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Китоби дарсии мазкур нахустин сарчашмаи таълимӣ ба 

забони тоҷикист, ки роҷеъ ба илми фотосинтез ба таври 
муфассал маълумот медиҳад.  

Сохтори он иборат аз ҳафт фасл буда, натиҷаи му-
шоҳидаҳо, баёни ақидаҳо, шарҳи мазмуну усулҳои омўзиш, 
пайдоиш, мавқеи ҷойгиршавӣ, такомул, механизмҳои 
амалӣ гардидан ва экологияи фотосинтез, ҳамчунин моҳия-
ту аҳамияти он дар табиат, роҳу усулҳои танзим намудани 
фотосинез бо мақсади баланд бардоштани ҳосилнокии рас-
таниҳоро дар бар гирифтааст. Хусусан, мўҳтавои ниҳоии 
онро натиҷаи дастовардҳои илмӣ-тадқиқотии даврони му-
осир доир ба хусусиятҳои ташаккули сохтории молекулаи 
ферментҳои фотосин-тетикӣ, дараҷаҳои аз молекула боло-
тари ташаккулёбӣ ва механизмҳои таъсир намудани онҳо 
таҳким мебахшанд. 

Китоб барои омўзгорон, аспирантон ва дониш-ҷўёни 
тахассусҳои биологии муассисаҳои таълимии таҳ-силоти 
олии касбии Ҷумҳурии Тоҷикистон, алалхусус ба мутахас-
сисон ва аспирантону донишҷўёни соҳаҳои физиология ва 
биохимия тавсия карда мешавад.  

  
          ISBN  5-06-001-604-8   ©Донишгоҳи милии Тоҷикистон 
                                                    Нашриёти «Азия принт», 2010 
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Дар баробари ба даст овардани истиқлолияти давлатӣ, тала-

бот нисбати аз чоп баровардани дастуру китобҳои таълимӣ сол то 
сол меафзояд. Дар ҳошияи ҳамин маънӣ, мураттаб гардонидани 
китоби дарсии «Фотосинтез» аз ҷониби устодони Донишгоҳи 
миллии Тоҷикистон - профессори кафедраи физиологияи раста-
ниҳо, доктори илмҳои биология М.А. Бобоҷонова ва дотсенти ка-
федраи мазкур, номзади илмҳои биология М.С. Нарзуллоев, яке аз 
амалҳои нек ва хеле бамаврид мебошад. 

Дар китоб шарҳи мазмуну усулҳои омўзиш, пайдоиш, мавқеи 
ҷойгиршавӣ, такомул, механизмҳои амалӣ гардидан ва экологияи 
фотосинтез (яке аз протсесҳои ҳаётан муҳими растаниҳо), ҳамчу-
нин моҳияту аҳамияти он дар табиат баён карда шуда, маълумотҳо 
доир ба тамоми паҳлўҳои ин протсеси нодир, аз таърихи инкишофи 
таълимот дар бораи он шурўъ карда, то дараҷаи молекулавии та-
шаккул ёфтани аппарати фотосинтетикӣ, гирд оварда шудаанд. 
Муаллифон ба моҳияти усулҳои омўзиш, баҳодиҳӣ ва интегратсияи 
фотосинтез дар шароитҳои эксперименталӣ таваҷҷўҳи хоса зоҳир 
намуда, масъалаҳои мазкурро дар сатҳи хеле баланди илмиву ме-
тодӣ шарҳ додаанд. Аз ҷумла, маводи аёнии дар мавриди омўзиши 
таъсири омилҳои экологӣ (равшанӣ, ҳарорат, миқдори СО2, О2) ба 
шиддатнокии фотосинтез, таркиби пигментҳо, ташаккулёбии хло-
роплатсҳо, сохторҳои мембранавӣ ва ғайра интихобкардашуда, 
моҳирона мавриди истифода қарор дода шудаанд. Ҳамчунин, 
маълумотҳо дар бораи муайян намудани роҳҳои танзимкунӣ ва 
самтнокии метаболитикии фотосинтез, тарзҳои баланд бардоштани 
самараи коэффисиенти таъсири фоиданоки (КТФ) равшанӣ, 
ҳосилнокии фотосинтетикии растаниҳо хеле хуб дарҷ карда шуда-
анд. 

Қиммати дигари китобро дастовардҳои илмии дар асри ХХ 
дар соҳаи омўзиши фотосинтез бадастовардашуда, яъне шарҳи 
кашфи роҳҳои ассимилятсияи фотосинтетикии СО2 дар растаниҳо – 
сикли барқароршавандаи пентозофосфатии Калвин-Бессема-Бенсон 
(роҳи С3-фотосинтез), сикли Хэтч ва Слэк (роҳи С4-фотосинтез) ва 
фотосинтез аз рўйи типи суккулентҳо (роҳи САМ тип фотосинтез), 
ташкил медиҳанд. Дар асоси шар-ҳи масъалаҳои мазкур асосҳои 
экологӣ ва таксономии паҳнша-вии растаниҳо дар табиат аз ҷиҳати 
илмӣ-методӣ хеле хуб нишон дода шудаанд.  
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Қайд кардан зарур аст, ки муаллифон чун мутахассисони 
варзида моҳияти механизмҳои фаъолнокии ферментативии реак-
сияҳои даври торикии фотосинтез, аз ҷумла рафти амалӣ гардидани 
сиклҳои дар боло номбурдаи метаболизми карбонро шарҳ додаанд.  

Қисмати охирини китоб шарҳи мазмуни дастовардҳои навта-
рини илмӣ доир ба хусусиятҳои ташаккули сохтории молекулаи 
ферментҳои ибтидоии фотосинтез ва махсусияти ташаккули да-
раҷаҳои аз молекула болотари онҳоро дар бар гирифта, дар ин 
қисмат моҳияти механизмҳои таъсир намудани ферментҳо нишон 
дода шудааст. 

Китоб бо маводи аёнӣ хеле хуб оро дода шуда, нақшаҳо, диа-
граммаҳо, расмҳо ва ҷадвалҳои ҳангоми баёни мавод мавриди ис-
тифода қарордодашуда, аз худ намудани моҳияти прот-сесҳои му-
раккаби физиологи-биохимиявии ба фотосинтез бевосита ё бавоси-
та алоқамандро осон мегардонад.  

Мураттабсозии китоби мазкур яке аз кўшишҳои нишонрас ва 
бомуваффақияти шарҳи чунин маводи мазмунан мураккаби 
таълимӣ – фотосинтез маҳсуб ёфта, маълумотҳои дар он дарҷёфта 
бо забони хеле содаву равони тоҷикӣ, бо сабки хоса баён карда 
шудаанд.  

Китоб барои омўзгорон, аспирантон ва доираи васеи до-
нишҷўёни муассисаҳои таълимии таҳсилоти олии касбии Ҷумҳурии 
Тоҷикистон аз рўйи ихтисосҳои биология, агрономия, ҳамчунин, 
тахассусҳои ботаника, физиология, биохимия, биофизика ва гене-
тикаи растаниҳо бешубҳа, чун яке аз сарчашмаҳои пурбаҳо ва асо-
сии таълимӣ хизмат хоҳад кард.               
  

Доктори илмҳои биология, профессор, 
академики АИ ҶТ Х.Ҳ. Каримов, 

Доктори илмҳои биология, профессор, 
узви вобастаи АИ ҶТ Ҳ.А. Абдуллоев 

 
 

 
 
 

М У Қ А Д Д И М А 
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 Фотосинтез гуфта, протсеси табдилёбии энергияи рав-
шании аз ҷониби организми растанӣ фурўбурдашуда-ро ба 
энергияи химиявӣ меноманд. 
 Мавқеи асосиро дар рафти ин протсес ҳолати харҷ-
шавии энергияи равшанӣ ҳангоми барқароршавии СО2 то ба 
ангиштобҳо ишғол менамояд. Дар рафти амалӣ гардидани 
протсеси фотосинтез сулфат ва нитрат низ барқарор шуда, 
гидрогени молекулавӣ ҳосил мешавад. Энергияи равшании аз 
ҷониби организми растанӣ фурўбурдашуда дар баробари ба 
энергияи химиявӣ табдил ёфтан, дар рафти протсесҳои дига-
ри  ҳаётии дар растани гузаранда сарф мешавад. Бинобар ин, 
дар бисёр мавридҳо ҳангоми баён намудани мазмуни ғизоги-
рии фототрофӣ ҳодисаеро мефаҳманд, ки дар натиҷаи он 
энергияи равшании фурў-бурдашуда дар рафти реаксияҳои 
гуногуни дар организм амалишаванда истифода карда меша-
вад. 
 Қобилияти гузаронидани протсеси фотосинтезро раста-
ниҳои дараҷаи олӣ, обсабзҳо ва баъзе намуди бакте-рияҳо 
(бактерияҳои хлорофилдор) доро буда, онҳо дар протсесҳои 
энергетикии биосфера аз худ нақши ниҳоят муҳим доранд. 
 Аҳамияти протсеси фотосинтез дар табиат. Дар нати-
ҷаи протсеси фотосинтез конҳои нафт, газ, ангиштсанг ва 
ғайраҳо ҳосил мешаванд. Яъне, пайвастагиҳои органикии дар 
рафти протсеси фотосинтез ҳосилшуда, ҳам аз ҷониби худи 
растанӣ ва ҳам аз ҷониби организмҳои ҳайвонот, одам ва 
микроорганизмҳо истеъмол карда мешаванд. Ҳангоми шика-
ста рехтани баргу шохаҳои растаниҳо, мурда рафтани орга-
низмҳои зинда, аз ҷумла одаму ҳайвонот, ки минбаъд таҳти 
фаъолияти микроорганизмҳо ба протсесҳои пўсиш дучор  
мешаванд, конҳои  дар боло номбар-шудаи пайвастагиҳои 
органикӣ ҳосил мешаванд.  
 
 
 

Фасли 1. АЗ ТАЪРИХИ ИНКИШОФИ ТАЪЛИМОТ  
             ОИД БА ФОТОСИНТЕЗ 
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 Ҳанўз аз давраҳои хеле қадим диққати одамонро ҳоди-
саи дар заминҳои бесамар (регзорҳо, хокҳои кам-ҳосил) саб-
зиш ва инкишофёбии растаниҳо дар тааҷҷуб гузошта буд. Бо-
таники англис С. Гейлс дар китоби худ бо номи «Статистикаи 
растаниҳо» (соли 1727) навиштааст: «…растаниҳо қисмати 
зиёди ғизои худро на аз замин (аз таркиби хок), балки аз ҳаво 
(аз таркиби  атмосфера) аз худ менамоянд». Дар баёни ин 
ақида ў дуюмин шахсест, ки  пас аз И. Нютон аз ҷониби 
баргҳо аз худ намудани равша-нӣ ва дар натиҷаи он паст гар-
дидани эҳтимолияти аз таркиби хок ғизогирии растаниҳоро 
тахмин намудааст. Ақидаҳои мазмунан ба ақидаҳои И. Нютон 
ва С. Гейлс шабоҳатдошта дар корҳои М.В. Ломоносов ба-
раъло мушоҳида карда мешаванд. Ҳамин тариқ, таълимот оид 
ба тағзия (ғизо)-и ҳавоии растаниҳо ба миён омадааст. 

Ба гузаронидани тадқиқотҳои таҷрибавӣ дар соҳаи 
омўзиши фотосинтез корҳои химики англис Ҷ. Пристлӣ асос 
гузоштаанд. Ў соли 1771 муайян намудааст, ки ҳан-гоми дар 
як зарфи шишагин якҷоя ниғоҳ доштани растании пудина ва 
шамъи гулхангирифта ва дар зарфи дуюм танҳо шамъи 
гулхангирифта, шамъи дар зарфи дуюм қарордошуда пас аз 
чанд муддат хомўш гардида, шамъи дар зарфи якум дар якҷо-
ягӣ бо растанӣ гузошташуда ҳанўз гулхан гирифта месўзад, 
яъне растанӣ ҳавои бар асари сўхтани шамъ ифлосгардидаи 
таркиби зарфро аз нав тоза мекунад; ё худ, ҳангоми дар як 
вақт дар як зарфи шишагин нигоҳ доштани растанӣ ва ҳайвон 
(муш)  ва дар зарфи дигар – танҳо ҳайвон (муш), ҳайвони дар 
зарфи дуюм алоҳида нигоҳдошташуда пас аз чанд вақт аз ҳуш 
меравад, ҳайвони дар зарфи якум бо растанӣ якҷоя гузошта-
шуда солим мемонад. Дар асоси ин таҷриба ва таҷриба-ҳои 
дигари худ, Ҷ. Пристлӣ соли 1774 ба таври таҷрибавӣ қоби-
лияти аз нав барқарор намудани ҳаворо аз ҷониби растаниҳо 
исбот менамояд. Пас аз як сол, бехабар аз корҳои Ҷ. Пристлӣ, 
олим А.Л. Лавуазе оксигенро кашф намуда, онро номгузорӣ 
намудааст.  
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 Соли 1776 химики швед  К.В. Шееле таҷрибаҳои Ҷ. 
Пристлиро такрор намуда, натиҷаҳои мазмунан муқобил-ро 
ба даст меорад. Растаниҳо дар таҷрибаҳои Шееле баръ-акс, 
чун шамъи гулхангирифта ва ё ҳайвони дар зарфи шишагин 
танҳо гузошташуда ҳаворо барои нафаскашӣ ғайримўътадил 
(ифлос) мегардонанд. Сабаби мазмуни муқобил доштани 
натиҷаҳои таҷрибаҳои Шееле ва Ҷ.Пристлиро духтури го-
ландӣ Я. Ингенхауз шарҳ додааст. Ў муайян намудааст, ки ин 
ҳодиса бевосита ба таъсири равшанӣ алоқамандӣ дорад. Яъне, 
Ҷ. Пристлӣ таҷри-баҳои хешро дар равшанӣ ва Шееле дар то-
рикӣ гузаронидаанд. Ҳамин тариқ, Я. Ингенхауз исбот мена-
мояд, ки растаниҳои сабз оксигенро танҳо дар зери таъсири 
равша-нӣ ҷудо мекунанд. Ҳангоми дар торикӣ қарор доштани 
узвҳои сабз (баргҳо ва пояи растаниҳои алафӣ) ва новобаста 
аз он ки узвҳои ғайрисабзи растанӣ (реша ва ё пояи раста-
ниҳои дарахтӣ) дар торикӣ ё дар зери таъсири равшанӣ қарор 
доранд, онҳо чун организмҳои ҳайвонот ва одам оксигенро 
нафас мекашанд.  
 Соли 1782 табиатшиноси шветсарӣ Ж. Сенебе нишон 
медиҳад, ки растаниҳо дар равшанӣ на танҳо оксигенро ҷудо 
мекунанд, балки СО2-ро фурў мебаранд. Ж. Сенебе ҳодисаи 
аз ҷониби растаниҳо фурўбарии гази СО2-ро «тағзия (ғизо)-и 
ҳавоӣ» меномад.  

Бо истифодабарӣ аз усули таҳлили миқдорӣ, олими ди-
гари шветсарӣ, Т. Соссюр соли 1804 муайян намудааст, ки, 
дар ҳақиқат, растаниҳо дар зери таъсири равшанӣ СО2-ро аз 
худ мекунанд ва дар як вақт ба ҳамон миқдор гази оксигенро 
ҷудо мекунанд. Лекин, дар баробари афзудани массаи хушки 
тани растанӣ, миқдори элементи карбон дар таркиби онҳо зи-
ёд мегардад. Бо чунин роҳ азхудкунии СО2, дар муқоиса бо аз 
худ намудани элементи карбон аз таркиби хок дар шакли до-
хил шудан ба таркиби пайвастагиҳои гуногуни маъданӣ, бои-
си зиёдшавии миқ-дори элементи карбон дар тани растанӣ 
гардидааст. Т.Соссюр ба хулосае  меояд, ки массаи органикии 
тани растанӣ на танҳо аз ҳисоби фурўбарии СО2-и таркиби 
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ҳаво, ҳамчунин аз ҳисоби оби тавассути реша ҷаббида-шуда 
низ зиёд мешавад. Яъне, об ҳам дар баробари СО2 ҷузъи 
муҳими ғизои растанӣ ба шумор меравад.  
 Соли 1840 натиҷаҳои таҷрибаҳои Т. Соссюр аз ҷо-ниби 
агрохимики франсавӣ Ж.Б. Бусенго ба таври қатъӣ санҷида 
шуда, тасдиқи илмии худро пайдо кардаанд.  
 Соли 1817 ба олимони франсавӣ П.Ж. Пелете ва Ж. Ка-
ванту муяссар мегардад, ки аз таркиби барги растанӣ пигмен-
ти сабзро ҷудо намуда, онро «хлорофилл» ном гузоранд. 
Баъдтар муайян карда шудааст, ки хлоропластҳои ҳуҷайраи 
растанӣ, асосан, аз пигменти хлорофилл таркиб ёфтаанд. Со-
ли 1865 физиологи олмонӣ Ю. Сакс нишон медиҳад, ки дар 
зери таъсири равшанӣ дар барг крахмал ҳосил мешавад. 
Солҳои 60-уми асри XIX олими рус А.С. Фаминсин ҳосилша-
вии крахмалро дар хлоропластҳои ҳу-ҷайраҳои сабзи спиро-
гира муайян намудааст. Таҷриба-ҳоро аз рўйи муайян наму-
дани ҷойи ҳосилшавии оксигени молекулавӣ, аввалин бор 
олими олмонӣ Т.В. Энгелман (соли 1881) гузаронидааст. Ў 
муайян намудааст, ки оксиген бевосита дар хлоропластҳои 
ҳуҷайра ҳосил мешавад.   
 Доир ба омўзиши масъалаи мавқеи равшанӣ дар фото-
синтез дар асри XIX олимони амрикоӣ Ҷ.У. Дрепер (соли 
1846), пас аз он Ю. Сакс ва В. Пфеффер тадқиқотҳо гузаро-
нида, муайян намудаанд, ки фотосинтез бештар дар зери 
таъсири равшании Офтоб ба амал меояд. Дар ҳамон давра му-
айян карда шуд, ки хлорофилл дорои максимум-ҳои 
фурўбарии рангҳои сурх ва кабуди нурҳои Офтоб мебошад. 
Дар асоси натиҷаҳои ниҳоии хеш онҳо ба хулоса омадаанд, ки 
протсеси фотосинтез ба қонуни нигаҳдории энергия итоат 
намекунад ва равшанӣ бошад, ба барги сабз танҳо чун ан-
гезандаи баҳаяҷонойӣ таъсир мерасонад. Олимон Ю.Р. Майер 
ва Г. Гелмголс (муаллифони қонуни нигаҳдорӣ ва табдили 
энергия) ба ин ақида муқобил баромада, ба таври назариявӣ 
исбот менамоянд, ки растани-ҳои сабз энергияи равшании 
Офтобро фурў бурда, онро ба энергияи химиявӣ табдил 
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медиҳанд. Яъне, фотосинтез ин протсеси табдилёбии энер-
гияи равшанӣ ба энергияи бандҳои химиявӣ мебошад.  
 Лекин, натиҷаҳои эксперименталии тасдиқкунандаи ин 
гуфтаҳо ҳанўз вуҷуд надоштанд. Чунин натиҷаҳои таҷ-
рибавиро аввалин бор физиологи барҷастаи растани-ҳо, оли-
ми рус К.А. Тимирязев ба даст овардааст. К.А. Тимир-язев 
натиҷаҳои илмии оид ба ин масъала бадастовардаи худро со-
ли 1875 дар рисолаи доктории хеш таҳти унвони «Доир ба 
ҳолати азхудкунии равшанӣ аз ҷониби раста-ниҳо» пешкаши 
илм гардонидааст.  
 Ҳамин тариқ, дар асоси таҷрибаҳои бисёрсолаи худ К.А. 
Тимирязев исбот менамояд, ки захирашавӣ (ассимилятсия)-и 
СО2 дар растаниҳо аз ҷониби хлорофилл ба амал оварда ме-
шавад. Хлорофилл бевосита дар фотосинтез иштирок намуда, 
ба таври барнагарданда, аз ҳолати барқароршуда ба ҳолати 
оксидшуда мегузарад. Ў, ҳамчу-нин, нақши кайҳонӣ доштани 
протсеси фотосинтезро шарҳ додааст: «…фотосинтез ягона 
протсесе мебошад, ки дар натиҷаи он энергияи кайҳонии 
Офтоб фурў бурда шуда, дар сатҳи сайёраи Замин нигоҳ до-
шта мешавад ва аз як шакл ба шакли дигар табдил меёбад». 
К.А. Тимирязев навишта буд: «Дар хлоропласт энергияи 
равшании Офтоб ба энергияи химиявӣ табдил ёфта, дар 
таркиби пайваста-гиҳои органикӣ захира мешавад. Крахмал, 
клековина ва дигар пайвастагиҳои органикӣ барои орга-
низмҳои зинда чун манбаи ғизо баромад мекунанд».  
 Ҳамин тариқ, натиҷаҳои тадқиқотҳо доир ба тағзия 
(ғизо)-и ҳавоии растаниҳо пас аз 100 соли таҷрибаҳои амалии 
Ҷ. Пристлӣ инъикоси худро дар муодилаи умумии фотосин-
тез, ки таҳти мазмуни зерин тасвир карда шуда-аст, пайдо 
кардаанд: 
 
                                                                   равшанӣ 

6СО2 + 6Н2О                         С6Н12О6 + 6О2  ,      
                                           хлорофилл 
 
ё ин ки ба ҳисоби 1 моль СО2: 
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                                                                     равшанӣ 

СО2 + Н2О                        СН2О + О2  . 
                                                                    хлорофилл 
  Пайдоиши оксиген дар фотосинтез. Дар муодилаи 
умумии фотосинтез ҳосилшавии оксиген аз ҳисоби СО2 ё Н2О 
ифода нагардидааст. Аз ин муодила муайян карда намешавад, 
ки оксигени молекулавии дар фотосинтез ҷудошуда аз ҳисоби 
кадом модда – СО2 ва ё Н2О ҳосил шудааст. 
 Дар нимаи дуюми асри XIX ва ибтидои асри XX аз 
ҷониби олимон ақидаҳое баён шудаанд, ки мувофиқи онҳо 
таҷзияи СО2 дар протсеси фотосинтез гўё дар зери таъсири 
равшанӣ бо ҳосилшавию барқароршавии атоми карбон то ан-
гиштобҳо дар иштироки об ба амал меояд. Соли 1870 химики 
олмонӣ А. Байер тартиби гузаштани ин реаксия-ҳоро чунин 
пешниҳод намудааст: 
 
                                       равшанӣ 

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

 

 Дар асоси ин ақида, таҷзияи СО2 дар рафти фотосинтез 
чун ҳолати ҳосилшавии қандҳо ва крахмал муайян карда 
шуда, аз худ намудани маҳсулоти мобайнии СО ё формалде-
гид аз ҷониби растаниҳо шарҳ дода шудааст. Мутаассифона, 
баъдтар муайян карда шуд, ки ҳар ду пайвастагӣ (формалде-
гид ва маҳсулоти мобайнии СО) ба растанӣ таъсири заҳро-
лудкунанда мерасонанд. Ҳамин тавр, нодуруст будани 
нақшаи А. Байер нишон дода шудааст.  
 Соли 1893 олими бузурги рус (ихтисосманди соҳаи био-
химия) А.Н. Бах исбот менамояд, ки захирашавии СО2 дар 
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фотосинтез на ба ҷудошавии О2 аз таркиби он, балки ба 
барқароршавии СО2 (дар натиҷаи ба он пайваст шудани 
атомҳои гидроген) алоқаманд мебошад. О2 бошад, аз таркиби 
об ҷудо мешавад.  
 Микробиологи голландӣ К.Б. ван Нил (солҳои 1937-
1941) ҳангоми омўхтани хусусиятҳои автотрофии бакте-
рияҳои хлорофилдор (фотосинтези бактериявӣ) ва қиёс наму-
дани он бо фотосинтези растаниҳо ба  хулосае меояд, ки ре-
аксияи аввалини фотосинтез таҳти мазмуни диссотсиатсияи 
молекулаи Н2О мегузарад. Бактерияҳои азхудкунандаи СО2 
(ба ҷуз сианобактерияҳо) ба барқарор-кунандагони типҳои 
гуногун (Н2S, Н2, СН4 ва ғайраҳо) эҳтиёҷ доранд. Бинобар ин, 
онҳо оксигени молекулавиро ҷудо намекунанд. Бо чунин тарз 
сурат гирифтани фотосинтез «фоторедуксия» ном гирифта-
аст. Ван Нил дар асоси тадқиқотҳои хеш барои обсабзҳои 
сулфурӣ ва пурпурӣ муодилаи фотосинтезро ба таври зайл  
кор карда баромадааст: 
                                        равшанӣ 

  СО2 + Н2S                     [СН2О] +Н2О + S2, 
 

ё худ муодилаи мазкурро дар формулаи умумӣ чунин метавон 
ифода кард: 
 
                                                             равшанӣ 

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

ки дар ин ҷо Н2А – модда (субстрат)-и оксидшаванда ва до-
нори атомҳои гидроген ба шумор меравад. Ў пешниҳод наму-
дааст, ки барои растаниҳои дараҷаи олӣ ва обсабзҳо Н2А ин 
Н2О ва 2А ин О2 мебошад. Аз ин ҷо, ба сифати ҳодисаи авва-
лини химиявии дар фотосинтез гузаранда, таҷзияи молекулаи 
об то ба оксидкунанда [ОН] ва барқа-роркунанда [Н] баромад 
мекунад. Сипас, барқарорку-нандаи аввалин [Н] СО2-ро 
барқарор ва оксидкунандаи аввалин [ОН] дар реаксияе ишти-
рок мекунад, ки он бо ҷудошавии О2 ва азнавҳосилшавии мо-
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лекулаи об ба охир мерасад. Дар асоси пешниҳоди ван Нил, 
муодилаии умумии фотосинтез чунин ифода карда мешавад:  
                                                                  
                                                              равшанӣ 

 СО2 + 4Н2О                           [СН2О] + 3Н2О + О2,   
                                         хлорофилл 
 
ин муодилаи умумӣ аз се давра иборат мебошад: 
 
                                                 равшанӣ 

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

4[H] + CO2                    [CH2O] + H2O 
 

4[ОH]                    2H2O + O2 
 

 Тадқиқотҳои ван Нил соли 1937 аз ҷониби олими англис 
(ихтисосманди соҳаи физиологияи растаниҳо) Р.Хил тасдиқи 
илмии хешро пайдо кардаанд. Р.Хилл исбот намудааст, ки 
хлоропластҳо дар зери таъсири равша-нӣ бо иштироки аксеп-
торҳои электронҳо (феррисионид, бензохинон ва ғайра) қоби-
лияти таҷзия намудани молекулаи Н2О-ро ба молекулаҳои Н2 
ва О2 пайдо мекунанд. Дар асоси ақидаи пешниҳодкардаи Р. 
Хил протсеси таҷзияи об дар се давра мегузарад: 
 
                                                   равшанӣ 

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

           4ОН-
                    2H2O + 4e- + О2 

 
            бензохинон +4Н+ + 4e-                    гидрохинон 

 
 Натиҷаҳои таҷрибавие, ки дар фотосинтез аз таркиби 
Н2О ҳосил шудани О2-ро исбот менамоянд, соли 1941 дар як 
вақт дар собиқ Иттиҳоди Шўравӣ аз ҷониби Виноградов ва 
дар Иёлоти Муттаҳидаи Амрико (ИМА) аз ҷониби Р.В. Тейс 
ба даст оварда шудаанд.  
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 Ҳамин тариқ, муайян карда шудааст, ки дар фотосинтез 
оксигени молекулавӣ дар натиҷаи таҷзияи молекулаи об дар 
зери таъсири равшанӣ ва бо иштироки хлорофилл ҷудо меша-
вад.  
 Кашфи давраҳои равшанӣ ва торикии фотосинтез. 
Муодилаи умумии фотосинтез аввалин бор аз ҷониби ван Нил 
пешниҳод карда шудааст. Ин муодила дар худ ду гурўҳи ре-
аксияҳоеро муттаҳид гардонидааст, ки гурўҳи якуми онҳо ба 
фотодиссотсиатсияи об ва гурўҳи дуюм ба барқароршавии 
СО2 то ангиштобҳо алоқамандӣ доранд. Реаксияҳои гурўҳи 
дуюм ба таъсири равшанӣ ягон вобастагие надоранд: 
 
                                                 hγ  
                                      Н2О            4[Н]+О2 
                                                                        хлор. 
 
                            СО2+4[Н]            [СН2О]+Н2О 
 
 Реаксияҳои гурўҳи якум реаксияҳои давраи равшанӣ ва 
реаксияҳои гурўҳи дуюм реаксияҳои давраи торикии фото-
синтез номида шудаанд.  
 Чи тавре ки қайд карда шуд, мавҷудияти давраҳои рав-
шанӣ ва торикии фотосинтез дар Россия аз ҷониби А.Л. Рих-
тер (соли 1914) ва дар ИМА аз ҷониби Р. Эмерсон ва У. Ар-
нолд (солҳои 1932-1941) ба таври таҷрибавӣ тас-диқ шуда 
буд. Онҳо дар рафти гузаронидани таҷриба-ҳои хеш аз рав-
шании импулснок (равшании дорои мавҷ-ҳои кўтоҳ ва дароз) 
истифода кардаанд. Ҳамин тавр, муайян карда шудааст, ки 
шиддатнокии аз ҳама баланди фотосинтез дар растаниҳо на 
танҳо таҳти афканиши пайвастаи нури равшанӣ, ҳангоми 
баъзан қатъ гардидани он мушо-ҳида мегардад. Яъне, самара-
нокии баланди таъсири равшании импулснок аз он шаҳодат 
медиҳад, ки, дар ҳақиқат, фотосинтез аз давраҳои равшанӣ ва 
торикӣ иборат аст; чунки реаксияҳои давраи торикӣ (реак-
сияҳои энзимати-кӣ)-и фотосинтез нисбат ба реаксияҳои 
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давраи равшанӣ (реаксияҳои фотохимиявӣ)-и он бо суръати 
паст мегузаранд.  
 Нишондиҳандаи дигаре, ки мавҷудияти давраҳои рав-
шанӣ ва торикии фотосинтезро исбот менамояд ин бузургии 
Q10 (коэффисенти ҳарорат) мебошад. Бузургии Q10 аз он 
шаҳодат медиҳад, ки ҳангоми то 100С баландшавии ҳарорат 
суръати реаксияҳо то чанд маротиба меафзояд. Барои реак-
сияҳои химиявӣ, аз ҷумла реаксияҳои энзима-тикӣ, бузургии 
Q10 натиҷаҳои аз 2 то 4-ро соҳиб мешавад.  
 Барои реаксияҳои фотохимиявӣ, яъне, реаксияҳое, ки аз 
ҳарорат вобастагӣ надоранд, натиҷаи Q10, одатан, ба 1 ба-
робар аст. Барои шиддатнокии фотосинтез таҳти ҳароратҳои 
15-250С, бузургии Q10 ба 2,0-2,5 баробар аст. Ҳамин тариқ, 
шиддатнокии фотосинтез аз рўйи суръати амалӣ гардидани 
реаксияҳои давраи торикии он муайян карда мешавад. 
 Масъалаи аз ду давра иборат будани протсеси фотосин-
тез ба таври қатъӣ аз ҷониби физиолог ва биохимики раста-
ниҳо Д.И. Арнон (соли 1954) ҳал карда шудааст. Д.И. Арнон 
бо кормандони лабораторияи хеш нишон додаст, ки хлоро-
пластҳои аз таркиби барги растании шпинат ҷудокардашуда 
дар зери таъсири равшанӣ қобилияти барқарор намудани 
NADP+ ва фосфорнок гардонидани ADP-ро пайдо менамоянд: 
 

                                           хлоропласт 
                 NADP+                       NADPH                         
                                            равшанӣ 
 
 

                                                                      хлоропласт 
                ADP+P2                          ATP  
                                              равшанӣ 

 

 Онҳо мавқеи ҷойгиршавии ин реаксияҳоро муайян 
намуда, нишон додаанд, ки ин протсесҳо дар тилакоидҳои 
хлоропласт мегузаранд. Соли 1958 Д.И. Арнон нишон 
медиҳад, ки шираи аз мембрана ва строммаҳои хлоро-пластҳо 
ҷудокардашуда дар ҳолати дар муҳит мавҷуд будани NADPH 
ва ATP СО2-ро захира мекунад, яъне: 
 

                                                       строма 
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14СО2+ATP+NADPH                       [14С] қандҳо 
                                                       торикӣ 
 

 Ҳамин тариқ, дар асоси ин таҷрибаҳо ҳодисаи фото-
фосфорнокшавӣ кашф карда шуда, NADPH ва ATP маҳсу-
лотҳои охирини давраи равшании фотосинтез дониста шуда-
анд. Ниҳоят, муайян карда шудааст, ки давраи равшании фо-
тосинтез дар тилакоидҳо ва давраи торикии он дар 
строммаҳои хлоропласт мегузаранд. 

 
 

Фасли 2. ПЛАСТИДАҲО 
 

Барои ҳуҷайраи растаниҳо системаи сохторҳое хос ме-
бошад, ки онҳоро пластидаҳо меноманд. Пластидаҳо 
сохторҳои ҳуҷайравие ҳастанд, ки бо мембранаи дуқабата 
пўшида шуда, одатан, шакли дони гандумро доранд. Тасни-
фоти пластидаҳо аз рўйи ранг аввалин бор соли 1896 аз ҷони-
би А. Шимпер гузаронида шудааст. Пластидаҳо беранг (про-
пластидаҳо, лейкопластҳо, этиопластҳо), ки соли 1854 аз 
ҷониби Крюгер пешкаши илм гардонида шудаанд ва ё ранга 
(сабз – хлоропластҳо, зард ё сурх – хромопласт-ҳо) мешаванд 
(расми 1).  

Дар таркиби ҳуҷайраҳои меристемавӣ пропласти-даҳо 
мушоҳида мешаванд. Агар сохти пропластидаҳо дар 
ҳуҷайраҳои пурраташаккулёфтаи растаниҳо боқӣ монад, он 
гоҳ онҳоро лейкопластҳо меноманд. Дар таркиби лейко-
пластҳо моддаҳои гуногун захира мешаванд. Аз ин рў, номи 
онҳо дар асоси номи моддаҳои дар таркиби онҳо захираша-
ванда муайян карда мешавад. Масалан, агар дар таркиби пла-
стидаҳои беранг крахмал захира шавад, онҳоро амило-
пластҳо, агар равған захира шавад, элайопластҳо, агар сафе-
да захира шавад, протеино-пластҳо ва ғайраҳо меноманд. 
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Расми 1. Биогенези хлоропластҳо ва алоқамандии тарафайни  

         ҷузъиётҳои системаҳои пластидавӣ: 
1 - доначаҳои крахмалӣ; 2 - қатраҳои равғанӣ (липидӣ)-и 

аз каротиноидҳо таркибёфта; 3 - кристалҳои пигментӣ. 
Этиопластҳо ҳангоми дар торикӣ парвариш ёфтани рас-

таниҳо ба вуҷуд меоянд. Дар баробари ба растанӣ афкандани 
нури равшанӣ, этиопластҳо ба хлоропластҳо мубаддал мегар-
данд (расми 2). Дар натиҷа, сохторҳои дохилии пластида ба 
тағйиротҳои мураккаб дучор мегарданд. 

Протсеси барои тамоми организмҳо ҳаётан муҳим: фо-
тосинтез, дар пластидаҳои сабзи ҳуҷайраи растаниҳо: хлоро-
пластҳо мегузарад. Хлоропластҳо аввалин бор соли 1791 аз 
ҷониби Компаретти муайян карда шудаанд. Андозаи хлоро-
пластҳо бо доштани дарозии 5-10 мкм ва диаметри 2-3 мкм 
муайян карда шудааст. Адади хлоропласт-ҳо дар таркиби 
ҳуҷайраи растаниҳо гуногун буда, дар як ҳуҷайра ба 1-30 (ё аз 
ин ҳам бештар) мерасад. Дар  ҳуҷай-раи баъзе намуди обса-
бзҳо адади хлоропластҳо (хлоро-пластҳои ҳаҷман калон) ба 1-
2 баробар аст. Хлоропластҳо ба монанди пластидаҳои дигар 
аз мембранаҳои беруна ва дохила таркиб ёфтаанд (расми 3). 
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Нақшаи дифференсировкаи этиопласти баргҳои нахўд ба хло-
ропласт дар зери таъсири равшанӣ ва тағйирёбии миқдори хлоро-
пластҳо дар протсесси пайдошавии ранги сабзи барг: 

А – фототрансформатсияи протохлорофиллид ба хлорофилли а; Б 
– лагфазаи ҳосилшавии хлорофилл; В - давраи ба таври шиддатнок 
ҳосилшавии хлорофилл.  
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Расми 3. Сохти хлоропласт 
Мембранаи дохилии хлоропласт муҳити дохилии он 

(строма)-ро пўшонида, дар натиҷаи кашишхўрӣ қатъ-
гардиҳои зиёд (тилакоидҳо)-ро ҳосил намудааст. Баъзе тила-
коидҳо шаклан ба тангача шабоҳат доранд, бинобар ин 
онҳоро «тилакоидҳои грана» номидаанд. Тўдаи болои-
ҳамхобидаи чунин тилакоидҳо гранаро ҳосил мекунанд. Ти-
лакоидҳои гурўҳи дигарро тилакоидҳои строма меноманд, ки 
онҳо ё гранҳои алоҳидаро байни ҳамдигар пайваст намудаанд 
ва ё ба таври озод ҷойгир шудаанд. Дар мембранаҳои тилако-
идҳо пигментҳои сабз (хлорофил-лҳо), зард ё сурх (каротино-
идҳо), ҷузъҳои таркибии редокс-занҷирҳо ва шаклҳои захи-
рашудаи энергия ҷойгир шудаанд, ки онҳо дар фурўбарии 
энергияи равшанӣ иштирок мекунанд. Системаҳои биохими-
явии синтезкунанда ва табдилдиҳандаи ангиштобҳо дар 
стромаи хлоропласт-ҳо мавқеъ гирифтаанд. Крахмал низ дар 
строма захира мешавад.  

Хромопластҳо дар ҳубобча (везикула)-ҳои стромаи хло-
ропластҳо ҷойгир шудаанд. Аз ин  рў, ранги меваҳои  поми-
дор,  читан  (ё олуча) ва дигар  растаниҳо бевосита аз 
мавҷудияти ин типи пластидаҳо вобастагӣ дорад. Дар тарки-
би стромаи ҳамаи типҳои пластидаҳо молекулаи КДН му-
шоҳида шудааст.  

Ҳангоми сабзиши ҳуҷайра миқдори хлоропластҳо бо 
роҳи тақсимшавӣ зиёд мешавад. Тақсимшавии хлоро-пластҳо 
дар давоми 6-20 соат ба амал омада, аз тақсим-шавии ҳуҷайра 
ягон вобастагие надорад. Тақсимшавии хлоропластҳо дар зе-
ри таъсири ранги сурхи спектри рав-шанӣ (дорои дарозии 
мавҷи 660 нм) танзим мегардад. Дар зери таъсири ранги 
сурхи нисбатан дарозмавҷи спектри равшанӣ (730 нм) ва ё 
ҳароратҳои паст протсеси тақсим-шавии хлоропластҳо қатъ 
мегардад.  
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Фасли 3. ПИГМЕНТҲОИ ПЛАСТИДАҲО 

 
Пигментҳо ҷузъи муҳимтарини аппарати фотосин-

тетикӣ мебошанд. Ба омўзиши пигментҳои растанӣ кор-ҳои 
олими рус (ихтисосманди соҳаи физиологияи раста-ниҳо) 
М.С. Свет асос гузоштааст. Ў солҳои 1901-1903 бо мақсади 
коркарди тарзҳои ҷудо намудани пигментҳо чун моддаҳои 
холис, ба кашфи усули нав, ки онро «усули хроматографияи 
адсорбсионӣ» номидааст, муваффақ мегардад. М.С. Свет ҳан-
гоми истифодабарӣ аз ин усул номгўйи ду намуди хлорофил-
лҳо: хлорофилли «а» ва хлорофилли «в»-ро муайян намуда, 
пигментҳои баргро ба се гурўҳ ҷудо мекунад: хлорофиллҳо, 
фикобилинҳо ва каратино-идҳо. 

3.1. Хлорофиллҳо  
 

 Сохт ва таркиби атомии хлорофиллҳо. Хлорофилл 
аввалин маротиба аз ҷониби физиолог ва ботаники  рус И.П. 
Бородин (соли 1883) дар шакли кристалл ба даст   оварда 
шудааст. Баъдтар муайян карда мешавад, ки ин пайвастагӣ на 
молекулаи хлорофилл, балки шакли дигаргунгардидаи он: 
этилхлорофиллид мебошад. Биохимикҳои полшагӣ М. Нен-
ский ва Л. Мархлевский (соли 1897) муайян намудаанд, ки 
асоси молекулаи хлорофиллро чун қисмати гемии молекулаи 
гемоглобин ҳалқаи порфиринӣ ташкил медиҳад. Ҳамин тавр, 
асоси сохтории якхела доштани пигментҳои растанию ҳайво-
нот нишон дода шудааст.  

 Солҳои 1906-1914 химики немис Р. Вилштеттер тарки-
би элементарии молекулаҳои хлорофилли «а» ва хлорофилли 
«в»-ро муайян намудааст:                               

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

 

 Солҳои 1930-1940 олими дигари немис (ихтисос-манди 
соҳаи биохимия) Г.Фишер формулаи сохтории молекулаи 
хлорофиллро пурра ошкор менамояд. Соли 1960 химикони 
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амрикоӣ Р.Б. Вудворд ва М. Штрел молекулаи хлорофиллро 
ба таври сунъӣ синтез намудаанд.  

 Ҳамин тавр, муайян карда шудааст, ки хлорофилл эфи-
ри мураккаби кислотаи дикарбонии хлорофиллин буда, дар 
таркиби он як гурўҳи карбоксилӣ (СОО-) тавассути 
боқимондаи спирти этилӣ эфирнок гардида, гурўҳи дуюми 
карбоксилӣ бо спирти беҳади якатомаи фитолӣ, пайваст 
шудаанд:  

 

                                       COOCH3 
     MgN4OH30C32  
                                                     COOC20H32 
 

Формулаи сохтории молекулаи хлорофилли «а» дар 
нақшаи 1 оварда шудааст. 

Чор ҳалқаи пиролии молекулаи хлорофилл байни ҳам-
дигар ба воситаи пулчаҳои метинии α, β, γ ва δ бо ҳо-сил 
намудани ядрои порфиринӣ пайваст шудаанд. Атом-ҳои дар 
гўшаҳои берунаи ҳалқаҳои тэтрапиролӣ ҷойгир-шудаи кар-
бонӣ тавассути рақамҳои 1, 2, 3,……10 ишора карда шудаанд. 
Атомҳои нитроген ба воситаи алоқаҳои координатсионии хеш 
ба атоми магний, ки дар қисмати марказии молекулаи хлоро-
филл ҷойгир шудааст, пайваст гардидаанд. Ҳамчунин, ба тар-
киби ядрои порфиринии молекулаи хлорофилл ҳалқаи сикло-
пентанӣ дохил мешавад, ки бо рақами V ишора шудааст. Ин 
ҳалқа ба атомҳои карбонии дар гўшаҳои берунаи он ҷойгир-
шуда, боқимон-даи кислотаи кетопропионию гурўҳи фаъоли 
карбонилӣ (ба атоми С9) ва гурўҳи карбоксилии метили окси-
дшударо (ба атоми С10) пайваст намудааст. Сохтори аз 
ҳалқаҳои тэтрапиролӣ ва сиклопентанӣ ҳосилшудаи молеку-
лаи хло-рофиллро – «форбин» меноманд. Занҷири паҳлўгии 
ҳалқаи IV-уми пиролӣ дар худ пайвасти кислотаҳои пропионӣ 
ва спирти беҳадди полиизопрении фитолӣ (С20Н32ОН)-ро му-
таҳид гардонидааст. Ба атомҳои 1,3,5 ва 8-уми карбонии дар 
гўшаҳои берунаи ҳалқаҳои пиролӣ  ҷойгиршуда  гурўҳҳои 
метилӣ (СН3), ба атоми 2-юм гурўҳи винилӣ ва ба атоми 4-ум 
гурўҳи этилӣ пайваст шудаанд. 
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Нақшаи 1. Формулаи сохтории молекулаи хлорофилли «а». 
 

Ҳалқаи порфиринӣ системае мебошад, ки дар худ 9 
ҷуфт бандҳои як ва дучанда  (18 бандҳои π-электронии дар 
онҳо пайдарҳам ҷойгиршуда)-ро дар бар мегирад. Хлорофил-
ли «в» аз хлорофилли «а» бо он фарқ мекунад, ки ба атоми 
карбонии дар  ҳалқаи порфиринии он таҳти рақами 3 омада, 
ба ҷойи гурўҳи метилӣ  (-СН3) гурўҳӣ формилӣ    (-СНО) пай-
васт шудааст. 

Сохти аз қисмати думчаи фитолӣ маҳрумгардидаи мо-
лекулаи хлорофиллро «хлорофиллид» меноманд. Ҳан-гоми 
дар молекулаи хлорофиллҳо ба протонҳо иваз шудани атоми 
Mg, аз онҳо феофитинҳо ҳосил мешаванд.  
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Дар растаниҳои дараҷаи олӣ ва обсабзҳо хлорофил-лҳои 
а, в, с ва d муайян карда шудаанд. Ҳамаи растаниҳои фото-
синтезкунанда, аз ҷумла тамоми намояндагони обсабзҳо, 
ҳамчунин сианобактерияҳо, дорои хлорофилли «а» мебо-
шанд. Хлорофилли «в» дар растаниҳои дараҷаи олӣ, обса-
бзҳои сабз ва евгленаҳо мушоҳида карда мешавад. Дар обса-
бзҳои бўрӣ ва диатомӣ ба ҷойи хлорофилли «в» хлорофилли 
«с» ва дар аксарияти обсабзҳои сурх хлорофилли «d» мавҷуд 
мебошад. Дар бактерияҳои фотосинтезкунанда, ки протсеси 
фоторедуксияро амалӣ мегардонанд, бактериохлорофиллҳо 
ёфт карда шудаанд.  

Биосинтези хлорофиллҳо. Моҳияти даври якуми био-
синтези хлорофиллҳо дар растаниҳо таҳти нақшаи  ҳосилша-
вии кислотаи аминолевулинӣ (КАЛ) аз кислотаи дикарбонӣ 
(С5) ифода мегардад (расми 4). Яъне, кислотаи глутаминӣ пас 
аз 2 маротиба гидроксилнокшавӣ ба кис-лотаи 4,5-
оксивалерианӣ мубаддал мегардад. Он минбаъд бо аланин ва 
ё дигар аминокислота ба реаксия дохил мешавад. Дар рафти 
амалӣ гардидани ин реаксия ба сифати кофермент пайваста-
гии пиридоксалфосфат амал мекунад. Ин реаксия аз ҷониби 
ферменти КАЛ-трансаминаза танзим мегардад. Муайян карда 
шудааст, ки барои синтези КАЛ кислотаи α-кетаглутарӣ низ 
истифода мешавад.  

Такрорёбиҳои навбатии ҳалқаи ҳосилшавии КАЛ боиси 
ба амал омадани пайвастагии пиролӣ – порфобилиноген ме-
гарданд. Аз ҳисоби 4 ҳалқаи пиролии бо ин роҳ баамаломада, 
минбаъд, уропорфириноген ҳосил мешавад. Сипас, уропор-
фириноген ба протопорфирини IX табдил меёбад. Роҳи мин-
баъдаи табдилёбии протопорфирин метавонад гуногун 
бошад. Масалан, ҳангоми дар муҳити  реаксионӣ мавҷуд бу-
дани оҳан гем (пайвастагии ба таркиби ситохромҳо, катала-
заҳо, пероксидазаҳо ва гемоглобин дохилшаванда) ҳосил ме-
шавад. Ҳангоми дар реаксияи табдилёбии минбаъдаи прото-
порфирин иштирок намуда-  
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Расми 4. Давраҳои асосии биосинтизи хлорофиллҳо   



 26

 
ни магний, гурўҳи карбоксилии ба атоми таҳти рақами 10-
омадаи карбонӣ пайвастшуда тавассути гурўҳи метилии S-
аденозил-α-метионин этирификатсия мешавад ва қисмати 
охирини ҳалқаи сиклопентании V-умро ишғол менамояд. Дар 
натиҷа хлорофиллид ҳосил мешавад. Ҳангоми муддати 
ҳамагӣ якчанд сония дар зери таъсири равшанӣ қарор   до-
штан, протохлорофиллид дар натиҷаи гидрогеннок гар-
дидани бандҳои дучандаи атомҳои 7 ва 8-уми карбонии 
ҳалқаи IV-уми пиролӣ  ба хлорофиллиди «а» мубаддал ме-
гардад. Дар мисоли растаниҳои дараҷаи паст ва баъзе намо-
яндагони растаниҳои лучтухм хлорофиллид метавонад дар 
торикӣ ҳосил шавад. Хосиятҳои спектралии хлорофиллид ва 
хлорофилли «а» якхелаанд.  

Даври охирини ҳосилшавии хлорофилли «а» ин тавас-
сути спирти фитолӣ этирификатсия гардидани он мебошад.  
Спирти  фитолӣ чун пайвастагиҳои дигари поли-изопренӣ аз 
атсетил-СоА ва бо иштироки кислотаи мева-лонӣ ҳосил ме-
шавад. 

Аз рўйи нишондодҳои аз ҷониби А.А. Шлик (соли 1965) 
бадастовардашуда чунин бармеояд, ки хлорофилли «в» мета-
вонад аз молекулаҳои навҳосилшудаи хлорофилли «а» ба 
амал ояд. Ҳамаи протсесҳои шарҳдодашуда (аз протсеси 
ҳосилшавии КАЛ сар карда, то протсеси ҳосил-шавии хлоро-
филли «а») дар хлоропластҳо мегузаранд. Аломатҳои аввали-
ни пайдошавии ранги сабзи растаниҳои дар торикӣ парвари-
шёфтаистода ҳанўз дар лаҳзаҳои аввали ба муддати 2-4 соат 
дар равшанӣ нигоҳ доштани онҳо, мушоҳида мегардад.  

Хосиятҳои физикӣ ва химиявии хлорофиллҳо. Хло-
рофилли «а» дар ҳолати сахтӣ аз худ пайвастагии аморфии 
дорои ранги кабуди сиёҳчатобро мегузорад. Нуқтаи гудозиши 
хлорофилли «а» ба 117-1200С баробар аст. Хло-рофиллҳо дар 
маҳлулҳои эфири этилӣ, бензол, хлороформ, атсетон, спирти 
этилӣ нағз ҳал шуда, дар маҳлули эфири петролейнӣ суст ҳал 
мешаванд ва дар об тамоман ҳал намешаванд. Маҳлули хло-
рофилли «а» дар эфири эти-лӣ ранги  кабуди сабзчатоб ва 
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маҳлули хлорофилли «в» ранги зарди сабзчатобро ҳосил ме-
кунад. Дараҷаҳои максимуми фурўбарии хлорофиллҳо дар 
қисмати сурхи спектри равшанӣ дар ҳудуди 660-663 нм ва 
дар қисмати кабуд дар ҳудуди 428-430 нм мехобанд (расми 
5). Нишондиҳан-даҳои максимуми фурўбарии хлорофилли 
«в» дар қисмат-ҳои сурху кабуди спектри равшанӣ ба 642-644 
ва 452-455нм баробар аст. Хлорофиллҳо дар маҷмўъ рангҳои 
бунафш ва зарди равшаниро нисбатан суст фурў бурда, 
рангҳои сабзу инфрасурхро тамоман фурў намебаранд. 

 

 
Расми 5. Спектри фурўбарии пигментҳои пластидаҳо 

 
Фурўбарии қисмати кабуду бунафши равшанӣ аз ҷони-

би хлорофиллҳо ба мавҷудияти системаи бандҳои конюгатӣ 
ва дучандаи дар ҳалқаи порфиринӣ ҷойгиршу-да асоснок кар-
да мешавад. Шиддатнокии аз ҳама баланди фурўбарии қисма-
ти сурхи спектри равшанӣ ба гидрогеннок гардидани бандҳои 
дучандаи атомҳои С7 ва С8-уми ҳалқаи IV-уми пиролӣ (ин ҳо-
лат ҳангоми табдилёбии про- 
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тохлорофиллид ба хлорофилл рух медиҳад) ва мавҷуд будани 
атоми магний дар ҳалқаи порфиринӣ вобастагӣ дорад. 

Айнан ҳамин гуна шароитҳо боиси паст шудани шид-
датнокии фурўбарии қисматҳои зард ва сабзи спектри рав-
шанӣ аз ҷониби молекулаи хлорофилл гаштаанд. Ҳан-гоми 
коркарди молекулаи хлорофилл тавассути кислота атоми 
магний ба протонҳо иваз шуда, дар натиҷа феофитин ҳосил 
мешавад. Феофитин дорои ранги бўрии сабз бу-да, қисмати 
сурхи спектри равшаниро хеле суст фурў мебарад. Баръакс, 
дар натиҷаи гидролизи молекулаи хлорофилл дар зери таъси-
ри ишқорҳо аз таркиби он кандашавии думчаи фитолӣ ва 
спирти метилӣ ба амал омада, спектри фурўбарии хлорофилл 
бетағйир мемонад. Бинобар ин, хлорофиллин ва хлорофилл 
хосиятҳои спектралии якхела доранд.   

Ҳолати максимуми фурўбарии спектралии молекулаи 
хлорофиллҳо аз табиати моддаи ҳалкунанда, таъсири му-
тақобилаи молекулаи хлорофилл бо чарбҳо, сафедаҳо ва ё 
молекулаҳои дигари хлорофиллӣ вобастагӣ дорад. 

Молекулаҳои хлорофиллҳои агрегатӣ (хлорофил-лҳои 
тавассути пленкаҳои сахт пўшидашуда ва ё дар таркиби хло-
ропластҳо мавҷудбуда) дорои максимумҳои фу-рўбарии 
нурҳои дарозмавҷи равшанӣ (то 680 нм) мебошанд. 

Маҳлули хлорофиллҳо дар ҳалкунандаҳои қутбнок 
қобилияти флуорессенсӣ (нурафканӣ) зоҳир мекунанд. Маса-
лан, дар таркиби эфири этилӣ хлорофилли «а» флуорессен-
сияи рубинӣ-сурхӣ дорои максимуми 668 нм ва хлорофили 
«в» дорои максимуми фурўбарии 648 нмро зоҳир мекунанд. 
Мувофиқи қоидаи Стокс максимумҳои флуо-рессенсӣ нисбат 
ба максимуми фурўбарии қисмати дароз-мавҷи равшанӣ майл 
мекунанд. Хлорофилли агрегатӣ ва хлорофилли дар ҳолати 
аслӣ (дар таркиби барги зинда) қарордошта флуорессенсияро 
суст мегузаронанд. 

Маҳлули хлорофиллҳо, ҳамчунин, қобилияти фос-
форессенсӣ низ доранд. Максимуми фосфорессенсияи хлоро-
филлҳо дар қисмати инфрасурхи спектри равшанӣ хобидааст.  
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Механизми протсесҳои флуорессенсия ва фосфорессен-
сия дар мисоли хлорофилл хуб омўхта шудаанд. Ҳолатҳои 
нисбатан устувори атом ва молекулаҳо чун ҳолатҳое муайян 
карда шудаанд, ки ҳангоми ҷой доштани онҳо электронҳои 
валентнок дараҷаҳои энергетикии пастаринро ишғол намуда, 
аз рўйи Принсипи Паулӣ (дар як орбита мавҷуд будани на зи-
ёда аз ду электронҳои дорои спинҳои антипараллелӣ) ҷойгир 
шудаанд. Дар чунин ҳолат қарор доштани молекулаҳоро ҳо-
лати синглетии аслӣ (S0) меноманд (расми 6).  

 
 Расми 6. Нақшаи дараҷаҳои энергетикии электронҳо дар молекулаи                  
          дар ҳолатҳои синглетии аслӣ (S0) ва баҳаяҷономада қарордо-
шта:        
Тавзеҳ: ҳолатҳои синглетии баҳаяҷономада (S1

* ва S2
*) – ду элэктрони 

тоқи дорои спинҳои муқобил; ҳолати триплетии баҳаяҷон-омада (T*) – 
ду электрони тоқи дорои спинҳои паралелӣ. 

 
Ҳолати синглетии аслӣ ҳолатест, ки ҳангоми ҷой до-

штани он ҷамъи спинҳо (вектори лаҳзаҳои магнитӣ)-и ҳамаи 
электронҳои молекулаҳо ба сифр (0) баробар аст. 

Вақте ки молекула кванти равшаниро фурў мебарад, дар 
натиҷа электронҳои он ба дараҷаҳои нисбатан баландтари ор-
биталии озод мегузаранд. Агар дар электрони бо ин роҳ 
фаъолгардида самти ҳаракати спин нигоҳ дошта шавад, он 
гоҳ молекула ба ҳолати синглетии фаъол (S*) мегузарад. Агар 
ҳангоми гузаштани электрон ба ҳолати нисбатан баланди ор-
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биталӣ (энергетикӣ) спини он самти дигар гирад, он гоҳ чу-
нин ҳолати фаъолгардии молекуларо ҳолати триплетӣ (Т*) 
меноманд.  

Якбора аз ҳолати синглетии аслӣ (S0) ба ҳолати три-
плетӣ (T*) гузаштани электрон ҳодисаи қариб имконпазир 
аст. Чунки барои рух додани ин ҳодиса бояд мав-қеъгирии 
спинҳо мусоидат намоянд. Ҳамин тавр, гузаштани электрон 
аз ҳолати синглетии аслӣ (S0) ба ҳолати  нисбатан баланди 
орбиталӣ дар натиҷаи фурўбарии кванти равшанӣ ба хатти 
рости дар спектри фурўбарӣ ҳосил-шаванда мусоидат меку-
над.  

Фурўбарии кванти ранги сурхи равшанӣ аз ҷониби хло-
рофилл боиси гузаштани электронҳо аз ҳолати синглетии 
аслӣ (S0) ба ҳолати синглетии фаъол (S1

*) мегардад (расми 7). 
Ҳангоми фурўбарии кванти ранги кабуд (қисма-ти дорои да-
раҷаи баландтарӣ энергетикӣ)-и равшанӣ, электрон ба ҳолати 
боз ҳам баландтари орбиталӣ (S2

*) мегузарад.  

 
Расми 7. Ҳолати энергетикии молекулаи  хлорофилл ва роҳҳои  
                 истифодабарии энергияи электронҳои баҳаяҷономада 

         Тавзеҳ: Рақамҳо давомнокии ҳолати ба ҳаяҷон омадани   
                       молекулаҳоро ифода мекунанд. 
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Роҳҳои ба ҳолати синглетии аслӣ (S0) баргаштани моле-
кулаи хлорофилл гуногун мебошанд: 

-аз даст додани як қисми энергия дар шакли гармӣ (гу-
заштан аз ҳолати синглетии S1

* ба ҳолати синглетии аслӣ - 
S0), яъне аз рўйи қоидаи Стокс молекулаи хлорофилл кванти 
энергияи фурўбурдаи равшаниро таҳти мазмуни флуорессен-
сия  инъикос менамояд. Чӣ тавре ки қайд карда шуд, хлоро-
филли «а» равшаниро дар қисмати сурх ва кабуди спектри он 
фурў бурда, флуорессенсияро танҳо таҳти ранги сурхи спек-
три равшанӣ мегузаронад. Даври ҳаётии ҳолати синглетии 
электрон (лаҳзаи дар ҳолати синглетӣ қарор доштани элек-
трон) аз 10-13 то 10-9с-ро дар бар мегирад; 

 -роҳи дигари харҷи энергияи равшании аз ҷониби мо-
лекулаи хлорофилл фурўбурдашуда дар гузаштани элек-
тронҳо аз ҳолати синглетӣ (S2

*) ба ҳолати триплетӣ (T*) ифо-
да мегардад. Чунин тарзи гузариши молекулаи хлорофилл аз 
дараҷаи баландтари энергетикӣ ба дараҷаи нисбатан пасттари 
энергетикӣ бо харҷи энергия дар шакли гармӣ ба амал меояд. 
Лекин, дар ин маврид нурафканӣ аз ҷониби молекулаи хло-
рофилл рўй намедиҳад. Даври ҳаётии ҳолати триплетӣ (T*)  
нисбат ба ҳолати синглетӣ (S2

*) дарозтар (>10-4с) мебошад. Аз 
ҳолати триплетӣ (T*) ба ҳолати синглетии аслӣ (S0) гузаштани 
молекулаи хлорофилл нисбат ба флуорессенсия бо инъикос-
гардии нурҳои боз ҳам дарозмавҷи равшанӣ ба анҷом мера-
сад. Чунин нурафканӣ нурафкании нисбатан суст ё фосфо-
рессенсия номида мешавад;  

-дар охир, энергияи равшании аз ҷониби мелекулаи 
хлорофилл фурўбурдашуда метавонад дар рафти амалӣ гар-
дидани реаксияҳои фотохимиявӣ харҷ гардад. Дар чунин ҳо-
латҳо протсесҳои флуорессенсия ва фосфорессенсия ба амал 
намеоянд.   

Сохти дар протсеси эволютсионӣ интихобгардидаи мо-
лекулаи хлорофилл барои иҷро намудани нақши сенса-
билизаторӣ ҳангоми гузаштани реаксияҳои фотохимиявӣ дар 
байни тамоми пигментҳои боқимонда пурра мутоби-қат ме-
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кунад. Ба таркиби он 18 π-электронҳои делокализатсияшуда 
(электронҳое, ки дар формулаи структурии молекулаи хлоро-
филл чун 18 аъзои ҳалқаи конюгатии бандҳои дучанда омада-
анд) дохил мешаванд. Онҳо ҳан-гоми фурўбарии кванти 
нурҳои равшанӣ ба молекулаи хлорофилл қобилияти ба осонӣ 
фаъолгардиро мебахшанд.  

Ҳанўз К.А. Тимирязев пешниҳод намуда буд, ки моле-
кулаи хлорофилл қобилияти оксиду барқароршавиро зоҳир 
мекунад. Ҳамин тариқ, реаксияи дар зери таъсири равшанӣ 
барқароршавии молекулаи хлорофилл аввалин бор дар таҷри-
баҳои А.А. Красновский (соли 1948) мушо-ҳида карда шуда-
аст. Ў нишон додааст, ки молекулаи хлорофилли дар пирид-
дин ҳалкардашуда дар шароитҳои анаэробӣ дар зери таъсири 
равшанӣ тавассути кислотаи аскорбинӣ барқарор мешавад. 
Дар натиҷа шаклҳои бар-қароршуда (сурх)-и молекулаи хло-
рофилл (шаклҳои дорои максимумҳои фурўбарии равшанӣ 
таҳти дарозии мавҷи 525 нм) ҳосил мегарданд: 

 

      Хл + hγ → Хл*→ Хл + АН       Хл- + АН+ 
ион-радикали донор 

 

Ин протсес ҳангоми қатъ гардидани таъсири равшанӣ 
хусусияти баргардандагӣ зоҳир мекунад. Молекулаи хлоро-
филли дар зери таъсири равшанӣ барқарор-шуда метавонад 
аксепторҳои гуногуни электронҳоро бар-қарор гардонад. Ай-
нан, дар ҳамон системаи модулӣ, ҳан-гоми ба он ҳамроҳ 
намудани аксептори электронҳо, хлорофилл дар зери таъсири 
равшанӣ чун сенсабилизатор баромад мекунад: 

                                        hγ 
                         е-             ↓          е- 

   Донори электронҳо             Хлорофилл             Аксептори электронҳо 
 
Бевосита дар чунин шароитҳо барқароршавии NAD+, 

рибофлавин, хинон, Fe+, оксиген ба амал меояд. Ин реаксияро 
«реаксияи Красновский» номидаанд. Ҳамин тавр, молекулаи 
хлорофилл на танҳо чун аксептори аввалаи электронҳо, ҳам-
чунин чун донори аввалаи электронҳо низ баромад мекунад. 
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Аз ин гуфтаҳо чунин бармеояд, ки молекулаи хлоро-
филл, бинобар доштани хусусиятҳои хоси сохторӣ ва физико-
химиявӣ, се вазифаи муҳимро иҷро мекунад: 

1) ба таври интихобӣ фурў бурдани равшанӣ; 
2) захира намудани энергияи равшании фурўбурда дар 

шакли электронҳои фаъолгардида; 
3) табдили фотохимиявии энергияи дар шакли элек-

тронҳои фаъолгардида захирашуда ба энергияи химиявии 
пайвастагиҳои дар зери таъсири равшанӣ оксидшуда ва 
барқароршуда; 

Барои иштирок намудани молекулаи хлорофилл дар 
протсеси фотосинтез мавқеи ниҳоят муҳимро ташаккули фа-
зоии он ишғол менамояд. Ҳалқаи магнӣ-порфиринии молеку-
лаи хлорофилл аз худ пластинкаи ҳамвори дорои ғафсии 
0,42нм ва масоҳати 1нм2-ро  мегузорад, ки қисмати гидрофи-
лии молекулаи хлорофилл ба шумор меравад. Боқимондаи 
алифатикии думчаи  фитолӣ (дорои дарозии 2нм) дар якҷоягӣ 
бо ҳалқаи порфиринӣ  кунҷ (қутб)-и гидрофобиро ҳосил ме-
кунанд. Молекулаи хлорофилл бо қисмати гидрофобии худ 
метавонад бо мембранаҳои сафедавӣ ва чарбӣ таъсири му-
тақобила дошта бошад (расми 8).  

Обсабҳои сабз (сианобактерияҳо), обсабзҳои сурхи 
баҳрӣ ва баъзе намояндагони криптомонадаҳо дар баробари 
доштани молекулаи хлорофилли «а», ҳамчунин, дорои пиг-
ментҳои гурўҳи дигар – фикобилинҳо низ мебошанд.  

Намояндагони аз ҳама паҳншудатарини фикоби-линҳо 
фикоэритробилин ва фикосианобилин мебошанд. Фико-
эритробилин, одатан, ба миқдорҳои зиёд ба таркиби обса-
бзҳои сурх дохил шуда, ба онҳо ранги хоса мебахшад. Фико-
сианобилин бештар дар таркиби обсабзҳои кабуду сабз ҳосил 
мешавад. 
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Расми 8.  Ташаккули фазоии молекулаи хлорофилли b 

 
 

3.2. Фикобилинҳо 
  
 Сохт ва хосиятҳои фикобилинҳо. Фикобилинҳо аз 

ҷиҳати сохт ба таркиби пигментҳои талха – билинҳо дохил 
мешаванд. Мафҳуми фикобилин ифодагари мазмуни 
«phycos» - обсабз ва «bilis» - талха мебошад. Намояндаи ин 
гурўҳи пигментҳоро дар организми ҳайвонот билирубин ме-
номанд.  
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Фикобилинҳо пайвастагиҳои тэтраполии дорои занҷири 
кушода ва системаҳои конюгатии бандҳои ду ва якчанда ме-
бошанд. Дар таркиби молекулаи онҳо атоми магний ва дум-
чаи фитолӣ мушоҳида карда намешавад. Дар молекулаи 
фикобилинҳо ҳалқаҳои I ва IV-уми пиролӣ ба худ яктогӣ 
гурўҳҳои карбонилиро пайваст намудаанд. Ба таркиби 
ҳалқаҳои пиролии молекулаи фикобилинҳо радикалҳои зерин 
дохил шудаанд: 4 радикалҳои метилӣ (гурўҳҳои метилии ба 
атомҳои С1, С3, С6 ва С7 павастшуда), радикали винилӣ (ба 
атоми С2, пайвастшуда),  радикали этилӣ (ба атоми С8 пай-
вастшуда) ва ду боқимондаҳои кислотаи  пропионӣ   (ба 
атомҳои С4, С5 пайвастшуда). 

Фикобилинҳо гурўҳҳои хромофории фикобилипро-
теинҳо (сафедаҳои глобулинӣ) ба шумор мераванд. Фико-
билинҳо ба се гурўҳи асосӣ  ҷудо мешаванд:  1) фикоэрит-
ринҳо-сафедаҳои сурхи дорои максимумҳои фурўбарии 498-
568нм; 2) фикосианҳо-сафедаҳои кабуду осмонранги дорои 
максимумҳои фурўбарии 595-630нм; 3) аллофико-сианинҳо - 
сафедаҳои кабуди дорои максимумҳои фурўба-рии 585-
685нм. Тамоми ин хромопротеинҳо қобилияти флуорессенси-
онӣ (нурафканӣ)-ро таҳти дарозиҳои мавҷии 585-578нм зоҳир 
мекунанд.    

Фикобилинҳо дар об нағз ҳал шуда, дар фикобили-
сомаҳо (грануллаҳои дар сатҳи берунаи ламеллаҳои фотосин-
тезкунанда ҷойгиршуда)-и ҳуҷайраи обсабзҳо ҳал намеша-
ванд. 

Аҳамияти фикобилинҳо. Максимуми фурўбарии 
фикобилинҳо дар байни ду максимуми фурўбарии молекулаи 
хлорофилл (дар қисматҳои зарди сурхчатоб ва зарди сабзча-
тоби спектри равшанӣ) хобидааст. Барои дуруст дарк кардани 
мазмуни чунин  мавқеъгирии максимуми фурўбарии фикоби-
линҳо зарур аст, ки хосиятҳои оптикии оби муқаррариро ёдо-
вар шавем. Муайян карда шудааст, ки об пеш аз ҳама нурҳои 
дарозмавҷи қисми аёншавандаи спектри равшаниро фурў ме-
барад. Дар баҳру уқёнусҳо нурҳои сурхи равшанӣ  дар жарфо 
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(чуқурӣ)-ҳои беш аз 34м, нурҳои зард дар жарфо (чуқурӣ)-
ҳои беш аз 177м, нурҳои сабз дар жарфо (чуқурӣ)-ҳои беш аз 
322м ва дар охир, нурҳои кабуд ва бунафши спектри рав-
шанӣ, дар жарфо (чуқурӣ)-ҳои беш аз 500м нопадид мегар-
данд. Дар асоси ҷой доштани чунин тағйирёбии сифатии 
нурҳои равшанӣ дар баҳру уқёнусҳо, обсабзҳо бо тартиби 
зайл паҳн шудаанд: дар қисмати болоии об обсабзҳои сабз, 
поёнтар аз онҳо обсабзҳои кабуду сабз ва пас аз онҳо  об-
сабзҳои сурх ҷойгир шудаанд. Ҷойгиршавии обсабзҳоро аз 
рўйи чунин хусусият В.Т.Энгелман ҳодисаи «мутобиқ-шавии 
хроматикии комплементарнок» номидааст. Ў дар асоси му-
шоҳидаҳои хеш (солҳои 1881-1884) муайян намудааст, ки 
шиддатнокии захиракунии СО2 аз ҷониби об-сабзҳои дорои 
рангҳои ҳархела бевосита ба максимумҳои фурўбарии систе-
маи пигментии онҳо алоқамандӣ дорад. Олими рус Н.М. Гай-
дуков (соли 1903) ба таври таҷрибавӣ (эксперименталӣ) ни-
шон додааст, ки ҳангоми дар зери таъсири  қисмҳои гуногуни 
аёншавандаи спектри равшанӣ нигоҳ доштан ва ё парвариш 
намудани  обсабзҳои кабуду сабз (Oscillaria sancta) тани онҳо 
ранги комплементарӣ (иловагӣ)-ро ҳосил мекунад. Дар ҳола-
ти ба онҳо бо қис-мати сабзи спектри равшанӣ таъсир ра-
сондан, ранги обсабз ба ранги зарди сурхчатоб иваз мешавад.  
Дар нати-ҷаи таъсир намудан бо қисмати сурхи спектри рав-
шанӣ ранги обсабз сабз мегардад. Дар давраи ҳозира муайян 
карда шудааст, ки тағйирёбии ранги ҳуҷайраҳои обсабзҳо аз 
ҳолати тағйирёбии синтези фикобилинҳо (пигментҳои  дар 
рафти фотосинтез иштироккунанда) вобастагӣ дорад. Ҳамин 
тариқ, фикобилинҳо дар таркиби ҳуҷайраҳои об-сабзҳо пиг-
ментҳои иловагие мебошанд, ки вазифаи хлорофилли «в» (ва-
зифаи маҷмўаи ҷамъкунандаи энергияи равшанӣ)-ро иҷро ме-
кунанд. Тақрибан 90%-и энергияи равшании аз ҷониби фико-
билинҳо фурўбурда ба хлорофилли «а» пешкаш карда меша-
вад. Ҳодисаи мутобиқша-вии хроматикии комплементарнок 
ба тамоми намудҳои обсабзҳои кабуду сабз ва сурх хос ме-
бошад. Дар мисоли аксари намудҳои ин обсабзҳо муто-
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биқшавӣ ба тағйир-ёбандагии таркиби спектри равшанӣ бево-
сита аз тағйир-ёбиҳои миқдорӣ ва таркибии хлорофилли «а» 
вобастагӣ дорад. 

Дар таркиби обсабзҳо ба ғайр аз фикобилинҳои дар 
протсеси фотосинтез иштироккунанда ҳамчунин фикоби-
линҳое низ мавҷуд мебошанд, ки дар протсеси фотосинтез 
иштирок намекунанд; масалан, фитохром пайвастагие мебо-
шад, ки чун фоторетсептор муайян карда шуда, рангҳои сурх 
ва сурху зарди қисми аёншавандаи спектри равшаниро фурў 
мебарад. Фитохром дар ҳуҷайраи обсабзҳо вазифаи танзим-
кунандаро иҷро мекунад. 

  
3.3. Каротиноидҳо  

      
Каротиноидҳо пигментҳои ранга (зард, норинҷӣ ва 

сурх)-и хлоропластҳои ҳуҷайраҳои растаниҳо мебошанд. 
Онҳо ба таркиби пластидаҳои ҳуҷайраҳои узв ва ё сохторҳои 
ғайрисабзи организми растанӣ (масалан, ба таркиби решаме-
ваи сабзӣ) дохил мешаванд. Бинобар дар таркиби барги сабз 
мавҷуд будани миқдори зиёди хлорофиллҳо, каротиноидҳо 
намоён нестанд. Лекин, дар фасли тирамоҳ, дар натиҷаи 
ҳодисаи «хлороз» (вайроншавии молекулаи хлорофилл) дар 
таркиби барг кароти-ноидҳо ниҳоят хуб намудор мешаванд. 
Аз ин рў, ранги барг ҳархела (ранга) менамояд. Пайдошавии 
рангҳои зард ва бунафш дар таркиби баргҳо дар фасли тира-
моҳ мавҷудияти каротиноидҳоро бори дигар собит менамояд. 
Каротиноидҳо дар таркиби бактерия ва занбўруғҳо низ ҳосил 
мешаванд. Танҳо организмҳои ҳайвонот қобилияти синтез 
намудани каротиноидҳоро надоранд. Дар давраи ҳозира 400 
номгўйи ин гурўҳи пигментҳо муайян карда шудаанд.  

Сохт ва хусусиятҳои каротиноидҳо. Таркиби воҳиди 
(элементарӣ)-и каротиноидҳоро Вилштеттер муайян намуда-
аст. Солҳои 1920-1930 сохти пигментҳои асосии гурўҳи каро-
тиноидҳо кашф гардидааст. Соли 1950 дар лабораторияи  П. 
Каррера каротиноидҳо ба таври сунъӣ синтез карда шудаанд. 
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Ба каротиноидҳо се гурўҳи пиг-ментҳоро мансуб медонанд: 
1) каротинҳо (С40Н56) - пиг-ментҳои норинҷӣ ва сурх; 2) ксан-
тофиллҳо (С40Н56О4) - пигментҳои зард; 3) кислотаҳои каро-
тиноидӣ - маҳсулоти дар рафти оксидшавии каротиноидҳо 
ҳосилшуда ва дорои занҷири карбонии нисбатан кўтоҳу 
гурўҳи карбоксилӣ, масалан: С40Н56О4 – кросетин, пайваста-
гии дорои гурўҳи функсионалии -СОО.  

Каротин ва ксантофиллҳо дар маҳлули хлороформ, бен-
зол, сулфиди гидроген ва атсетон, ҳамчунин, дар маҳ-лули 
спиртҳои петролейнӣ ва эфири диэтилӣ нағз ҳал шуда, дар 
маҳлули спиртҳои метанол ва этанол қариб ки ҳал намеша-
ванд. Ксантофиллҳо дар маҳлули спиртҳо нағз ҳал шуда, дар 
маҳлули эфири петролейнӣ ҳал намешаванд. 

Ҳамаи каротиноидҳо пайвастагиҳои полиенӣ мебошанд. 
Ду гурўҳи аввали онҳо (каротинҳо ва ксанто-филлҳо) аз 8-тоӣ 
боқимондаҳои изопренӣ иборат мебошанд, ки онҳо занҷири 
конюгатии бандҳои дучандаро ҳосил намудаанд. Каротино-
идҳо асиклӣ (алифатикӣ), моно ва бисиклӣ шуда метавонанд. 
Ҳалқаҳои дар қисмати нўгии молекулаи каротиноидҳо 
мавҷудбуда, ионҳои ҳоси-лавӣ ном доранд (расми 9).  

 
 

Расми 9. Формулаҳои сохтории каротиноидҳо  
                   ва пайдарҳамии табдилёбии онҳо 
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Мисоли каротиноиди асиклӣ – ликотин (С40Н56) каро-
тини асосии баъзе намуди меваҳо, аз ҷумла каротини пами-
дор ва бактерияҳои пурпурӣ ба шумор меравад.  

β-каротин дорои ду ҳалқаи β-ионӣ (ҳалқаҳое, ки дар 
онҳо банди дучанда дар байни атомҳои С5 ва С6 ҷойгир шуда-
анд) мебошад. Дар натиҷаи гидролизи β-каротин дар қисмати 
банди дучандаи марказӣ ду молекулаи витамини А (ретинол) 
ҳосил мешавад. 

α-каротин аз β-каротин бо он фарқ мекунад, ки дар тар-
киби он яке аз ҳалқаҳо β-ионӣ ва дигаре ε-ионӣ (ҳалқае, ки 
дар он банди дучанда дар байни атомҳои  С4 ва С5 ҷойгир 
шудааст) мебошанд. 

Ксантофиллҳои лютеин ҳосилаи α-каротин ва зеаксан-
тин ҳосилаи β-каротин дониста шудаанд. Ҳалқаҳои ионии ин 
ксантофиллҳо дорои яктогӣ гурўҳи гидроксилӣ мебошанд. 
Пайвасти иловагии ду атоми оксиген ба банди дучандаи дар 
байни атомҳои С5 ва С6 ҷойгиршуда  (гурўҳӣ эпоксидӣ):   

 
дар  молекулаи зеаксантин боиси ҳосилшавии виолаксантин 
мегардад. Фаҳмиши «виолаксантин»  мазмуни ҷудо-шавии ин 
пайвастагиро аз таркиби гулбаргҳои гули Viola tricolor – 
чашмакони Анюта ифода мекунад. Зеаксантин аввалин бор аз 
таркиби дони ҷуворимакка Zea mays ба даст оварда шудааст. 
Лютеин бошад, калимаи лотинии luteus – зардро ифода меку-
над. Худи лютенин дар таркиби зардии тухми паррандаҳо 
бештар мавҷуд аст. Ба изомери нисбатан оксидшудаи лютеин 
фукоксантин С40Н60О6 – ксантофили асосии обсабзҳо дохил 
мешавад. Каротиноид-ҳои асосии пластидаҳои растаниҳои 
дараҷаи олӣ ва об-сабзҳо β-каротин, лютеин, виолаксантин 
ва неоксантин дониста шудаанд. Синтези каротиноидҳо аз 
асетил СоА оғоз гардида, ба воситаи кислотаи мевалонӣ, ге-
ранилгеранилпирофосфат то ликопин, ки асосгузори тамоми 
ка-ротиноидҳои боқимонда мебошад, ба амал меояд. Синтези 
каротиноидҳо дар торикӣ мегузарад. Лекин, дар зери таъсири 
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равшанӣ шиддатнокии синтези онҳо баланд мегардад. Спек-
три фурўбарии каротиноидҳо бо ду хатти дар рангҳои бу-
нафшу кабуд ва кабуд (аз 400 то 500нм) мав-ҷудбуда асоснок 
мегардад. Миқдор ва ҳолати максимум-ҳои фурўбарии онҳо 
аз рўйи системаҳои конюгатии банд-ҳои дучанда муайян кар-
да мешаванд. Дар натиҷаи зиёдшавии миқдори чунин бандҳо 
максимуми фурўбарӣ бо қисмати дарозмавҷи равшанӣ омехта 
мешавад. 

Каротиноидҳо чун хлорофиллҳо бо сафедаҳо ва чарбҳои 
мембранаҳои фотосинтетикӣ  ба таври ковалентӣ пайваст не-
станд.  

Мавқеи каротиноидҳо дар протсеси фотосинтез. Ка-
ротиноидҳо ҷузъ (компонент)-ҳои муҳими системаи пиг-
ментҳои тамоми организмҳои фотосинтезкунанда ба шумор 
мераванд. Онҳо дар организмҳо якчанд вазифаи муҳимро 
иҷро мекунанд: 1) фурўбарии энергияи равшанӣ  ба сифати 
пигментҳои иловагӣ (ёрирасон); 2) ҳифз намудани молекулаи 
хлорофилл аз протсеси оксидшавии барнагарданда дар зери 
таъсири равшанӣ.  

Тахмин карда шудааст, ки каротиноидҳо дар протсеси 
мубодилаи оксигении фотосинтез низ иштирок менамоянд.  

Аҳамияти бузург доштани каротиноидҳо чун пиг-
ментҳои иловагӣ (пигментҳои фурўбарандаи нурҳои офтоб 
дар қисматҳои кабуду бунафш ва кабуди спектри равшанӣ) 
ҳангоми афканиши энергияи равшанӣ (спектри умумии 
нурҳои радиатсионии Офтоб) ба сатҳи Замин муайян карда 
мешавад. Чӣ тавре ки дар расми 10 нишон дода шудааст, мак-
симуми фурўбарии нурҳои радиатсионии ин пигмент ба 
қисматҳои кабуду осмонранг ва сабзи спектри равшанӣ 
(таҳти дарозиҳои мавҷии 480-530нм) муво-фиқат мекунад.  

Дар шароитҳои табиӣ ҷамъи умумии нурҳои радиатси-
онии Офтоб аз ҷараёнҳои нурҳои радиатсионии рост (ба та-
ври амудӣ) ба сатҳи Замин паҳншаванда ва аз ҷараёни нурҳои  
дар  атмосфера  (фазои  коинот)   афканда   иборат  
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Расми 10. Паҳншавии энергия дар спектри радиатсияи умумӣ  

        ва афканда дар рўзҳои софу беғубори ҳаво 
 

мебошад. Афкандагии ҷараёни нурҳои радиатсионии Офтоб 
дар атмосфера ба мавҷуд будани ҳиссачаҳои аэро-золӣ 
(қатраҳои об, чангҳо ва ғайра) вобастагӣ дорад. Таркиби 
спектралии ҷамъи нурҳои радиатсиони (нурҳои дар ҳудуди 
350-800 нм хобида)-и Офтоб ҳангоми софу беғубор будани 
ҳаво дар давоми рўз қариб ки тағйир намеёбад. Чунин ҳолат 
бо он асоснок карда мешавад, ки зиёдшавии ҳисса (миқдор)-и 
афкандагии нурҳои қисмати сурхи спектри равшанӣ дар тар-
киби ҷамъи умумии нурҳои радиатсионии Офтоб, ҳангоми 
пас аз субҳ баромадани он (расми 25) боиси афкандагии онҳо 
дар фазои кушоди коинот мегардад. Бевосита, дар ҳамин вақт 
ба таркиби нурҳои дар фазои кушоди коинот паҳншаванда 
миқдори зиёди  нурҳои  кабуду бунафш дохил мешаванд. Дар 
атмосфераи Замин, одатан, нурҳои кўтоҳмавҷи равшанӣ паҳн 
шудаанд. Аз ин рў, ҳангоми ҷой доштани чунин ҳолатҳо ос-
мон ранги кабудро мегирад.   

Ҳангоми  пастшавӣ  ва  ё  қатъ  гардидани афкандагии 
нурҳои радиатсионии Офтоб ба Замин (дар рўзҳои абрнок) 
ҳиссаи афкандагии нурҳои қисмати кабуду бунафши спектри 
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равшанӣ зиёд мегардад. Ин нишонди-ҳандаҳо мазмуни муҳим 
доштани таъсири нурҳои кўтоҳ-мавҷи спектри равшаниро ба 
организмҳои фотосинтезкунандаи дар сатҳи хушкии Замин 
паҳншуда исбот намуда, эҳтимолияти дар протсеси фотосин-
тез чун пигментҳои иловагӣ иштирок намудани  каротино-
идҳоро боз ҳам дақиқтар мегардонанд. Дар асоси таҷрибаҳои 
моделӣ самаранокии баланди интиқол ёфтани энергияи рав-
шанӣ тавассути каротиноидҳо ба хлорофилли «а» нишон дода 
шудааст. Муайян карда шудааст, ки қобилияти интиқол дода-
ни энергияи фурўбурдаи равшанӣ на ба ҳамаи пигментҳо, 
балки танҳо ба каротиноидҳо хос мебошанд. Ба ксантофиллҳо 
доштани чунин хусусият хос нест.  

Вазифаи дигари каротиноидҳо ин вазифаи муҳофи-затӣ 
мебошад. Натиҷаҳои таҷрибавии тавассути кароти-ноидҳо аз 
таҷзияшавӣ дар зери таъсири энергияи равшанӣ муҳофизат 
намудани молекулаи хлорофиллро аввалин бор Д.И. Иванов-
ский (соли 1913) ба даст овардааст. Д.И. Ива-новский дар 
таҷрибаҳои хеш аз маҳлулҳои дорои консентратсияи якхелаи 
хлорофиллӣ ва дорои консетратсияи гуногуни каротиноидӣ 
истифода карда, онҳоро ба роҳи омехтакунӣ дар найчашиша-
ҳо ҷой медиҳад. Сипас, ҳар кадом найчашишаро ба муддати 3 
соат дар равшанӣ нигоҳ медорад. Ў дар асоси мушоҳидаҳои 
хеш муайян намудааст, ки  дар омехтаи маҳлулҳое, ки дар 
онҳо консентратсияи каротиноидҳо нисбат ба консентратсияи 
хлорофиллҳо баландтар буд таҷзия (вайроншавӣ)-и молеку-
лаи хлорофилл камтар ба амал меояд ё ин ки қариб мушоҳида 
намегардад ва, баръакс, дар омехтаи маҳлул-ҳое, ки дар онҳо 
консентратсияи каротиноидҳо нисбат ба консентратсияи хло-
рофиллҳо пасттар буд таҷзияи молекулаи хлорофилл бештар 
ба чашм мерасад. Баъдтар ин натиҷаҳо ҳар чӣ бештар тасдиқи 
илмии хешро  пайдо намудаанд. Ҳамин тавр, мутантҳои хла-
мидомонадие, ки дар онҳо қобилияти синтезкунии каротино-
идҳо нест карда шудааст, дар атмосфера дар зери таъсири 
равшанӣ нобуд гардида, дар торикӣ, ҳангоми бо тарзи гетеро-
трофӣ ғизо гирифтан, фаъолияти ҳаётии хешро ниҳоят мўъта-
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дил мегузаронанд. Дар мутанте, ки аз ҷуворимакка ба даст 
оварда шудаасту қобилияти синтез кардани каротиноидҳоро 
надорад, дар шароитҳои аэробӣ хлорофилли нав ҳосил шуда, 
дар як муддати кўтоҳ (бо суръати баланд) вайрон мешавад. 
Дар шароитҳои анаэробӣ бошад, дар онҳо протсеси таҷзия 
(вайроншавӣ)-и молекулаи хлорофилл ба амал намеояд.  

Чӣ тавр каротиноидҳо молекулаи хлорофиллро аз 
таҷзияшавӣ (вайроншавӣ) дар равшанӣ муҳофизат меку-
нанд? Дар давраи ҳозира нишон дода шудааст, ки кароти-
ноидҳо ба молекулаи хлорофилли ба ҳолати фаъоли трип-
летӣ (Т*) гузашта таъсир расонда, онро аз протсеси оксидша-
вии барнагарданда нигоҳ медоранд. Дар натиҷа энергияи дар 
ҳолати триплетӣ азхудкардаи молекулаи хлорофилл дар шак-
ли гармӣ хориҷ мешавад:  

 
ХлТ* + Каротиноид → ХлS* + КаротиноидТ* 

КаротиноидТ* → КаротиноидSо + Гармӣ 
 

Ҳамчунин, каротиноидҳо бо молекулаи фаъолгардидаи 
оксиген низ таъсири мутақобила доранд, чунки оксигени 
фаъолгардида метавонад бо роҳҳои ғайримахсус аксарияти 
пайвастагиҳои органикиро оксид гардонад. Каротиноидҳо 
бошанд, ба оксиген таъсир намуда, онро ба ҳолати аслӣ  бар-
мегардонанд:    

 
Каротиноид + О2

S* → Каротиноид Т* +О2  
КаротиноидТ* → КаротиноидSo + Гармӣ 

 
Нақши каротиноидҳо дар мубодилаи оксигении протсе-

си фотосинтез на он қадар пурра муайян карда шудааст. Дар 
растаниҳои дараҷаи олӣ, ушнаҳо, обсабзҳои сабзу бўрӣ прот-
сеси дезэпонсилнокшавии ксантофиллҳо мушоҳида карда 
шудааст, ки он дар зери таъсири равшанӣ мегузарад.  

 Мисоли чунин шакли табдилёбии каротиноидҳо 
ҳалқаи виолаксантинӣ ба шумор меравад: 
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Аҳамияти ҳалқаи виолаксантинӣ то ҳол муайян нашуда-

аст. Тахмин мекунанд, ки ин ҳалқа миқдори изофии оксиген-
ро бартараф мекунад.  

Каротиноидҳо дар организми растанӣ вазифаҳои дигар-
ро низ иҷро мекунанд, ки онҳо ба протсеси фотосинтез 
алоқамандӣ надоранд.  

Дар «чашмак»-ҳои ба таъсири энергияи равшанӣ ҷавоб-
гўяндаи организмҳои якҳуҷайраи қамчинакдорон  ва дар 
қисматҳои нўгии пояи растаниҳои дараҷаи олӣ – каротино-
идҳо ба равшанӣ таъсири мутақобила расонда, самти паҳнша-
вии онро муайян мекунанд. Ин ҳолат барои фототаксисҳо дар 
мисоли қамчинакдорон ва барои фототропизм дар мисоли 
растаниҳои дараҷаи олӣ ниҳоят муҳим мебошад.  

Каротиноидҳо ранги гулбаргҳо ва меваҳои баъзе раста-
ниҳоро муайян мекунанд. Ҳосилаҳои каротиноидҳо витами-
ни А ва  ксантоксин дониста шудаанд, ки чун туршии абсси-
зинӣ (ТАБ) ва моддаҳои дигари фаъоли био-логӣ таъсир ме-
расонанд. Хромопротеин ва родопсини дар таркиби баъзе 
намояндагони бактерияҳои галофиллӣ мавҷудбуда дар ба-
робари фурў бурдани равшанӣ чун насосҳои ионҳои Н+ 
фаъолият мекунанд. Гурўҳи хромофории бактериородопсин 
ретинал (шакли алдегидии витамини А) мебошад. Бактерио-
родопсин ба родопсини анализаторҳои узвҳои босираи ҳай-
вонот шабоҳат дорад.  
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4. ДАВРАҲОИ РАВШАНӢ ВА  
  ТОРИКИИ ФОТОСИНТЕЗ 

4.1. Давраи равшании фотосинтез 
 

Фотофосфорнокшавӣ. Дар давраи равшании фотосин-
тез нурҳои офтоб аз ҷониби хлорофилли «а» ва дар иштироки 
пигментҳои иловагӣ (хлорофилли  «в», кароти-ноидҳо, фико-
билинҳо) фурў бурда мешаванд. Дар ин давра  энергияи рав-
шанӣ ба энергияи химиявии АСФ ва НAДФ•H табдил меёбад. 
Ҳамаи ин протсесҳо дар мембра-наҳои аз ҷиҳати фотохими-
явӣ фаъоли хлоропластҳо ама-лӣ мегарданд ва дар худ систе-
маи мураккаби реаксияҳои фотофизикӣ, фотохимиявӣ ва хи-
миявиеро муттаҳид гардонидаанд, ки табиати онҳо хеле хуб 
омўхта шудааст.  

Ба таркиби ламеллаҳои хлоропластҳо 5 маҷмўаи  сафе-
давии бисёрҷузъа: маҷмўаи равшаниҷамъкунанда (МРҶ), фо-
тосистемаҳои I ва II, маҷмўаи ситохромӣ (аз ситохромҳои В6 
ва f таркибёфта) ва маҷмўаи АТР-азӣ (дар синтези АТР ишти-
роккунанда) дохил мешаванд. Онҳо дар асоси ҷой доштани 
таъсири мутақобила фаъолият мекунанд. 

Мигратсияи энергия ва нақлиёти электронҳо дар 
фотосинтез. Р. Эмерсон (соли 1957) аввалин олимест, ки 
ақидаи худро дар мавриди дар хлоропластҳо мавҷуд будани 
ду фотосистема баён намудааст. Ў натиҷаҳои илмии хешро 
дар асоси муайян намудани таъсири равшанӣ ба «баромади 
кванти»-и фотосинтез дар мисоли  хлорелла ба даст оварда-
аст. Таҳти мафҳуми «баромади кванти»-и фотосинтез миқдо-
ри О2-и хориҷгардида ва ё СО2-и азхудкардашударо бар 1 
квант энергияи фурўбурдашудаи равшанӣ баробар медонанд. 
Нишон дода шудааст, ки ҳангоми ба хлорелла бо нурҳои 
қисмати сурхи спектри равшанӣ (нурҳои дорои дарозиҳои 
мавҷии – 660-680 нм) таъсир намудан натиҷаи ченаки «баро-
мади квантӣ»-и фотосинтез баланд мешавад. Таъсири нурҳои 
қисмати сурхи спектри равшании дорои дарозиҳои мавҷии аз 
ин ҳам зиёдтар ба камшавии натиҷаи «баромади квантӣ»-и 
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фотосинтез оварда мерасонад. Ҳангоми бо нурҳои қисмати 
сурхи спектри равшанӣ (нурҳои дорои дарозии мавҷии 700 
нм) таъсир намудан протсеси фотосинтез қариб ки қатъ ме-
гардад,  ҳоло он ки нурҳои ин қисмати спектри равшанӣ аз 
ҷониби молекулаи хлорофилл озодона фурў бурда мешаванд.  
Ҳангоми ба хлорелла дар як вақт бо нурҳои дарозии мавҷа-
шон 700 ва 650 нм-и қимати сурхи спектри равшанӣ таъсир 
намудан самараи умумӣ нисбат ба ҳолатҳои дар алоҳидагӣ 
таъсиррасонӣ хеле баланд мебошад (расми 11). Ин ҳодиса 
ҳодисаи «самараи баландбардорандаи Эмерсон» номида 
шудааст. Аз ҳамин давра инҷониб, ақидаи дар хлоропластҳо 
мавҷуд будани ду системаи пигментии байниҳамдигар таъси-
ри мутақобила-дошта тавлид ёфта, то ҳол рушду тараққӣ кар-
да истодааст. 

 

 
   

Расми 11. «Баромади квантии фотосинтез» дар мисоли обсабзи 
сабзи хлорелла, ҳангоми истифодабарии қисмати сурхи спектри рав-

шанӣ таҳти дарозиҳои мавҷии гуногун 
Тавзеҳ: Баландшавии «баромади квантӣ»-и фотосинтез дар зери  

таъсири  нурҳои  иловагии  сурхи  спектри  равшанӣ  (бузургии баланд-
бардорандаи  самараи Эмерсон).   
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Тахмини Эмерсон дар мавриди дар хлоропластҳо 
мавҷуд будани ду системаи пигментӣ тасдиқи хешро дар 
тадқиқотҳои минбаъда пурра пайдо кардааст. Олимон таво-
нистанд, ки аз таркиби мембранаи хлоропластҳо бо ёрии де-
тергентҳо (моддаҳои сатҳӣ-фаъол, диссотсиатсиякунандаи 
бандҳои гидрофобӣ) ва бо усули сентрифугакунии дифферен-
сиалӣ дар зичии градиенти қанд (сахароза) ё бо истифода аз 
усулу қоидаҳои дигар ҷузъҳои таркибии сафедавӣ - фотоси-
стемаи I (ФС-I) ва фотосистемаи II  (ФС-II)-ро ҷудо ва муайян 
намоянд.   

Ба таркиби ФС-I ба сифати маркази реаксионии он ди-
мер (ду воҳид)-и молекулаи пигменти П700 (хлорофилли «а»-и 
дорои максимуми фурўбарии 700 нм) ва хлорофилл-ҳои а675-

695 (ҷузъи антенавии ин фотосистема) дохил мешаванд 
(ҷадвали1, расми 10).  Аксептори аввалаи электронҳо дар ин 
фотосистема шакли мономерии молекулаи хлорофилли а695 
(А1), аксептори дуюмин – А2 ва Ав (сафедаҳои оҳану сулфур-
дор – FeS) ба шумор мераванд. Маҷмўаи  ФС-I  дар зери  
таъсири  равшанӣ  FeS-и дар об ҳалшаван-даро барқарор ме-
намояд, ки дар натиҷа, ферредоксин (Фс) ҳосил ва пластосиа-
нин (Пс) оксид мешавад. 

Маҷмўаи сафедавии ФС-II аз маркази реаксионии П680 
(хлорофилли «а»-и дорои максимуми фурўбарии 680 нм) ва  
пигментҳои антеннавӣ - хлорофиллҳои  а670-685  таркиб ёфта-
аст. Аксептори аввалаи электронҳо дар ФС-II – феофитини 
«а» (Фф) буда, он электронҳоро ба пластохинони аввалин 
медиҳад. Минбаъд, пластохинони аввалин электронҳоро ба 
FeS (Q4) ва FeS бошад, ба пластохинони дуюмин (Qв)-и ҳамин 
фотосистема интиқол медиҳанд.  Ба таркиби  ФС-II, ҳамчу-
нин, маҷмўаи сафедавии S-система (оксидкунандаи молеку-
лаи об) ва гузаронандаи электрон-ҳои Z (бо S-система пай-
ванд ва чун донори электронҳо (е-) барои П680 хизматкунанда) 
низ дохил мешаванд. Ин маҷмўа бо иштироки марганес, хлор, 
калсий фаъолият мекунад. Дар ФС-II ситохроми в559 ҷойгир 
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шудааст. ФС-II пластохинон (РQ)-ро  барқарор,  обро то 
ҷудошавии О2 ва 

Ҷадвали 1 
Ҷузъҳои занҷири нақлиёти электронҳо дар хлоропластҳо  
ва иқтидорҳои муайяншудаи оксиду барқароршавии онҳо 

 
Аломат Хосиятҳо Е/

0, В 
 

А1 

 
А2, Ав 

 

 

Фд 
 
 
 
 
 
 

FAD 
(редуктаза) 

NADP+ 
 

П700 

Фотосистемаи I: 
       Шакли мономерии хлорофилли а695 – аксептори ав-
валаи электронҳо дар ФС-I. 
       Сафедаҳои оҳану сулфурдор (FeS) – аксепторҳои 
дуюмини электронҳо. Ба таркиби онҳо 4Fe ва 4S дохил 
мешаванд.  
       Ферредоксин – сафедаи дар об ҳалшаванда ва дорои 
марказҳои аз оҳану 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 реаксионӣ. 

 
- 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 
 

Маҷмўаи ситохромҳои b6 – f: 
       Сит.b563 (гемопротеин).  
       Минтақаҳои пайвастшавии пластохинон ба маҷмўаи 
Сит.b6 – f .  
       Сафедаи оҳану сулфурдори Риске (2Fe2S). 
       Ситохром f – гемопротеин. 
       Пластосианин – сафедаи дар об ҳалшавандаи 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: 
       Маҷмўаи сафедавии пайвасткунандаи Н2О ва ҷу-
докунандаи О2. Маҷмўаи мазкур дар ҳар як маркази реак-
сионии хеш дорои кластерҳои аз чор атомҳои Mg 
иборатбуда ба шумор рафта, ба мавҷудияти ионҳои Cl- ва 
Ca2+ эҳтиёҷ дорад.   
       Донори фаъоли электронҳои П680 маҳсуб ёфта, дар 
таркиби худ ду атоми ба ҳамдигар мустаҳкам пайваст-
шудаи Мn-ро доро мебошад.  
       Хлорофилли а-и дорои максимуми фурўбарии 680 нм 
– маркази реаксионӣ.  
       Гемопротеин.  
       Феофитин а – аксептори аввалаи электронҳо дар ФС-
II. 
       Пластохинони аввалаи ФС-II, ки бо атоми оҳан пай-
васт мебошад. 
       Пластохинони дуюмини ФС-II (ҷойи пайвастшавии 

 
+0,8 

 
 
 
 

+0,8 
 
 

+1,12 
 

+,365…+0,400 
-0,61 

 
-0,13…-0,30 

 
-0,01 
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PQ).    
PQ/PQH2        Пул (замина)-и пластохинонҳо – гузаронандаҳои дар 

зери таъсири чарбҳо ҳалшавандаи электронҳо ва Н+. 
0…+0,10 

 
протонҳо оксид мекунад.  

Ба сифати звенои пайвасткунандаи ФС-II ва ФС-I  пул 
(замина)-и пластохинонҳо,  маҷмўаи сафедавии в6 - f  ва пла-
стосианин баромад мекунанд.  

Дар ҷараёни такомул (эволютсия) ФС-I – аввал ва ФС-II 
баъд аз он пайдо шудаанд. ФС-I дар таркиби бакте-рияҳои 
фотосинтезкунанда мавҷуд буда, протсеси фотосинтез дар 
онҳо бе таҷзияшавии молекулаи об ва ҷудоша-вии гази О2 
(фоторедуксия) мегузарад. Дар чунин ҳолатҳо вазифаи доно-
ри электронҳоро дар давраи равшании фотосинтез пайваста-
гиҳои зудоксидшаванда ба монанди Н2S, Н2, СН4 ва ғайраҳо 
иҷро мекунанд.   

Маҷмўаҳои антенавӣ ва мигратсияи энергия дар си-
стемаҳои пигментӣ. Эмерсон ва Арнолд нишон додаанд, ки 
дар хлоропластҳои растаниҳо ба ҳар як маркази реаксионӣ аз 
200 то 400 молекулаи хлорофиллҳо мувофи-қат мекунанд. 
Аксарияти ин молекулаҳо вазифаи фурўба-рии энергияи рав-
шаниро иҷро намуда, онро минбаъд ба марказҳои реаксионӣ 
интиқол медиҳанд. Муайян карда шудааст, ки молекулаҳои 
хлорофиллҳои «а» ва пигмент-ҳои иловагӣ (хлорофилли «в», 
каротиноидҳо, фикобилин-ҳо) ба таркиби маҷмўаҳои анте-
навӣ ва маҷмўаҳои равшаниҷамъкунанда (МРҶ) дохил меша-
ванд. Масалан, аз таркиби ламеллаҳои хлоропластҳо МРҶ-е 
ҷудо карда шудааст, ки он аз хлорофиллҳои «а» ва «в», 
(МРҶа-в), ФС-II ва маҷмўаҳои антенавии бевосита ба таркиби 
ФС-I ва ФС-II дохилшаванда таркиб ёфтааст.  

Дар таркиби МРҶа-в
 хлорофилли «а» дар 2-3 шакл (ша-

клҳои дорои максимумҳои фурўбарии 660-675 нм), хлоро-
филли «в» (дорои максимуми фурўбарии 650 нм) ва кароти-
ноидҳо мавҷуд мебошанд. Ҳар як МРҶ а-в аз 120 то 240 моле-
кулаҳои хлорофиллҳоро (бо таносуби хлорофилли «а» бар 
хлорофилли «в», яъне, 1,2-1,4) муттаҳид мегардонад. Аз ду як 
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ҳиссаи сафедаҳои тилакоидҳо ва қариб 60%-и миқдори уму-
мии хлорофиллҳо дар МРҶ ҷойгир шудаанд. Хлоропластҳои 
обсабзҳои кабуду сабз ва сурх хлорофилли «в» надоранд. Би-
нобар ин, дар онҳо вазифаи МРҶ-ро фикобилисомаҳо (ҳис-
сачаҳои дорои табиати фи-кобилинӣ) иҷро менамоянд. 

Ба таркиби маҷмўаи антенавии ФС-II 40 молекулаи хло-
рофиллҳои «а» (хлорофиллҳои дорои максимуми фурў-барии 
670-683 нм  дар П680) ва β-каротин дохил мешаванд.  

Маҷмўаи антенавии ФС-I аз хромопротеинҳо таркиб 
ёфтааст. Он дар таркиби худ 110 молекулаи хлоро-филлҳои 
«а»-ро (хлорофиллҳои дорои максимуми фурўба-рии 680-685 
нм-ро дар П700) муттаҳид гардонидааст. Аз ин миқдор 60 мо-
лекулаи хлорофиллҳо ҷузъҳои таркибии маҷмўаи антенавии 
худи фотосистемаро ташкил дода, 50 молекулаи боқимонда 
ба таркиби маҷмўае дохил мешаванд, ки онро чун МРҶ-и ФС-
I меҳисобанд. Нишон дода шудааст, ки ба таркиби маҷмўаи 
антенавии ФС-I β-каротин низ дохил мешавад.  

Хромопротеинҳо маҷмўаҳои антенавие мебошанд, ки 
фаъолиятнокии фотохимиявӣ ва энзиматикӣ зоҳир намеку-
нанд. Чунки, агар ҳар як молекулаи хорофилл қоби-лияти 
табдил додани кванти фурўбурдаи энергияи равшаниро ба 
реаксияҳои фотохимиявӣ доро мебуд, он гоҳ зарурияти 
мавҷуд будани чунин система аз байн мерафт. Муайян карда 
шудааст, ки лаҳзаи дар ҳолати баҳаяҷон-омадаи синглетӣ 
қарор доштани электронҳо ба 10-12-10-9с баробар аст. Ҳатто, 
дар зери таъсири бевоситаи нурҳои офтоб 1 кванти энергияи 
равшанӣ аз ҷониби молекулаи хлорофилл танҳо як маротиба 
ва дар давоми 0,1 с фурў бурда мешавад. Дар бисёр мавридҳо 
молекулаи хлорофилл «дар ҳолати оромӣ» қарор дорад. Би-
нобар ин, нақ-шаи фаъолият намудани пигментҳои 
маҷмўаҳои антенна-вӣ аз он иборат аст, ки онҳо кванти энер-
гияи равшаниро ҷамъ карда, онро ба молекулаҳои пиг-
ментҳои марказҳои реаксионӣ (П680 ва П700) интиқол 
медиҳанд. Марказҳои реаксионии П680 ва П700 квантҳои азху-
дкардаи энергияи равшаниро табдил дода, дар натиҷа реак-
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сияҳои фотохимиявиро амалӣ мегардонанд. Тартиби табди-
лёбии квант-ҳои энергияи равшанӣ ба реаксияҳои фотохими-
явӣ ба қатраҳои боридаистодаи борон, ки пайдарҳам ба шиф-
ти хона  бархўрда, ҷараёни обро ҳосил мекунанд, шабоҳат до-
рад.  

Ҷойивазкунӣ (мигратсия)-и энергия ба воситаи пиг-
ментҳои маҷмўаҳои антенавӣ аз рўйи принсипи резонанси 
индуктивӣ (бе флуорессенсия ва интиқоли зарядҳо) ба амал 
меояд. Табиати резонанси индуктивӣ чунин аст: ҳар як моле-
кулаи кванти энергияи равшаниро фурўбурда ва дар ҳолати 
синглетии фаъол қарордошта оссиляторӣ молекулавӣ ба шу-
мор меравад. Майдони барқии дорои ҳудудҳои муайяни ла-
пишхўрандаи дар атрофи молекулаи баҳаяҷономадаи хлоро-
филл ҳосилшуда ба оссилятсияи дипол (электрон-ядро)-и мо-
лекулаҳои ҳамсояи хлорофилл таъсири индутсивӣ мерасонад. 
Дар натиҷа, молекулаи донор ба ҳолати синглетии аслӣ ва 
молекулаи аксептор ба ҳолати фаъол мегузаранд. Модули ме-
ханикии гузариши энергия ба таври резонансӣ аз худ систе-
маеро мегузорад, ки дорои ду мятники тавассути пружинаи 
сусткашиш-хўранда пайваст мебошад. Ҷунбиши яке аз мят-
никҳо боиси лаппишхўрии дуюм ва ором гаштани якум ме-
гардад.   

Ба сифати шароитҳои ба амал овардани тарзи резонан-
сии гузариши энергия электронҳои баҳаяҷономада масофаҳои 
ниҳоят кўтоҳи байни молекулаҳо (на зиёда аз 10 нм) ва ҳола-
ти нестшавии ҳудуди лаппишхўрӣ дар байни ду молекулаи 
нисбат ба ҳамдигар таъсири мутақобил-дошта, баромад меку-
нанд. Ба ин ҳолат аз рўйи муайян намудани дараҷаи изофагии 
спектри флуорессенсияи молекулаи донори баҳаяҷономада ва 
спектри фурўбарии молекулаи аксептор баҳо дода мешавад 
(расми 12). Флуорессенсияи ҳар як молекулаи донор нисбат 
ба максимуми фурўбарии он (максимуми нисбатан дароз-
мавҷ) то андозае минтақаи фурўбарии молекулаи аксепторро 
рўйпўш мекунад. Ҷойивазкунии энергия аз пигментҳои 
кўтоҳмавҷ ба сўйи пигментҳои дарозмавҷ (пигментҳое, ки 
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дараҷаи нисбатан баландтари синглетии фаъол доранд) раво-
на мегардад.   

 
 

 
   Расми 12. Спектрҳои фурўбарӣ ва флуорессенсионии молекулаи          
          донори аздастдиҳанда ва аксептори азхудкунандаи энергия 

 
Дар маҷмўаҳои антенавӣ интиқоли энергия бо тартиби 

зерин мегузарад: каротин (400-550 нм) → хлорофилли «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  мегузарад. Сама-
раи гузариши электронҳо дар  байни  моле-кулаҳои  хлоро-
филл  ба  100%  ва  дар  байни  молекула-ҳои каротину хло-
рофилл ҳамагӣ ба 40% баробар аст. Дар обсабзҳои 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). Эҳтимолияти мавҷуд будани чунин тарзи гуза-
риши энергияро ҳолати ҳамди-гарро рўйпўш намудани 
хатҳои флуорессенсия ва фурўба-рии пигментҳо дар ин 
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қаторҳо тасдиқ менамояд. Масалан, дараҷаи  флуорессенси-
онии хлорофилли антенавии а680 ва дорои максимуми флуо-
рессенсионии тақрибан 700 нм дар ҳамон қисмати спектри 
равшанӣ хобидааст, ки он аз ҷониби П700 ба таври максималӣ 
фурў бурда мешавад .  

Марказҳои реаксионӣ. Як молекулаи сафедаҳои дорои 
шаклҳои хлорофиллҳои дарозмавҷ (П680 дар ФС-II ва П700 дар 
ФС-I) ба 200-400 молекулаҳои хлорофиллҳои дигар рост мео-
яд. Чунин молекулаҳои сафедавӣ қобилияти ҷудокунии авва-
лини  фотохимиявии зарядҳоро аз худ зо-ҳир менамоянд. Би-
нобар ин, онҳоро «марказҳои реаксио-нӣ» ном ниҳодаанд.  

Ҷудокунии аввалини зарядҳо дар марказҳои реаксионӣ 
дар байни молекулаҳои хлорофиллӣ ба амал омада, бо инти-
коли электронҳо алоқаманд аст. Дар рафти ҷудошавии авва-
лини зарядҳо вазифаи донори аввалини электронҳоро моле-
кулаи дар ҳолати синглетии фаъол қарордоштаи хлорофилл, 
иҷро мекунад. Дар маркази реаксионии ФС-II, ки мембра-
наҳоро гўё аз нав гиреҳбандӣ кардааст, чун донори аввалини 
электронҳо П680 ва чун аксептори аввалин феофитин баромад 
мекунанд. Дар маркази реаксионии ФС-I донори аввалини 
электронҳо П700 ва аксептори аввалини электронҳо шакли мо-
номерии молекулаи хлорофилли а695 (А1) ба ҳисоб мераванд.  

Пайдарҳамии рафти амалӣ гардидани ҳодисаҳои мин-
баъда дар маркази реаксионии ФС-II, дар нақшаи 2 муайян 
карда шудааст. Тартиби ҷойгиршавии реаксияҳо аз рўйи да-
вомнокии умри ин ё он ҳолати  мавҷудияти молекулаҳо муа-
йян мегардад. Чӣ тавре ки маълум аст, молекулаҳо дар ҳолати 
синглетии фаъол дар муддати     10-10-10-9с қарор доранд. Ак-
септорҳои аввалин (Фф ё ин ки А1) электронҳоро аз донорҳои 
хеш (П680 ё ин ки П700) тақрибан дар давоми 10-12с аз худ ме-
кунанд. Вақти азнаврекомбинатсияшавӣ аз Фф

- то ба П+
680 ва 

аз А1
- то ба П+

700  якчанд бор (тақрибан 10-6 маротиба) зиёдтар 
аст. Ду ҷуфти молекулаҳои минбаъд байни ҳамдигар таъсир-
расонанда низ айнан ба ҳамин ҳолат  гирифтор  мешаванд.  
Бинобар ин, самти гузариши ҳамаи реаксияҳо якбора ба тара-
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фи рост равона гардидааст. Z, Пс, ва QA, А2 донорҳо ва аксеп-
торҳои дуюмин мебошанд. Онҳо дар ҳолати оксид ё 
барқароршуда нисбат ба ҷузъҳои оксид ё барқароршу-даи 
марказҳои реаксионӣ устуворанд. Ҳамин тариқ, энергияи мо-
лекулаи баҳаяҷономадаи хлорофилл дар маркази реаксионӣ 
ба энергияи зарядҳои ҷудошуда, яъне ба энер-гияҳои химиявӣ 
табдил меёбад (накшаи 2).  

Нақлиёти ғайридаврӣ ва даврии электронҳо. Барои 
дар протсеси фотосинтез барқароршавии як молекулаи 
NADP+ ва ба сифати донор баромад кардани молекулаи об 
мавҷуд будани ду электрон ва ду протон зарур аст. Оксидша-
вии фотоиндутсивии об дар ФС-II ва барқарорша-вии NADP+- 
дар ФС-I мегузаранд. Аз ин рў, ин ду фотосистема бояд дар 
асоси зоҳир намудани таъсири мутақо-била фаъолият намо-
янд.  

Дар асоси натиҷаҳои доир ба омўзиши «баромади 
квантӣ»-и фотосинтез бадастовардашуда муайян карда шуда-
аст, ки аз ҳисоби ҷузъҳои ФС-I, ФС-II ва бузургиҳои потенси-
алии оксиду барқароршавии онҳо нақшаи пайдар-ҳам  гуза-
штани реаксияҳои давраи равшании  фотосинтез  коркард 
шудааст (расми 13).  

Бинобар шаклан ба ҳарфи Z шабоҳат доштани тартиби 
ҷойгиршавии ҷузъҳои нақлиёти ғайридаврии элек-тронҳо, ба 
он Z-нақша ном ниҳодаанд. Асосҳои Z-нақша аввалин бор аз 
ҷониби Р. Хилл ва Ф. Бендалл (соли 1960) пешниҳод карда 
шуда, дар асоси корҳои Л. Дюйзейнс (соли 1961) ба таври 
таҷрибавӣ исбот шудаанд. Дар давраи ҳозира Z-нақша ё 
нақшаи нақлиёти ғайридаврии элек-тронҳо дар фотосинтез 
ҳар чи бештар омўхта шуда, пешкаши илм гардидааст. 

Дар ФС-II димери П680 энергияи ба 2 квант баробарбу-
даи қисмати сурхи спектри равшаниро фурўбурда, ба ҳолати 
синглетии фаъол мегузарад ва 2 электронро ба Фф  медиҳад.  
Электронҳо  аз  Фф  бо  роҳи  харҷ  намудани энергия аз рўйи 
пайдарҳамии зерин: ба пластохинонҳои ФС-II - QА ва QВ, 
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яъне, ба пул (замина)-и пластохинон (РQ)- молекулаи чарбии 
ҳалшуда мегузаранд. РQ электрон 
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Нақшаи 2. Рафти амалӣ гардидани протсесҳо дар ФС-II 

ва протонҳоро тавассути қисмати чарбии мембрана ба сафе-
даи оҳану сулфурдор (FeS) ва ситохроми f–и маҷмўаи сито-
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хромии в6-f гузаронида, сафедаи мисдори пластосианин (П4)-
ро барқарор мекунад (расми 13, ҷадвали 1). 

Ҷойҳои холӣ (сўрохиҳо) дар П+
680 бо ду электрони гуза-

ронандаи аз марганес таркибёфтаи  Z-нақша пур мешавад. Ин 
пайвастагӣ, дар навбати худ, дар иштироки системаи S аз нав 
барқарор мегардад. Маҷмўаи сафедавии S-и оксидшуда обро 
ба худ пайваст намуда, аз ҳисоби электронҳои он барқарор 
мешавад. Барои амалӣ гардидани ин реаксия дар маҷмўаи 
сафедавии S мавҷуд будани Mn, Cl ва Ca2+ зарур аст. Мутаас-
сифона, дар ҳолатҳои баҳаяҷон наомадани ФС-I шиддатнокии 
занҷири гузаштани реаксияҳои дар боло шарҳдода паст ме-
гарданд. Чун-  

 

 
  Расми 13. Нақшаи нақлиёти  ғайридаврӣ ва даврии электронҳо 

                                 дар хлоропластҳо 
 

ки дар чунин мавридҳо ҳамаи Пс-ҳо ба ҳолати барқарор-шуда 
мегузаранд. Ҳангоми дар марказҳои реаксионии ФС-I дар зе-
ри таъсири 2 кванти фурўбурдаи қисмати сурхи спектри рав-
шанӣ ба ҳаяҷон омадани П700 2 электрон аз ҷониби шакли мо-
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номерии хлорофилли «а» (А1) аз худ кар-да мешавад. Сипас, 
ин электронҳо пайдарҳам аз А1 ба гузаронандаҳои электронии 
А2 ва Ав (сафедаҳои оҳану сулфурдор FeS), ферредоксин 
(сафедаи дар об ҳалшаван-даи FeS) ва фередоксин гузаронида 
мешаванд. NADP-оксидоредуктаза бо FAD дар рафти гуза-
штани ин реаксияҳо чун кофактор баромад мекунанд. Дар 
охир, редуктаза NADP-ро барқарор мекунад.  

Ба ҷойҳои холии П700 электронҳо аз Пс ва занҷири ғай-
ридаврии нақлиёти электронҳо дохил шуда, онҳоро пур ме-
кунанд ва бо ҳамин қисмати охирини Z-нақшаро ишғол ме-
намоянд. Z-нақша «самараи баландгардонандаи электронҳо»-
ро ниҳоят хуб ифода менамояд, чунки танҳо ҳангоми дар як 
вақт (баробар) таъсир намудани нурҳои кўтоҳмавҷ  (ФС-I)  ва 
дарозмавҷ (ФС-II)-и қисмати сурхи спектри равшанӣ, шид-
датнокии фотосинтез мўътадил мегардад. 

Энергияи дар натиҷаи ҳаракат намудани электрон-ҳо аз 
П680 (Е/

0=-0,8 В)  то П700 (Е/
0=+0,4 В) ҷудошуда дар рафти 

синтези АТР аз АDР ва фосфори ғайриорганикӣ (дар протсе-
си фотофосфорнокшавӣ) ҳарҷ мегардад.  

Дар мембранаи хлоропластҳо ҳам нақлиёти ғайри-даврӣ 
ва ҳам нақлиёти даврии электронҳо фаъолият мекунанд. 
Фаъолияти нақлиёти даврии электронҳо дар фотосинтез дар 
якҷоягӣ бо ФС-I ва маҷмўаи ситохромҳои b6-f  амалӣ мегар-
дад. Яъне, молекулаи баҳаяҷономадаи П*700 электронҳоро бо 
пайдарҳамӣ ба А1, А2, Ав, Фд, РQ, ситохроми в6, FeSR, сито-
хроми f, Пс ва дар охир ба П700 медиҳад. Дар натиҷаи чунин 
тарзи ҳаракати элек-тронҳо барқароршавии NADP+  ба амал 
намеояд. Энергияи дар рафти нақлиёти даврии электронҳо 
(фотофосфор-нокшавӣ) ҳосилшуда барои синтези АТР ё фос-
форнокшавии АDР харҷ мегардад (расми 13).  

Тааҷҷубовар он аст, ки маҷмўаи ситохромҳои b6-f дар 
системаи нақлиётии фотосинтез чун маҷмўаи III (ситохром b, 
С1)-и митохондрияҳо фаъолият мекунад.  

Фотофосфорнокшавӣ. Фарқи байни дараҷаҳои элек-
трикии П680 ва П700 (яъне, >50кҶ) ҷиҳати фосфорнокшавии 
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АDР пурра кифоягӣ мекунад, зеро бузургии ниҳоят баланди 
энергетикии бандҳои фосфатии АТР ба 30,6 кҶ/мол (ё 7,3 
ккал) баробар аст. Пасту баландшавии энергия дар ФС-I хеле 
назаррас аст, лекин ҷудошавии энергия дар натиҷаи нақлиёти 
ғайридаврӣ ва даврии электронҳо худ аз худ моҳияти амалӣ 
гардидани протсеси фосфорнокшавиро ифода карда намета-
вонад.  

Механизми фосфорнокшавии АDР-и ба фаъолияти 
нақлиёти электронҳо алоқамандро назарияи хемоосмо-тикӣ 
шарҳ медиҳад. Назарияи хемоосмотикиро биохимики англис 
А. Митчелл (солҳои 1961-1966) кор кардааст. Ин назарияро 
бо мақсади шарҳ додани механизми протсеси фотофосфор-
нокшавӣ аввалин бор А.Ягендорф (соли 1967) истифода кар-
дааст.  

Моҳияти назарияи хемоосмотикӣ чунин аст: занҷи-ри 
гузаронандаҳои электрон ва протонҳо аз рўйи градиенти ок-
сиду барқароршавӣ фаъолият намуда, мембранаро тавре ги-
реҳбандӣ мекунад, ки гузаронидани трансмембранавии е ва 
Н+ аз як сатҳ ба сатҳи дигар ба тариқи гузаштани электрон ба 
сатҳи муқобили мебранавӣ пайваста иваз мешавад. Ҳангоми 
фаъолият намудани чунин механизм (насоси Н+) дар як сатҳи 
мембрана миқдори изофавии Н+ ҳосилшуда  боиси ба амал 
омадани потенсиали электрохимияви (фарқи электрикӣ ва 
миқдорӣ)-и ионҳои Н+ мегардад. Потенсиали электрохими-
явии ҳосилшудаи ионҳои Н+ чун воситаи захиракунандаи 
энергия баромад мекунад. Ҷараёни нофаъоли самти муқобил-
доштаи ион-ҳои Н+ тавассути канали протонии Н+АТР-аза, 
омили вобастакунанда (сопрягающий) номида шудааст. Бево-
сита, дар асари ҷой доштани чунин ҷараён энергияи АТР 
(бандҳои баландэнергетикии фосфатӣ) ҳосил мешавад.  

Дар расми 14 шакли ихтисоркардашудаи нақшаи ҷой-
гиршавии гузаронандаҳои электронҳо дар мембранаи тилако-
идҳо, ки механизми фотофосфорнокшавиро шарҳ медиҳад, 
нишон дода шудааст. Дар сатҳи дохилии мембранаи  тилако-
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идҳо  дар  зери  таъсири  равшанӣ  П680 ва П700  баҳаяҷон  
меоянд.  

Электронҳо аз таркиби П680 аз тарафи аксептори элек-
тронҳои дар сатҳи берунаи мембранаи тилакоидҳо ҷойгир-
шуда аз худ карда мешаванд ва аз он ҷо ба шакли оксидгар-
дидаи пластохинон – РQ, ки вазифаи челнокро иҷро мекунад,  
дода мешаванд. 

Пластохинон (PQ) дар баробари аз худ намудани ду 
электрон - 2РQ ба маҷмўаи ситохромӣ дифундироват шуда, аз 
таркиби строма 2Н+-ро аз худ мекунад. Электронҳо бо 2РQН2 
ба занҷири  (FeSR → сит.f → Пс → П700  ва  ионҳои Н+)-и дар 
ковокии тилакоидҳо мавҷудбуда, дохил мешаванд.  

  
 

 
 

Расми 14. Ҷойгиршавии реаксияҳои нақлиётии электрон  
                       ва протонҳо дар мембранаи тилакоидӣ 
Ҷуфти дуюми ионҳои Н+ худи ҳамон лаҳза, дар натиҷаи 

дар зери таъсири равшанӣ оксидшавии молекулаи Н2О озод 
мешавад. Дар ФС-I электронҳои П700 аз ҷониби А1 аз худ кар-
да шуда, ба фередоксин дода мешаванд. Минбаъд, электронҳо 
аз фередоксин ба NADP+-и дар сатҳи берунаи мембрана ҷой-
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гиршуда мегузаранд. Як атоми Н+ бевосита дар барқарорша-
вии NADP сарф мегардад.  

Ҳамин тариқ, ҳангоми фурўбарии кванти энергияи рав-
шанӣ аз тарафи пигментҳо он дар муҳити тилакоид-ҳоро иҳо-
такарда нопадид гардида, дар ковокии тила-коидҳо дар шакли 
протонҳо пайдо мешаванд. Дар натиҷа, дар сатҳҳои мембрана 
потенсиали электрохимиявии ион-ҳои Н+ ҳосил мешавад, ки 
он минбаъд дар рафти фотофос-форнокшавии АDР истифода 
карда мешавад. Ин протсес фосфорнокшавии ғайридаврӣ но-
мида мешавад. 

Дар натиҷаи фосфорнокшавии даврӣ, ҳангоми фаъолият 
намудани танҳо як фотосистема – ФС-I, электронҳо аз Фд ба 
маҷмўаи ситохромӣ бо истифодабарии пул (замина)-и РQ, ки 
чун гузаронандаи протон ва электронҳо хизмат мекунад, до-
хил мегарданд. Сипас, электронҳо тавассути ситохроми f ва 
Пс ба дараҷаи энергетикии аслӣ (аввала)-и хеш баргашта, 
протонҳо бошанд, ба ковокии тилакоидҳо ворид мешаванд. 
Ҳолати ба амал омадани µ-

Н
+ синтези бандҳои фосфатии 

АТР-ро дар СF1 таъмин менамояд.  
Ҷойгиршавии реаксияҳои нақлиёти электрон ва про-

тонҳо дар мембранаҳои тилакоидӣ. Маҷмўаҳои сафедавии 
дар реаксияҳои фотохимиявии фотосинтез иштироккунанда 
дар мембранаҳои хлоропластҳо нобаробар ҷойгир шудаанд. 
Тафовути нисбатан назаррас дар байни мембранаҳое му-
шоҳида карда мешавад, ки онҳо бо грана-ҳо ва ё бо он 
қисматҳои хеш, ки шаклҳои доиравии тила-коидҳои грана ва 
мембранаҳои стромаро доранду бо строма пайваст шудаанд, 
ба ҳамдигар алоқаманд мебошанд.  

МРҶ ва маҷмўаи пигменту сафедавии ФС-II, одатан, дар 
мембранаҳои бо ҳам зич алоқаманд, ҷойгир шудаанд. Яъне, 
дар он ҳолат МРҶ дар адгезияи мембранаҳои тилакоидӣ 
нақши муҳим дошта бошад (расми 15).  
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Расми 15. Ҳолати ҷойгиршавии ҷузъҳои таркибии дар давраи 

равшании фотосинтез иштироккунанда дар мембранаҳои тилакоидӣ:        
          Тавзеҳ: Р – редуктаза.  

 
Нишон дода шудааст, ки дар мутантҳои хламидомо-

надие, ки  аз таркиби онҳо сафедаи бо хлорофилли «в» пай-
васт дур карда шудааст, гранаҳо ҳосил намешаванд. ФС-I бо 
МРҶ-и худ дар қисматҳои ба ҳамдигар зич алоқа- 
манди мембранаҳо ҷойгир шудааст. Маҷмўаи АТР-азӣ 
(CF1+CF0) чун қоида дар қисматҳои дур-дур ҷойгиршудаи 
мембранаҳо мавқеъ гирифтааст. Маҷмўаи ситохромии в6-f 
бошад, ҳам дар қисматҳои зич ва ҳам дар қисматҳои дур-дур 
ҷойгирифтаи мембранаҳо мавҷуд мебошад, чунки тартиби 
ҷойгиршавии маҷмўаҳои сафедавии давраи равшании фото-
синтез масъалаи таъсири мутақобила доштани онҳоро ба 
миён меоварад.  

Муайян карда шудааст, ки таъсири мутақобилаи байни 
маҷмўаҳои гуногуни сафедавии давраи равшании фотосинтез 
бо ёрии пластохинони липофилӣ (РQ), дар фазаи липидӣ бо 
роҳи ҷойивазкунии пластосианини дар об ҳалшаванда дар 
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сатҳи дохилии ламеллаҳо ва тавассути фередоксини дар сатҳи 
мембранаҳои беруна ба таври кўндаланг ҷойгиршуда ба амал 
меояд.  

Маҷмўаҳои сафедавӣ ба ҷойивазкуниҳои латералии ба 
таври кўндаланг дар сатҳи мембрана баамалоянда майл меку-
нанд. Сабаби рух додани чунин ҷойивазкуниҳо – ин зарядно-
кии электрикии онҳо мебошад. Масалан, барқароршавии пла-
стохинон РQ-и ФС-II боиси фаъолгардии ферменти киназа ва 
фосфорнокшавии МРҶа-в мегардад.  Фосфорнокшавии МРҶ 
теъдоди зарядҳои манфии онро зиёд мегардонад. Ин ҳолат ба 
ҷойивазкунии МРҶ дар қисмати стромавии мембранаҳо ва  
баландшавии мигратсияи энергияи фурўбурдаи равшанӣ ба 
сўйи ФС-I оварда мерасонад. Баландшавии фаъолиятнокии 
фотохимиявии ФС-I суръати оксидшавии РQ-ро метезонад. 
Ба амал омадани чунин ҳодиса сабаби ғайрифаъолгардии ки-
наза ва дар зери таъсири фосфатаза дефосфорнокшавии МРҶ 
мегардад. Ҳамин тариқ, фосфорнокшавии баргардандаи МРҶ 
аз худ гиреҳи бандҳои чаппаро дар системаи дутарафа тан-
зимшавандаи фаъолнокии ФС-I ва ФС-II боқӣ мегузорад. Ме-
ханизми чунин тарзи танзимкунӣ дар мембранаҳои хлоро-
пластҳо нақлиёти латералии маҷмўа-ҳои сафедавиро дар бар 
мегирад.  

 
4.2. Давраи торикии фотосинтез  

        (Роҳи карбон дар фотосинтез) 
                
Ҳангоми амалӣ гардидани реаксияҳои фотохимия-вӣ 

дар хлоропластҳо миқдори зарурии АТР ва NADРH ҳосил ме-
гардад. Ин пайвастагиҳо маҳсулоти охирини давраи равша-
нии фотосинтез буда, минбаъд дар даромадгоҳ ба давраи то-
рикии он (барқароршавии СО2 то ба ангишт-обҳо) қарор 
мегиранд: 

 

        О2                                    [СН2О]n 
 
                                         АТР 

Давраи 
равшанї 

Давраи 
торикї 
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 hγ                                                                                                                                                 
                                                NADPH 

        
                  Н2О                                     СО2     

Мутаассифона, АТР ва NADPH қобилияти худ ба худ 
барқарор кардани СО2-ро надоранд. Аз ин ҷо бармоеяд, ки 
давраи торикии фотосинтез протсеси мураккаб буда, теъдоди 
зиёди реаксияҳоро дар бар мегирад. Ҳамчу-нин, роҳҳои гуно-
гуни барқароршавии СО2 низ вуҷуд доранд. Дар давраи ҳози-
ра роҳҳои С3-, С4-фотосинтез (ё роҳ-ҳои С3-, С4- захираша-
виҳои СО2), роҳи САМ-метаболизм ва фотонафаскашӣ 
маълум мебошанд.  

 Роҳи С3-фотосинтез (сикли Калвин).  Ин тарзи асси-
милятсияи СО2, ки ба тамоми растаниҳо хос мебошад, солҳои 
1946-1956 аз ҷониби биохимики амрикоӣ М. Калвин ва кор-
мандони лабораторияи ў ошкор шудааст. Онҳо пеш аз ҳама 
дар назди худ чунин масъалаҳоро гузошта буданд: 1) муайян 
намудани маҳсулоти аввалини фотосинтез; 2) ҷудо намудани 
пайвастагии ба сифати аксептори СО2 баромадкунанда. Ҳан-
гоми ҳал намудани масъалаи аввали дарназдихешгузошта, 
онҳо аз организмҳои якҳу-ҷайраи обсабзҳои сабз (хлорелла ва 
ғайра) ва атоми нишонадори карбон (14СО2) истифода карда-
анд. Онҳо дар таҷрибаҳои хеш ҳуҷайраҳои обсабзҳои фото-
синтезкунандаро дар муҳити ғизоии дорои 14СО2 ва таҳти да-
вомно-киҳои гуногуни вақт гузошта, сипас, дар баробари аз 
таркиби муҳити ғизоӣ берун овардани ҳуҷайраҳо онҳоро зуд 
мекушанд (фиксатсия мекунанд). Минбаъд, дар омехтаи 
ҳосилшуда миқдори 14СО2-ро дар пайвастагиҳои гуногуне, ки 
14СО2 ба таркиби онҳо дохил шуда буд, муайян мекунанд. 
Онҳо миқдори 14СО2-и ба таркиби ин ё он пайвас-тагӣ до-
хилшударо бо истифода кардан аз усули хроматография муа-
йян намуда, пас ба ҷудо намудани шакли тозаи онҳо мегуза-
ранд. 

Ҳамин тавр, ба онҳо муяссар мегардад, ки дохилшавии 
атоми нишонадори карбон (14С)-ро ба таркиби қанд-ҳои се-
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карбона, фосфоқандҳо, кислотаҳои органикӣ (кис- лотаи себ, 
ЩУК, ФЕП) ва  аминокислотаҳо (аланин, аспаргин) ҳангоми 
ба муддати 1 дақиқа нигоҳ доштани ҳуҷайраҳои хлорелла дар 
муҳити ғизоии 14СО2-дор муайян намоянд. 

Ҳангоми то 0,1-2,0с кам кардани вақти нигоҳ доштани 
объект дар муҳити ғизоии 14СО2-дор дохилшавии миқдори аз 
ҳама зиёди атомҳои нишонадори карбон (14С) ба таркиби кис-
лотаи фосфоглитсеринӣ, аз ҷумла, ба таркиби гурўҳи кар-
боксилии он мушоҳида мешавад: 

 

                                                     СН2О(Р) 
 

                                                     СНОН 
 

                                                           14СООН 
 

Ҳамин тариқ, муаян карда шудааст, ки кислотаи      3-
фосфоглитсеринӣ (кислотаи 3-ФГ) маҳсули аввалини протсе-
си фотосинтез ба шумор меравад. 

Масъалаи дуюми дар назди М. Калвин ва кормандони 
лабораторияи ў гузошташударо муайян намудани  табиати 
химиявии аксептори аввалаи СО2 дар бар мегирифт. Дар асо-
си тадқиқотҳои аз рўйи ин масъала гузаронида, онҳо тахмин 
мекунанд, ки дар фотосинтез ба сифати аксептори аввалаи 
протсеси захирашавии СО2 пайвастагии органикии дукарбона 
баромад мекунад. Лекин, аз чӣ сабаб бошад, ки ҳангоми ба 
муҳити инкубатсионӣ ҳамроҳ намудани винилфосфат, фосфо-
гликол, алдегид ва дигар пайвастагиҳои органикии дукарбона 
зиёдшавии миқдори атомҳои нишонадори карбонӣ (14С) дар 
таркиби кислотаи 3-фосфоглитсеринӣ  ба мушоҳида намера-
сад. Дар асоси ин натиҷаҳо онҳо нақшаи гузаронидани таҷри-
баро дигар мекунанд. Минбаъд обсабзҳоро дар зери таъсири 
равшанӣ ва таҳти консентратсияҳои баланд (1%-а)-и СО2 ни-
гоҳ дошта, миқдори СО2-ро якбора (то ба 0,003%) кам меку-
нанд. Ҳолати якбора кам кардани миқдори СО2 бо он асоснок 
карда мешуд, ки ҳангоми норасогии он дар муҳит дар як муд-
дати кўтоҳ миқдори пайвастагие, ки чун аксептори СО2 баро-
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мад мекунад, зиёд мегардад. Минбаъд, онҳо ҳангоми истифо-
дабарӣ аз усули дученака (дувоҳида)-и хроматографӣ муайян 
кардаанд, ки дар ҳолати дар таркиби ҳуҷайра дар як муддати 
кўтоҳ қатъ гардидани протсеси карбоксилнокшавӣ, миқдори 
рибулозо-1,5-дифосфат (ё рибулозо-1,5-бисфосфат) якбора 
зиёд мешавад. Аз ҳамин сабаб, пешкаш карда шуд, ки реак-
сияи аввалаи азхудкуни (фиксатсия)-и СО2 ба таври зайл су-
рат мегирад: 

 

С5 + С2 → С6 →  2С3 
 

Бо мақсади исбот намудани ин назария онҳо ба шираи 
аз таркиби баргҳои растании шпинат тайёркардашуда ё ба 
ҳуҷайраҳои хлорелла молекулаи нишонадори 32Р-и рибулозо-
1,5-дифосфатро ҳамроҳ мекунанд. Дар натиҷа, дар зери 
таъсири равшанӣ, дар таркиби шираи тайёркардашуда кисло-
таи 3-фосфолитсеринии радиоактивӣ пайдо мегардад.  

Дар асоси ин натиҷаҳо моҳияти реаксияи аввалаи азхуд-
куни (фиксатсия)-и  СО2-ро ба таври зерин ифода кардан 
мумкин аст: 

 
 

 
  
Ин рексия аз ҷониби ферменти рибулозодифосфаткар-

боксилаза (РДФК) ё рибулозобисфосфаткарбоксилаза (РБФК) 
танзим карда мешавад. Максимуми фаъолнокии ин фермент 
таҳти нишондиҳандаҳои рН 7,8-8,0 хобида, аз таъсири ионҳои 
Mg2+ вобастагӣ дорад. 
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Тадқиқотҳои минбаъдаи дар лабораторияи М.Кал-вин 
ва дигар марказҳои илмӣ гузаронидашуда ба ошкор гардида-
ни реаксияҳои боқимондаи роҳи С3-фотосинтез оварда ра-
сондаанд. Ин роҳи азхудкуни (фиксатсия)-и СО2 сикли Кал-
вин номида шудааст (расми 16). Ин сикл ба роҳи пентозо-
фосфатии нафаскашӣ шабоҳат дошта, аз се фаза: карбоксил-
нокшавӣ, барқароршавӣ ва регенератсия (азнавҳосилшавӣ)-и 
аксептори аввала иборат мебошад.  

Фазаи карбоксилнокшавӣ. Молекулаи рибулозо-5-
фосфат дар иштироки АТР ва фосфорибулокиназа (ФРК) 
фосфорнок гардида, дар натиҷа молекулаи рибулозо-1,5-
дифосфат ҳосил мешавад. Сипас, ба РДФК бо ёрии ферменти 
РДФ-карбоксилаза СО2 пайваст мешавад. Пайвас-тагии 
ҳосилшуда, минбаъд, ба ду молекулаи триоза: кислотаи 3-
фосфоглитсеринӣ (3-ФГ) таҷзия мешавад.  

Фазаи барқароршавӣ. Дар ин давра кислотаи 3-ФГ то ба 
алдегиди 3-ФГ барқарор мешавад. Ин протсес дар ду давра 
мегузарад. Аввал, дар иштироки АТР ва фосфоглитсератки-
наза фосфорнокшавии кислотаи 3-ФГ то ҳо-силшавии кисло-
таи 1,3-дифосфоглитсеринӣ ба амал меояд. Сипас, тавассути 
NADPH ва ферменти дегидрогеназа кислотаи 1,3-ФГ то ба 
алдегиди фосфоглитсеринӣ барқарор мешавад.   

Фазаи регенератсия (азнавҳосилшавӣ)-и аксептори ав-
вала. Ин фаза чун фазаи азнавҳосилшавии аксептори аввалаи 
СО2 ва синтези маҳсулоти охирини фотосинтез муайян карда 
шудааст. Дар асоси реаксияҳои дар боло шарҳдодашуда ва 
дар натиҷаи аз ҷониби РДФК азхудкунии се молекулаи СО2, 
ҳамчунин, дар натиҷаи ҳосилшавии шаклҳои  барқароршудаи  
молекулаи   3-фосфотриозаҳо  панҷ молекулаи онҳо барои 
азнавҳосилшавии рибулозо-5- 
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Расми 16. Сикли Калвин (Роҳи С3-фотосинтез): 

Тавзеҳ: 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-фос-
фокетопентозоэпимераза.  
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фосфат ва як  молекулаи  боқимонда  барои  синтези  глюкоза 
истифода карда мешавад. Алдегиди 3-ФГ дар зери таъсири 
ферменти триозофосфатизомераза то ба фосфоди-оксиатсетон 
изомеризатсия мешавад. Кислотаи 3-ФГ-ӣ ва фос-
фодиоксиатсетон  дар  иштироки  ферменти  алдолаза кон-
денсатсия шуда, дар натиҷа фруктоза-1,6-дифосфатро ҳо-сил 
мекунанд. Дар зери таъсири ферменти фруктузо-1,6-
дифосфатаза аз таркиби фруктозо-1,6-дифосфат як фосфат 
канда мешавад. Дар реаксияҳои минбаъдаи бо азнавҳо-
силшавиҳои аксептори аввалаи СО2 алоқаманд фермент-ҳои 
транскетолаза ва алдолаза иштирок мекунанд. Транскетолаза 
реаксияи интиқоли ду атоми карбонии алдегиди гликолевиро 
аз кетоза ба алдоза танзим мекунад: 

  

 
 
Сипас, ферменти алдолаза гузариши боқимондаи секар-

бонаи фосфодиоксиатсетонро ба алдоза таъмин менамояд. 
Дар ин ҳолат ба эритроза-4-фосфат мегузаронад, ки дар 
натиҷа седогептулоза-1,7-дифосфат ҳосил мешавад. Се-
догептулоза-1,7-дифосфат боқимондаи фосфатии хешро аз 
даст медиҳад ва дар зери таъсири ферменти транскетолаза аз 
он ва алдегиди 3-ФГ ксилулозо-5-фосфат ва рибозо-5-фосфат 
ҳосил мешаванд. Ду молекулаи ксилулозо-5-фосфат  бо 
иштироки рибулозофосфатэпимераза ва як молекулаи рибозо-
5-фосфат дар иштироки рибозофосфатизомераза (РФИ) ба се 
молекулаи рибулозо-5-фосфат табдил меёбанд, ки минбаъд 
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тавассути ин пайвастагӣ сикли нави азхудкуни (фиксатсия)-и 
СО2

 оғоз мегардад. 
Аз молекулаи 6-уми боқимондаи алдегиди 3-ФГ дар зе-

ри таъсири алдолаза  (ҳангоми такрорёбии сиклӣ)  моле- 
кулаи фруктозо-1,6-дифосфат ҳосил мешавад. Минбаъд, аз 
ҳисоби ин пайвастагӣ глюкоза, сахароза ва ё крахмал ҳосил 
мешавад:  

 
                       Фруктоза-1,6-дифосфат 
 
                                        Pi 
            Фруктозо-6-фосфат                                     Сахароза 
 
 

Глюкоза        Глюкозо-6-фосфат 
 
                                                 Pi 

 Глюкозо-1-фосфат                                      Крахмал 
 
Ҳамин тариқ, барои ҳосилшавии як молекулаи глюкоза 

дар сикли Калвин мавҷуд будани 12 молекулаи NADРH ва 18 
молекулаи АТР, ки онҳо дар рафти реаксияҳои фотохимиявии 
фотосинтез ҳосил мешаванд, зарур мебошад (расми 13).  

Роҳи  С4 – фотосинтез  (сикли Хетчу Слэк). Дар асоси 
корҳои Л.А. Незговорова (1956-1967) муайян карда шудааст, 
ки ҳангоми дар муддатҳои кўтоҳ дар равшанӣ нигоҳ доштани 
баргҳои ҷуворимакка атоми нишонадори  14С-и  14СО2 дар 
таркиби кислотаи аспаргинӣ мушоҳида карда мешавад. Дар 
тадқиқотҳои минбаъдаи чи олимони шўравӣ ва чи олимони 
хориҷӣ ин тасаввуротҳо боз ҳам амиқтар омўхтаву шарҳ дода 
шудаанд. Дар натиҷа роҳи дигари  азхудкуни (фиксатсия)-и 
карбон дар фотосинтез    - роҳи С4 - фотосинтез кашф карда 
шудааст.   

Ҳамин тавр, соли 1960 Ю.С. Карпилов  ва соли 1963 
И.А. Тарчевский натиҷаҳои бадастовардаи хешро дар маври-
ди дар баргҳои ҷуворимакка бармаҳал ҳосил шудани кисло-
таи себ пешкаш менамоянд. Г.П. Корчак ва дигарон (соли 

+ UTP 
UDP глюкоза 
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1965) аввалин шуда нишон додаанд, ки кислота-ҳои дукарбо-
на (кислотаи себ ва кислотаи аспарагинӣ) маҳсулотҳои авва-
лини протсеси азхудкуни (фиксатсия)-и СО2 дар мисоли рас-
тании найшакар ба шумор мераванд. Сипас, ин пайвастагиҳо 
ба воситаи кислотаи 3-фосфо-глитсеринӣ то ба қандҳо табдил 
дода мешаванд. Аввалин бор олимони австралиягӣ М.Д. Хетч 
ва К.Р. Слэк (соли 1966) ин роҳи захирашавии СО2-ро дар фо-
тосинтез ҳамчун роҳи аз сикли Калвин тафовутдошта, муайян 
намудаанд. Намояндагони растаниҳои роҳи С4-фотосинтез 
найшакар, ҷуворимакка ва ғайраҳо ба шумор мераванд. Барги 
ин гурўҳи растаниҳо дорои ду типи гуногуни хлоропластҳо 
мебошанд: 1) хлоропластхои шаклан муқаррарӣ (хлоро-
пластҳои  ҳуҷайраҳои мезофиллӣ); 2) хлоропластҳои шаклан 
калонҳаҷм ва беграна (хлоропластҳои ҳуҷайраҳои бандчаҳои 
гузаронандаро иҳотакарда ҳуҷайраҳои обкладка). СО2-и бо 
роҳи дифузионӣ ва ба воситаи масомаҳо аз ҷониби барг азху-
дкардашуда ба ситоплазмаи ҳуҷайраи мезофиллӣ дохил ме-
гардад. Дар таркиби ситоплазмаи ҳуҷайраҳои мезофиллӣ СО2 
бо фосфоэнолпируват (ФЭП) ба реаксия дохил шуда, дар 
натиҷа кислотаи сирко (оксалат ё ЩУК)-ро ҳосил менамояд. 
Реаксияи байни СО2 ва ФЭП-ро ферменти ФЭП-карбоксилаза 
танзим менамояд. Сипас, оксалат ба хлоропластҳо дохил 
шуда, дар он ҷо тавассути NADPH-и дар рафти реаксияҳои 
давраи равшании фотосинтез ҳосилшуда то кислотаи себ (ма-
лат) бар-қарор мешавад (расми 17). ЩУК дар иштироки NН4 
метавонад ба аспарат мубаддал гардад. Малат, минбаъд, аз 
хлоропластҳои ҳуҷайраҳои мезофилӣ берун шуда, ба 
ҳуҷайраҳои обкладка дохил ва дар он ҷо тавассути малик-
энзим (малатдегидрогеназаи декарбоксилноккунанда) то 
ҳосилшавии пируват ва СО2 декарбоксилнок мешавад.  

Чи тавре ки қайд гардида буд, дар хлоропластҳои 
ҳуҷайраҳои обкладка гранаҳо дида намешаванд. Бинобар ин, 
ФС-II (фотосистемае, ки нақлиёти ғайридаврии элек-
тронҳоро амалӣ мегардонад) дар онҳо нағз инкишоф наёфта-
аст. Бо вуҷуди ҳамаи ин, дар онҳо синтези крахмал ниҳоят 
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хуб мегузарад. Ба амал омадани синтези крахмал дар 
ҳуҷайраҳое, ки хлоропластҳои онҳо аз гранҳо маҳру-манд, 
чунин шарҳ дода мешавад: дар хлорпластҳои ҳуҷайраҳои об-
кладка NADPH-и аз ҷониби малик-энзим азхудкардашуда ва 
СО2-и дар рафти декарбоксилнокшавии малат ҳосилшуда ис-
тифода карда мешаванд. Ҳамчу-нин, дар хлоропластҳои ин 
ҳуҷайраҳо дар протсеси фотофосфорнокшавии сиклӣ миқдо-
ри зиёди АТР ҳосил  шуда, азхудкуни (фиксатсия)-и СО2 аз 
рўйи сикли Калвин мегузарад. Дар баъзе растаниҳои роҳи С4-
фотосинтез, масалан: амарант, лебеда кислотаи себ дар мито-
хондрияи ҳуҷайра-ҳои обкладка декарбоксилнок шуда, NAD 
барқарор мешавад.  

 

 
Расми 17. Роҳи С4-фотосинтез (сикли Хэтч ва Слек): 
                  Тавзеҳ: ҶҲ – ҷилди ҳуҷайра 

  
Пирувати дар хлоропластҳои ҳуҷайраҳои обкладка дар 

натиҷаи таҷзияшавии малат ҳосилшуда аз нав ба хло-
ропластҳои ҳуҷайраҳои мезофиллӣ дохил мешавад (расми 
14). Малат дар таркиби ҳуҷайраҳои мезофиллӣ метавонад боз 
ба аксептори аввалаи СО2, яъне ба ФЭП табдил ёбад. Дорои 
чунин ҳолати компартментатсионӣ (яъне, тарзи ҷойгиршавӣ) 
будани протсесҳо ба растаниҳои роҳи С4-фо-тосинтез имкон 
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медиҳад, ки хлоропластҳои онҳо, ҳатто, ҳангоми дар ҳолати 
пўшида будани масомаҳо низ протсеси фотосинтезро амалӣ 
гардонанд. Банобар аз малат (аспарат)-и пешакӣ чун донори 
СО2 ҳосилшуда истифода кардан, хлоропластҳои ҳуҷайраҳои 
обкладкаи растаниҳои роҳи С4-фотосинтез метавонанд аз 
СО2-и дар рафти фото-нафаскашӣ ҳосилшуда истифода ба-
ранд. Пўшидашавии масомаҳо дар зери таъсири гармии аз ҳад 
зиёд ба камшавии харҷи об ҳангоми бухоршавӣ (транспират-
сия) оварда мерасонад. Бинобар ин, тааҷҷубовар нест, ки ба 
гурўҳи растаниҳои роҳи С4-фотосинтез аксарияти растаниҳои 
минтақаҳои хушки тропикӣ дохил мешаванд. Растаниҳои 
роҳи С4-фотосинтез, одатан, ба таъсири шўрии хок низ усто-
воранд. Ҳолати истифодабарии об, яъне таносуби миқ-дори 
СО2-и дар рафти фотосинтез азхудкардашуда, бар оби дар 
рафти транспиратсия хориҷгардида дар растани-ҳои роҳи С4-
фотосинтез дар муқоиса ба растаниҳои роҳи С3-фотосинтез 
ду маротиба камтар аст. Ҳамин тариқ, бинобар доштани шид-
датнокии баланди фотосинтетикӣ ҳангоми пўшидашавии ма-
сомаҳо растаниҳои роҳи С4-фотосинтез дар ҷойҳои иқлими 
хушк нисбат ба растани-ҳои роҳи С3-фотосинтез бартарӣ 
зоҳир менамоянд. Азхудкуни (фиксатсия)-и СО2 тавассути 
ФЭП ва ҳосилшавии малат (аспарат) дар таркиби хлоро-
пластҳои ҳуҷайраҳои обкладка, ки чун хлоропластҳои 
ҳуҷайраҳои растаниҳои роҳи С3-фотосинтез фаъолият меку-
нанд, ба сифати насоси танзимкунандаи рафти дохилшавии 
СО2

 хизмат мекунанд.   
Фотосинтез аз рўйи типи суккулентҳо. Суккулентҳо 

(авлоди Crassulla, Bryophylum ва ғайраҳо) баҳри амалӣ гардо-
нидани фотосинтез дар шароитҳои иқлими хушк мутобиқ 
гардидаанд. Ба онҳо даври шабонарўзии метаболизми кисло-
таҳои чоркарбона (С4) бо ҳосилшавии кислоти себ (шабона) 
хос мебошад. Дар асоси ифода кардани мазмуни ин протсес 
бо ибораи англисии «crassulaceаn acid metabolism (CAM)», 
дар бисёр мавридҳо ин типи фотосинтезро ба таври мухтасар 
чун САМ-метаболизм, ном мебаранд. Масомаи растаниҳои 
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роҳи САМ-метаболизм, одатан, рўзона – пўшида ва шабона 
кушода аст. СО2, пас аз ба барги ин растаниҳо дохил шудан, 
дар иштироки ФЭП-карбоксилаза бо фосфоэнолпируват 
таъсир мерасонад, дар натиҷа оксалоатсетат ҳосил мешавад. 
Манбаи ҳосилшавии ФЭП барои ин растаниҳо крахмал ба 
шумор меравад. СО2-и дар рафти нафаскашӣ дар барги раста-
ниҳои суккулентӣ ҳосилшуда низ, айнан, ба ҳамин ҳодиса ги-
рифтор мешавад. Оксалоатсетати бо ҳамин роҳ хосилшуда 
дар зери таъсири NADH-и аз малатдегидрогеназа вобаста то 
кислотаи себ, ки дар таркиби вакуолаҳои ҳуҷайраҳои барг за-
хира мешавад, барқарор мегардад (расми 18).  

 

 
 

Расми 18. Метаболизми пайвастагиҳои органикӣ  
               аз рўйи типи суккулентҳо 
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Ин ҳолат боиси шабона турш гардидани шираи 
ҳуҷайравӣ мегардад. Оксалоатсетат дар растаниҳои роҳи С4-
фотосинтез метавонад ба сифати манбаи ҳосилшавии малат 
(аспарат) баромад кунад. Мутаассифона, ин  ҳодиса  дар рас-
таниҳои  роҳи САМ-метаболизм  на он қадар хуб мушоҳида 
карда мешавад. Рўзона бошад, дар зери таъсири ҳароратҳои 
баланд, яъне дар лаҳзаҳои пўшида будани масомаҳо, малат аз 
таркиби вакуола ба ситоплазма кашонда мешавад ва дар он ҷо 
бо иштироки ферменти малатдегидрогеназа (малик-энзим) то 
ҳосилшавии СО2 ва пируват декарбоксилнок мегардад. СО2 аз 
таркиби малат ҷудо шуда, минбаъд ба хлоропластҳо дохил 
мешавад ва дар реаксияҳои сикли Калвин иштирок мекунад. 

Ҳамин тариқ, ба растаниҳои дорои фотосинтез аз рўйи 
суккулентҳо (растаниҳои роҳи САМ- метаболизм) ва раста-
ниҳои роҳи С4-фотосинтез доштани хусусиятҳои умумӣ хос 
мебошад. Лекин, дар растаниҳои роҳи САМ-метаболизм 
азхудкуни (фиксатсия)-и СО2 ва ҳосилшавии малат (шабона) 
декарбоксилнокшавии малат бо ҷудоша-вии СО2 ва пируват 
(рўзона) вобаста ба вақт ҷудо карда шудаанд. Ин хусусият 
дар растаниҳои роҳи С4-фотосинтез бошад, тавассути фазо 
(мавқеи ҷойгиршавӣ) муайян гаштааст, яъне: реаксияи якум 
дар хлоропластҳои ҳуҷайраҳои мезофиллӣ ва реаксияи дуюм 
дар хлоропластҳои ҳуҷайра-ҳои обкладка мегузаранд. Ҳанго-
ми таъмин будан бо об аксарияти намояндагони растаниҳои 
суккулентӣ протсеси азхудкуни (фиксатсия)-и СО2-ро чун 
растаниҳои роҳи С4-фотосинтез мегузаронанд ва баръакс, 
баъзе намояндагони растаниҳои роҳи С4-фотосинтез бар аса-
ри норасогии об хусусиятҳои растаниҳои роҳи САМ-
матаболизмро зоҳир менамоянд. 

 
4.3. Фотонафаскашӣ ва метаболизми  

кислотаи гликолевӣ 
 

Дар ҳуҷайраҳои хлоропластдори растаниҳо дар бароба-
ри амалӣ гардидани роҳҳои С3- ва С4-фотосинтез, ҳамчунин, 
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протсеси фотонафаскашӣ (протсеси дар зери таъсири рав-
шанӣ фаъол гардидани шиддатнокии ҷудоша-вии СО2 ва 
азхудкунии О2) низ ба амал меояд. Бинобар дар чунин 
мавридҳо ба сифати маҳсулоти аввалин ҳосил шудани кисло-
таи гликолевӣ, ин роҳи азхудкуни (фиксатсия)-и СО2-ро дар 
растаниҳо бештар роҳи гликолатӣ меноманд. Яке аз омилҳои 
пастгардонандаи самаранокии фотосинтетикии растаниҳои 
роҳи С3-фотосинтез (то 50%)  ин баландшавии шиддатнокии 
протсеси фотонафаскашии онҳо ба шумор меравад.  

Шиддатнокии фотонафаскашии растаниҳои роҳи  С3-
фотосинтез одатан дар шароитҳои норасогии СО2 ва аз ҳад 
зиёд будани миқдори О2 баланд мешавад. Дар чунин шаро-
итҳо дар хлоропластҳо ферменти РДФ-карбоксилаза метаво-
над чун ферменти хусусияти оксигеназадошта фаъолият 
намояд. Дар натиҷа ин фермент метавонад реаксияи бо роҳи 
оксидшавӣ вайрон  гардидани рибулозо-1,5-дифосфатро то 
кислотаҳои 3-ФГ ва 2-фосфогликолевӣ танзим гардонад. Кис-
лотаи 2-фосфогликолевӣ бо роҳи аз даст додани боқимондаи 
фосфатӣ ба кислотаи гликолевӣ табдил меёбад (расми 19). 
Молекулаҳои О2 ва СО2  барои ишғол намудани маркази ката-
ликии ферменти РДФ-карбоксилаза байни ҳамдигар муқоби-
лият нишон меди-ҳанд: ҳангоми баланд будани миқдори СО2 
ва паст будани миқдори О2 хусусияти карбоксилазӣ ва дар 
ҳолатҳои баръакс – хусусияти оксигеназии ин фермент зоҳир 
мегар-данд. Ҳангоми зоҳир гардидани хусусияти оксигеназии 
ферменти РДФ-карбоксилаза/оксигеназа кислотаи фосфо-
гликолевӣ  ҳосил мешавад.  

Баландшавии ҳарорат чун омили дигари пастгардо-
нандаи  самараи  фотосинтетикӣ  ва мусоидаткунандаи ба-
ландшавии шиддатнокии протсеси фотонафаскашӣ дар рас-
таниҳо муайян карда шудааст.  

Протсеси фотонафаскашӣ дар асоси таъсири мутақо-
билаи се органеллаи ҳуҷайравӣ: хлоропластҳо      перок-
сисомаҳо         митохондрияҳо ба амал меояд (расми 19). 
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              Расми 19. Фотонафаскашӣ ва метаболизми кислотаи глико-

левӣ 
 

Гликолат  аз  хлоропласт  ба  пероксисома  гузашта, дар 
он дар зери таъсири ферменти гликолатоксидаза оксид меша-
вад. Оксиди  гидрогенӣ (Н2О2)-и  дар  рафти ин протсес 
ҳосилшуда аз тарафи  каталазаи  пероксисома  бартараф кар-
да мешавад. Гликолат минбаъд бо роҳи аминнок гардидан ба 
глитсин табдил меёбад. Дар ин реаксия ба сифати донори 
гурўҳи аминӣ глутамат баромад мекунад.  

Глитсин аз таркиби пероксисома берун шуда, дохили 
органеллаи сеюм - митохондрия  мегардад. Дар митохондрия 
аз ҳисоби ду молекулаи глитсин серин ҳосил шуда, СО2 хо-
риҷ мешавад. Бо ҳамин, тартиби амалӣ гардидани реаксияҳои 
протсеси фотонафаскашӣ самти муқо-билро мегирад: серин 
аз нав ба пероксисома дохил шуда, дар он гурўҳи аминии 
худро ба пируват медиҳад. Дар натиҷа, пируват ба аланин ва 
серин ба гидроксипируват табдил меёбанд. Пас аз ин, гидрок-
сипируват якбора то ҳосил-шавии глитсерат барқарор меша-
вад. Сипас, глитсерат метавонад ба таркиби хлоропластҳо до-
хил шуда, тавассути фосфорнокшавӣ вориди сикли Калвин 
гардад. 

Пайдарҳам амалӣ гардидани реаксияҳои протсеси фото-
нафаскашӣ на ҳамеша боиси ба амал омадани як даври пур-
раи он гардида метавонанд. Роҳи гликолатии растаниҳои С3-
фотосинтез  метавонад дар митохондрия ба охир расад. Дар 
чунин ҳолатҳо маҳсулоти охирини протсес серин ва СО2 ба 
ҳисоб мераванд. Ҷудошавии СО2 ҳангоми баланд будани 
шиддатнокии фотонафаскашӣ сабаби паст гардидани нетто-
фотосинтез (ҳосилнокии хоси фотосинтетикӣ)-ро  маънидод 
ва тасдиқ менамояд.  

Дар растаниҳои роҳи С4-фотосинтез СО2-и дар рафти 
фотонафаскашӣ ҳосилшуда аз нав аз ҷониби ҳуҷайраҳои ме-
зофиллӣ аз худ карда мешавад. Молекулаи СО2 дар хлоро-
пластҳои ҳуҷайраҳои мезофиллӣ бо ФЭП ба реаксия дохил 



 79

шуда, дар натиҷа оксалоатсетат ва малатро ҳосил мекунанд. 
Сипас, малат СО2-и дар таркиби худ нигоҳ-доштаро ба хло-
ропластҳои ҳуҷайраҳои обкладка медиҳад, яъне ба ҷое, ки дар 
он сикли Калвин амалӣ мегардад. Дараҷаи баланди нетто-
фотосинтези  растаниҳои роҳи С4-фотосинтез бевосита дар 
асоси ҳамин маънӣ шарҳ дода мешавад. 

Пас, фотонафаскашӣ дар ҳаёти растаниҳо чӣ аҳамият 
ва чӣ мавқеъ дорад? Ҷиҳати пайдо кардани ҷавоб ба ин суол 
онро ёдовар мебояд шуд, ки роҳи гликолатӣ ба ҳосилшавии 
глитсин ва серин оварда мерасонаду дар пероксисомаҳо 
барқароршавии NADP+ ба амал меояд. Ҳамчунин, натиҷаҳое 
ба даст оварда шудаанд, ки оид ба генератсияшавии АТР ҳан-
гоми ҳосилшавии серин маълумот медиҳанд. Нишон дода 
шудааст, ки ҳангоми дар муҳитҳои дорои  фишори персиалии 
О2 ва консентратсияи баланди СО2 нигоҳ доштани растаниҳои 
роҳи С3-фотосинтез онҳо чун растаниҳои роҳи С4-фотосинтез 
рафтор мекунанд. Яъне, дар чунин ҳолатҳо онҳо низ дорои 
шиддатнокии пасти фотонафаскашӣ мебошанд.   

Дар асоси ҳамаи ин гуфтаҳо чунин хулоса кардан имкон 
дорад, ки мафҳуми «фотонафаскашӣ» танҳо дорои  мазмуни 
расмӣ мебошад, яъне, агар О2 азхуд карда шавад – СО2 хориҷ  
карда мешавад, лекин аз рўйи хусусияти функсионалӣ прот-
сеси фотонафаскашӣ ба протсеси нафаскашӣ ягон шабоҳат 
надорад.   

 
Фасли 5. МЕХАНИЗМҲОИ ЭНДОГЕНӢ (ДОХИЛӢ)-и  

          ТАНЗИМ НАМУДАНИ ФОТОСИНТЕЗ 
 

Танзими протсеси фотосинтез дар дараҷаи мембра-наҳо, 
хлоропластҳо, ҳуҷайраҳо, бофтаҳо, узвҳо ва организми томи 
растанӣ ба амал оварда мешавад. Дар рафти амалӣ гардидани 
протсеси фотосинтез ҳамаи системаҳои танзимкунанда ишти-
рок мекунанд.  

Танзими фотосинтез дар дараҷаи барг. Барг ҳамчун 
узви фотосинтетикӣ вазифаҳои гуногунро иҷро мекунад. Ва-
зифаҳои аосии барги растаниҳои сабз ин гузаронидани фото-
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синтез (ғизогирӣ аз таркиби ҳаво), транспиратсия (бухорша-
вии об аз сатҳи баргҳо) ва синтези як қатор пайвастагиҳои 
органикӣ, аз ҷумла фитогормонҳо (ауксин-ҳо, гиббереллинҳо, 
кислотаи абссизинӣ) мебошанд. Барг, одатан сатҳи нисбат, ба 
ғафсии он хеле паҳн ва сохти дорсалию вентралӣ дорад. 
Сатҳи ниҳоят паҳн доштани барг ба он имкон медиҳад, ки дар 
як воҳиди бофтавӣ масоҳати бештарро ишғол намояд. Сатҳи 
паҳн доштани баргҳо натиҷаи дурударози мутобиқшавии 
онҳо ба тарзи «ғизо-гирӣ аз таркиби ҳаво» мебошад.  

Бофтаи муҳимтарини барг мезофилл ба шумор меравад, 
чунки дар он протсеси фотосинтез ба амал меояд (расми 20).  

 

 
 

Расми 20. Сохти анатомии барг 
   
 Эпидермис бофтаи рўйпўшкунандаи барг буда, дар 

байни ҳуҷайраҳои он ба ҷуз ҳуҷайраҳои қисматҳои охирини 
аппарати масомавӣ ҳуҷайраҳои боқимонда хлоропласт надо-
ранд. Эпидермиси барг бофтаҳои дохилии онро аз таъсири 
омилҳои беруна муҳофизат намуда, протсеси мубодилаи 
газҳо ва транспиратсияро дар барг танзим мекунад. Систе-
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маҳои гузаронандаи тамоми сатҳи баргро фарогирифта онро 
бо об, моддаҳои маъданӣ таъмин намуда, дар ҷараёни пайва-
стагиҳои органикӣ ва ассимилят-ҳои гуногун аз барг ба 
қисматҳои дигари растанӣ самт гирифта,  иштирок менамо-
янд.  

Мезофилл, одатан, ба ду хели бофтаҳо: бофтаи поли-
садӣ (сутуншакл – бофтаи дар зери эпидермиси болоии барг 
ҷойгиршуда) ва бофтаи лабмонанд (бофтаи дар болои эпи-
дермиси поёнии барг ҷойгиршуда) ҷудо шудааст.  

Дар мезофилли полисадӣ ҳуҷайраҳо ба таври нисбат ба 
сатҳи барг ҳолати перпендикулярдошта кашиш хўрда-анд ва 
дар як ё якчанд қатор ҷойгир шудаанд. Ҳуҷай-раҳои мезо-
филли лабмонанд, бинобар дар байни онҳо мавҷуд будани 
фазоҳои байниҳуҷайравии ҳаҷман  бузург, аз ҳамдигар дур-
дур (пўкмонанд) ҷойгир шудаанд. Масо-маҳои аксарияти рас-
таниҳо дар эпидермиси поёнии барг ҷойгир шудаанд, яъне 
фазоҳои бузурги байниҳуҷайравии дар эпидермиси поёнӣ 
мавҷудбуда бевосита ба таъмин намудани протсеси мубоди-
лаи газҳо мутобиқ гаштаанд. Бофтаи полисади (сутуншакл)-и 
ба тарафи равшанӣ нигаронидашуда қисми аз ҳама зиёди 
хлоропластҳои баргро дарбар гирифта, дар протсеси ассими-
лятсия (захирашавӣ)-и СО2 нақши аввалиндараҷаро ишғол 
намудааст. Миқдо-ри қабатҳои ҳуҷайраҳои мезофиллӣ дар 
таркиби барг аз дараҷаи шиддатнокии равшанӣ вобастагӣ до-
рад. Баргҳои дар зери таъсири равшанӣ инкишофёфтаи раста-
нӣ дорои мезофилли пурраташаккулёфта мебошанд. Дар рас-
тани-ҳои ареалҳои хушк – ксерофитҳо бофтаи полисадии па-
ренхима дар бисёр ҳолатҳо дар ду тарафи барг ҷойгир шуда-
аст, бофтаи лабмонанд бошад, ниҳоят суст инкишоф ёфтааст 
ва ё ин ки тамоман вуҷуд надорад.  

Акнун пайдарҳамии протсесҳоеро манзури диққати шу-
мо мегардонем, ки онҳо дар ҳуҷайра ва бофтаҳои сабзи барг 
ҳангоми якдигарро иваз намудани равшанӣ ва торикӣ мегуза-
ранд. 
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Пас аз якчанд дақиқаҳои аввали ба барг бо равшанӣ 
таъсир намудан, ҳаҷми хлоропластҳо хурд шуда, онҳо дорои 
сатҳҳои нисбатан паҳн (дискмонанд) мегарданд. Дар натиҷа, 
тилакоид ва гранаҳо дар таркиби хлорофилл аз ҷо беҷо шуда, 
нисбат ба ҳамдигар зичтар ҷойгир мешаванд. Дар зери таъси-
ри равшанӣ кашишхўрии хлоропластҳо боиси ба амал омада-
ни градиенти протонҳои трансмем-бранавӣ ва тағйирёбии по-
тенсиали барқии мембранаи худи хлоропластҳо мегарданд. 
Дараҷаи муайяни кашиш-хўрии хлоропласт барои самара-
бахш кор кардани занҷири нақлиёти электронҳо ва алоқаманд 
гардидани он бо протсеси ҳосилшавии АТФ зарур мебошад. 
Нақлиёти протон-ҳо ба дохили тилакоидҳо таҳти бузургиҳои 
рН 5,0-5,5 ба туршшавии ковокии дарунии худи тилакоидҳо, 
ишқорнок гардидани строммаҳои хлоропластҳо (дар торикӣ 
таҳти рН 7,0 ва дар равшанӣ таҳти рН 8,0) оварда мерасонад. 
Дар натиҷаи ба тилакоидҳо дохилшавии ионҳои Н+, ионҳои 
Mg2+ аз таркиби онҳо хориҷ  шуда, ба стромма ворид мегар-
данд.    

Ба амал омадани NADP, ATP, O2, Mg ва тағйирёбии рН-
и муҳит дар стромма  ба реаксияҳои фотосинтетикии азхуд-
кунии СО2 бевосита ва ё бавосита таъсир мерасонанд. Дар  
асоси таҷрибаҳо нишон дода шудааст, ки азхудкунии СО2 аз 
ҷониби хлоропластҳои аз таркиби ҳуҷайраҳои баргҳо ҷудо-
кардашуда таҳти рН-и 7,2 мушо-ҳида намегардад, лекин 
таҳти рН 8,0 ниҳоят хуб мегузарад. Сабаби таҳти рН 8,0 хуб 
гузаштани реаксияҳои азхудкунии СО2 аз ҷониби хлоро-
пластҳои ҷудокардашуда дар тағйирёбии фаъолнокии як қа-
тор  ферментҳое ифода мегардад, ки онҳо дар муҳитҳои сусти 
ишқорӣ дорои рН-ҳои оптималӣ мебошанд. Масалан, рибуло-
зофосфаткиназа (рН 7,9), дегидрогеназаҳои алдегиди фосфо-
глитсеринӣ (рН 7,8), рибулозо-1,5-дифосфаткарбоксилаза ва 
фруктозодифосфатаза (рН 7,5-8,0). Баландшавии рН-и строма 
ҳангоми ба хлоропласт бо равшанӣ таъсир расондан, боиси 
табдилёбии СО2-и азхудкунанда ба Н2СО3 ва захирашавии 
НСО-

3 мегардад. СО2 аз таркиби НСО-
3 дар зери таъсири кар-
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богидраза то карбоксилнокшавии рибулозо-1,5-дифосфат 
озод мешавад. 

ATP ҳам дар рафти реаксияҳои фосфорнокшавии рибу-
лозо-5-фосфат ва кислотаи ФГ ва ҳам дар реаксияҳои ба син-
тези сахароза ва крахмал  алоқаманд иштирок мекунад. 
NADPH бошад, барои барқароршавии кислотаи ФГ то ба ал-
дегиди ФГ ва ҳосилшавии малат аз ҳисоби кислотаи щевело-
уксусӣ ниҳоят зарур аст. Mg2+ барои нигоҳ доштани фаъол-
нокии функсионалии РДФ-карбоксилаза зарур буда, дар 
протсесҳои синтези хлорофиллҳо ва сафедаҳо иштирок меку-
над.  

Протсеси азхудкунии СО2 пеш аз ҳама дар зери таъсири 
равшание танзим карда мешавад (расми 21), ки он  

 

 
Расми 21. Нақшаи танзим намудани сикли  оксиду 

барқарқароршавандаи пентозофосфатӣ дар дараҷаи ферментҳо 



 84

 (аз рўйи М. Шампинӣ): 
Тавзеҳ: 1 – РДФ-карбоксилаза; 2 – дегидрогеназаи кислотаи 1,3-

ФГ; 3 – фруктозо-1,6-дифосфатфосфатаза; 4 - седогептулоза-1,7-
дифос-фатфосфатаза; 5 - рибулозо-5-фосфаткиназа.   
бевосита як қатор ферментҳои сикли Калвинро фаъол мегар-
донад. Аз ҷумла, ферментҳои РДФ-карбоксилаза, фруктозо-
1,6-дифосфатфосфатаза ва рибулозо-1,5-фосфат-киназа дар 
зери таъсири равшанӣ фаъол мегарданд.  

Танзими фаъолиятнокии ферменти ибтидоии сикли 
Калвин – РДФ-карбоксилаза моҳиятан гуногунмазмун мебо-
шад. Дар баробари дар зери таъсири равшанӣ фаъол гар-
дидан, ин фермент дар зери таъсири фруктозо-6-фос-фат низ 
фаъол мегардад. Пайвастагии 6-фосфоглюконат, ҳамчунин, 
фаъолнокии ферменти дар реаксияи охирини сикли Калвин 
иштироккунанда – рибулозо-5-фосфаткина-заро низ паст ме-
гардонад. Дар охир, маҳсулоти реаксия-ҳои азхудкунии СО2 – 
кислотаи 3-ФГ ба синтези крахмал таъсири мусбат мерасонад. 

Зиёдшавии миқдори О2 дар таркиби строма метавонад 
ба паст гардидани шиддатнокии протсеси азхудкунии СО2 
оварда расонад. Ин ҳолат дар зери таъсири протсеси фотона-
фаскашӣ ба амал меояд. 

Тағйирёбиҳои функсионалӣ дар ҳуҷайраҳои мезо-
филл. Хлоропластҳои  аксарияти растаниҳо вобаста ба шид-
датнокӣ ва самти паҳншавии равшанӣ  қобилияти аз як ҷо ба 
ҷойи дигар  ҳаракат карданро пайдо мекунанд. Таъсири ба-
ланди равшанӣ фототаксисӣ манфии хлоро-пластҳоро ба амал  
меоварад. Дар натиҷа, онҳо аз равша-нӣ дур шуда, дар де-
ворҳои паҳлўии ҳуҷайраҳои паренхимаи сутуншакл  (поли-
садӣ) ҷамъ мешаванд; таъсири пасти равшанӣ боиси ба амал 
омадани фототаксиси  мусбат мегардад. Тахмин мекунанд, ки 
ҳаракати хлоропластҳо дар зери таъсири равшанӣ (паст ё ба-
ланд) тавассути сафеда-ҳои кашишхўрандаи бо мембранаи 
хлоропласт алоқаманд ва бо сафедаҳои кашишхўрандаи тар-
киби   ситоплазма таъсири мутақобилдошта ба амал  меояд. 

Қисмати таҳти таъсири равшанӣ қарордоштаи барг 
муваққатан дорои зарядҳои барқии мусбат мегардад. Ба   амал 
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омадани чунин  ҳолатҳоро  бо  роҳи истифода аз электродҳои 
беруна мушоҳида кардан имкон дорад (расми 22). Чунин 
мавҷи аз ҷиҳати барқӣ мусбати иқтидори боф- 

 
 
Расми 22.  Реаксияи биоэлектрикии аз равшанӣ вобастаи  
                   баргҳои растанӣ (аз рўйи И.А. Рибин, 1977):  
Тавзеҳ: 1 – мавҷи электромусбии иқтидори бофтавии дар зери 

таъсири равшанӣ баамалоянда; 2 – мавҷи электроманфии  иқтидори 
бофтавии пас аз қатъ гардидани таъсири равшанӣ баамалоянда 

 
тавии барг дар асоси  гиперқутбнокшавии иқтидори мембра-
навии ҳуҷайраҳои мезофиллӣ  шарҳ дода мешавад  ва,  бево-
сита,  бо  протсеси  фотосинтез  алоқаманд  мебошад.  
Асосҳое   ҷой доранд, ки мувофиқи онҳо ба амал омадани чу-
нин мавқеъгирии иқтидори бофтавии баргро чун  фаъолгар-
дии насоси  Н+-ӣ дар плазмолеммаи ҳуҷайраҳои мезофиллӣ 
ҳисобидан мумкин аст. Нақлиёти фаъоли ионҳои  Н+ аз сито-
плазма ба ҷилди ҳуҷайра дар асоси  механизми дохилшавии 
моддаҳо ба амал меояд, ки дар давраи ба таври фаъол иҷро  
намудани  вазифаҳои  худ  ба ҳуҷайра  зарур  мебошанд. 

Ба ҳуҷайра таъсири пуриқтидортаринро АТР, NADРН  
ва ассимилиятҳои дар хлоропластҳо ҳосилшуда мебахшанд, 
чунки танҳо бар асари таъсири чунин  пай-вастагиҳо метабо-
лизми ҳуҷайра муайян карда мешавад. Дар зери таъсири рав-
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шанӣ дар таркиби хлоропластҳо таносуби миқдории АТР бар 
АДР якбора баланд мегардад ва дар натиҷаи  бо суръати  ба-
ланд ба амал омадани мубодилаи  эквивалентии  энергетикӣ 
АТР худи ҳамон лаҳза дар таркиби  ситоплазма пайдо шуда, 
аз он ҷо ба таркиби митохондряҳо дохил мешавад. Азбаски 
дараҷаи гузаронандагии ҷилди хлоропласт барои АТР хеле 
паст аст, бинобар ин, гузариши онро аз хлоропласт ба сито-
плазма  механизми челнокӣ  таъмин мегардонад. Ин меха-
низм дар  натиҷаи амалӣ гардидани реаксияи оксиду 
барқарорша-вии байни кислотаи ФГ-ӣ ва фосфодиоксиатсе-
тон фаъолият мекунад, чунки суръати баромади триозафос-
фатҳо тавассути мембранаи хлоропластҳо ба суръати дифу-
зияи озод наздик буда, ин ҳолат дар як вақт боиси нақлиёти 
эквивалентҳои барқароркунанда (NADH) мегардад (рас-ми 
23).  

  

Расми 23. Тарзҳои аз таркиби хлоропласт берун кардани эквива-
лентҳои энергетикӣ (АТР), барқароркунанда (NADH)  

ва ассимилятҳо 
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Гузаронандаи дорои иқтидори баланди барқарор-
кунандандаги (NADPH)-и системаи ЩУК малат дониста 
шудааст. Ҳар кадом ҷузъи ин системаи гузаронанда қоби-
лияти озодона аз мембрана гузаштанро пайдо намуда, 
давраҳои ҷойивазкуниро  аз таркиби хлоропластҳо ба сито-
плазма амалӣ мегардонанд. Далели ин ақида он  аст, ки  дар 
таркиби хлоропластҳо NAD+ ва NADP+-и аз малатдегидроге-
наза  вобаста мавҷуд  мебошанд. Пайдошавии АТР дар тарки-
би ситоплазма ва эквивалентҳои барқарор-кунанда ба он 
оварда мерасонад, ки дар зери таъсири равшанӣ шиддатнокии 
чунин протсесҳои ба энергия эҳтиёҷдошта, ба монанди: син-
тези кислотаҳои равғанӣ, барқароршавии  нитратҳо ва сул-
фатҳо, баланд мегардад. Ҳатто имкон дорад, ки эҳтиёҷи уму-
мии энергетикии ҳуҷайра ба ҳолати таъмингардии протсеси 
азхудкунии СО2  бо АТР монеъ шавад, яъне ба реаксияҳои   
сикли  Калвин  рақобат нишон  дода, АТР-ро дар протсесҳои 
дигари ба энергия эҳтиёҷдоштаи метаболизм истифода кунад.  

Ҳанўз дар лаҳзаҳои аввали амалӣ гардидани фотосинтез 
баромади ассимилятҳо аз таркиби хлоропластҳо ба ситоплаз-
ма оғоз мегардад. Муайян карда шудааст, ки дар як лаҳзаи 
кўтоҳ гузаштани фотосинтез, атомҳои карбонии нишонадори 
таркиби 14СО2 дар ситоплазма, пеш аз ҳама, ба таркиби  фос-
фотриозаҳо, ба таркиби кислотаи ФГ ва фосфодиоксиатсетон 
ва баъд ба таркиби  фруктозо-1,6-дифосфат дохил мешаванд. 
Дар мисоли хлоропластҳои аз таркиби ҳуҷайра ҷудокарда-
шуда нишон дода шудааст, ки сахароза аз ҷилди хлоро-
пластҳо тамоман намегузарад. Аз ин ҷо чунин бармеояд, ки 
ҷойи асосии синтези сахароза дар ҳуҷайра на хлоропластҳо, 
балки ситоплазма ба шумор меравад. Тасдиқи ин нишон-
диҳандаҳо он аст, ки фермент-ҳои асосии дар синтези сахаро-
за иштироккунанда (сахарозафосфатсинтетаза ва UDP-
глюкозопирофосфорилаза)  дар таркиби ситоплазма мавҷуд 
мебошад. 

Баромади пайвастагиҳое, ки минбаъд аз онҳо ан-
гиштобҳо ҳосил мешаванд, аз таркиби хлоропласт ба сито-
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плазма дар шакли кислотаи ФГ, алдегиди ФГ ва фосфодиок-
сиатсетон сурат мегирад.  

Табдилёбиҳои минбаъдаи ба ҳосилшавии гексозо-
фосфатҳо ва сахарозаҳо оваранда, аллакай, дар ситоплазма ба 
амал меоянд. Триозофосфатҳо низ дар таркиби хлоропласт   
айнан  ба  чунин  табдилёбиҳо дучор мегарданд, ки дар 
натиҷа, ҳангоми баландшавии шиддатнокии фотосинтез дар 
хлоропластҳо, крахмал захира мешавад. Крахмали  дар  хло-
ропластҳо  синтезшуда ба сифати манбаи захиравие баромад 
мекунанд, ки дар навбати дуюм аз хлоропласт ба ситоплазма 
интиқол дода мешавад. Дар бисёр мавридҳо натиҷаҳои захи-
рашавии крахмал дар таркиби хлоропластҳо (ба миқдори 
умумии онҳо) назаррас мебошанд.  

Ассимилятҳои аз таркиби хлоропластҳо беруншаванда 
дар ҳуҷайрае, ки дар он фотосинтез амалӣ мегардад, бо ду роҳ 
истифода мешаванд:     

1) дар рафти  реаксияҳои  оксиду барқароршаван-дае, ки 
бо хориҷшавии  СО2  анҷом меёбанд;  

2) барои зиёдшавии массаи ҳуҷайра дар протсеси саб-
зиш, ҳангоми захира  намудани  моддаҳои ғизоӣ  ва синтези  
дуюмини  онҳо. Қисмати зиёди ассимилиятҳо аз таркиби 
ҳуҷайраҳои фотосинтезкунандаи  барг  ба  дигар узву боф-
таҳои растанӣ кашонда мешаванд.  

Таъсири байниҳамдигарии бофтаҳои барг вобаста ба 
фотосинтез. Дар зери таъсири равшанӣ тағйиротҳо на танҳо 
дар ҳуҷайраҳои мезофиллӣ ба амал меоянд, балки равшанӣ 
чун омили муҳимтарини танзимкунандаи кори масомаҳо низ 
баромад мекунад. Ҳангоми дар зери таъсири равшанӣ қарор 
доштан масомаҳои аксарияти растани-ҳо кушода ва дар ба-
робари бартараф гардидани таъсири он пўшида мешаванд. 
Ҳодисаи мазмунан баръакс дар мисоли растаниҳои сукку-
лентӣ мушоҳида мешавад, ки масо-маҳои онҳо рўзона пўши-
да ва шабона кушодаанд. Ба кори масомаҳо (яъне ба ҳолати 
кушода ва пўшидашавии онҳо) миқдори СО2 низ таъсир ме-
расонад. Масалан, ҳангоми камшавии миқдори СО2 дар фа-
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зоҳои байниҳуҷайравӣ доираи сўрохиҳои масомавӣ васеъ 
мешавад. Кушодашавии масомаҳо дар зери таъсири равшанӣ 
ба фаъолияти пластидаҳои ҳуҷайраҳои қисматҳои охирин 
(замикающие)-и аппарати масомавӣ алоқаманд мебошад. 
Ҳангоми аз таркиби барг ҷудо намуда, парвариш кардани 
ҳуҷай-раҳои масомавӣ, таъсири равшанӣ ба фаъолияти кории 
онҳо мушоҳида мегардад.  

Дараҷаи баланди кушодашавии масомаҳо ба баландша-
вии шиддатнокии транспиратсия (бухоршавии об аз сатҳи 
барг) мусоидат менамояд, ки дар натиҷа шиддатнокии 
ҷаббиши об ва моддаҳои маъданӣ аз ҷониби реша ва ҷараёни 
минбаъдаи онҳо тавассути ксилема то ба барг-ҳо баланд ме-
гардад. Мавҷуд будани чунин шароитҳо барои фаъол гар-
дидани кори ҳуҷайраҳои мезофиллӣ зарур аст.  

Бар асари фаъолияти фотосинтетикии ҳуҷайраҳои мезо-
филлӣ бофтаҳои гуногуни барг бо қандҳо ва маҳсу-лоти ди-
гари фотосинетитикӣ таъмин карда мешаванд, ки дар натиҷа 
фаъолнокии функсионалии бандчаҳои гузаронанда баланд 
мегардад.  

Мавҷуд будани ду тарзи нақлиёти ассимилятҳо ба банд-
чаҳои гузаронанда ба таври назариявӣ чунин тахмин карда 
шудааст: 1) тавассути симпласт (яъне ба воситаи плазмоде-
смаҳо ва ситоплазмаи ҳуҷайраҳои нисбат ба ҳамдигар пай-
дарҳам ҷойгиршуда) ва 2) тавассути апопласт (ба воситаи де-
ворҳои ҳуҷайравӣ); чунки дар мисоли аксарияти растаниҳо 
дар байни ҳуҷайраҳои мезофиллӣ ва флоэмавӣ плазмоде-
смаҳо суст инкишоф ёфтаанд ва ё тамоман вуҷуд надоранд. 
Дар апопласти паҳнаки барг имконияти мавҷуд будани қариб 
1/5 ҳисса қандҳо ва ҳиссаи муайяни аминокислотаҳои озод 
ҷой дорад. Ҳуҷайраҳои паренхимаи барг ассимилятҳоро ба 
муҳити беруна озодона ҷудо намуда, онҳоро нисбатан суст аз 
худ мекунанд. Ҳуҷайраҳои флоэмавӣ бошанд, баръакс, қоби-
лияти аз муҳити беруна фаъолона аз худ намудани қандҳо ва 
аминокислотаҳоро доранд. Доштани чунин хусусияти 
ҳуҷайраҳои флоэмавӣ ба гузаронандаҳои энергияталаб воба-
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ста буда, онҳо дохилшавии моддаҳоро ба муқобили градиен-
ти консентратсионӣ таъмин менамоянд. Ақидаҳое баён карда 
шудаанд, ки мувофиқи онҳо сахарозаи дар ҳуҷайра 
ҳосилшуда  ба таркиби ҷилди он гузашта, дар зери таъсири 
ферменти инвертаза ба гексозаҳо (фруктоза ва глюкоза) 
таҷзия мешавад. Минбаъд, гексозаҳо ба банд-чаҳои гузаро-
нанда дохил шуда, дар он ҷо аз нав ба сахароза табдил меё-
банд. Ҳуҷайраҳои флоэмавии канорӣ дар барг нақши коллек-
торро иҷро мекунанд, яъне онҳо асси-милятҳоро ба муқобили 
градиенти консентратсионӣ ҷамъ-оварӣ мекунанд. Нақши 
асосӣ дар протсеси пур гардонидани элементҳои бофтаҳои 
гузаронанда бо ассимилятҳо ба ҳуҷайраҳои ҳамсафар ва па-
ренхимавии флоэма хос мебошад. Дар мисоли баъзе намуди 
растаниҳо ин амалро ҳуҷайраҳое иҷро мекунанд, ки барои 
иҷро намудани ин вазифа махсус гардидаанд. Натиҷаҳое низ 
ба даст оварда шудаанд, ки аз худ намудани қандҳоро аз 
ҷониби ҳуҷайраҳои флоэмавӣ дар иштироки ионҳои Н+ тас-
диқ менамоянд. Яъне, ҳуҷайраҳои флоэмавӣ қандҳоро тавас-
сути кор кардани насоси ионҳои Н+-ии энергияталаб ҷаббида 
мегиранд. Дар натиҷаи бо ассимилятҳо пур гардидани боф-
таҳои барг шиддатнокии фотосинтез паст мешавад. Ҳолати аз 
ҳад зиёд аз қандҳо таркиб ёфтани плас-тидаҳо боиси ба амал 
омадани тағйиротҳои сохтории  дар аввал баргарданда ва 
баъдтар барнагардандаи хлоро-пластҳо мегардад. Дар натиҷа 
шиддатнокии фотосинтез ниҳоят паст мешавад. Захирашавии 
миқдори аз ҳад зиёди  крахмал дар пластидаҳо ва доштани 
таъсири манфии он ба протсеси фотосинтез чунин шарҳ дода 
мешавад: 1) таъсири механикӣ ба тилакоидҳо; 2) пастшавии 
реҷаи равшанӣ дар хлоропласт; 3) такшоншавии ферментҳо 
дар сатҳи крахмал; 4) такшоншавии ионҳо, аз ҷумла ионҳои 
Mg2+, ки барои нигоҳ доштани фаъолнокии ферментҳо зарур 
мебошад; 5) паст гардидани диффузияи СО2. 

Баргҳои аксарияти растаниҳо қобилияти оҳиста-оҳиста 
ба тарафи равшанӣ тоб хўрданро доро мебошанд. Ҳамин тавр, 
онҳо шароитҳои хубтар амалӣ гардидани протсеси фотосин-
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тезро таъмин менамоянд. Айнан бо ҳамин роҳ «мозаикаи 
барг» ҳосил мешавад.          

Танзими протсеси фотосинтез дар растании том. 
Амалӣ гардидани вазифаи фотосинтетикии растании томъ аз 
як тараф, ба доштани мутақобилияти автономии ирсӣ ва био-
химиявии сохторҳои дараҷаи пасти тани растанигӣ (хлоро-
пласт, ҳуҷайра) ва, аз тарафи дигар, ба системаҳои мураккаби 
интегратсионию кооперативии алоқаи фотосинтез бо тамоми 
вазифаҳои ҳаётии он муайян карда мешавад. Протсесҳои ҳа-
ётӣ (онтогенетикӣ) дар организми растанӣ мавҷудияти дои-
мии минтақаҳои аттрагири (мин-тақаҳои ба худ ҷазбкунанда)-
ро таъмин мегардонанд. Дар маркази чунин минтақаҳо ё 
протсесҳои навсозӣ ва сабзиши сохторҳои гуногун,  ё синтези 
моддаҳои захиравӣ (дар таркиби меваҳо, лўндаҳо, пиёзакҳо) 
ба амал меоянд. Дар ҳар ду ҳолат ҳам минтақаҳои аттрагирӣ 
нисбат ба протсеси фотосинтез талаботи хоса зоҳир менамо-
янд. Донор (фотосинтез) ва аксептор (протсесҳои сабзиш ва 
захирашавии моддаҳо)-и ассимилятҳо аз худ системаи таъси-
ри мутақобилдоштаро мегузоранд. Агар шароитҳои беруна 
шиддатнокии фотосинтезро маҳдуд нагардонанд, он гоҳ 
иҷрои ин амал аз ҷониби протсесҳои энергетикӣ (ҳосил-шавӣ 
ва ташаккулёбии  узвҳои нав) ба амал оварда мешавад. Чунин 
ҳолатро дар мисоли ҳодисаҳои гуногуни дар ҳаёти растаниҳо 
ҷойдошта, мушоҳида кардан мумкин аст. Масалан, канда 
партофтани суттаҳои ҷавони ҷуворимак-ка, меваҳои помидор, 
боимҷон ва ё себ боиси паст гардидани шиддатнокии устуво-
ри фотосинтетикии баргҳо мегардад; канда партофтани як 
қисми баргҳо, дар баробари пурра нигоҳ доштани фаъолият-
нокии доимии марказҳои аттрагирӣ, баръакс ба баландшавии 
шиддатнокии фотосинтетикии баргҳои дар тани растанӣ 
боқимонда оварда мерасонад.  

Механизмҳои чунин баҳамтаъсиркуниҳо дар асоси 
ҳодисаи репрессияи метаболитикии фотосинтез шарҳ дода 
мешавад. Муайян карда шудааст, ки фаъолияти кории мар-
казҳои аттрагирӣ чи қадар пурқувват бошад, барг аз ассими-
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лятҳои фотосинтетикӣ ҳамон қадар самаранок озод мешавад. 
Ин ҳолат барои баландшавии шиддатнокии фотосинтез чун 
шароити муҳим баромад мекунад.  

Дар рафти ҳамаи ин протсесҳо мавқеи аввалинда-раҷа 
ба фитогормонҳо, ингибиторҳои эндогенӣ (дохилӣ)-и сабзиш 
ва метаболитҳо (баъзе намояндагони полифе-нолҳо) дода 
мешавад. Иштироки фитогормонҳо дар протсеси фотосинтез 
ба таври нақшаи аз ҷониби А.Т. Мокроносов пешниҳодкар-
дашуда ифода мегардад:  

 
 
 
 
   
 
 
 
 
 
 
 
  
 
  
 
Аз нақшаи мазкур чунин бармеояд, ки фитогор-монҳо 

дар қисмҳои гуногуни организми растанӣ, аз ҷумла дар хло-
ропластҳо, ҳосил шуда, ба протсеси фотосинтез ҳам таъсири 
масофавӣ ва ҳам таъсири бевосита мерасонанд. Таъсири фи-
тогормонҳо, ҳамчунин, дар дараҷаи хло-ропластҳо низ зоҳир 
мегардад. Таъсири масофавӣ таҳти мазмуни дорои хусусияти 
танзимкунанда будани таъсири фитогормонҳо ба протсесҳои 
сабзиш ва инкишофёбӣ (эпи-генез), яъне захирашавии мод-
даҳои ғизоӣ, нақлиёти асси-милятҳо, ҳосилшавӣ ва фаъолно-
кии моддаҳои аттрагирӣ, маънидод карда мешавад. Аз ҷониби 

Синтези гормонњо дар 
бофтањои поя, реша, 

мевањо ва ѓайра 

Синтези гормонњо 
дар хлоропластњо 

Гормонњо, ин-
гибиторњо 

Эпигенез 
 

Наќлиёти 
ассими-
лятњо 

Фотосинтез 
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дигар, фитогормон-ҳо тавассути ба амал овардани 
тағйиротҳои ҳолати мем-бранаҳо, фаъолнокии ферментҳо, 
генератсияи потенсиали трансмембранавӣ ба фаъолнокии 
хлоропластҳо таъсири бевосита мерасонанд. Исбот карда 
шудааст, ки мавқеи фитогормонҳо, аз ҷумла ситокининҳо, дар 
биогенези хло-ропластҳо, синтези хлорофилл ва ферментҳои 
сикли Калвин назаррас мебошад. 

Як қатор фитогормонҳо (кислотаи ИУ, гиббереллин, 
кислотаи асбсизинӣ), баъзе намояндагони фенолҳои аз ҷиҳати 
физиологӣ фаъол дар бофтаҳои барг ҳосил мешаванд. Сито-
кинин, ки дар протсеси сабзиши барг бевосита нақши муҳим 
дорад, аз дигар қисмҳои тани растанӣ, пеш аз ҳама аз таркиби 
реша, ба минтақаҳои ҳосилшавии муғҷаҳои баргӣ омада ме-
расад. Мавҷуд будани чунин система алоқамандиҳои тара-
файни узвҳоро ба амал оварда, танзими функсионалии 
фаъолиятнокии растании томро таъмин мегардонад. 
 
 
 

Фасли 6. ЭКОЛОГИЯИ ФОТОСИНТЕЗ 
 

 Вобастагии ҳосилнокии фотосинтезро аз омилҳои муҳит 
(шиддатнокӣ ва таркиби спектралии энергияи равшанӣ, 
миқдори СО2, ҳарорат, мубодилаи об дар боф-таҳои барг, 
ғизои маъдании барг ва ғайраҳо) экологияи фотосинтез ме-
номанд. Омўзиши таъсири ин омилҳо ба протсеси фотосинтез 
ва мутобиқшавии организми растанӣ ба таъсири онҳо дар 
соҳаи растанипарварӣ дорои аҳамияти хоса мебошад.  
  
 
 

6.1.Вобастагии фотосинтез аз таъсири  
омилҳои муҳити беруна 

 
 Шиддатнокӣ ва таркиби спектралии равшанӣ. Муа-
йян карда шудааст, ки баргҳо 80-85%-и энергияи аз ҷиҳати 
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фотосинтетикӣ фаъоли нурҳои қисматҳои гуногун (ҳудуди 
дарозиҳои мавҷии 400-700 нм) ва 25%-и нурҳои қисмати ин-
фрасурхи спектри равшаниро, ки онҳо дар маҷмўъ 55%-и 
энергияи радиатсияи умумии Офтобро ташкил медиҳанд, 
фурў мебаранд. Дар рафти фотосинтез бошад, ҳамагӣ 1,5-
2,0%-и энергияи равшании аз ҷониби баргҳо фурўбурдашуда, 
ки онро радиатсияи фаъоли фотосинтетикӣ (РФФ) меноманд, 
масраф мегардад (расми 24).  

 
Расми 24. Мувозинати энергетикии барги растанӣ  

         Тавзеҳ: ҳолати харҷ гардидани энергияи аз ҷониби барг фурўбурда-
шуда дар рафти амалӣ гардидани корҳои гуногун  ба ҳисоби фоиз оварда 
шудааст. 
 
 Вобастагии шиддатнокӣ (суръат)-и фотосинтез аз шид-
датнокии равшанӣ  хатти каҷи логарифмиро ифода мекунад 
(расми 25).  
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Расми 25. Вобастагии шиддатнокӣ (суръат)-и фотосинтези  

              баргҳои ҷуворимакка аз шиддатнокии равшанӣ  
 

 Вобастагии рост (бевосита)-и суръати фотосинтез аз ҷа-
раёни афкандагии энергияи равшанӣ танҳо таҳти шиддатно-
кии пасти он ҷой дорад. Фотосинтез ҳанўз дар баробари 
паҳншавии шуоъҳои аввалини равшанӣ оғоз мегардад. Ин 
нишондиҳандаи фотосинтез аввалин бор ҳангоми истифода 
кардан аз равшании сунъӣ (равшании чароғи керосинӣ)  дар 
соли 1880 аз ҷониби А.С. Фаминтсин муайян карда шудааст. 
Ў нишон додааст, ки равшании чароғи керосинӣ танҳо барои 
оғоз гардидани протсеси фотосинтез кифоягӣ мекунад. Дар 
аксарияти растаниҳои равшани-дўст шиддатнокии аз ҳама 
баланд (максималӣ)-и фотосинтез (яъне ба ҳисоби 100%) ҳан-
гоми афкандагии энергияи равшании нисфи энергияи афкан-
даи офтобро ташкил-диҳанда ба қайд гирифта шудааст. Ай-
нан ба ҳамин миқдор афкандагии нури равшании сунъӣ, ҳо-
лати аз таъ-сири энергияи равшанӣ қонеъ будани баргҳоро 
таъмин карда метавонад. Аз ин миқдор зиёдшавии таъсири 
рав-шанӣ шиддатнокии фотосинтезро оҳиста-оҳиста паст  ме-
гардонад.  
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 Таҳлили хатти каҷи таъсири равшанӣ ба фотосинтез им-
кон медиҳад, ки оид ба моҳият ва фаъолият (кор)-и  сис-
темаҳои фотохимиявию ферментативӣ маълумотҳо ба даст 
орем. Масалан, кунҷи моилро доштани хатти каҷи таъсири 
равшанӣ ба фотосинтез, доир ба суръати амалӣ гардидани ре-
аксияҳои фотохимиявӣ  ва миқдори хлорофилл маълумот 
медиҳад: чи қадар моил будани он зиёд бошад, дараҷаи 
фурўбарии равшанӣ ҳамон қадар баланд мегардад. Одатан, 
нишондиҳандаи фурўбарии фаъолонаи равшанӣ ба раста-
ниҳои соядўсти ҷангалҳо ва обсабзҳои қисматҳои поёнии 
кўлҳо, баҳрҳо ва уқёнусҳо хос мебошад, чунки онҳо ба шаро-
итҳои таъсири сусти равшанӣ мутобиқ гаштаанд. Аппарати 
пигментии ниҳоят хубинкишофёфтаи ин гуна растаниҳо аз 
худ қобилияти фурўбарии фаъолонаи шиддатнокии пасти 
равшаниро зоҳир менамояд.  
 Фаъолнокии фотосинтез дар қисматҳои таъминкунандаи 
шиддатнокии максималии таъсири равшанӣ ба фотосинтез, 
доштани иқтидори баланди фурўбарӣ ва барқароркунии СО2-
ро ифода намуда, аз рўйи миқдори СО2 муайян карда меша-
вад. Қисмати таъминкунандаи шиддатнокии максималии 
таъсири равшанӣ ба фотосинтез чи қадар дорои натиҷаи ба-
ланд бошад, он гоҳ иқти-дори аппарати азхудкунанда ва 
барқароркунандаи СО2 низ ҳамон қадар меафзояд. Қонеъ гар-
дидани эҳтиёҷи растаниҳои равшанидўст (ба қисмати 
таъминкунандаи таъсири максималии равшанӣ ба фотосин-
тез) нисбат ба растаниҳои соядўст таҳти афкандагиҳои ниҳоят 
баланди энергияи равшанӣ мушоҳида карда мешавад. Маса-
лан, ин нишондиҳанда барои баъзе растаниҳои соядўст ба 
1000 лк, барои растаниҳои дарахтии равшанидўст 10-40 ҳазор 
лк, барои баъзе растаниҳои баландкўҳи Помир (дар ҷойҳое, 
ки афкандагии энергияи равшанӣ ба сатҳи Замин 180 ҳазор 
лк-ро ташкил медиҳад) ба беш аз 60 ҳазор лк баробар аст. Ба 
гурўҳи растаниҳои равшанидўст аксарияти зироатҳои кишо-
варзӣ ва растаниҳои дарахтӣ, ҳамчунин, обсабзҳои обан-
борҳои камоб мансуб мебошанд.  
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 Нишондиҳандаи қисмати таъминкунандаи шиддатнокии 
максималии таъсири равшанӣ ба фотосинтез дар растаниҳои 
роҳи С3-фотосинтез нисбат ба растаниҳои роҳи С4-
фотосинтез пасттар мебошад. Фаъолияти фотосинтетикии 
растаниҳои роҳи С4-фотосинтез таҳти дараҷаи баланди аф-
кандагии энергияи равшанӣ зоҳир мегардад. 
 Шиддатнокии фотосинтез ҳангоми мўътадил будани 
бузургии қисмати таъминкунандаи шиддатнокии максималии 
таъсири равшанӣ нисбат ба шиддатнокии нафас-кашӣ ба-
ландтар мебошад. Дар ҳолати то натиҷаҳои муайян пастша-
вии дараҷаи афкандагии равшанӣ, шиддатнокии фотосинтез 
ва нафаскашӣ баробар мешаванд. Дара-ҷаи афкандагии рав-
шанӣ, ки дар зери таъсири он миқдори СО2-и дар рафти фото-
синтез фурўбурдашуда ба миқдори СО2-и дар рафти нафас-
кашӣ ҷудошуда баробар мешавад, «нуқтаи компенсатсионии 
равшанӣ» номида мешавад. Бузургии ин нишондиҳанда таҳти 
натиҷаи ба 0,03 баробар будани миқдори СО2 дар таркиби ат-
мосфера  ва ба 20оС баробар  будани ҳарорати муҳит муайян 
карда мешавад. Натиҷаи ченаки нуқтаи компенсатсионии 
равшанӣ на танҳо барои растаниҳои соядўст ва равшанидўст, 
ҳамчу-нин барои баргҳои нисбат ба ҳамдигар аз рўйи тартиби 
муайян ҷойгиршудаи як растанӣ низ гуногун мебошад. Да-
раҷаи афкандагии аз ҳад зиёди энергияи равшанӣ метавонад 
якбора протсеси биосинтези пигментҳо, реаксияҳои фотосин-
тетикӣ ва протсесҳои сабзишро тағйир дода, боиси пастшавии 
ҳосилнокии умумии растаниҳо гардад.  
 Муҳим он аст, ки ҳатто дар як муддати кўтоҳ тағйирё-
бии шароитҳои афкандагии равшанӣ ба шиддатнокии фото-
синтез бетаъсир намемонад. Доштани чунин хусусияти муто-
биқшавӣ ба растаниҳо имкон медиҳад, ки дар фитосеноз 
(ҷамоаҳо) аз равшанӣ пурратар истифода баранд. Аппарати 
фотосинтетикӣ ба тағйироти даврагии афкандагии равшанӣ, 
ки бар асари вазидани шамол ва дигар омилҳо ба амал мео-
янд, мусоидат намояд.  
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 Ба ҷараёни афкандагии энергияи равшанӣ тағйир-ёбии 
омилҳои дигари муҳит низ таъсир мерасонанд. Масалан, ба-
ландшавии дараҷаи афкандагии энергияи рав-шанӣ таҳти 
ҳароратҳои  пасти муҳит (то 120С) дорои самараи на чандон 
хуб мебошад (расми 26).  

 
Расми 26. Таъсири мутақобилаи шиддатнокии равшанӣ  

               ва ҳарорат ба суръати фотосинтез 
 

 
 Мўътадил будани ҳарорат барои растаниҳои роҳи С3-
фотосинтез дар ҳудуди 25-350С мехобад. Зиёдшавии миқдори 
СО2 дар баробари баландшавии дараҷаи афкандагии энергияи 
равшанӣ ба зиёдшавии суръати амалӣ гардидани фотосинтез 
оварда мерасонад (расми 27). 
 Дар баробари дар рафти фотосинтез муҳим будани да-
раҷаи афкандагии энергияи равшанӣ, сифати таркиби спек-
тралии он низ муҳим мебошад. Суръати фотосинтез дар 
қисматҳои гуногуни спектри равшанӣ якхела нест. Шиддат-
нокии аз ҳама баланди фотосинтез дар зери таъсири нурҳои 
қисмати сурхи спектри равшанӣ ба қайд гирифта шудааст. 

 



 99

 
Расми 27. Таъсири мутақобилаи шиддатнокии равшанӣ  
                   ва миқдори 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 нурҳои қисмати сурхи спектри равшанӣ ба 
фотосинтез дар чӣ зоҳир мегардад? Дорои самаранокии ба-
ланд будани таъсири нурҳои қисмати сурхи спектри равшанӣ 
ба фотосинтез дар инҳо ифода мегардад: якум, 1 кванти энер-
гияи нурҳои қисмати сурхи спектри равшанӣ (176 кҶ/мол=42 
ккал/мол) ба гузаштани молекулаи хлорофилл аз ҳолати син-
глетии аслӣ (S0) ба ҳолати синглетии баҳаяҷономадаи якум 
(S1

*) пурра кифоягӣ мекунад. Ин миқдор энергия дар рафти 
амалӣ гардидани реаксияҳои фотохимиявӣ ба тамом сарф 
мешавад. 1 квант энергияи нурҳои қисмати кабуди спектри 
равшанӣ (293 кҶ/мол=70ккал/мол) нисбат ба 1 кванти энер-
гияи нурҳои қисмати сурхи он зиёдтар мебошад. Дар натиҷаи 
фурўбарии 1 квант энергияи нурҳои қисмати кабуди спектри 
равшанӣ молекулаи хлорофилл ба дараҷаи нисбатан баланд-
тари энергетикӣ ба ҳолати синглетии баҳаяҷон-омадаи дуюм 
(S2

*) мегузарад. Миқдори изофавии энергияи аз ҷониби моле-
кулаи хлорофилл азхудкардашудаи равша-нӣ ҳангоми гуза-
штани он аз ҳолати S2

* ба ҳолати S1
* дар шакли гармӣ хориҷ 
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мегардад. 1 кванти энергияи нурҳои қисмати сурхи спектри 
равшанӣ ба энергияи иқтидори гузариши оксиду барқарорша-
вандаи система аз Е0

/ =+0,8 В то ба Е0
/=-0,8 В баробар аст. 1 

квант энергияи нурҳои қисмати инфрасурхи спектри равшанӣ 
барои амалӣ гардидани протсеси дар зери таъсири равшанӣ 
таҷзияшавии молекулаи об кифоягӣ намекунад. Лекин, дар 
бактерияҳои сулфурии фотосинтезкунанда ин миқдор энергия 
барои протсеси таҷзияшавии сулфиди гидроген дар рафти 
фоторедуксия бемалол кифоягӣ мекунад. Бинобар ин, фото-
синтез дар бактерияҳои сулфурӣ бо иштироки бактерио-
хлорофилл ва дар зери таъсири нурҳои қисмати ба чашм ноа-
ёни спектри равшанӣ – қисмати инфрасурх мегузарад.  
 Дуюм, нурҳои қисмати сурхи спектри равшанӣ дар тар-
киби нурҳои ба сатҳи Замин ростпаҳншавандаи радиатсияи 
Офтоб доимо мавҷуд мебошанд. Агар офтоб таҳти кунҷи 
90оС қарор дошта бошад, он гоҳ миқдори нурҳои қисмати 
сурхи спектри равшанӣ 1/4 ҳиссаи энергияи афкандаи Офто-
бро ташкил медиҳанд. Агар Офтоб паст фуромада бошад, он 
гоҳ нурҳои қисмати сурхи спектри равшанӣ таъсироти авва-
линдараҷаро соҳиб мешаванд. Ҳангоми таҳти кунҷи 5оС 
қарор доштани Офтоб миқдори нурҳои қисмати сурхи спек-
три равшанӣ 2/3 ҳиссаи умумии энергияи афкандаи онро 
ташкил медиҳанд (расми 28). Растаниҳои таҳти нурҳои 
қисмати кабуд ва сурхи спектри равшанӣ парваришёфта до-
рои маҳсулоти хоси фотосин-тетикӣ мебошанд. Дар асоси 
натиҷаҳои аз ҷониби Н.П. Воскресенкий (1965) бадастовар-
дашуда, нишон дода шудааст, ки ҳангоми баробар таъсир 
намудани кванти нурҳои қисматҳои кабуд ва сурхи спектри 
равшанӣ, яъне ҳангоми фароҳам овардани шароитҳои якхелаи 
афкандагии равшанӣ барои давраи фотохимиявии фотосинтез 
нурҳои қисмати кабуди спектри равшанӣ пас аз якчанд со-
нияи таъсиррасонӣ дохилшавии 14С-ро ба таркиби маҳсулоти 
ғайриангиштобӣ (аминокислотаҳо ва кислота-ҳои органикӣ), 
пеш аз ҳама, ба таркиби аланин, аспаргин, малат, ситрат ва 
бештар ба таркиби сафедаҳо таъмин мекунад. Нурҳои қисма-
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ти сурхи спектри равшанӣ бошанд, дохилшавии 14С-ро дар 
сонияҳои аввали таъсиррасонӣ ба таркиби ангиштобҳо ва пас 
аз як дақиқа ба таркиби крахмал таъмин менамоянд.  

 
Расми 28. Таркиби спектралии радиатсияи ростпаҳншавандаи нурҳои      

                  Офтоб ҳангоми  ҷойҳои гуногунро ишғол намудани он  
                  (аз рўйи Н.Н. Калитин, 1947)  

 
 Ҳамин тариқ, дар зери таъсири нурҳои қисмати кабуди 
спектри равшанӣ нисбат ба нурҳои кисмати сурхи он дар тар-
киби баргҳо маҳсулоти иловагии ғайриангиштобӣ ҳосил ме-
шаванд. Ҷой доштани чунин хусусиятҳои фарқ-кунандаи 
таъсири равшанӣ ба метаболизми карбон дар мисоли раста-
ниҳои роҳҳои С3- ва С4-фотосинтез, обсабз-ҳои кабуд ва сурх 
мушоҳида карда шудааст. Ин хусу-сиятҳо ҳангоми гуногун 
будани миқдори СО2 ва дараҷаи афкандагии энергияи рав-
шанӣ ифода мегарданд. Мутаассифона, дар хлоропластҳои аз 
таркиби ҳуҷайраҳои барг ҷудокардашуда тафовути ҳосилша-
вии крахмал дар зери таъсири нурҳои қисмати сурху кабуди 
спектри равшанӣ мушоҳида карда намешавад. Аз ин рў, тах-
мин мекунанд, ки дар зери таъсири нурҳои қисмати кабуди 
спектри равшанӣ дар растаниҳои сабз чун фоторетсептори 
танзимкунандаи метаболизми карбон дар фотосинтез фла-
винҳо баромад мекунанд. Муайян карда шудааст, ки ҳангоми 
илова намудани миқдори кам (то 20%)-и нурҳои қисмати ка-
буди спектри равшанӣ ба нурҳои қисмати сурхи он шиддат-
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нокии фотосинтез баланд мешавад. Эҳти-мол, ин ҳодиса ба 
ҳолати танзимшавии давраи фотохимиявии фотосинтез дар 
зери таъсири нурҳои қисмати кабуди спектри равшанӣ 
алоқамандӣ дорад.    
 Миқдори  СО2. Гази СО2 субстрати асосии фотосинтез 
ба шумор меравад. Миқдори СО2 шиддатнокии фотосинтезро 
муайян мекунад. Миқдори СО2 дар таркиби атмосфера ба 
0,03% баробар аст. Дар сатҳи 1 га масоҳати замини шудгор-
кардашуда дар баландии 100 м миқдори СО2 550 кг-ро таш-
кил медиҳад. Аз ин миқдор растаниҳо дар як шабонарўз 120 
кг-ро аз худ мекунанд. Вобастагии фотосинтез аз миқдори 
СО2 бо хатти каҷи логарифмӣ ифода карда мешавад (расми 
26). Ҳангоми дар таркиби ҳаво ба 0,03% баробар будани 
миқдори СО2, шиддатнокии фотосинтез тақрибан 50%-ро 
ташкил медиҳад. Дар ҳолати то ба 0,3% расидан, шиддатно-
кии фотосинтез натиҷаи максималиро соҳиб мегардад. Ин 
ҳодиса аз он шаҳодат медиҳад, ки фотосинтез дар протсеси 
эволютсия ҳангоми дар таркиби ҳаво ниҳоят зиёд будани 
миқдори СО2 ба амал омадааст. Ҳамчунин, вобастагии ҳосил-
нокии фотосинтез аз миқдори баланди СО2 моро водор месо-
зад, ки растаниҳоро дар биноҳои махсуси таҷҳизонидашуда 
парвариш намуда, аз онҳо ҳосили дилхоҳ ба даст оварем. Чу-
нин шароитҳо ба ҳосилнокии растаниҳои роҳи С3-фотосинтез, 
ки ба мавҷуд будани миқдори зиёди СО2-и таркиби атмосфе-
ра эҳтиёҷи калон доранд, таъсири баланд мерасонанд. Ҳолати 
мавҷуд будани миқдори зиёди СО2 дар таркиби атмосфера 
дар ҳаёти  растаниҳои роҳи С4-фотосинтез ҳеҷ нақши муҳим-
ро надорад, чунки онҳо дорои механизми махсуси зиёд гар-
донидани миқдори СО2 мебошанд.  
 Шиддатнокии аз худ намудани СО2 аз ҷониби барги 
растаниҳо аз суръати ба таркиби хлоропластҳо дохилшавии 
он низ вобастагӣ дорад. Суръати дохилшавии СО2 ба хлоро-
пласт дар асоси дифузияшави (паҳншавӣ)-и он тавассути ма-
сомаҳо, фазоҳои байниҳуҷайравӣ ва ситоплазмаи ҳуҷайраҳои 
мезофилли барг муайян карда мешавад. Масомаҳо дар шакли 
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кушода 1-2%-и масоҳати умумии паҳнаки баргро ташкил 
медиҳанд. Қисмати боқи-мондаи масоҳати паҳнаки баргро 
қабати кутинӣ (қабати барои дохилшавии газҳо монеъшаван-
да) ишғол намудааст, лекин дар баробари мавҷуд будани 
сўрохиҳои кути-кулавӣ дар барг, СО2 ба воситаи масомаҳо 
дохил мешавад. Дохилшавии СО2 тавассути масомаҳо ба барг 
дар асоси қонуни Стефан шарҳ дода мешавад. Моҳияти ин 
қонун аз он иборат аст, ки суръати ҷойивазкунии молекулаи 
газҳо ба воситаи сўрохиҳои нисбатан хурд на ба масоҳати 
барг, балкӣ ба диаметри онҳо пропорсионалӣ мебошад. Дар 
қисматҳои канории сўрохиҳо дараҷаи теладиҳии газҳо камтар 
мебошад. Бинобар ин, тавассути масомаҳо, ки дар ҳолати ку-
шодашавӣ андозаи сўрохиҳои онҳо ба 10 мкм баробар аст, 
молекулаи газҳо бо суръати баланд ҷой иваз мекунанд. Ба 
протсеси кушода ва пўшидашавии масомаҳо СО2, дараҷаи бо 
об таъмин будани бофтаҳо, равшанӣ, фитогормонҳо таъсир 
мерасонанд.  
 Ҳарорат. Протсесҳои ибтидоии фотофизикавии фото-
синтез (фурўбарӣ ва мигратсияи энергияи равшанӣ, ҳолати 
баҳаяҷонойии молекулаи пигментҳо) аз таъсири ҳарорат во-
бастагӣ надоранд. Ба таъсири ҳарорат прот-сесҳои ниҳоят 
ҳассоси фотофосфорнокшавии фотосинте-тикӣ ҷавобгў ме-
бошанд. Суръати реаксияҳои энзиматикии ба протсеси 
барқароршавии карбон алоқаманди фотосинтез, ҳангоми то 
ба 100С баландшавии ҳарорат 2-3 бор зиёд мешаванд (Q10=2-
3). Вобастагии умумии фотосинтез аз таъсири ҳарорат дар 
шакли хатти каҷи якқулладор ифода мегардад (расми 27). 
Хатти каҷи вобастагии фотосинтез аз таъсири ҳарорат дорои 
3 нуқтаи асосӣ мебошад: нуқтаи поёнӣ (минималӣ), нуқтаи 
миёна (оптималӣ) ва нуқтаи болоӣ (максималӣ). Шиддатно-
кии фотосинтез ҳангоми  ниҳоят мўътадил будани ҳарорат аз 
давомнокии таъсири он вобастагӣ дорад. Натиҷаи поёнии 
ҳудуди таъсири ҳарорат ба шиддатнокии фотосинтез барои 
растаниҳои минтақаҳои шимолӣ (сўзанбарг, арча)…– 0,50С,  
барои растаниҳои тропикӣ – 4-80С ва барои растаниҳои 
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иқлим-ҳои гармтар 20-250С-ро ташкил медиҳад. Баландшавии 
ҳарорат то 400С ба сустшавӣ ё қатъ гардидани шиддатнокии 
фотосинтез оварда мерасонад. Баъзе намояндагони раста-
ниҳои иқлимҳои биёбон қобилияти таҳти нишонди-ҳандаҳои 
баланди ҳарорат (то 580С) амалӣ гардонидани протсеси фото-
синтезро пайдо мекунанд. Натиҷаҳои поёнӣ ва болоии ҳудуди 
таъсири ҳароратро ба фотосинтез, бо роҳи пешакӣ устувор 
гардонидан, мутобиқшавии раста-ниҳо ба градиенти ҳарорат 
тағйир додан мумкин аст. Ба таъсири ҳарорат беш аз ҳама ре-
аксияҳои карбоксилнок-шавӣ, табдилёбии фруктозо-6-фосфат 
ба сахароза ва крахмал, ҳамчунин нақлиёти қандҳо аз баргҳо 
ба дигар узвҳои растанӣ ҷавобгў мебошанд. 
 Қайд кардан зарур аст, ки таъсири равшанӣ, миқдори 
СО2-и таркиби ҳаво ва ҳарорат ба шиддатнокии фотосинтез 
таҳти мазмуни мураккаби мутақобила доштани онҳо амалӣ 
мегардад. Бахусус, таъсири мутақобилаи равшанӣ (ки ба 
суръати реаксияҳои фотофизикавӣ нигаронида шудааст) ва 
таъсири ҳарорат (ки суръати реаксия-ҳои энзиматикиро тан-
зим менамояд) нисбат ба ҳамдигар бараъло мушоҳида карда 
мешаванд. Дар шароитҳои мав-ҷуд будани шиддатнокии ба-
ланди равшанӣ ва нишонди-ҳандаҳои пасти ҳарорат (5-100С), 
яъне дар ҳолатҳое ки чун омили тезонандаи суръати тамоми 
протсесҳо баромад намудани реаксияҳои ферментативӣ реак-
сияҳое, ки таҳти таъсири бевоситаи ҳарорат қарор доранд, 
натиҷаи Q10 метавонад 4 бошад. Дар зери таъсири нишон-
диҳандаҳои баландтари ҳарорат натиҷаи Q10 то дараҷаи ба 2 
расидан, паст мешавад. Дар ҳолати ҷой доштани шиддатно-
кии пасти равшанӣ натиҷаи Q10 ба 1 баробар мегардад. Яъне, 
фотосинтез аз таъсири ҳарорат пурра вобастагӣ надорад, чун-
ки дар ин мавридҳо суръати амалӣ гардидани он дар зери 
таъсири реаксияҳои энзиматикӣ маҳдуд карда мешавад.  
 Мубодилаи об.  Об дар протсеси фотосинтез ба сифати 
субстрати оксидшаванда ва  манбаи ҳосилшавии оксиген ба-
ромад мекунад. Бинобар ин, шиддатнокии фотосинтез, бе 
шакку шубҳа, аз мубодилаи об дар растанӣ вобастагии калон 
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дорад. Ҷиҳати дигари таъсири микдори об ба протсеси фото-
синтез аз он иборат мебошад, ки бузургии аз об сер будани 
баргҳо дараҷаи кушодашавии масо-маҳо ва дохилшавии СО2 
–ро ба барг муайян менамояд. Ҳамин тариқ, таъсири мубоди-
лаи об ба шиддатнокии фотосинтез таҳти мазмунҳои зерин 
ифода мегардад: аз ҳад зиёд бо об таъмин будани барг боиси 
пўшидашавии масомаҳо мегардад, ки дар натиҷа қобилияти 
фурўбарии СО2 аз ҷониби барг суст шуда, шиддатнокии фо-
тосинтез паст мегардад; дар натиҷаи ҷой доштани таъсири аз 
ҳад баланди хушкии атмосферавӣ бухоршавии миқдори зиёди 
об аз сатҳи барг ба зиёдшавии миқдори кислотаи абсси-зинӣ 
оварда мерасонад, ки ин ҳолат низ ба пўшидашавии масомаҳо 
мусоидат менамояд. 
 Муддати тўлонӣ ҷой доштани норасоии об дар шаро-
итҳои хушкии атмосферавӣ ба қатъ гардидани нақ-лиёти ғай-
ридаврӣ ва даврии электронҳо дар бофтаҳои барг оварда ме-
расонад. Ҳангоми қатъ гардидани протсеси синтези АТР та-
носуби миқдории АТР/NADP паст мешавад. Шиддатнокии аз 
ҳама баланди фотосинтез ҳангоми ҷой доштани норасоии на-
чандон зиёди об дар барг (тақрибан ба миқдорҳои 5-20% аз 
миқдори умумии бо об сершавии он) ва ҳангоми кушода бу-
дани масомаҳо мушоҳида карда мешавад.   
 Ғизои маъданӣ. Барои мўътадил фаъолият намудани 
аппарати фотосинтетикӣ тани растанӣ бояд бо тамоми ҷузъи-
ёти макро- ва микроэлементҳо таъмин бошад. Ба ҳамаи мо 
маълум аст, ки барои растаниҳо ду протсеси ғизогирӣ: ғизо-
гирии атмосферавӣ ва ғизогирӣ тавассути реша хос буда, 
онҳо байни ҳамдигар алоқамандии зич доранд. Вобастагии 
фотосинтез аз ғизои маъдании растани-ҳо дар асоси эҳтиёҷ 
доштани протсеси ташаккулёбии аппарати фотосинтетикӣ 
(синтези пигментҳо, ҷузъҳои гуногуни занҷири нақлиёти 
электронҳо, системаҳои каталитикии хлоропластҳо, сафе-
даҳои сохторӣ ва нақлиётӣ), ҳам-чунин, барои таъмин гардо-
нидани фаъолияти худи аппарати фотосинтетикӣ бо баъзе 
намояндагони элементҳои маъданӣ муайян карда мешавад. 
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 Нақши физиологии элементҳои ҷудогонаи маъданӣ дар 
танзими шиддатнокии фотосинтез гуногун мебошад.  
 Магний (Mg). Элементи магний ба таркиби молекулаи 
хлорофиллҳо дохил шуда, фаъолиятнокии сафеда-ҳои дар 
протсеси синтези АТР иштироккунандаро таъмин менамояд. 
Он, ҳамчунин, ба суръати реаксияҳои карбоксилнокшавӣ ва 
барқароршавии NADР+ таъсир мерасонад. Бинобар ин, но-
расоии магний ба пастшавӣ ва ё қатъ гардидани протсеси фо-
тосинтез оварда мерасонад.  
 Оҳан (Fe). Оҳан дар шакли барқароршуда барои амалӣ 
гардидани протсеси биосинтези хлорофиллҳо ва пайваста-
гиҳои оҳандори таркиби хлоропластҳо (сито-хромҳо ва фер-
редоксин) ниҳоят зарур мебошад. Норасогии оҳан рафти гу-
заштани фотофосфорнокшавиҳои сиклӣ ва ғайрисиклиро ха-
лалдор намуда, таркиби хлоропласт-ҳоро дигаргун месозад.  
 Марганес (Mn). Мавқеи физиологии марганес дар ишти-
рок намудани он дар протсеси дар зери таъсири равшанӣ ок-
сидшави (фотодиссотсиатсия)-и  молекулаи об ифода мегар-
дад. Аз ин рў, норасоии ин элементи маъданӣ ба шиддатно-
кии фотосинтез таъсири манфӣ мерасонад. Муайян карда 
шудааст, ки дар рафти амалӣ гардидани реаксияҳои фотодис-
сотсиатсияи молекулаи об мавқеи элементи маъдании хлор 
(Cl) низ муҳим мебошад.  
 Мис (Cu). Мис ба таркиби пластосианин дохил мешавад 
ва норасоии он бевосита шиддатнокии фотосинтезро паст ме-
гардонад.  
 Нитроген (N).  Норасоии нитроген дар организми рас-
танӣ ба ташаккулёбии системаҳои пигментӣ, сохторӣ ва 
фаъолиятнокии хлоропласт таъсири калон мерасонад. 
Миқдор ва фаъолнокии ферменти РДФ-карбоксилаза низ аз 
миқдори нитроген дар растани вобастагӣ дорад.  
 Фосфор (Р). Дар шароитҳои норасоии фосфор рафти 
амалӣ гардидани реаксияҳои фотохимиявӣ ва реаксия-ҳои 
давраи торикии фотосинтез вайрон мегардад. Норасоии фос-
фор ҳангоми мавҷуд будани шиддатнокии баланди равшанӣ 
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баръало ифода меёбад. Дар натиҷа суръати реаксияҳои давраи 
торикии фотосинтез тағйир меёбад. Лекин, ҳангоми то ду ма-
ротиба камшавии миқдори фосфор дар таркиби баргҳо шид-
датнокии фотосинтез дар муқоиса ба шиддатнокии прот-
сесҳои сабзиш, инкишофёбӣ ва ҳосилнокии растаниҳо чандон 
паст намегардад. Миқ-дори изофави (аз ҳад зиёд)-и фосфор 
низ ба суръати гузаштани фотосинтез таъсирбахш мебошад. 
Тахмин карда шудааст, ки таъсири миқдорҳои изофавии фос-
фор ба шиддатнокии фотосинтез аз тағйирёбии қобилияти 
нимгузаронандагии мембранаҳо вобастагӣ дорад.  
 Калий (К). Норасоии элементи маъдании калий дар тар-
киби бофтаҳои растанӣ ба пастшавии шиддатнокии фотосин-
тез ва вайроншавии протсесҳои дигари метабо-литикӣ оварда 
мерасонад. Аз ҷумла дар таркиби хлоро-пластҳо сохтори 
гранҳо вайрон мешавад; масомаҳо ҳангоми паст будани шид-
датнокии равшанӣ кушода ва дар торикӣ бошад, пурра пўши-
да намешаванд; протсеси мубодилаи об дар баргҳо суст мегу-
зарад; рафти амалӣ гардидани протсесҳои фотосинтетикӣ 
вайрон мешаванд. Ҳамаи ин нишондиҳандаҳо мавқеи поли-
функсионалӣ доштани калийро дар танзими ионии шиддат-
нокии фотосинтез маънидод мекунанд. 
 Оксиген. Протсеси фотосинтез, одатан, дар шаро-итҳои 
аэробӣ, ҳангоми дар муҳит ба 21% баробар будани миқдори 
оксиген, амалӣ мегардад. Ҳолатҳои аз 21% зиёд ё камшавии 
миқдори оксиген дар муҳит барои гузаштани фотосинтез ша-
роитҳои номусоидро фароҳам меоваранд.  
 Миқдори доими (21%)-и оксиген дар таркиби муҳит 
мазмуни таъсири мўътадил доштани онро ба протсеси фото-
синтез баён мекунад. Масалан, дар растаниҳои дорои шид-
датнокии баланди фотонафаскашӣ (лўбиёгиҳо ва ғай-ра) 
камшавии миқдори оксиген дар муҳит то ба 3% шиддатнокии 
фотосинтези онҳоро баланд мегардонад; дар растаниҳои до-
рои шиддатнокии пасти фотонафаскашӣ (ҷуворимакка) то 3% 
камшавии миқдори оксиген дар таркиби муҳит ба ҷой дошта-
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ни чунин тағйиротҳо оварда намерасонад. Шиддатнокии фо-
тосинтез дар онҳо ба таври мўътадил боқӣ мемонад.  
 Миқдори зиёди оксиген дар муҳит (аз 25 то 30%) шид-
датнокии фотосинтезро паст мегардонад. Ин ҳоди-саро дар 
ҳаёти растаниҳо «самараи Варбург» меноманд. Моҳияти ин 
ҳодиса чунин шарҳ дода мешавад: зиёдшавии фишори пар-
сиалии оксиген ва дар як вақт камшавии миқдори СО2 дар 
муҳит сабаби дар растаниҳо баланд гардидани шиддатнокии 
фотонафаскашӣ мегарданд. Дар зери таъсири оксиген фаъол-
нокии ферменти РДФ-карбо-ксилаза паст мешавад. Ҳамчу-
нин, дар зери таъсири оксиген таҷзияшавии маҳсулоти 
барқароршудаи фотосинтез ба амал меояд.  
 

6.2. Ритм (тағйирёбӣ)-ҳои шабонарўзӣ  
     ва мавсимии фотосинтез 

 
 Таҳқиқи фотосинтези растаниҳои системаҳои гуногуни 
экологӣ (табиӣ) ҳанўз дар нимаи аввали асри ХХ оғоз гардида 
буд. Таҳқиқотҳои аввалинро аз рўйи ин масъала корҳои аз 
ҷониби олимон В.Н.Любименко, С.П. Костичев ва дигарон 
гузаронидашуда, ташкил медиҳанд. Лекин, дар байни 
омилҳои ба протсеси фотосинтез таъ-сирбахш, мавқеи 
муҳимтаринро равшанӣ, ҳарорат ва мубодилаи об дар растанӣ 
ишғол менамоянд.  
 Дар баробари тулўи Офтоб протсеси фотосинтез оғоз 
мегардад. Шиддатнокии он дар баробари зиёдшавии дараҷаи 
афканиши энергияи равшанӣ меафзояд. Ҳамин тавр, шиддат-
нокии аз ҳама баланд (максималӣ)-и фотосинтез дар давраи аз 
соати 9 то 12-и рўз ба қайд гирифта шудааст. Тавсифи мин-
баъдаи шидатнокии фотосинтез бевосита, аз дараҷаи бо об 
сер будани баргҳо, ҳарорати атмосферавӣ ва шиддатнокии 
равшани вобастагӣ дорад. Дар соатҳои нисфирўзӣ (аз соати 
12 то 16) шиддатнокии фотосинтез баланд не, баръакс, паст 
мешавад: ҳангоми на чандон гарм будани рўз ва ё дар рўзҳои 
нисбатан абрнок шиддатнокии фотосинтез метавонад ба да-
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раҷаи шиддатнокии максималии пагоҳирўзии он (яъне, ба 
шиддатнокии дар соатҳои 6-8-и саҳар) баробар бошад ва ё аз 
он ҳам натиҷаҳои пасттарро соҳиб гардад. Дар давоми со-
атҳои 16-17-и рўз бошад, шиддатнокии фотосинтез дубора 
баланд мешавад. Шиддатнокии фотосинтез дар рўзҳои тоби-
стон баъди соати 22, яъне пас аз ғуруби офтоб, ба таври ми-
нималӣ паст мешавад. 
 Паст гардидани шиддатнокии фотосинтез дар давоми 
рўз (депрессияи рўзонаи фотосинтез) ба тағйирёбии фаъолно-
кии  аппарати фотосинтетикӣ ва ҷамъшавии миқ-дори зиёди 
ассимилятҳо дар зери таъсири гармӣ алоқа-манд мебошад, 
чунки ҳарорати баргҳо дар ин давраи шабонарўзӣ метавонад 
аз ҳарорати атмосферавӣ то 5-100С баландтар бошад. Ҳанго-
ми ҷой доштани бухоршавии миқдори зиёди об аз бофтаҳои 
барг ва баландшавии шиддатнокии фотонафаскашӣ масомаҳо 
пўшида мешаванд. 
 Тағйирёбиҳои мавсимии фотосинтез дар растаниҳои 
биёбон ва дар шароитҳои Арктика фаъолияткунанда аз ҷони-
би О.В. Зеленский омўхта шудаанд. Натиҷаҳои аз ҷониби 
О.В. Зеленский бадастовардашуда нишон меди-ҳанд, ки 
тағйирёбиҳои мавсимии фотосинтез дар растани-ҳои биёбон 
аз хусусиятҳои онтогенетикии онҳо вобастагӣ дорад. Шид-
датнокии максималии фотосинтези ин гуна растаниҳо ва рас-
таниҳои эфемерии дорои давраи нашвии кўтоҳ дар охири 
моҳи март ва нимаи аввали моҳи апрел мушоҳида карда ме-
шавад. Дар растаниҳое, ки давраи фаъоли нашвии хешро дар 
оғози фасли тобистон ба охир расонида, ба оромии тобистона 
мегузаранд, шиддатнокии максималии фотосинтез пеш аз фа-
рорасии фасли тобистон ба қайд гирифта мешавад. Шиддат-
нокии максималии мавсимии фотосинтез дар растаниҳои да-
рахтӣ ва буттагии дорои давраи нашвии дарозмуддат дар иб-
тидои давраи гармии сахттарини тобистон ва хушкии ҳаво 
зоҳир мегардад. Тағйирёбиҳои мавсимии шиддатнокии фото-
синтез дар растаниҳои арктикӣ таҳти мазмуни пастшавии он 
дар ибтидо ва интиҳои давраи нашвии инкишофёбии онҳо 
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ифода меёбанд. Яъне, дар давраҳое ки онҳо бештар дар зери 
таъсири хунукиҳои зиёд қарор доранд. Шиддатнокии макси-
малии фотосинтези растаниҳои арктикӣ дар давраи нисбатан 
мўътадил будани тобистони ин қутби сайёраи Замин ба қайд 
гирифта шудааст.     
                                                                      

6.3. Фотосинтез, сабзиш, инкишофёбӣ  
ва ҳосилнокии растаниҳо 

 
 Таъсири мутақобилаи сабзиши растаниҳо ва шиддатно-
кии фотосинтез дар давраи ҳаётии растаниҳо ва пайдарҳамию 
фаъолнокии узвҳои сабзидаистодаи раста-нӣ, ки ба мавҷуд 
будани ҷараёни ассимилятҳо эҳтиёҷ доранд, дар тағйирёбии 
мунтазами аппарати фотосинтетикӣ ифода мегардад. Давраи 
аввали инкишофёбии барг, пеш аз ҳама, ба тақсимшавӣ, саб-
зиши ҳуҷайраҳо ва, баъдан, ба кашишхўрии онҳо алоқаманд 
мебошад. Дар  ин давра хлоропластҳо тақсим шуда, инкишоф 
меёбанд ва миқдо-ран зиёд мешаванд. Дар ҳуҷайраҳои боф-
таи лабмонанди барги картошка миқдори пластидаҳо нисбат 
ба ҳуҷайра-ҳои бофтаи исфанҷии он 1,5-2,0 бор камтар ҳосил 
мешаванд. Ҳосилшавии хлоропластҳо ниҳоят барвақт оғоз 
мегардад, лекин сабзиши ҳуҷайраҳо дар муқоиса ба зиёдша-
вии миқдори хлоропластҳо боз ҳам тезтар ба амал меояд. Дар 
натиҷа, дар давраи ҳаётии барг адади хлоропластҳо дар 1 см2 
ду баробар кам мешавад. Лекин, миқдори хлорофилл дар тар-
киби хлоропластҳо пас аз ҳосилшавии миқдорҳои муайяни 
онҳо зиёд шудан мегирад. Шиддатнокии аз ҳама баланди фо-
тосинтез дар давраи сабзиши ҳуҷайраҳои барг тариқи каши-
шхўрӣ мушоҳида карда шуда, дар баробари ба 0,4-0,8 баробар  
шудани масоҳати барг ба пастшавӣ майл мекунад. Пастшавии 
шиддатнокии фотосинтез ба давомнокии даври ҳаётии барг 
низ вобастагӣ дорад. Дар мисоли барги растаниҳои ҳамеша-
сабз шиддатнокии фотосинтез дурудароз паст нагардида, қа-
риб ки ҳамеша яксон мемонад. 
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 Барг худ дар давраҳои аввали сабзиш намудан (яъне, то 
ҳосил намудани 30-45%-и масоҳати хеш) ба ассимил-ятҳо 
эҳтиёҷ дошта, онҳоро аз ҳисоби баргҳои нисбатан хуб ташак-
кулёфта ва ё бофтаҳои захиракунанда аз худ менамояд. Дар 
баробари ташаккулёбии барг нақлиёти ассимилятҳо аз он ба 
дигар баргҳо ва узвҳои растанӣ зиёд шуда, оҳиста-оҳиста барг 
ба донор табдил меёбад. Барг қобилияти иҷро намудани ин 
вазифаро бо ҳосил намудани 60-90%-и масоҳати худ пайдо 
мекунад. Баргҳои пурраташаккулёфта ассимилятҳои ҳосил-
кардаи худро ба узвҳо ва минтақаҳои ба онҳо эҳтиёҷдоштаи 
организми растанӣ медиҳанд. Аз миқдори умумии моддаҳои 
синтезкардаи хеш танҳо 10-40%-и онҳоро худи барг истифода 
мекунанд. Аз рўйи маҳсулоти фотосинтез мубодила дар бай-
ни баргҳои пурраташаккулёфта тамоман ҷой надорад. Ин ҳо-
латро А.Л. Курсанов (соли 1961) «қонуни шадид» номидааст. 
Баръакс, ҷой доштани  чунин ҳолат боиси беҳтар тақсимша-
вии ассимилятҳо дар организми томи растанӣ гардидааст. 
Баргҳои ба хазон расидаистода (баргҳои дорои фаъолнокии 
пасти фотосинтетикӣ) на танҳо ассимил-ятҳо, балки маҳсуло-
ти протсесҳои таҷзияшавии дар ситоплазмаи онҳо гузаранда-
ро  низ ба узвҳои дигари растанӣ  медиҳанд.  
 Дар чунин мазмун ивазшавии вазифаҳои барг дар 
давраи ҳаётии он дар ташаккулёбии ҳосил хеле муҳим аст. Аз 
худ намудани ассимилятҳо аз ҷониби баргҳои ҷавон ба та-
шаккулёбии аппарати иловагии фотосинтетикӣ оварда мера-
сонад, ки дар натиҷа шиддатнокии фотосинтез ба таври про-
грессияи геометрӣ меафзояд. Ҳамчунин қайд кардан зарур 
аст, ки ин ҳолат боиси тағйирёбии таносуби метаболизми фо-
тосинтетикӣ дар давраи ҳаётии барг мегардад. Ҳангоми ҷой 
доштани ҳолатҳое, ки дар он омилҳои муҳит шиддатнокии 
фотосинтезро тағйир намедиҳанд, ин протсес пурра аз ҷониби 
вазифаи сабзиши худи барг муайян карда мешавад.     
 Тасаввуроти муосир оид ба протсеси фотосинтез ҳам 
дар дараҷаи растанӣ ва ҳам дар дараҷаи фитосенозҳо имкон 
медиҳанд, ки самтҳои асосии мўътадил гардонидани протсеси 
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фотосинтез ва роҳҳои баланд бардоштани ҳосилнокии раста-
ниҳоро муайян намоем. Шарҳи нисбатан пурраи масъалаҳои 
алоқаманд ба фаъолияти фотосинтетикии растаниҳои зиро-
атӣ, аз ҷумла, ба ҳосилнокии хоҷагӣ (ҳосили аз ҷониби инсон 
истеъмолшаванда) ва ҳиссаи он дар ҳосилнокии биологӣ 
(яъне, массаи умумии тамоми узвҳои растанӣ) алоқаманд дар 
корҳои илмӣ-тадқиқотии А.А. Ничипорович баръало му-
шоҳида мегарданд. Ҳамин тариқ, ҳосилнокии аз ҳама баланди 
растани-ҳоро дар баробари таъмин намудани шароитҳои зе-
рин ба даст овардан  имкон дорад: 1) зиёд намудани масоҳати 
баргҳо дар кишт; 2) дароз намудани давраи фаъолона кор 
кардани аппарати фотосинтетикӣ дар давоми ҳар як шабо-
нарўз ва давраи ҳаётии растаниҳо (риояи қоидаҳои агротех-
никӣ ва истифодаи нуриҳои маъданӣ); 3) таъмини шиддат-
нокӣ ва ҳосилнокии баланди фотосинтез бо роҳи зиёдшавии 
массаи шабонарўзии моддаҳои хушк; 4) таъмини ҳадди ақал-
ли ҷараёни маҳсулоти фотосинтез аз таркиби тамоми узвҳои 
фотосинтетикӣ ба узвҳои ҳосил-диҳанда ва дараҷаи баланди 
аз худ намудани ассимилятҳо дар рафти протсесҳои биосин-
тетикӣ. 
 Барои ба даст овардани ҳосили баланди растаниҳои зи-
роатӣ гузаронидани тадқиқотҳои генетикӣ-селексионии ба 
баланд бардоштани шиддатнокии фотосинтез, суръати ҷара-
ёни ассимилятҳо, ҳосилнокии хоси фотосинтетикӣ  раво-
нагардида зарур мебошанд.   
                            

6.4. Аҳамияти растаниҳои сабз  
дар биосфера 

 
 Аҳамияти кайҳонии растаниҳо. Асосгузори таълимо-
ти фотосинтези даврони муосир олими рус К.А. Тимирязев, 
ки дар шумори аввалин муҳаққиқон ба омўзиши нақши 
қайҳонии растаниҳо шурўъ карда буд, соли 1875 дар яке аз 
маърўзаҳои худ моҳияти ин масъаларо чунин ифода кардааст: 
«…нури равшании офтоб дар баробари афкандан ба 
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сохторҳои сабзи навниҳоли гандум…, барои иҷрои корҳои до-
хилӣ харҷ гардида, ба қанди ҳалшаванда табдил ёфт ва дар 
охир дар таркиби дони гандум дар шакли крахмал ё клекови-
на захира шуд. Дар ин ё он шакл ба таркиби нон, ки барои ор-
ганизми мо ҳамчун манбаи ғизо баромад мекунад, дохил гар-
дид. Минбаъд ба мушакҳо (гўшти бадан) ва асабҳои мо таб-
дил ёфт. Ин нури равшанӣ моро гарм нигоҳ медорад. Вай мо-
ро ба ҳаракат медарорад. Эҳтимол, ин лаҳза нури равшанӣ 
дар асаби мо бозӣ карда истодааст». 
 Дар ҳақикат, фотосинтез дар рўйи Замин ягона протсе-
сест, ки дар ҳудуди ниҳоят васеъ амалӣ гардида, бевосита бо 
табдили энергияи равшании офтоб ба энергияи бандҳои хи-
миявӣ ба анҷом мерасад. Ин энергияи кайҳо-нии аз ҷониби 
растаниҳои сабз захиракардашуда, барои тамоми орга-
низмҳои гетеротрофӣ аз ҳуҷайраи бактерия то организми му-
раккаби одам ҳамчун асос баромад мекунад. Дар давраи 
ҳозира аҳамияти кайҳонӣ ва сайёравӣ доштани растаниҳоро 
таҳти мазмунҳои зерин ифода мекунанд: 
 1. Захирашавии массаи органикӣ. Дар протсеси фото-
синтез, дар як сол, ба ҳисоби моддаҳои хушк растани-ҳои 
сатҳи хушкӣ – 100-172 млрд тонн. ва растаниҳои баҳру 
уқёнусҳо – 60-70 млрд. тонн биомасса ҳосил мекунанд. Дар 
давраи ҳозира массаи умумии растаниҳои рўйи Замин 2402,7 
млрд. тоннро ташкил медиҳад, ки аз ин миқдор 90%-и массаи 
моддаҳои хушк танҳо ба селлюлоза рост меояд. Массаи уму-
мии растаниҳои хушкӣ 2402,5 млрд. тонн ва массаи раста-
ниҳои баҳру уқёнусҳо ҳамагӣ 0,2 млрд. тоннаро ташкил 
медиҳанд. Қайд кардан зарур аст, ки массаи умумии ҳайвонот 
ва микроорганизмҳои рўйи замин дар якҷоягӣ ба 23 млрд. 
тонн баробар мебошад ва тақрибан 1%-и биомассаи орга-
низмҳои растанигиро ташкил медиҳад.  
 Дар давраи мавҷудияти ҳаёт дар рўйи Замин боқи-
мондаҳои органикии растаниҳо ва ҳайвонот захира шуда, ди-
гаргун гаштаанд. Дар сатҳи хушкӣ ин моддаҳои орга-никӣ 
дар шакли конҳои зеризаминии нафт, газҳои табиӣ, ангишт-
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санг, гумус ва торф вомехўранд. Дар баҳру уқё-нусҳо 
боқимондаҳои органикии организмҳои зинда, хусусан ҳайво-
нот, такшин шуда, ба таркиби ҷинсҳои такшоншуда дохил 
гаштаанд. 
 Шиддатнокии аз ҳама баланди захирашавии мод-даҳои 
органикии ғайризинда дар рўйи Замин 300 млн. сол пеш дар 
давраи полеозой ба амал омадааст. Ҳанўз аз давраҳои аввали 
пайдоиш инсон бо мақсади ба даст овардани энергияи дар ҳа-
ёти маишии хеш зарур, аз захираҳои чўбӣ ва дар муддати 200 
соли охир аз захираҳои ангиштсанг, нафт, газҳои табиӣ васеъ 
истифода мебарад.  
 2. Таъмини доимияти  миқдории СО2 дар таркиби ат-
мосфера. Дар натиҷаи ҳосилшавии пайвастагиҳои органикӣ 
(гумус, торф, ҷинсҳои такшоншуда ва кандани-ҳои фоиданок) 
миқдори зиёди СО2 аз протсеси гирдгардиши карбон ҷудо 
гаштааст. Дар таркиби атмосфера (қабати ҳавоии замин) 
миқдори СО2 (аз ҷиҳати ҳаҷм) – 0,03% ё 711 млрд. тоннро 
ташкил медиҳад.  
 Дар давраи кайнозой миқдори СО2-и таркиби ат-
мосфера оҳиста-оҳиста якхела шуда, танҳо дар натиҷаи пасту 
баландшави (ритмҳо)-и геохимиявии шабонарўзӣ ва мавсимӣ 
каме тағйир меёбад. Чунин доимияти миқдории СО2-и тарки-
би атмосфера дар натиҷаи дар ҳудуди глобалӣ амалӣ гар-
дидани протсесҳои пайвастшавӣ ва хориҷшавии он таъмин 
мегардад.  
 Пайвастшавии СО2 дар рафти фотосинтез рафти ҷудо-
шавии СО2-ро дар натиҷаи протсесҳои дигар ҷуброн мекунад. 
Ҷудошавии солонаи СО2 аз таркиби организм-ҳои зинда ва 
боқимондаҳои органикии онҳо ба таркиби атмосфера тано-
субан (ба ҳисоби млрд. тонн) чунин шарҳ дода мешавад: дар 
натиҷаи нафаскашии растаниҳо – 10, нафаскашиҳои аэробӣ ва 
анаэроби (туршшавӣ)-и микро-организмҳо – 25, нафаскашии 
одаму ҳайвонот – 1,6, фаъо-лияти истеҳсолии инсон – 5, 
протсесҳои гуногуни геохи-миявӣ – 0,05. Дар сурати мавҷуд 
набудани чунин протсес-ҳо дар муддати ҳамагӣ 6-7 сол та-
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моми СО2-и таркиби ҳаво дар рафти фотосинтез захира ме-
гардид. Захираи хеле бузурги СО2 уқёнуси ҷаҳонӣ ба шумор 
меравад, чунки миқдори СО2-и дар таркиби обҳои он ҳал-
шуда, аз миқдори СО2-и таркиби ҳаво 60 бор зиёд мебошад. 
Фотосинтез, аз як тараф, нафаскашии организмҳои зинда ва 
системаи карбонатии уқёнуси ҷаҳонӣ, аз тарафи дигар, 
миқдори СО2-и таркиби атмосфераро нисбатан доимӣ нигоҳ 
медоранд.  
 Мутаасфиона, даҳсолаҳои ахир, бинобар ғайриоқи-лона 
истифода бурдани инсон аз сарватҳои табиӣ (васеъ гардидани 
доираи истифодабарии сўзишвориҳо, бурида аз байн бурдани 
ҷангалҳо ва таҷзияи гумус), миқдори СО2-и таркиби атмосфе-
ра ҳар сол тақрибан ба миқдори 0,23% зиёд шуда истодааст. 
Чунин ҳолат метавонад боиси ба амал омадани оқибатҳои 
ғайричашмдошт гардад, чунки миқдори СО2 ба реҷаи гармии 
Замин таъсир мерасонад.  
 3. Гармшавии иқлими Замин. Гармӣ ба сатҳи Замин 
аслан аз офтоб бармеояд. Як қисми гармии аз офтоб ба сатҳи 
заминомада аз нав дар шакли нурҳои инфрасурх ба кайҳон 
дохил мешавад. Гази карбонат ва оби дар таркиби қабати ат-
мосферавии замин мавҷудбуда қобилияти фурў бурдани 
нурҳои инфрасурхро доро мебошанд ва, аз ин рў, қисми зиёди 
гармиро дар сатҳи замин нигоҳ медоранд. Бевосита бар асари 
чунин ҳодиса гармшавии иқлими Замин ба амал меояд. Мик-
роорганизмҳо ва растаниҳо дар протсеси нафаскашӣ ва 
туршшавӣ аз миқдори умумии СО2-и дар давоми як сол ба 
таркиби атмосфера дохилшаванда 85%-и онро ҳосил намуда, 
дар натиҷа, ба ҳолати гармшавии иқлими сайёраи мо таъсири 
хоса мебахшанд.  
 Ҷараёни зиёдшавии миқдори СО2-и таркиби атмос-фера 
бар асари сўхтани теъдоди аз ҳад зиёди нафт, газ ва таъсири 
дигар омилҳо боиси баландшавии ҳарорати миёна дар сатҳи 
Замин гардида, ба обшавии пиряхҳои қуллаҳои баландтарин 
ва қутбҳои замин оварда мерасонад. Дар натиҷаи ҷой дошта-
ни чунин ҳолатҳо қисматҳои нисбатан ҳамвору дар соҳилҳо 
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қарордоштаи сатҳи хушкии замин зери об мемонанд. Ҳамчу-
нин, эҳтимолияти бар асари зиёдшавии миқдори СО2-и ҳаво 
афзудани шиддатнокии фотосинтез низ ҷой дорад, ки сабаби 
аз байн бурдани ҳолати захирашавии гази карбонат дар тар-
киби ҳаво мегардад.   
 4. Захирашавии оксиген дар таркиби атмосфера. 
Миқдори оксиген дар таркиби атмосфера дар давраҳои аввали 
ташаккулёбии Замин ниҳоят кам буд. Дар давраи ҳозира гази 
оксиген 21%-и массаи умумии атмосфераи Заминро ташкил 
медиҳад. Пайдоиш ва ҳолати дар таркиби атмосфера захира-
шавии оксиген, бевосита, ба фаъолияти ҳаётии растаниҳои 
сабз алоқаманд мебошад. Ҳар сол дар натиҷаи протсеси фо-
тосинтез оксиген ба таркиби атмос-фера ба миқдори 70-120 
млрд. тонн дохил мешавад. Оксигени ба таркиби атмосфера 
дохилгардида барои нафаскашии тамоми организмҳои гете-
ротрофӣ (бактерияҳо, занбўруғҳо, ҳайвонот ва одам), ҳамчу-
нин, ба худи раста-ниҳои сабз зарур мебошад.  
 Дар нигоҳ доштани миқдори доимии оксигени таркиби 
атмосфера, пеш аз ҳама, нақши ҷангалҳо хеле калон мебошад. 
Муайян карда шудааст, дар масоҳати 1 га ҷангал дар фаслҳои 
баҳору тобистон миқдори оксигени дар муддати 1 соат ҷудо-
кардашуда барои нафаскашии 200 нафар инсон кифоя аст.  
 5. Қабати азонӣ. Натиҷаи дигари муҳим будани қоби-
лияти ҷудо намудани оксиген аз ҷониби растаниҳо дар он 
ифода мегардад, ки дар таркиби атмосфера, дар баландиҳои 
тақрибан 25000 м (25 км) қабати махсус – қабати азонӣ ҳосил 
гардидааст. Азон (гази О3) дар натиҷаи фотодиссотсиатсияи 
молекулаҳои оксиген (гази О2) дар зери таъсири нурҳои ради-
атсионии офтоб ҳосил мешавад. Қабати азонии атмосфера 
қобилияти нигоҳ доштан ва безарар гардонидани нурҳои ул-
трабунафш (нурҳои кўтоҳмавҷи барои тамоми системаҳои 
зинда марговар)-ро доро мебошад. Ҳолати бар асари ворид-
шавии партовҳои заҳролудкунанда ба таркиби атмосфера ва 
дар натиҷаи он вайрон шудани қабати азонӣ тайи 100-150 со-
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ли охир, масъалаи муҳимми ҳифз намудани биосфераро ба 
миён овардааст.                     
 

6.5. Мувофиқати такомули типҳои 
    мубодилаи моддаҳо бо муҳити зист 

 
 Пайдоиш ва такомули организмҳои зинда ба тағ-
йирёбии шароитҳои физико-химиявӣ дар рўйи Замин ало-
қаманд мебошад. Фаъолияти ҳаётии организмҳо, дар навбати 
худ, ба муҳити атроф таъсири ниҳоят бузург мерасонад. 
Ҳамин тариқ, системаи организм-муҳит чун моҳия-ти ягонаи  
мафҳуми биосфера ташаккул ёфтааст. Пайдар-ҳамии 
давраҳои такомули биосфера ва давомнокии онҳо-ро ба таври 
нақшаи назариявии зайл (А – шароитҳои муҳит; Б – типи му-
бодилаи моддаҳо) метавон матраҳ намуд: 
 
 

4,5 
млрд. сол 

 
 

       А. Таркиби атмосфера: Н2О, СО2 ва ба миқдори нис-
батан камтар N2, CH4, NH3, H2S ва ғайра. О2 дар ин давра 
дар таркиби атмосфера тамоман мавҷуд набуд. Ҳарорати 
хеле баланд, таъсири назарраси нурҳои ул-трабунафш ва 
зарядҳои барқӣ дар ин давра ба синтез-шавии пайваста-
гиҳои органикӣ мусоидат намудаанд;   
       Б. Синтези абиоти (ғайризинда)-и пайвастагиҳои ор-
ганикӣ ва захирашавии онҳо дар уқёнуси ҷаҳонӣ. 

4,0 
млрд. сол  

 

      А. Пастшавии ҳарорат, камшавии абрнокии тарки-би 
ҳаво, пайдоиши пайҳои оксигенӣ ва қабати азонӣ дар 
натиҷаи диссотсиатсияи об дар зери таъсири нур-ҳои ул-
трабунафш; 
       Б. Ҳосилшавии молекулаҳои мураккаби органикӣ: 
полипептидҳо, полисахаридҳо, кислотаҳои нуклеинӣ, ли-
пидҳо, пайвастагиҳои металорганикии дорои хусу-
сиятҳои каталитикӣ ва фотохимиявӣ (аз ҷумла: метал-
порфиринҳо).  
       Пайдоиши сохторҳои тобиологӣ, аз қабили коа-
серватҳо ё микросфераҳои протиеноидӣ. Пайдоиши 
давраҳои худтавлидкунандаи метаболиитикӣ. Мутта-
ҳидгардии чунин системаҳо дар як система дар шакли 
протобионтҳо. 

3,8 
млрд. сол 

       А. Ҷой доштани айнан чунин равандҳо. Зиёдшавии 
афканиши миқдории нурҳои равшанӣ ба сатҳи Замин;  
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       Б. Пайдоиши аввалин гетеротрофҳои анаэробӣ, ки 
дорои қобилияти ба амал овардани протсесҳои турш-шавӣ 
ва даври оксидшавии пентозофосфатӣ буда, аз моддаҳои 
органикии ба таври абиогеннӣ синтезшуда ғизо мегиранд. 
Баъзе аз онҳо (фотоорганотрофҳо) дорои пигментҳои 
алоҳида буда, қобилияти дар зери таъсири равшанӣ 
таҷзия намудани моддаҳои органикиро аз худ зоҳир ме-
намоянд; дар мисоли намояндагони гурўҳи дигари онҳо 
қобилияти дар шароитҳои ғизогирии гетеротрофӣ ин-
тиқол додани электронҳо тавассути ситохромҳо аз сулфат 
ба нитрат (хеморедуксия) пайдо мегардад.      

3,0 
млрд. сол 

       А. Зиёдшавии миқдори СО2 дар таркиби атмосфера, 
ки бевосита ба фаъолияти ҳаётии организмҳои гететро-
трофии анаэробӣ алоқаманд мебошад. Харҷи аз ҳад зиёди 
моддаҳои органикии ба таври абиогенӣ синтезшуда. Пай-
доиши миқдори аввалаи молекулаи оксиген дар таркиби 
атмосфера дар шакли пайҳо;  
       Б. Пайдоиши организмҳои автотрофии дорои қобили-
яти амалӣ гардонидани протсеси фотосинтез. Истифодаб-
арии Н2S, СН4, Н2 ва ғайра ба сифати моддаҳои зудок-
сидшаванда аз ҷониби организмҳои зинда.   

2,0-2,5 
млрд. сол 

       А. Амалӣ гардидани аслан ҳодисаҳои пештара. Харҷи 
аз ҳад зиёди моддаҳои зудоксидшавандаи барои фоторе-
дуксия зарур.  
       Б. Пайдоиши автотроф - фотосинтетикҳои дорои си-
стемаи фосфорнокшавии ғайридаврӣ ва механизми дар 
зери таъсири равшанӣ таҷзия гардонидани молекулаи Н2О 
(сианобактерияҳо ва обсабзҳои сабз).   

1,5 
млрд. сол 

       А. Зиёдшавии миқдори О2 ва камшавии миқдори СО2 
дар таркиби атмосфера ва гидросфера дар нати-ҷаи 
фаъолияти ҳаётии организмҳои фотосинтезкунанда;  
       Б. Пайдоиши гетеротрофҳои дуюмин (дорои типи 
нафаскашии аэробӣ) ва хемосинтетикҳо.  

  
 Механизми ҳуҷайравии фотосинтез дар рафти эволют-
сия, пеш аз ҳама, дар организмҳои якҳуҷайра (бактерияҳо) 
ташаккул ёфтааст. Таъкид кардан бамаврид аст, ки сито-
хромҳо дар интиқоли электронҳо  ҳанўз  дар  организ-                              
ми гетеротрофҳои аввалин пайдо шуда буданд. Чи тавре аз 
нақшаи дар боло зикргардида бармеояд, дар организмҳои 
зинда аввал механизми даври фотофос-форнокшавӣ (ФС-I) ва 
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баъдан дар ҳуҷайраи сианобак-терияҳо маҷмўаи молекулавии 
фотофосфорнокшавии ғайридаврӣ (ФС-I + ФС-II) ташаккул 
ёфтааст. Даври оксидшавии пентозофосфатӣ низ дар гетеро-
трофҳои аввалин пайдо шудааст. Муносибати он ба равшанӣ 
боиси ба амал омадани роҳҳи барқароршавии СО2 дар раста-
ниҳо (яъне даври Калвин) гардидааст.  
 Механизми фотосинтез дар растаниҳо дар хлоропласт 
амалӣ мегардад. Дар шарҳ додани мазмуни такомулёбии он 
ба эътибор гирифтани назарияи симбиотикии пайдоиши хло-
ропластҳо, ки аввалин бор аз ҷониби А.С. Фаминтсин (солҳои 
1886, 1907) пешниҳод карда шуда, аз тарафи К.С. Мережков-
ский (солҳои 1905-1909) ҷонибдорӣ шудааст, хеле бамаврид 
мебошад. Мувофиқи ин назария, хлоропластҳо дар як давра 
чун организмҳои якҳуҷайравии фотосинтезкунанда фаъолият 
намуда, ба ҳуҷайраи ҳаҷман аз онҳо калонтар пайваст шуда, 
ба таври симбиотӣ фаъолияти ҳаётии худро зоҳир менаму-
данд. Дар ҷараёни эволютсия чунин муносибатҳои симбиотӣ 
ба пайдоиши ҳуҷайраи нави аз ҷиҳати сохт мураккаб ва дорои 
органоидҳои махсус оварда расонидаанд. А.С. Фаминтсин 
протсеси симбиогенезро чун яке аз роҳҳои муҳимтарини му-
раккабшавии сохти ҳуҷайраҳо шарҳ додаст. Натиҷаҳои дар 
давраи муосир бадастовардашуда то андозае дурустии ин 
назарияро тасдиқ мекунанд. Масалан, хлоропластҳо дорои 
молекулаи КДН-и шаклан ба ангуштнамо шабоҳат-дошта ва 
рибосомаҳои типи прокариотӣ мебошанд; синтези сафедаҳо 
дар хлоропластҳо чун синтези сафедаҳо дар ҳуҷайраи бакте-
рияҳо дар зери таъсири хлорамфеникол қатъ мегардад, ҳол он 
ки қатъгардии протсеси транслятсия дар ҳуҷайраи эукариотҳо 
дар зери таъсири сиклогексимид ба амал меояд; хлоропластҳо 
бо тарзи тақсимшавии оддӣ афзоиш мекунанд. Дар муракка-
бшавии механизмҳои энергетикии ҳуҷайраҳо мавқеи ҳалку-
нандаро пайдоиши қобилияти трансмембранавии фаъолона 
интиқол додани ионҳои Н+ ишғол намудааст. АТФ-азаи пом-
паи Н+-ӣ ҳанўз дар ҳуҷайраҳои соддатарин прото-бионтҳо ба-
рои хориҷ намудани ионҳои изофавии Н+, ки дар натиҷаи 
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туршшавӣ (оксидшавии анаэробии глюкоза) дар онҳо захира 
мешуданд, фаъолият менамуд. Дар баробари бо чунин роҳ 
хориҷ намудани ионҳои изофавии Н+, на танҳо рН-и муҳити 
дохилии ҳуҷайра нигоҳ дошта мешуд, ҳатто иқтидори элек-
трохимиявии мембранавӣ низ ба амал меомад, ки бевосита 
асоси энергетикии нақлиёти мембранавии ионҳо ва танзими 
фишори осмотикии ҳуҷайраро ҳосил намуд.   
 Пайдоиши иқтидори электрохимиявии мембранавии 
ионҳои Н+, эҳтимол, дар гузариши протобионтҳо аз ҳолати 
ғайризинда ба ҳолати зинда нақши ниҳоят муҳимро ишғол 
намояд, ки ин маънӣ ба назарияи аз ҷониби олими советӣ 
Э.С. Бауэр (соли 1935) пешниҳод-кардашуда мувофиқат ме-
кунад. Мувофиқи назарияи ў ҳолати зинда ба устувории бе-
мувозинатӣ асос ёфтааст.  
 Ҳангоми гузариши ҳуҷайраи бактерияҳо ба тарзи ғизо-
гирии фототрофӣ, иҷрои вазифаи помпаи Н+-ӣ дар мембранаи 
ҳуҷайраи онҳо ба занҷири нақлиёти элек-тронҳо мегузарад. 
Мисоли вобастагии фаъолияти помпаи Н+-ӣ аз таъсири раста-
нӣ бактериородопсин (ҳосилаи каротин)-и таркиби бакте-
рияҳои галофиллӣ ба шумор меравад. Градиенти протонии 
дар сатҳи мембрана баамал- омада, ба нақлиёти ионҳои Н+ 
тавассути АТФ-аза ба пайдоиши фотофосфорнокшавӣ оварда 
расонидааст. Таъсири фотохимиявии бактериородопсин 
бошад, самараи диссотсиатсияшавии молекулаи об ва ҷудо-
шавии молекулаи О2-ро надорад.  
 Дар организмҳои растанӣ асоси вобастагии помпаи Н+-
ро ба таъсири равшанӣ системаи пигментӣ ташкил медиҳад, 
ки ба таркиби он молекулаҳои хлорофилл дохил шудаанд. 
Дар натиҷаи бо роҳҳи инвагинатсия (кашиш-хўрда 
қатъгардӣ)-и мембранаи дохилӣ ҳосилшавии тила-коидҳо дар 
симбионтҳое, ки аз онҳо хлоропластҳо ташаккул ёфтаанд, 
помпаи Н+-ӣ ионҳои Н+-ро ба қисмати дохилии тилакоидҳо 
интиқол медиҳад. Баромади нофаъоли ионҳои Н+ тавассути 
найчаи протонии АТФ-аза дар асоси градиенти миқдорӣ бо 
синтези АТФ ба анҷом мерасад.  
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 Дар мембранаи ҳуҷайравии бактерияҳои гетеротрофии 
аэробӣ ва дар мембранаи дохилии митохондрия-ҳои 
ҳуҷайраҳои эукариотӣ ба сифати помпаи Н+-ӣ зан-ҷири 
нақлиёти электронҳои нафаскашӣ фаъолият мекунад. Занҷири 
нақлиёти электронҳои нафаскашӣ ионҳои Н+-ро ба сатҳи бе-
рунаи мембранаҳо мегузаронад. Дар натиҷаи нақлиёти но-
фаъоли протонҳо синтези АТФ (фосфор-нокшавӣ бо роҳи ок-
сидшавӣ) ба амал меояд. Ҳамин тариқ, эволютсияи таҳти 
мазмуни мутобиқшавӣ баамаломадаи системаҳои энергети-
кии организмҳои зинда, ҳамчунин, мубодилаи газҳо дар бай-
ни ҳуҷайра ва муҳит ба дигаргуншавии механизми фаъолият 
намудани помпаи Н+-ӣ алоқаманд мебошад.  
 Дар натиҷаи такомули минбаъдаи растаниҳо (пайдоиши 
организмҳои бисёрҳуҷайра ва аз об ба хушкӣ баромадани 
онҳо) ташаккули протсеси фотосинтез чандон тағйир наёфта-
аст. Мисоли дар рафти такомули минбаъдаи растаниҳо ба 
тағйиротҳо гирифтор шудани фотосинтез дар амалӣ гардида-
ни он дар С4-растаниҳо (ҷувори-макка, найшаккар) ва раста-
ниҳои дорои САМ-метабо-лизм (суккулентҳо)  ифода мегар-
дад. Инкишофи прогрессивии моҳияти тарзи ғизогирии фото-
трофӣ дар организм-ҳои бисёрҳуҷайраи растанигӣ дар муто-
биқати анатомӣ-морфологии онҳо мушоҳида мегардад. Му-
тобиқатӣ аз ҳама муҳимтарини онҳо – ин пайдоиши барг ва 
мураккабшавии сохти анатомии он ба шумор меравад.  
  
 
 
 
 
 
 

Фасли 7.  ЭНЗИМОЛОГИЯИ ФОТОСИНТЕЗ 
(ё тасаввуроти муосир доир ба дараҷаҳои ташаккулёбӣ  

ва механизмҳои таъсир намудани ферментҳо) 
 

7.1. Дараҷаҳои ташаккули сохтории ферментҳо 
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 Ферментҳо сафедаҳои глобулярӣ (молекулаҳои шаклан 
ба калоба монанд) ба шумор мераванд. Аз ин рў, дар мисоли 
ферментҳо ду типи  сафедаҳои глобулярӣ – моно-мерӣ (аз ка-
лобаҳои алоҳида таркибёфта) ва олигомерӣ (аз ду ва зиёда 
калобаҳо таркибёфта)-ро фарқ мекунанд.  
 Ферментҳои мономерӣ аз як занҷири полипетидӣ, ки як 
глобуларо ҳосил намудааст, таркиб ёфтаанд. Мисоли чунин 
ферментҳои сода лизосим, трипсин, рибонуклеаза ба шумор 
мераванд. Баъзан як глобула аз якчанд занҷир-ҳои полипеп-
тидӣ ҳосил мешавад. Масалан, ферменти химотрипсин аз худ 
глобулаи аз якчанд занҷири полипеп-тидӣ таркибёфтаро 
мегузорад. Ин фермент, аввал, дар шакли як занҷири химот-
рипсиногенӣ синтез шуда, сипас, дар натиҷаи якчанд бор ба 
табдилёбиҳои протеолитикӣ дучор шудан, ба α-химотрипсин 
мубаддал мегардад. Ҳамин тавр, α-химотрипсини бо чунин 
роҳ ҳосилшуда дар худ як глобулаи аз се занҷирҳои полипеп-
тидии гуногун таркибёфтаро муттаҳид мегардонад.  
          Дар давраи ҳозира чунин дараҷаҳои ташаккули сох- 
тории молекулаҳои ферментҳои мономерӣ муайян карда 
шудаанд (расми 29): 
 Сохти якумин дар худ мазмуни бо як тартиби муайян 
ҷойгиршавии боқимондаҳои аминокислотагиро дар зан-ҷири 
полипептидӣ дар бар мегирад. Таҳти мазмуни бо як тартиби 
муайян дар занҷири полипетидӣ ҷойгиршавии аминокисло-
таҳо ахбор дар бораи ҳолати конформатсионии молекулаи 
сафедавӣ маҳфуз гардидааст.  
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        А               Б                     В                       Г 

Расми 29. Дараҷаҳои ташаккули сохтории молекулаи фер-
ментҳо (сафедаҳо): 
 Тавзеҳ: А-сохти якумин (занҷири аминокислотаҳо); Б-сохти дую-
мин (α-спирал); В-сохти сеюмин; Г-сохти чорумин (дастаи калобаҳо) 

 
 Сохти дуюмини молекулаи фермент (сафеда) гуфта, ин 
ё он ҳолати рўйиҳам хобидани занҷири полипептидиро мено-
манд. Масалан, α-спирал, β-структура ва β-қатъгар-дӣ.  
 Сохти сеюмини молекулаи фермент (сафеда) - ин сохти 
сечандаи конформатсияи занҷири полипептидӣ мебошад, ки 
дар асоси тартиби пайдарҳам ҷойгиршавии аминокислотаҳо 
шарҳ дода мешавад.  
 Аксарияти намояндагони ферментҳо пайвастагиҳои 
олигомерӣ ба шумор мераванд.  
 Ферментҳои олигомерӣ  аз ду ва зиёда занҷирҳои поли-
пептидӣ таркиб ёфтаанд. Ҳар кадоме аз занҷирҳои полипеп-
тидӣ дар таркиби молекулаи олигомерҳо глобула (калоба)-
ҳои ҷудогонаро ҳосил мекунанд, ки онҳоро субҳиссачаҳо ме-
номанд. Агар молекулаи ферментҳо аз субҳиссачаҳои якхела 
ташаккул ёфта бошанд, он гоҳ онҳоро протомерҳо меноманд.  
 Барои ферментҳои дорои субҳиссачаҳои ҳархела иҷро 
намудани вазифаҳои гуногун хос аст. Чунки як субҳиссачаи 
молекулаи фермент метавонад дар реаксияи катализ иштирок 
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намояд ва субҳиссачаи дигари он вазифаи танзимкунандагиро 
иҷро кунад.  
 Ферментҳои мураккаб гуфта, ферментҳоеро меноманд, 
ки аз субҳиссачаҳои ҳархела таркиб ёфта, вазифаҳои гуно-
гунро иҷро мекунанд.  
 Ба ферментҳои дорои субҳиссачаҳои якхела ё ин ки 
протомерҳо чунин ферментҳои фотосинтетикӣ (фермент-ҳои 
сикли Калвин) ба монанди  рибозофосфатизомераза (РФИ) ва 
фосфорибулокиназа (ФРК) дохил мешаванд.  
 Мисоли ферментҳои мураккаб ферменти ибтидоии 
даври торикии фотосинтез – рибулозобисфосфаткарбо-
ксилаза/оксигенеза (РБФК/О) ба шумор меравад. Ин фермент 
дар растаниҳои дараҷаи олӣ, одатан, аз 8 субҳис-сачаҳои ка-
талитикӣ (L) ва 8 субҳиссачаҳои регуляторӣ (S) таркиб ёфта-
аст.  
 Ба молекулаҳои ферментҳои олигомерӣ доштани сохти 
чорумини ташаккули сохторӣ хос мебошад. 
 Сохти чорумини ташаккули сохтории молекулавии 
ферментҳо чун тарзи бунёди ассотсиатсия ва ҷойгиршавии 
субҳиссачаҳо дар таркиби олигомер муайян карда шудааст.  
 Олигомерҳои дорои адади ҷуфти субҳиссачаҳо нисбат 
ба олигомерҳои дорои адади тоқ бештар вомехўранд.  
 Ҳангоми ба вуҷуд омадани сохти чорумини ташаккули 
сохтории молекулаи ферментҳо, устувории онҳо ба таъсири 
омилҳои гуногун (гармӣ, омилҳои ба денатуратсияи молеку-
лаи сафедаҳо оваранда ва ферментҳои протео-литикӣ) баланд 
мегардад.  
 Фаъолнокии фермент дар асоси тағйирёбии сохти чору-
мини ташаккули сохтории молекулаи он танзим мегардад. 
Яъне, фаъолнокии каталитикии фермент ба таъси-ри му-
тақобилаи субҳиссачаҳои таркиби олигомер алоқа-манд ме-
бошад. Танзими фаъолнокии ферментативӣ,    ҳамчунин, та-
вассути ассотсиатсия ва диссотсиатсияи олигомер ба амал 
оварда мешавад.   
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 Ферментҳо дар ҳуҷайра дар шакли ферментҳои озод, 
ассотсиатҳои чандон ноустувор, маҷмўаҳои мулти-ферментӣ 
ва метаболонҳо мавҷуд мебошанд, ки онҳо дараҷаҳои аз мо-
лекула болотари ташаккули сохтории онҳоро ифода меку-
нанд. Чунин шаклҳои мавҷудияти ферментҳо таҳти мувози-
нати динамикӣ қарор дошта, таносуби миқдории онҳо аз 
намуди организм, типи ҳуҷайра ва ё ҳолати функсионалии 
худи онҳо вобастагӣ дорад.  
 Ассотсиатҳои чандон ноустувор маҷмўаҳои мувақ-
қатан фаъолияткунандаи ферментативие мебошанд, ки аз 
гурўҳҳои нисбатан хурди ферментҳо ҳосил шуда, пайдар-ҳам 
амалӣ гардидани реаксияҳо ё аз таъсири омилҳои номусоид 
муҳофизат намудани системаҳои функсионалиро таъмин ме-
намоянд.  
 Маҷмўаҳои мултиферментӣ, одатан, маҷмўаҳои хеле 
устувори ферментативӣ маҳсуб ёфта, пайдарҳам гузаштани 
реаксияҳои яке аз занҷирҳои метаболитикиро танзим менамо-
янд.  
 Метаболонҳо маҷмўаҳое мебошанд, ки дар худ фер-
ментҳои роҳи умумии метаболитикиро муттаҳид гардонида, 
дар органеллаҳои гуногуни ҳуҷайравӣ ҷойгир шудаанд.  
 Ба қайд гирифтани маҷмўаи мултиферментӣ дар як 
майдончаи махсуси сохторҳои ҳуҷайравӣ аз ҳолати мав-
ҷудияти метаболон шаҳодат медиҳад. 

 
7.2. Дараҷаҳои аз молекула болотари ташаккули  

       сохтории ферментҳои сикли Калвин 
 

 Барои организмҳои растанӣ доштани механизми кар-
боксилнокшавии аввалин хос мебошад. Бинобар ин, гуфтан 
ҷоиз аст, ки механизми карбоксилнокшавии аввалин поягузо-
ри механизму роҳҳои дигари аз худ намудани элементи кар-
бон ба шумор меравад. Карбоксилнокшавӣ ин роҳи биосинте-
зи аввалин пайвастагиҳои органикӣ (аз СО2 ва Н2О) мебошад. 
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 Механизми асосии карбоксилнокшавӣ дар рафти фото-
синтез бояд ҷавобгўйи талаботи зерин бошад: 

1. Таъмини регенератсия (азнавбарқароршавӣ)-и аксеп-
тори СО2; 

2. Ба сифати реаксияи истеҳсолкунанда (реаксияе, ки 
дар натиҷаи амалӣ гаштани он миқдори субстрати ҳосилшуда 
аз субстрати азхудкардашуда зиёд бошад) зоҳир намудани 
функсияи автокаталитикӣ; 

3. Аз ҷиҳати энергетикӣ муфид будани мувозинати ре-
аксияи карбоксилнокшавӣ дар азнавбарқароркунии миқдори 
СО2-и аз муҳит азхудкардашуда; 

4. Дар шароитҳои норасоии СО2 (кам будани миқ-дори 
СО2 дар муҳит) нигоҳ доштани фаъолиятнокии баланди пай-
васт намудани СО2 аз ҷониби ферменти танзимкунандаи ре-
аксия.  

Сикли барқароркунандаи пентозофосфатӣ (ё сикли Кал-
вин) ба ҳамаи ин талаботҳо ҷавобгў аст.  

Фотосинтез то ҳанўз чун яке аз масъалаҳои дар мадди 
аввали таҳқиқотҳои илмӣ қарордошта боқӣ мондааст, чункӣ 
он дар раванди ҳосилнокии растаниҳо мавқеи муҳимро ишғол 
менамояд.  

Ҳосилнокии фотосинтез, бевосита, дар асоси шид-
датнокӣ ва хусусиятҳои хоси реаксияҳои ферментативии аз 
худ намудани СО2 муайян карда мешавад. Бинобар ин, барои 
омўзиши механизмҳои танзим намудани шиддатнокии мета-
болизми фотосинтетикии карбон зарурати до-нистани ху-
сусиятҳои сохторӣ ва функсионалии фермент-ҳои сикли Кал-
вин пеш меояд.  

Ферментҳои сикли Калвин ва реаксияҳои аз ҷониби 
онҳо танзимшаванда: 

 

 1. Рибулозо-1,5-бисфосфаткарбоксилаза/оксигеназа (РБФК/О, КФ 
4.1.1.39), массаи молекулавӣ - 120-550 кД. 
    Рибулозо-1,5-бисфосфат + СО2 → маҳсулоти мабайнӣ → 2 кислотаи 
3-фосфоглитсеринӣ; 
    Рибулозо-1,5-бисфосфат + О2 → маҳсулоти мобайнӣ + Н2О → 2-
фосфогликолат + кислотаи 3-ФГ; 
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Тавзеҳ: дар шароитҳои in vivo фаъолнокии карбоксилазии фермент нис-
бат ба фаъолнокии оксигеназии он то 3-5 бор меафзояд.  

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

3. Глитсералдегидфосфатдегидрогеназа (НАДФ+) (фосфорноккунан-
да) (ГАФД, КФ 1.2.1.13), массаи молекулавӣ – 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-кулавӣ – 
53 кД. 
    Алдегиди 3-ФГ → Дигидроксиатсетонфосфат (ДГАФ); 

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

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

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

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

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

10. Транскетолаза (ТК, КФ 2.2.1.1), массаи молекулавӣ – 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 молекулавӣ – 
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 молекулавӣ – 50-
680 кД.  
     Ру-5-ф → рибулозо-1,5-бисфосфат.      
 
 
 
 

Ҳамин тариқ, 13 реаксияҳои пайдарҳам гузарандаи сик-
ли Калвин аз ҷониби 11 фермент танзим карда мешавад. Дар 
байни онҳо танҳо ду фермент – РБФК/О ва ФРК аз ҷиҳати 
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иҷрои вазифа ферментҳои нодири сикли барқа-роркунандаи 
пентозофосфатӣ маҳсуб меёбанд.  
 Фаъолнокии ферменти РБФК/О яке аз механизмҳои 
муҳимтарини танзим намудани шиддатнокии протсеси фото-
синтез маҳсуб меёбад. Дар давраҳои гуногуни онтогенези 
баргҳо дар байни шиддатнокии фотосинтез ва фаъолнокии 
РБФК/О алоқаманди (коррелятсия)-и мусбат ҷой дорад. Ҳам-
чунин, алоқамандӣ дар байни фаъолнокии РБФК/О ва шид-
датнокии фотосинтез дар мисоли як воҳиди масоҳати барг ва 
ҳосилнокии растаниҳо низ ифода мегардад. Ҳамин тариқ, во-
бастагии шиддатнокии фотосинтез аз фаъолнокии ферменти 
РБФК/О зарурияти ҷустуҷў намудани роҳҳои танзим намуда-
ни фаъолнокии ин ферментро ба миён меорад. Бинобар ин, 
яке аз роҳҳои баланд бардоштани ҳосилнокии растаниҳо, бе-
восита, дар танзим намудани фаъолнокии ин фермент ифода 
гардида, аз муҳим будани масъалаи омўзиши ташаккули 
сохтории молекулаи он шаҳодат медиҳад.  
 Ақидаҳо дар бораи зоҳир намудани қобилияти ҳосил 
намудани маҷмўаҳо аз ҷониби РБФК/О бо ферментҳое, ки 
онро бо субстрат таъмин менамоянд (РФИ ва ФРК), ҳанўз аз 
соли 1961 то бад-ин дар тадқиқотҳои илмии як қатор олимон 
(Петерковски, Раккер, Мендиола, Аказава, Маккелрой, Рут-
тер, Бобоҷонова, Романова ва дигарон) баён карда шудаанд.  

Бо мақсади омўзиши масъалаи мазкур таҳқиқотҳо таҳти 
мазмунҳои гуногун гузаронида шудаанд. Аз ҷумла, мусоидат 
намудани зиёдшавии миқдори РБФК/О дар таркиби хлоро-
пластҳо ба таъсири мутақобилаи сафеда-сафедавии фер-
ментҳо; боқӣ мондани РФИ ва ФРК дар ҳайати РБФК/О ҳан-
гоми дар шакли тоза ба даст овардани ин фермент (ҳоло он ки 
мебоист ҳангоми гузаронидани ин амал дар зери таъсири 
омилҳои ба ҷудошавии онҳо мусоидаткунанда таъсири му-
тақобилаи онҳо бо ферменти РБФК/О бартараф гардад); 
зоҳиршавии қобилияти пайваст намудани СО2 дар иштироки 
рибозо-5-фосфат ва АТФ дар намунаҳои дар шакли тоза ҷу-
докардашудаи  РБФК/О.  
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 Ҳанўз солҳои 70-80-уми асри ХХ аз ҷониби М.А. Бо-
боҷонова муайян карда шуда буд, ки дар намунаҳои дар шак-
ли тоза бадастовардашудаи РБФК/О ферментҳои РФИ ва 
ФРК боқӣ монда, онҳо дар иштироки риозо-5-фосфат қобили-
яти ба худ пайваст намудани СО2-ро пайдо мекунанд.  
 Солҳои 1981-1990 дар асоси гузаронидани таҳқи-қотҳои 
мазмунан гуногун аз рўйи хусусиятҳои кинетикии РФИ, ФРК 
ва РБФК/О (дар баргҳои арабидопсис ва пахта) ба М.А. Бо-
боҷонова ва кормандони озмоишгоҳи ў муяссар мегардад, ки 
комплементарнокии кинетикӣ ва танзими координативии ин 
ферментҳоро аз рўйи эффекторе, ки аз иҷрои муташаккилона 
(якҷоя)-и вазифаҳои онҳо дар шакли муттаҳид будан дар як 
маҷмўа (кластер) шаҳодат медиҳад, муайян созанд. Дар як 
маҷмўа боҳам омадани ин ферментҳо, дар асоси аз баргҳои 
арабидопсис ва пахта ҷудо намудани маҷмўаи мултифермен-
тии дорои массаи молекулавии 520 кД нишон дода шудааст. 
Солҳои 1990-1992 М.А. Бобоҷонова ва Ю.С. Носиров муайян 
намудаанд, ки маҷмўаи мултиферментии мазкур қобилияти 
пайдо намудани фаъолнокии ҳар се фермент (РФИ, ФРК ва 
РБФК/О)-ро доро мебошад.  

Солҳои 1993-1994 Н.П. Бакаева, Г.П. Лебедева ва А.К. 
Мирзораҳимов аз таркиби баргҳои пахта, нахўд, гандум 
маҷмўаҳои мултиферментии дорои массаҳои гуногуни моле-
кулавии сикли Калвин (180, 240, 400, 480 ва 520 кД)-ро  ҷудо 
намудаанд.                 

Натиҷаҳои бадастовардашуда аз он шаҳодат медоданд, 
ки дар хлоропластҳо маҷмўаҳои мултиферментии сикли Кал-
вин дар шаклҳои гуногун (устувор ва динамикӣ) мавҷуд ме-
бошанд. Таҳқиқотҳои кинетикии фаъолнокии ферментативии 
ин маҷмўаҳо, ки солҳои 1994-1996 аз ҷониби Н.П. Бакаева 
М.А. ва Бобоҷонова гузаронида шудаанд, нишон медиҳанд, 
ки ҳангоми зоҳир намудани фаъолнокии ферментативии ин 
маҷмўаҳо механизми танзими диссотсиативии ферментҳои 
пайдарҳам таъсиркунанда (РФИ, ФРК ва РБФК/О) ифода ме-
гардад.  
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Дар баробари ба даст овардани чунин натиҷаҳои илмӣ, 
ҳанўз масъалаи пайдо намудани қобилияти ҳосил намудани 
маҷмўаҳои мултиферментӣ аз ҷониби РБФК/О ҳалли пурраи 
худро наёфта буд.  

Танҳо тайи 20-25 соли ахир дар озмоишгоҳҳои гуногун 
маҷмўаҳои мултиферментӣ дар шакли тоза ҷудо карда шуда, 
хусусиятҳои сохторӣ ва функсионалии онҳо ва ферментҳои 
ба таркиби онҳо дохилшаванда омўхта шудаанд. Ҳамин та-
риқ, соли 1986 Саинис ва Гаррис аз хлоропластҳои баргҳои 
нахўд маҷмўаи мултиферментии дорои массаи молекулавии 
800 ва 850 кД-ро ҷудо карда, дохилшавии се фермент (РФИ, 
ФРК ва РБФК/О)-ро ба ҳайати он нишон додаанд. Соли 1989 
аз ҷониби Саинис, Мирям ва Гаррис маҷмўаи мултифермен-
тии аз ду фермент (ФРК ва РБФК/О) таркибёфта ҷудо карда 
шудааст. Ҳамчунин, онҳо дар асоси гузаронидани 
таҳқиқотҳои кинетикӣ доир ба восбастагии фаъолнокии кар-
боксилазии маҷмўаҳои мултиферментӣ аз ҳолати истифодаб-
арии суб-стратҳо (рибозо-5-фосфат, рибулозо-5-фосфат ва 
рибулозо-1,5-бисфосфат) муайян намудаанд, ки ҳангоми ба 
сифати субстрати реаксия истифода кардани рибулозо-1,5-
бисфосфат фаъолнокии карбоксилазии маҷмўаи мулти-
ферментӣ якбора паст гардида, пас аз 20-25 дақиқа ба 10-12% 
баробар мешавад. Дар мавриди ба сифати субстрати реаксия 
истифода бурдани рибозо-5-фосфат ва рибулозо-5-фосфат 
фаъолнокии карбоксилазии маҷмўаи мултифер-ментӣ пас аз 
20-25 дақиқа ба 60-75% баробар мешавад.  

Соли 1988 Гонтеро ва кормандони озмоишгоҳи ў аз 
баргҳои шпинат маҷмўаи мултиферментии аз 5 фермент 
(РФИ, ФРК, РБФК/О, ФГК-киназа ва ГАФД) таркибёфтаи 
сикли Калвинро ҷудо намудаанд. Онҳо моҳияти дар шакли 
маҷмўаи мултиферментӣ фаъолият намудани ин панҷ 
номгўйи ферментҳоро дар ҳосилшавии глитсерат-3-фосфат аз 
рибозо-5-фосфат тавассути «нақлиёти нақбӣ»-и пайваста-
гиҳои мобайнӣ дар дохили маҷмўаи мазкур аз маркази реак-



 131

сионии як фермент ба маркази реаксионии ферменти дигар 
шарҳ медиҳанд. 

Массаи молекулавии маҷмўаи мултиферментии аз 
ҷониби Гонтеро ва кормандони озмоишгоҳи ў ҷудокарда-
шуда вобаста ба истифодабарии усулҳои муайянкунӣ дар 
ҳудудӣ 520-536 кД мехобид. Ҳамин тариқ, муайян карда шуд, 
ки массаи молекулавии маҷмўаи мултиферментӣ аз суммаи 
массаҳои молекулавии ферментҳои дар шакли озод дар хло-
ропластҳо мавҷудбудаи  ба ҳайати он дохилшаванда (904 кД) 
хеле кам мебошад. Ҷой доштани чунин тафовути калон дар 
байни массаи молекулавии маҷмўаи мултиферментӣ ва сум-
маи массаҳои молекулавии фер-ментҳои дар шакли озод дар 
хлоропластҳо мавҷудбудаи ин панҷ номгўйи ферментҳо ба 
онҳо имкон дод, ки ақидаи хешро дар бораи тафовут доштани 
сохти чорумини фер-ментҳои дар шакли маҷмўа боҳамомада 
аз сохти чорумини ферментҳои дар шакли озод дар хлоро-
пласт ҷойгир-шударо, баён намоянд. 

Дар баробари истифода кардан аз усулҳои иммуно-
химиявӣ ва денситометрӣ соли 1993 Раулт, Квидичӣ-Орти-
конӣ, Гонтеро, Рикард тавонистанд, ки ҳангоми муайян наму-
дани миқдор ва стехиометрияи занҷирҳои полипептидии 
ферментҳои ба таркиби маҷмўаҳо дохилшаванда дурустии 
ақидаи мазкурро тасдиқ намоянд.   

Ҳамин тариқ, муайян карда шудааст, ки РФИ дар шакли 
озод димери дорои массаи молекулавии 52-60 кД мебошад, ки 
аз ду субҳиссачаҳои шаклан якхелаи дорои массаҳои молеку-
лавии 26 ё 30 кД-нӣ, таркиб ёфтааст (расми 30).  

 
 

 
 
 
 

Расми 30. Сохти молекулавии рибозофосфатизомераза 
                 (ферменти дорои массаи молекулавии 52 кД) 
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Массаи молекулавии ФРК дар баргҳои растаниҳо гуно-
гун буда, дар ҳудуди 50-500 кД мехобад. Масалан, массаи 
молекулавии ФРК дар баргҳои шпинат ба 50-80 кД, дар 
баргҳои пахта ба 240-250 кД (расми 31), дар баргҳои ҷувори-
макка ба 500 кД ва дар баргҳои лўбиё ба 680 кД баробар аст. 
Таркиби субҳиссачавии молекулаи ФРК низ гуногун мебо-
шад. Масалан, ФРК-и баргҳои шпинат аз ду субҳиссачаи до-
рои 45 кД-нӣ, баргҳои пахта ва лўбиёгиҳо аз чор субҳис-
сачаҳои дорои 60 кД-нӣ ва ғайра иборат мебошанд.  

 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

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

 
Массаи молекулавии РБФК/О дар баргҳои растани-ҳои 

дараҷаи олӣ, дар тани талломии обсабзҳо ва сиано-
бактерияҳо гуногун буда, ба 500-550 кД баробар аст. Фермен-
ти РБФК/О аз ду типи субҳиссачаҳо: 8 субҳиссачаи калон (L) 
ва дорои массаи молекулавии 50-58 кД, 8 субҳиссачаи хурд 
(S) ва дорои массаи молекулавии 12-18 кД, таркиб ёфтааст 
(расми 32). Дар ҳуҷайраи бактерияи фототрофии Photopseu-
domonas sphaeroides ду шакли ферменти РБФК/О муайян 
карда шудааст, яке ба ферменти растаниҳои дараҷаи олӣ пур-
ра шабоҳат дошта, дигаре хурдмолекула мебошад. Массаи 
молекулавии ферменти хурдмолекулаи РБФК/О-и ҳуҷайраи 
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ин бактерия ба 360 кД баробар буда, аз шаш суб-ҳиссачаҳои 
калон (L6) таркиб ёфтааст. Массаи молекулавии РБФК/О дар 
ҳуҷайраи бактерияи пурпурии Rhodospirillum rubrum ба 120 
кД баробар аст ва аз ду субҳиссачаи калон (L2) иборат мебо-
шад. Соли 1991 аз ҷониби Романова сохторҳои L2 дар ҳайати 
молекулаҳои L8S8 РБФК/О-и аз баргҳои шпинат ва тамоку 
ҷудо кардашуданд.  

 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

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) 
натиҷаҳои тадқиқотҳои илмии хешро доир ба ГАФД таҳти 
мазмуни зерин баён намудаанд: ферменти мазкур дорои мас-
саи молекулавии 74-1500 кД буда, аз занҷирҳои гуногуни по-
липептидӣ (занҷирҳои типҳои А ва В) иборат мебошад. Сохти 
оддии чорумини он бо формулаи А2В2 ишора карда мешавад 
(расми 34).  

 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 

Расми 34. Сохти молекулавии глицералдегидфосфатдегидроге-
наза 

(ферменти дорои массаи молекулавии 152 кД) 
 
Ҳамин тариқ, дар маҷмўаи мултиферментии аз хлоро-

пластҳои баргҳои шпинат ҷудокардашуда, сохти чор фермент 
РФИ, ФРК, ФГК-киназа ва ГАФД бетағйир монда, таносуби 
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субҳиссачаҳои калон ва хурди РБФК/О нисбатан дигаргун – 
L2S4 гаштаанд. 

Массаи молекулавии маҷмўаи мултиферментии аз хло-
ропластҳои баргҳои шпинат соли 1993 аз ҷониби Раулт ва 
кормандони озмоишгоҳи ў ҷудокардашудаи сикли Калвин ба 
510-520 кД баробар буда, аз субҳиссачаи чунин ферментҳо 
таркиб ёфтааст: ду субҳиссачаи РФИ (2х30 кД), ду субҳис-
сачаи ФРК (2х40 кД), ду субҳиссачаи калон (2х54 кД) ва чор 
субҳиссачаҳои хурди РБФК/О (4х15 кД), як суб-ҳиссачаи 
ФГК-киназа (1х15 кД), ду субҳиссачаҳои типи А (2х39 кД) ва 
ду субҳиссачаи типи В-и ГАФД (2х37 кД) (расми 35).  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 

 
 
 
 
 
 

Расми 35. Сохти молекулавии маҷмўаи мултиферментӣ 
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(дорои массаи молекулавии 520 кД) 
 

Соли 1989 Пирсон ва Иогансен бо истифода кардан аз 
системаи дуфазаи дорои декстран, полиэтиленгликол ва об 
(буфери фосфатӣ) таъсири мутақобилаи сафеда-сафеда-вии 
ферментҳои сикли Калвинро муайян мекунанд. Дар асоси 
муқоиса намудани коэффисентҳои паҳншавӣ барои фаъолно-
кии шаш ферменти аз хлоропластҳои баргҳои шпинат ҷудо-
кардашудаи сикли Калвин ва препаратҳои ферментҳои ҷудо-
гонаи дар таркиби экстракти номувофиқ нигоҳдошташуда ба 
хулосае меоянд, ки ферментҳои РБФК/О, ФГК-киназа, ТФИ, 
ГАФД, алдолаза ва фруктозобисфосфатаза дар шакли 
маҷмўаҳо боҳам меоянд. Ҳам-чунин, тахмин намудаанд, ки 
маҷмўа 58%-и сафедаҳои таркиби хлоропластро дар бар ги-
рифта, эҳтимол, дар ҳамин асос аз маҷмўаи мураккаби сафе-
даҳо иборат аст. 

Соли 1992 аз ҷониби М.А. Бобоҷонова ва Ю.С. Носиров 
аз хлоропластҳои баргҳои пахта ва арабидопсис маҷмўаи 
мултиферментии сикли Калвин ҷудо карда шудааст, ки масаи 
молекулавии он ба 520±20 кД баробар мебошад. Онҳо нишон 
додаанд, ки маҷмўаи мултиферментӣ аз худ фаъолнокии се 
фермент (РФИ, ФРК ва РБФК/О)-ро зоҳир намуда, дорои ху-
сусиятҳои кинетикии комплементарии ба маҷмўаҳои мулти-
ферментӣ хос, танзими координатсионии фаъолнокии фер-
ментҳо дар зери таъсири эффекторҳои табиатан якхела, зоҳир 
намудани фаъолнокии устувор дар ҳама давраҳои ҷудокунии 
онҳо мебошад. Солҳои 1994-2000-ум ба М.А. Бобоҷонова, 
Н.П. Бакаева муаяссар мегардад, ки аз хлоропластҳои баргҳои 
пахта ва арабидопсис маҷмўаҳои мултиферментии  дорои 
массаҳои гуногуни молекулавӣ (240, 400, 480 ва 520 кД)-ро 
ҷудо намуда, зоҳир гардидани фаъолнокии ферментативии се 
фермент (РФИ, ФРК ва РБФК/О)-ро дар маҷмўаҳои дорои 
массаҳои молекулавии 400 ва 480 кД ба қайд гиранд. Ҳамчу-
нин, аз ҷониби онҳо дар маҷмўаи мултиферментии дорои 
массаи молекулавии 520 кД зоҳир гардидани фаъолнокии 
ферментативии боз ду ферменти дигар (ФГК-киназа ва 
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ГАФД) низ муайян карда шудааст. Ҳамин тавр, таҳқиқотҳои 
кинетикии ҳар яке аз фаъолнокиҳои ферментативии аз ҷони-
би маҷмўаи мултиферментӣ зоҳиршаван-да, боиси муайян 
намудани якчанд хусусияти хоси маҷмў-аҳои мултифер-
ментӣ, аз қабили: «нақлиёти самтноки метаболитҳо», «ка-
тализи сабукгардонидашуда» ва «самараи координатсионии 
танзимкунанда» гардидаанд.  

Соли 1993 аз ҷониби Гонтеро ва кормандони озмо-
ишгоҳи ў вобастагии рафтори кинетикии РБФК/О ва ФРК аз 
ҳолати дар шакли маҷмўаҳои мултиферментӣ боҳам омадан ё 
дар хлоропластҳо дар шакли озод мавҷуд будани онҳо таҳқиқ 
карда шудааст.  

Муайян карда шудааст, ки бузургии Кm (коэффисиенти 
Михаелис ва Мэнтон) РБФК/О-и маҷмўаи мултифермен-тӣ 
барои рибулозо-1,5-бисфосфат нисбат ба бузургии Кm 
РБФК/О-и дар хлоропластҳо дар шакли озод мавҷудбуда ду 
баробар паст мебошад. Бузургии Vmax реаксияи карбоксил-
нокшавии РБФК/О-и маҷмўаи мулти-ферментӣ нисбат ба бу-
зургии Vmax РБФК/О-и дар хлоро-пластҳо дар шакли озод 
мавҷудбуда то панҷ маротиба зиёдтар аст. Ҳамин тавр, тано-
суби Vmax/ Кm маҷмўаи мулти-ферментӣ нисбат ба дар шакли 
озод мавҷуд будани ферментҳо даҳ маротиба зиёдтар аст. 
Натиҷаҳои бадастовардашуда аз он шаҳодат медиҳанд, ки 
РБФК/О ҳангоми дар ҳайати маҷмўаи мултиферментӣ қарор 
доштан, нисбат ба ҳолати дар шакли озод мавҷуд будани он, 
дорои фаъолиятнокии карбоксилазии баландтар мебошад.  

Натиҷаҳои таҳқиқотҳои овардашуда танҳо шарҳи ху-
сусиятҳои ташаккули сохтории маҷмўаҳои мултиферментии 
озоди сикли Калвинро дар бар гирифтаанд.  

Ҳолати бо мембранаҳои тилакоидҳои хлоропласт пай-
васт будани маҷмўаҳои ҳаҷман бузурги мултифер-ментӣ 
солҳои 1993-1995 аз ҷониби Сус, Аркон, Мантеуфел, Прохо-
ренко дар асоси истифода кардан аз усули микроскопии им-
муноэлектронӣ танҳо дар хлоропластҳои баргҳои шпинат му-
айян карда шудааст. Массаи молекулавии маҷмўаи мулти-
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ферментии бо мембранаи тилакоид-ҳо пайвасти аз хлоро-
пластҳои баргҳои шпинат ҷудокарда-шуда ба 900 кД баробар 
аст. Ба ҳайати ин маҷмўа фер-ментҳои РФИ, ФРК, РБФКО, 
ГАФД, седогептулозо-1,7-бисфосфатаза ва ферредоксин-
НАД+-редуктаза дохил мешаванд.  

Ҳамин тариқ, мавҷуд будани чунин маҷмўаҳои ҳаҷ-ман 
бузурги мултиферментӣ воридшавии СО2-ро ба аппа-ратҳои 
захиракунандаи кофакторҳо (НАДН ва АТФ) таъ-мин намуда, 
ҳолатҳои ба таъсири роҳҳои дигари метабо-литикӣ дучор 
гардидани онро бартараф менамояд.  

 
 

7.3. Зарурияти дар шакли маҷмўаҳои мултифер-
ментӣ  

боҳам омадани ферментҳо 
 
Самараи баҳамназдикшавии ферментҳо. Ҳангоми дар 

шакли маҷмўаҳои мултиферментӣ боҳам омадани ферментҳо 
марказҳои реаксионии онҳо ба ҳамдигар наздик мешаванд. 
Наздикшавии марказҳои реаксионии ферментҳо ба маҳсулоти 
реаксияи аз ҷониби ферменти аввала танзимшаванда имкони-
яти зудтар ва осонтар ба ферментҳои дигар ба реаксия дохил 
шуданро муҳайё мегардонад.  

Дар баъзе маҷмўаҳои мултиферментӣ пайвастагиҳо ҳан-
гоми аз як фермент ба ферменти дигар ба реаксия дохил шу-
дан бо худи маҷмўа ба таври ковалентӣ пайваст мебошанд. 
Имконияти аз як молекулаи фермент ба молекулаи ферменти 
дигар ба реаксия дохил шудани пайвас-тагиҳои бо маҷмўаҳои 
мултиферментӣ ба таври ковалентӣ пайваст ба 100% баробар 
аст, яъне дар чунин маҷмўаҳо талафоти маҳсулот ҷой надо-
рад.  

Дар маҷмўаҳои дигари мултиферментӣ интиқоли мета-
болитҳо аз як фермент то ферменти дигар ба таври диф-
фузионӣ мегузарад. Рафти интиқолёбии метаболитҳо дар чу-
нин маҷмўаҳои мултиферментӣ се давраро дар бар мегирад: 
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1) озодшавӣ аз маркази фаъоли ферменти А; 
2) дифузияшавӣ аз фермент А то ба ферменти В; 
3) таъсири мутақобила доштан бо ферменти В.   
Бо мақсади пешгирӣ намудани ҳолатҳои аз ҷониби ин-

термедиат тарк намудани маҷмўа, марказҳои фаъоли фер-
ментҳои дар шакли маҷмўаи мултиферментӣ боҳам-омада, 
нисбат ба ҳамдигар наздик ҷойгир шудаанд. Бо ҳамин тарз 
компартментатсияи метаболитҳо ба даст оварда шудааст, ки, 
одатан, таҳти мазмунҳои «самараи нақлиёти самтнок» ё 
«нақлиёти нақбӣ» ифода мегардад.  

Ҳифзи метаболит ё ҳуҷайра. Дар ҳолати компарт-
ментатсионӣ қарор доштани ферментҳо дар ҳайати маҷ-
мўаҳои мултиферментӣ, метаболитҳоро аз таъсирҳои фер-
ментҳои бегона муҳофизат намуда, вақти гузариши онҳо-ро 
аз маркази фаъоли як фермент ба маркази фаъоли ферменти 
дигар кам мекунад. Ҳамчунин, эҳтимолияти дар зери таъсири 
омилҳои гуногун таҷзияшави (гидролизша-вӣ)-и онро паст 
мегардонад. Аз тарафи дигар, маслан, алдегидҳо, барои 
ҳуҷайра таъсири заҳролудкунанда доранд. Бинобар ин, аз ди-
гар сохторҳои ҳуҷайравӣ ҷудо намудани онҳо муҳим мебо-
шад.  

Кўтоҳшавии вақти гузариши метаболитҳо. Вақти аз 
маркази фаъоли як фермент ба маркази фаъоли ферменти ди-
гар гузаштани метаболитҳо гуфта, вақти диффузияшавии 
онҳоро меноманд. Ҳангоми ташаккулёбии маҷмўаҳои мулти-
ферментӣ марказҳои фаъоли ферментҳо ба ҳамдигар наздик 
ҷойгир мешаванд. Чунин ҳолат боиси кўтоҳ гардидани вақти 
гузариши метаболитҳо аз маркази фаъоли як фермент ба мар-
кази фаъоли ферменти дигар гардида, самти ҳаркати мод-
даҳоро дақиқ мегардонад. Дар як вақт дар ҳайати маҷмўаи 
мултиферментӣ зарурияти доимӣ нигоҳ доштани миқдори 
субстратҳо дар муҳити реаксионӣ нисбат ба муҳитҳое, ки дар 
онҳо ферментҳо дар шакли озод мавҷуд мебошанд, аз байн 
меравад. Дар натиҷаи инти-қоли нақбӣ (бевосита)-и маҳсуло-
ти як реаксияи фермен-тативӣ ба реаксияи дигар эҳтиёҷи аз 
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субстрат сер будани ферментҳо бартараф гардида, суръати 
реаксия баланд мешавад. Кўтоҳшавии вақти гузариши мета-
болитҳо ба баландшавии суръати умумии протсесҳои метабо-
лиитикӣ оварда мерасонад.  

Фаъолгардии реаксияҳои физиологӣ ва сустшавӣ ё 
қатъгардии реаксияҳои ғайрифизиологӣ. Дар натиҷаи дар 
шакли маҷмўаҳои мултиферментӣ боҳам омадани фер-ментҳо 
минтақаҳои баҳам пайвастшавии молекулаҳои онҳо ногузир 
тағйир меёбанд. Дар байни молекулаҳои ферментҳо ҷой до-
штани чунин таъсирҳои мутақобила ба тағйирёбии нишон-
диҳандаҳои кинетикии онҳо (Vmax, Km) оварда мерасонанд. 
Ин аз он шаҳодат медиҳад, ки ҳангоми ҳосилшавии маҷмўаи 
мултиферментӣ бузургии Vmax-и ферментҳо зиёд шуда, Km 
онҳо паст мегардад.  

Ҳамин тариқ, таъсири мутақобилаи ферментҳо дар асо-
си тағйирёбии рафтори кинетикии онҳо боиси ба амал омада-
ни «катализи сабукгардида» мегардад.  

Аксарияти ферментҳо дар баробари зоҳир намудани 
қобилияти танзим намудани реаксияҳои физиологӣ, ҳамчу-
нин, дорои қобилияти танзим намудани реаксияҳои ғайрифи-
зиологӣ низ мебошанд. Чи тавре ки таъкид карда шуд, дар 
шакли агрегатҳо боҳам омадани ферментҳо шиддатнокии 
протсесҳои метаболитикиро метезонад. Бинобар ин, дар асоси 
самтнок сурат гирифитани реаксия-ҳои метаболитикӣ ва 
мавҷуд набудани субстратҳо эҳти-молияти дар ҳуҷайра амалӣ 
гардидани реаксияҳои ғайри-физиологӣ аз байн меравад.  

Самараи танзими координативӣ. Танзими координа-
тивии маҷмўаҳои мултиферментӣ гуфта, ҳолати таъсир расо-
нидани як молекулаи эффекторро якбора ба якчанд молеку-
лаи ферментҳо меноманд. Дар зери таъсири молекулаи эф-
фектор нишондиҳандаҳои кинетикии молекулаи ферментҳо 
тағйир меёбанд. Танзими координативӣ метавонад ба амалӣ 
гардидани протсесҳое оварда расонад, ки онҳо ба фаъолнокии 
фермент ягон алоқамандӣ надошта, ба танзими дараҷаи та-
шаккулёбии онҳо, яъне ба гирдгардиши ферментҳо вобастагӣ 
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дошта бошанд. Масалан, барои конюгати arom, ки пай-
дарҳамии рафти амалӣ гардидани реаксияҳои роҳи метаболи-
тикии биосинтези амино-кислотаҳои хушбўйро дар 
ҳуҷайраҳои микроорга-низмҳо ва растаниҳои дараҷаи олӣ 
танзим мекунад,      нишон дода шудааст, ки субстрати аввала 
ба он устувории баланди ба таъсири протеолиз ҷавоб гардо-
ниданро мебахшад. Маъ-лум аст, ки дар иштироки субстрати 
аввала таҷзияшавии ҳар кадом аз ферментҳои маҷмўа оқи-
батҳои манфӣ ба бор меорад. Назорати вайроншави (дегра-
датсия)-и молекулаи ферментҳои дар ҳайати маҷмўаҳо 
қарордошта дар ҳуҷай-ра протсеси ниҳоят мураккаб мебошад. 
Ба амал омадани ҳолатҳои гирдгардиши молекулаи сафедаҳо 
дар асоси эҳтиёҷи ҳуҷайра имконияти азнавсозии маводи 
сохтмонии он (масалан, аминокислотаҳо)-ро фароҳам меова-
рад.                  
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Х у л о с а 
 

Энергияи равшанӣ дар давраи аввали фотосинтез дар 
мембранаҳои тилакоидҳои хлоропласт барои оксидшавии мо-
лекулаи Н2О (бо хориҷшавии О2), барқарор-шавии НАДФ+ ва 
ҳосилшавии иқтидори электрохимиявии трансмембранавии 
ионҳои Н+, ки минбаъд ба энергияи бандҳои фосфатии ба-
ландэнергетикии АТФ (фотофос-форнокшавӣ) табдил ме-
ёбад, истифода мегардад. Молеку-лаҳои хлорофилл, ки 
нурҳои сурх ва кабуди спектри равшаниро фурў мебаранд, 
вазифаи фотосен сибилизатор-ҳоро иҷро мекунанд. Кароти-
ноидҳо молекулаи хлорофиллро аз таҷзияшавӣ (вайроншавӣ) 
дар зери таъсири баланди энергияи равшанӣ муҳофизат 
намуда, чун фикоби-линҳо (дар ҳуҷайраҳои обсабзҳо) ба  си-
фати пигментҳои иловагӣ баромад мекунанд. Асоси даври 
равшании фотосинтезро механизми кори помпаи Н+-ӣ таш-
кил медиҳад.  

Дар рафти амалӣ гардидани реаксияҳои даври торикии 
фотосинтез энергияҳои АТФ ва НАДФН барои барқароршавӣ 
(захирашавӣ)-и молекулаи СО2 бо ҳосил-шавии алдегиди 3-
фос-фоглитсеринӣ (роҳи С3-фотосинтез ё сикли Калвин) ё ин 
ки  кислотаҳои органикӣ (роҳи С4-фотосинтез ё сикли Хэтч 
ва Слэк) ба сифати маҳсулоти реаксияҳои аввалин харҷ ме-
гарданд. Энергияи равшанӣ дар хлоропластҳо, ҳамчунин, ба-
рои барқароршавии NO3

- ва SO4
2- истифода мегардад. Ҳанго-

ми дар муҳит ҷой доштани норасоии СО2 ва баръакс, зиёд 
будани миқдори О2, дар иштироки пероксисомаҳо  протсеси 
фотонафаскашӣ мегузарад.  

Сохти барг, тарзи ҳаракат намудани он, механизми 
кори масомаҳо, ҷараёни ассимилятҳо ва як қатор омилҳои 
дигар барои мўътадил будани фаъолияти фотосинтетикии 
растаниҳо мусоидат мекунанд. Фотосинтез протсеси му-
ҳимтарини биосфера ба шумор меравад. Фотосинтез дар 
давраи аввали пайдоиши ҳаёт дар рўйи Замин ташаккул ёф-
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та, бинобар аз ҳисоби энергияи равшанӣ синтез намудани 
миқдори беандозаи биомассаи растанигӣ ва бо оксиген ғанӣ 
гардонидани таркиби атмосфера мавқеи кайҳониро ишғол 
намудааст. 
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