յասուո 169, 172

Կալվին, Մելվին 13 

Կապալդի, Ռոդերիկ Էնդրյու 228

Կարլսոն, Արվիդ 233, 235

Կեյլին, Դևիթ 85

Կերնս, Թոմաս 230

Կլազիուս, Ռուդոլֆ 21

Կլինգենբերգ, Մարկ 91

Կնոոպ, Ֆրանց 122 

Կոբայաշի, Հիրոշի 37, 241

Կորանա, Հար Գոբինս 149 

Կրեբս, Հանս Ադոլֆ 10, 13, 79, 82, 83, 

111, 119, 120, 121, 124, 222

Կրեստրի, Հերբերտ Գրեյս 70
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Կրիմբերգ, Ռոբերտ Պետրովիչ 204

Կրոգեր, Աքիմ 91

Կուլաև, Իգոր Ստեփանովիչ 28

Հարոլդ, Ֆրանկլին 36, 37, 44

Հաքսլի, Էնդրյու Ֆիլդինգ 183, 184 

Հաքսլի, Հագ Էսմոր 183, 184

Հանտինգտոն, Ջորջ 232, 234 

Հելմոնտ, Իոհաննես 7

Հոպ, Ջոն 253

Հորեկեր, Բերհարդ Լեոնարդ 73 

Հորվից, Հովարդ Ռոբերտ 240 

Մակ-Մուն, Չառլզ Ալեքսանդր 85

Մեյերհոֆ, Օտտո Ֆրից 62, 63, 76, 78

Մեցլեր, Դևիդ 179

Միխել, Հարտմուտ 15, 140, 240 

Միտչել, Պիթեր Դենիս 10, 11, 14, 30, 

31, 35, 45, 96, 102, 106, 135, 142, 

164, 168, 169, 176, 177, 192, 212

Մոնո, Ժակ Լյուսեն 273

Յագենդորֆ, Անդրէ Թրիդոն 171, 172

Յոնգ, Ուիլյամ 61

Նելսոն, Դևիդ 9

Շրյոդինգեր, Էրվին Ռուդոլֆ Յոզեֆ 

Ալեքսանդր 22

Չալֆի, Մարտին 16, 17, 240

Չանս, Բրիտոն 228

Պարկինսոն, Ջեյմս 232, 234, 239

Պաստեր, Լուի 61, 62, 70, 255

Պառնաս, Յակոբ Օսկար 62, 63, 76, 78

Պիրսոն, Հովարդ Ալլեն 231

Պոտտեր, Մայքլ Քրիս 246

Պֆեֆֆեր, Վիլհելմ 126

Ջոուլ, Ջեյմս Պրեսկոտ 21

Ռեե, Ռալֆ Դուգլաս Քեննեթ 229, 230 

Ռեկեր, Էֆրաիմ 169, 172

Ռոզման, Սոուլ 214

Սեյր, Ջոնս Պոմերոյ 230

Սենտ-Դյորդի, Ալբերտ 9, 10, 13, 111, 

183

Սիմոմուրա, Օսամու 15 

Սինջեր, Թոմաս 94

Սլեյտեր, Էֆրաիմ 10, 227

Սկոու, Յենս Քրիստիան 49, 50 

Սկուլաչով, Վլադիմիր Պետրովիչ 10, 

11, 33, 35, 39, 43, 107,  142, 150, 

173, 178, 192, 221, 239, 241

Ստոկենիուս, Վալտեր 147

Սուբարոու, Յելապրագադ 7 

վան Դամ, Կարլ 10

վան Նիլ, Կոռնելիս Բեռնարդոս 139, 

140

Վարբուրգ, Օտտո Հենրիխ 13, 18, 72, 

96, 129, 240

Վեզիրօղլու, Նեջաթ 262 

Վեյզման,  Չեյմ 255

Վեստերհոֆ, Հանս Վիկտոր 178, 179

Վիլյամս, Ռոբերտ Ջոզեֆ Պաթոն 177

Վինոգրադով, Անդրեյ Դմիտրիևիչ 155 

Վինոգրադսկի, Սերգեյ Նիկոլաևիչ 58

Վիրխով, Ռուդոլֆ Լյուդվիգ Կարլ 241 

Վիքստրյոմ, Մարտին 107

Վոլտա, Ալեսսանդրո Ջուզեպպե 

Անտոնիո Անաստասիո Ջերոլամո 

Ումբերտո 258

Տաուեր, Ռուդոլֆ 115, 116

Տիմիրյազև, Կլիմենտ Արկադիևիչ 126

Ցելվեգեր, Հանս Ուլրիխ 237

Ունդեն, Ֆրից 216

Ուոթսոն, Ջեյմս Դևի 94

Ուոլկեր, Ջոն Էրնեստ 14, 15, 157, 165, 

198, 240 

Քեյն, Ֆրեդերիկ 90 

Քեննեդի, Յուգեն Պատրիկ 206

Քեֆներ, Դևիդ 37

Քլոր, Մարիուս 214

Քոքս, Մայքլ 9
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Քրեյն, Ռոբերտ Քալոնգ 10

Քուբեր, Ռոբերտ 15, 140, 240

Օստերքեյտ, Դեյտեր 147 

Օվչիննիկով, Յուրի Անատոլևիչ 149, 

150 

Ֆիշեր, Հանս 85

Ֆոլկերս, Կառլ Օուգուստ 90 

ֆոն Լեբեր, Թեոդոր Կարլ Գուստավ 

229

ֆոն Մայեր, Յուլիուս Ռոբերտ 126

Ֆորտե, Ջոն Գաետանո 50

Ֆրիսկե, Սայրուս 7, 40
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Ադենիլատային լիցք 29

ադենին 23, 24, 154

ադենոզիներեքֆոսֆորական թթու 

(ԱԵՖ) 5, 23, 24, 26, 27, 29, 34, 39, 

40, 41, 44, 54, 55, 59, 67, 68, 70, 78, 

81, 82, 122, 137, 158, 160-165, 170, 

174, 176, 181, 182, 186, 187, 190, 

192, 193, 197, 198, 209-211, 218, 

219, 226, 235-237, 266  

ճեղքում 26, 50, 53, 123, 155, 157, 160, 

167, 188 200, 202

կառուցվածք 24

սինթեզ 8, 9, 19, 20, 24, 51, 57, 60, 66, 

75-77, 111-113, 119, 120, 124, 147, 

153-157, 159, 164, 166-168, 170, 

171, 175, 176, 179, 194, 222, 230, 

235, 245 

ադենոզինկրկնակիֆոսֆորական թթու 

(ԱԿՖ) 20, 24, 26, 27, 29, 41, 53, 

57, 58, 60, 66-68, 81, 82, 104, 109, 

117-120, 124, 135, 137, 146, 155, 

157-159, 162, 164, 165, 168, 173, 

175-177, 179, 186, 187, 198, 209-

211, 218, 235

ադենոզինմեկֆոսֆորական թթու 

(ԱՄՖ) 26, 27, 29, 123, 187

ԱԵՖազ 15, 37, 50-55, 72, 155-168, 170, 

172, 176, 178, 182, 190, 192, 196-

200, 212, 216, 218, 221, 223 228-230, 

238, 241, 265

կարգավորում 159

մալթոզի տեղափոխման 198, 199

պրոլինային 200

վակուոլային 166, 167

A  166, 197

A 
Օ
A

1 
167

F 166

Ca2+-ային 197

H+-ային 15, 72, 156, 159-161, 167, 

168, 190, 192, 197, 203, 212, 216, 

218, 221, 265

K+-ային 47, 54, 55, 197

K+- H+-ային 50, 241

Na+ տեղափոխող 37 

Na+-K+-ային, պոմպ 50-55, 197, 241

P 54, 197

V 166, 197

V
Օ
V

1
 167

ԱԵՖսինթազ 6, 135, 137-156, 165, 169, 

179, 187, 193, 194, 210, 211, 224, 

230, 232, 238, 

 F
O
F

1
 37, 44, 156-159, 166, 170, 172, 

177-179, 210, 224, 230 

ակտիվության կարգավորում 160

արգելակիչներ 160, 161, 163

կառուցվածք 156, 162

ենթամիավորներ 37, 156-158, 162, 

163, 165, 167, 168, 223

ակտին 182-187

ամիթալ 104, 105

9-ամինաակրիդին 32, 34

1-անիլինանավթալեն-

8-սուլֆոնաթթու 32, 34 

անցքուղի, H+-ային 107, 148, 158, 192

աշխատանք, ձևեր 18

էլեկտրական 18, 29  

մեխանիկական 18, 28, 29, 46, 180, 

181

օսմոսային 18, 23, 29, 41, 55, 196, 

216

քիմիական 6, 18, 29, 165, 193, 194, 

196

ապոպտոզ 88, 240, 241

ապոպտոսոմ 241
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ասոցիացիաներ, մանրէների 245,       

267-269, 271 

 սինթրոֆ 271

արգինինֆոսֆատ 40, 41

արքեյներ

 մեթանածին 38, 112 113, 196, 260

ացիլ-կոֆերմենտ A-դեհիդրոգենազ 

123, 124

Բակտերիաներ

ազոտֆիքսող 88, 114

ախտածին 36, 46, 72, 114, 117, 161, 

200, 209

ակտինոբակտերիաներ 32

դենիտրիֆիկացնող 111

երկաթաբակտերիաներ 115

էրիթրոբակտերիաներ 145

թթվայնասեր 32, 139

ծիրանագույն 15, 139, 140, 266

կաթնաթթվային 68, 75, 77, 

79  

կանաչ 145

մեթանածին 260

ցիանաբակտերիաներ 31, 126, 127, 

132, 133, 218, 262

քացախաթթվային 83

ֆոտոսինթեզող 159, 163, 188, 195, 

266

բակտերիառոդոպսին 61, 147-154, 170, 

172

բակտերիաքլորոֆիլ 60, 139-145

 a 140-143, 145

 b 140-142

 c 145

բակտերիաֆեոֆիտին 140-142

բաֆիլոմիցին 167

Գազգոլդեր 260

գենտամիցին 238

գլիկոլիզ 

Էնթների-Դուդորովի ուղի 76-77

պենտոզաֆոսֆատային կամ 

Վարբուրգի-Դիկկենսի-Հորեկերի 

ուղի 68, 72-75

ֆրուկտոզաերկֆոսֆատային կամ 

Էմբդենի-Մեյերհոֆի-Պառնասի 

ուղի 62-67

գլիցերոլ (գլիցերին) 26, 61, 69, 77, 78, 

140, 247, 254, 257, 265

գլիցերոլ-3-ֆոսֆատ 26

գլյուկոզ

 խմորում 12, 77

օքսիդացում 67, 72, 75, 187

գործակից, ռեակցիայի 

հավասարակշռության 20

գրադիենտ

իոնային 20, 29, 192 

նատրիումային, Na+-ային 34, 35, 

37-39

նատրիում-կալիումային, Na+-K+-

ային 41, 42, 46

պրոտոնային, H+-ային 14, 29, 30, 

34, 39, 57, 60, 147, 245

Cl-ային 153

K+-ային 44, 45

pH-ի (DpH) 30, 31, 33-38, 42, 44, 45, 

138, 171, 172, 204, 221

գրաֆեն 246

գուանոզիներեքֆոսֆորական թթու 

(ԳԵՖ) 25, 27, 81, 82, 124, 200, 203, 

212 

դայջեսթեր 258, 259

դեզօքսիռիբոնուկլեինային թթու 

(ԴՆԹ) 14, 55, 97, 174, 211, 213, 

216, 223, 224, 237, 240, 241 

 միտոքոնդրիումային (միտոԴՆԹ) 

223, 226, 228, 230, 234-236, 239

  քարտեզ 224

 տեղափոխում 213

դեկարբօքսիլազ 36-38
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դինիտրոֆենոլ 171-173, 192

դիցիկլոհեքսիլկարբոերկ(դի)իմիդ 

(ԴՑԿԴ) 108, 160, 161, 167, 168, 

194, 195, 212

դիուրոն 132

դոֆամին 233

Երեքգլիցերիդներ 121, 124, 257

զգայական ռոդոպսին 154

էլեկտրաքիմիական (վառելիքային)  

սարքեր 243

 կենսաէլեկտրաքիմիական 5, 243, 

245, 246

 մանրէային 246, 248

ֆերմենտային 246, 248, 273

էլեկտրոնների ակցեպտորներ 58, 111, 

270

էլեկտրոնների երկբևեռացում 103

էլեկտրոնների տեղափոխում 8, 95, 

101, 102, 105, 106, 110, 113 118, 

120, 132, 143, 144, 152, 244

 արգելակիչներ 105 

գծային (ոչ ցիկլային) 60, 61, 130, 

137, 145

 հետադարձ 146

ցիկլային (օղակային) 60, 122, 137, 

138

էկոլոգիական ռոբոտներ 249 

էկվորին 15

էներգետիկա

 ջրածնային 262

նատրիումային,  Na+-ային 35, 

38 

պրոտոնային,  H+-ային 34, 38

էներգիա

 ազատ 19. 21. 23. 54

էլեկտրաքիմիական 6, 203

լուսային 60, 139, 146, 147, 152, 196

 ներքին 19

 ջերմային 19

պահուստային (բուֆերային) 40

 պոտենցիալ 26, 185

քիմիական 214, 243, 248

էներգիայի աղբյուրներ

 ԱԵՖ, տե՛ս 

ադենոզիներեքֆոսֆորական թթու

արգինինֆոսֆատ 41 

թաղանթակապ 23, 29

կրեատինֆոսֆատ 40, 41, 186, 187

ջրալուծ 23

պահուստային (բուֆերային) 40

պոլիֆոսֆատներ 28, 29

Dµ
H
+, տե՛ս պրոտոնային գրադիենտ

Dµ
Na

+, տե՛ս նատրիմային գրադիենտ

էներգիական զուգորդում

վարկածներ

զուգորդող միավորների 179

տեղային էներգիական զուգորդման 

178

քեմիօսմոսային տեսություն 14, 15, 

35, 169, 176

էներգիական (ադենիլատային) լիցք 29

էներգիական փոխանակություն 5, 9, 

13, 15, 210, 272

 խանգարումներ 6

էնթրոպիա 21, 22, 146

էֆեկտ

 Էմերսոնի՝ ուժեղացման 129

Կրեստրիի 70

Պաստերի 70

Ֆենի 185

Զոնդեր

 9-ամինաակրիդին 34

Լուսածորվող 32, 34, 91

Թափանցող իոններ 31, 33

Թափոններ 245, 248, 251, 254, 255, 

257, 259, 260, 265, 268-271

 Լիգնոցելյուլոզային 251, 254, 265 

Թերմոգենին 172-174, 176
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թերմոդինամիկա, օրենքներ 39

 1-ին 18, 126, 164

2-րդ 22, 23

թերմոդինամիկական համակարգեր

 բաց 22

ստացիոնար կամ կայուն վիճակ 22

կենսաբանական 22

մեկուսացված 21, 22

թթվածին, ակտիվ ձևեր 94, 101, 174, 

223, 26, 232, 233, 237

թիմիդինֆոսֆորիլազ 236

թիոռեդօքսին 217

Իմոբիլիզացում, ֆերմենտների 247, 

269

ինսուլին 64, 235, 236

Լամինին 231

Խմորասնկեր 32, 61, 63, 69, 70, 72, 77, 

85, 118, 161, 167, 213, 217, 219, 220, 

254

խմորում

գլյուկոզի 12, 77

էթանոլային 58

խառը (թթվային) 58, 70, 78

հետերոֆերմենտային  58, 68, 75

հոմոֆերմենտային 58, 68 

կաթնաթթվային 58, 61, 68, 69, 75

կարագաթթվային 61

սպիրտային 69, 77, 252

ֆոտոխմորում 144

Կալիումի (K)-ի իոն(ներ) 31, 35, 169

բաշխում 31, 42, 52

տեղափոխում թաղանթով 43, 44, 

47, 51

K+-ային ԱԵՖազ 47

Kdp համակարգ 47-50

Trk համակարգ 42, 44, 206

կալորիա 21

կասպազներ 88, 234, 240, 241

կատալիզ 6, 15, 165-167, 197

ռոտացիայի (ռոտացիոն) 6, 15, 166

կապսաիցին 104, 105

կարբոնիլցիանիդքլորֆենիլհիդրազոն 

171, 173

կարբօքսին 105

կարնիտին 204, 205

կարոտինոիդներ 78, 127, 130, 145, 147

β կարոտին 127-129, 133, 135 

կեղտաջրեր 245, 251, 260, 270, 273

կենսաբանական օքսիդացում 13

կենսաբանություն ֆիզիկաքիմիական 

9

կենսագազ 251, 258-260, 269

կենսաէթանոլ 250-252, 254-256

կենսաէլեկտրաքիմիական 

(կենսավառելիքային) սարքեր 5, 

243, 245, 246

 ֆերմենտային 246, 248, 273

կենսաէներգետիկա, օրենքներ 23, 39

կենսաինֆորմատիկա 272, 274

կենսաջրածին 251, 262, 265, 268, 269

կենսառեմեդիացում 

(կենսավերականգնում) 270

թթվածնի քիմիական և 

կենսաբանական յուրացում 270

կենսառեակտոր 257, 268, 269

կենսատեխնոլոգիա(ներ) 6, 9, 76, 243, 

254, 256, 268

կենսավառելիք 5, 72, 243, 250, 251, 

255, 256, 258, 260

 կենսագազ 251, 258-260, 269

կենսաէթանոլ 250-252, 254-256

կենսաջրածին 251, 262, 265, 268, 

269

կենսաֆիզիկա 9, 17

կենսաքիմիա 8, 9, 13, 17, 28

2-կետո-3-դեզօքսի-6-

ֆոսֆոգլյուկոնաթթու 76

2-կետո-3-դեզօքսի-6-
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ֆոսֆոգլյուկոնաթթուալդոլազը 76

կիտրոնաթթուսինթազ 79-81

կոֆերմենտ Q 93, 96, 103, 239 

կրեատինֆոսֆատ 40, 41, 186, 187

Հալոռոդոպսին 153

հակաբիոտիկներ 14, 32, 35, 104, 106, 

157, 160-163, 167, 199, 205, 212, 

226, 237, 238

 ամիթալ 104, 105

 բաֆիլոմիցին 167

գենտամիցին 238

կայունություն, հակաբիոտիկների 

նկատմամբ 238

կապսաիցին 104, 105

հակամիցին 104-106, 222 

վենտուրիցիդին 161

օլիգոմիցին 157, 162, 163

հակամիցին A 104-106, 222 

հակապորտերներ 

(հակատեղափոխիչներ) 33, 45, 93, 

209

ԱԵՖ/ԱԿՖ 209

K+/H+- 33

NhaA, NhaB 45, 46

համալիրներ

bc
1
 95, 114,0 134, 143 

b
6
f 132-134, 137, 143

շնչառական

1-ին՝ ՆԱԴ.H-ուբիքինոն-

օքսիդառեդուկտազ 71, 91-93, 98, 

101, 103-108, 203 

2-րդ՝ սաթաթթու-ուբիքինոն-

օքսիդառեդուկտազ 71, 94, 103, 104

3-րդ՝ ուբիքինոն-ցիտոքրոմ 

c-օքսիդառեդուկտազ 95-98, 101-

108, 117, 120, 143, 203

4-րդ՝ ցիտոքրոմ c-թթվածին-

օքսիդառեդուկտազ 96-98, 101, 103, 

104, 107, 108, 120, 203

լույս կլանող 127

համակեցություններ (ասոցիացիաներ) 

մանրէային 245, 267-269, 271 

համատեղափոխիչներ 

լակտոզ/H+- 206

Ֆ
անօրգ

/ H+- 211, 212

հանգստի պոտենցիալ 52, 55

հեքսակինազ 62-64, 67, 240

հիդրոգենազ(ներ) 70, 72, 74, 112, 115, 

117, 248, 263

 [Ni-Fe]- 70, 263

[Fe]- 263

[Fe-Fe]- 263

հիպոգլիցին 125

հիվանդություններ

 Ալցգեյմերի 232, 233 

բակտերիային 237

Հանտինգտոնի 234

կենսաէներգիային կամ 

միտոքոնդրիումային 105, 222, 227, 

238, 243, 273

 նյարդադեգեներատիվ 231, 232

շաքարախտ 10, 235, 236

միտոքոնդրիումային ձև 235

սինդրոմներ 288-291, 237

Պարկինսոնի 232, 234, 239

պերօքսիսոմային 237

տարիքային231

հոպանոիդներ 253, 256

Մանրէաբանություն 9

մեթան 112, 113, 196, 259-261, 269

մեթիլեն կապույտ 108

մեթիլռոդամին 32, 34

մելիտին 163

մենաքինոն 90, 91, 110, 112, 114, 115, 

141-145

մետաբոլոն 62, 83

միկրոէլեկտրոդներ 31

միտոքոնդրիումներ
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 խանգարումներ 223, 225, 226, 239

հիվանդություններ 105

միտոԴՆԹ 223, 226, 228, 230, 231, 

234-236, 239

միտոռիբոսոմներ 223, 224

քաղցկեղ 227

միոզին 7, 182-187

մրջնաթթուջրածինլիազ 70-72

մոդելներ

 Գոմպեթսի 273

Դեշչերևսկու 185

ԴՆԹ-ի կրկնակի շղթայի 14

Էնդրյուսի 273

լիպիդային թաղանթների 31, 32, 34

մկանի կծկման 

ԱԵՖազային ակտիվության 186  

կինետիկական 185

Մոնոյի 273

սպիտակուցների կառուցվածքի  

47, 51, 81, 87, 89, 92, 94-96, 98, 107, 

109, 123, 134, 172, 191, 194, 199, 

206, 208, 209, 215 

մոլեկուլային ջրածին 5, 58

ՆԱԴ.H–դեհիդրոգենազ 35, 113, 114, 

223, 224, 229, 232

նանոկառուցվածքներ 153

նանոմեքենա, նանոշարժիչ 15, 191

նանոպիլեր 247

նիտրատռեդուկտազ 111, 112, 114

նիտրիտռեդուկտազ 111, 112

նիտոտինամիդադենինդի(երկ)-

նուկլեոտիդ (ՆԱԴ) 59, 65, 66, 68, 

69, 78, 81, 82, 84 85, 91-93, 99, 100, 

106, 107, 109, 114, 118-120, 123, 

124, 142, 145, 152, 195

նիտոտինամիդադենին(երկ)

նուկլեոտիդ ֆոսֆատ (ՆԱԴՖ) 60, 

73, 75, 84, 133, 136, 137, 152, 175, 

196

նիտրոգենազ 266

Շղթաներ

 էլեկտրոնների տեղափոխման

 շնչառական 15, 35, 70, 82-85, 87, 

90, 91, 99, 100, 104, 106+108, 110, 

111, 113, 116-121, 123, 134, 143, 

145, 218, 223, 225, 245, 272

մանրէների 91, 110, 111, 113, 114, 

116-121

շնչառական վերահսկողություն 120

շնչառություն

 ազատ 109, 110, 118

անաերոբ, անթթվածին 58, 112, 113

կարբոնատային  112, 113

նիտրատային 111-113

ֆումարային 111

թթվածնային 12, 58

Պերօքսիսոմ 121, 236, 237

պիրոխաղողաթթուդեկարբօքսիլազ 69, 

77, 79, 81

պիրոխաղողաթթուկինազ 69, 79, 81

պիրոխաղողաթթու-

ֆերեդօքսիդառեդուկտազ 77

պլազմոն 223, 236

պլաստոցիանին 134

պլաստոքինոն 91,91, 130-133, 135, 

137, 138

պոլիֆոսֆատներ 28, 29

 վոլյուտին 28

պոտենցիալ(ներ)

 էլեկտրական 103, 169, 246, 250

էլեկտրաքիմիական 29

թաղանթային 30, 52, 99, 100, 102

հանգստի 52, 55

օքսիդավերականգնողական 20, 77, 
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