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БА ЉОИ САРСУХАН 
  

Дар баробари ба даст овардани истиќлолияти давлатї, 
талабот нисбати аз чоп баровардани дастуру китобњои таълимї 
сол то сол меафзояд. Дар њошияи њамин маънї, мураттаб гар-
донидани китоби дарсии «Фотосинтез» аз љониби устодони 
Донишгоњи миллии Тољикистон: профессори кафедраи физио-
логияи растанињо, доктори илмњои биология М.А. Бобољонова 
ва дотсенти кафедраи мазкур, номзади илмњои биология М.С. 
Нарзуллоев, яке аз амалњои нек ва хеле бамаврид мебошад. 

Дар китоб шарњи мазмуну усулњои омўзиш, пайдоиш, 
мавќеи љойгиршавї, такомул, механизмњои амалї гардидан ва 
экологияи фотосинтез (яке аз протсесњои њаётан муњими 
растанињо), њамчунин моњияту ањамияти он дар табиат баён 
карда шуда, маълумотњо доир ба тамоми пањлўњои ин протсеси 
нодир, аз таърихи инкишофи таълимот дар бораи он шурўъ 
карда, то дараљаи молекулавии ташаккул ёфтани аппарати 
фотосинтетикї, гирд оварда шудаанд. Муаллифон ба моњияти 
усулњои омўзиш, бањодињї ва интегратсияи фотосинтез дар 
шароитњои эксперименталї таваљљўњи хоса зоњир намуда, 
масъалањои мазкурро дар сатњи хеле баланди илмиву методї 
шарњ додаанд. Аз љумла, маводи аёнии дар мавриди омўзиши 
таъсири омилњои экологї (равшанї, њарорат, миќдори СО2, О2) 
ба шиддатнокии фотосинтез, таркиби пигментњо, ташаккулё-
бии хлороплатсњо, сохторњои мембранавї ва ѓайра интихоб-
кардашуда, моњирона мавриди истифода ќарор дода шудаанд. 
Њамчунин, маълумотњо дар бораи муайян намудани роњњои 
танзимкунї ва самтнокии метаболитикии фотосинтез, тарзњои 
баланд бардоштани самараи коэффисиенти таъсири фоиданоки 
(КТФ) равшанї, њосилнокии фотосинтетикии растанињо хеле 
хуб дарљ карда шудаанд. 

Ќиммати дигари китобро дастовардњои илмии дар асри 
ХХ дар соњаи омўзиши фотосинтез бадастовардашуда, яъне 
шарњи кашфи роњњои ассимилятсияи фотосинтетикии СО2 дар 
растанињо – сикли барќароршавандаи пентозофосфатии Кал-
вин-Бессема-Бенсон (роњи С3-фотосинтез), сикли Хэтч ва Слэк 
(роњи С4-фотосинтез) ва фотосинтез аз рўйи типи суккулентњо 
(роњи САМ тип фотосинтез), ташкил медињанд. Дар асоси шар-
њи масъалањои мазкур асосњои экологї ва таксономии пањнша-
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вии растанињо дар табиат аз љињати илмї-методї хеле хуб ни-
шон дода шудаанд.  

Ќайд кардан зарур аст, ки муаллифон чун мутахассисо-
ни варзида моњияти механизмњои фаъолнокии ферментативии 
реаксияњои даври торикии фотосинтез, аз љумла рафти амалї 
гардидани сиклњои дар боло номбурдаи метаболизми карбонро 
шарњ додаанд.  

Ќисмати охирини китоб шарњи мазмуни дастовардњои 
навтарини илмї доир ба хусусиятњои ташаккули сохтории мо-
лекулаи ферментњои ибтидоии фотосинтез ва махсусияти та-
шаккули дараљањои аз молекула болотари онњоро дар бар ги-
рифта, дар ин ќисмат моњияти механизмњои таъсир намудани 
ферментњо нишон дода шудааст. 

Китоб бо маводи аёнї хеле хуб оро дода шуда, наќшањо, 
диаграммањо, расмњо ва љадвалњои њангоми баёни мавод мав-
риди истифода ќарордодашуда, аз худ намудани моњияти прот-
сесњои мураккаби физиологи-биохимиявии ба фотосинтез бево-
сита ё бавосита алоќамандро осон мегардонад.  

Мураттабсозии китоби мазкур яке аз кўшишњои нишон-
рас ва бомуваффаќияти шарњи чунин маводи мазмунан мурак-
каби таълимї – фотосинтез мањсуб ёфта, маълумотњои дар он 
дарљёфта бо забони хеле содаву равони тољикї, бо сабки хоса 
баён карда шудаанд.  

Китоб барои омўзгорон, аспирантон ва доираи васеи 
донишљўёни муассисањои тањсилоти олии касбии Љумњурии 
Тољикистон аз рўйи ихтисосњои биология, агрономия, 
њамчунин, тахассусњои ботаника, физиология, биохимия, био-
физика ва генетикаи растанињо бешубња, чун яке аз 
сарчашмањои пурбањо ва асосии таълимї хизмат хоњад кард.             
  
  

Доктори илмњои биология, профессор, 
академики АИ ЉТ Х.Њ. Каримов, 

Доктори илмњои биология, профессор, 
узви вобастаи АИ ЉТ Њ.А. Абдуллоев 
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М У Ќ А Д Д И М А 
 

 Фотосинтез гуфта, протсеси табдилёбии энергияи 
равшании аз љониби организми растанї фурўбурдашуда-
ро ба энергияи химиявї меноманд. 
 Мавќеи асосиро дар рафти ин протсес њолати 
харљшавии энергияи равшанї њангоми барќароршавии 
СО2 то ба ангиштобњо ишѓол менамояд. Дар рафти амалї 
гардидани протсеси фотосинтез сулфат ва нитрат низ 
барќарор шуда, гидрогени молекулавї њосил мешавад. 
Энергияи равшании аз љониби организми растанї  
фурўбурдашуда дар баробари ба энергияи химиявї таб-
дил ёфтан, дар рафти протсесњои дигари  њаётии дар рас-
тани гузаранда сарф мешавад. Бинобар ин, дар бисёр 
мавридњо њангоми баён намудани мазмуни ѓизогирии 
фототрофї њодисаеро мефањманд, ки дар натиљаи он энер-
гияи равшании фурўбурдашуда дар рафти реаксияњои гу-
ногуни дар организм амалишаванда истифода карда ме-
шавад. 
 Ќобилияти гузаронидани протсеси фотосинтезро 
растанињои дараљаи олї, обсабзњо ва баъзе намуди бакте-
рияњо (бактерияњои хлорофилдор) доро буда, онњо дар 
протсесњои энергетикии биосфера аз худ наќши нињоят 
муњим доранд. 
 Ањамияти протсеси фотосинтез дар табиат. Дар 
натиљаи протсеси фотосинтез конњои нафт, газ, ангишт-
санг ва ѓайрањо њосил мешаванд. Яъне, пайвастагињои ор-
ганикии дар рафти протсеси фотосинтез њосилшуда, њам 
аз љониби худи растанї ва њам аз љониби организмњои 
њайвонот, одам ва микроорганизмњо истеъмол карда ме-
шаванд. Њангоми шикаста рехтани баргу шохањои раста-
нињо, мурда рафтани организмњои зинда, аз љумла одаму 
њайвонот, ки минбаъд тањти фаъолияти микроорганизмњо 
ба протсесњои пўсиш дучор  мешаванд, конњои  дар боло 
номбаршудаи пайвастагињои органикї њосил мешаванд.  
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Фасли 1. АЗ ТАЪРИХИ ИНКИШОФИ ТАЪЛИМОТ  
             ОИД БА ФОТОСИНТЕЗ 

 
 Њанўз аз даврањои хеле ќадим диќќати одамонро 
њодисаи дар заминњои бесамар (регзорњо, хокњои кам-
њосил) сабзиш ва инкишофёбии растанињо дар тааљљуб гу-
зошта буд. Ботаники англис С. Гейлс дар китоби худ бо 
номи «Статистикаи растанињо» (соли 1727) навиштааст: 
«…растанињо ќисмати зиёди ѓизои худро на аз замин (аз 
таркиби хок), балки аз њаво (аз таркиби  атмосфера) аз 
худ менамоянд». Дар баёни ин аќида ў дуюмин шахсест, ки  
пас аз И. Нютон аз љониби баргњо аз худ намудани равша-
нї ва дар натиљаи он паст гардидани эњтимолияти аз тар-
киби хок ѓизогирии растанињоро тахмин намудааст. 
Аќидањои мазмунан ба аќидањои И. Нютон ва С. Гейлс 
шабоњатдошта дар корњои М.В. Ломоносов бараъло 
мушоњида карда мешаванд. Њамин тариќ, таълимот оид 
ба таѓзия (ѓизо)-и њавоии растанињо ба миён омадааст. 

Ба гузаронидани тадќиќотњои таљрибавї дар соњаи 
омўзиши фотосинтез корњои химики англис Љ. Пристлї 
асос гузоштаанд. Ў соли 1771 муайян намудааст, ки њан-
гоми дар зарфи шишагин нигоњ доштани растании пудина 
ва шамъи гулхангирифта, растанї њавои бар асари сўхта-
ни шамъ ифлосгардидаи таркиби зарфро аз нав тоза ме-
кунад; ё худ, њангоми дар як ваќт дар як зарфи шишагин 
нигоњ доштани растанї ва њайвон (муш)  ва дар зарфи ди-
гар – танњо њайвон (муш), њайвони дар як зарф алоњида 
нигоњдошташуда пас аз чанд ваќт аз њуш меравад, 
њайвони дар зарфи дуюм бо растанї якљоя гузошташуда 
солим мемонад. Дар асоси ин таљриба ва таљрибањои ди-
гари худ, Љ. Пристлї соли 1774 ба таври таљрибавї 
ќобилияти аз нав барќарор намудани њаворо аз љониби 
растанињо исбот менамояд. Пас аз як сол, бехабар аз 
корњои Љ. Пристлї, олим А.Л. Лавуазе оксигенро кашф 
намуда, онро номгузорї намудааст.  
 Соли 1776 химики швед  К.В. Шееле таљрибањои Љ. 
Пристлиро такрор намуда, натиљањои мазмунан муќобил-
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ро ба даст меорад. Растанињо дар таљрибањои Шееле баръ-
акс, чун шамъи гулхангирифта ва ё њайвони дар зарфи 
шишагин танњо гузошташуда њаворо барои нафаскашї 
ѓайримўътадил (ифлос) мегардонанд. Сабаби мазмуни 
муќобил доштани натиљањои таљрибањои Шееле ва Љ. 
Пристлиро духтури голандї Я. Ингенхауз шарњ додааст. 
Ў муайян намудааст, ки ин њодиса бевосита ба таъсири 
равшанї алоќамандї дорад. Яъне, Љ. Пристлї таљриба-
њои хешро дар равшанї ва Шееле дар торикї гузаронида-
анд. Њамин тариќ, Я. Ингенхауз исбот менамояд, ки 
растанињои сабз оксигенро танњо дар зери таъсири равша-
нї људо мекунанд. Њангоми дар торикї ќарор доштани 
узвњои сабз (баргњо ва пояи растанињои алафї) ва ново-
баста аз он ки узвњои ѓайрисабзи растанї (реша ва ё пояи 
растанињои дарахтї) дар торикї ё дар зери таъсири 
равшанї ќарор доранд, онњо чун организмњои њайвонот 
ва одам оксигенро нафас мекашанд.  
 Соли 1782 табиатшиноси шветсарї Ж. Сенебе ни-
шон медињад, ки растанињо дар равшанї на танњо окси-
генро људо мекунанд, балки СО2-ро фурў мебаранд. Ж. 
Сенебе њодисаи аз љониби растанињо фурўбарии гази СО2-
ро «таѓзия (ѓизо)-и њавої» меномад.  

Бо истифодабарї аз усули тањлили миќдорї, олими 
дигари шветсарї, Т. Соссюр соли 1804 муайян намудааст, 
ки, дар њаќиќат, растанињо дар зери таъсири равшанї 
СО2-ро аз худ мекунанд ва дар як ваќт ба њамон миќдор 
гази оксигенро људо мекунанд. Лекин, дар баробари афзу-
дани массаи хушки тани растанї, миќдори элементи кар-
бон дар таркиби онњо зиёд мегардад. Бо чунин роњ азхуд-
кунии СО2, дар муќоиса бо аз худ намудани элементи кар-
бон аз таркиби хок дар шакли дохил шудан ба таркиби 
пайвастагињои гуногуни маъданї, боиси зиёдшавии миќ-
дори элементи карбон дар тани растанї гардидааст. Т. 
Соссюр ба хулосае  меояд, ки массаи органикии тани 
растанї на танњо аз њисоби фурўбарии СО2-и таркиби 
њаво, њамчунин аз њисоби оби тавассути реша љаббида-
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шуда низ зиёд мешавад. Яъне, об њам дар баробари СО2 

љузъи муњими ѓизои растанї ба шумор меравад.  
 Соли 1840 натиљањои таљрибањои Т. Соссюр аз љо-
ниби агрохимики франсавї Ж.Б. Бусенго ба таври ќатъї 
санљида шуда, тасдиќи илмии худро пайдо кардаанд.  
 Соли 1817 ба олимони франсавї П.Ж. Пелете ва Ж. 
Каванту муяссар мегардад, ки аз таркиби барги растанї 
пигменти сабзро људо намуда, онро «хлорофилл» ном гу-
зоранд. Баъдтар муайян карда шудааст, ки хлоропластњои 
њуљайраи растанї, асосан, аз пигменти хлорофилл таркиб 
ёфтаанд. Соли 1865 физиологи олмонї Ю. Сакс нишон 
медињад, ки дар зери таъсири равшанї дар барг крахмал 
њосил мешавад. Солњои 60-уми асри XIX олими рус А.С. 
Фаминсин њосилшавии крахмалро дар хлоропластњои њу-
љайрањои сабзи спирогира муайян намудааст. Таљриба-
њоро аз рўйи муайян намудани љойи њосилшавии оксигени 
молекулавї, аввалин бор олими олмонї Т.В. Энгелман 
(соли 1881) гузаронидааст. Ў муайян намудааст, ки окси-
ген бевосита дар хлоропластњои њуљайра њосил мешавад.   
 Доир ба омўзиши масъалаи мавќеи равшанї дар 
фотосинтез дар асри XIX олимони амрикої Љ.У. Дрепер 
(соли 1846), пас аз он Ю. Сакс ва В. Пфеффер тадќиќотњо 
гузаронида, муайян намудаанд, ки фотосинтез бештар дар 
зери таъсири равшании Офтоб ба амал меояд. Дар њамон 
давра муайян карда шуд, ки хлорофилл дорои максимум-
њои фурўбарии рангњои сурх ва кабуди нурњои Офтоб ме-
бошад. Дар асоси натиљањои нињоии хеш онњо ба хулоса 
омадаанд, ки протсеси фотосинтез ба ќонуни нигањдории 
энергия итоат намекунад ва равшанї бошад, ба барги сабз 
танњо чун ангезандаи бањаяљонойї таъсир мерасонад. 
Олимон Ю.Р. Майер ва Г. Гелмголс (муаллифони ќонуни 
нигањдорї ва табдили энергия) ба ин аќида муќобил ба-
ромада, ба таври назариявї исбот менамоянд, ки растани-
њои сабз энергияи равшании Офтобро фурў бурда, онро ба 
энергияи химиявї табдил медињанд. Яъне, фотосинтез ин 
протсеси табдилёбии энергияи равшанї ба энергияи 
бандњои химиявї мебошад.  
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 Лекин, натиљањои эксперименталии тасдиќкунандаи 
ин гуфтањо њанўз вуљуд надоштанд. Чунин натиљањои 
таљрибавиро аввалин бор физиологи барљастаи растани-
њо, олими рус К.А. Тимирязев ба даст овардааст. К.А. Ти-
мирязев натиљањои илмии оид ба ин масъала бадастовар-
даи худро соли 1875 дар рисолаи доктории хеш тањти ун-
вони «Доир ба њолати азхудкунии равшанї аз љониби 
растанињо» пешкаши илм гардонидааст.  
 Њамин тариќ, дар асоси таљрибањои бисёрсолаи худ 
К.А. Тимирязев исбот менамояд, ки захирашавї (ассими-
лятсия)-и СО2 дар растанињо аз љониби хлорофилл ба 
амал оварда мешавад. Хлорофилл бевосита дар фотосин-
тез иштирок намуда, ба таври барнагарданда, аз њолати 
барќароршуда ба њолати оксидшуда мегузарад. Ў, њамчу-
нин, наќши кайњонї доштани протсеси фотосинтезро 
шарњ додааст: «…фотосинтез ягона протсесе мебошад, ки 
дар натиљаи он энергияи кайњонии Офтоб фурў бурда шуда, 
дар сатњи сайёраи Замин нигоњ дошта мешавад ва аз як 
шакл ба шакли дигар табдил меёбад». К.А. Тимирязев на-
вишта буд: «Дар хлоропласт энергияи равшании Офтоб ба 
энергияи химиявї табдил ёфта, дар таркиби пайваста-
гињои органикї захира мешавад. Крахмал, клековина ва ди-
гар пайвастагињои органикї барои организмњои зинда чун 
манбаи ѓизо баромад мекунанд».  
 Њамин тариќ, натиљањои тадќиќотњо доир ба таѓзия 
(ѓизо)-и њавоии растанињо пас аз 100 соли таљрибањои 
амалии Љ. Пристлї инъикоси худро дар муодилаи умумии 
фотосинтез, ки тањти мазмуни зерин тасвир карда шуда-
аст, пайдо кардаанд: 
 
                                                                   Равшанї 

6СО2 + 6Н2О                        С6Н12О6 + 6О2  ,      
                                           Хлорофилл 

ё ин ки ба њисоби 1 моль СО2: 
 

Равшанї 

СО2 + Н2О                        СН2О + О2  . 
Хлорофилл 
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  Пайдоиши оксиген дар фотосинтез. Дар муодилаи 
умумии фотосинтез њосилшавии оксиген аз њисоби СО2 ё 
Н2О ифода нагардидааст. Аз ин муодила муайян карда 
намешавад, ки оксигени молекулавии дар фотосинтез 
људошуда аз њисоби кадом модда – СО2 ва ё Н2О њосил 
шудааст. 
 Дар нимаи дуюми асри XIX ва ибтидои асри XX аз 
љониби олимон аќидањое баён шудаанд, ки мувофиќи онњо 
таљзияи СО2 дар протсеси фотосинтез гўё дар зери таъси-
ри равшанї бо њосилшавию барќароршавии атоми карбон 
то ангиштобњо дар иштироки об ба амал меояд. Соли 1870 
химики олмонї А. Байер тартиби гузаштани ин реак-
сияњоро чунин пешнињод намудааст: 
 
                                     Равшанї 

СО2                           СО + О 
 
                                                                     О2 
 
           СО + Н2О                 СН2О +О 
                                        формалдегид 
 
             6СН2О                 С6Н12О6 

 

 Дар асоси ин аќида, таљзияи СО2 дар рафти фото-
синтез чун њолати њосилшавии ќандњо ва крахмал муайян 
карда шуда, аз худ намудани мањсулоти мобайнии СО ё 
формалдегид аз љониби растанињо шарњ дода шудааст. 
Мутаассифона, баъдтар муайян карда шуд, ки њар ду 
пайвастагї (формалдегид ва мањсулоти мобайнии СО) ба 
растанї таъсири зањролудкунанда мерасонанд. Њамин 
тавр, нодуруст будани наќшаи А. Байер нишон дода шу-
дааст.  
 Соли 1893 олими бузурги рус (ихтисосманди соњаи 
биохимия) А.Н. Бах исбот менамояд, ки захирашавии СО2 
дар фотосинтез на ба људошавии О2 аз таркиби он, балки 
ба барќароршавии СО2 (дар натиљаи ба он пайваст шуда-
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ни атомњои гидроген) алоќаманд мебошад. О2 бошад, аз 
таркиби об људо мешавад.  
 Микробиологи голландї К.Б. ван Нил (солњои 
1937-1941) њангоми омўхтани хусусиятњои автотрофии 
бактерияњои хлорофилдор (фотосинтези бактериявї) ва 
ќиёс намудани он бо фотосинтези растанињо ба  хулосае 
меояд, ки реаксияи аввалини фотосинтез тањти мазмуни 
диссотсиатсияи молекулаи Н2О мегузарад. Бактерияњои 
азхудкунандаи СО2 (ба љуз сианобактерияњо) ба барќа-
роркунандагони типњои гуногун (Н2S, Н2, СН4 ва ѓайрањо) 
эњтиёљ доранд. Бинобар ин, онњо оксигени молекулавиро 
људо намекунанд. Бо чунин тарз сурат гирифтани фото-
синтез «фоторедуксия» ном гирифтааст. Ван Нил дар асо-
си тадќиќотњои хеш барои обсабзњои сулфурї ва пурпурї 
муодилаи фотосинтезро ба таври зайл  кор карда барома-
дааст: 
                                        равшанї 

  СО2 + Н2S                     [СН2О] +Н2О + S2, 
 

ё худ муодилаи мазкурро дар формулаи умумї чунин ме-
тавон ифода кард: 
 
                                                             равшанї 

  СО2 + Н2А                     [СН2О] +Н2О + 2А, 
 

ки дар ин љо Н2А – модда (субстрат)-и оксидшаванда ва 
донори атомњои гидроген ба шумор меравад. Ў пешнињод 
намудааст, ки барои растанињои дараљаи олї ва обсабзњо 
Н2А ин Н2О ва 2А ин О2 мебошад. Аз ин љо, ба сифати 
њодисаи аввалини химиявии дар фотосинтез гузаранда, 
таљзияи молекулаи об то ба оксидкунанда [ОН] ва барќа-
роркунанда [Н] баромад мекунад. Сипас, барќарорку-
нандаи аввалин [Н] СО2-ро барќарор ва оксидкунандаи 
аввалин [ОН] дар реаксияе иштирок мекунад, ки он бо 
људошавии О2 ва азнавњосилшавии молекулаи об ба охир 
мерасад. Дар асоси пешнињоди ван Нил, муодилаии уму-
мии фотосинтез чунин ифода карда мешавад:  
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                                                              равшанї 

 СО  + 4Н О                           [СН2О] + 3Н2О + О2,   2 2
                                         хлорофилл 
 
ин муодилаи умумї аз се давра иборат мебошад: 
 
                                                 равшанї 

4Н2О                     4[ОH] + 4[H] 
        хлорофилл 

 
4[H] + CO2                    [CH2O] + H2O 

 
4[ОH]                    2H2O + O2 

 
 Тадќиќотњои ван Нил соли 1937 аз љониби олими 
англис (ихтисосманди соњаи физиологияи растанињо) 
Р.Хил тасдиќи илмии хешро пайдо кардаанд. Р.Хилл ис-
бот намудааст, ки хлоропластњо дар зери таъсири равша-
нї бо иштироки аксепторњои электронњо (феррисионид, 
бензохинон ва ѓайра) ќобилияти таљзия намудани молеку-
лаи Н2О-ро ба молекулањои Н2 ва О2 пайдо мекунанд. Дар 
асоси аќидаи пешнињодкардаи Р. Хил протсеси таљзияи об 
дар се давра мегузарад: 
 
                                                   равшанї 

                       4Н2О                     4H+ + 4ОH- (фотолиз) 
         хлорофилл 

           4ОН-                    2H2O + 4e- + О2 
 

            бензохинон +4Н+ + 4e-                    гидрохинон 
 
 Натиљањои таљрибавие, ки дар фотосинтез аз тар-
киби Н2О њосил шудани О2-ро исбот менамоянд, соли 1941 
дар як ваќт дар собиќ Иттињоди Шўравї аз љониби Вино-
градов ва дар Иёлоти Муттањидаи Амрико (ИМА) аз 
љониби Р.В. Тейс ба даст оварда шудаанд.  
 Њамин тариќ, муайян карда шудааст, ки дар фото-
синтез оксигени молекулавї дар натиљаи таљзияи молеку-
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лаи об дар зери таъсири равшанї ва бо иштироки хлоро-
филл људо мешавад.  
 Кашфи даврањои равшанї ва торикии фотосинтез. 
Муодилаи умумии фотосинтез аввалин бор аз љониби ван 
Нил пешнињод карда шудааст. Ин муодила дар худ ду 
гурўњи реаксияњоеро муттањид гардонидааст, ки гурўњи 
якуми онњо ба фотодиссотсиатсияи об ва гурўњи дуюм ба 
барќароршавии СО2 то ангиштобњо алоќамандї доранд. 
Ре-аксияњои гурўњи дуюм ба таъсири равшанї ягон вобас-
тагие надоранд: 
 
                                      hγ  

                                      Н2О            4[Н]+О2 
                                                                        хлор. 

 
                            СО2+4[Н]            [СН2О]+Н2О 
 
 Реаксияњои гурўњи якум реаксияњои давраи равшанї 
ва реаксияњои гурўњи дуюм реаксияњои давраи торикии 
фотосинтез номида шудаанд.  
 Чи тавре ки ќайд карда шуд, мављудияти даврањои 
равшанї ва торикии фотосинтез дар Россия аз љониби 
А.Л. Рихтер (соли 1914) ва дар ИМА аз љониби Р. Эмерсон 
ва У. Арнолд (солњои 1932-1941) ба таври таљрибавї 
тасдиќ шуда буд. Онњо дар рафти гузаронидани таљриба-
њои хеш аз равшании импулснок (равшании дорои мављ-
њои кўтоњ ва дароз) истифода кардаанд. Њамин тавр, му-
айян карда шудааст, ки шиддатнокии аз њама баланди фо-
тосинтез дар растанињо на танњо тањти афканиши пай-
вастаи нури равшанї, њангоми баъзан ќатъ гардидани он 
мушоњида мегардад. Яъне, самаранокии баланди таъсири 
равшании импулснок аз он шањодат медињад, ки, дар 
њаќиќат, фотосинтез аз даврањои равшанї ва торикї ибо-
рат аст; чунки реаксияњои давраи торикї (реаксияњои 
энзиматикї)-и фотосинтез нисбат ба реаксияњои давраи 
равшанї (реаксияњои фотохимиявї)-и он бо суръати паст 
мегузаранд.  
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 Нишондињандаи дигаре, ки мављудияти даврањои 
равшанї ва торикии фотосинтезро исбот менамояд ин бу-
зургии Q10 (коэффисенти њарорат) мебошад. Бузургии Q10 
аз он шањодат медињад, ки њангоми то 100С баландшавии 
њарорат суръати реаксияњо то чанд маротиба меафзояд. 
Барои реаксияњои химиявї, аз љумла реаксияњои энзима-
тикї, бузургии Q10 натиљањои аз 2 то 4-ро соњиб мешавад.  
 Барои реаксияњои фотохимиявї, яъне, реаксияњое, 
ки аз њарорат вобастагї надоранд, натиљаи Q10, одатан, ба 
1 баробар аст. Барои шиддатнокии фотосинтез тањти 
њароратњои 15-250С, бузургии Q10 ба 2,0-2,5 баробар аст. 
Њамин тариќ, шиддатнокии фотосинтез аз рўйи суръати 
амалї гардидани реаксияњои давраи торикии он муайян 
карда мешавад. 
 Масъалаи аз ду давра иборат будани протсеси фо-
тосинтез ба таври ќатъї аз љониби физиолог ва биохими-
ки растанињо Д.И. Арнон (соли 1954) њал карда шудааст. 
Д.И. Арнон бо кормандони лабораторияи хеш нишон до-
даст, ки хлоропластњои аз таркиби барги растании шпи-
нат људокардашуда дар зери таъсири равшанї ќобилияти 
барќарор намудани NADP+ ва фосфорнок гардонидани 
ADP-ро пайдо менамоянд: 
 
                                            хлоропласт 

        NADP+                       NADPH                         
                                             равшанї 
 
 
                                                                      хлоропласт 

                ADP+P2                          ATP  
                                              равшанї 

 
 Онњо мавќеи љойгиршавии ин реаксияњоро муайян 
намуда, нишон додаанд, ки ин протсесњо дар тилакоидњои 
хлоропласт мегузаранд. Соли 1958 Д.И. Арнон нишон 
медињад, ки шираи аз мембрана ва строммањои хлоро-
пластњо људокардашуда дар њолати дар муњит мављуд бу-
дани NADPH ва ATP СО2-ро захира мекунад, яъне: 
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                                                       строма 
14СО2+ATP+NADPH                       [14С] ќандњо 

                                                       торикї 
 

 Њамин тариќ, дар асоси ин таљрибањо њодисаи 
фотофосфорнокшавї кашф карда шуда, NADPH ва ATP 
мањсулотњои охирини давраи равшании фотосинтез дони-
ста шудаанд. Нињоят, муайян карда шудааст, ки давраи 
равшании фотосинтез дар тилакоидњо ва давраи торикии 
он дар строммањои хлоропласт мегузаранд. 

 
 

Фасли 2. ПЛАСТИДАЊО 
 

Барои њуљайраи растанињо системаи сохторњое хос 
мебошад, ки онњоро пластидањо меноманд. Пластидањо 
сохторњои њуљайравие њастанд, ки бо мембранаи дуќабата 
пўшида шуда, одатан, шакли дони гандумро доранд. Тас-
нифоти пластидањо аз рўйи ранг аввалин бор соли 1896 аз 
љониби А. Шимпер гузаронида шудааст. Пластидањо бе-
ранг (пропластидањо, лейкопластњо, этиопластњо), ки соли 
1854 аз љониби Крюгер пешкаши илм гардонида шудаанд 
ва ё ранга (сабз – хлоропластњо, зард ё сурх – хромопласт-
њо) мешаванд (расми 1).  

Дар таркиби њуљайрањои меристемавї пропласти-
дањо мушоњида мешаванд. Агар сохти пропластидањо дар 
њуљайрањои пурраташаккулёфтаи растанињо боќї монад, 
он гоњ онњоро лейкопластњо меноманд. Дар таркиби 
лейкопластњо моддањои гуногун захира мешаванд. Аз ин 
рў, номи онњо дар асоси номи моддањои дар таркиби онњо 
захирашаванда муайян карда мешавад. Масалан, агар дар 
таркиби пластидањои беранг крахмал захира шавад, онњо- 
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Расми 1. Биогенези хлоропластњо ва алоќамандии тарафайни  
                          љузъиётњои системањои пластидавї: 
         1 - доначањои крахмалї; 2 - ќатрањои равѓанї (липидї)-и аз каро-
тиноидњо таркибёфта; 3 - кристалњои пигментї. 

ро амилопластњо, агар равѓан захира шавад, элайопласт-
њо, агар сафеда захира шавад, протеинопластњо ва 
ѓайрањо меноманд. 

Этиопластњо њангоми дар торикї парвариш ёфтани 
растанињо ба вуљуд меоянд. Дар баробари ба растанї аф-
кандани нури равшанї, этиопластњо ба хлоропластњо му-
баддал мегарданд (расми 2). Дар натиља, сохторњои дохи-
лии пластида ба таѓйиротњои мураккаб дучор мегарданд. 

Протсеси барои тамоми организмњо њаётан муњим: 
фотосинтез, дар пластидањои сабзи њуљайраи растанињо: 
хлоропластњо мегузарад. Хлоропластњо аввалин бор соли 
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Расми 2. Наќшаи дифференсировкаи этиопласти баргњои нахўд 

ба хлоропласт дар зери таъсири равшанї ва таѓйирёбии миќдори 
хлоропластњо дар протсеси пайдошавии ранги сабзи барг:  
А – фототрансформатсияи протохлорофиллид ба хлорофилли а; Б – 
лагфазаи њосилшавии хлорофилл; В – давраи ба таври шиддатнок 
њосилшавии хлорофилл 

 
1791 аз љониби Компаретти муайян карда шудаанд. Андо-
заи хлоропластњо бо доштани дарозии 5-10 мкм ва диа-
метри 2-3 мкм муайян карда шудааст. Адади хлоропласт-
њо дар таркиби њуљайраи растанињо гуногун буда, дар як 
њуљайра ба 1-30 (ё аз ин њам бештар) мерасад. Дар  њуљай-
раи баъзе намуди обсабзњо адади хлоропластњо (хлоро-
пластњои њаљман калон) ба 1-2 баробар аст. Хлоропластњо 
ба монанди пластидањои дигар аз мембранањои беруна ва 
дохила таркиб ёфтаанд (расми 3). 
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Расми 3. Сохти хлоропласт 

 
Мембранаи дохилии хлоропласт муњити дохилии 

он (строма)-ро пўшонида, дар натиљаи кашишхўрї ќатъ-
гардињои зиёд (тилакоидњо)-ро њосил намудааст. Баъзе 
тилакоидњо шаклан ба тангача шабоњат доранд, бинобар 
ин онњоро «тилакоидњои грана» номидаанд. Тўдаи болои-
њамхобидаи чунин тилакоидњо гранаро њосил мекунанд. 
Тилакоидњои гурўњи дигарро тилакоидњои строма мено-
манд, ки онњо ё гранњои алоњидаро байни њамдигар пай-
васт намудаанд ва ё ба таври озод љойгир шудаанд. Дар 
мембранањои тилакоидњо пигментњои сабз (хлорофил-
лњо), зард ё сурх (каротиноидњо), љузъњои таркибии ре-
докс-занљирњо ва шаклњои захирашудаи энергия љойгир 
шудаанд, ки онњо дар фурўбарии энергияи равшанї иш-
тирок мекунанд. Системањои биохимиявии синтезкунанда 
ва табдилдињандаи ангиштобњо дар стромаи хлоропласт-
њо мавќеъ гирифтаанд. Крахмал низ дар строма захира 
мешавад.  

Хромопластњо дар њубобча (везикула)-њои стромаи 
хлоропластњо љойгир шудаанд.   Аз ин  рў, ранги мевањои  
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помидор,  читан  (ё олуча)  ва дигар  растанињо бевосита 
аз мављудияти ин типи пластидањо вобастагї дорад. Дар 
таркиби стромаи њамаи типњои пластидањо молекулаи 
КДН мушоњида шудааст.  

Њангоми сабзиши њуљайра миќдори хлоропластњо 
бо роњи таќсимшавї зиёд мешавад. Таќсимшавии хлоро-
пластњо дар давоми 6-20 соат ба амал омада, аз таќсим-
шавии њуљайра ягон вобастагие надорад. Таќсимшавии 
хлоропластњо дар зери таъсири ранги сурхи спектри рав-
шанї (дорои дарозии мављи 660 нм) танзим мегардад. Дар 
зери таъсири ранги сурхи нисбатан дарозмављи спектри 
равшанї (730 нм) ва ё њароратњои паст протсеси таќсим-
шавии хлоропластњо ќатъ мегардад.  

 
 

Фасли 3. ПИГМЕНТЊОИ ПЛАСТИДАЊО 
 

 Пигментњо љузъи муњимтарини аппарати фото-
синтетикї мебошанд. Ба омўзиши пигментњои растанї 
корњои олими рус (ихтисосманди соњаи физиологияи 
растанињо) М.С. Свет асос гузоштааст. Ў солњои 1901-1903 
бо маќсади коркарди тарзњои људо намудани пигментњо 
чун моддањои холис, ба кашфи усули нав, ки онро «усули 
хроматографияи адсорбсионї» номидааст, муваффаќ ме-
гардад. М.С. Свет њангоми истифодабарї аз ин усул ном-
гўйи ду намуди хлорофиллњо: хлорофилли «а» ва хлоро-
филли «в»-ро муайян намуда, пигментњои баргро ба се 
гурўњ људо мекунад: хлорофиллњо, фикобилинњо ва кара-
тиноидњо. 
 

3.1. Хлорофиллњо  
 

 Сохт ва таркиби атомии хлорофиллњо. Хлорофилл 
аввалин маротиба аз љониби физиолог ва ботаники  рус 
И.П. Бородин (соли 1883) дар шакли кристалл ба даст 
оварда шудааст. Баъдтар муайян карда мешавад, ки ин 
пайвастагї на молекулаи хлорофилл, балки шакли дигар-
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гунгардидаи он: этилхлорофиллид мебошад. Биохимик-
њои полшагї М. Ненский ва Л. Мархлевский (соли 1897) 
муайян намудаанд, ки асоси молекулаи хлорофиллро чун 
ќисмати гемии молекулаи гемоглобин њалќаи порфиринї 
ташкил медињад. Њамин тавр, асоси сохтории якхела дош-
тани пигментњои растанию њайвонот нишон дода шуда-
аст.  
 Солњои 1906-1914 химики немис Р. Вилштеттер тар-
киби элементарии молекулањои хлорофилли «а» ва хло-
рофилли «в»-ро муайян намудааст:  
                             

хлорофилли «а» - С55Н72О5N4Mg; 
хлорофилли «в» - С55Н70О6N4Mg. 

 
 Солњои 1930-1940 олими дигари немис (ихтисос-
манди соњаи биохимия) Г.Фишер формулаи сохтории мо-
лекулаи хлорофиллро пурра ошкор менамояд. Соли 1960 
химикони амрикої Р.Б. Вудворд ва М. Штрел молекулаи 
хлорофиллро ба таври сунъї синтез намудаанд.  
 Њамин тавр, муайян карда шудааст, ки хлорофилл 
эфири мураккаби кислотаи дикарбонии хлорофиллин бу-
да, дар таркиби он як гурўњи карбоксилї (СОО-) тавассу-
ти боќимондаи спирти этилї эфирнок гардида, гурўњи 
дуюми карбоксилї бо спирти бењади якатомаи фитолї, 
пайваст шудаанд:  
 
                                         COOCH3 
       MgN4OH30C32  
                                                               COOC20H32 

 
Формулаи сохтории молекулаи хлорофилли «а» дар 

наќшаи 1 оварда шудааст. 
Чор њалќаи пиролии молекулаи хлорофилл байни 

њамдигар ба воситаи пулчањои метинии α, β, γ ва δ бо 
њосил намудани ядрои порфиринї пайваст шудаанд. 
Атомњои дар гўшањои берунаи њалќањои тэтрапиролї 
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љойгиршудаи карбонї  тавассути раќамњои 1, 2, 3,……10 
ишора карда шудаанд. Атомњои нитроген ба воситаи 
алоќањои координатсионии хеш ба атоми магний, ки дар 
ќисмати марказии молекулаи хлорофилл љойгир шудааст, 
пайваст гардидаанд. Њамчунин, ба таркиби ядрои порфи-
ринии молекулаи хлорофилл њалќаи сиклопентанї дохил 
мешавад, ки бо раќами V ишора шудааст. Ин њалќа ба 
атомњои карбонии дар гўшањои берунаи он љойгиршуда, 
боќимондаи кислотаи кетопропионию гурўњи фаъоли 
карбонилї (ба атоми С9) ва гурўњи карбоксилии метили 
оксидшударо (ба атоми С10) пайваст намудааст. 

 
 

 
  

Наќшаи 1. Формулаи сохтории молекулаи хлорофилли «а». 
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  Сохтори аз њалќањои тэтрапиролї ва сиклопентанї 
њосилшудаи молекулаи хлорофиллро – «форбин» мено-
манд.  
 Занљири пањлугии њалќаи IV-уми пиролї дар худ 
пайвасти кислотањои пропионї ва спирти бењадди поли-
изопрении фитолї (С20Н32ОН)-ро мутањид гардонидааст. 
Ба атомњои 1,3,5 ва 8-уми карбонии дар гўшањои берунаи 
њалќањои пиролї  љойгиршуда  гурўњњои метилї (СН3), ба 
атоми 2-юм гурўњи винилї ва ба атоми 4-ум гурўњи этилї 
пайваст шудаанд. 
 Њалќаи порфиринї системае мебошад, ки дар худ 9 
љуфт бандњои як ва дучанда  (18 бандњои π-электронии дар 
онњо пайдарњам љойгиршуда)-ро дар бар мегирад. Хлоро-
филли «в» аз хлорофилли «а» бо он фарќ мекунад, ки ба 
атоми карбонии дар  њалќаи порфиринии он тањти раќами 
3 омада, ба љойи гурўњи метилї  (-СН3) гурўњї формилї   (-
СНО) пайваст шудааст. 
 Сохти аз ќисмати думчаи фитолї мањрумгардидаи 
молекулаи хлорофиллро «хлорофиллид» меноманд. Њан-
гоми дар молекулаи хлорофиллњо ба протонњо иваз шуда-
ни атоми Mg, аз онњо феофитинњо њосил мешаванд.  
 Дар растанињои дараљаи олї ва обсабзњо хлорофил-
лњои а, в, с ва d муайян карда шудаанд. Њамаи растанињои 
фотосинтезкунанда, аз љумла тамоми намояндагони 
обсабзњо, њамчунин сианобактерияњо, дорои хлорофилли 
«а» мебошанд. Хлорофилли «в» дар растанињои дараљаи 
олї, обсабзњои сабз ва евгленањо мушоњида карда меша-
вад. Дар обсабзњои бўрї ва диатомї ба љойи хлорофилли 
«в» хлорофилли «с» ва дар аксарияти обсабзњои сурх хло-
рофилли «d» мављуд мебошад. Дар бактерияњои фотосин-
тезкунанда, ки протсеси фоторедуксияро амалї мегардо-
нанд, бактериохлорофиллњо ёфт карда шудаанд.  
 Биосинтези хлорофиллњо. Моњияти даври якуми 
биосинтези хлорофиллњо дар растанињо тањти наќшаи  
њосилшавии кислотаи аминолевулинї (КАЛ) аз кислотаи 
дикарбонї (С5) ифода мегардад (расми 4). Яъне, кислотаи 
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глутаминї пас аз 2 маротиба гидроксилнокшавї ба кис-
лотаи 4,5-оксивалерианї мубаддал мегардад. Он минбаъд 
бо аланин ва ё дигар аминокислота ба реаксия дохил ме-
шавад. Дар рафти амалї гардидани ин реаксия ба сифати 
кофермент пайвастагии пиридоксалфосфат амал мекунад. 
Ин реаксия аз љониби ферменти КАЛ-трансаминаза тан-
зим мегардад. Муайян карда шудааст, ки барои синтези 
КАЛ кислотаи α-кетаглутарї низ истифода мешавад.  
 Такрорёбињои навбатии њалќаи њосилшавии КАЛ 
боиси ба амал омадани пайвастагии пиролї – порфобили-
ноген мегарданд. Аз њисоби 4 њалќаи пиролии бо ин роњ 
баамаломада, минбаъд, уропорфириноген њосил мешавад. 
Сипас, уропорфириноген ба протопорфирини IX табдил 
меёбад. Роњи минбаъдаи табдилёбии протопорфирин ме-
тавонад гуногун бошад. Масалан, њангоми дар муњити  
реаксионї мављуд будани оњан гем (пайвастагии ба тар-
киби ситохромњо, каталазањо, пероксидазањо ва гемогло-
бин дохилшаванда) њосил мешавад. Њангоми дар реаксияи 
табдилёбии минбаъдаи протопорфирин иштирок намуда-
ни магний, гурўњи карбоксилии ба атоми тањти раќами 10-
омадаи карбонї пайвастшуда тавассути гурўњи метилии S-
аденозил-α-метионин этирификатсия мешавад ва ќисмати 
охирини њалќаи сиклопентании V-умро ишѓол менамояд. 
Дар натиља хлорофиллид њосил мешавад. Њангоми мудда-
ти њамагї якчанд сония дар зери таъсири равшанї ќарор   
доштан, протохлорофиллид дар натиљаи гидрогеннок гар-
дидани бандњои дучандаи атомњои 7 ва 8-уми карбонии 
њалќаи IV-уми пиролї  ба хлорофиллиди «а» мубаддал ме-
гардад. Дар мисоли растанињои дараљаи паст ва баъзе на-
мояндагони растанињои лучтухм хлорофиллид метавонад 
дар торикї њосил шавад. Хосиятњои спектралии хлоро-
филлид ва хлорофилли «а» якхелаанд.  

Даври охирини њосилшавии хлорофилли «а» ин та-
вассути спирти фитолї этирификатсия гардидани он ме-
бошад.  Спирти  фитолї чун пайвастагињои дигари поли- 
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Расми 4. Даврањои асосии биосинтизи хлорофиллњо   
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изопренї аз атсетил-СоА ва бо иштироки кислотаи мева-
лонї њосил мешавад. 

Аз рўйи нишондодњои аз љониби А.А. Шлик (соли 
1965) бадастовардашуда чунин бармеояд, ки хлорофилли 
«в» метавонад аз молекулањои навњосилшудаи хлорофил-
ли «а» ба амал ояд. Њамаи протсесњои шарњдодашуда (аз 
протсеси њосилшавии КАЛ сар карда, то протсеси њосил-
шавии хлорофилли «а») дар хлоропластњо мегузаранд. 
Аломатњои аввалини пайдошавии ранги сабзи растанињои 
дар торикї парваришёфтаистода њанўз дар лањзањои авва-
ли ба муддати 2-4 соат дар равшанї нигоњ доштани онњо, 
мушоњида мегардад.  
 Хосиятњои физикї ва химиявии хлорофиллњо.  Хло-
рофилли «а» дар њолати сахтї аз худ пайвастагии амор-
фии дорои ранги кабуди сиёњчатобро мегузорад. Нуќтаи 
гудозиши хлорофилли «а» ба 117-1200С баробар аст. Хло-
рофиллњо дар мањлулњои эфири этилї, бензол, хлоро-
форм, атсетон, спирти этилї наѓз њал шуда, дар мањлули 
эфири петролейнї суст њал мешаванд ва дар об тамоман 
њал намешаванд. Мањлули хлорофилли «а» дар эфири эти-
лї ранги  кабуди сабзчатоб ва мањлули хлорофилли «в» 
ранги зарди сабзчатобро њосил мекунад. Дараљањои мак-
симуми фурўбарии хлорофиллњо дар ќисмати сурхи спек-
три равшанї дар њудуди 660-663 нм ва дар ќисмати кабуд 
дар њудуди 428-430 нм мехобанд (расми 5). Нишондињан-
дањои максимуми фурўбарии хлорофилли «в» дар ќисмат-
њои сурху кабуди спектри равшанї ба 642-644 ва 452-
455нм баробар аст. Хлорофиллњо дар маљмўъ рангњои бу-
нафш ва зарди равшаниро нисбатан суст фурў бурда, 
рангњои сабзу инфрасурхро тамоман фурў намебаранд. 

Фурўбарии ќисмати кабуду бунафши равшанї аз 
љониби хлорофиллњо ба мављудияти системаи бандњои 
конюгатї ва дучандаи дар њалќаи порфиринї љойгиршу-
да асоснок карда мешавад. Шиддатнокии аз њама баланди 
фурўбарии ќисмати сурхи спектри равшанї ба гидроген-
нок гардидани бандњои дучандаи атомњои С7 ва С8-уми 
њалќаи IV-уми пиролї (ин њолат њангоми табдилёбии про- 
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Расми 5. Спектри фурўбарии пигментњои пластидањо 

 
тохлорофиллид ба хлорофилл рух медињад) ва мављуд бу-
дани атоми магний дар њалќаи порфиринї вобастагї до-
рад. 

Айнан њамин гуна шароитњо боиси паст шудани 
шиддатнокии фурўбарии ќисматњои зард ва сабзи спектри 
равшанї аз љониби молекулаи хлорофилл гаштаанд. Њан-
гоми коркарди молекулаи хлорофилл тавассути кислота 
атоми магний ба протонњо иваз шуда, дар натиља феофи-
тин њосил мешавад. Феофитин дорои ранги бўрии сабз бу-
да, ќисмати сурхи спектри равшаниро хеле суст фурў ме-
барад. Баръакс, дар натиљаи гидролизи молекулаи хлоро-
филл дар зери таъсири ишќорњо аз таркиби он кандаша-
вии думчаи фитолї ва спирти метилї ба амал омада, спек-
три фурўбарии хлорофилл бетаѓйир мемонад. Бинобар ин, 
хлорофиллин ва хлорофилл хосиятњои спектралии якхела 
доранд.   
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Њолати максимуми фурўбарии спектралии молеку-
лаи хлорофиллњо аз табиати моддаи њалкунанда, таъсири 
мутаќобилаи молекулаи хлорофилл бо чарбњо, сафедањо 
ва ё молекулањои дигари хлорофиллї вобастагї дорад. 

Молекулањои хлорофиллњои агрегатї (хлорофил-
лњои тавассути пленкањои сахт пўшидашуда ва ё дар тар-
киби хлоропластњо мављудбуда) дорои максимумњои фу-
рўбарии нурњои дарозмављи равшанї (то 680 нм) мебо-
шанд. 
 Мањлули хлорофиллњо дар њалкунандањои ќутбнок 
ќобилияти флуорессенсї (нурафканї) зоњир мекунанд. 
Масалан, дар таркиби эфири этилї хлорофилли «а» флуо-
рессенсияи рубинї-сурхї дорои максимуми 668 нм ва хло-
рофили «в» дорои максимуми фурўбарии 648 нмро зоњир 
мекунанд. Мувофиќи ќоидаи Стокс максимумњои флуо-
рессенсї нисбат ба максимуми фурўбарии ќисмати дароз-
мављи равшанї майл мекунанд. Хлорофилли агрегатї ва 
хлорофилли дар њолати аслї (дар таркиби барги зинда) 
ќарордошта флуорессенсияро суст мегузаронанд. 
 Мањлули хлорофиллњо, њамчунин, ќобилияти фос-
форессенсї низ доранд. Максимуми фосфорессенсияи 
хлорофиллњо дар ќисмати инфрасурхи спектри равшанї 
хобидааст.  
 Механизми протсесњои флуорессенсия ва фосфорес-
сенсия дар мисоли хлорофилл хуб омўхта шудаанд. 
Њолатњои нисбатан устувори атом ва молекулањо чун 
њолатњое муайян карда шудаанд, ки њангоми љой доштани 
онњо электронњои валентнок дараљањои энергетикии пас-
таринро ишѓол намуда, аз рўйи Принсипи Паулї (дар як 
орбита мављуд будани на зиёда аз ду электронњои дорои 
спинњои антипараллелї) љойгир шудаанд. Дар чунин 
њолат ќарор доштани молекулањоро њолати синглетии 
аслї (S0) меноманд (расми 6).  

Њолати синглетии аслї њолатест, ки њангоми љой 
доштани он љамъи спинњо (вектори лањзањои магнитї)-и 
њамаи электронњои молекулањо ба сифр (0) баробар аст. 
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Расми 6. Наќшаи дараљањои энергетикии электронњо дар молекулаи  

 дар њолатњои синглетии аслї (S0) ва бањаяљономада ќарордошта: 
Тавзењ: њолатњои синглетии бањаяљономада (S1

* ва S2
*) – ду элэктрони 

тоќи дорои спинњои муќобил; њолати триплетии бањаяљономада (T*) – 
ду электрони тоќи дорои спинњои паралелї 

 
Ваќте ки молекула кванти равшаниро фурў мебарад, дар 
натиља электронњои он ба дараљањои нисбатан баландтари 
орбиталии озод мегузаранд. Агар дар электрони бо ин роњ 
фаъолгардида самти њаракати спин нигоњ дошта шавад, 
он гоњ молекула ба њолати синглетии фаъол (S*) мегуза-
рад. Агар њангоми гузаштани электрон ба њолати нисба-
тан баланди орбиталї (энергетикї) спини он самти дигар 
гирад, он гоњ чунин њолати фаъолгардии молекуларо 
њолати триплетї (Т*) меноманд.  
 Якбора аз њолати синглетии аслї (S0) ба њолати 
триплетї (T*) гузаштани электрон њодисаи ќариб имкон-
пазир аст. Чунки барои рух додани ин њодиса бояд мав-
ќеъгирии спинњо мусоидат намоянд. Њамин тавр, гузаш-
тани электрон аз њолати синглетии аслї (S0) ба њолати  
нисбатан баланди орбиталї дар натиљаи фурўбарии кван-
ти равшанї ба хатти рости дар спектри фурўбарї њосил-
шаванда мусоидат мекунад.  

 32 



Фурўбарии кванти ранги сурхи равшанї аз љониби 
хлорофилл боиси гузаштани электронњо аз њолати сингле-
тии аслї (S0) ба њолати синглетии фаъол (S1

*) мегардад 
(расми 7). Њангоми фурўбарии кванти ранги кабуд (ќисма-
ти дорои дараљаи баландтарї энергетикї)-и равшанї, 
электрон ба њолати боз њам баландтари орбиталї (S2

*) ме-
гузарад.  

 
Расми 7. Њолати энергетикии молекулаи  хлорофилл ва роњњои  
                 истифодабарии энергияи электронњои бањаяљономада 

     Тавзењ: Раќамњо давомнокии њолати ба њаяљон омадани   
                    молекулањоро ифода мекунанд. 
 

Роњњои ба њолати синглетии аслї (S0) баргаштани 
молекулаи хлорофилл гуногун мебошанд: 
 -аз даст додани як ќисми энергия дар шакли гармї 
(гузаштан аз њолати синглетии S1

* ба њолати синглетии 
аслї - S0), яъне аз рўйи ќоидаи Стокс молекулаи хлоро-
филл кванти энергияи фурўбурдаи равшаниро тањти маз-
муни флуорессенсия  инъикос менамояд. Чї тавре ки ќайд 
карда шуд, хлорофилли «а» равшаниро дар ќисмати сурх 
ва кабуди спектри он фурў бурда, флуорессенсияро танњо 
тањти ранги сурхи спектри равшанї мегузаронад. Даври 
њаётии њолати синглетии электрон (лањзаи дар њолати 
синглетї ќарор доштани электрон) аз 10-13 то 10-9с-ро дар 
бар мегирад; 
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  -роњи дигари харљи энергияи равшании аз љониби 
молекулаи хлорофилл фурўбурдашуда дар гузаштани 
электронњо аз њолати синглетї (S2

*) ба њолати триплетї 
(T*) ифода мегардад.  Чунин тарзи гузариши молекулаи 
хлорофилл аз дараљаи баландтари энергетикї ба дараљаи 
нисбатан пасттари энергетикї бо харљи энергия дар шак-
ли гармї ба амал меояд. Лекин, дар ин маврид нурафканї 
аз љониби молекулаи хлорофилл рўй намедињад. Даври 
њаётии њолати триплетї (T*)  нисбат ба њолати синглетї 
(S2

*) дарозтар (>10-4с) мебошад. Аз њолати триплетї (T*) 
ба њолати синглетии аслї (S0) гузаштани молекулаи хло-
рофилл нисбат ба флуорессенсия бо инъикосгардии 
нурњои боз њам дарозмављи равшанї ба анљом мерасад. 
Чунин нурафканї нурафкании нисбатан суст ё фосфорес-
сенсия номида мешавад;  
 -дар охир, энергияи равшании аз љониби мелекулаи 
хлорофилл фурўбурдашуда метавонад дар рафти амалї 
гардидани реаксияњои фотохимиявї харљ гардад. Дар чу-
нин њолатњо протсесњои флуорессенсия ва фосфорессенсия 
ба амал намеоянд.   
 Сохти дар протсеси эволютсионї интихобгардидаи 
молекулаи хлорофилл барои иљро намудани наќши 
сенсабилизаторї њангоми гузаштани реаксияњои фотохи-
миявї дар байни тамоми пигментњои боќимонда пурра 
мутобиќат мекунад. Ба таркиби он 18 π-электронњои дело-
кализатсияшуда (электронњое, ки дар формулаи структу-
рии молекулаи хлорофилл чун 18 аъзои њалќаи конюгатии 
бандњои дучанда омадаанд) дохил мешаванд. Онњо њан-
гоми фурўбарии кванти нурњои равшанї ба молекулаи 
хлорофилл ќобилияти ба осонї фаъолгардиро мебахшанд.  
 Њанўз К.А. Тимирязев пешнињод намуда буд, ки 
молекулаи хлорофилл ќобилияти оксиду барќароршавиро 
зоњир мекунад. Њамин тариќ, реаксияи дар зери таъсири 
равшанї барќароршавии молекулаи хлорофилл аввалин 
бор дар таљрибањои А.А. Красновский (соли 1948) мушо-
њида карда шудааст. Ў нишон додааст, ки молекулаи хло-
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рофилли дар пириддин њалкардашуда дар шароитњои 
анаэробї дар зери таъсири равшанї тавассути кислотаи 
аскорбинї барќарор мешавад. Дар натиља шаклњои бар-
ќароршуда (сурх)-и молекулаи хлорофилл (шаклњои дорои 
максимумњои фурўбарии равшанї тањти дарозии мављи 
525 нм) њосил мегарданд: 
 
      Хл + hγ → Хл*→ Хл + АН       Хл- + АН+ 

ион-радикали донор 
 
 Ин протсес њангоми ќатъ гардидани таъсири 
равшанї хусусияти баргардандагї зоњир мекунад. Моле-
кулаи хлорофилли дар зери таъсири равшанї барќарор-
шуда метавонад аксепторњои гуногуни электронњоро бар-
ќарор гардонад. Айнан, дар њамон системаи модулї, њан-
гоми ба он њамроњ намудани аксептори электронњо, хло-
рофилл дар зери таъсири равшанї чун сенсабилизатор ба-
ромад мекунад: 
                                                  hγ 
                                 е-             ↓          е- 
  Донори электронњо             Хлорофилл             Аксептори электронњо 
 
 Бевосита дар чунин шароитњо барќароршавии 
NAD+, рибофлавин, хинон, Fe+, оксиген ба амал меояд. Ин 
реаксияро «реаксияи Красновский» номидаанд. Њамин 
тавр, молекулаи хлорофилл на танњо чун аксептори авва-
лаи электронњо, њамчунин чун донори аввалаи электронњо 
низ баромад мекунад. 
 Аз ин гуфтањо чунин бармеояд, ки молекулаи хло-
рофилл, бинобар доштани хусусиятњои хоси сохторї ва 
физико-химиявї, се вазифаи муњимро иљро мекунад: 

1) ба таври интихобї фурў бурдани равшанї; 
2) захира намудани энергияи равшании фурўбурда 

дар шакли электронњои фаъолгардида; 
 3) табдили фотохимиявии энергияи дар шакли 
электронњои фаъолгардида захирашуда ба энергияи хи-
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миявии пайвастагињои дар зери таъсири равшанї оксид-
шуда ва барќароршуда; 
 Барои иштирок намудани молекулаи хлорофилл 
дар протсеси фотосинтез мавќеи нињоят муњимро ташак-
кули фазоии он ишѓол менамояд. Њалќаи магнї-
порфиринии молекулаи хлорофилл аз худ пластинкаи 
њамвори дорои ѓафсии 0,42нм ва масоњати 1нм2-ро  мегу-
зорад, ки ќисмати гидрофилии молекулаи хлорофилл ба 
шумор меравад. Боќимондаи алифатикии думчаи  фитолї 
(дорои дарозии 2нм) дар якљоягї бо њалќаи порфиринї  
кунљ (ќутб)-и гидрофобиро њосил мекунанд. Молекулаи 
хлорофилл бо ќисмати гидрофобии худ метавонад бо 
мембранањои сафедавї ва чарбї таъсири мутаќобила 
дошта бошад (расми 8).  

 
Расми 8.  Ташаккули фазоии молекулаи хлорофилли b 

 
Обсабњои сабз (сианобактерияњо), обсабзњои сурхи 

бањрї ва баъзе намояндагони криптомонадањо дар баро-
бари доштани молекулаи хлорофилли «а», њамчунин, до-
рои пигментњои гурўњи дигар – фикобилинњо низ мебо-
шанд.  
 Намояндагони аз њама пањншудатарини фикоби-
линњо фикоэритробилин ва фикосианобилин мебошанд. 
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Фикоэритробилин, одатан, ба миќдорњои зиёд ба таркиби 
обсабзњои сурх дохил шуда, ба онњо ранги хоса мебахшад. 
Фикосианобилин бештар дар таркиби обсабзњои кабуду 
сабз њосил мешавад. 

 
3.2. Фикобилинњо 

  
 Сохт ва хосиятњои фикобилинњо. Фикобилинњо аз 
љињати сохт ба таркиби пигментњои талха – билинњо до-
хил мешаванд. Мафњуми фикобилин ифодагари мазмуни 
«phycos» - обсабз ва «bilis» - талха мебошад. Намояндаи 
ин гурўњи пигментњоро дар организми њайвонот билиру-
бин меноманд.  
 

 
 Фикобилинњо пайвастагињои тэтраполии дорои 
занљири кушода ва системањои конюгатии бандњои ду ва 
якчанда мебошанд. Дар таркиби молекулаи онњо атоми 
магний ва думчаи фитолї мушоњида карда намешавад. 
Дар молекулаи фикобилинњо њалќањои I ва IV-уми пиролї 
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ба худ яктогї гурўњњои карбонилиро пайваст намудаанд. 
Ба таркиби њалќањои пиролии молекулаи фикобилинњо 
радикалњои зерин дохил шудаанд: 4 радикалњои метилї 
(гурўњњои метилии ба атомњои С1, С3, С6 ва С7 павастшу-
да), радикали винилї (ба атоми С2, пайвастшуда),  радика-
ли этилї (ба атоми С8 пайвастшуда) ва ду боќимондањои 
кислотаи  пропионї   (ба атомњои С4, С5 пайвастшуда). 

Фикобилинњо гурўњњои хромофории фикобили-
протеинњо (сафедањои глобулинї) ба шумор мераванд. 
Фикобилинњо ба се гурўњи асосї  људо мешаванд:  1) фико-
эритринњо-сафедањои сурхи дорои максимумњои фурўба-
рии 498-568нм; 2) фикосианњо-сафедањои кабуду осмон-
ранги дорои максимумњои фурўбарии 595-630нм; 3) алло-
фикосианинњо - сафедањои кабуди дорои максимумњои 
фурўбарии 585-685нм. Тамоми ин хромопротеинњо ќоби-
лияти флуорессенсионї (нурафканї)-ро тањти дарозињои 
мављии 585-578нм зоњир мекунанд.    
 Фикобилинњо дар об наѓз њал шуда, дар фикобили-
сомањо (грануллањои дар сатњи берунаи ламеллањои фото-
синтезкунанда љойгиршуда)-и њуљайраи обсабзњо њал на-
мешаванд. 
 Ањамияти фикобилинњо. Максимуми фурўбарии 
фикобилинњо дар байни ду максимуми фурўбарии моле-
кулаи хлорофилл (дар ќисматњои зарди сурхчатоб ва зар-
ди сабзчатоби спектри равшанї) хобидааст. Барои дуруст 
дарк кардани мазмуни чунин  мавќеъгирии максимуми 
фурўбарии фикобилинњо зарур аст, ки хосиятњои оптикии 
оби муќаррариро ёдовар шавем. Муайян карда шудааст, 
ки об пеш аз њама нурњои дарозмављи ќисми аёншавандаи 
спектри равшаниро фурў мебарад. Дар бањру уќёнусњо 
нурњои сурхи равшанї  дар жарфо (чуќурї)-њои беш аз 
34м, нурњои зард дар жарфо (чуќурї)-њои беш аз 177м, 
нурњои сабз дар жарфо (чуќурї)-њои беш аз 322м ва дар 
охир, нурњои кабуд ва бунафши спектри равшанї, дар 
жарфо (чуќурї)-њои беш аз 500м нопадид мегарданд. Дар 
асоси љой доштани чунин таѓйирёбии сифатии нурњои 
равшанї дар бањру уќёнусњо, обсабзњо бо тартиби зайл 
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пањн шудаанд: дар ќисмати болоии об обсабзњои сабз, по-
ёнтар аз онњо обсабзњои кабуду сабз ва пас аз онњо  об-
сабзњои сурх љойгир шудаанд. Љойгиршавии обсабзњоро 
аз рўйи чунин хусусият В.Т.Энгелман њодисаи «мутобиќ-
шавии хроматикии комплементарнок» номидааст. Ў дар 
асоси мушоњидањои хеш (солњои 1881-1884) муайян наму-
дааст, ки шиддатнокии захиракунии СО2 аз љониби об-
сабзњои дорои рангњои њархела бевосита ба максимумњои 
фурўбарии системаи пигментии онњо алоќамандї дорад. 
Олими рус Н.М. Гайдуков (соли 1903) ба таври таљрибавї 
(эксперименталї) нишон додааст, ки њангоми дар зери 
таъсири  ќисмњои гуногуни аёншавандаи спектри равшанї 
нигоњ доштан ва ё парвариш намудани  обсабзњои кабуду 
сабз (Oscillaria sancta) тани онњо ранги комплементарї 
(иловагї)-ро њосил мекунад. Дар њолати ба онњо бо ќис-
мати сабзи спектри равшанї таъсир расондан, ранги об-
сабз ба ранги зарди сурхчатоб иваз мешавад.  Дар нати-
љаи таъсир намудан бо ќисмати сурхи спектри равшанї 
ранги обсабз сабз мегардад. Дар давраи њозира муайян 
карда шудааст, ки таѓйирёбии ранги њуљайрањои обсабзњо 
аз њолати таѓйирёбии синтези фикобилинњо (пигментњои  
дар рафти фотосинтез иштироккунанда) вобастагї дорад. 
Њамин тариќ, фикобилинњо дар таркиби њуљайрањои об-
сабзњо пигментњои иловагие мебошанд, ки вазифаи хло-
рофилли «в» (вазифаи маљмўаи љамъкунандаи энергияи 
равшанї)-ро иљро мекунанд. Таќрибан 90%-и энергияи 
равшании аз љониби фикобилинњо фурўбурда ба хлоро-
филли «а» пешкаш карда мешавад. Њодисаи мутобиќша-
вии хроматикии комплементарнок ба тамоми намудњои 
обсабзњои кабуду сабз ва сурх хос мебошад. Дар мисоли 
аксари намудњои ин обсабзњо мутобиќшавї ба таѓйир-
ёбандагии таркиби спектри равшанї бевосита аз таѓйир-
ёбињои миќдорї ва таркибии хлорофилли «а» вобастагї 
дорад. 
 Дар таркиби обсабзњо ба ѓайр аз фикобилинњои дар 
протсеси фотосинтез иштироккунанда њамчунин фикоби-
линњое низ мављуд мебошанд, ки дар протсеси фотосинтез 
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иштирок намекунанд; масалан, фитохром пайвастагие ме-
бошад, ки чун фоторетсептор муайян карда шуда, рангњои 
сурх ва сурху зарди ќисми аёншавандаи спектри равшани-
ро фурў мебарад. Фитохром дар њуљайраи обсабзњо вази-
фаи танзимкунандаро иљро мекунад. 
  

3.3. Каротиноидњо  
      
 Каротиноидњо пигментњои ранга (зард, норинљї ва 
сурх)-и хлоропластњои њуљайрањои растанињо мебошанд. 
Онњо ба таркиби пластидањои њуљайрањои узв ва ё 
сохторњои ѓайрисабзи организми растанї (масалан, ба 
таркиби решамеваи сабзї) дохил мешаванд. Бинобар дар 
таркиби барги сабз мављуд будани миќдори зиёди 
хлорофиллњо, каротиноидњо намоён нестанд. Лекин, дар 
фасли тирамоњ, дар натиљаи њодисаи «хлороз» (вайрон-
шавии молекулаи хлорофилл) дар таркиби барг кароти-
ноидњо нињоят хуб намудор мешаванд. Аз ин рў, ранги 
барг њархела (ранга) менамояд. Пайдошавии рангњои зард 
ва бунафш дар таркиби баргњо дар фасли тирамоњ 
мављудияти каротиноидњоро бори дигар собит менамояд. 
Каротиноидњо дар таркиби бактерия ва занбўруѓњо низ 
њосил мешаванд. Танњо организмњои њайвонот ќобилияти 
синтез намудани каротиноидњоро надоранд. Дар давраи 
њозира 400 номгўйи ин гурўњи пигментњо муайян карда 
шудаанд.  
 Сохт ва хусусиятњои каротиноидњо. Таркиби 
воњиди (элементарї)-и каротиноидњоро Вилштеттер муай-
ян намудааст. Солњои 1920-1930 сохти пигментњои асосии 
гурўњи каротиноидњо кашф гардидааст. Соли 1950 дар ла-
бораторияи  П. Каррера каротиноидњо ба таври сунъї 
синтез карда шудаанд. Ба каротиноидњо се гурўњи пиг-
ментњоро мансуб медонанд: 1) каротинњо (С40Н56) - пиг-
ментњои норинљї ва сурх; 2) ксантофиллњо (С40Н56О4) - 
пигментњои зард; 3) кислотањои каротиноидї - мањсулоти 
дар рафти оксидшавии каротиноидњо њосилшуда ва дорои 
занљири карбонии нисбатан кўтоњу гурўњи карбоксилї, 
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масалан: С40Н56О4 – кросетин, пайвастагии дорои гурўњи 
функсионалии -СОО.  
 Каротин ва ксантофиллњо дар мањлули хлороформ, 
бензол, сулфиди гидроген ва атсетон, њамчунин, дар мањ-
лули спиртњои петролейнї ва эфири диэтилї наѓз њал шу-
да, дар мањлули спиртњои метанол ва этанол ќариб ки њал 
намешаванд. Ксантофиллњо дар мањлули спиртњо наѓз њал 
шуда, дар мањлули эфири петролейнї њал намешаванд. 
 Њамаи каротиноидњо пайвастагињои полиенї ме-
бошанд. Ду гурўњи аввали онњо (каротинњо ва ксанто-
филлњо) аз 8-тої боќимондањои изопренї иборат мебо-
шанд, ки онњо занљири конюгатии бандњои дучандаро 
њосил намудаанд. Каротиноидњо асиклї (алифатикї), мо-
но ва бисиклї шуда метавонанд. Њалќањои дар ќисмати 
нўгии молекулаи каротиноидњо мављудбуда, ионњои њоси-
лавї ном доранд (расми 9).  

 
 

Расми 9. Формулањои сохтории каротиноидњо  
          ва пайдарњамии табдилёбии онњо 

Мисоли каротиноиди асиклї – ликотин (С40Н56) ка-
ротини асосии баъзе намуди мевањо, аз љумла каротини 
памидор ва бактерияњои пурпурї ба шумор меравад.  
 β-каротин дорои ду њалќаи β-ионї (њалќањое, ки дар 
онњо банди дучанда дар байни атомњои С5 ва С6 љойгир 
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шудаанд) мебошад. Дар натиљаи гидролизи β-каротин дар 
ќисмати банди дучандаи марказї ду молекулаи витамини 
А (ретинол) њосил мешавад. 
 α-каротин аз β-каротин бо он фарќ мекунад, ки дар 
таркиби он яке аз њалќањо β-ионї ва дигаре ε-ионї 
(њалќае, ки дар он банди дучанда дар байни атомњои  С4 
ва С5 љойгир шудааст) мебошанд. 

Ксантофиллњои лютеин њосилаи α-каротин ва зеак-
сантин њосилаи β-каротин дониста шудаанд. Њалќањои 
ионии ин ксантофиллњо дорои яктогї гурўњи гидроксилї 
мебошанд. Пайвасти иловагии ду атоми оксиген ба банди 
дучандаи дар байни атомњои С5 ва С6 љойгиршуда  (гурўњї 
эпоксидї):   

 
дар  молекулаи зеаксантин боиси њосилшавии виолаксан-
тин мегардад. Фањмиши «виолаксантин»  мазмуни људо-
шавии ин пайвастагиро аз таркиби гулбаргњои гули Viola 
tricolor – чашмакони Анюта ифода мекунад. Зеаксантин 
аввалин бор аз таркиби дони љуворимакка Zea mays ба 
даст оварда шудааст. Лютеин бошад, калимаи лотинии 
luteus – зардро ифода мекунад. Худи лютенин дар таркиби 
зардии тухми паррандањо бештар мављуд аст. Ба изомери 
нисбатан оксидшудаи лютеин фукоксантин С40Н60О6 – 
ксантофили асосии обсабзњо дохил мешавад. Каротиноид-
њои асосии пластидањои растанињои дараљаи олї ва об-
сабзњо β-каротин, лютеин, виолаксантин ва неоксантин 
дониста шудаанд. Синтези каротиноидњо аз асетил СоА 
оѓоз гардида, ба воситаи кислотаи мевалонї, геранилге-
ранилпирофосфат то ликопин, ки асосгузори тамоми ка-
ротиноидњои боќимонда мебошад, ба амал меояд. Синте-
зи каротиноидњо дар торикї мегузарад. Лекин, дар зери 
таъсири равшанї шиддатнокии синтези онњо баланд ме-
гардад. Спектри фурўбарии каротиноидњо бо ду хатти дар 
рангњои бунафшу кабуд ва кабуд (аз 400 то 500нм) мав-
људбуда асоснок мегардад. Миќдор ва њолати максимум-
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њои фурўбарии онњо аз рўйи системањои конюгатии банд-
њои дучанда муайян карда мешаванд. Дар натиљаи зиёд-
шавии миќдори чунин бандњо максимуми фурўбарї бо 
ќисмати дарозмављи равшанї омехта мешавад. 
 Каротиноидњо чун хлорофиллњо бо сафедањо ва 
чарбњои мембранањои фотосинтетикї  ба таври ковалентї 
пайваст нестанд.  
 Мавќеи каротиноидњо дар протсеси фотосинтез. 
Каротиноидњо љузъ (компонент)-њои муњими системаи 
пигментњои тамоми организмњои фотосинтезкунанда ба 
шумор мераванд. Онњо дар организмњо якчанд вазифаи 
муњимро иљро мекунанд: 1) фурўбарии энергияи равшанї  
ба сифати пигментњои иловагї (ёрирасон); 2) њифз наму-
дани молекулаи хлорофилл аз протсеси оксидшавии бар-
нагарданда дар зери таъсири равшанї.  

Тахмин карда шудааст, ки каротиноидњо дар прот-
сеси мубодилаи оксигении фотосинтез низ иштирок мена-
моянд.  
 Ањамияти бузург доштани каротиноидњо чун пиг-
ментњои иловагї (пигментњои фурўбарандаи нурњои оф-
тоб дар ќисматњои кабуду бунафш ва кабуди спектри 
равшанї) њангоми афканиши энергияи равшанї (спектри 
умумии нурњои радиатсионии Офтоб) ба сатњи Замин му-
айян карда мешавад. Чї тавре ки дар расми 10 нишон до-
да шудааст, максимуми фурўбарии нурњои радиатсионии 
ин пигмент ба ќисматњои кабуду осмонранг ва сабзи спек-
три равшанї (тањти дарозињои мављии 480-530нм) муво-
фиќат мекунад.  

Дар шароитњои табиї љамъи умумии нурњои ради-
атсионии Офтоб аз љараёнњои нурњои радиатсионии рост 
(ба таври амудї) ба сатњи Замин пањншаванда ва аз љара-
ёни нурњои дар атмосфера  (фазои коинот)  афканда  ибо- 
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Расми 10. Пањншавии энергия дар спектри радиатсияи умумї  

          ва афканда дар рўзњои софу беѓубори њаво 
 

рат мебошад. Афкандагии љараёни нурњои радиатсионии 
Офтоб дар  атмосфера ба мављуд будани њиссачањои аэро-
золї (ќатрањои об, чангњо ва ѓайра) вобастагї дорад. Тар-
киби спектралии љамъи нурњои радиатсиони (нурњои дар 
њудуди 350-800 нм хобида)-и Офтоб њангоми софу беѓубор 
будани њаво дар давоми рўз ќариб ки таѓйир намеёбад. 
Чунин њолат бо он асоснок карда мешавад, ки зиёдшавии 
њисса (миќдор)-и афкандагии нурњои ќисмати сурхи спек-
три равшанї дар таркиби љамъи умумии нурњои радиат-
сионии Офтоб, њангоми пас аз субњ баромадани он (расми 
25) боиси афкандагии онњо дар фазои кушоди коинот ме-
гардад. Бевосита, дар њамин ваќт ба таркиби нурњои дар 
фазои кушоди коинот пањншаванда миќдори зиёди  
нурњои  кабуду бунафш дохил мешаванд. Дар атмосфераи 
Замин, одатан, нурњои кўтоњмављи равшанї пањн шуда-
анд. Аз ин рў, њангоми љой доштани чунин њолатњо осмон 
ранги кабудро мегирад.   

Њангоми  пастшавї  ва  ё  ќатъ  гардидани афканда-
гии нурњои радиатсионии Офтоб ба Замин (дар рўзњои 
абрнок) њиссаи афкандагии нурњои ќисмати кабуду бу-
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нафши спектри равшанї зиёд мегардад. Ин нишонди-
њандањо мазмуни муњим доштани таъсири нурњои кўтоњ-
мављи спектри равшаниро ба организмњои фотосинтезку-
нандаи дар сатњи хушкии Замин пањншуда исбот намуда, 
эњтимолияти дар протсеси фотосинтез чун пигментњои 
иловагї иштирок намудани  каротиноидњоро боз њам 
даќиќтар мегардонанд. Дар асоси таљрибањои моделї са-
маранокии баланди интиќол ёфтани энергияи равшанї 
тавассути каротиноидњо ба хлорофилли «а» нишон дода 
шудааст. Муайян карда шудааст, ки ќобилияти интиќол 
додани энергияи фурўбурдаи равшанї на ба њамаи 
пигментњо, балки танњо ба каротиноидњо хос мебошанд. 
Ба ксантофиллњо доштани чунин хусусият хос нест.  
 Вазифаи дигари каротиноидњо ин вазифаи муњофи-
затї мебошад. Натиљањои таљрибавии тавассути кароти-
ноидњо аз таљзияшавї дар зери таъсири энергияи равшанї 
муњофизат намудани молекулаи хлорофиллро аввалин бор 
Д.И. Ивановский (соли 1913) ба даст овардааст. Д.И. Ива-
новский дар таљрибањои хеш аз мањлулњои дорои консен-
тратсияи якхелаи хлорофиллї ва дорои консетратсияи гу-
ногуни каротиноидї истифода карда, онњоро ба роњи 
омехтакунї дар найчашишањо љой медињад. Сипас, њар 
кадом найчашишаро ба муддати 3 соат дар равшанї 
нигоњ медорад. Ў дар асоси мушоњидањои хеш муайян на-
мудааст, ки  дар омехтаи мањлулњое, ки дар онњо консен-
тратсияи каротиноидњо нисбат ба консентратсияи 
хлорофиллњо баландтар буд таљзия (вайроншавї)-и моле-
кулаи хлорофилл камтар ба амал меояд ё ин ки ќариб 
мушоњида намегардад ва, баръакс, дар омехтаи мањлул-
њое, ки дар онњо консентратсияи каротиноидњо нисбат ба 
консентратсияи хлорофиллњо пасттар буд таљзияи моле-
кулаи хлорофилл бештар ба чашм мерасад. Баъдтар ин 
натиљањо њар чї бештар тасдиќи илмии хешро  пайдо на-
мудаанд. Њамин тавр, мутантњои хламидомонадие, ки дар 
онњо ќобилияти синтезкунии каротиноидњо нест карда 
шудааст, дар атмосфера дар зери таъсири равшанї нобуд 
гардида, дар торикї, њангоми бо тарзи гетеротрофї ѓизо 
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гирифтан, фаъолияти њаётии хешро нињоят мўътадил ме-
гузаронанд. Дар мутанте, ки аз љуворимакка ба даст овар-
да шудаасту ќобилияти синтез кардани каротиноидњоро 
надорад, дар шароитњои аэробї хлорофилли нав њосил 
шуда, дар як муддати кўтоњ (бо суръати баланд) вайрон 
мешавад. Дар шароитњои анаэробї бошад, дар онњо прот-
сеси таљзия (вайроншавї)-и молекулаи хлорофилл ба амал 
намеояд.  
 Чї тавр каротиноидњо молекулаи хлорофиллро аз 
таљзияшавї (вайроншавї) дар равшанї муњофизат меку-
нанд? Дар давраи њозира нишон дода шудааст, ки кароти-
ноидњо ба молекулаи хлорофилли ба њолати фаъоли трип-
летї (Т*) гузашта таъсир расонда, онро аз протсеси ок-
сидшавии барнагарданда нигоњ медоранд. Дар натиља 
энергияи дар њолати триплетї азхудкардаи молекулаи 
хлорофилл дар шакли гармї хориљ мешавад:  
 

ХлТ* + Каротиноид → ХлS* + КаротиноидТ* 

КаротиноидТ* → КаротиноидSо + Гармї 
 

 Њамчунин, каротиноидњо бо молекулаи фаъолгар-
дидаи оксиген низ таъсири мутаќобила доранд, чунки ок-
сигени фаъолгардида метавонад бо роњњои ѓайримахсус 
аксарияти пайвастагињои органикиро оксид гардонад. 
Каротиноидњо бошанд, ба оксиген таъсир намуда, онро ба 
њолати аслї  бармегардонанд:    
 

Каротиноид + О2
S* → Каротиноид Т* +О2  

КаротиноидТ* → КаротиноидSo + Гармї 
 

 Наќши каротиноидњо дар мубодилаи оксигении 
протсеси фотосинтез на он ќадар пурра муайян карда шу-
дааст. Дар растанињои дараљаи олї, ушнањо, обсабзњои 
сабзу бўрї протсеси дезэпонсилнокшавии ксантофиллњо 
мушоњида карда шудааст, ки он дар зери таъсири равшанї 
мегузарад.  
 Мисоли чунин шакли табдилёбии каротиноидњо 
њалќаи виолаксантинї ба шумор меравад: 
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Ањамияти њалќаи виолаксантинї то њол муайян нашуда-
аст. Тахмин мекунанд, ки ин њалќа миќдори изофии окси-
генро бартараф мекунад.  
 Каротиноидњо дар организми растанї вазифањои 
дигарро низ иљро мекунанд, ки онњо ба протсеси фотосин-
тез алоќамандї надоранд.  
 Дар «чашмак»-њои ба таъсири энергияи равшанї 
љавобгўяндаи организмњои якњуљайраи ќамчинакдорон  
ва дар ќисматњои нўгии пояи растанињои дараљаи олї – 
каротиноидњо ба равшанї таъсири мутаќобила расонда, 
самти пањншавии онро муайян мекунанд. Ин њолат барои 
фототаксисњо дар мисоли ќамчинакдорон ва барои фото-
тропизм дар мисоли растанињои дараљаи олї нињоят 
муњим мебошад.  
 Каротиноидњо ранги гулбаргњо ва мевањои баъзе 
растанињоро муайян мекунанд. Њосилањои каротиноидњо 
витамини А ва  ксантоксин дониста шудаанд, ки чун тур-
шии абссизинї (ТАБ) ва моддањои дигари фаъоли 
биологї таъсир мерасонанд. Хромопротеин ва родопсини 
дар таркиби баъзе намояндагони бактерияњои галофиллї 
мављудбуда дар баробари фурў бурдани равшанї чун 
насосњои ионњои Н+ фаъолият мекунанд. Гурўњи хромо-
фории бактериородопсин ретинал (шакли алдегидии вита-
мини А) мебошад. Бактериородопсин ба родопсини 
анализаторњои узвњои босираи њайвонот шабоњат дорад.  
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4. ДАВРАЊОИ РАВШАНЇ ВА  
  ТОРИКИИ ФОТОСИНТЕЗ 

4.1. Давраи равшании фотосинтез 
 
 Фотофосфорнокшавї. Дар давраи равшании фото-
синтез нурњои офтоб аз љониби хлорофилли «а» ва дар 
иштироки пигментњои иловагї (хлорофилли  «в», кароти-
ноидњо, фикобилинњо) фурў бурда мешаванд. Дар ин дав-
ра  энергияи равшанї ба энергияи химиявии АТР ва 
NADP•H табдил меёбад. Њамаи ин протсесњо дар мембра-
нањои аз љињати фотохимиявї фаъоли хлоропластњо ама-
лї мегарданд ва дар худ системаи мураккаби реаксияњои 
фотофизикї, фотохимиявї ва химиявиеро муттањид гар-
донидаанд, ки табиати онњо хеле хуб омўхта шудааст.  
 Ба таркиби ламеллањои хлоропластњо 5 маљмўаи  
сафедавии бисёрљузъа: маљмўаи равшаниљамъкунанда 
(МРЉ), фотосистемањои I ва II, маљмўаи ситохромї (аз 
ситохромњои В6 ва f таркибёфта) ва маљмўаи АТР-азї (дар 
синтези АТР иштироккунанда) дохил мешаванд. Онњо дар 
асоси љой доштани таъсири мутаќобила фаъолият меку-
нанд. 
 Мигратсияи энергия ва наќлиёти электронњо дар 
фотосинтез. Р. Эмерсон (соли 1957) аввалин олимест, ки 
аќидаи худро дар мавриди дар хлоропластњо мављуд бу-
дани ду фотосистема баён намудааст. Ў натиљањои илмии 
хешро дар асоси муайян намудани таъсири равшанї ба 
«баромади кванти»-и фотосинтез дар мисоли  хлорелла ба 
даст овардааст. Тањти мафњуми «баромади кванти»-и фо-
тосинтез миќдори О2-и хориљгардида ва ё СО2-и азхудкар-
дашударо бар 1 квант энергияи фурўбурдашудаи равшанї 
баробар медонанд. Нишон дода шудааст, ки њангоми ба 
хлорелла бо нурњои ќисмати сурхи спектри равшанї 
(нурњои дорои дарозињои мављии – 660-680 нм) таъсир на-
мудан натиљаи ченаки «баромади квантї»-и фотосинтез 
баланд мешавад. Таъсири нурњои ќисмати сурхи спектри 
равшании дорои дарозињои мављии аз ин њам зиёдтар ба 
камшавии натиљаи «баромади квантї»-и фотосинтез овар-
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да мерасонад. Њангоми бо нурњои ќисмати сурхи спектри 
равшанї (нурњои дорои дарозии мављии 700 нм) таъсир 
намудан протсеси фотосинтез ќариб ки ќатъ мегардад,  
њоло он ки нурњои ин ќисмати спектри равшанї аз љониби 
молекулаи хлорофилл озодона фурў бурда мешаванд.  
Њангоми ба хлорелла дар як ваќт бо нурњои дарозии 
мављашон 700 ва 650 нм-и ќимати сурхи спектри равшанї 
таъсир намудан самараи умумї нисбат ба њолатњои дар 
алоњидагї таъсиррасонї хеле баланд мебошад (расми 11). 
Ин њодиса њодисаи «самараи баландбардорандаи Эмерсон» 
номида шудааст. Аз њамин давра инљониб, аќидаи дар 
хлоропластњо мављуд будани ду системаи пигментии 
байнињамдигар таъсири мутаќобиладошта тавлид ёфта, то 
њол рушду тараќќї карда истодааст. 

  
   

Расми 11. «Баромади квантии фотосинтез» дар мисоли обсабзи сабзи          
      хлорелла, њангоми истифодабарии ќисмати сурхи  

         спектри равшанї тањти дарозињои мављии гуногун  
Тавзењ: Баландшавии «баромади квантї»-и фотосинтез дар зери  таъ-
сири  нурњои  иловагии  сурхи  спектри  равшанї  (бузургии баладбардо-
рандаи  самараи Эмерсон)   
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 Тахмини Эмерсон дар мавриди дар хлоропластњо 
мављуд будани ду системаи пигментї тасдиќи хешро дар 
тадќиќотњои минбаъда пурра пайдо кардааст. Олимон та-
вонистанд, ки аз таркиби мембранаи хлоропластњо бо 
ёрии детергентњо (моддањои сатњї-фаъол, диссотсиатсия-
кунандаи бандњои гидрофобї) ва бо усули сентрифугаку-
нии дифференсиалї дар зичии градиенти ќанд (сахароза) ё 
бо истифода аз усулу ќоидањои дигар љузъњои таркибии 
сафедавї - фотосистемаи I (ФС-I) ва фотосистемаи II  
(ФС-II)-ро људо ва муайян намоянд.   
 Ба таркиби ФС-I ба сифати маркази реаксионии он 
димер (ду воњид)-и молекулаи пигменти П700 (хлорофилли 
«а»-и дорои максимуми фурўбарии 700 нм) ва хлорофилл-
њои а675-695 (љузъи антенавии ин фотосистема) дохил меша-
ванд (љадвали1, расми 10).  Аксептори аввалаи электронњо 
дар ин фотосистема шакли мономерии молекулаи хлоро-
филли а695 (А1), аксептори дуюмин – А2 ва Ав (сафедањои 
оњану сулфурдор – FeS) ба шумор мераванд. Маљмўаи  
ФС-I  дар зери  таъсири  равшанї  FeS-и дар об њалшаван-
даро барќарор менамояд, ки дар натиља, ферредоксин 
(Фс) њосил ва пластосианин (Пс) оксид мешавад. 

Маљмўаи сафедавии ФС-II аз маркази реаксионии 
П680 (хлорофилли «а»-и дорои максимуми фурўбарии 680 
нм) ва  пигментњои антеннавї - хлорофиллњои  а670-685  тар-
киб ёфтааст. Аксептори аввалаи электронњо дар ФС-II – 
феофитини «а» (Фф) буда, он электронњоро ба пластохи-
нони аввалин медињад. Минбаъд, пластохинони аввалин 
электронњоро ба FeS (Q4) ва FeS бошад, ба пластохинони 
дуюмин (Qв)-и њамин фотосистема интиќол медињанд.  Ба 
таркиби  ФС-II, њамчунин, маљмўаи сафедавии S-система 
(оксидкунандаи молекулаи об) ва гузаронандаи электрон-
њои Z (бо S-система пайванд ва чун донори электронњо (е-) 
барои П680 хизматкунанда) низ дохил мешаванд. Ин 
маљмўа бо иштироки марганес, хлор, калсий фаъолият ме-
кунад. Дар ФС-II ситохроми в559 љойгир шудааст. ФС-II 
пластохинон (РQ)-ро барќарор, обро то људошавии О2 ва 
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Љадвали 1 
Љузъњои занљири наќлиёти электронњо дар хлоропластњо  
ва иќтидорњои муайяншудаи оксиду барќароршавии онњо 

 
Аломат Хосиятњо Е/0, В 

 
А1 

 

А2, Ав 

 

 

Фд 
 
 
 
 
 
 

FAD 
(редуктаза) 

NADP+ 
 

П700 

Фотосистемаи I: 
       Шакли мономерии хлорофилли а695 – аксептори 
аввалаи электронњо дар ФС-I. 
       Сафедањои оњану сулфурдор (FeS) – аксепторњои 
дуюмини электронњо. Ба таркиби онњо 4Fe ва 4S до-
хил мешаванд.  
       Ферредоксин – сафедаи дар об њалшаванда ва 
дорои марказњои аз оњану сулфур таркибёфта: 
 
Сис.-S                        S                          S-Сис. 
                     Fe                       Fe  
Сис.-S                        S                          S-Сис. 
 
       Ферредоксин: NADP-оксидорекдуктаза+FAD-и 
ба сифати кофермент баромадкунанда.  
       Никотинамидадениндинуклеотидфосфати оксид-
шуда. 
       Хлорофилли а (димер), дорои максимуми 
фурўбарии 700 нм – маркази реаксионї. 

 
 

- 0,73 
- 0,50…-0,55 

 
 

0,42…-0,43 
 
 
 
 
 
 

-0,36 
 

-0,32…-0,36 
 

+,40…+0,45 

 
b6 

Qc-Qz 
 

FeSR 

Сит. F 
Пс 

 

Маљмўаи ситохромњои b6 – f: 
       Сит.b563 (гемопротеин).  
       Минтаќањои пайвастшавии пластохинон ба 
маљмўаи Сит.b6 – f .  
       Сафедаи оњану сулфурдори Риске (2Fe2S). 
       Ситохром f – гемопротеин. 
       Пластосианин – сафедаи дар об њалшавандаи 
мисдор, гузаронандаи электрон.  

 
- 

0,18…+0,1 
 

+0,32 
+0,365…+0,400

+0,37 

 
S 
 
 
 
 

Z 
 
 

П680 
 

Сит. B559 
Фф 

 
QА 

 
QВ 

Фотосистемаи II: 
       Маљмўаи сафедавии пайвасткунандаи Н2О ва 
људокунандаи О2. Маљмўаи мазкур дар њар як маркази 
реаксионии хеш дорои кластерњои аз чор атомњои Mg 
иборатбуда ба шумор рафта, ба мављудияти ионњои 
Cl- ва Ca2+ эњтиёљ дорад.   
       Донори фаъоли электронњои П680 мањсуб ёфта, дар 
таркиби худ ду атоми ба њамдигар мустањкам пайва-
стшудаи Мn-ро доро мебошад.  
       Хлорофилли а-и дорои максимуми фурўбарии 680 
нм – маркази реаксионї.  
       Гемопротеин.  
       Феофитин а – аксептори аввалаи электронњо дар 
ФС-II. 
       Пластохинони аввалаи ФС-II, ки бо атоми оњан 
пайваст мебошад. 
       Пластохинони дуюмини ФС-II (љойи пайвастша-
вии PQ).    

 
+0,8 

 
 
 
 

+0,8 
 
 

+1,12 
 

+,365…+0,400
-0,61 

 
-0,13…-0,30 

 
-0,01 

PQ/PQH2        Пул (замина)-и пластохинонњо – гузаронандањои 
дар зери таъсири чарбњо њалшавандаи электронњо ва 
Н+. 

0…+0,10 

 

 51



протонњо оксид мекунад.  
 Ба сифати звенои пайвасткунандаи ФС-II ва ФС-I  
пул (замина)-и пластохинонњо,  маљмўаи сафедавии в6 - f  
ва пластосианин баромад мекунанд.  
 Дар љараёни такомул (эволютсия) ФС-I – аввал ва 
ФС-II баъд аз он пайдо шудаанд. ФС-I дар таркиби бакте-
рияњои фотосинтезкунанда мављуд буда, протсеси фото-
синтез дар онњо бе таљзияшавии молекулаи об ва људоша-
вии гази О2 (фоторедуксия) мегузарад. Дар чунин њолатњо 
вазифаи донори электронњоро дар давраи равшании фо-
тосинтез пайвастагињои зудоксидшаванда ба монанди Н2S, 
Н2, СН4 ва ѓайрањо иљро мекунанд.   
 Маљмўањои антенавї ва мигратсияи энергия дар 
системањои пигментї. Эмерсон ва Арнолд нишон дода-
анд, ки дар хлоропластњои растанињо ба њар як маркази 
реаксионї аз 200 то 400 молекулаи хлорофиллњо мувофи-
ќат мекунанд. Аксарияти ин молекулањо вазифаи фурўба-
рии энергияи равшаниро иљро намуда, онро минбаъд ба 
марказњои реаксионї интиќол медињанд. Муайян карда 
шудааст, ки молекулањои хлорофиллњои «а» ва пигмент-
њои иловагї (хлорофилли «в», каротиноидњо, фикобилин-
њо) ба таркиби маљмўањои антенавї ва маљмўањои 
равшаниљамъкунанда (МРЉ) дохил мешаванд. Масалан, 
аз таркиби ламеллањои хлоропластњо МРЉ-е људо карда 
шудааст, ки он аз хлорофиллњои «а» ва «в», (МРЉа-в), ФС-
II ва маљмўањои антенавии бевосита ба таркиби ФС-I ва 
ФС-II дохилшаванда таркиб ёфтааст.  
 Дар таркиби МРЉа-в хлорофилли «а» дар 2-3 шакл 
(шаклњои дорои максимумњои фурўбарии 660-675 нм), 
хлорофилли «в» (дорои максимуми фурўбарии 650 нм) ва 
каротиноидњо мављуд мебошанд. Њар як МРЉ а-в аз 120 то 
240 молекулањои хлорофиллњоро (бо таносуби хлорофил-
ли «а» бар хлорофилли «в», яъне, 1,2-1,4) муттањид мегар-
донад. Аз ду як њиссаи сафедањои тилакоидњо ва ќариб 
60%-и миќдори умумии хлорофиллњо дар МРЉ љойгир 
шудаанд. Хлоропластњои обсабзњои кабуду сабз ва сурх 
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хлорофилли «в» надоранд. Бинобар ин, дар онњо вазифаи 
МРЉ-ро фикобилисомањо (њиссачањои дорои табиати фи-
кобилинї) иљро менамоянд. 
 Ба таркиби маљмўаи антенавии ФС-II 40 молекулаи 
хлорофиллњои «а» (хлорофиллњои дорои максимуми фурў-
барии 670-683 нм  дар П680) ва β-каротин дохил мешаванд.  
 Маљмўаи антенавии ФС-I аз хромопротеинњо тар-
киб ёфтааст. Он дар таркиби худ 110 молекулаи хлоро-
филлњои «а»-ро (хлорофиллњои дорои максимуми фурўба-
рии 680-685 нм-ро дар П700) муттањид гардонидааст. Аз ин 
миќдор 60 молекулаи хлорофиллњо љузъњои таркибии 
маљмўаи антенавии худи фотосистемаро ташкил дода, 50 
молекулаи боќимонда ба таркиби маљмўае дохил меша-
ванд, ки онро чун МРЉ-и ФС-I мењисобанд. Нишон дода 
шудааст, ки ба таркиби маљмўаи антенавии ФС-I β-
каротин низ дохил мешавад.  
 Хромопротеинњо маљмўањои антенавие мебошанд, 
ки фаъолиятнокии фотохимиявї ва энзиматикї зоњир на-
мекунанд. Чунки, агар њар як молекулаи хорофилл ќоби-
лияти табдил додани кванти фурўбурдаи энергияи равша-
ниро ба реаксияњои фотохимиявї доро мебуд, он гоњ за-
рурияти мављуд будани чунин система аз байн мерафт. 
Муайян карда шудааст, ки лањзаи дар њолати бањаяљон-
омадаи синглетї ќарор доштани электронњо ба 10-12-10-9с 
баробар аст. Њатто, дар зери таъсири бевоситаи нурњои 
офтоб 1 кванти энергияи равшанї аз љониби молекулаи 
хлорофилл танњо як маротиба ва дар давоми 0,1 с фурў 
бурда мешавад. Дар бисёр мавридњо молекулаи хлоро-
филл «дар њолати оромї» ќарор дорад. Бинобар ин, наќ-
шаи фаъолият намудани пигментњои маљмўањои антенна-
вї аз он иборат аст, ки онњо кванти энергияи равшаниро 
љамъ карда, онро ба молекулањои пигментњои марказњои 
реаксионї (П680 ва П700) интиќол медињанд. Марказњои ре-
аксионии П680 ва П700 квантњои азхудкардаи энергияи 
равшаниро табдил дода, дар натиља реаксияњои фотохи-
миявиро амалї мегардонанд. Тартиби табдилёбии квант-
њои энергияи равшанї ба реаксияњои фотохимиявї ба ќат-
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рањои боридаистодаи борон, ки пайдарњам ба шифти хона  
бархўрда, љараёни обро њосил мекунанд, шабоњат дорад.  
 Љойивазкунї (мигратсия)-и энергия ба воситаи 
пигментњои маљмўањои антенавї аз рўйи принсипи резо-
нанси индуктивї (бе флуорессенсия ва интиќоли зарядњо) 
ба амал меояд. Табиати резонанси индуктивї чунин аст: 
њар як молекулаи кванти энергияи равшаниро фурўбурда 
ва дар њолати синглетии фаъол ќарордошта оссиляторї 
молекулавї ба шумор меравад. Майдони барќии дорои 
њудудњои муайяни лапишхўрандаи дар атрофи молекулаи 
бањаяљономадаи хлорофилл њосилшуда ба оссилятсияи 
дипол (электрон-ядро)-и молекулањои њамсояи хлорофилл 
таъсири индутсивї мерасонад. Дар натиља, молекулаи до-
нор ба њолати синглетии аслї ва молекулаи аксептор ба 
њолати фаъол мегузаранд. Модули механикии гузариши 
энергия ба таври резонансї аз худ системаеро мегузорад, 
ки дорои ду мятники тавассути пружинаи сусткашиш-
хўранда пайваст мебошад. Љунбиши яке аз мятникњо бои-
си лаппишхўрии дуюм ва ором гаштани якум мегардад.   

Ба сифати шароитњои ба амал овардани тарзи резо-
нансии гузариши энергия электронњои бањаяљономада 
масофањои нињоят кўтоњи байни молекулањо (на зиёда аз 
10 нм) ва њолати нестшавии њудуди лаппишхўрї дар байни 
ду молекулаи нисбат ба њамдигар таъсири мутаќобил-
дошта, баромад мекунанд. Ба ин њолат аз рўйи муайян 
намудани дараљаи изофагии спектри флуорессенсияи мо-
лекулаи донори бањаяљономада ва спектри фурўбарии мо-
лекулаи аксептор бањо дода мешавад (расми 12). Флуорес-
сенсияи њар як молекулаи донор нисбат ба максимуми 
фурўбарии он (максимуми нисбатан дарозмављ) то андо-
зае минтаќаи фурўбарии молекулаи аксепторро рўйпўш 
мекунад. Љойивазкунии энергия аз пигментњои кўтоњмављ 
ба сўйи пигментњои дарозмављ (пигментњое, ки дараљаи 
нисбатан баландтари синглетии фаъол доранд) равона ме-
гардад.   
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Расми 12. Спектрњои фурўбарї ва флуорессенсионии молекулаи донори      

  аздастдињанда ва аксептори азхудкунандаи энергия 
 

Дар маљмўањои антенавї интиќоли энергия бо тар-
тиби зерин мегузарад: каротин (400-550 нм) → хлорофил-
ли «в» (650 нм) → хлорофилли «а» (650-675 нм) → П680 

(ФС-II). Суръати тарзи резонансии гузариши энергия аз як 
молекула ба молекулаи дигар дар муддати 10-10-10-9с  ме-
гузарад. Самараи гузариши электронњо дар  байни  моле-
кулањои  хлорофилл  ба  100%  ва  дар  байни  молекула-
њои каротину хлорофилл њамагї ба 40% баробар аст. Дар 
обсабзњои кабуду сабз ва сурх тарзи  резонансии гузариши 
энергия бо тартиби зайл сурат мегирад: фикоэритрин (570 
нм) → фикосианин (630 нм) → аллофикосианин (650-670 
нм) → хлорофилли «а» (670-680 нм). Эњтимолияти мављуд 
будани чунин тарзи гузариши энергияро њолати њамди-
гарро рўйпўш намудани хатњои флуорессенсия ва фурўба-
рии пигментњо дар ин ќаторњо тасдиќ менамояд. Масалан, 
дараљаи  флуорессенсионии хлорофилли антенавии а680 ва 
дорои максимуми флуорессенсионии таќрибан 700 нм дар 
њамон ќисмати спектри равшанї хобидааст, ки он аз 
љониби П700 ба таври максималї фурў бурда мешавад .  
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 Марказњои реаксионї. Як молекулаи сафедањои до-
рои шаклњои хлорофиллњои дарозмављ (П680 дар ФС-II ва 
П700 дар ФС-I) ба 200-400 молекулањои хлорофиллњои ди-
гар рост меояд. Чунин молекулањои сафедавї ќобилияти 
људокунии аввалини  фотохимиявии зарядњоро аз худ зо-
њир менамоянд. Бинобар ин, онњоро «марказњои реаксио-
нї» ном нињодаанд.  
 Људокунии аввалини зарядњо дар марказњои 
реаксионї дар байни молекулањои хлорофиллї ба амал 
омада, бо интиколи электронњо алоќаманд аст. Дар рафти 
људошавии аввалини зарядњо вазифаи донори аввалини 
электронњоро молекулаи дар њолати синглетии фаъол 
ќарордоштаи хлорофилл, иљро мекунад. Дар маркази ре-
аксионии ФС-II, ки мембранањоро гўё аз нав гирењбандї 
кардааст, чун донори аввалини электронњо П680 ва чун ак-
септори аввалин феофитин баромад мекунанд. Дар мар-
кази реаксионии ФС-I донори аввалини электронњо П700 ва 
аксептори аввалини электронњо шакли мономерии молеку-
лаи хлорофилли а695 (А1) ба њисоб мераванд.  
 Пайдарњамии рафти амалї гардидани њодисањои 
минбаъда дар маркази реаксионии ФС-II, дар наќшаи 2 
муайян карда шудааст. Тартиби љойгиршавии реаксияњо 
аз рўйи давомнокии умри ин ё он њолати  мављудияти 
молекулањо муайян мегардад. Чї тавре ки маълум аст, 
молекулањо дар њолати синглетии фаъол дар муддати     
10-10-10-9с ќарор доранд. Аксепторњои аввалин (Фф ё ин ки 
А1) электронњоро аз донорњои хеш (П680 ё ин ки П700) 
таќрибан дар давоми 10-12с аз худ мекунанд. Ваќти 
азнаврекомбинатсияшавї аз Фф- то ба П+680 ва аз А1- то ба 
П+700  якчанд бор (таќрибан 10-6 маротиба) зиёдтар аст. Ду 
љуфти молекулањои минбаъд байни њамдигар таъсиррасо-
нанда низ айнан ба њамин њолат  гирифтор  мешаванд.  
Бинобар ин, самти гузариши њамаи реаксияњо якбора ба 
тарафи рост равона гардидааст. Z, Пс, ва QA, А2 донорњо 
ва аксепторњои дуюмин мебошанд. Онњо дар њолати оксид 
ё барќароршуда нисбат ба љузъњои оксид ё барќароршу-
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даи марказњои реаксионї устуворанд. Њамин тариќ, энер-
гияи молекулаи бањаяљономадаи хлорофилл дар маркази 
реаксионї ба энергияи зарядњои људошуда, яъне ба энер-
гияњои химиявї табдил меёбад (накшаи 2).  

 Наќлиёти ѓайридаврї ва даврии электронњо. Барои 
дар протсеси фотосинтез барќароршавии як молекулаи 
NADP+ ва ба сифати донор баромад кардани молекулаи 
об мављуд будани ду электрон ва ду протон зарур аст. Ок-
сидшавии фотоиндутсивии об дар ФС-II ва барќарорша-
вии NADP+- дар ФС-I мегузаранд. Аз ин рў, ин ду фото-
система бояд дар асоси зоњир намудани таъсири мутаќо-
била фаъолият намоянд.  

Дар асоси натиљањои доир ба омўзиши «баромади 
квантї»-и фотосинтез бадастовардашуда муайян карда 
шудааст, ки аз њисоби љузъњои ФС-I, ФС-II ва бузургињои 
потенсиалии оксиду барќароршавии онњо наќшаи пайдар-
њам  гузаштани реаксияњои давраи равшании  фотосинтез  
коркард шудааст (расми 13).  
 Бинобар шаклан ба њарфи Z шабоњат доштани тар-
тиби љойгиршавии љузъњои наќлиёти ѓайридаврии элек-
тронњо, ба он Z-наќша ном нињодаанд. Асосњои Z-наќша 
аввалин бор аз љониби Р. Хилл ва Ф. Бендалл (соли 1960) 
пешнињод карда шуда, дар асоси корњои Л. Дюйзейнс (со-
ли 1961) ба таври таљрибавї исбот шудаанд. Дар давраи 
њозира Z-наќша ё наќшаи наќлиёти ѓайридаврии элек-
тронњо дар фотосинтез њар чи бештар омўхта шуда, пеш-
каши илм гардидааст. 

Дар ФС-II димери П680 энергияи ба 2 квант баро-
барбудаи ќисмати сурхи спектри равшаниро фурўбурда, 
ба њолати синглетии фаъол мегузарад ва 2 электронро ба 
Фф  медињад.  Электронњо  аз  Фф  бо  роњи  харљ  намудани  
энергия аз рўйи пайдарњамии зерин: ба пластохинонњои 
ФС-II - QА ва QВ, яъне, ба пул (замина)-и пластохинон 
(РQ)- молекулаи чарбии њалшуда мегузаранд. РQ электрон 
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Наќшаи 2. Рафти амалї гардидани протсесњо дар ФС-II 
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ва протонњоро тавассути ќисмати чарбии мембрана ба са-
федаи оњану сулфурдор (FeS) ва ситохроми f–и маљмўаи 
ситохромии в6-f гузаронида, сафедаи мисдори пластосиа-
нин (П4)-ро барќарор мекунад (расми 13, љадвали 1). 

Љойњои холї (сўрохињо) дар П+680 бо ду электрони 
гузаронандаи аз марганес таркибёфтаи  Z-наќша пур ме-
шавад. Ин пайвастагї, дар навбати худ, дар иштироки 
системаи S аз нав барќарор мегардад. Маљмўаи сафедавии 
S-и оксидшуда обро ба худ пайваст намуда, аз њисоби 
электронњои он барќарор мешавад. Барои амалї гардида-
ни ин реаксия дар маљмўаи сафедавии S мављуд будани 
Mn, Cl ва Ca2+ зарур аст. Мутаассифона, дар њолатњои 
бањаяљон наомадани ФС-I шиддатнокии занљири гузаш-
тани реаксияњои дар боло шарњдода паст мегарданд. Чун-  

 

 
Расми 13. Наќшаи наќлиёти  ѓайридаврї ва даврии электронњо дар 

хлоропластњо 
 

ки дар чунин мавридњо њамаи Пс-њо ба њолати барќарор-
шуда мегузаранд. Њангоми дар марказњои реаксионии 
ФС-I дар зери таъсири 2 кванти фурўбурдаи ќисмати сур-
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хи спектри равшанї ба њаяљон омадани П700 2 электрон аз 
љониби шакли мономерии хлорофилли «а» (А1) аз худ кар-
да мешавад. Сипас, ин электронњо пайдарњам аз А1 ба 
гузаронандањои электронии А2 ва Ав (сафедањои оњану 
сулфурдор FeS), ферредоксин (сафедаи дар об њалшаван-
даи FeS) ва фередоксин гузаронида мешаванд. NADP-
оксидоредуктаза бо FAD дар рафти гузаштани ин 
реаксияњо чун кофактор баромад мекунанд. Дар охир, ре-
дуктаза NADP-ро барќарор мекунад.  
 Ба љойњои холии П700 электронњо аз Пс ва занљири 
ѓайридаврии наќлиёти электронњо дохил шуда, онњоро 
пур мекунанд ва бо њамин ќисмати охирини Z-наќшаро 
ишѓол менамоянд. Z-наќша «самараи баландгардонандаи 
электронњо»-ро нињоят хуб ифода менамояд, чунки танњо 
њангоми дар як ваќт (баробар) таъсир намудани нурњои 
кўтоњмављ  (ФС-I)  ва дарозмављ (ФС-II)-и ќисмати сурхи 
спектри равшанї, шиддатнокии фотосинтез мўътадил ме-
гардад. 
 Энергияи дар натиљаи њаракат намудани электрон-
њо аз П680 (Е/0=-0,8 В)  то П700 (Е/0=+0,4 В) људошуда дар 
рафти синтези АТР аз АDР ва фосфори ѓайриорганикї 
(дар протсеси фотофосфорнокшавї) њарљ мегардад.  
 Дар мембранаи хлоропластњо њам наќлиёти ѓайри-
даврї ва њам наќлиёти даврии электронњо фаъолият меку-
нанд. Фаъолияти наќлиёти даврии электронњо дар фото-
синтез дар якљоягї бо ФС-I ва маљмўаи ситохромњои b6-f  
амалї мегардад. Яъне, молекулаи бањаяљономадаи П*700 
электронњоро бо пайдарњамї ба А1, А2, Ав, Фд, РQ, сито-
хроми в6, FeSR, ситохроми f, Пс ва дар охир ба П700 
медињад. Дар натиљаи чунин тарзи њаракати элек-тронњо 
барќароршавии NADP+  ба амал намеояд. Энергияи дар 
рафти наќлиёти даврии электронњо (фотофосфор-
нокшавї) њосилшуда барои синтези АТР ё фосфорнокша-
вии АDР харљ мегардад (расми 13).  
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 Тааљљубовар он аст, ки маљмўаи ситохромњои b6-f 
дар системаи наќлиётии фотосинтез чун маљмўаи III (си-
тохром b, С1)-и митохондрияњо фаъолият мекунад.  
 Фотофосфорнокшавї. Фарќи байни дараљањои 
электрикии П680 ва П700 (яъне, >50кЉ) љињати фосфорнок-
шавии АDР пурра кифоягї мекунад, зеро бузургии нињоят 
баланди энергетикии бандњои фосфатии АТР ба 30,6 
кЉ/мол (ё 7,3 ккал) баробар аст. Пасту баландшавии энер-
гия дар ФС-I хеле назаррас аст, лекин људошавии энергия 
дар натиљаи наќлиёти ѓайридаврї ва даврии электронњо 
худ аз худ моњияти амалї гардидани протсеси фосфор-
нокшавиро ифода карда наметавонад.  
 Механизми фосфорнокшавии АDР-и ба фаъолияти 
наќлиёти электронњо алоќамандро назарияи хемоосмо-
тикї шарњ медињад. Назарияи хемоосмотикиро биохими-
ки англис А. Митчелл (солњои 1961-1966) кор кардааст. Ин 
назарияро бо маќсади шарњ додани механизми протсеси 
фотофосфорнокшавї аввалин бор А.Ягендорф (соли 1967) 
истифода кардааст.  
 Моњияти назарияи хемоосмотикї чунин аст: занљи-
ри гузаронандањои электрон ва протонњо аз рўйи градиен-
ти оксиду барќароршавї фаъолият намуда, мембранаро 
тавре гирењбандї мекунад, ки гузаронидани трансмем-
бранавии е ва Н+ аз як сатњ ба сатњи дигар ба тариќи гу-
заштани электрон ба сатњи муќобили мебранавї пайваста 
иваз мешавад. Њангоми фаъолият намудани чунин меха-
низм (насоси Н+) дар як сатњи мембрана миќдори изофа-
вии Н+ њосилшуда  боиси ба амал омадани потенсиали 
электрохимияви (фарќи электрикї ва миќдорї)-и ионњои 
Н+ мегардад. Потенсиали электрохимиявии њосилшудаи 
ионњои Н+ чун воситаи захиракунандаи энергия баромад 
мекунад. Љараёни нофаъоли самти муќобилдоштаи ион-
њои Н+ тавассути канали протонии Н+АТР-аза, омили во-
бастакунанда (сопрягающий) номида шудааст. Бевосита, 
дар асари љой доштани чунин љараён энергияи АТР 
(бандњои баландэнергетикии фосфатї) њосил мешавад.  
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 Дар расми 14 шакли ихтисоркардашудаи наќшаи 
љойгиршавии гузаронандањои электронњо дар мембранаи 
тилакоидњо, ки механизми фотофосфорнокшавиро шарњ 
медињад, нишон дода шудааст. Дар сатњи дохилии мем-
бранаи  тилакоидњо  дар  зери  таъсири  равшанї  П680 ва 
П700  бањаяљон  меоянд.  

Электронњо аз таркиби П680 аз тарафи аксептори 
электронњои дар сатњи берунаи мембранаи тилакоидњо 
љойгиршуда аз худ карда мешаванд ва аз он љо ба шакли 
оксидгардидаи пластохинон – РQ, ки вазифаи челнокро 
иљро мекунад,  дода мешаванд. 

Пластохинон (PQ) дар баробари аз худ намудани ду 
электрон - 2РQ ба маљмўаи ситохромї дифундироват шу-
да, аз таркиби строма 2Н+-ро аз худ мекунад. Электронњо 
бо 2РQН2 ба занљири  (FeSR → сит.f → Пс → П700  ва  
ионњои Н+)-и дар ковокии тилакоидњо мављудбуда, дохил 
мешаванд.  

  
 
 

 
 

Расми 14. Љойгиршавии реаксияњои наќлиётии электрон  
      ва протонњо дар мембранаи тилакоидї 
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Љуфти дуюми ионњои Н+ худи њамон лањза, дар 
натиљаи дар зери таъсири равшанї оксидшавии молеку-
лаи Н2О озод мешавад. Дар ФС-I электронњои П700 аз 
љониби А1 аз худ карда шуда, ба фередоксин дода меша-
ванд. Минбаъд, электронњо аз фередоксин ба NADP+-и 
дар сатњи берунаи мембрана љойгиршуда мегузаранд. Як 
атоми Н+ бевосита дар барќароршавии NADP сарф ме-
гардад.  
 Њамин тариќ, њангоми фурўбарии кванти энергияи 
равшанї аз тарафи пигментњо он дар муњити тилакоид-
њоро ињотакарда нопадид гардида, дар ковокии тила-
коидњо дар шакли протонњо пайдо мешаванд. Дар натиља, 
дар сатњњои мембрана потенсиали электрохимиявии ион-
њои Н+ њосил мешавад, ки он минбаъд дар рафти фотофос-
форнокшавии АDР истифода карда мешавад. Ин протсес 
фосфорнокшавии ѓайридаврї номида мешавад. 
 Дар натиљаи фосфорнокшавии даврї, њангоми 
фаъолият намудани танњо як фотосистема – ФС-I, 
электронњо аз Фд ба маљмўаи ситохромї бо истифодаба-
рии пул (замина)-и РQ, ки чун гузаронандаи протон ва 
электронњо хизмат мекунад, дохил мегарданд. Сипас, 
электронњо тавассути ситохроми f ва Пс ба дараљаи энер-
гетикии аслї (аввала)-и хеш баргашта, протонњо бошанд, 
ба ковокии тилакоидњо ворид мешаванд. Њолати ба амал 
омадани µ-

Н
+ синтези бандњои фосфатии АТР-ро дар СF1 

таъмин менамояд.  
 Љойгиршавии реаксияњои наќлиёти электрон ва 
протонњо дар мембранањои тилакоидї. Маљмўањои сафе-
давии дар реаксияњои фотохимиявии фотосинтез ишти-
роккунанда дар мембранањои хлоропластњо нобаробар 
љойгир шудаанд. Тафовути нисбатан назаррас дар байни 
мембранањое мушоњида карда мешавад, ки онњо бо грана-
њо ва ё бо он ќисматњои хеш, ки шаклњои доиравии тила-
коидњои грана ва мембранањои стромаро доранду бо 
строма пайваст шудаанд, ба њамдигар алоќаманд мебо-
шанд.  
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 МРЉ ва маљмўаи пигменту сафедавии ФС-II, ода-
тан, дар мембранањои бо њам зич алоќаманд, љойгир шу-
даанд. Яъне, дар он њолат МРЉ дар адгезияи мембранањои 
тилакоидї наќши муњим дошта бошад (расми 15).  

 
Расми 15. Њолати љойгиршавии љузъњои таркибии дар давраи  
равшании фотосинтез иштироккунанда дар мембранањои тилакоидї: 
Тавзењ: Р – редуктаза  
 

Нишон дода шудааст, ки дар мутантњои хламидо-
монадие, ки  аз таркиби онњо сафедаи бо хлорофилли «в» 
пайваст дур карда шудааст, гранањо њосил намешаванд. 
ФС-I бо МРЉ-и худ дар ќисматњои ба њамдигар зич алоќа- 
манди мембранањо љойгир шудааст. Маљмўаи АТР-азї 
(CF1+CF0) чун ќоида дар ќисматњои дур-дур љойгиршудаи 
мембранањо мавќеъ гирифтааст. Маљмўаи ситохромии в6-f 
бошад, њам дар ќисматњои зич ва њам дар ќисматњои дур-
дур љойгирифтаи мембранањо мављуд мебошад, чунки 
тартиби љойгиршавии маљмўањои сафедавии давраи рав-
шании фотосинтез масъалаи таъсири мутаќобила доштани 
онњоро ба миён меоварад.  
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Муайян карда шудааст, ки таъсири мутаќобилаи 
байни маљмўањои гуногуни сафедавии давраи равшании 
фотосинтез бо ёрии пластохинони липофилї (РQ), дар фа-
заи липидї бо роњи љойивазкунии пластосианини дар об 
њалшаванда дар сатњи дохилии ламеллањо ва тавассути 
фередоксини дар сатњи мембранањои беруна ба таври 
кўндаланг љойгиршуда ба амал меояд.  
 Маљмўањои сафедавї ба љойивазкунињои латералии 
ба таври кўндаланг дар сатњи мембрана баамалоянда 
майл мекунанд. Сабаби рух додани чунин љойивазкунињо 
– ин заряднокии электрикии онњо мебошад. Масалан, 
барќароршавии пластохинон РQ-и ФС-II боиси фаъол-
гардии ферменти киназа ва фосфорнокшавии МРЉа-в ме-
гардад.  Фосфорнокшавии МРЉ теъдоди зарядњои манфии 
онро зиёд мегардонад. Ин њолат ба љойивазкунии МРЉ 
дар ќисмати стромавии мембранањо ва  баландшавии ми-
гратсияи энергияи фурўбурдаи равшанї ба сўйи ФС-I 
оварда мерасонад. Баландшавии фаъолиятнокии фотохи-
миявии ФС-I суръати оксидшавии РQ-ро метезонад. Ба 
амал омадани чунин њодиса сабаби ѓайрифаъолгардии 
киназа ва дар зери таъсири фосфатаза дефосфорнокшавии 
МРЉ мегардад. Њамин тариќ, фосфорнокшавии баргар-
дандаи МРЉ аз худ гирењи бандњои чаппаро дар системаи 
дутарафа танзимшавандаи фаъолнокии ФС-I ва ФС-II 
боќї мегузорад. Механизми чунин тарзи танзимкунї дар 
мембранањои хлоропластњо наќлиёти латералии маљмўа-
њои сафедавиро дар бар мегирад.  
 

4.2. Давраи торикии фотосинтез  
        (Роњи карбон дар фотосинтез) 

                
 Њангоми амалї гардидани реаксияњои фотохимия-
вї дар хлоропластњо миќдори зарурии АТР ва NADРH 
њосил мегардад. Ин пайвастагињо мањсулоти охирини дав-
раи равшании фотосинтез буда, минбаъд дар даромадгоњ 
ба давраи торикии он (барќароршавии СО2 то ба ангишт-
обњо) ќарор мегиранд: 
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        О2                                        [СН2О] 
 
                                                   АТР 
 hγ                                                                                                                     

  NADPH 
        
   

                          Н2О                                          СО2   

Мутаассифона, АТР ва NADPH ќобилияти худ ба 
худ барќарор кардани СО2-ро надоранд. Аз ин љо бармое-
яд, ки давраи торикии фотосинтез протсеси мураккаб бу-
да, теъдоди зиёди реаксияњоро дар бар мегирад. Њамчу-
нин, роњњои гуногуни барќароршавии СО2 низ вуљуд до-
ранд. Дар давраи њозира роњњои С3-, С4-фотосинтез (ё роњ-
њои С3-, С4- захирашавињои СО2), роњи САМ-метаболизм 
ва фотонафаскашї маълум мебошанд.  
 Роњи С3-фотосинтез (сикли Калвин).  Ин тарзи ас-
симилятсияи СО2, ки ба тамоми растанињо хос мебошад, 
солњои 1946-1956 аз љониби биохимики амрикої М. Кал-
вин ва кормандони лабораторияи ў ошкор шудааст. Онњо 
пеш аз њама дар назди худ чунин масъалањоро гузошта бу-
данд: 1) муайян намудани мањсулоти аввалини фотосин-
тез; 2) људо намудани пайвастагии ба сифати аксептори 
СО2 баромадкунанда. Њангоми њал намудани масъалаи 
аввали дарназдихешгузошта, онњо аз организмњои якњу-
љайраи обсабзњои сабз (хлорелла ва ѓайра) ва атоми ни-
шонадори карбон (14СО2) истифода кардаанд. Онњо дар 
таљрибањои хеш њуљайрањои обсабзњои фотосинтезкунан-
даро дар муњити ѓизоии дорои 14СО2 ва тањти давомно-
кињои гуногуни ваќт гузошта, сипас, дар баробари аз тар-
киби муњити ѓизої берун овардани њуљайрањо онњоро зуд 
мекушанд (фиксатсия мекунанд). Минбаъд, дар омехтаи 
њосилшуда миќдори 14СО2-ро дар пайвастагињои гуногуне, 
ки 14СО2 ба таркиби онњо дохил шуда буд, муайян меку-
нанд. Онњо миќдори 14СО2-и ба таркиби ин ё он пайвас-
тагї дохилшударо бо истифода кардан аз усули хромато-

Давраи 
равшанї 

Давраи 
торикї 

 66 



графия муайян намуда, пас ба људо намудани шакли тозаи 
онњо мегузаранд. 
 Њамин тавр, ба онњо муяссар мегардад, ки дохил-
шавии атоми нишонадори карбон  (14С)-ро  ба таркиби 
ќандњои секарбона, фосфоќандњо, кислотањои органикї 
(кислотаи себ, ЩУК, ФЕП) ва  аминокислотањо (аланин, 
аспаргин) њангоми ба муддати 1 даќиќа нигоњ доштани 
њуљайрањои хлорелла дар муњити ѓизоии 14СО2-дор муайян 
намоянд. 
 Њангоми то 0,1-2,0с кам кардани ваќти нигоњ дош-
тани объект дар муњити ѓизоии 14СО2-дор дохилшавии 
миќдори аз њама зиёди атомњои нишонадори карбон (14С) 
ба таркиби кислотаи фосфоглитсеринї, аз љумла, ба тар-
киби гурўњи карбоксилии он мушоњида мешавад: 
 

       СН2О(Р) 
 

   СНОН 
 

14СООН 
 

 Њамин тариќ, муаян карда шудааст, ки кислотаи    
3-фосфоглитсеринї (кислотаи 3-ФГ) мањсули аввалини 
протсеси фотосинтез ба шумор меравад. 
 Масъалаи дуюми дар назди М. Калвин ва корман-
дони лабораторияи ў гузошташударо муайян намудани  
табиати химиявии аксептори аввалаи СО2 дар бар меги-
рифт. Дар асоси тадќиќотњои аз рўйи ин масъала гузаро-
нида, онњо тахмин мекунанд, ки дар фотосинтез ба сифати 
аксептори аввалаи протсеси захирашавии СО2 пайваста-
гии органикии дукарбона баромад мекунад. Лекин, аз чї 
сабаб бошад, ки њангоми ба муњити инкубатсионї њамроњ 
намудани винилфосфат, фосфогликол, алдегид ва дигар 
пайвастагињои органикии дукарбона зиёдшавии миќдори 
атомњои нишонадори карбонї (14С) дар таркиби кислотаи 
3-фосфоглитсеринї  ба мушоњида намерасад. Дар асоси ин 
натиљањо онњо наќшаи гузаронидани таљрибаро дигар ме-
кунанд. Минбаъд обсабзњоро дар зери таъсири равшанї 
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ва тањти консентратсияњои баланд (1%-а)-и СО2 нигоњ 
дошта, миќдори СО2-ро якбора (то ба 0,003%) кам меку-
нанд. Њолати якбора кам кардани миќдори СО2 бо он 
асоснок карда мешуд, ки њангоми норасогии он дар муњит 
дар як муддати кўтоњ миќдори пайвастагие, ки чун аксеп-
тори СО2 баромад мекунад, зиёд мегардад. Минбаъд, онњо 
њангоми истифодабарї аз усули дученака (дувоњида)-и 
хроматографї муайян кардаанд, ки дар њолати дар тарки-
би њуљайра дар як муддати кўтоњ ќатъ гардидани протсеси 
карбоксилнокшавї, миќдори рибулозо-1,5-дифосфат (ё 
рибулозо-1,5-бисфосфат) якбора зиёд мешавад. Аз њамин 
сабаб, пешкаш карда шуд, ки реаксияи аввалаи азхудкуни 
(фиксатсия)-и СО2 ба таври зайл сурат мегирад: 
 

С5 + С2 → С6 →  2С3 
 

 Бо маќсади исбот намудани ин назария онњо ба 
шираи аз таркиби баргњои растании шпинат тайёркарда-
шуда ё ба њуљайрањои хлорелла молекулаи нишонадори 
32Р-и рибулозо-1,5-дифосфатро њамроњ мекунанд. Дар 
натиља, дар зери таъсири равшанї, дар таркиби шираи 
тайёркардашуда кислотаи 3-фосфолитсеринии радиоак-
тивї пайдо мегардад.  
 Дар асоси ин натиљањо моњияти реаксияи аввалаи 
азхудкуни (фиксатсия)-и  СО2-ро ба таври зерин ифода 
кардан мумкин аст: 
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Ин рексия аз љониби ферменти рибулозодифосфат-
карбоксилаза (РДФК) ё рибулозобисфосфаткарбоксилаза 
(РБФК) танзим карда мешавад. Максимуми фаъолнокии 
ин фермент тањти нишондињандањои рН 7,8-8,0 хобида, аз 
таъсири ионњои Mg2+ вобастагї дорад. 
 Тадќиќотњои минбаъдаи дар лабораторияи М.Кал-
вин ва дигар марказњои илмї гузаронидашуда ба ошкор 
гардидани реаксияњои боќимондаи роњи С3-фотосинтез 
оварда расондаанд. Ин роњи азхудкуни (фиксатсия)-и СО2 
сикли Калвин номида шудааст (расми 16). Ин сикл ба 
роњи пентозофосфатии нафаскашї шабоњат дошта, аз се 
фаза: карбоксилнокшавї, барќароршавї ва регенератсия 
(азнавњосилшавї)-и аксептори аввала иборат мебошад.  
 Фазаи карбоксилнокшавї. Молекулаи рибулозо-5-
фосфат дар иштироки АТР ва фосфорибулокиназа (ФРК) 
фосфорнок гардида, дар натиља молекулаи рибулозо-1,5-
дифосфат њосил мешавад. Сипас, ба РДФК бо ёрии фер-
менти РДФ-карбоксилаза СО2 пайваст мешавад. Пайвас-
тагии њосилшуда, минбаъд, ба ду молекулаи триоза: ки-
слотаи 3-фосфоглитсеринї (3-ФГ) таљзия мешавад.  
 Фазаи барќароршавї. Дар ин давра кислотаи 3-ФГ 
то ба алдегиди 3-ФГ барќарор мешавад. Ин протсес дар 
ду давра мегузарад. Аввал, дар иштироки АТР ва фосфог-
литсераткиназа фосфорнокшавии кислотаи 3-ФГ то њо-
силшавии кислотаи 1,3-дифосфоглитсеринї ба амал мео-
яд. Сипас, тавассути NADPH ва ферменти дегидрогеназа 
кислотаи 1,3-ФГ то ба алдегиди фосфоглитсеринї 
барќарор мешавад.   

Фазаи регенератсия (азнавњосилшавї)-и аксептори 
аввала. Ин фаза чун фазаи азнавњосилшавии аксептори ав-
валаи СО2 ва синтези мањсулоти охирини фотосинтез му-
айян карда шудааст. Дар асоси реаксияњои дар боло 
шарњдодашуда ва дар натиљаи аз љониби РДФК азхудку-
нии се молекулаи СО2, њамчунин, дар натиљаи њосилшавии 
шаклњои  барќароршудаи  молекулаи   3-фосфотриозањо  5  
молекулаи онњо барои азнавњосилшавии рибулозо-5-фос- 
фат  ва як  молекулаи  боќимонда  барои  синтези  глюкоза  
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Расми 16. Сикли Калвин (Роњи С3-фотосинтез): 

Тавзењ: 1-фосфорибулокиназа; 2-рибулозобисфосфаткарбоксилаза; 3-
фосфоглитсераткиназа; 4-триозофосфатдегидрогеназа; 5-триозофос-
фатизомераза; 6-алдолаза; 7- фосфатаза; 8-транскетолаза; 9-алдола-
за; 10-фосфатаза; 11-транскетолаза; 12-рибозофосфатизомераза; 13-
фосфокетопентозоэпимераза  
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истифода карда мешавад. Алдегиди 3-ФГ дар зери таъси-
ри ферменти триозофосфатизомераза то ба фосфодиокси-
атсетон изомеризатсия мешавад. Кислотаи 3-ФГ-ї ва фос-
фодиоксиатсетон  дар  иштироки  ферменти  алдолаза кон-
денсатсия шуда, дар натиља фруктоза-1,6-дифосфатро њо-
сил мекунанд. Дар зери таъсири ферменти фруктузо-1,6-
дифосфатаза аз таркиби фруктозо-1,6-дифосфат як фосфат 
канда мешавад. Дар реаксияњои минбаъдаи бо азнавњо-
силшавињои аксептори аввалаи СО2 алоќаманд фермент-
њои транскетолаза ва алдолаза иштирок мекунанд. Транс-
кетолаза реаксияи интиќоли ду атоми карбонии алдегиди 
гликолевиро аз кетоза ба алдоза танзим мекунад: 
  

 
 
Сипас, ферменти алдолаза гузариши боќимондаи 

секарбонаи фосфодиоксиатсетонро ба алдоза таъмин ме-
намояд. Дар ин њолат ба эритроза-4-фосфат мегузаронад, 
ки дар натиља седогептулоза-1,7-дифосфат њосил мешавад. 
Седогептулоза-1,7-дифосфат боќимондаи фосфатии хешро 
аз даст медињад ва дар зери таъсири ферменти транскето-
лаза аз он ва алдегиди 3-ФГ ксилулозо-5-фосфат ва рибо-
зо-5-фосфат њосил мешаванд. Ду молекулаи ксилулозо-5-
фосфат  бо иштироки рибулозофосфатэпимераза ва як мо-
лекулаи рибозо-5-фосфат дар иштироки рибозофосфати-
зомераза (РФИ) ба се молекулаи рибулозо-5-фосфат таб-
дил меёбанд, ки минбаъд тавассути ин пайвастагї сикли 
нави азхудкуни (фиксатсия)-и СО2 оѓоз мегардад. 
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 Аз молекулаи 6-уми боќимондаи алдегиди 3-ФГ дар 
зери таъсири алдолаза  (њангоми такрорёбии сиклї)  моле- 
кулаи фруктозо-1,6-дифосфат њосил мешавад. Минбаъд, аз 
њисоби ин пайвастагї глюкоза, сахароза ва ё крахмал 
њосил мешавад:  
 
                       Фруктоза-1,6-дифосфат 
 
                                                   Pi 
                        Фруктозо-6-фосфат                                     Сахароза 
 
 
  Глюкоза        Глюкозо-6-фосфат 
 
                                                             Pi 
 Глюкозо-1-фосфат                                      Крахмал 
 
 Њамин тариќ, барои њосилшавии як молекулаи 
глюкоза дар сикли Калвин мављуд будани 12 молекулаи 
NADРH ва 18 молекулаи АТР, ки онњо дар рафти 
реаксияњои фотохимиявии фотосинтез њосил мешаванд, 
зарур мебошад (расми 13).  
 Роњи  С4 – фотосинтез  (сикли Хетчу Слэк). Дар 
асоси корњои Л.А. Незговорова (1956-1967) муайян карда 
шудааст, ки њангоми дар муддатњои кўтоњ дар равшанї 
нигоњ доштани баргњои љуворимакка атоми нишонадори  
14С-и  14СО2 дар таркиби кислотаи аспаргинї мушоњида 
карда мешавад. Дар тадќиќотњои минбаъдаи чи олимони 
шўравї ва чи олимони хориљї ин тасаввуротњо боз њам 
амиќтар омўхтаву шарњ дода шудаанд. Дар натиља роњи 
дигари  азхудкуни (фиксатсия)-и карбон дар фотосинтез    
- роњи С4 - фотосинтез кашф карда шудааст.   
 Њамин тавр, соли 1960 Ю.С. Карпилов  ва соли 1963 
И.А. Тарчевский натиљањои бадастовардаи хешро дар 
мавриди дар баргњои љуворимакка бармањал њосил шуда-
ни кислотаи себ пешкаш менамоянд. Г.П. Корчак ва дига-
рон (соли 1965) аввалин шуда нишон додаанд, ки кислота-
њои дукарбона (кислотаи себ ва кислотаи аспарагинї) 

+ UTP UDP глюкоза 

 72 



мањсулотњои аввалини протсеси азхудкуни (фиксатсия)-и 
СО2 дар мисоли растании найшакар ба шумор мераванд. 
Сипас, ин пайвастагињо ба воситаи кислотаи 3-фосфо-
глитсеринї то ба ќандњо табдил дода мешаванд. Аввалин 
бор олимони австралиягї М.Д. Хетч ва К.Р. Слэк (соли 
1966) ин роњи захирашавии СО2-ро дар фотосинтез њамчун 
роњи аз сикли Калвин тафовутдошта, муайян намудаанд. 
Намояндагони растанињои роњи С4-фотосинтез найшакар, 
љуворимакка ва ѓайрањо ба шумор мераванд. Барги ин 
гурўњи растанињо дорои ду типи гуногуни хлоропластњо 
мебошанд: 1) хлоропластхои шаклан муќаррарї (хлоро-
пластњои  њуљайрањои мезофиллї); 2) хлоропластњои шак-
лан калонњаљм ва беграна (хлоропластњои њуљайрањои 
бандчањои гузаронандаро ињотакарда њуљайрањои об-
кладка). СО2-и бо роњи дифузионї ва ба воситаи масомањо 
аз љониби барг азхудкардашуда ба ситоплазмаи њуљайраи 
мезофиллї дохил мегардад. Дар таркиби ситоплазмаи 
њуљайрањои мезофиллї СО2 бо фосфоэнолпируват (ФЭП) 
ба реаксия дохил шуда, дар натиља кислотаи сирко (окса-
лат ё ЩУК)-ро њосил менамояд. Реаксияи байни СО2 ва 
ФЭП-ро ферменти ФЭП-карбоксилаза танзим менамояд. 
Сипас, оксалат ба хлоропластњо дохил шуда, дар он љо та-
вассути NADPH-и дар рафти реаксияњои давраи равша-
нии фотосинтез њосилшуда то кислотаи себ (малат) бар-
ќарор мешавад (расми 17). ЩУК дар иштироки NН4 мета-
вонад ба аспарат мубаддал гардад. Малат, минбаъд, аз 
хлоропластњои њуљайрањои мезофилї берун шуда, ба 
њуљайрањои обкладка дохил ва дар он љо тавассути малик-
энзим (малатдегидрогеназаи декарбоксилноккунанда) то 
њосилшавии пируват ва СО2 декарбоксилнок мешавад.  

Чи тавре ки ќайд гардида буд, дар хлоропластњои 
њуљайрањои обкладка гранањо дида намешаванд. Бинобар 
ин, ФС-II (фотосистемае, ки наќлиёти ѓайридаврии элек-
тронњоро амалї мегардонад) дар онњо наѓз инкишоф на-
ёфтааст. Бо вуљуди њамаи ин, дар онњо синтези крахмал 
нињоят хуб мегузарад. Ба амал омадани синтези крахмал 
дар њуљайрањое, ки хлоропластњои онњо аз гранњо мањру-
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манд, чунин шарњ дода мешавад: дар хлорпластњои 
њуљайрањои обкладка NADPH-и аз љониби малик-энзим 
азхудкардашуда ва СО2-и дар рафти декарбоксилнокша-
вии малат њосилшуда истифода карда мешаванд. Њамчу-
нин, дар хлоропластњои ин њуљайрањо дар протсеси фото-
фосфорнокшавии сиклї миќдори зиёди АТР њосил  шуда, 
азхудкуни (фиксатсия)-и СО2 аз рўйи сикли Калвин мегу-
зарад. Дар баъзе растанињои роњи С4-фотосинтез, масалан: 
амарант, лебеда кислотаи себ дар митохондрияи њуљайра-
њои обкладка декарбоксилнок шуда, NAD барќарор ме-
шавад.  
 

 
Расми 17. Роњи С4-фотосинтез (сикли Хэтч ва Слек): 

Тавзењ: ЉЊ – љилди њуљайра 
  

 Пирувати дар хлоропластњои њуљайрањои обкладка 
дар натиљаи таљзияшавии малат њосилшуда аз нав ба хло-
ропластњои њуљайрањои мезофиллї дохил мешавад (расми 
14). Малат дар таркиби њуљайрањои мезофиллї метавонад 
боз ба аксептори аввалаи СО2, яъне ба ФЭП табдил ёбад. 
Дорои чунин њолати компартментатсионї (яъне, тарзи 
љойгиршавї) будани протсесњо ба растанињои роњи С4-фо-
тосинтез имкон медињад, ки хлоропластњои онњо, њатто, 
њангоми дар њолати пўшида будани масомањо низ протсе-
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си фотосинтезро амалї гардонанд. Банобар аз малат (ас-
парат)-и пешакї чун донори СО2 њосилшуда истифода 
кардан, хлоропластњои њуљайрањои обкладкаи растанињои 
роњи С4-фотосинтез метавонанд аз СО2-и дар рафти фото-
нафаскашї њосилшуда истифода баранд. Пўшидашавии 
масомањо дар зери таъсири гармии аз њад зиёд ба камша-
вии харљи об њангоми бухоршавї (транспиратсия) оварда 
мерасонад. Бинобар ин, тааљљубовар нест, ки ба гурўњи 
растанињои роњи С4-фотосинтез аксарияти растанињои 
минтаќањои хушки тропикї дохил мешаванд. Растанињои 
роњи С4-фотосинтез, одатан, ба таъсири шўрии хок низ ус-
товоранд. Њолати истифодабарии об, яъне таносуби миќ-
дори СО2-и дар рафти фотосинтез азхудкардашуда, бар 
оби дар рафти транспиратсия хориљгардида дар растани-
њои роњи С4-фотосинтез дар муќоиса ба растанињои роњи 
С3-фотосинтез ду маротиба камтар аст. Њамин тариќ, би-
нобар доштани шиддатнокии баланди фотосинтетикї 
њангоми пўшидашавии масомањо растанињои роњи С4-
фотосинтез дар љойњои иќлими хушк нисбат ба растани-
њои роњи С3-фотосинтез бартарї зоњир менамоянд. Азхуд-
куни (фиксатсия)-и СО2 тавассути ФЭП ва њосилшавии 
малат (аспарат) дар таркиби хлоропластњои њуљайрањои 
обкладка, ки чун хлоропластњои њуљайрањои растанињои 
роњи С3-фотосинтез фаъолият мекунанд, ба сифати насоси 
танзимкунандаи рафти дохилшавии СО2 хизмат мекунанд.   
 Фотосинтез аз рўйи типи суккулентњо. 
Суккулентњо (авлоди Crassulla, Bryophylum ва ѓайрањо) 
бањри амалї гардонидани фотосинтез дар шароитњои 
иќлими хушк мутобиќ гардидаанд. Ба онњо даври 
шабонарўзии метаболизми кислотањои чоркарбона (С4) бо 
њосилшавии кислоти себ (шабона) хос мебошад. Дар асоси 
ифода кардани мазмуни ин протсес бо ибораи англисии 
«crassulaceаn acid metabolism (CAM)», дар бисёр мавридњо 
ин типи фотосинтезро ба таври мухтасар чун САМ-
метаболизм, ном мебаранд. Масомаи растанињои роњи 
САМ-метаболизм, одатан, рўзона – пўшида ва шабона 
кушода аст. СО2, пас аз ба барги ин растанињо дохил шу-
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дан, дар иштироки ФЭП-карбоксилаза бо фосфоэнолпи-
руват таъсир мерасонад, дар натиља оксалоатсетат њосил 
мешавад. Манбаи њосилшавии ФЭП барои ин растанињо 
крахмал ба шумор меравад. СО2-и дар рафти нафаскашї 
дар барги растанињои суккулентї њосилшуда низ, айнан, 
ба њамин њодиса гирифтор мешавад. Оксалоатсетати бо 
њамин роњ хосилшуда дар зери таъсири NADH-и аз ма-
латдегидрогеназа вобаста то кислотаи себ, ки дар таркиби 
вакуолањои њуљайрањои барг захира мешавад, барќарор 
мегардад (расми 18).  

 

 
 

Расми 18. Метаболизми пайвастагињои органикї  
               аз рўйи типи суккулентњо 

 
Ин њолат боиси шабона турш гардидани шираи 

њуљайравї мегардад. Оксалоатсетат дар растанињои роњи 
С4-фотосинтез метавонад ба сифати манбаи њосил-шавии 
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малат (аспарат) баромад кунад. Мутаассифона, ин  њодиса  
дар растанињои  роњи САМ-метаболизм  на он ќадар хуб 
мушоњида карда мешавад. Рўзона бошад, дар зери таъси-
ри њароратњои баланд, яъне дар лањзањои пўшида будани 
масомањо, малат аз таркиби вакуола ба ситоплазма ка-
шонда мешавад ва дар он љо бо иштироки ферменти ма-
латдегидрогеназа (малик-энзим) то њосилша-вии СО2 ва 
пируват декарбоксилнок мегардад. СО2 аз тар-киби малат 
људо шуда, минбаъд ба хлоропластњо дохил мешавад ва 
дар реаксияњои сикли Калвин иштирок мекунад. 
 Њамин тариќ, ба растанињои дорои фотосинтез аз 
рўйи суккулентњо (растанињои роњи САМ- метаболизм) ва 
растанињои роњи С4-фотосинтез доштани хусусиятњои 
умумї хос мебошад. Лекин, дар растанињои роњи САМ-
метаболизм азхудкуни (фиксатсия)-и СО2 ва њосилшавии 
малат (шабона) декарбоксилнокшавии малат бо људоша-
вии СО2 ва пируват (рўзона) вобаста ба ваќт људо карда 
шудаанд. Ин хусусият дар растанињои роњи С4-фотосинтез 
бошад, тавассути фазо (мавќеи љойгиршавї) муайян гаш-
тааст, яъне: реаксияи якум дар хлоропластњои њуљайрањои 
мезофиллї ва реаксияи дуюм дар хлоропластњои њуљайра-
њои обкладка мегузаранд. Њангоми таъмин будан бо об 
аксарияти намояндагони растанињои суккулентї протсеси 
азхудкуни (фиксатсия)-и СО2-ро чун растанињои роњи С4-
фотосинтез мегузаронанд ва баръакс, баъзе намояндагони 
растанињои роњи С4-фотосинтез бар асари норасогии об 
хусусиятњои растанињои роњи САМ-матаболизмро зоњир 
менамоянд. 
 

4.3. Фотонафаскашї ва метаболизми  
кислотаи гликолевї 

 
Дар њуљайрањои хлоропластдори растанињо дар ба-

робари амалї гардидани роњњои С3- ва С4-фотосинтез, 
њамчунин, протсеси фотонафаскашї (протсеси дар зери 
таъсири равшанї фаъол гардидани шиддатнокии људоша-
вии СО2 ва азхудкунии О2) низ ба амал меояд. Бинобар 
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дар чунин мавридњо ба сифати мањсулоти аввалин њосил 
шудани кислотаи гликолевї, ин роњи азхудкуни (фиксат-
сия)-и СО2-ро дар растанињо бештар роњи гликолатї ме-
номанд. Яке аз омилњои пастгардонандаи самаранокии 
фотосинтетикии растанињои роњи С3-фотосинтез (то 50%)  
ин баландшавии шиддатнокии протсеси фотонафаскашии 
онњо ба шумор меравад.  
 Шиддатнокии фотонафаскашии растанињои роњи 
С3-фотосинтез одатан дар шароитњои норасогии СО2 ва аз 
њад зиёд будани миќдори О2 баланд мешавад. Дар чунин 
шароитњо дар хлоропластњо ферменти РДФ-карбоксилаза 
метавонад чун ферменти хусусияти оксигеназадошта 
фаъолият намояд. Дар натиља ин фермент метавонад ре-
аксияи бо роњи оксидшавї вайрон  гардидани рибулозо-
1,5-дифосфатро то кислотањои 3-ФГ ва 2-фосфогликолевї 
танзим гардонад. Кислотаи 2-фосфогликолевї бо роњи аз 
даст додани боќимондаи фосфатї ба кислотаи гликолевї 
табдил меёбад (расми 19). Молекулањои О2 ва СО2  барои 
ишѓол намудани маркази каталикии ферменти РДФ-
карбоксилаза байни њамдигар муќобилият нишон меди-
њанд: њангоми баланд будани миќдори СО2 ва паст будани 
миќдори О2 хусусияти карбоксилазї ва дар њолатњои 
баръакс – хусусияти оксигеназии ин фермент зоњир мегар-
данд. Њангоми зоњир гардидани хусусияти оксигеназии 
ферменти РДФ-карбоксилаза/оксигеназа кислотаи фосфо-
гликолевї  њосил мешавад.  
 Баландшавии њарорат чун омили дигари пастгар-
донандаи  самараи  фотосинтетикї  ва мусоидаткунандаи 
баландшавии шиддатнокии протсеси фотонафаскашї дар 
растанињо муайян карда шудааст.  
 Протсеси фотонафаскашї дар асоси таъсири 
мутаќобила доштани се органеллаи њуљайравї: 
хлоропластњо      пероксисомањо      митохондрияњо ба 
амал меояд. Гликолат аз хлоропласт ба пероксисома гу-
зашта, дар он дар зери таъсири ферменти гликолатоксида-
за оксид мешавад. Оксиди  гидрогенї (Н2О2)-и  дар  рафти  
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Расми 19. Фотонафаскашї ва метаболизми кислотаи гликолевї 
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ин протсес њосилшуда аз тарафи  каталазаи  пероксисома  
бартараф карда мешавад. Гликолат минбаъд бо роњи 
аминнок гардидан ба глитсин табдил меёбад. Дар ин реак-
сия ба сифати донори гурўњи аминї глутамат баромад ме-
кунад.  

Глитсин аз таркиби пероксисома берун шуда, дохи-
ли органеллаи сеюм - митохондрия  мегардад. Дар мито-
хондрия аз њисоби ду молекулаи глитсин серин њосил шу-
да, СО2 хориљ мешавад. Бо њамин, тартиби амалї гарди-
дани реаксияњои протсеси фотонафаскашї самти муќо-
билро мегирад: серин аз нав ба пероксисома дохил шуда, 
дар он гурўњи аминии худро ба пируват медињад. Дар 
натиља, пируват ба аланин ва серин ба гидроксипируват 
табдил меёбанд. Пас аз ин, гидроксипируват якбора то 
њосилшавии глитсерат барќарор мешавад. Сипас, глитсе-
рат метавонад ба таркиби хлоропластњо дохил шуда, та-
вассути фосфорнокшавї вориди сикли Калвин гардад. 

Пайдарњам амалї гардидани реаксияњои протсеси 
фотонафаскашї на њамеша боиси ба амал омадани як дав-
ри пурраи он гардида метавонанд. Роњи гликолатии 
растанињои С3-фотосинтез  метавонад дар митохондрия ба 
охир расад. Дар чунин њолатњо мањсулоти охирини прот-
сес серин ва СО2 ба њисоб мераванд. Људошавии СО2 

њангоми баланд будани шиддатнокии фотонафаскашї са-
баби паст гардидани нетто-фотосинтез (њосилнокии хоси 
фотосинтетикї)-ро  маънидод ва тасдиќ менамояд.  

Дар растанињои роњи С4-фотосинтез СО2-и дар раф-
ти фотонафаскашї њосилшуда аз нав аз љониби њуљайра-
њои мезофиллї аз худ карда мешавад. Молекулаи СО2 дар  
хлоропластњои њуљайрањои мезофиллї бо ФЭП ба реаксия 
дохил шуда, дар натиља оксалоатсетат ва малатро њосил 
мекунанд. Сипас, малат СО2-и дар таркиби худ нигоњ-
доштаро ба хлоропластњои њуљайрањои обкладка медињад, 
яъне ба љое, ки дар он сикли Калвин амалї мегардад. 
Дараљаи баланди нетто-фотосинтези  растанињои роњи С4-
фотосинтез бевосита дар асоси њамин маънї шарњ дода 
мешавад. 

 80 



Пас, фотонафаскашї дар њаёти растанињо чї 
ањамият ва чї мавќеъ дорад? Љињати пайдо кардани љавоб 
ба ин суол онро ёдовар мебояд шуд, ки роњи гликолатї ба 
њосилшавии глитсин ва серин оварда мерасонаду дар 
пероксисомањо барќароршавии NADP+ ба амал меояд. 
Њамчунин, натиљањое ба даст оварда шудаанд, ки оид ба 
генератсияшавии АТР њангоми њосилшавии серин маълу-
мот медињанд. Нишон дода шудааст, ки њангоми дар 
муњитњои дорои  фишори персиалии О2 ва консентратсияи 
баланди СО2 нигоњ доштани растанињои роњи С3-
фотосинтез онњо чун растанињои роњи С4-фотосинтез раф-
тор мекунанд. Яъне, дар чунин њолатњо онњо низ дорои 
шиддатнокии пасти фотонафаскашї мебошанд.   
 Дар асоси њамаи ин гуфтањо чунин хулоса кардан 
имкон дорад, ки мафњуми «фотонафаскашї» танњо дорои  
мазмуни расмї мебошад, яъне, агар О2 азхуд карда шавад 
– СО2 хориљ  карда мешавад, лекин аз рўйи хусусияти 
функсионалї протсеси фотонафаскашї ба протсеси 
нафаскашї ягон шабоњат надорад.   

 
Фасли 5. МЕХАНИЗМЊОИ ЭНДОГЕНЇ (ДОХИЛЇ)-и  

          ТАНЗИМ НАМУДАНИ ФОТОСИНТЕЗ 
 

 Танзими протсеси фотосинтез дар дараљаи 
мембранањо, хлоропластњо, њуљайрањо, бофтањо, узвњо ва 
организми томи растанї ба амал оварда мешавад. Дар 
рафти амалї гардидани протсеси фотосинтез њамаи 
системањои танзимкунанда иштирок мекунанд.  
 Танзими фотосинтез дар дараљаи барг. Барг њамчун 
узви фотосинтетикї вазифањои гуногунро иљро мекунад. 
Вазифањои аосии барги растанињои сабз ин гузаронидани 
фотосинтез (ѓизогирї аз таркиби њаво), транспиратсия 
(бухоршавии об аз сатњи баргњо) ва синтези як ќатор 
пайвастагињои органикї, аз љумла фитогормонњо (ауксин-
њо, гиббереллинњо, кислотаи абссизинї) мебошанд. Барг, 
одатан сатњи нисбат, ба ѓафсии он хеле пањн ва сохти дор-
салию вентралї дорад. Сатњи нињоят пањн доштани барг 
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ба он имкон медињад, ки дар як воњиди бофтавї масоњати 
бештарро ишѓол намояд. Сатњи пањн доштани баргњо 
натиљаи дурударози мутобиќшавии онњо ба тарзи «ѓизо-
гирї аз таркиби њаво» мебошад.  

Бофтаи муњимтарини барг мезофилл ба шумор ме-
равад, чунки дар он протсеси фотосинтез ба амал меояд 
(расми 20).  

 
 

 
 
 

Расми 20. Сохти анатомии барг 
   
 Эпидермис бофтаи рўйпўшкунандаи барг буда, дар 
байни њуљайрањои он ба љуз њуљайрањои ќисматњои охи-
рини аппарати масомавї њуљайрањои боќимонда хлоро-
пласт надоранд. Эпидермиси барг бофтањои дохилии онро 
аз таъсири омилњои беруна муњофизат намуда, протсеси 
мубодилаи газњо ва транспиратсияро дар барг танзим ме-
кунад. Системањои гузаронандаи тамоми сатњи баргро 
фарогирифта онро бо об, моддањои маъданї таъмин на-
муда, дар љараёни пайвастагињои органикї ва ассимилят-
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њои гуногун аз барг ба ќисматњои дигари растанї самт ги-
рифта,  иштирок менамоянд.  

Мезофилл, одатан, ба ду хели бофтањо: бофтаи 
полисадї (сутуншакл – бофтаи дар зери эпидермиси боло-
ии барг љойгиршуда) ва бофтаи лабмонанд (бофтаи дар 
болои эпидермиси поёнии барг љойгиршуда) људо шуда-
аст.  

Дар мезофилли полисадї њуљайрањо ба таври нис-
бат ба сатњи барг њолати перпендикулярдошта кашиш 
хўрдаанд ва дар як ё якчанд ќатор љойгир шудаанд. Њу-
љайрањои мезофилли лабмонанд, бинобар дар байни онњо 
мављуд будани фазоњои байнињуљайравии њаљман  бузург, 
аз њамдигар дур-дур (пўкмонанд) љойгир шудаанд. Масо-
мањои аксарияти растанињо дар эпидермиси поёнии барг 
љойгир шудаанд, яъне фазоњои бузурги байнињуљайравии 
дар эпидермиси поёнї мављудбуда бевосита ба таъмин 
намудани протсеси мубодилаи газњо мутобиќ гаштаанд. 
Бофтаи полисади (сутуншакл)-и ба тарафи равшанї нига-
ронидашуда ќисми аз њама зиёди хлоропластњои баргро 
дарбар гирифта, дар протсеси ассимилятсия (захирашавї)-
и СО2 наќши аввалиндараљаро ишѓол намудааст. Миќдо-
ри ќабатњои њуљайрањои мезофиллї дар таркиби барг аз 
дараљаи шиддатнокии равшанї вобастагї дорад. Баргњои 
дар зери таъсири равшанї инкишофёфтаи растанї дорои 
мезофилли пурраташаккулёфта мебошанд. Дар растани-
њои ареалњои хушк – ксерофитњо бофтаи полисадии па-
ренхима дар бисёр њолатњо дар ду тарафи барг љойгир 
шудааст, бофтаи лабмонанд бошад, нињоят суст инкишоф 
ёфтааст ва ё ин ки тамоман вуљуд надорад.  
 Акнун пайдарњамии протсесњоеро манзури диќ-
ќати шумо мегардонем, ки онњо дар њуљайра ва бофтањои 
сабзи барг њангоми якдигарро иваз намудани равшанї ва 
торикї мегузаранд. 
 Пас аз якчанд даќиќањои аввали ба барг бо равша-
нї таъсир намудан, њаљми хлоропластњо хурд шуда, онњо 
дорои сатњњои нисбатан пањн (дискмонанд) мегарданд. 
Дар натиља, тилакоид ва гранањо дар таркиби хлорофилл 
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аз љо бељо шуда, нисбат ба њамдигар зичтар љойгир меша-
ванд. Дар зери таъсири равшанї кашишхўрии хлоро-
пластњо боиси ба амал омадани градиенти протонњои 
трансмембранавї ва таѓйирёбии потенсиали барќии мем-
бранаи худи хлоропластњо мегарданд. Дараљаи муайяни 
кашишхўрии хлоропласт барои самарабахш кор кардани 
занљири наќлиёти электронњо ва алоќаманд гардидани он 
бо протсеси њосилшавии АТФ зарур мебошад. Наќлиёти 
протонњо ба дохили тилакоидњо тањти бузургињои рН 5,0-
5,5 ба туршшавии ковокии дарунии худи тилакоидњо, 
ишќорнок гардидани строммањои хлоропластњо (дар то-
рикї тањти рН 7,0 ва дар равшанї тањти рН 8,0) оварда 
мерасонад. Дар натиљаи ба тилакоидњо дохилшавии 
ионњои Н+, ионњои Mg2+ аз таркиби онњо хориљ  шуда, ба 
стромма ворид мегарданд.    
 Ба амал омадани NADP, ATP, O2, Mg ва таѓйир-
ёбии рН-и муњит дар стромма  ба реаксияњои фотосинте-
тикии азхудкунии СО2 бевосита ва ё бавосита таъсир ме-
расонанд. Дар  асоси таљрибањо нишон дода шудааст, ки 
азхудкунии СО2 аз љониби хлоропластњои аз таркиби 
њуљайрањои баргњо људокардашуда тањти рН-и 7,2 
мушоњида намегардад, лекин тањти рН 8,0 нињоят хуб ме-
гузарад. Сабаби тањти рН 8,0 хуб гузаштани реаксияњои 
азхудкунии СО2 аз љониби хлоропластњои људокардашуда 
дар таѓйирёбии фаъолнокии як ќатор  ферментњое ифода 
мегардад, ки онњо дар муњитњои сусти ишќорї дорои рН-
њои оптималї мебошанд. Масалан, рибулозофосфаткина-
за (рН 7,9), дегидрогеназањои алдегиди фосфоглитсеринї 
(рН 7,8), рибулозо-1,5-дифосфаткарбоксилаза ва фрукто-
зодифосфатаза (рН 7,5-8,0). Баландшавии рН-и строма 
њангоми ба хлоропласт бо равшанї таъсир расондан, бои-
си табдилёбии СО2-и азхудкунанда ба Н2СО3 ва захира-
шавии НСО-3 мегардад. СО2 аз таркиби НСО-3 дар зери 
таъсири карбогидраза то карбоксилнокшавии рибулозо-
1,5-дифосфат озод мешавад. 
 ATP њам дар рафти реаксияњои фосфорнокшавии 
рибулозо-5-фосфат ва кислотаи ФГ ва њам дар реаксияњои 
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ба синтези сахароза ва крахмал  алоќаманд иштирок ме-
кунад. NADPH бошад, барои барќароршавии кислотаи 
ФГ то ба алдегиди ФГ ва њосилшавии малат аз њисоби ки-
слотаи щевелоуксусї нињоят зарур аст. Mg2+ барои нигоњ 
доштани фаъолнокии функсионалии РДФ-карбоксилаза 
зарур буда, дар протсесњои синтези хлорофиллњо ва 
сафедањо иштирок мекунад.  
 Протсеси азхудкунии СО2 пеш аз њама дар зери 
таъсири равшание танзим карда мешавад (расми 21), ки он  
 

 
Расми 21. Наќшаи танзим намудани сикли  оксиду 

барќарќароршавандаи пентозофосфатї дар дараљаи ферментњо 
 (аз рўйи М. Шампинї): 

 Тавзењ: 1 – РДФ-карбоксилаза; 2 – дегидрогеназаи кислотаи 1,3-ФГ;  3 
– фруктозо-1,6-дифосфатфосфатаза; 4 - седогептулоза-1,7-дифосфат-
фосфатаза; 5 - рибулозо-5-фосфаткиназа   
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бевосита як ќатор ферментњои сикли Калвинро фаъол ме-
гардонад. Аз љумла, ферментњои РДФ-карбоксилаза, 
фруктозо-1,6-дифосфатфосфатаза ва рибулозо-1,5-фосфат-
киназа дар зери таъсири равшанї фаъол мегарданд.  

Танзими фаъолиятнокии ферменти ибтидоии сикли 
Калвин – РДФ-карбоксилаза моњиятан гуногунмазмун 
мебошад. Дар баробари дар зери таъсири равшанї фаъол 
гардидан, ин фермент дар зери таъсири фруктозо-6-фос-
фат низ фаъол мегардад. Пайвастагии 6-фосфоглюконат, 
њамчунин, фаъолнокии ферменти дар реаксияи охирини 
сикли Калвин иштироккунанда – рибулозо-5-фосфаткина-
заро низ паст мегардонад. Дар охир, мањсулоти реаксия-
њои азхудкунии СО2 – кислотаи 3-ФГ ба синтези крахмал 
таъсири мусбат мерасонад. 

Зиёдшавии миќдори О2 дар таркиби строма мета-
вонад ба паст гардидани шиддатнокии протсеси азхудку-
нии СО2 оварда расонад. Ин њолат дар зери таъсири прот-
сеси фотонафаскашї ба амал меояд. 

Таѓйирёбињои функсионалї дар њуљайрањои мезо-
филл. Хлоропластњои  аксарияти растанињо вобаста ба 
шиддатнокї ва самти пањншавии равшанї  ќобилияти аз 
як љо ба љойи дигар  њаракат карданро пайдо мекунанд. 
Таъсири баланди равшанї фототаксисї манфии хлоро-
пластњоро ба амал  меоварад. Дар натиља, онњо аз равша-
нї дур шуда, дар деворњои пањлўии њуљайрањои паренхи-
маи сутуншакл  (полисадї) љамъ мешаванд; таъсири пасти 
равшанї боиси ба амал омадани фототаксиси  мусбат ме-
гардад. Тахмин мекунанд, ки њаракати хлоропластњо дар 
зери таъсири равшанї (паст ё баланд) тавассути сафеда-
њои кашишхўрандаи бо мембранаи хлоропласт алоќаманд 
ва бо сафедањои кашишхўрандаи таркиби   ситоплазма 
таъсири мутаќобилдошта ба амал  меояд. 
 Ќисмати тањти таъсири равшанї ќарордоштаи барг 
муваќќатан дорои зарядњои барќии мусбат мегардад. Ба   
амал омадани чунин  њолатњоро  бо  роњи истифода аз 
электродњои беруна мушоњида кардан имкон дорад (расми 
22). Чунин мављи аз љињати барќї мусбати иќтидори бофт- 
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Расми 22.  Реаксияи биоэлектрикии аз равшанї вобастаи  

баргњои растанї (аз рўйи И.А. Рибин, 1977):  
Тавзењ: 1 – мављи электромусбии иќтидори бофтавии дар зери таъсири 
равшанї баамалоянда; 2 – мављи электроманфии  иќтидори бофтавии 
пас аз ќатъ гардидани таъсири равшанї баамалоянда 
 
тавии барг дар асоси  гиперќутбнокшавии иќтидори мем-
бранавии њуљайрањои мезофиллї  шарњ дода мешавад  ва,  
бевосита,  бо  протсеси  фотосинтез  алоќаманд  мебошад.  
Асосњое   љой доранд, ки мувофиќи онњо ба амал омадани 
чунин мавќеъгирии иќтидори бофтавии баргро чун  
фаъолгардии насоси  Н+-ї дар плазмолеммаи њуљайрањои 
мезофиллї њисобидан мумкин аст. Наќлиёти фаъоли 
ионњои  Н+ аз ситоплазма ба љилди њуљайра дар асоси  ме-
ханизми дохилшавии моддањо ба амал меояд, ки дар дав-
раи ба таври фаъол иљро  намудани  вазифањои  худ  ба 
њуљайра  зарур  мебошанд. 

Ба њуљайра таъсири пуриќтидортаринро АТР, 
NADРН  ва ассимилиятњои дар хлоропластњо њосилшуда 
мебахшанд, чунки танњо бар асари таъсири чунин  
пайвастагињо метаболизми њуљайра муайян карда меша-
вад. Дар зери таъсири равшанї дар таркиби хлоропластњо 
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таносуби миќдории АТР бар АДР якбора баланд мегардад 
ва  дар   натиљаи  бо  суръати  баланд  ба амал омадани  
мубодилаи  эквивалентии  энергетикї АТР худи њамон 
лањза дар таркиби  ситоплазма пайдо шуда, аз он љо ба 
таркиби митохондряњо дохил мешавад. Азбаски дараљаи 
гузаронандагии љилди хлоропласт барои АТР хеле паст 
аст, бинобар ин, гузариши онро аз хлоропласт ба сито-
плазма  механизми челнокї  таъмин мегардонад. Ин ме-
ханизм дар  натиљаи амалї гардидани реаксияи оксиду 
барќароршавии байни кислотаи ФГ-ї ва фосфодиоксиат-
сетон фаъолият мекунад, чунки суръати баромади триоза-
фосфатњо тавассути мембранаи хлоропластњо ба суръати 
дифузияи озод наздик буда, ин њолат дар як ваќт боиси 
наќлиёти эквивалентњои барќароркунанда (NADH) мегар-
дад (расми 23).  

Гузаронандаи дорои иќтидори баланди барќарор-
кунандандаги (NADPH)-и системаи ЩУК малат дониста 
шудааст. Њар кадом љузъи ин системаи гузаронанда ќоби-
лияти озодона аз мембрана гузаштанро пайдо намуда, 
даврањои љойивазкуниро  аз таркиби хлоропластњо ба си-
топлазма амалї мегардонанд. Далели ин аќида он  аст, ки  
дар таркиби хлоропластњо NAD+ ва NADP+-и аз малатде-
гидрогеназа  вобаста мављуд  мебошанд. Пайдошавии АТР 
дар таркиби ситоплазма ва эквивалентњои барќарор-
кунанда ба он оварда мерасонад, ки дар зери таъсири 
равшанї шиддатнокии чунин протсесњои ба энергия 
эњтиёљдошта, ба монанди: синтези кислотањои равѓанї, 
барќароршавии  нитратњо ва сулфатњо, баланд мегардад. 
Њатто имкон дорад, ки эњтиёљи умумии энергетикии 
њуљайра ба њолати таъмингардии протсеси азхудкунии 
СО2  бо АТР монеъ шавад, яъне ба реаксияњои   сикли  
Калвин  раќобат нишон  дода, АТР-ро дар протсесњои ди-
гари ба энергия эњтиёљдоштаи метаболизм истифода ку-
над.  
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 Расми 23. Тарзњои аз таркиби хлоропласт берун кардани 
эквивалентњои энергетикї (АТР), барќароркунанда (NADH) ва 
ассимилятњо 
 

Њанўз дар лањзањои аввали амалї гардидани фото-
синтез баромади ассимилятњо аз таркиби хлоропластњо ба 
ситоплазма оѓоз мегардад. Муайян карда шудааст, ки дар 
як лањзаи кўтоњ гузаштани фотосинтез, атомњои карбонии 
нишонадори таркиби 14СО2 дар ситоплазма, пеш аз њама, 
ба таркиби  фосфотриозањо, ба таркиби кислотаи ФГ ва 
фосфодиоксиатсетон ва баъд ба таркиби  фруктозо-1,6-
дифосфат дохил мешаванд. Дар мисоли хлоропластњои аз 
таркиби њуљайра људокардашуда нишон дода шудааст, ки 
сахароза аз љилди хлоропластњо тамоман намегузарад. Аз 
ин љо чунин бармеояд, ки љойи асосии синтези сахароза 
дар њуљайра на хлоропластњо, балки ситоплазма ба шумор 
меравад. Тасдиќи ин нишондињандањо он аст, ки фермент-
њои асосии дар синтези сахароза иштироккунанда (саха-
розафосфатсинтетаза ва UDP-глюкозопирофосфорилаза)  
дар таркиби ситоплазма мављуд мебошад. 
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 Баромади пайвастагињое, ки минбаъд аз онњо 
ангиштобњо њосил мешаванд, аз таркиби хлоропласт ба 
ситоплазма дар шакли кислотаи ФГ, алдегиди ФГ ва фос-
фодиоксиатсетон сурат мегирад.  

Табдилёбињои минбаъдаи ба њосилшавии гексозо-
фосфатњо ва сахарозањо оваранда, аллакай, дар ситоплаз-
ма ба амал меоянд. Триозофосфатњо низ дар таркиби хло-
ропласт   айнан  ба  чунин  табдилёбињо дучор мегарданд, 
ки дар натиља, њангоми баландшавии шиддатнокии фото-
синтез дар хлоропластњо, крахмал захира мешавад. Крах-
мали  дар  хлоропластњо  синтезшуда ба сифати манбаи 
захиравие баромад мекунанд, ки дар навбати дуюм аз 
хлоропласт ба ситоплазма интиќол дода мешавад. Дар би-
сёр мавридњо натиљањои захирашавии крахмал дар тарки-
би хлоропластњо (ба миќдори умумии онњо) назаррас ме-
бошанд.  
 Ассимилятњои аз таркиби хлоропластњо берунша-
ванда дар њуљайрае, ки дар он фотосинтез амалї мегардад, 
бо ду роњ истифода мешаванд:     
 1) дар рафти  реаксияњои  оксиду барќароршаван-
дае, ки бо хориљшавии  СО2  анљом меёбанд;  
 2) барои зиёдшавии массаи њуљайра дар протсеси 
сабзиш, њангоми захира  намудани  моддањои ѓизої  ва 
синтези  дуюмини  онњо. Ќисмати зиёди ассимилиятњо аз 
таркиби њуљайрањои фотосинтезкунандаи  барг  ба  дигар 
узву бофтањои растанї кашонда мешаванд.  
 Таъсири байнињамдигарии бофтањои барг вобаста ба 
фотосинтез. Дар зери таъсири равшанї таѓйиротњо на 
танњо дар њуљайрањои мезофиллї ба амал меоянд, балки 
равшанї чун омили муњимтарини танзимкунандаи кори 
масомањо низ баромад мекунад. Њангоми дар зери таъси-
ри равшанї ќарор доштан масомањои аксарияти растани-
њо кушода ва дар баробари бартараф гардидани таъсири 
он пўшида мешаванд. Њодисаи мазмунан баръакс дар ми-
соли растанињои суккулентї мушоњида мешавад, ки масо-
мањои онњо рўзона пўшида ва шабона кушодаанд. Ба кори 
масомањо (яъне ба њолати кушода ва пўшидашавии онњо) 
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миќдори СО2 низ таъсир мерасонад. Масалан, њангоми 
камшавии миќдори СО2 дар фазоњои байнињуљайравї 
доираи сўрохињои масомавї васеъ мешавад. Кушодаша-
вии масомањо дар зери таъсири равшанї ба фаъолияти 
пластидањои њуљайрањои ќисматњои охирин (замикаю-
щие)-и аппарати масомавї алоќаманд мебошад. Њангоми 
аз таркиби барг људо намуда, парвариш кардани њуљай-
рањои масомавї, таъсири равшанї ба фаъолияти кории 
онњо мушоњида мегардад.  
 Дараљаи баланди кушодашавии масомањо ба ба-
ландшавии шиддатнокии транспиратсия (бухоршавии об 
аз сатњи барг) мусоидат менамояд, ки дар натиља шиддат-
нокии љаббиши об ва моддањои маъданї аз љониби реша 
ва љараёни минбаъдаи онњо тавассути ксилема то ба барг-
њо баланд мегардад. Мављуд будани чунин шароитњо ба-
рои фаъол гардидани кори њуљайрањои мезофиллї зарур 
аст.  
 Бар асари фаъолияти фотосинтетикии њуљайрањои 
мезофиллї бофтањои гуногуни барг бо ќандњо ва 
мањсулоти дигари фотосинетитикї таъмин карда меша-
ванд, ки дар натиља фаъолнокии функсионалии бандчањои 
гузаронанда баланд мегардад.  
 Мављуд будани ду тарзи наќлиёти ассимилятњо ба 
бандчањои гузаронанда ба таври назариявї чунин тахмин 
карда шудааст: 1) тавассути симпласт (яъне ба воситаи 
плазмодесмањо ва ситоплазмаи њуљайрањои нисбат ба 
њамдигар пайдарњам љойгиршуда) ва 2) тавассути апо-
пласт (ба воситаи деворњои њуљайравї); чунки дар мисоли 
аксарияти растанињо дар байни њуљайрањои мезофиллї ва 
флоэмавї плазмодесмањо суст инкишоф ёфтаанд ва ё та-
моман вуљуд надоранд. Дар апопласти пањнаки барг им-
конияти мављуд будани ќариб 1/5 њисса ќандњо ва њиссаи 
муайяни аминокислотањои озод љой дорад. Њуљайрањои 
паренхимаи барг ассимилятњоро ба муњити беруна озодо-
на људо намуда, онњоро нисбатан суст аз худ мекунанд. 
Њуљайрањои флоэмавї бошанд, баръакс, ќобилияти аз 
муњити беруна фаъолона аз худ намудани ќандњо ва 
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аминокислотањоро доранд. Доштани чунин хусусияти 
њуљайрањои флоэмавї ба гузаронандањои энергияталаб 
вобаста буда, онњо дохилшавии моддањоро ба муќобили 
градиенти консентратсионї таъмин менамоянд. Аќидањое 
баён карда шудаанд, ки мувофиќи онњо сахарозаи дар 
њуљайра њосилшуда  ба таркиби љилди он гузашта, дар зе-
ри таъсири ферменти инвертаза ба гексозањо (фруктоза ва 
глюкоза) таљзия мешавад. Минбаъд, гексозањо ба банд-
чањои гузаронанда дохил шуда, дар он љо аз нав ба саха-
роза табдил меёбанд. Њуљайрањои флоэмавии канорї дар 
барг наќши коллекторро иљро мекунанд, яъне онњо асси-
милятњоро ба муќобили градиенти консентратсионї љамъ-
оварї мекунанд. Наќши асосї дар протсеси пур гардони-
дани элементњои бофтањои гузаронанда бо ассимилятњо 
ба њуљайрањои њамсафар ва паренхимавии флоэма хос ме-
бошад. Дар мисоли баъзе намуди растанињо ин амалро 
њуљайрањое иљро мекунанд, ки барои иљро намудани ин 
вазифа махсус гардидаанд. Натиљањое низ ба даст оварда 
шудаанд, ки аз худ намудани ќандњоро аз љониби 
њуљайрањои флоэмавї дар иштироки ионњои Н+ тасдиќ 
менамоянд. Яъне, њуљайрањои флоэмавї ќандњоро тавас-
сути кор кардани насоси ионњои Н+-ии энергияталаб 
љаббида мегиранд. Дар натиљаи бо ассимилятњо пур гар-
дидани бофтањои барг шиддатнокии фотосинтез паст ме-
шавад. Њолати аз њад зиёд аз ќандњо таркиб ёфтани плас-
тидањо боиси ба амал омадани таѓйиротњои сохтории  дар 
аввал баргарданда ва баъдтар барнагардандаи хлоро-
пластњо мегардад. Дар натиља шиддатнокии фотосинтез 
нињоят паст мешавад. Захирашавии миќдори аз њад зиёди  
крахмал дар пластидањо ва доштани таъсири манфии он 
ба протсеси фотосинтез чунин шарњ дода мешавад: 1) 
таъсири механикї ба тилакоидњо; 2) пастшавии рељаи 
равшанї дар хлоропласт; 3) такшоншавии ферментњо дар 
сатњи крахмал; 4) такшоншавии ионњо, аз љумла ионњои 
Mg2+, ки барои нигоњ доштани фаъолнокии ферментњо за-
рур мебошад; 5) паст гардидани диффузияи СО2. 
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 Баргњои аксарияти растанињо ќобилияти оњиста-
оњиста ба тарафи равшанї тоб хўрданро доро мебошанд. 
Њамин тавр, онњо шароитњои хубтар амалї гардидани 
протсеси фотосинтезро таъмин менамоянд. Айнан бо 
њамин роњ «мозаикаи барг» њосил мешавад.          
 Танзими протсеси фотосинтез дар растании том. 
Амалї гардидани вазифаи фотосинтетикии растании томъ 
аз як тараф, ба доштани мутаќобилияти автономии ирсї 
ва биохимиявии сохторњои дараљаи пасти тани растанигї 
(хлоропласт, њуљайра) ва, аз тарафи дигар, ба системањои 
мураккаби интегратсионию кооперативии алоќаи фото-
синтез бо тамоми вазифањои њаётии он муайян карда ме-
шавад. Протсесњои њаётї (онтогенетикї) дар организми 
растанї мављудияти доимии минтаќањои аттрагири (мин-
таќањои ба худ љазбкунанда)-ро таъмин мегардонанд. Дар 
маркази чунин минтаќањо ё протсесњои навсозї ва сабзи-
ши сохторњои гуногун,  ё синтези моддањои захиравї (дар 
таркиби мевањо, лўндањо, пиёзакњо) ба амал меоянд. Дар 
њар ду њолат њам минтаќањои аттрагирї нисбат ба протсе-
си фотосинтез талаботи хоса зоњир менамоянд. Донор 
(фотосинтез) ва аксептор (протсесњои сабзиш ва захира-
шавии моддањо)-и ассимилятњо аз худ системаи таъсири 
мутаќобилдоштаро мегузоранд. Агар шароитњои беруна 
шиддатнокии фотосинтезро мањдуд нагардонанд, он гоњ 
иљрои ин амал аз љониби протсесњои энергетикї (њосил-
шавї ва ташаккулёбии  узвњои нав) ба амал оварда меша-
вад. Чунин њолатро дар мисоли њодисањои гуногуни дар 
њаёти растанињо љойдошта, мушоњида кардан мумкин аст. 
Масалан, канда партофтани суттањои љавони љуворимак-
ка, мевањои помидор, боимљон ва ё себ боиси паст гарди-
дани шиддатнокии устувори фотосинтетикии баргњо ме-
гардад; канда партофтани як ќисми баргњо, дар баробари 
пурра нигоњ доштани фаъолиятнокии доимии марказњои 
аттрагирї, баръакс ба баландшавии шиддатнокии фото-
синтетикии баргњои дар тани растанї боќимонда оварда 
мерасонад.  
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 Механизмњои чунин бањамтаъсиркунињо дар асоси 
њодисаи репрессияи метаболитикии фотосинтез шарњ дода 
мешавад. Муайян карда шудааст, ки фаъолияти кории 
марказњои аттрагирї чи ќадар пурќувват бошад, барг аз 
ассимилятњои фотосинтетикї њамон ќадар самаранок озод 
мешавад. Ин њолат барои баландшавии шиддатнокии фо-
тосинтез чун шароити муњим баромад мекунад.  
 Дар рафти њамаи ин протсесњо мавќеи аввалинда-
раља ба фитогормонњо, ингибиторњои эндогенї (дохилї)-и 
сабзиш ва метаболитњо (баъзе намояндагони полифе-
нолњо) дода мешавад. Иштироки фитогормонњо дар прот-
сеси фотосинтез ба таври наќшаи аз љониби А.Т. Мокро-
носов пешнињодкардашуда ифода мегардад:  
 
 
 
 
   

Синтези гормонњо дар 
бофтањои поя, реша, 
мевањо ва ѓайра 

Синтези гормонњо 
дар хлоропластњо 

 
 
 
 
 
 
 
  
 
  

 
Аз наќшаи мазкур чунин бармеояд, ки фитогор-

монњо дар ќисмњои гуногуни организми растанї, аз љумла 
дар хлоропластњо, њосил шуда, ба протсеси фотосинтез 
њам таъсири масофавї ва њам таъсири бевосита мерасо-
нанд. Таъсири фитогормонњо, њамчунин, дар дараљаи хло-
ропластњо низ зоњир мегардад. Таъсири масофавї тањти 
мазмуни дорои хусусияти танзимкунанда будани таъсири 

Гормонњо, 
ингибиторњо 

Эпигенез Наќлиёти 
ассимилятњо 

Фотосинтез

 94 



фитогормонњо ба протсесњои сабзиш ва инкишофёбї (эпи-
генез), яъне захирашавии моддањои ѓизої, наќлиёти асси-
милятњо, њосилшавї ва фаъолнокии моддањои аттрагирї, 
маънидод карда мешавад. Аз љониби дигар, фитогормон-
њо тавассути ба амал овардани таѓйиротњои њолати мем-
бранањо, фаъолнокии ферментњо, генератсияи потенсиали 
трансмембранавї ба фаъолнокии хлоропластњо таъсири 
бевосита мерасонанд. Исбот карда шудааст, ки мавќеи 
фитогормонњо, аз љумла ситокининњо, дар биогенези хло-
ропластњо, синтези хлорофилл ва ферментњои сикли Кал-
вин назаррас мебошад. 
 Як ќатор фитогормонњо (кислотаи ИУ, гибберел-
лин, кислотаи асбсизинї), баъзе намояндагони фенолњои 
аз љињати физиологї фаъол дар бофтањои барг њосил ме-
шаванд. Ситокинин, ки дар протсеси сабзиши барг бево-
сита наќши муњим дорад, аз дигар ќисмњои тани растанї, 
пеш аз њама аз таркиби реша, ба минтаќањои њосилшавии 
муѓљањои баргї омада мерасад. Мављуд будани чунин сис-
тема алоќамандињои тарафайни узвњоро ба амал оварда, 
танзими функсионалии фаъолиятнокии растании томро 
таъмин мегардонад. 
 
 
 

Фасли 6. ЭКОЛОГИЯИ ФОТОСИНТЕЗ 
 

 Вобастагии њосилнокии фотосинтезро аз омилњои 
муњит (шиддатнокї ва таркиби спектралии энергияи 
равшанї, миќдори СО2, њарорат, мубодилаи об дар 
бофтањои барг, ѓизои маъдании барг ва ѓайрањо) экологи-
яи фотосинтез меноманд. Омўзиши таъсири ин омилњо ба 
протсеси фотосинтез ва мутобиќшавии организми растанї 
ба таъсири онњо дар соњаи растанипарварї дорои 
ањамияти хоса мебошад.  
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6.1.Вобастагии фотосинтез аз таъсири  
омилњои муњити беруна 

 
Шиддатнокї ва таркиби спектралии равшанї. Му-

айян карда шудааст, ки баргњо 80-85%-и энергияи аз 
љињати фотосинтетикї фаъоли нурњои ќисматњои гуногун 
(њудуди дарозињои мављии 400-700 нм) ва 25%-и нурњои 
ќисмати инфрасурхи спектри равшаниро, ки онњо дар 
маљмўъ 55%-и энергияи радиатсияи умумии Офтобро 
ташкил медињанд, фурў мебаранд. Дар рафти фотосинтез 
бошад, њамагї 1,5-2,0%-и энергияи равшании аз љониби 
баргњо фурўбурдашуда, ки онро радиатсияи фаъоли 
фотосинтетикї (РФФ) меноманд, масраф мегардад (расми 
24).  

 
Расми 24. Мувозинати энергетикии барги растанї  

Тавзењ: њолати харљ гардидани энергияи аз љониби барг фурўбурда-шуда 
дар рафти амалї гардидани корњои гуногун  ба њисоби фоиз оварда шу-
дааст. 
 
 Вобастагии шиддатнокї (суръат)-и фотосинтез аз 
шиддатнокии равшанї  хатти каљи логарифмиро ифода 
мекунад (расми 25).  

 96 



 
Расми 25. Вобастагии шиддатнокї (суръат)-и фотосинтези баргњои  

љуворимакка аз шиддатнокии равшанї  
 

Вобастагии рост (бевосита)-и суръати фотосинтез 
аз љараёни афкандагии энергияи равшанї танњо тањти 
шиддатнокии пасти он љой дорад. Фотосинтез њанўз дар 
баробари пањншавии шуоъњои аввалини равшанї оѓоз ме-
гардад. Ин нишондињандаи фотосинтез аввалин бор њан-
гоми истифода кардан аз равшании сунъї (равшании 
чароѓи керосинї)  дар соли 1880 аз љониби А.С. Фаминт-
син муайян карда шудааст. Ў нишон додааст, ки равша-
нии чароѓи керосинї танњо барои оѓоз гардидани протсе-
си фотосинтез кифоягї мекунад.  Дар аксарияти 
растанињои равшанидўст шиддатнокии аз њама баланд 
(максималї)-и фотосинтез (яъне ба њисоби 100%) њангоми 
афкандагии энергияи равшании нисфи энергияи афкандаи 
офтобро ташкилдињанда ба ќайд гирифта шудааст. Айнан 
ба њамин миќдор афкандагии нури равшании сунъї, 
њолати аз таъсири энергияи равшанї ќонеъ будани 
баргњоро таъмин карда метавонад. Аз ин миќдор зиёдша-
вии таъсири равшанї шиддатнокии фотосинтезро оњиста-
оњиста паст  мегардонад.  
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 Тањлили хатти каљи таъсири равшанї ба фотосин-
тез имкон медињад, ки оид ба моњият ва фаъолият (кор)-и 
системањои фотохимиявию ферментативї маълумотњо ба 
даст орем. Масалан, кунљи моилро доштани хатти каљи 
таъсири равшанї ба фотосинтез, доир ба суръати амалї 
гардидани реаксияњои фотохимиявї  ва миќдори хлоро-
филл маълумот медињад: чи ќадар моил будани он зиёд 
бошад, дараљаи фурўбарии равшанї њамон ќадар баланд 
мегардад. Одатан, нишондињандаи фурўбарии фаъолонаи 
равшанї ба растанињои соядўсти љангалњо ва обсабзњои 
ќисматњои поёнии кўлњо, бањрњо ва уќёнусњо хос мебошад, 
чунки онњо ба шароитњои таъсири сусти равшанї мутобиќ 
гаштаанд. Аппарати пигментии нињоят хубинкишофёфтаи 
ин гуна растанињо аз худ ќобилияти фурўбарии фаъоло-
наи шиддатнокии пасти равшаниро зоњир менамояд.  
 Фаъолнокии фотосинтез дар ќисматњои таъминку-
нандаи шиддатнокии максималии таъсири равшанї ба 
фотосинтез, доштани иќтидори баланди фурўбарї ва 
барќароркунии СО2-ро ифода намуда, аз рўйи миќдори 
СО2 муайян карда мешавад. Ќисмати таъминкунандаи 
шиддатнокии максималии таъсири равшанї ба фотосин-
тез чи ќадар дорои натиљаи баланд бошад, он гоњ 
иќтидори аппарати азхудкунанда ва барќароркунандаи 
СО2 низ њамон ќадар меафзояд. Ќонеъ гардидани эњтиёљи 
растанињои равшанидўст (ба ќисмати таъминкунандаи 
таъсири максималии равшанї ба фотосинтез) нисбат ба 
растанињои соядўст тањти афкандагињои нињоят баланди 
энергияи равшанї мушоњида карда мешавад. Масалан, ин 
нишондињанда барои баъзе растанињои соядўст ба 1000 
лк, барои растанињои дарахтии равшанидўст 10-40 њазор 
лк, барои баъзе растанињои баландкўњи Помир (дар 
љойњое, ки афкандагии энергияи равшанї ба сатњи Замин 
180 њазор лк-ро ташкил медињад) ба беш аз 60 њазор лк ба-
робар аст. Ба гурўњи растанињои равшанидўст аксарияти 
зироатњои кишоварзї ва растанињои дарахтї, њамчунин, 
обсабзњои обанборњои камоб мансуб мебошанд.  
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 Нишондињандаи ќисмати таъминкунандаи шиддат-
нокии максималии таъсири равшанї ба фотосинтез дар 
растанињои роњи С3-фотосинтез нисбат ба растанињои 
роњи С4-фотосинтез пасттар мебошад. Фаъолияти фото-
синтетикии растанињои роњи С4-фотосинтез тањти дараљаи 
баланди афкандагии энергияи равшанї зоњир мегардад. 
 Шиддатнокии фотосинтез њангоми мўътадил буда-
ни бузургии ќисмати таъминкунандаи шиддатнокии мак-
сималии таъсири равшанї нисбат ба шиддатнокии 
нафаскашї баландтар мебошад. Дар њолати то натиљањои 
муайян пастшавии дараљаи афкандагии равшанї, шид-
датнокии фотосинтез ва нафаскашї баробар мешаванд. 
Дараљаи афкандагии равшанї, ки дар зери таъсири он 
миќдори СО2-и дар рафти фотосинтез фурўбурдашуда ба 
миќдори СО2-и дар рафти нафаскашї људошуда баробар 
мешавад, «нуќтаи компенсатсионии равшанї» номида ме-
шавад. Бузургии ин нишондињанда тањти натиљаи ба 0,03 
баробар будани миќдори СО2 дар таркиби атмосфера  ва 
ба 20оС баробар  будани њарорати муњит муайян карда 
мешавад. Натиљаи ченаки нуќтаи компенсатсионии рав-
шанї на танњо барои растанињои соядўст ва равшани-
дўст, њамчунин барои баргњои нисбат ба њамдигар аз рўйи 
тартиби муайян љойгиршудаи як растанї низ гуногун ме-
бошад. Дараљаи афкандагии аз њад зиёди энергияи равша-
нї метавонад якбора протсеси биосинтези пигментњо, 
реаксияњои фотосинтетикї ва протсесњои сабзишро таѓ-
йир дода, боиси пастшавии њосилнокии умумии растанињо 
гардад.  
 Муњим он аст, ки њатто дар як муддати кўтоњ 
таѓйирёбии шароитњои афкандагии равшанї ба шиддат-
нокии фотосинтез бетаъсир намемонад. Доштани чунин 
хусусияти мутобиќшавї ба растанињо имкон медињад, ки 
дар фитосеноз (љамоањо) аз равшанї пурратар истифода 
баранд. Аппарати фотосинтетикї ба таѓйироти даврагии 
афкандагии равшанї, ки бар асари вазидани шамол ва ди-
гар омилњо ба амал меоянд, мусоидат намояд.  
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 Ба љараёни афкандагии энергияи равшанї таѓйир-
ёбии омилњои дигари муњит низ таъсир мерасонанд. Ма-
салан, баландшавии дараљаи афкандагии энергияи 
равшанї тањти њароратњои  пасти муњит (то 120С) дорои 
самараи на чандон хуб мебошад (расми 26).  

 
Расми 26. Таъсири мутаќобилаи шиддатнокии равшанї  

ва њарорат ба суръати фотосинтез 
 

 
Мўътадил будани њарорат барои растанињои роњи 

С3-фотосинтез дар њудуди 25-350С мехобад. Зиёдшавии 
миќдори СО2 дар баробари баландшавии дараљаи афкан-
дагии энергияи равшанї ба зиёдшавии суръати амалї 
гардидани фотосинтез оварда мерасонад (расми 27). 

Дар баробари дар рафти фотосинтез муњим будани 
дараљаи афкандагии энергияи равшанї, сифати таркиби 
спектралии он низ муњим мебошад. Суръати фотосинтез 
дар ќисматњои гуногуни спектри равшанї якхела нест. 
Шиддатнокии аз њама баланди фотосинтез дар зери 
таъсири нурњои ќисмати сурхи спектри равшанї ба ќайд 
гирифта шудааст. 
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Расми 27. Таъсири мутаќобилаи шиддатнокии равшанї  
                   ва миќдори СО2 ба суръати фотосинтези мха 
                  (аз рўйи Б.А. Рубин, В.Ф. Гавриленко, 1977) 

  
 Пас, савол ба миён  меояд, ки сабаби самараи баланд 
доштани таъсири нурњои ќисмати сурхи спектри равшанї 
ба фотосинтез дар чї зоњир мегардад? Дорои самаранокии 
баланд будани таъсири нурњои ќисмати сурхи спектри 
равшанї ба фотосинтез дар инњо ифода мегардад: якум, 1 
кванти энергияи нурњои ќисмати сурхи спектри равшанї 
(176 кЉ/мол=42 ккал/мол) ба гузаштани молекулаи хло-
рофилл аз њолати синглетии аслї (S0) ба њолати синглетии 
бањаяљономадаи якум (S1*) пурра кифоягї мекунад. Ин 
миќдор энергия дар рафти амалї гардидани реаксияњои 
фотохимиявї ба тамом сарф мешавад. 1 квант энергияи 
нурњои ќисмати кабуди спектри равшанї (293 
кЉ/мол=70ккал/мол) нисбат ба 1 кванти энергияи нурњои 
ќисмати сурхи он зиёдтар мебошад. Дар натиљаи 
фурўбарии 1 квант энергияи нурњои ќисмати кабуди спек-
три равшанї молекулаи хлорофилл ба дараљаи нисбатан 
баландтари энергетикї ба њолати синглетии бањаяљон-
омадаи дуюм (S2*) мегузарад. Миќдори изофавии энергияи 
аз љониби молекулаи хлорофилл азхудкардашудаи равша-
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нї њангоми гузаштани он аз њолати S2* ба њолати S1* дар 
шакли гармї хориљ мегардад. 1 кванти энергияи нурњои 
ќисмати сурхи спектри равшанї ба энергияи иќтидори гу-
зариши оксиду барќароршавандаи система аз Е0/ =+0,8 В 
то ба Е0/=-0,8 В баробар аст. 1 квант энергияи нурњои 
ќисмати инфрасурхи спектри равшанї барои амалї гар-
дидани протсеси дар зери таъсири равшанї таљзияшавии 
молекулаи об кифоягї намекунад. Лекин, дар бактерияњои 
сулфурии фотосинтезкунанда ин миќдор энергия барои 
протсеси таљзияшавии сулфиди гидроген дар рафти фото-
редуксия бемалол кифоягї мекунад. Бинобар ин, фото-
синтез дар бактерияњои сулфурї бо иштироки бактерио-
хлорофилл ва дар зери таъсири нурњои ќисмати ба чашм 
ноаёни спектри равшанї – ќисмати инфрасурх мегузарад.  

Дуюм, нурњои ќисмати сурхи спектри равшанї дар 
таркиби нурњои ба сатњи Замин ростпањншавандаи ради-
атсияи Офтоб доимо мављуд мебошанд. Агар офтоб тањти 
кунљи 90оС ќарор дошта бошад, он гоњ миќдори нурњои 
ќисмати сурхи спектри равшанї 1/4 њиссаи энергияи аф-
кандаи Офтобро ташкил медињанд. Агар Офтоб паст фу-
ромада бошад, он гоњ нурњои ќисмати сурхи спектри 
равшанї таъсироти аввалиндараљаро соњиб мешаванд. 
Њангоми тањти кунљи 5оС ќарор доштани Офтоб миќдори 
нурњои ќисмати сурхи спектри равшанї 2/3 њиссаи умумии 
энергияи афкандаи онро ташкил медињанд (расми 28). 
Растанињои тањти нурњои ќисмати кабуд ва сурхи спектри 
равшанї парваришёфта дорои мањсулоти хоси фотосин-
тетикї мебошанд. Дар асоси натиљањои аз љониби Н.П. 
Воскресенкий (1965) бадастовардашуда, нишон дода шу-
дааст, ки њангоми баробар таъсир намудани кванти 
нурњои ќисматњои кабуд ва сурхи спектри равшанї, яъне 
њангоми фароњам овардани шароитњои якхелаи афканда-
гии равшанї барои давраи фотохимиявии фотосинтез 
нурњои ќисмати кабуди спектри равшанї пас аз якчанд 
сонияи таъсиррасонї дохилшавии 14С-ро ба таркиби 
мањсулоти ѓайриангиштобї (аминокислотањо ва кислота-
њои органикї), пеш аз њама, ба таркиби аланин, аспаргин, 
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малат, ситрат ва бештар ба таркиби сафедањо таъмин ме-
кунад. Нурњои ќисмати сурхи спектри равшанї бошанд, 
дохилшавии 14С-ро дар сонияњои аввали таъсиррасонї ба 
таркиби ангиштобњо ва пас аз як даќиќа ба таркиби крах-
мал таъмин менамоянд.  

 
Расми 28. Таркиби спектралии радиатсияи ростпањншавандаи нурњои      

                  Офтоб њангоми  љойњои гуногунро ишѓол намудани он  
                  (аз рўйи Н.Н. Калитин, 1947)  

 
 Њамин тариќ, дар зери таъсири нурњои ќисмати ка-
буди спектри равшанї нисбат ба нурњои кисмати сурхи он 
дар таркиби баргњо мањсулоти иловагии ѓайриангиштобї 
њосил мешаванд. Љой доштани чунин хусусиятњои 
фарќкунандаи таъсири равшанї ба метаболизми карбон 
дар мисоли растанињои роњњои С3- ва С4-фотосинтез, 
обсабзњои кабуд ва сурх мушоњида карда шудааст. Ин 
хусусиятњо њангоми гуногун будани миќдори СО2 ва 
дараљаи афкандагии энергияи равшанї ифода мегарданд. 
Мутаассифона, дар хлоропластњои аз таркиби њуљайрањои 
барг људокардашуда тафовути њосилшавии крахмал дар 
зери таъсири нурњои ќисмати сурху кабуди спектри 
равшанї мушоњида карда намешавад. Аз ин рў, тахмин 
мекунанд, ки дар зери таъсири нурњои ќисмати кабуди 
спектри равшанї дар растанињои сабз чун фоторетсептори 
танзимкунандаи метаболизми карбон дар фотосинтез 
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флавинњо баромад мекунанд. Муайян карда шудааст, ки 
њангоми илова намудани миќдори кам (то 20%)-и нурњои 
ќисмати кабуди спектри равшанї ба нурњои ќисмати сур-
хи он шиддатнокии фотосинтез баланд мешавад. Эњти-
мол, ин њодиса ба њолати танзимшавии давраи фотохи-
миявии фотосинтез дар зери таъсири нурњои ќисмати ка-
буди спектри равшанї алоќамандї дорад.    
 Миќдори  СО2. Гази СО2 субстрати асосии фото-
синтез ба шумор меравад. Миќдори СО2 шиддатнокии 
фотосинтезро муайян мекунад. Миќдори СО2 дар таркиби 
атмосфера ба 0,03% баробар аст. Дар сатњи 1 га масоњати 
замини шудгоркардашуда дар баландии 100 м миќдори 
СО2 550 кг-ро ташкил медињад. Аз ин миќдор растанињо 
дар як шабонарўз 120 кг-ро аз худ мекунанд. Вобастагии 
фотосинтез аз миќдори СО2 бо хатти каљи логарифмї 
ифода карда мешавад (расми 26). Њангоми дар таркиби 
њаво ба 0,03% баробар будани миќдори СО2, шиддатнокии 
фотосинтез таќрибан 50%-ро ташкил медињад. Дар њолати 
то ба 0,3% расидан, шиддатнокии фотосинтез натиљаи 
максималиро соњиб мегардад. Ин њодиса аз он шањодат 
медињад, ки фотосинтез дар протсеси эволютсия њангоми 
дар таркиби њаво нињоят зиёд будани миќдори СО2 ба 
амал омадааст. Њамчунин, вобастагии њосилнокии фото-
синтез аз миќдори баланди СО2 моро водор месозад, ки 
растанињоро дар биноњои махсуси таљњизонидашуда пар-
вариш намуда, аз онњо њосили дилхоњ ба даст оварем. Чу-
нин шароитњо ба њосилнокии растанињои роњи С3-
фотосинтез, ки ба мављуд будани миќдори зиёди СО2-и 
таркиби атмосфера эњтиёљи калон доранд, таъсири баланд 
мерасонанд. Њолати мављуд будани миќдори зиёди СО2 
дар таркиби атмосфера дар њаёти  растанињои роњи С4-
фотосинтез њељ наќши муњимро надорад, чунки онњо до-
рои механизми махсуси зиёд гардонидани миќдори СО2 
мебошанд.  
 Шиддатнокии аз худ намудани СО2 аз љониби бар-
ги растанињо аз суръати ба таркиби хлоропластњо дохил-
шавии он низ вобастагї дорад. Суръати дохилшавии СО2 
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ба хлоропласт дар асоси дифузияшави (пањншавї)-и он 
тавассути масомањо, фазоњои байнињуљайравї ва сито-
плазмаи њуљайрањои мезофилли барг муайян карда меша-
вад. Масомањо дар шакли кушода 1-2%-и масоњати уму-
мии пањнаки баргро ташкил медињанд. Ќисмати боќи-
мондаи масоњати пањнаки баргро ќабати кутинї (ќабати 
барои дохилшавии газњо монеъшаванда) ишѓол намуда-
аст, лекин дар баробари мављуд будани сўрохињои кути-
кулавї дар барг, СО2 ба воситаи масомањо дохил меша-
вад. Дохилшавии СО2 тавассути масомањо ба барг дар 
асоси ќонуни Стефан шарњ дода мешавад. Моњияти ин 
ќонун аз он иборат аст, ки суръати љойивазкунии молеку-
лаи газњо ба воситаи сўрохињои нисбатан хурд на ба 
масоњати барг, балкї ба диаметри онњо пропорсионалї 
мебошад. Дар ќисматњои канории сўрохињо дараљаи 
теладињии газњо камтар мебошад. Бинобар ин, тавассути 
масомањо, ки дар њолати кушодашавї андозаи сўрохињои 
онњо ба 10 мкм баробар аст, молекулаи газњо бо суръати 
баланд љой иваз мекунанд. Ба протсеси кушода ва 
пўшидашавии масомањо СО2, дараљаи бо об таъмин буда-
ни бофтањо, равшанї, фитогормонњо таъсир мерасонанд.  
 Њарорат. Протсесњои ибтидоии фотофизикавии фо-
тосинтез (фурўбарї ва мигратсияи энергияи равшанї, 
њолати бањаяљонойии молекулаи пигментњо) аз таъсири 
њарорат вобастагї надоранд. Ба таъсири њарорат прот-
сесњои нињоят њассоси фотофосфорнокшавии фотосинте-
тикї љавобгў мебошанд. Суръати реаксияњои энзиматикии 
ба протсеси барќароршавии карбон алоќаманди фотосин-
тез, њангоми то ба 100С баландшавии њарорат 2-3 бор зиёд 
мешаванд (Q10=2-3). Вобастагии умумии фотосинтез аз 
таъсири њарорат дар шакли хатти каљи якќулладор ифода 
мегардад (расми 27). Хатти каљи вобастагии фотосинтез аз 
таъсири њарорат дорои 3 нуќтаи асосї мебошад: нуќтаи 
поёнї (минималї), нуќтаи миёна (оптималї) ва нуќтаи 
болої (максималї). Шиддатнокии фотосинтез њангоми  
нињоят мўътадил будани њарорат аз давомнокии таъсири 
он вобастагї дорад. Натиљаи поёнии њудуди таъсири 
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њарорат ба шиддатнокии фотосинтез барои растанињои 
минтаќањои шимолї (сўзанбарг, арча)…– 0,50С,  барои 
растанињои тропикї – 4-80С ва барои растанињои иќлим-
њои гармтар 20-250С-ро ташкил медињад. Баландшавии 
њарорат то 400С ба сустшавї ё ќатъ гардидани шиддатно-
кии фотосинтез оварда мерасонад. Баъзе намояндагони 
растанињои иќлимњои биёбон ќобилияти тањти нишонди-
њандањои баланди њарорат (то 580С) амалї гардонидани 
протсеси фотосинтезро пайдо мекунанд. Натиљањои поёнї 
ва болоии њудуди таъсири њароратро ба фотосинтез, бо 
роњи пешакї устувор гардонидан, мутобиќшавии раста-
нињо ба градиенти њарорат таѓйир додан мумкин аст. Ба 
таъсири њарорат беш аз њама реаксияњои карбоксилнок-
шавї, табдилёбии фруктозо-6-фосфат ба сахароза ва 
крахмал, њамчунин наќлиёти ќандњо аз баргњо ба дигар 
узвњои растанї љавобгў мебошанд. 
 Ќайд кардан зарур аст, ки таъсири равшанї, 
миќдори СО2-и таркиби њаво ва њарорат ба шиддатнокии 
фотосинтез тањти мазмуни мураккаби мутаќобила дошта-
ни онњо амалї мегардад. Бахусус, таъсири мутаќобилаи 
равшанї (ки ба суръати реаксияњои фотофизикавї нига-
ронида шудааст) ва таъсири њарорат (ки суръати реаксия-
њои энзиматикиро танзим менамояд) нисбат ба њамдигар 
бараъло мушоњида карда мешаванд. Дар шароитњои мав-
људ будани шиддатнокии баланди равшанї ва нишонди-
њандањои пасти њарорат (5-100С), яъне дар њолатњое ки чун 
омили тезонандаи суръати тамоми протсесњо баромад на-
мудани реаксияњои ферментативї реаксияњое, ки тањти 
таъсири бевоситаи њарорат ќарор доранд, натиљаи Q10 ме-
тавонад >4 бошад. Дар зери таъсири нишондињандањои 
баландтари њарорат натиљаи Q10 то дараљаи ба 2 расидан, 
паст мешавад. Дар њолати љой доштани шиддатнокии пас-
ти равшанї натиљаи Q10 ба 1 баробар мегардад. Яъне, фо-
тосинтез аз таъсири њарорат пурра вобастагї надорад, 
чунки дар ин мавридњо суръати амалї гардидани он дар 
зери таъсири реаксияњои энзиматикї мањдуд карда меша-
вад.  
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 Мубодилаи об.  Об дар протсеси фотосинтез ба си-
фати субстрати оксидшаванда ва  манбаи њосилшавии ок-
сиген баромад мекунад. Бинобар ин, шиддатнокии фото-
синтез, бе шакку шубња, аз мубодилаи об дар растанї во-
бастагии калон дорад. Љињати дигари таъсири микдори об 
ба протсеси фотосинтез аз он иборат мебошад, ки бузур-
гии аз об сер будани баргњо дараљаи кушодашавии масо-
мањо ва дохилшавии СО2 –ро ба барг муайян менамояд. 
Њамин тариќ, таъсири мубодилаи об ба шиддатнокии фо-
тосинтез тањти мазмунњои зерин ифода мегардад: аз њад 
зиёд бо об таъмин будани барг боиси пўшидашавии 
масомањо мегардад, ки дар натиља ќобилияти фурўбарии 
СО2 аз љониби барг суст шуда, шиддатнокии фотосинтез 
паст мегардад; дар натиљаи љой доштани таъсири аз њад 
баланди хушкии атмосферавї бухоршавии миќдори зиёди 
об аз сатњи барг ба зиёдшавии миќдори кислотаи абсси-
зинї оварда мерасонад, ки ин њолат низ ба пўшидашавии 
масомањо мусоидат менамояд. 
 Муддати тўлонї љой доштани норасоии об дар 
шароитњои хушкии атмосферавї ба ќатъ гардидани наќ-
лиёти ѓайридаврї ва даврии электронњо дар бофтањои 
барг оварда мерасонад. Њангоми ќатъ гардидани протсеси 
синтези АТР таносуби миќдории АТР/NADP паст меша-
вад. Шиддатнокии аз њама баланди фотосинтез њангоми 
љой доштани норасоии начандон зиёди об дар барг 
(таќрибан ба миќдорњои 5-20% аз миќдори умумии бо об 
сершавии он) ва њангоми кушода будани масомањо 
мушоњида карда мешавад.   
 Ѓизои маъданї. Барои мўътадил фаъолият намуда-
ни аппарати фотосинтетикї тани растанї бояд бо тамоми 
љузъиёти макро- ва микроэлементњо таъмин бошад. Ба 
њамаи мо маълум аст, ки барои растанињо ду протсеси 
ѓизогирї: ѓизогирии атмосферавї ва ѓизогирї тавассути 
реша хос буда, онњо байни њамдигар алоќамандии зич до-
ранд. Вобастагии фотосинтез аз ѓизои маъдании растани-
њо дар асоси эњтиёљ доштани протсеси ташаккулёбии ап-
парати фотосинтетикї (синтези пигментњо, љузъњои гуно-
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гуни занљири наќлиёти электронњо, системањои каталити-
кии хлоропластњо, сафедањои сохторї ва наќлиётї), њам-
чунин, барои таъмин гардонидани фаъолияти худи аппа-
рати фотосинтетикї бо баъзе намояндагони элементњои 
маъданї муайян карда мешавад. 
 Наќши физиологии элементњои људогонаи маъданї 
дар танзими шиддатнокии фотосинтез гуногун мебошад.  
 Магний (Mg). Элементи магний ба таркиби моле-
кулаи хлорофиллњо дохил шуда, фаъолиятнокии сафеда-
њои дар протсеси синтези АТР иштироккунандаро таъмин 
менамояд. Он, њамчунин, ба суръати реаксияњои 
карбоксилнокшавї ва барќароршавии NADР+ таъсир ме-
расонад. Бинобар ин, норасоии магний ба пастшавї ва ё 
ќатъ гардидани протсеси фотосинтез оварда мерасонад.  
 Оњан (Fe). Оњан дар шакли барќароршуда барои 
амалї гардидани протсеси биосинтези хлорофиллњо ва 
пайвастагињои оњандори таркиби хлоропластњо (сито-
хромњо ва ферредоксин) нињоят зарур мебошад. Норасо-
гии оњан рафти гузаштани фотофосфорнокшавињои сиклї 
ва ѓайрисиклиро халалдор намуда, таркиби хлоропласт-
њоро дигаргун месозад.  
 Марганес (Mn). Мавќеи физиологии марганес дар 
иштирок намудани он дар протсеси дар зери таъсири 
равшанї оксидшави (фотодиссотсиатсия)-и  молекулаи об 
ифода мегардад. Аз ин рў, норасоии ин элементи маъданї 
ба шиддатнокии фотосинтез таъсири манфї мерасонад. 
Муайян карда шудааст, ки дар рафти амалї гардидани 
реаксияњои фотодиссотсиатсияи молекулаи об мавќеи 
элементи маъдании хлор (Cl) низ муњим мебошад.  
 Мис (Cu). Мис ба таркиби пластосианин дохил 
мешавад ва норасоии он бевосита шиддатнокии фотосин-
тезро паст мегардонад.  
 Нитроген (N).  Норасоии нитроген дар организми 
растанї ба ташаккулёбии системањои пигментї, сохторї 
ва фаъолиятнокии хлоропласт таъсири калон мерасонад. 
Миќдор ва фаъолнокии ферменти РДФ-карбоксилаза низ 
аз миќдори нитроген дар растани вобастагї дорад.  
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 Фосфор (Р). Дар шароитњои норасоии фосфор раф-
ти амалї гардидани реаксияњои фотохимиявї ва реаксия-
њои давраи торикии фотосинтез вайрон мегардад. Нора-
соии фосфор њангоми мављуд будани шиддатнокии балан-
ди равшанї баръало ифода меёбад. Дар натиља суръати 
реаксияњои давраи торикии фотосинтез таѓйир меёбад. 
Лекин, њангоми то ду маротиба камшавии миќдори фос-
фор дар таркиби баргњо шиддатнокии фотосинтез дар 
муќоиса ба шиддатнокии протсесњои сабзиш, инкишофёбї 
ва њосилнокии растанињо чандон паст намегардад. Миќ-
дори изофави (аз њад зиёд)-и фосфор низ ба суръати гу-
заштани фотосинтез таъсирбахш мебошад. Тахмин карда 
шудааст, ки таъсири миќдорњои изофавии фосфор ба 
шиддатнокии фотосинтез аз таѓйирёбии ќобилияти нимгу-
заронандагии мембранањо вобастагї дорад.  
 Калий (К). Норасоии элементи маъдании калий дар 
таркиби бофтањои растанї ба пастшавии шиддатнокии 
фотосинтез ва вайроншавии протсесњои дигари метабо-
литикї оварда мерасонад. Аз љумла дар таркиби хлоро-
пластњо сохтори гранњо вайрон мешавад; масомањо 
њангоми паст будани шиддатнокии равшанї кушода ва 
дар торикї бошад, пурра пўшида намешаванд; протсеси 
мубодилаи об дар баргњо суст мегузарад; рафти амалї 
гардидани протсесњои фотосинтетикї вайрон мешаванд. 
Њамаи ин нишондињандањо мавќеи полифунксионалї 
доштани калийро дар танзими ионии шиддатнокии фото-
синтез маънидод мекунанд. 
 Оксиген. Протсеси фотосинтез, одатан, дар шаро-
итњои аэробї, њангоми дар муњит ба 21% баробар будани 
миќдори оксиген, амалї мегардад. Њолатњои аз 21% зиёд ё 
камшавии миќдори оксиген дар муњит барои гузаштани 
фотосинтез шароитњои номусоидро фароњам меоваранд.  
 Миќдори доими (21%)-и оксиген дар таркиби муњит 
мазмуни таъсири мўътадил доштани онро ба протсеси фо-
тосинтез баён мекунад. Масалан, дар растанињои дорои 
шиддатнокии баланди фотонафаскашї (лўбиёгињо ва ѓай-
ра) камшавии миќдори оксиген дар муњит то ба 3% шид-
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датнокии фотосинтези онњоро баланд мегардонад; дар 
растанињои дорои шиддатнокии пасти фотонафаскашї 
(љуворимакка) то 3% камшавии миќдори оксиген дар тар-
киби муњит ба љой доштани чунин таѓйиротњо оварда на-
мерасонад. Шиддатнокии фотосинтез дар онњо ба таври 
мўътадил боќї мемонад.  
 Миќдори зиёди оксиген дар муњит (аз 25 то 30%) 
шиддатнокии фотосинтезро паст мегардонад. Ин њоди-
саро дар њаёти растанињо «самараи Варбург» меноманд. 
Моњияти ин њодиса чунин шарњ дода мешавад: зиёдшавии 
фишори парсиалии оксиген ва дар як ваќт камшавии 
миќдори СО2 дар муњит сабаби дар растанињо баланд гар-
дидани шиддатнокии фотонафаскашї мегарданд. Дар зе-
ри таъсири оксиген фаъолнокии ферменти РДФ-карбо-
ксилаза паст мешавад. Њамчунин, дар зери таъсири окси-
ген таљзияшавии мањсулоти барќароршудаи фотосинтез 
ба амал меояд.  
 

6.2. Ритм (таѓйирёбї)-њои шабонарўзї  
     ва мавсимии фотосинтез 

 
Тањќиќи фотосинтези растанињои системањои гуно-

гуни экологї (табиї) њанўз дар нимаи аввали асри ХХ 
оѓоз гардида буд. Тањќиќотњои аввалинро аз рўйи ин 
масъала корњои аз љониби олимон В.Н.Любименко, С.П. 
Костичев ва дигарон гузаронидашуда, ташкил медињанд. 
Лекин, дар байни омилњои ба протсеси фотосинтез таъ-
сирбахш, мавќеи муњимтаринро равшанї, њарорат ва му-
бодилаи об дар растанї ишѓол менамоянд.  
 Дар баробари тулўи Офтоб протсеси фотосинтез 
оѓоз мегардад. Шиддатнокии он дар баробари зиёдшавии 
дараљаи афканиши энергияи равшанї меафзояд. Њамин 
тавр, шиддатнокии аз њама баланд (максималї)-и фото-
синтез дар давраи аз соати 9 то 12-и рўз ба ќайд гирифта 
шудааст. Тавсифи минбаъдаи шидатнокии фотосинтез бе-
восита, аз дараљаи бо об сер будани баргњо, њарорати 
атмосферавї ва шиддатнокии равшани вобастагї дорад. 
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Дар соатњои нисфирўзї (аз соати 12 то 16) шиддатнокии 
фотосинтез баланд не, баръакс, паст мешавад: њангоми на 
чандон гарм будани рўз ва ё дар рўзњои нисбатан абрнок 
шиддатнокии фотосинтез метавонад ба дараљаи шиддат-
нокии максималии пагоњирўзии он (яъне, ба шиддатнокии 
дар соатњои 6-8-и сањар) баробар бошад ва ё аз он њам 
натиљањои пасттарро соњиб гардад. Дар давоми соатњои 
16-17-и рўз бошад, шиддатнокии фотосинтез дубора ба-
ланд мешавад. Шиддатнокии фотосинтез дар рўзњои то-
бистон баъди соати 22, яъне пас аз ѓуруби офтоб, ба таври 
минималї паст мешавад. 
 Паст гардидани шиддатнокии фотосинтез дар да-
воми рўз (депрессияи рўзонаи фотосинтез) ба таѓйирёбии 
фаъолнокии  аппарати фотосинтетикї ва љамъшавии миќ-
дори зиёди ассимилятњо дар зери таъсири гармї алоќа-
манд мебошад, чунки њарорати баргњо дар ин давраи 
шабонарўзї метавонад аз њарорати атмосферавї то 5-100С 
баландтар бошад. Њангоми љой доштани бухоршавии 
миќдори зиёди об аз бофтањои барг ва баландшавии шид-
датнокии фотонафаскашї масомањо пўшида мешаванд. 
 Таѓйирёбињои мавсимии фотосинтез дар растани-
њои биёбон ва дар шароитњои Арктика фаъолияткунанда 
аз љониби О.В. Зеленский омўхта шудаанд. Натиљањои аз 
љониби О.В. Зеленский бадастовардашуда нишон меди-
њанд, ки таѓйирёбињои мавсимии фотосинтез дар растани-
њои биёбон аз хусусиятњои онтогенетикии онњо вобастагї 
дорад. Шиддатнокии максималии фотосинтези ин гуна 
растанињо ва растанињои эфемерии дорои давраи нашвии 
кўтоњ дар охири моњи март ва нимаи аввали моњи апрел 
мушоњида карда мешавад. Дар растанињое, ки давраи 
фаъоли нашвии хешро дар оѓози фасли тобистон ба охир 
расонида, ба оромии тобистона мегузаранд, шиддатнокии 
максималии фотосинтез пеш аз фарорасии фасли тобистон 
ба ќайд гирифта мешавад. Шиддатнокии максималии 
мавсимии фотосинтез дар растанињои дарахтї ва буттагии 
дорои давраи нашвии дарозмуддат дар ибтидои давраи 
гармии сахттарини тобистон ва хушкии њаво зоњир мегар-
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дад. Таѓйирёбињои мавсимии шиддатнокии фотосинтез 
дар растанињои арктикї тањти мазмуни пастшавии он дар 
ибтидо ва интињои давраи нашвии инкишофёбии онњо 
ифода меёбанд. Яъне, дар даврањое ки онњо бештар дар 
зери таъсири хунукињои зиёд ќарор доранд. Шиддатнокии 
максималии фотосинтези растанињои арктикї дар давраи 
нисбатан мўътадил будани тобистони ин ќутби сайёраи 
Замин ба ќайд гирифта шудааст.     
                                                                      

6.3. Фотосинтез, сабзиш, инкишофёбї  
ва њосилнокии растанињо 

 
Таъсири мутаќобилаи сабзиши растанињо ва шид-

датнокии фотосинтез дар давраи њаётии растанињо ва 
пайдарњамию фаъолнокии узвњои сабзидаистодаи раста-
нї, ки ба мављуд будани љараёни ассимилятњо эњтиёљ до-
ранд, дар таѓйирёбии мунтазами аппарати фотосинтетикї 
ифода мегардад. Давраи аввали инкишофёбии барг, пеш 
аз њама, ба таќсимшавї, сабзиши њуљайрањо ва, баъдан, ба 
кашишхўрии онњо алоќаманд мебошад. Дар  ин давра 
хлоропластњо таќсим шуда, инкишоф меёбанд ва 
миќдоран зиёд мешаванд. Дар њуљайрањои бофтаи лабмо-
нанди барги картошка миќдори пластидањо нисбат ба 
њуљайрањои бофтаи исфанљии он 1,5-2,0 бор камтар њосил 
мешаванд. Њосилшавии хлоропластњо нињоят барваќт 
оѓоз мегардад, лекин сабзиши њуљайрањо дар муќоиса ба 
зиёдшавии миќдори хлоропластњо боз њам тезтар ба амал 
меояд. Дар натиља, дар давраи њаётии барг адади 
хлоропластњо дар 1 см2 ду баробар кам мешавад. Лекин, 
миќдори хлорофилл дар таркиби хлоропластњо пас аз 
њосилшавии миќдорњои муайяни онњо зиёд шудан меги-
рад. Шиддатнокии аз њама баланди фотосинтез дар дав-
раи сабзиши њуљайрањои барг тариќи кашишхўрї мушо-
њида карда шуда, дар баробари ба 0,4-0,8 баробар  шудани 
масоњати барг ба пастшавї майл мекунад. Пастшавии 
шиддатнокии фотосинтез ба давомнокии даври њаётии 
барг низ вобастагї дорад. Дар мисоли барги растанињои 
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њамешасабз шиддатнокии фотосинтез дурудароз паст на-
гардида, ќариб ки њамеша яксон мемонад. 
 Барг худ дар даврањои аввали сабзиш намудан 
(яъне, то њосил намудани 30-45%-и масоњати хеш) ба 
ассимилятњо эњтиёљ дошта, онњоро аз њисоби баргњои 
нисбатан хуб ташаккулёфта ва ё бофтањои захиракунанда 
аз худ менамояд. Дар баробари ташаккулёбии барг 
наќлиёти ассимилятњо аз он ба дигар баргњо ва узвњои 
растанї зиёд шуда, оњиста-оњиста барг ба донор табдил 
меёбад. Барг ќобилияти иљро намудани ин вазифаро бо 
њосил намудани 60-90%-и масоњати худ пайдо мекунад. 
Баргњои пурраташаккулёфта ассимилятњои њосилкардаи 
худро ба узвњо ва минтаќањои ба онњо эњтиёљдоштаи ор-
ганизми растанї медињанд. Аз миќдори умумии моддањои 
синтезкардаи хеш танњо 10-40%-и онњоро худи барг исти-
фода мекунанд. Аз рўйи мањсулоти фотосинтез мубодила 
дар байни баргњои пурраташаккулёфта тамоман љой на-
дорад. Ин њолатро А.Л. Курсанов (соли 1961) «ќонуни ша-
дид» номидааст. Баръакс, љой доштани  чунин њолат боиси 
бењтар таќсимшавии ассимилятњо дар организми томи 
растанї гардидааст. Баргњои ба хазон расидаистода 
(баргњои дорои фаъолнокии пасти фотосинтетикї) на 
танњо ассимилятњо, балки мањсулоти протсесњои таљзия-
шавии дар ситоплазмаи онњо гузарандаро  низ ба узвњои 
дигари растанї  медињанд.  
 Дар чунин мазмун ивазшавии вазифањои барг дар 
давраи њаётии он дар ташаккулёбии њосил хеле муњим аст. 
Аз худ намудани ассимилятњо аз љониби баргњои љавон ба 
ташаккулёбии аппарати иловагии фотосинтетикї оварда 
мерасонад, ки дар натиља шиддатнокии фотосинтез ба 
таври прогрессияи геометрї меафзояд. Њамчунин ќайд 
кардан зарур аст, ки ин њолат боиси таѓйирёбии таносуби 
метаболизми фотосинтетикї дар давраи њаётии барг ме-
гардад. Њангоми љой доштани њолатњое, ки дар он омил-
њои муњит шиддатнокии фотосинтезро таѓйир намеди-
њанд, ин протсес пурра аз љониби вазифаи сабзиши худи 
барг муайян карда мешавад.     
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 Тасаввуроти муосир оид ба протсеси фотосинтез 
њам дар дараљаи растанї ва њам дар дараљаи фитосенозњо 
имкон медињанд, ки самтњои асосии мўътадил гардонида-
ни протсеси фотосинтез ва роњњои баланд бардоштани 
њосилнокии растанињоро муайян намоем. Шарњи нисба-
тан пурраи масъалањои алоќаманд ба фаъолияти фотосин-
тетикии растанињои зироатї, аз љумла, ба њосилнокии 
хољагї (њосили аз љониби инсон истеъмолшаванда) ва 
њиссаи он дар њосилнокии биологї (яъне, массаи умумии 
тамоми узвњои растанї) алоќаманд дар корњои илмї-
тадќиќотии А.А. Ничипорович баръало мушоњида мегар-
данд. Њамин тариќ, њосилнокии аз њама баланди 
растанињоро дар баробари таъмин намудани шароитњои 
зерин ба даст овардан  имкон дорад: 1) зиёд намудани 
масоњати баргњо дар кишт; 2) дароз намудани давраи 
фаъолона кор кардани аппарати фотосинтетикї дар да-
воми њар як шабонарўз ва давраи њаётии растанињо (риояи 
ќоидањои агротехникї ва истифодаи нурињои маъданї); 3) 
таъмини шиддатнокї ва њосилнокии баланди фотосинтез 
бо роњи зиёдшавии массаи шабонарўзии моддањои хушк; 
4) таъмини њадди аќалли љараёни мањсулоти фотосинтез аз 
таркиби тамоми узвњои фотосинтетикї ба узвњои њосил-
дињанда ва дараљаи баланди аз худ намудани ассимилятњо 
дар рафти протсесњои биосинтетикї. 
 Барои ба даст овардани њосили баланди растанињои 
зироатї гузаронидани тадќиќотњои генетикї-селексионии 
ба баланд бардоштани шиддатнокии фотосинтез, суръати 
љараёни ассимилятњо, њосилнокии хоси фотосинтетикї  
равонагардида зарур мебошанд.   
                            

6.4. Ањамияти растанињои сабз  
дар биосфера 

 
 Ањамияти кайњонии растанињо. Асосгузори таъли-
моти фотосинтези даврони муосир олими рус К.А. Тими-
рязев, ки дар шумори аввалин муњаќќиќон ба омўзиши 
наќши ќайњонии растанињо шурўъ карда буд, соли 1875 
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дар яке аз маърўзањои худ моњияти ин масъаларо чунин 
ифода кардааст: «…нури равшании офтоб дар баробари 
афкандан ба сохторњои сабзи навнињоли гандум…, барои 
иљрои корњои дохилї харљ гардида, ба ќанди њалшаванда 
табдил ёфт ва дар охир дар таркиби дони гандум дар шакли 
крахмал ё клековина захира шуд. Дар ин ё он шакл ба тар-
киби нон, ки барои организми мо њамчун манбаи ѓизо баро-
мад мекунад, дохил гардид. Минбаъд ба мушакњо (гўшти 
бадан) ва асабњои мо табдил ёфт. Ин нури равшанї моро 
гарм нигоњ медорад. Вай моро ба њаракат медарорад. 
Эњтимол, ин лањза нури равшанї дар асаби мо бозї карда 
истодааст». 
 Дар њаќикат, фотосинтез дар рўйи Замин ягона 
протсесест, ки дар њудуди нињоят васеъ амалї гардида, бе-
восита бо табдили энергияи равшании офтоб ба энергияи 
бандњои химиявї ба анљом мерасад. Ин энергияи кайњо-
нии аз љониби растанињои сабз захиракардашуда, барои 
тамоми организмњои гетеротрофї аз њуљайраи бактерия 
то организми мураккаби одам њамчун асос баромад меку-
над. Дар давраи њозира ањамияти кайњонї ва сайёравї 
доштани растанињоро тањти мазмунњои зерин ифода ме-
кунанд: 
 1. Захирашавии массаи органикї. Дар протсеси фо-
тосинтез, дар як сол, ба њисоби моддањои хушк растани-
њои сатњи хушкї – 100-172 млрд тонн. ва растанињои бањру 
уќёнусњо – 60-70 млрд. тонн биомасса њосил мекунанд. 
Дар давраи њозира массаи умумии растанињои рўйи Замин 
2402,7 млрд. тоннро ташкил медињад, ки аз ин миќдор 
90%-и массаи моддањои хушк танњо ба селлюлоза рост 
меояд. Массаи умумии растанињои хушкї 2402,5 млрд. 
тонн ва массаи растанињои бањру уќёнусњо њамагї 0,2 
млрд. тоннаро ташкил медињанд. Ќайд кардан зарур аст, 
ки массаи умумии њайвонот ва микроорганизмњои рўйи 
замин дар якљоягї ба 23 млрд. тонн баробар мебошад ва 
таќрибан 1%-и биомассаи организмњои растанигиро таш-
кил медињад.  
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 Дар давраи мављудияти њаёт дар рўйи Замин боќи-
мондањои органикии растанињо ва њайвонот захира шуда, 
дигаргун гаштаанд. Дар сатњи хушкї ин моддањои орга-
никї дар шакли конњои зеризаминии нафт, газњои табиї, 
ангиштсанг, гумус ва торф вомехўранд. Дар бањру уќё-
нусњо боќимондањои органикии организмњои зинда, хусу-
сан њайвонот, такшин шуда, ба таркиби љинсњои такшон-
шуда дохил гаштаанд. 

Шиддатнокии аз њама баланди захирашавии мод-
дањои органикии ѓайризинда дар рўйи Замин 300 млн. сол 
пеш дар давраи полеозой ба амал омадааст. Њанўз аз 
даврањои аввали пайдоиш инсон бо маќсади ба даст овар-
дани энергияи дар њаёти маишии хеш зарур, аз захирањои 
чўбї ва дар муддати 200 соли охир аз захирањои ангишт-
санг, нафт, газњои табиї васеъ истифода мебарад.  

2. Таъмини доимияти  миќдории СО2 дар таркиби 
атмосфера. Дар натиљаи њосилшавии пайвастагињои 
органикї (гумус, торф, љинсњои такшоншуда ва кандани-
њои фоиданок) миќдори зиёди СО2 аз протсеси гирдгар-
диши карбон људо гаштааст. Дар таркиби атмосфера 
(ќабати њавоии замин) миќдори СО2 (аз љињати њаљм) – 
0,03% ё 711 млрд. тоннро ташкил медињад.  

Дар давраи кайнозой миќдори СО2-и таркиби ат-
мосфера оњиста-оњиста якхела шуда, танњо дар натиљаи 
пасту баландшави (ритмњо)-и геохимиявии шабонарўзї ва 
мавсимї каме таѓйир меёбад. Чунин доимияти миќдории 
СО2-и таркиби атмосфера дар натиљаи дар њудуди глобалї 
амалї гардидани протсесњои пайвастшавї ва хориљшавии 
он таъмин мегардад.  

Пайвастшавии СО2 дар рафти фотосинтез рафти 
људошавии СО2-ро дар натиљаи протсесњои дигар љуброн 
мекунад. Људошавии солонаи СО2 аз таркиби организм-
њои зинда ва боќимондањои органикии онњо ба таркиби 
атмосфера таносубан (ба њисоби млрд. тонн) чунин шарњ 
дода мешавад: дар натиљаи нафаскашии растанињо – 10, 
нафаскашињои аэробї ва анаэроби (туршшавї)-и микро-
организмњо – 25, нафаскашии одаму њайвонот – 1,6, фаъо-
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лияти истењсолии инсон – 5, протсесњои гуногуни геохи-
миявї – 0,05. Дар сурати мављуд набудани чунин протсес-
њо дар муддати њамагї 6-7 сол тамоми СО2-и таркиби њаво 
дар рафти фотосинтез захира мегардид. Захираи хеле бу-
зурги СО2 уќёнуси љањонї ба шумор меравад, чунки 
миќдори СО2-и дар таркиби обњои он њалшуда, аз 
миќдори СО2-и таркиби њаво 60 бор зиёд мебошад. Фото-
синтез, аз як тараф, нафаскашии организмњои зинда ва 
системаи карбонатии уќёнуси љањонї, аз тарафи дигар, 
миќдори СО2-и таркиби атмосфераро нисбатан доимї 
нигоњ медоранд.  

Мутаасфиона, дањсолањои ахир, бинобар ѓайриоќи-
лона истифода бурдани инсон аз сарватњои табиї (васеъ 
гардидани доираи истифодабарии сўзишворињо, бурида аз 
байн бурдани љангалњо ва таљзияи гумус), миќдори СО2-и 
таркиби атмосфера њар сол таќрибан ба миќдори 0,23% 
зиёд шуда истодааст. Чунин њолат метавонад боиси ба 
амал омадани оќибатњои ѓайричашмдошт гардад, чунки 
миќдори СО2 ба рељаи гармии Замин таъсир мерасонад.  

3. Гармшавии иќлими Замин. Гармї ба сатњи Замин 
аслан аз офтоб бармеояд. Як ќисми гармии аз офтоб ба 
сатњи заминомада аз нав дар шакли нурњои инфрасурх ба 
кайњон дохил мешавад. Гази карбонат ва оби дар таркиби 
ќабати атмосферавии замин мављудбуда ќобилияти фурў 
бурдани нурњои инфрасурхро доро мебошанд ва, аз ин рў, 
ќисми зиёди гармиро дар сатњи замин нигоњ медоранд. Бе-
восита бар асари чунин њодиса гармшавии иќлими Замин 
ба амал меояд. Микроорганизмњо ва растанињо дар прот-
сеси нафаскашї ва туршшавї аз миќдори умумии СО2-и 
дар давоми як сол ба таркиби атмосфера дохилшаванда 
85%-и онро њосил намуда, дар натиља, ба њолати гармша-
вии иќлими сайёраи мо таъсири хоса мебахшанд.  

Љараёни зиёдшавии миќдори СО2-и таркиби атмос-
фера бар асари сўхтани теъдоди аз њад зиёди нафт, газ ва 
таъсири дигар омилњо боиси баландшавии њарорати миё-
на дар сатњи Замин гардида, ба обшавии пиряхњои 
ќуллањои баландтарин ва ќутбњои замин оварда мерасо-
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над. Дар натиљаи љой доштани чунин њолатњо ќисматњои 
нисбатан њамвору дар соњилњо ќарордоштаи сатњи хуш-
кии замин зери об мемонанд. Њамчунин, эњтимолияти бар 
асари зиёдшавии миќдори СО2-и њаво афзудани шиддат-
нокии фотосинтез низ љой дорад, ки сабаби аз байн бур-
дани њолати захирашавии гази карбонат дар таркиби њаво 
мегардад.   

4. Захирашавии оксиген дар таркиби атмосфера. 
Миќдори оксиген дар таркиби атмосфера дар даврањои 
аввали ташаккулёбии Замин нињоят кам буд. Дар давраи 
њозира гази оксиген 21%-и массаи умумии атмосфераи За-
минро ташкил медињад. Пайдоиш ва њолати дар таркиби 
атмосфера захирашавии оксиген, бевосита, ба фаъолияти 
њаётии растанињои сабз алоќаманд мебошад. Њар сол дар 
натиљаи протсеси фотосинтез оксиген ба таркиби атмос-
фера ба миќдори 70-120 млрд. тонн дохил мешавад. Окси-
гени ба таркиби атмосфера дохилгардида барои нафаска-
шии тамоми организмњои гетеротрофї (бактерияњо, 
занбўруѓњо, њайвонот ва одам), њамчунин, ба худи раста-
нињои сабз зарур мебошад.  

Дар нигоњ доштани миќдори доимии оксигени тар-
киби атмосфера, пеш аз њама, наќши љангалњо хеле калон 
мебошад. Муайян карда шудааст, дар масоњати 1 га 
љангал дар фаслњои бањору тобистон миќдори оксигени 
дар муддати 1 соат људокардашуда барои нафаскашии 200 
нафар инсон кифоя аст.  

5. Ќабати азонї. Натиљаи дигари муњим будани 
ќобилияти људо намудани оксиген аз љониби растанињо 
дар он ифода мегардад, ки дар таркиби атмосфера, дар 
баландињои таќрибан 25000 м (25 км) ќабати махсус – 
ќабати азонї њосил гардидааст. Азон (гази О3) дар 
натиљаи фотодиссотсиатсияи молекулањои оксиген (гази 
О2) дар зери таъсири нурњои радиатсионии офтоб њосил 
мешавад. Ќабати азонии атмосфера ќобилияти нигоњ 
доштан ва безарар гардонидани нурњои ултрабунафш 
(нурњои кўтоњмављи барои тамоми системањои зинда мар-
говар)-ро доро мебошад. Њолати бар асари воридшавии 

 118 



партовњои зањролудкунанда ба таркиби атмосфера ва дар 
натиљаи он вайрон шудани ќабати азонї тайи 100-150 со-
ли охир, масъалаи муњимми њифз намудани биосфераро ба 
миён овардааст.                     
 

6.5. Мувофиќати такомули типњои 
    мубодилаи моддањо бо муњити зист 

 
 Пайдоиш ва такомули организмњои зинда ба таѓ-
йирёбии шароитњои физико-химиявї дар рўйи Замин ало-
ќаманд мебошад. Фаъолияти њаётии организмњо, дар на-
вбати худ, ба муњити атроф таъсири нињоят бузург мера-
сонад. Њамин тариќ, системаи организм-муњит чун 
моњияти ягонаи  мафњуми биосфера ташаккул ёфтааст. 
Пайдарњамии даврањои такомули биосфера ва давомно-
кии онњоро ба таври наќшаи назариявии зайл (А – шаро-
итњои муњит; Б – типи мубодилаи моддањо) метавон мат-
рањ намуд: 
 
 

4,5 
млрд. сол 

 
 

       А. Таркиби атмосфера: Н2О, СО2 ва ба миќдори 
нисбатан камтар N2, CH4, NH3, H2S ва ѓайра. О2 дар ин 
давра дар таркиби атмосфера тамоман мављуд набуд. 
Њарорати хеле баланд, таъсири назарраси нурњои ул-
трабунафш ва зарядњои барќї дар ин давра ба синтез-
шавии пайвастагињои органикї мусоидат намудаанд;   
       Б. Синтези абиоти (ѓайризинда)-и пайвастагињои 
органикї ва захирашавии онњо дар уќёнуси љањонї. 

4,0 
млрд. сол  

 

      А. Пастшавии њарорат, камшавии абрнокии тарки-
би њаво, пайдоиши пайњои оксигенї ва ќабати азонї 
дар натиљаи диссотсиатсияи об дар зери таъсири нур-
њои ултрабунафш; 
       Б. Њосилшавии молекулањои мураккаби органикї: 
полипептидњо, полисахаридњо, кислотањои нуклеинї, 
липидњо, пайвастагињои металорганикии дорои хусу-
сиятњои каталитикї ва фотохимиявї (аз љумла: метал-
порфиринњо).  
       Пайдоиши сохторњои тобиологї, аз ќабили коа-
серватњо ё микросферањои протиеноидї. Пайдоиши 
даврањои худтавлидкунандаи метаболиитикї. Мутта-
њидгардии чунин системањо дар як система дар шакли 
протобионтњо. 
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3,8 
млрд. сол 

       А. Љой доштани айнан чунин равандњо. Зиёдшавии 
афканиши миќдории нурњои равшанї ба сатњи Замин;  
       Б. Пайдоиши аввалин гетеротрофњои анаэробї, ки 
дорои ќобилияти ба амал овардани протсесњои турш-
шавї ва даври оксидшавии пентозофосфатї буда, аз 
моддањои органикии ба таври абиогеннї синтезшуда 
ѓизо мегиранд. Баъзе аз онњо (фотоорганотрофњо) до-
рои пигментњои алоњида буда, ќобилияти дар зери 
таъсири равшанї таљзия намудани моддањои органи-
киро аз худ зоњир менамоянд; дар мисоли намояндаго-
ни гурўњи дигари онњо ќобилияти дар шароитњои 
ѓизогирии гетеротрофї интиќол додани электронњо 
тавассути ситохромњо аз сулфат ба нитрат (хеморедук-
сия) пайдо мегардад.      

3,0 
млрд. сол 

       А. Зиёдшавии миќдори СО2 дар таркиби атмосфе-
ра, ки бевосита ба фаъолияти њаётии организмњои ге-
тетротрофии анаэробї алоќаманд мебошад. Харљи аз 
њад зиёди моддањои органикии ба таври абиогенї син-
тезшуда. Пайдоиши миќдори аввалаи молекулаи окси-
ген дар таркиби атмосфера дар шакли пайњо;  
       Б. Пайдоиши организмњои автотрофии дорои 
ќобилияти амалї гардонидани протсеси фотосинтез. 
Истифодабарии Н2S, СН4, Н2 ва ѓайра ба сифати 
моддањои зудоксидшаванда аз љониби организмњои 
зинда.   

2,0-2,5 
млрд. сол 

       А. Амалї гардидани аслан њодисањои пештара. 
Харљи аз њад зиёди моддањои зудоксидшавандаи барои 
фоторедуксия зарур.  
       Б. Пайдоиши автотроф - фотосинтетикњои дорои 
системаи фосфорнокшавии ѓайридаврї ва механизми 
дар зери таъсири равшанї таљзия гардонидани моле-
кулаи Н2О (сианобактерияњо ва обсабзњои сабз).   

1,5 
млрд. сол 

       А. Зиёдшавии миќдори О2 ва камшавии миќдори 
СО2 дар таркиби атмосфера ва гидросфера дар нати-
љаи фаъолияти њаётии организмњои фотосинтезкунан-
да;  
       Б. Пайдоиши гетеротрофњои дуюмин (дорои типи 
нафаскашии аэробї) ва хемосинтетикњо.  

  
Механизми њуљайравии фотосинтез дар рафти эво-

лютсия, пеш аз њама, дар организмњои якњуљайра 
(бактерияњо) ташаккул ёфтааст. Таъкид кардан бамаврид 
аст, ки ситохромњо дар интиќоли электронњо њанўз дар 
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организми гетеротрофњои аввалин пайдо шуда буданд. Чи 
тавре аз наќшаи дар боло зикргардида бармеояд, дар 
организмњои зинда аввал механизми даври фотофос-
форнокшавї (ФС-I) ва баъдан дар њуљайраи сианобак-
терияњо маљмўаи молекулавии фотофосфорнокшавии 
ѓайридаврї (ФС-I + ФС-II) ташаккул ёфтааст. Даври ок-
сидшавии пентозофосфатї низ дар гетеротрофњои авва-
лин пайдо шудааст. Муносибати он ба равшанї боиси ба 
амал омадани роњњи барќароршавии СО2 дар растанињо 
(яъне даври Калвин) гардидааст.  
 Механизми фотосинтез дар растанињо дар хлоро-
пласт амалї мегардад. Дар шарњ додани мазмуни такому-
лёбии он ба эътибор гирифтани назарияи симбиотикии 
пайдоиши хлоропластњо, ки аввалин бор аз љониби А.С. 
Фаминтсин (солњои 1886, 1907) пешнињод карда шуда, аз 
тарафи К.С. Мережковский (солњои 1905-1909) љонибдорї 
шудааст, хеле бамаврид мебошад. Мувофиќи ин назария, 
хлоропластњо дар як давра чун организмњои якњуљайравии 
фотосинтезкунанда фаъолият намуда, ба њуљайраи њаљман 
аз онњо калонтар пайваст шуда, ба таври симбиотї фаъо-
лияти њаётии худро зоњир менамуданд. Дар љараёни эво-
лютсия чунин муносибатњои симбиотї ба пайдоиши 
њуљайраи нави аз љињати сохт мураккаб ва дорои 
органоидњои махсус оварда расонидаанд. А.С. Фаминтсин 
протсеси симбиогенезро чун яке аз роњњои муњимтарини 
мураккабшавии сохти њуљайрањо шарњ додаст. Натиљањои 
дар давраи муосир бадастовардашуда то андозае дурустии 
ин назарияро тасдиќ мекунанд. Масалан, хлоропластњо 
дорои молекулаи КДН-и шаклан ба ангуштнамо шабоњат-
дошта ва рибосомањои типи прокариотї мебошанд; син-
тези сафедањо дар хлоропластњо чун синтези сафедањо дар 
њуљайраи бактерияњо дар зери таъсири хлорамфеникол 
ќатъ мегардад, њол он ки ќатъгардии протсеси транслят-
сия дар њуљайраи эукариотњо дар зери таъсири сиклогек-
симид ба амал меояд; хлоропластњо бо тарзи таќсимшавии 
оддї афзоиш мекунанд. Дар мураккабшавии механизмњои 
энергетикии њуљайрањо мавќеи њалкунандаро пайдоиши 
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ќобилияти трансмембранавии фаъолона интиќол додани 
ионњои Н+ ишѓол намудааст. АТФ-азаи помпаи Н+-ї 
њанўз дар њуљайрањои соддатарин прото-бионтњо барои 
хориљ намудани ионњои изофавии Н+, ки дар натиљаи 
туршшавї (оксидшавии анаэробии глюкоза) дар онњо за-
хира мешуданд, фаъолият менамуд. Дар баробари бо чу-
нин роњ хориљ намудани ионњои изофавии Н+, на танњо 
рН-и муњити дохилии њуљайра нигоњ дошта мешуд, њатто 
иќтидори электрохимиявии мембранавї низ ба амал мео-
мад, ки бевосита асоси энергетикии наќлиёти мембрана-
вии ионњо ва танзими фишори осмотикии њуљайраро 
њосил намуд.   
 Пайдоиши иќтидори электрохимиявии мембрана-
вии ионњои Н+, эњтимол, дар гузариши протобионтњо аз 
њолати ѓайризинда ба њолати зинда наќши нињоят 
муњимро ишѓол намояд, ки ин маънї ба назарияи аз 
љониби олими советї Э.С. Бауэр (соли 1935) пешнињод-
кардашуда мувофиќат мекунад. Мувофиќи назарияи ў 
њолати зинда ба устувории бемувозинатї асос ёфтааст.  
 Њангоми гузариши њуљайраи бактерияњо ба тарзи 
ѓизогирии фототрофї, иљрои вазифаи помпаи Н+-ї дар 
мембранаи њуљайраи онњо ба занљири наќлиёти элек-
тронњо мегузарад. Мисоли вобастагии фаъолияти помпаи 
Н+-ї аз таъсири растанї бактериородопсин (њосилаи ка-
ротин)-и таркиби бактерияњои галофиллї ба шумор мера-
вад. Градиенти протонии дар сатњи мембрана баамал- 
омада, ба наќлиёти ионњои Н+ тавассути АТФ-аза ба пай-
доиши фотофосфорнокшавї оварда расонидааст. Таъсири 
фотохимиявии бактериородопсин бошад, самараи диссот-
сиатсияшавии молекулаи об ва људошавии молекулаи О2-
ро надорад.  
 Дар организмњои растанї асоси вобастагии помпаи 
Н+-ро ба таъсири равшанї системаи пигментї ташкил 
медињад, ки ба таркиби он молекулањои хлорофилл дохил 
шудаанд. Дар натиљаи бо роњњи инвагинатсия (кашиш-
хўрда ќатъгардї)-и мембранаи дохилї њосилшавии тила-
коидњо дар симбионтњое, ки аз онњо хлоропластњо ташак-
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кул ёфтаанд, помпаи Н+-ї ионњои Н+-ро ба ќисмати дохи-
лии тилакоидњо интиќол медињад. Баромади нофаъоли 
ионњои Н+ тавассути найчаи протонии АТФ-аза дар асоси 
градиенти миќдорї бо синтези АТФ ба анљом мерасад.  
 Дар мембранаи њуљайравии бактерияњои гетеро-
трофии аэробї ва дар мембранаи дохилии митохондрия-
њои њуљайрањои эукариотї ба сифати помпаи Н+-ї зан-
љири наќлиёти электронњои нафаскашї фаъолият меку-
над. Занљири наќлиёти электронњои нафаскашї ионњои 
Н+-ро ба сатњи берунаи мембранањо мегузаронад. Дар 
натиљаи наќлиёти нофаъоли протонњо синтези АТФ 
(фосфорнокшавї бо роњи оксидшавї) ба амал меояд. 
Њамин тариќ, эволютсияи тањти мазмуни мутобиќшавї 
баамаломадаи системањои энергетикии организмњои зин-
да, њамчунин, мубодилаи газњо дар байни њуљайра ва 
муњит ба дигаргуншавии механизми фаъолият намудани 
помпаи Н+-ї алоќаманд мебошад.  
 Дар натиљаи такомули минбаъдаи растанињо (пай-
доиши организмњои бисёрњуљайра ва аз об ба хушкї ба-
ромадани онњо) ташаккули протсеси фотосинтез чандон 
таѓйир наёфтааст. Мисоли дар рафти такомули мин-
баъдаи растанињо ба таѓйиротњо гирифтор шудани фото-
синтез дар амалї гардидани он дар С4-растанињо (љувори-
макка, найшаккар) ва растанињои дорои САМ-метабо-
лизм (суккулентњо)  ифода мегардад. Инкишофи прогрес-
сивии моњияти тарзи ѓизогирии фототрофї дар организм-
њои бисёрњуљайраи растанигї дар мутобиќати анатомї-
морфологии онњо мушоњида мегардад. Мутобиќатї аз 
њама муњимтарини онњо – ин пайдоиши барг ва мурак-
кабшавии сохти анатомии он ба шумор меравад.  
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Фасли 7.  ЭНЗИМОЛОГИЯИ ФОТОСИНТЕЗ 
(ё тасаввуроти муосир доир ба дараљањои ташаккулёбї  

ва механизмњои таъсир намудани ферментњо) 
 

7.1. Дараљањои ташаккули сохтории ферментњо 
 

Ферментњо сафедањои глобулярї (молекулањои 
шаклан ба калоба монанд) ба шумор мераванд. Аз ин рў, 
дар мисоли ферментњо ду типи  сафедањои глобулярї – 
мономерї (аз калобањои алоњида таркибёфта) ва 
олигомерї (аз ду ва зиёда калобањо таркибёфта)-ро фарќ 
мекунанд.  
 Ферментњои мономерї аз як занљири полипетидї, ки 
як глобуларо њосил намудааст, таркиб ёфтаанд. Мисоли 
чунин ферментњои сода лизосим, трипсин, рибонуклеаза 
ба шумор мераванд. Баъзан як глобула аз якчанд 
занљирњои полипептидї њосил мешавад. Масалан, фер-
менти химотрипсин аз худ глобулаи аз якчанд занљири 
полипептидї таркибёфтаро мегузорад. Ин фермент, аввал, 
дар шакли як занљири химотрипсиногенї синтез шуда, си-
пас, дар натиљаи якчанд бор ба табдилёбињои протеоли-
тикї дучор шудан, ба α-химотрипсин мубаддал мегардад. 
Њамин тавр, α-химотрипсини бо чунин роњ њосилшуда дар 
худ як глобулаи аз се занљирњои полипептидии гуногун 
таркибёфтаро муттањид мегардонад.  
           Дар давраи њозира чунин дараљањои ташаккули сох- 
тории молекулањои ферментњои мономерї муайян карда 
шудаанд (расми 29): 
 Сохти якумин дар худ мазмуни бо як тартиби муай-
ян љойгиршавии боќимондањои аминокислотагиро дар 
занљири полипептидї дар бар мегирад. Тањти мазмуни бо 
як тартиби муайян дар занљири полипетидї љойгиршавии 
аминокислотањо ахбор дар бораи њолати конформатсио-
нии молекулаи сафедавї мањфуз гардидааст.  
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        А               Б                     В                       Г 

Расми 29. Дараљањои ташаккули сохтории молекулаи 
ферментњо (сафедањо): 
Тавзењ: А-сохти якумин (занљири аминокислотањо); Б-сохти дуюмин 
(α-спирал); В-сохти сеюмин; Г-сохти чорумин (дастаи калобањо) 

 
 Сохти дуюмини молекулаи фермент (сафеда) гуфта, 
ин ё он њолати рўйињам хобидани занљири полипептидиро 
меноманд. Масалан, α-спирал, β-структура ва β-ќатъгар-
дї.  

Сохти сеюмини молекулаи фермент (сафеда) - ин 
сохти сечандаи конформатсияи занљири полипептидї ме-
бошад, ки дар асоси тартиби пайдарњам љойгиршавии 
аминокислотањо шарњ дода мешавад.  

Аксарияти намояндагони ферментњо пайвастагињои 
олигомерї ба шумор мераванд.  
 Ферментњои олигомерї  аз ду ва зиёда занљирњои 
полипептидї таркиб ёфтаанд. Њар кадоме аз занљирњои 
полипептидї дар таркиби молекулаи олигомерњо глобула 
(калоба)-њои људогонаро њосил мекунанд, ки онњоро 
субњиссачањо меноманд. Агар молекулаи ферментњо аз 
субњиссачањои якхела ташаккул ёфта бошанд, он гоњ 
онњоро протомерњо меноманд.  
 Барои ферментњои дорои субњиссачањои њархела 
иљро намудани вазифањои гуногун хос аст. Чунки як 
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субњиссачаи молекулаи фермент метавонад дар реаксияи 
катализ иштирок намояд ва субњиссачаи дигари он вази-
фаи танзимкунандагиро иљро кунад.  
 Ферментњои мураккаб гуфта, ферментњоеро мено-
манд, ки аз субњиссачањои њархела таркиб ёфта, вазифањои 
гуногунро иљро мекунанд.  
 Ба ферментњои дорои субњиссачањои якхела ё ин ки 
протомерњо чунин ферментњои фотосинтетикї (фермент-
њои сикли Калвин) ба монанди  рибозофосфатизомераза 
(РФИ) ва фосфорибулокиназа (ФРК) дохил мешаванд.  
 Мисоли ферментњои мураккаб ферменти ибтидоии 
даври торикии фотосинтез – рибулозобисфосфаткарбо-
ксилаза/оксигенеза (РБФК/О) ба шумор меравад. Ин фер-
мент дар растанињои дараљаи олї, одатан, аз 8 субњис-
сачањои каталитикї (L) ва 8 субњиссачањои регуляторї (S) 
таркиб ёфтааст.  
 Ба молекулањои ферментњои олигомерї доштани 
сохти чорумини ташаккули сохторї хос мебошад. 
 Сохти чорумини ташаккули сохтории молекулавии 
ферментњо чун тарзи бунёди ассотсиатсия ва љойгиршавии 
субњиссачањо дар таркиби олигомер муайян карда шуда-
аст.  
 Олигомерњои дорои адади љуфти субњиссачањо нис-
бат ба олигомерњои дорои адади тоќ бештар вомехўранд.  
 Њангоми ба вуљуд омадани сохти чорумини ташак-
кули сохтории молекулаи ферментњо, устувории онњо ба 
таъсири омилњои гуногун (гармї, омилњои ба денатурат-
сияи молекулаи сафедањо оваранда ва ферментњои 
протеолитикї) баланд мегардад.  
 Фаъолнокии фермент дар асоси таѓйирёбии сохти 
чорумини ташаккули сохтории молекулаи он танзим ме-
гардад. Яъне, фаъолнокии каталитикии фермент ба таъси-
ри мутаќобилаи субњиссачањои таркиби олигомер алоќа-
манд мебошад. Танзими фаъолнокии ферментативї, 
њамчунин, тавассути ассотсиатсия ва диссотсиатсияи оли-
гомер ба амал оварда мешавад.   
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Ферментњо дар њуљайра дар шакли ферментњои 
озод, ассотсиатњои чандон ноустувор, маљмўањои мулти-
ферментї ва метаболонњо мављуд мебошанд, ки онњо 
дараљањои аз молекула болотари ташаккули сохтории 
онњоро ифода мекунанд. Чунин шаклњои мављудияти 
ферментњо тањти мувозинати динамикї ќарор дошта, та-
носуби миќдории онњо аз намуди организм, типи њуљайра 
ва ё њолати функсионалии худи онњо вобастагї дорад.  
 Ассотсиатњои чандон ноустувор маљмўањои муваќ-
ќатан фаъолияткунандаи ферментативие мебошанд, ки аз 
гурўњњои нисбатан хурди ферментњо њосил шуда, пайдар-
њам амалї гардидани реаксияњо ё аз таъсири омилњои но-
мусоид муњофизат намудани системањои функсионалиро 
таъмин менамоянд.  
  Маљмўањои мултиферментї, одатан, маљмўањои 
хеле устувори ферментативї мањсуб ёфта, пайдарњам гу-
заштани реаксияњои яке аз занљирњои метаболитикиро 
танзим менамоянд.  
 Метаболонњо маљмўањое мебошанд, ки дар худ фер-
ментњои роњи умумии метаболитикиро муттањид гардони-
да, дар органеллањои гуногуни њуљайравї љойгир шуда-
анд.  

Ба ќайд гирифтани маљмўаи мултиферментї дар як 
майдончаи махсуси сохторњои њуљайравї аз њолати мав-
људияти метаболон шањодат медињад. 

 
7.2. Дараљањои аз молекула болотари ташаккули  

       сохтории ферментњои сикли Калвин 
 
 Барои организмњои растанї доштани механизми 

карбоксилнокшавии аввалин хос мебошад. Бинобар ин, 
гуфтан љоиз аст, ки механизми карбоксилнокшавии авва-
лин поягузори механизму роњњои дигари аз худ намудани 
элементи карбон ба шумор меравад. Карбоксилнокшавї 
ин роњи биосинтези аввалин пайвастагињои органикї (аз 
СО2 ва Н2О) мебошад. 
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 Механизми асосии карбоксилнокшавї дар рафти 
фотосинтез бояд љавобгўйи талаботи зерин бошад: 

1. Таъмини регенератсия (азнавбарќароршавї)-и ак-
септори СО2; 

2. Ба сифати реаксияи истењсолкунанда (реаксияе, 
ки дар натиљаи амалї гаштани он миќдори субстрати 
њосилшуда аз субстрати азхудкардашуда зиёд бошад) 
зоњир намудани функсияи автокаталитикї; 

3. Аз љињати энергетикї муфид будани мувозинати 
реаксияи карбоксилнокшавї дар азнавбарќароркунии 
миќдори СО2-и аз муњит азхудкардашуда; 

4. Дар шароитњои норасоии СО2 (кам будани миќ-
дори СО2 дар муњит) нигоњ доштани фаъолиятнокии ба-
ланди пайваст намудани СО2 аз љониби ферменти танзим-
кунандаи реаксия.  

Сикли барќароркунандаи пентозофосфатї (ё сикли 
Калвин) ба њамаи ин талаботњо љавобгў аст.  

Фотосинтез то њанўз чун яке аз масъалањои дар 
мадди аввали тањќиќотњои илмї ќарордошта боќї монда-
аст, чункї он дар раванди њосилнокии растанињо мавќеи 
муњимро ишѓол менамояд.  

Њосилнокии фотосинтез, бевосита, дар асоси шид-
датнокї ва хусусиятњои хоси реаксияњои ферментативии 
аз худ намудани СО2 муайян карда мешавад. Бинобар ин, 
барои омўзиши механизмњои танзим намудани шиддатно-
кии метаболизми фотосинтетикии карбон зарурати до-
нистани хусусиятњои сохторї ва функсионалии фермент-
њои сикли Калвин пеш меояд.  

Ферментњои сикли Калвин ва реаксияњои аз љониби 
онњо танзимшаванда: 

 

 1. Рибулозо-1,5-бисфосфаткарбоксилаза/оксигеназа (РБФК/О, 
КФ 4.1.1.39), массаи молекулавї - 120-550 кД. 
    Рибулозо-1,5-бисфосфат + СО2 → мањсулоти мабайнї → 2 кислотаи 
3-фосфоглитсеринї; 
    Рибулозо-1,5-бисфосфат + О2 → мањсулоти мобайнї + Н2О → 2-
фосфогликолат + кислотаи 3-ФГ; 
Тавзењ: дар шароитњои in vivo фаъолнокии карбоксилазии фермент 
нисбат ба фаъолнокии оксигеназии он то 3-5 бор меафзояд.  

 128 



2. Фосфоглитсераткиназа (ФГК, КФ 2.7.2.3.), массаи молекулавї 
– 47-50 кД.  
   Кислотаи 3-ФГ + АТФ + Mg++ → кислотаи 1,3-ФГ; 

3. Глитсералдегидфосфатдегидрогеназа (НАДФ+) (фосфорнокку-
нанда) (ГАФД, КФ 1.2.1.13), массаи молекулавї – 74-1500 кД. 
    Кислотаи 1,3-ФГ +НАДФ·Н2 → алдегиди 3-ФГ + НОРО(ОН)2 + 
НАДФ; 

4. Триозофосфатизомераза (ТФИ, КФ 5.3.1.1), массаи моле-
кулавї – 53 кД. 
    Алдегиди 3-ФГ → Дигидроксиатсетонфосфат (ДГАФ); 

5. Фруктозобисфосфаталдолаза (ФБФА, КФ 4.1.2.13), массаи 
молекулавї – 150 кД. 
    Алдегиди 3-ФГ + ДГАФ → фруктозо-1,6-бисфосфат (ФБФ); 

6. Фруктозобисфосфатаза (ФБФ, КФ 3.1.3.11), массаи моле-
кулавї – 160 кД. 
    ФБФ + Н2О → фруктозо-6-фосфат (Ф-6-Ф); 

7. Транскетолаза (ТК, КФ 2.2.1.1), массаи молекулавї – 140 кД. 
    Ф-6-Ф + алдегиди 3-ФГ → эритрозо-4-фосфат + ксилулозо-5-фосфат; 

8. Алдолаза (КФ 4.1.2.13), массаи молекулавї – 150 кД. 
    эритрозо-4-фосфат + ДГАФ → седогептулозо-1,7-бисфосфат (СБФ); 

9. Седогептулозобисфосфатаза (СБФ, КФ 3.1.3.37), массаи 
молекулавї – 50 кД. 
    СБФ + Н2О → седогептулозо-7-фосфат (с-7-ф) + НОРО(ОН)2; 

10. Транскетолаза (ТК, КФ 2.2.1.1), массаи молекулавї – 140 кД. 
     С-7-ф + алдегиди 3-ФГ → рибозо-5-фосфат (Р-5-ф) + ксилулозо-5-
фосфат (Кс-5-ф); 

11.Рибозофосфатизомераза (РФИ, КФ 5.3.1.6), массаи 
молекулавї – 52-60 кД.     
     Р-5-ф → Рибулозо-5-фосфат (Ру-5-ф); 
         12. Рибулозофосфатэпимераза (РФЭ, КФ 2.7.1.19). 
     Кс-5-ф → Ру-5-ф; 

     13. Фосфорибулокиназа (ФРК, КФ 2.7.1.19), масаи молекулавї – 
50-680 кД.  
     Ру-5-ф → рибулозо-1,5-бисфосфат.      
 
 
 
 

Њамин тариќ, 13 реаксияњои пайдарњам гузарандаи 
сикли Калвин аз љониби 11 фермент танзим карда меша-
вад. Дар байни онњо танњо ду фермент – РБФК/О ва ФРК 
аз љињати иљрои вазифа ферментњои нодири сикли 
барќароркунандаи пентозофосфатї мањсуб меёбанд.  

Фаъолнокии ферменти РБФК/О яке аз механизмњои 
муњимтарини танзим намудани шиддатнокии протсеси 
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фотосинтез мањсуб меёбад. Дар даврањои гуногуни онто-
генези баргњо дар байни шиддатнокии фотосинтез ва 
фаъолнокии РБФК/О алоќаманди (коррелятсия)-и мусбат 
љой дорад. Њамчунин, алоќамандї дар байни фаъолнокии 
РБФК/О ва шиддатнокии фотосинтез дар мисоли як 
воњиди масоњати барг ва њосилнокии растанињо низ ифода 
мегардад. Њамин тариќ, вобастагии шиддатнокии фото-
синтез аз фаъолнокии ферменти РБФК/О зарурияти 
љустуљў намудани роњњои танзим намудани фаъолнокии 
ин ферментро ба миён меорад. Бинобар ин, яке аз роњњои 
баланд бардоштани њосилнокии растанињо, бевосита, дар 
танзим намудани фаъолнокии ин фермент ифода гардида, 
аз муњим будани масъалаи омўзиши ташаккули сохтории 
молекулаи он шањодат медињад.  

Аќидањо дар бораи зоњир намудани ќобилияти њосил 
намудани маљмўањо аз љониби РБФК/О бо ферментњое, ки 
онро бо субстрат таъмин менамоянд (РФИ ва ФРК), њанўз 
аз соли 1961 то бад-ин дар тадќиќотњои илмии як ќатор 
олимон (Петерковски, Раккер, Мендиола, Аказава, Мак-
келрой, Руттер, Бобољонова, Романова ва дигарон) баён 
карда шудаанд.  

Бо маќсади омўзиши масъалаи мазкур тањќиќотњо 
тањти мазмунњои гуногун гузаронида шудаанд. Аз љумла, 
мусоидат намудани зиёдшавии миќдори РБФК/О дар тар-
киби хлоропластњо ба таъсири мутаќобилаи сафеда-
сафедавии ферментњо; боќї мондани РФИ ва ФРК дар 
њайати РБФК/О њангоми дар шакли тоза ба даст овардани 
ин фермент (њоло он ки мебоист њангоми гузаронидани ин 
амал дар зери таъсири омилњои ба људошавии онњо му-
соидаткунанда таъсири мутаќобилаи онњо бо ферменти 
РБФК/О бартараф гардад); зоњиршавии ќобилияти пай-
васт намудани СО2 дар иштироки рибозо-5-фосфат ва 
АТФ дар намунањои дар шакли тоза људокардашудаи  
РБФК/О.  

Њанўз солњои 70-80-уми асри ХХ аз љониби М.А. 
Бобољонова муайян карда шуда буд, ки дар намунањои 
дар шакли тоза бадастовардашудаи РБФК/О ферментњои 
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РФИ ва ФРК боќї монда, онњо дар иштироки риозо-5-
фосфат ќобилияти ба худ пайваст намудани СО2-ро пайдо 
мекунанд.  

Солњои 1981-1990 дар асоси гузаронидани тањќиќотњои 
мазмунан гуногун аз рўйи хусусиятњои кинетикии РФИ, 
ФРК ва РБФК/О (дар баргњои арабидопсис ва пахта) ба 
М.А. Бобољонова ва кормандони озмоишгоњи ў муяссар 
мегардад, ки комплементарнокии кинетикї ва танзими 
координативии ин ферментњоро аз рўйи эффекторе, ки аз 
иљрои муташаккилона (якљоя)-и вазифањои онњо дар шак-
ли муттањид будан дар як маљмўа (кластер) шањодат 
медињад, муайян созанд. Дар як маљмўа боњам омадани ин 
ферментњо, дар асоси аз баргњои арабидопсис ва пахта 
људо намудани маљмўаи мултиферментии дорои массаи 
молекулавии 520 кД нишон дода шудааст. Солњои 1990-
1992 М.А. Бобољонова ва Ю.С. Носиров муайян намуда-
анд, ки маљмўаи мултиферментии мазкур ќобилияти пай-
до намудани фаъолнокии њар се фермент (РФИ, ФРК ва 
РБФК/О)-ро доро мебошад.  

Солњои 1993-1994 Н.П. Бакаева, Г.П. Лебедева ва А.К. 
Мирзорањимов аз таркиби баргњои пахта, нахўд, гандум 
маљмўањои мултиферментии дорои массањои гуногуни мо-
лекулавии сикли Калвин (180, 240, 400, 480 ва 520 кД)-ро  
људо намудаанд.                 

Натиљањои бадастовардашуда аз он шањодат медо-
данд, ки дар хлоропластњо маљмўањои мултиферментии 
сикли Калвин дар шаклњои гуногун (устувор ва динамикї) 
мављуд мебошанд. Тањќиќотњои кинетикии фаъолнокии 
ферментативии ин маљмўањо, ки солњои 1994-1996 аз 
љониби Н.П. Бакаева М.А. ва Бобољонова гузаронида шу-
даанд, нишон медињанд, ки њангоми зоњир намудани 
фаъолнокии ферментативии ин маљмўањо механизми тан-
зими диссотсиативии ферментњои пайдарњам таъсирку-
нанда (РФИ, ФРК ва РБФК/О) ифода мегардад.  

Дар баробари ба даст овардани чунин натиљањои 
илмї, њанўз масъалаи пайдо намудани ќобилияти њосил 
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намудани маљмўањои мултиферментї аз љониби РБФК/О 
њалли пурраи худро наёфта буд.  

Танњо тайи 20-25 соли ахир дар озмоишгоњњои гуногун 
маљмўањои мултиферментї дар шакли тоза људо карда 
шуда, хусусиятњои сохторї ва функсионалии онњо ва 
ферментњои ба таркиби онњо дохилшаванда омўхта шуда-
анд. Њамин тариќ, соли 1986 Саинис ва Гаррис аз 
хлоропластњои баргњои нахўд маљмўаи мултиферментии 
дорои массаи молекулавии 800 ва 850 кД-ро људо карда, 
дохилшавии се фермент (РФИ, ФРК ва РБФК/О)-ро ба 
њайати он нишон додаанд. Соли 1989 аз љониби Саинис, 
Мирям ва Гаррис маљмўаи мултиферментии аз ду фермент 
(ФРК ва РБФК/О) таркибёфта људо карда шудааст. 
Њамчунин, онњо дар асоси гузаронидани тањќиќотњои 
кинетикї доир ба восбастагии фаъолнокии карбоксилазии 
маљмўањои мултиферментї аз њолати истифодабарии суб-
стратњо (рибозо-5-фосфат, рибулозо-5-фосфат ва рибуло-
зо-1,5-бисфосфат) муайян намудаанд, ки њангоми ба сифа-
ти субстрати реаксия истифода кардани рибулозо-1,5-
бисфосфат фаъолнокии карбоксилазии маљмўаи мулти-
ферментї якбора паст гардида, пас аз 20-25 даќиќа ба 10-
12% баробар мешавад. Дар мавриди ба сифати субстрати 
реаксия истифода бурдани рибозо-5-фосфат ва рибулозо-
5-фосфат фаъолнокии карбоксилазии маљмўаи мултифер-
ментї пас аз 20-25 даќиќа ба 60-75% баробар мешавад.  

Соли 1988 Гонтеро ва кормандони озмоишгоњи ў аз 
баргњои шпинат маљмўаи мултиферментии аз 5 фермент 
(РФИ, ФРК, РБФК/О, ФГК-киназа ва ГАФД) таркибёф-
таи сикли Калвинро људо намудаанд. Онњо моњияти дар 
шакли маљмўаи мултиферментї фаъолият намудани ин 
панљ номгўйи ферментњоро дар њосилшавии глитсерат-3-
фосфат аз рибозо-5-фосфат тавассути «наќлиёти наќбї»-и 
пайвастагињои мобайнї дар дохили маљмўаи мазкур аз 
маркази реаксионии як фермент ба маркази реаксионии 
ферменти дигар шарњ медињанд. 

Массаи молекулавии маљмўаи мултиферментии аз 
љониби Гонтеро ва кормандони озмоишгоњи ў људокарда-
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шуда вобаста ба истифодабарии усулњои муайянкунї дар 
њудудї 520-536 кД мехобид. Њамин тариќ, муайян карда 
шуд, ки массаи молекулавии маљмўаи мултиферментї аз 
суммаи массањои молекулавии ферментњои дар шакли 
озод дар хлоропластњо мављудбудаи  ба њайати он дохил-
шаванда (904 кД) хеле кам мебошад. Љой доштани чунин 
тафовути калон дар байни массаи молекулавии маљмўаи 
мултиферментї ва суммаи массањои молекулавии фер-
ментњои дар шакли озод дар хлоропластњо мављудбудаи 
ин панљ номгўйи ферментњо ба онњо имкон дод, ки аќидаи 
хешро дар бораи тафовут доштани сохти чорумини фер-
ментњои дар шакли маљмўа боњамомада аз сохти чоруми-
ни ферментњои дар шакли озод дар хлоропласт љойгир-
шударо, баён намоянд. 

Дар баробари истифода кардан аз усулњои иммуно-
химиявї ва денситометрї соли 1993 Раулт, Квидичї-Орти-
конї, Гонтеро, Рикард тавонистанд, ки њангоми муайян 
намудани миќдор ва стехиометрияи занљирњои полипеп-
тидии ферментњои ба таркиби маљмўањо дохилшаванда 
дурустии аќидаи мазкурро тасдиќ намоянд.   

Њамин тариќ, муайян карда шудааст, ки РФИ дар 
шакли озод димери дорои массаи молекулавии 52-60 кД 
мебошад, ки аз ду субњиссачањои шаклан якхелаи дорои 
массањои молекулавии 26 ё 30 кД-нї, таркиб ёфтааст (рас-
ми 30).  

 
 
 
 

 
 
 
 
 
 

Расми 30. Сохти молекулавии рибозофосфатизомераза 
                 (ферменти дорои массаи молекулавии 52 кД) 
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Массаи молекулавии ФРК дар баргњои растанињо гу-
ногун буда, дар њудуди 50-500 кД мехобад. Масалан, мас-
саи молекулавии ФРК дар баргњои шпинат ба 50-80 кД, 
дар баргњои пахта ба 240-250 кД (расми 31), дар баргњои 
љуворимакка ба 500 кД ва дар баргњои лўбиё ба 680 кД 
баробар аст. Таркиби субњиссачавии молекулаи ФРК низ 
гуногун мебошад. Масалан, ФРК-и баргњои шпинат аз ду 
субњиссачаи дорои 45 кД-нї, баргњои пахта ва лўбиёгињо 
аз чор субњиссачањои дорои 60 кД-нї ва ѓайра иборат ме-
бошанд.  

 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Расми 31. Сохти молекулавии фосфорибулокиназа 
(ферменти дорои массаи молекулавии 240 кД) 

 
Массаи молекулавии РБФК/О дар баргњои растанињои 

дараљаи олї, дар тани талломии обсабзњо ва сианобак-
терияњо гуногун буда, ба 500-550 кД баробар аст. Фермен-
ти РБФК/О аз ду типи субњиссачањо: 8 субњиссачаи калон 
(L) ва дорои массаи молекулавии 50-58 кД, 8 субњиссачаи 
хурд (S) ва дорои массаи молекулавии 12-18 кД, таркиб 
ёфтааст (расми 32). Дар њуљайраи бактерияи фототрофии 
Photopseudomonas sphaeroides ду шакли ферменти РБФК/О 
муайян карда шудааст, яке ба ферменти растанињои 
дараљаи олї пурра шабоњат дошта, дигаре хурдмолекула 
мебошад. Массаи молекулавии ферменти хурдмолекулаи 
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РБФК/О-и њуљайраи ин бактерия ба 360 кД баробар буда, 
аз шаш суб-њиссачањои калон (L6) таркиб ёфтааст. Массаи 
молекулавии РБФК/О дар њуљайраи бактерияи пурпурии 
Rhodospirillum rubrum ба 120 кД баробар аст ва аз ду 
субњиссачаи калон (L2) иборат мебошад. Соли 1991 аз 
љониби Романова сохторњои L2 дар њайати молекулањои 
L8S8 РБФК/О-и аз баргњои шпинат ва тамоку људо карда-
шуданд.  

 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Расми 32. Сохти молекулавии рибулозобисфосфаткарбоксилаза 
               (ферменти дорои массаи молекулавии 520 кД)  

 
Эдварс, Уокер (соли 1986) ва Лигуд (соли 1990) нишон 

додаанд, ки ФГК мономери дорои массаи молекулавии 47-
50 кД мебошад (расми 33). 
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Расми 33. Сохти молекулавии фосфоглитсераткиназа 
                 (ферменти дорои массаи молекулавии 50 кД) 

 
Янушот (соли 1970), Раулитски, Латско (соли 1974), 

Пупилло, Питссари (соли 1975) ва Серф (соли 1979) 
натиљањои тадќиќотњои илмии хешро доир ба ГАФД 
тањти мазмуни зерин баён намудаанд: ферменти мазкур 
дорои массаи молекулавии 74-1500 кД буда, аз занљирњои 
гуногуни полипептидї (занљирњои типњои А ва В) иборат 
мебошад. Сохти оддии чорумини он бо формулаи А2В2 
ишора карда мешавад (расми 34).  

 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 

 
Расми 34. Сохти молекулавии глицералдегидфосфатдегидрогеназа 

(ферменти дорои массаи молекулавии 152 кД) 
 
Њамин тариќ, дар маљмўаи мултиферментии аз хлоро-

пластњои баргњои шпинат људокардашуда, сохти чор фер-
мент РФИ, ФРК, ФГК-киназа ва ГАФД бетаѓйир монда, 
таносуби субњиссачањои калон ва хурди РБФК/О нисбатан 
дигаргун – L2S4 гаштаанд. 
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Массаи молекулавии маљмўаи мултиферментии аз хло-

ропластњои баргњои шпинат соли 1993 аз љониби Раулт ва 
кормандони озмоишгоњи ў људокардашудаи сикли Калвин 
ба 510-520 кД баробар буда, аз субњиссачаи чунин 
ферментњо таркиб ёфтааст: ду субњиссачаи РФИ (2х30 кД), 
ду субњиссачаи ФРК (2х40 кД), ду субњиссачаи калон (2х54 
кД) ва чор субњиссачањои хурди РБФК/О (4х15 кД), як суб-
њиссачаи ФГК-киназа (1х15 кД), ду субњиссачањои типи А 
(2х39 кД) ва ду субњиссачаи типи В-и ГАФД (2х37 кД) 
(расми 35).  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 

 
 
 
 
 
 

Расми 35. Сохти молекулавии маљмўаи мултиферментї 
(дорои массаи молекулавии 520 кД) 
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Соли 1989 Пирсон ва Иогансен бо истифода кардан аз 
системаи дуфазаи дорои декстран, полиэтиленгликол ва 
об (буфери фосфатї) таъсири мутаќобилаи сафеда-сафеда-
вии ферментњои сикли Калвинро муайян мекунанд. Дар 
асоси муќоиса намудани коэффисентњои пањншавї барои 
фаъолнокии шаш ферменти аз хлоропластњои баргњои 
шпинат људокардашудаи сикли Калвин ва препаратњои 
ферментњои људогонаи дар таркиби экстракти номувофиќ 
нигоњдошташуда ба хулосае меоянд, ки ферментњои 
РБФК/О, ФГК-киназа, ТФИ, ГАФД, алдолаза ва фрукто-
зобисфосфатаза дар шакли маљмўањо боњам меоянд. Њам-
чунин, тахмин намудаанд, ки маљмўа 58%-и сафедањои 
таркиби хлоропластро дар бар гирифта, эњтимол, дар 
њамин асос аз маљмўаи мураккаби сафедањо иборат аст. 

Соли 1992 аз љониби М.А. Бобољонова ва Ю.С. Носи-
ров аз хлоропластњои баргњои пахта ва арабидопсис 
маљмўаи мултиферментии сикли Калвин људо карда шуда-
аст, ки масаи молекулавии он ба 520±20 кД баробар ме-
бошад. Онњо нишон додаанд, ки маљмўаи мултиферментї 
аз худ фаъолнокии се фермент (РФИ, ФРК ва РБФК/О)-ро 
зоњир намуда, дорои хусусиятњои кинетикии комплемен-
тарии ба маљмўањои мултиферментї хос, танзими коорди-
натсионии фаъолнокии ферментњо дар зери таъсири 
эффекторњои табиатан якхела, зоњир намудани фаъолно-
кии устувор дар њама даврањои људокунии онњо мебошад. 
Солњои 1994-2000-ум ба М.А. Бобољонова, Н.П. Бакаева 
муаяссар мегардад, ки аз хлоропластњои баргњои пахта ва 
арабидопсис маљмўањои мултиферментии  дорои массањои 
гуногуни молекулавї (240, 400, 480 ва 520 кД)-ро људо на-
муда, зоњир гардидани фаъолнокии ферментативии се 
фермент (РФИ, ФРК ва РБФК/О)-ро дар маљмўањои дорои 
массањои молекулавии 400 ва 480 кД ба ќайд гиранд. 
Њамчунин, аз љониби онњо дар маљмўаи мултиферментии 
дорои массаи молекулавии 520 кД зоњир гардидани 
фаъолнокии ферментативии боз ду ферменти дигар (ФГК-
киназа ва ГАФД) низ муайян карда шудааст. Њамин тавр, 
тањќиќотњои кинетикии њар яке аз фаъолнокињои фермен-
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тативии аз љониби маљмўаи мултиферментї зоњиршаван-
да, боиси муайян намудани якчанд хусусияти хоси маљмў-
ањои мултиферментї, аз ќабили: «наќлиёти самтноки 
метаболитњо», «катализи сабукгардонидашуда» ва «сама-
раи координатсионии танзимкунанда» гардидаанд.  

Соли 1993 аз љониби Гонтеро ва кормандони озмоиш-
гоњи ў вобастагии рафтори кинетикии РБФК/О ва ФРК аз 
њолати дар шакли маљмўањои мултиферментї боњам ома-
дан ё дар хлоропластњо дар шакли озод мављуд будани 
онњо тањќиќ карда шудааст.  

Муайян карда шудааст, ки бузургии Кm (коэффисиенти 
Михаелис ва Мэнтон) РБФК/О-и маљмўаи мултифермен-
тї барои рибулозо-1,5-бисфосфат нисбат ба бузургии Кm 
РБФК/О-и дар хлоропластњо дар шакли озод мављудбуда 
ду баробар паст мебошад. Бузургии Vmax реаксияи карбок-
силнокшавии РБФК/О-и маљмўаи мултиферментї нисбат 
ба бузургии Vmax РБФК/О-и дар хлоропластњо дар шакли 
озод мављудбуда то панљ маротиба зиёдтар аст. Њамин 
тавр, таносуби Vmax/ Кm маљмўаи мултиферментї нисбат 
ба дар шакли озод мављуд будани ферментњо дањ мароти-
ба зиёдтар аст. Натиљањои бадастовардашуда аз он 
шањодат медињанд, ки РБФК/О њангоми дар њайати 
маљмўаи мултиферментї ќарор доштан, нисбат ба њолати 
дар шакли озод мављуд будани он, дорои фаъолиятнокии 
карбоксилазии баландтар мебошад.  

Натиљањои тањќиќотњои овардашуда танњо шарњи 
хусусиятњои ташаккули сохтории маљмўањои мултифер-
ментии озоди сикли Калвинро дар бар гирифтаанд.  

Њолати бо мембранањои тилакоидњои хлоропласт пай-
васт будани маљмўањои њаљман бузурги мултиферментї 
солњои 1993-1995 аз љониби Сус, Аркон, Мантеуфел, Про-
хоренко дар асоси истифода кардан аз усули микроскопии 
иммуноэлектронї танњо дар хлоропластњои баргњои шпи-
нат муайян карда шудааст. Массаи молекулавии маљмўаи 
мултиферментии бо мембранаи тилакоидњо пайвасти аз 
хлоропластњои баргњои шпинат људокардашуда ба 900 кД 
баробар аст. Ба њайати ин маљмўа ферментњои РФИ, ФРК, 
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РБФКО, ГАФД, седогептулозо-1,7-бисфосфатаза ва фер-
редоксин-НАД+-редуктаза дохил мешаванд.  

Њамин тариќ, мављуд будани чунин маљмўањои њаљман 
бузурги мултиферментї воридшавии СО2-ро ба аппарат-
њои захиракунандаи кофакторњо (НАДН ва АТФ) таъмин 
намуда, њолатњои ба таъсири роњњои дигари метаболии-
тикї дучор гардидани онро бартараф менамояд.  

 
 

7.3. Зарурияти дар шакли маљмўањои мултиферментї  
боњам омадани ферментњо 

 
Самараи бањамназдикшавии ферментњо. Њангоми дар 

шакли маљмўањои мултиферментї боњам омадани фер-
ментњо марказњои реаксионии онњо ба њамдигар наздик 
мешаванд. Наздикшавии марказњои реаксионии фермент-
њо ба мањсулоти реаксияи аз љониби ферменти аввала тан-
зимшаванда имконияти зудтар ва осонтар ба ферментњои 
дигар ба реаксия дохил шуданро муњайё мегардонад.  

Дар баъзе маљмўањои мултиферментї пайвастагињо 
њангоми аз як фермент ба ферменти дигар ба реаксия до-
хил шудан бо худи маљмўа ба таври ковалентї пайваст 
мебошанд. Имконияти аз як молекулаи фермент ба моле-
кулаи ферменти дигар ба реаксия дохил шудани 
пайвастагињои бо маљмўањои мултиферментї ба таври 
ковалентї пайваст ба 100% баробар аст, яъне дар чунин 
маљмўањо талафоти мањсулот љой надорад.  

Дар маљмўањои дигари мултиферментї интиќоли мета-
болитњо аз як фермент то ферменти дигар ба таври диф-
фузионї мегузарад. Рафти интиќолёбии метаболитњо дар 
чунин маљмўањои мултиферментї се давраро дар бар ме-
гирад: 

 
1) озодшавї аз маркази фаъоли ферменти А; 
2) дифузияшавї аз фермент А то ба ферменти В; 
3) таъсири мутаќобила доштан бо ферменти В.   
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Бо маќсади пешгирї намудани њолатњои аз љониби ин-
термедиат тарк намудани маљмўа, марказњои фаъоли фер-
ментњои дар шакли маљмўаи мултиферментї боњамомада, 
нисбат ба њамдигар наздик љойгир шудаанд. Бо њамин 
тарз компартментатсияи метаболитњо ба даст оварда шу-
дааст, ки, одатан, тањти мазмунњои «самараи наќлиёти 
самтнок» ё «наќлиёти наќбї» ифода мегардад.  

Њифзи метаболит ё њуљайра. Дар њолати компартмен-
татсионї ќарор доштани ферментњо дар њайати маљмўа-
њои мултиферментї, метаболитњоро аз таъсирњои фер-
ментњои бегона муњофизат намуда, ваќти гузариши онњо-
ро аз маркази фаъоли як фермент ба маркази фаъоли фер-
менти дигар кам мекунад. Њамчунин, эњтимолияти дар зе-
ри таъсири омилњои гуногун таљзияшави (гидролизша-
вї)-и онро паст мегардонад. Аз тарафи дигар, маслан, 
алдегидњо, барои њуљайра таъсири зањролудкунанда до-
ранд. Бинобар ин, аз дигар сохторњои њуљайравї људо на-
мудани онњо муњим мебошад.  

Кўтоњшавии ваќти гузариши метаболитњо. Ваќти аз 
маркази фаъоли як фермент ба маркази фаъоли ферменти 
дигар гузаштани метаболитњо гуфта, ваќти диффузияша-
вии онњоро меноманд. Њангоми ташаккулёбии маљмўањои 
мултиферментї марказњои фаъоли ферментњо ба њамдигар 
наздик љойгир мешаванд. Чунин њолат боиси кўтоњ гарди-
дани ваќти гузариши метаболитњо аз маркази фаъоли як 
фермент ба маркази фаъоли ферменти дигар гардида, сам-
ти њаркати моддањоро даќиќ мегардонад. Дар як ваќт дар 
њайати маљмўаи мултиферментї зарурияти доимї нигоњ 
доштани миќдори субстратњо дар муњити реаксионї нис-
бат ба муњитњое, ки дар онњо ферментњо дар шакли озод 
мављуд мебошанд, аз байн меравад. Дар натиљаи инти-
ќоли наќбї (бевосита)-и мањсулоти як реаксияи фермен-
тативї ба реаксияи дигар эњтиёљи аз субстрат сер будани 
ферментњо бартараф гардида, суръати реаксия баланд 
мешавад. Кўтоњшавии ваќти гузариши метаболитњо ба 
баландшавии суръати умумии протсесњои метаболиитикї 
оварда мерасонад.  
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Фаъолгардии реаксияњои физиологї ва сустшавї ё 
ќатъгардии реаксияњои ѓайрифизиологї. Дар натиљаи дар 
шакли маљмўањои мултиферментї боњам омадани фер-
ментњо минтаќањои бањам пайвастшавии молекулањои 
онњо ногузир таѓйир меёбанд. Дар байни молекулањои 
ферментњо љой доштани чунин таъсирњои мутаќобила ба 
таѓйирёбии нишондињандањои кинетикии онњо (Vmax, Km) 
оварда мерасонанд. Ин аз он шањодат медињад, ки 
њангоми њосилшавии маљмўаи мултиферментї бузургии 
Vmax-и ферментњо зиёд шуда, Km онњо паст мегардад.  

Њамин тариќ, таъсири мутаќобилаи ферментњо дар 
асоси таѓйирёбии рафтори кинетикии онњо боиси ба амал 
омадани «катализи сабукгардида» мегардад.  

Аксарияти ферментњо дар баробари зоњир намудани 
ќобилияти танзим намудани реаксияњои физиологї, 
њамчунин, дорои ќобилияти танзим намудани реаксияњои 
ѓайрифизиологї низ мебошанд. Чи тавре ки таъкид карда 
шуд, дар шакли агрегатњо боњам омадани ферментњо 
шиддатнокии протсесњои метаболитикиро метезонад. Би-
нобар ин, дар асоси самтнок сурат гирифитани реаксия-
њои метаболитикї ва мављуд набудани субстратњо эњти-
молияти дар њуљайра амалї гардидани реаксияњои ѓайри-
физиологї аз байн меравад.  

Самараи танзими координативї. Танзими координати-
вии маљмўањои мултиферментї гуфта, њолати таъсир ра-
сонидани як молекулаи эффекторро якбора ба якчанд мо-
лекулаи ферментњо меноманд. Дар зери таъсири молеку-
лаи эффектор нишондињандањои кинетикии молекулаи 
ферментњо таѓйир меёбанд. Танзими координативї мета-
вонад ба амалї гардидани протсесњое оварда расонад, ки 
онњо ба фаъолнокии фермент ягон алоќамандї надошта, 
ба танзими дараљаи ташаккулёбии онњо, яъне ба гирдгар-
диши ферментњо вобастагї дошта бошанд. Масалан, ба-
рои конюгати arom, ки пайдарњамии рафти амалї гарди-
дани реаксияњои роњи метаболитикии биосинтези амино-
кислотањои хушбўйро дар њуљайрањои микроорга-низмњо 
ва растанињои дараљаи олї танзим мекунад, нишон дода 
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шудааст, ки субстрати аввала ба он устувории баланди ба 
таъсири протеолиз љавоб гардониданро мебахшад. Маъ-
лум аст, ки дар иштироки субстрати аввала таљзияшавии 
њар кадом аз ферментњои маљмўа оќибатњои манфї ба бор 
меорад. Назорати вайроншави (деградатсия)-и молекулаи 
ферментњои дар њайати маљмўањо ќарордошта дар њуљай-
ра протсеси нињоят мураккаб мебошад. Ба амал омадани 
њолатњои гирдгардиши молекулаи сафедањо дар асоси 
эњтиёљи њуљайра имконияти азнавсозии маводи сохтмонии 
он (масалан, аминокислотањо)-ро фароњам меоварад.                  
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Х у л о с а 
 

Энергияи равшанї дар давраи аввали фотосинтез дар 
мембранањои тилакоидњои хлоропласт барои оксидшавии 
молекулаи Н2О (бо хориљшавии О2), барќароршавии НАДФ+ 
ва њосилшавии иќтидори электрохимиявии трансмембрана-
вии ионњои Н+, ки минбаъд ба энергияи бандњои фосфатии 
баландэнергетикии АТФ (фотофосфорнокшавї) табдил 
меёбад, истифода мегардад. Молекулањои хлорофилл, ки 
нурњои сурх ва кабуди спектри равшаниро фурў мебаранд, 
вазифаи фотосенсибилизаторњоро иљро мекунанд. Кароти-
ноидњо молекулаи хлорофиллро аз таљзияшавї (вайронша-
вї) дар зери таъсири баланди энергияи равшанї муњофизат 
намуда, чун фикобилинњо (дар њуљайрањои обсабзњо) ба  
сифати пигментњои иловагї баромад мекунанд. Асоси даври 
равшании фотосинтезро механизми кори помпаи Н+-ї таш-
кил медињад.  

Дар рафти амалї гардидани реаксияњои даври торикии 
фотосинтез энергияњои АТФ ва НАДФН барои барќарор-
шавї (захирашавї)-и молекулаи СО2 бо њосилшавии алдеги-
ди 3-фос-фоглитсеринї (роњи С3-фотосинтез ё сикли Кал-
вин) ё ин ки  кислотањои органикї (роњи С4-фотосинтез ё 
сикли Хэтч ва Слэк) ба сифати мањсулоти реаксияњои ав-
валин харљ мегарданд. Энергияи равшанї дар хлоропласт-
њо, њамчунин, барои барќароршавии NO3

- ва SO4
2- истифода 

мегардад. Њангоми дар муњит љой доштани норасоии СО2 
ва баръакс, зиёд будани миќдори О2, дар иштироки перокси-
сомањо  протсеси фотонафаскашї мегузарад.  

Сохти барг, тарзи њаракат намудани он, механизми ко-
ри масомањо, љараёни ассимилятњо ва як ќатор омилњои ди-
гар барои мўътадил будани фаъолияти фотосинтетикии 
растанињо мусоидат мекунанд. Фотосинтез протсеси му-
њимтарини биосфера ба шумор меравад. Фотосинтез дар 
давраи аввали пайдоиши њаёт дар рўйи Замин ташаккул 
ёфта, бинобар аз њисоби энергияи равшанї синтез намудани 
миќдори беандозаи биомассаи растанигї ва бо оксиген ѓанї 
гардонидани таркиби атмосфера мавќеи кайњониро ишѓол 
намудааст. 
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